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The Significance of Endodyogeny and Schizogony in the Coccidia
and Other Sporozoa

Summary. The various phases of the developmental processes of endodyogeny
in Frenkelia spec. and schizogony in the coccidia Etmeria tenelle from chickens
and E. stiedae from rabbits were analyzed with the electron microscope. En-
dodyogeny and schizogony have been considered as characteristic of Toxo-
plasmatea and Coccidia, respectively. During endodyogeny in the metrocytes
of Frenkelia spec., an eccentric intranuclear spindle appears in the apical portion
of the nucleus. Two centrioles are seen in the cytoplasm near each of the tapered
nuclear poles. The entire pellicle of the mother cell, with its typical layers, is used
in the differentiation of the daughter cells (merozoites). The schizogony of E.tenella
and E. stiedae occurs in two developmental phases. In the first, nuclear divisions
oceur, resulting in the formation of a number of nuclei. This multinucleate condition
is terminated with the appearance of fissures which subdivide the schizont into
uninucleate pieces, so-called cytomeres, which do not become entirely free. The
second phase of development in schizogony is recognizable by the occurrence in
each cytomere of endodyogeny, with all of its characteristic phenomena. Only the
endodyogeny process, therefore, gives rise to the typical merozoite forms. The
hypothesis that endodyogeny is the primary and fundamental process of asexual
reproduction in the Coccidia and apparently of all Sporozoa, and that schizogony
is a secondary process of reproduction, which has developed from endodyogeny,
is proposed.

Zusammenfassung. Die Entwicklungsprozesse der Endodyogenie bei dem Toxo-
plasma-Organismus Frenkelia spec. und der Schizogonie bei dem Hithnercoccid
Eimeria tenelle und dem Kaninchencoceid E. stiedee wurden mit Hilfe des Elek-
tronenmikroskops in ihren einzelnen Phasen analysiert. Im Vordergrund der Unter-
suchungen stand dabei die Deutung der beiden asexuellen Vermehrungsformen,
die friher fiir die Toxoplasmatea einerseits und die Coccidien andererseits als
charakteristisch galten. Wahrend der Endodyogenie der Metrocyten von Frenkelia
spec. tritt am apikalen Kernpol eine exzentrische intranukleire Spindel auf. Im
Cytoplasma werden in unmittelbarer Néhe der beiden zugespitzten Kernpole je
2 Centriolen sichtbar. Bei der Differenzierung der beiden Tochterzellen (Merozoiten)

* Die Ergebnisse wurden auf dem Coccidiose-Symposium in Minneapolis (U.S.A.)
am 28, 8. 1972 vorgetragen.
** Mit Unterstitzung der Deutschen Forschungsgemeinschaft.
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wird die gesamte Pellicula der Mutterzelle mit ihren typischen Schichten ver-
wendet. Die Schizogonie von K. tenella und E. stiedae erfolgt in 2 Entwicklungs-
abschnitten: Im 1. Abschnitt treten Kernteilungen auf, die zu einer Vielkernigkeit
des Schizonten fithren. Die Vielkernigkeit wird aber rasch aufgegeben, indem
Spaltriume entstehen, die eine Aufteilung des Schizonten in einkernige Teilstiicke,
sog. Cytomeren, bewirken. Diese Aufteilung fithrt jedoch nicht zur totalen Los-
lésung der Cytomeren. Der 2. Entwicklungsabschnitt der Schizogonie ist dadurch
gekennzeichnet, da} in jeder einkernigen Cytomere eine Endodyogenie mit allen
charakteristischen Erscheinungen abliuft. Nur der Endodyogenie-ProzeB fiihrt
also zur typischen Merozoitenform. Es wird die Hypothese aufgestellt, daB die
Endodyogenie als primére und grundlegende asexuelle Vermehrung der Coccidien
und wahrscheinlich aller Sporozoen anzusehen ist und daB die Schizogonie eine
sekunddre Vermehrung ist, die sich aus der Endodyogenie entwickelt hat.

Einleitung

Im Entwicklungsgang der Telosporidien (Gregarinen, Coccidien,
Hamosporidien) kommen in der Regel eine Gamogonie und mehrere
Agamogonien vor. Wihrend die ungeschlechtliche Vermehrung bei den
Eugregarinen und Eucoccidien lediglich als Sporogonie auftritt, gibt es
bei den intracellulir parasitierenden Sporozoen (Schizogregarinen,
Schizococcidien einschlieBlich der Hamosporidien) einen weiteren Typ
der asexuellen Vermehrung: die Schizogonie. Diese multiplikative Ver-
mehrung hat das Ziel, den Wirt mit vielen Einzelparasiten zu tber-
schwemmen. Ferner ist von einigen Sporozoen die Endodyogenie als
asexueller Vermehrungstyp bekannt, von Goldman et al. (1958) als
innere Zweiteilung zum ersten Mal beschrieben. Sie galt lange Zeit als
einzige Vermehrungsform der Toxoplasmatea. Zu ihnen gehéren 4 Gat-
tungen (Toxoplasma, Sarcocystis, Frenkelia und Besnoitia), die seit
kurzem jedoch zu den Coccidien gezéhlt werden.

Zur Endodyogenie gibt es bisher eine Reihe elektronenmikroskopischer Unter-
suchungen (Gavin et al., 1962; Scholtyseck, 1965; Sheffield, Hammond, 1966,
1967; Sénaud, 1967; van der Zypen, Piekarski, 1967; Sheffield, Melton, 1968,
1969, 1970; Colley, Zaman, 1970). Eine detaillierte elektronenmikroskopische
Analyse der Entwicklungsmechanismen der Endodyogenie bei Frenkelia spec.
wurde erstmalig von Kepka und Scholtyseck (1970) durchgefihrt (Abb. 1). Ver-
mehrungstypen, die Ahnlichkeit sowohl mit der Endodyogenie als auch mit der
Schizogonie haben, wurden bei dem Coccid E. callospermophili aus Zellkulturen
und bei Toxoplasma gondii aus dem Dimnndarmepithel von Katzen beschrieben,
bei E. callospermophili als innere Schizogonie, bei 7'. gondii als Endopolygenie
(Roberts, Hammond, Anderson, 1970; Piekarski, Pelster, Witte, 1971).

Im Jahre 1962 fafiten Gavin u. Mitarb. die Endodyogenie als eine
Schizogonie auf, bei der aus einer Mutterzelle nicht zahlreiche Tochter-
zellen wie sonst bei der Schizogonie, sondern nur zwei entstehen. Die
in der vorliegenden Arbeit dargestellten Untersuchungen und Analysen
der Endodyogenie bei Frenkelia spec. und der Schizogonie bei E.tenella
und E. stiedae sollen der Begriffsbestimmung dieser beiden asexuellen
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Abb. 1. Frenkelia spec. Schematische Darstellung eines fortgeschrittenen Endo-
dyogeniestadiums

Vermehrungsformen dienen. Daraus ergibt sich die Moglichkeit, das
Verhaltnis von Endodyogenie und Schizogonie zueinander darzustellen
und ihre Bedeutung bei den Sporozoen zu diskutieren.

Material und Methode

Frenkelia spec. (M-Organismus). Lebend gefangene Rotelmiuse (Clethrionomys
glareolus) wurden nach Feststellung ihrer Infektion abgetétet. Nach Entnahme
cystenhaltiger Gehirnteile wurden Frenkelia-Cysten mittlerer GréBe (150—200 pum)
nach einer modifizierten Methode von Sjdstrand (1956) in 1%iger OsO,-Losung
fixiert, danach in Pufferlosung (pH 7,3) ausgewaschen und iiber Aceton entwéssert.
Im 70%igen Entwisserungsmedium erfolgte eine Nachkonstrastierung mit Phos-
phorwolframsidure und Uranylacetat. Zur Einbettung diente Vestopal W. Die
Diinnschnitte wurden mit einem LKB-Ultrotom angefertigt. Zur elektronen-
mikroskopischen Untersuchung stand ein Zeiss EM 9A zur Verfiigung.

Eimeria tenella. Coccidienfrei aufgezogene Hithnehen (24) wurden im Alter von
etwa 3 Wochen mit 50000—2000000 sporulierten Oocysten eines reinen Stammes
von E. tenella per os infiziert. Téglich vom 2.—8. Tag nach der Infektion wurden
Wirtstiere getotet. Teile des Blinddarmepithels wurden in 1%iger OsO,-Losung

T*
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(Sjostrand, 1956) fixiert, in Cacodylatpuffer (0,1 M, pH 7,3) ausgewaschen und
iiber Athanol entwissert. In der 70%igen Alkoholstufe wurde das Gewebe mit
Phosphorwolframsdure und Uranylacetat 2 Std nachkontrastiert. Die Einbettung
erfolgte iiber Aceton in Vestopal W, wobei der Ubergang von Athanol in Aceton
im absoluten Entwisserungsmedium stattfand. Die Diinnschnitte wurden mit
einem LKB-Ultrotom hergestellt und 30 min mit Uranylacetat nochmals nach-
kontrastiert. Die elektronenmikroskopische Untersuchung wurde an einem Zeiss
EM 9A durchgefiihrt.

Ein Teil des Materials stammt aus Zellkulturen. Die hierfiir verwendeten
Methoden wurden schon frither beschrieben (Strout, Scholtyseck, 1970).

Eimeria stiedae. Die Methoden, die bei der Infektion und der Priparation fiir
die elektronenoptischen Untersuchungen verwendet wurden, sind bereits in fritheren
Publikationen ausfihrlich dargestellt worden (Scholtyseck, 1965).

Ergebnisse

1. Frenkelia spec. (M-Organismus)

Die meistens kugelig-ovoiden Cysten werden von einer elektronen-
dichten Schicht begrenzt, die vermutlich eine umgeformte Zellmembran
ist (Kepka, Scholtyseck, 1970). Cysten mittlerer GroéBe mit einem
Durchmesser von etwa 150—200 wm enthalten drei morphologisch unter-
scheidbare Zelltypen: Metrocyten, intermedidre Zellen und Endodyo-
cyten. Sie kénnen alle als Merozoiten aufgefaBlt werden. Alle drei Mero-
zoiten-Formen in der Cyste vermehren sich durch Endodyogenie, die
schon frither von uns beschrieben worden ist (Kepka, Scholtyseck, 1970).
Weitere Untersuchungen tber die Endodyogenie der Metrocyten fiihrten
nun zu ergédnzenden Ergebnissen. Die Metrocyten liegen pflastersteinartig
an der Cystenwand, gelegentlich auch vereinzelt im Innern (Abb. 2—4).
Nach innen folgen die intermediiren Zellen und die Endodyocyten,
eingebettet in eine amorphe Cystengrundsubstanz. Die Metrocyten er-
scheinen im Querschnitt 4—6eckig und sind durch eine schmale Zone
voneinander getrennt, die amorphe Cystengrundsubstanz enthilt
(Abb. 3, 4; GS). Die Metrocyten sind etwa 5—7 pum lang und 2—3 pm
breit und von einer typischen Sporozoenpellikula umgeben, die aus drei
Elementarmembranen besteht (Abb.3, 4; PE). Die beiden inneren
Membranen liegen allerdings so dicht beieinander, daB sie wie eine
einzige osmiophile Schicht wirken (Abb. 3, 4; IM). Die Pellikula enthilt
grofle Mikroporen, bis zu drei auf einem Diinnschnitt. Diese Beob-
achtung ist fiir Merozoitenstadien neu. Die der Cystenwand zugekehrte
Seite der Metrocyten zeigt oft zahlreiche tiefe Einfaltungen der Pellikula.
Die iibrigen Feinstrukturen, wie Conoid, Rhoptrien, Mikronemen,
Polysaccharidgrana, Mitochondrien usw. wurden schon frither unter-
sucht (Kepka, Scholtyseck, 1970).
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Abb. 2. Frenkelia spec. Elektronenmikroskopische Aufnahme. Schnitt durch einen

Metrocyten, in dem der Endodyogenieprozel im Initialstadium angetroffen wurde.

Die Kernspindel (NF) ist exzentrisch angeordnet. An den Spindelpolen befinden

sich je zwei Centriolen (CE). Die Tochterzellanlagen zeigen schon zu diesem frithen

Zeitpunkt je ein Conoid (C,, C,). Bemerkenswert erscheint die charakteristische

Streifung der Spindelpole und die Tatsache, daB die Kernmembran (¥ M) wihrend
der Kernteilung erhalten bleibt. 24800fach
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Abb. 3. Frenkelia spec. Elektronenmikroskopische Aufnahme. Fortgeschrittene

Endodyogenie in einem Metrocyten, innerhalb dessen die beiden Tochterzellen

(T3, Ty) schon weit ausgebildet sind. Die Conoide sind hier nicht getroffen. Die

Enden der inneren Pellikulamembranen der Tochterzellen sind durch die groBien

Pfeile gekennzeichnet. Bemerkenswert ist, dal die inneren Pellikulamembranen

des Metrocyten wie die dulere (OM) von den Tochterzellen (7, 7',) iibernommen
werden (weille Doppelpfeile). 22250fach

In den Metrocyten wurde die als Endodyogenie bezeichnete innere
Zweiteilung in den einzelnen Schritten beobachtet. Dabei waren struk-
turelle Verbindungen zwischen dem inneren Membrankomplex der
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Abb. 4. Frenkelia spec. Schematische Darstellung der fortgeschrittenen Endo-

dyogenie in einem randstindigen Metrocyten. An den durch die Pfeile gekenn-

zeichneten Stellen werden die inneren Pellikulamembranen der Mutterzelle von den
Tochterzellen (7, T',) iibernommen

Pellikula von Mutterzelle und Tochterzellen sichtbar. Die Endodyogenie
von Frenkelia beginnt mit der Teilung des sog. dickwandigen Vesikels,
der am apikalen Zellpol liegt und als Golgi-Adjunkt bezeichnet wird.
Gleichzeitig mit ihm teilt sich der Golgiapparat. Dieser Vorgang ist auf
dem Schnittbild eines Initialstadiums bereits vollzogen (Abb. 2). Am
apikalen Pol des Nukleus wird zu diesem Zeitpunkt ein Spindelapparat
sichtbar, dessen Pole spitze Kernvorspriinge bilden (Abb. 1, 2). Dabei
liegt die Léngsachse der Spindel quer zur Lingsachse der Mutterzelle.
Die osmiophilen Kernvorspriinge sind quergestreift, und es sind ihnen
jeweils zwei Centriolen im Cytoplasma zugeordnet, also vier pro Kern
(Abb. 2). Die Centriolen bestehen aus neun peripheren Mikrotubuli und
einem zentralen Mikrotubulus (Abb. 2; CE). Die typische Kernbegren-
zung (NM) bleibt wahrend des gesamten Teilungsprozesses erhalten.
Uber den Kernvorspriingen bildet sich im Cytoplasma je eine Tochter-
zellanlage in Form einer flachen Klappe (Abb. 2, PM). Am apikalen
Pol der Kappe ist eine Offnung ausgespart, deren Rand zu einem Pol-
ring verdickt ist (Abb. 2, P). In dieser vorderen Offnung der Kappe
liegt schon zum frithesten Zeitpunkt das Conoid der Tochterzelle (Abb. 2)
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Die osmiophilen Kappen stellen also die mittlere und innere Pellikula-
membran dar. Der Nukleolus der Mutterzelle bleibt zu Beginn der
Kernteilung kompakt. Erst spater erscheinen, auf die Tochterzellen ver-
teilt, zwei Nukleoli. Wihrend die kappenformige Begrenzung der
Tochterzellen konisch in Richtung auf das Conoid der Mutterzelle aus-
wachst, erscheint im apikalen Bereich der Tochterzellen je ein elek-
tronendichter Einschluf3, der wahrscheinlich ein Vorldufer der Rhoptrien
ist.

Wenn die Tochterzellanlagen fast das gesamte Lumen der Mutter-
zelle ausfiillen, verschmelzen die kappenartigen inneren Membranen der
Tochterzellen mit den inneren Pellikulamembranen der Mutterzelle
(Abb. 3, Doppelpfeile). So sind die Hinterenden der inneren Pellikula-
membranen (PM) noch frei, wihrend zum vorderen Pol hin die Ver-
schmelzung bereits vollzogen ist. Auf diese Weise geht die gesamte
Pellikula der Mutterzelle in der Pellikula der Tochterzellen auf (Abb. 3).

Gelegentlich ist ein Restkorper zu sehen. Das vorliegende Material
reicht jedoch nicht aus um zu entscheiden, ob ein Restkorper regel-
méBig zuriickbleibt.

2. Eimeria tenellat

Die Untersuchung der Schizogonie des Hithnercoccids E. tenella er-
folgte an infiziertem Material vom 4. und 7. Tag p.i. Der Vermehrungs-
prozell beginnt mit einer Reihe von Kernteilungen und fiihrt zu einem
vielkernigen Schizonten.

Wihrend der Kernteilungen der Schizogonie treten exzentrische
Kernspindeln auf und Centriolen an den Kernpolen im Cytoplasma.
Spindeln und zugehoérige Centriolen kommen nicht nur in mehrkernigen,
sondern sogar in ein- und zweikernigen Schizonten vor (Abb.5, 7).
Haufig wird der Kern von den beiden pfeilspitzenartigen elektronen-
dichten Spindelpolen vorgewolbt (Abb. 5). 4—8 Mikrotubuli erstrecken
sich durch die Spindel; einige verlaufen von Pol zu Pol, andere enden
vorzeitig oder verlassen die Schnittebene. Gelegentlich scheinen sie sich
itber die Spindelpole hinaus bis zu den Centriolen fortzusetzen. Die
Centriolen liegen offenbar paarweise an jedem Spindelpol, also 4 pro
Kern (Abb. 7). Das Centriol erweist sich im Querschnitt als ein Ring
aus 9 einfachen peripher angeordneten Mikrotubuli, die ein zentrales
Element umschlieBen und in eine dichte Grundsubstanz eingebettet
sind.

Mit fortschreitendem Schizontenwachstum nimmt die Zelldifferen-
zierung zu. Kerne, dickwandige Vesikel und Golgiapparate vermehren

1 Uber die Eimeria tenella-Untersuchungen wird in einer Dissertation der Mathe-
matisch-Naturwissenschaftlichen Fakultit der Universitit Bonn von Friulein
G. Hoppe ausfithrlich berichtet werden.
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Abb. 5. Eimeria tenella. Kernteilungsstadium innerhalb eines Schizonten aus der
Gewebekultur. Als charakteristisches Merkmal zeigt sich der stark vorgewdlbte
Spindelpol (SP), in dem die einzelnen Spindelfibrillen zu erkennen sind. 42 750fach

sich im Verhdltnis 1:1. Im vielkernigen Schizonten 140t sich vom
4. Tag p.i. an die Merozoitenbildung bei E. fenelle im einzelnen ver-
folgen. Aus den Schizonten mit 8—20 Kernanschnitten gchen ctwa
doppelt so viele Tochterindividuen hervor. Zum Zeitpunkt der Mero-
zoitenbildung sind die Schizontenkerne iiberall im Cytoplasma verteilt;
sie liefern das Material fir die spateren Merozoitenkerne. Merozoiten
entstehen also sowohl am Rand als auch im Innern des Schizonten.

Gleichzeitig mit den Merozoitenanlagen erscheint in den Schizonten
von E. tenella ein spezielles Membransystem: bliaschenartige oder ling-
lich abgeplattete Hohlréume, von glatten Membranen begrenzt, ordnen
sich in linearer Formation mehr oder weniger halbkreisférmig um die
einzelnen Zellkerne. So entsteht der Eindruck von praformierten Tren-
nungslinien, die jeweils ein vor dem Kern gelegenes Golgifeld und ein



Abb. 6a. Eimeria stiedae. Schnitt durch die Randpartie eines Schizonten. Rand-

stindige Kerne (N) und Teile des Cytoplasmas werden durch Oberflichenein-

faltungen (FI) und innere Lakunensysteme (LC) zu Beginn der Merozoitenbildung

vom Schizonten getrennt. 20000fach. 6b. Eimeria stiedae. Atypische Mikropore
in einem Schizonten. 52000fach

Abb. 7. Eimeria tenella. Schnitt durch einen Schizontenkern (), der die Teilung

einleitet, ohne daB es dabei zu einer Merozoitenbildung kommt. An den Polen

der exzentrisch gelagerten Spindel (NF) sind je zwei Centriolen (CE) angeordnet.
36000fach
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Cytoplasmaareal abzugrenzen scheinen. Wo diese vesikelartigen Hohl-
raume an die Zelloberfliche stoflen, scheinen sie durch Invaginationen
entstanden zu sein. Im Frithstadium der Merozoitenentwicklung unter-
scheidet sich die Begrenzung dieser Hohlrdume nicht von ER-An-
schnitten; in einem spéteren Stadium vergréflern sich die Hohlrdume
offenbar durch Zusammenfluf}; ihr Lumen weist dann gleichen Kontrast
wie die parasitophore Vakuole auf. Durch diese Aufteilung des viel-
kernigen Schizonten in einkernige Cytomeren ist praktisch die Viel-
kernigkeit aufgegeben. Zu einer gidnzlichen Abtrennung der Cytomeren
kommt es jedoch im allgemeinen nicht. Es entstehen dabei Strukturen,
wie sie in Abb. 6a zu erkennen sind.

Hohepunkt und AbschluB der Schizogonie bei E. tenella ist die
Merozoitenbildung (Abb. 8). Sie ist mit einer speziellen Kernzweiteilung
gekoppelt. Zu Beginn beider Prozesse teilt sich der Golgiapparat; dabei
werden Centriolen und Kernspindeln sichtbar. Vor den Spindelpolen,
die in spitzen Kernvorspringen enden, liegt jeweils ein Golgifeld. Im
Unterschied zu den friheren Kernteilungsfolgen erscheint bei der
Merozoitenbildung jeweils tiber den Kernvorspringen eine elektronen-
dichte Schicht als flache Kappe. Sie 148t am apikalen Pol eine zentrale
Offnung erkennen, deren Rand zu einem Polring (P) verdickt ist. In
dieser runden, endstindigen Offnung ist bereits zu diesem Zeitpunkt ein
Conoid erkennbar (Abb. 8, (). Die kappenartigen Cytoplasmadifferen-
zierungen koénnen daher als Merozoitenanlagen, die ,,Kappe* selbst
als innere Pellikulaschicht identifiziert werden. Mit ihrem apikalen Pol
grenzen die Merozoitenanlagen stets an die schon beschriebenen vesikel-
artigen Hohlrdume, deren Begrenzung zur &dulleren Membran der
Merozoitenpellikula wird. Diese Vesikel vergroflern sich spéiter mit dem
Wachstum der Merozoitenanlagen zu tiefen vakuoldren Spaltraumen.
In dem Wachstumsprozel streckt sich der Kern in Richtung der Spindel-
pole. Im typischen Fall (Abb. 8) ist er zweizipflig, die beiden unvoll-
stindigen Tochterzellen sind tiber einen gemeinsamen Mutterkern mit-
einander verbunden. Der Neigungswinkel der Kernschenkel betragt dann
140—160°. Die Kernmembranen bleiben wihrend der Teilung erhalten.
Serienschnitte zeigen, dall der Nukleolus in diesem Stadium bereits auf
die beiden Tochterkerne aufgeteilt ist. Einige lings verlaufende Mikro-
tubuli sind noch in den Tochterkernen zu sehen. Sie enden in Spindel-
polen, die im Medianschnitt quergestreift sind.

Die konischen, hinten noch nicht geschlossenen Merozoiten haben
am vorderen Pol nur wenige Mikronemen und ein elektronendichtes
Vesikel, vermutlich die Rhoptrienanlage. Ein bis drei dickwandige
Vesikel liegen an der dem Golgiapparat entgegengesetzten Seite. Wih-
rend des Pellikulawachstums erscheint eine normal strukturierte Mikro-
pore. Eine endstdndige Verdickung der beiden inneren Pellikulamem-
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Abb. 8. Eimeria tenella. Letzte Kernteilung im Schizonten mit gleichzeitiger
Merozoitenbildung, die im Erscheinungsbild der Endodyogenie gleicht. 37260fach

branen (= hinterer Polring) ist erst nach Abschlufl der Differenzierung
zu sehen. Subpellikulare Mikrotubuli unterlagern die bereits vorhandene
Pellikula.
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Abb. 9. Eimeria tenella. Schematische Darstellung der Merozoitenbildung innerhalb
von Cytomeren (C'Y) eines Schizonten

Mit fortschreitender Merozoitendifferenzierung nimmt der Schizont
ein zerkliftetes Aussehen an. Zentripetale Invaginationen der Schi-
zontenmembran werden an ihrem Grunde von zentrifugal heran-
wachsenden Merozoiten kegelformig vorgewdlbt, so dafi die Schizonten-
membran dort zur dulleren Membran der Tochterzellen wird. Auch im
Innern des Schizonten ist die Bildung der Merozoitenpellikula mit der
Vergroflerung des umhiillenden Spaltraumes synchronisiert. SchlieBlich
flieBen periphere und innere Hohlrdume vollkommen zusammen, und
die Merozoiten werden frei. Es kann nicht entschieden werden, ob ein
Restkérper zuriickbleibt, nachdem alle Merozoiten differenziert sind.

In Abb. 9 ist die Merozoitenbildung von E. tenella mit den typischen
Erscheinungsbildern der Endodyogenie an 2 Cytomeren schematisch
dargestellt.

3. Eimeria stiedae

Im Rahmen der Untersuchung wurden die Schizontengenerationen
des 12. Tages p.i. analysiert. Dabei konnten zwei verschiedene Schizonten-
typen beobachtet werden. Der erste Typ erweist sich als kugelig und ist
mit ca. 25 pm Durchmesser bedeutend groBer als der zweite, der ledig-
lich 8—10 um groB wird. Die grofle Schizontengeneration erscheint
dabei vorwiegend zu Beginn einer Infektion und bildet etwa 50 Mero-
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zoiten aus. Als Begrenzung des Schizonten zur typischen parasitophoren
Vakuole hin tritt eine einzige Elementarmembran in Erscheinung. An
zahlreichen Stellen der Oberfliche des Schizonten konnten charak-
teristische Mikroporen beobachtet werden. In einem Fall fand sich
dariiber hinaus eine Art ,,Doppelmikropore®, denn an der Basis einer
Mikroporeninvagination, die durch einen Innenzylinder versteift war,
befand sich eine zweite typische Mikropore (Abb. 6b, AM P), ein Zeichen
dafiir, daf3 der Bauplan dieser Organellen nicht starr ist.

Innerhalb der grolen Schizonten liegen die Kerne unmittelbar vor
Beginn der Merozoitenbildung im gesamten Cytoplasma verteilt. Sie
sind somit nicht nur auf die Randpartie beschriankt, so dall das Cyto-
plasma weitgehend genutzt wird und nur ein geringer Restkorper zuriick-
bleibt. Die Verteilung der Kerne iiber das gesamte Schizontencyto-
plasma erfordert bei der Merozoitenausbildung einen besonderen Bil-
dungsmechanismus, der von der typischen, in Form der Evagination
verlaufenden Schizogonie anderer Arten abweicht. So kénnen bei dieser
Anordnung die einzelnen Merozoitenanlagen im Innern des Schizonten
nur durch das Zusammentreten von Spaltraumsystemen des endo-
plasmatischen Retikulums voneinander getrennt werden. Diesem inneren
ZusammenfluB der Spaltriume kommt von der Peripherie noch ein
Invaginationsvorgang entgegen (Abb. 6a, FI, LC). Auf diese Weise er-
folgt die Aufgliederung des Schizontencytoplasmas in einkernige Cyto-
meren, in denen vermutlich dann nur noch eine einzige Kernteilung mit
gleichzeitiger Merozoitenbildung stattfindet. Es liegen also hier die
gleichen Verhiltnisse wie bei K. tenella vor.

Die Beobachtung der Schizogonie bei E. tenella und E. stredae fiihrt
somit zu neuen Erkenntnissen Gber diesen wichtigen Vermehrungsprozef3
der Sporozoen:

1. Die Schizogonie besteht aus zwei hintereinander geschalteten Ent-
wicklungsphasen. Die 1. Phase fiihrt iiber ein vielkerniges Stadium zu
zahlreichen einkernigen Cytomeren, die sich von der Mutterzelle nicht
vollkommen loslésen. Diese Phase kann als ,,Cytomerenbildung* be-
zeichnet werden.

2. In der 2. Phase lduft in jeder Cytomere eine Kernteilung ab, die
alle typischen Merkmale der Endodyogenie aufweist und zur Differen-
zierung von zwei Merozoiten fithrt. Es entstehen somit in jedem
Schizonten doppelt so viele Merozoiten wie Cytomeren vorhanden waren.
Diese Phase kann als ,,Merozoitenbildung‘‘ aufgefafit werden.

3. Die Endodyogenie ist nach diesen Befunden der einzige Ver-
mehrungsprozeB, aus dem die Merozoitenform mit ihren charakteristi-
schen Merkmalen wie Conoid, Rhoptrien, Polringen, Mikronemen usw.
hervorgeht. Diese spezielle Zweiteilung kann daher als die priméare Ver-
mehrung der Sporozoen aufgefallt werden.
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2. Phase

1. Phase

Endodyogenie Schizogonie

Abb. 10. Schematische Darstellung der Endodyogenie (Frenkelia spec.) und der

Schizogonie (Eimeria tenella). Die erste Phase der Schizogonie fithrt {iber ein

vielkerniges Stadium zur Cytomerenbildung. In der zweiten Phase entstehen durch
einen Endodyogenie-Prozel aus jeder Cytomere zwei Merozoiten
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Abb. 10 zeigt den Entwicklungsprozell der Endodyogenie von Fren-
kelia spec. und die beiden Entwicklungsphasen der Schizogonie von
E. tenella in schematischer Darstellung.

Diskussion

Die Endodyogenie wurde bisher fiir 7'. gondii, B. jellisoni, S. tenella
und Frenkelia spec. beschrieben (Gavin et al., 1962; Wildfihr, 1966;
Sheffield, 1966; Ogino, Yoneda, 1966; Sénaud, 1967, 1969; van der
Zypen, Piekarski, 1967; Sheffield, Melton, 1968; Kepka, Scholtyseck,
1970; Vivier, 1970). In der vorliegenden Arbeit wurde am Beispiel von
Frenkelia Uber weitere Ergebnisse zum Ablauf dieser Vermehrungsweise
berichtet. Die Kenntnis von den Vorgingen wahrend der Tochter-
zellbildung von Frenkelia — bisher bekannt als Kernteilung mit simul-
taner Differenzierung von zwei Merozoiten — ist um folgende neue
Ergebnisse erweitert.:

1. Wahrend der einzigen Kernteilung im Metrocyten bildet sich am
apikalen Kernpol eine exzentrische Kernspindel mit vier Centriolen im
benachbarten Cytoplasmabereich ;

2. die gesamte Pellikula der Mutterzelle geht in den Pellikulae der
Tochterzellen auf.

Die Schizogonien bei E. stiedae und E. tenella verlaufen in zwei Ent-
wicklungsabschnitten, von denen der zweite mit dem Prozefl der Endo-
dyogenie identisch ist. Nach diesen Ergebnissen ist anzunehmen, daf}
dieser Entwicklungsmechanismus auch bei den Schizogonien anderer
Sporozoengruppen vorausgesetzt werden kann.

Bei einigen Coccidien sind wahrend der Schizogonien Endodyogenie-
dhnliche Prozesse beschrieben worden, so bei E. intestinalis (Snigirev-
skaya, 1969) und E. callospermophili (Roberts et al., 1970). Diese Ver-
mehrung wurde von den letztgenannten Autoren als ,innere Schizo-
gonie* bezeichnet. Die jetzt gemachten Beobachtungen an E. tenella
sind ahnlich wie die Vorgénge bei E. callospermophili, d.h. die Merozoiten
entstehen im Inneren der Schizonten. Ein adhnlicher Vermehrungstyp
wurde bei Schizogoniestadien von 7'. gondii aus Epithelzellen des Diinn-
darmes der Katze beschrieben und Endopolygenie benannt (Piekarski
et al., 1971). Innere Schizogonie, Endopolygenie sowie die Prozesse, die
wihrend der Schizogonie bei E. tenelle und E. stiedae ablaufen, sind im
Prinzip als addquate Vorginge zu betrachten. Unterschiede werden bei
den verschiedenen Sporozoengruppen, -gattungen und -arten sicher vor-
handen sein. Diese dirften sich aber wohl in erster Linie auf die mehr
oder weniger unvollstdndige Cytomerenbildung beziehen. Wichtig
scheint zu sein, daB die letzte Teilung jedes Schizontenkernes mit einer
Merozoitenbildung einhergeht, unabhéngig davon, ob der Kern durch
Spaltraumsysteme vom miitterlichen Cytoplasma abgetrennt ist oder
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nicht. Dabei ist von geringerem Interesse, ob die Merozoitendifferen-
zierung im Innern der Schizonten oder an deren Peripherie erfolgt.

Die vorliegenden Ergebnisse zur Endodyogenie und Schizogonie
ermoglichten eine Begriffsbestimmung dieser beiden asexuellen Ver-
mehrungsweisen und zeigen, in welchem Verhéltnis sie zueinander stehen.
Die Endodyogenie erscheint demnach als urspriinglicher Typus, die
Schizogonie als abgeleitet; sie dirfte als eine durch vorgeschaltete
Kernteilungen und eine Cytomerenbildung erweiterte Endodyogenie
aufgefaBt werden.

Die Befunde an Frenkelia spec. und den beiden untersuchten Eimeria-
Arten berechtigen zu der Aussage, dafl die Endodyogenie die grund-
legende Vermehrungsform nicht nur der Coccidien, sondern wahrschein-
lich aller Sporozoen ist.

Abkiirzungen
AMP Besondere Ausformung der MP  Mikropore
Mikropore N Nukleus
C Conoid NF  Intranukleire Fibrillen (Spindel-
CE  Centriol apparat)
CW  Cystenwand NM Begrenzungsmembran des
CY Cytomer Nukleus
ER  Endoplasmatisches Retikulum NP Kernporus
FI  Spaltraum (Fissure) NU Nukleolus
GO  Golgi-Apparat OM  AuBere Membran der Pellikula
GS  Grundsubstanz P Polring
HC  Wirtszelloytoplasma PE  Pellikula
IF  Intravakuoldre Falten PM  Die beiden inneren Pellikula-
IM  Innere Membranen der Pellikula membranen der entstehenden
(2 Elementarmembranen, die mit- Tochterzellen
einander verhaftet sind) PO  Rhoptrien (Paariges Organell)
IN  Invagination PP  Hinterer Polring
LC  Lakunensysteme PV Parasitophore Vakuole
LM  Begrenzungsmembran des S Schizont
Parasiten SP  Spindelpol
M Merozoit T Tochterzelle
MA  Merozoitenanlage TV  Dickwandiger Vesikel
MI  Mitochondrium v Vesikel
MIH Mitochondrium der Wirtszelle VP Vorderer Pol
MN Mikronemen Z Innenzylinder der Mikropore
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