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ABSTRACT: On the ultrastructure of the oocytes of marine teleosts. The fine structure of
various stages of development of ococytes of several marine teleosts was studied by electron
microscope. The primary membrane of the oocyte represents a typical cell membrane. The
contact berween the oocyte and the follicle is particularly close in early stages. The membrane
of the oocyte and the intercellular space disappear in closely restricted areas. Outside the
oocyte a homogeneous substance is applied between the microvilli introducing the forming of
the cortical layers. The cortex consists of two layers: the outer one may bear ledge-like eleva-
tions; the inner one may form bundles of fibrils, which strengthen the cortex. During growth
of the oocyte the surface of the nucleus is enlarged by indentations in which a nucleolus is
almost always located. Nucleolar material is supplied to the cytoplasm. Mitochondria first
appear near the nucleus; later they fill up the cytoplasm. Through concentrical regrouping of
their inner structure, the mitochondria are transformed into multi-layered, membranous bodies
which have a close topographical relation to the sparse ergastoplasm. After regrouping of their
inner structures, the mitochondria detach small elongated vesicles into the cytoplasm. In this
way, not only membranous material is delivered but also an immediate contact between the
inner chondrioplasm and the cytoplasm is reached. There are two ways of yolk production: in
the unconfined cytoplasm (lipid yolk) and within certain areas surrounded by membranes (pro-
tein yolk). The yolk nucleus of teleost oocytes is granulous and beats no other elements of struc-
ture. The intercellular space between the oocyte and the follicular epithelium is transformed
into zona pellucida by storing of special mucopolysaccharides. During ovulation the oocyte is
separated from the follicle along the basement membrane. The barrier between blood and the
oocyte consists of at least 5 layers. The basement membrane, which serves as ultra filter, has one
or more layers, depending on the species. The high resistance of demersal eggs is related to
their thids cortical layers. Planktontic eggs are of more delicate structure, the details of their
construction, however, vary among species.

EINLEITUNG

Bau und Entwicklung der Fischoocyten sind lichtmikroskopisch eingehend unter-
sucht worden. Sehr viel spirlicher sind elektronenmikroskopische Arbeiten, und die
bisher vorliegenden beschiftigen sich fast ausschlieRlich mit den Eizellen von Sifi-
wasser-Fischen. So lag es nahe, frithere Beobachtungen an Oocyten mariner Teleosteer
fortzusetzen.

t Habilitationsschrift zur Erlangung der venia legendi an der Naturwissenschaftlichen
Fakultit der Justus Liebig-Universitit Gieflen.



Feinstruktur der Teleosteer-Oocyten 119

Ganz allgemein ist festzustellen, daff mit dem Elektronenmikroskop nur sehr
wenige wirklich neue Zellelemente entdeckt worden sind. Vielmehr gewihrt es einen
genaueren Einblick in den Feinbau der bereits bekannten Strukturkomplexe und er-
mdglicht damit ein besseres Verstindnis nicht nur der morphologischen, sondern auch
der funktionellen Zusammenhinge. Zwar ist das vom Elektronenmikroskop unmittel-
bar gebotene Bild ein statisches, doch kann dieses Bild zu einer dynamischen Vorstellung
fithren, wenn man aufeinanderfolgende Entwicklungsstadien, verschiedene funktionelle
Phasen untersucht und auflerdem histochemische, phasenkontrastmikroskopische, ront-
genographische und autoradiographische Methoden vergleichend benutzt.

Entscheidend neue Einsichten — im Rahmen des hier behandelten Themas — er-
gaben sich bei der Untersuchung der Eihiillen. Was vorher mehr oder weniger spekula-
tiven Charakter hatte, nimlich die Annahme, die Hiillschichten wiren von Poren-
kanglchen durchsetzt, das konnte mit dem Elektronenmikroskop als tatsichlich existent
nachgewiesen werden. Ferner zeigten die Eihiillen bodenlaichender Fische hochgeord-
nete Strukturen, deren Vorhandensein nicht ohne weiteres vorherzusehen war.

Auch die Bausteine der Oocyte lassen sich auf drel Elemente zuriidkfithren:
Membran, Filum, Granum (WoHLFARTH-BOTTERMANN 1963). Die Besprechung der
Organellen wird jedoch praktischerweise im folgenden nach anderen Gesichtspunkten
geordnet. Bei der Deutung der Strukturen werden die an anderen Tiergruppen ge-
wonnenen Erkenntnisse zum Vergleich herangezogen, soweit eine direkte Beziehung
besteht und Analogieschliisse nicht von vornherein als verfehlt erscheinen miissen.

MATERIAL UND METHODE

Die Oocyten wurden den Ovarien frischgefangener Weibchen entnommen. Zur
Erginzung der Untersuchungen iiber die Eihiillen dienten Gelege bodenlaichender
Fische und planktische Fier.

Fiir die lichtmikroskopischen Studien wurde das Material nach Bouin fixiert,
anschlieflend in Paraffin eingebettet. Zur Firbung haben sich bewshrt: Himalaun-
Eosin, Himatoxylin nach Delafield, Eisenhimatoxylin und Azan nach Heidenhain.

Zur elektronenmikroskopischen Betrachtung wurde in den Gemischen nach Luft,
Palade und — in der Mehrzahl der Fille — Wohlfarth-Bottermann fixiert. Uber eine
Acetonreihe kamen die Objekte in Vestopal W, das bei 60°C 48 Stunden polymerisierte.
Wahrend der Entwisserung wurden die Kontraste verstirkt durch Zusatz von 19
Phosphorwolframsiure und 0,5 %o Uranylacetat zum 70%igen Aceton (WOHLFARTH-
BOTTERMANN 1957a). Geschnitten wurde auf dem Leitz-Ultramikrotom nach Fer-
nandez-Morin, beobachtet und aufgenommen am ZeifR-EM 9 bei 60 kV.

KURZE UBERSICHT UBER BAU UND ENTWICKLUNG DER OOCYTEN
Als Einfithrung in den hier behandelten Problemkreis diene ein kurzer Abrif} der

Oocyten-Entwicklung nach den bisherigen licht- und elektronenmikroskopischen
Untersuchungen. Eine neuere Ubersicht tiber das bisher Bekannte wurde in letzter Zeit
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nur durch Franchi, Manpr & ZuckerMan (1962) gegeben. Die Darstellung von
BerTIN (1958) basiert zum groflen Teil auf dem Stand des Wissens von 1912, Der
Beschrinkung auf das eigentliche Thema wegen sind die Vorgiinge der chromosomalen
Reifung weggelassen worden (vgl. GoTTING 1961).

Die Genitalfalte besteht zunichst nur aus Urkeimzellen. Spiter wandern binde-
gewebige Flemente ein, die Falte schlieflt sich zur Rhre und bildet so das Ovarium.
Der fertig entwickelte Fierstock enthilt zuinnerst das Keimepithel, das gefaltet ist und
in dessen Falten sich Ausliufer der nach auflen anschliefenden Bindegewebsschicht
hineinstrecken. Es folgen dann zwei Schichten lings- und ringformig verlaufender
Muskulatur, eine diinne Pigmentschicht und wiederum Bindegewebe.

Die Qogonien und die Oocyten liegen in Gruppen zusammen. Auffallend gro8 ist
der blasige Kern. Die Entwicklung der Oocyte i8¢ sich nach histologischen Gesichts-
punkten in vier Stadien einteilen (GOTTING 1961). Zunichst ist die Oocyte konzentrisch
gebaut, mit grofem, blischenférmigem Kern. Im Kern liegen ein oder mehrere
Nucleoli, das Cytoplasma ist stark basophil. Die primiren Follikelzellen entstehen aus
den gleichen indifferenten Zellen des Keimlagers wie die Qogonien. Der Follikel
besteht aus e i n e r Schicht von Zellen (Stadium I).

Mit dem weiteren Wachstum tritt im Ooplasma eine Zonlerung ein; erwihnens-
wert ist besonders die Entstehung der Corticalschichten. Die Oberfliche des Kernes
wellt und vergrofert sich dadurch betrichtlich. Nucleolarsubstanz ist auch im Cyto-
plasma nachweisbar. Die follikulire Hiille wird zweischichtig (Stadium IT). Nun be-
ginnt die Dotterbildung. An der Peripherie der Oocyte zeigt sich eine radidrstreifige
Corticalschicht (Stadium I1I). In den zur Ablage heranreifenden Eizellen verschmelzen
die Dotterelemente. Der Kern verlifit das Zellzentrum und das Plasma differenziert
sich polar (Stadium IV) (vgl. Abb. 1).

Wihrend die Oocyte diese Wachstumsvorginge durchlduft, umgibt sie sich mit
Hiillschichten. Die Hiille kann unterschiedlich didk sein, je nachdem, ob es sich um
planktische Eier handelt wie bei Wittling (Merlangins merlangus [L.]), Dorsch (Gadus
morbua L.), Scholle (Plewronectes platessa L.), Kliesche (Limanda limanda L.) oder um
Eier, die auf den Grund abgelegt werden und die dann nicht nur besonders stabil sind,
sondern unter Umstinden auch iiber mannigfache Hafteinrichtungen verfiigen, wie bei
Steinpicker (Agonus cataphractus L.), Seeskorpion (Myoxocephalus scorpius [L.]) und
Grundeln (Familie Gobiidae). Nicht eindeutig geklirt ist bisher die Frage, ob diese
Eihiillen inner- oder auferbalb der primiren Oocytenmembran angelegt und ob sie
von der Oocyte oder vom Follikel gebildet werden. Der Follikel besteht im einfachsten
Fall aus drei Abschnitten. Der Oocyte liegt das Follikelepithel (= Granulosa =
épithélium folliculaire) an, das cytoplasmatische Fortsitze in Richtung Fizelle aus-
sendet und dadurch die innige Verbindung von Oocyte und Follikel herstellt.
Diese Verbindung entspricht funktionell der Placenta und ist ihr im cytomorpholo-
gischen Bild durch die Verzahnung der Zellen Zhnlich, so daf} sie bei ovoviviparen
Fischen (Lebistes reticulatus) als follikulire Pseudoplacenta, bei viviparen (Hete-
randria formosa) als follikulire Placenta bezeichnet worden ist (JoLLiE & JoLLIE
1964a). Dem Follikelepithel dient eine diinne Membran, die Basalmembran (= mem-
brane propre) als Ansatzfliche. Als duflerer Abschlufl folgt dann die bindegewebige
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Theca folliculi (= théque folliculaire), die bisweilen aus einer inneren {Theca folliculi
interna) und einer dufleren Schicht (Theca folliculi externa) besteht.

Von der Gesamtmenge der in einem Ovar vorhandenen Oocyten reift zu jeder
Laichperiode nur ein bestimmter Bruchteil heran, der gréfenordnungsmiflig bei etwa

Abb. 1: Ubersichesbild: Querschnitt durch das Ovar eines jungen Wittlings (Merlangius mer-

langus). Totallinge des Tieres: 29 cm, gefangen am 8. September 1958 am Elbe-Esbjerg-Weg

bei Tonne 10. (Bouin, 7 u, Himatoxylin nach DrrarELp.) Das Ovar enthielt insgesamt etwa
685000 Oocyten verschiedener Entwicklungsstadien (37,5 :1)

20 %o liegr. Wahrend der Laichzeit kann man im Eierstock entweder alle Entwicklungs-
stadien von der jiingsten Oocyte bis zur ablagereifen Eizelle finden (Kontinuitdtstyp),
wie das vor allem der Fall ist bei Fischen mit iiberwiegend siidlicher Verbreitung
(Solea solea [L.], Engranlis encrasicolus [L.]), oder die Gruppe der vollreifen Qocyten
ist scharf und Gbergangslos von den Reserve-Oocyten abgesetzt (Diskontinuititstyp),
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wie bei Fischen mit vorwiegend nordlicher Verbreitung (Agonus cataphractus,
Limanda limanda, Pleuronectes platessa, Myoxocephalus scorpins).

STRUKTURELEMENTE DER OOCYTE

Nur wenige Zelltypen sind so hiufig untersucht worden wie gerade die Qocyten.
Das ist in erster Linie wohl auf die hervorragende Bedeutung zuriickzufiihren, die
diesen Zellen in der Lebensgeschichte des Organismus zukommt. Ein weiterer Grund
diirfte sein, dafl die Oocyte ein System darstellt, das in sich sehr viel geschlossener ist
als bei tierischen Zellen im allgemeinen und das dem Eingriff des Experimentators bei
vielen Tiergruppen besonders gut zuginglich ist.

Ausgangspunkt fiir die unter verschiedenstem Blickwinkel durchgefihrten Ver-
suche sollte die griindliche Kenntnis der Morphologie der Oocyte sein. Die Grundlage
zu dieser Kenntnis ist durch eine Fiille lichtmikroskopischer Arbeiten gelegt worden,
Arbeiten, die bis an die Grenze des lichtmikroskopisch Méglichen vordringen und die
im Grenzbereich notwendigerweise zu unterschiedlichen Auffassungen und Deutungen
fithren mufiten. Auffilligerweise gibt es nur sehr wenige elektronenmikroskopische
Untersuchungen an Teleosteer-Oocyten, und die publizierten sind vorwiegend an Siifi-
wasserfischen gemacht worden. Dabei bietet gerade die FEleketronenmikroskopie die
Mbglichkeit, genauere Einsichten in die Feinstruktur zu gewinnen und aus der Struktur
Riidkschliisse auf die Funktion der Zellbestandreile und der Zelle zu ziehen. So scheint
es dringend geboten, die Cytomorphologie der Teleosteer-Oocyten eingehend zu unter-
suchen, Ausgenommen werden sollen die Chromosomen, da es einer Reihe methodisch-
technischer Verbesserungen bedarf, bis diese Strukturelemente elektronenmikroskopisch
einwandfrei und zuverldssig dargestellt werden konnen. Eine besondere Rolle spielen
beim Bau der Organellen die Membranen, die daher an die Besprechung des Grund-
cytoplasma als erstes angeschlossen werden sollen.

Das Grundcytoplasma

Das Grundcytoplasma ist die Matrix fiir alle in der Oocyte vorkommenden Orga-
nellen und ist durch Komnick & WoBLFARTH-BOTTERMANN (1964) charakterisiert
worden als der Anteil des Cytoplasma, ,in dem die elektronenmikroskopisch gut defi-
nierten Membranstrukturen . .. sowie morphologisch und biochemisch gut analysierte
partikulire Elemente . . . eingelagert sind“ (vgl. auch PorTer 1961). Das Grundcyto-
plasma spielt jetzt in der Elektronenmikroskopie dieselbe Rolle wie frither das
,Hyaloplasma* in der Lichtmikroskopie. Allerdings muf8 eingeschrinkt werden: das
Grundeytoplasma bietet (nach Fixierung und Einbettung) verschiedene Aspekte in
Abhingigkeit vom Entwicklungsstadium der Oocyte. In jungen Oocyten sieht es dicht
und feingranuliert aus, in ilteren dagegen ist es lodker und flockig. Fiille es in jungen
Oocyten gleichmifig den Raum zwischen Kern und Zellmembran, so tritt spiter eine
auch schon lichtmikroskopisch sichtbare Schichtung ein (Stadium II). Zuiuferst liegt
eine Zone lockeren Plasmas, das perinucledre Plasma ist sehr viel dichter, seine innerste
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Schicht ist besonders reich an RINS. Insgesamt lassen sich hier also drei Zonen vonein-
ander unterscheiden. Die dem Nucleus unmittelbar benachbarte Schicht ist Mittlerin
zwischen Caryo- und Cytoplasma. In dem geschilderten Beispiel trirt Nucleolar-
substanz durch die Kernhiille aus, wird im perinucleiren Plasma gleichmiflig verteilt
und nach auflen weitergeleitet.

Aus dem vorliegenden Material soll ein weiteres Beispiel herausgegriffen werden:
eine grofle Oocyte (Stadium IV) von Myoxocephalus scorpius. Im Plasma sind zwei
Schichten zu unterscheiden. Die kernnahe enthilt in der Grundphase nur Ribosomen
und sieht daher gleichmiflig granuliert aus. In sie hinein wolben sich Ausbuchtungen
der Kernhiille. An den Stellen, wo ein Nucleolus in einer solchen Ausbuchtung liegt,
sind im benachbarten Cytoplasma Vesikel des endoplasmatischen Reticulum zu beob-
achten, die etwa radidr in Gruppen hintereinanderliegen und so eine ,Briicke® zur
duBeren Plasmaschicht bilden. Auf diesem Wege sind sicherlich schneller gréfiere Men-
gen Nucleolarsubstanz nach auflen zu beférdern als es durch Diffusion mbglich wiire.
Die duflere Schicht ist reich an Vesikeln verschiedéner Groflen, daneben sind Ribosomen
und Dotterelemente vorhanden.

Im Verlaufe der weiteren Entwicklung wird die plasmatische Grundphase mehr
und mehr durch grofivolumige Vesikel und Dottermaterial zuriickgedringt, so dafl sie
schliefflich in der ablagebereiten Oocyte nur noch ein Maschenwerk bildet, das die
Organellen umspinnt.

Uber diese ,tragende® Funktion hinaus ist das Grundcytoplasma beteiligt an
der Morphogenese cytoplasmatischer Feinstrukturen (Komnick & WOHLFARTH-BOTTER-
MANN 1964). Membranen kénnen aus dem Grundplasma neu gebildet und darin wieder
aufgeldst werden.

In Eizellen findet sich — wie schon RunnsTrROM (1963) feststellte — reines Grund-
plasma ohne fidige Strukturen. Diese fidigen Elemente, die nach WoHLFARTH-
BoTTERMANN (1963) wesentlich an der amdboiden Bewegung von Zellen beteiligt sind,
sind in der ruhenden Oocyte nicht notwendig, so daf ihr Fehlen nicht iiberrascht. For-
mung und Transport der Eizelle erfolgen passiv durch den Druck der Nachbarzellen,
vielleicht auch durch Kontraktionen der Ovarmuskulatur.

Membranen und Membransysteme
Zellmembran und Eihiillen

Die Zellmembran vildet den dufleren Abschluf des Systems ,Oocyte®. Sie soll hier
als ,primire Oocytenmembran im engeren Sinne“ bezeichnet werden (Begriindung
s.u.). Sie ist aber nicht nur Zuflerer Abschluf}, sie muf} vor allen Dingen den Stoff-
austausch zwischen Eizelle und Follikel erm&glichen.

Die primdre Oocytenmembran ist eine Elementarmembran im Sinne von SiTTE
(1961) (= unit membrane nach RoserTson 1959). Sie unterscheidet sich zunidhst in
ihrer Konstruktion nicht von der Zellmembran anderer Zellen. Unter ihr sammeln sich
schon im Stadium I zahlreiche Vesikel, die spiter zu den Rindenvakuolen nach ArNDIT
(19602) werden (Abb. 2). Bei intensiver Vesikelbildung vesschwindet die Zellmembran
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Abb. 2: Mitochondrien, flache Membransickchen und Dalton-Komplexe im schmalen Cyto-

plasmastreifen einer jungen Oocyte; zahlreiche Vesikel unter der Zellmembran; Kernhiille deut-

lich zweischichtig und mit Poren. Follikelepithel, Basalmembran und Theca einschichtig. (Plen-
ronectes platessa; 27 000 : 1)

Erlduterung der Abkiirzungen

1 Cytoplasma der Qocyte 10 Mikrovilli

2 Kernhiille 11 perioocytirer Interzellularraum

3 Caryoplasma 12 Cortex radiatus externus

4 Nucleolus 13 Cortex radiatus internus

5 Membransickchen 14  Biindelstrukturen des Cortex radiatus internus
6 Theca folliculi 15 Mitochondrien

7 Basalmembran 16 Dalton-Komplex

8 Kern der Follikelzelle 17 Follikelepithel

9 homogene Substanz 18  Kapillare

streckenweise vollig (Abb. 3) und mit ihr auch der sonst regelmiflig vorhandene Inter-
zellularraum. So ist in der frithesten Phase der Oocyten-Entwicklung der Kontakt
zwischen Fizelle und Follikelepithel besonders innig. Sobald die intensive Vesikel-
bildung abgeschlossen ist, werden die Oocytenmembran und der Interzellularraum
wieder vervollstindigt.

Die Morphogenese und die Dynamik cytoplasmatischer Membranen sind von
ScuNEER (1964) diskutiert worden. Er weist auf zwei Mdglichkeiten der Membran-
genese hin: durch Vesikelfusion und Entstehung ,de novo“ aus molekularen Bausteinen.
Beide Modi sind bei den Teleosteer-Oocyten offensichtlich vorhanden.
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Abb. 3: Oocyte mit vollausgebildetem Follikel. Basalmembran einschichtig. Der oocytennahe
Interzellularraum ist verschwunden, die Zellmembran streckenweise aufgeldst; in allen Zellen
zahlreiche Vesikel. (Callionymus lyra; 18000 :1)

Die Elementarmembran baut sich aus zwei stark osmiophilen Schichten auf, die
einen helleren Zwischenraum einschliefen. Nach der Paucimolekular-Theorie (DaNIELLT
1958) besteht die Membran aus zwei Lipoidschichten, deren hydrophile Pole nach
auflen weisen und die das Zentrum der Osmiumsiure-Schwirzung bilden. Die hydro-
phoben Pole sind nach innen gerichtet und stellen die helle Mittelschicht dar. Auflen ist
auf beiden Seiten eine monomolekulare Proteinschicht aufgelagert. Diese Protein-
schichten schwirzen sich ebenfalls mit Osmium und verstirken so den Xontrast der
Auflenschichten. Da die Proteinschichten nicht immer gleich dick sind und offenbar auch
Unterschiede in der chemischen Zusammensetzung auftreten, ist die Auflenlamelle der
einen Seite gelegentlich stirker geschwirzt als die der anderen.

W. J. Scamipr (1955) hat aus polarisationsoptischen Befunden geschlossen, dafl
die Cytoplasma-Fila um Vakuolen mit wissrigem Inhalt Folientextur annehmen und
zusammen mit einer bi- oder unimolekularen Lipoidlamelle den Fliissigkeitstropfen
umkleiden. Das wird durch elektronenmikroskopische Beobachtungen und daran an-
schliefende theoretische Betrachtungen bestitigt.
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Abb. 4: Anlage der homogenen Substanz zwischen den Mikrovilli auflerhalb der Oocyten-
membran; dariiber eine Zelle des Follikelepithels mir groflem Kern und vielschichtige Basal-
membran. (Agonus cataphractus; 25200:1)

Kommt es aus irgendeinem Grunde zum Bruch der Membran an einer Stelle, so
schlieflen die gegeniiberliegenden Lipoidmolekiile die entstandenen offenen Enden.
Bruchstiicke von Membranen neigen dazu, sich zu schlieflen, so dafl auf diesem Wege
Vesikel entstehen kdnnen. So ist die vorhin geschilderte Auflsung der primiren
Qocytenmembran und ihre Umformung zu Vesikeln zu erkliren, da in der Phase
intensiven Stofftransportes aus dem Follikel in die Oocyte weder die bereits vorhande-
nen Vesikel noch die zu ihrer Bildung notwendigen elementaren cytoplasmatischen
Bestandteile ausreichen. In umgekehrtem Sinne wird die Zellmembran repariert. Zahl-
reiche Vesikel verschmelzen miteinander, wobel sie ,aufklappen® und eine Membran
von der Dicke der Elementarmembran ergeben, deren Molekiile sich an die offenen
Stellen der Oocytenmembran anschlieflen.

Die Zellmembran widhst in den jlingeren Entwicklungsphasen der Qocyte wohl
vorwiegend durch Einlagerung granulir-fadiger Strukturelemente. Die Zahl der Ve-
sikel in der Nihe der Qocytenmembran ist jedenfalls ganz gering. Wenn die Eizelle
jedoch in die Phase des intensiven Wachstums kommt (Stadium II), sind unter der Zell-
membran zahlreiche langgestreckte Membranen nachweisbar, die sich parallel zur Zell-
oberfliche ausrichten und in Vesikel zerfallen (Abb. 3). Diese Vesikel werden in die
Zellmembran eingebaut und ermdglichen so das besonders schnelle Wachstum wihrend
dieser Phase.
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Abb. 5: Leistenférmige Erhebungen des Cortex externus an der Oberfliche einer Oocyte von

Callionymus lyra (Tangentialschnitt). Die fiinf- oder sechseckigen Waben bilden ein fast regel-

mifliges Muster. Querschnitte der Mikro- und Makrovilli in den nicht erhhten Bereichen.
(6435: 1)

Bereits am Ende des Stadiums I bildet die Zellmembran Exkreszenzen, die zu
Mikrovilli auswachsen. Diese Mikrovilli sind Ausstiilpungen des Cytoplasma, die von
der Oocytenmembran umschlossen werden, also unmittelbar zur Zelle gehoren. Zwi-
schen ihnen lagert sich — auferhalb der Zellmembran — eine stark osmiophile, in sich
zunichst homogene Substanz ab. Damit wird die Zellmembran lichtmikroskopisch
deutlich sichtbar (Stadium II). Auf diese Entwicklungsphase bezieht sich die frither
gebrauchte Bezeichnung ,primdre Oocytenmembran®, die also im Sinne der Licht-
mikroskopiker nicht nur die Zellmembran, sondern auch die aufgelagerte homogene
Schicht umfaflt. Im Gegensatz dazu sei hier unter ,primirer Qocytenmembran (im
engeren Sinne)“ nur die Zellmembran verstanden!

Die homogene Substanz bildet bald eine geschlossene Decke auf der Oocyte, durch-
brochen nur an den Stellen, wo Mikrovilli austreten (Abb. 4).

Der weitere Aufbau der Hiillschichten ist artgebunden verschieden. Im einfachsten
Fall (z. B. bei Callionymus lyra) verstirkt sich die homogene Schicht und differenziert
sich schliefflich in zwei Zonen: eine innere, dichtere und eine duflere, hellere. Da die
Schicht als Cortex radiatus aufzufassen ist (GOTTING 1964), bezeichnet man die beiden
Zonen am besten als Cortex radiatus externus und Cortex radiatus internus. Bei den
Callionymus-Arten wird der Cortex radiatus externus in regelmifiigen Abstinden
leistenartig verstdrkt, so dafl fiinf- oder sechseckige ,Waben“ an der Eioberfliche ent-
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stehen (Abb. 5}, die auch lichtmikroskopisch sichtbar sind. Bei Callionymus lyra betrigt
der Abstand der Leisten 11-12 4. Auf dem Tangentialschnitt erkennt man in der Flidche
zwischen den Leisten die Querschnitte der Mikrovilli der Qocyte und der Makrovilli
der Follikelzellen.

Etwas anders verliuft die Bildung der Hiillschichten bei Gadiden (Merlangius
merlangns, Micromesistins poutasson), Cottiden (Myoxocephalus scorpins) und Ago-
niden (Agonus catapbractus). Fiir reifende Qocyten von Agonus ist das bereits frither

Abb. 6: Corticalschichren einer Qocyte von Merlangius merlangns. Unten Fibrillenbiindel, die

sich aus dem homogenen Material des Cortex internus differenziert haben; als duflerer Ab-

schluf die hellere, homogene Zone des Cortex externus. Alle Schichten durchsetzt von Radial-
kanilen, die hier schrig angeschnitten sind, mit Zellfortsitzen. (13 500 : 1)

beschrieben worden (G&TTING 1965). Allerdings konnte damals noch nichts tiber die
Herkunft und die Lagebeziehungen der Biindel ausgesagt werden, die innerhalb der
homogenen Auflenschichten der Rinde auftauchten. Aus der homogenen Schicht diffe-
renzieren sich Schliuche (Abb. 6), die in charakteristischer Weise zu Biindeln zu-
sammengefafit sind. Diese Strukturen sind eindeutig Abkémmlinge des Cortex radiatus
internus, mit dem sie iibergangslos verbunden sind. Sie liegen, wie der Cortex,
auBerhalb der Oocytenmembran, und auch sie werden von Kanilen durchsetzt, in
denen Mikro- und Makrovilli verlaufen. Die Biindel springen konvex in das Kanal-
Lumen vor. Die Schlduche, aus denen sie sich zusammensetzen, bestehen aus einer Viel-
zah] feinster, parallel-laufender Fasern, die sichtbar werden, sobald die Eizelle ablage-
reif ist. Die Fasern liegen dann in breiten Stringen in einer kontrastarmen, homogenen
Matrix, und diese Stringe stehen in radialer Folge alternierend senkrecht aufeinander.
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Die Radialkanile sind durch die Verquellung des Materials verschwunden. Die duflerste
Schicht der Oocyte besteht in gleichmiBiger Breite aus Fibrillen, die im wesentlichen
tangential verlaufen und sich zu einer duflersten, schmalen Zone verdichten (Abb. 7),
die samtartig aussieht und mit deren Hilfe die Eier wahrscheinlich untereinander und
mit dem Substrat verkleben. Zusitzlich werden sie noch durch den verhirteten Schleim
zusammengekittet, der bei der Ablage im Ovarlumen und in den weiblichen Ausfithr-
gingen gebildet wird.

Abb. 7: Auflerer Abschlufl der Eirinde aus im wesentlichen tangential verlaufenden Fibrillen-
biindeln. (Myoxocephalus scorpins; 26 400 :1)

Was bisher in der Literatur iiber den Bau der Eihiille der Fische beschrieben wurde,
ist in fritheren Arbeiten (GOTTING 1964, 1965) besprochen worden. Daher sollen hier
nur noch erginzende Hinweise gebracht werden.

Nach MOLLER (1962) erscheint bei Cynolebias belotti (Cyprinodontidae) im Sta-
dium IT an der Oocytenoberfliche basal zwischen den Mikrovilli wenig durchstrahl-
bare, homogene Substanz, die an Masse zunimmt. Innerhalb (?) der primiren Oocyten-
membran treten dann biindelartige Komplexe schlauchférmiger Elemente auf, die die
Mikrovilli zum Teil umgreifen. Drei Schichten solcher Biindel werden radial §berein-
andergelegt. MULLER & STERBA (1963) geben an, daf sich dann im Stadium IIT in der
Corticalschicht ein Netzwerk von Hohlriumen entwidkelt. Homogene Schicht und
Corticalschicht werden von Radialkanilen durchsetzt. FLUGEL (19644, 1964c) fand bei
Salvelinus fontinalis und Salmo gairdneri eine Zona radiata, die aus zwei Schichten
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besteht, von denen allerdings die innere weniger dicht sein soll als die duflere. Die Zona
besteht aus tangential angeordneten Lamellen und wird von zahlreichen Kanilen
durchsetzt. In jedem Kanal verlaufen ein Mikrovillus der Oocyte und ein oder zwei
Fortsitze der Follikelzellen. Die Fortsitze werden mit fortschreitender Entwicklung
zuriickgezogen, die Kanalwinde werden dicker und schliefen das Lumen. Bei ab-
gelaichten und befruchteten Eiern ist die Zona radiata kompakt. Yamamoro (1963)
deutet an, daf bei Pungitius tymensis die homogene Schicht etwas mit der Bildung der
Eirinde zu tun habe. Diese Eirinde soll zweischichtig sein. Thre radiire Streifung ver-
schwindet nach der Fiablage.

Die homogene Substanz besteht zundchst nur aus Polysacchariden, die Cortical-
schicht aus Proteinen (Pseudokeratin) (ArnDT 1960b). Das stimmt weitgehend tiberein
mit den Ergebnissen von WaRTENBERG (1962) an Amphibien-Oocyten, bei denen die
Zona radiata aus neutralen Mucopelysacchariden und mit Trypsin und Chymotrypsin
angreifbaren Eiweifistoffen aufgebaut ist. STaHL & LERAY (1961) beschreiben bei
Mugil die ,membrane limitante“ (= dunkle, homogene Substanz) als PAS-positiv.

Die Bezeichnung Cortex radiatus ist also nur gerechtfertigt fiir die reifende
Oocyte, nicht fiir die reife, bei der die Kanile geschlossen werden. Der Ausdruck Zona
radiata sollte vermieden werden.

Allgemein besteht die Rinde der Teleosteer-Eier aus zwei Schichten, die sich bei
einigen Arten weiter differenzieren konnen. Auf der dufleren Schicht kénnen Ober-
flichenmuster entstehen (z. B. ,Waben® bei Callionymus), die innere Schiche kann zur
Oocyte hin Biindel feinster fibrillirer Elemente abgeben.

Kernhiille und Membransickchen

Der Charakter der Kernhiille als einer mehrschichtigen Struktur ist zuerst an
Amphibien-Oocyten erkannt worden (CarLan & TomLin 1950). Inzwischen hat eine
Fiille von Untersuchungen gezeigt, daff die Kernhiille aus einer dufleren und einer
inneren Elementarmembran besteht, die zwischen sich die ,perinucledre Zisterne® ein-
schlieffen (Wartson 1955).

Form und Entstehung der Kernhiille geben Anlaff, diese Grenzschicht zwischen
Cyto- und Caryoplasma nicht als Bestandteil des Kernes, sondern als zum cytoplasma-
tischen Bereich gehdrig aufzufassen (WaTsoN 1955, Komnick & WOHLFARTH-BOTTER-
MANN 1964). Bei Beginn der Mitose 16st sich die Kernhiille auf, wobei sie Vesikel bildet,
die sich nicht von den Vesikeln des endoplasmatischen Reticulum unterscheiden. In der
spiten Ana- und in der Telophase entsteht sie neu aus verschmelzenden Vesikeln. Dazu
kommt, dafl im Interphasekern in vielen Fillen eine unmittelbare Verbindung zwischen
der perinucleiiren Zisterne und den Zisternen des endoplasmatischen Reticulum nach-
gewiesen wurde (WATSON 1955, PARKs 1962, GALL 1964). Ferner finden sich in manchen
Zelltypen Lamellen (,annulate lamellae® nach Swier 1956, ,periodic Jamellae® nach
ResauN 1956), die sich im Bau nicht von der Kernhiille unterscheiden. Alle diese
Griinde sprechen dafiir, die Kernhiille als Differenzierung des Cytoplasma aufzu-
fassen.

Die Kernhiille hat weitgehend einheitlichen Bau bei den verschiedensten unter-
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Abb. 8: Junge Oocyte mit zweischichtiger Kernhiille, durchbrochen von Poren. Mitochondrien
und Membransickchen im kernnahen Plasma, Membransickchen auch unter der Zellmembran.
(Pleuronectes platessa; 25500 :1)

suchten Objekten, und auch die Abmessungen stimmen auffallend tiberein. Jede der
beiden Elementarmembranen ist 80-100 A dick, und zwischen ihnen liegt ein
Raum von 100-300 A Breite (WARTENBERG & STEGNER 1960, GALL 1964, Beams 1964).
In Abhingigkeit vom Funktionszustand wechselt die Form der Kernhiille. Sie umgibt
den Kern nicht immer als geschlossene Grenzschicht, sondern ist in vielen Fillen von
Poren oder von Annuli durchbrochen. Der Durchmesser der Poren schwankt zwischen
300 und 1000 A. Beim Frosch wurde nachgewiesen (GaLL 1964), daf 25-35 Poren auf
einem u? Kernoberfliche angeordnet sein kdnnen, damit etwa 25 %y der Fliche ein-
nehmen. An den Porenridndern gehen die Elementarmembranen der Innen- und der
Auflenseite ineinander diber. Strittig ist die Frage, ob die Poren offen oder durch ein
Diaphragma verschlossen sind. Nach FeLorerr & Harpine (1964) kénnen kolloidale
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Abb. 9: Kernhiille mit Poren, im Cytoplasma zahlreiche Membranen und Schlauchsysteme des
endoplasmatischen Reticulum. (Merlangius merlangus; 40500 : 1)

Partikel bis zu einem Durchmesser von 125-145 A in den Kern eindringen, was dafiir
spricht, dafl die Poren wenigstens im Zentrum offen sind. Gelegentlich wurden zylindri-
sche Annuli beschrieben (Garr 1964, ScHNEIDER 1964). Der in das Cytoplasma ragende
Teil des Annulus ist fiir gewthnlich etwas kiirzer als der im Caryoplasma befindliche.
Nach Arzerius (1955) wird die lichte Weite des Annulus durch die Kernhiille eingeengt,
wobei unklar ist, ob an dieser engsten Stelle ein Diaphragma den Zylinder teilr.
WiscHNITZER (1958) gibt an, dafl die Kernhiille den Annulus nur berithre, thn aber
nicht einschniirt, wihrend WaTtson (1955, 1959) keinen ., Annulus® fand, sondern einen
zylindrischen Strang von elektronenoptisch dichterem Material, der im Porus stecke.

Die Kernhiille der Teleosteer-Oocyte zeigt deutlich den Aufbau aus einer inneren
und einer Fufleren Lamelle und dem dazwischenliegenden perinucledren Raum
(Abb. 8). Sie ist bereits in den jungen Oocyten (Stadium I) von Poren durchbrochen. In
den Poren ist zwar besonders viel osmiophile Substanz enthalten, ein Diaphragma war
jedoch nicht festzustellen. Gelegentlich sind die Porenrdnder angeschnitten, so dafl der
Eindruck entsteht, es sei eine Trennwand vorhanden (Abb. 9). Als Beispiel fiir die
Abmessungen der Poren seien die Mafle gegeben, wie sie in einer ilteren Qocyte von
Myoxocephalus festgestellt wurden: der Innendurchmesser etwa 600 A, der grofle
Durchmesser etwa 1100 A. Die Kernhiille bildet also noch eine Randzone um den
Porus, in der der Abstand von innerer zu Zuflerer Lamelle abnimmt. Dadurch sehen die
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Abb. 10: Kleine Nucleoli in Vorspriingen des Kernes; benachbarte Cytoplasmagebiete beson-
ders reich an osmiophiler Substanz. (Callionymus lyra; 22800 :1)

Abb. 11: Kernhiille mit quergeschnittenen Annuli, in deren Zentrum in vielen Fillen der
punktformige Querschnitt dichten Materials zu erkennen ist. Osmiophiles Material auch vor
der Kernhiille im Cytoplasma. (Merlangins merlangus; 18000 :1)
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Poren auf einem tangential durch die Hille gefithrten Schnitt hoftlipfelartig aus. In
thnen ist osmiophile Substanz angereichert, wodurch sie sich besonders deutlich ab-
heben.

Der Umrifl des Kernes jiingster OQocyten ist glatt. Sehr bald vergroflert die Kern-
hiille ihre Oberfliche dadurch, daf sie sich wellt (Abb. 10). Wihrend das Kernvolumen
beim weiteren Wachstum immer mehr hinter dem Oocytenvolumen zuriickbleibt, treibt
der Kern immer gréfiere Ausbuchtungen in das Cytoplasma vor. Die Ausbuchtun-
gen liegen vor allem an den Stellen, denen kernseitig ein Nucleolus benachbart ist.
Der Nucleolus tritt bei jiingeren Qocyten oft, bei den mittleren regelmifiig in eine
Nische des Kernes ein (Abb. 10), wobei sich die Kernhiille und die ihr zugewandte Seite
des Nucleolus in der Form einander angleichen und damit besonders eindrucksvoll die
Dynamik und Aktivitit von Nucleolus und Kernhiille in dieser Phase der Entwicklung
demonstrieren.

Annulusartige Strukturen waren selten zu beobachten. Offenbar sind sie nur in
einem bestimmten, kurzfristigen Stadium vorhanden. Die zylindrischen oder konischen
(und dann wahrscheinlich schrig angeschnittenen) Rohren stecken in der Kernhiille,
ohne von ihr eingeengt zu werden. Es scheint sich weniger um Differenzierungen der
Kernhiille, als vielmehr um Materialverdichtungen spezifischen Aussehens zu handeln.
Strangférmige, dichte Substanz ist in den Poren in vielen Fillen zu beobachten. Im
Zentrum einiger quergeschnittener Annuli liegt eine (im Querschnitt) punktférmige
Verdichtung, ein Strang also, der sich vom Caryo- in das Cytoplasma erstreckt
(Abb. 11). Da vor der Kernhiille kugelige Komplexe von RNS liegen, die sich durch
Zufuhr von Substanz aus dem Kern gebildet haben, handelt es sich bei dem kriftig
kontrastierenden Material in Porus und Annulus wahrscheinlich ebenfalls um RNS.
Damit wird gleichzeitig der hinsichtlich Form und Zahl der Poren wechselnde Zustand
der Kernhiille erklirlich: Vor Beginn der starken Substanzauswanderung aus dem
Kern relativ wenige und kleine Poren, glatte Kernoberfliche; wihrend der Extrusion
viele groBe Poren, gewellte Kernoberfliche; in den reifen Oocyten Verringerung der
Porengrofie.

Die beiden Elementarmembranen der Kernhiille verlaufen bei jungen Oocyten
mit gleichbleibendem Abstand (mit Ausnahme der Stellen an den Porenrdndern). Mit
dem Beginn der verstirkten Wachstumsintensitit und der Zunahme der Porenzah!
budhten sich die Flementarmembranen aus, Besonders die duflere bildet Ausstiilpungen,
die sich zu Vesikeln abschniiren und in das Cytoplasma abwandern. Sehr viel seltener
entstehen Vesikel an der inneren Elementarmembran, die dann im Kernplasma liegen.

Vesikel werden in groRer Zahl wihrend der Phase des intensiven Wachstums in
das Cytoplasma abgegeben. Die Vesikulation geht in Schiiben vor sich. Dadurch liegen
Reihen von Vesikeln in nahezu gleicher Entfernung von der Kernhiille. In enger Nach-
barschaft und unter Beteiligung blasenférmiger Abkdmmlinge von Mitochondrien
schlieflen sich die Vesikelreihen zu langgestreckten Membransickchen. Diese Membran-
sickchen (,annulate lamellac) liegen parallel zur Kernhiille und sind dieser im Aus-
sehen so dhnlich, daf sie — aus dem Zusammenhang gelBst — nicht voneinander zu
unterscheiden wiren.

Die Membransicdschen wandern nach auflen ab. Unterstiitzt wird dieser Vorgang
dadurch, dafl sich die Mitochondrien stark vermehren und zwischen ihnen die Dotter-
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bildung einsetzt. Diese Dotterbildungszentren sind peripher von Membransidichen um-
geben, so daf ein weitgehend gegen das fibrige Cytoplasma abgeschlossener Raum ent-
steht. Die ,annulate lamellae“ erreichen schliefilich die duflerste Plasmazone. Sie liegen
parallel zur Oocytenmembran und zerfallen in Vesikel (Abb. 2), die in die Oocyten-
membran eingebaut werden.

Die Membransickchen erfiillen zumindest zwei Aufgaben. Sie fithren der Zell-
membran Einbaumaterial zu. Das konnte freilich auch in Form einzelner Vesikel ge-
schehen. Die Bildung langgestreckter Doppellamellen wird vorliufig nur durch die
Annahme erklirbar, dafl auf diese Weise innerhalb der Zelle stoffwechsel-physiologisch
mehr oder weniger isolierte Raume geschaffen werden.

Das endoplasmatische Reticulum

Das endoplasmatische Reticulum bildet ein System verzweigter Riume, die durch
eine Elementarmembran gegen das Cytoplasma abgegrenzt werden. Zum endoplasma-
tischen Reticulum gerechnet wird hier auch die als Ergastoplasma bezeichnete ,rauhe“
Form (,rough-surfaced®, PALADE 1955), bei der den Auflenseiten der Elementarmem-
branen Ribosomen von 100-150 A Durchmesser angelagert sind. Dieses Ergastoplasma
tritt vor allem in eiweifisezernierenden Driisenzellen auf, wihrend die glatte Form,
das endoplasmatische Reticulum im engeren Sinne, in allen tierischen Zellen vorkommt.

Das endoplasmatische Reticulum steht in engem morphologischem und funktio-
nellem Zusammenhang mit der Kernhiille. Wahrscheinlich vermittelt es Stoffaustausch-
Vorginge tiber die perinucleire Zisterne mit dem Kern {Wartson 1955). Der morpholo-
gische Zusammenhang liegt wohl in der Genese des Systems begriindet. Die im letzten
Abschnitt dargestellte Ausbuchtung der dufleren Kernmembran und die Abschniirung
von Vesikeln fithren nach Beams & Krsser (1963) in den Qocyten von Cambarus
dazu, dafl aus den Vesikeln die Bausteine des endoplasmatischen Reticulum entstehen.
Die abgelosten Membranen wandern zu Schichten zusammen, die wiederum lamelldre
Biindel bilden kénnen. Losen sich die Membranen nur teilweise von der Kernhiille, so
wire damit die Kontinuitdt der Riume des endoplasmatischen Reticulum mit der
perinucledren Zisterne ohne weiteres gegeben.

Die Membranbiindel werden erst in der reifen Oocyte desorganisiert, dann nim-
lich, wenn die Bildung grofler Dottermengen einsetzt. Granulahaltige Zisternen bleiben
aber auch in den letzten Stadien der Oocyten-Entwicklung nachweisbar. Beams &
KesseL (1963) kommen zu dem Ergebnis, da die Bildung des Dotters in den Eizellen
der Krebse allein vom endoplasmatischen Reticulum ausgeht und daf weder Mito-
chondrien noch Golgi-Material daran beteiligt sind, wie das fiir die Dotterentstehung
in Gastropoden-Oocyten beschrieben wurde (Favarp & Carasso 1958).

Uber den Zusammenhang des endoplasmatischen Reticulum in sich besteht noch
Unklarheit. Das elektronenmikroskopische Bild gibt nur einen zweidimensionalen
Aspekt. Auf dem Wege iiber das Anfertigen von Serienschnitten und Rekonstruktion
kann man zu einer riumlichen Vorstellung gelangen. In manchen Fillen scheint das
Raumsystem kontinuierlich zu sein und, da es sich durch die Zellmembran nach auflen
6ffnet, sogar einen direkten Weg vom Interzellularraum bis in die perinucleire Zisterne
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darzustellen (EpsTEN 1957). RoBERTSON (1959) hat daher die Lage des Kernes als
sextrazelluldr® apostrophiert. Auf der anderen Seite gibt es Befunde, nach denen das
endoplasmatische Reticulum aus Teilsystemen besteht, die untereinander nicht ver-
bunden sind (PorTEeR 1961).

Die Funktion des endoplasmatischen Reticulum ist bei Komnick & WoOHLFARTH-
BorTERMANN (1964) ausfithrlich diskutiert worden, so dafl hier ein kurzer Hinweis
genligen mbge. Durch die Membranen des endoplasmatischen Reticulum werden zwei

Abb. 12: Membransidschen und Dotterbildung zwischen Mitochondrien in Kernnihe. (Pleuro-
nectes platessa; 25800 :1)

Plasmariume voneinander getrennt — Grundplasma und Reticuloplasma (Ruska 1962).
In diesen Riumen konnen unabhingige Stoffwechselprozesse ablaufen. Die Membra-
nen bilden gleichzeitig grofle Reaktionsoberflichen fiir Austauschvorginge. Das Raum-
system dient wahrscheinlich auch dem Stofftransport innerhalb der Zelle und stellt
— neben den Poren der Kernhiille — einen Weg dar, iiber den ein Austausch mit dem
Kern erfolgen kann. Wihrend PorTEr (1961) die Mdglichkeit andeutet, dafl das endo-
plasmatische Reticulum auch als Zellskelett fungiert, weisen Komnick & WOHLFARTH-
BorTerManN auf die hohe Dynamik dieses Systems hin (vgl. ScHNEIDER 1964).

Das endoplasmatische Reticulum der Teleosteer-Oocyten ist zunichst schwach
ausgebildet. In jungen Eizellen besteht es aus einer Reihe verstreut im Plasma liegender
Vesikel und linglicher Zisternen. Dann setzt mit beginnendem Wachstum die Ab-
schniirung von Vesikeln von der Kernhiille ein, wie bereits beschrieben wurde. Diese
Vesikel formieren sich zunichst zu den Membransickchen, die nach auflen abwandern
und dabei voriibergehend vom iibrigen Cytoplasma Rdume absondern, in denen unter
Beteiligung von Mitochondrien Dotter gebildet wird. Bemerkenswert ist, dafl die Mito-
chondrien in hohem Mafe Membranen liefern (Abb. 12). Membranpakete des endoplas-
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matischen Reticulum und sich gerade umformende Mitochondrien sind oft nicht zu
unterscheiden. So fiillt sich das kernnahe Plasma schnell mit teils langgestreckten, teils
mehr oder weniger konzentrisch ineinandergepackten Zisternen {Abb. 9). Kurz vor und

Abb. 13: Geordnete Membransysteme im Cytoplasma wihrend der Phase intensiver Dotter-
bildung. (Merlangius merlangus; 33075 : 1)

wihrend der intensiven Dotterbildung ist das Cytoplasma von unzihligen membran-
umschlossenen Rdumen erfiillt, die zum Teil hoch geordnet sind (Abb. 13). Sobald die
Dotterbildung abgeschlossen ist, 18sen sich die Membranen auf. Ein Teil geht dabei in
Hiillschichten {iber, die mehrere Dotterelemente in einem Dotterkomplex vereinigen.
Wihrend die konzentrischen Membransysteme bis auf einige wenige verschwinden,
bleiben langgestreckte Zisternen auch in der reifen Oocyte erhalten.

In allen bisher besprochenen Fillen handelt es sich um die glatte Form des endo-



138 K.-]. Gorrineg

Abb. 14: Vielschichtig-membran&ser Korper, umgeben von ergastoplasmatischen Membranen,
in einer fast reifen Qocyte von Callionymus lyra. (24000 :1)

Abb. 15: Cytoplasma einer fast reifen Qocyte mit zahlreichen langgestreckten, sich zum Teil
verzweigenden Mitochondrien. (Callionymus lyra; 18000 : 1)
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plasmatischen Reticulum. Ergastoplasma, typisch fiir die Zellen des Follikelepithels, ist
in der QOocyte selten. Es ist erst in den ilteren Fizellen nachweisbar und dann im
peripheren Plasma, meist in unmittelbarer Nachbarschaft von konzentrischen Mem-
brank8rpern, die es einhiille (Abb. 14, 15). In diesen K&rpern entsteht granulires
Material, so dal man auf eine funktionelle Beziehung zum Ergastoplasma schlieflen
kann.

Uber die Bedeutung des endoplasmatischen Reticulum in der Teleosteer-Oocyte
l48¢ sich zusammenfassend sagen, daf es in wesentlichem Mafle an der Bildung des
Dotters beteiligt ist, der im peripheren Plasma entsteht und dafl Anteile des endo-
plasmatischen Reticulum der Abgrenzung bestimmter Rdume in Kernnihe dienen, in
denen Dotter unter Beteiligung von Mitochondrien aufgebaut wird.

Mitochondrien (mit Hinweis auf Dotterbildung)

Mitochondrien sind mit wenigen Ausnahmen (anaerob lebende Parasiten, Osapa
1959) in allen Zellen anzutreffen; in Oocyten sind sie oft das beherrschende Element
im Cytoplasma. So vielgestaltig ihre Form im einzelnen ist, in den Grundziigen ihres
Baues herrscht weitgehende Ubereinstimmung (Komnick & WOHLFARTH-BOTTERMANN
1964). Eine innere und eine duflere Elementarmembran schliefen das innere und das
duflere Chondrioplasma vom Cytoplasma ab. Die innere Membran trigt Ausstiil-
pungen in das innere Chondrioplasma in Form von Septen (Cristae mitochondriales)
oder Schlduchen (Tubuli mitochondriales). Das Auftreten von Cristae oder Tubuli ist
offenbar funktionell bedingt. Auch konzentrische Schichten kénnen im Innern liegen
(Novigorr 1961). Die Membranen sind nicht immer geschlossen, es kénnen dauernd
oder voriibergehend offene Verbindungswege in das Cytoplasma bestehen (Cranbra
1962, PETRY & KUHNEL 1965).

Phasenkontrastmikroskopische Untersuchungen an lebenden Zellen in Gewebe-
kultur haben die Dynamik und Variabilitit der Mitochondrien gezeigt (WEISSENFELS
1958a, b). Durch die Beweglichkeit wird der Kontakt zum Substrat besser. Besonders
zahlreich sind Mitochondrien in Zellen mit hoher dynamischer Leistung (VoGELL 1963),
Wandert Nucleolarmaterial in das Cytoplasma aus, dann findet man die Mitochon-
drien hiufig in Kernnihe und in innigem Kontakt mit der Kernhiille (Novikorr 1961).
Mitochondrien entstehen entweder aus Mitochondrien oder ,de novo® iiber Promito-
chondrien aus membranumschlossenen Bldschen (WOHLFARTH-BOTTERMANN 1957b).

Die Mitochondrien sind die Tréger der Zellatmung. Im inneren Membransystem
finden sich osmiophile Linien, die aus ,Elementarpartikeln® von 80-100 A Durch-
messer zusammengesetzt sind. Die Elementarpartikel liegen zu beiden Seiten einer
weniger osmiophilen Zwischenschicht, sie enthalten Substrukturen von 10-20 A Durdh-
messer und sind in die Lipoproteide der Mitochondrien-Matrix eingebettet. Die En-
zyme der Atmungskette sind in den Elementarpartikeln lokalisiert (FERNANDEZ-
MorAN 1962),

Eine besondere Rolle scheinen die Mitochondrien bei der Bildung des Dotters zu
spielen. Das Ergebnis von Brams & KesseL (1963), dafl der Dotter in den Oocyten
einiger Crustaceen im endoplasmatischen Reticulum ohne jegliche Beteiligung von
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Golgi-Apparat und Mitochondrien entsteht, ist vorldufig eine Ausnahme. Bei Planorbis
(Favarp & Carasso 1958) gibt es zwei Wege der Dotterbildung: (a) direkt in oder
durch Umbildung von Mitochondrien und (b) in cytoplasmatischen Zonen, in denen
Mitochondrien und endoplasmatisches Reticulum vorhanden sind. Bei Boleophthalmus
(Teleostei) wurde in Mitochondrien-Aggregaten Proteid-Dotter nachgewiesen, in den
spiter auch geringe Mengen Neutralfetr und Kohlenhydrate eingelagert werden

Abb. 16: Junge Oocyte mit osmiophilem Material vor der Kernhiille und zwischen Mitochon-
drien. (Merlangins merlangus; 18000 : 1)

(Crorra 1960). Beim Frosch geht Dotter aus Mitochondrien und ,multivesikuliren
Kérpern® hervor (Lanzaveccuia 1960). Plattenfdrmiger, hexagonaler Eiweifidotter
und Lipoid-Dotter entstehen in verschiedenen Mitochondrien (WARD 1962). Auch beim
Siuger wurden Lipoideinschliisse in unmittelbarer Nihe von Mitochondrien gefunden
(BrancHETTE 1961).

In den jiingsten Teleosteer-Oocyten sind die Mitochondrien vor allem in Kernnihe
zu finden (Abb. 8). Sie sehen blasig aus, da die Innenstrukturen im Verhdltnis zum
Gesamtvolumen des Mitochondrion wenig Raum einnehmen. Die Form der Innen-
strukturen ist sehr variabel. Ganz allgemein kann man sagen, dafl es sich um ein
Mittelding zwischen Septen und Tubuli handelt. Die Vorspriinge der inneren Mem-
bran sind im Diinnschnitthbild so verschieden angeordnet, daf sich die Vorstellung
hoher Dynamik unwillkiirlich aufdringt. Sie kénnen sich parallel zur Mitochondrien-
hiille umgruppieren. Das allein wire nichts Besonderes, sind konzentrisch gebaute
Mitochondrien doch schon frither beschrieben worden (Novikorr 1961). Das Be-
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Abb. 17: Mitochondrien, Dalton-Komplex, Ribosomen und Vesikel in einer dlteren Oocyte.
In einigen Mitochondrien osmiophile Partikel von 500-600 A Durchmesser. (Myoxocephalus
scorpius; 21600:1)
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merkenswerte ist jedoch, dafl zunichst im inneren Chondrioplasma liegende Doppel-
membranen sich mit ithren Enden an der Mitochondrien-Hiille festsetzen und mit
ihr verschmelzen kdnnen, wobei sich der distal von dieser Doppelmembran liegende
Teil der Hiille vom Mitochondrion 18st. Damit wird also eine Innenstruktur zu einem
Abschnitt der Hiille, wihrend das Mitochondrion gleichzeitig urspriingliche Stiicke
der Hiille als langgestreckte, schmale Vesikel an das Cytoplasma abgibt. Das
bedeutet, dafl zunichst Zufleres, bei Wiederholung des Vorganges schlieflich auch
inneres Chondrioplasma — vorerst eingeschlossen in Vesikel — in das Cytoplasma ge-
langt. Das diirfte ganz wesentlich sein fiir den Stoffaustausch in der Zelle, vor allem im
Hinblick auf die Dotterbildung. Die zweite, {iberragende Bedeutung dieses Vorganges
liegt in der Erzeugung von Membranen. Die von den Mitochondrien abgelSsten Vesikel
ordnen sich zu den oben beschricbenen Membransickchen. Inwieweit daran Vesikel
anderer Herkunft beteiligt sind, muf noch offenbleiben. Fs kann aber nur ein ver-
gleichsweise geringer Prozentsatz sein. Die Mitochondrien liefern also nicht nur, wie
Novikorr (1961) feststellt, die Energie fiir die Neubildung des endoplasmatischen
Reticulum, sondern sie liefern auch die Bausteine selbst,

Uber die Bezichung der Mitochondrien zur Kernhiille 148¢ sich nichts weiter sagen,
als dafl beide gelegentlich sehr dicht und parallel nebeneinanderliegen. Das ist vor
allem in den jungen Qocyten der Fall, zu einem Zeitpunkt, an dem Nucleolarsubstanz
aus dem Kern zunidhst in das kernnahe Plasma auswandert (Abb. 16). Die Mito-
chondrien sammeln diese Substanzen zu grofieren Komplexen.

Die Parallelisierung der Innenstrukturen kann so weit gehen, dafl es schwer oder
unmdglich wird, eine scharfe Grenze zu den konzentrischen Paketen des endoplasma-
tischen Reticulum zu ziehen (Abb. 9). Es bleiben daneben auch in den #lteren Oocyten
typische Mitochondrien erhalten (Abb. 15, 17). Sie sind dann nicht mehr so blasig,
sondern wesentlich dichter, gestreckter und gelegentlich Y-formig verzweigt. Voriiber-
gehend treten im inneren Chondrioplasma osmiophile Partikel von 500-600 A Durch-
messer auf, die aus mehreren Grana zusammengesetze sind {Abb. 17). Ahnliche Ele-
mente wurden von RuopiN (1954) und Gonzares & Karnovsky (1961) beobachtet,
und sie sollen nach PEacry (1962) besonders divalente Kationen adsorbieren. Uber ihre
Aufgabe in den Mitochondrien der Oocyten kann man nichts aussagen. Zentren der
Dotterbildung, wie man nach Warps (1962) Ergebnissen an Eizellen von Rana ver-
muten kénnte, stellen sie nicht dar, da sie spiter wieder verschwinden.

In den dlteren Oocyten sind lamellidre, konzentrisch gebaute Kdrper vorhanden
(Abb. 14), die mit grofier Wahrscheinlichkeit aus Mitochondrien entstanden sind.
Jedenfalls zeigen die Schnitte Bilder, die es nahelegen, sie als Ubergangsstadien von
Mitochondrien zu solchen lamelliren Kérpern zu deuten. Diese Strukturen scheinen
typisch zu sein fiir Zellen mit intensivem Stoffwechsel. Sie wurden bisher nachgewiesen
fiir Trypanosoma und die Spermatiden vom Opossum (NOVIKOFF 1961).

Dieses Kapitel kann nicht abgeschlossen werden, ohne auf die Dotterbildung ein-
zugehen. Zwei grundsitzlich verschiedene Méglichkeiten sind in den Fisch-Oocyten
festzustellen: (1) die Entstehung im Cytoplasma ohne scharfe Abgrenzung nach auflen
und (2) die Entstehung innerhalb klar umgrenzter, durch Membranen abgeschlossener
Riume.
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Abb. 18: Ribosomenreiches Cytoplasma mit Vesikeln und Dotterelementen verschiedener Ent-
wicklungsstufen. (Myoxocephalus scorpius; 11040 : 1)

(1) Die ersten Substanzballungen finden sich in jungen Qocyten im kernnahen
Plasma. Sie bestehen aus ribonucleoproteidhaltigem Material und sammeln sich zwi-
schen Mitochondrien. Es entstehen so grofiriumige Bezirke, die dem frither beschriebe-
nen Dotterkern entsprechen (Franz 1907). Nayvar (1964) und Guravya (1965) kamen
zu dem Ergebnis, dafl der Dotterkern RNS, Proteine und Kohlenhydrate enthilt,
jedoch kein Glykogen und keine sauren Mucopolysaccharide. Der Dotterkern wandert
in das periphere Plasma und [6st sich dort auf. Nayyar verneint allerdings ausdriick-
lich, daf8 der Dotterkern etwas mit den aus dem Kern stammenden Substanzen zu tun
habe, glaubt dagegen, dafl am Aufbau des Dotterkernes der Golgi-Apparat, die Mem-
bransickchen und weitere Anteile des endoplasmatischen Reticulum beteiligt seien. Bei
den von mir untersuchten Qocyten ist das nicht der Fall, der Dotterkern ist einfach
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Abb. 19: Lipoid-Dotter in einer fast reifen Qocyte von Myoxocephalus scorpius. (12450 :1)

granuldr ohne weiteren Strukturinhalt. Benachbart liegen allerdings Komplexe von
Mitochondrien.

Ohne membrandse Abgrenzung gegen die Umgebung entsteht im peripheren,
vesikelerfilllten Plasma eine weitere Form von Dotter, die vor allem Lipoide enthilt.
Es bilden sich zunichst kleine Materialverdichtungen im Cytoplasma, die zu grofien,
unregelmiflig gelappten Dottermassen heranwachsen und zusammenflieflen (Abb. 18,
19). Dieser Dotter entsteht ohne sichtbare Beziehung zu einem bestimmten Organell.

(2) In der Nihe der Kernhiille werden im Innern homogene, von einer Membran
umschlossene Korper angelege (Abb. 20), die sich zwischen die Membransysteme des
nun reichlich vorhandenen endoplasmatischen Reticulum dringen und dabei mit einer
vielschichtigen Hiille aus konzentrischen Lamellen versehen werden. In ihnen entstehen
eiweiffhaltige Grana, die sich zu mehreren Komplexen vereinigen (Abb. 21). Durch
Verschmelzen mehrerer solcher Korper bilden sich die groflen Eiweifidotterschollen.

In kleineren, nicht lamellir-konzentrischen, aber ebenfalls membranumhiillten
Bezirken wird eine weitere Form von Dotter sichtbar in Gestalt vieler kleiner Tropf-
chen, die spiter zusammenflielen. Wahrscheinlich handelt es sich dabei um Fette. Diese
Einschliisse konnten bisher mit den {iblichen histochemischen Methoden nicht identifi-
ziert werden.



Feinstruktur der Teleosteer-Oocyten 145

In den jungen Oocyten entwickeln sich Vesikel, die von aufien nach innen vor-
dringen und dabei miteinander verschmelzen. Sie erfiillen schlieflich das Plasma bis auf
eine schmale Zone um den Kern. Die Grenze zwischen diesen beiden Plasmaschichten
ist ziemlich scharf. Vorw8lbungen des Kernes reichen gelegentlich an die duflere, vesiku-
lire Zone. Die Vesikel wachsen und flieRen zu den ,Rindenvakuolen® nach ArnpT
(1960a, GOoTTING 1961) Zusammen. Sie enthalten Glykoproteide und Polysaccharide.
Guraya (1965) bezeichnet sie als ,sudanophobe Vakuolen“, die in erwachsenen
QOoccyten vor allem saure Mucopolysaccharide enthalten. Diese Rindenvakuolen werden
zur Corticalregion hin abgedringt, die dadurch besonders kohlenhydrathaltig wird
(Lanave 1961). Die Rindenvakuolen k8nnen sehr grofl werden (Abb. 22). Sie sind von
einer Membran umgeben und von unregelmifligem Umrifi.

Abb. 20: Membranumschlossener Bezirk in Kernnihe. (Merlangius merlangus; 20025 : 1)
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Abb. 21: Dotterschollen in einer fast reifen Oocyte von Merlangins merlangus. (18000 :1)
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In Qocyten von Agonus sind die Vakuolen besonders groff. Sie verschmelzen in
hoher Anzahl zu ellipsoiden Ko6rpern, die aus zwel Schichten konzentrisch gebaut sind:
aus einer inneren, helleren, vielleicht kohlenhydrathaltigen und einer dufleren, lockeren

Eiweiflschicht.

Abb. 22: Rindenvakuolen in ¢iner nahezu reifen Qocyte von Myoxocephalus scorpius.
(12900 : 1)

Mit der Feststellung, wo die Dottersubstanzen zu gréfieren, sichtbaren Komplexen
zusammengezogen werden, ist iber die eigentliche Herkunft des Materials noch nichts
ausgesagt. SESHACHAR & NavYYaRr (1963) wollen im Kern Lipoidgranula nachgewiesen
haben, die dort synthetisiert worden sind, die langsam zur Kernperipherie wandern
und an das Plasma abgegeben werden. Im Gegensatz zu diesem Befund ist es in den
untersuchten Teleosteer-Oocyten auffillig, daff der Lipoid-Dotter im peripheren
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Plasma zuerst sichtbar wird, Unter Beriicksichtigung der Tatsache, dafl im Follikel-
epithel beachtliche Lipoidkomplexe liegen (Abb. 23), ist es eher wahrscheinlich, daff das
Material von auflen stammt. Eiweifidotter diirfle sowohl in der Qocyte unter Beteili-
gung von Mitochondrien und Ribonucleoproteid-Partikeln gebildet werden als auch
von auflen kommen. Im Gegensatz zur Crustaceen-Oocyte (Beams & Krsser 1963)

Abb. 23: Zellen des Follikelepithels mit Lipoid-Dotter. (Merlangins merlangus; 18000 : 1)

spielt hier das Ergastoplasma eine geringe Rolle. Bei Saturniiden wurde von TELFER
(1961) nachgewiesen, dafl Blutproteine durch einen interzelluliren Weg die Oocyten-
Oberfliche erreichen und durch Pinocytose aufgenommen werden. Das wire auch bei
den Teleosteer-Oocyten moglich. Daneben findet sich in den Follikelzellen viel
Ergastoplasma, so daf§ hier wohl die Hauptbildungsstitte fiir Eiweiflstoffe liegt.

Dalton-Komplex (Golgi-Apparat)

Der Dalton-Komplex besteht aus einer Reihe flacher, iibereinandergestapelter
Stckchen, die vor allem an ihren Enden Vakuolen abschniiren. Im Diinnschnitt bietet
der Komplex das Bild etwa parallelverlaufender Doppellamellen, die sich auflen zu
Blischen erweitern und vor denen die kreisfrmigen oder elliptischen Querschnitte der
Vakuolen liegen. Der ganze Bereich wird meist als Golgi-Apparat bezeichnet. In Uber-
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einstimmung mit ScuMIDT (1962) wird dieser Ausdruck fiir die lichtmikroskopisch
sichtbaren, meist unnatiirlich vernetzten Strukturen reserviert, wihrend der elektronen-
mikroskopische Aspekt der Pakete von Doppellamellen mit zugehdrigen Vakuolen hier
Dalton-Komplex genannt wird.

Der Dalton-Komplex liegt fiir gewthnlich in der Nihe des Kernes, seine Lage soll
jedoch mit dem Funktionszyklus wechseln (WarTENBERG & STEGNER 1960, ScHMIDT
1962, WonLFARTH-BOTTERMANN 1963, Komnick & WoHLrARTH-BOTTERMANN 1964).
Seine Funktion ist zumindest eine doppelte: (1) er erhdht durch Abschniirung von
Vesikeln das Membranpotential der Zelle, (2) er dient der Stoffanreicherung. Aufler-
dem wird vermutet, dafl er auch an der Regulation des Wasserhaushaltes der Zelle be-
teiligt ist (DaLTON 1961).

Eine Rethe von Befunden fithrt dazu anzunehmen, dafl das Golgi-Material wenig-
stens indirekt mit der Dotterbildung zusammenhingt. Bei dem Gastropoden Cipango-
paludina werden die ergastoplasmatischen ,Chromidialkdrper® von Membranen um-
geben, die vom Dalton-Komplex stammen, und in Dotter umgewandelt (Yasvzumr
& Tanaka 1957). Demgegeniiber glauben WorrLEY & Moriser (1961), dafl bei Gastro-
poden der Eiweifidotter direkt vom ,Golgi-Apparat® geformt wird, RECourT (zitiert
nach RaveN 1961) weist darauf hin, daf bei Lymnaea die Membranen des endo-
plasmatischen Reticulum von ,Dictyosomen® abgegliedert werden. Nach Brawms
& KessEL (1963) bestehen auch in der QOocyte der Crustaceen enge topographische
Beziehungen zwischen ,,Golgi-Apparat“ und endoplasmatischem Reticulum, der Golgi-
Apparat soll allerdings nichts mit der Dotterbildung zu tun haben. ArzeLius (1956)
beobachtete an Seeigel-Oocyten in den ,Dictyosomen® Vakuolen, die eventuell zu
Dotterkdrpern werden. Bei Boltenia wvillosa (Tunicata) entsteht der Eiweilldotter in
den Vesikeln des ,,Golgi“-Bereichs (Hsu 1962, vgl. auch KesseL 1965). Sprachen diese
Befunde fiir eine Beteiligung des Dalton-Komplexes an der Bildung von Eiweifidotter,
so gibt DaLTon (1961) an, daf in dem Gebiet des Cytoplasma, in dem der ,Golgi-
Komplex* liegt, Lipoide nachweisbar sind. Der Dalton-Komplex soll entstehen aus
Teilen der Kernhiille oder aus Bestandteilen des endoplasmatischen Reticulum (DaNIELS
1964).

In den jungen Oocyten der Teleosteer ist der Dalton-Komplex, verglichen mit
spdteren Stadien, zwar noch relativ grof, eine beherrschende Rolle kommt ihm jedoch
nicht zu. Er besteht aus ineinander verschachtelten Gruppen von je 4 bis 5 flachen Zister-
nen, auf deren Seiten in der tiblichen Form kleine Vakuolen liegen. Jede Doppellamelle
dhnelt im Bau den Membransickchen, ist allerdings im Umrif etwas glatter, der Ab-
stand der Lamellen ist enger und nicht so unregelmifig. Ein solcher Dalton-Komplex,
wie in einer jungen Oocyte von Pleuronectes platessa (Abb. 2), legt die Vermutung
nahe, dafl er aus Membransickchen entstanden ist. Damit wire ein enger genetischer
Zusammenhang mit dem endoplasmatischen Reticulum und den Mitochondrien gegeben,

In dlteren Oocyten sind die Dalton-Komplexe kleiner, bestehen auch hier aus 4 bis
5 Zisternen und vielen kleinen, zur Seite hin abgeschniirten Vakuolen. Die Vakuolen
vergrofern sich, wahrscheinlich unter Aufnahme praevitellinen Materials aus dem
Cytoplasma, und verschmelzen mit den grofen Rindenvakuolen (Abb, 17, 22).

Der Dalton-Komplex diirfte also auch in der Teleosteer-Oocyte der Bildung von
Membranen und der Anreicherung im Plasma verteilter Stoffe dienen.
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Vesikel

Unter Vesikel werden hier alle die kleinen, im Umrifl meist etwas unregelmifig
kreisférmigen oder elliptischen Blischen verstanden, die von einer Membran umhiilit

Abb. 24: Kernhiille mit Poren, kernnahes, feingranuliertes und peripheres, vesikelreiches
Plasma. (Myoxocephalus scorpins; 15525 ¢ 1)

sind und elektronenoptisch heller erscheinen als das umgebende Grundcytoplasma. Da-
mit ist ein Sammelbegriff geschaffen, der Strukturen verschiedenster Herkunft und
Zugehorigkeit in sich vereint.

Solche Vesikel gehéren zum Normalbild der Eizelle. Zum vesikuldren Apparat der
Zelle, dem , Vakuom® (vgl. ScampT 1962), zihlen auch die .multivesikuliren Kor-
per® (SoTeLo & PORTER 1959), die zuerst in den Eizellen der Ratte, spiter auch bei
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dem Tunicaten Molgula, bei Meerschweinchen, Maus und Mensch (Kessgr & Kemp
1962) nachgewiesen wurden. Ein multivesikulirer Korper besteht aus vielen kleinen
Vesikeln, die von einer Membran umhiillt sind. Sie liegen zunichst verteilt im Cyto-
plasma, in dlteren Oocyten peripher und sollen gelegentlich ihren Inhalt in das Cyto-
plasma entleeren. WARTENBERG & STEGNER (1960) vermuten eine Beziehung zu den
Mitochondrien-Vorstufen.

Das Plasma junger Teleosteer-Oocyten enthilt ganz wenige Vesikel. Die Kern-
hiille bildet Ausstiilpungen nach innen wie nach auflen, nach auflen allerdings in sehr
viel hoherer Zahl. Diese Ausstiilpungen schaiiren sich ab und 18sen sich von der Kern-
hiille. Sie vereinigen sich mit Blischen, die von Mitochondrien stammen, zu den lang-
gestreckten Membransickchen und wandern durch das Plasma nach auflen (vgl. auch
Kesser 1964). Dicht unter der Zellmembran 18sen sie sich wieder in einzelne Vesikel
auf, die in die Zellmembran eingebaut werden und damit einmal das Material fiir diese
Membran erginzen, zum anderen aber spiter als Pinocytose-Blischen wieder den um-
gekehrten Weg zuriicklegen kénnen.

Die Pinocytose-Blischen (Abb. 3) entstehen bevorzugt an den Stellen, an denen
die Oocytenmembran nach auflen vorspringt, so dafl dann tiber dem eigentlichen Cyto-
plasma warzenartige Erhebungen liegen, die mit Vesikeln gefiillt sind, Nach dem iiber
die Dotterbildung Gesagten diirfte der Pinocytose in den Oocyten eine wesentliche
Rolle zufallen. Nach Casvey-Smrtr (1964) soll die Aufnahme kleiner Partikel in die
Zelle ein passiver Vorgang sein, der von der Zellaktivitidt unabhingig ist, wihrend bei
der Phagocytose grofier Partikel Energie aufgewandt werden muf, die fiir die Bildung
grofler Vesikel verbraucht wird. Demnach kénnte Pinocytose laufend und ohne Ener-
gie-Aufwand vor sich gehen.

Am Beginn des Stadiums II setzt die Bildung der Rindenvakuolen (ARNDT 1960a)
ein. Zahl und Grofle dieser Vakuolen nehmen schnell zu. Das periphere Plasma ist bald
von Vesikeln verschiedener Grofle erfiillt, es bleibt schlieflich nur eine schmale Zone um
den Kern frei (Abb. 24). Nach ArRnDT enthalten die Rindenvakuolen Glycoproteide
mit einer Polysaccharid-Komponente. Die groflen Vakuolen werden bei der intensiven
Dotterbildung nach auflen abgedringt.

Der Dalton-Komplex liefert eine Fiille von Vesikeln. Von Rost (1961) wurde an
lebenden Osteoblasten nachgewiesen, dafl diese Vesikel tatsichlich an das Cytoplasma
abgegeben werden. Hier wurde also die vorherige Deutung des statischen Diinnschnitt-
bildes als richtig erkannt. Aus dem Dalton-Komplex diirfle eine betrichtliche Anzahl
der im Cytoplasma liegenden Vesikel stammen.

Ribosomen

Die Ribosomen, auch Ribonucleoprotein-Partikel oder Palade-Granula genannt,
sind — im Gegensatz zu den bisher beschriebenen Strukturen — ein granulires Grund-
element des Zellbaues (WoHLFARTH-BOTTERMANN 1963). Es handelt sich um elektro-
nenoptisch dichte Partikel von 100-150 A Durchmesser (PArape 1955). In Oocyten
sind sie sehr hiufig, und sie bedingen, da sie reich an RNS sind, die Basophilie des
Cytoplasma, die besonders in den jungen Eizellen hervorsticht (GTTING 1961). Wih-
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rend BracHET (1960) vorsichtig schitzt, dafl in den Ribosomen mehr als 40 %/p der in
der Eizelle enthaltenen RNS lokalisiert sind, geben Harris (1965) 75 9 und Wrrr-
MANN {1963) 85-90 %y an. Die Basenzusammensetzung der RNS in den Nucleoli ist
ihnlich der in den Ribosomen, woraus geschlossen wird, daff die Ribosomen-RNS
wahrscheinlich vom Nucleolus abstammt (Hagrr1s 1965).

Die Ribosomen liegen entweder frei im Cytoplasma, oder man findet sie in enger
Nachbarschaft zu Membranen — an der dufleren Lamelle der Kernhiille oder an Mem-
branen des endoplasmatischen Reticulum (Komnick & WOHLFARTH-BOTTERMANN
1964). Besonders in Driisenzellen bilden sie zusammen mit Bestandteilen des endo-
plasmatischen Reticulum ein hochorganisiertes Ergastoplasma (Parape & PorTEer
1954), Wihrend die zum Ergastoplasma gehdrigen Ribosomen wahrscheinlich an der
Bildung fiir die Sekretion bestimmter Stoffe beteiligt sind, spielen die im Plasma ver-
teilten eine Rolle bei der Synthese von Eiweiflen fiir die Zelle selbst (vgl. Komnick
& WOHLFARTH-BOTTERMANN),

Beams & Kesser (1963) beschrieben Gruppen von Ribosomen in der supra-
nucledren Zone der Crustaceen-Oocyten (Cambarus, Orconectes und Procambarus),
die sich spiter entweder an der dufleren Oberfliche der Membranen des endoplasmati-
schen Reticulum anordnen oder rosettenférmig zwischen diesen liegen. In den mit Ribo-
somen besetzten Zisternen sind Fiweifligrana enthalten, die in periphere, rundliche
Zisternen gelangen und dort zu Eiweifl-Dotterschollen kondensiert werden.

Ribosomen sind im Cytoplasma der jingsten hier untersuchten Oocyten nicht
nachweisbar. Sie treten erst dann auf, wenn der Nucleolus in die Nahe der Kernhiille
riickt und elektronenoptisch dichte Substanz den Kern verldft. Das legt die Vermutung
nahe, daf zwischen dem Austritt von Nucleolarmaterial und der Entstehung der Ribo-
somen ein unmittelbarer Zusammenhang besteht. Dadurch erhilt auch die Uberein-
stimmung im chemischen. Aufbau zusitzliches Gewicht.

Die Ribosomen breiten sich vom kernnahen Plasma aus und erfiillen die Zelle sehr
schnell (Abb. 17, 19, 24). Sie sind, wenn auch in geringerer Zahl, noch in den Zltesten
Oocyten zu finden (Abb. 14, 15) und liegen hier vorwiegend an Membranen. Isc die
oben zitierte Annahme richtig, daff im Ergastoplasma vor allem Eiweifistoffe fiir die
Abgabe nach auflen produziert werden, so wire die vorliegende Situation ein wichtiger
Hinweis darauf, daR die Schichten der Eirinde (an der in diesem Stadium noch intensiv
gebaut wird) Materialzufuhr von der Oocyte erhalten, also nicht nur vom Follikel.

Caryoplasma und Nucleolus

Das Caryoplasma ist von granulir-flockiger Beschaffenheit. Infolge ungleichmifii-
ger Substanzverteilung sehen die Kerne junger Oocyten , wolkig® aus. Spiter konden-
siert sich osmiophiles Material zu zahlreichen Nucleoli. Bis zur alten Oocyte ist dann
im Aussehen des Caryoplasma keine Verinderung wahrzunehmen, nur der Umrif} des
Kernes wechselt.

Die Nucleoli sind von sehr verschiedener Grofle und gleichmifig granulir, nicht
durch eine Membran gegen das Caryoplasma abgegrenzt. Sie wandern an die Peripherie
des Kernes und legen sich der Kernhiille mehr oder weniger eng an. Zum Teil schieben
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sie sich in Ausstiilpungen der Kernhiille in Richtung Cytoplasma vor. Gleichzeitig wer-
den in ihnen fidige Aufrethungen von Granula sichtbar (Abb. 10). Stringe von Gra-
nula ziehen zur Kernhiille, und vor der Kernhiille sammelt sich im Cytoplasma krni-
ges Material. Kleine Nucleoli 16sen sich dabei vollstindig auf. Die Kernhiille bildet an
den groflen Nucleoli an einigen Stellen zapfenférmige Vorstiilpungen und dringt somit
in den Nucleolus-Bereich selbst ein. Im Diinnschnitt sind die kreisfdrmigen und ellip-
tischen Querschnittsbilder dieser Zapfen umgeben von zwei oder vier Membranen.

In groflen Nucleoli beginnt die Abgabe von RNS vom Zentrum her, so dafl sich
das Innere aufhellt. Dadurch entsteht die in der Literatur beschriebene , Vakuole®
(s. w.). Schliefllich 18st sich auch die Randzone auf, wobei zunichst noch dicke, ge-
wundene Stringe iibrigbleiben, die schon in lichtmikroskopischen Untersuchungen
beobachtet wurden (GoTrING 1961).

Khnliche Befunde sind an den Oocyten anderer Tiergruppen gewonnen worden.
Auffillig sind ganz allgemein die bedeutende Grofle der Nucleoli in Eizellen und ihr
Reichtum an RNS (Vincent 1957, BRACHET 1960, Mirsky & Osawa 1961, LesLonp
& Amano 1962, Beams 1964). Das hingt sicher mit der hohen synthetischen Leistung
beim Aufbau der Eiweifle zusammen. Die Zahl der Nucleolen ist verschieden: Sie vari-
iert zwischen eins in der Oocyte des Menschen (WARTENBERG & STEGNER 1960) iiber
einige hundert bei Triturus bis zu iiber tausend bei Foraminiferen und Myriopoden
(STicH 1956).

Die Strukturen scheinen weitgehend tibereinzustimmen. Es wird unterschieden
zwischen einer fidigen und einer granuliren Komponente (u. a. WARTENBERG 1962,
GraneoUuLAN & GRANBOULAN 1964). Die fidigen ,Nucleolonemata® (EsTaBLE
& SoTeLo 1954) sind aus kdrnigem osmiophilem Material zusammengesetzt und sollen
nach BERNHARD, GAUTIER & OBERLING (1951) chromosomale Teile darstellen.

Die verschiedenen Aspekte des Nucleolus diirften von der Entwicklungsphase der
Oocyte abhingig sein. Der Nucleolus 18st sich in der Prophase auf und bildet sich in der
Telophase neu. Da die Auflésung nicht gleichmiBig, sondern ,fleckig® vor sich geht,
entstehen die verschiedensten Bilder. Ubereinstimmung besteht dariiber, dafl zuerst das
Zentrum an RNS verarmt, im elektronenmikroskopischen Bild also heller wird. So
geben KesseL & Kemp (1962) an, daff bei Molgula im Kernkdrperchen eine dichtere
Auflen-, eine hellere Innenzone vorhanden sei. BLANCHETTE (1961) beschreibt in der
Kaninchen-Oocyte ein ,Netzmuster, wie es ihnlich bei Teleosteern beobadhtet wurde
(GOrTING 1961). WARTENBERG & STEGNER (1960) weisen auf hellere Bezirke hin
(Homo), dic in ausgeprigterer Form von CowpEeN (1963) bei Branchiostoma, von
WiscaniTzER (1961) bei Amphibien ,, Vakuolen® genannt werden.

Die fidigen Strukturen sollen an der DNS-Neubildung teilnehmen (GrRANBOULAN
& GRANBOULAN 1964). Sie werden angesehen als fingerformige Ausbreitungen und
Fortsiitze des dem Nucleolus assoziierten Chromatins, das auf diese Weise eine grofie
Beriihrungsfliche zwischen DNS und nucleoldren Bestandteilen herstellt.

Es kann kein Zweifel daran bestehen, dafl der Nucleolus ein Ort intensiver RNS-
Synthese ist und dafl die nucleolire RNS an das Cytoplasma abgegeben wird. Mit
Hilfe autoradiographischer Methoden wurde das nicht nur fiir somatische Zellen (Lzs-
LOND & AMANO 1962), sondern auch fiir Oocyten nachgewiesen (F1cq 1955 bei Aste-
rias yubens, VINCENTIIS 1960, 1962 bei Antedon rosacea, Ere & MAURER 1962 auch bei
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Psammechinus miliaris), Damit sind die Granula zwischen Nucleolus und Kernhiille als
austretende und die vor der Kernhiille im Cytoplasma liegenden als ausgetretene
Nucleolarsubstanz richtig identifiziert. Nach PorLisTER, GETTNER & WaARD (1954) sol-
len in Frosch-Oocyten zwischen Caryo- und Cytoplasma fidige Verbindungen be-
stehen, die iiber elektronendichte Kérper in der Kernhiille fithren und gelegentlich im
Nucleolus enden.

BEZIEHUNGEN ZWISCHEN OOCYTE UND FOLLIKEL

Unter Bezichungen zwischen Oocyte und Follikel seien zunichst nur die cyto-
morphologischen verstanden. Am Ende des Stadiums I ist die Oocyte von einem ein-
schichtigen Follikelepithel umgeben, das mit ziemlich glatter, allerdings gewellter Kon-
tur an die ebenfalls glatte Oocytenmembran grenzt. Zwischen beiden Zellmembranen
liegt der Interzellularraum mit wechselnder Breite (Abb. 2). Nach auflen schliefit sich

Abb. 25: Gruppen von Mikrovilli an der Oberfliche einer Oocyte von Callionymus lyra. Dar-
{iber Follikelepithel und einschichtige Basalmembran. (16 650 : 1)

die Basalmembran an (s. u.), jetzt noch aus einer Schicht bestehend, und schlieflich wird
am Ende des Stadiums I bereits die Theca folliculi aufgebaut. Kurz vor Beginn der
intensiven Dotterbildung wellt sich die Oocytenmembran auf. An den vorgewdlbten
Stellen tritt sie in unmittelbaren Kontakt mit der Zellmembran der Follikelzelle, da-
zwischen liegen die Reste des Interzellularraumes mit sehr unterschiedlicher Breite. Die
Theca bildet ein geschlossenes Lager.
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Abb. 26: Schrigschnitt durch die Corricalschichten, die Zona pellucida und das Follikelepithel.
Zahlreiche Zellfortsitze stellen die innige Verbindung zwischen Oocyte und Follikelzellen her.
(Agonus cataphractys; 19350 : 1)

Am innigsten ist der Kontakt, wenn in der nun folgenden Phase die Oocyten-
membran an den Stellen, an denen sie direke an die Follikelzellmembran grenzt, sich
unter Vesikelbildung aufldst. Dadurch verschwindet die Oocytenmembran iiber kurze
Abschnitte, und hier stoflen nun Cytoplasma der Eizelle und Zellmembran der Granu-
losa-Zelle direkt aneinander. Selten ist sogar eine Kontinuitit von Cytoplasma der
Oocyte und der Follikelzelle zu beobachten (Abb. 3) - selten wahrscheinlich deshalb,
weil das engbegrenzte Verschwinden der Zellmembranen ein nur voriibergehender, sehr
kurzfristiger Vorgang ist. Die Membranen werden repariert (die Oocytenmembran
mit Hilfe des Materials aus den Membransidckchen), und der Interzellularraum wird
wiederhergestellt.
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Die Eizelle treibt Mikrovilli in den Interzellularraum vor. Die Anordnung der
Mikrovilli richtet sich nach der spiteren Ausbildung der Eioberfliche. Bei Callionymus
stechen die Mikrovilli in Gruppen zusammen (Abb. 25), zwischen denen spiter die

Abb. 27; Ineinander verzahnte Zellen des Follikelepithels, vielschichtige Basalmembran und
locker gebaute Theca einer Oocyte von Myoxocephalus scorpius. (17100 : 1)

wabenartigen Leisten der Eirinde angelegt werden (Abb. 5). Zwischen den Mikrovilli
wird homogene, dichte Substanz auf die Oocytenmembran aufgelagert. Damit setzt die
Rindenbildung ein, so dafl die Mikrovilli schlieflich durch radiale Kanile nach auflen
treten. In den perioocytiren Interzellularraum wird eine gleichmifig granulierte Sub-
stanz abgegeben, und die Follikelzellen liegen in fast gleichem Abstand von der Ei-
rinde. Dadurch wird aus dem Interzellularraum der helle Saum der Zona pellucida.
Der innige Kontakt zwischen Oocyte und Follikel wird einmal durch die Mikrovilli
hergestellt, zum anderen durch Ausliufer der Follikelzellen (Abb. 26). Diese Ausldufer
durchsetzen die Zona pellucida und dringen in die Kanile des Cortex ein (GOTTING
1965). Der Stoffaustausch wird sich zum grofiten Teil iiber die Zellfortsdtze abspielen,
eine Kontinuitit des Cytoplasma von Follikel und Oocyte war in diesem Entwick-
lungsstadium nicht nachweisbar.

Das Follikelepithel bildet eine massive Schicht aus Zellen, die ineinander durch
Aus- und Einwélbungen verzahnt sind. Die Interzellularrdume sind schmal (Abb. 27).
Sie bilden ein Kanalsystem, das die direkte Verbindung zwischen dem System der
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Basalmembran und der Zona pellucida herstellt. Die Zellen des Follikelepithels sind
reich an Vesikeln, an Ergastoplasma und an Mitochondrien. Es lassen sich zwei Zell-
typen unterscheiden, wohl aufzufassen als Ausdruck verschiedener stoffwechselphysio-
logischer Phasen: Zellen mit vielen Mitochondrien und wenig Ergastoplasma und Zel-
len, reich an Ergastoplasma, dafiir mit wenigen Mitochondrien.

Ein vielschichtiges System dient dem Follikelepithel als Basale und wird daher
»Basalmembran® genannt, obwohl diese Basalmembran keine Membran im elektronen-
mikroskopisch definierten Sinne ist, wie sie bereits beschrieben wurde.

In jungen Oocyten ist die Basalmembran einschichtig (Abb. 2), und sie bleibt bei
einigen Arten auch einschichtig bis zur Ovulation. Bei anderen Fischen nimmt die Zahl
der Schichten dagegen mit dem Heranreifen der Eizelle zu, so daf} die Basalmembran
ein méchtiges Lager zwischen Theca und Follikelepithel bildet. Innerhalb der Basal-
membran kann man unterscheiden zwischen einer inneren Zone, in der die Schichten
voneinander getrennt sind, und einer dufleren Zone, deren Schichten nicht klar ab-
gesetzt erscheinen.

Abb. 28: Hohlriume in einem ausgelaichten Ovar, deren innere Begrenzung von der Basal-
membran des ehemaligen Follikels gebildet wird. (Merlangins merlangus; 19 800 : 1)

Nach neueren Ergebnissen (PEaSE 1960, WOHLFARTH-BOTTERMANN brieflich) be-
steht die Basalmembran aus vernetzten fidigen Elementen. Sie stellt einen Ulcrafilter
dar, dessen ,Porenweite® nach den physiologischen Erfordernissen verindert werden
kann. Basalmembranen finden sich da, wo Bindegewebe mit Epithelien in Beriihrung
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kommt. In ihrem Bau unterscheidet sich die Basalmembran der Fisch-Oocyten nicht von
den iiblichen Basalmembranen. Sie spielt allerdings eine besondere Rolle bei der Ovu-
lation: an ihr trennt sich die reife Eizelle vom Ovarialgewebe. Ausgelaichte Ovarien
zeigen die Hohlrdume (Abb. 28), die vorher die Qocyten enthielten, ausgekleidet von
der Basalmembran. Insofern ist die Beziehung zwischen Basalmembran und Binde-
gewebe (Theca) doch enger als Prase (1960) annimmt, so dafl die herkémmliche Auf-
fassung beibehalten werden sollte, wonach die Basalmembran zum Bindegewebe ge-
rechnet wird — wenigstens so lange, bis etwas iiber ihre Entstehung bekannt ist. Die
Zellen der Theca folliculi liegen lodkerer nebeneinander als die des Follikelepithels,
sind nicht ineinander verzahnt. Sie sind reich an Mitochondrien.

Gelegentlich treten Kapillaren bis an die Oocyte heran. An diesen Stellen besteht
die Schranke nur aus wenigen Schichten (Abb. 29). Das Epithel der Kapillare und die
bindegewebigen Schichten des Follikels werden aufgeldst. Die Barriere setzt sich dann
aus folgenden Bestandteilen zusammen: (1) Endothel der Kapillare, (2) plasmatische
Zwrischenschicht anstelle von Epithel der Kapillare und bindegewebigen Follikelhiillen,
(3) Basalmembran des Follikels, (4) inneres Follikelepithel, (5) Zona pellucida. Diese
enge Bezichung zwischen Blutkreislauf und Qocyte erleichtert den raschen Stoffaus-
tausch sicher ganz wesentlich.

Die hier gemachten Beobachtungen stimmen im wesentlichen mit den Verhidlt-
nissen bei anderen Objekten {iberein. So wurden von Keme (1956) an jungen Frosch-
Oocyten Mikrovilli nachgewiesen, ebenso Fortsitze der Follikelzellen. BEams & Kes-
sEL (1963) fanden Mikrovilli in Oocyten von Crustaceen, MULLER (1962) und MULLER
& STERBA (1963) bei Zahnkarpfen (Cynolebias belotii), FLiceL (1964a) bei Salve-
linus und Salmo, WaRTENBERG (1962) bei Amphibien, ANDERSON & Brams (1960)
beim Meerschweinchen, WARTENBERG & STEGNER (1960) auch beim Menschen.

WiscHNITZER (1963,1964) bemiihte sich darum, durch klare Definitionen Ordnung
in das Durcheinander der Bezeichnungen zu bringen. Er unterscheidet von aufen nach
innen: (1) das Oberflichenepithel als duferste Decke, gebildet vom Peritoneum oder
vom inneren Ovarepithel, (2) die Theca folliculi als mittleres Bindegewebslager, (3) das
Follikelepithel, (4) die Zona pellucida, die in sich einschlieBt (a) auflen ein homogenes
Lager, das von den Makrovilli der Follikelepithelzellen durchsetzt wird und (b) die
Zona radiata als dickere, nichtzellige Schicht, die der Oocyte unmittelbar benachbart
ist und die von Mikro- und Makrovilli perforiert wird, (5) die Plasmalemma zwischen
Zona radiata und peripherem Qocytenplasma.

Zu diskutieren ist vor allem die Frage, ob man die Zona pellucida in der geschil-
derten Weise abgrenzen kann. Zona radiata und homogene Schicht sind schlieflich in
der Konsistenz und Struktur etwas vollig Verschiedenes. Die helle homogene Schicht
geht aus dem Interzellularraum hervor, in dem sich bestimmte Substanzen, vor allem
Mucopolysaccharide, sammeln. Die Zona radiata ist dagegen eine feste Schicht, durch-
brochen von radialen Kanilen, und bildet die spitere Eirinde. Sie besteht jedoch eben-
falls vorwiegend aus Mucopolysacchariden, so dafl anzunehmen ist, dafl sie aus der
homogenen Schicht durch Kondensierung des Materials entsteht. Der Ausdruck »Zona
radiata® sollte allerdings in diesem Zusammenhang vermieden und durch Cortex radi-
atus ersetzt werden, da mit Zona radiata urspriinglich eine zellige Struktur im Follikel
der Mammalia gemeint ist.



Feinstruktur der Teleosteer-Oocyten 159

Abb. 29: Peripheres Plasma, Rinde und Follikel einer Qocyte von Pleuronectes platessa (unten)
und eine Kapillare (oben) mit Blutkdrperchen. Wenigschichtige Barriere (10800 :1)

Im Follikel der Teleosteer sind demnach von auflen nach innen folgende Schichten
zu unterscheiden: (1) das Oberflichenepithel, (2) die Theca folliculi, (3) die Basal-
membran, (4) das Follikelepithel, (5) die Zona pellucida, entstanden aus dem peri-
oocytiren Interzellularraum, dazu (a) die Zona pellucida sensu strictu als duflerer,
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heller Saum, (b) der Cortex radiatus, dazu (o) der Cortex radiatus externus mit Diffe-
renzierungen, (§) der Cortex radiatus internus mit Differenzierungen, (6) die Oocyten-
membran mit ihren Differenzierungen, (7) das Cytoplasma der Oocyrte.

Die engen topographischen Bezichungen zwischen den Mikrovilli und den Aus-
ldufern der Follikelzellen lassen auf enge stoffwechselphysiologische Beziehungen
schlieflen. Duranp (1958) hat bei Gryllus nachgewiesen, dafl radicaktiv markiertes
Thymidin in Kern und Cytoplasma der Follikelzellen inkorporiert wird und daf} etwas
von dieser Substanz durch die Follikelzell-Ausliufer in das Oocytenplasma eindringt.

Der Stoffaustausch soll erleichtert werden durch Desmosomen. So werden nach
FruGeL (1964b) im Follikelepithel von Salvelinus Desmosomen angelegt, die den Kon-
takt zwischen den Zellen auch dann noch aufrechterhalten, wenn die Follikelzellen aus-
einanderriicken. Bei Lebistes stellen Desmosomen eine Verbindung her zwischen Oocyte
und Follikelepithelzellen (Joriie & Joriie 1964a). Nach AnpErson & Beams (1960)
entstehen bei Cavia an den Stellen, wo die Membranen der Ausliufer der Follikelzellen
auf die Qocytenmembran treffen, Desmosomen. Demgegeniiber konnten bei kritischer
Priifung in der vorliegenden Untersuchung Desmosomen weder zwischen zwei Follikel-
zellen noch zwischen Follikelzelle und Oocyte festgestellt werden.

Jorre & Joriie (1964b) haben bei Lebistes eine ,pseudoplacentale Barriere® be-
schrieben, die aus sechs bis sieben Lagern besteht und einen Vergleich mit der Schranke
oviparer Fische herausfordert. Ein solcher Vergleich mufl zwar letzten Endes unbefrie-
digend bleiben, weil es sich hier um unbefruchtete Qocyten, dort um sich bereits ent-
wickelnde Embryonen mit eigenem Blutkreislauf handelt. Es ist jedoch interessant fest-
zustellen, dafl die Zahl der Schichten der Barriere nicht unter ein bestimmtes Minimum
sinkt, das bei 5 bis 6 liegt. Der Stofftransport iiber diese Schranke erfolgt in beiden
Fillen durch Pinocytose. Entsprechende Vesikel sind in allen Zellschichten nachzu-
weisen.

ARTGEBUNDENE UNTERSCHIEDE IM BAU
DER OOCYTEN UND DES FOLLIKELS

Die im Bau der Oocyten und des Follikels auftretenden Unterschiede bestehen vor
allem in abweichender Ausbildung der Corticalschichten und der Basalmembran. Der
Aufbau der Eirinde lift eine Einteilung in zwei Gruppen zu: (1) Der Cortex bleibt
auch in der reifen Oocyte relativ schmal. Er umfaflt hochstens zwei Schichten, die in
sich homogen sind. Die dufiere Schicht kann leistenformige Erhebungen tragen. Hierher
gehdren die Eizellen von Callionymus lyra und Plenronectes platessa (Beispiel: Abb. 5).
(2) Der Cortex internus differenziert sich nach innen in mehrere radial hintereinander-
liegende Biindel. Dadurch wird die Rinde betrichtlich verstirkt. Hierher gehbren die
Oocyten der Gadiden, der Cottiden und der Agoniden (Beispiel: Abb. 6). Bei den
Gadiden liegen 7 bis § solcher Biindel hintereinander, bei Cottiden und Agoniden konn-
ten iiber 20 festgestellt werden. Entsprechend wurde die Dicke des Cortex bei Micro-
mesistins poutassou mit 3,8 y, bel Agonus cataphractus mit 7,2 y gemessen.

Nach dem Bau der Basalmembran des Follikels lassen sich unterscheiden: (1)
Oocyten, bei denen die Basalmembran des Follikels einschichtig bleibt. Zu dieser
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Gruppe sind Callionymus lyra und die Gadiden zu zdhlen (Beispiel: Abb. 3). Die
Basalmembran ist etwa 0,04 4 dick. (2) Oocyten mit einer mehrschichtigen follikulidren
Basalmembran. Diese Basalmembran besteht bei den jlingsten Oocyten des Stadiums I
aus nur einer Schicht, der dann wihrend der Entwicklung bis zur Ovulation weitere
Schichten aufgelagert werden. Hierher gehSren Plenronectes platessa, Agonus cata-
phractus und Myoxocephalus scorpius (Beispiel: Abb. 27). Jede einzelne Schicht ist so
dick wie die Basalmembran unter (1). Die Gesamtbreite liegt in reifenden Oocyten von
Pleuronectes platessa bei 0,44 u, von Myoxocephalus scorpius und Agonus cataphractus
bei 0,95 u.

Die Regel, dafi planktische Eier ihrer hoheren Verlustrate wegen in groflerer Zahl
und daher geringerer Grifle produziert werden als demersale, trifft im Falle der hier
untersuchten Fischarten nur bedingt zu. Myoxocephalus scorpius und Agonus cata-
phractus legen benthische Eier. Diese Eier sind grofl und durch eine vielschichtige
Rinde gut geschiitzt. Sie entwickeln sich im Falle des Seeskorpions in etwa fiinf Wochen,
beim Steinpicker brauchen sie fast ein Jahr. Entsprechend miissen die Agonus-Fier mit
mehr Vorratsstoffen versorgt werden als die Seeskorpion-Eier. Das bedeutet, dafl von
gleich groflen Weibchen beider Arten das Agonus-Weibchen wesentlich weniger Eier
legen kann als das Myoxocephalus-Weibchen (Tab., 1). Es sei hier auf das Extrem in
der Gruppe hingewiesen: Nach Nixorskr (1957) legt der im Baikalsee endemische
Abyssocottus korotneffi nur 40 Eier, die allerdings einen Durchmesser von 4,5 mm

haben.

Tabelle 1

Eizahlen und Eigrofen der untersuchten Fische

. Durchmesser Linge .
Art Eityp ( des @ Eizahl Autor
mm)
(cm)

A. cataphractus demersal 1,76-2,23 16 2375 GoTrine 1961
M. scorpius demersal 1,95-2,51 18 17 300 GOTTING 1961
P. platessa planktisch 1,84-1,96 37 137 800 BaGENAL 1958
M. merlangus planktisch 0,97-1,32 36,5 1064900 MEssTORFF 1959
C. lyra planktisch 0,69-0,94 ?

Die Eier von Callionymus lyra, Pleuronectes platessa, Merlangius merlangns und
Micromesistius poutasson sind planktisch. Uber die Fruchtbarkeit der erst- und der
letztgenannten Art ist nichts bekannt. Die K&rperformen von Scholle und Wittling
sind so verschieden, dafl sich kaum ein Vergleich durdhfithren [ift. Es wird immerhin
deutlich, dafl die kleineren Eier des Wittlings in bedeutend gréferer Zahl produziert
werden als die etwa doppelt so grofien der Scholle. Die Zahl der Eier liegt bei beiden
wesentlich hoher als bei Arten mit benthischen Gelegen. Die Dicke der Hiillschichten ist
stark herabgeserzt. Wihrend es bei den Gadiden jedoch noch biindelartige Verstir-
kungen gibt, wenn auch sehr viel weniger als bei Myoxocephalus und Agonus, besteht
die Eirinde bei Callionymus und Pleuronectes nur aus dem homogenen Teil des Cortex.
Die bei Callionymus aufgesetzten Leisten dienen vielleicht der Verstirkung der Hill-
schichten. Die planktischen Eier brauchen nur eine kurze, von der Wassertemperatur
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abhingige Zeit fiir thre Entwicklung. Thr spezifisches Gewicht ist etwas niedriger als
das des umgebenden Meerwassers, so daf} sie sich bei unbewegtem Wasser an der Ober-
fliche sammeln, sich aber auch bei Seegang in den oberen, wirmeren und sauerstoff-
reicheren Schichten halten. Die benthischen Fier haben im Gegensatz dazu auf Grund
ihres kompakteren Baues ein hheres spezifisches Gewicht, so dafl sie absinken. Thre
Versorgung mit Frischwasser wird dadurch gesichert, daf sie wenig unter der Niedrig-
wasserlinie angeheftet werden, wo durch den Tidenhub und die witterungsbedingten
Wasserbewegungen ein kriftiger Austausch gewihrleistet wird. Die dicke Rinden-
schicht verletht den demersalen Eiern hohe Druckbestindigkeit. Das ist besonders fiir
die Eier wichtig, die in die Brandungszone geraten.

Es 138¢ sich also im groflen und ganzen feststellen, daf die planktischen Eier leich-
ter gebaut sind als die benthischen, aber es gibt unter ihnen verschiedene, artbedingte
Spezialbildungen und keinen Generaltypus ,des planktischen Eies® schlechthin.

Schiufibetrachtungen

Im Vergleich zu anderen, spezialisierten Zelltypen bietet die Oocyte dem Licht-
mikroskopiker wenig an Strukturgehalt. Sie scheint arm an Differenzierungen und
kommt dadurch dem abstrahierten Typus der Zelle nahe (AnkEL 1933).

Aber auch in dieser strukturarmen Zelle laufen normalerweise die Reifungs-,
Wadhstums- und Dotterbildungsprozesse in mustergiiltiger Ordnung ab. In eng benach-
barten Zellteilen entstehen zum Beispiel bestimmte Reservestoffe, die unabhingig von-
einander und trotzdem in bestimmter zeitlicher Koordination gebildet werden. Von wo
die Anregung zu diesem Geschehen ausgeht und wie die Abstimmung erfolgt, ist nicht
bekannt. Das Differenzierungsgeschehen mufl ein Ausdruck der der Eizelle innewohnen-
den oogenetischen Potenz sein. ANKEL (1930) definiert den Begriff der ,oogenetischen
Potenz® wie folgt: ,. . . die oogenetische Potenz* kann ,aufgefat werden als eine Ver-
anlagung der Zelle, unter gegebenen Umstinden ein Differenzierungsgeschehen in Gang
zu setzen, das, bei gleichbleibenden dufleren Umstinden, innerhalb bestimmter Zeiten
zu bestimmten Resultaten fithrt. Dieses Differenzierungsgeschehen besteht wahrschein-
lich aus dem Ablauf einer Reihe von Reaktionen, die, jede fiir sich, eine bestimmte
Geschwindigkeit aufweisen und durch Abstimmung ihrer Ablaufsgeschwindigkeiten
gegeneinander zu einem geordneten Ganzen, in diesem Falle zu einer reifen, entwick-
lungsbereiten Eizelle fithren.”

Die elektronenmikroskopische Untersuchung hat nun ergeben, daf die Oocyte
keineswegs arm an Differenzierungen ist. Nur werden die meisten Strukturinhalte erst
bei stirkerer Vergroferung sichtbar. Es zeigt sich insbesondere eine Fiille von Mem-
branen, die intrazellulire Gebiete voneinander abschlieRen. Das lichtmikroskopisch ein-
heitlich aussehende Cytoplasma erweist sich damit in Wirklichkeit als hochkomplizier-
tes System weitgehend isolierter und mehr oder weniger ineinander verschlungener
Riume. Damit wird verstindlich, daf verschiedene Stoffbildungsvorgiinge eng benach-
bart und doch scharf begrenzt ablaufen konnen. Insbesondere wird die THtigkeit der
Mitochondrien als Kleinstlaboratorien erst durch die Kenntnis threr Feinstruktur ver-
standlich.
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Die ausgedehnten Membransysteme des endoplasmatischen Reticulum grenzen
nicht nur Plasmabereiche voneinander ab, sie stellen gleichzeitig eine grofe Reaktions-
oberfliche dar, durch die zu bestimmten Zeiten auf bestimmte Reize hin stofflicher
Austausch erfolgen kann. Solcher Austausch ist auch an anderen Membranen, der
Oocytenmembran zum Beispiel, zu erwarten und nach der Theorie der Grenzmem-
branen (W. J. Scemipt 1955) durchaus méglich. Die lipoidhaltigen Stellen der Mem-
bran sind fiir die Aufnahme und Abgabe hydrophober, die lipoidfreien fiir das Rin-
dringen und Austreten hydrophiler Stoffe verantwortlich. Die Stoffpassage wird durch
schnelle Wandlung der Membrantextur auf Reize hin méglich, die wiederum auf der
Kontraktilitdt der Proteinfila beruht.

Die membranumschlossenen Riume sind oft schmal und langgestredkt und er-
wecken den Eindrudk, es handele sich um Kanile. Solche Kanile konnen als Ver-
bindungswege zwischen verschiedenen Zellbereichen aufgefallt werden. Andere Ver-
bindungen werden durch die Vesikel hergestellt, die auch einen Teil des Stofftrans-
portes zwischen den Follikelzellen und der Oocyte {ibernehmen.

Die Follikelzellen ,helfen der Oocyte bei ihrer Vorbereitung zur Aufnahme des
Spermium und der damit einsetzenden Ontogenese. Sie liefern die Substanzen, die als
Dotter den deutoplasmatischen Anteil der Zelle darstellen und die fiir die frithen Ent-
wicklungsstadien nach der Befruchtung benstigt werden. Diese Substanzen werden zum
iiberwiegenden Teil nur vom Blut iibernommen und weitergegeben, zum kleineren Teil
in den Follikelzellen selbst synthetisiert, die daher reich sind an Ergastoplasma. Der
innige Kontakt zur Oocyte wird durch Zellausldufer hergestellt. Die Verbindung bleibt
auch dann noch erhalten, wenn die Eizelle sich mit dicken Hiillschichten umgibt. Dazu
werden Porenkanile um die Zellfortsitze offengehalten, die sich erst dann durch Ver-
quellung schliefen, wenn bei der Ovulation der enge Kontakt zum Follikel gelst wird.

Der Bau des Follikels und der Corticalschichten der Oocyte ist lichtmikroskopisch
oft untersucht worden, doch bei verschiedenen Tiergruppen mit unterschiedlichen Fr-
gebnissen, die damit auch zu verschiedenen Deutungen fiihrten. Die elektronenoptisch
gewonnene Kenntais der Feinstruktur zeigt nun, dafl der Aufbau des Follikels bei den
Teleosteern mit dem der Amphibien zumindest in der topographischen Anordnung der
Schichten {ibereinstimmt, wihrend sich tiber die Herkunft der einzelnen Teile in vielen
Fillen noch nichts sagen lafit. Es wird aber deutlich, daf hier ein allgemeines Prinzip
verwirklicht ist.

Dasselbe gilt fiir den Bau der Barriere zwischen Oocyte und Kapillaren. Die Zahl
der Schichten kann aus noch nicht erklirbaren Griinden nicht unter ein bestimmtes
Minimum sinken. Zwei Moglichkeiten sind denkbar: (1) es wiirde bei weiterer Ver-
ringerung der Schichtzahl die Gesamt-Filtrationsleistung nicht ausreichend sein oder
(2) jede Schicht hat eine spezifische Filtrationswirkung nur fiir bestimmte Stoffe, so daf§
sie unentbehrlich ist. Weitere Untersuchungen miissen ergeben, welche Méglichkeit zu-
trift. Wesentliche Bedeutung als Ultrafilter scheint der Basalmembran zuzukommen.
Das elektronenmikroskopische Bild gibt einen Eindruck vom Bau dieses oft vielschich-
tigen Systems aus vernetzten fidigen Elementen, dessen Funktion vielleicht mit Hilfe
der oben geschilderten Theorie der Grenzmembranen erklirbar wird.

Das Lichtmikroskop zeigt im Cytoplasma nur héchst langsame Verinderungen:
Zonenbildung im Plasma, Anreicherung von Dotter erfolgen iiber einen langen Zeit-
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raum. Das Elektronenmikroskop erweckt, obwohl es direkt nur ein statisches Bild lie-
fert, den Eindruck hoher Dynamik in der Zelle. Vesikel wandern, Membranen ent-
stehen, werden umgebaut, umgelagert, 18sen sich wieder auf. Trotz (oder infolge?)
dieser Dynamik herrscht in der Zelle ein wohlabgewogenes Gleichgewicht. Nur so kann
die spitere Ontogenese vorbereitet werden. Einzelheiten dieser Vorbereitung und ihre
Bedeutung fiir die Embryonalentwicklung sind nicht bekannt. Aber es deutet alles dar-
auf hin, dafl bei den Teleosteern — dhnlich wie bei den Amphibien — die normale Ent-
wicklung von der inneren Struktur des Eies abhingt, nicht von einer bestimmten Lage
und Richtung der aufeinanderfolgenden Furchungsteilungen.

So ist die Oocyte ein sinnvolles Ganzes, nur zu verstehen aus der gemeinsamen
Betrachtung von Struktur und Funktion. Das Elektronenmikroskop erméglicht das
bessere Erkennen der Strukturen und erleichtert damit das Verstindnis der funktio-
nellen Zusammenhinge.

Die Elektronenmikroskopie mag zunichst als immer enger werdende Spezialisie-
rung der Strukturbetrachtung erscheinen. Sie ist in Wirklichkeit nur einer der Wege, die
einer exakten Naturwissenschaft zur Verfiigung stehen, um iiber die Kenntnis der sub-
mikroskopischen Strukturen zur Kenntnis des molekularen Feinbaus und damit zur
Erkenntnis der kausalen Zusammenhinge zu gelangen.

ZUSAMMENFASSUNG

1. Die Feinstruktur verschiedener Entwicklungs-Stadien von Oocyten mariner Tele-
osteer wurde elektronenmikroskopisch untersucht.

2. Das iiberwiegende Strukturelement sind Membranen und Membransysteme.

3. Die ptimire Oocytenmembran im engeren Sinne ist eine typische Zellmembran, die
sich nicht von anderen Zellmembranen unterscheidet.

4. In jungen Entwicklungsstadien ist der Kontakt zwischen Oocyten und Follikel
besonders eng. Die OQocytenmembran und der Interzellularraum verschwinden in
engbegrenzten Bereichen.

5. Die Oocytenmembran bildet Mikrovilli, die entweder gleichmifig tiber die Eizell-
Oberfliche verteilt sind oder in Gruppen zusammenstehen.

6. Auflerhalb der Qocyte wird zwischen den Mikrovilli eine homogene Substanz an-
gelagert und damit die Bildung der Corticalschichten eingeleitet.

7. Die Eirinde (Cortex) bestelit aus zwei Schichten. Die duflere kann leistenformige
Erhebungen tragen, aus der inneren kdnnen sich fibrillire Biindel differenzieren,
die die Hiille enorm verstirken. Die Verbindung nach auflen wird durch Radial-
kanile aufrechterhalten, die sich erst kurz vor der Eiablage durch Verquellung der
Fibrillenbiindel schliefSen.

8. Die Kernhiille besteht aus einer dufleren und einer inneren Membran, dazwischen
liegt die perinucleiire Zisterne. Poren sind hiufig, annulusartige Strukturen seltener.

9. Die Kerne vergrofern wihrend des Wachstums der Oocyten ihre Oberfliche durch
Ausbuchtungen, in denen gewdhnlich ein Nucleolus liegt. Nucleolarmaterial wird
an das Cytoplasma abgegeben.

10. Von der Kernhiille schniiren sich Vesikel in das Cytoplasma ab, die sich in jungen
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Oocyten zu Membransickchen formieren. Die Membransickchen umgrenzen gro-
Bere, weitgehend geschlossene Bezirke im Plasma, in denen unter Beteiligung von
Mitochondrien Dotter gebildet wird. Sie wandern dann nach auflen und zerfallen
unter der Zellmembran in Vesikel.

Ergastoplasma findet sich reichlich in den Zellen des Follikelepithels, kaum in der
Oocyte selbst.

Mitochondrien treten zuerst in Kernndhe auf, spiter erfiillen sie das Cytoplasma.
Die Form ihrer Innenstrukturen ist variabel.

Durch konzentrische Umgruppierung der Innenstrukturen gehen aus den Mitochon-
drien vielschichtig-membrandse Kérper hervor, die in #lteren Qocyten enge topo-
graphische Bezichung zu dem spiirlich vorhandenen Ergastoplasma haben.

Die Mitochondrien geben nach Umordnung ihrer Innenstrukturen langgestreckte,
schmale Vesikel an das Cytoplasma ab. Damit wird nicht nur membranses Mate-
rial geliefert, es 6ffnet sich auch eine direkte Verbindung vom inneren Chondrio-
plasma zum Cytoplasma.

Das diffus aus dem Kern austretende Material wird — wenigstens zum Teil — in den
Hohlkehlen aufgewundener Mitochondrien konzentriert.

Die in den Mitochondrien nachgewiesenen osmiophilen Partikel sind nicht Zentren
der Dotterbildung (wie vielleicht bei Rana).

Zwei Wege der Dotterbildung werden unterschieden: frei im Cytoplasma oder
innerhalb membranumschlossener Bezirke. Im Cytoplasma entsteht vor allem
Lipoid-Dotter, innerhalb vor Membranen Eiweifidotter.

Der ,Dotterkern® der Fischoocyten ist einfach granulir chne weiteren Struktur-
inhalt, Er besteht aus Kernmaterial, das sich in einem mittleren Cytoplasmabereich
vielleicht unter Mithilfe von Mitochondrien gesammelt hat und zur Zellperipherie
wandert, wobei sich der Komplex wieder auflost.

Die Dalton-Komplexe bestehen aus 4 bis 5 flachen Zisternen, die nach den Seiten
Vesikel abschniiren.

Vesikel verschiedenster Herkunft iibernehmen einen Teil des Stofftransportes in
der Fizelle und als Pinocytose-Vesikel auch den Austausch zwischen Follikelzellen
und Oocyte.

Ribosomen treten im Cytoplasma der Qocyte erst dann auf, wenn Nucleolar-
substanz den Kern verlassen hat,

Der zur Qocyte gehorende Follikel besteht aus dem Follikelepithel, der Basal-
membran und der Theca folliculi.

Der Interzellularraum zwischen Oocyte und Follikelepithel wird durch Einlage-
rung vor allem von Mucopolysacchariden zur Zona pellucida.

Bei der Ovulation trennt sich die Oocyte entlang der Basalmembran vom Follikel.
Die Barriere zwischen Blut und Oocyte besteht aus mindestens fiinf Schichten.

Eine klare Definition der Strukturen zwischen Oberflichenepithel und Oocyten-
plasma wird angestrebt,

. Die als Ultrafilter dienende Basalmembran ist in artspezifischer Weise ein- oder

vielschichtig.
Demersale Eier sind widerstandsfihig durch dicke Hiillschichten, Planktische Fier
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sind leichter gebaut, weichen in Einzelheiten der Konstruktion aber bei verschie-
denen Arten voneinander ab.

29. Das Differenzierungsgeschehen ist Ausdruck der der Eizelle innewohnenden
oogenetischen Potenz.

30. Nur die gemeinsame Betrachtung von Struktur und Funktion vermag zum vollen
Verstindnis der in der Qocyte ablaufenden Vorginge zu fijhren.

Herrn Prof. Dr. W. E. ANKEL m&chte ich an dieser Stelle meinen herzlichen Dank sagen,
daf er die Arbeiten im Gieflener Zoologischen Institut ermdglichte und stetes Interesse an threm
Fortgang nahm. Weiter danke ich den Kollegen von der Biologischen Anstalt Helgoland fiir
ihre Unterstiitzung bei der Beschaffung des Materials, dem Lande Hessen fiir die Bereitstellung
eines vierwtchigen Arbeitsplatzes an der Meeresstation der Biologischen Anstalt Helgoland und
der Deutschen Forschungsgemeinschafl, die Elektronenmikroskop und Ultramikrotom zur Ver-
fiigung stellte. Herrn Prof. WoHLFAHRT-BOTTERMANN (Bonn) und Mitarbeitern danke ich fiir
Gastfreundschaft und erste Einfiihrung in elektronenmikroskopische Arbeitsweisen.
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