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Zusammenfassung

Der Bau des Flagellaten Synura petersenii und die Substruktur der Mastigonemen werden
beschrieben. Coated vesicles finden sich in Verbindung mit Golgi-Zisternen, Cytolysosomen,
ER-Elementen, jungen Schuppenvesikeln und dem Plasmalemma. 17 nm dicke Tubuli kommen
im Lumen von Elementen des ER und des Golgi-Apparates vor. Die Kieselschuppen ent-
stehen in besonderen Schuppenvesikeln, die zunichst dicht an periplastidiren ER-Zisternen
liegen und die Form einer ovalen, flachen Zisterne haben und sich dann unter der Beteiligung
der periplastidiren ER-Zisterne und vielleicht der Mikrotubuli zu einer exakten Gufiform
fir die Kieselschuppen umbilden. Die Schuppenmorphogenese ist also auf eine Morpho-
genese des Schuppenvesikels zuriickzufiihren.

Summary

The Fine Structure of Synura petersenii with Special Reference
to the Morphogenesis of the Silicified Scales

Cells of Synura petersenii were studied by electron microscopy. One flagellum is covered
by little non-silicified scales and fitted with mastigonemes, whose middle piece mainly
consists of two helically wound filaments with a diameter of 4.5 nm. They end in a longer
and a smaller terminal fibril. The flagellar bases are fixed to the nucleus and the border
of the flagellar pit by several elements of the flagellar root. From this root and from the
border of the flagellar pit, microtubules extend along the plasmalemma and along the
concave face of the plastids to the basal cell pole.

The plastids are enveloped by a periplastidal cisterna of the ER which often is in continuity
with the nuclear envelope. Within these compartments there are bundles of tubules with
a diameter of 17 nm. Such tubules are also found within peripheral parts of Golgi cisternae
of the distal face of the dictyosome.

In the region of the dictyosome but also in other parts of the cell there are many coated
vesicles. They seem to bud off the Golgi cisternae and fuse with cytolysosomes (which also
may be derivatives of the Golgi apparatus), or with young “scale forming vesicles”, or with
the ER, or with the plasmalemma.
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The silicified scales cover the cell body and are formed in special vesicles. At first these
vesicles are ovoid, flattened cisternae attached to peripheral parts of the periplastidal
cisterna. They undergo a complicated formation process. The margins fold over, the peri-
plastidal cisterna locally mushrooms out and pushes outward on the central part of the
scale forming vesicle. This complex protuberance then remodels into a hollow cylinder which
is connected with the underlying parts by a short hollow stalk. In this way the scale forming
vesicle represents a true mould for the scale. The morphogenesis of the scale therefore is
a consequence of the morphogenesis of these membranes. Local growth of the membranes
and perhaps microtubules play a role in this process.

1. Einleitung

Die Flagellaten der Chrysophyceen-Gattung Synura tragen auf ihrem Korper
kompliziert gebaute Kieselschuppen (Manton 1955, Forr und Lupvik 1957).
Uber ihre Entstehung und Morphogenese ist bislang nichts Sicheres bekannt.
Nur ManToN hat 1955 die Feinstruktur von Synura caroliniana beschrieben
und vermutet, dafl die Kieselschuppen vom Plasmalemma sezerniert werden.
Trotz der damals noch unzureichenden elektronenmikroskopischen Technik
hat sie aber in einem Fall auch einen Hinweis dafiir erhalten, dafl die Schup-
pen zunichst unverkieselt innerhalb und nicht auflerhalb des Protoplasten
entstehen.

Die Kieselschalen der Diatomeen werden in besonderen Vesikeln im Zell-
inneren gebildet (u. a. REmmanN 1964, StoErMER, PAnkraTz und Bowen
1965, Lewin, REemmann, Busey und Vorcant 1966), ebenfalls die Kiesel-
schuppen der farblosen Chrysophycee Paraphysomonas vestita (MaNTON und
LeepaLe 1961) und auch die verkieselten Hiillen der Chrysomonaden-Cysten
(Ubersicht bei Scrussnic 1960). Die rein organischen Schuppen anderer
Chrysophyceen (z. B. Sphaleromantis, MantoN und Harris 1966) sowie von
Haptophyceen (MaNTON 1967 ¢), Prasinophyceen (Manton und ETTL 1965)
und Loxophyceen (ManTON 1967 b) werden im Golgi-Apparat produziert.
Es war daher zu priifen, ob und in welchen Kompartimenten die Kiesel-
schuppen von Synura entstehen.

Die elektronenmikroskopischen Untersuchungen von Synura haben diese Frage
gekldrt. Dariiber hinaus haben sie gezeigt, daff Membranen eine Rolle bei
ihrer Morphogenese spielen; sie liefern auflerdem einen Beitrag zum Problem
des Membranflusses und der Membrantransformation. Daneben sollen einige
Beobachtungen iiber die Organisation der Zelle und die Struktur ihrer Orga-~
nellen mitgeteilt werden, die fiir eine vergleichend cytologische Betrachtung
von Bedeutung sein konnen.

2. Material und Methode

Wir untersuchten den unter der Nummer 960-3 in der Sammlung von Algenkulturen des
Pflanzenphysiologischen Instituts der Universitit Gottingen (Kocu 1964) gefithrten, unbe-
stimmten Synura-Stamm. Nach der Form der Schuppen kann er zu §. perersenii Korsch.
(= $. caroliniana Whitford, Fort und Lupvik 1957) gestellt werden.
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Die Flagellaten wurden in einer Nihrlosung folgender Zusammensetzung in Reagenzgldsern
an einem Nordfenster kultiviert: KNO, 0,01%, (NH,),HPO, 0,001%, MgSO, 7 H,O
0,001%, Erddekokt 1,5%, Torfextrakt 1,5%, dazu auf 100 ml L8sung: 1 ml CaSO, (gesit-
tigte Losung), 0,5ml Spurenelementldsung (nach Kocm 1965, S. 422), 1 Tropfen einer
0,001% Vitamin-B,,-Losung. Der pH-Wert wurde mit 0,1 n HCl vor dem Autoklavieren
auf pH 6,1 eingestellt.

Durch Eingriffe in den Stoffwechsel versuchten wir, die Schuppenmorphogenese und die
Membranfluffsysteme in den Zellen experimentell zu beeinflussen. Die Konzentration der
Zellgifte und Hemmstoffe (= Endkonzentrationen in einer auf die Hilfte verdiinnten Nahr-
losung) wurde so bemessen, dafl die Flagellaten gerade noch ohne gréflere, lichtmikroskopisch
leicht erkennbare Schidigungen iiberlebten. Im einzelnen verwendeten wir: 1. Kaliumecyanid,
10— m, 3 Stdn.; 2. Puromycin, 50 pg/ml, 22 Stdn.; 3. Athionin, 1%, 24 Stdn.; 4. Colchicin,
0,1%, 0,2%, 24 Stdn.

Anderungen der Feinstruktur konnten wir nach diesen Behandlungen nicht erkennen. Dennoch
sel hier vermerkt, aus welchen Versuchen die abgebildeten Individuen stammen; unbehandelt:
Abb. 2—5, 8, 12, 13, 16, 17, 19, 21, 24, 27—29, 33, 37, 38; Cyanid: 1, 14, 15, 18, 26,
30—32, 34, 36, 39; Puromycin: 10, 11, 35; Athionin: 9, 23b; Colchicin 6, 7, 20, 22, 23, 25.
Fiir die elektronenmikroskopische Untersuchung fixierten wir die Organismen mit 1% OsO,,
1,5% KMnO, oder 6% bzw. 1% Glutaraldehyd; der Aldehydfixierung folgte eine Nach-
fixierung mit 1% O0sO, oder 1% 0sO, + 1% K,Cr,O;. Als Einbettungsmitte! verwendeten
wir Vestopal, Araldit oder Epon. Am besten bewihrte sich (vgl. Kiermaver 1968) die
Fixierung mit 1% Glutaraldehyd in Phosphatpuffer (pH 7,3) bei Zimmertemperatur (10 min),
gefolgt von 1% OsO, + 1% K,Cr,O, (pH auf 7,3 eingestellt, 1 Std., Zimmertemperatur),
einer Entwisserung iiber Alkoholstufen in der Kilte und einer Einbettung fiber Propylen-
oxyd in Epon. Als Kontrastierungsmittel fiir die Ultradiinnschnitte diente Bleicitrat, meistens
zusitzlich auch noch Uranylacetat.

Auflerdem untersuchten wir Totalpriparate direkt, nach Negativ-Kontrastierung mit
Phosphorwolframsiure oder Ammonium-Molybdat (Muscatiro und Horwe 1968) oder
nach Bedampfung. Ferner wurden Schuppen mit 5% HF (5—20min) entkieselt. Fiir die
Elektronenmikroskopie verwendeten wir Siemens-Gerite (Elmiskop I und Ia). Es wurden
etwa 1350 Aufnahmen ausgewertet.

3. Ergebnisse
3.1. Allgemeine Morphologie der Zelle

In unseren Kulturen kommen die Flagellaten entweder einzeln vor (sie sind
dann etwa eiférmig), oder sie treten in Kolonien auf, in denen sie mit ihren
lang ausgezogenen Hinterenden zusammensitzen. Abb. 1 zeigt im Lingsschnitt
den Bau der Zelle in Ubersicht (vgl. auch z. B. HorLanDE 1952, MaNTON
1955).

Der Korper ist von einer Hiille aus Kieselschuppen bedeckt, die einander
tiberlappen und wohl durch Schleim zusammengehalten werden. Diese Hiille
kann auch abgeworfen werden.

Die beiden Geifleln entspringen in einer Geiflelgrube; die lingere ist eine
Flimmergeiflel. Der Zellkern bildet gegen die Geiflelbasis hin einen Vorsprung
aus. Neben der Geiflelbasis und dem Zellkern liegt ein grofles Dictyosom.
Zwei grofie, schalenformige, manchmal etwas zerlappte Plastiden umschlieffen
den Zellkern und das Dictyosom im Vorderende und eine grofle Leukosin-
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Vacuole (v. Stoscu 1951) im Hinterende der Zelle. Sie haben keine Augen-
flecke und Pyrenoide und sind nahezu vollig von einer ,periplastiddren®
Zisterne des endoplasmatischen Reticulums (ER) eingehiillt. Die Mitochon-
drien sind iiber das ganze Plasma verstreut. Das ER ist, abgesehen von der
periplastiddren Zisterne, nur schwach entwickelt. Weitere Vesikeltypen und
Einschluffkorper sind im nachfolgenden erwidhnt. Pulsierende Vacuolen wur-
den in unserem Material nicht beobachtet.

32, Feinbau der Zellelemente

Der Bau der Synura-Geifieln wurde bereits von BrapLEY (1965, 1966) nach Negativ-Kon-
trastierung eingehend untersucht, besonders in Hinblick auf die Mastigonemen. Detaillierte
Angaben eriibrigen sich also. Nur einige zum Teil weitergehende, zum Teil etwas abwei-
chende Beobachtungen sollen kurz mitgeteilt werden.

Die Mastigonemen sitzen in zwei Rethen an der Flimmergeifiel. Diese ist
also pantonematisch. Sie scheinen ihr oft paarweise zu entspringen. Jede
Geifdelflimmer besteht aus drei Abschnitten, einer etwa 0,25 um langen Basis,
einem. etwa 1,25 um langen und 15 nm dicken Schaft und zwei Terminal-
fibrillen. Die eine ist etwa 0,85 um lang und 4,5 nm dick; die andere ist
wesentlich zarter und kiirzer (etwa 0,18 nm lang und 3 nm dick). Sie wurde
von BrADLEY (1966) iibersehen. Auch in unseren Aufnahmen (Abb. 2 und 3)
ist sie nur bei guter Auflésung zu erkennen und dann nicht immer deutlich,
weil sie sich manchmal eng an die groflere Terminalfibrille anschmiegt.

Die Mastigonemenbasis ist steif und verbreitert sich regelmiflig etwas von der
Ansatzstelle aus (Abb. 2). Kurz vor Beginn des Schaftes knickt sie bei der
Priparation oft (Abb. 5). Der Schaft ist etwas biegsamer als die Basis, aber
auch er ist, wenn iiberhaupt, nur ganz schwach gekriimmt. Gelegentlich wird
er von einer Scheide aus einem feinen, fibrilliren Material eingehiillt (Abb. 2),
das von BraDLEY (1966) als ,loose helix of fibrous material“ beschrieben
wird.

Bei schwachen Vergroflerungen (Abb. 2 und 5) erscheint der Schaft als Rohre,
besonders im zentralen Teil (0,8 wm), nicht so sehr im basalen (0,4 wm) und
im terminalen Abschnitt (0,05 um). Bei stirkerer Vergroflerung (Abb. 3)
erkennt man jedoch, daff er aus zwei etwa 4,5 nm dicken Filamenten auf-

Abb. 1. Lingsschnitt. Oben eine Geiflel, Teile der Geiflelwurzel, rechts vom Zellkern ein
Dictyosom. An der Konkavseite der linken Plastide lings verlaufende Mikrotubuli. Glutaral-
dehyd, 12 000X

Abb. 2. Mastigoneme. Negativ-Kontrastierung mit Phosphorwolframsiure, 55 000X

Abb. 3. Spitze des Mastigonemenschaftes. Negativ-Kontrastierung mit Phosphorwolfram-
sdure, 180 000X

Abb. 4. Geiflelschuppen an einer Flimmergeiffel. Die Mastigonemen sind nur sehr schwach
erkennbar. OsO,-Dampf, 29 000X

Abb, 5. Geiflelschuppen und Mastigonemen. Negativ-Kontrastierung mit Phosphorwolfram-
siure, 55 0003 ‘
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gebaut ist, die schraubig umeinander gewunden sind. An den beiden Enden
des Schaftes sind die Windungen enger als im mittleren Teil, deshalb ist hier
das ,,Lumen® weniger deutlich.

Die Mastigonemen der Zoosporen von Rbizidiomyces apophysatus sind ebenfalls aus
schraubig gewundenen Filamenten aufgebaut (FurLeR und REercure 1965). Bei anderen
Flagellaten sind sie nach den Angaben von Prrerxa und ScHooLEY (1955) iiber eine Periodi-
zitdt in den Mastigonemen wohl dhnlich. Es handelt sich wahrscheinlich um ein allgemeines
Bauprinzip.

Nach unseren Beobachtungen, auch an Diinnschnitten, stehen die Mastigonemen nicht mit
den Geiflelfilamenten in unmittelbarem Kontakt.

Die Flimmergeifiel ist hiufig von Schuppen besetzt. Diese sind, wie schon
Braprey (1966) bemerkt, allerdings nicht immer zu beobachten. Das ist mdg-
licherweise alters- oder priparationsbedingt. Die Geiflelschuppen sind meistens
unregelmiflig ringformige Gebilde von etwa 0,1 wm Durchmesser. Sie werden
in Osmium-Dampf nicht geschwirzt (Abb. 4). Durch Negativkontrastierung
mit Phosphorwolframsiure werden sie meistens ebenso dargestellt. Gelegent-
lich gibt es aber auch Individuen, die regelmifliger geformte Schuppen
haben. Diese werden dann mit Phosphorwolframsiure auch selbst etwas
kontrastiert (Abb. 5). Es kann noch keine Erklirung dafiir gegeben werden,
dafl zwei Modifikationen von Geiflelschuppen nebeneinander vorkommen,
wenn auch auf verschiedenen Individuen.

Das Verhalten bei den verschiedenen Kontrastierungen lifit vermuten, dafl
die Synura-Geiflelschuppen wie bei anderen Flagellaten (GREEN und JENNINGS
1967) aus Kohlenhydraten bestehen. In Schnitten konnten sie bislang noch
nicht entdeckt werden, Mastigonemen findet man nur selten.

Eine Zuordnung der verschiedenen Strukturen der Geiflelwurzel entweder zur
Flimmer- oder zur Peitschengeiflel ist deshalb noch nicht moglich. Das gewdhn-
liche Geiflelstrukturmuster (Abb. 6) beginnt an der Austrittstelle. Die beiden
zentralen Filamente enden hier an einem Septum (Abb. 9, vgl. auch Abb. 6
und 7). Hiufig werden die Geifleln bei der Préparation dicht {iber dieser Stelle
abgeworfen (Abb. 10).

Abb. 6. Querschnitt durch die Geifleln in der Geilelgrube. Links oben Strukturen der
Geiflelwurzeln im Querschnitt. Glutaraldehyd, 40 000X

Abb. 7. Querschnitt durch die Geiflelbasen. Links Strukturen der Geiffelwurzel. Glutaral-
dehyd, 55 000X

Abb. 8. Quergestreiftes Band der Geiflelwurzel. Glutaraldehyd, 16 0003

Abb. 9. Geiflelbasen lings. Am Rand der Geiflelgrube osmiophiles Material, an dem Mikro-
tubuli ansitzen. Glutaraldehyd, 40 000X

Abb. 10. Geiflelbasis lings, Strukturen der Geiflelwurzel. Die Geiflel ist abgeworfen. Glutaral-
dehyd, 37 000X

Abb. 11. Am Rande der GeiBlelgrube ansetzende Mikrotubuli. Glutaraldehyd, 37 0003
Abb. 12, Plastide. OsO,, 22 000X

Abb. 13, Plastide und Zellkern. Die Kernhiille geht in die periplastidire ER-Zisterne iiber.
KMnO,, 20 000X
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Abb. 6—13
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Die Basen der beiden Geifieln sind dicht unter der Oberfliche und am proxi-
malen Ende durch elektronendichtes Material miteinander verbunden (Abb. 7
und 9). Vom Ende der Geifielbasen aus erstrecken sich zwei Fibrillenbinder in
Richtung auf den Zellkern. Dort spleiflen sie auf, schliefen dessen distalen
Fortsatz ein und verlaufen dann unmittelbar an der Kernmembran (Abb. 1,
vgl. auch Abb. 10). Gelegentlich liegt hier ein periodisch quergestreiftes
Fibrillenband (Abb. 8, vgl. ManTon 1955). Etwas unterhalb der Geiflelbasis
entspringen an einem dieser Fibrillenbinder zwei kleine Biindel aus 4 bzw.
3 Mikrotubuli, die mit osmiophilen Fibrillen vergesellschaftet sind (Abb. 6,
7 und 10). Sie ziehen gemeinsam zum Rand der Geiflelgrube. An ihnen ent-
springen Mikrotubuli (Abb. 10, vgl. Fark 1967: Botrydium), die an den
Plastiden entlang zum Hinterende der Zelle laufen.

Der Rand der Geiflelgrube wird gleichfalls durch elektronendichtes Material
markiert (Abb. 9, 10 und 11), von dem aus sich Mikrotubuli dicht unter dem
Plasmalemma (Abb. 11) oder an der konkaven Seite der Plastiden entlang in
Lingsrichtung durch die Zelle erstrecken. In Abb. 1 erkennt man diese Mikro-
tubuli an den Plastiden im Lings-, in Abb. 23 und 15 im Querschnitt.

Diese Mikrotubuli sind auch allein mit OsO, darstellbar. Sie haben einen Durchmesser von
25 bis 30 nm. Manchmal ist im Querschnitt ein zentraler dunkler Fleck erkennbar.

Wegen der Formvariabilitit der Zelle ist auch die Anordnung der verschiedenen Teile der
Geiflelwurzel nicht unbedingt konstant; wahrscheinlich kommen zu den hier erwihnten
Strukturen noch einige kleinere Elemente hinzu.

Die beiden Plastiden enthalten wie bei anderen Chromophyten grofiflichige Thylakoide
(Abb. 1), die jeweils zu dritt einen Stapel bilden (Abb. 12, 13, 23, 33 und 34). Zwischen diesen
Stapeln liegen in der Matrix kleine Plastoglobuli (Abb. 1 und 12). Diese werden mit KMnOy
nicht dargestellt. Meistens durchziehen die Thylakoidstapel die Plastiden nicht in ihrer ganzen
Linge, sondern sie gabeln sich gelegentlich. Auflerdem gibt es ein oder mehrere Stellen, an
denen sie zusammenlaufen, sich aufteilen, vermehren und oft auch verdrehen, wodurch ein
dichtes Gewirr von Membranen entsteht (Abb. 1 und 12). Hier findet man, besonders nach
Osmium-, nicht aber nach KMnO,-Fixierungen, sehr viele kleine elektronendichte Trépf-
chen. Bei Querschnitten durch die Thylakoidstapel erkennt man, dafl sie in Reihen geordnet
sind. Sie scheinen Anderungen in der Thylakoidstapelung zu markieren.

Abb. 14. Tubulire Elemente in einer ER-Zisterne. Glutaraldehyd, 50 0003

Abb, 15. Teil eines Dictyosoms. In den Golgi-Zisternen oben rechts schrig-lings getroffene
tubuldre Elemente. In der Bildmitte ein Cytolysosom mit ansitzenden coated vesicles.
Vesikel mit schwach ausgebildetem Belag auch an Golgi-Zisternen. Unten links: quer-
geschnittene Mikrotubuli an der periplastidiren Zisterne. Glutaraldehyd, 4G 000X

Abb. 16. Querschnitte durch tubulire Elemente in einer periplastidiren ER-Zisterne.
Glutaraldehyd, 52 000X

Abb. 17. Querschnitte durch tubulire Elemente in Golgi-Zisternen. Glutaraldehyd, 52 000X
Abb. 18. ,Schleimkorper® nach Glutaraldehydfixierung: Bildung von myelinartigen Kom-
plexen. 36 000X

Abb. 19. ,Schleimkorper® nach Glutaraldehydfixierung: Bildung von rdhrenartigen Struk-
turen. 33 000X

Abb. 20. Mitochondrium. Glutaraldehyd, 42 000X

Abb. 21. ,Schleimkdrper” nach Osmiumfixierung; rechts Schuppen in Schuppenvesikeln. 33 000
Abb. 22. Kristalliner Einschluflk&rper. Glutaraldehyd, 42 0003
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Abb. 14—22
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Wie schon kurz erwihnt wurde, sind die Plastiden nahezu liickenlos von einer
Zisterne des endoplasmatischen Reticulums umschlossen. Fast {iberall liegt die
innere Membran dieser periplastidiren Zisterne so eng an der dufleren Plasti-
denmembran, dafl beide nur bei guter Aufldsung deutlich getrennt sind. Nur
stellenweise befindet sich zwischen diesen beiden Membranen noch etwas
Plasma (Abb. 13 und 23). Dieses ist nach Glutaraldehydfixierungen auffillig
dicht. In ihm liegen meistens Anschnitte eines periplastidiren Reticulums
(Farx und KiEiNiG 1968).

Die periplastiddre Zisterne kann mit der Kernhiille (Abb. 13 und 23) oder,
seltener, mit cytoplasmatischen Elementen des ER in Verbindung stehen. Sie
enthidlt (Abb. 16) wie diese (Abb. 14) oft Biindel aus réhrenférmigen Struk-
turen (Durchmesser etwa 17 nm). Solche Gebilde kommen auch in anderen
Algen (z. B. Kocu und Scunerr 1967, Farx 1967) und niederen Pilzen (z. B.
Furrer und REeicHie 1965) vor. Sie gehen gelegentlich in feinere Fibrillen
tiber (Abb. 14).

Die Natur und Funktion dieser Einschliisse sind unbekannt, ebenso ihre Ent-
stchung. In Zusammenhang damit ist bemerkenswert, dafl bei Synura solche
Tubuli auch in peripheren, etwas aufgetricbenen Teilen von Golgi-Zisternen
(vorwiegend in solchen an der distalen, das heifit der Sekretionsseite, vgl.
unten) zu finden sind, wie Langsschnitte (Abb. 15) und Querschnitte (Abb. 23
und 17) zeigen. Diese Tubuli kdnnen die Golgi-Kompartimente in eigenarti-
ger Weise verformen (Abb. 15).

In den peripheren Bezirken der Zelle, abgesehen vom Geiflelpol, sind die
sogenannten Schleimkorper (z. B. Horranpe 1952, Scuussnig 1960, vgl. auch
Jovon 1963) hiufig anzutreffen. Es handelt sich um ein stark osmiophiles
Material, das in einer kleinen , Vacuole“ eingeschlossen ist (Abb. 21). In dieser
Form wird es aber nur mit OsO, erhalten. Bei Glutaraldehyd verquillt es
meist (vgl. aber Abb. 26), wobei manchmal Myelinfiguren (Abb. 18), meistens
aber unregelmiflige Rohren (Abb. 19) oder Membranen entstehen. Dadurch
wird die Zelle iiber diesen Schleimkdrpern mehr oder weniger stark auf-
getrieben. Der Zellumriff ist mit Glutaraldehyd infolgedessen meistens nicht

lebensecht darstelibar.

Abb. 23. Dictyosom mit artifiziell verindertem Zentrum. Tubulires Element in einer
Golgi-Zisterne (Pfeil). Coated vesicles frei und am Cytolysosom (oben Mitte). An der
periplastidiren Zisterne der rechten Plastide (die unten in die Kernhiille iibergeht) quer
geschnittene Mikrotubuli. Glutaraldehyd, 47 000X. Einsatz: coated vesicle, Glutaraldehyd,
115 000X

Abb. 24. Coated vesicles, zum 'Teil mit Einschluf}, zum Teil mit schwach ausgebildetem Belag
an Golgi-Zisterne (Pfeil). Glutaraldehyd, 37 000X

Abb. 25. Coated vesicles an und unter dem Plasmalemma. Glutaraldehyd, 28 000X

Abb. 26. Coated vesicles an einer groflen, ringférmigen Zisterne; Bildung eines Cytolysosoms?
Oben ein Schleimkdrper. Glutaraldehyd, 37 0003<

Abb. 27. Cytolysosom mit einer flach angeschnittenen Kieselschuppe. OsO,, 20 000X
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Abb. 23-—27
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Es ist sehr zweifelhaft, ob diese Gebilde aus ,Schleim“ bestehen. Normale Schleime zeigen
ein anderes Verhalten. Wahrscheinlicher ist, dafl sie reich an polaren Lipoiden sind. Mdglicher-
weise handelt es sich um trichocystenihnliche Gebilde (vgl. Hovasse 1965).

Die Mitochondrien sind oft sehr bizarr geformt. Die innere Membran bildet relativ kurze,
sackartige Einstiilpungen. Diese enthalten oft osmiophiles Material, das gelegentlich in Form
von Fibrillen auftritt (Abb. 20).

Mitunter findet man — auch nach Fixierungen mit KMnO, — Komplexe eines kristallin
geordneten Materials, das frei, also ohne von einer Membran umgeben zu sein, im Grund-
plasma liegt (Abb. 22). Auflerdem kommen Lipoidtropfen, besonders iiber der Vacuole,
vor.

Der Golgi-Apparat wird in der Regel durch ein grofles Dictyosom reprisen-
tiert. Es ist meistens schalenformig gebogen (Abb. 15 und 23) und liegt etwas
seitlich am Zellkern nahe der Geiflelbasis, also wie bei anderen Chromophyten-
Flagellaten parabasal (vgl. Scunerr, Kocu und DreicHGRABER 1966). In
Abb. 1 ist es nur am Rand getroffen.

Nach Glutaraldehydfixierungen ist der zentrale Teil des Dictyosoms durch blasige oder
myelinartige Strukturen (Abb. 23) oft stark aufgebliht, Wie Vergleiche mit anderen Fixie-
rungen zeigen, handelt es sich dabei um Artefakte. Ahnliche Verinderungen wurden von
ManTon (1967 b) bei Chrysochromulina beobachtet.

Obwohl das Dictyosom nahe der Kernhiille liegt und obwohl an seiner proxi-
malen Seite auch oft noch fensterartig durchbrochene ER-Zisternen vorbei-
ziehen, sind an diesen Elementen und zwischen ihnen und dem Dictyosom nur
selten Mikrovesikel zu finden, die bei vielen anderen Protophyten (z. B. Farx
1967) eine diskontinuierliche Verbindung zwischen diesen Strukturen bilden.
Auch ein Gradient in der Zisternenhthe, in der Form der seitlich an den
Golgi-Zisternen sitzenden oder mit ihnen durch Tubuli verbundenen Golgi-
Vesikel oder der Art ihres Inhaltes ist nur schwach ausgebildet (Abb. 15, 17,
23 und 24). Dennoch deuten die vielen verschiedenen Vesikel in der Nihe
des Dictyosoms auf eine gewisse Aktivitit des Golgi-Apparates hin.

Diese Vesikel liegen besonders in dem Raum, der von den gekriimmten Golgi-
Zisternen teilweise umschlossen wird, also an der distalen Seite, die demnach
die sekretorische ist. Besonders auffallend sind ein oder einige wenige gréflere
cytolysosomenartige Gebilde, die in ihrem Inneren Plasmareste und Membran-
kniule enthalten konnen (Abb. 15 und 23). Sie werden vermutlich dadurch
gebildet, dafl sich eine Zisterne kugelschalenférmig schliefit (Abb. 26, vgl.
Beauraton 1967). Dabei wirken Fusionen mit anderen Vesikeln mit. Das auf
diese Weise abgetrennte Plasma degeneriert. Dabei werden gelegentlich auch
ganze Kieselschuppen mit eingeschlossen (Abb. 27).

An diesen ,Cytolysosomen® sitzen haufig ,coated vesicles (Abb. 14, 23
und 26). Das sind kleine Vesikel mit einem auffilligen Belag aus feinen
Stiabchen an der plasmatischen Seite der Membran (Einsatz in Abb. 23), die
in einem schmalen, hellen Hof liegen. Die coated vesicles treten auch frei auf,
besonders an der distalen Seite der Dictyosomen (Abb. 23 und 24). Manchmal
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umschlieflen sie ein weiteres, kleines Vesikel (Abb. 24), das wohl aus einer
Invagination hervorgeht. Sie stehen auflerdem mit dem Plasmalemma
(Abb. 25), jungen Schuppenvesikeln (s. u.) (Abb. 30) und gelegentlich mit
Elementen des ER in Verbindung und finden sich auch am Rande von distal
im Dictyosom gelegenen Golgi-Zisternen (Abb. 15 und 25), wo allerdings
der Belag oft nur schwach ausgeprigt ist. Es ist bemerkenswert, wie konstant
ihr Krimmungsradius ist. Er verindert sich auch dann nicht, wenn ihre
Membran mit anderen Membranen fusioniert ist. Wahrscheinlich sind sie
durch den Belag besonders stabil.

33. Die Kieselschuppen und ihre Morphogenese

Das besondere Ziel dieser Untersuchungen war es, die Morphogenese der
Kieselschuppen zu verfolgen. Diese sind nicht rein anorganischer Natur. Wenn
man sie mit Fluflsdure behandelt, bleibt ein zartes Geriist aus organischem
Material zuriick (Abb. 29). Auch Diatomeenschalen enthalten neben Kiesel-
sdure Proteine und Polysaccharide (Coomss und Vorcani 1968) sowie Lipide
(KaTes und Vorcant 1968).

Diese Schuppen sind bei Synura petersenii recht kompliziert gebaut (Abb. 28,
vgl. ManrtoN 1955 sowie Forr und Lupvik 1957). Sie bestehen aus einer
ovalen Grundplatte und einem darauf sitzenden Hohlzylinder. Er ist an dem
Ende, das zur Mitte der Zellkolonie gerichtet ist, etwas abgeflacht und rund
abgeschlossen. Das andere, nach vorn zeigende Ende erhebt sich hoher iiber
die Grundplatte und liuft in einen schiefen, zugespitzten Kegel aus. Die
Unterseite dieses Hohlzylinders ist grob perforiert. Sie liegt, abgesehen vom
Vorderende, iiberall dicht auf der Grundplatte und geht kurz hinter dem
Apikalkegel in sie iiber. Dadurch entsteht in dieser ein kreisformiges Loch,
durch das sich der Hohlzylinder zur Schuppenunterseite, also zur Zelle hin,
offnet. Die Grundplatte ist in der Mitte leicht vertieft. Ihre Rinder sind aufler
am Vorderende nach innen eingeschlagen. Sie wird von zahlreichen kleinen
Poren durchbrochen. Grundplatte und Hohlzylinder werden durch Streben
miteinander verbunden.

Die Kieselschuppen entstehen in den peripheren Plasmabezirken in besonderen
Vesikeln (Abb. 40). Das jiingste, sicher als ,Schuppenvesikel zu identifizie-
rende Stadium ist eine grofle, englumige Zisterne. Sie liegt stets auf der
Auflenseite der Plastiden, eng an der periplastidiren Zisterne. Wenn sie, was
nur selten vorkommt, seitlich etwas iiber die Plastiden hinausragt, bildet die
periplastidire Zisterne eine Aussackung, die bis zum Rand des Schuppen-
vesikels reicht.

Uber die Herkunft der jungen Schuppenvesikel Iifit sich nichts Sicheres aussagen. Sie sind
stets ribosomenfrei. Das schlieft nicht aus, dafl sie sich aus ER-Elementen entwickeln. Sie
konnten aber auch aus Golgi-Vesikeln entstehen. Als Ubergangsformen kommen flache
Vesikel in Betracht, die in den peripheren Plasmabezirken zahlreich sind.

Protoplasma 68/1—2 7
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Diese Vesikel (Abb. 34, 37 und 38) haben eine deutlich dreischichtige Membran. Sie gleichen
darin (und auch darin, dafl sich in ihrem Inneren oft kleine Einschliisse befinden) den Lyso-
somen, die wahrscheinlich ebenfalls von den Dictyosomen abstammen. In mancher Hinsicht
sind sie den unter anderen von Fark (1967) bei Botrydiwm beobachteten ,fusiformen®
Vesikeln #hnlich. Fiir diese wird eine Funktion beim Wasser- und Membrantransport in
Betracht gezogen; es handelt sich moglicherweise gleichfalls um Abkémmlinge des Golgi-
Apparates. Die Membran der jungen Schuppenvesikel zeigt die Dreischichtigkeit etwas
weniger klar als die dieser flachen Vesikel. Dennoch gleicht sie ihr eher als etwa einer
ER-Membran.

An der Bildung der jungen Schuppenvesikel sind, wie bereits erwihnt wurde,
coated vesicles beteiligt. Diese sitzen hiufig am Rand eines Schuppenvesikels
(ADbb. 30). Seltener findet man sie an der Flachseite.

Im zentralen Bereich ist die proximale Membran des Schuppenvesikels stets
ganz eng an die duflere Membran der periplastiddren Zisterne angepreft,
so dafl beide nur bei guter Auflosung voneinander getrennt dargestellt wer-
den. Nur die Rinder sind frei. Uber der Kontaktzone trigt die distale
Membran des Schuppenvesikels auf der Plasmaseite einen feinen Belag
(Abb. 30 und 31).

Im folgenden Entwicklungsstadium bliht sich die periplastididre Zisterne unter
der Kontaktzone und seitlich vom Schuppenvesikel etwas auf. Gleichzeitig
schlagen dessen Rinder nach oben ein (Abb. 31). Dabei verdienen die Mikro-
tubuli besondere Beachtung. Das junge Schuppenvesikel hat etwa die Form
und die Ausrichtung der Grundplatte der fertigen Schuppe. Wenn sie quer
geschnitten wird, werden daher die wie sie langs verlaufenden (S. 92) Mikro-
tubuli ebenfalls quer getroffen. Das ist besonders deutlich in Abb. 31 und 34.
Mehr schrig-lings gefithrte Schnitte sind in den Abb. 33, 35, 36 und 37 dar-
gestellt. Wie Abb. 31 zeigt, ziehen die Mikrotubuli dicht tiber die distale
Seite des Schuppenvesikels und begleiten dessen sich umbiegende Rinder.

Bei diesem Finschlagen bleibt um die Kontaktzone herum ein Streifen, in
dem sich das Schuppenvesikel und die periplastidire Zisterne nicht beriihren.
Dieser Streifen vergroflert sich im Verlauf der Entwicklung. Bei den jungen
Stadien liegen hier tubulire Strukturen. Diese haben eine zartere Wand und
einen geringeren Durchmesser als die Mikrotubuli an der distalen Seite des
Schuppenvesikels. Sie sind dicht nebeneinander in Lingsrichtung geordnet
(Abb. 34 und 35).

Im folgenden Stadium bliht sich die periplastidire Zisterne in einem medianen
Bereich im Vorderende der Kontaktzone lokal stark auf. Dadurch wird hier
das Schuppenvesikel aufgefaltet. Diese Falte ist in Abb. 32 im Querschnitt
dargestellt. Die Ausbeulung der periplastidiren Zisterne wichst lokal weiter
und formt die Falte zu einem Zylinder um.

Bei diesem Zylinder folgen also von auflen nach innen (Abb. 40): die distale
Membran des Schuppenvesikels, das Lumen des Schuppenvesikels, die proxi-
male Membran des Schuppenvesikels, ein sehr schmaler Plasmasaum, die
distale Membran der periplastidiren Zisterne und das Lumen der periplasti-



Abb. 28. Kieselschuppe, 17 000X

Abb. 29. Kieselschuppen nach Behandlung mit Flufisiure. 8000

Abb. 30. Junges Schuppenvesikel, links sitzt ein coated vesicle an. Glutaraldehyd, 37 000X
Abb. 31. Junges Schuppenvesikel mit sich umbiegenden Rindern. Auf der Oberseite Mikro-
tubuli im Querschnitt. Glutaraldehyd, 43 000X

Abb. 32. Querschnitt durch ein junges Schuppenvesikel, dessen Zentrum durch die darunter-
liegende, sich pilzférmig aufblihende periplastidire Zisterne aufgefaltet wird. Glutaraldehyd,
52 000X

Abb. 33. Lingsschnitt durch ein junges Schuppenvesikel. Bildung des Zylinders. Am linken
Vesikelrand schridg getroffene Mikrotubuli. Glutaraldehyd, 39 000X

7%
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ddren Zisterne. Der Zylinder ist mit einem zunichst breiten ,,Stiel“ mit den
basalen Teilen verbunden. Durch das seitliche Einwachsen der Membranen
wird diese Verbindung eingeschniirt.

Das Schuppenvesikel hat dann die Form der fertigen Schuppe. Das Loch, das
im Vorderteil der Schuppe den Eingang in den Hohlzylinder bildet, entspricht
der Stelle, an der die periplastidire Zisterne das Schuppenvesikel auftreibt.
In Abb. 34, 35 und 36 ist zwar die Ausstiilpung, nicht aber der ,Stiel®
getroffen. Auch die Streben werden so vorgeformt, jedoch nicht die Poren.
Wenn das Schuppenvesikel die Form der Schuppe modelliert hat, wird in
seinem Lumen die Schuppe ausgeschieden. Das Vesikel hat nur ein sehr
niedriges Lumen. Das entstehende Geriist steht deshalb auf beiden Seiten in
Kontakt mit der Vesikelmembran. Zunichst scheint eine organische Matrix
gebildet zu werden, die dann verkieselt (Abb. 36 und 37); die Poren bleiben
ausgespart.

Dabei 16st sich das Schuppenvesikel von der periplastidiren Zisterne. Die von
dieser gebildete Ausstiilpung reifit ab; die Unterseite des Schuppenvesikels
wird nun von einer jetzt glatt durchgehenden Membran gebildet. Dabei
bleiben Membranen (von der periplastidiren Zisterne und vom Schuppen-
vesikel) sowie Plasmareste im Hohlzylinder zuriick und degenerieren (Abb. 37).
Schliefllich liegen fertig ausgebildete Schuppen in den sich jetzt oft erweitern-
den Vesikeln (Abb. 38).

Die Extrusion sollte wie in anderen, dhnlichen Fillen dadurch erfolgen, daf}
sich das Vesikel nach auflen hin 6ffnet, wobei sich die Vesikelmembran mit
dem Plasmalemma vereinigt. Abb. 39 zeigt ein Stadium dieses Prozesses.
Moglicherweise haben allerdings bei der Entstehung dieses Bildes Artefakte
mitgewirkt, jedoch deutet auch das Auftreten eines derartigen Artefaktes auf
eine natiirliche Tendenz im Verhalten der Membranen.

Eigenartigerweise sind die Membranen der reifen oder nahezu reifen Schup-
penvesikel weniger gut darstellbar als das Plasmalemma und die Membranen

Abb. 34. Querschnitt durch ein Schuppenvesikel im hinteren Bereich. Auf der Oberseite
Mikrotubuli im Querschnitt, an der Unterseite feinere tubulire Strukturen. Glutaraldehyd,
40 000X

Abb. 35. Schrigschnite durch ein Schuppenvesikel. Die Mikrotubuli auf der Oberseite und
die feineren tubuliren Elemente an der Unterseite sind schrig-lings getroffen. Glutaraldehyd,
30000

Abb. 36. Beginn der Schuppenbildung in einem schrig getroffenen Schuppenvesikel. Glutaral-
dehyd, 50 000X

Abb. 37. Fast fertige Schuppe (Querschnitt) in einem Schuppenvesikel. Im Zylinder der
Schuppe degenerierende Plasmareste. Unter dem Plasmalemma schmale Vesikel. Glutaraldehyd,
45 000X

Abb. 38. Schuppen (Querschnitte) in Schuppenvesikeln. Unter dem Plasmalemma schmale
Vesikel. Glutaraldehyd, 40 000X

Abb. 39. Sich (artifiziell?) 6ffnendes Schuppenvesikel, die Vesikelmembran geht in das
Plasmalemma iiber. Glutaraldehyd, 35 000X
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Abb. 34—39
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junger Schuppenvesikel. Das widerspricht Erfahrungen an anderen Objekten
(ScunePF 1965), wonach sich die Membranen von Sekretvesikeln vor ihrer
Fusion mit dem Plasmalemma diesem in ihrer Struktur angleichen.

Abb. 40. Morphogenese der Schuppenvesikel (V) und Entwick-
lung der Kieselschuppen von Synura petersenii, schematisch.
E = periplastidire Zisterne des endoplasmatischen Reticulums,
P = Plastidenhiille

34. Die Wirkung von Zellgiften

Durch KCN, Puromycin, Athionin und Colchicin sollten die Atmung, die Proteinsynthese
und die Mikrotubuli gehemmt bzw. zerstdrt werden und damit die Aktivitit des Golgi-
apparates und die Schuppenmorphogenese beeinflufft werden. Alle Mittel hatten in den
angewendeten Konzentrationen keinen deutlichen Effekt. Mikrotubuli waren auch nach
Colchicin noch vorhanden.
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4. Diskussion

Die Morphogenese der Kieselschuppen von Synura ist eine Folge von morpho-
genetischen Prozessen an und durch Membranen (Abb. 40). Die Membran des
Schuppenvesikels ist die Matrix fiir die Schuppe. Zuerst wird das Schuppen-
vesikel in die richtige Form gebracht, dann entsteht darin die Schuppe in
engem Kontakt mit der Membran, wobei das Muster der Poren allerdings
nicht morphologisch erkennbar vorgeprigt ist. Die Frage nach der Morpho-
genese der Kieselschuppen beinhaltet also zunidchst die Frage nach der
Morphogenese der Schuppenvesikel.

Bei diesem Prozef} spielt ein lokales Wachstum der Membranen des Schuppen-
vesikels und der periplastidiren Zistetne mit. Das konnte durch ortliche
Plastizitdtserhchungen, zusammen mit dem Binnendruck der Kompartimente
und einem dann mehr sekundiren Einbau von Membranmaterial, oder primir
durch eine gerichtete Einlagerung von Membranbausteinen erfolgen. An der
Ausrichtung dieses Wachstums oder der Verformung sind vielleicht die Mikro-
tubuli beteiligt. Damit wiren aber allenfalls nur einzelne Schritte des gesamten
Vorganges erklirt, zumal die Schuppenform artspezifisch ist.

Diese Membranverinderungen sind eine Vorbedingung fiir die Schuppen-
bildung. Andere sind der Transport des organischen und anorganischen Roh-
materials fiir die Schuppe, ihre Sekretion in das Lumen des Schuppenvesikels
und ihre chemische Umwandlung. Man sollte meinen, dafl dabei die enge
Nachbarschaft zur periplastidiren Zisterne von Bedeutung ist. Allerdings
entstehen die Kieselschalen von Diatomeen in Vesikeln, die keinesfalls in einer
solchen engen Beziehung zum ER oder zu den Plastiden stehen (z. B. REmMANN
1964, STOERMER, PaANkrRATZ und BoweNn 1965, LewiN, REimMANN, Bussy und
Vorcant 1966). Das Porenmuster der Schuppe konnte infolge eines Musters
in der Membran des Schuppenvesikels entstehen, durch das eng umschriebene
Bereiche bei der Ablagerung der organischen Matrix oder der Kieselsiure
ausgespart werden.

Als Vesikel fiir einen Transport zu den jungen Schuppenvesikeln scheinen
unter anderem die coated vesicles eine Rolle zu spielen. Diese Gebilde treten
sowohl frei auf als auch in Verbindung mit den Schuppenvesikeln, dem
Plasmalemma, den Cytolysosomen, dem ER und Golgi-Zisternen. Da der
Belag meist nur schwach ausgeprigt ist, wenn sie noch an Golgi-Zisternen
sitzen, sollte man annehmen, dafl sie hier entstehen und von hier aus Sub-
stanzen zu den erwihnten anderen Kompartimenten verfrachten. Ein Trans-
port in umgekehrter Richtung ist aber nur schwer auszuschliefen.

Es ist bemerkenswert, dafl die Membranen der coated vesicles mit so vielen
verschiedenen anderen Membranen fusionieren. Die coated vesicles bilden also
ein Membranfluflsystem zwischen den verschiedensten Kompartimenten in

der Zelle.

Neben diesen indirekten Kompartimentverbindungen kommen bei Synura
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wie bei vielen Chromophyten Kommunikationen zwischen der periplastidiren
Zisterne und der Kernhiille vor. Wenn man das Auftreten der 17 nm dicken
Rohren als Indiz nimmt, gibt es noch weitere Verbindungen zwischen den
Golgi-Zisternen an der Sekretionsseite der Dictyosomen und dem ER (im
weiteren Sinne). Aus der Verteilung dieser Tubuli m6chte man schlieflen, daff
sie im Golgi-Apparat entstehen und im ER gespeichert werden, denn es ist
nicht wahrscheinlich, dafl ein und dasselbe Material in zwei verschiedenen
Organellen produziert wird. Die coated vesicles kommen wegen ihrer Grifie
nur fiir einen Transport von Vorstufen in Betracht.

Im Golgi-Apparat werden moglicherweise auch die Geiflelschuppen gebildet.
Sie konnten hier in den Schnittbildern zwar nicht identifiziert werden, doch
haben ManTtoN und Mitarb. (vgl. S. 86) bei zahlreichen anderen Flagellaten
ihre Genese im Golgi-Apparat und ihre Extrusion durch Golgi-Vesikel nach-
gewiesen.

In der Synura-Zelle gibt es also mehrere verschiedene Arten von Transport-
vesikeln und direkten Kompartimentverbindungen. Im Finzelfall weiff man
jedoch iiber die Richtung des Membranflusses und damit des Transportes sowie
iiber die Art der Membrantransformationen nur wenig Sicheres (vgl. SCHNEPF
1968). Die transportierten Substanzen kennt man hier ebenfalls nicht. Den-
noch geben diese Untersuchungen einen wenn auch vorerst sicher nur schwachen
Eindruck von den stindigen Verinderungen in der Zelle und der Dynamik
ithrer Strukturen.

Wir danken Herrn Dr. W. KocH, Gbttingen, fiir die Uberlassung einer Synsra-Kultur und
fiir wichtige Hinweise sowie der Deutschen Forschungsgemeinschaft fiir ihre Unterstiitzung.
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