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ABSTRACT: Reproduction and oocyte-development in Zoarces viviparus (Pisces, Osteich-
thyes). The oocytes of Zoarces viviparus L., obtained from south-castern parts of the North
Sea (Helgoland, Sylt), undergo four cytological stages. They are ready for fertilization in
July—August. In the ovaries of gravid females, embryos appear in September. The number of
embryos depends mainly on the female body length. During oogenesis the ripening oocytes
and the adjacent cell layers are transferred into the lumen of the ovary. Each of the ripening
eggs is fixed to the germ epithelium by a funiculus and an adhering region. A cleft filled with
liquor originates in the theca folliculi. The oocyte and its surrounding layers are embedded
in this liquor. The layers are the same as in oviparous fishes: cortex radiatus internus and
externus, follicle epithelium, basal lamina and theca folliculi. The main difference is the
smaller thickness of the cortical layers in Zoarces oocytes. Another difference is the higher
grade of vascularization in the connective tissue of the follicle. Both features are adaptations
characteristic to ovoviviparity. The duration of development and the possible function of the
follicle layers are discussed.

EINLEITUNG

Die Aalmutter (Zoarces viviparns L.) nimmt hinsichtlich ihrer Fortpflanzungsbio-
logie unter den Teleosteern der deutschen Meereskiisten eine Sonderstellung ein: Sie
bringt lebende Junge hervor. Dariiber liegt ein erster Bericht bereits aus dem Jahre
1624 vor (SCHOENEVELDE, zitiert nach STUHLMANN, 1887), auf den sich spitere Ich-
thyologen weitgehend stiitzen. Weiterfiihrende Beobachtungen stammen von Forcm-
HAMMER (1819), Ratuke (1833) und McInrosu (1885). Die bisher ausfiihrlichste
Arbeit hat STuHLMANN (1887) vorgelegt. In neuerer Zeit finden sich Hinweise zu Be-
sonderheiten der Oocyten-Konstruktion bei GoTTING (1970, 1974).

Im Zusammenhang mit fritheren Beobachtungen an Poeciliiden (ERHARDT & GOT-
TING, 1970; WEGMANN & GOTTING, 1971) schien es interessant, die Oogenese von
Z. viviparus zu untersuchen. Die sich aus dem Vergleich ergebenden Konsequenzen fiir
die Abgrenzung der Begriffe ,Oviparie®, ,Ovoviviparie® und ,Viviparie® sollen in
einer spiteren Arbeit ausfithrlicher behandelt werden. Hier wird zunichst iiber die all-
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gemeinen sowie die histologischen und cytologischen Befunde berichtet, welche die Son-
derstellung von Z. viviparus gegeniiber oviparen Teleosteern bis in den feinstrukturel-
len Bereich hinein bestitigen.

MATERIAL UND METHODE

Die Untersuchungen wurden zu einem groflen Teil an frischgefangenen Exempla-
ren auf Helgoland und Sylt durchgefithre. Ein Teil der Fische aus der Umgebung von
Sylt lebte fiir einige Wochen im Aquarium des I. Zoologischen Instituts in Gieflen,
bevor die Gonaden exstirpiert wurden.

Die lichtmikroskopisch-histologische Verarbeitung erfolgte nach den iiblichen Me-
thoden tiber die Herstellung von Paraffinschnitten (Fixierung: Gemisch nach Bouin,
Firbung: Haemalaun-Eosin und Haematoxylin nach Delafield). Fiir die Herstellung
von Semi- und Ultradiinnschnitten wurde in Glutaraldehyd (2,5 %) und/oder Os-
mium-Gemisch nach WoHL¥ARTH-BOTTERMANN fixiert und {iber die Acetonreihe {mit
Phosphorwolframsiure- und Uranylacetat-Kontrastierung) in Vestopal W eingeschlos-
sen. Die Schnitte wurden an Ultramikrotomen von Leitz, LKB und Reichert angefer-
tigt und in einem Philips EM 300 untersucht. Fiir die Anfirbung von Semidiinnschnit-
ten (ca. 0,5 um) hat sich eine 0,5prozentige wifirige Losung von Toluidinblau unter
Zusatz von 0,1 %6 Borax bewihrt. Die filtrierte Farblosung wirkte fiir 1-3 min bei
70° C auf die Schnitte ein.

BEFUNDE

Allgemeines zur Fortpflanzungsbiologie

In der Zeit von 1964 bis 1975, in der das Material fiir die vorliegende Arbeit zu-
sammengetragen wurde, konnten Zoarces-29 bis zu 33 cm Gesamtlinge gefangen
werden (durchschnittliche Linge: 23 cm). Die Geschlechter sind duflerlich nicht zu un-
terscheiden. Nur hochschwangere @9 sind an threm aufgetriebenen Leib kenntlich.
& & haben oft mehr Guanophoren an den Kdrperseiten und ein weniger ausgeprigtes
dunkles Zeichnungsmuster. Diese Merkmale sind jedoch nicht eindeutig. Aus dem Rei-
fungszustand von Spermatozoen und Oocyten ist zu schlieflen, daff die Paarung etwa
im August stattfindet. Darauf weisen auch die dann bei beiden Geschlechtern anschwel-
lenden Genitalpapillen hin. Die @ Genitalpapille bleibt als deutlicher Kegelstumpf
sichtbar. An ihrem schleimig-rtlichen Aussehen lifit sich erkennen, daf bereits Junge
abgesetzt worden sind. Das ist von Januar bis Mirz der Fall. Die Oocyten reifen bei
freilebenden Tieren bis Ende Juli so weit, daf sie befruchtungsfihig sind. Die (nicht
beobachtete) Kopulation und die anschliefende Befruchtung der Fizellen miissen im
August stattinden, da im September bereits Embryonen nachweisbar sind, die sich
rasch entwickeln (Tabelle 1). Anfang Oktober erreichen sie im Durchschnitt ca. 23 mm
Gesamtlinge, Mitte November sind sie etwa 27 mm lang. Am Ende thres Embryonal-
lebens messen sie bis 58 mm (Tab. 2).
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Tabelle 1

Zusammenstellung der zwischen Oktober und Mirz gefangenen QQ von Zoarces viviparus.
Der Hinweis , Aquarium® in der rechten Spalte bedeutet, dafl die Tiere nach dem Fang mehrere
Wochen im Aquarium des Tierhauses (Gieflen) bei ca. 16° C gehiltert worden sind

Totallinge lebende tote Embryonen Bemer-
Prot.-Nr. (em) ¥ Fangdaum Embryonen Embryonen insgesamt kungen
107 ? 1. 10. 1968 30 — 30
108 18 14,11, 1968 22 14 36
117 17 19.12.1968 12 12 24 Aquarium
118 21 3. 2.1969 — 59 59 Agquarium
— 17 3. 2.1969 — 26 26 Aquarium
119 18 4. 3.1969 — 45 45 Aquarium
355 28 18, 3.1975 — — —
356 25 18. 3.1975 — — -
357 33 24, 3.1975 105 — 105
358 30 24, 3.1975 59 —_ 59
359 30 24, 3.1975 58 _— 58
359%a 25 24, 3,1975 48 — 48
Tabelle 2

Mittlere Korperlinge der Embryonen von Zoarces viviparus. Erliuterung: 1 mittlere Linge
(in mm) von 20 (357-359a) bzw. 30 (107) Embryonen, L mittlere Linge geburtsreifer
Embryonen aus 4 Zoarces-Q9Q, s, S zugehérige Streuungen

Prot.-Nr. Fangzeit 1 $2 L s?
107 Oktober 23,1 1,26
357 Mirz 51,8 2,83
358 Mirz 545 1,94 54,4 4,36
359 Mirz 57,9 1,08
359a Mirz 53,7 1,59

Die Bezichungen zwischen der Totallinge des Muttertieres und der Anzahl der
Embryonen sind aus dem Diagramm (Abb. 1) ersichtlich. Die geringe Anzahl von 17
Wertepaaren zeigt bereits deutlich die Abhingigkeit der Fruchtbarkeit von der Linge
des Zoarces-%. Es gelten hier also dhnliche Beziehungen, wie sie bei zahlreichen ovi-
paren Fischen nachgewiesen sind. Bezeichnet man die Linge des Muttertieres mit x, die
Anzahl der Embryonen mit y, so 48t sich aus den gegebenen Werten die folgende Re-
gressionsgleichung ermitteln (zur Berechnungsmethode vgl. Linpgr, 1951):

v = 60,38~ 8,31 x + 0,38 x2,
die fiir Werte von x = 17 bis x = 40 gilt. Ferner ist die Bestimmtheit B == 0,84, das
heiflier = 0,92.

Das bedeutet, daf die Erhthung der Embryonenzahl sich zu 84 %/s aus der Zu-
nahme der Korperlinge des Muttertieres erkldren Iifit. Der verbleibende Rest ist wahr-
scheinlich bedingt durch den Erndhrungszustand sowie durch weitere, im einzelnen
nicht bekannte Faktoren.

Der Zeitpunkt der Geburt ist sehr unterschiedlich. Die intraovarialen Embryonen
sind Mitte Dezember bereits beweglich, aber noch nicht lebensfihig. Andererseits sind
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hochtrichtige $9 bet Helgoland noch in der zweiten Mirzhilfle anzutreffen. Einige
haben dann offensichtlich bereits einen Teil der Jungen abgesetzt. Der Schock beim Ein-
fangen ist Anlafl fiir die Geburt weiterer Jungfische. Gleichzeitig findet man 99, die
alle Jungen geboren haben, und es ist aus dem Zustand des Ovars und der Genital-
papille dieser Tiere zu schlieflen, dafl die Geburt erst kiirzlich erfolgt sein mufl. Bedenkt
man ferner, dafl die Embryonen in einem Ovar unterschiedlich weit entwickelt sind, so
ist zu folgern, dafl sich die Geburt aller Jungen eines @ iiber einige Wochen hinzieht.
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Abb. 1: Bezichungen zwischen der K&rperlinge (x; in cm) des Muttertieres und der Anzahl (y)

der Embtyonen von Zoarces viviparus. Kreise: nach eigenen Messungen und Zahlungen (weifle

Kreise: Angabe unsicher, da wahrscheinlich ein Teil der Jungtiere bereits frither geboren
wurde); Kreuze: Angaben nach STunLMANN

Lichtmikroskopische Befunde

Die Entwicklung der Oocyten von Zoarces viviparus stimmt in den Grundziigen
mit der bei oviparen Fischen iiberein, Es gibt daneben eine Reihe von Abweichungen
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und charakteristischen Bildungen, die im Zusammenhang mit der Ovoviviparie zu ver-
stehen sind.

Die Oogonien und die jungen Oocyten liegen zunichst eingebettet in das Keim-
epithel und das zugeordnete Bindegewebe. Bei nulliparen €@ ist das intraovariale Ge-
webe ohne groflere Hohlriume. Solche fliissigkeitserfiiliten Hohlrdume, oft mit Ge-
websresten, finden sich bei @9, die bereits geboren haben, und sie ragen weit in das
Ovarlumen hinein. Sie werden vom Keimepithel umzogen. Infolgedessen liegen in der
Wand der Hohlriume oft Oogonien und jiingste Oocyten-Stadien, die der Wand ein
perlschnurartiges Aussehen geben.

Die QOogenese 1dfit sich — wie bei anderen marinen Teleosteern — in vier Stadien
einteilen. Im folgenden werden nur die Besonderheiten in der Entwicklung der Zoar-
ces-Qocyten beschrieben. Im Stadium II ist die Volumenzunahme so fortgeschritten,
daf} die Oocyte das intraovariale Epithel in das Lumen des Ovars vorwdlbt. Dieser
Vorgang der Qocyten-Protrusion setzt sich wihrend der weiteren Reifung fort: Die
reifende Qocyte wird immer weiter in das Ovarlumen hineinverlagert. Sie bleibt dabei
umgeben vom Follikelgewebe und vom Epithel. Im Follikelgewebe entsteht im Sta-
dium 11 ein fliissigkeitserfiillter Hohlraum, in dem die Qocyte liegt. Sie bleibt mit dem
Epithel an einer ,Haftzone* verbunden, die subapical liegt. Die Oocyte mit dem um-
schlieflenden Gewebe und dem Hohlraum wird im Verlaufe des weiteren Wachstums so
in das Ovarlumen verlagert, dal sie nur durch einen stielartigen Gewebsstrang (im
folgenden ,,Funiculus® genannt) mit der Innenwand des Ovars verbunden bleibt.

Eine Besonderheit des Zoarces-Ovars ist die ungewthnlich starke Vascularisation.
Zahlreiche Gefdfle durchziehen die Keimfalten und umgeben die Qocyten. Thre kapil-
laren Auslidufer treten bis an die Basalmembran heran, die das Follikelepithel von der
bindegewebigen Theca folliculi trennt. Die Kapillaren erreichen dort minimale Weiten,
die etwas grofer sind als der Durchmesser der Blutkdrperchen. Mit der Bildung der
oocytentragenden Protuberanzen wachsen die Gefifle und halten weiter engen Kon-
takt zur Eizelle. Die Kapillaren verlaufen sowohl in der bindegewebigen Theca, die die
Oocyte unmittelbar umgibt, als auch in der von dieser durch den oben erwihnten
Hohlraum deutlich abgesetzten Auflenwand der Protuberanz. Der Funiculus wird von
mehreren Gefidflen durchzogen, die ihm ein nabelstrangihnliches Aussehen geben.

Das Oozytoplasma zeigt bereits im Stadium II eine deutliche Schichtung. Dabei ist
das juxtanucleire Cytoplasma ausgeprigter basophil als das periphere. An der Grenze
beider Schichten treten die ersten Vakuolen auf, deren Anzahl sich durch das Stadium
IIT hindurch erhéht, bis schlieflich die Oocyte — abgesehen von einem peripheren Saum
homogenen Plasmas — dicht mit Vakuolen angefiillt ist. Zu Beginn des Stadiums IV
dringen die Vakuolen bis zur Oocytenmembran vor. Es lassen sich dann drei Zonen
unterscheiden: um den Kern herum zuniichst eine Zone grofier Fettvakuolen, dann eine
mittlere Zone aus Fettvakuolen mit zahlreichen kleineren Eiweifldotterschollen und
ganz auflen eine Zone kleinerer Vakuolen, die Fette und/oder Lipoide enthalten.

Das Problem der Entstehung und des Baues der Hiillschichten um die Oocyte ist
lichtmikroskopisch nicht zu I&sen. Es ist hier daher nur darauf hinzuweisen, dafl Corti-
calschichten vom Stadium II an zu beobachten sind und dafd sie sich zwar zunehmend
verdicken, aber nicht in dem Mafle, wie das bei demersalen Eiern oviparer Teleosteer
der Fall ist,
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Die dottererfiillte Oocyte des Stadiums I'V bleibt bis zur Ovulation in der Pro-
tuberanz. Bis zum Juli haben die Auflenwand und die der Oocyte anliegende Innen-
wand der Protuberanz infolge der ausgeprigten Vascularisation ein spongidses Aus-
sehen. Der Aspekt der Eizelle dndert sich nicht mehr. Im August — also kurz vor der
Ovulation — verschmilert sich die Auflenwand der Protuberanz, und die Gefifle wer-
den stark zuriickgebildet. Nach der Ovulation sind im Ovarlumen Eizellen zu finden,
die auf ihrer Oberfliche noch die Reste der Innenwand der Protuberanz tragen. Die
ihres Inhalts entleerten Protuberanzen werden zunichst zu ,Zotten® reduziert und bis
zur nichsten Fortpflanzungsperiode ganz zuriickgebildet.

Elektronenmikroskopische Befunde

Die junge Oocyte des Stadiums I ist sehr eng mit den Follikelepithelzellen verbun-
den. Im gleichen Mafle, in dem sich der pericocytire Interzellularraum verbreitert,
verlingern sich die Mikrovilli der Oocyte und der Follikelepithelzellen. Sie bilden eine
netzartige ,Aufhingevorrichtung® fiir die im perioocytiren Liquor schwimmende Fi-
zelle. Deren Oberfliche weist zahlreiche Eintiefungen auf, die sich erst beim Ubergang
zum Stadium 1T glitcen.

Die Zellen des Follikelepithels bilden ein dichtes Lager. Sie sind eng ineinander
verzahnt und durch nur schmale Interzellularriume konstanter Weite voneinander ge-
trennt. Wihrend sie apical (d. h. der Oocyte zugewandt) den schon erwihnten Mikro-
villibesatz tragen, findet sich basal ein ausgeprigtes Labyrinth. Dieses grenzt unmirttel-
bar an die Basalmembran (Basallamelle, Basallamina), die schon in diesem Stadium bis
zu 20 Schichten aufweist. Nach auflen folgen die Theca folliculi und weitere Binde-
gewebsschichten, in die zahlreiche Kapillaren sowie Kollagenfibrillen und vereinzelte
Chondrocyten eingelagert sind. Fin Epithel schlieft den Follikel gegen das Ovarlumen
ab.

Die schon lichtmikroskopisch aufgefallene, ungewdhnlich starke Vascularisation
des Follikels wird auch im Elektronenmikroskop deutlich, Von der Basalmembran bis
zum Auflenepithel ist das Bindegewebe durchzogen von zahlreichen Kapillaren, deren
Lumina auf dem Querschnitt etwa ein Drittel der Gesamtfliche ausmachen. Auflerdem
wird bereits im Stadium I im Bindegewebe ein Spaltraum sichtbar, der die Theca mit
einer angrenzenden Schicht Bindegewebe von dem weiter auflen liegenden Bindegewebe
mit dem Epithel trennt. Aus dem Spaltraum geht wihrend der weiteren Entwicklung
der oben erwihnte fliissigkeitserfiillte Hohlraum hervor, in dem die Qocyte samt Fol-
likelepithel, Basalmembran und Bindegewebshiille freischwimmend gelagert ist, nur in
der Haftzone mit der bindegewebigen Auflenwand der Protuberanz und durch den
Funiculus mit dem Keimepithel verbunden.

Die Bildung der Corticalschichten der Eizelle setzt im Stadium II ein (etwa im
Juli). In den Krypten zwischen den Mikrovilli wird eine elektronendichte, homogene
Substanz eingelagert. Diese differenziert sich in eine Zuflere, hellere und eine innere,
dunklere Schicht: den Cortex radiatus externus und die Auflenlage des Cortex radiatus
internus. Radial werden beide Schichten von den Mikrovilli durchzogen, fiir die der
bendtigte Raum von vornherein ausgespart bleibt. Der Cortex radiatus internus wird
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nach innen (etwa ab November) durch Biindelstrukturen verstirks, die ebenfalls aufler-
halb der Oocytenmembran angelegt werden. Die Gesamtbreite des Cortex nimmt wih-
rend der Wintermonate ziemlich stetig zu und erreicht im Mai/Juni des folgenden Jah-
res ithr Maximum von ungefihr 2,8 um (Abb. 2).
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Abb. 2: Zunahme der Cortex-Breite mit fortschreitendem Wachstum der Oocyte im Jahreslauf

Funiculus

Abb. 3: Schematische, nicht mafistabsgerechte Darstellung der Protuberanz mit Oocyte
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Abb. 4: Lichtmikroskopische Aufnahmen von Paraffin- (a, b, d) und Semidiinnschnitten (c).

(2) Eine heranreifende Oocyte (Stadium II) wdlbt das Keimepithel in das Ovarlumen vor.

Das Bindegewebe enthilt zahlreiche Kapillaren. (b) Ausschnitt einer dottererfiillten Oocyte

und des zugehdrigen Follikels, (c) Peripheres Qocytoplasma und Follikel. (d) Kapillaren im
Bindegewebe des Follikels
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Die Verbindung zwischen der Oocyte und dem Follikelepithel wird bis zu dieser
Zeit durch die Mikrovilli aufrechterhalten. Das Cytoplasma in den Oocyten-Mikrovilli
ist feingranuldr und entspricht damit der Beschaffenheit des peripheren Eizell-Plasmas,
das als schmaler Saum an die Oocytenmembran grenzt. Nach innen folgt eine Plasma-
zone mit zahlreichen Lipiddottertropfen und Komplexdotterschollen, wihrend im
juxtanucleiren Bereich der Fettdotter dominiert. Der Nucleus behilt wihrend der
Oocyten-Reifung seine zentrale bis nahezu zentrale Position.

Abb. 5: Schaitt durch den peripheren Teil einer Oocyte (Stadium II) und die apicale Region
der Follikelepithelzellen. Der Cortex weist bereits die charakreristische Dreischichtung auf.
(27700 : 1)

Erlduterung der Abbildungshinweise: 1 Oocyten-Kern, 2 Oocytoplasma, 3 Qocytenmembran,

4 Cortex, 5 Biindelstrukturen des Cortex radiatus internus, 6 homogene Schicht des Cortex

radiatus internus, 7 Cortex radiatus externus, 8 perioocytirer Interzellularraum, 9 Mikrovilli,

10 Follikelepithelzelle, 11 Basalmembran, 12 Theca folliculi, 13 Innenwand der Protuberanz,

14 Lymphraum, 15 Auflenwand der Protuberanz, 16 Endothel einer Kapillare, 17 Leucocyte,
18 Erythrocyte, 19 Dotter ‘

Die Follikelepithelzellen enthalten wihrend des Oocyten-Wachstums und des
Cortex-Aufbaues zahlreiche Mitochondrien. Diese sind stark gewunden und vor allem
im apicalen Teil der Zelle lokalisiert — also in unmittelbarer Nachbarschaft der zur
Eizelle ziehenden Mikrovilli. Lateral sind die Epithelzellen durch Filtelungen und Ein-
buchtungen ihrer Membranen sowie durch Kontaktstrukturen miteinander verbunden,
in die wohlentwickelte Tonofilamente einstrahlen. Die vorher deutlich als getrennt
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wahrnehmbaren Schichten der Basalmembran verbinden sich wihrend des Oocyten-
Wachstums zu einer netzartig verflochtenen, diffusen Gesamtstruktur.

Bei Fischen, die einige Wochen oder Monate im Aquarium gehiltert wurden, ent-
wickeln sich im Ovar gramnegative Bakterien. Diese dringen bis an die Basalmembran
vor. Es konnte jedoch in keinem Fall festgestellt werden, daf sie die Basalmembran
durchdrungen hitten.

Abb. 6: Subtangentialer Schnitt durch den peripheren Teil einer Qocyte mit Corticalschichten,
Follikel und Bindegewebe mit Kapillare. (6300 : 1)
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Das auflerhalb der Basalmembran liegende Bindegewebe, welches die die Oocyte
einschliefende Wand (,Innenwand“) und die Auflenwand der Protuberanz bildet,
wird zunehmend spongids, Das ist bedingt einmal durch die reiche Gefifiversorgung,
zum anderen durch zahlreiche lymphatische Riume, die in das Gewebe eingelagert sind.
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Abb. 7: Follikelepithel, begrenzt von der Basalmembran (oben) und dem Cortex der Oocyte

(unten). Im apicalen Teil der Follikelepithelzellen zahlreiche Mitochondrien; perioocytirer
Interzellularraum mit Mikrovilli (subtangentialer Schnitt). (11 000 : 1)

Der mehrfach erwihnte grofle Lymphraum entsteht primir durch sich erweiternde
Interzellularspalten, wird spiter aber durch die Reduktion der zelluliren Winde um
die kleinen Lymphridume vergrofert, die auf diese Weise mit ihm verschmelzen. Das
Lumen des Lymphraumes wird von einem Endothel ausgekleidet, dessen Zellen durch
eine einfache Basalmembran vom Bindegewebe getrennt sind. Im Vergleich mit den die
Protuberanz gegen das Ovarlumen abgrenzenden Epithelzellen sind die Endothelzellen
flacher und iiberlappen sich stirker. In der Granulation und dem elektronenmikro-
skopischen Kontrast stimmen beide Zelltypen {iberein. Wihrend in den Endothelzellen
glattes Endoplasmatisches Reticulum, Golgi-Systeme und vor allem Mitochondrien
auffallen, sind fiir die Epithelzellen gréfere Vesikeln, multivesiculire Kdrper und be-
sonders Ergastoplasma charakteristisch.
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Die Kapillaren sind bis in ihre feinsten Verzweigungen von einem vollstindigen
Endothel] ausgekleidet. Die Breite der Kapillarwand kann sehr gering sein, weniger als
0,1 um. Manchmal sind es nur zwei Zellen, die das Kapillarlumen umfassen. Das domi-
nierende Strukturelement in threm Cytoplasma sind Vesikeln, dagegen sind nur wenige
Mitochondrien nachzuweisen. Die Erythrocyten enthalten ein wegen des natiirlichen
Eisengehaltes kontrastreiches Plasma, in dem sich der Nucleus deutlich abhebt. Sie sind
auf dem Querschnitt langgestreckt-oval. Die Leukocyten erscheinen dagegen nahezu
rund. Thr Cytoplasma enthilt viele Mitochondrien und Vesikeln sowie Ergastoplasma
und gréflere, membranumhillte Granula.

Abb. 8: Radialer Schnitt durch den vollentwidkelten Cortex mit Porenkanilen einer reifenden
Qocyte. (20000 : 1)

Das Endothel der Kapillare wird von einer Basalmembran umgeben und diese
wiederum von kollagenhaltigem Bindegewebe. Die Kollagenfibrillen sind oft in der
charakteristischen, in benachbarten Lagen um etwa 90° versetzten Anordnung zu fin-

den (Abb. 12).
DISKUSSION

Die Konstruktion des Follikels von Zoarces viviparus entspricht bis in zahlreiche
Finzelheiten hinein den Verhiltnissen, wie sie bei anderen, oviparen Fischen beobachtet
wurden (GOTTING, 1970). Das gilt insbesondere auch fiir die Anlage und die Anzahl
der Corticalschichten, des Follikelepithels, der Basalmembran und der Theca. Im Ver-
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gleich zu den demersalen Eiern zum Beispiel von Agonus cataphractus bleibt die Dicke
der Schichten mit 2,8 ym jedoch wesentlich geringer (sie betrigt bei Agonus-Oocyten
gleichen Entwicklungsstadiums 60-70 um; vgl. Go1riNg, 1964). Diese schmale Schutz-
hiille ist offenbar ausreichend, da die Oocyten sich {iber die Befruchtung hinaus im
Ovar entwickeln. Die geringe Schichtdicke diirfte den Stofftransport zwischen Qocyte
bzw. Embryo und maternalem Gewebe sicher wesentlich erleichtern. Dennoch fillt die

Abb. 9: Follikelepithelzellen mit Kontaktstrukturen, in die Tonofilamente einstrahlen.
(42300 : 1)

lange Entwicklungsdauer der Zoarces-Oocyten auf. Etwa im Juli kiindigt sich durch
den Ubergang in das Stadium II an, daf} die Oocyte den Pool der Reserve-Oocyten
verlifit und heranreifen wird. Erst im Juni des nichsten Jahres erreicht sie ihre end-
giiltige Grofle. Es sind dann zwar keine weiteren cytologischen Verinderungen mehr
wahrzunehmen, doch braucht sie zum Erreichen der Befruchtungsreife weitere zwei
Monate. Demgegeniiber reifen die Agonus-Oocyten wesentlich schneller heran: Im Sep-
tember [8sen sich die reifenden Fizellen aus dem Reservebestand und werden von
Januar bis April des folgenden Jahres abgelegt. Ein Ausgleich ergibt sich dann wihrend
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Abb. 10: Kapillare im Bindegewebe des Follikels mit geschlossenem Endothel und Erythrocyte.
(13500 : 1)
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Abb. 11: Leukocyte mit Mitochondrien, Vesikeln und umhiillten Granula. (17 300 : 1)

der Embryonalentwicklung. Nach der wahrscheinlich im August erfolgenden Befruch-
tung bei Zoarces werden die Jungtiere im Januar bis Mirz geboren. Die Agonus-Eier
brauchen bis zum Schliipfen der Jungfische ein knappes Jahr. Das bedeutet, dafy vom
Beginn der Oocyten-Reifung bis zum Freiwerden der Jungfische bei Zoarces etwa
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Abb. 12: Kollagen in charakteristischer Anordnung im Bindegewebe einer Protuberanz.
(Hauptbild 20 500 : 1, Einsatz 44 000 : 1)

20 Monate, bei Agonus rund 18 Monate vergehen. Das geringe zeitliche Mehr bei
Zoarces zeigt sich deutlich in der besseren Ausdifferenzierung der Jungtiere. Daraus
folgt, daf ein vergleichbarer Entwicklungsstand in diesen beiden Fillen ungefdhr auch
in der gleichen Zeit erreicht wird. Das wirft die Frage nach den Vor- und Nachteilen
der Ovoviviparie auf. Die Zoarces-Eier und -Embryonen entwickeln sich im Schutze
des miitterlichen K&rpers. Die Anzahl der von einem @ von Durchschnittslinge hervor-
gebrachten Jungtiere tiberschreitet die Zahl 100 nicht wesentlich. Trotzdem kdnnen —
wie STUHLMANN errechnet hat — diese Jungtiere bis zu 43 %/ des Gewichtes der Mutter
ausmachen. Ein Agonus-@ legt pro Laichperiode rund 1300 Eier von etwa 2 mm
Durchmesser ab. Diese haben ein Gewicht von ca. 40 % des miitterlichen Korpers. Der
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stoffwechselphysiologische Aufwand ist also vergleichbar, wird jedoch vom Agonus-%
nur fiir kiirzere Zeit erbracht. Insofern ist die Leistungsfzhigkeit von Zoarces hoher
einzuschitzen: Bei vergleichbaren Skologischen Bedingungen sichert das Zoarces-Q die
Arterhaltung durch héheren Aufwand fiir weniger Nachkommen. Diese werden da-
durch zu fast 100 %/0 bis zum postnatalen Stadium gebracht. Die Schliipfrate ist fiir
Agonus nicht bekannt, liegt aber sicher deutlich unter 100 ¢s. Dazu kommt, dafl zahl-
reiche Agonus-Gelege insgesamt vernichtet werden (durch Losreifien und Ausspiilen).

Unter den histologischen Besonderheiten fillt bei Zoarces viviparus die Ausbil-
dung der oocytentragenden Protuberanzen (,Eiersicke® im Sinne STUHLMANNS) auf.
Zwar wblben sich mit zunehmendem Raumbedarf auch bei anderen Fischen die Fizellen
samt Follikel in das Ovarlumen vor. Es wird aber nicht wie bei Zoarces ein Funiculus,
eine Haftzone im apicalen Bereich der Protuberanz oder ein derart umfangreicher
Lymphraum gebildet, in dem die Oocyte schwimmt, nur im Funiculus- und Haftzonen-
Bereich am Follikel befestigt. Die Bedeutung dieses Raumes ist unklar. Als Dimpfungs-
polster fiir von auflen einwirkende mechanische Belastungen wiire er, wie die Verhile-
nisse bei anderen Teleosteern zeigen, nicht notwendig. Mdglicherweise fingt er aber die
Stfle ab, die die Embryonen durch ihre Bewegungen verursachen und die auf die
heranreifenden Oocyten des nichsten Jahrganges negativ einwirken konnten. Eine
weitere Bedeutung hat er wihrend der Ovulation insofern, als er vielfach die Ovula-
tionsgrenze markiert. Zuriick bleibt dann eine Zotte mit grofiem, sich spiter verklei-
nerndem Hohlraum. Durch die in der Protuberanz verlaufenden Gefifle werden der
Ovarialflissigkeit wahrscheinlich Nihrstoffe zugefiihrt, wirksamer, als das bei weniger
stark aufgefalteter Ovarwand der Fall wire. In diesem Sinne kann man mit BreT-
SCHNEIDER & DuvveNE pE Wit (1947) die Zotte als Calyx nutritius simplex auffassen.
Mit der Erhaltung der Zotte iiber die Ovulation hinaus hingt vermutlich das Vorkom-
men von Kollagenfasern im Bindegewebe zusammen. Aus hydrostatischen Griinden er-
scheint eine Abstiitzung der Protuberanz mit Oocyte nicht notwendig. Ist die Oocyte
jedoch ausgestoflen, so bedarf die nur von Bindegewebe, Epithel und Fliissigkeit ge-
bildete Zotte einer Stiitze, um in ihrer Form erhalten zu werden und damit wirksam
als Vermittler von Nihrstoffen an den ovarialen Liquor dienen zu kdnnen.

Die Haftzone fithrt nur wenige und sehr kleine Kapillaren. Sie ist damit pradesti-
niert als die Stelle, an der die Protuberanz sich bei der Ovulation 8ffnet. Allerdings ist
zu bedenken, dafl die intensive Gefifiversorgung der iibrigen Teile der Protuberanz
bereits vor der Ovulation reduziert wird, so daf auch bei einem Aufreifien des Follikel-
gewebes an anderer Stelle Blutungen grofleren Umfanges vermieden wiirden.

Die Basalmembran stimmt in ihrem Aufbau und ihrer Struktur mit der bei an-
deren Teleosteern iiberein. Sie fallt durch ihre Vielschichtigkeit auf. Die zunichst ge-
trennten Schichten werden wihrend der Oogenese netzartig verkntipft. Wahrscheinlich
dient die Basalmembran auch hier als Ultrafilter. Daneben schirmt sie die Oocyte sehr
wirksam gegen eindringende Fremdkérper wie Bakterien ab (GOTTING, 1976). Diese
kénnen in hoher Dichte das Bindegewebe durchsetzen, sie durchdringen die Basalmem-
bran jedoch nicht.

Das anschliefende Follikelepithel bildet ein ausgeprigtes basales Labyrinth, Aus-
druck der hohen Resorptionsleistungen dieser Zellschicht, die die vom Blut heran-
gefithrten Nihrstoffe an die Oocyte weiterleitet. Die grofle Anzahl von Mitochondrien



88 K. I. Gorrineg

im apicalen Teil der Epithelzellen weist ebenfalls auf bedeutende stoffwechselphysio-
logische Aktivititen hin. Der Weitergabe-Modus an die Eizelle ist im einzelnen un-
geklirt. Wihrend des Stadiums I erfolgt der Stoffaustausch sicher fiber die gesamte
Oocytenoberfliche. Mit der Anlage der Corticalschichten werden Mikrovilli ausgebil-
det, die den weiteren Kontakt aufrechterhalten. In den meisten Porenkanilen ver-
laufen je ein Mikrovillus der Follikelzelle und der Oocyte, und sie liegen eng anein-
ander. Stoffaustausch iiber die Membranoberflichen ist hier wahrscheinlich. Dieser
Kontakt bleibt bis zur Ovulation erhalten.

Es iiberrascht zunichst, dafl auch im Follikel der ovoviviparen Zoarces-Individuen
die volle Schichtenfolge ausgebildet ist: Oocytenmembran, Cortex radiatus internus
(mit Bindelstrukturen und homogener Schicht), Cortex radiatus externus, Interzellu-
larraum mit Mikrovilli, Follikelepithel, Basalmembran und Theca folliculi. Der ein-
zige Unterschied gegeniiber oviparen Fischen liegt, wie oben besprochen, in der gerin-
geren Breite. Offensichtlich ist mit diesem Schichtenbau ein stammesgeschichtlich altes
und konservatives Muster realisiert. Es ist unbekannt, ob den Schichten des Cortex
bestimmte und spezifische Funktionen zukommen, so daf} jede Schicht fiir sich unver-
zichtbar ist. Diese offenbleibenden Probleme der funktionellen Bedeutung der Struk-
turen des Follikels sollen in weiteren Untersuchungen geldst werden.

ZUSAMMENFASSUNG

1. Nach dem histologischen Aspekt liegt die Paarungszeit von Zoarces viviparus L.
etwa im August. Ab September sind Embryonen im Ovarlumen nachweisbar.

2. Die Anzahl der Embryonen ist vor allem von der K&rperlinge des Muttertieres
abhingig und {iberschreitet 100 nicht wesentlich. Die Jungtiere werden zum gréfiten
Teil im Februar/Mirz geboren.

3. Wihrend der Reifung werden die Qocyten so weit in das Ovarlumen hineinver-
lagert, dafl sie mit dem Owvarialgewebe nur noch durch den Funiculus verbunden
sind. Durch diesen und eine Haftzone an der Ovarwand befestigt, schwimmt die
Oocyte ansonsten frei in einem sich vergréflernden Lymphraum.

4. Das am Aufbau des Follikels beteiligte Bindegewebe ist stark vascularisiert. Kapil-
laren ziehen bis an die Basalmembran zwischen Theca folliculi und Follikelepithel.
Die Dicke der Hiillschichten ist gering, die Grundkonstruktion des Cortex stimmt
jedoch mit der bei oviparen Fischen iiberein.

5. Nach der Ovulation bleiben Reste des Follikels als Zotte stehen, die bis zur nichsten
Fortpflanzungszeit reduziert wird.

6. Die Dauer der Entwicklung im Vergleich zu anderen Arten und die Bedeutung der
Schichten des Follikels werden diskutiert.

Danksagung. Fir die Beschaffung von Material danke ich Herrn Dr, E. ZIEGELMEIER
sowie den Mitarbeitern der Biologischen Anstalt Helgoland in List und auf Helgoland.
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