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WILHELM FOISSNER

FUNFZIG JAHRE FORSCHUNG
AM SILBERLINIENSYSTEM DER CILIATEN

Mit 28 Abbildungen auf 6 Schwarzweifitafeln

Von den einzelligen Lebewesen, den Protozoen, haben die Wim-
pertiere oder Ciliata seit jeher die besondere Aufmerksamkeit der mit
der Erforschung der Kleinlebewelt beschiftigten Wissenschaftler er-
regt. Bieten sie doch durch ihre mannigfaltigen Gestalten und iiber-
aus groBe Beweglichkeit im Mikroskop einen sehr reizvollen Anblick
und ermdéglichen es zudem, manche Grundphdnomene des Lebens
wie Bewegung und Formbildung mit verhéltnisméBlig geringem
experimentellen Aufwand zu studieren. Diese sinnvolle Fortbewe-
gung wird durch die koordinierte Tatigkeit von einigen wenigen bis
vielen Tausenden Cilien erreicht. Ein zentrales Problem der Ciliaten-
forschung war — und ist es auch heute noch — wie die Koordination,
also das geordnete Zusammenwirken dieser Bewegungsorganellen,
ermoglicht und gesteuert wird. Schon die Forscher der J ahrhundert-
wende vermuteten, daB bei den Ciliaten, als den hochst entwickelten
Protozoen, ein primitives Nervensystem vorhanden sein miisse; ein
exakter Hinweis fehlte ihnen freilich (s. zusammenfassende Literatur-
tibersicht bei KreN, 1942).

Schon seit iiber hundert Jahren ist bekannt, daBl sich viele Ge-
webearten, besonders aber das Nervengewebe, selektiv mit Silber
imprignieren lassen. Im Frithjahr 1926 lieB der Wiener Natur-
forscher Bruno M. Kuen (1891 bis 1968) auf eingetrocknete Ciliaten
eine Silbernitratlésung einwirken und stelite die Préparate zur Re-
duktion in das Sonnenlicht. Die Uberraschung war gro8, als KLEIN,
der sich bisher vorwiegend mit verschiedenen Silberimprégnations-

103



verfahren fiir das Nervengewebe der hoheren Tiere beschéftigt hatte,
bei der mikroskopischen Untersuchung der Préparate ein zusammen-
hingendes System von Linien feststellen konnte, das ihn sehr an die
imprignierbaren Nervenfasern der Metazoen erinnerte (Kvem, 1967,
perstnliche Mitteilung). Kuein nannte 1926 dieses System, das etwas
vollig Neues war und dessen Leistung daher noch unbekannt war,
Silberliniensystem (Abb. 1 bis 23). Nach der Vertffentlichung dieser
Entdeckung war die Begeisterung der damaligen Protozoclogen so
groB, daBl viele persénlich zu KrLEIN reisten, um seine Praparate zu
studieren (s. KrLEin, 1968).

Bald publizierten neben Kuev (s. zusammenfassende Literatur-
iibersicht bei Eisert, 1969) auch viele andere Forscher (z. B. CHATTON
et Lworr, 1930, CuarroN et SecueLa, 1940, Gerer, 1932, 1935, 1940,
Jacosson, 1931, Mac LenNaN, 1935, Paroucz, 1939, Tayror et GARNJOBST,
1939) interessante Studien iiber dieses neuentdeckte Organell. Diese
teils deskriptiven, teils experimentellen Arbeiten brachten den Be-
weis, daB das Silberliniensystem bei allen Ciliaten vorhanden ist und
alle koordiniert arbeitenden ectoplasmatischen Organellen (z. B.
Cilien, Trichocysten, Cytopyge) des Ciliaten-Kérpers untereinander
verbindet. Daher war man anfangs einhellig der Meinung, daB das
Silberliniensystem ein primitives Nervensystem auf der Stufe der
Einzelligkeit sei (z. B. Gerer, 1940). Es konnte auch nicht verborgen
bleiben, daB bei der Cytomorphogenese und bei gewissen Regenera-
tionsprozessen (siehe z. B. Abb. 5, 6, 7, 8, 10, 12, 13, 14) das Silber-
liniensystem ganz charakteristische Umbildungen erfihrt und von
ihm eine Reihe wichtiger ektoplasmatischer Differenzierungen (z. B.
Basalkorper) ihren Ausgang nehmen. Kreiv kam daher zu der Uber-
zeugung, daf das Silberliniensystem nicht nur eine erregungsleitende,
sondern auch eine formbildende Funktion besitzen miisse, weshalb er
fiir das Silberliniensystem den Namen neuroformatives System vor-

schlug (KremN, 1934). Sodann gab Krein 1942 folgende Definition des
Silberliniensystems:

»Das Silberlinien- oder neuroformative System breitet sich zwi-
schen den Waben des Ektoplasmas, knapp unter der Pellicula, aus,
baut sich kontinuierlich aus Fibrillen auf und verbindet sensomoto-
rische und Explosiv-Organellen untereinander. Seine Leistung ist
nervgs-koordinierend und organisatorisch~formbildend. In Rudimen-
ten kann es Spuren fritherer Zustéinde bewahren ebenso wie es poten-
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tiell kommende Zustédnde enthilt, soweit sich diese auf ektoplasmati-
sche Gebilde beziehen. Es ist mit strukturellen und formativen Reak-
tionen ein Indikator auf die verschiedensten &uBeren Einwirkungen:
ein struktur- und formlabiles Gebilde. Es weist als Zwischensystem
mancherlei Beziehungen zu entsprechenden Gebilden in der Meta-
zoenzelle bzw. im Metazoenkorper sowie auch im Kérper verschie-
dener Protistengruppen auf.

So grofl die anfingliche Begeisterung {iber die Entdeckung der
,,Silbernen Linien auch war, begann das Interesse der Forscher
daran aber doch immer mehr nachzulassen. Die kritischen Einwinde,
dall es sich wohl hauptséchlich um einen Préparationsartefakt handle
und dem Silberliniensystem die von Krein 1932 postulierte Fibrillen-
natur nicht zukomme, mehrten sich (Gerer, 1939, TayLor, 1941). Etwa
zwei Jahrzehnte nach der Entdeckung und nachdem KLeIN wegen
einer schweren Augenerkrankung die Arbeit hatte einstellen miissen,
war das Silberliniensystem nur mehr ein Hilfsmittel der taxonomi-
schen Forschung geworden.

Man hatte né@mlich schon bald erkannt, daB die Form dieses
Systems fiir die verschiedenen Ciliaten-Arten hochspezifisch ist. Das
heutige System der Ciliaten basiert weitgehend auf dem Studium
ihrer Silberliniensysteme (vgl. Coruiss, 1961). Die Frage nach der
Natur und Leistung des Silberliniensystems wurde nicht mehr ge-
stellt bzw. ernsthaft diskutiert, und die vielen Indizien, die KrLEIN
und seine Zeitgenossen fiir die erregungsleitende und formbildende
Funktion des Silberliniensystems erarbeitet hatten, gerieten in Ver-
gessenheit. Dies geht heute sogar soweit, dal zusammenfassende Stu-
dien iiber die Erregungsleitung und Morphogenese der Ciliaten das
Silberliniensystem nicht einmal mehr erwihnen (z. B. JAnN et BovkE,
1967, Lworr, 1950). Dasselbe trifft leider auch fiir manche Lehrbiicher

der Protozoologie zu (z. B. GreLt, 1968).

Was waren und sind die Griinde dafiir, daB an dieses Organell,
das jedem Protozoologen, vor allem dem taxonomisch arbeitenden, ein
unentbehrliches Hilfsmittel geworden ist, die Frage nach der Funk-
tion und Leistung nicht mehr gestellt wurde? Meiner Ansicht nach
sind dafiir drei Griinde entscheidend gewesen:

1. Die weitgehende Unsichtbarkeit beim lebenden Tier: Noch
immer ist niamlich das Silberimprédgnationsverfahren (s. FoissNEg,
1975) die einzige Mbglichkeit, um das Silberliniensystem in seiner

105



Gesamtheit sichtbar zu machen. Selbst mit den heutigen verbesser-
ten optischen Moglichkeiten bleibt das Silberliniensystem am leben-
den Ciliaten unsichtbar. Wie wir heute wissen, vor allem deshalb,
weil es meist von kongruent verlaufenden Pelliculastrukturen, die
eine héhere optische Dichte als das Silberliniensystem besitzen, iiber-
lagert wird (FoissNer, 1972, FoissNer et SIMONSBERGER, 1875, s. auch
Abb. 21), und daB der Durchmesser der Fibrillen kaum 1 p betrédgt
(FoissNer, 1976). Durch diese Unsichtbarkeit ist man gezwungen, alle
Folgerungen aus toten, priparierten Tieren abzuleiten, und die Mdég-
lichkeit einer Artefaktbildung kann nicht immer ausgeschlossen wer-
den. Gerade diese kongruent mit dem Silberliniensystem verlaufen-
den Pellicularstrukturen haben immer wieder AnlaB dazu gegeben,
dem Silberliniensystem die fibrillire Natur abzusprechen (z. B.
Gevrgr, 1939, Tavror, 1941, Eurer et Powers, 1959, Rurroro, 1972).

2. Die schwierige experimentelle Angreifbarkeit: Schon die ersten
experimentellen Untersuchungen und das Priparationsverhalten
zeigten, daB das Silberliniensystem eine auBlerordentlich labile, auf
die verschiedensten dufleren Einwirkungen sehr empfindlich reagie-
rende Struktur besitzt. Dennoch ist es bis heute nicht méglich, nach
experimentellen Eingriffen einen kausalen Zusammenhang zwischen
den Verdnderungen des Silberliniensystems und den Ausfallserschei-
nungen in der Cilienkoordination und Cytomorphogenese herzustel-
len, da bei keinem Experiment ausgeschlossen werden kann, dafl
nicht neben dem Silberliniensystem auch andere Strukturen der sehr
kompliziert gebauten Pellicula mehr oder weniger geschidigt oder
zerstort werden. Es ist leider auch noch nicht gelungen, eine chemi-
sche Substanz zu finden, die speziell auf das Silberliniensystem wirkt.
So ein ,,Blocker wiirde das Ritsel des Silberliniensystems, also die
Frage nach der Funktion, vermutlich 1ésen kénnen.

3. Die bisherige Unsichtbarkeit im Elektronenmikroskop: In den
frithen elektronenmikroskopischen Untersuchungen iiber die Pelli-
cula der Ciliaten wurden zwar viele verschiedene Fibrillensysteme
festgestellt, aber kein Fibrillensystem gefunden, das formmaéBig dem
Silberliniensystem hétte entsprechen kénnen. Pyrorac, 1959, und
Enrer et Powers, 1959, kamen daher zu der Ansicht, daB sich das
Silber in den Spaltrdumen der pelliculdren Alveolen (den Waben des
Ektoplasmas) anlagere und so das lichtmikroskopisch sichtbare Silber-
liniensystem bilde. [Dieser Hypothese, die damals wenig Beachtung
fand, wurde schliefilich von Prrerka, 1961, und DrepELL, 1862, Zu einem
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groBartigen Siegeszug verholfen. PiteLka spricht in ihrer Arbeit iiber
das Silberliniensystem von drei tetrahymeniden Ciliaten definitiv
aus, dall das Silberliniensystem ein durch die Alveolen gebildetes
Spaltensystem und kein subpelliculdres Fibrillensystem sei. Diese
Postulation, die als Grundlage lediglich konventionell fixierte und
prédparierte Ciliaten hatte, wurde in der Folge von vielen Forschern
ohne nennenswerte Kritik akzepiert und auf die Silberliniensysteme
vieler anderen Ciliaten {ibertragen (s. zusammenfassende Literatur-
iibersicht bei FoissNEr et SIMONSBERGER, 1975)].

Da sich nun das Silberliniensystem mehr oder weniger als ein
Priparationsartefakt und nicht als fibrilldre Struktur erwiesen hitte,
glaubte man, auch alle von Kvrein und seinen Zeitgenossen erarbeite-
ten Ergebnisse ad acta legen zu konnen. Keiner dieser Forscher hat
aber auch nur versucht, die Beweise, die KLEIN fiir die Fibrillennatur
und fiir die subpelliculdre Lage des Silberliniensystems vorgelegt
hatte, mittels ihrer Hypothese zu erkldren, was man bei einer wissen-
schaftlichen Beweisfiihrung aber machen sollte. — Es wurde auch die
an und fiir sich allgemein bekannte Tatsache {ibersehen, dafl mit den
verfiigbaren elektronenmikroskopischen Prédparationsmethoden sehr
feine und vor allem dynamische Strukturen iiberhaupt nicht oder nur
fragmentarisch dargestellt werden kénnen. Die lichtmikroskopischen
Untersuchungen hatten aber zweifelsfrei gezeigt, dafl das Silber-
liniensystem eine solche feine, sehr dynamische Struktur ist. Die
Unsichtbarkeit im Elektronenmikroskop hatte also nichts zu sagen.

Ich begann meine Forschungen am Silberliniensystem 1966. Mor-
phologische und experimentelle Studien (Abb. 11) brachten mich bald
zu der Uberzeugung, dafBl sich Krev in den wesentlichen Folgerungen
iiber Struktur und Leistung des Silberliniensystems nicht geirrt
hatte. Viele Verdnderungen des Silberliniensystems nach dem Pressen
gewisser Ciliaten (FoissNer, 1969) lieBen sich nur durch die Annahme
einer fibrillaren Zustandsform des Silberliniensystems erkldren.
Ebenso konnte ich klar zeigen (Foissner, 1970), daB3 die neuen Basal-
korper der Cilien in den Silberlinien entstehen, also das Silberlinien-
system wenigstens bei diesen Organellen bei der Formbildung be-
teiligt sein muB (Abb. 12, 13, 14). Aber auch diese Arbeiten konnten
die bereits fixierte Meinung iiber das Silberliniensystem nicht &ndern.

Durch Anwendung einer neuen Fixierungstechnik und der elek-
tronenmikroskopischen Untersuchung versilberter Ciliaten ist es vor
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kurzem aber gelungen, den elektronenmikroskopischen Nachweis der
fibrillaren Natur und der subpelliculiren Lage des Silberlinien-
systems zu erbringen (FoissNer et SIMONSBERGER, 1975, FOISSNER, 1976),
womit sich die Hypothesen von Pyrorac, 1959, und Prrerka, 1961, als
unrichtig erweisen. Die Abbildungen 3 und 24 bis 28 zeigen an Hand
von vergleichenden licht- und elektronenmikroskopischen Préparatio-
nen die subpelliculire Lage und fibrillire Natur des Silberlinien-
systems.

Ungeklirt bleibt weiterhin die Frage nach der Funktion des Sil-
berliniensystems. Wenn nunmehr auch der elektronenmikroskopische
Beweis erbracht worden ist (FoissNer et SiMoNsBERGER, 1975), dafl das
Silberliniensystem mit den Basalkdrpern der Cilien in engster Ver-
bindung steht, kann dennoch eine neurale und formbildende Leistung
nicht als erwiesen betrachtet werden. Neue Methoden miissen nun
erarbeitet werden, um diese Hypothese zu verifizieren.

Das Silberliniensystem, heute ein ,, Enfant terrible'' der Ciliaten-
forschung, hat also ein sehr wechselvolles Schicksal gehabt, und die
Zukunft wird zeigen miissen, ob sich durch seine weitere Erforschung
manches der ungeldsten Probleme der Protozoolgie erhellen wird.
Man mulBl die Konsequenz KreiNs bewundern, der trotz aller Wider-
stinde unerschiitterlich an seinen auf jahrzehntelangen, unermiid-
lichen Beobachtungen aufgebauten Theorien festgehalten hat, die nun
zumindest teilweise verifiziert worden sind.
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ERKLARUNG DER ABBILDUNGEN

: Ventralansicht des Silberliniensystems von Uronema parduczi. Der

Pfeil weist auf den Oralapparat. — (Tafel I)

: Dorsalansicht des Silberliniensystems von Uronema parduczi. Der

Pfeil weist auf die wimperlose Frontalplatte, ein charakteristisches
Merkmal dieser Gattung.

: Ventralansicht des apikalen Poles von Colpidium colpoda. Das Silber-

liniensystems ist in diesem Bereich durch die Einbiegung der Wimper-
reihen um den Oralapparat (Pfeil) besonders kompliziert gestaltet.

: Ventralansicht der vorderen Hilfte des Silberliniensystems von Para-

mecium caudatum, Der Pfeil weist auf den Oralapparat, bei dem die
kreisrunde Offnung des Cytostoms gut erkennbar ist.

: Dorsalansicht eines spaten Teilungsstadiums von Uronema parduczi. —

(Tafel II)

: Dorsalansicht eines spdten Teilungsstadiums von Chilodonella unci-

nata.

: Colpidium colpoda in Konjugation. Man beachte die Verwachsung

der Silberliniensysteme der beiden Tiere (Pfeil).

: Chilodonella uncinata in Konjugation. Hier ist die Verwachsung der

Silberliniensysteme im Verschmelzungsbereich der beiden Zellen be-
sonders gut sichtbar.

: Dorsalansicht des Silberliniensystems wvon Tetrahymena pyriformis.

Der Pfeil weist auf spiralig erscheinende Silberlinien hin. — (Tafel 1II)

: Spites Stadium der physiologischen Regeneration des Oralapparates

bei Colpidium campylum. Der Pfeil weist auf den neuen Oralapparat,
der Doppelpfeil auf die gerade in Funktion befindliche Cytopyge.

: Silberliniensystem von Colpidium campylum nach 24stiindiger Ein-

wirkung von stark verdiinnter Natronlauge. Aus den meridional ver-
laufenden Silberlinien (vgl. Abb. 10, 13, 14, die das normale Silber-
liniensystem dieser Art zeigen) sind viele rechtwinkelig abzweigende
Silberlinien ausgewachsen. Der Oralapparat ist bis auf die undulie-
rende Membran resorbiert worden und erscheint daher sehr klein
(Pfeil).

Frithestes im Silberliniensystem feststellbares Anzeichen der Tei-
lung bei Colpidium kleini. In der Mitte des Tieres wachsen vom Rich-~
tungsmeridian viele kleine Verzweigungen aus, die spéter ein sehr
engmaschiges Gitter bilden (Pfeil), aus dem der Oralapparat des Toch-
tertieres entsteht.

14: Mittlere Teilungsstadien von Colpidium campylum. Bei der Tren-
nung der Silberlinienmeridiane bildet sich ein sehr engmaschiges
Gitter aus (Abb. 14, Pfeil). Die Pfeile auf Abb. 13 weisen auf den alten
und den neuen Oralapparat, der Doppelpfeil weist auf die Cytopyge.
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15: Der Sauginfusor Podophrya frifit mit Vorliebe Colpidium campylum
und besitzt ein sehr engmaschiges Silberliniensystem. Der Pfeil weist
auf einen an dem Beutetier festhaftenden Tentakel. — (Tafel IV)

16: Das ebenfalls sehr engmaschige Silberliniensystem des Schwéarmers
von Podophrya. Der Pfeil weist auf die Basalkdrperreihen hin.

17: Ventralansicht des Silberliniensystems von Euplotes moebiusi. Der
Pfeil weist auf das Exkretionsorganell, iiber dem sich in der funk-
tionslosen Phase ein sehr engmaschiges Silberliniensystem ausbreitet.

18: Ventralansicht des Silberliniensystems von Chilodontopsis depressa.
Im Innern des Tieres erkennt man die gefressenen Kieselalgen. Der
Pfeil weist auf den Oralapparat.

19: Das Silberliniensystem des distalen Poles von Colpoda maupasi. Der
Pfeil weist auf die sich in einer spidien Regenerationsphase befind-
liche Cytopyge. — (Tafel V)

20: Dorsalansicht des Silberliniensystems von Colpoda cucullulus. Die
Wimperreihen stehen viel dichter als bei der vorigen Art.

21: Teil des Silberliniensystems von Placus luciae. Das Silberlinien-
system wird hier von kongruent verlaufenden Pelliculadifferenzie-
rungen i{iberlagert. Der Pfeil weist auf eine der meridional verlaufen-
den Wimperreihen.

22: Teil des Silberliniensystems von Platyophyra spumacola.

23: Ventralansicht des Silberliniensystems von Cohnilembus pusillus. Der
Pfeil weist auf den groBen Oralapparat, der Doppelpfeil auf die
Cytopyge.

24: Teil des Silberliniensystems von Telotrochidium elongatum. Auf und
neben den horizontal verlaufenden Silberlinien sind viele stark
argyrophile Pelliculaporen. — (Tafel VI)

25, 26: Elektronenmikroskopische Aufnahmen von Teilen der Pellicula
von Telotrochidium elongatum. Unterhalb jeder pelliculdren Auf-
faltung liegt eine Fibrille (Abb. 25, Pfeil). Diese Fibrille ist die argyro-
phile Silberlinie, wie die elektronenmikroskopische Untersuchung von
versilberten Tieren eindeutig belegt (Abb. 26, Pfeile). Die Pellicula-
poren (vgl. Abb. 24) sind Vertiefungen und werden von einer kreis-
formig verlaufenden Silberlinie umgeben (Doppelpfeil).

Abb. 27, 28: Teile der Pellicula von Colpidium colpoda im Elektronenmikroskop.

112

Unterhalb der pelliculdiren Membranen findet sich eine dicke fein
fibrilldre Schichte, das Epiplasma, in der auch die Silberlinien liegen
(Abb. 28, Pfeile; vgl. hiezu das lichtmikroskopische Erscheinungsbild
des Silberliniensystems auf Abb. 3 und 7). Die Basalkérper der Cilien
(Abb. 27, Doppelpfeil) sind stark argyrophil (Abb. 28. Doppelpfeil).
Der in Abb. 27 aus dem Tier herausragende dunkel erscheinende Stab
ist eine im Austreten begriffene Protrichocyste.
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