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Summary

Electronmicroscopical Demonstration of the Subpellicular Location
of the Silverline System in Colpidium colpoda (Ciliata, Tetrahymenidae)

1. The subpellicular location of the silverline system is electronmicroscopically demonstrated
for the first time by means of ultrathin sectioning of wet silvered Colpidium colpoda.
Accordingly, the widely accepted theory of Prrerka (1961) that Klein’s silverline system
is formed in tetrahymenid ciliates by deposition of silver at adjacent alveolar membranes
should be abandoned. 2. The electronmicroscopical findings confirm the earlier lightmicro-
scopical observations about the distribution of the silverlines and their connections with
the locomotoric and effectoric organelles. 3. It seems from our observations that in Colpidium
colpoda the primary and the secondary meridians of the silverline system are situated in
different layers of the cortex. 4. A five-layered structure of the epiplasma containing the
secondary meridians of the silverline system was observed in Champy-fixed specimes.
5. The possibility of a fibrillar nature of the silverline system has increased now very much.
However, we were not successful in demonstrating some sort of fibrils on the sites of silver
deposition in conventionally prepared Colpidium colpoda. 6. The location and nature of
the silverlines and the significance of our findings are discussed.

Zusammenfassung

1. Mit Hilfe von Ultradiinnschnitten nafl versilberter Colpidium colpoda wird erstmals die
subpelliculire Lage des Silberliniensystems elektronenmikroskopisch demonstriert. Damit mufl
die bereits allgemein akzeptierte Theorie von PrreLka (1961), dafl das Kleinsche Silber-
liniensystem bei den tetrahymeniden Ciliaten durch Anlagerung von Silber an die Membran-
stoflpunkte der pelliculiren Alveolen gebildet wird, aufgegeben werden. 2. Die elektronen-
mikroskopischen Untersuchungen iiber den Verlauf der Silberlinien und ihren Verbindungen
zu den lokomotorischen und effektorischen Organellen bestitigen die fritheren lichtmikro-
skopischen Befunde. 3. Die bisherigen Untersuchungen weisen darauf hin, dafl bei Colpidium
colpoda die Silberlinienmeridiane 1. Ordnung und 2. Ordnung in verschiedenen Schichten des
Cortex gelegen sind. 4. Das Epiplasma, in dem die Silberlinienmeridiane 2. Ordnung liegen,
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weist nach Champy-Fixierung einen fiinfschichtigen Aufbau auf. 5. Die fibrillire Natur des
Silberliniensystems hat durch die vorliegenden Untersuchungen sehr an Wahrscheinlichkeit
gewonnen. Sie kann aber noch nicht als gesichert gelten, da es bei konventionell priparierten
Colpidium colpoda bisher nicht gelungen ist, an jenen Stellen, wo sich die Silberanlagerung
findet, Fibrillen nachzuweisen. 6. Die Lage und Natur der Silberlinien und die Bedeutung
der vorliegenden Ergebnisse werden diskutiert.

1. Einleitung

KieIN (1942) sah in dem von ihm 1926 entdeckten Silberliniensystem der
Ciliaten auf Grund jahrzehntelanger morphologischer und experimenteller
Untersuchungen eine fibrilldre, dicht unter der Pellicula liegende Differenzie-
rung des Ektoplasmas. In dieser Hinsicht stimmten zwischen 1930 und 1950
die meisten Forscher mit KLEIN (1929) prinzipiell iiberein (so z. B. GELEI 1932,
1934, LENNAN 1935, Parpucz 1939, TayLor und GARNJOBST 1939, CHATTON
und SEcutrLa 1940, TArTAR 1941, RAABE 1949), obwohl meist eine gewisse
Unsicherheit in der Deutung der Befunde festzustellen ist, was vor allem auf
die Anwendung der in der Folgezeit entwickelten sehr verschiedenen nassen
Versilberungsmethoden (CHATTON und Lworr 1930, GeLEr 1934) zuriickzu-
fihren ist.

Mit dem Beginn der elektronenmikroskopischen Ara trat ein grundsitzlicher
Wandel in der Ansicht iber den Aufbau und die Lage des Silberliniensystems
ein. Rotu (1957), EHreT und Powers (1959), PyTorac (1959), vor allem
aber PrTeLkA (1961) und DipELL (1962) stellten die Hypothese auf, dafl das
Kreinsche Silberliniensystem durch Anlagerung von Silber an die Membran-
stoflpunkte der pelliculiren Alveolen gebildet wiirde, das Silberliniensystem
also in der Pellicula gelegen wire und keinen fibrilliren Aufbau aufwiese.
Diese Hypothese, die als einzige Stiitze die morphologische Ahnlichkeit der
Membranstoflpunkte mit dem Verlauf der Silberlinien hatte, wurde in der
Folgezeit von vielen Forschern ibernommen und ohne nihere Untersuchungen
auf Ciliaten aus den verschiedensten Ordnungen tibertragen (so z. B. BRADBURY
1965, GLIDDON 1966, ALLEN 1967, Dipier 1970, SoLTYNsKA 1971, RUFFOLO
1972).

Alle diese Aussagen iber die Lage und den Aufbau des Silberliniensystems
konnten aber nur hypothetischen Charakter besitzen, was von simtlichen
Autoren und auch in vielen zusammenfassenden Darstellungen (z. B. PITELKA
1969, TARTAR 1969, ELLIOTT 1973) iibersehen worden ist, da sie nicht etwa an
Ultradiinnschnitten versilberter Ciliaten gewonnen worden waren, sondern
an konventionell priapariertem Material. Der Befund von DipELL (1962), die
an Ultradiinnschnitten versilberter Paramecien festgestellt haben will, daf}
der Ort der Silberanlagerung gendu an den Stoflpunkten der pelliculiren
Alveolen wire, wurde bereits einer ausfiihrlichen Kritik unterzogen (FoissNer
und SIMONSBERGER 1975). Keiner der Autoren, die die Hypothese der Stof3-
punktanlagerung des Silbers vertreten, hat aber auch nur versucht, die Fakten,
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die KLEIN (1932, 1934/35, 1942) fiir die fibrillire Natur und die subpellicu-
lire Lage des Silberliniensystems vorlegte, mit ihren Vorstellungen befriedi-
gend zu erkldren. Die Befunde von TayLor und Garnjosst (1939), die an
Querschnitten versilberter Colpoda duodenaria das Silberliniensystem als ein-
deutig unterhalb der Pellicula liegend identifizierten, fanden ebenfalls keine
Beachtung. Auch eine neuere experimentelle Studie {iber das Silberliniensystem
von Colpidium (FoissNer 1969 a, b), deren Ergebnisse sich nur unter der
Annahme eines fibrilliren Strukturaspekts des Silberliniensystems deuten
lielen, konnte die bereits fixierte Meinung nicht andern.

Die vorliegende Studie bringt nun erstmals den elektronenmikroskopischen
Beweis der subpelliculidren Lage des Silberliniensystems bei einem tetrahyme-
niden Ciliaten.

2. Material und Methoden

Colpidium colpoda ist ein in a-mesosaproben und polysaproben Gewissern weit verbreiteter
90—150 wm grofler tetrahymenider Ciliat. Das von uns bearbeitete Material stammt aus
Pflanzenaufgiissen von einem polysaproben Gewisser in Salzburg. Die Bestimmung erfolgte
nach den von KaHL (1930—1935), FoissNer (1969 ¢) und Mac Coy (1974) angegebenen
Kriterien. Fiir die licht- und elektronenmikroskopischen Priparationen wurden die Tiere
mit einer Pipette von der Oberfliche des Aufgusses abgesaugt, vorsichtig zentrifugiert und
ohne sie zu waschen mit dem Fixans iibergossen.

Die lichtmikroskopischen Untersuchungen am Silberliniensystem erfolgten vergleichend an
trocken (KLEIN 1942, FoissNer 1967, 1968) und nafl (CHATTON und Lworr 1930, CoRrLIss
1960) priparierten Tieren. Die nasse Priparation wurde genau nach der von Corviss (1953)
angegebenen Vorschrift durchgefiihrt.

2.1. Elektronenmikroskopische Priparationen

a) Fixierung nach Parape (1952) bei pH 7,5 auf 15 Minuten. Nach Auswaschen des
Osmiumtetroxides in der Pufferstammldsung wurde iiber die aufsteigende Alkoholreihe ent-
wissert und nach 30 Minuten langem Aufenthalt in Propylenoxid in Epon 812 eingebettet.

b) Fixierung nach CHAMPY (7 Teile 1%ige wifirige Chromsiurelosung, 7 Teile 3%oige wifirige
Kaliumbichromatlésung, 4 Teile 2%oige wifirige Osmiumsiureldsung) auf 3 Minuten. Dieses
Fixans wurde in zweimal gewechseltem Da-Fano-Gemisch (1 g Kobaltnitrat, 10 ml Formol,
1 g Natriumchlorid, 90 ml destilliertes Wasser) 15 Minuten lang ausgewaschen. Uber die auf-
steigende Alkoholreihe und Propylenoxid wurde wieder in Epon 812 eingebettet.

c) Bis in 50%igen Alkohol gefiihrte, nafl versilberte Colpidium colpoda wurden mitsamt
der Gelatineschicht mit einer Rasierklinge vom Objekttriger abgeldst und erst dann in der
aufsteigenden Alkoholreihe weitergefiihrt. Ein Ablosen der Gelatineschicht vom Objekttriger
gelingt namlich nicht mehr, wenn die Priparate gleich bis in 100%igen Alkohol gefiihrt
werden. Uber Propylenoxid (30 Minuten) wurden dann die Tiere mitsamt der Gelatine-
schicht in Epon 812 eingebettet.

Die Diinnschnitte wurden mit Hilfe von Diamantmessern an einem Reichert OMU-2 her-
gestellt und auf kohleverstirkten pioloformbefilmten Objekttrigern (75 mesh) aufgebracht.
Die Kontrastierung erfolgte je 15 Minuten mit dthanolischer (50°) Uranylacetatlosung und
Bleicitrat nach ReEynoLps (1963). Fiir die elektronenmikroskopische Untersuchung stand uns
das EM-300 der Firma Philips zur Verfiigung.

5%
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3. Ergebnisse
3.1. Lichtmikroskopische Untersuchungen

3.1.1. Das Silberliniensystem von Colpidium colpoda
nach trockener Priparation (FOissNER 1968)

Da bereits mehrere ausfiihrliche licht- und rasterelektronenmikroskopische
Studien iber das Silberliniensystem trocken priparierter Colpidium colpoda
vorliegen (KLEIN 1929, 1942, FoissNEr 1969 c, FoissNErR und SIMONSBERGER
1975), sei hier nur eine ganz kurze, durch Abbildungen erginzte Darstellung
gegeben. Je nach ihrer Verbindung mit bestimmten Organellen werden Silber-
linienmeridiane 1. Ordnung (Abb. 2, M,) und Silberlinienmeridiane 2. Ord-
nung (Abb. 2, M,) unterschieden. In den Meridianen 1. Ordnung finden sich
in regelmifligen meridionalen Reihen die Basalkorper der Cilien (Abb. 1
und 5, Bk). Den meist stark verzweigten, in der Ein- oder Mehrzahl vor-
handenen Meridianen 2. Ordnung (Abb. 1), die jeweils zwischen zwei Basal-
korperreihen verlaufen (Abb.2 und 5), sind die Schleuderorganellen ange-
schlossen (Abb. 2—4, Pfeile). Die Anzahl und der Verzweigungsgrad der
Meridiane 2. Ordnung sind vor allem davon abhingig, inwieweit gerade eine
Regeneration der Schleuderorganellen stattfindet (KLein 1942). Das Silber-
liniensystem von C. colpoda bietet dadurch ein sehr bewegtes, dynamisches
Erscheinungsbild (Abb. 1—5).

Abb. 1—5. Lichtmikroskopisches Erscheinungsbild des Silberliniensystems von Colpidium
colpoda nach trockener (FoissNer 1967, 1968) und nach nasser Priparation (Corriss 1953)

Abb. 1. Das Silberliniensystem der Ventralseite. Die Cilienreihen biegen sich rechtwinkelig
um den Oralapparat herum und vereinigen sich oberhalb desselben mit den dorsalen Cilien-
meridianen, wodurch im Silberliniensystem eine komplizierte Polnaht entsteht. Das Kontinuum
des Silberliniensystems, das alle lokomotorischen und effektorischen Organellen einschliefit,
ist an dieser Abbildung besonders klar ersichtlich. Trockene Priparation (1200 : 1)

Abb. 2. Stirker vergroflerter Teil des Silberliniensystems der Ventralseite. In den Silber-
linienmeridianen 1. Ordnung (M,) liegen in regelmifligen Abstinden die stark argyrophilen
Basalkorper der Cilien. In den Silberlinienmeridianen 2. Ordnung (M,), die streckenweise
gabelformig aufgeteilt sind, liegen unregelmiflig angeordnet einige Relationskdrper von
Schleuderorganellen (Pfeile). Trockene Priparation (5000 : 1)

Abb. 3. Stirker vergroflerter Teil des Silberliniensystems der Lateralseite. In den Meri-
dianen 2. Ordnung liegen viele stark argyrophile Relationskorper von Schleuderorganellen
(Pfeile). Nasse Priparation (4500 : 1)

Abb. 4. Diese besonders feine Imprignation des Silberliniensystems lifit erkennen, daff die
Schleuderorganellen und die Basalkorper jeweils von einer ringformigen Silberlinie (KLEIN’S
Zirkularfibrille) umgeben werden (Pfeile). Nasse Priparation (5100 : 1)

Abb. 5. Stirker vergroflerter Teil des Silberliniensystems der Ventralseite. Da die Schleuder-
organellen ausgestoflen worden sind, finden sich in den Meridianen 2. Ordnung keine Rela-
tionskdrper mehr. Die die Basalkdrper (Bk) verbindenden, ebenfalls vielfach aufgezweigten
Silberlinienmeridiane 1. Ordnung, sind hier besonders deutlich erkennbar. Nasse Priparation
(4500 : 1)
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3.1.2. Das Silberliniensystem von Colpidium colpoda
nach nasser Praparation (CorLiss 1953)

Es kann heute als gesichert gelten, dafl mit der von CHATTON und LWOFF
(1930) entwickelten nassen Priparationsmethode, die durch ein chemisches
Fixans die Erhaltung des Silberliniensystems erreicht (sieche S. 66), in vielen
Fillen genau dieselben Strukturen impragniert werden wie mit den trockenen
Priparationsmethoden, die die Erhaltung des Silberliniensystems durch ein-
faches Eintrocknen der Ciliaten bewirken. Wir fanden in den imprignierten
Strukturen bei C. colpoda jedenfalls keine prinzipiellen Unterschiede (vgl.
Abb.1 und 2 mit Abb.3—5), sondern nur qualitative, indem ndmlich bei
nasser Priparation die Silberlinien hiufig mehr oder weniger stark kornig
zerfallen oder iiberhaupt nicht impragniert sind (vgl. KLein 1942). Genau
dieselben Zerfallserscheinungen lassen sich jedoch auch bei trocken praparierten
Silberliniensystemen nachweisen (KLEIN 1942, FoissNer 1968 b).

Offensichtlich in Unkenntnis dieser Tatsachen kommen CHeissin und Mosk-
vicH (1962) dann zu dem Schluf}, daff die hdufig netzformig aufgeteilten
Meridiane 2. Ordnung (siche Abb. 5) durch die von ihnen festgestellten Pro-
trichocysten gebildet wiirden. Dies ist natiirlich ein auf sehr schlecht ausge-
fallene nasse Priparation zuriickgehender Irrtum (vgl. die Abb.1 und 2 von
CHerssiN und MosevicH mit den Abb. 3—5 in dieser Arbeit. Die Abb. 3—5
beweisen wohl unzweifelhaft, daf} die einzelnen Schleuderorganellen durch
Silberlinien verbunden werden, und nicht die Schleuderorganellen selbst dieses
Netzwerk bilden. Diese Tatsache konnte bei allen Colpidium-Arten iiber-
einstimmend festgestellt werden (KLEIN 1942, PrTELKA 1961, FOISSNER 1969 c).

3.2. Elektronenmikroskopische Untersuchungen
3 2.1. Terminologie

Fiir die exakte Festlegung der Lage des Silberliniensystems und um Mifi-
verstindnissen vorzubeugen, erscheint es uns sehr wichtig, die duflere Region

Abb. 6—19. Querschnitte von nach Methode a bis ¢ priparierter Colpidium colpoda im
Elcktronenmikroskop

Abb. 6. Der periphere Teil der Zelle nach Osmiumsiurefixierung (Methode a). Unterhalb
der pelliculiren Alveolen (A) liegt das Epiplasma, das in der Nihe der Basalkorper immer
diinner wird. Rechts der Basalkorper entspringt ein Biindel von Mikrotubuli (Pfeile). Die
Mitochondrien liegen dem Epiplasma dicht an (18 700 : 1)

Abb. 7. Stirker vergroferter Teil des Cortex. Die Membranstoflpunkte der pelliculiren
Alveolen (Pfeile) und das Epiplasma (E), das einen fibro-granuliren Strukturaspekt auf-
weist, sind deutlich zu erkennen. Der linke Membranstoffpunkt liegt hinter einem Basal-
korper. Zwischen innerer Alveolenmembran und Epiplasma findet sich ein lingsverlaufendes
Biindel von Mikrotubuli (Mt). Methode a (56 100 : 1)

Abb. 8. Das Epiplasma zeigt nach Champy-Fixierung einen fiinfschichtigen Aufbau. Die
mittlere Schicht enthilt parallel angeordnete fibrillire Strukturen (Pfeile). Methode b
(136 000 : 1)
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von C. colpoda terminologisch genau zu erfassen. In Ubereinstimmung mit
Rotn (1957), Prrerka (1961, 1969) und ALLEN (1967) definieren wir als
Pellicula nur jene oberhalb des Epiplasmas (FAurE-FrReEmIET 1962) gelegene,
aus ,unit-membranes” gebildete Zone (duflere Zellmembran, iuflere und
innere Alveolenmembran). Als subpelliculir bezeichnen wir alle unterhalb
der inneren Alveolenmembran gelegenen Strukturen, die nicht dem Cytoplasma
zugerechnet werden konnen (z. B. Basalkorper, Kinetodesmata, Mikrotubuli).
Diese Unterscheidung erscheint uns besonders fiir den engeren Verwandtschafts-
kreis von Colpidium den natiirlichen Gegebenheiten am ehesten zu ent-
sprechen, da so zwei Zonen geschaffen werden, von denen die eine mikrotubuli-
frei und die andere mikrotubulihiltig ist. Rechnet man so wie CHeissiN und
MosevicH (1962) auch das Epiplasma noch zur Pellicula, so wire eine Unter-
scheidung in zwei Zonen kaum mehr sinnvoll, da beide Schichten dann tubulire
Strukturen miteinschlieflen wiirden (siche unten).

Diese im Falle der tetrahymeniden Ciliaten natiirlich erscheinende Grenzlinie
diirfte aber nicht allgemein anwendbar sein. Zum Beispiel finden sich bei
Conchophthirus curtus die obersten Mikrotubuli unterhalb des Epiplasmas,
weswegen ANTIPA (1971) das Epiplasma auch noch zur Pellicula rechnet. Als
Cortex bezeichnen wir schliefllich die Pellicula und alle nicht dem Cytoplasma
zurechenbaren subpelliculdren Differenzierungen.

3.2.2. Untersuchung von nach Methode a priparierten C. colpoda

Die Organisation des Cortex von C. colpoda entspricht weitgehend der ande-
rer tetrahymenider Ciliaten (vgl. PrreLka 1961, 1969, CueissiN und MOSEVICH
1962, ALLEN 1967). Da auflerdem eine ausfiihrliche Studie iiber die Fein-
struktur dieses Ciliaten in Vorbereitung ist, sei hier nur soviel berichtet, als
zum Verstindnis der vorliegenden Arbeit notig ist.

Die Pellicula besteht aus der dufleren Zellmembran, die kontinuierlich die
ganze Zelle tberzicht und den membranbegrenzten Alveolen (Abb. 6, A).
An den Stoflpunkten von zwei Alveolen (Abb. 7, Pfeile) sollte sich nach der
bisherigen Auffassung das Silber anlagern und so das lichtmikroskopisch sicht-
bare Silberliniensystem bilden (PrreLka 1961). Die Grofle und Form der
Alveolen ist sehr vom Fixierungszustand des Objekts abhingig (vgl. PrreLka
1961, BARDELE 1968, MiLLECCHIA und RubpzinskA 1970).

Abb. 9—11. Querschnitte von naf} versilberten Colpidium colpoda (Methode c). Die Silber-
linienmeridiane 2. Ordnung (M,) liegen im Epiplasma, die Silberlinienmeridiane 1. Ordnung
(M,) liegen unterhalb des Epiplasmas. Je nach dem Aufteilungsgrad der Meridiane 2. Ord-
nung finden sich eine (Abb. 9) oder mehrere (Abb. 10, 11) quergeschnittene Silberlinien
zwischen je zwei Basalkorperreihen. Bei dem in Abb. 11 ganz rechts befindlichen Meri-
dian 2. Ordnung wurde das Silber durch das Schneiden herausgebrochen. Das entstandene
Loch erscheint von einer zarten Membran begrenzt. Die Pfeile weisen auf priparations-
bedingte Abldsungen der Pelliculamembranen (43 000 : 1, 44 400 : 1, 43 600 : 1)



Elektronenmikroskopischer Nachweis der subpelliculiren Lage 73

Abb. 9—11



74 W. ForssNer und P. SIMONSBERGER

Die erste auffillige, an die innere Alveolenmembrane anschlieende subpellicu-
ldlire Differenzierung ist das sogenannte Epiplasma (FAURE-FREMIET 1962)
(Abb. 7, E). Diese in der Mitte zwischen zwei Cilienreihen etwa 2000 A dicke
Schicht wird in der Nahe der Basalkdrper immer diinner (Abb. 6 und 7) und
durchsetzt dann die Basalkdrper, in denen es die sogenannte Terminalplatte
bildet (vgl. Prreka 1969, Antipa 1971). Der Strukturaspekt des gegen das
Cytoplasma vermutlich nicht durch eine Membran abgegrenzten Epiplasmas
erscheint nach Osmiumsiurefixierung stets fibro-granulir (Abb.7). An der
Grenze von innerer Alveolenmembran und Epiplasma findet sich ein lings-
verlaufendes Biindel von Mikrotubuli (Abb. 7, Mt), weswegen wir hier auch
die Grenze zwischen Pellicula und Subpellicula gesetzt haben (vgl. S.72).
Auch die Anordnung der iibrigen subpelliculiren Mikrotubuli entspricht weit-
gehend der von Tetrabymena pyriformis bekannten (ALLEN 1967).

Ein sehr charakteristisches Merkmal des Cortex von C. colpoda sind die in
grofler Anzahl vorhandenen membranbegrenzten trichocystenihnlichen Schleu-
derorganellen (Abb. 16 und 17), die bereits von CHEeissin und MoOsSEVICH
(1962) beschrieben worden sind. Im Gegensatz zu den Trichocysten anderer
Ciliaten (vgl. Hausmann 1973) fehlt ihnen aber eine Spitze, weswegen uns
eine Zuordnung zu den Trichocysten s. str. problematisch erscheint. Pro-
trichocysten, wie sie von CHeissiN und MosevicH (1962) beschrieben worden
sind, konnten wir an unserem Stamm von C. colpoda bisher nicht finden,
so dafl wir vermuten, dafl unser C. colpoda und das von CHeissIN und
MosevicH (1962) verschiedene Arten sein konnten. Die in unseren lichtmikro-
skopischen Abbildungen sichtbaren kornartigen Kumulierungen argyrophiler
Substanz miissen demnach Relationskorper dieser trichocysteniahnlichen Schleu-
derorganellen sein.

3.2.3. Untersuchung von nach Methode b priparierten C. colpoda

Nach Champy-Fixierung ist der Erhaltungszustand des Cortex mit Ausnahme
des Epiplasmas durchwegs etwas schlechter als nach reiner Osmiumsaurefixie-
rung. Die Pelliculamembranen sind verworfen und teilweise unkenntlich ge-
worden. Die Alveolen sind flach und sehr unregelmiflig, wodurch die Mem-
branstoffpunkte undeutlich werden (Abb. 8). Im Epiplasma lassen sich aber
nun deutlich fiinf Zonen unterscheiden (Abb. 8). Direkt an die innere Alveolen-
membran anschlieffend, finden sich zwei je ca. 60 A dicke, dunkel kontrastierte
Lagen, die durch einen ca. 60 A breiten, heller kontrastierten Zwischenraum
getrennt werden. Anschliefend an diese membranihnliche Struktur liegt eine
ca. 1500 A breite Schicht mit einem fibro-granuldren Strukturaspekt. Hiufig
findet man hier sehr kleine, parallel angeordnete fibrillire Strukturen (Abb. 8,
Pfeile). Daran anschlieflend liegt eine nur undeutlich gegen das Cytoplasma
abgegrenzte, dunkel kontrastierte Schicht von ca. 300 A.

CherssIN und MosevicH (1962) konnten im Epiplasma ihres Colpidium
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Abb. 12 und 14. Die subpelliculire Lage der Silberlinienmeridiane 2. Ordnung (M,) ist
hier besonders klar ersichtlich. Nihere Erklirungen im Text (94 000 : 1)
Abb. 13. Bei den Basalkdrpern erfolgt die Silberanlagerung besonders im oberen und mitt-

leren Teil und kreisférmig um sie herum (68 600 : 1)
Abb. 15. Bei den Schleuderorganellen findet sich im Moment des Ausstofles eine besonders
intensive, kreisférmige Silberanlagerung in der Hohe des Epiplasmas (62 600 : 1)

colpoda sogar klar definierte fibrillire Differenzierungen nachweisen, die
unserer Ansicht nach mit den Silberlinien identisch sein konnten. Leider haben
die Autoren keine Querschnittbilder verdffentlicht, so dafl die genaue Lage-
beziehung im Vergleich zur vorliegenden Studie nicht sicher feststellbar ist.

3.2.4. Untersuchung von nach Methode ¢ praparierten C. colpoda

Durch die Versilberungsprozedur, wahrscheinlich vor allem durch die Gela-
tineeinbettung, werden die Pelliculamembranen meist schwer geschadigt und
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teilweise sogar abgetragen (Abb. 9—11, Pfeile). Auch die Zonierung des Epi-
plasmas tritt nicht mehr so deutlich hervor. Ansonsten gleicht der Erhaltungs-
zustand der Objekte den nach Methode b behandelten Ciliaten.

Wie die Abb.9—12 und 14 eindeutig beweisen, liegen die Silberlinien-
meridiane 2. Ordnung in der Mitte oder etwas oberhalb der Mitte des Epi-
plasmas. Offensichtlich je nach der Intensitit der Silberanlagerung und der
Giite der Priparation (vgl. Abb. 1—5) sind die die Silberlinien aufbauenden,
sehr verschieden groff erscheinenden Silberpartikel auf sechr engem Raum dicht
gepackt (Abb. 14) oder auf weiterem Raum zerstreut liegend (Abb. 10 und 12).
Eine mehr oder weniger kreisformige Anordnung der Silberpartikel war bei
allen quergeschnittenen Silberlinien klar erkennbar. Den lichtmikroskopischen
Befunden entsprechend (vgl. S. 68), finden sich je nach dem Aufteilungsgrad
der Meridiane 2. Ordnung auch im Elektronenmikroskop ein (Abb.9) bis
mehrere (Abb. 10 und 11) quergeschnittene Silberlinienmeridiane zwischen je
zwei Basalkorperreihen. Ein Teil der die Silberlinien aufbauenden Silber-
partikel bricht beim Schneiden hiufig heraus. Manchmal wird iiberhaupt das
ganze Silber mitgeschleift, und zuriick bleibt ein kreisrundes Loch, das von
einer zarten Membran begrenzt zu sein scheint (Abb. 11, Pfeil).

Bei den Schleuderorganellen findet sich die Silberanlagerung vom oberen Ende
bis tief in das Cytoplasma hinein (Abb. 18), mit ciner deutlichen Verdickung
in der Hohe des Epiplasmas (Abb. 15). Die bisherigen Untersuchungen deuten
auf eine kreisformige Anlagerung des Silbers hin, was in Ubereinstimmung mit
den lichtmikroskopischen Befunden (sieche Abb. 4) steht (vgl. KLEIN 1942).

Die Meridiane 1. Ordnung liegen etwas tiefer als die Meridiane 2. Ord-
nung, und zwar unterhalb des bei den Basalkorpern sehr diinn gewordenen
Epiplasmas (Abb. 9 und 11, M,). Die genaue Lage ist schwierig feststellbar,
da der Abstand zwischen zwei hintereinanderliegenden Basalkorpern sehr
gering ist und es durch die starke Argyrophilie dieser Organellen oft zu einer
verschmierten Anlagerung des Silbers kommt (Abb. 10). Auch scheint eine
geringe Variabilitit in der Lage vorhanden zu sein (vgl. Abb. 9 mit Abb. 11).
Bei den Basalkorpern erfolgt die Silberanlagerung kreisformig um sie herum
und in ihrem Inneren (Abb. 9 und 13). Besonders der obere und mittlere Teil,
einschliefflich des Axonemas und der Terminalplatte, erscheinen stark argyro-
phil. Das untere Drittel der Basalkorper war meist ohne Silberanlagerung.

Abb. 16 und 18. Schleuderorganellen kurz vor dem Ausstofl. Die Silberanlagerung findet
sich vom oberen Ende bis tief in das Cytoplasma hinein (Abb. 18). Abb. 16: Methode a
(76 000 : 1), Abb. 18: Methode ¢ (62 600 : 1)

Abb. 17 und 19. Im Ausstoff begriffene Schleuderorganellen. Ein Teil der argyrophilen
Substanz tritt vermutlich mit aus (Abb. 19). Abb. 17: Methode a (102000 :1), Abb. 19:
Methode ¢ (54 200 : 1)
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Abb. 16—19
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4. Diskussion

4.1. Lage und Natur der Silberlinien

Die Abb. 9—15 beweisen eindeutig die subpelliculdre Lage des Silberlinien-
systems. Diese Feststellung kann auch auf trocken versilberte C. colpoda aus-
gedehnt werden, da die lichtmikroskopischen Untersuchungen bei diesem
Ciliaten iiberzeugend fiir eine Gleichheit der dargestellten Strukturen bei
beiden Methoden sprechen (vgl. Abb.1 und 2 mit Abb. 3—5). Somit muf
zumindest fiir die tetrahymeniden Ciliaten die bereits allgemein akzeptierte
Theorie von PrTeLka (1961), dafl die Silberlinien durch Anlagerung von Silber
an die Membranstoflpunkte der pelliculiren Alveolen entstehen, aufgegeben
werden. Inwieweit diese Verhiltnisse auf Ciliaten aus anderen Gruppen iiber-
tragen werden diirfen, konnen nur weitere Untersuchungen kliren. Jedenfalls
zeigen aber die vorliegenden Ergebnisse ganz eindeutig, daf} es nicht mehr
linger zuldssig sein kann, aus der rein morphologischen Ahnlichkeit der An-
ordnung der Membranstof3punkte der pellicularen Alveolen mit dem Verlauf
der Silberlinien, auf ihre Identitit mit dem Kreinschen Silberliniensystem zu
schliefen, wie dies bisher geschehen ist (PrreLka 1961, 1969, SoLTynska 1970
u.a.). Alle jene Aussagen iiber das Silberliniensystem bediirfen daher einer
neuerlichen Analyse, und zwar an Ultradiinnschnitten versilberter Tiere, unter
genauer Angabe der verwendeten Silbermethode und der lichtmikroskopischen
Demonstration der impragnierten Strukturen!

Es war ein fiir uns iiberraschendes Ergebnis, daff die Meridiane 1. Ordnung
und die Meridiane 2. Ordnung nicht in derselben Schicht des Cortex verlaufen
(siche S.76), wie dies aus den lichtmikroskopischen Untersuchungen hervor-
zugehen schien (KLeIN 1942). Unsere Befunde tber die Lage der Meridiane
1. Ordnung und iiber den Ort der Silberanlagerung bei Basalkorpern und
Schleuderorganellen bediirfen allerdings noch einer eingehenderen Analyse.
ZAGON (1970) konnte an mit Protargol versilberten Carchesium polypinum
jedenfalls eine starke Argyrophilie des Axonemas und der peripheren Tubuli
des Basalkorpers nachweisen. Bei CHATTON-LWOFF (1930) versilberten C. col-
poda sind die Tubuli des Basalkorpers dagegen argyrophob (Abb. 9 und 13).
Dies zeigt eindringlich die Abhingigkeit der Argyrophilie der Struktur-
elemente des Cortex der Ciliaten von der verwendeten Silbermethode!

Als strukturelle Grundlage der Silberlinien wurden von Krein (1942) kollo-
idale Untereinheiten angenommen, die sich zu Fibrillen formen konnen. Jene
Forscher, die die Stoflpunktanlagerungstheorie vertreten, sehen im Silber-
liniensystem natiirlich keine fibrillire Struktur (siehe z. B. PrreLka 1969). Die
vorliegenden Ergebnisse sprechen aber wohl eindeutig fiir die Richtigkeit der
Kreinschen Ansicht, wenn auch der endgiiltige morphologische Beweis fiir die
fibrillire Natur des Silberliniensystems noch nicht erbracht werden konnte,
da es uns bisher nicht gelungen ist, an jenen Stellen, wo sich die Silberanlage-
rung findet, in konventionell pripariertem Material Fibrillen nachzuweisen.
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Durch die Silberanlagerung werden die vermutlich aus sehr feinen Einzel-
fibrillen aufgebauten Silberlinien in ihrer Struktur offenbar soweit zerstort,
dafl ein fibrillirer Strukturaspekt elektronenmikroskopisch nicht mehr nach-
weisbar ist. Experimentelle Befunde lichtmikroskopischer Art (KLEiN 1934/35,
FoissNer 1969 a, b) zeigen aber ganz klar die fibrillire Natur dieses Orga-
nells.

Wie wenig die Nichtdarstellbarkeit des Silberliniensystems, das sich in vieler
Hinsicht als sehr labil und dynamisch erwiesen hat, bei konventionell pripa-
rierten Ciliaten eigentlich aussagt, beweist wohl die Erforschungsgeschichte der
ebenfalls mit Silber gut darstellbaren Neurofibrillen. So glauben auch wir, daf§
sich viele der elektronenmikroskopisch beschriebenen filamentosen und fibrilla-
ren Strukturen des Cortex der Ciliaten (siche zusammenfassende Darstellung
bei PrreLka 1969) als mit dem Kreinschen Silberliniensystem identisch er-
weisen werden. Ein mikrotubuli-dihnlicher Aufbau des Silberliniensystems von
C. colpoda kann wohl ausgeschlossen werden, da Colchizin keinerlei Wirkung
auf die Silberlinien hat (FoissNEer, unverdffentlicht).

4.2. Folgerungen und Probleme

Nachdem nunmehr der Beweis erbracht worden ist, dafl es sich bei den KLEIN-
schen Silberlinien um klar definierte corticale Strukturen handelt, werden eine
ganze Reihe alter und neuer Fragen einer genauen Analyse unterzogen werden
missen, wenn wir dem morphologischen und funktionellen Verstindnis des
Cortex der Ciliaten niherkommen wollen. Vor allem das alte Problem der
erregungsleitenden und formbildenden Funktion des Silberliniensystems
(KLEIN 1942, Forssner 1969 a, b) wird durch die jetzt auch elektronenmikro-
skopisch belegte enge Beziehung zwischen Silberliniensystem und lokomotori-
schen und effektorischen Organellen neu aufgeworfen. Noch immer ist nim-
lich das Silberliniensystem die einzige, universell verbreitete Struktur im Cortex
der Ciliaten, die in morphologischer Hinsicht derartige Funktionen iiberhaupt
ausfiihren konnte, da unter allen fibrilliren und tubuliren Strukturen offen-
sichtlich nur das Silberliniensystem ein Kontinuum bildet.

Eine hochinteressante Erscheinung ist die bei vielen Ciliaten vorhandene, mehr
oder weniger weitgehende morphologische Kongruenz der Membranstofipunkte
der pelliculiren Alveolen mit dem Verlauf der Silberlinien (vgl. S. 72). Eine
solche Kongruenz findet sich aber nicht nur zwischen diesen Differenzierungen,
sondern wahrscheinlich auch zwischen Silberliniensystem und gewissen Pellicula-
oberflichenstrukturen, wie sie mit der Opalblau-Technik (BressLau 1921)
nachweisbar sind (vgl. ForssNer 1972). Diese morphologische Kongruenz macht
auch verstandlich, wieso Jacosson (1931) fiir das Silberliniensystem eine
Stiitzfunktion vorschlagen konnte. Die spezielle Lagerung der Silberlinien im
Epiplasma und ihre Uberdeckung durch gewisse Pelliculaoberflichenstrukturen
erklirt offensichtlich auch, warum das Silberliniensystem lichtmikroskopisch am
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lebenden Tier bisher nicht nachgewiesen werden konnte (vgl. FoissNer und
SIMONSBERGER 1975).

Zum Abschlufl sei auch noch auf die Moglichkeit einer engeren Beziehung
zwischen Epiplasma und Silberlinien hingewiesen. Unter der Annahme, daf§
zumindest bei Colpidium der Baustoff der Silberlinien aus dem Epiplasma
stammt, konnte die bereits frither aufgeworfene Frage (FoissNer 1970), warum
man z. B. bei der Neubildung von Silberlinien anlidfllich der Morphogenese
keinerlei aus dem Cytoplasma kommende argyrophile Substanz feststellen
kann, befriedigend erkldrt werden.
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