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Zusammenfassung

Eine vergleichende licht- und elektronenmikroskopische Untersuchung iiber die Lage und Natur des
Silberliniensystems von Paramecium fiihrte zu folgenden Ergebnissen:

1. Im obersten Drittel der leistenformigen Erhebungen der Pellicula lifit sich nach konventioneller
elektronenmikroskopischer Priparation ein fibro-granulires Material nachweisen. Ultradiinnschnitte
versilberter Paramecien zeigten klar, daff dieses fibro-granulire Material argyrophil ist und das indirekt
verbindende Silberliniensystem von KLEIN bildet.

2. Das direkt verbindende Silberliniensystem verliuft kongruent mit den Stoffpunkten der pelliculiren
Alveolen. Die Silberaggregate finden sich ausnahmslos nur unterhalb der Stoflpunkte, an der Grenze
von Epiplasma und Cytoplasma. Nach konventioneller elektronenmikroskopischer Priparation konnte
hier kein besonders differenziertes Material nachgewiesen werden.

3. Das direkt und das indirekt verbindende Silberliniensystem gehen beim Trichocystenkorn kon-
tinuierlich ineinander iiber. Dadurch werden die Trichocysten an der Spitze kappenférmig von Silber-
aggregaten eingeschlossen. Diese liegen hauptsichlich zwischen der Trichocystenmembran und der dufieren
Trichocystenhiille.

4. Die Silberaggregate, welche die direkt verbindenden Silberlinien aufbauen, umgeben. auch die
parasomalen Sicke und die Basalkdrper der Cilien. Sie dringen aber auch in das proximale Drittel der
Basalkorper und in den distalen Teil der Cilien ein. Der Exkretionsporus wird von einer etwa 0,2 pim dicken
Hiille von Silberaggregaten eingeschlossen, die ebenfalls dem direkt verbindenden Silberliniensystem ent-
stammen.

5. Meine Ergebnisse zeigen klar, daf} das direkt und das indirekt verbindende Silberliniensystem von
Paramecium ein Kontinuum bilden, das alle ektoplasmatischen Strukturen einschliefit.

6. In der Diskussion wird gezeigt, dafl durch die vorliegende Studie, deren Grundlage die elektronen-
mikroskopische Untersuchung versilberter Paramecien gewesen ist, viele bisher unverstandene oder falsch
interpretierte Beobachtungen zwanglos erklirt werden konnen.
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Summary

A comparative light- and electronmicroscopical study about the site and nature of the silverline system
of Paramecium 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 KLEIN.

2. The “direkt verbindendes Silberliniensystem” of KLEIN passes congruent with the rims of the
alveoles of the pellicle. But the silver aggregates are localized strictly underneath theadjacentalveolar
membranes, at the boundary of the epiplasma and cytoplasma. 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 KLEIN.
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 um thick sheath of silver aggregates
originating from the “direkt verbindenden Silberliniensystem”.

5. These results show clearly that the “direkt- und indirekt verbindende Silberliniensystem” of Para-
mecium 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 fibrilliren Strukturen des Cortex von Paramecium liegen eine grofle Zahl von
Einzelarbeiten (z. B. KLEIN, 1928, 1941; LunD, 1933; WORLEY, 1933; GELEI, 1934, 1936, 1939;
SEDAR et al., 1955; PARDUCZ, 1958; SCHNEIDER, 1959; METZ et al., 1963; STEWART et al., 1963;
PrteLka, 1965; HUFNAGEL, 1969; DipIER, 1970; ALLEN, 1971; S1BLEY, 1974) und mehrere
zusammenfassende Darstellungen (KLEIN, 1932, 1941; TAYLOR, 1941; WICHTERMAN, 1953;
Enreretal., 1959;ROQUE, 1961; PARDUCZ, 1962; PITELKA et al., 1964; SCHNEIDER et al., 1964;
JURAND et al., 1969; PITELKA, 1969; EHRET et al., 1974; VIVIER, 1974) vor, ohne daf} die Lage
und Natur des Silberliniensystems (KLEIN, 1928, 1942) eine befriedigende Klirung erfahren
hitten. EHRET et al. (1959) haben in der diesbeziiglich letzten ausfiihrlichen Review zwar
geglaubt, das Problem damit 16sen zu konnen, indem sie behaupteten, daff das Silberlinien-
system keine fibrillire Struktur wire, sondern durch eine Silberanlagerung an die Stofipunkte
der pelliculiren Alveolen gebildet wiirde. Diese iibereilte Schluf$folgerung, die als Grundlage
nur die Untersuchung konventionell priparierter Individuen hatte, wurde fast allgemein
akzeptiert. Erst ALLEN (1971) hat spiter gegen dieses Konzept Bedenken angemeldet, da nach
seinen Untersuchungen die Alveolenstoffpunkte eine dem indirekt verbindenden Silberlinien-
system unahnliche Konfiguration besitzen. EHRET et al. (1974) haben sich in ihrer kurz danach
erschienenen Abhandlung mit dieser wichtigen Arbeit aber nicht auseinandergesetzt.

Schon Parbucz (1958, 1962) hat darauf hingewiesen, daf} eine endgiiltige Klarung der Lage
und Natur des Silberliniensystems von Paramecium nur durch die elektronenmikroskopische
Untersuchung versilberter Tiere zu erlangen sein wird. D1peLL (1962) hat diese an Paramecium
aunrelia durchgefiihrt, ihre Ergebnisse aber nur in einem sehr kurzen Bericht, ohne jeden
Abbildungsbeweis, veroffentlicht. Den vorliegenden Untersuchungen ist nunmehr zu
entnehmen, dafl D1pELL (1962), deren Ergebnisse scheinbar die Schluf$folgerungen von EHRET
et al. (1959) bestitigten, in einigen wichtigen Punkten zu offensichtlich unrichtigen Resultaten
gelangte.
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Die Unhaltbarkeit der heute weitgehend akzeptierten Stoflpunkttheorie der Silberanlage-
rung (EHRET et al., 1959; PIrTELKA, 1961; DipELL, 1962; u. a.) konnten wir durch die elek-
tronenmikroskopische Untersuchung verschiedener versilberter Ciliaten-Arten bereits
eindeutig verifizieren (FOISSNER et al., 1975; FOIssNER, 1975, 1977 a, b) und teilweise auch die
Silberanlagerung an bestimmte fibrillire Strukturen des Cortex nachweisen (Fo1ssNER, 1975,
1977 b). Die hier mitgeteilten Befunde bestatigen und erweitern diese fritheren Untersuchungen
und zeigen erstmals unzweideutig die fibrillire Natur des indirekt verbindenden Silberlinien-
systems von Paramecium auf.

Material und Methoden

Die untersuchte Paramecium-Art gehort dem Paramecium-aunrelia-Komplex (siehe
SONNEBORN, 1975) an. Eine genauere Determination dieser Species, die sich durch den Besitz
von 2—4 Exkretionspori auszeichnet (Abb. 18), wurde nicht durchgefiihrt. Da diese Art in
einem stark polysaproben Milieu (Abwisser eines Gasthauses in der Nihe von Linz, Ober-
osterreich) gefunden wurde, ist allerdings nicht auszuschlieffen, dafl es sich bei den vermehrten
Exkretionspori um eine pathologische Erscheinung handelt.

Da die Tiere in diesem kleinen Tuimpel sehr zahlreich auftraten, eriibrigte sich eine Kultur.
Fiir die licht- und elektronenmikroskopischen Priparationen wurden die Paramecien mit einer
Pipette von der Oberfliche des Sammelglases entnommen und in die Fixierungsflissigkeit
eingespritzt.

Die nasse Versilberung wurde nach dem Verfahren von Cortiss (1953) durchgefiihrt.
Vergleichend wurde auch eine trockene Versilberungsmethode (Fo1ssNERr, 1976) angewandt.
Fur die elektronenmikroskopischen Untersuchungen wurden die nach Corriss (1953)
versilberten Tiere in EPON 812 eingebettet und dann Ultradiinnschnitte hergestellt. Eine
genaue Beschreibung dieser Methode findet sich bei ForssNer et al. (1975) und FoIssNER
(1977 a). Zu Vergleichszwecken wurden auch Tiere nach Osmiumsaurefixierung und CHAMPY-
Fixierung untersucht (vgl. FOIssNER et al., 1975).

Fur die elektronenmikroskopische Untersuchung stand das Elektronenmikroskop EM 95
der Firma Zeiss zur Verfiigung.

Ergebnisse
a) Lichtmikroskopische Untersuchungen

Das Silberliniensystem aller Species des Genus Paramecium besitzt einen ganz iber-
einstimmenden Aufbau, der von vielen Forschern so ausfiihrlich dargestellt worden ist (siehe
KLEIN, 1928, 1941, 1942; LunD, 1933; GELEIL, 1939; PARDUCZ, 1958, 1962; JANKOWSKI, 1972),
daf hier eine kurze Beschreibung geniigt. Beziiglich der hier verwendeten Terminologie sei auf
die zusammenfassenden Arbeiten von TAYLOR (1941), PaRDUCZ (1958) und EHRET et al. (1959)
verwiesen.

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

1.Das direkt verbindende Silberliniensystem (d. v. SS), welches von den
meridional verlaufenden Silberlinien gebild::t wird (Abb. 1, 2, 3, 4), die sich in den Polgebieten
und bei der Ventralnaht derart vereinigen, daf} ein Kontinuum entsteht (KLEIN, 1941; PARDUCZ,
1958). In diesen direkt verbindenden Silberlinien (d. v. S.) liegen alternierend die Basalkorper
der Cilien und die Trichocystenkorner der Trichocysten (Abb. 3) (siehe PArpUCZ, 1958). Die
benachbarten Cilienreihen werden durch wenige etwa rechtwinkelig von den d. v. S. abzwei-
gende Silberlinien verbunden (Abb. 3, Pfeile) (vgl. KLEIN, 1942 b; ParRDUCZ, 1958).
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Abb. 1. Schematische Darstellung der Silberanlagerung bei den Basalkirpern, Cilien und Trichocysten im
Lingsschnitt (Schnittrichtung B — B nach EHRET et al., 1959). Die direkt verbindende Silber-
linie, die unterbhalb der StofSpunkte der pelliculiren Alveolen (A) verliuft, umrundet den Basal-
korper (Z,), dringt aber auch in den proximalen Abschnitt desselben (Z,) und in den distalen Teil
des Ciliums (C) ein. Die Trichocystenspitze (tb) wird von Silberaggregaten kappenformig um-
hiillt, die hauptsichlich zwischen der Trichocystenmembran (tsm) und der dufSeren Trichocysten-
hiille (os) liegen. mi = Mikrotubuli, is = innere Trichocystenhiille. Terminologie nach BANNISTER

(1972).

Nach Kren (1932, 1941, 1942), GeLE1 (1934, 1939) und Parpucz (1958) liegen die
d. v. S. dicht unter der Pellicula. Sie wurden von den Lichtmikroskopikern durchwegs als
fibrillire Strukturen identifiziert, wenn sie auch — besonders von den Elektronenmikroskopi-
kern — mehrmals irrtiimlicherweise mit den kinetodesmalen Fibrillen gleichgesetzt worden sind
(WORLEY, 1933; METZ et al., 1953; SEDAR et al., 1955; ROQUE, 1961; SCHNEIDER et al., 1964).
EHRET et al. (1959) erklirten dieses System mit einer Silberanlagerung an den Stofipunkten der
pelliculiren Alveolen.

2. Das nach Krev (1932) fibrillire, indirekt verbindende Silberlinien-
system (i. v. SS.) (Abb. 2), welches von der kongruent verlaufenden Pelliculastruktur tiber-
lagert wird (KLEIN, 1932, 1941, 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 iibrigen
Korper meht rechtwinkelig (GELEL, 1939; ParDUCZ, 1958). Diese Maschen sind so angeordnet,
daf8 sie in der Mitte von den d. v. S. durchzogen werden und die Basalkorper der Cilien etwa in
ihrem Zentrum liegen (Abb. 2). An den Kreuzungspunkten der beiden Systeme befinden sich
die Trichocystenkdrner (Abb. 2, T). An den Eckpunkten der Maschen lassen sich manchmal
noch kleine argyrophile Kérnchen nachweisen (Abb. 3, G), die von GELEI (1939) Gitterkorner
genannt worden sind. Sie konnten elektronenmikroskopisch bisher nicht identifiziert werden.
Beim Ausstof§ der Trichocysten entsteht im Silberliniensystem eine kreisfsrmige Offnung, das
,,Schieffloch* (KLEIN, 1952). Von den d. v. S. und den Zirkularfibrillen der Basalkorper (siche
KLEIN, 1942) zweigen nicht selten kleine Silberlinien ab, die mit dem 1. v. SS. verschmelzen
(Abb. 2, Pfeile).

Mit Ausnahme von KLEIN (1932, 1941, 1942) waren alle Forscher der Meinung, daf} das
i. v. SS. keine eigene fibrillire Struktur wire, sondern dafi sich entweder die fibrillire (GELEI-
sche Schule) oder eine nicht fibrillire (EHRET et al., 1959; ViviER, 1974) Pelliculastruktur
imprigniere und so ein Fibrillensystem vortiusche. Nur SEDAR et al. (1955) und neuerdings
ALLEN (1971) zogen auf Grund ihrer elektronenmikroskopischen Untersuchungen in Erwi-
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gung, dafldasfibrillire Material innerhalb derleistenférmigen Pelliculaerhebungen fiir die
Argyrophilie verantwortlich sein konnte.

b) Elektronenmikroskopische Untersuchungen

Von einer niheren Darstellung der mit konventionellen Priparationsmethoden erzielbaren
Einblicke in die Ultrastruktur des Cortex von Paramecium wird abgesehen, da dariiber bereits
mehrere sehr gute Untersuchungen vorliegen (z. B. PITELKA, 1965; EHRET et al., 1959, 1974;
JURAND et al., 1969; HUFNAGEL, 1969; ALLEN, 1971; BANNISTER, 1972; SIBLEY et al., 1974) und
die vorliegende Studie diesbeziiglich keine neuen Ergebnisse brachte.

Mit der hier auch angewandten CHamPY-Fixierung (siehe FOISSNER et al., 1975) wurden
ganz ihnliche Ergebnisse erzielt wie mit Osmiumsiure- oder Glutaraldehydfixierung (vgl.
Abb. 5 mit Abb. 7). Lediglich das in den leistenformigen Erhebungen der Pellicula befindliche
fibrogranulire Material wurde deutlicher dargestellt und zeigte einen mehr netzartigen Struk-
turaspekt (Abb. 7,1.v. S.).

1. Dasdirektverbindende Silberliniensystem (d.v.SS.): Die meridional
verlaufenden d. v. S. von Paramecium liegen stets unterhalb der Stoffpunkte der pelliculiren
Alveolen, an der Grenze von Epiplasma und Cytoplasma (Abb. 1, 8, 9, 15, d.v.S.). Zwischen
den Alveolenstoflpunkten oder oberhalb derselben wurden nie regelmifige Silberanlagerungen
beobachtet. Nur ganz vereinzelt fanden sich hier sehr kleine diffuse Silberniederschlige. Der
Durchmesser der d. v. S. ist sehr von der Stirke der Imprignation abhingig, tibersteigt aber nie
etwa 100 nm; in durchschnittlich imprignierten Individuen betrigt er etwa 70—90 nm. Ebenso
istdie Grofleder died. v. S. aufbauenden Silberaggregate sehr unterschiedlich (siehe Abb. 6, 11,
15). Die d. v. S. erwiesen sich in Serienschnitten als kontinuierliche Strukturen, die die Basal-
korper umrunden (Zirkularfibrille von KLEIN) (Abb. 1, 16) und auch in sie eindringen (siehe
unten).

Abb. 2. Teildes Silberliniensystems im Bereich des Oralfeldes nach nasser Silberimpragnation. Dasi. v. SS.
bildet hier hexagonale Maschen und ist sebr krdftig impragniert. Im Zentrum jeder Masche be-
finden sich die Basalkorper (Bk) und die Nebenkorner, die in den meridional verlaufendend. v. S.
liegen. An den Beriihrungspunkten von d. v. SS. und i. v. SS. liegen die Trichocystenkorner (T).
Vergr. 3000 : 1.

Abb. 3, 4. Silberliniensystem der Dorsalseite nach trockener und nasser Silberimprignation. Das indirekt
verbindende Silberliniensystem ist nicht impragniert worden. Von den d. v. S., die einen leicht
wellenformigen Verlauf zeigen, zweigen kleine Silberlinien ab (Pfeile), die die Cilienreiben
untereinander verbinden. In den Wellentilern liegen die Basalkorper (Bk) und Nebenkorner,
in den Wellenbergen die Trichocystenkorner (T). Einige wenige Gitterkorner (G) sind im-
pragniert. In Abb. 4, wo die d. v. S. und die Trichocystenkorner nur schwach imprigniert sind,
fallt die unterschiedliche Anzahl von argyrophilen Kornchen auf, die den Basalkiorperapparat
(Basalkorper und Nebenkorner) aufbaunen. Diese Kirnchen sind durch feine Silberlinien
untereinander verbunden. Vergr. 3000 : 1 und 2400 : 1.

Abb. 5. Lingsschnitt nach Fixierung mit Osmiumtetroxid. In den Spitzen der leistenformigen Erhohungen
der Pellicula befindet sich fibro-granulires Material (Pfeile). A = Alveolen, Bk = Basalkorper,
C = Cilien, Kd = kinetodesmale Fibrillen. Vergr. 11.250 : 1.

Abb. 6. Leicht schriger Schnitt der Pellicula im Bereich des Oralfeldes. Bei den Basalkorpern finden sich
zwei Zonen der Silberanlagerung (Z, und Z,). Die Silberaggregate rund um die Basalkirper geben
kontinuierlich in jene iiber, die die d. v. S. aufbauen. Bei den Cilien (C) ist ebenfalls eine
ziemlich regelmifSige Anordnung von Silberaggregaten feststellbar. Die etwas unterhalb der
Spitze quergeschnittene Trichocyste wird ringformig von Silberaggregaten umgeben (siehe anch
Abb. 12). Die parasomalen Séicke (pS) sind ebenfalls stark argyrophil. Das infracilidre Gitter (iG)
und die kinetodesmalen Fibrillen weisen keine Argyrophilie auf. Vergr. 30.000 : 1.
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2. Dasindirekt verbindende Silberliniensystem: Im obersten Drittel
der die polygonale Felderung bildenden leistenformigen Erhohungen der Pellicula wiesen schon
SEDAR et al. (1955) fibro-granulires Material nach, das neuerdings von ALLEN (1971) und S1BLEY
et al. (1974) besonders klar dargestellt werden konnte. Diese im Querschnitt runde Fibrille
(siehe Abb. 29 bei SIBLEY et al., 1974) ist sowohl nach Osmiumsaurefixierung (Abb. 5) als auch
nach CHamPY-Fixierung (Abb. 7) leicht nachweisbar.

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

3. Die Basalkorper, parasomalen Sicke und Cilien: Die Silber-
anlagerung bei diesen Strukturen ist im wesentlichen identisch mit den fiir Colpidium colpoda
(ForssNer et al., 1975), Colpidium campylum (FoissNer, 1977 a) und Euplotes moebiusi
(FoIssNER, 1977 b) beschriebenen Verhaltnissen, so daff hier eine kurze Darstellung geniigt.

Bei den Basalkorpern sind deutlich zwei Zonen von Silberaggregaten zu unterscheiden, die
dicht unter der Pellicula aber ineinander iibergehen (Abb. 1, 6, 12). Eine Zone von Silber-
aggregaten findet sich dicht unterhalb der inneren Alveolenmembran und umrundet so wie diese
die Basalkorper (Abb. 16, Z,). Diese Silberaggregate, die offensichtlich der Zirkularfibrille von
KLEIN (1932)entsprechen, gehenkontinuierlichinjeneiber, diedied. v.S. aufbauen. Diezweite
Zone der Silberanlagerung findet sich im inneren obersten Drittel der Basalkorper (Abb. 1, 16,
Z,). Sie geht unterhalb der Transversalplatte kontinuierlich in die Silberaggregate iiber, die die
Basalkorper umgeben (Abb. 1, 6, 12), wie Querschnittsbilder in dieser Zone klar zeigen.

Der Befund von DipELL (1962), wonach die Basalkorper unterhalb der Transversalplatte
nicht mehr argyrophil sind, konnte durch die vorliegenden und auch friiheren Untersuchungen
(ForssNER et al., 1975; FOISSNER, 1977 a, b) nicht bestitigt werden.

Die parasomalen Sicke entsprechen offensichtlich den Nebenkornern von KLEIN (1941)
und werden mit Ausnahme ihres nach auflen offenen Teiles in der ganzen Ausdehnung von
Silberaggregaten sackformig umgeben (Abb. 6, 11). Thr Lumen ist dagegen stets ohne Silber-
ablagerung (Abb. 11, 12). Diese die parasomalen Sicke umgebenden Silberaggregate gehen
ebenfalls kontinuierlich in die d. v. S. tiber (Abb. 6, 11, 12).

Abb. 7. Leicht schriger Querschnitt durch die Pellicula nach CHampy-Fixierung. Das in den leisten-
formigen Evhebungen der Pellicula befindliche fibro-granulire Material, die i. v. S., weist eine
netzartige Struktur auf (Pfeile). Vergr. 60.000 : 1.

Abb. 8. Leicht schriger Querschnitt durch ein Tier, bei dem auch das i. v. SS. und die feinen von den
Zirkularfibrillen der Basalkorper abzweigenden Silberlinien (Pfeil) imprigniert worden sind.
Diei. v. S. liegen genau dort, wo sich das fibro-granulire Material befindet (vgl. Abb. 5, 7). Da
der Schnitt etwas schrig durch eine leistenformige Erhebung verliuft, sind die d. v. S. etwa
quergeschnitten, diei. v. S. lings- bzw. schrig geschnitten. Der wellenférmige Verlaufderd. v. S.
tritt deutlich hervor. A = Alveolen, pS = parasomaler Sack im Lingsschnitt. Vergr. 30.000 : 1.

Abb. 9. Lingsschnitt durch ein Tier, bei dem nur das d. v. SS. imprigniert worden ist. Infolge des
wellenformigen Verlaufes der d. v. S. ist nur der Teil vom Basalkirper bis zum Trichocystenkorn
(T) gut sichtbar. Died. v. S. verliuft eindeuntig unterhalb der StofSpunkte der pelliculiren Alveolen.
Vergr. 30.000 : 1.

Abb. 10. Querschnitt im Bereich des Exkretionsvorus (Ex). Eine d. v. S. und eine i. v. S. sind klar erkenn-
bar. Diei. v. S. liegt an der Spitze der leistenférmigen Erhebungen der Pellicula (vgl. Abb. 7, 8!).
Vergr. 39.000 1.

Abb. 11. Dieser Flachschnitt zeigt einen ringformig von Silberaggregaten umgebenen parasomalen Sack
(pS), von dem die d. v. S. wegzieht. Bk = Basalkérper. Vergr. 39.000 : 1.
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Bei stirker imprignierten Tieren liftt auch der distale Teil der Cilien eine ausgeprigte
Argyrophilie erkennen (Abb. 6, 16). In Querschnitten finden sich dicht an die Cilienmembran
angeschmiegt 7—9 etwa 20 nm grofle Silberaggregate, die untereinander durch ziemlich gleich
weite Abstinde getrennt sind, so daff sich ein dhnliches Muster wie das der ciliiren Mikrotubuli
ergibt (Abb. 6, C). Ein zweiter Kranz von 4—6 nur etwa 10 nm grofien Silberaggregaten findet
sich im zentralen Bereich der Cilien (Abb. 6). Gegen den proximalen Abschnitt der Cilien wird
diese regelmiflige Anordnung von Silberaggregaten immer unregelmifliger, und auch die
Argyrophilie wird schwicher.

Diese Art der Silberanlagerung bei den Cilien, Basalkérpern und parasomalen Sicken
erinnert sehr an jene Befunde, die PLATTNER (1975) und FisHER et al. (1976) bei Paramecium
nach Ca**-Glutaraldehydfixation erhalten haben. Die Ca* *-reichen Deposits zeigen jedenfalls
eine sehr ahnliche Lage wie die Silberaggregate, jedoch hat PLATTNER (1975) — im Gegensatz zu
FIsHER et al. (1976) — in den Basalkorpern keine Deposits nachweisen konnen.

4. Das Trichocystenkorn: Das Trichocystenkorn (Abb. 2, T) besteht elektro-
nenmikroskopisch aus einer kappenférmigen, die Trichocystenspitze einschlieenden An-
hiufung von Silberaggregaten. Diese liegen hauptsichlich zwischen der Trichocystenmembran
und der dufleren Hiille der Trichocystenspitze (Abb. 1, 6, 13, tsm, os). Der Raum zwischen
Trichocystenmembran und Zellmembran (Abb. 1, Zm) ist fast immer von sehr kleinen Silber-
aggregaten erfiillt (Abb. 13). Vereinzelt liegen Silberaggregate direkt in der Trichocysten-
membran oder zwischen innerer Trichocystenhiille und kristalliner Matrix (Terminologie siehe
BANNISTER, 1972!).

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

Hinsichtlich des Schicksals des Trichocystenkornes beim Ausstoff des Organelles konnen
keine genaueren Angaben gemacht werden, da nur wenige explodierende Trichocysten in den
Priparaten festgestellt worden sind. Diese wenigen Fille (z. B. Abb. 12, TS) zeigen jedoch, daf}
sich keine oder nur mehr wenige Silberaggregate im Trichocystenschielloch befinden, was
darauf hinweist, dafl die argyrophile Substanz beim Ausstof der Trichocysten verlorengeht
oder sehr rasch vom Cytoplasma resorbiert und in eine nicht argyrophile Form transformiert
wird. Die Spitze und der Schaft explodierter Trichocysten lielen keine regelmifige Silber-
anlagerung erkennen.

5. Der Exkretionsporus: Der rohrenformige Exkretionsporus, der lichtmikro-
skopisch eine ausgeprigte Argyrophilie zeigt (Abb. 18) und iiber feine Silberlinien mit dem
d. v. SS. verbunden ist (GELEI, 1936), erscheint elektronenmikroskopisch in seiner ganzen
Hohe von einer etwa 0,2 um dicken Schicht unterschiedlich grofier Silberaggregate umgeben
(Abb. 19, 20). Seitliche Anschnitte der Pori zeigen eine merkbare Periodizitit der Silber-
anlagerung (Abb. 19, rechter Porus), indem Zonen stirkerer Argyrophilie mit solchen
schwicherer Argyrophilie abwechseln.

Abb. 12. Schrager Schnitt der Pellicula im apikalen Polbereich. Der wellenformige Verlauf der d. v. S.
(Pfeil) und ihr kontinuierliches Ubergehen in die Zirkularfibrille der Basalkorper (dvS, Z,, Z,)
sind hier besonders eindrucksvoll zu erkennen. Ein Trichocystenschiefloch (TS) mit nur wenigen,
unregelmaflig verteilten Silberaggregaten ist zu sehen. Vergr. 24.000 : 1.

Abb. 13. Querschnitt durch ein Tier, bei dem nur das d. v. SS. imprigniert worden ist. Die das Tricho-
cystenkorn bildenden Silberaggregate finden sich ausnahmslos nur im Bereich der Trichocysten-
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spitze, hauptsichlich zwischen der Trichocystenmembran (tsm) und der dufleren Trichocysten-
hiille (os). Auch zwischen der Zellmembran (Zm) und der Trichocystenspitze liegen kleine Silber-
aggregate. Vergr. 39.000 : 1.

Abb. 14. Schnitt unmittelbar vor bzw. hinter einer Trichocyste. Die die d. v. S. aufbanenden Silber-
aggregate sind von sehr unterschiedlicher GrofSe und liegen eindeutig unterbalb des StofSpunktes
(St) der pelliculiren Alveolen. Vergr. 39.000 : 1.
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Unterhalb der'diinnen, den Porus verschlieBenden Membran wurden ebenfalls regelmifig
Silberaggregate festgestellt, allerdings in weitaus geringerer Anzahl als am rohrenférmigen Teil.
Diese Beobachtung stimmt mit den lichtmikroskopischen Befunden iiberein, da beim nicht
aktiven Porus ebenfalls eine leichte Argyrophilie des Zentrums feststellbar ist, allerdings nur
dann, wenn entsprechend tief fokussiert wird. Fiir die Diskussion vgl. FO1ssNER (1977 a).

Diskussion

a) Die Lage und Natur des Silberliniensystems von Paramecium

Von den vielen Spekulationen, die sich in der dlteren und neueren Literatur hinsichtlich der
Lage und Natur des Silberliniensystems finden, wurden bereits einleitend die wichtigsten
erwihnt. In diesem Abschnitt sollen hauptsichlich die Arbeiten von Parbucz (1958, 1962), der
die altere und neuere Literatur bei seinen Ausfithrungen so gut berticksichtigt hat, daff hier auf
eine nihere Besprechung derselben verzichtet wird, und einige neuere Befunde (EHRET et al.,
1959; DipELL, 1962; VIVIER, 1974; ALLEN, 1971) diskutiert werden.

1. ParDUCZ hat 1958 an der fibrilliren Natur des Silberliniensystems von Paramecium nur
geringe Zweifel gehegt, 1962 sind sie jedoch mit hoher Wahrscheinlichkeit nur mechanisch
bedingte Silberniederschlige zwischen den Stofipunkten der pelliculiren Alveolen. Dies haben
in Anlehnung an EHRET et al. (1959) spiter auch PrTELKA (1965) und VIVIER (1974) behauptet.

Demgegeniiber zeigen die vorliegenden Untersuchungen erstmals eindeutig, daff das
1. v. SS. als morphologische Grundlage eine aus vielen Subfibrillen zusammengesetzte Fibrille
besitzt, dieinnerhalb der leistenférmigen Erhebungen der Pellicula verlauft (Abb. 7, 8, 10), wie
dies in jiingster Zeit auch ALLEN (1971) vermutete. Damit hat sich die zuerst von KLEIN (1928)
formulierte Hypothese, dafl das i. v. SS. von einer kongruent verlaufenden Pelliculastruktur
tiberlagert wird, vollauf bestitigt (vgl. auch FoissNER, 1972). Diese Fibrillen sind offensichtlich
ziemlich priparationsempfindlich, wodurch ihr licht- und elektronenmikroskopischer Struk-
turaspekt haufig fibro-granulir erscheint (ALLEN, 1971; SHIBELY, 1974).

Eine fibrillire Natur der unterhalb der Alveolenstoffpunkte liegenden d. v. S. (Abb. 8, 9,
15) konnte bisher nicht nachgewiesen werden. Wie bereits frither ausfihrlich diskutiert
(FoissNEr et al., 1975), diirfte es sich hier um ein Versagen der Priparationstechnik handeln, da
bei anderen Ciliaten die Argyrophilie eindeutig an fibrillire Differenzierungen des Cortex
gebunden ist (FoissNER, 1975, 1977 b). Bemerkenswert erscheint in diesem Zusammenhang,
dafl METZ et al. (1953) bei formolfixierten Pelliculafragmenten ein zartes Fibrillenband nach-
gewiesen haben, das sie mitdem d. v. SS. identifizierten. Auch PrTELkA (1965) hat spiter mit der
Negativkontrastierung unterhalb der Alveolenstofipunkte eine eigenartige, nicht kontrastier-

Abb.15. Querschnitt durch ein Tier, bei dem nur das d. v. SS. imprigniert worden ist. Es ist klar zu sehen,
das die d. v. S. unterhalb der StofSpunkte der pelliculiren Alveolen (St), an der Grenze von Epi-
plasma (E) und Cytoplasma liegen. Ein parasomaler Sack (pS) und ein Basalkorper (Bk) sind
seitlich angeschnitten. Vergr. 52.500 : 1.

Abb. 16. Stark schriger Schnitt durch ein Tier, bei dem nur das d. v. SS. impragniert worden ist (Schnitt-
richtung C — C nach EHRET et al., 1959). Bei den Basalkorpern der Cilien sind deutlich zwei
Zonen der Silberanlagerung zu erkennen (Z, und Z,). Vergr. 42.000: 1.

Abb. 17. Kleiner Teil des ,,ribbed wall des Oralapparates. Auch hier verlaufen in den leistenformigen
Erhebungen Silberlinien (Pfeile). Vergr. 42.000 : 1.

Abb. 18—20. Versilberte Exkretionspori (Ex) licht- und elektronenmikroskopisch. Die Pori werden von

einer etwa 0,1—0,2 um dicken Schicht von Silberaggregaten umgeben. Nahere Erklarungen
im Text. Vergr. 2900 : 1, 16.200 : 1, 27.000 : 1.
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bare fadenférmige Zone festgestellt, deren Locus genau mit der hier ermittelten Lage der Silber-
aggregate iibereinstimmt.

Die mit der Gefrieritztechnik nachgewiesenen, zwischen den Alveolenstoflpunkten
liegenden Partikel (PLATTNER et al., 1973) konnen so wie die von FISHER et al. (1976) mit der
Ca**-Glutaraldehydmethode am oberen Rand der Stofipunkte nachgewiesenen Ca* *-reichen
Partikel mit dem Silberliniensystem nicht identisch sein, da diese ja eindeutig unterhalb der
Membranstofipunkte liegen (Abb. 15).

2. Das in der Literatur (siche PArRDUCZ, 1958) haufig vermerkte launenhafte Hin- und
Herbiegen derd.v.S., dasbeideni. v.S. nurselten beobachtet werden kann (KLEIN, 1941), ist
insofern eine optische Tiuschung, als es dadurch zustande kommt, daf die d. v. S. in der
vertikalen Richtung wellenférmig verlaufen, indem in den Wellentilern die Basalkorper, in den
Wellenbergen die Trichocystenkorner liegen (Abb. 3) (siehe PARDUCZ, 1958). Insbesondere bei
trocken versilberten Tieren wird durch die Deformation in die Zweidimensionale dann ein
wellenférmiger Verlauf in der Horizontalen vorgetiuscht (Abb. 3). Die Reaktionstrigheit der
i. v. S. (ParRDUCZ, 1958; KLEIN, 1941, 1942) riihrt offensichtlich daher, daf§ sie in die leisten-
formigen Erhebungen der Pellicula eingeschlossen sind und daher formativen Veranderungen
einen grofleren Widerstand entgegensetzen als died. v. S.

3. Da die Trichocystenspitzen und daher auch die Trichocystenkdrner in den leisten-
formigen Erhebungen der Pellicula liegen, wo sich auch das i. v. SS. befindet, miissen d. v. SS.
und 1. v. SS. beim Trichocystenkorn ineinander iibergehen, da ja ParRpucz (1958) selbst sagt,
dafl die d. v. S. mit dem Trichocystenkorn in Verbindung stehen. Daher ist die Ansicht von
Parpucz (1958, 1962), dafl d. v. SS. und 1. v. SS. raumlich véllig getrennt und vollig wesens-
verschiedene Differenzierungen wiren, nicht mehr zu halten. Wire tatsichlich eine raumliche
Trennung vorhanden, so miifiten sich bei den Trichocysten zwei raumlich getrennte Zonen der
Silberanlagerung finden! Das Ineinanderiibergehen der beiden Systeme ist auch daraus
ersichtlich, dafl von den d. v. S. und den Zirkularfibrillen der Basalkorper 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 Ineinanderiibergehen der beiden Systeme erklirt auch die fiir PARDUCZ
(1958) ohne Annahme einer riumlichen Trennung der beiden Systeme unerklirliche Beob-
achtung, daflsichimd. v.S. keine Liicken zeigen, wenn das i. v. SS. nicht impragniert ist. Da
namlich an den Vereinigungspunkten Material von zwei Silberlinien liegt, konnen sich keine
Liicken nachweisen lassen, wenn ein System nicht impragniert ist, bestenfalls eine leichte
Abschwichung der Argyrophilie. Diese ist aber kaum feststellbar, weil sich die Liicke ja genau
dort befindet, wo das Trichocystenkorn liegt.

Nicht unwahrscheinlich ist dagegen die von GELEI (1934) und Parpucz (1958, 1962),
aber auch von KLEIN (1941) auf Grund des abweichenden mikrotechnischen Verhaltens vage
formulierte Auffassung, daff d. v. SS. und i. v. SS. strukturelle Unterschiede besitzen miissen.
Diese konnten sich allerdings darin erschopfen, dafl died. v. S. nur von sehr wenigen, sonst aber
den 1i.v.S. vollig gleichen Fibrillen aufgebaut werden. Ein Mengenunterschied kénnte in Ver-
bindung mit dem Lageunterschied sehr wohl das abweichende mikrotechnische Verhalten er-
kliren. Obdasi. v. SS. wirklich mit Anilinfarben gefirbt werden kann (GEeLE1, 1934; ParDUCZ,
1958) oder ob sich hier in Wirklichkeit nur die leistenférmigen Erhebungen der Pellicula an-
farben, miifite niher untersucht werden.

4. Die Empfindlichkeit und Feinheit der Fibrillen des i. v. SS. macht es unwahrscheinlich,
dafl dieses System eine Stiitzfunktion besitzt, wie dies besonders von GELEI (1939) und
Parpucz (1958) vehement behauptet worden ist. Auch SIBLEY et al. (1974) fanden bei ihren
experimentellen Untersuchungen keine Hinweise fiir eine Stutzfunktion dieser Fibrillen.
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5. Wir schlieffen uns der Meinung von Parpucz (1962) an, daf} das ,,Superorganellen-
konzept“ der amerikanischen Forscher an der nunmehr auch elektronenmikroskopisch klar
aufgezeigten Tatsache voriibergeht, daff der Cortex von Paramecium (und auch anderer
Ciliaten!) mehrere Differenzierungen besitzt, die sich kontinuierlich iiber das ganze Tier
erstrecken (i. v. SS., d. v. SS., infraciliires Gitter, Leisten der Pellicula). Es soll aber nicht
geleugnet werden, daf} dieses Konzept gewisse praktische Vorteile bietet.

6. Unverstindlich, vor allem weil ohne Angabe der Priparationsmethode, bleiben die
Befunde von D1pELL (1962), die bei versilberten Paramecien festgestellt haben will, dafl sich der
grofite Teil der Silberaggregate genau an den Stoffpunkten der pelliculiren Alveolen befindet.
Sie schliefit allerdings nicht aus, daf§ auch nicht niher definierbares cytoplasmatisches Material
argyrophil ist.

7. Als gegenstandslos sind ferner auch die von EHRET et al. (1959, 1974), P1TELKA (1965),
VIVIER (1974) u. a. {iber das Silberliniensystem von Paramecium angestellten Spekulationen zu
betrachten, die in einer weitgehenden Uberschitzung der damals vorhandenen Priparations-
methoden sowohl dem i. v. SS. als auch dem d. v. SS. ihre fibrillire Natur abgesprochen und es
durch ihr Konzept der Membranstofipunkte ersetzt haben.

b) Das Trichocystenkorn

Die vorliegenden Untersuchungen bestitigen die KLEINschen Befunde hinsichtlich der
Lage des Trichocystenkornes nicht. KLEIN (1942, 1952) nahm an, daf} das Trichocystenkorn am
Ubergang vom Schaft zur Spitze gelegen wire, offensichtlich deshalb, weil er glaubte, dafl die
d. v. S. tiefer im Ektoplasma ligen als die i. v. S., da thm der wellenférmige Verlauf der d. v. S.
unbekannt war. Richtig ist dagegen, daff die Trichocysten von einer Art Zirkularfibrille um-
geben werden, wenn auch die vorliegenden Untersuchungen zeigen, daf} diese in Wirklichkeit
die Trichocystenspitze kappenformig umbhiillt. Beim Ausstof} des Organells und unmittelbar
danach zeigt sich lichtmikroskopisch daher eine kreisfrmige Offnung im Silberliniensystem
(Schiefloch, siehe KLEIN, 1952; ParRDUCZ, 1958). Beim ruhenden Organell erscheint licht-
mikroskopisch dagegen ein tiefschwarz imprigniertes Korn.

Diese Art der Silberanlagerung bei den Trichocysten weicht somit bedeutend von jener der
Protrichocysten ab, wo genaue Untersuchungen nachgewiesen haben, daf} bis auf die Spitze das
gesamte Organell sackartig von Silberaggregaten umgeben ist, ahnlich den parasomalen Sicken
(Abb. 11) (FoissNER, 1977 a). Daher erscheint bei der ruhenden Protrichocyste lichtmikro-
skopisch eine kreisférmige Offnung, nach dem Ausstof§ aber ein tiefschwarz imprigniertes
Korn.

Die Trichocysten von Paramecium sind in neuester Zeit mit den verschiedensten morpho-
logischen und histochemischen Methoden untersucht worden. Ein Vergleich dieser Ergebnisse
mit den vorliegenden Untersuchungen fithrte zu den nachstehend angefiihrten Schluf$folge-
rungen:

1. Die mit der Gefrieritztechnik und ihnlichen Methoden nachgewiesenen regelmifligen
Partikelanordnungen im Bereich der Trichocystenspitze finden sich nur auflerhalb der Tricho-
cystenmembran (PLATTNER et al., 1973) oder innerhalb derselben (ALLEN et al., 1975). Sie
konnen daher fiir die Argyrophilie nicht verantwortlich sein, da sich der Hauptteil der Silber-
aggregate zwischen der Trichocystenmembran und der idufleren Trichocystenhiille befindet
(Abb. 13). Mitden normalen elektronenmikroskopischen Methoden lifit sich in diesem Bereich
zwar hiufig eine geringe Ausbuchtung erkennen (BANNISTER, 1972), jedoch erscheint diese
kontrastlos. Es ist allerdings interessant, dafl BE1sson et al. (1976) bei einer trichocystenlosen
Paramecium-Mutante dort, wo sich beim Wildtyp die Trichocystenspitze befindet, elektronen-
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dichtes Material nachgewiesen haben, das sehr an jenes argyrophile fibro-granulire Material
erinnert, das sich in den leistenformigen Erhebungen der Pellicula befindet. Es erscheint daher
nicht ganz unberechtigt, zu spekulieren, daf} dieses fibro-granulire Material in die Tricho-
cystenspitze eindringt und so die festgestellten Silberaggregate verursacht.

2. Nicht unihnlich den vorliegenden Ergebnissen sind dagegen die Befunde, die PLATTNER
(1975) und FisHER et al. (1976) nach Ca”"-Glutaraldehydfixierung erhalten haben. Ca**-
reiche Deposits fanden sich vor allem an der Innenseite und in der Trichocystenmembran, ver-
einzelt auch an der Membranaufienseite sowie in der dufleren und inneren Trichocystenhiille.

Dennoch kann daraus nicht gefolgert werden, daf§ es sich bei den von PLATTNER (1975) und
FIsHER et al. (1976) festgestellten Deposits und den Silberaggregaten um die gleichen chemi-
schen Bindungsorte handelt, da erstens F1sHER et a/ (1976) gezeigt haben, daf§ auch viele andere
zweiwertige lonen dhnliche Deposits ergeben, und zweitens weder PLATTNER noch FisHER et
al. Deposits unterhalb der Alveolenstoflpunkte oder in den leistenférmigen Erhebungen der
Pellicula beschrieben haben. Die vorliegenden Untersuchungen belegen aber iiberzeugend, daf§
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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