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Die Untersuchungen der letzten zehn Jahre haben den Mi-
krobiologen eine neue Welt erffnet. . Zahlreiche Organismen,
deren Kleinheit und Durchsichtigkeit bisher ihre Entdeckung
verhindert oder ihre genauere Untersuchung erschwert hatte,
haben durch die neuesten Forschungen eine grofie theoretische
und praktische Wichtigkeit erlangt. Unter ihnen spielen die
Spirochaeten eine Hauptrolle. Sie haben in gleichem Mafie
das Interesse der Mediziner und der Zoologen erregt. An
dieser letzteren Tatsache war nicht so sehr der Bau und die
Lebenseigentiimlichkeiten der Spirochaeten schuld, als vielmehr
die Entdeckungsgeschichte einer Anzahl wichtiger Formen.

Bei der Untersuchung von Blutparasiten wurden wieder-
holt gleichzeitig Blutspirochaeten beobachtet und genauer
untersucht. Zur Untersuchung wurden dann in der Regel die-
selben Methoden angewendet, wie zur Untersuchung der tieri-
schen Blutparasiten. So wurden die Untersucher unwillkiirlich
zu einer Vergleichung der verschiedenen ihnen vorliegenden
Organismen veranlafit. Thren wesentlichen Impuls erhielt diese
Betrachtungsweise, als ein Zoologe, Fritz Schaudinn, in
der Spirochaete pallida den Erreger der Syphilis nachwies.
Er gelangte zu dieser Entdeckung im Anschlufs an das Studium
blutbewohnender Flagellaten. Die von ihm im Steinkauz und
der Stechmiicke studierten trypanosomenidhnlichen Protozoen
hatten sich unter bestimmten Verhiltnissen in fadendiinne
Stadien umgewandelt, welche Schaudinn mit Spirochaeten
verglichen hat.
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Wie berechtigt dieser Vergleich zunichst war, davon habe
ich mich selbst in jlingster Zeit {iberzeugen konnen. Selbst
die massigen, breitblattférmigen Trypanosomen des Frosches
knnen sich unter Umstdnden in vollkommen fadenformige
Stadien umwandeln, welche ganz aufferordentlich an Spiro-
chaeten erinnern, Wenn man solche Individuen konserviert
und mit den iiblichen Firbungsmethoden untersucht, so gelingt
es oft nicht mehr, einen einheitlichen Kern nachzuweisen und
der fir die Trypanosomen so charakteristische Blepharoplast
tritt ebenfalls nicht mehr hervor. Dies, gleichzeitigz mit der
Bewegungsart der spirochaetenidhnlichen Trypanosomenstadien,
kann sehr leicht die Meinung veranlassen, dafi die Spiro-
chaeten nichts anderes seien, als solche fadendiinnen Trypano-
somen.

Diese Meinung wurde auch ausgesprochen, zunidchst als
vorsichtige Theorie behandelt, dann aber mit immer grifierer
Sicherheit sogar der Systematik zugrunde gelegt. Man begann
die Spirochaeten direkt als nidchste Verwandte der Trypano-
somen zu betrachten und mit ihnen gemeinsam der Klasse der
Flagellaten einzuordnen.

Die genaue Untersuchung der Spirochaeten, die sofort von
Hunderten von Forschern in Angriff genommen wurde, brachte
bald eine Reaktion gegeniiber dieser Anschauung. Gerade
der Widerstreit der Meinungen hildete die wichtigste Anregung,
als deren Folge in den letzten Jahren eine Menge von Tat-
sachen iiber den Bau und die Lebensweise der Spirochaeten
zutage gefordert wurde. Trotzdem ist die Spirochaetenforschung
ein Gebiet, zu dessen Erschlieffung fiir die Wissenschaft kaum
die ersten Schritte getan sind. Ich habe es daher fiir zweck-
miflig gehalten, die allgemeinen Gesichtspunkte, nach denen
die Erforschung der Spirochaeten vor sich gehen mufs, in den
Vordergrund der Erorterung zu stellen. Und zwar hielt ich
es fiir richtig, Ihnen nicht diejenigen Tatsachen vorzutragen,
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welche Sie als Hygieniker besser beurteilen kimnen als ich,
sondern diejenigen Probleme zu behandeln, welche dem Zoo-
logen ndher stehen. Wir werden dabei mehr Fragen zu stellen,
als Antworten zu geben haben; aber es gehort ja zu den
wichtigsten Aufgaben dieses Kongresses, durch richtige Frage-
stellung die Forschungsarbeit zu organisieren.

Das Problem, welches uns vor allem beschiftigen soll, ist
die Frage nach der Natur der Spirochaeten, d. h. nach der
Stelle, welche sie unter den lebenden Organismen ein-
nehmen.

Bei der Erforschung der Verwandtschaft von Organismen
untereinander bedient sich die Wissenschaft gewisser Gruppen
von Erscheinungen, welche dann fiir eine Verwandtschaft von
Organismen sprechen, wenn sie bei den untersuchten Formen
Ubereinstimmungen zeigen, wihrend der Grad der etwa nach-
gewiesenen Abweichungen uns einen Anhaltspunkt dafiir gibt,
wie weit wir die betreffenden Formen im System voneinander
trennen miissen. Bei dem gegenwirtigen Stand unserer
Kenntnisse sind wir zur Beurteilung dieser Fragen auf zwei
Gruppen von Erscheinungen angewiesen:

1. auf den morphologischen Aufbau der Organismen,

2. auf die morphologischen Verdnderungen, welche die
Organismen im Laufe ihres Lebens erfahren.

Die Chemie und Physiologie der Organismen liefert bei
dem gegenwirtigen Stand unseres Wissens nur sekundire
Gesichtspunkte zur Beurteilung der Verwandtschaft. Doch sind
gerade bei den Spirochaeten auch in dieser Beziehung einige
interessante und wichtige Tatsachen zu berichten.

Die Organismen, welche wir gegenwiirtig unter dem Namen
der Spirochaeten zusammenfassen, besitzen einen fadenférmigen
Kérper von spiralgewundenem Bau. Die meist beobachteten
Stadien der Spirochaeten sind sehr lebhaft beweglich. Diese
Eigenschaften machen sie gewissen Organismen dhnlich, welche
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typische Bakterien sind: den Spirillen. Urspriinglich wurden
Spirochaeten und Spirillen als nichstverwandte Formen be-
trachtet und noch bis in die neueste Zeit findet man die
Namen Spirochaete und Spirillum in der Literatur oft einander
ersetzend. Es hat sich aber gezeigt, dafy unter den farblosen.
beweglichen, spiralférmigen Mikroorganismen sich in der Haupt-
sache zwei Gruppen unterscheiden lassen, welche durch ge-
wisse konstante Unterschiede gekennzeichnet sind, Und da
die Formen der einen Gruppe in wichtigen Eigenschaften mit
der zuerst von Ehrenberg beschriebenen Spirochaete plicatilis
tibereinstimmen, wihrend sie sich von den von dem gleichen
Autor beschriebenen Spirillumarten unterscheiden, so hat man
mit Recht die Formen der ersten Gruppe als Spirochaeten von
den die zweite Gruppe bildenden Spirillen getrennt. Dabei
ging man zunidchst von der Ansicht aus, dafy alle als Spiro-
chaeten bezeichneten Organismen als einheitliche Gruppe den
Spirillen gegeniiberstiinden.

Es frigt sich nun, welche Bedeutung wir den Unterschie-
den dieser beiden Gruppen beilegen. Betrachten wir sie als
unwesentlich, so miissen wir die Spirochaeten als echte Bak-
terien ansehen. Schreiben wir ihnen eine grifiere Bedeutung
zu, so folgt daraus, dafl die Spirochaeten von den echten
Bakterien zu trennen sind, und es frigt sich dann, an welcher
Stelle des Systems der Organismen sie unterzubringen sind.

Wir werden beil unseren Erbrterungen also zundchst von
einem Vergleich des Baues und der Entwicklung der Spiro-
chaeten und Spirillen auszugehen haben.

Eine Spirochaete ist ein fadendiinner, spiralgewundener
Organismus, der oft an beiden Enden zugespitzt ist, doch
kommen auch Formen mit abgestumpften Enden vor. Suchen
wir einen Einblick in den feineren Bau zu gewinnen, so stellen
sich uns bei den verschiedenen Spirochaetenformen verschieden-
artige Schwierigkeiten entgegen, Die bisher bekannten Spiro-
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chaeten besitzen sehr verschiedenartige Korperdimensionen:

wihrend Formen beschrieben sind, die nur etwa 1 p lang
sind, messen die lingsten Spirochaeten ca. 500 p. Alle be-
kannten Formen besitzen aber eine auflerordentlich geringe
Breite, welche selbst bei den lingsten Formen nicht tiber

11,—2 u hinausgeht. Diese geringe
Breite bringt es mit sich, daf5 es sehr
schwer ist, in den feinen und durch-
sichtigen Korpern der lebenden Spi-
rochaeten Einzelheiten der Struktur
zu erkennen. Die Schwierigkeiten,
welche sich der Untersuchung ent-
gegenstellen, sind bei den kleinen
Formen noch viel bedeutendere als
bei den grofSfen. Wenden wir unsere
Aufmerksamkeit zuerstden letzteren
zu. Beiihnen kinnenwir einen kom-
plizierteren Bau erkennen. Schon
im Leben it sich eine dufiere Hiill-
schicht von einem zentralen Teil
des Korpers scharf unterscheiden,
der zentrale Teil enthilt stirker
und schwiicher lichtbrechende Sub-
stanzen, welche bei der Farbung
einen helleren und dunkleren Ton
annehmen. In einer schwiicher licht-
brechenden Grundsubstanz lassen
sich stirker lichtbrechende unregel-
mifdig angeordnete Granulationen
wahrnehmen. Bei den grifiten

Fig. 1.
Spirochaete Balbianii Certes (Orig.
nach gefiirbtem Priparat).

Formen ist eine deutliche Vakuolisierung zu erkennen, welche
mitunter sehr regelmifiigce Anordnung von Geriistsubstanz und
Fliissigkeitsalveolen in der Art einer Schaumstruktur zur Folge
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hat. Man erkennt dann, daf} die gréberen Granulationen in
der Geriistsubstanz eingelagert sind.

Bei der Untersuchung im gefirbten Zustande erinnert der
Korper einer Spirochaete sehr an denjenigen eines Bakteriums.
Ebensowenig wie bei den Bakterien kiinnen wir uns aber bei
den Spirochaeten iiber die Bedeutung der firbbaren Granu-
lation eine genaue Vorstellung machen. Wir kiinnen immerhin
feststellen, dafs je nach den Entwicklungs- und physiologischen
Zustinden der Spirochaeten sich Mengenverhiltnisse, Strukturen
und Anordnungen dieser Substanzen im Innern des Korpers
dndern koénnen. Man hat besonders im Anschluff an die For-
schungen von Schaudinn versucht, bei den Spiruchﬁtten einen
Zellkern und einen Blepharoplast nachzuweisen und als dieser
Nachweis mifilungen war, suchte man einen Ausweg in einem
Vergleich gewisser Strukturen des Spirochaetenkorpers mit
jenen Elementen der Trypanosomenzelle. Neuere Unter-
suchungen haben diesem Vergleich den Boden entzogen, wir
kénnen jetzt daran festhalten, dafl im Zellbau die grofien
Spirochaeten den grifieren Bakterienarten sehr dhnlich sind.
Bei den grofien, in Muscheln lebenden Spirochaeten besteht
die zentrale Hauptmasse des Korpers aus einer Alveolenreihe
mit dicken, stark firbbaren Winden (vgl. Fig. 1). Ahnliche
Bilder treten auch auf Prdparaten der im Wasser lebenden
Spirochaete plicatilis auf (vgl. Fig. 2). Doch wird
bei ihr die Anordnung der Alveolen etwas durch den eigen-
artigen Achsenfaden, der dieser Art eigentiimlich ist, beein-
flufit. Im Korper dieser Form lassen sich auch sehr regel-
méfdig angeordnete Granulationen nachweisen, welche in
kurzen Abstinden zu beiden Seiten des Achsenfadens ange-
ordnet sind. Sie entsprechen in ihren Reaktionen den von
Biitschli so benannten ,roten Kiérnern* der Bakterien, deren
Substanz als Repridsentant des Chromatins der héheren Or-
ganismen betrachtet wird. Neben ihnen, aber unregelmdflig
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kennen und bei den iiblichen Farbungsmethoden firben sie
sich sehr leicht gleichméfig intensiv, sodafs Details im inneren
Aufbau nicht zu unterscheiden sind. Manchmal la6t sich ein
peripherer heller gefirbter Saum von einem intentiv gefirbten
zentralen ‘Teil unterscheiden. In seltenen Fillen sind auch
Bilder gesehen worden, welche in #hnlicher Weise wie bei
den grofien Formen auf das Vorhandensein einer Alveolen-
reihe schliefien lassen. Eventuell kommt bei ihnen auch ein
Centralfaden vor (vgl. Fig. 6). Auch lassen sich bei Anwendung
von speziellen Fiarbungsmethoden vereinzelte Granulationen von
der Hauptmasse des Korpers differenzieren. Doch kénnen wir
iiber die Bedeutung dieser Bilder nur Vermutungen #uflern,

Bei manchen der grifieren Spirochaeten ist der Querschnitt
des Korpers nicht drehrund sondern quer gestreckt, der Kérper
ist bandférmig abgeplattet. Auf gefirbten Pridparaten, be-
sonders solchen, welche am Objekttriger angeklebt sind, scheint
an dieser Verbreiterung des Korpers eine diinne Lamelle von
besonderer Beschaffenheit und starker Féarbbarkeit wesentlichen
Anteil zu haben (vgl. Fig. 1). Sie wird gewdhnlich so dar-
gestellt, als ob sie an der einen Schmalkante des Korpers in
Spiralwindung entlang verliefe. Diese bei grofien Spirochaeten
sehr deutliche Lamelle ist von den einen als gallertartige Aus-
scheidung, von den andern als wichtiger Bestandteil des leben-
den Kiérpers gedeutet worden. Letzteres trifft wohl unzweifel-
haft zu. Bei den gréfieren Formen ist diese Bildung so sehr
den undulierenden Membranen der Trypanosomen i#dhnlich,
dafi zahlreiche Beobachter nicht zigerten, sie fiir eine ent-
sprechende undulierende Membran zu erkliren. Es ist sehr
schwer, ein derartiges Gebilde am lebenden Tier zu unter-
suchen, da die Bewegungen vieler Spirochaeten aufSerordent-
lich rasch sind. Ist die Spirochaete irgendwie geschédigt, so
werden ja ihre Bewegungen verlangsamt, aber wir miissen mit
der Moglichkeit rechnen, daff dann gewisse Strukturen ihres
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Korpers schon gelitten haben. Die Beobachtung des lebenden
Objektes spricht jedenfalls dafiir, daf} die dufiere Hiille des
Spirochaetenkrpers eine wichtige Rolle bei der Bewegung
spielt.

Rascher aktiver Ortswechsel wird bei den Mikroorganismen
wie bel den héheren Tieren bewirkt:

1. durch Riickstofi ausgeprefiter Fliissigkeiten,

2. durch Formédnderung des Kirpers resp. ‘verlagtrung

seiner Bestandteile,

3. durch Hebelwirkung von Kérperfortsidtzen.
Der erstere Modus kommt bei den Spirochaeten nicht in Be-
tracht, der dritte ist die charakteristische Bewegungsform der
Spirillen. Es wird fiir unsere Betrachtungen vorteilhaft sein,
wenn wir von einem Vergleich der Organisation der Spirillen
mit den Spirochaeten ausgehen. Untersuchen wir Spirillen
mit geeigneten Methoden, etwa bei Dunkelfeldbeleuchtung, so
erkennen wir, besonders bei den gréferen Formen von Spi-
rillen, daff eine grifiere oder geringere Anzahl von Geifleln
die Bewegung vermitteln. Der Kérper der Spirille ist starr,
er verdndert seine Umrisse nicht oder doch nur in ganz ge-
ringem Mafle. Wihrend er sich durch das Wasser vorwirts
schraubt, sind nur die tiber ihn herausragenden Geifieln bei
der Arbeit. Es ist leicht nachzuweisen, dafl bei den grofien
Formen diese Geifieln mit dem Protoplasma des Bakterien-
leibes in Verbindung stehen, welcher selbst wie eine Pflanzen-
zelle von einer starren Membran umschlossen ist.  Diese
Membran, welche dauernd die Form einer spiralgekriimmten
Rohre beibehélt, hindert den Zellkérper unter den normalen
Verhdlinissen seine Form zu verindern. Ahnlich wie bei
Pflanzenzellen kann man aber auch bei einer Spirillenzelle
durch experimentelle Beeinflussung den die Membram aus-
fiillenden Plasmaschlauch zu einer Formverinderung zwingen.
Bringt man lebende Spirillen in eine hypertonische Salzlésung
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(etwa von mehreren Prozenten Kochsalzgehalt), so 16st sich der
Plasmaschlauch infolge des Wasserverlustes zunichst nur an
den Seiten von der Zellmembran los, und man sieht innerhalb
der durch die Zellmembran gebildeten Spirale eine zweite,
enger gewundene Spirale auftreten (vgl. Fig. 3A—F). Der
linger aber diinner gewordene Plasmaschlauch ist, wie die
Botaniker sich ausdriicken, durch Plasmolyse von der Mem-
bran abgeltst worden. Eine Spirille kann in diesem Zustand
noch recht gut weiterleben: ihre Geifdel schligt noch und

Fig. 3.

Spirillum undulans A—G sieben Stadien der fortschreitenden Plasmolyse bei Ein-
wirkung von §proz. Kochsalzlésung (Orig. n, kons. Priparat).

zwar hidngt sie, wie man deutlich sehen kann, noch mit dem
kontrahierten Plasmaschlauch zusammen. Die Spirille ist
also noch gut beweglich und kann, wenn man sie wieder in
Wasser bringt, ihr normales Aussehen vollkommen wieder er-
langen. L}t man jedoch die Salzlosung ldinger einwirken
und durch Verdunstung konzentrierter werden, so gehen an
dem Plasmaschlauch weitere Verdnderungen vor sich, schlief3-
lich 16st er sich in eine Reihe von Tropfen auf (vgl. Fig. 3G).
So entstehen sehr eigenartige Bilder, welche auch beim An-
fertigen eines gewdhnlichen Trockenpriparates hdufig auftreten
und zu falschen Deutungen iiber Vorginge im Zellkorper der
Spirillen verleiten kinnen.



Eine derartige Plasmolyse gelingt bei den Spirochaeten
nicht, der Spirochaetenkdrper ist nicht von einer starren Membran
umhiillt. Es gelingt zwar bisweilen eine Abhebung der dufiersten
Schicht der Pellikula von dem Plasma zu erzielen. Es ist dies
vor allem in hypotonischen Lisungen der Fall. Der Vorgang
weicht deutlich von der prompten Plasmolyse der Spirillen ab.

B

Fig. 4.

Bewegungsformen von Spirochaete culicis. A—C Formen der rotiecrenden Spirale.
D Schlingelnde Bewegung (nach Jaffé aus Doflein).

&

Indem wir dies feststellen, kimnen wir gleichzeitig beobachten,
dafy die Bewegung der Spirochaeten im Gegensatz zu der-
Jenigen der Spirillen dem zweiten der obenerwdhnten Typen
entspricht: sie erfolgt unter Forminderung des Koérpers. Eine
Spirochaete unterscheidet sich von einer Spirille sehr auftillig,
durch eigentiimlich tastende, kriechende Bewegungen: ferner
kann man wahrnehmen, dafd bei ihren Bewegungen, besonders
wenn sie auf einer Unterlage sich zu bewegen gezwungen ist,

Doflein, Problame der Protisteankunde. 2



wobei vielfach Ausscheidung einer klebrigen Substanz vor-

zukommen scheint, die Breite des Korpers wechselt. Man

kann unter Umstinden wahrnehmen, daf} das eine Korperende

kugelig anschwillt, man kann auch eine ‘l.-’Erdi(:kung wie eine

Welle den Korper entlang laufen sehen. Mitunter fiihrt der
Kdorper sehr intensive schldngelnde wurmartige Be-
wegungen aus (vgl, Fig. 4),

Die Gesamtheit dieser Bewegungen ist da-
durch ermdglicht, daf} der Spirochaetenkérper
smetabolisch® ist. Ein solcher Metabolismus kann
nur vorkommen bei einem Korper, den keine
starre Membran umgibt. Bei den Protozoen kennen
wir eine solche Fihigkeit zum Formwechsel nur
bei solchen Arten, welche entweder ein nacktes
Protoplasma oder zarte pellikulare Bildungen als
Hiillschichten besitzen. Bei den Spirochaeten
ist offenbar eine zarte, einer Pellikula vergleichbare
Hiillschicht von grofier Elastizitit vorhanden.

Fig. 5. Manche Autoren bezeichnen diese Pellikula bei

Spirochaete  Spirochaeten und Flagellaten als Periplast. Diese
Duttoni. Defor-

mationen des
metabolenKr-  missen und falschen Auffassungen Anlafy gegeben.

B"::ﬂ'[:‘“:l Da die Bezeichnung Pellikula sich fiir alle Proto-
Doflein).  Z0€n zur Bezeichnung zarter plasmatischer Kérper-
hiillschichten lingst eingebiirgert hat, so sollte
man den Awusdruck Periplast lieber ganz vermeiden. Die
Pellikula ist als ein Bestandteil des lebenden Zelleibs anzusehen
und unterscheidet sich dadurch wesentlich von den Membran-
bildungen der Bakterien,
Dafd eine solche und nicht eine Membran bei den Spiro-
chaeten den Korper bekleidet, wird aufier durch die Beobach-
tungen am lebenden Objekt auch durch die Léslichkeit der

Hiillschicht in Galle und taurocholsaurem Natron wahrscheinlich

Bezeichnung hat schon zu manchen Mifiverstind-



gemacht. Wihrend diese Fliissigkeiten auf die Membranen
von Bakterien und Pflanzen keinen Einflufy haben, werden die
Hiillschicht der Spirochaeten und ebenso die pellikularen
Hiillschichten der Protozoen von ihnen aufgeldst.

Es ist wohl kein Zweifel, dafd diese elastische Pellikula
bei der Bewegung der Spirochaeten eine Hauptrolle zu spielen
hat. Wir sind geneigt, auf Grund unserer gegenwirtigen
Kenntnisse, der Pellikula hauptsichlich die Rolle eines elastischen
Antagonisten gegentiber der kontrahierenden Wirkung des
zentralen Korperteils zuzuschreiben. Bei dieser Funktion
spielen eventuell Fasern, welche bei den grofien Spirochaeten
in griofierer Anzahl in der Pellikula vorkommen, eine wesent-
hiche Rolle.

Nach den neuesten Untersuchungen ist es aber wieder
zweifelhaft geworden, ob die oben erwidhnte bei den grofien
Spirochaeten den Korper verbreiternde Lamelle eine un-
dulierende Membran ist und ob entsprechende Bildungen bei
den Spirochaeten iiberhaupt allgemein verbreitet sind. Bei
den undulierenden Membranen der Flagellaten ist in der Regel
ein starker Randfaden vorhanden, von dem wir annehmen, dafy
er elastisch ist, und gegen die Kontraktionshewegungen des
Protozoenkorpers als Antagonist wirkt. Die eigentliche Lamelle
der undulierenden Membran, welche nach auflen von dem
Randfaden begrenzt .wird, besteht nach dieser Auffassung in
der Hauptsache aus der Substanz der Pellikula.

Einen solchen Randfaden glaubte man nun bei den grofden
Spirochaeten, welche im Kristallstiel und sonstwo im Darm-
kanal von Muscheln vorkommen, nachgewiesen zu haben.
Die Bilder, welche man z. B. von der Austernspirochaete im
gefirbten Priiparat erhilt, machen zunichst ganz und gar den
Eindruck, als besifie dieser Organismus eine médchtige, un-
dulierende Membran mit sehr starkem Randfaden. Schellack,

welcher neuerdings diese und verwandte Formen sehr sorgfiltig
£l
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untersucht hat, ist jedoch zu der Uberzeugung gekommen,
dafs alle diese Bilder auf Kunstprodukte zuriickzufithren sind.
Er ist der Ansicht, dafl beim lebenden Tier die Pellikula all-
seitig gleichmifiig ausgebildet sei, wie ein Mantel den Zentral-
krper umhiille, und dafy alle Priparate, in denen scheinbar
eine deutliche, undulierende Membran vorhanden 1st, durch
Schidigungen zu erkliren seien, welche eine einseitige
Schrumpfung der Pellikula zur Folge gehabt hitten.

Nach den neuesten Untersuchungen von Gross ist diese Auf-
fassung jedenfalls nicht richtig. Auch ich konnte mich iiber-
zeugen, dafd bei nicht geschddigten Muschelspirochaeten die
einer undulierenden Membran gleichende Lamelle.im Leben
deutlich erkennbar sein kann.

Es ist aber dennoch sehr schwer zu entscheiden, ob die bei
den grofien Spirochaeten gefundenen lamellssen Verbreite-
rungen des Korpers den undulierenden Membranen der Flagel-
laten entsprechende Bildungen darstellen. Im vollen Sinne
des Wortes homologe Bildungen sind sie sicher nicht, eben-
sowenig wie die in ganz anderer Weise zusammengesetzten
undulierenden Membranen der ciliaten Infusorien. Doch be-
sitzen sie eine #dhnliche Bedeutung fiir die Lokomotion der
Spirochaeten wie die undulierenden Membranen mancher
Flagellaten. Dafy sie aber nicht, wie man urspriinglich annahm,
das Hauptbewegungsorganell ihrer Triger sind, das beweist
thr Fehlen bei zahlreichen Spirochaeten.

Spirochaete plicatilis z. B. besitzt keine undulierende
Membran. Sie hat einen kreisférmigen Querschnitt; im Innern
ithres Kiorpers zieht sich ein schnurgerader Zentralfaden
hin, um den sich die Korpermasse gleichsam herumwindet.
Die Korpermasse ist sehr gleichmifiig gewunden und enthilt,
wie neuerdings M. Ziilzer in Bestitigung der fritheren An-
gaben Biitschlis gezeigt hat, zu beiden Seiten des Zentral-
fadens in regelmidfiiger Anordnung firbbare Kornchen (vgl



Fig. 2). Die Organisation dieser Form, welche ja den Typus
fiir die ganze Gruppe darstellt und ihr den Namen gegeben
hat, scheint also nach diesen Untersuchungen sehr von der-
jenigen der {ibrigen Spirochaeten abzuweichen.

Es frigt sich allerdings, welche Bedeutung wir diesen
Unterschieden in der inneren Organisation zuschreiben diirfen.
Um dies zu erdrtern, miissen wir zunichst die Organisation
der iibrigen Spirochaeten resp. zu den Spirochaeten gerechneten
Organismen besprechen.

Da ist zunichst hervorzuheben, dafl alle neueren Unter- :
sucher darin iibereinstimmen, daf} entgegen den fritheren An-
gaben bei den kleineren Spirochaeten, speziell den pathogenen
Formen, keine undulierenden Membranen vorkommen.

Hochstens wiren folgende Beobachtungen zu erwdhnen,
welche aber meist nicht als Beweis fiir das Vorkommen undu-
lierender Membranen angesehen worden sind. Aufier der Be-
wegung durch Formidnderung kommt ndmlich bel manchen
Spirochaeten auch gelegentlich Lokomotion mit Unterstiitzung
durch Korperfortsitze vor; speziell bei Spirochaete pallida ver-
lingert sich der Korper an beiden Enden in lange geifielartige
Fortsitze, welche bei der Bewegung eine wichtige Rolle spielen
miissen. Bei anderen Formen, z. B. Spirochaete recurrentis,
Duttoni etc. ist nur an einem Ende ein solcher Fortsatz vor-
handen (vgl. Fig. 6). Diese Fortsidtze zeigen nicht die Regel-
méfligkeit in bezug auf Linge und Ursprungsstelle wie die
GeifSeln der Spirillen. Man kinnte also eventuell daran denken,
dafl es sich um einen Achsenfaden handelt, &hnlich wie er
bei den Trypanosomen vorkommt, bei welchen er die Bildung
von GeifSfeln und undulierender Membran beeinflufit. Doch
ist es kaum moglich, einen solchen Vergleich mit Sicherheit
durchzufiihren, da die erwdhnten Beobachtungen bei sehr
kleinen und zarten Spirochaeten gemacht worden sind.

In diesem Zusammenhang sei noch hervorgehoben, daf}
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die Geifleln der Spirochaeten meist vom Korper nicht sehr

scharf abgesetzt sind, sondern daf ein allmihlicher Ubergang

statthindet. Bei den Spirillen dagegen entspringen sie meist

fast senkrecht aus der gerade abgeschnittenen Membran an

einer Schmalseite des Korpers.  Auch sei nochmals betont.

dafs das Vorkommen wvon Blepharoplasten ganz unbewiesen

ist. Es kommen wohl Verdickungen des Zentralfadens vor,

z. B. bei Spirochaete plicatilis: deren Deutung als Blepharoplast
ist aber durchaus willkiirlich,

Vergleichen wir nun die iibrigen bekannten

Spirochaeten in ihrem Bau einerseits mit Spiro-

chaete plicatilis, andererseits mit den kleinen

kommensalen und pathogenen Spirochaeten, so

miissen wir gestehen, dafl auf den ersten Blick

'L/H_f; ziemlich grofle Verschiedenheiten vorzuliegen

scheinen. Es ist nicht ausgeschlossen. daf3 fernere

F. - EI A
= Untersuchungen uns dariiber belehren werden,

Spirochaete SR 3 :
au:{m“wﬂpi_ dafl die jetzt als Spirochaeten bezeichneten Or-

cum mit Zen-  ganismen gar keine einheitliche Gruppe bilden,
gi;ﬁi}: {u:::: sondern dafl sie in kleinere Gruppen gesondert
Prowazek werden miissen, welche an ganz verschiedene
aus Deflein).  Kategorien des Organismenreichs anzuschliefien
sind. s

Vorldufig sind wir zu einer solchen Spaltung noch nicht
gendtigt; der Bau der Hiillschicht und der Lokomotionorga-
nellen zwingt uns jedenfalls nicht dazu. Wir kéinnen die ver-
schiedenen . Spirochaeten“formen in eine Reihe ordnen, welche
die verschiedenen Organisationstypen kontinuierlich miteinander
verbindet. Nehmen wir an das eine Ende eine Form wie
Spirochaete plicatilis und die ihr sehr nahe stehende Sp. steno-
gyra und Sp. gigantea, bei denen ein Zentralfaden im Innern
des drehrunden Korpers liegt, so konnen wir an sie Formen

anschliefien, wie sie die pathogenen Spirochaeten eventuell



darstellen (Fig. 6). An diese Stelle der Reihe gehort auch eine
Form, welche ich neuerdings im Darm europiischer Termiten
entdeckt habe. Ich habe diese Form B. Grassi, welcher einen
meiner Schiiler bei der Beschaffung von Termitenmaterial in
der liebenswiirdigsten Weise unterstiitzt hatte, zu Ehren Spiro-
chaete Grassii n. sp. genannt. Es ist dies eine Form, welche in
mancher Beziehung an Sp. culicis Jaffé erinnert. Der Korper,
der ca. 100 p. in der Ldnge und 1!/, p. in der Breite

mif3t, ist deutlich bandférmig abgeplattet. Die N
Bewegung ist die typische Spirochaetenbe-
wegung, doch ist bei dieser Form der Gegen-
satz zwischen Kriech- und Schwimmbewegung
besonders auffallend. Schwimmt der Organis-
mus im freien Medium, so ist er deutlich kork-
zieherartis gewunden; er schraubt sich rasch
vorwirts oder riickwirts durch das Medium.
Auf der Unterlage kriecht er wie eine Schlange ;
dabei wird der Kirper der Unterlage angepref3t, Fig. 7.
die Spiralform geht verloren. Die Spirochaete gpirgchacte Gras-

kriecht so vor- und riickwirts, fiihrt tastende sii n. sp. aus dem
Darm europiischer

Termiten. (Orig.
zahlreichen Windungen geschlingelt, bald fast nach  gefiirbtem

Bewegungen mit den Enden aus, ist bald in
gerade gestreckt. Man sieht oft die stark Sl
lichtbrechende Kante des abgeplatteten band-

formigen Korpers. Man hat den Eindruck, als sei der Haupt-
teil des Korpers mit der Unterlage verklebt und als erheben
sich nur die Enden, um die Fortbewegung einzuleiten. List
sich die Spirochaete von der Unterlage, so schnellt sie wie
eine Sprungfeder in die Spiralform zurlick; es ist dies ein leicht
zu beobachtender und sehr auffallender Anblick. Auf kon-
servierten Pridparaten erkennt man bisweilen mehr, bisweilen
weniger deutlich eine zentrale Alveolenreihe (Fig.7). Auf gut
gefdarbten Priparaten ist ein feiner Randfaden erkennbar, welcher
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vielleicht nur der einen stirker firbbaren Schmalkante der
Spirochaete entspricht. Wahrscheinlicher handelt es sich aber
um einen sehr feinen Randfaden oder eine zarte ,Crista®, Ist
dies der Fall, so leitet uns diese Form direkt zu den Muschel-
spirochaeten iiber und zwar zu den Formen, welche neuerdings
.-\ 1 X Gross genauer beschrieben

f hat. Dieser hat in der Muschel
. Pecten-Organismengefunden,
welche mit den bisher be-
schriebenen grofien Muschel-
spirochaeten in fast allen
Eigenschaften  iihereinstim-
men. Nun sitzt aber bei

den von ihm untersuchten

Arten die Lamelle in Form

einer ,,Crista® dem Spiro-
chaetenkdrper seitlich an und

besteht ausschliefdlich aus
stark fidrbbarer Substanz
(Fig. 8). Er leugnet das Vor-
Fig. B. handensein eines,,Periplastes®

Spirochaete — Cristispira pectinis Gross. vollkommen. Gross hat auf
A nach Konservierung mit Flemming scher

i Grund seiner Befunde die von
osung.

B u. C nach Konservierung mit Sublimat 1hm untersuchten Formen als

e & zosal. Gattung Cristispira  abge-
trennt und ist geneigt, die
meisten Muschelspirochaeten zu ihnen zu ziehen. Wahrschein-
lich ist beidenvon ihm untersuchtenArten in der Tat eine geringere
Ausbildung des pellikularen Teils der Lamelle gegeben, wihrend
bei den Austernspirochaeten ein solcher etwas besser entwickelt
ist und das Bild noch weiter kompliziert. Allerdings ist zuzu-
geben, dafy die breiten, undulierenden Membranen, wie sie fiir

Spirochaete Balbianii und anodontae beschrieben worden sind,
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zum Teil Kunstprodukte sind, verursacht durch mangelhafte
Konservierung oder schlechte Behandlung vor der Kon-
servierung. Sie verdanken aber ihre Bildung der sicher vor-
handenen und theoretisch zu postulierenden Pellikula, welche
deformiert worden ist. Ob in dem letzteren Fall die in den
Prédparaten deutlich erkennbare Faserung des pellikularen Teils
der Lamelle als Kunstprodukt oder als natiirliches Vorkommen
zu deuten ist, ist schwer zu unterscheiden und muf} noch
weiterhin untersucht werden.

Zur weiteren Klirung der Frage nach der Organisation
der Spirochaeten wird es gut sein, vorldufig drei Kategorien
zu unterscheiden :

1. Spirochaeten mit Zentralfaden (Sp. plicatilis, stenogyra,

event. pathogene Formen ?),

2. Spirochaeten mit Crista (Cristispira, event. hierher auch

Sp. Grassii),

3. Spirochaeten mit Lamelle (Sp. balbianii,anodontae usw.).

Die bisher bekannten Organisationsunterschiede zwingen
noch nicht zu einer Trennung der Formen. Es ist aber mog-
lich, daf$ eine solche notwendig werden wird; wahrscheinlich
wird sich auf Grund des Besitzes von Zentralfaden, Crista und
Lamelle mindestens die Zerlegung in Gattungen rechtfertigen
lassen, wie dies auch Gross schon betont hat.

Wir wenden uns nunmehr zur Erérterung der Vermehrungs-
vorgidnge bel den Spirochaeten. Nur eine einzige Form der
Vermehrung ist bisher bei den Spirochaeten mit Sicherheit
nachgewiesen worden, die gewiohnliche Zweiteilung. Wih-
rend die Zweiteilung bei den Spirillen mit Sicherheit als
Querteilung erkannt worden ist, hat man sich bisher nicht
dariiber einigen kdnnen, in welcher Richtung die Teilungs-
ebene den Spirochaetenkorper trennt. Infolge der Beschaffen-
heit der Hiillschicht ist es bei den Spirochaeten recht schwer,
die friihen Stadien der Teilung aufzufinden. Bei den Spirillen



. e

bildet sich, wie bei den Bakterien, in der Teilungsebene eine
stark lichtbrechende und stark firbbare Verdichtung. Sie be-
steht aus dem Material, welches die fiir die beiden Tochter-
zellen bestimmten Membranteile an dieser Stelle aus sich her-
vorgehen Lifit. Wenn die beiden Tochterspirillen sich von-
einander trennen, dann werden sie an dieser Stelle gleichsam
durch einen glatten Schnitt voneinander oe-

lost. Diejenigen Stadien, welche man bei den

Spirochaeten leicht beobachten kann, deuten

auf einen anderen Ablauf des Teilungsvorgangs.

Am hiufigsten sieht man Individuen, welche

in der Region, in welcher sie noch zusammen-

hdngen, zu einem diinnen Faden ausgezogen

sind, es ist, wie wenn ein Tropfen einer zih-

Fig. ©. flissigen Substanz in zwei Teile auseinander
Spirochaete Dut- Z€dehnt wiirde (Fig. 9). Die Enden, mit denen

toni. Letztes Sa-  die Tochtertiere offenbar urspriinglich zusam-
dium der Teilung.

Auszichen des ;
dinnen  Verbin- mifig, und von einer trennenden Scheidewand
dungsstranges.

(Nach Breinl aus # : :
Doflein.) 15t ganz gut zu erkliren, bei der Annahme einer

menhingen, verschmiilern sich ganz gleich-
ist keine Spur vorhanden. Diese Teilungsfigur

dem Teilungsmodus der Spirillen entsprechen-
den Querteilung. Die Verschiedenheiten im Aussehen wiren
bedingt durch die Verschiedenheit im Bau der Kérperhiille.
Die Spirillen mit ihrer starren Membran miissen vor der Teilung
neue Zwischenwinde anlegen, wiihrend bei den Spirochaeten
die weiche Pellikula genau so wie die Pellikula eines In-
fusors oder das Ektoplasma einer Amoebe auseinander ge-
zogen wird.

In den letzten Jahren fanden nun diejenigen Beobachtungen
eine besonders lebhafte Diskussion, welche fiir die Spirochaeten
das Vorkommen einer Lingsteilung zu beweisen schienen.
Die Annahme der Lingsteilung griindete sich zum Teil auf
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theoretische Erwidgungen, zum Teil auf tatsichliche Be-
obachtungen, Da man so sehr geneigt war, die Spirochaeten
fiir ndchste Verwandte der Trypanosomen zu halten, so war
man nur allzusehr geneigt, bei ihnen nach iibereinstimmenden
Lebenserscheinungen zu suchen. Diese Tendenz schien in den
Beobachtungen an den grofien Spirochaeten eine wesentliche
Stiitze zu finden. Schon die ersten Beobachter der Austern-
spirochaete hatten Lingsteilungsstadien beschrieben (Fig. 10)
und glaubten keine Zweifel hegen zu diirfen,
tiber die Ahnlichkeit der von ihnen gesehenen
Stadien mit Teilungsstadien von Trypanosomen.
Jene ersten Beobachter hatten sogar die Austern-
spirochaete direkt unter die Trypanosomen ein-
gereiht. Tatsiichlich kommen nicht selten bei
den grofien Spirochaeten Stadien vor, welche

ganz auflerordentlich an Lingsteilungsstadien
erinnern. Man sieht Bilder, in denen aufier /

einem Zentralkdrper mehrere spiralgewundene
Fig. 10.

; : Angebliches Tei-
obachtet man in der Regel nur zwei solche Fasern. Jungsbild  von

verdickte Fasern vorhanden sind. Und zwar be-

Was liegt ndher, als sie mit der verdoppelten - Spirochacte Bal-
bianii. (Mach
Lustrae aus
befindlichen Trypanosomas zu vergleichen? Ich Doflein.)

selbst habe wiederholt solche Stadien be-
obachtet, ich habe auch lebende Tiere in diesem Stadium

undulierenden Membran eines in der Teilung

gesehen und mufl bestdtigen, daff man bei nicht allzu ein-
gehender Untersuchung durchaus zu der bisher iiblichen An-
nahme berechtigt schien.

Indem man von der Ansicht ausging, dafl die Lings-
teilung wie bei einem Trypanosoma von dem einen Ende
beginne, konnte man wohl zu der Annahme gelangen, daf} die
vorhin erwidhnten Stadien mit der fadenférmig ausgezogenen
Verbindungsbriicke (vgl. Fig. 9 S. 20) nur die letzten End-
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stadien einer Lingsteilung darstellten. Man wies iberzeugend
nach, dafs notwendigerweise die Schlufiphase der Lingsteilung
einer Spirochaete nach dem Bild einer Querteilung verlaufen
miisse. Man schenkte dieser Annahme um so mehr Glauben,
als zur gleichen Zeit auch fiir eine ganze Anzahl von kleinen
Spirochaeten Stadien der Lidngsteilung beschrieben wurden.
Prowazek und Hartmann haben Liangsteilungen bei einer
ganzen Reihe der kleinen Spirochaetenarten nach
den gefirbten Priparaten abgebildet, Schaudinn
hat fiir Spirochaete pallida angegeben, daf} er die
Langsteilung in allen Stadien am lebenden Ob-
jekt verfolgen konnte. Demgegeniiber wurde von
Anfang an von verschiedenen Autoren, vor allem
von Novy, mit aller Entschiedenheit fiir die klei-
neren Arten das alleinige Vorkommen der Quer-
teilung behauptet.

Da selbst die grofien Spirochaeten relativ
kleine Organismen sind, die kleinen Spirochaeten
aber sogar sehr schwer zu beobachten sind, und
da auflerdem sie alle, solange sie lebenskriftig

sind, sich auflerordentlich rasch bewegen, so
Fig. 1L. konnen bei der Beobachtung der Teilung sehr

?F‘“"’“h;‘“:-' leicht Tduschungen vorkommen. Ja, bei den kleinen
e ch.

Querteilung (n,
Schellack). schlieffen. Nach neuen Untersuchungen sind

aber auch bei den grofien Formen Stadien der Quer-
teilung mit Sicherheit nachgewiesen worden (vgl. Fig. 11 u. 12).
Die Beobachtungen, welche bisher so einwandfrei fiir das Vor-

Arten sind sie wohl kaum mit Sicherheit auszu-

kommen der Lingsteilung zu sprechen schienen, sollen einer
eigenartigen Schddigung der Spirochaeten ihren Ursprung ver-
danken. Die grofien Spirochaeten sollen aufierordentlich emp-
findlich sein. Sobald sie nicht mehr ihre volle Beweglichkeit
haben, sollen sie schon geschidigt sein. Diejenigen Individuen,
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die man lebend oder auf konservierten Priparaten als Teilungs-
stadien zu erkennen glaubt, sollen nichts anderes sein, als
Individuen, deren Pellicula eigenartige Schrumpfungen erfahren
hat. So sollen nicht selten dadurch, dafi bei dem Schrumpfen
die Fibrillen der Pellicula sich hauptsdchlich in zwei Biindeln-
vereinigen, die scheinbaren Verdopplungen der undulierenden
Membran zustande kommen. Ich glaube nicht recht an diese
Deutung der Lingsteilungsbilder. Besonders ist mir eine
solche Annahme gegeniiber den sehr bestimmten Angaben
Schaudinns und Fanthams nicht einleuchtend. Ich bin
mehr geneigt anzunehmen, daf} in gewissen Phasen des Lebens
der Spirochaeten leicht plasmogamische oder sonstwie bedingte
Verschmelzungen vorkommen, welche sich eventuell wieder
losen, und wenn ein solcher Vorgang beobachtet wird, mufd
er ja zur Deutung als Lingsteilung fiihren.

Ubrigens hat Gross bei seinen Cristispiren beobachtet,
daf3 vor der Querteilung eine merkwiirdige parallele Faltung
resp. Aneinanderlagerung der beiden Hilften des Spirochaeten-
kirpers (,Inkurvation*) vorkommt, welche auch eventuell zu
Tduschungen, zu falschen Deutungen im Sinn einer Lings-
teilung Anlafd geben kénnte (Fig. 12).

Es lafit sich also gegenwirtig nicht mit Sicherheit ent-
scheiden, ob bei den Spirochaeten Lingsteilung iiberhaupt
vorkommt; wédhrend sie noch vor einigen Jahren sichergestellt
schien, ist sie jetzt wieder fraglich geworden. Und daran
wird wohl auch die Annahme eines neueren Untersuchers
nichts dndern, welcher bei den kleinen Spirochaeten des Sduge-
tierblutes bemerkt zu haben glaubt, dafy beide Formen der
Teilung vorkdmen. Er nimmt an, dafl im Beginn des An-
falls bei der Spirochaetenerkrankung die Lingsteilung, spiter
jedoch beim Abklingen des Anfalls Querteilung vorkommt.
Wir haben schon bei den grofSen Spirochaeten hervorgehoben,
wie schwer die sichere Konstatierung des Teilungsmodus ist;
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bei den kleinen, krankheitserregenden Formen ist sie sicherlich
noch ganz aulderordentlich viel schwieriger.

Irgend eine Form multipler Vermehrung ist bei den Spiro-
chaeten bisher nicht bekannt geworden; die éfter beobachtete
Kettenbildung von mehreren Individuen ist auf unvollstindige
Zweitellung zurlickzufithren. Immerhin scheint es méglich,
das Spirochaete plicatilis sich durch spontanen Zerfall in _‘L*l-l.*]!_‘,
kleine Bruchstiicke vermehrt und dafy dies eine regulire Form
der multiplen Vermehrung darstellt,

Fig. 12.
Spirochaete = Cristispira pectinis Gross, Teilungsstadien. A u. B ,Inkurvation*
vor der Teilung (nach Gross).

Uber das Vorkommen von geschlechtlichen Vorgingen
bei den Spirochaeten wissen wir bisher nichts. Es existieren
zwar in der Literatur eine ganze Anzahl von Angaben iiber
geschlechtliche Fortpflanzung von Spirochaeten. Diese An-
gaben beruhen alle auf der Beobachtung von different gebauten
Spirochaeten am gleichen Orte. In dem differenten Bau von
[ndividuen, die man als zur gleichen Art gehirig ansehen
durfte, glaubte man ein Anzeichen der Ausbildung von
oeschlechtlich differenzierten Individuen sehen zu diirfen,
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Die Unterschiede zwischen den beiden Formen, die man fest-
stellte, waren Ldngen- und Breitendimensionen und der relative
Reichtum an farbbaren Inhaltskérpern. Gelegentlich sah man
auch derart verschieden gestaltete Individuen dicht aneinder
gelagert und deutete dies als beginnende Verschmelzung. Die
meisten derartigen Beobachtungen wurden an toten, gefirbten
Priparaten gemacht. Alle die erwdhnten Befunde sind nur
durch Analogieschlufy fiir Anzeichen von geschlechtlichen
Differenzierungen und Vorgingen erklirt worden. Eine liicken-
lose Reihe von Beobachtungen, welche hierzu berechtigte,
liegt nicht vor.

Es ist ferner fiir keine Spirochaete
ein Entwicklungskreis nachgewiesen,
welcher durch eine Kombination ver-
schiedener Formen, Generationen oder
Geschlechtsindividuen  charakterisiert

wHre,

Somit besteht auch keinerlei Ver-

Fig. 18.

anlassun , die von Schaudinn selbst
£
Spirochaete Balbianii, Sta-

dien der Aufrollung und an-
Spirochaeten mit trypanosomendhn-  geblichen Encystierung. (Nach
Perrin aus Doflein,)

aufgegebene, enge Verkniipfung der

lichen Organismen aufrecht zu er-
halten,

Es ist wahrscheinlich, daff bei manchen Spirochaeten
Dauerzustinde vorkommen, welche ihnen ermiglichen, Perioden
der Trockenheit zu tiberstehen. Doch sind keinerlei Bildungen
bekannt geworden, welche mit den Bakteriensporen zu ver-
gleichen wiren. Was man bisher als Bildung von Dauer-
zustdnden bei den Spirochaeten gedeutet hat, erinnert vielmehr
an die Cystenbildung von Protozoen. Man hat Aufkniulungen
der fadenférmigen Korper zu Kugeln beobachtet und glaubt,
dafs dabei der ganze Korper der Spirochaeten zu einer ein-
heitlichen Masse zusammenfliefft, welche sich dann mit einer
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festen Hiille umkapselt (Fig. 13). Doch wollen manche Autoren
in den beschriebenen Bildungen nur Absterbeerscheinungen er-
blicken, Wie wir gleich sehen werden, miissen wir wohl fiir
einen Teil der Spirochaeten das Vorkommen von irgendwelchen
Dauerformen voraussetzen, fiir die pathogenen Formen werden
solche wohl ebensowenig notwendig sein, wie fiir die Zhnlich
wie sie lebenden pathogenen Protozoen.

Die Spirochaeten kommen an Orten vor, an denen sowohl
Bakterien als auch Protozoen gefunden werden kénnen. Man
findet sie in Fliissigkeiten, welche an organischen Verbindun-
gen reich sind, also in fauligem Wasser; besonders hdufig
auch auf der Schleimhautoberfliche, z B. im Darm von ver-
schiedenen Organismen; sie kommen hiufig in den Zufieren
Schichten von Wunden und in Geschwiiren vor, die wichtigen
Krankheitserreger finden sich im Gewebe und im Blut. Wir
unterscheiden unter ihnen Saprozoen, harmlose Kommensalen,
Parasiten und Krankheitserreger. Wihrend fiir die beiden
ersten Gruppen die Art der Verbreitung noch ganz unbekannt
ist, wihrend wir z. B. nicht wissen, wie sich die Muscheln mit
ihren Spirochaeten infizieren, ist die Art der Ubertragung bei
den Krankheitserregern genauer studiert. Merkwiirdigerweise
erinnert der Ubertragungsmodus zunichst sehr an denjenigen
der Trypanosomen. Wie Trypanosoma equiperdum von der
Oberfliche des Korpers beim geschlechtlichen Verkehr tiber-
tragen wird, so wird Spirochaete pallida in der gleichen Weise
verbreitet. Wie bei den verschiedensten Trypanosomen, so ist
auch bei Blutspirochaeten Infektion von der Leiche aus be-
obachtet worden. Z. B. sind Infektionen mit Spirochaete
Duttoni bei der Sektion von Leichen erfolgt, auch ist die An-
steckung von Tieren durch Verfiitterung infizierten Fleisches
nachgewiesen.

Vor allem aber ist eine bemerkenswerte Ahnlichkeit mit
den Trypanosomen die Tatsache, dall auch die Spirochaeten
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zur Ubertragung auf die von ihnen befallenen Wirbeltiere der
Vermittlung durch blutsaugende Arthropoden bediirfen. Die
Ubertriger der Spirochaeten sind in der Hauptsache Zecken;
es wird zwar auch die gewihnliche Wanze und die Kleider-
laus der Ubertragung des Riickfallfiebers bezichtigt, die Mehr-
zahl der Menschen- und Tierseuchen wird aber durch Zecken
verbreitet. Bisher konnte in den Zecken keine besondere Art
der Entwicklung der Spirochaeten nachgewiesen werden. Sie
kénnen allerdings in der Zecke den ganzen Organismus iiber-
schwemmen. Auch ist neuerdings nachgewiesen worden, dafs
Zecken durch einmalige Spirochaeteninfektion aktive Immuni-
tit erwerben koénnen. Ihr Einflufd auf das kaltbliitige Tier ist
aber in der Regel kein so verderblicher als derjenige auf den
Warmbliiter, Eine infizierte Zecke kann sich in der Regel
normal weiter entwickeln. Sie pflanzt sich fort und ihre Nach-
kommen entwickeln sich ganz normal. Nichtsdestoweniger ist
der Zeckenorganismus von den Spirochaeten infiziert und zwar
nicht nur der Mutterorganismus sondern auch die von ihr ge-
borenen Nachkommen. Es hat sich gezeigt, dafl bei einer
Zecke, welche mit Spirochaeten infiziertes Blut gesaugt hat,
die Owarialeier infiziert werden. So sind die jungen Tiere
vom ersten Momente ihrer Entwicklung an mit den Krank-
heitserregern behaftet, welche aber ihnen keinen wesentlichen
Schaden antun, sondern erst denjenigen Organismen, an denen
sie Blut saugen, nachdem sie herangewachsen sind. Eine in-
fizierte Zeckenmutter vermag selbst zur Verbreitung der Krank-
heit direkt nichts beizutragen, sie saugt in der Regel, nach-
dem sie sich einmal sattgetrunken hat, iiberhaupt kein Blut
mehr. lhre Nachkommen sind es, auf welche sie die verderb-
liche Fihigkeit vererbt hat, durch den Saugakt eine schwere
Krankheit hervorzurufen.

Man hat aus dieser Tatsache, wie aus der Ubertragung
durch einen Arthropoden iiberhaupt, auf die Protozoennatur

Doflein, Probleme der Protistenkunde. 3
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der Spirochaeten schlieffen wollen, indem man nach der Ana-
logie des Malariaparasiten an eine besondere Generation im
Zeckenkorper dachte. Fiir eine solche Annahme liegen bis-
her kemne Anhaltspunkte vor. Die Ubertragung ist denkbar
ohne eine Umwandlung, ohne einen Generationswechsel der
Spirochaete. Wie allerdings im einzelnen die Vorginge bei
der Uhertrugung sich abspielen, davon haben wir bisher noch
keinerlei Vorstellung.

Da alle uns bekannten Spirochaeten sich von organischen
Substanzen ernihren, welche sie in gelister Form aufnehmen,
so ist es nicht erstaunlich, dafl unter ihnen eine so grofie An-

zahl von Parasiten bekannt ist. Der

Anpassungsschritt von den Saprozoen

$ zu den Kommensalen, die in Muscheln
und Insekten vorkommen, war kein all-

zu groffer. Sind ja doch neuerdings

durch Fantham, in demselben Wasser,

Fig. 14. in dem infizierte Austern gehalten wur-
Spirochaete sp. Kleine frei- deén, freilebende Exemplare von Spiro-

lebende Spirochaete aus fau-  chaete Balbianu beobachtet worden. Ich
ligem Tiimpelwasser. (Orig.

S99, [iBenden OBjELL) habe in Miinchen in fauligem Wasser,

in dem sich Spirochaete plicatilis fand,
eine sehr kleine Spirochaetenform beobachtet, welche durchaus
nach dem Typus der pathogenen Formen gebaut war und auch
die entsprechenden Dimensionen besafy (Fig. 14). Wenn wir
nun bedenken, dafS Spirochaeten im Darm von blutsaugenden
Insekten oder Zecken leicht die Gelegenheit finden konnten,
sich an das Blut htherer Organismen anzupassen, so wird es
uns nicht verwundern, dafl an verschiedenen Stellen der Erde
eine ganze Anzahl von pathogenen Spirochaeten entstanden
sind, welche fiir Menschen und Tiere gefihrliche Krankheits-
erreger darstellen. Die Entstehung solcher blutpathogenen
Spirochaeten scheint mir noch viel wahrscheinlicher auf die-



sem Wege zu erkliren als das fiir die Trypanosomen der Fall
ist, und auch fiir jene habe ich ja 1908 eine derartige An-
nahme zu begriinden versucht.

Die Spirochaeten scheinen auflerordentlich leicht bio-
logische Rassen zu bilden. So kennt man nicht nur ein
europdisches und nordamerikanisches, sondern auch ein 1in-
disches, ein ostafrikanisches und ein westafrikanisches Riick-
fallfieber. Sie alle sind durch Spirochaeten erregt, welche
morphologisch nicht unterscheidbar sind. Aber in ihren
[mmunititsreaktionen sind sie deutlich unterschieden; ver-
schiedene Tierarten sind fiir diese einzelnen Rassen in ver-
schiedenem Grade empfinglich. Und auch von den verschie-
denen tierpathogenen Spirochaeten miissen wir feststellen,
dafi sie sich morphologisch kaum unterscheiden lassen,
wihrend sie in den biologischen Reaktionen weit voneinander
entfernt sind.

Ich bin zu der Annahme geneigt, dafd die Verschiedenheit
der einzelnen Arten oder Rassen bedingt ist durch die Art
und Weise, in welcher sie ihre pathogenen Eigenschaften er-
worben haben, also durch ihre Geschichte. Es wire nicht
ausgeschlossen, dafl die Ubertragung durch verschiedene
Zecken eine Hauptrolle bei der Entstehung der Unterschiede
vespielt hat. Jedenfalls liegt in den hier angefiihrten Tat-
sachen eine bemerkenswerte Ahnlichkeit mit den Trypanosomen.

Die Spirochaeten sind aber jedenfalls noch viel empfind-
licher gegen Einfliisse des sie umgebenden Mediums als die
Trypanosomen. Bei den Riickfallfiebern hat sich gezeigt, dafs
wihrend des ersten Anfalls Immunstoffe auftreten, welche von
denen des zweiten Anfalls abweichen. Die Spirochaeten des
zweiten Anfalls werden daher nicht durch das Serum des
ersten Anfalls geschiddigt. Da aber die Spirochaeten selbst
infolge der Beschaffenheit ihres Stoffwechsels die Ursache zur

Bildung der Antikérper sind, so folgt aus diesen Beobach-
3*
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tungen, dafd bei der gleichen Erkrankung zwei verschiedene
Rassen von Spirochaeten auftreten.. Die zweite ist aus der
ersten entstanden; innerhalb einer ganz kurzen Zeit hat sich
unter dem Einfluf} der gednderten “@ufieren Bedingungen der
chemische Charakter der Spirochaeten vollstindig gedndert,

Uberblicken wir nun alle die verschiedenen Eigenschaften,
welche wir bei den Spirochaeten kennen gelernt haben, um
uns tber die Natur dieser Organismen klar zu werden, so
kommen wir zu folgenden Schliissen. Der Gesamtbau des
Kérpers (die Verteilung von Zellsaft, Geriistsubstanz und firb-
baren Partikeln) entspricht am meisten demjenigen von Bak-
terien und zwar schlieflen sich die groflen Spirochaeten in
der Hauptsache sehr eng an gewisse grofiere Bakterien an.

Der Mangel einer Membran, welcher die Spirochaeten so
sehr von den Spirillen unterscheidet, unterscheidet sie gleich-
zeitig von der Mehrzahl der genauer studierten Bakterien.
Im chemischen und physikalischen Charakter der Hiillschicht
zeigt sich eine grofie Ahnlichkeit mit sehr vielen Protozoen.
Allerdings diirfen wir diese Tatsache nicht {iberschitzen; denn
auch bei den Protozoen, so speziell bei der Gruppe der Flagel-
laten, finden wir oft bei nahe verwandten Formen Besitz oder
Mangel einer festen Hiille.

Die Fortpflanzungserscheinungen bieten uns ebenfalls fiir
unsere Uberlegung wenig Anhaltspunkte. Wie wir sahen, sind
alle Angaben iiber geschlechtliche Vorgdnge bei den Spiro-
chaeten hochst problematisch. Und sogar die mit so grofler
Sicherheit ausgesprochenen Angaben iiber die Lingsteilung
der Spirochaeten haben sich als zweifelhaft erwiesen. Solange
es sicher schien, dafl die Spirochaeten durch Lidngsteilung
ausgezeichnet seien, sprach diese Annahme wohl einigermalien
zugunsten der Protozoenverwandtschaft. Man war in hohem
Mafle geneigt, die Spirochaeten infolge dieser Eigentiimlich-
keit in die Ni#he der Flagellaten zu bringen, jedenfalls lag
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darin ein Unterschied gegeniiber den echten Bakterien. Aber
auch innerhalb des Stammes der Protozoen kennen wir ja
neben Gruppen mit Langsteilung auch solche mit Querteilung.
Daher kann die Teilungsrichtung kein Argument fiir die Zu-
gehorigkeit zu den Protozoen bilden; eher hiitte man annehmen
kénnen, daft auch unter den bakteriendhnlichen Organismen
Gruppen mit Liéngsteilung neben denjenigen mit Querteilung
existieren.

Was wir von der Biologie der Spirochaeten bis jetzt wissen,
hat ebenfalls keine Bedeutung fiir die Frage nach ihrer Zu-
gehrigkeit,

Die Gesamtheit der Tatsachen berechtigt uns also im
cegenwirtigen Momente nicht die Spirochaeten einer der be-
kannten Protozoengruppen einzugliedern. So sehr sie sich
auch in vielen Punkten ihrer Organisationen den Flagellaten
nihern, in ihrem Zellbau weichen sie von diesen ab und ndhern
sich den Bakterien. Allerdings sind wir gendtigt, ihnen inner-
halb der Bakterien eine besondere Stellung zuzuweisen.

So komme ich denn zu dem Ergebnis, welches Biitschli
schon vor mehr als 20 Jahren voraussah, indem er die Ver-
wandtschaft der Bakterien zu mehreren Organismengruppen
hervorhob. Wie man seinerzeit die Protisten oder einzelligen
Organismen in Gruppen aufteilte, von denen die einen sich
enger dem Tierreich, die anderen dem Pflanzenreich anschlossen,
so ergeben sich jetzt Moglichkeiten, in das Chaos der bakterien-
dhnlichen Organismen Ordnung zu bringen. Auch bier hat
man allmdhlich immer schiirfer die Gruppen unterschieden,
welche sich den Algen, den Oszillatorien und den Protozoen
nihern. Die Spirochaeten miissen jedenfalls vorldufiz mit einer
Reihe von verwandten Formen in einer besonderen Gruppe
fiir sich vereinigt werden. Viele der Eigenschaften dieser Gruppe
zeigen Beziehungen zu den Protozoen. Vor einigen Jahren
nahm ich an, dafy sie die engsten Beziehungen zu den Flagel-
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laten aufweisen und zwar schien mir dafiir hauptsichlich die
Tatsache der Lingsteilung zu sprechen. Nachdem diese letztere
wieder zweifelhaft geworden, méehte ich nicht mehr mit aller
Sicherheit an dieser Annahme festhalten, doch scheint es mir
immerhin noch wahrscheinlich, daf} Beziehungen zu den Flagel-
laten vorliegen.

Was mich hauptsichlich veranlafit hat, aus der Gruppe
der Bakterien die Spirochaeten als besondere Gruppe heraus-
zuheben, das waren Beobachtungen an
gewissen Organismen, welche im Moor-
wasser der oberbayerischen Hochebene
vorkommen. Ich habe mehrere vibrionen-
und spirillenihnliche Organismen stu-
dieren kémnen, welche in manchen Punkten
den Spirochaeten sehr dhnlich sind, wenn
sie auch nicht die Gestalt des langge-
streckten Spiralbandes besitzen. Einer

Fig. 15. dieser Organismen, ein relativ breites, ge-

Eigenartiger  Organismus clrungﬂnes, bakterienihnliches Wesen,
aus der Gruppeder , Schwe-

felbakterien'. Gefunden in | ; : _ .
I\-lunr'wasﬁ.:r' E{-}fig- nach bﬂilﬁmus E“.lf- [JEI‘ 11 Flg- 1.9 ﬂngl}lldElE

gefiirbtem Priiparat.) Organismus, welcher wohl in die Nihe
derSchwefelbakterien gehirt, konnte seine

Form ganz aufierordentlich veriindern. Bisweilen schwoll er
an einem Ende kuglig an und nahm dadurch die Form einer
Keule an. Die Bewegungsweise entsprach durchaus der oben
beschriebenen Spirochaetenbewegung. Auch am gefirbten
Praparat konnte man erkennen, dafy dieser durch Querteilung

fiel mir durch seinen weitgehenden Meta-

sich vermehrende Organismus einer Membran entbehrte. Es
war sogar unmoglich, ihn auf die iibliche Weise wie ein
Bakterium trocken zu priparieren. Beim Auftrocknen zerflofd
er wie ein Protozoon.

Es gibt auch einige Vibrionen, die in diesem Punkte sich
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dhnlich verhalten wie der erwihnte Organismus. Diese Or-
ganismen stehen in Bewegungsweise, innerem Bau und in der
Beschaffenheit der Hiillschicht einer Anzahl der Spirochaeten
sehr nahe. Die Spiralform ist also nicht das Entscheidende fiir
die Zugehorigkeit eines Organismus zu unserer Gruppe, sondern
aufler dem inneren Bau die Beschaffenheit der Hiillschicht.
In der neuesten Zeit hat Schellack Tatsachen zusammen-
gestellt, welche miglicherweise auf Beziehungen zwischen den
arofien Spirochaeten und den Oszillatorien hinweisen. Ich muf3
gestehen, dafy, ehe ich die Darlegungen Schellacks gelesen
hatte, der auffillige, griinliche Schimmer lebender Individuen
von Spirochaete plicatilis mich zu #hnlichen Uberlegungen
veranlafit hatte. Die Oszillatorien sind ja ebenfalls , kernlose*
Organismen, welche sich in ihrem Bau eng den Bakterien
anschliefen und welche in der Regel in Fliissigkeiten vor-
kommen, welche reich an organischen Substanzen sind. Es
wire also nicht zu erstaunen, wenn sie die Quelle fiir die
Entstehung von zahlreichen Parasiten gewesen wiren.
Schellack hat nun speziell auf eine zu den Oszillatorien
gehorige Form von spiraligem Bau hingewiesen, welche Lager-
heim beschrieben hat, und welche manche Ahnlichkeiten mit
Spirochaeten besitzt. Ich hatte nun Gelegenheit, in den letzten
Jahren, ehe ich die Arbeiten von Lagerheim und Schellack
kennen lernte, zwei Organismen zu beobachten, welche méglicher-
weise nahe Beziehungen zu der Lagerheimschen Glaucospira
aufweisen. Der eine dieser Organismen stellte einen plumpen,
kurzen Faden dar, der sich bei genauerem Zusehen als ein
ganz eng in einer Ebene gewundenes Spiralband herausstellt
(vgl. Fig. 16). Der Organismus bewegt sich sehr rasch mit
zuckenden Bewegungen auf der Unterlage. Er ist dhnlich
blaugriin gefirbt, wie die andere Form, welche ich etwas ge-
nauer untersuchen konnte. Diese besteht auch aus Fdden,
die aus einem sehr eng gewundenen Spiralband gebildet
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werden. Die Fidden sind aber relativ lang und diinn. Sie
sind flach bandférmig. Man hat deutlich den Eindruck als
sei der blaugriine Faden in eine schleimige Hiille eingeschlossen,
welche dem Ganzen den einheitlichen Charakter gibt. Der
Faden hatte an beiden Seiten deutlich abgestumpfte Enden,
Die einzelnen Fiden waren von verschiedener Lénge, bald
relativ lang, bald ziemlich kurz (Fig. 17 A).

Sie bewegten sich sehr rasch, zuckend hin und her, wo-
bei sie oft die Strecke, die sie mit dem einen Ende vorwirts
zurlickgelegt hatten, sofort nach Umkehr der Bewegungs-

richtung mit dem anderen Ende voran
durchmafien. Im freien Wasser be-
obachtete man meist spirale Rotation,
auch eigenartige Zitter- und Schiittel-
bewegungen. Zwischen den ruckweisen
Bewegungen lagen die Fiden oft lingere

Zeit still, um nach einiger Zeit die Be-
Fig. 16.

wegung wieder aufzunehmen. Das
Glaucospira sp. 3 Exemplare

von verschiedener Windungs-  l€iche liefS sich auch an den auf der

weite.  (Orig  nach dem Unterlage kriechenden Fiden erkennen.

) Diese schlingelten sich in einfachen
Windungen in einer Ebene dahin. Man hatte in auffilligster
Weise den Eindruck, als seien sie durch eine schleimige Masse
mit der Unterlage verbunden. In mancher Beziehung erinnerte
die Bewegung dieser Faden an diejenige von Spirochaete
plicatilis. Doch waren die Fidden viel starrer, die Bewegung
erfolgte viel steifer. Manchmal sah man Fiden in einem
kleinen Kreis, wie in einer eingefahrenen Bahn, lingere Zeit
rotieren (Fig. 17F). Es kam aber auch eine eigenartige Form
der Rotation im Raum vor, welche mir doch eher passiv be-
dingt zu sein schien (Fig. 17 G).

Nicht selten zerfielen die Fiden in kiirzere Bruchstiicke,
von denen jedes sich selbstindig weiter bewegen konnte.
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schaften die ndchsten Beziehungen zu Protozoen besitzt. Trotz-
dem diirfen wir sie nicht aus der Gruppe der bakterien-
dhnlichen Organismen lisen ; die Spirochaeten sind keine echten
Protozoen. Vor allem haben wir kein Recht, sie als echte
Flagellaten zu bezeichnen oder sie gar den Trypanosomen an-
zuschliefien. Wir wissen nicht einmal, ob sie eine einheitliche
Gruppe bilden, oder ob &dufierliche Ahnlichkeiten und Kon-
vergenzerscheinungen uns verfiihrt haben, ganz heterogene
Formen zu einer kiinstlichen Gruppe zu vereinigen,

Die Geschichte der Spirochaetenforschung ist ein guter
Beweis dafiir, wie gefihrlich fiir den Fortschritt der Erkennt-
nis iibereilte Behauptungen und vorschnelle Verallgemeine-
rungen sein konnen. Viele derjenigen Dinge, deren Be-
obachtung die Autoren mit aller Bestimmtheit behauptet hatten,
haben sich nicht bestitigen lassen. Die Sicherheit, mit welcher
gerade auf dem Gebiete der Spirochaetenkunde Behauptungen
aufgestellt worden waren, hat zwar etwas Fortreilendes gehabt,
aber sie hat nach einer verkehrten Richtung fortgerissen. Die
Tendenz zum kritischen Denken und sorgsamen Beobachten,
das wichtigste Besitztum der modernen, naturwissenschaftlichen
Schulen, hat den Schaden nicht allzu grof3 werden lassen. Im
grofien und ganzen haben die falschen Theorien, weil sie von
grofien Gesichtspunkten ausgingen und auf richtigen Gedanken-
gingen basierten, dennoch einen Fortschritt der Forschung zur
Folge gehabt. Die ndchste Zeit mufy aber methodischer vor-
sichtiger Forschung gewidmet sein, um all das Material von
Tatsachen zusammenzubringen, welches uns noch fehlt und
welches wir bediirfen, um das zerstreute Einzelwissen von den
spirochaetendhnlichen Organismen in ein grofies Gebdude
zusammenzufassen,
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