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Die Oocyten der Grundel Pomatoschistus minntus
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ABSTRACT: The oocytes of the goby, Pomatoschistus§ minutus 1. Light and electron micro-
scopic investigations of egg-membrane and follicle. The egg membrane and follicle of the
oocytes of Pomatoschistus minutus were investigated by light and electron microscopy. The
formation of the cortex radiatus begins in late stage I and is concluded in stage III. In stage II
bundle structures appear at the base of the cortex radiatus. These bundle structures cannot be
identified in stage ITI. The cortex radiatus differentiates into the cortex radiatus externus and
the cortex radiatus internus. Up to 220 attaching filaments originate in stage II. They are
connected with the egg membrane at the animal pole. The attaching filaments are a modified
part of the cortex radiatus externus. They consist of two substances which differ in their
electron density. The attaching filaments lie between the cells of the follicle epithelium and are
probably formed by these cells. They are adapted for attaching the eggs. The follicle epithelium
is always single-layered. The cross-section of the spindle-shaped follicle cells is quadratic in
stage I and IT and quadrilateral in stage IIT. The cells of the follicle epithelium contain a lot
of rough ER and are thus divided into many compartments. The primary oocyte membrane
(oolemma) shows considerable pinocytosis activity in stage II and there are many polysomes
in the peripheral cytoplasm. Possible functions of the pinocytotic vesicles and the polysomes
are discussed.

EINLEITUNG

Die Grundel Pomatoschistus (Gobins) minntus kommt iiberall an der deutschen
Nordseekiiste auf reinem Sandgrund vor. Die Tiere leben meist in geringen Tiefen von
einigen Metern. Wihrend der Laichzeit, die sich von April bis August erstreckt, findet
man hiufig an der Innenseite hohlliegender Muschelschalen die birnenférmigen Eier
dieser Fische, Dabei werden die Schalen der weiflen Sandklaffmuschel (Mya arenaria)
als Laichsubstrat bevorzugt. Die Gelege werden von den Minnchen bis zum Ausschliip-
fen bewacht. Durch fichelnde Bewegungen der Brustflossen wird ein Wasserwechsel
innerhalb des Brutraums bewirkt.

Fischeier haben, je nach dem weiteren Verbleib nach ihrer Abgabe, die verschie-
denartigsten Anpassungen an Skologische Gegebenheiten ausgebildet. So enthalten
planktontische Eier oft Olkiigelchen, die das Schweben im Wasser erleichtern oder gar
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erst ermdglichen. Demgegeniiber haben demersale Eier teilweise die Fihigkeit, sich an
den unterschiedlichsten Substraten festzuheften. Die dazu bendtigten Vorrichtungen
werden meist schon an den Eizellen gebildet. Spezielle Haftfiden wurden schon bei
einer Anzahl von Fischen beschrieben. Bei anderen substratlaichenden Fischen dient ein
Teil der Eihiille (“Zottenschicht = Cortex radiatus externus) der Festheftung der
Eier (Arndt, 1960; Riehl, 1977a, b, 1978b).

Die Fier von Pomatoschistus minutus wurden lichtmikroskopisch erstmals von
Holt (1890) und Guitel (1891, 1892) untersucht. Dabei stellten Holt und Guitel fest,
dafl bei diesem Fisch ein besonderer Haftapparat vorhanden ist. Die bisher genaueste
Beschreibung der Fihiillen und der Haftfiden bei einer Gobius-Art erfolgte durch
Retzius (1912) bei Gobins niger. Die Eier von Gobius niger gleichen denen von Poma-
toschistus minutus in Aufbau und Details so sehr, daf sie ohne weiteres zu Riidsschliis-
sen auf die Pomatoschistus-Eier herangezogen werden konnen. In einer umfangreichen
Arbeit handelt Eggert (1931) die Geschlechtsorgane und Eier einer grofleren Zahl von
Gobiiden ab.

Die von Retzius (1912) an Gobius niger-Fizellen festgestellten starken Abwei-
chungen in Bau und Aussehen der Eihiille und des Follikels gaben die Anregung zu der
vorliegenden Arbeit. Aufgabe der Untersuchung sollte es sein, die von Retzius (1912)
und Eggert (1931) gewonnenen Ergebnisse an Pomatoschistus minutus nachzuvollzie-
hen und an Hand elektronenmikroskopischer Methoden zu {iberpriifen, zu erginzen
und ggf. zu berichtigen.

MATERIAL UND METHODEN

Die untersuchten Tiere wurden mit einem Handkescher im Wattenmeer bei List/
Sylt gefangen. Den betiubten Weibchen wurden die Ovarien entnommen und unver-
ziiglich in die Fixierungsgemische ifiberfiihrt. Als Fixierungsgemische dienten 3%oiges
Glutardialdehyd in Veronalacetatpuffer (pH 7,4) und 6%iges Glutardialdehyd in
Meerwasser (pH 7,4) bei 4° C, Die immer beim Mischen des Glutardialdehyds mit
dem Meerwasser auftretende Triibung wurde durch Filterung iiber pulverisierte Aktiv-
kohle entfernt. Danach erbrachte dieses Gemisch die besten Fixierungsergebnisse. Ohne
Filtrierung traten immer sehr stérende Niederschlige in den Ultradiinnschnitten auf.
Die Fixierungszeit schwankte zwischen 2 und 6 Stunden. Nach griindlichem Waschen
mit eiskaltem Veronalacetatpuffer wurde mit 2%/sigem Osmiumtetroxid fiir 2 Stunden
nachfixiert. Die Entwisserung erfolgte in einer aufsteigenden Acetonreihe. Dabei
wurde in der 70%sigem Acetonstufe kontrastiert. Das Kontrastgemisch bestand aus 1 ¢/o
Phosphorwolframsdure und 1 %o Uranylacetat (Wohlfarth-Bottermann, 1957, modi-
fiziert). Die Finbettung geschah in Vestopal W (Fa. Hiils), wobei bei 60° C 24 Stunden
und bei 90° C 16 Stunden lang polymerisiert wurde.

Die Semi- und Ultradiinnschnitte wurden mit dem Reichert-Ultramikrotom Om
U 3 hergestellt. Die Dicke der Semidiinnschnitte lag zwischen 0,5-1ym. Sie wurden
mit 0,5%iger Toluidinblau-Borax-Losung gefirbt. Erforderliche Schnittkontrastierun-
gen erfolgten mit Bleicitrat nach Reynolds (1963). Die Ultradiinnschnitte wurden mit
cinem Zeiss EM 9 S bei 60 kV betrachtet.
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ERGEBNISSE
Lichtmikroskopische Befunde

Die Oocyten des Stadiums I (Stadieneinteilung nach Gétting, 1961) haben eine
runde bis schwach ovale Gestalt. Sie sind von einem sehr niedrigen, einschichtigen
Follikelepithel umgeben. Der Kern der Qocyte ist im Verhiltnis zum Cytoplasma-
anteil relativ grof} und enthilt immer mehrere Nucleolen (Abb. 1a).

Haben die Oocyten einen Durchmesser von ca. 200 ym erreicht, treten im peri-
pheren Qocytoplasma die ersten Rindenvakuolen auf (Beginn des Stadiums IT). Gleich-
zeitig mit dem Erscheinen der Rindenvakuolen beginnt die Differenzierung der Eizell-
hiille. Sie wird als feine, stark angefirbte Linie unterhalb der Follikelepithelzellen
sichtbar (Abb. 1b, ¢).

Die ersten Dotterelemente findet man bei Pomatoschistus minutus schon im frithen
Stadium II als runde, intensiv gefirbte Partikeln im Cytoplasma (Abb. 1b, c). Die
Kern-Plasma-Relation hat sich zugunsten des Cytoplasmas verschoben. Die Kernhiille
beginnt sich zu wellen, und die Anzahl der Nucleoli hat sich gewaltig vergrofert.
Schneidet man einen Kern in Serie, kann man mehrere hundert Kernksrperchen zihlen
(Abb. 1b). Die Stirke des Follikelepithels ist betrichtlich angewachsen.

Im Stadium IIT hat die Eizellhiille (= Cortex radiatus) eine Stirke von 6 um
erreicht. Besonders auffillig in diesem Stadium ist das Auftreten von langen Hafl-
fiden, die am animalen Pol der Oocyte ihren Anfang nehmen und um die gesamte Ei-
zelle herumziehen. Dabei kdnnen sich die Haftfiden dichotom verzweigen (Abb. le, f,
4e). Diese Veristelungen findet man grifitenteils in den Polgegenden. Die Zahl der
Haftfiden variiert; es konnen bis zu 220 dieser Fiden vorhanden sein.

Querschnitte durch die Haftfiden erwecken den Anschein, als handle es sich nicht
um Fiden, sondern um Zapfen. Erst Lingsschnitte erbringen den Beweis, daf} es sich
tatsdchlich um Fiden und nicht um Zapfen handelt (Abb. 1h).

Die Follikelepithelzellen von Pomatoschistus minutus haben, je nach Schnittrich-
tung und Schnittebene, ein sehr verschiedenartiges Aussehen. So erscheinen sie auf

Abb. 1: Eizellhiillenaufbau und -entwicklung anhand von Semidiinnschnitten (0,5 um, Firbung:
Toluidinblau). 2 Junge Oocyte vor der Entstehung des Cortex radiatus. Der Kern enthilt nur
wenige, relativ grofie Nucleoli (frithes Stadium I, 900 : 1). & Zwei aneinandergrenzende Qocy-
ten unterschiedlichen Reifungsgrades (Stadium II frith und III spit). Unter dem sich bildenden
Cortex radiatus der jiingeren Oocyte treten die ersten Rindenvakuolen und Dotterelemente auf.
Im Kern befinden sich zahlreiche kleine Nucleoli (390 : 1). c-b Oocytenstadium III-IV. ¢ Schnitt
durch die Peripherie einer Qocyte. Der Cortex radiatus ist ausdifferenziert. Haftfdden und Fol-
likelepithelzellen sind quer getroffen. Die Querschnitte der Follikelepithelzellen sind dreieckig bis
trapezférmig (870 : 1). d Dotterelemente unterschiedlichen Aussehens und chemischer Zusam-
mensetzung (360 : 1). e Tangential geschnittene Qocytenperipherie. Die mit o gekennzeichneten
Haftfiden zeigen Ansitze einer dichotomen Verzweigung (770 :1). f Das gleiche Bild bietet
sich teilweise auch an Querschnitten. Rechts verlaufen zwei Fiden schon getrennt, befinden sich
aber noch in der sie beide umgebenden Matrix (870 : 1). g Quergeschnittene Haftfdden (950 : 1).
b Haftfaden, lingsgeschnitten (950 : 1). CR = Cortex radiatus, D = Dotter, FE = Follikel-
epithel, HF = Haftfaden (Internum), K = Kern, KA = Kapillare, KF = Kern einer Follikel-
epithelzelle, LD = Lipid-Dotter, MA = Matrix des Haftfadens, NU = Nucleolus, RV =
Rindenvakuole, TF = Theca folliculi, II = Oocytenstadium II, III = Oocytenstadium III
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Querschnitten als trichter- oder trapezformige Zellen, die einen cinzelnen Ausldufer
zur Eizelloberfliche hinsenden (Abb. 1c, e). Erst Tangentialschnitte in Kernhshe zei-
gen, dafl das Follikelepithel aus langen, spindelformigen Zellen besteht. Tangential-
schnitte dicht unter der Theca folliculi erbringen weiterhin, daff die Follikelepithelzel-
len miteinander in Verbindung stehen und in dieser Hohe eine nicht unterbrochene
Schicht bilden (vgl. auch Abb. 1c). Uber dem Follikelepithel befindet sich eine niedrige
Theca folliculi, in der regelmifiig Kapillargefifie vorkommen (Abb. 1g).

Im Stadium IIT ist die gesamte Oocyte mit Dotterpartikeln unterschiedlicher
Groflen ausgefiillt (Abb. 1b, d). Rindenvakuolen findet man nur noch vereinzelt unter-
halb des Cortex radiatus. An Hand ihrer Grofle und Anfirbbarkeit kdnnen zwei
Typen von Dotterelementen unterschieden werden: (1.) kleine, runde, stark angefirbte
Partikel; (2.) wesentlich gréflere, unregelmifliger geformte, schwach gefirbte Partikel.

ElektronenmikroskopischeBefunde

Elektronenmikroskopisch wurden die Oocytenstadien I-III untersucht, Wihrend
dieser Stadien laufen Bildung und Differenzierung der Eizellhiille (= Cortex radiatus)
und der Haftfiden ab. Stadium IV ist fiir die vorliegende Fragestellung von unterge-
ordneter Bedeutung, da der Cortex radiatus und die Haftfiden bereits gegen Ende
des Stadiums III ausdifferenziert sind. Sie erfahren im Stadium IV nur noch einer
Stirken- und im Falle der Haftfiden auch einer Lingenzunahme.

Die Eizellen des Stadiums I sind von der primidren Qocytenmembran, einer Ele-
mentarmembran, umgeben (Abb. 2a). Zwischen Oocyte und Follikelepithel befindet
sich ein Interzellularraum wechselnder Stirke, in den oocytire und follikulire Mikro-
villi hineinragen. An einigen Stellen ist kein Interzellularraum ausgebildet. Hier gren-
zen primire Qocytenmembran und Zellmembranen des Follikelepithels direkt anein-
ander (Abb. 2a, Pfeile).

Das Follikelepithel ist niedrig und besteht aus langgestreckten Zellen, deren Zell-
grenzen gerade verlaufen. An das Follikelepithel schliefit sich eine deutlich erkennbare,
einschichtige Basalmembran an (Abb. 2a). Thr folgt eine niedrige Theca folliculi, die
arm an Organellen ist.

Im spiten Stadium I beginnt die Bildung des Cortex radiatus. Zwischen den
oocytiren Mikrovilli wird ein wenig elektronendichtes Material der primiren Oocy-

Abb. 2: Entstehung der Eizellhiille (= Cortex radiatus). 2 Oocytenperipherie im Stadium I.
Die primire Oocytenmembran bildet Mikrovilli aus, die in den Interzellularraum hineinragen.
An manchen Stellen (Pfeile) grenzen Oocyte und Follikelepithel direkt aneinander (19 500 : 1).
b Beginn der Cortex-Genese im spiten Stadium I. Uber der primiren Oocytenmembran er-
scheint eine homogene, wenig clektronendichte Substanz (19 500 : 1). ¢ Im frithen Stadium II
wird die durch die homogene Substanz gebildete Schicht osmiophiler und stirker (21 000 :1).
d + e Im Stadium II erscheinen an der Basis des Cortex radiatus Biindelstrukturen, die schnell
an Stirke zunehmen (je 21 000 : 1). BM = Basalmembran, BS = Biindelstrukturen des Cortex
radiatus internus, CRE = Cortex radiatus externus, FE = Follikelepithel, FF = mikrovilli-
ihnliche Fortsitze des Follikelepithels, IZ = Interzellularraum, KF = Kern einer Follikel-
epithelzelle, M = Mitochondrien, MV = Mikrovillus, OP = Oocytoplasma, PO = primire
Oocytenmembran, TF = Theca folliculi
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tenmembran aufgelagert (Abb. 2b). Zu Beginn des Stadiums II nimmt die Osmiophilie
dieses Materials stark zu (Abb. 2¢). Gleichzeitig wird der entstehende Cortex radiatus
externus durch weitere Materialeinlagerungen schnell stirker. Er mifit auf Abbildung 2c
0,25 um. Der Cortex radiatus bildet eine zusammenhingende Schicht. Hat der Cortex
radiatus externus eine Stirke von 0,5 um erreicht, werden an seiner Basis fibrillire
Biindelstrukturen sichtbar (Abb. 2d), die bald die Hilfte der Stirke des gesamten Cor-
tex radiatus ausmachen (Abb. 2e, 7d).

Das Follikelepithel wird im Stadium II schnell stirker. Seine Zellen haben jetzt
einen mehr oder weniger quadratischen Querschnitt und enthalten einen michtigen
Kern. Die Grenzen zwischen den Follikelepithelzellen verlaufen gerade. Zellverbin-
dungen durch Desmosomen wurden nicht festgestellt. Lings- bzw. Tangentialschnitte
des Follikelepithels zeigen, daff es nicht aus kubischen, sondern aus langgestreckten,
spindelférmigen Zellen besteht.

Im Stadium II nimmt der Anteil des endoplasmatischen Reticulums in den Fol-
likelepithelzellen zu (Abb. 3a). Die Basalmembran ist auch in diesem Stadium ein-
schichtig (Abb, 3a). Die bindegewebige Theca folliculi ist wesentlich diinner als das
Follikelepithel und enthilt nur wenige Organellen (Abb. 3a). ’

Im Stadium IT beginnt die Genese der Haftfiden. Die Interzellularrdume zwischen
den Follikelepithelzellen sind schmal. Diese erweitern sich nun an bestimmten Stellen
und in die dadurch gebildeten, rohrenfdrmige Rdume wird ein granulires, elektronen-
dichtes Material abgegeben (Abb. 4a—c). Die auf diese Weise entstandenen Haftfiden
sind mit grofler Wahrscheinlichkeit Derivate des Follikelepithels. Hinweise auf diese
Annahme sind die starke Zunahme des rauhen endoplasmatischen Reticulums und der
Mitochondrien in den Follikelepithelzellen.

Am Ende des Stadiums III ist der Cortex radiatus ausdifferenziert. Er hat eine
Stirke von 6 ym und wird von dinnen Radiirkanilen durchzogen. Er sieht mehr
oder weniger homogen aus. Die im Stadium IT aufgetretenen fibrilliren Biindelstruk-
turen an der Basis des Cortex radiatus sind im Stadium III nicht mehr feststellbar
(Abb. 5a). Der Cortex radiatus externus ist im Verhiltnis zum Cortex radiatus internus
sehr diinn (Abb. 4a—c). Es ist eine Mikropyle vorhanden, die am animalen Pol zwischen
den Haftfiden liegt (Riehl, 1978a).

Im Stadium III treten im Follikelepithel tiefgehende Verinderungen auf. Die
Zellen behalten zwar ihre spindelfsrmige Gestalt, doch verindert sich durch das
Dicken- und Lingenwachstum der Haftfdden ihr Querschnitt. Dieser wird mehr oder

Abb. 3: Zwel aneinandergrenzende Qozyten unterschiedlichen Reifungsgrades. Die untere
Qocyte (1) befindet sich im Stadium II, die obere (III) im Stadium III. Die beiden Eizellen
sind durch eine schmale, bindegewebige Theca folliculi getrennt. Im Stadium III sind die
Follikelepithelzellen fast vollstindig mit rauhem ER ausgefiillt (21 000 :1). » Pinocytose an
der primiren Oocytenmembran. In der Nihe der Pinocytose-Vesikeln (Pfeile) befinden sich
oft Polyribosomen (Stadium II, 22000 : 1). ¢ Starke Vergroflerung eines Pinocytose-Vesikels
(Pfeil; Stadium II, 67 000 : 1). BM = Basalmembran, BS = Biindelstrukturen des Cortex
radiatus internus, CRE = Cortex radiatus externus, FE = Follikelepithel, KF = Kern einer
Follikelepithelzelle, MV = Mikrovillus, OP = Oocytoplasma, PO = primire Oocytenmem-
bran, PR = Polyribosomen, RER = rauhes endoplasmatisches Reticulum, TF = Theca folli-
culi, IT = Qocyte des Stadiums II, III = Oocyte des Stadiums ITI
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weniger trapezfdrmig (Abb. 5a). Die lingere Seite des Trapezes liegt der einschichtigen
Basalmembran an. Das endoplasmatische Reticulum hat sehr stark zugenommen und
fiille fast die gesamte Zelle aus. Die Membranen des ER’s sind groftenteils mit Ribo-
somen besetzt (Abb. 5a, c, 6). Zwischen den Membranen des rauhen ER’s befinden sich
zahlreiche Mitochondrien. ‘

Die Theca folliculi ist jetzt immer noch sehr flach (Abb. 5a). Sie enthilt in diesem
Stadium viele Blutkapillaren. Die Kapillaren sind von einem vollstindigen Endothel
ausgekleidet, das wiederum von einer Basalmembran umgeben ist (Abb. 6).

Durchmesser und Linge der Haftfiden haben betrdchtlich zugenommen. Eine
genaue Lingenbestimmung an Hand der Schnitte ist jedoch nicht mdglich, da die Haft-
fiden der natiirlichen Kriimmung der Eizellen folgen und deshalb nie in ganzer Linge
angeschnitten sind. Im Querschnitt haben sie eine ovale bis konische Form (Abb. 5a, b).
Durch solche Anschnitte kénnen Zapfen vorgetiuscht werden. Doch Lings- bzw. Tan-
gentialschnitte zeigen aber deutlich, daf} es sich mit Sicherheit um Fiden handelt
(Abb. 4d, 5¢). .

Die Haflfiden sind nur am animalen Pol mit dem Cortex radiatus verbunden
(Abb. 8a, b). Ansonsten haben sie keinen Kontakt mit der Eizellhiille (vgl. Abb. 5a).
Die Haftfiden sind aus zwei an ihrer Elektronendichte unterscheidbaren Materialien
aufgebaut. Zum einen bestehen sie aus einem sehr osmiophilen, homogen aussehenden
Internum (Abb. 4e, 5a—c, HF), das von einer weniger elektronendichten Matrix um-
geben ist (Abb. 4e, 5a—c, MA). Die Matrix hat ein granulires Aussehen. Uber den
chemischen Aufbau der Haftfiden kénnen an Hand der rein morphologischen Unter-
suchung noch keine Aussagen gemacht werden.

Auffallend im Stadium II ist eine rege Pinocytose-Tétigkeit an der primiren
Oocytenmembran. Die Pinocytose-Vesikeln sind entweder sehr osmiophil (Abb. 3a, b,
Pfeile) oder sie sind weniger elektronendicht (Abb. 7d, Pfeile). In diesem Fall sind die
Vesikeln von einem Stachelsaum umgeben, so dafl wir sie als ,,coated vesicles“ bezeich-
nen konnen.

Neben den vielen Vesikeln kommen im Stadium II fadenfdrmig aussehende
Polysomen vor (Abb. 7a—c). Sie befinden sich fast ausschlieflich im peripheren Oocyto-
plasma unter der primiren Oocytenmembran und in Nachbarschaft von Dotterelemen-
ten (Abb. 7a, c). In den meisten Fillen liegen zwei Polysomen in unmittelbarer Nahe
und sind parallel ausgerichtet (Abb. 7a, b). Ein Polysom kann aus 10 und mehr einzel-
nen Ribosomen bestehen (vgl. Abb. 7b). Der Durchmesser der Einzelribosomen
schwankt zwischen 140 und 220 A. Im Stadium III sind nach der vollstindigen Aus-
bildung der Eizellhiille und des Dotters keine Polysomen mehr feststellbar.

Abb. 4: a—c Bildung der Haftfaden. a Ablagerung einer elektronendichten Substanz in eine
Ausbuchtung der Follikelepithelgrenzen. & Groferwerden des Haftfadens. ¢ Auftreten einer
zweiten Komponente in den Haftfiden (alle 15000 : 1). d Tangential angeschnittene Haft-
fiden (3700 : 1). e Dichotome Verzweigung von Haftfiden. Die beiden Haftfiden sind noch
nicht vollstindig getrennt (10 300 : 1). BM = Basalmembran, CRE = Cortex radiatus exter-
nus, CRI = Cortex radiatus internus, FE = Follikelepithel, G = Grenze der Follikelepithel-
zellen, HF = Haftfaden (Internum), MA = Matrix des Haftfadens, TF = Theca folliculi
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DISKUSSION

Die peripheren Strukturen in den Qocyten von Pomatoschistus minntus bestehen,
vom QOocytoplasma beginnend nach auflen hin fortschreitend, aus primirer Oocyten-
membran, Interzellularraum, Cortex radiatus, Follikelepithel, Basalmembran und
Theca folliculi. Hiillschichten und Follikel von Pomatoschistus-Oocyten weichen in
ihrer Morphologie und Feinstruktur stark von dem bisher bekannten Schema ab. Her-
vorzuheben sind an dieser Stelle die zwischen den Follikelepithelzellen liegenden Haft-
fiden.

Die primire Oocytenmembran bildet den dufleren Abschlufl der Qocyten im Sta-
dium I. Wie bei anderen untersuchten Teleosteer-Eizellen sendet sie Mikrovilli aus, die
in den Interzellularraum hineinragen und die Oocytenoberfliche betrichtlich vergrs-
fern. Diese Mikrovilli und Fortsdtze follikuldren Ursprungs sind nach Meinung der
meisten Untersucher Orte des Stoffaustausches zwischen Follikel und Oocyte (Warten-
berg, 1964; Gotting, 1966; Fligel, 1967a; Gupta & Yamamoto, 1971; Wegmann
& Gotting, 1971; Azevedo, 1974; Riehl & Schulte, 1977; Riehl, 1977b).

Die Bildung des Cortex radiatus beginnt bei Pomatoschistus minutus wie bei ande-
ren Teleosteern durch Ablagerung eines osmiophilen Materials (= Cortex radiatus
externus) auflerhalb der primiren Oocytenmembran (Miiller & Sterba, 1963; Gétting,
1965, 1966, 1967, 1976; Fliigel, 1967a, b; Erhardt & Gotting, 1970; Azevedo, 1974;
Erhardt, 1976; Flegler, 1977; Shackley & King, 1977; Tesoriero, 1977; Riehl & Schulte,
1977; Riehl, 1978b). Dagegen treten bei Differenzierung und Wachstum des Cortex
radiatus von Pomatoschistus minutus in einigen Punkten gravierende Unterschiede zu
den bisher gemachten Befunden bei anderen Teleosteern auf.

Im Stadium II erscheinen im basalen Teil des Cortex radiatus Biindelstrukturen,
die dem Cortex radiatus internus zuzurechnen sind. Diese Biindelstrukturen Zhneln
denen, die Flegler (1977) bei Dermogenys pusillus gefunden hat. Flegler bezeichnet die
als “Zona radiata interna“ und den verbleibenden homogenen, stark osmiophilen Teil
der Eizelthiille als “Zona radiata externa® (= Cortex radiatus externus; vgl. Gotting
1967; Riehl, 1977b). Die Griinde, warum auf eine weitere Verwendung des Terminus
“Zona radiata® verzichtet werden sollte, wurden eingehend bet Gotting (1964, 1965)
diskutiert.

Auffallendste Strukturen an der Oocytenperipherie sind die im Stadium II ent-
stehenden Haftfiden. Bei Pomatoschistus minutus kommen iiber 200 solcher Fiden vor,
die am animalen Pol der Eizellhiille ansetzen. Schnitte haben gezeigt, dafl die Haft-
fiden Teile des Cortex radiatus externus sind.

Abb. 5: 2 Querschnitt durch die Peripherie einer ausdifferenzierten Qocyte des spiten Stadiums
III (4700 : 1). # Haftfaden, quer. Er besteht aus einer homogenen, stark osmiophilen Substanz,
die in eine granulire, weniger elektronendichte Matrix eingebettet ist (12 700 : 1). ¢ Haftfaden,
lings geschnitten. Das Foto soll zeigen, daf} es sich bei dem Haftfaden tatsiichlich um einen
Faden und nicht um einen konischen Zapfen handelt (15 000 : 1). BM = Basalmembran, CR =
Cortex radiatus, FE = Follikelepithel, HF == Haftfaden (Internum). KF = Kern einer Fol-
likelepithelzelle, MA = Matrix des Haftfadens, OP = Oocytoplasma, TF = Theca folliculi,
I = Oocyte des Stadiums I






Abb. 6: Ausschnitte aus dem Follikel einer Oocyte des Stadiums III. Das Follikelepithel enthilt

sehr viel rauhes ER. Die Basalmembran ist einschichtig. Im Bindegewebe des Follikels liegen

Kapillaren. Die abgebildete Kapillare ist von einem vollstindigen Endothel ausgekleidet, das

seinerseits wiederum von einer Basalmembran umgeben ist. In der Kapillare befindet sich eine
Erythrocyte (13 200 : 1)

Haftfiden an den Eiern von Fischen wurden schon bei einer Anzahl verschiedener
Arten beschrieben, so bei den Scomberesociden (Hickel, 1855), Gobiiden (Hoffmann,
1880; Eggert, 1931), Fundulus beteroclitus (Eigenmann, 1890), Gobius minutus (Holt,
1890; Guitel, 1891, 1892), Clinus argentatus (Guitel, 1893), Gobius niger (Retzius,
1912), Cypsilurus spec. (Nayudu, 1922), Periophthalmus-Arten (Harms, 1928), Athe-
riniden (Hildebrand & Schroeder, 1928), Salarias flavo-umbrinus (Eggert, 1929), Blen-
niiden (Eggert, 1931; Breder, 1939), Exocoetiden (Lo Bianco, 1931), Bathygobius sopo-
rator (Breder, 1943), Cichliden (Widkler, 1956a, b). Blennius fluviatilis (Wickler, 1957),

Abb. 7: a—c Polysomen in einer jungen Oocyte (Stadium II friih). 2 Die Polysomen befinden
sich immer im peripheren Oocytoplasma unterhalb des Cortex radiatus (Pfeile; 22 000 :1).
b Zwei Polysomen, stark vergréfert (59 000 : 1). ¢ Die Polysomen liegen meist in der Nihe von
Mitochondrien (Pfeile; 22 000 : 1). d Stark vergroferter Cortex radiatus mit Bindelstrukturen.
An der primiren Oocytenmembran schniiren sich Pinocytose-Vesikeln zb (Pfeile; Stadium II,
59 000 : 1), BS = Biindelstrukturen des Cortex radiatus internus, CRE = Cortex radiatus
externus, D = Dotterelemente, DI = Dictyosom, FE = Folikelepithel, M = Mitochondrion,
MYV = Mikrovilli, PO = primire Qocytenmembran, RV = Rindenvakuolen
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Melanotaenia maccullochi (Sterba, 1957) und bodenlaichenden Zahnkarpfen (Siegel,
1958). Eine elektronenmikroskopische Untersuchung dieser Haftfiden fehlte bisher.

Die Haftfiden von Pomatoschistus minutus bestehen aus zwei Komponenten
unterschiedlicher Elektronendichte. Das lifit auf eine Zusammensetzung aus mindestens
zwei verschiedenen chemischen Stoffgruppen schliefien.

Abb. 8: 2 + b Animaler Pol einer Pomatoschistus minutus-Oocyte. Der Cortex radiatus ist an

der Stelle, wo die Haftfiiden abgehen, verdickt. Die Haftfiden sind modifizierte Teile des Cor-

tex radiatus. Die Pfeile weisen auf Anschnitte der Haftfiden hin (Semidiinnschnitte, 0,5 um,

Toluidinblau; 1000 : 1). CR = Cortex radiatus, D = Dotterelemente, FE = Follikelepithel,
HF = Haftfaden

Retzius (1911) machte es an den Eiern von Gobius niger wahrscheinlich, dafl die
Haftfiden dieser Art von den Follikelepithelzellen gebildet werden. Eggert (1929,
1931) und Widkler (1956b) schliefen sich dieser Ansicht an, wihrend Sterba (1957) bei
Melanotaenia maccullochi die follikulire Herkunft der Haftfdden bestreitet. Nach den
bisher vorliegenden Untersuchungen sind die Haftfdden bei Pomatoschistus minutus
mit groRer Wahrscheinlichkeit Derivate des Follikelepithels. Fiir diese Annahme und
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gegen eine oogene Herkunft sprechen folgende Punkte: (1) Die Follikelepithelzellen
enthalten beim Erscheinen der Haftfiden schon sehr viel rauhes ER. Dieses kdnnte die
Proteine synthetisieren, die nach histochemischen Vorversuchen gefunden wurden. (2)
Die Lage der Haftfiden direkt zwischen den Follikelepithelzellen. (3) Die Entstehung
des Cortex radiatus vor der der Haftfiden. Werden diese gebildet, ist der Cortex
radiatus schon relativ stark. Es ist deshalb aus zellskonomischen Griinden nur schwer
einsehbar, warum zweimal durch diese Barriere hindurch Stoffe transportiert werden
sollen.

Die Haftfiden von Cichliden-Eiern (z.B. bei Etroplus suratensis) sind nach
Wickler (1956b) ein Teil der Cortex radiatus. Dieser Befund deckt sich mit den vorlie-
genden Beobachtungen bei Pomatoschistus minutus. Demgegeniiber 1iflt sich die Mei-
nung von Siegel (1958), die Haftfiden von Pterolebias longipinnis seien Auswiichse
der “primiren Oocytenmembran®, in dieser Form nicht mehr aufrechterhalten. Die
“primire Oocytenmembran® der Lichtmikroskopiker soll auflerhalb des Cortex radia-
tus liegen. Heute wissen wir, dafl die “primire Oocytenmembran der Lichtmikrosko-
piker aus der echten primiren Oocytenmembran, einer Elementarmembran und inner-
halb des Cortex radiatus liegend, und Teilen des Cortex radiatus besteht (Gotting,
1965, 1967; Riehl, 1978b).

Die Aufgaben des Cortex radiatus und der Haftfiden sind vielgestaltig und von
den jeweiligen 8kologischen Anforderungen abhingig, die nach der Ablage auf die
Eier einwirken. So soll der Cortex radiatus als ein flexibler Filter wihrend der
Oogenese fungieren (Stahl & Leray, 1961; Zahnd & Porte, 1962; Shadckley & King,
1977). Zum anderen soll der Cortex radiatus die Eier wihrend der embryonalen Tei-
lungen schiitzen (Zotin, 1958; Chambolle, 1962; Pommeranz, 1974). Das erklirt auch,
daf} demersale Teleosteer-Eier, die Strémungen oder Brandung ausgesetzt sind, einen
wesentlich stirkeren Cortex haben als Eier von viviparen Knochenfischen, die einen
solchen Schutz nicht ben&tigen. So haben die Eier des an Laminarien-Rhizoiden laichen-
den Agonus cataphractus einen 60-70 um starken Cortex radiatus (Gétting, 1964,
1965). Dagegen mifit der Cortex radiatus viviparer Fische, wie Zoarces viviparus
(Gotting, 1976) oder Dermogenys pusillus (Flegler, 1977) nur 2-3 um. Eine weitere
Aufgabe des Cortex radiatus ist es, demersale Fier einiger Fischarten an Substraten
festzuheften (Arndt, 1960; Riehl, 1977a, 1978b).

Widkler (1956a, b) sieht die Haftfiden bei Cichliden als systematische Merkmale
an. Ob die Haftfiden auch bei Gobiiden gattungs- oder gar artspezifische Merkmale
darstellen, kann nur nach der Untersuchung einer gréfleren Anzahl von Grundelarten
beantwortet werden.

Das Auftreten von vielen Pinocytose-Vesikeln an der primiren Oocytenmembran
deutet auf starke Stoffwechselaktivititen hin. Dabei konnten die Pinocytose-Vesikeln
bei zwei unterschiedlich ablaufenden Vorgingen von Bedeutung sein: (1) Materialien,
z. B. Aminosduren, gelangen durch die Mikrovilli in die Oocyte. Dort werden sie von
den Polysomen in Proteine iiberfiihrt, die dann zum Aufbau des Cortex radiatus und
des Dotters verwendet werden. Diese Proteine werden in den Vesikeln transportiert.
Zum einen bilden die Vesikeln den Proteindotter, zum anderen wandern sie durch die
primire Qocytenmembran, und ihr Inhalt wird in den Cortex radiatus eingebaut. In
diesem Fall wire der Cortex radiatus eine primire Eizellhiille (vgl. Tesoriero, 1977)
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und die Bildung des Dotters endogen. (2) Materialien gelangen aus dem Follikel-
epithel in den Pinocytose-Vesikeln in die Oocyte. Diese Materialien werden dann ent-
weder direkt in den Cortex radiatus oder in den Dotter eingebaut (vgl. Wegmann &
Gatting, 1971). Der Cortex radiatus wire hier eine sekundire Eizellhiille (= Chorion)
und die Entstehung des Dotters exogen.

Danksagungen. Diese Untersuchung wurde mit freundlicher Unterstiitzung durch die Deutsche
Forschungsgemeinschaft durchgefiihrt. Herrn H. Steinmiiller und Frl. U. Luft danke ich fiir
technische Assistenz.
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