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Zusammenfassung

Eine vergleichende licht- und elektronenmikroskopische Untersuchung über die Lage und Natur des
Silberliniensystems von Parameciam führte zu folgenden Ergebnissen:

1. Im obersten Drittel der leistenförmigen Erhebungen der Pellicula läßt sich nach konventioneller
elektronenmikroskopischer Präparation ein fibro-granuläres Material nachweisen. Ultradünnschnitte
versilberter Paramecien zeigten klar, daß dieses fibro-granuläre Material argyrophil ist und das indirekt
verbindende Silberliniensystem von Krrrr bildet.

2. Das direkt verbindende Silberliniensystem verläuft kongruent mit den Stoßpunkten der pelliculären
Alveolen. Die Silberaggregate finden sich ausnahmslos nur u n t e r h a I b der Stoßpunkte, an der Grenze
von Epiplasma und Cytoplasma. Nach konventioneller elektronenmikroskopischer Präparation konnte
hier kein besonders differenzienes Material nachgewiesen werden.

3. Das direkt und das indirekt verbindende Silberliniensystem gehen beim Trichocystenkorn kon-
tinuierlich ineinander über. Dadurch werden die Trichocysten an der Spitze kappenförmig von Silber-
aggregaten eingeschlossen. Diese liegen hauptsächlich zwischen der Trichocystenmembran und der äußeren
Trichocystenhülle.

4. Die Silberaggregate, welche die direkt verbindenden Silberlinien aufbauen, umgeben.auch die
parasomalen Säcke und die Basalkörper der Cilien. Sie dringen aber auch in das proximale Drittel der
Basalkörper und in den distalen Teil der Cilien ein. Der Exkretionsporus wird von einer etwa 0,2 [m dicken

,T"*ä, 
Silberaggregaten eingeschlossen, die ebenfalls dem direkt verbindenden Silberliniensystem ent-

5. Meine Ergebnisse zeigen klar, daß das direkt und das indirekt verbindende Silberliniensystem von
Pararnecium ein Kontinuum bilden, das alle ektoplasmatischen Strukturen einschließt.

6. In der Diskussion wird gezeigt, daß durch die vorliegende Studie, deren Grundlage die elektronen-
mikroskopische (Jntersuchung v ersilberter Paramecien gewesen ist, viele bisher unverstandene oder falsch
interpretierte Beobachtungen zwanglos erklärt werden können.
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Summary

A comparative light- and electronmicroscopical study about the site and nature of the silverline system
oI Pararnecium led to the following results:

1 . In the uppermost third of the ridges of the pellicle there is a fibro-granular material in conventionally
prepared specimens. Ultrathin sections of silvered Paramecia showed very clearly that this fibro-granular
material is argyrophilic, and defines the "indirekt verbindendes Silberliniensystem" of KrtrN.

2. The "direkt verbindendes Silberliniensystem" of Klrrrs passes congruent with the rims of the
alveoles of the pellicle. But the silver aggregates are localized strictly u n d e r n e a t h the adjacent alveolar
membranes, at the boundary of the epiplasma and cyroplasma. No specifically differentiated material could
be identified at this site in conventionally prepared specimens.

3. The "direkt- und indirekt verbindendes Silberliniensystem" interlaces at the site of the tip of the
trichocysts, building up there an accumulation of argyrophilic material, the "Trichocystenkorn" of KruN.
In that way the tip of the trichocyst become covered by silver aggregates in a cap-like manner. These
aggregates are localized mainly in the space between the membran of the trichocyst sac and its outer sheath.

4. The silver aggregates forming the "direkt verbindenden Silberlinien" surround the parasomal sacs

and the basal bodies of the cilia, and penetrate in the upper third of the basal bodies and in the distal part of
the cilia too. The excretion porus is surrounded by an approximately 0.2 pm thick sheath of silver aggregates

originating from the "direkt verbindenden Silberliniensystem".

5. These results show clearly that the "direkr- und indirekt verbindende Silberliniensystem" oI Para-
meciurn form a continuum enclosing all of the ectoplasmatic organelles.

6. It is shown in the discussion that many unexplained or incorrect interpreted observations can be

explained by means of this study whose basis had been the electronmicroscopical analysis of silvered
Paramecia.

Einleitung

Uber die fibrillären Strukturen des Cortex von Pd.rdmecium liegen eine große Zahl von
Einzelarbeiten (2. B. KrrrN, 1928,1941.; LuND, 1933; Vonrrv, 1933; Grlrr, 1934,1,936,1939;
Sroene/a/., 1955;Penoucz, 1.958;Scnxrrorx., 1959;Mrrzetal.,1963;srrvenreta/.,1963;
Pr,rrtre, 1965; HurNeGEL, 1,969; Drolrn, 1970; AlrrN, 1971 ; Srnrrv, 1974) 'tnd mehrere
zusammenfassende Darstellungen (Krrrn, 1932, 1941,; Tevron, 1941; \i(rcnrERMAN, 1953;
Enxnretal.,1959;Roqur, 1961;Pe.noucz,l962;PrcprK etal.,1964;ScnNrr»rxetal.,7964;
JuneNo et a|.,7969i Prruxe, 1969; Exnrr et al.,1974; Vrvrrn, 1974)vor, ohne daß die Lage
und Natur des Silberliniensystems (Krrru, 1928, 1942) eine befriedigende Klärung erfahren
hätten. Ennrr et al. (1959) haben in der diesbezüglich letzten ausführlichen Review zwar
geglaubt, das Problem damit lösen zu können, indem sie behaupteten, daß das Silberlinien-
system keine fibrilläre Struktur wäre, sondern durch eine Silberanlagerung an die Stoßpunkte
der pelliculären Alveolen gebildet würde. Diese übereilte Schlußfolgerung, die als Grundlage
nur die Untersuchung konventionell präparierter Individuen hatte, wurde fast allgemein
akzeptiert. Erst ArrrN (1971)hat später gegen dieses Konzept Bedenken angemeldet, da nach
seinen LJntersuchungen die Alveolenstoßpunkte eine dem indirekt verbindenden Silberlinien-
system unähnliche Konfiguration besitzen. Ennrr et al. (1974) haben sich in ihrer kurz danach
erschienenen Abhandlung mit dieser wichtigen Arbeit aber nicht auseinandergesetzt.

Schon Penou cz (1958, 7962)hat darauf hingewiesen, daß eine endgültige Klärung der Lage
und Natur des Silberliniensystems von Parameciarn nnr durch die elektronenmikroskopische
Untersuchung versilberter Tiere zu erlangen sein wird. Drpru (1962)hat diese an Pararnecium
aurelia durchgeführt, ihre Ergebnisse aber nur in einem sehr kurzen Bericht, ohne jeden

Abbildungsbeweis, veröffentlicht. Den vorliegenden Untersuchungen ist nunmehr zu
entnehmen, daß Drprll (1962), deren Ergebnisse scheinbar die Schlußfolgerungen von Ennrr
et al. $SSe) bestätigten, in einigen wichtigen Punkten zu offensichtlich unrichtigen Resultaten
gelangte.
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Die Unhaltbarkeit der heute weitgehend akzeptierten Stoßpunkttheorie der Silberanlage-
rung (Ennrr et al., 1959; Prrure, 1961; Drpur,1962; u. a.) konnten wir durch die elek-
tronenmikroskopische Untersuchung verschiedener versilberter Ciliaten-Arten bereits
eindeutig verifizieren (ForssNrn et al., 1975; Forssurn, 1975, 1977 a, b) und teilweise auch die
Silberanlagerung an bestimmte fibrilläre Strukturen des Cortex nachweisen (FoIssNrn, 1975,
1977 b). Die hier mitgeteilten Befunde bestätigen und erweitern diese früheren Untersuchungen
und zeigen erstmals unzweideutig die fibrilläre Natur des indirekt verbindenden Silberlinien-
systems von Paramecium arf .

Material und Methoden

Die untersuchte Paramecium-Art gehört dem Pararneciurn-aurelia-Komplex (siehe

SoNNEnonx, 1975) an. Eine genauere Determination dieser Species, die sich durch den Besitz
von 2-4 Exkretionspori auszeichnet (Abb. 18), wurde nicht durchgeführt. Da diese Art in
einem stark polysaproben Milieu (Abwässer eines Gasthauses in der Nähe von Linz, Ober-
österreich) gefunden wurde, ist allerdings nicht auszuschließen, daß es sich bei den vermehrten
Exkretionspori um eine pathologische Erscheinung handelt.

Da die Tiere in diesem kleinen Tümpel sehr zahlreich auftraten, erübrigte sich eine Kultur.
Für die licht- und elektronenmikroskopischen Präparationen wurden die Paramecien mit einer
Pipette von der Oberfläche des Sammelglases entnommen und in die Fixierungsflüssigkeit
eingespritzt.

Die nasse Versilberung wurde nach dem Verfahren von Contrss (1953) durchgeführt.
Vergleichend wurde auch eine trockene Versilberungsmethode (ForssNrn, 1976) angewandt.
Für die elektronenmikroskopischen Untersuchungen wurden die nach Conrrss (1953)
versilberten Tiere in EPON 812 eingebettet und dann Ultradünnschnitte hergestellt. Eine
genaue Beschreibung dieser Methode findet sich bei ForssNrn et al. (1975) und ForssNrn
(1977 a). Zu Vergleichszwecken wurden auch Tiere nach Osmiumsäurefixierung und Cneupv-
Fixierung untersucht (vgl. ForssNrn et al., 1975).

Für die elektronenmikroskopische Untersuchung stand das Elektronenmikroskop EM 9 S

der Firma Zeiss zur Verfügung.

Ergebnisse

a) Lichtrnihroshopiscbe Untersucbungen

Das Silberliniensystem aller Species des Genus Parameciurn besitzt einen ganz iber-
einstimmenden Aufbau, der von vielen Forschern so ausführlich dargestellt worden ist (siehe

KrrrN, 1928, 1941,1942; Lurv», 1933; Gnlrr, 1939; Penoucz, 7958,1 962; Jexrowsxt, 1972),
daß hier eine kurze Beschreibung genügt. Bezüglich der hier verwendeten Terminologie sei auf
die zusammenfassenden Arbeiten von Tevron (1941), Penoucz (1958) und Euxrr et al. (1959)
verwiesen.

Von allen Forschern wurden zwei argyrophile, im Ektoplasma gelegene Systeme unter-
schieden:

1. Das d i r e k t v e r b i n d e n d e S i I b e r I i n i e n s y s t e m (d. v. SS), welches von den
meridional verlaufenden Silberlinien gebild, :t wird (Abb . I , 2, 3 , 4), die sich in den Polgebieten
und bei der Ventralnaht derart vereinigen, daß ein Kontinuum entsteht (Krrrr.r, 1941 ; Penoucz,
1958). In diesen direkt verbindenden Silberlinien (d. v. S.) liegen alternierend die Basalkörper
der Cilien und die Trichocystenkörner der Trichocysten (Abb. 3) (siehe Penoucz, 1958). Die
benachbarten Cilienreihen werden durch wenige etwa rechtwinkelig von den d. v. S. abzwei-
gende Silberlinien verbunden (Abb. 3, Pfeile) (vgl. KrrrN, 1942b; Penoucz, 1958).
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Abb. 1. Schematische Darstellung der Silberanlagerung bei d.en Basalkörpern, Cilien undTricboqsten im
Längsschnitt (Schnittricbtung B - B nach Ennr.r et al., 1959). Die direht zterbindende Silber-
linie, d.ie unterhalb der Stotlpanhte der pelliculären Aloeolen (A) oerläuft, urnrundet den Basal-
körper (2,), dringt aber auch in den proximalen Abscbnitt desselben (Z) und in den distalen Teil
des Ciliurns (C) ein. Die Trichoqtstenspitze (tb) tpird oon Silberaggregaten kappenförmig um-
b;ilb, die hauptsäcblicb zutischen der Trichorystenrnembran (tsrn) und der äu$eren Trichocysten-
hülle (os) liegen. mi: Mihrotubuli, is : innere Trichorystenbülle. Terrninologie nacb BtNursrrn
(1e72).

Nach KurN (1932, 1941, 7942), Grru (1934, 1939) und Petoucz (1958) liegen die
d. v. S. dicht unter der Pellicula. Sie wurden von den Lichtmikroskopikern durchwegs als

fibrilläre Strpkturen identifiziert, wenn sie auch - besonders von den Elektronenmikroskopi-
kern - mehrmals irrtümlicherweise mit den kinetodesmalen Fibrillen gleichgesetzt worden sind
(§(i onrrv, 1933;Mrrz et al., 1953;Sxotxet aI.,1955; RoeuB, 1961; ScxNuoaxet al., 1964).
Ennrr et al. (1959) erklärten dieses System mit einer Silberanlagerung an den Stoßpunkten der
pelliculären Alveolen.

2. Das nach Krrrr (1932) fibrilläre, indirekt verbindende Silberlinien-
s y s r e m (i. v. SS.) (Abb. 2), welches von der kongruent verlaufenden Pelliculastruktur über-
lagert wird (KrrrN, 1932, L941,1942), die auch beim lebenden Tier sichtbar ist. Die Form der
Pelliculastruktur und auch des i. v. SS. ist im Oralgebiet mehr hexagonal (Abb. 2), am übrigen
Körper meh? rechtwinkelig (Grlrr, 1939; Penoucz, 1958). Diese Maschen sind so angeordnet,
daß sie in der Mitte von den d. v. S. durchzogen werden und die Basalkörper der Cilien etwa in
ihrem Zentrum liegen (Abb. 2). An den Kreuzungspunkten der beiden Systeme befinden sich
die Trichocystenkörner (Abb. 2, T). An den Eckpunkten der Maschen lassen sich manchmal
noch kleine argyrophile Körnchen nachweisen (Abb. 3, G), die von Grrrr (1939) Gitterkörner
genannt worden sind. Sie konnten elektronenmikroskopisch bisher nicht identifiziert werden.
Beim Ausstoß der Trichocysten entsteht im Silberliniensystem eine kreisförmige Öffnung, das

,,Schießloch" (KrrrN, 1952). Von den d. v. S. und den Zirkularfibrillen der Basalkörper (siehe

KrrrN, 1942) zweigen nicht selten kleine Silberlinien ab, die mit dem i. v. SS. verschmelzen
(Abb. 2, Pfeile).

Mit Ausnahme von KrrrN (1932, 1941, 1942) waren alle Forscher der Meinung, daß das

i. v. SS. keine eigene fibrilläre Struktur wäre, sondern daß sich entweder die fibrilläre (Grlrr-
sche Schule) oder eine nicht fibrilläre (Eunrr et al., 1959; Vrvrrn, 1974) Pelliculastruktur
imprägniere und so ein Fibrillensystem vortäusche. Nur Sroen e, al. (1955) und neuerdings
Au-rN (1971,) zogen auf Grund ihrer elektronenmikroskopischen lJntersuchungen in Erwä-
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gung, daß das fibrilläre Material i n n e r h a I b der leistenförmigen Pelliculaerhebungen für die
Argyrophilie verantwortlich sein könnte.

b ) E le k tronenmihro s kopis cb e U nters wcb un ge n

Von einer näheren Darstellung der mit konventionellen Präparationsmethoden erzielbaren
Einblicke in die Ultrastruktur des Cortex von Paramecium wird abgesehen, da darüber bereits
mehrere sehr gute Untersuchungen vorliegen (2. B. Prmxe, 1965; Ennrr e, al., 1959,1974;

JuxaNo etal.,1969;HuENAGrr, 1969;Au-rN, 1971 ;BaNNrsrrx, 1.972;Sru-ntetal.,1974)und
die vorliegende Studie diesbezüglich keine neuen Ergebnisse brachte.

Mit der hier auch angewandten Crrelrpv-Fixierung (siehe ForssNrn et al., 1975) wurden
ganz ähnliche Ergebnisse erzielt wie mit Osmiumsäure- oder Glutaraldehydfixierung (vgl.
Abb. 5 mit Abb. 7). Lediglich das in den leistenförmigen Erhebungen der Pellicula befindliche
fibrogranuläre Material wurde deutlicher dargestellt und zeigte einen mehr netzartigen Struk-
turaspekt (Abb. 7, i. v. S.).

1. D a s d i r e k t v e r b i n d e n d e S i I b e r I i n i e n s y s t e m (d. v. SS.): Die meridional
verlaufenden d. v. S. von Parameciumliegen stets unterhalb der Stoßpunkte der pelliculären
Alveolen, an der Grenze von Epiplasma und Cytoplasma (Abb. 1, 8, 9, 15, d.v.S.). Zwischen
den Alveolenstoßpunkten oder oberhalb derselben wurden nie regelmäßige Silberanlagerungen
beobachtet. Nur ganz vereinzelt fanden sich hier sehr kleine diffuse Silberniederschläge. Der
Durchmesser der d. v. S. ist sehr von der Stärke der Imprägnation abhängig, übersteigt aber nie
etwa 100 nm; in durchschnittlich imprägnierten Individuen beträgt er etwa 70-90 nm. Ebenso
ist die Größe der die d. v. S. aufbauenden Silberaggregate sehr unterschiedlich (siehe Abb. 6, 1 1,

15). Die d. v. S. erwiesen sich in Serienschnitten als kontinuierliche Strukturen, die die Basal-

körper umrunden (Zirkularfibrille von KrrrN) (Abb. 1, 16) und auch in sie eindringen (siehe

unten).

Abb.2. TeildesSilberliniensystetnsimBereichdesOralfeldesnacbnasserSilberimprägnation.Dasi.o.SS.
bildet hier hexagonale Maschen und ist sebr hräftig imprägniert. Im Zentrurn jeder Masche be-

finden sicb die Basalhörper (Bk) und. die Nebenhörner, die in d.en rneridional oerlaufenden d. o. S.

liegen. An den Berübrungspunhten oon d. o. SS. und i. v. SS. liegen d.ie Trichorystenhörner (T).
Vergr.3000: 1.

Abb. 3, 4. Silberliniensystem der Dorsdkeite nach trockener und nasser Silberimprägnation. Das indireht
oerbindend.e Silberliniensystem ist nicht irnprägnicrt zuorden. Von den d, o. 5., die einen leicbt
wellenförrnigen Verlauf zeigen, zueigen hleine SilberLinien ab (Pfeile), die die Cilienreiben
untereinander oerbind.en. In den Wellentälern liegen die Basalbörper (Bk) und Nebenhörner,
in den Wellenbergen die Tricboqstenhörner (T). Einige utenige Gitterhörner (G) sind. im-
prägniert. In Abb. 4, wo die d. v. S. und. die Tricboqtstenhörner nur scbwacb imprägniert sind,

falb die unterschiedlicbe Anzahl pon argyrophilen Körnchen auf, die den Basalhörperappdrat
(Basalkörper und Nebenhörner) aufbauen. Diese Kömcben sind durcb feine Silberlinicn
untereinander oerbunden. Vergr. 3000 : 1 und 2400 : 1.

Abb. s. LangsscbnittnacbFixierungmitOsmiumtetroxid. IndenSpitzenderleistenförmigenErböbungen
der Pellicula befindet sicb fibro-granuläres Material (Pfeile). A = Aloeolen, Bb : Basalhörper,
C = Cilien, Kd: hinetodesmale Fibrillen. Vergr. 11.250 : 1.

Abb. 5. Leicbt schräger Schnitt der Pellicula im Bereich des Oralfeldes. Bei den Basalbörpern finden sicb

zzuei Zonen der Silberanlagerung (Z 1 und Z). Die Silberaggregate rund urn die Basalhörper gehen
kontinuierlicb in jene über, die die d. v. S. aufbauen. Bei den Cilien (C) ist ebenfalls eine
ziemlich regelmäflige Anordnung aon Silberaggregaten feststellbar. Die etutas unterhalb der
Spitze quergescbnittene Tricbocyste toird ringförmig oon Silberaggregaten urngeben (siebe aucb
Abb. 12). Die parasomalen Säche (pS) sind ebenfalls stark argyrophil. Das infraciliäre Gitter (iG)
und die binetodesrnalen Fibrillen weisen keine Argyropbilie aaf. Vergr, 30.000 : 1.
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2. D a s i n d i r e k t v e r b i n d e n d e S i I b e rl i n i e n s y s t e m : Im obersten Drittel
der die polygonale Felderung bildenden leistenförmigen Erhöhungen der Pellicula wiesen schon
Sr.orxet al. (1955) fibro-granuläres Material nach, das neuerdings von Ar-r-rN (1971) und Slurv
et al. (1974) besonders klar dargestellt werden konnte. Diese im Querschnitt runde Fibrille
(siehe Abb. 29 bei Srrrry et al., 1974) ist sowohl nach Osmiumsäurefixierung (Abb. 5) als auch
nach Cneupy-Fixierung (Abb. 7) leicht nachweisbar.

Schnitte durch versilberte Tiere, bei denen auch das indirekt verbindende Silberlinien-
system imprägniert worden ist, zeigen nun ganz klar, daß die Silberaggregate genau dort liegen,
wo sich dieses fibro-granuläre Material befindet (Abb. 8, 10). Die Form und Größe dieser
Silberaggregate ist dieselbe wie bei den direkt verbindenden Silberlinien (siehe dort).

3. Die Basalkörper, parasomalen Säcke und Cilien: Die Silber-
anlagerung bei diesen Strukturen isr im wesentlichen identisch mit den f;j,r Colpidium colpoda
(ForssNrn et al., 1975), Colpidiurn campylum (ForssNrn, 1977 a),tnd Euplotes moebiusi
(Forssmrn, 1977 b) beschriebenen Verhältnissen, so daß hier eine kurze Darstellung genügt.

Bei den Basalkörpern sind deutlich zweiZonen von Silberaggregaten zu unterscheiden, die
dicht unter der Pellicula aber ineinander übergehen (Abb. 1, 6, 12). Eine Zone von Silber-
aggregaten findet sich dicht unterhalb der inneren Alveolenmembran und umrundet so wie diese
die Basalkörper (Abb. l6,Z). Diese Silberaggregate, die offensichtlich der Zirkularfibrille von
Kr-urv (1932)entsprechen,gehenkontinuierlichinjeneüber,diedied.v.S.aufbauen.Diezweite
Zone der Silberanlagerung findet sich im inneren obersten Drittel der Basalkörper (Abb. 1, 16,

22). Sie geht unterhalb der Transrrersalplatte kontinuierlich in die Silberaggregate über, die die
Basalkörper umgeben (Abb. 1, 6, 72), wie Querschnittsbilder in dieser Zone klar zeigen.

Der Befund von Drprrl (1962), wonach die Basalkörper unterhalb der Transversalplatte
nicht mehr argyrophil sind, konnte durch die vorliegenden und auch früheren Untersuchungen
(ForssNrn et al., 1975; ForssNrn, 1977 a,b) nicht bestätigt werden.

Die parasomalen Säcke entsprechen offensichtlich den Nebenkörnern von KrrrN (1941)
und werden mit Ausnahme ihres nach außen offenen Teiles in der ganzen Ausdehnung von
Silberaggregaten sackförmig umgeben (Abb. 6, 11). Ihr Lumen ist dagegen stets ohne Silber-
ablagerung (Abb. 11, 12). Diese die parasomalen Säcke umgebenden Silberaggregate gehen
ebenfalls kontinuierlich in die d. v. S. über (Abb. 6, 11,12).

Abb.7. Leicht schräger Querscbnitt durcb die Pellicula nach Ca,qupy-Fixierung. Das in den leisten-

förmigen Erhebangen der Pellicula befindliche fibro-granuläre Material, die i. o. 5., ueist eine
netzartige Struhtur auf (Pfeile). Vergr. 60.000 : 1.

Abb. 8. Leicbt scbräger Querschnitt durch ein Tier, bei dem aucb das i. o. SS. and die feinen zton den
Zirhularfibrillen der Basalkörper abzzoeigenden Silberlinien (Pfeil) irnprägniert worden sind.
Die i. v. S. liegen genau dort, uo sicb das fibro-granuläre Material befindet (vgl. Abb. 5,7). Da
der Scbnitt etuas scbräg durch eine leistenförrnige Erbebung aerläuft, sind die d,. ,t. S. etwa
quergescbnitten, die i. v. S. längs- bzu. scbräg gescbnitten. Der wellenförmige Verlauf der d. o. S.

tritt deutlicb heraor. A : Aloeolen, pS = parasomaler Sack im Längsscbnitt. Vergr. 30.000 : 1.

Abb.9. Längsschnitt durch ein Tier, bei dcm nur das d. o. SS. imprägniert worden ist. Infolge des

zuellenfi)rmigen Verlaufes der d. v. S. ist nw der Teil oom Basalhörper bis zum Tricboqtstenhorn
(T) gut sichtbar. Die d. o. S. oerläuft eindeutig unterhalb der Stollpunhte derpelliculären Ahteolen.
Vergr.30.000: 1.

Abb. 10. Querschnitt im Bereicb des Exkretionsoorus (Ex). Eine d. o. S. and eine i. o. S. sind. kkr erhenn-
bar. Die i. o. S. liegt an der Spitze der leistenförmigen Erhebungen der Pellicuk (agl. Abb. 7, S!).
Vergr.39.000: 1.

Abb. 11. Dieser Fhcbschnitt zeigt einen ringförmig von Silberaggregaten amgebenen parasornalen Sach
(pS), oon dem die d. o. S. uegziebt. Bh : Basalhörper. Vergr. 39.000 : 1.
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Bei stärker imprägnierten Tieren läßt auch der distale Teil der Cilien eine ausgeprägte
Argyrophilie erkennen (Abb. 6, 16). In Querschnitten finden sich dicht an die Cilienmembran
angeschmiegt 7-9 erwa 20 nm große Silberaggregate, die untereinander durch ziemlich gleich
weite Abstände getrennt sind, so daß sich ein ähnliches Muster wie das der ciliären Mikrotubuli
ergibt (Abb. 6, C). Ein zweiter Kranz von 4-6 nur etwa 10 nm großen Silberaggregaten findet
sich im zentralen Bereich der Cilien (Abb. 6). Gegen den proximalen Abschnitt der Cilien wird
diese regelmäßige Anordnung von Silberaggregaten immer unregelmäßiger, und auch die
Argyrophilie wird schwächer.

Diese Art der Silberanlagerung bei den Cilien, Basalkörpern und parasomalen Säcken
erinnert sehr an jene Befunde, die PrarrNrn (1975) und Frsxrn et al. (1976)bei Pararneciurn
nach Ca++-Glutaraldehydfixation erhalten haben. Die Ca++-reichen Deposits zeigen jedenfalls
eine sehr ähnliche Lage wie die Silberaggregate, jedoch hat PLATTNER (1975) - im Gegensatz zu
FrsHrn et al. (1976) - in den Basalkörpern keine Deposits nachweisen können.

4. Das Trichocystenkorn: Das Trichocystenkorn (Abb. 2, T) besteht elektro-
nenmikroskopisch aus einer kappenförmigen, die Trichocystenspitze einschließenden An-
häufung von Silberaggregaten. Diese liegen hauptsächlich zwischen der Trichocystenmembran
und der äußeren Hülle der Trichocystenspitze (Abb. l, 6, 73, tsm, os). Der Raum zwischen
TrichocystenmembranundZellmembran(Abb. 1,Zm)istfastimmervonsehrkleinenSilber-
aggregaten erfüllt (Abb. 13). Vereinzelt liegen Silberaggregate direkt in der Trichocysten-
membran oder zwischen innerer Trichocystenhülle und kristalliner Matrix (Terminologie siehe
Bexursrun, 1972!).

Da die Trichocystenspitze von Silberaggregaten kappenförmig umgeben wird, findet man
in Flachschnitten, die etwas unterhalb der Trichocystenspitze verlaufen, eine ringförmige
Silberanlagerung um die Trichocysten (Abb. 6, 12, T). Infolge der kappenförmigen Silber-
anlagerung (Abb. 13) zeigt sich lichtmikroskopisch in Aufsicht (Abb. 2) oder Seitenansicht
(Penoucz, 1958) aber ein argyrophiles Korn.

Hinsichtlich des Schicksals des Trichocystenkornes beim Ausstoß des Organelles können
keine genaueren Angaben gemacht werden, da nur wenige explodierende Trichocysten in den
Präparaten festgestellt worden sind. Diese wenigen Fälle (2. B. Abb. 12, TS) zeigen jedoch, daß
sich keine oder nur mehr wenige Silberaggregate im Trichocystenschießloch befinden, was
darauf hinweist, daß die argyrophile Substanz beim Ausstoß der Trichocysten verlorengeht
oder sehr rasch vom Cytoplasma resorbiert und in eine nicht argyrophile Form transformiert
wird. Die Spitze und der Schaft explodierter Trichocysten ließen keine regelmäßige Silber-
anlagerung erkennen.

5. Der Exkretionsporus: Der röhrenförmige Exkretionsporus, der lichtmikro-
skopisch eine ausgeprägte Argyrophilie zeigt (Abb. 18) und über feine Silberlinien mit dem
d. v. SS. verbunden ist (Grlu, 1936), erscheint elektronenmikroskopisch in seiner ganzen
Höhe von einer etwa 0,2 pm dicken Schicht unterschiedlich großer Silberaggregate umgeben
(Abb. 19, 20). Seitliche Anschnitte der Pori zeigen eine merkbare Periodizität der Silber-
anlagerung (Abb. 19, rechter Porus), indem Zonen stärkerer Argyrophilie mit solchen
schwächerer Argyrophilie abwechseln.

Abb. 12. Schräger Scbnitt der Pellicuh im apikalen Polbereicb. Der uellenförmige Verkuf der d. o. S.

(Pfeil) und ibr kontinuierliches Übergeben in die Zirhalarfibrille der Basalkörper (doS, 21, Z)
sind hier besonders eindruchsooll zu erkennen. Ein Tricbocystenscbiefihch (TS) mit nar wenigen,
anregelmätlig oerteihen Silberaggregaten ist za seben. Vergr. 24.000 : 1.

Abb. 13. Querschnitt durcb ein Tier, bei dern nur das d. o. SS. imprägniert uorden ist. Die das Ticho-
q,stenhorn bildenden Silberaggregate find.en sicb ausnahmslos nur im Bereicb der Tichocysten-
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spitze, hauptsächlich zutischen der Ticboqtstenrnembran (tsm) and der äu$eren Trichoqtsten-
blille 1os1. Aucb zwiscben der Zelbnembran (Zm) and der Tichocystenspitze liegen hleine Silber-
dggregdte. Vergr. 39.000 : 1.

Abb. 14. Scbnitt anmittelbar oor bzu. hinter einer Tricbocyste. Die die d. o. S. aufbauenden Silber-
aggregdle sind von sehr unterscbiedlicher Gröfe *nd liegen eindeutig unterbalb des Stollpunhtes
(St) der pelliculären Alzteolen. Vergr. 39.000 : 1.
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Unterhalb der.dünnen, den Porus verschließenden Membran wurden ebenfalls regelmäßig
Silberaggregate festgestellt, allerdings in weitaus geringerer Anzahl ais am röhrenförmigen Teil.
Diese Beobachtung stimmt mit den lichtmikroskopischen Befunden überein, da beim nicht
aktiven Porus ebenfalls eine leichte Argyrophilie des Zentrums feststellbar ist, allerdings nur
dann, wenn entsprechend tief fokussiert wird. Für die Diskussion vgl. ForssNrx (1977 a).

Diskussion

a) Die Lage und Natur des Silberliniensystems oon Paramecium

Von den vielen Spekulationen, die sich in der älteren und neueren Literatur hinsichtlich der
Lage und Natur des Silberliniensystems finden, wurden bereits einleitend die wichtigsten
erwähnt. In diesem Abschnitt sollen hauptsächlich die Arbeiten von Penoucz (1958,1962), der
die ältere und neuere Literatur bei seinen Ausführungen so gut berücksichtigt hat, daß hier auf
eine nähere Besprechung derselben verzichtet wird, und einige neuere Befunde (Eaxrr et al.,
7959;Drlr,tr, 1962; Vrvrrn, 1974; Alr-rN, 1971) diskutiert werden.

1. Penoucz hat 1958 an der fibrillären Natur des Silberliniensystems von Paramecium n:ur

geringe Zwetfel gehegt, 1962 sind sie jedoch mit hoher \Wahrscheinlichkeit nur mechanisch
bedingte Silberniederschläge zwischen den Stoßpunkten der pelliculären Alveolen. Dies haben
in Anlehnung an Ennrr et al. (1959) später auch Prrrrxe (1965) und Vrvrr,n (1974) behauptet.

Demgegenüber zeigen die vorliegenden LJntersuchungen erstmals eindeutig, daß das
i. v. SS. als morphologische Grundlage eine aus vielen Subfibrillen zusammengesetzte Fibrille
besitzt, dieinnerhalbderleistenförmigenErhebungenderPelliculaverläuft(Abb.7,8, 10),wie
dies in jüngsterZeitauchAllrN(1971)vermutete.DamithatsichdiezuerstvonKlrrN(1928)
formulierte Hypothese, daß das i. v. SS. von einer kongruent verlaufenden Pelliculastruktur
überlagert wird, vollauf bestätigt (vgl. auch ForssNrn ,1972). Diese Fibrillen sind offensichtlich
ziemlich präparationsempfindlich, wodurch ihr licht- und elektronenmikroskopischer Struk-
turaspekt häufig fibro-granulär erscheint (Allrw, 1971 ; Snrnrrv, 197 4).

Eine fibrilläre Natur der unterhalb der Alveolenstoßpunkte liegenden d. v. S. (Abb. 8, 9,
15) konnte bisher nicht nachgewiesen werden. '§üie bereits früher ausführlich diskutiert
(Forssrvrn etaI.,1975),dürfteessichhierumeinVersagenderPräparationstechnikhandeln,da
bei anderen Ciliaten die Argyrophilie eindeutig an fibrilläre Differenzierungen des Cortex
gebunden ist (ForssNnn, 1975, 1977 b). Bemerkenswert erscheint in diesem Zusammenhang,
daß Mrrz et al. (tSSl) bei formolfixierten Pelliculafragmenten ein zartes Fibrillenband nach-
gewiesen haben, das sie mit dem d. v. SS. identifizierten. Auch Prrr,lre (1965) hat später mit der
Negativkontrastierung unterhalb der Alveolenstoßpunkte eine eigenartige, nicht kontrastier-

Abb.15. QuerschnittdurcheinTier,beidemnurdasd.o.SS.imprägniertwordenist.Esisthlarzusehen,
das die d. o. S. unterhalb der StoJ|punhte der pellicitlären Aloeolen (St), an der Grenze oon Epi-
plasma (E) und Cytoplasma liegen. Ein parasomaler Sach (pS) und ein Basalhörper (Bh) sind
seitlich angescbnitten. Vergr. 52.500 : 1.

Abb. 16. Starh scbräger Schnitt darcb ein Tier, bei dern nur das d. o. SS. imprägniert @orden ist (Schnitt-
ricbtung C - C nach Ennr.r et dl., 1959). Bei den Basalhörpern der Cilien sind. deutlich zwei
Zonen der Silberanlagerung zu erkennen (2, und Z). Vergr. 42.000 : 1.

Abb. 17. Kleiner Teil des ,,ribbed uall" des Orahpparates. Aacb bier oerlaufen in den leistenförmigen
Erbebangen Silberlinien (Pfeile). Vergr. 42.000 : 1 .

Abb. 18-20. Versilberte Exhretionspori (Ex) licbt- und. elektronenmihroskopiscb. Die Pori uerd,en von
einer etua 0,1 -0,2 pm dichen Scbicht oon Silberaggregaten amgeben. Näbere Erhlärungen
irnText. Vergr.2900 : 1, 15.200: 1,27.000 : 1.
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bare fadenförmige Zone festgestellt, deren Locus genau mit der hier ermittelten Lage der Silber-
aggregate übereinstimmt.

Die mit der Gefrierätztechnik nachgewiesenen, zwischen den Alveolenstoßpunkten
liegenden Partikel (PrerrNrn et al., 1973) können so wie die von Frsurr et al. (1976) mit der
Ca**-Glutaraldehydmethode am oberen Rand der Stoßpunkte nachgewiesenen Ca**-reichen
Partikel mit dem Silberliniensystem nicht identisch sein, da diese ja eindeutig unterhalb der
Membranstoßpunkte liegen (Abb. 15).

2. Das in der Literatur (siehe Panoucz, 1958) häufig vermerkte launenhafte Hin- und
Herbiegen der d. v. S., das bei den i. v. S. nur selten beobachtet werden kann (KruN, 1941), ist
insofern eine optische Täuschung, als es dadurch zustande kommt, daß die d. v. S. in der
vertikalen Richtung wellenförmig verlaufen, indem in den \Wellentälern die Basalkörper, in den
§(ellenbergen die Trichocystenkörner liegen (Abb. 3) (siehe Penovcz,1958). Insbesondere bei
trocken versilberten Tieren wird durch die Deformation in die Zweidimensionale dann ein
wellenförmiger Verlauf in der Horizontalen vorgetäuscht (Abb. 3). Die Reaktionsträgheit der
i. v. S. (Penovcz,7958; KrrrN, 1941,1942) rührt offensichtlich daher, daß sie in die leisten-
förmigen Erhebungen der Pellicula eingeschlossen sind und daher formativen Veränderungen
einen größeren §fliderstand entgegensetzen als die d. v. S.

3. Da die Trichocystenspitzen und daher auch die Trichocystenkörner in den leisten-
förmigen Erhebungen der Pellicula liegen, wo sich auch das i. v. SS. befindet, müssen d. v. SS.

und i. v. SS. beim Trichocystenkorn ineinander übergehen, da ja Penoucz (1958) selbst sagt,

daß die d. v. S. mit dem Trichocystenkorn in Verbindung stehen. Daher ist die Ansicht von
Penpucz (1958, 1.962), daß d. v. SS. und i. v. SS. räumlich völlig getrennt und völlig wesens-
verschiedene Differenzierungen wären, nicht mehr zu halten. \Wäre tatsächlich eine räumliche
Trennung vorhanden, so müßten sich bei den Trichocysten zwei räumlich getrennte Zonen der
Silberanlagerung finden! Das Ineinanderübergehen der beiden Systeme ist auch daraus
ersichtlich, daß von den d. v. S. und den Zirkularfibrillen der Basalkörper Silberlinien in
horizontaler Richtung abzweigen, um sich dann mit dem i. v. SS. zu vereinigen (Abb. 2, Pfeil).
Diese feinen Silberlinien konnten auch elektronenmikroskopisch nachgewiesen werden
(Abb. 8, Pfeil). Dieses Ineinanderübergehen der beiden Systeme erklärt auch die für Penpucz
(1958) ohne Annahme einer räumlichen Trennung der beiden Systeme unerklärliche Beob-
achtung, daß sich im d. v. S. keine Lücken zeigen, wenn das i. v. SS. nicht imprägniert ist. Da
nämlich an den Vereinigungspunkten Material von zwei Silberlinien liegt, können sich keine
Lücken nachweisen lassen, wenn ein System nicht imprägniert ist, bestenfalls eine leichte
Abschwächung der Argyrophilie. Diese ist aber kaum feststellbar, weil sich die Lücke ja genau

dort befindet, wo das Trichocystenkorn liegt.

Nicht unwahrscheinlich ist dagegen die von Grrrr (1934) und Penoucz (1958, 1962),

aber auch von KrrrN (1941) aü Grund des abweichenden mikrotechnischen Verhaltens vage

formulierte Auffassung, daß d. v. SS. und i. v. SS. strukturelle Unterschiede besitzen müssen.
Diese könnten sich allerdings darin erschöpfen, daß die d. v. S. nur von sehr wenigen, sonst aber
den i. v. S. völlig gleichen Fibrillen aufgebaut werden. Ein Mengenunterschied könnte in Ver-
bindung mit dem Lageunterschied sehr wohl das abweichende mikrotechnische Verhalten er-
klären. Ob das i. v. SS. wirklich mit Anilinfarben gefärbt werden kann (Grru, 1934; Pexoucz,
1958) oder ob sich hier in §üirklichkeit nur die leistenförmigen Erhebungen der Pellicuia an-
färben, müßtö näher untersucht werden.

4. Die Empfindlichkeit und Feinheit der Fibrillen des i. v. SS. macht es unwahrscheinlich,
daß dieses System eine Stützfunktion besitzt, wie dies besonders von GBLrr (1939) und
Penoucz (1958) vehemenr behauprer worden ist. Auch Srrlrv e, al. (1974) fanden bei ihren
experimentellen Untersuchungen keine Hinweise für eine Stützfunktion dieser Fibrillen.
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5. rü(/ir schließen uns der Meinung von Penoucz (1962) an, daß das ,,Superorganellen-
konzept" der amerikanischen Forscher an der nunmehr auch elektronenmikroskopisch klar
aufgezeigten Tatsache vorübergeht, daß der Cortex von Paramecium (und auch anderer

Ciliaten!) mehrere Differenzierungen besitzt, die sich kontinuierlich über das ganze Tier
erstrecken (i. v. SS., d. v. SS., infraciliäres Gitter, Leisten der Pellicula). Es soll aber nicht
geleugnet werden, daß dieses Konzept gewisse praktische Vorteile bietet.

6. Unverständlich, vor allem weil ohne Angabe der Präparationsmethode, bleiben die
Befunde von Drcrrt(1,962), die bei versilberten Paramecien festgestellt haben will, daß sich der
größte Teil der Silberaggregate genau an den Stoßpunkten der pelliculären Alveolen befindet.
Sie schließt allerdings nicht aus, daß auch nicht näher definierbares cytoplasmatisches Material
argyrophil ist.

7. Als gegenstandslos sind ferner auch die von Ennrr et al. (1959,1974),Plirntxe (1965),
Vrvrrn (1974) l. a. über das Silberliniensystem von Pararnecium angestellten Spekulationen zu
betrachten, die in einer weitgehenden Uberschätzung der damals vorhandenen Präparations-
methoden sowohl dem i. v. SS. als auch dem d. v. SS. ihre fibrilläre Natur abgesprochen und es

durch ihr Konzept der Membranstoßpunkte ersetzt haben.

b) Das Tricbocy stenborn

Die vorliegenden Untersuchungen bestätigen die KruNschen Befunde hinsichtlich der
Lage des Trichocystenkornes nicht. KlrrN ( 1942, 1952) nahm an, daß das Trichocystenkorn am

übergang vom Schaft zur Spitze gelegen wäre, offensichtlich deshalb, weil er glaubte, daß die
d. v. S. tiefer im Ektoplasma lägen als die i. v. S., da ihm der wellenförmige Verlauf der d. v. S.

unbekannt war. Richtig ist dagegen, daß die Trichocysten von einer Art Zirkularfibrille um-
geben werden, wenn auch die vorliegenden lJntersuchungen zeigen, daß diese in \flirklichkeit
die Trichocystenspitze kappenförmig umhüllt. Beim Ausstoß des Organells und unmittelbar
danach zeigt sich lichtmikroskopisch daher eine kreisförmige Offnung im Silberliniensystem
(Schießloch, siehe Klrru, 1952; Penoucz, 1958). Beim ruhenden Organell erscheint licht-
mikroskopisch dagegen ein tiefschwarz imprägniertes Korn.

Diese Art der Silberanlagerung bei den Trichocysten weicht somit bedeutend von jener der
Protrichocysten ab, wo genaue lJntersuchungen nachgewiesen haben, daß bis auf die Spitze das

gesamte Organell sackartig von Silberaggregaten umgeben ist, ähnlich den parasomalen Säcken
(Abb. 11) (ForssNrn, 1977 a). Daher erscheint bei der ruhenden Protrichocyste lichtmikro-
skopisch eine kreisförmige Offnung, nach dem Ausstoß aber ein tiefschwarz imprägniertes
Korn.

Die Trichocysten von Paramecium sind in neuest er Zeit mit den verschiedensten morpho-
logischen und histochemischen Methoden untersucht worden. Ein Vergleich dieser Ergebnisse
mit den vorliegenden Untersuchungen führte zu den nachstehend angeführten Schlußfolge-
run8en:

1. Die mit der Gefrierätztechnik und ähnlichen Methoden nachgewiesenen regelmäßigen
Partikelanordnungen im Bereich der Trichocystenspitze finden sich nur außerhalb der Tricho-
cystenmembran (PrerrNrn et al., 1973) oder innerhalb derselben (Au-rN et al., 1975). Sie
können daher für die Argyrophilie nicht veranrworrlich sein, da sich der Hauptteil der Silber-
aggregate zwischen der Trichocystenmembran und der äußeren Trichocystenhülle befindet
(Abb. 13). Mit den normalen elektronenmikroskopischen Methoden läßt sich in diesem Bereich
zwar häufig eine geringe Ausbuchtung erkennen (BeNNrsrun, 1972), jedoch erscheint diese
kontrastlos. Es ist allerdings interessanr, daß Brrssou et al. leZQ bei einer trichocystenlosen
Pararneciurn-Mutante dort, wo sich beim §üildtyp die Trichocystenspitze befindet, elektronen-
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dichtes Material nachgewiesen haben, das sehr an jenes argyrophile fibro-granuläre Material
erinnert, das sich in den leistenförmigen Erhebungen der Pellicula befindet. Es erscheint daher
nicht ganz unberechtigt, zu spekulieren, daß dieses fibro-granuläre Material in die Tricho-
cystenspitze eindringt und so die festgestellten Silberaggregate verursachr.

2. Nicht unähnlich den vorliegenden Ergebnissen sind dagegen die Befunde, die PlerrNrn
(1975) md Frsnrx et al. (eZQ nach Ca**-Glutaraldehydfixierung erhalten haben. Ca++-
reiche Deposits fanden sich vor allem an der Innenseite und in der Trichocystenmembran, ver-
einzelt auch an der Membranaußenseite sowie in der äußeren und inneren Trichocystenhülle.

Dennoch kann daraus nicht gefolgert werden, daß es sich bei den von PlertNrn (1 975) und
Frsrrnn et al. (1976) festgestellten Deposits und den Silberaggregaten um die gleichen chemi-
schen Bindungsorte handelt, da erstens Frsnrn eral(1976) gezeigthaben, daß auch viele andere
zweiwertige Ionen ähnliche Deposits ergeben, und zweitens weder PlarrNrn noch Frssrn ef
a/. Deposits unterhalb der Alveolenstoßpunkte oder in den leistenförmigen Erhebungen der
Pellicula beschrieben haben. Die vorliegenden lJntersuchungen belegen aber überzeugend, daß
die Silberaggregate im Bereich des Trichocystenkornes dem d. v. SS. und dem i. v. SS. ent-
stammen und nicht etwa ein davon isolierter Teil sind (Abb. 1).
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