Amoben: Paradebeispiele fiir Probleme der
Phylogenetik, Klassifikation und Nomenklatur
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Abstract: Amoebae: Show-horses for problems of phylogeny, classification, and nomenclature. Until very recently (and in ma-
ny textbooks still so today) the amoebae have been regarded as a monophyletic group called Rhizopoda, which was divided into
five taxa: the Amoebida, the Eumycetozoa, the Foraminifera, the Heliozoa, and the Radiolaria. Some of these have shells and ha-
ve therefore largely contributed to marine sediments and thus to the orography of our planet. Others are of medical relevance,
such as Entamoeba histolytica, the causative agent of amoebic dysentery, or the otherwise free-living amoebae Acanthamoeba, Ba-
lamuthia, Sappinia, and Naegleria, being responsible for Acanthamoeba keratitis, granulomatous amoebic encephalitis or primary
amoebic meningoencephalitis.

The term amoeba means change or alteration and refers to the capability of several eukaryotic single cell organisms to change
their shape. However, during the past years it has become very obvious that this term holds no systematic information whatso-
ever. The amoeboid mode of locomotion, being common not only in numerous protozoa but also in many vertebrate cells, has
certainly evolved along many different lines. The breakthrough of electron microscopy and molecular biology has fundamental-
ly altered the classification of the amoebae. Conspicuous characters, like the absence of mitochondria, the formation of fruiting
bodies or the existence of a flagellate stage, are now regarded as results of convergent evolution. Consequently, the former amoe-
bae have been split up and divided among three different phyla: the Amoebozoa, the Excavata, and the Rhizaria. The amoebo-
zoans, including among others the genus Amoeba, the acanthamoebae, the entamoebae and the slime moulds, is now considered
to be the sister group of the fungi plus animals. Although great progress has been achieved, the systematics and the evolution of
the amoebae still pose many open questions, and the current classification scheme of the amoebae probably still requires consi-
derable refinement. Difficulties in applying the biological species concept in most amoebae result in significant problems of no-
menclature. Several possibilities to resolve these complications are discussed.
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Abb. 1: HAECKELS

Darstellung einer .

Amobe (Fig. 1 aus
seinem Werk: , Das
Protistenreich”, 1878).
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Fig.1, Eine gewohnliche Amoebe
(Amoeba vulgaris) in zwei
aufeinander folgenden Zustinden
der Bewegung dargestellt; in A
sind mehrere kurze, in B mehrere
langere Fortsitze oder Lappen-
fiisschen vorgestreckt. Im Pro-
toplasma der nackten Zelle liegt
der K ern (n) und ausserdem einige
fremde, als Nahrung aufgenommene
Kérperchen (i).

Echinamoben als auch die z.T. bis zu metergrofen
Schleimpilze Amoben genannt. Es gibt nackte Amoben
und Amoben mit wunderschonen, ornamentalen Scha-
len, wie etwa die Radiolarien (Strahlentierchen). Amo-
ben kommen sowohl im Erdreich und im Siibwasser als
auch im Meerwasser vor — so die berithmten Foraminife-
ren (Kammerlinge), deren Schalen sich als Sedimente
auf dem Meeresboden ablagerten und maBgeblich an der
Bildung der groBen Kalkstein-Vorkommen, aus welchen
die Alpen oder auch die Felsen von Dover entstanden
sind, beteiligt waren. Amoben erreichen oft ganz be-
trichtliche Dichten, mit mehreren hunderttausend
Amoben pro Gramm Erde und mehreren Millionen pro
Liter Wasser. Sie spielen insgesamt in der Remineralisie-
rung der Nihrstoffe eine entscheidende Rolle, da sie
Bakterien, Algen, Hefen, andere Protozoen und sogar
kleine Metazoen aufschlieBen und die Nihrstoffe damit
wieder der Nahrungskette verfiighar machen. ALEXEIEFF
schrieb 1912: ,Amoben konnen tiberall dort leben, wo es
Bakterien gibt.“ Die meisten Amoben sind aerob, aber es
gibt auch einige in der Regel parasitisch lebende anaero-
be Vertreter. Weltweit wurden etwa 12.000 rezente
»Amoben-Arten” — von denen ungefihr 250 parasitisch
leben — und viele tausend fossile Arten beschrieben. Ra-
diolarien wurden bereits in etwa 1,2 Milliarden Jahre al-

ten marinen Sedimenten nachgewiesen!

Die Amdoben sind jedoch — wie wir heute definitiv
wissen — alles andere als eine Gruppe im Sinne eines

Monophylums. Thr einziges gemeinsames Merkmal ist
die Fihigkeit zur Ausbildung von Pseudopodien, welche
sowohl der typischen amoboiden Fortbewegung als auch
der Nahrungsaufnahme (Phagozytose) dienen. Diese
Pseudopodien kénnen breit (Lobopodien), nadelférmig
(Filopodien) oder auch vernetzt (Retikulopodien) sein.
Die Pseudopodien der verschiedenen Amoben-Gruppen
sind aber nicht homologisierbar, sie sind — und dies ist
die entscheidende Erkenntnis — in der Evolution mehr-
mals und unabhiingig voneinander entstanden.

Vermutlich war bereits der eukaryotische ,,Urahn®
eine amoboide Zelle, denn die Fihigkeit zur Phagozytose
ist eine Voraussetzung fiir die Endosymbiontentheorie.
Dies wird auch durch den Myosin-Typ MYTH4/ FERM,
welcher bei Dictyostelium eine wichtige Funktion in der
Zelladhision und damit in der Phagozytose und der Mo-
tilitdat erfillt, unterstiitzt, denn dieser kommt bei allen
Eukaryota, auBler bei den Pilzen und Pflanzen vor, welche
beide durch ihre — allerdings unabhiingig voneinander
entstandene — Zellwand die Notwendigkeit dieser Funk-
tionen und damit auch das dafiir notwendige Protein
verloren haben. Frithen Eukaryoten schreibt man folgen-
de Merkmale zu: die Fihigkeit zur Mitose, ein aus einem
Endosymbiose-Ereignis hervorgegangenes Mitochondri-
um, ein Zentriol mit einer Geiflel und Pseudopodien.
Phalansterium, ein begeilielter Vertreter der Amoebozoa,
entspricht am besten dieser Beschreibung und dient heu-
te vielfach als Modellorganismus. BUTSCHLI hatte bereits
1885 postuliert, dass die Amoben aus Amoeboflagellaten
durch mehrfaches sekundires Verlieren der Geilleln ent-
standen seien — und CAVALIER-SMITH et al. (2004) best-
tigten diese Theorie, womit es sehr wahrscheinlich wird,
dass der erste Eukaryot tatsichlich begeifelt — vielleicht
eine begeilelte Amobe — war.

Tatséchlich kénnen Endosymbiose-Ergeignisse auch
bei rezenten Amdoben beobachtet werden. Mayorella vi-
ridis (ein Vertreter der Paramoebidae, Amoebozoa) bei-
spielsweise kultiviert zur Photosynthese befihigte Griin-
algen als Symbionten. Bei einigen Foraminiferen geht
das so weit, dass sie die Chloroplasten aus den als Nah-
rung aufgenommenen Algen herausholen und in Va-
kuolen ,aufbewahren®, wo diese dann noch lange Zeit
zur Photosynthese und somit zur Energieproduktion ge-
nutzt werden. Eine rezente Studie hat gezeigt, dass die
filose Amobe Paulinella chromatophora (Cercozoa) in ei-
nem allerdings viel jiingerem als dem pflanzlichen pri-
miren Endozytoseereignis ein anderes Cyanobakterium
aufgenommen und in photosynthetische Organellen
umgewandelt hat — dass also die Evolution photosynthe-
tischer Organellen aus Cyanobakterien ein anhaltender
Prozess ist (MARIN et al. 2005).

Die Klassifizierung der Amoben war von jeher und
ist noch immer #uflerst problematisch. Nicht nur verfi-
gen die allermeisten Amoben tiber keine sexuellen Vor-



ginge, wodurch der Begriff ,Art“ als Fortpflanzungsge-
meinschaft nicht anwendbar ist, sondern dariiber hinaus
gibt es, mit Ausnahme der beschalten Formen, kein fos-
siles Material, was das Nachvollziechen von Entwick-
lungslinien ausgesprochen schwierig macht. Dazu
kommt, dass zahlreiche Amoben-Taxa eine mitunter er-
heblich erhohte Evolutionsrate aufweisen.

Heute konnen durch molekularbiologische Metho-
den viele phylogenetische Fragen geklirt werden. Aller-
dings sind die Amoben sehr unterschiedlich gut unter-
sucht. Wihrend von dem wichtigen Krankheitserreger
Entamoeba histolytica und dem in der Zellbiologie viel-
fach als Modellorganismus genutzen Schleimpilz Dictyo-
stelium discoideum bereits die gesamten Genome sequen-
ziert wurden, sind zahlreiche nicht oder schwer kulti-
vierbare Amdoben so gut wie iiberhaupt nicht unter-
sucht. Die groBe Gruppe der Rhizaria, zu der nahezu die
Halfte der amobischen Organismen zihlt, ist derzeit die
einzige der 6 eukaryotischen Gruppen, von der gar kei-
ne Genom-Daten zur Verfiigung stehen. Mit der Fertig-
stellung des Genoms von D. discoideum im Jahre 2005
wurde {ibrigens das erste komplette Genom eines frei-
lebenden Protozoons durchsequenziert.

2. Historisches

1822 priigte Jean Baptiste MARCELLIN, Baron BORY
DE SAINT-VINCENT, den Begriff ,,amoeba“ [gr.-nlat. =
Wechsel oder Verinderung], mit welchem er alle einzel-
ligen, ihre Gestalt verindernden Organismen zusam-
menfasste. EHRENBERG schuf dann 1838 in seinem fiir
die Etablierung der Protozoologie als Wissenschafts-
zweig bahnbrechenden Werk ,Die Infusionsthierchen

als vollkommene Organismen® erstmals eine eigene
Gattung fiir die Amoben, die Gattung Amoeba (Abb.
2). EHRENBERG sah allerdings in den Einzellern ,kleine
Metazoen" und deutete die verschiedenen Zellorganel-
len als ,Miniaturorgane“. BORY DE ST. VINCENT sprach
sich entschieden gegen die Existenz von Organen bei
diesen Organismen aus, und SCHULTZE postulierte
schlieBlich 1854, dass der Rhizopodenkérper nichts an-
deres als eine Zelle sei, also vergleichbar mit den Zellen,
aus denen Tiere und Pflanzen aufgebaut sind. Er schlug
den Terminus ,,Protoplasma“ vor, und VON STEIN fiigte
dem noch hinzu, dass sowohl der Zellkern als auch das
Protoplasma ,, Theilproducte der gleichen Bestandtheile
einer anderen Zelle seien”. VON SIEBOLD war ein groBer
Verfechter dieser Zellenlehre und lieferte in seiner ver-
gleichenden Anatomie detaillierte Beweise. Auch Du-
JARDIN stellte sich EHRENBERG entgegen und widerlegte
dessen Theorie, dass Foraminiferen kleine Cephalopo-
den darstellten. Er entdeckte grundlegende Gemein-
samkeiten zwischen den Foraminiferen und den Siil-
wasser-Amoben und etablierte fiir diese beiden Gruppen

1835 die neue Klasse der Rhizopoda.
BRONN (1859) beschrieb die Rhizopoda, welche fiir

ihn eine von vier Klassen innerhalb der Amorphozoa
darstellten, als: ,kriechend mittelst bestindig verinder-
lichen Scheinfiisschen, die auch zur Einverleibung der
Nahrung dienen; (nackt oder) umschlossen von zusam-
menhiingend-vielkammerigen Kalk-Schaalen (keine
Wimpern)“. Nun waren alle ,Amdben“ in einer Gruppe
vereint, und so sollte es fiir die nichsten 100 Jahre blei-

ben (Abb. 3).

In dieser Zeit entstanden zahlreiche Abhandlungen
und Monographien zu den verschiedenen Gruppen und

Christian Gottfried EHRENBERG

Christian Gottfried EHRENBERG wurde am 19. April 1795 in Delitzsch
in der Nahe von Leipzig geboren. Er studierte ab 1815 Theologie
und spater Medizin und Naturwissenschaften an der Universitat

~ Leipzig. 1818 promovierte er mit einer Arbeit Uber Pilze und wurde
Mitglied der Leopoldina in Halle. EHRENBERG unternahm zusammen
mit Friedrich Wilhelm HempricH (1796-1825) zwei Expeditionen in
~den Nahen Osten und nach Arabien, wo sie tausende Pflanzen und
Tiere sammelten. 1829 begleitete er Alexander von HumsoLDT (1769-
1859) auf dessen Russland-Expedition, bei der sie bis zur
chinesischen Grenze vorstieBen. Nach der Ruckkehr von dieser
Expedition konzentrierte sich EHReNBERG auf pflanzliche und
tierische Mikroorganismen, insbesondere Mikrofossilien und deren
Systematik. EHRENBERG beschrieb zahlreiche neue Arten, darunter so
bekannte wie das Pantoffeltierchen (Paramecium caudatum). Er
starb am 27. Juni 1876 in Berlin.

EHRENBERG gilt als einer der Begrtinder der Mikrobiologie und der
Mikropaldontologie und als Entdecker der Infusorien. Er war ein
Verfechter der empirischen Forschung und forderte: ,,unermudlich
nach strengen umsichtigen Beweisen fur haltbare Meinungen und Systeme zu suchen”. In seinem zentralen
Werk ,Die Infusionsthierchen als vollkommene Organismen” (1838) schreibt er: ,Es ist meine innerste
Uberzeugung: Diese Infusionsthierchen sind vollkommene Organismen. Sie erméglichen uns einen Blick in
das tiefere Leben der organischen Natur.”
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Abb. 3: Alte Klassifizierung der Protozoen
(,Amoben” orange hervorgehoben).

Untergruppen der ,Amdben®“. Am besten erforscht wa-
ren die mit wunderschonen, ornamentalen Schalen aus-
gestatteten Radiolarien und Foraminiferen. HAECKEL
unterschied 1862 in seiner Monographie ,,Die Radiola-
rien (Rhizopoda radiata)“ bereits etwa 4.000 verschie-
dene Arten (Abb. 4), welche er anhand ihrer Schalen-
architektur in zwei Klassen, die Radiolaria und die
Acantharia unterteilte.

Da die nackten Amdben iiber weniger charakteristi-
sche morphologische Merkmale verfiigen, war deren
Klassifizierung lange Zeit sehr vage. Kaum jemand hat
sich iiberhaupt mit diesen im Vergleich zu den Radiola-
rien und Foraminiferen ,unspektakuldren* Organismen
beschiftigt. Erst NAGLER erkannte, dass es auch hier
noch eine bunte Vielfalt zu entdecken gilt, so schrieb er
1911: ,,...Amoben, die doch scheinbar eine so einheit-
liche und primitive Gruppe bilden,...“. Zunichst waren
es die parasitischen Formen, welche die Aufmerksam-
keit auf sich zogen. LOSCH beschrieb 1875 erstmals den
Zusammenhang zwischen Entamoeba histolytica und
chronischen Durchfillen. Immerhin aber gab es auch ei-
nige wenige Forscher, die sich der freilebenden Nackt-
amoben annahmen, hervorzuheben ist hier SCHULZE
mit seinen ,Rhizopodenstudien” (1874-1877). Eine be-
deutende Errungenschaft war auferdem die Einfiithrung
der Agarplatten-Kultivierungsmethode von FROSCH im
Jahre 1897 (90 % Leitungswasser, 10 % Nihrbouillon,
0,5 % Agar-Agar), die es endlich ermdoglichte, Reinkul-
turen (allerdings nicht axenische Kulturen) von freile-

benden Améoben herzustellen und diese iiber lange Zeit-
riume am Leben zu erhalten. NAGLER verdanken wir die
erste umfangreiche Zusammenstellung der sogenannten
,Limax-Amdoben“ (Nacktamoben mit geringer Pseudo-
podienbildung) (NAGLER 1909). Er erkannte bereits,
dass die Einteilung nach der Zystenmorphologie proble-
matisch ist, weil diese bei vielen Arten variabel ist, und
versuchte, die Amében anhand ihrer Kernteilung zu un-
terscheiden. ALEXEIEFF schlug 1912 folgende Klassifizie-
rung der Nacktamoben vor: 1. die Gattung Amoeba, 2.
die ,Limax-Amdoben®, 3. die in Vertebraten parasiti-
schen Amoben (Entamoben) und 4. die Gattung Mal-
pighiella. Letztere enthilt mehrere Arten, die durchwegs
in Invertebraten parasitieren. WENYON (1926) teilte die
Amoben, die er unter der Ordnung Amoebida zusam-
menfasste, in vier Familien: in die stets unbegeifelten
Amoebidae, in die Paramoebidae, welche neben dem
Zellkern noch einen so genannten ,Nebenkorper” auf-
weisen, in die Dimastigamoebidae, welche unter be-
stimmten Bedingungen zwei oder mehrere Geifeln auf-
weisen, und in die Rhizomastigidae, welche wihrend ih-
rer freilebenden Phase mit einer Geillel ausgestattet
sind. CALKINS (1933) wiederum unterteilte die Nackt-
amoben in die Familien Bistadiidae, jene mit einem
amoeboiden und einem Flagellatenstadium, die freile-
benden Amoebidae, die parasitischen ,Endamoebidae*
und die Paramoebidae. Schlieflich erkannte SINGH
1952, dass die parasitische Lebensweise allein nicht aus-
reichend ist, um die ,Endamoeben® in eine eigene Fami-
lie zu stellen und dass die Bildung von Flagellen unter
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Abb. 4:
HAECKELs
Radiolarien
(Tafeln 5, 7, 12
und 20 aus
.Die
Radiolarien”,
1862).
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Schéne stromt in mein Herz hinein.”

Ernst HAECKEL

Ernst Heinrich HAEckeL wurde am 16. Februar 1834 in Potsdam
geboren. Der Vater wurde 1835 nach Merseburg versetzt, und dort
erweckte ein Privatlehrer in dem jungen Ernst die Liebe zur
Naturbeobachtung. Durch eine Erkrankung am beabsichtigten
Studium der Botanik gehindert, studierte HAECKEL ein Semester
Medizin in Berlin. Ab Herbst 1852 belegte er bei Rudolf Albert von
KOLLIKER in WUrzburg Anatomie, Physiologie und
Entwicklungsgeschichte, spater bei Johannes MULLER in Berlin
Zoologie. 1856 wurde er Assistent bei Rudolf VircHow, der spater
einer der wohl berihmtesten deutschen Pathologen und auBerdem
zu einem erklérten Gegner der neuen Abstammungslehre und
seines friheren Assistenten HAEckeL wurde. 1861 habilitierte sich
HAEckeL an der Universitat in Jena, wo er bereits ein Jahr spater,
nach dem Erscheinen seiner weltberthmten Monographie Uber die
Radiolarien, ein Extraordinariat bekam. Mit einem viel beachteten
Vortrag (,,Stettiner Rede”) setzte sich Haeckel am 19. September
1863 bei der 38. Versammlung der Vereinigung Deutscher Naturfor-
scher und Arzte vehement fur die Lehre Charles DARwINS ein, dessen
Werk ,, Uber den Ursprung der Arten durch natirliche Zuchtwahl” kurz zuvor (1859) erschienen war. Ernst
HaeckeL wurde zum eifrigsten Protagonisten und aufklarenden Verbreiter der Abstammungslehre DArwins,
den er ebenso wie Thomas Henry HuxLey in der Folgezeit mehrfach in England besuchte. HAEcKEL hatte bis
1909 die Professur fur Zoologie an der Universitat Jena inne und unternahm noch zahlreiche Forschungsrei-
sen, die ihn bis ans Rote Meer und nach Indonesien fuhrten. Mit groBer Begeisterung kam er auch jah-
relang im Sommer nach Osterreich und unternahm dort ausgedehnte Wanderungen in den Alpen, welche
er stets zum eifrigen Sammeln von mikroskopischem Material nttzte. Er starb am 9. August 1919 in Jena.
HAEckeL war ein wahrer ,Naturfreund”, so schreibt er: ,Jedesmal, wenn ich der lieben Mutter Erde wieder
nahekomme, mich ganz, wie ich bin und lebe, in sie hineinstirze, Wald und Berge und Wasser auf mich
ganz unmittelbar wirken lasse, dann lebe ich neu auf, und neue Begeisterung fur alles Wahre, Gute und

bestimmten Umweltbedingungen noch zu wenig unter-
sucht ist, um diese als Grundlage fiir eine Systematik he-
ranzuziehen, und so schlug er vor, die kleinen, freileben-
den Amoben in nur zwei Familien zu unterteilen, in die
Schizopyrenidae und in die Hartmannellidae, und zwar
vor allem anhand der Kernstruktur und der Art der
Kernteilung. Man hatte ja tatsichlich wenige Merkma-
le zu Verfiigung; SINGH schreibt, dass DOBELL sieben
Jahre gebraucht hat, um die Details der Kernteilung in
nur zwei Amobenarten zu untersuchen. SINGH schuf un-
ter anderem die neue Gattung Naegleria und postulierte
bereits, dass es sich bei Naegleria im Gegensatz zu Hart-
mannella vermutlich um eine eher ,primitive Gattung
handelt! BOVEE schlieBlich hielt 1953 fest: ,Eines der
kniffeligsten Problem der Zoologie ist die spezifische

Identifizierung der nackten Amoben*.

Die Idee, auch die beschalten lobosen Amében
(heutige Arcellinida) innerhalb der Klasse Lobosea
CARPENTER, 1861, zu positionieren, wurde zunichst von
DEFLANDRE  (1953) und spidter von LOEBLICH und
TAPPAN (1961, 1964) vorangetrieben, sodass nun alle
Amoben mit lobosen Pseudopodien im Taxon Lobosea
innerhalb des Phylums Rhizopoda vereint waren (LEVINE
et al. 1980, BOVEe 1985). Die Schleimpilze, welche seit
der Beschreibung der ,,Fungi cito crescentes” durch den
Berliner Arzt Thomas Panckow (PANCOVIUS 1654) be-

kannt und lange Zeit als Pilze angesehen worden waren,

waren bereits in den 1970er Jahren zu den Rhizopoden
gestellt worden. PAGE und BLANTON trennten dann jene
Amoben, welche scheibenformige Cristae in den Mito-
chondrien haben und keine typischen Diktyosomen auf-
weisen, auberdem oft tiber Flagellatenstadien verfiigen,
ab und stellten sie in das neue Taxon Heterolobosea.
Ende der 1980er Jahre etablierte PAGE durch eine Kom-
bination licht- und elektronenmikroskopischer Daten
ein neues System amoeboider Organismen. Er gruppier-
te alle nackten lobosen Amdben in die Klasse der Lobo-
sea und Unterklasse Gymnamoebia und ordnete dieser
vier Gruppen zu, die Euamoebida, die Leptomyxida, die
Acanthopodida und die Loboreticulatida, withrend er
die beschalten lobosen Amoben in die Unterklasse der
Testacealobosia stellte (PAGE 1991).

Erst molekularbiologische Studien haben schlieflich
mehr Einblick verschafft: CAVALIER-SMITH, PAWLOWSKI,
SOGIN und viele andere haben mafBgeblich zur Aufkli-
rung der Verwandtschaftsverhiltnisse der Amoben bei-
getragen. Heute ist relativ gesichert, dass alle lobosen
Amoben eine monophyletische Gruppe darstellen und
dass diese gemeinsam mit den Mycetozoa die Gruppe der
Amoebozoa bilden. Bei den Schleimpilzen betrachtete
man zunichst die Fruchtkérper-Bildung als ein fiir die
Gruppe charakteristisches Merkmal (OLIVE 1975). Spi-
ter wurden die Acrasiden aus den Schleimpilzen heraus-
genommen und zu den Heterolobosea gestellt (PAGE &
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~ sich 1903 mit der Arbeit , Die Fortpflanzungsweisen der
Organismen” fur Zoologie. Danach wechselte er an das Konigliche
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1902 die Zeitschrift ,Archiv fur Protistenkunde”.

BLANTON 1985). Als Archamoben galten die mitochon-
drienlosen Amoben, wie die Gattung Entamoeba, welche
zunichst ganz aus der Gruppe der Amoebozoa entfernt
und gemeinsam mit anderen mitochondrienlosen Einzel-
lern, wie Giardia und Trichomonas, in das Taxon der Ar-
chaezoa gestellt worden waren, da man annahm, dass
diese Organismen vor dem Endosymbiose-Ereignis vom
Eukaryotenbaum abgezweigt seien. Man erkannte aber
sehr bald, dass sie nicht nur z.T. mitochondriale Protei-
ne aufweisen, sondern, dass sie tatsichlich sogar von ei-
ner Doppelmembran umgebene Zellorganellen haben,
Hydrogenosomen und Mitosomen, welche, wie man in-
zwischen weil}, aus Mitochondrien hervorgegangen sind
(HACKSTEIN et al. 1999, MULLER 1992). Dass diese abge-
wandelten Zellorganellen bei verschiedensten Organis-
men ganz unterschiedlicher phylogenetischer Gruppen —
und zwar sowohl innerhalb der Unikonta als auch der Bi-
konta — vorkommen, gilt als weitere Bestitigung dafiir,
dass es sich hier um abgewandelte Organellen handelt,
welche mehrmals in der Evolution unabhingig vonei-
nander entstanden sind. SchlieBlich wurde das Phylum
Amoebozoa 1998 von CAVALIER-SMITH {iberarbeitet, um
nun die nackten und die beschalten lobosen Amében,
die Pelobionten, die Entam6ben und die Myzetozoen zu
vereinen. Durch molekularbiologische Untersuchungen
konnte dann gezeigt werden, dass die Foraminiferen na-
he Verwandte der Cercozoa darstellen (KEELING 2001).
Im Jahr 2005 wurde von SMIRNOV et al. eine neue Ein-
teilung der lobosen Amobozoen vorgeschlagen, welche
die Amoebozoa in drei Gruppen unterteilte, in die Tubu-
linea, mit den Amoebidae, den Hartmannellidae, den
Leptomyxida, den Arcellinida und der Gattung Echin-
amoeba, die Flabellinea mit den Vannellidae, den Para-
moebidae und den Vexilliferidae und die Conosea, wel-

che die Archamoben und die Myzetozoen, die Schleim-
pilze, enthilt.

Auch diese Klassifizierung wurde aber inzwischen
bereits wieder iiberarbeitet — in der Klassifizierung der
Amoben sind insgesamt noch zahlreiche Verinderun-
gen zu erwarten. Der Status praesens soll im folgenden
Kapitel dargestellt werden.

3. Phylogenie und Klassifikation

Durch das Aufkommen elektronenoptischer und
molekularbiologischer Techniken haben sich in der
Klassifizierung der Amoben grundlegende Verinderun-
gen ergeben. Frither fiir taxonomische Zwecke genutzte
auffillige Merkmale, wie Mitochondrienlosigkeit oder
Fihigkeit zur Fruchtkorper- oder GeiBelbildung, werden
nun als Ergebnis konvergenter Entwicklungen angese-
hen. Die alten ,,Amében“ oder Rhizopoden fallen heu-
te in nicht weniger als drei Phyla (Abb. 5).

Zunichst wurde deutlich, dass eine ganze Gruppe —
nimlich die Heterolobosea — sich durch ihre diskoida-
len Cristae in den Mitochondrien ganz deutlich von
den meisten anderen Rhizopoden unterscheidet. Sie
werden deshalb heute gemeinsam mit den Euglenozoa
in das Taxon der Discicristata gestellt, welches zum Phy-
lum der Excavata zihlt. Auch molekularbiologische Da-
ten unterstiitzen diese Positionierung.

Der nichste interessante Befund war, dass die mito-
chondrienlosen Amében keine monophyletische Grup-
pe darstellen, sondern dass die Mitochondrienlosigkeit
eine sekundiire Anpassung an die anaerobe Umgebung
dieser meist parasitischen Arten ist. SchlieBlich wurde
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Abb. 5: Exemplarischer
Baum der Eukaryota,
unter besonderer
Berucksichtigung der
Taxa, welche ,,Amoben”
enthalten, und der im
Text besprochenen
Gattungen.
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des Lebens”. Das Bild (ca. 1910) stellt die in der Biologischen Station Lunz tatigen Wissenschaftler dar; der

stehende Mann in der Mitte ist vermutlich Kurt NAGLER.

Fotoarchiv Dr. P. Adamicka (Lunz).

fir die lobosen Amdoben (Lobosea), die parasitischen
Entamoben, die Schleimpilze (Mycetozoa) und zahlrei-
che andere Amoben das Phylum Amoebozoa etabliert.
Diese neue Gruppe ist die Schwestergruppe der Opis-
thokonta, gemeinsam bilden sie die Unikonta. Die Mo-
nophylie der Unikonta wurde jiingst durch eine um-
fangreiche Analyse von Myosin-Subtypen und durch
den Vergleich von 23 Gesamt-Genomen bestitigt
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(SONG et al. 2005, RICHARDS & CAVLIER-SMITH 2005).
Durch die Fertigstellung des Dictyostelium-Genom-Pro-
jekts konnte eindeutig gezeigt werden, dass die Amoe-
bozoa nach den Pflanzen von der Tier-Pilz-Linie abzwei-
gen. Dictyostelium ist auch der einzige bekannte Orga-
nismus aulerhalb der Tiere, der iber SH2-Doméinen-
Phosphotyrosin-Signalling verfiigt (EICHINGER et al.
2005).

Tretomphalus



Die lange vermutete, spiiter jedoch verworfene Ver-
wandtschaft der Foraminiferen mit den Radiolarien
wurde nun durch molekularbiologische Daten wieder
etabliert. Auberdem konnte gezeigt werden, dass beide
Gruppen mit den frither als Flagellaten klassifizierten
Zerkomonaden und anderen Zerkozoen verwandt sind,
und CAVALIER-SMITH schuf 2002 fiir diese gesamte
Gruppe das Phylum Rhizaria.

Die drei Phyla, welchen heute die verschiedenen
Amoben zugerechnet werden, sind also die Amoebozoa,
die Excavata und die Rhizaria (Tab. 1). Die Phylogenie
der verschiedenen Amoben-Taxa bleibt aber trotz mole-
kularer Methoden schwierig, weil die Evolutionsraten
in diesen Taxa, insbesondere, wenn parasitische und
nicht parasitische Organismen in einer Gruppe vorkom-
men, ausgesprochen unterschiedlich sind. Dies gilt vor
allem fiir die weitgehend beschleunigt evolvierenden
diszikristaten und myxogastrischen Amobozoen (CAVA-
LIER-SMITH 2004). Dieses Problem wire nur durch den
Vergleich der Genome einer groBeren Anzahl von Ar-
ten zu umgehen — leider stehen aber derzeit von vielen
Organismen aus dieser Gruppe tiberhaupt keine mole-
kularen Daten zur Verfiigung.

Der Eukaryotenbaum steht insgesamt noch auf ei-
nem sehr wackeligen und vor allem wurzellosen Stamm.
Die gingigste Theorie ist, dass unmittelbar nach der
Entstehung des ersten Eukaryoten eine Aufspaltung in
Unikonta und Bikonta erfolgt ist. Wann dieses Ereignis
stattgefunden hat, ist allerdings noch unklar, zumal
nicht einmal Einstimmigkeit tiber die Frage besteht, ob
die Entstehung der Eukaryoten mit dem Endosymbiose-
ereignis verkniipft ist, oder ob es eine Periode mito-
chondrienloser Eukaryoten in der Evolution gegeben
hat. Die Ansichten und Schitzungen bewegen sich im
Bereich zwischen 1-2 Milliarden Jahren (KNOLL et al.
2006). Eine rezente Studie hat auBerdem noch zwei
vollkommen andere Moglichkeiten aufgezeigt: einmal
konnten die Excavata (oder ein Teil der Excavata) die
Schwestergruppe des gesamten Restes der Eukaryota
darstellen, zum anderen gibt es aber auch Argumente,
die Opisthokonta als Schwestergruppe aller tibrigen Eu-
karyota anzunehmen (ARISUE et al. 2004). Wenn eine
dieser beiden Uberlegungen richtig ist, so fiihrt dies zum
Zerfall der Uni- bzw. Bikonten. Ob ein phylogenetischer
Baum mit dichotomen Aufspaltungen iiberhaupt ein
adiquates Mittel ist, die Verwandtschaftsverhiltnisse
zwischen den Lebewesen in den frithen Phasen der Evo-
lution darzustellen, wird zusehends mehr und mehr in
Frage gestellt, da man heute weif}, dass die rezenten Or-
ganismen einen erheblichen Anteil ihres Genoms tiber
lateralen Gentransfer akquiriert haben.

3.1. Unikonta

3.1.1. Amoebozoa

In dem Phylum Amoebozoa werden die friiher als
Lobosea (im Deutschen auch LappenfiiBler) bezeichne-
ten Amoben mit den Schleimpilzen und verschiedenen
anderen amoboiden Taxa vereint.

Morphologisch ist diesen Taxa gemein, dass sie amo-
boide Stadien mit flachen, meist lobosen Pseudopodien
aufweisen und dass diese nicht eruptiv an der Zellober-
fliche entstehen. AuBerdem haben sie durchwegs tubu-
ldre Cristae in den Mitochondrien, was vermutlich ein
synapomorphes Merkmal darstellt. Die Amoebozoa ha-
ben keine inneren Versteifungen durch Mikrotubuli —
sie bewegen sich ausschlieBlich mit Hilfe ihres Akto-
myosin-Skeletts. Falls sie iiberhaupt Mikrotubuli auf-
weisen, sind diese nicht zu Biindeln organisiert. Die
meisten haben auch kein begeifeltes Stadium — wenn
eines vorliegt ist, so weist dieses in der Regel nur ein Ki-
netosom und eine einzelne Geilel auf. Einige Taxa sind
zur Schalenbildung befihigt, wobei die Schale entweder
aus agglutiniertem Fremd-Material (Kalk oder Silikat)
oder aus abgeschiedenem, oft beweglichem Protein-Ma-
terial aufgebaut sein kann. Die Art oder Zusammenset-
zung der Schale ist allerdings kein valides taxonomi-
sches Merkmal, auch wenn man annimmt, dass friihe
Vertreter dieser Amoben ihre Schale aus agglutiniertem
organischem oder anorganischem Material aus der Um-
gebung aufgebaut haben, und erst hoher evolvierte Or-
ganismen angefangen haben, selbst Schalen abzuson-
dern, indem sie Bausteine ihrer Beuteorganismen recy-
celt haben. Die primitivere Linie der Arcellinida hat ei-
ne terminale Schalen-Offnung, wihrend offenbar eine
ventrale Offnung ein abgeleitetes Merkmal darstellt
(NIKOLAEV et al. 2005). MEISTERFELD (2002) teilt die
Arcellinida in drei Gruppen, die Arcellinina (membra-
nose Schale), die Difflugiina (Schale aus Fremdkorpern,
Plittchen oder Schuppen) und die Phryganellina
(Schale aus silikatischem Material, konische Pseudopo-
dien). Auch viele Nacktamoben (die friiheren Gymn-
amoebae) haben eine Schicht von Schuppen oder einen
diinnen organischen ,Mantel, so genannte Glykostyle
oder eine Glykokalyx. SMIRNOV und GOODKOV legten
1999 eine Unterteilung der Gymnamoebae in 19 Mor-
photypen vor: Polytactic, Orthotactic, Palmate, Mono-
tactic, Rhizomonotactic, Striate, Rugose, Lingulate,
Lanceolate, Spineolate, Fan-shaped, Mayorellian,
Dactylopodial, Paramoebian, Flabellate, Paraflabelluli-
an, Vexilliferian, Acanthopodian, Reticulate, wobei sie
aber betonen, dass diese Einteilung keine taxonomische
Klassifizierung darstellen soll.

Die Schleimpilze verfiigen im Unterschied zu den
anderen Amobozoen iiber sexuelle Fortpflanzung und
liegen auBerdem am Ubergang zur Vielzelligkeit. Man
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Tab. 1: Aktualisierte
Klassifizierung der E u ka rYOta
+~Amoben” .
(modifziert nach ApL Unikonta
et al. 2005;

Klassifizierung der ~ Phylum AMOEBOZOA LUHE, 1913, sensu CAVALIER-SMITH, 1998
Amoebozoa nach
SUBPHYLUM PROTAMOEBAE CAVALIER-SMITH, 2004

CAVALIER-SMITH et al.
2004, NikoLAEV et al.
2005, SmirNoV et al.

2005).

SUBPHYLUM Conosa CAVALIER-SMITH, 1998
ARCHAMOEBAE CavALIER-SMITH, 1983, sensu CAVALIER-SMITH, 1998
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MYCETOZOA Dt Bary, 1873, sensu CAVALIER-SMITH, 1998

Phylum OPISTHOKONTA CavALIER-SMITH, 1987, sensu ApL et al., 2005

BIKONTA

Phylum ARCHAEPLASTIDA Ab. et al., 2005

Phylum CHROMALVEOLATA ApL et al., 2005

Phylum EXCAVATA CavALIER-SMITH, 2002, sensu Simpson, 2003

Phylum RHIZARIA CaAvALIER-SMITH, 2002
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nimmt jedoch fiir die Entwicklung der Vielzelligkeit bei
Schleimpilzen und Tieren eine konvergente Entwick-
lung an. Zelluldre Schleimpilze (z. B. Dictyosteliidae)
bilden ein Pseudoplasmodium — eine koordinierte An-
sammlung von Einzelindividuen, azellulidre Schleimpil-
ze (Protosteliidae und Myxogastrea) bilden echte Plas-
modien, vielkernige Riesenzellen. Die Myxogastrea wei-
sen zusitzlich noch ein Flagellaten-Stadium auf. Die
Pseudoplasmodien oder Plasmodien kénnen von einer
extrazelluldren Matrix aus Proteinen und Zellulose um-
geben sein und sich wie ein groBer Organismus verhal-
ten. Das Plasmodium der gelb gefirbten myxogastri-
schen Art Physarum polycephalum (,Lohbliite“) kann
mehr als 2 m? Fliche bedecken. In Mexiko sind gegrill-
te Schleimpilze unter der Bezeichnung ,caca de luna“
als Delikatesse bekannt. Alle Schleimpilze bilden pilzar-
tige Fruchtkorper aus, weshalb man sie auch friiher zeit-
weilig unter die Pilze reihte. Einige Arten haben sogar
wie echte Pilze chitinhaltige Zellwiinde. Die linglichen
Sporen sind gegen Hitze und Austrocknung resistent
und in der Lage, unter geeigneten Umweltbedingungen
wieder als Einzeller auszukeimen. Derzeit sind innerhalb
der Schleimpilze etwa 1.000 verschiedene Arten be-
schrieben. Molekulare Daten unterstiitzen allerdings
keines der gingigen Klassifizierungsschemata, es hat
sich gezeigt, dass zahlreiche Familien und sogar Genera
keine Monophyla darstellen (SWANSON et al. 2002).

Auch wenn die Monophylie der Amdbozoen inzwi-
schen als gesichert gilt (CAVALIER-SMITH et al. 2004,
FAHRNI et al. 2003, NIKOLAEV et al. 2005, SMIRNOV et
al. 2005), so ist die Diversitit innerhalb der Amoebozoa
doch ausgesprochen hoch. Ein Vergleich der Genome
von Dictyostelium und Entamoeba hat gezeigt, dass die
Divergenz zwischen diesen beiden Amdbozoen wesent-
lich groBer ist als jene zwischen Tieren und Pilzen. Nur
42 der 1.500 orthologen Gen-Familien von Entamoeba
und Dictyostelium sind tatsdchlich fiir die Amoebozoa
charakteristisch. Allerdings haben beide Genome einen
ausgesprochen hohen (A+T)-Gehalt (>75 %), und bei-
de haben einen sehr hohen Anteil an horizontalem
Gen-Transfer und Transposon-Ereignissen. Ein beson-
ders interessantes Merkmal ist die so genannte FNIP-
Protein-Domine, welche bisher nur bei Dictyostelium,
Entamoeba und bei dem die Akanthamoben befallenden
Mimivirus gefunden wurde. Interessanterweise fehlen
sowohl Dictyostelium discoideum als auch Acanthamoeba
castellanii essentielle tRNAs in ihren mitochondrialen
Genomen, was bisher nur von diesen beiden Organis-
men bekannt ist.

3.2. Bikonta

3.2.1. Excavata

Die Heterolobosea sind durch eine auffallend erup-
tive Fortbewegung gekennzeichnet. Sie haben in der
Regel nur ein Pseudopodium, welches bruchsackartig
aus dem Zytoplasma hervorquillt und nichts mit den
Pseudopodien der Amoebozoa zu tun hat. AuBerdem
weisen die meisten Heterolobosea ein zusiitzliches zwei-
oder viergeiBeliges Flagellatenstadium auf. Typisch sind
weiters die flachen, meist scheibenformigen Cristae in
den Mitochondrien. Die Heterolobosea teilen sich iiber
einfache, ungeschlechtliche Zweiteilung mit geschlosse-
ner Orthomitose.

Die drei groBen Gruppen innerhalb der Heterolobo-
sea sind die Vahlkampfiidae, die Gruberellidae und die
Acrasidae. Die Divergenz innerhalb der Vahlkampfiidae
ist allerdings erheblich, beispielsweise vermutet man ei-
ne Abzweigung der Niglerien von den restlichen Vahl-
kampfiidae vor womdglich bereits 1 Millliarde Jahren
(HINKLE & SOGIN 1993). Die Acrasidae produzieren
Sporen fiir die Verbreitung und kénnen zu einem Pseu-
doplasmodium aggregieren, aus welchem Fruchtkorper
ohne Stiel entstehen.

3.2.2. Rhizaria

Zu den Rhizaria gehoren neben den nicht amoboi-
den Zerkomonaden die Foraminifera und die Radiolaria,
welche beide eher fadenformige Filopodien oder ver-
zweigte Retikulopodien aufweisen. Die Foraminiferen
und die Radiolarien einschlieBlich der Heliozoa haben
zumeist eine Schale bzw. ein Skelett. Innere Aussteifun-
gen durch Mikrotubuli (Axopodien) sind bei den Rhi-
zaria weit verbreitet. Sowohl die Schalenformen als
auch die Art der Pseudopodien werden nach wie vor fiir
taxonomische Zwecke herangezogen.

Bei den Foraminifera handelt es sich um die hiufigs-
ten marinen Evertebraten (nur ganz wenige Arten haben
sich an ein Leben im SiiBwasser angepasst). Uber 40.000
Arten wurden beschrieben, davon sind allerdings viele
rein fossil. Die dltesten fossilen Belegexemplare von Fora-
miniferen mit agglutinierten Schalen stammen aus dem
frithen Kambrium vor etwa 560 Millionen Jahren. 1839
wurden die Foraminifera von d’ORBIGNY als eigene Klas-
se anerkannt. Charakterisiert sind sie durch eine organi-
sche und/oder mineralisierte Schale, welche zumeist
durch Septen in Kammern unterteilt ist. Es gibt allerdings
auch einige unbeschalte Arten. Foraminiferen sind etwa
100-1.000 um, groBe Arten erreichen sogar bis zu 19 cm
im Durchmesser. Die Pseudopodien kénnen in der Linge
ein Vielfaches des Schalendurchmessers erreichen. Die
Foraminifera werden im Wesentlichen anhand der Form
und Anzahl der Kammern in 11 rezente Ordnungen un-
terteilt. Grundsitzlich nimmt man an, dass die beschal-
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ten Arten aus unbeschalten Arten hervorgegangen sind.
Diese wiederum kénnten von ilteren Arten mit einfa-
chen organischen Hiillen, vergleichbar jener der rezenten
Allogromia, abstammen (TAPPAN & LOEBLICH 1988). Die
Foraminifera haben tubulire Cristae in den Mitochon-
drien und sind auBerdem zur sexuellen Vermehrung befi-
higt; sie besitzen zweigeiBielige Gameten.

Die Radiolarien sind erstmals im Prikambrium (vor
tiber 600 Millionen Jahren) aufgetreten und sind heute
vom Aquator bis zu den Polarkreisen verbreitet. Es gibt
etwa 30.000 fossile und 4.000 rezente beschriebene Ar-
ten. Radiolarien sind ausschlieBlich marin und leben
entweder solitdr oder in Kolonien. Ihr Skelett besteht
aus 1-3 gitterartigen Silikatschalen, welche wunder-
schone Ornamente aufweisen (Abb. 4). Die Form des
Skeletts ist das wesentliche taxonomische Kriterium.
Das Endoplasma ist in eine bis zu 1 pm dicke Kapsel aus
mehreren Mukoprotein-Lagen eingeschlossen. Das Ek-
toplasma, welches lange zytoplasmatische Ausliufer bil-
den kann (sie koénnen innerhalb weniger Minuten meh-
rere Mikrometer wachsen), beinhaltet oft endosymbi-
ontische Algen. Die Axopodien sind durch Mikrotubu-
li verstirkt, wobei bis zu mehrere hundert Mikrotubuli
durch Briicken miteinander verbunden sein kénnen.
Mikrotubuli sind, dhnlich wie die Myosine, bereits sehr
friith in der Eukaryotenevolution entstanden. Die Kolo-
nien-bildenden Radiolarien-Arten gehéren zu den grof-
ten planktonischen Einzellern. Da eine Kultivierung der
Radiolarien nur selten gelingt, gibt es von den meisten
Arten kaum zellbiologische oder molekularbioloigsche
Daten. Es ist auch bis heute nicht geklirt, ob Radiola-
rien iiber sexuelle Vorginge verfiigen. Sie sind jedenfalls
sowohl zu biniren als auch zu multiplen Teilungen und
auch zur Knospung befihigt.

Die Heliozoa unterscheiden sich von den iibrigen
Radiolarien durch das Fehlen der zentralen Kapseln und
der Skelettelemente. Zunichst teilte man die Heliozoa
in vier Ordnungen, die Actinophryida, die Centroheli-
da, die Desmothoracida und die Gymnosphaerida, spiter
erkannte man aber, dass die Centrohelida eine unabhén-
gige Linie bilden, vermutlich in Verwandtschaft zu den
Rhodophyten. Beide haben scheibenférmige Cristae in
den Mitochondrien, und beide weisen in keinem Stadi-
um begeilfielte Formen auf. Auch Axopodien sind also
vermutlich durch konvergente Evolution entstanden.

4. Das Artproblem bei ,Amoben”

Taxonomie basiert u.a. auf der Ubereinkunft, eine
bestimmte Gruppe von Lebewesen mit einem bestimm-
ten Namen zu versehen. Ein grundsitzliches Problem
besteht bereits darin, dass Nomenklaturen somit eine
stabile Gemeinschaft voraussetzen, dass aber in Wirk-

lichkeit alle Lebewesen ununterbrochen evolvieren. Bei
den Amoben kommt auBerdem hinzu, dass sich eine
Gruppe oft nur schwer definieren lisst, da sie weder
morphologisch noch biologisch klar abzugrenzen ist. Zu-
néchst dominierte das morphologische Artkonzept, und
es wurden alle Organismen, die man morphologisch
nicht voneinander unterscheiden konnte, in eine Art
gestellt. NaturgemiDB hat dies, wie man heute durch mo-
lekularbiologische Untersuchungen weil, bei vielen
Amoben zu spektakuliren ,Missklassifizierungen ge-
fithrt. Ernst MAYR (1969) definierte eine Art als ,,Fort-
pflanzungsgemeinschaft” (biologisches Artkonzept) und
folgerte deshalb: ,Bakterien haben keine Arten.“ Das-
selbe konnte man nun allerdings auch von den meisten
Amoben sagen, nimlich von all jenen, welche sich aus-
schlieBlich asexuell fortpflanzen.

Typisch fiir die Amoben ist die Zweiteilung — im Ge-
gensatz zur sexuellen Vermehrung fithrt diese asexuelle
Vermehrung zu einer Nachkommenschaft, die mit der
Mutterzelle genetisch identisch ist. Die Mutterzelle run-
det sich ab oder wird flichig und durchliuft eine mitoti-
sche Teilung, aus welcher schlieflich zwei Tochterzellen
hervorgehen. Zellfusion (ohne Rekombination) tritt al-
lerdings auch bei asexuellen Amoben sehr hiufig auf,
und bei bestimmten Amdoben, wie der groBen mehrker-
nigen Pelomyxa palustris, kommt es zu multiplen Teilun-
gen, z.T. auch ohne vorhergehende Kernteilung — die
Zahl der Kerne kann dann spiter noch zunehmen. Bei
den beschalten Amoben wird vor der Zellteilung ein Teil
des Zytoplasmas aus der Offnung herausgestiilpt und bil-
det eine neue Schale. Bei den Heliozoen ist die Teilung
dhnlich, jedoch ist die Teilungsebene in der Regel nicht
determiniert, da die Heliozoen radiérsymmetrisch sind.

Viele Amoben alternieren allerdings zwischen
asexueller und sexueller Vermehrung, wobei sie sich in
der Regel in einer stabilen Umgebung, an welche die
Art gut angepasst ist (hier ist eine schnelle und einfache
Teilung mit identen Tochterzellen von Vorteil),
asexuell vermehren, wihrend unter Stress-Bedingungen
sexuelle Vermehrung stattfindet. So auch die Myceto-
zoa: In einem typischen Zyklus entlisst ein Gamont
zahlreiche begeifielte Gameten, welche immer in Paa-
ren zu einer Zygote verschmelzen. In der darauf folgen-
den agamonten Phase kommt es zu wiederholten
asexuellen Teilungen, bis schlieBlich die Agamonten ei-
ne multiple zytoplasmatische Teilung beginnen, aus der
dann wieder ein Gamont hervorgeht. Auch die Forami-
niferen weisen einen typischen Generationswechsel auf.
Wihrend der asexuellen Phase kommt es zur meioti-
schen Teilung, aus der haploide Tochterzellen hervorge-
hen. Diese wachsen dann zu Gamonten heran, welche
wiederum — durch mitotische Teilung — haploide Game-
ten produzieren. Die Gameten kénnen begeifielt und



freischwimmend oder aber amoeboid sein. Sie verlassen
die Schale und verschmelzen zu diploiden, sich asexuell
vermehrenden Agamonten.

Ob es nicht doch auch bei asexuellen Amoben-Ar-
ten irgendwelche sexuellen Vorginge gibt, ist umstrit-
ten. NAGLER schreibt in seinen ,Entwicklungsgeschicht-
liche[n] Studien iiber Amoben“ (1909): ,Als Auslo-
sungs- und Anpassungserscheinung an #duffere Faktoren
ist auch die Enzystierung aufzufassen, mit der Hand in
Hand oft geschlechtliche Vorgiinge sich abspielen, die
aber sicherlich urspriinglich mit der Enzystierung in kei-
nem kausalen Zusammenhange stehen. Vielmehr sind
sie erst nachtriglich in die Zyste verlegt worden, weil
wir ja hier ein Stadium der Ruhe vor uns haben, so dass
sie sich hier ungestorter vollziehen kénnen.“ Und zwar
beschreibt er die sexuellen Vorginge bei Amdben als
Autogamie. Diese besteht in der Verschmelzung zweier
Gametenkerne eines und desselben Individuums nach
vorangehender Teilung des Geschlechtskernes in zwei
Gametenkerne mit anschlieBender Reduktion. Davon
unterscheidet er die agametische Zweiteilung, bei der
sich beide Kerne gleichzeitig teilen, wobei sich die Tei-
lungsfiguren im Verlauf der Teilung kreuzen, sodass je-
des Tochterindividuum von jedem Kern eine Hilfte er-
halt. Bereits 1912 meinte ALEXEIEFF, dass die verschie-
denen sexuellen Vorginge (Autogamie und Heteroga-
mie) bei ,Limax-Amoben“ mit groBter Vorsicht behan-
delt werden missen. Auch wenn bis heute nicht eindeu-
tig bewiesen werden konnte, ob hierbei tatsichlich eine
Kernverschmelzung stattfindet, so wurde doch inzwi-
schen mehrfach bestitigt, dass es bei manchen Amoben
innerhalb der Zysten zur Zellverschmelzung kommt
(z. B. bei Sappinia diploidea). NAGLER sind jedenfalls zwei
ganz wesentliche Entdeckungen der Amobenforschung
zu verdanken. Erstens erkannte er das Fehlen typischer
Chromosomen bei vielen Protozoen: ,,Uberhaupt miis-
sen wir zuniichst sehr vorsichtig sein mit dem Begriff
»Chromosom* bei der Kernteilung der Protisten, der
sich wohl kaum ganz mit dem bei den Metazoen iibli-
chen decken wird.“ AuBerdem hat er bereits erkannt,
dass sich die Teilungsvorgiinge bei den unterschiedli-
chen Amoben grundlegend unterscheiden. Er etablierte
den Begriff ,,Promitose”, der heute noch als taxonomi-
sches Merkmal charakteristisch fiir die Heterolobosea
und als Unterscheidungskriterium zu den sich mitotisch
teilenden Amoebozoa gewertet wird.

Die Entstehung der Sexualitit ist nach wie vor un-
geklirt. CAVALIER-SMITH etwa vertritt die Ansicht, dass
die Sexualitit bereits ganz zu Beginn der Eukaryoten-
evolution entstanden ist (CAVALIER-SMITH 2002). Er
sieht die Entstehung der Eukaryota als abhiingig von
dem Auftreten von Glykoproteinen statt Peptidogly-
kan, wodurch erstmals Zellverschmelzung moglich wur-

de — die Meiose musste dann gleichsam als Folgeschritt
entstehen, um akzidentelle Polyploidie auszugleichen.
Und zwar nimmt CAVALIER-SMITH an, dass die Meiose
nur ein einziges Mal entstanden ist, und dass all jene eu-
karyotischen Organismen, die heute nicht iiber sexuelle
Vorginge verfiigen, diese sekundir verloren bzw. redu-
ziert haben. Dafiir spriiche auch, dass bei der sich asexu-
ell vermehrenden Entamoeba histolytica ein weitgehend
vollstindiges Paket der Gene, welche fiir die Meiose
notwendig sind, nachgewiesen werden konnte. Einige
dieser Gene wurden sogar bei der sich ebenfalls asexuell
vermehrenden und im Eukaryotenbaum noch niedriger
angesiedelten Giardia lamblia gefunden.

Im Folgenden soll das Artproblem bei Amoben am
Beispiel von drei Gruppen aufgezeigt werden.

4.1. Die freilebenden Akanthamoben

Akanthamoben kommen weltweit ubiquitidr vor
und sind die Erreger der Acanthamoeba-Keratitis, der
Acanthamoeba-Hautldsionen, der Acanthamoeba-Pneu-
monie und der Granulomattsen Amobenenzephalitis

(GAE).

Akanthamoben weisen zwei verschiedene Stadien
auf, ein Trophozoiten- und ein extrem widerstandsfihi-
ges Zystenstadium. Die Trophozoiten sind typischerwei-
se flach, etwa 15-45 pm groB und haben an der Zellober-
fliche hyaline Fortsiitze, die so genannten Akanthopo-
dien. Die doppelwandigen Zysten sind sternférmig, po-
lygonal oder rund, etwa 10-25 um grof und weisen cha-
rakteristische Poren auf, welche mit einem Operculum
verschlossen sind.

Eine erste — spiiter als Vahlkampfia reklassifizierte und
heute zu den Akanthamoben zu stellende — Spezies wur-
de von NAGLER 1909 als Amoeba albida beschrieben
(Abb. 6A): ,die Pseudopodien sind diinn und verjiingen
sich stark nach ihren Enden zu*, ,die Bewegung ist lang-
sam*, ,die Zysten sind etwa im Durchschnitt 15 p groB. ..
und nehmen die Form eines fiinf — mehrstrahligen Sterns
an“. PUSCHKAREW beschrieb dann 1913 die ,vielfressen-
de* Hartmannella polyphagus [sic!], und er vermerkte be-
reits, dass diese Amobe ausgesprochen widerstandsfihige
Zysten aufweist und tiber die Luft verbreitet werden
kann. 1930 isolierte Sir Aldo CASTELLANI in Oxford ei-
ne freilebende Amobe aus einer Kultur von Cryptococcus
pararoseus, welche von DOUGLAS in die Gattung Hart-
mannella gestellt wurde und CASTELLANI zu Ehren Hart-
mannella castellanii genannte wurde. VOLKONSKY erkann-
te die Diversitit der Gattung Hartmannella und spaltete
diese in drei Gattungen auf — er schuf die zwei neuen
Gattungen Glaeseria und Acanthamoeba. In letztere stell-
te er die Arten Acanthamoeba (Amoeba) gleichenii (Du-
JARDIN, 1841) DANGEARD, 1910, A. (Amoeba) hyalina

339



Abb. 6: Akanthamdben:
A. Amoeba albida (Figs.
19-20, NAGLER 1909),

B. Acanthamoeba
castellanii (Figs. 1-17,
PAGE 1967),

C. Hartmannella
rhysodes (SINGH 1952).
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(DANGEARD, 1900) DoBeLL & O’CONNOR, 1921, A.
(Amoeba) chattoni DANGEARD, 1910, A. (Amoeba) lawe-
siana GOODEY, 1916, A. (Amoeba) gallopavonis WALKER,
1908, A. intestinalis WALKER, 1908 und die oben erwihn-
ten Arten A. (Hartmannella) polyphagus und A. (Hart-
mannella) castellanii. Da aber auch diese Zusammenstel-
lung noch immer ein buntes Gemisch verschiedenster
Organismen war, definierte PAGE (1967) die Gattung
Acanthamoeba neu, und zwar mit den Arten A. polypha-
ga, A. castellanii (Abb. 6B), A. astronyxis RAY & HAYES,
1954 und A. (Mayorella) palestinensis REICH, 1933. Die
von SINGH bereits 1952 beschriebene Hartmannella rhy-
sodes (Abb. 6C), ebenso wie Hartmannella culbertsoni
SINGH & Das, 1970, wurden allerdings erst 1972 von
GRIFFIN als Akanthamoben reklassifiziert — womit die
Gattung nun schlagartig von humanmedizinischem In-
teresse war, denn A. culbertsoni war damals der einzige als
pathogen angesehene Vertreter der Gattung.

Beschriebene Acanthamoeba-Arten.

Heute sind insgesamt mehr als 20 Acanthamoeba-

Arten beschrieben (siehe unten), allerdings ist die Va-
liditit dieser Arten heftig umstritten, nicht zuletzt weil
nur wenige Arten durch molekularbiologische Daten
unterstiitzt werden. Zudem basiert die Arteinteilung
derzeit fast ausschlieBlich auf morphologischen Merk-
malen — und diese variieren innerhalb einer Art, und
sogar innerhalb eines Klons oft erheblich (vergleiche
auch Abb. 6). PUSSARD und PONS (1977) teilten die
Akanthamében anhand ihrer Zystenmorphologie in
drei groBe Gruppen (I-1II), welche — im Unterschied zu
den Spezies — (zumindest im Wesentlichen) auch mole-
kularbiologischen Untersuchungen standhalten. Durch
Sequenzvergleich des Gens fiir die kleine ribosomale
Untereinheit wurden inzwischen 15 Genotypen etab-
liert (T1-T15) (GAST et al. 1996, STOTHARD et al.
1998); nahezu alle klinischen Isolate fallen in den

A. tubiashi LEwis & SAWYER, 1979
A. astronyxis (Ray & Haves, 1954)
A. comandoni PussArD, 1964

. lugdunensis PussArD & Pons, 1977

. castellanii (DouaLaAs, 1930)

. rhysodes (SINGH, 1952)

. mauritaniensis PussarD & Pons, 1977
. polyphaga (PuscHkARew, 1913)

. griffini SAwWYER, 1971

quina PussArD & Pons, 1977

. divionensis PussArRD & Pons, 1977

. triangularis PussarD & Pons, 1977

. palestinensis (ReicH, 1933)

>>>>>>>>>>>D>

. hatchetti SAwWYER, VISVESVARA & HARKE, 1977

. royreba WILLAERT, STEVENS & TYNDALL, 1978

m

A. culbertsoni (SINGH & Das, 1970)

A. lenticulata MoLET & ERMOLIEFF-BRAUN, 1976

A. gigantea SCHMOLLER, 1964

A. jacobsi SAWYER, NERAD & VISVESVARA, 1992

A. stevensoni SAWYER, NERAD, LEvis &
McLAUGHLIN, 1993

A. pearcei NERAD, SAWYER, LEvIS &
McLAUGHLIN, 1995

A. healyi Moura, WALLACE & VISVESVARA, 1992
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Genotyp T4, allerdings enthilt dieser Sequenztyp auch
zahlreiche apathogene Stimme. Da auch die meisten
A. castellanii-Stimme und der Typusstamm von A. cas-
tellanii, der ,Castellani“-Stamm, diesen Genotyp auf-
weisen, haben GAST und Kollegen vorgeschlagen, alle
T4-Stimme als A. castellanii zu reklassifizieren. Leider
existiert von fast keiner der anderen beschriebenen
Acanthamoeba-Arten ein Typusstamm, und auBerdem
weisen auch nahezu alle verfiigharen A. polyphaga- und
A. rhysodes-Stimme T4 auf, sodass eine rigorose Re-
klassifizierung zu erwarten ist. Die Sequenzdissimilari-
titen zwischen den GroB-Gruppen sind ohnehin be-
trichtlich und wiirden eigentlich eine Unterteilung in
mehrere Genera erfordern. So liegen sie beim grund-
sitzlich sehr konservierten SSU rRNA-Gen zwischen
Gruppe II und Gruppe III bereits bei 12-18 %, zwischen
Gruppe I und den beiden anderen sogar bei 35-37 %!!
Zum Vergleich: der Mensch unterscheidet sich vom
Frosch in diesem Gen nur durch etwa 6,5 % Sequenz-
dissimilaritit!

4.2. Die parasitischen Entamoben

Die Entamoben sind weltweit verbreitet und parasi-
tieren in Vertretern aller Klassen von Vertebraten und
auch in einigen Vertretern der Invertebraten. Entamoe-
ba histolytica ist der Erreger der Amobenruhr, des Amo-
benleberabszesses und anderer extraintestinaler Mani-
festationen der Infektion. Parasitismus ist eine der er-
folgreichsten Lebensstrategien — und ist unziihlige Male
in vielen phylogenetischen Linien vollkommen unab-
hingig entstanden. Gerade bei Parasiten ist jedoch die
Evolutionsrate besonders hoch und die Klassifizierung
deshalb besonders schwierig.

Die Trophozoiten der Entamoben erreichen eine
GroBe von 5 um (E. hartmanni) bis zu 50 um (E. coli)
und sind in der Regel einkernig. Charakteristisch fiir die
Entamoben sind die so genannten Chromidialkorper,
bei welchen es sich um Aggregate von Ribosomen han-
delt, die sich aufgrund des hohen Nukleinsiure-Anteils
in der Himatoxylin-Firbung dunkel anfirben. Die Zys-
ten sind rund und erreichen GrofBen von 3,8 um (E.
hartmanni) bis zu 33 um (E. coli). Reife Zysten haben
zwischen 1-8 Kerne. Die Morphologie des Kerns mit
dem zentralen Karyosom und einer perlschnurartigen
Umrandung gilt als gattungsspezifisches Merkmal. Au-
Berdem verfiigen Entamoeben tiber besondere Zellorga-
nellen, die Mitosomen. Diese haben mehr evolutionire
Reduktion erfahren als die ebenfalls von Mitochondrien
abstammenden Hydrogenosomen. Sie haben keine di-
rekte Rolle in der ATP-Synthese und treten nur bei Or-
ganismen auf, bei denen die ATP-Synthese im Zellplas-
ma stattfindet bzw. bei ,Energie-Riubern®.

Inzwischen wurde mit dem HM1:IMSS-Stamm von
E. histolytica ein Genomprojekt vollendet (LOFTUS et al.
2005). Das haploide Genom von E. histolytica umfasst et-
wa 24 Mb verteilt auf 14 Chromosomen — es ist also re-
lativ klein, hat aber vermutlich eine ausgesprochen ho-
he Gen-Dichte (etwa 10.000 Gene werden angenom-
men). Wie bei vielen anderen Protozoen kondensieren
die Chromosomen in keinem Stadium des Zellzyklus.
Ungewohnlicherweise haben Entamdben auch zirkulire
plasmidartige DNA-Molekiile. Auffallend ist weiters der
niedrige G+C-Gehalt von nur 22,4 %. Die Genome der
anderen Entamoeba-Arten sind vergleichbar, mit Aus-
nahme eines Stammes von E. moshkouskii, welcher einen
um 10 % hoheren G+C-Gehalt aufweist (BHATTACHA-
RYA et al. 2000). Interessanterweise ist E. moshkovskii der
einzige freilebende Vertreter der Entamoben, jedoch
auch diese Art hat keine Mitochondrien. Entam&ben
beziehen ihre Energie aus der Glykolyse und Fermentati-
on. Die meisten Gene, die in diese Stoffwechselwege in-
volviert sind, sind prokaryotischen Ursprungs — und man
nimmt heute an, dass E. histolytica diese erst in der jiin-
geren Vergangenheit iiber lateralen Gentransfer erwor-
ben hat. Immerhin: 96 Gene von E. histolytica scheinen
eindeutig auf relativ jungen prokaryot-eukaryotischen
Gentransfer zuriickzugehen. Es wurde kein Hinweis fiir
ein mitochondriales Genom gefunden.

Insgesamt sind etwa 50 verschiedene Entamoeba-Ar-
ten beschrieben, von denen aber inzwischen zahlreiche
mehrmals tiberarbeitet und einige mit anderen Arten
synonymisiert wurden (siehe Kasten). Die Artunter-
scheidung erfolgt hauptsiichlich anhand der Zystengrofe
und der Anzahl der Kerne in den reifen Zysten, und die-
se Einteilung konnte durch molekularbiologische Unter-
suchungen aus jiingerer Zeit bestitigt werden. Hingegen
haben sich viele jener Spezies, die aufgrund einer schein-
baren Wirtspezifitit etabliert worden waren, als Synony-
me von aus anderen Wirtstieren isolierten Arten erwie-
sen. Grundsitzlich bilden alle Entamoeba-Spezies mit der-
selben Anzahl an Kernen in den Zysten ein Monophy-
lum. Innerhalb der vierkernigen Entamoben sind zwei-
felsohne E. dispar und E. histolytica am niichsten mitein-
ander verwandt, und diese zwei Arten verdeutlichen das
Artproblem bei Amoben besonders schon: E. histolytica
und E. dispar sind morphologisch nicht zu unterscheiden
und wurden jahrzehntelang fiir eine Art gehalten, bis
1993 von DIAMOND und CLARK durch Vergleiche der Iso-
enzymmuster klar gezeigt werden konnte, was BRUMPT
bereits in den 1920er Jahren vermutet hatte, nimlich,
dass die pathogene Form (E. histolytica) deutlich von der
apathogenen Form (E. dispar) abzugrenzen ist. Heute ist
eine Differenzierung dieser zwei Arten mittels biochemi-
scher, serologischer oder molekularbiologischer Metho-
den moglich. Diese Unterscheidung hatte weitreichende
Folgen fiir die parasitologische Diagnostik und hat alle bis
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Beschriebene Entamoeba-Arten.

E. anatis FANTHAM, 1924

. apis FANTHAM & PoRTER, 1911
aulostomi NOLLER, 1912

barreti TALIAFERRO & HOLMES, 1924
bovis (LIEBETANZ, 1905)

bubalus NosLg, 1955

canibuccalis SimitcH, 1938

= E. gingivalis

. caprae FANTHAM, 1923

. caudata CARrINI-REICHENOW, 1949

. caviae CHATTON,1918

. chattoni SWELLENGREBEL, 1914

(z.T. = E. coli)

citelli BEckERr, 1926

cobayae WALKER, 1908 = E. muris

coli (Grassi, 1879)

cuniculi BRuG, 1918 = E. muris
cynomolgi BruG, 1923 = E. histolytica
(partim) und Endolimax nana (partim)
E. debliecki NiescHuLz, 1923

E. dilimani NosLE, 1954

E. dispar BRumpT, 1925

E. duboscqi (MaTHIs, 1913) = E. histolytica
E. equi FANTHAM, 1921

E. equibuccalis SimitcH, 1938

E. funambulae Ray & BaNIk, 1964

E. gadi BuLLock, 1966

E. gallinarum Tyzzer, 1920

E. gedoelsti Hsiung, 1930 = E. intestinalis

mmmm MmMmmMmmmm

mMmmMmmm

E. gingivalis (Gros, 1849)
E. hartmanni voN PROWAZEK, 1912
E. histolytica SCHAUDINN, 1903
E. insolita GEIMAN & WICHTERMAN, 1937
E. intestinalis (GEDOELST, 1911)
E. invadens RoDHAIN, 1934
E. legeri (MatHIS, 1913) = E. coli
E. minchini MAckINNON, 1914
E. molae NoBLE & NOBLE, 1966
E. morula Rafr, 1912
E. moshkovskii TsHALAIA, 1941
E. muris (Grassi, 1879)
E. nuttalli CAsTELLANI, 1908 = E. histolytica
E. ovis SWELLENGREBEL, 1914
E. phallusiae MACKINNON & Ray, 1931
E. polecki von Prowazek, 1912 =

E. debliecki (partim)
E. polypodia Kay, 1940
E. ranarum Grassi, 1879
E. struthionis PONCE GORDO &

MARTINEZ DIAZ & HERRERA, 2004
E. suigingivalis Tumka,1959
E. suis HARTMANN, 1913
E. terrapinae SANDERS & CLEVELAND, 1930
E. testudinis HARTMANN, 1910
E. tetragena VIereck, 1912
E. thomsoni Lucas, 1927
E. vesicularis PENso, 1929
E. wenyoni GALLI-VALERIO, 1935

dahin gesammelten epidemiologischen Daten massiv in
Frage gestellt, denn es wurde nun deutlich, dass es sich in
einem groflen Prozentsatz (vermutlich > 90 %) der bis
dahin diagnostizierten E. histolytica-Infektionen in
Wahrheit um vollkommen harmlose Besiedelungen mit

E. dispar gehandelt hat.
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Erstaunlicherweise ist dann in weiterer Folge nicht
E. hartmanni, welche lange fiir ,eine kleine Form* von
E. histolytica gehalten wurde, deren engste Verwandte,
sondern die freilebende E. moshkowskii. Da alle anderen
Arten von Entamoeba parasitisch sind, wird vermutet,
dass E. moshkowskii von einem parasitischen Vorfahren
abstammt und sich sekundir an ein Leben ohne Wirt
angepasst hat. E. gingivalis, welche keine Zysten produ-
ziert, reiht sich interessanterweise auch unter die vier-
kernigen Entamoében — sie hat vermutlich als Anpas-
sung an ihren Ubertragungsmodus die Fihigkeit zur Zys-
tenbildung verloren (CLARK 2000, CLARK et al. 20006).
Insgesamt leiten sich alle Spezies mit vier Kernen ver-
mutlich von einem gemeinsamen Vorfahren mit nur ei-
nem Zellkern ab.

Jedenfalls gilt als gesichert, dass nicht nur die Gat-
tung Entamoeba, sondern auch die Familie der Entamoe-
bidae eine monophyletische Gruppe darstellt (SILBER-
MAN et al. 1999).

4.3. Die sozialen Diktyostelen

Die erste beschriebene Art der Gattung Dictyoste-
lium war D. mucuroides BREFELD, 1869; die heute be-
kannteste und vielfach als Modellorganismus genutzte
Art D. discoideum wurde 1935 von K.B. RAPER beschrie-
ben. Innerhalb der Klasse der zelluliren Schleimpilze
(Acrasiomycetes) wird Dictyostelium der Familie Dicty-
osteliaceae zugeordnet, welche die Gattungen Poly-
sphondylium und Dictyostelium umfasst.

Die Diktyostelen leben als einzellige Amoben (8-12
um) in humusreichen Waldboden der gemiBigten Zo-
nen, erndhren sich von Bodenbakterien und teilen sich
durch Zweiteilung (vegetative Phase). Sie konnen mit
ihren Aktin- und Myosin-Filamenten auf chemische
Reize reagieren — also amoboide Bewegung zum Auffin-
den von Nahrung einsetzen. Zwischen zwei Zellteilun-
gen phagozytiert D. discoideum circa 1.000 Bakterien.
Unterschreitet das Verhiltnis zwischen der Menge an
verfiigbarer Nahrung und der Populationsdichte der
Amoben einen kritischen Wert, geht D. discoideum aus
der vegetativen Wachstumsphase in eine Entwicklungs-
phase iiber, die durch grundlegende morphologische
und auch zellbiologische Verinderungen gekennzeich-
net ist (siche Kasten).

Das haploide Genom im Zellkern von D. discoideum
ist etwa 34 Mb groB, auf 6 Chromosomen verteilt und
umfasst 12.000 bis 13.000 Gene, was eher im Bereich
der multizelluliren Organismen liegt. Allerdings sind
vermutlich 20 % der Protein-kodierenden Gene durch
relativ rezente Duplikationen entstanden. Dictyostelium
weist einige Gene auf, die sonst nur bei hoheren Euka-
ryota auftreten: die so genannten G-Protein-gekoppel-
ten Rezeptoren der Gruppen 2, 3 und 5 oder Klasse I
Phosphatidylinositol-3-OH-Kinasen. Fiir die hohe Posi-
tion im Eukaryotenbaum spricht auch die groBe Anzahl
an tRNAs (390), welche durchaus mit jener hoherer
Eukaryota vergleichbar ist (Mensch 496, aber Plasmodi-
um nur 43). Ein Vergleich der Proteine aus D. discoi-
deum mit dem vollstindigen Proteom anderer sequen-
zierter Organismen zeigt, dass die Ubereinstimmung mit
Organismen aus dem Tierreich (30 %) groBer ist als mit
Pflanzen (26 %) oder Pilzen (22 %). In kodierenden
Regionen liegt der durchschnittliche AT-Gehalt bei
72 % und in nicht-kodierenden Regionen bei 87 %. Die
etwa 90 Kopien des 88 kb groBen extrachromosomalen
Palindroms, welche fiir die ribosomale rRNA kodieren,
machen > 20 % der DNA im Zellkern aus. Jede Zelle
enthilt auBerdem ungefihr 200 Mitochondrien mit je
einer Kopie der ~55 kb grofen mitochondrialen DNA.
Ahnlich S. cerevisiae besitzt auch Dictyostelium natiirlich
vorkommende, extrachromosomal replizierte Multiko-
pie-Plasmide (bis zu 300 Kopien). Verschiedene Dictyo-
stelium-Stimme koénnen unterschiedliche, nicht-homo-



Beschriebene Dictyostelium-Arten.

D. amphisporum CAVENDER et al., 2006 D. firmibasis HAGIWARA, 1971

D. antarcticum CAVENDER et al., 2002 D. flavidum Hong & CHANG, 1992

D. arabicum HAGIWARA, 1991 D. floridum HonG & CHANG, 1992

D. aureocephalum HaGIwARrA, 1990 D. germanicum

D. aureostipes CAVENDER, 1979 CAVENDER, CAVENDER-BARES & HoHL, 1995

D. aureum Ouiveg, 1901 D. giganteum SINGH, 1947

D. australe CAVENDER et al., 2002 D. gloeosporum HAGIwARA, 2003

D. bifurcatum CAVENDER, 1976 D. gracile HAGIWARA, 1983

D. brefeldianum HaGiwaRra, 1984 D. granulophorum

D. brevicaule Ouve, 1901 VADELL, HoLMES & CAVENDER, 1995

D. brunneum Kawage, 1982 D. implicatum HAGIWARA, 1984

D. capitatum HaGIwARA, 1983 D. intermedium CAVENDER, 1976

D. caveatum \WADDELL, 1982 D. irregularis OLIVE, NELSON & STOIANOVITCH,

D. citrinum VADELL, HoLMES & CAVENDER, 1995 1967

D. clavatum HAGIWARA, 1990 D. lacteum VAN TIEGHEM, 1880

D. coeruleostipes RAPER & FENNELL, 1967 D. laterosorum CAVENDER, 1970

D. crassicaule HAGIWARA, 1984 D. lavandulum RAPER & FENNELL, 1967

D. delicatum HAGIWARA, 1971 D. leptosomum CAVENDER et al., 2002

D. deminutivum ANDERSON, D. longosporum HAGIWARA, 1983
FENNELL & RAPER, 1968 D. macrocephalum

D. dimigraformum CAVENDER, 1970 HAGIWARA, YEH & CHIEN, 1985

D. discoideum RAPER, 1935 D. magnum HAGIWARA, 1983

D. elegans HAGIWARA, 1990 D. medium HaGIwARrA, 1990

D. exiguum HAGIWARA, 1983 D. medusoides

D. fasciculatum Traus, HoHL & CAVENDER, 1981 VADELL, HoLMES & CAVENDER, 1995

SESEvEVEVEVEVECECECEvEvEvEvEvEvECEvEcEvEvEvEvE!

. mexicanum CAVENDER, \WORLEY & RAPER, 1981
. microsporum HAGIWARA, 1978
. minutum RAPER, 1941

monochasioides HaGciwARA, 1973

. mucoroides BREFELD, 1869
. multistipes CAVENDER, 1976

naviculare CAVENDER et al., 2006
oculare CAVENDER et al., 2006

. parvisporum HAGIWARA, 1986
. polycarpum TrRAuB, HOHL & CAVENDER, 1981
. polycephalum RaPEr, 1956

potamoides CAVENDER et al., 2006

. pseudobrefeldianum HAGIWARA, 1996

purpureum OLIve, 1901
quercibrachium CAVeNDER et al., 2002
rhizopodium RAPER & FENNELL, 1967

. robustum HAGIWARA, 1996
. rosarium RAPER & CAVENDER, 1968

roseum VAN TIEGHEM, 1880

. septentrionale CAVENDER, 1978

. sphaerocephalum (OuDEMANS, 1885)

. stellatum CAVENDER et al., 2006

. tenue CAVENDER, RAPER & NORBERG, 1979
. vinaceofuscum RAPER & FENNELL, 1967

loge Plasmide tragen, die in vier Familien unterteilt
werden. Im Vergleich zu einigen anderen sequenzierten
Eukaryota hat das Genom von D. discoideum mit etwa
10 % einen sehr groBen Anteil an mobilen genetischen
Elementen (EICHINGER et al. 2005).

Insgesamt sind fast 70 verschiedene Dictyostelium-
Arten beschrieben (siehe Kasten). Die Speziesdifferen-
zierung erfolgte lange Zeit anhand morphologischer
Merkmale, wobei hier vor allem GroBe und Farbe der
Trophozoiten und Plasmodien sowie die Morphologie
der Fruchtkérper herangezogen wurde. Molekularbiolo-
gische Untersuchungen deuten auf eine Polyphylie von
Dictyostelium hin, insbesondere die Position von D.
lacteum innerhalb der Gattung scheint unsicher, jedoch
ist diese Frage derzeit noch nicht vollstindig geklirt
(SWANSON et al. 2002).

5. Neue Nomenklatur?

Natiirlich dringt sich die Frage auf, ob die unbeirrte
weitere Anwendung der binominalen Nomenklatur bei
den Amoben sinnvoll, ja tiberhaupt berechtigt ist. Denn
schlieBlich ist die binominale Nomenklatur ganz eng
mit dem Artbegriff verkniipft, und gerade die Abgren-
zung einer Art ist bei vielen Amoben ausgesprochen
problematisch. Hier kann ,die Lust... des Bezeichnens“
tatsichlich zur ,Last...“ (AESCHT 2004) werden, wenn
man von vorneherein weil}, dass ein gewiihltes Binomen
nicht eindeutig zu kennzeichnen vermag, was man cha-

rakterisieren muss und mochte.

Zumindest bei den sich asexuell fortpflanzenden Ar-
ten, die dariiber hinaus nur wenige und oft variable mor-
phologische Merkmale aufweisen, bietet sich die Mog-
lichkeit an, dhnlich wie bei den Prokaryota, Sequenzdis-
similarititen als Artkriterien einzusetzen. Dieser ,gene-
tische Artbegriff* findet auch bereits bei zahlreichen
Amoben-Taxa Anwendung und hat in vielen Fillen
heute schon das frithere morphologische Konzept ver-
dringt. Beispielsweise wurde bei den Néglerien von DE
JONCKHEERE 2004 ein System vorgeschlagen, welches
Sequenzunterschiede in der ribosomalen ITSI-, 5.8S-
und ITS2-Region als Artkriterium einsetzt — und dieses
System findet inzwischen allgemeine Anwendung. Bei
den Akanthamoben werden alle Stimme innerhalb der
Gattung, welche < 5 % 18S rDNA-Sequenzdissimilari-
tit zueinander aufweisen, als ein Genotyp definiert.

Fiir eine solche Nutzung von Sequenzunterschieden
zur Differenzierung unterhalb der Genus-Ebene gibt es
zahlreiche weitere Beispiele, allerdings bleiben auch bei
einem solchen ,genetischen Artkonzept” zwei grund-
sitzliche Fragen offen, erstens, welches Gen fiir so eine
rein willkiirliche Einteilung herangezogen werden sollte
- schon die zwei oben genannten Beispiele zeigen, dass
durchaus verschiedene Gene bzw. Sequenzabschnitte
eingesetzt werden, ja, eingesetzt werden miissen, um ei-
ne entspechende Auflosung zu ermoglichen. Zweitens
aber muB natiirlich entschieden werden, wie dann sol-
che ,genetischen Arten“ zu benennen sind. Auch hier
zeigen die zwei oben genannten Beispiele zwei unter-
schiedliche Wege auf. Wihrend bei den Néglerien wei-
terhin jede neu entdeckte Art, d. h. jeder Stamm, der
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sich von allen bisher beschriebenen in der definierten
Region durch zumindest eine Base unterscheidet, mit
einem neuen Art-Namen versehen wird (was immerhin
zu einer Anhebung der Naegleria-Arten von 6 auf iiber
40 in den letzten Jahren gefiihrt hat), so werden die
Akanthamoben in 15 Genotypen, Acanthamoeba T1-
T15 unterteilt; es wurde also auf eine echte Benennung
verzichtet, nachdem sich gezeigt hatte, dass kaum eine
der beschriebenen Acanthamoeba-Arten durch moleku-
lare Daten unterstiitzt wird.

Auch wenn es durchaus zulissig, oder derzeit sogar
notwendig ist, fiir verschiedene Gruppen verschiedene
Gene oder Sequenzabschnitte einzusetzten, so bleibt
doch der Wunsch nach einem ,,Gesamtkonzept*“. In den
letzten Jahren wurde leider deutlich, dass die Variabili-
tit innerhalb des 18S rRNA-Gens in den verschiede-
nen systematischen Gruppen grundlegend unterschied-
lich ist, sodass das 18S rRNA-Gen, auch wenn es die
Systematik geradezu revolutioniert hat und auch noch
immer in vielen phylogenetischen Fragestellungen das
Gen der Wahl darstellt, fiir ein Gesamtkonzept ungeeig-
net ist. Es mul tiberhaupt mit aller Vehemenz in Frage
gestellt werden, ob es ein fiir alle Organismen gleicher-
malen fiir phylogenetische Untersuchungen geeignetes
Gen geben kann. Neben den ribosomalen Genen, und
zwar sowohl den mitochondrialen als auch den nuklei-
ren, kommen derzeit hauptsichlich die Spacer-Regio-
nen der ribosomalen Repeat-Unit und zahlreiche Pro-
tein-kodierende Gene, wie die Gene fiir f-Tubulin oder
fiir den Elongationsfaktor 1, die Histon-Gene oder et-
wa das Gen fiir die Cytochrom-Oxidase-Untereinheit 1,
zum Einsatz. Durch Vergleiche mit Sequenzdatenban-
ken, wie der GenBank vom National Centre for Bio-
technology Information (NCBI), welche 6ffentlich zu-
ginglich ist und in welcher derzeit tiber 50 Millionen
Sequenzen gespeichert sind, kann ein neu isolierter Or-
ganismus genetisch charakterisiert werden. Natiirlich
kann eine Identifizierung eines Isolates auf der Spezies-
Ebene nur dann gelingen, wenn aus dieser Art bereits
Sequenzen in der GenBank vorhanden sind, und die
Identifizierung kann umso genauer sein, je mehr Se-
quenzen zur Verfiigung stehen. Allerdings birgt selbst
ein Vergleich von ganzen Genomen Probleme, nimlich
dadurch, dass Genome einen erheblichen Anteil an
4Fremd-DNA“ — DNA, welche durch lateralen Gen-
transfer aufgenommen wurde — enthalten und diese das
phylogenetische Bild stark verzerrt. Derzeit erscheint
ein ,Multigen-Ansatz“ am besten geeignet, gruppen-
tibergreifende phylogenetische Fragestellungen zu kli-
ren. Jedoch wird es vermutlich niemals moglich sein,
Sequenzdissimilarititen gruppeniibergreifend mit syste-
matischen Taxa (wie Klasse, Ordnung, usw.) zu korrelie-
ren, da die Evolutionsraten in den verschiedenen Grup-
pen deutlich unterschiedlich sind.
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Auch die Frage, ob iberhaupt ein nominales System
aufrecht erhalten werden soll, ist noch nicht entschie-
den. Nattirlich wire, insbesondere wenn man als Unter-
scheidungskriterium ausschlieBlich eine bestimmte Se-
quenzdissimilaritit heranzieht, auch eine Kombination
aus Buchstaben und Ziffern statt Art-Namen denkbar.
Sogar ein Strichkode-System ist bereits angedacht wor-
den: es gibt seit 2004 ein ,,Consortium for the Barcode
of Life", welches derzeit aus 65 Mitgliederorganisatio-
nen in 31 Lindern besteht und sich zum Ziel gesetzt hat,
alle Organismen unseres Planeten anhand von be-
stimmten Sequenzabschnitten, also mittels eines DNA-
Barcodes, zu katalogisieren. Fiir den allgemeinen Ge-
brauch erscheint uns jedoch die formale Benennung ei-
ner Art bzw. einer Gruppe von Organismen von funda-
mentaler Bedeutung. Und es hat sich gezeigt, dass die
meisten Autoren, auch bei jenen Gruppen, bei denen
schon lange Zeit Sequenzdissimilarititen als Unter-
scheidungskriterien dienen, wie beispielsweise bei Bak-
terien, an einem nominalen, und zwar einem binomina-
len System festhalten, und dass lediglich die verschiede-
nen Stimme innerhalb einer Art schlieBlich mit Buch-
staben-Ziffern-Kiirzeln versehen werden. Dies ist nicht
nur darin begriindet, dass es fiir den Menschen leichter
ist, mit Namen als mit Zifferncodes zu hantieren, son-
dern auch darin, dass ein Name im Gegensatz zu einem
Zifferncode bereits eine qualitative Beschreibung des
Oganismus beinhalten kann, wie etwa E. histolytica, die
gewebsauflésende Entamdbe, oder A. lenticulata, die lin-
senformige Akanthamdbe.

Welches System immer man benutzt, letztlich gilt
es, die Monophylie einer bestimmten Gruppe festzustel-
len und diese Gruppe dann von anderen Organismen
abzugrenzen. Ob die Unterscheidung anhand morpho-
logischer oder genetischer Kriterien vorgenommen wird
und ob die ,Benennung“ durch einen Namen, eine
Buchstaben-Ziffernkombination oder durch einen Bar-
code geschieht, bleibt letztlich eine Sache der Konven-
tion. Withrend aber die Benennung bei allen Organis-
men nach dem gleichen Konzept erfolgen sollte — wir
plidieren deshalb fiir ein Beibehalten der binominalen
Nomenklatur —, kann die Unterscheidung durchaus an-
hand einer Kombination verschiedener Merkmale erfol-
gen. SCHLEGEL und MEISTERFELD (2003) haben fiir die
Artunterscheidung bei den Protozoen insgesamt eine
Kombination morphologischer und molekularbiologi-
scher Merkmale vorgeschlagen — und dies erscheint uns
auch bei den Amoben fiir sich genommen, zumindest
derzeit, am geeignetsten. Sogar die weitere Verwendung
des Begriffes ,,Amoben* ist, obwohl er nichts anderes ist
als ein Kollektivname fiir grundverschiedene, unter-
einander ganz und gar nicht niher verwandte Organis-
men darstellt, auch in Zukunft sinnvoll, da ihm ja funk-
tionell-morphologisch durchaus Bedeutung zukommt.

Denn: ,,Das Leben ist nicht Folge der Organisation, son-
dern umgekehrt* (HAECKEL 1878).

6. Zusammenfassung

Bis in die jiingste Vergangenheit (und in vielen
Lehrbiichern bis heute) betrachtete man die Amoben als
eine monophyletische Gruppe und nannte sie Rhizopo-
da, welche man in finf Taxa unterteilte: in die Amoebi-
da, die Eumycetozoa (Schleimpilze), die Foraminifera
(Kammerlinge), die Heliozoa (Sonnentierchen) und die
Radiolaria (Strahlentierchen). Manche von diesen sind
beschalt und waren daher wesentlich an der Entstehung
mariner Sedimente und somit an der Orographie unseres
Planeten beteiligt. Andere sind von erheblicher human-
medizinischer Bedeutung wie Entamoeba histolytica, der
Erreger der Amobenruhr und die ansonsten freilebenden
Amoben Acanthamoeba, Balamuthia, Sappinia und Naeg-
leria, die Erreger der Acanthamoeba-Keratitis, der Granu-
lomatdsen Amobenenzephalitis oder der Priméiren Amo-
benmeningoenzephalitis.

Der Begriff Amobe bedeutet Wechsel oder Verinde-
rung und bezieht sich auf die Fihigkeit verschiedener
eukaryotischer Einzeller, ihre Gestalt zu verindern. Al-
lerdings wurde in den letzten Jahren immer deutlicher,
dass diesem Begriff keinerlei systematische Bedeutung
zukommt. Die amoboide Fortbewegung kommt nicht
nur bei zahlreichen Protozoen, sondern auch bei ver-
schiedenen Zellen der Wirbeltiere vor und ist in der
Evolution mit Sicherheit mehrmals und unabhingig
voneinander entstanden. Durch das Aufkommen elek-
tronenoptischer und molekularbiologischer Techniken
haben sich in der Klassifizierung der Amoben insgesamt
grundlegende Verinderungen ergeben. Friiher fiir taxo-
nomische Zwecke genutzte auffillige Merkmale, wie die
Mitochondrienlosigkeit oder die Fihigkeit zur Frucht-
korper- oder Geifelbildung, werden nun als Ergebnis
konvergenter Entwicklungen angesehen. Die alten
»Amoben“ wurden also auf nicht weniger als drei Phyla
aufgeteilt: auf die Amoebozoa, die Excavata und die
Rhizaria. Die Amoebozoa, zu denen u.a. die Gattung
Amoeba, die Akanthamoben, die Entamoben und die
Schleimpilze gezihlt werden, gelten heute als Schwes-
tergruppe der Opisthokonta, also der Pilze und Tiere.
Insgesamt bleibt allerdings festzuhalten, dass in der Sys-
tematik und Evolution der Amoben noch immer viele
Fragen unbeantwortet sind und dass in den nichsten
Jahren noch erhebliche Verinderungen in der Klassifi-
kation der Amoben zu erwarten sind. Aus der Schwie-
rigkeit der Anwendung des Konzepts der biologischen
Art bei den meisten Amdoben ergeben sich erhebliche
Probleme der Nomenklatur, fiir deren Lésung mehrere
Maoglichkeiten diskutiert werden.
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Schliisselworter: Evolution, Phylogenie, Klassifi-
kation, Nomenklatur, Unikonta, Amoebozoa, Entamoe-
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Naegleria, Rhizaria, Foraminifera, Radiolaria, Heliozoa.
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9. Glossar

Aktin: Protein in der Muskulatur; verbindet sich mit Myosin
und ermoglicht so die Muskelkontraktion.

Amoében: Sammelbezeichnung fiir einzellige Eukaryote ohne
feste Gestalt; ihr einzig gemeinsames Merkmal ist die
—amdoboide Fortbewegung.

Amébenruhr: durch E. histolytica hervorgerufene Durchfaller-
krankung.

amoboide Bewegung: mit einer Verinderung der Zellform ein-
hergehende Art von Bewegung durch Vorstiilpen von
—Pseudopodien; basiert auf Stromungen des Zellplasmas.

Anaerobier: Organismen, die nur ohne (obligate A.). oder die
sowohl in Gegenwart als auch in Abwesenheit von Sauer-
stoff (fakultative, aerotolerante A.) gedeihen kénnen.

Akanthopodien: kleine, spitze Verlingerungen des —Pseudo-
podiums (nicht zu verwechseln mit —Filopodien); typisch
fiir Acanthamoeba.

axenisch: hier — bakterienfrei.

Basenpaar (bp): In der DNA binden sich die Basen eines
DNA-Stranges an die komplementiiren Basen des gegen-
{iberliegenden Stranges, es entstehen B. Aufgrund der che-
mischen Struktur ist eine Paarbildung nur zwischen A und
T (DNA) bzw. A und U (RNA) sowie C und G maoglich.

Bilharziose (Schistosomose): parasitire Tropenkrankheit des
Menschen hervorgerufen durch Pirchenegel (Schistosoma-
Arten), die in BlutgefidBen im Bereich des Darmes (Darm-
B.) oder der Harnblase (Urogenital-B.) leben; benannt
nach dem deutschen Arzt Theodor BILHARZ, der die Erre-
ger im Menschen entdeckte.

binominale Nomenklatur: Benennung einer Art mit zwei Na-
men (dem grofl geschriebenen Gattungsnamen und dem
klein geschriebenen Artnamen).

cAMP: zyklisches Adenosinmonophosphat (ein Botenstoff)

Chromosomen: aus Chromatin bestehende Struktur innerhalb
des Zellkerns, die normalerweise nur wihrend der Kerntei-
lung sichtbar wird; Triger des groften Teils der zelleigenen
Erbinformation, also der Gene. Die Anzahl der im Zell-
kern vorhandenen C. ist artspezifisch. Beim Menschen
sind es zweimal 23. Mit Ausnahme der Geschlechtschro-
mosomen liegen C. in Korperzellen sowie in befruchteten

Eizellen paarweise, als homologe C., vor. In den Keimzel-
len ist nach Abschluss der Reifungsteilungen nur ein ein-
facher Chromosomensatz vorhanden.

Cristae: hier — Membranfalten der Mitochondrien.

Cornea: Hornhaut des Auges.

Cyanobakterien: frither: ,Blaualgen®, Blau-Griin-Algen; sie
sind die ersten zur =Photosynthese befihigten Lebewesen
auf der Erde und die einzigen Prokaryoten, die bei der Pho-
tosynthese Sauerstoff freisetzen.

Dictyosom: sind durch Membranen begrenzte Hohlriume, die
tibereinander gestapelt sind. Sie schniiren Blischen ab
(Golgi-Vesikel) und bilden Sekrete und Membranen. In
einer Zelle befinden sich meistens mehrere D., die unter-
einander in Verbindung stehen (= der Golgiapparat).

Ektozyste: Aubenzystenwand.

Endozyste: Innenzystenwand, aber nicht die lebende Zelle in-
nerhalb jener Wand.

Enflagellation: Vorgang der Bildung des Geilelstadiums; bei
Vahlkampfiidae auber Vahlkampfia.

Enzephalitis: Gehirnentziindung; Erkrankungen des Gehirns,
meist auf infektios-toxischer oder infektioser Basis, die
durch das selbstindige Auftreten echter entziindlicher Ge-
websreaktionen gekennzeichnet sind.

Enzystierung: Bildung des Dauerstadiums (=Zyste).

Endosymbiont: Organismus, der innerhalb (intrazelluldr oder
interzelluldr) eines Individuums einer anderen biologi-
schen Art lebt; intrazellulire E. werden auch als Endozyto-
bionten bezeichnet.

Endosymbiose: Symbiose, bei der ein Organismus innerhalb des
anderen lebt.

Endozytose: Aufnahme von festen Stoffen (—Phagozytose)
oder von Fliissigkeitstropfchen (Pinozytose) durch Mem-
braneinstiilpung in die Zelle.

Enzephalitis: Entziindung des Gehirns; Erkrankungen des Ge-
hirns, meist auf infektios-toxischer oder infektioser Basis,
die durch das selbstindige Auftreten echter entziindlicher
Gewebsreaktionen gekennzeichnet sind.

eruptiv: hervorbrechend; wenn die Plasmastromung bei der
Fortbewegung der Amobe nicht gleichmifBig, sondern
yruckartig! ist.

Eukaryota, Eukaryote(n): ein- bis vielzellige Organismen, de-
ren Zellen einen Membran-umhiillten Zellkern sowie wei-
tere Zellorganellen besitzen. Zu den E. gehoren Protozoen,
Algen, Pilze, Pflanzen und Tiere.

Exzystierung: Ubergang vom Dauerstadium (=Zyste) in das
wFreBstadium® (=Trophozoit).

Filopodien: fadenférmige —Pseudopodien, die unmittelbar aus
dem Zellkérper hervortreten.

Gameten: Geschlechtszellen, haploide Keimzellen (Eizelle,
Spermium).

Gametozyten: Vorgeschlechtszellen, die sich zu —Gameten,
den eigentlichen Geschlechtszellen, entwickeln.

Gamont: Vorstufe der —Gameten.

Generationswechsel: Regelmilig oder unregelmibig alternie-
rende Abfolge von morphologisch unterschiedlichen Ge-
nerationen, die sich unterschiedlich vermehren (z. B. ge-
schlechtlich/ ungeschlechtlich).

Gentransfer: Ubertragung eines Gens in Empfiingerzellen.

geschlossene Orthomitose: —Mitosetyp, bei dem die Spindel



ihren Ursprung ausschlieBlich innerhalb des Kernes hat,
und die Kernmembran bis zur Trennung der Tochterkerne
ganz bleibt.

Glykocalyx: Kohlenhydrathiille der Zelle.

haploid: nur einen einfachen —Chromosomensatz enthaltend.

Hydrogenosom: Oganell, in dem ein Teil der Glykolyse abliuft;
H. sind abgewandelte =Mitochondrien, sie besitzen je-
doch keine DNA.

Karyosom: Innenkorper des Zellkerns.

kDa: MabB fiir die Masse eines Atoms oder Molekiils (ein Dal-
ton entspricht der Masse von 1/12 2C-Atom); k = kilo
(1.000).

Keratitis: Entziindung der Hornhaut des Auges.

Kinetosomen: (=Basalkérperchen), bilden die Verankerung
und den ,Motor* der Geileln; sie sind aus =Mikrotubuli
aufgebaut (9x3-Struktur).

Klon: genetisch gleiche Zellen oder Individuen, die durch un-
geschlechtliche Vermehrung aus einer einzigen Zelle oder
einem einzigen Individuum hervorgegangen sind.

kodierende DNA: der Anteil der DNA eines Individuums, der
in Genen angeordnete Information enthilt.

Kodon: Abfolge von drei Basen (Basentriplett); enthilt die In-
formation fiir eine Aminosiure oder ein Stopsignal; insge-
samt gibt es 4 = 64 verschiedene K.

Konvergenz: hier — konvergente Evolution; die unabhiingige,
aber dhnliche Entwicklung von Merkmalen bei verschie-
denen Arten aufgrund dhnlicher Lebensbedingungen.

Meiose: Reife- und Reduktionsteilung bei der Bildung von
Keimzellen; besteht aus zwei Schritten: zuerst wird der di-
ploide Chromosomensatz halbiert (beim Menschen von
46 auf 23). Die sich anschliefende Teilung entspricht
dann weitgehend einer =Mitose. Als Produkte entstehen
4 haploide Keimzellen.

Metazoa, Metazoen: vielzellige Tiere; bestehen aus vielen Zel-
len, welche in generative Zellen und in unterschiedliche
somatische Zellen, meist auch in Gewebe differenziert
sind.

Mikrotubuli: aus Untereinheiten (sog. Protofilamenten) zu-
sammengesetzte rohrenformige Strukturen mit einem
Durchmesser von ca. 25 nm, die einerseits am Aufbau des
Zytoskeletts beteiligt sind, andererseits die Bausteine von
Geibeln und Cilien darstellen.

Mimivirus: das grofite derzeit bekannte Virus (400 nm im
Durchmesser); befillt Akanthamoben.

Mitochondrien: der Energiegewinnung der Zelle dienende Zell-
organellen; in M. wird die gebundene Energie organischer
Nihrstoffe iiber den Zitratzyklus und die Atmungskette
auf ATP iibertragen. M. enthalten eigene DNA (so ge-
nannte mitochondriale DNA, kurz mtDNA). Thre Zahl
pro Zelle kann je nach Zelltyp stark variieren, stoffwech-
selaktive Zellen enthalten besonders viele (Leberzellen
ca. 2000).

Mitose: Kernteilung (mit meist nachfolgender Zellteilung) mit
vorangehender Verdoppelung des Chromosomensatzes.
Jede Tochterzelle erhilt einen vollstindigen Chromoso-
mensatz.

Mitosom: ein Zellorganell, kommt z. B. bei Entamoben vor.

Das M. ist, wie man heute weil}, ein abgewandeltes =Mi-

tochondrium. E. histolytica hat in der Regel nur ein Mito-
som.

monophyletisch: von einem gemeinsamen Vorfahren abstam-
mend.

Monophylum: alle Abkémmlinge einer einzigen Stammart.

monopodial: wenn das —Pseudopodium einen einzelnen, brei-
ten, zylindrischen oder flachen Lappen darstellt.

Myosin: Protein in der Muskulatur; bildet mit —Aktin das Ak-
tomyosin und erméoglicht so die Muskelkontraktion.
Nukleolus (Pl. Nukleoli): Kernkérperchen; sichtbarer Aus-
druck der Transkription bestimmter Chromosomenregio-
nen, die die genetische Information fiir die rRNA enthal-

ten.

Nukleotid: Baustein der Nukleinsiuren (DNA und RNA);
setzt sich aus einer Base, einem Zuckerrest und drei Phos-
phatgruppen zusammen. Bei der DNA- bzw. RNA-Syn-
these werden N. miteinander iiber eine Phospohodiester-
bindung verkniipft. Dabei werden zwei Phosphatgruppen
abgespaltet. Ein DNA-N. enthilt eine der 4 organischen
Basen Adenin, Cytosin, Guanin und Thymin, eine Des-
oxyribose und einen Phosphatrest; ein RNA-N. enthilt
eine der 4 organischen Basen Adenin, Cytosin, Guanin
und Uracil, eine Ribose und einen Phosphatrest.

Nukleus: Zellkern; von mindestens zwei Membranen umhiill-
tes Zellorganell, das den groften Teil der genetischen In-
formation einer eukaryotischen Zelle enthilt.

Opisthokonta: monophyletische GroBgruppe innerhalb der Eu-
karyota; vereint die Tiere mit den Pilzen.

Organellen: organartige Bildungen des Zellplasmas, die von ei-
ner eigenen Membran umschlossen sind und denen be-
stimmte Funktionen zugeordnet werden kénnen (z. B.
—Mitochondrien, Golgi-Apparat, Chloroplasten, Lysoso-
men); kommen nur bei Eukaryoten vor.

ortholog: zwei Gene sind ortholog, wenn sie seit einem Spezia-
tionsereignis divergieren.

Palindrom: (v. griech.: ITaAivdpouog (palindromos) = riick-
wiirts laufend) eine invertierte repetitive Basenabfolge, d.
h. eine Basenabfolge, die von vorn und hinten gelesen
gleich ist. An P. kann die einzelstringige lineare DNA-
Kette umschlagen und eine haarnadeldhnliche Struktur
ausbilden.

Phagozytose: Aufnahme von geformter Nahrung durch eine
Zelle.

Photosynthese: Produktion organischer Stoffe aus Kohlenwas-
serstoff und Wasser mit Hilfe des Sonnenlichts; dazu fihig
sind griine Pflanzen und Protisten, die mit Chlorophyll
ausgestattet sind, sowie einige Prokaryote.

Phylum: Stamm; Kategorie innerhalb des Tierreichs, die eine
oder, aufgrund der Ahnlichkeit oder stammesgeschichtli-
chen Verwandtschaft, mehrere Klassen umfasst.

Plasmid: kleiner extrachromosomaler (= auBerhalb des Chro-
mosoms liegender) DNA-Ring (v.a. bei Bakterien und
Hefen), der sich unabhingig von der anderen DNA (also
autonom) repliziert. P. tragen oft Gene fiir Resistenz-Fak-
toren (z. B. gegen Antibiotika), die den Triigern einen Se-
lektionsvorteil vermitteln. Wenn die Gegenwart eines P.
fiir einen Organismus keinen Vorteil bietet, dann verliert
er dieses mit der Zeit.

Plasmodien: hier — Zelle mit mehreren Zellkernen.

Polymorphismus: Vielgestaltigkeit; verschiedene Ausprigun-
gen eines Merkmals.
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Population: Gruppe von Individuen in einem bestimmten (zu-
sammenhiingenden) Gebiet, die sich miteinander fortpflan-
zen oder zumindest miteinander fortpflanzen kénnten.

Prokaryota, Prokaryote(n): Bakterien i.w.S. (kein Monophy-
lum!); mikroskopisch kleine, einzellige Lebewesen, deren
Zellen keinen Zellkern, keine Zellorganellen und keine
basische Proteinhiille um ihre DNA aufweisen.

Promitose: jene Art der —geschlossenen Orthomitose, bei der
sich der Nukleolus nicht auflést, sondern in 2 Polmassen,
d. h. Tochternukleoli teilt.

Proteasen: Enzyme, die den Abbau von Proteinen durch hydro-
lytische Spaltung der Peptidbindungen (Proteolyse) kata-
lysieren.

Protein: aus Aminosiuren aufgebautes Eiweifimolekiil.

Proteinase: eiweifspaltendes Enzym.

Proteobakterien: Bakterien-Gruppe, zu der auch die Vorliufer
der Mitochondrien gehoren.

Pseudopodien: Scheinfiifichen. Sie entstehen durch unregel-
mibBige Ausstiilpung und Vorwolbung des Zytoplasmas ei-
ner Zelle. P. haben fiir Bewegung und Nahrungsaufnahme
bzw. Phagozytose bei Amoben einerseits und bei Phagozy-
ten (z. B. Makrophagen) grofie Bedeutung.

pulsierende Vakuole: Ausscheidungsorganellen von Protozoen
(und einigen Schwimmen); transportieren je nach Kon-
zentrationsgefille mehr oder weniger regelmiBig Wasser
aus der Zelle heraus.

Rekombination: Vorgang, bei dem DNA neu kombiniert wird.
Als natiirlicher Prozess findet R. bei der geschlechtlichen
Vermehrung withrend der Meiose statt. Bei der In-vitro-R.
werden mit Hilfe molekulargenetischer Methoden DNA-
Abschnitte unterschiedlicher Herkunft miteinander ver-
kniipft.

repetitive Sequenz: genomische Sequenz, die sich hiufig wie-
derholt.

Replikation (DNA-Replikation): Verdopplung (der Erbsub-
stanz).

Ribosomen: Protein-Nukleinsiure-Komplexe zur Proteinbio-
synthese; befinden sich im Zellplasma, und zwar am endo-
plasmatischen Retikulum, sowie in einigen Zellorganellen
(—>Chloroplasten, =Mitochondrien). Ihr Bildungsort ist
bei Eukaryoten der —=Nukleolus.

Sequenzierung: Sequenzanalyse; Methode zur Entschliisselung
der Basen- bzw. Aminosiuren-Abfolge.

sp.: Die Abkiirzung sp. (= species = s. Art) nach einem Gat-
tungsnamen bedeutet, dass die Art nicht bekannt ist oder
nicht genannt zu werden braucht.

Spore: Dauerstadium von Mikroorganismen von sehr unter-
schiedlicher Struktur und Herkunft mit hoher Wider-
standsfihigkeit gegentiber physikalischen und chemischen
Einfliissen.

Sporogonie: Sporenbildung; Phase der Entwicklung der Sporo-
zyste.

spp.: Abkiirzung fiir den Plural von species = mehrere Arten.

Transformation: natiirliche Fihigkeit mancher Bakterienarten,
freie DNA aus der Umgebung durch ihre Zellwand hin-
durch aufzunehmen. In der Gentechnik wird die T. hdufig
dazu benutzt, um rekombinante Plasmide in Zellen (z. B.
in Escherichia coli) einzuschleusen.

Transkription: Synthese eines einzelstringigen RNA-Molekiils
(mRNA) nach der Vorlage der doppelstringigen DNA (=
Umschreibung von DNA in RNA).

Translation: Proteinsynthese; Prozess, bei dem die Basense-
quenz der mRNA in die Aminosiuresequenz des Proteins
{ibersetzt (translatiert) wird. Dieser Vorgang findet an den
Ribosomen statt. Nach der Vorlage eines einzigen
mRNA-Molekiils konnen (gleichzeitig) mehrere Protein-
molekiile synthetisiert werden.

Transposon: springendes Gen; DNA-Abschnitt, der sich in
verschiedene Genom -Abschnitte einbauen kann.

tRNA (transfer-RNA): RNA mit einer spezifisch gebundenen
Anminosiure; bei der Proteinbiosynthese bindet das Anti-
kodon auf der tRNA mit dem Kodon der mRNA und
stellt so den Einbau der jeweils richtigen Aminosiure in
das entstehende Protein sicher.

Trophozoit: das zu Nahrungsaufnahme, Bewegung und Ver-
mehrung befihigte Stadium von Protozoen. Hiufig wird
dafiir auch der Begriff ,,vegetative Form“ verwendet.

Transposon: springendes Gen; DNA-Abschnitt, der sich in
verschiedene Genom-Abschnitte einbauen kann.

ubiquitir: allgegenwiirtig, iiberall vorkommend.

Unterpseudopodien: zytoplasmatische Projektionen aus einem
vorriickenden —Pseudopodium.

Uroid: Hinterende der Amdoben; kann speziell differenziert
sein: maulbeerformig, gefaltet, warzig, zottig etc.

Zygote: Vereinigungsprodukt zweier Geschlechtszellen; aus der
Z. entwickelt sich ein neues Individuum.

Zyste: 1.) Dauerstadium von Mikroorganismen, meist gegen-
tiber chemischen und physikalischen Einfliissen recht wi-
derstandsfiahig; 2.) Durch eine Kapsel abgeschlossene
sackartige, mit Fliissigkeit gefiillte Geschwulst.
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