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Summary
Electronmicroscopical Dernonstration of the Subpellicular Location
of the Silverline System in Colpidiuttt colpoda (Ciliata, Tettahyrnenidae)

1. The subpellicular location of the silverline sysrem is electronmicroscopically demonstrated
for the first time by means of ultrathin sectioning of wet silvered Colpidiurn colpoda.
Accordingly, the widely accepted theory of Prrrrre (1,961,) 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 fiveJayered 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 muc.h.

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 Ultradünnsdrnitten naß versilberter Colpidiarn colpoda wird erstmals die
subpelliculäre Lage des Silberliniensystems elektronenmikroskopisdr demonstriert. Damit muß
die bereits allgemein akzeptierte Theorie von PrtBrre (1961), daß das Kleinsdre Silber-
liniensystem bei den tetrahymeniden Ciliaten durcJr Anlagerung von Silber an die Membran-
stoßpunkte der pelliculären Alveolen gebildet wird, aufgegeben werden. 2. Die elektronen-
mikroskopisdren lJntersudrungen über den Verlauf der Silberlinien und ihren Verbindungen
zu den lokomotorischen und effektorisdren Organellen bestätigen die früheren lidrtmikro-
skopisdren Befunde. 3. Die bisherigen lJntersuchungen weisen darauf hin, daß bei Colpidium
colpoda die Silberlinienmeridiane 1. Ordnung und 2. Ordnung in versdriedenen Schidrten des

Cortex gelegen sind. 4. Das Epiplasma, in dem die Silberlinienmeridiane 2. Ordnung liegen,
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weist nadr Champy-Fixierung einen fünfsdridrtigen Aufbau auf. 5. Die fibrilläre Natur des

Silberliniensystems hat durdr die vorliegenden Untersud-rungen schr an lVahrsc}e inlichkeit
gewonnen. Sie kann aber nodr nidrt als gesichert gelten, da es bei konventionell präparierten
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
dcr vorliegenden Ergebnisse werden diskutiert.

1. Einleitun§

KrErN (1942) sah in dem von ihm 1926 entdecl(ten Silberliniensystem der
Ciliaten auf Grund jahrzehntelanger morphologischer und experimenteller
IJntersuchungen eine fibrilläre, didrrt unter der Pellicula liegende Differenzie-
rung des Ektoplasmas. In dieser Hinsicht stimmten zwisdren 1930 und 1950
die meisten Forscler mit KrerN (1929) prinzipiell überein (so z. B. Gnrrr 1932,
1934, LTNNeN 1935, Penoucz 1939, Tevron und GenNJoBsr 1939, CHerroN
trnd Sfcutrr. 1,940, Tenren 1941, Reenn 1949), obwohl meist eine gewisse

Unsidrerheit in der Deutung der Befunde festzustellen ist, was vor allem auf
die Anwendung der in der Folgezeit entwickelrcn sehr verscliedenen nassen

Versilberungsmethoden (CHerroN und Lworr 1930, Gnrrr 1934) zurüd<z.u-

führen ist.
Mit dem Beginn der elektronenmikroskopisdren Ara trat ein grundsätzlicher
'§Tandel in der Ansicht über den Aufbau und die Lage des Silberliniensystems
ein. Roru (1957), EHnrr und Povrns (1959), Pytonec (1959), vor allem
aber PrrrrrA (1961) und Drpen (1962) stellten die Hypothese auf, daß das

KI-uNsdre Silberliniensystem durdr Anlagerung von Silber an die Membran-
stoßpunkte der pelliculären Alveolen gebildet würde, das Silberliniensystem
also in der Pellicula gelegen wäre und keinen fibrillären Aufbau aufwiese.
Diese Hyp,othese, d,ie als einzige Stütze die morphologiscJre Ähnliclkeit der
N{embranstoßpunkte mit dem Verlauf der Silberlinien hatte, wurde in der
Folgezeit von vielen Forschern übernommen und ohne nähere lJntersudrungen
auf Ciliaten aus den versdriedensten Ordnungen übertragen (so z. B. BnRpnunv
L965, GrroooN 1966, AlrEN 1967, Dlntrr 1970, SorrvNsre 1.971, Rurroro
te72).
Alle diese Aussagen über die Lage und den Aufbau des Silberliniensystems
konnten aber nur hypothetischen Charakter besitzen, was von säm,tliclen
Autoren und auch in vielen zusammenfassenden Darstellungen (2. B. Prrrrre
1969, Tnnrex 1.969, Eruorr 1973) übersehen worden ist, da sie nicht etwa an
Ultradünnschnitten versilberter Ciliaten gewonnen worden waren, sondern
an konventionell präpariertem Material. Der Befund von Drprtt (1962), die
an Ultradünnsclnitten versilberter Paramecien festgestellt haben will, daß
der Ort der Silberanlagerung genau an den Stoßpunkten der pelliculären
Alveolen wäre, wurde bereits einer ausführlidren Kritik unterzogen (FotssNrn
und STuoNsBERGER 1975). Keiner der Autoren, die die Hypothese der Stoß-
punktanlagerung des Silbers vertreten, hat aber auch nur versudrt, die Fakten,
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die KrrrN (1932, 1934135, 1944 fnr die fibrilläre Natur und die subpellicu-
läre Lage des Silberliniensystems vorlegte, mit ihren Vorstellungen befriedi-
gend zu erklären. Die Befunde von Teyton und GenNlonsr (1939), die an

Quersclrnitten versilberter Colpoda duodenaria das Silberliniensystem als ein-
deutig unterhalb der Pellicula liegend identifizierten, fanden ebenfalls keine
Beacltung. AucI eine neuere experimentelle Studie über das Silberlin,iensystem
von Colpidizzz (FoIssNsx 1.969 a, b), deren Ergebnisse sidr nur unter der
Annahme eines fibrillären Strukturaspekts des Silberliniensystems deuren
ließen, konnte die bereits fixierte Meinung nidrt ändern.
Die vorliegende Studie bringt nun erstmals den elektronenmikroskopisclen
Beweis der subpelliculären Lage des Silberliniensystems bei einem tetrahyme-
niden Ciliaten.

2. Material und Methoden

Colpidium colpoda ist ein in cr-mesosaproben und polysaproben Gewässern weit verbreiteter
90-150 pm großer tetrahymenider Ciliat. Das von uns bearbeitete Material stammt aus

Pflanzenaufgüssen von einem polysaproben Gewässer in Salzburg. Die Bestimmung erfolgte
nadr den von Keur (1930-1935), Forssr.rcR. (1969 c) und Mec Cox (1974) angegebenen

Kriterien. Für die lidrt- und elektronenmikroskopischen Präparationen wurden die Tiere
mit einer Pipette von der Oberflädre des Aufgusses abgesaugt, vorsicltig zentrifugiert und
ohne sie zu wasdren mit dem Fixans übergossen.

Die lichtmikroskopisc.:hen Untersuchungen am Silberliniensystem erfolgten vergleichend an

trod<en (KrrrN 1942, ForssNen 1967, 1968) und naß (CnlrroN und Lworr 1930, Conrrss
1960) präparierten Tieren. Die nasse Präparation wurde genau nacl der von Conlrss (1953)

angegebenen Vorschrift durcJrgeführt.

2.1. Elehtronenmikroskopiscbe Präparationen

a) Fixierung nadr Pereon (1952) bei pH 7,5 auf 15 Minuten. Nadr Auswaschen des

Osmiumtetroxides in der Pufferstammlösung wurde über die aufsteigende Alkoholreihe ent-
wässert und nacl 30 Minuten langem Aufenthalt in Propylenoxid in Epon 812 eingebettet.

b) Fixierung nach Cneupv (7 Teile 10/oige wäßrige Chromsäurelösung, 7 Teile 30/oige wäßrige
Kaliumbidrromatlösung, 4 Teile 2oloige wäßrige Osmiumsäurelösung) auf 3 Minuten. Dieses

Fixans wurde in zweimal gewechseltem Da-Fano-Gemisdr (1 g Kobaltnitrat, 10 ml Formol,
1 g Natriumchlorid, 90 ml destilliertes §Tasser) 15 Minuten lang ausgewaschen. Über die auf-
steigende Alkoholreihe und Propylenoxid wurde wieder in Epon 812 eingebettet.

c) Bis in 500/oigen Alkohol geführte, naß versilberte Colpidium colpoda wurden mitsamt
der Gelatinesdridrt mit einer Rasierklinge vom Objektträger abgelöst und erst dann in der
aufsteigenden Alkoholreihe weitergeführt. Ein Ablösen der Gelatinesdridrt vom Objektträger
gelingt nämlidr nidrt mehr, wenn die Präparate gleidr bis in 1000/oigen Alkohol geführt
werden. über Propylenoxid (30 Minuten) wurden dann die Tiere mitsamt der Gelatine-
sdridrt in Epon 812 eingebettet.

Die Dünnschnitte wurden mit Hilfe von Diamantmessern an einem Reidrert OMU-2 her-
gestellt und auf kohleverstärkten pioloformbefilmten Objektträgen (75 mesh) aufgebradrt.
Die Kontrastierung erfolgte je 15 Minuten mit äthanolischer (500/o) Uranylacetatlösung und
Bleicitrat nach RrvNoLos (1963). Für die elektronenmikroskopiscJre UntersucJrung stand uns

das EM-300 der Firma Philips zur Verfügung.

5*
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3. Er§ebnisse

3. 1 . Lich tmibro s ho p i scbe U nter sucbungen

3.1.1. Das Silberliniensystem von Colpidium colpoda
nach trocl<ener Präparation (ForssNrn 196S)

Da bereits mehrere ausführlic}e licht- und rasterelektronenmikroskopisclre
Studien über das Silberliniensystem trocken präparierter Colpidium colpoda
vorliegen (KruN 1929, 1942, ForssNEn 1969 c, ForssNrn und STuoNsBERGltR

1975), sei hier nur eine ganz kurze, durcl Abbildungen ergänzte Darstellung
gegeben. Je nach ihrer Verbindung mit bestimmten Organellen werden Silber-
linienmeridiane l. Ordnung (Abb.2, M1) und Silberlinienmeridiane 2. Ord-
nung (Abb. ,, Mr) untersdrieden. In den Meridianen 1. Ordnung finden sich

in regelmäßigen meridionalen Reihen die Basalkörper der Cilien (Abb. 1

und 5, 8,6). Den meist stark verzweigten, in der Ein- oder Mehrzahl vor-
handenen Meridianen 2. Ordnung (Abb. 1), die jeweils zwisdren zwei Basal-
körperreihen verlaufen (Abb. 2 und 5), sind die Sclleuderorganellen ange-
schlossen (Abb.2-4, Pfeile). Die Anzahl und der Verzweigungsgrad der
Meridiane 2. Ordnung sind vor allem davon abhängig, inwieweit gerade eine

Regeneration der Schleuderorganellen stattfindet (KruN 1942). Das Silber-
liniensystem von C. colpoda bietet dadurch ein sehr bewegtes, dynamisdres
Erscheinungsbild (Abb. 1-5).

Abb. 1-5. Lidrtmikroskopisches Erscheinungsbild des Silberliniensysrems von Colpidiam
colpoda nacl trod<ener (ForssNrn 1967, 1968) und nach nasser Präparation (Conrrss 1953)

Abb. 1. Das Silberliniensystcm der Ventralseite. Die Cilienreihen biegen sidr redrtwinkelig
um den Oralapparat herum und vcreinigen sicl oberhalb desselben mit den dorsalen Cilien-
meridianen, wodurdr im Silberliniensystem eine komplizierte Polnaht entsteht. Das Kontinuum
des Silbcrliniensystems, das alle lokomotorischen und effektorisdren Organellen einsdrließt,
ist an dieser Abbildung besonders klar ersichtlich. Trod<ene Präparation (1200 :1)
Abb. 2. Stärker vergrößerter Teil des Silberliniensystems der Ventralseite. In den Silber-
linienmeridianen 1. Ordnung (M1) liegen in regelmäßigen Abständen die stark argyrophilen
Basalkörper der Cilien. In den Silberlinienmeridianen 2. Ordnung (Mr), die stredrenweise
gabelförmig aufgeteilt sind, liegen unregelmäßig angeordnet einige Relationskörper von
Schleuderorganellen (Pfeile). Trockene Präparation (5000 : 1)

Abb.3. Stärker vergrößerter Teil des Silberliniensystems der Lateralseite. In den Meri-
dianen 2. Ordnung liegen viele stark argyrophile Relationskörper von Sdrleuderorganellen
(Pfeile). Nasse Präparation (4500 : 1)

Abb. 4. Diese besonders feine Imprägnation des Silberliniensystems läßt erkennen, daß die
Sdrleuderorganellen und die Basalkörper jeweils von einer ringförmigen Silberlinie (KrrIN's
Zirkularfibrille) umgeben werden (Pfeile). Nasse Präparation (5100 : 1)

Abb. 5. Stärker vergrößerter Teil des Silberlinicnsystems der Ventralseite. Da die Sdrleuder-
organellen ausgcstoßen worden sind, finden sich in den Meridianen 2. Ordnung keine Rela-
tionskörper mchr. Die die Basalkörper (Bk) verbindenden, ebenfalls vielfach aufgezweigten
Silberlinienmeridianc 1. Ordnung, sind hier besonders deutlidr erkennbar. Nasse Präparation
(4500 :1)
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3.1.2. Das Silberiiniensystem von Colpidiurn coLpoda

nach nasser Präparation (Conlrss 1953)

Es kann hcute als gesid,ert gelten, daß mit der von CuerroN und Lvonn
(1930) entwickelten nassen Präparationsmethode, die durch ein chem,isches

Fixans die Erhaltung des Silberliniensystems erreicht (siehe S. 66), in vielen
Fällen genau dieselben Strukturen imprägniert werden wie mit den trockenen

Präparationsmethoden, die die Erhaltung des Silberliniensystems durch ein-
faches Eintrocknen der Ciliaten bewirken. 1W'ir fanden in den imprägnierten
Strukturen bei C. colpoda jedenfalls keine prinzipiellen Unterscliede (vgl.
Abb. 1 und 2 mit Abb. 3-5), sondern nur qualitative, indem nämlich hei

nasser Präparation die Silberlinien häufig mehr oder weniger stark körnig
zerfallen oder überhaup,t nicht imprägniert sind (vgl. KruN 1942). Genau

dieselben Zerfallserscheinungen lassen sic}l jedoch auch bei trocken präparierten
Silberliniensystemen nachweisen (KrrrN 1942, ForssNrn 1968 b).
Offensichtlich in Unkenntnis dieser Tatsadren kommen CsE'tsstN und Mosr-
vrcu (1962) dann zu dem Sc}luß, daß die häufig netzförmig aufgeteilten
A,Ieridiane 2. Ordnung (siehe Abb. 5) durch die von ihnen festgestellten Pro-
trichocysten gebildet würden. Dies ist natürlich ein auf sehr schlecht ausge-

fallene nasse Präparation zurückgehender Irrturn (vgl. die Abb. I und 2 von
CsrrssrN und Mosrvrcn mit den Abb. 3*5 in dieser Arbeit. Die Abb. 3-5
beweisen wohl unzweifelhaft, daß die einzelnen Schleuderorganellen durch

Silberlinien verbunden werden, und nicht die Schleuderorganellen selbst dieses

Netzwerk bilden. Diese Tatsache konnte bei allen CoLpidium-Arten über-
einstimmend festgestellt werden (KrrrN 1942,Prrrrrl'1961, Folssur,n 1969 c).

3.2. E le k trone nmikr o s bo p iscbe U nter s ucb unge n

3 2.1 . Terminologie

Irür die exaktc Festlegung der Lage
verständnissen vorzLlbeugen, erscheint

Abb. 6-19. Quersdrnitte von nadr Methode a bis c präparierter Colpidiwm colpoda im

Elcktronenmikroskop

Abb. 6. Der periphere Teil der Zelle nadt Osmiumsäurefixierung (Methode a). Unterhalb
der pelliculären Alveolen (,4) liegt das Epiplasma, das in der Nähe der Basalkörper immer
dünner wird. Redrts der Basalkörper entspringt ein Bündel von Mikrotubuli (Pfeile). Die

Mitodrondrien liegen dem Epiplasma dicht an (18 700 : 1)

Abb. 7. Stärker vergrößerter Teil des Cortex. Die Membranstoßpunkte der pelliculären
Alveolen (Pfeile) und das Epiplasma (E), das einen fibro-granulären Strukturaspekt auf-
weist, sind deutlich zu erkennen. Der linke Membranstoßpunkt liegt hinter einem Basal-

körper. Zwisclen innerer Alveolenmembran und Epiplasma 6ndet sich ein längsverlaufendes

Bündel von Mikrotubuli (/1t). Methode a (56 100 : 1)

Abb. 8. Das Epiplasma zeigt nadr Champy-Fixierung einen fünfsdridrtigen Aufbau. Die

mittlere Sdricht enthält parallel angeordnete fibrilläre Strukturen (Pfeile). Methode b

(136 000 : 1)
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von C. colpoda terminologisch genau zu erfassen. In übereinstimmung mit
Roru (1957), Prrrrre (1961, 1969) und ArrBN (1967) definieren wir als
Pellicula nur jene oberhalb des Epiplasmas (FeunE-Fnnurrr 1962) gelegene,
aus ,,unit-membranes" gebildete Zone (äußere Zellmembran, äußere und
innere Alveolenmembran). Als subpelliculär bezeidrnen wir alle unterhalb
der inneren Alveolenmembran gelegenen Strukturen, die nicfit dem Cytoplasma
z.ugerechnet werden können (2. B. Basalkörper, Kinetodesmata, Mikrotubuli).
Diese Unterscheidung erscheint uns besonders für den engeren Verwandtschafts-
kreis von CoLpidium den natürlicJren Gegebenheiten am ehesten zu ent-
sprechen, da so zwei Zonen geschaffen werden, von denen die eine mikrotubuli-
frei und die andere mikrotubulihältig ist. Reclnet man so wie CHussru und
Mosrvtcn (1962) auch das Epiplasma noch zur Pellicula, so wäre eine lJnter-
scheidung in zwei Zonen kaum mehr sinnvoll, da beide Schichten dann tubuläre
Strukturen miteinschließen würden (siehe unten).
Diese im Falle der tetrahymeniden Ciliaten natürlidr erscheinende Grenzlinie
dürfte aber niclt allgemein anwendbar sein. Zum Beispiel finden sich bei
Concbophtbirus curtus die obersten Mikrotubuli unterhalb des Epiplasmas,
weswegen Axrrpa (1971) das Epiplasma auch noclr zur Pellicula rechnet. AIs
Cortex bezeichnen wir schließlidr die Pellicula und alle nicht dem Cytoplasma
zurechenbaren subpelliculären Differenzierungen.

3.2.2. Unrcrsuchung von nach Methode a präparierten C . colpoda

Die Organisation des Cortex von C. colpoda entspricht weitgehend der ande-
rer tetrahymenider Ciliaten (vgl. Prrarr<l.1961,1969, CHussrN und MosBvlcn
1962, ArreN 1967). Da außerdem eine ausführliche Studie über die Fein-
struktur dieses Ciliaten in Vorbereitung ist, sei hier nur soviel berichet, als
zum Verständnis der vorliegenden Arbeit nötig ist.
f)ie Pellicula besteht aus der äußeren Zellmembran, die kontinuierlich die
ganze Zelle überzieht und den membranbegrenzten Alveolen (Abb. 6, ,4).
An den Stoßpunkten von zwei Alveolen (Abb. 7, Pfeile) sollte sidr nach der
bisherigen Auffassung das Silber anlagern und so das licltmikroskopisdr sicht-
bare Silberliniensystem bilden (Prrrrre 1,961,). Die Größe und Form der
Alveolen ist sehr vom Fixierungszustand des Objekts abhängig (vgl. Prmrra
1961, Benoerr. 1,968, MrrrEccHre und RuozrNsre 1970).

Abb. 9-11. Quersdrnitte von naß versilberten Colpidiam colpoda (Methode c). Die Silber-
linienmeridiane 2. Ordnung (Mr) liegen im Epiplasma, die Silberlinienmeridiane 1. Ordnung
(Mr) liegen unterhalb des Epiplasmas. Je nacJr dem Aufteilungsgrad der Meridiane 2. Ord-
nung finden sidr eine (Abb.9) oder mehrere (Abb.10,11) quergesdrnittene Silberlinien
zwisd-ren je zwei Basalkörperreihen. Bei dem in Abb. 11 ganz redrts befindlichen Meri-
dian 2. Ordnung wurde das Silber durch das Schneiden herausgebrodren. Das entstandenc
Loch erscheint von einer zarten Membran begrenzt. Die Pfeile weisen auf präparations-
bedingte Ablösungen der Pelliculamembranen (43 000 : 1,,44 4O0: 1, 43 600 : 1)
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Die erste auffällige, an die innere Alveolenmembrane anschließende subpellicu-
läläre Differenzierung ist das sogenannte Epiplasma (Feun6-Fneurcr 1962)
(Abb. 7, E). Diese in der Mitte zwischen zwei Cilienreihen etwa 2000 A dicke
Schicht wird in der Nähe der Basalkörper immer dünner (Abb. 6 und Z) und
durchsetzt dann die Basalkörper, in denen es die sogenannte Terminalplatte
bildet (vgl. Prrure 1969, ANrrre 1971). Der Strukturaspekt des gegen das
Cytoplasma vermutlic} nidrt durch eine Membran abgegrenzten Epiplasmas
erscheint nach Osmiurnsäurefixierung stets fibro-granulär (Abb. Z). An der
Grenze von innerer Alveolenmembran und Epiplasma findet sich ein längs-
verlaufendes Bündel von Mikrotubuli (Abb.7, Mt), weswelien wir hier auch
die Grenze zwischen Pellicula und Subpellicula gesetzt haben (vgl. S. 72).
Auci die Anordnung der übrigen subpelliculären Mikrotubuli entspridrt weit-
gehend der von Tetrabymena pyrit'ormis bekannten (Auar.r 1967).
Ein sehr charakteristisches Merkmal des Cortex von C. colpoda sind die in
großer Anzahl vorhandenen membranbegrenzten trichocystenähnlichen Schleu-
derorganellen (Abb. 16 und 17), die bereits von CnrrssrN und Moscvrcs
(1962) beschrieben worden sind. Im Gegensatz zu den Trichocysten anderer
Ciliaten (vgl. Heusrr,ranN 1973) fehlt ihnen aber eine Spitze, weswegen uns
eine Zuordnung zu den Trichocysten s. str. problen:ratisdr erscheint. Pro-
trichocysten, wie sie von CHrrssrx und MosrvrcH (1962) beschrieben worden
sind, konnten wir an unserem Stamm von C. colpoda bisher nicht finden,
so daß wir vermuten, daß unser C. colpoda und das von CHnrssrN und
Mosr,vtcH (1962) verschiedene Arten sein könnten. Die in unseren lichtmikro-
skopisc}en Abbildungen sichtbaren kornartigen Kumulierungen argyrophiler
Substanz müssen demnach Relationskörper dieser trichocystenähnlichen Schleu-
dcrorganellen sein.

3.2.3. Untersuchung von nach Methode b präparierten C. colpoda

Nach Champy-Fixierung ist der Erhaltungszustand des Cortex mit Ausnahme
des Epiplasmas durchwegs etwas schlechter als nach reiner Osmiumsäurefixie-
rung. Die Pellicularrembranen sind verworfen und teilweise unkenntlich ge-

worden. Die Alveolen sind flach und sehr unregelmäßig, wodurch die Mem-
branstoßpunkte undeutlich werden (Abb. 8). Im Epiplasma lassen sich aber
nun deutlicl fünf Zonen unterscheiden (Abb. 8). Direkt an die innere Alveolen-
membran anschließend, finden sich zwei je ca.60 A dicke, dunkel kontrastierte
L.agen, die durch einen ca. 50 A breiten, heller kontrastierten Zwischenraum
getrennt werden. Anschließend an diese membranähnliche Struktur liegt eine
ca. 1500 A breite Sdricht mit einem fibro-granulären Strukturaspekt. Häufig
findet man hier sehr kleine, parallel angeordnete fibrilläre Strukturen (Abb. 8,

Pfeile). Daran anschließend liegt eine nur undeutlich gegen das Cytoplasma
abgegrenzte, dunkel kontrastierte Schic}t von ca. 300 A.
CutrssrN und Mosnvrcn (1962) konnten irn Epiplasma ihres Colpidium
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Abb. 12 und 14. Die subpelliculäre Lage der Silberlinienmeridiane 2. Ordnung (Mr) ist
hier besonders klar ersidrtlich. Nähere Erklärungen im Text (9a 000 : 1)

Abb.13. Bei den Basalkörpern crfolgt die Silberanlagerung besonders im oberen und mitt-
lcren Teil und kreisförmig um sic herum (68 600 : 1)

Abb. 15. Bei den Sc.rhleuderorganellen findet sich im Moment des Ausstoßes eine besonders

intensivc, kreisförmige Silberanlagerung in der Höhe des Epiplasmas (62 600 z 1)

colpoda sogar klar definierte fibrilläre Differenzierungen nachweisen, die
unserer Ansicht nach mit den Silberlinien identisch sein könnten. Leider haben

die Autoren keine Querschnittbilder veröffentlicht, so daß die genaue Lage-
beziehung im Vergleich zur vorliegenden Studie nicit sic}er feststellbar ist.

3.2.4.UntersucJrung von nacJr Methode c präparierten C. colpoda

Durch die Versilberungsprozedur, wahrscJreinlicl vor allem durch die Gela-
tineeinbettung, werden die Pelliculamembranen meist schwer geschädigt und

fl:
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teilweise sogar abgetragen (Abb. 9-1'1., Pfeile). Audr die Zonierung des Epi-
plasmas tritt nicht mehr so deutlic} hervor. Ansonsten gleidrt der Erhaltungs-
zustand der Objekte den nach Methode b behandelten Ciliaten.
Vie die Abb.9-12 und 14 eindeutig beweisen, liegen die Silberlinien-
meridiane 2. Ordnung ir-r der Mitte oder etwas oberhalb der Mitte des Epi-
plasmas. Offensichtlich je nach der Intensität der Silberanlagerung und der
Güte der Präparation (vgl. Abb. 1-5) sind die die Silberlinien aufbauenden,
sehr verschieden groß erscheinenden Silberpartikel auf sehr engem Raum dicht
gepackt (Abb. 14) oder auf weiterem Raum zerstreut liegend (Abb. 10 und 12).
Eine mehr oder weniger kreisförmige Anordnung der Silberpartikel war bei

allen quergeschnittenen Silberlinien klar erkennbar. Den lichtmikroskopischen
Befunden entsprechend (vgl. S. 68), finden sicJl je nach dem Aufteilungsgrad
der Meridiane 2. Ordnung auch im Elektronenmikroskop ein (Abb. 9) bis
rnehrere (Abb. 10 und 11) quergeschnittene Silberlinienrneridiane zwischen je

zwei Basalkörperreihen. Ein Teil der die Silberlinien aufbauenden Silber-
partikel briclt beim Schneiden häu6g heraus. Manchmal wird überhaupt das

ganze Silber rritgeschleift, und zurück bleibt ein kreisrundes Loch, das von
einer zarten Membran begrenzt zu sein scheint (Abb. 11, Pfeil).
Bei den Sdrleuderorganellen findet sich die Silberanlagerung vom oberen Ende
bis tief in das Cytoplasrna hinein (Abb. 18), mit ciner deutlichen Verdidrung
in der Höhe des Epiplasmas (Abb. 15). Die bisherigen lJntersuchungen deuten
atrf eine kreisförmige Anlagerung des Silbers hin, was in übereinstimmung nrit
den licitmikroskopischen Befunden (siehe Abb. 4) steht (vgl. KruN 1,942).

Dic Meridiane 1. Ordnung liegen etwas tiefer als die Meridiane 2. Ord-
nung, und zwar unterhalb des bei den Basalkörpern sehr dünn gewordenen

Epiplasmas (Abb.9 und 11, M,). Die genaue Lage ist schwierig feststellbar,
da der Abstand zwischen zwei hintereinanderliegenden Basalkörpern 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 Variabilität in der Lage vorhanden zu sein (vgl. Abb.9 mit Abb. tt).
Bei den Basalkörpern erfolgt die Silberanlagerung kreisförmig um sie herum
und in ihrem Inneren (Abb.9 und 13). Besonders der obere und mittlere Teil,
cinschließlich des Axonemas und der Terminalplatte, erscheinen stark argyro-
phil. Das unterc Drittel der Basalkörper war meist ohne Silberanlagerung.

Abb. 16 und 18. Sdrleuderorganellen kurz vor dem Ausstoß. 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 c (62600 :l)
Abb. 17 und 19. Im Ausstoß begriffene Sdrleuderorganellen. Ein Teil der argyrophilen
Substanz tritt vermutlidr mit aus (Abb. 19). Abb. 17: Methode a (102 000 :1), Abb. 19:
Methode c (54 200 : 1)
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4. Diskussion

1.1. Lage und Natwr der Silberlinien

Die Abb. 9-1,5 beweisen e,indeutig die subpelliculäre Lage des Silberlinien-
systems. Diese Feststellung kann auch auf troclen versilberte C. colpoda aus-
gedehnt werden, da die lichtmikroskopisdren lJntersuchungen bei diesem

Ciliaten überzeugend für eine Gleic}heit der dargestellten Strukturen bei
beiden Methoden spredren (vgl. Abb. 1 und 2 mit Abb. 3-5). Somit muß
zumindest für die tetrahymeniden Ciliaten die bereits allgemein akzeptierte
Theorie von Pr'rEtxe (1961), daß die Silberlinien durch Anlagerung von Silber
an die Membranstoßpunkte der pelliculären Alveolen entstehen, aufgegeben
werden. Inwieweit diese Verhältnisse auf Ciliaten aus anderen Gruppen über-
tragen werden dürfen, können nur weitere lJntersudrungen klären. Jedenfalls
zeigen aber die vorliegenden Ergebnisse ganz eindeutig, daß es nicht mehr
länger zulässig sein kann, aus der rein morphologisclen Ähnlidrkeit der An-
ordnung der Membranstoßpunkte der pelliculären Alveolen mit dem Verlauf
der Silberlinien, auf ihre Identität mit dem KratNschen Silberliniensystem zu

schließen, wie dies bisher gesdrehen ist (Prrrr-ne 1,961,, 1,969, SorrvNsre 1970

u. a.). Alle jene Aussagen über das Silberliniensystem bedürfen daher einer

neuerlidren Analyse, und zwar an Ultradünnsdrnitten versilberter Tiere, unter
genauer Angabe der verwendeten Silbermethode und der lichtmikroskopischen
Demonstration der imprägnierten Strukturen!
Es war ein für uns überraschendes Ergebnis, daß die Meridiane 1. Ordnung
und die Meridiane 2. Ordnung nicht in derselben S&idrt des Cortex verlaufen
(siehe S. 76), wie dies aus den licJrtmikroskopischen Untersuchungen hervor-
zugehen sr*rien (Kr.rrN 1942). IJnsere Befunde über die Lage der Meridiane
1. Ordnung und über den Ort der Silberanlagerung bei Basalkörpern und
SdTleuderorganellen bedürfen allerdings noch einer eingehenderen Analyse.
ZecoN (1970) konnte an mit Protargol versilberten Carchesium polypinum
jedenfalls eine starke Argyrophilie des Axonemas und der peripheren Tubuli
des Basalkörpers nadrweisen. Bei Cserrou-Lvonr (1930) versilberten C. col-
poda sind die Tubuli des Basalkörpers dagegen argyrophob (Abb.9 und 13).

Dies zeigt eindringlich die Abhängigkeit der Argyrophilie der Struktur-
elemente des Cortex der Ciliaten von der verwendeten Silbermethode!
Als strukturelle Grundlage der Silberlinien wurden von KLsrN (1942) kollo-
idale Untereinheiten angenommen, die sich zu Fibrillen formen können. Jene
Forscher, die die Stoßpunktanlagerungstheorie vertreten, sehen im Silber-
liniensystem natürlich keine fibrilläre Struktur (siehe z. B. Prrrxe 1969). Die
vorliegenden Ergebnisse sprechen aber wohl eindeutig für die Ridrtigkeit der
KlerNschen Ansiclt, wenn auch der endgültige morphologische Beweis für die
fibrilläre Natur des Silberliniensystems nodr nicht erbradrt werden konnte,
da es uns bisher nicht gelungen ist, an jenen Stellen, wo sic} die Silberanlage-
rung findet, in konventionell präpariertem lv{aterial Fibrillen nachzuweisen.
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Durch die Silberanlagerung werden die vermutlidr aus sehr feinen Einzel-
fibrillen aufgebauten Silberlinien in ihrer Struktur offenbar soweit zerstört,
daß ein fibrillärer Strukturaspekt elektronenmikroskopisch nicht mehr nach-
weisbar ist. Experimentelle Befunde lichtmikroskopischer Art (KlrrN 1934/35,
ForssNen 1969 a, b) zeigen aber ganz klar die fibrilläre Natur dieses Orga-
nells.
Vie wenig die Nidrtdarstellbarkeit des Silberliniensystems, das sich in vieler
Hinsicht als sehr labil und dynamisch erwiesen hat, bei konventionell präpa-
rierten Ciliaten eigentlich aLrssagt, beweist wohl die Erforschungsgeschichte der
ebenfalls mit Silber gut darstellbaren Neurofibrillen. So glauben auch wir, daß
sidr viele der elektronenmikroskopisch beschriebenen filarnentösen und fibrillä-
ren Strukturen des Cortex der Ciliaten (siehe zusammenfassende Darstellung
bei Prralra 1969) als mit dem KnrNschen Silberliniensystem identisch er-
u,eisen werden. Ein mikrotubuli-ähnlicher Aufbau des Silberliniensystems von
C. colpoda kann wohl ausgeschlossen werden, <ia Colchizin keinerlei \flirkung
auf die Silberlinien hat (ForssNeR, unveröffentlicht).

4.2. Folgerungen wnd Problerne

Nacldem nunrnehr der Beweis erbracht worden ist, daß es sich bei den KI-BIN-
schen Silberlinien um klar definierte corticale Strukturen handelt, werden eine
ganze Reihe alter und neuer Fragen einer genauen Analyse Llnterzogen werden
müssen, wenn wir dem morphologischen und funktionellen Verständnis des

Cortex der Ciliaten näherkommen wollen. Vor allem das alte Problem der
crregungsleitendcn und formbildenden Funktion des Silberliniensystems
(KrrrN 194r, ForssNsR 1969 a, b) wird durch die jetzt auch elektronenmikro-
skopisch belegte enge Beziehung zwischen Silberliniensystem und lokomotori-
schen und effektorischen Organellen neu aufgeworfen. Nodr immer ist näm-
lidr das Silberliniensystem die einzige, universell verbreitete Struktur im Cortex
der Ciliaten, die in rnorphologischer Hinsicht derartige Funktionen überhatrpt
ausführen könnte, da unter allen fibrillären und tubulären Strukturen oflen-
sichtlich nur das Silberliniensystem ein Kontinuum bildet.
Eine hochinteressante Erscheinung ist die bei vielen Ciliaten vorhandene, mehr
oder weniger weitgehende morphologische Kongruenz der Membranstoßpunkte
der pelliculären Alveolen mit dem Verlauf der Silberlinien (vgl. S. 22). Eine
solche Kongruenz findet sich aber nidrt nur zwisdren diesen Differenzierungen,
sondern wahrscheinlich auch zwischen Silberliniensystem und gewissen Pellicula-
olrerflächenstrukturen, wie sie mit der Opalblau-Tecfinik (Bnrssleu 1921)
nac-hweisbar sind (vgl. I;olss,.*en 1972). Diese morphologische Kongruenz macht
ar,rch verständlic}, wieso Jecorsorrr (1931) für das Silberliniens),stem eine
Stützfunktion vorschlagen konnte. Die spezielle Lagerung der Silberlinien im
F,piplasma und ihre überdeckung durch gewisse Pelliculaoberfläclenstrukturen
erklärt offensichtl icir auch, warum d as Silberliniensystem lichtmikroskopisch arn
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lebenden Tier bisher nicht nachgewiesen werden konnte (vgl. ForssNnn und

SruoNsnrncrx 7975).
Zum Absdrluß sei audr noch auf die Mögli&keit einer engeren Beziehung

zwisdren Epiplasma und Silberlinien hingewiesen. Unter der Annahme, daß

zumindest bei Colpidiurn der Baustoff der Silberlinien aus dem Epiplasma
stammt, könnte die bereits früher aufgeworfene Frage (FoIssNnn 1970),warum
man z. B. bei der Neubildung von Silberlinien anläßlidr der Morphogenese
keinerlei aus dem Cytoplasma kommende argyrophile Substanz fes,tstellen

kann, befriedigend erklärt werden.
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