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Zusammenfassung

Die vorliegende Arbeit befasst sich mit der Netzhautfeinstruktur der Européischen
Sardelle Engraulis encrasicolus und verwandter Heringsfische. Detalllierte licht- und
el ektronenmikroskopische Strukturanalysen dienen as Grundlage fir e@ne funktions-
morphol ogische Diskussion - daneben werden auch Fragen zur Evolution und Oko-
physiologie der Sardellenretinae, sowie zur Taxonomie der Engraulididae behandelt.

Die Européische Sardelle besitzt zapfenférmige Photorezeptoren mit einer stark vom
Grundplan abweichenden Feinstruktur. Lange und kurze Zapfen sind abwechselnd
und hochst regelméldig in langen Zapfenreihen angeordnet. Diese sog. ,, Polycones'
verlaufen innerhalb des Augenbechers in konzentrischen Ringen um den dtesten und
damit am weltesten zentral gelegenen Teil der optischen Furche, wechsaln sich mit
mehr oder weniger breiten Bahnen norma gestalteter St&bchen ab und sind in
charakteristischer Weise mit keilformigen Audaufern des Pigmentepithels (PE)
verzahnt. Die langen Zapfen reichen weit zwischen die PEKaeile, die Aul3englieder
der benachbarten kurzen Zapfen werden dagegen von den Spitzen der Keile partidll
in zwel Lappen gespaten. Das distale Membran-faltensystem der Sardellenzapfen ist
radial ausgerichtet, d.h. gegenltiber dem ,, Normalfal* um 90° gekippt. Damit werden
die Zdllen strukturbedingt selektiv empfindlich fur die Schwingungsrichtung des axia
einfalenden Lichtes. Die Membranfalten der beiden Zapfentypen stehen zudem
senkrecht zueinander - eine funktionelle Kopplung ergabe enen 2-Kana-Analysator
fur linear polarisertes Licht. Die PEZdlen bilden en egentimliches Tapetum
lucidum: Hochst regemddg ausgerichtete Guaninreflektoren formen einen
Interferenz-Keilspiegd in unmittelbarer Nahe der Zapfenaul3englieder.

Die Kartierung der Photorezeptoren innerhalb einer Retina zeigt ein Gebiet erhohter
Zapfendichte im ventro-temporalen Quadranten - eine sog. ,Area temporalis‘ - das
eine maximale Sehscharfe im vorderen oberen Sehfeld garantiert. In diesem Bereich
befinden sich auch besonders prézise gestadtete Polycone-Zepfen, die die
modalitatsspezifische Struktur fir die Perzeption scharfer Polarisationskontrast-
bilder darstellen kénnen. Die Proportionen der Zapfenabschnitte variieren zwischen
Area und Fundus, ebenso die Guaninausstattung der PE-Zellen - zudem tritt en
bisher unbekanntes Muster von Dreifachzapfen am dorsdlen und ventralen
Retinarand auf. Die Ubergangsregion zu den Polycones und auch der Retinarand
geben Hinweise auf die Morphogenese der Vidfachzapfenrethen und der senkrecht
stehenden Membranfalten, vor allem bezliglich der langen Zapfen.
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Das regemélige Muster der sklerden Abschnitte der Photorezeptoren von E.
encrasicolus setzt sich auch vitreal der &ulReren Grenzmembran fort. Die synaptischen
Zapfenfile bilden in der auleren plexiformen Schicht eine Art ,, Schachbrettmuster,
wobel die Teminden enes Zapfentyps benachbarter Relhen Uber sog.
, relodendriten” miteinander verbunden sind. Sie unterscheiden sich bei den langen
und kurzen Zapfen in charakteristischen Strukturmerkmalen: die Fifichen der kurzen
Zapfen enden weiter vitrea as die der langen. Letztere haben zwel Gruppen von
,Synaptic ribbons’, wahrend bei den kurzen Zapfen keine eindeutige Gliederung in
Synapsenfelder festzustellen ist.

Aufgrund der radiden Lage und der Zdimuster koénnen drei Typen von
Horizontalzellen unterschieden werden. Fir eine H1-Zelle wurde der Versuch
unternommen, ihre Verschatung mit den Zapfen darzustdlen: diese Zdle ist
spezifisch mit Pedicles der langen Zapfen verbunden und gibt damit einen Hinwels
auf eine Trennung von eV ektor-spezifischen Informationskandlen. Ferner ist bei der
Sardelle ein Bipolarzdl-Typ mit einem Dendritenfeld ungewdhnlicher Geometrie zu
finden. Esfolgt offensichtlich dem Rethenmuster der Photorezeptoren.

Neben der Europdischen Sardelle wurde auch von anderen Vertretern der
Heringsartigen die Struktur und das Muster der Photorezeptoren und der
Pigmentepithel zellen bestimmt. Die Ergebnisse liefern Daten, die Aussagen Uber die
Verbratung und Evolution der aberranten Polycone-Strukturen innerhalb der
Engraulididae gestatten - dartiberhinaus geben sie Anlal3, eine neue Feingliederung der
Engraulididae vorzuschlagen. Neben wenigen ,,Ausreil3ern® lassen sich zwel Fisch
gruppen unterscheiden: eine mit Polycones in Verzahnung mit dem PE und eine mit
guaninhatigen PEVorhangen zwischen den Zapfenreihen und ohne Guaninpléattchen.
Die erste Gruppe wird als Kerngruppe der Engraulidinae verstanden, die zweite dirfte
ndher mit den Cailiinae verwandt sain.



1. Einleitung

To suppose tha the eye with dl its inimitable contrivances for
adjusting the focus to different distances, for admitting different
amounts of light, and for the correction of spherica and
chromatic aberration, could have been formed by naturd
seection, seems, | fredy confess, absurd in the highest degree.

CHARLES DARWIN, The Origin of the Species

1.1 Licht alsInformationstrager
und die Evolution von Lichtsinnesor ganen

Sonnenlicht, das das ,optische Fenster” der heutigen Erdatmosphare wenig
abgeschwécht passeren kann, i en fundamentder Umweltfaktor fir die
gesamte Biosphére unseres Planeten. Wahrend es firr photoautotrophe Bakterien
und Protisten und fur die Pflanzen die primére Energiequelle darstellt, wird esvon
den Tieren in erser Linie ds Informationstrager genutzt: direkt, indirekt as
Mondlicht und substituiert durch das Licht der Fixsterne oder der Bio-
lumineszenz. In der Auseinandersetzung der Organismen mit dem Umweltfaktor
Licht hat das Evolutionsgeschehen Strukturen und Mechanismen zur Perzeption
und Verarbeitung elektromagnetischer Strahlungsreize hervorgebracht und so
finden sich Lichtsnnesorgane quer durch das Tierreich - von enfachen
Pigmentbecherocellen (z.B. bei den Turbellarien) bis hin zu den hochkomplexen
Sehsystemen der Vertebraten, Arthropoden und Cephalopoden. Je nach
Organisationshohe bzw. Speziaisierung des Sehsystems reicht seine Kompetenz
von primitiver Hel-Dunkd-Unterscheidung Gber ein zunehmend gesteigertes
Spektral- und Bildaufldsungsvermégen bis hin zur Anayse und Interpretation
bewegter Objekte im Raum und setzt damit die Freiheitsgrade fir ein mehr oder
weniger differenziertes aktives Verhaten im visudlen Erlebnisfeld.

In der Regel besitzen Augen einen dioptrischen Apparat, der das Licht aus dem
betrachteten Raumsegment sammelt, dosiert und als mehr oder weniger scharfes
Bild auf en Ensemble lichtempfindlicher Zdlen - die Retina - abbildet. Die
retinalen Photorezeptoren bewerkstelligen die sogenannte ,, Phototransduktion®:




Sie machen Lichtinformation fur den Organismus verfligbar, indem sie auf einen
addguaten eektromagnetischen Reiz mit der Erzeugung enes eektrischen
Nervenpotentials reagieren. Dieses wird noch in der Netzhaut und dann in
nachgeschateten Nervenzentren weiterverarbeitet. Ein mehr oder weniger
komplexes Lichtmuster wird aso auf der Retina abgebildet und in en
»entsprechendes’ Muster elektrischer Aktivitéten Ubersetzt. Die Informationen,
die ein einzelner Photorezeptor aus einem schmalen Raumsegment (,, Bildpunkt®)
erhdt, sind codiert in seiner Blickrichtung und einigen kollektiven Eigenschaften
der pro Zeiteinheit eintreffenden Lichtquanten: Die Quantenflulidichte wird aus
menschlicher Sicht as Intenditét, die spektrde Zusammensetzung as Farbe
interpretiert.

Weniger bekannt ist der Polarisationszustand, d.h. die Haufigkeitsverteilung der
in verschiedenen Ebenen schwingenden Elementarwelen, well e fir uns
Menschen ohne Reevanz i und wir fir diese algegenwértige Qualitét des
Lichtes auch keinen Sinneskanal besitzen. Nicht wenigen Tieren jedoch ist die
spezifische Wahrnehmung polarisierten Lichtes gegeben, was ihnen ganz eigene,
zuverlassge Moglichkeiten der Orientierung und/oder des Kontrastsehens
erschlielt und es spricht einiges dafir, dal3 die in der vorliegenden Arbeit
behandelten Sardellen dazu gehtren. Die Tatsache, dal3 uns einige Qualitdten der
tierischen Sinneswelt verborgen sind, ertffnet einersaits faszinierende biologische
Forschungsfelder - z.B. Strukturuntersuchungen an der Netzhaut der Knochen-
fische - se verweist uns aber auch auf die Subjektivitét unseres menschlichen
Sinnes- und Erkenntnisapparates. Trotz der bereits fortgeschrittenen Kenntnisse
zu den Sehsystemen der Tiere mul der Mensch daher einréumen, dal3 esihm nie
moglich sein wird zu ermessen, was elne andere Art wirklich sehen kann:

» We cannot see the world through other animals eyes’ (HAWRYSHYN 1992).

Abbildung 1.1: Drel Beispidefir Augenim Tierreich
A) Pigmentbecherocdlus (Turbelar, GRziIMEK 1971); B) Komplexauge (Insekt, WEHNER &
GERING 1990); C) Linsenauge (Mensch, IMAGEPRO+O).



1.2 DieNetzhaut der Knochenfische: Grundplan und Variationen

Die sensorische Ausstattung eines Knochenfisches ist vielsatig: mechano-,
chemo-, proprio-, thermo-, opto- und manchma auch eektrorezeptive Zellen
bzw. Organe ermdglichen zusammen die arteigene Wahrnehmungswelt des
Tieres. Die Augen sind fur die Teleostel mit wenigen Ausnahmen dominierende
Sinnesorgane (die hoheren Sehzentren beanspruchen einen Cberproportional
grolen Volumenantell des Gehirns: GEIGER 1956) und Licht ist in nahezu alen
aquatischen Lebensrdumen wahrnehmbar: Sonnenlicht bis in Wassertiefen von
max. 1000m, Mondlicht bis max. 600m - in Tiefwasserhabitaten unterhalb der
euphotischen Zone bleibt als dleinige Lichtquelle die Biolumineszenz.

In den beiden folgenden Abschnitten soll der grundséizliche Aufbau der
Wirbdtierretina kurz skizziert und einige morphologische Abwandiungen dieses
Nervennetzes am Belspid der Teleoste vorgestellt werden. Als algemene
Quellen sind z.B. WALLS 1942; ALl 1975; ALl & ANCTIL 1976; ALl & KLYNE
1985; BONE & MARSHALL 1985; FERNALD 1989; FIEDLER 1991 sowie CHALUPA
& FINLAY 1998 anzufihren - neuere bzw. sehr spezielle Befunde sind mit
Originalzitaten belegt.

1.2.1 Der Grundplan der Wirbdltierretina

Die Vertreter dler Wirbdtierklassen besitzen ein Paar Linsenaugen (reduziert bel
manchen Hohlenfischen, Schieimaalen, Olmen und den Blindwthlen). Se sind in
knochernen Hohlen des Schéadels durch Muskeln mehr oder weniger beweglich
gelagert und blicken nach latera bis frontal, seltener dorsal. Es handdt sich um
komplexe Sehorgane mit einem dioptrischen Apparat und einem photorezeptiven
und gleichzeitig schon bildverarbeitenden Gewebe, der Netzhaut oder Retina,
die ihren neurodlektrischen ,,output“ an hohere Nervenzentren welterleitet.

Der innere Aufbau des Vertebratenauges ist in Abb. 1.2A schematisch wider-
gegeben - Uber das Zusammenwirken der Bestandteile des dioptrischen Appa
rates informieren div. Lehrblcher (z.B. ALl & KLYNE 1985). Es sai an dieser
Stelle nur auf zwel wesentliche Unterschiede zwischen Fisch und Mensch
hingewiesen: 1. Das Hauptelement des dioptrischen Apparates ist bei den
Teleostel die hochbrechende, kugelige Linse - beim Sauger dagegen die Cornea
(abgeleiteter Zustand bei den Landtetrapoden). 2. Die Fokussierung erfolgt beim
Sauger Uber die Deformierung der bikonvexen Linse - beim Knochenfisch wird
se durch eine Linsenverschiebung erreicht.



Die Retina entwickelt sich nach distaler Invagination der innen bewimperten
Augenblase (Neurarohrderivat!) als ein becherformiges, zunéchst aveischicht-
iges Organ und kleidet die Innensaite des Auges zu etwa zwe Dritteln aus. Die
Aulensaite des Netzhautbechers wird zum Pigmentepithel (PE), das ein-
schichtig bleibt - die Innenseite dagegen differenziert sich zur dreischichtigen
Neuroretina, die ihre Ganglienaxone durch den Stid des Bechers zum Tectum
opticum schickt. Der Radiadschnitt durch eine reife Retina zeigt folglich vier
Zdlschichten (Abb. 1.2B): Pigmentepithel und Photorezeptoren (, outer reting*),
sowie Sekunddrneuronen und Ganglienzellen (,inner retind’). Gliazellen oder
~Miuller'sche Stitzzellen" durchziehen die dre letztgenannten Schichten in
radialer Richtung.

Pigmentepithel und Tapetum lucidum

Das Pigmentepithel stellt die am weltesten skleral gelegene Zellage der Retina dar.
Die PE-Zédlen bilden an ihrem basden Pol zur Chorioidea hin eine extrazellulére
Lamina (,,Bruch’ sche Membran®) und an ihrem apikalen Pol einen Zdlhaften-
komplex, der den sehr engen Liquorraum (= Fortsetzung des 3. Ventrikels)
zwischen dem PE und den Photorezeptoren abdichtet. Je nach Spezies und
Netzhautregion enthdt das PE unterschiedliche Mengen des braun-schwarzen
Farbstoffes Meanin (membrangebundene Albumingranula mit poly-L-Dihydroxy-
phenylalanin) und sendet vitread lobopodiale Fortsdize zwischen die Photo-
rezeptoren. Diese Architektur unterstiitzt die optische Isolierung der Sehzellen
(verbesserte Abbildungsscharfe durch Absorption von Streulicht) und auch ihre
Versorgung mit Nahrstoffen.

Manche Wirbdtiere - besonders einige Fische, Nachtvogel und Sauger (z.B.
Katze, Reh) - zelgen unter geeigneten Bedingungen leuchtende Augen (,eye
shine*): Am Augenhintergrund reflektiertes Licht kann aus der Pupille austreten.
Der Grund dafur sind lichtreflektierende Schichten, sog. , Tapeta lucida“. Sie
sind be den Knorpelfischen, den Storen, bel Latimeria und den Grof3augen
(Priacanthidae, Teleostel) in der Chorioidea gelegen (DENTON & NicoL 1964;
DENTON & NicoL 1965d; LockeT 1974; NicoL & ZYzNAR 1973), ba dlen
anderen , betroffenen” Knochenfischen dagegen im retinden Pigmentepithel
(Ubersicht bei NicoL et a. 1973). Soweit die Tapeta chemisch untersucht sind
(ZYzNAR & NicoL 1973), bestehen sie aus der Purinbase Guanin (z.B. Anchoa),
aus membrangebundenen Lipidsphéren (z.B. Orthopristes), aus Melanoidsphéren
(z.B. Ictalurus) oder aus dem Pteridinderivat 7,8-Dihydroxyxanthopterin (z.B.
Dorosoma). Retinde Tapeta snd mest diffuse Reflektoren aus winzigen
Krigaliten bzw. Kiigelchen oder seltener Spiegdreflektoren: Anchoa (NicoL et



a. 1973) und Scopelarchus (LockeT 1971a). Chorioidale Tapeta sind, soweit
bekannt, immer Spiegeltapeta.

ZYZNAR (19759) unterscheidet zwel Typen retindler Tapeta bei Knochenfischen.
Solche, die im dunkeladaptierten Zustand eine oder mehrere homogene
Stabchenetagen vitreal des Tapetums aufweisen (, glatte® Tapeta: z.B. bel den
Argentinidae) und solche, bel denen die Photorezeptoren vom Tapetum in
optisch isolierte Gruppen zusammengefasst werden (,,rauhe” Tapeta: z.B. bei den
Mormyridae, Engraulididae und Dorosoma cepedianum).

Ergtere reflektieren das Licht, das die Stabchen bereits passiert hat, ein Mal und
konnen, bel mittlerem Photopigmentgehalt der Aullenglieder, die Ausbeute
perzipierter Strahlungsenergie etwa auf das 1.5-fache erhdhen (ZYzNAR 1975b:
fig. 1, 2). Ba den Ophidiidae z.B. bestehen die , Reflektoren” aus Liposomen,
die aufgrund ihres hohen Brechungsindex in ihrer Gesamtheit einen grol3en Antell
des enfallenden Lichtes diffus zurlickstreuen (vgl. Albedo von Milch). Rauhe
Tapeta dagegen reflektieren das einfalende Licht lokal begrenzt ggf. sogar
mehrmals hin und her und erhbhen damit die Lichtausbeute wesentlich (siehe
auch Kap. 4.4.2). Die Sehscharfe wird durch die Gruppierung der
Photorezeptoren zu rezeptiven Einheliten erniedrigt, en Umstand, der wegen der
ohnehin hohen Konvergenz des skotopischen Systems (s.u.) nicht ins Gewicht
falen dirfte. Intermedidre Ausformungen des retinalen Tapetums finden sich z.B.
bei den Sciaenidae, den Pomadasyidae und den Ephippidae.

Tapeta konnen farbige Pupillenreflexionen hervorrufen (blau bel Tiefseehaien:
DENTON & LAND 1967; orange beim Hecht: BONE & MARSHALL 1985) und
tagsiber bzw. im hdlen Licht durch Meanin maskiet sein. Ein solches
»OKKlusibles Tapetum” kann z.B. das Auge eines rauberischen Knorpelfisches
tarnen (DENTON 1970).

Abbildung 1.2: Das Auge der Teleostel und seine Retina >

A) Stark schematiserter Radidschnitt durch das Auge enes Knochenfisches.

C Cornea, G Glaskorper, hn Lichtdrahlen, L Linse, R Retina, S Sclera, To Tractus opticus - nicht
abgebildet snd die Augenmuskeln und der M. retractor lentis (verandert aus BONE & MARSHALL
1985).

B) Schematischer Radia schnitt durch die Netzhaut eines Knochenfisches.

A Amakrine, B Bipolare, G Ganglienzdle, H Horizontae, | Interplexiforme, M Mllerzelle,

R Rezeptoren (leicht verandert nach DOWLING 1987).

C) Schematischer Radiaschnitt durch eine hell- und eine dunkeladaptierte Teleostier- Retina.

S Stébchen, Z Zapfen (leicht verandert nach FIEDLER 1991).
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Die Neuroretina

Die Schicht der Photorezeptoren liegt entwicklungsbedingt direkt dem
Pigmentepithel an (Retina inversa) und enthdt meist zwei Typen von Photo-
rezeptoren, die sog. ,Zapfen® und die ,Std8bchen“ (Retina duplex). Reine
Zapfenretinae gibt es zB. be tagaktiven Eidechsen, Baumhdrnchen und
Prariehunden, reine St8bchenretinae z.B. be nachtaktiven Geckos, Fleder-
mausen und bei den meisten Knorpelfischen (ALl & KLYNE 1985).

Die Photorezeptoren sind radial gestreckte Zellen mit ener ausgeprégten
strukturellen und funktionellen Polarisation des Zytoplasmas und einer kom+
pliziert gefateten Membran (Abb. 1.4). Einer histologischen Tradition folgend
wird die Schicht der Photorezeptoren beschrieben, als sei sie in vier Lagen
untergliedert:

Die Perikarien der Zapfen und Stébchen bilden die ,Aul3ere Kornerschicht®
(ONL). Sklerad geht diese Kernregion ber die ,,outer conducting fibres* in die
Schicht der Innenglieder und weiter in die der AufRenglieder Uber. Die
Innenglieder enthalten sklera jewells eine Mitochondriengruppe (sog. ,, Ellipsoid”:
Zentrum der Energiebereitstellung) und vitrea vor dlem ER-Zisternen (sog.
,Myoid‘: Zentrum der Synthese). Am Ubergang zur , outer conducting fibre
sind die Photorezeptoren Uber Zellhaften mit feinen Audaufern der Millerzdlen
verbunden: ,tight junctions’ bilden die vitreale Abriegelung des Liquorraumes
und gtellen sich  lichtmikroskopisch als feine Linie, die sog. ,aul3ere
Grenzmembran® (OLM) dar. Innen- und Aulenglied snd Uber ein sog.
»Verbindungscilium® miteinander verbunden - es ist jedoch das Aul¥englied
insgesamt als modifiziertes Cilium anzusehen (z.B. CoPELAND 1982). Basd
werden die Photorezeptoraul3englieder von einem Kranz mikrovilléarer Fortsétze
des skleralen Ellipsoidrandes gesdumt (,,calycale Fortsétze®). Die AulRenglieder
enthaten den Sehfarbstoff (z.B. Rhodopsin) und sind die Orte der
Phototransduktion. Vitreal der ONL liegen die synaptischen Endigungen der
Zapfen (,pedicles’) und der Stabchen (,spherules’). Sie hilden die sklerde
Héalfte der ,aulleren plexiformen Schicht®, sind Uber die Rezeptoraxone
(,inner conducting fibres’) mit den Perikarien verbunden und stellen an
spezidiseten Synapsen (,ribbon synapses’) die Verbindung zu den
Sekundérneuronen her.

Abhéangig von der Beleuchtungssituation kann die dul3ere Retina im Radialschnitt
unterschiedliche Erscheinungsbilder annehmen (Abb. 1.2C): Im hellen Licht
befinden sich die Zapfendllipsoide und -auenglieder nahe der OLM, da die
Zapfenmyoide kontrahierten. Die ,fluiden® Stébchen liegen dann zwischen den
elongierten PE-Fortsétzen ,, versteckt” - ihre Myoide sind gestreckt.
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Abbildung 1.3: Orientierung innerhalb des Augesund der Retina U

A) Der Augenbecher (rechtes Auge) mit seinen Quadranten und Meridianen

(verandert nach O’ CONNELL 1963).

B) Habierter Augenbecher, dn dorso-nasd, dt dorso-temora, vn ventro-nasd, vt ventro-temporal
(verdndert nach O’ CONNELL 1963).

C) Radiale Orientierungen innerhab der Retina

D) Zwe bevorzugte Schnittrichtungen durch ein Rethenmuster von Photorezeptoren.

Zur Orientierung innerhab des Augenbechers und innerhab der Retina ist es snnvoll, spezidle
augenbezogene Orts- und Richtungsangaben zu definieren:

Ortsangabe Richtungsangabe
ventral = an der Bauchseite gelegen ventrad = bauchwaérts
dorsal = an der Riickenseite gelegen dorsad = ruckenwarts
tempora | = an der Schidfensaite gelegen temporad = zur Schidfehin
nasal = an der ,,Nasen” saite gelegen nasad = zur Nase hin
vitredl = an der Glaskorperseite gelegen | vitread = glaskorperwarts
skleral = an der Lederhaut gelegen sklerad = zur Sklerahin




Die Méaningranula des helladaptierten PE sind vitread gewandert (PARKER
1932). Bel der Dunkeadaptation kehren sich die Verhditnisse um: die Stéb-
chenmyoide verkiirzen sich mit den PE-Fortsétzen und setzen die St&bchen dem
Schwachlicht aus, die Zapfenmyoide elongieren. In diesem Zustand sind PE und
Neuroretina préparativ (meist) leicht voneinander zu l6sen. Der Grad der
Adaptation kann sich regiona innerhab einer Retina unterscheiden (Hess 1910,
zitiert bel PARKER 1932). Diese sog. ,,Retinomotorik” ist innerhab der Verte-
brata am stéarksten bei den Teleostel und den Amphibia ausgepragt, fehlt aber
offensichtlich bei den Mammalia. Sie driickt sich auch in einer Verschiebung der
ERG-AKktionsspektren aus, der sog. ,, Purkinje-Shift”.

Im Gegensaiz zu den mehr oder weniger isodiametrischen Leber- oder
Epidermiszellen sind die Photorezeptoren der Wirbdtierretina langgestreckte
Gebilde mit einem feinstrukturell und funktionell besonders stark polarisierten
Zytoplasma. Bei grundsétzlich gleicher Organisation unterscheiden sich dabei die
Zapfen und Stébchen im Feinbau merklich (Abb. 1.4):

Die Zapfen bilden kegdfdormige Aullenglieder (die Spitze weist zum PE) mit
elnem akzessorischen AulRenglied (, lateraler Sack*) und elnem System tangential
orientierter, koh&renter Membranlamellen. Die Lamelen liegen dicht gepackt
aufeinander, sind aber auf der dem akzessorischen Aul¥englied abgewandten
Sdte zum Liquorraum hin offen. Zapfen bestzen oft relativ voluminGse
Ellipsoide (z.B. @ ca. 6um, Lange ca. 10um bei Muraena helena, HER 1998) mit
zahlreichen Mitochondrien, die nicht nur den Energiestoffwechsa unterstiitzen,
sondern auch optische Eigenschaften im Sinne von Lichtfalen und Welenleitern
bestzen sollen (z.B. ZyzNAR & ALl 1975, CAMERON & PuGH 1991).
Mikrofilament-Biindel in der Peripherie der Zapfenellipsoide sind Bestandtelle des
Zytoskeletts und dienen der Erhaltung der Zellform, zudem miissen sSie eine Rolle
beli der photomechanischen Bewegung spielen PAGH-ROEHL et al. 1992). Das
Myoid bildet bel Zapfen im helladaptierten Zustand radide Faten aus, die as
Membranreservoir fir die Elongation in der Retinomotorik, aber auch as
Austauschfléche fur Nahrstoffaustausch mit den Miillerzellen fungieren konnen
(DUNN 1966). Die Zapfenkerne sind langlich und gewohnlich in der sklerden
Hélfte der ONL gelegen. Die ,pedicles’ snd kege- oder pyramidenférmig und
koénnen Uber sog. ,, Telodendriten® elektrische Synapsenverbindung zwischen den
Zapfen schaffen. Ein Zapfenpedicle besitzt mehrere ,, synaptic ribbons*, die im
Zuge der Hdl- und Dunkeladaptation einem dynamischen Auf- und Abbau
unterliegen (WAGNER & ALl 1977). Lateral der Ribbons néhern sich die
Dendriten der Horizontazellen, apikd vor dlem digenigen bestimmter
Bipolarzellen unter Ausbildung sog. ,Synapsen-Triaden® (z.B. DOWLING &
WERBLIN 1971).



Die Zapfen der Knochenfische snd entweder Einfachzapfen (wie z.B. beim
Menschen) oder sie treten zu komplexen Zapfengruppen oder ,Mehrfach
zapfen“ aus 2, 3, 4 oder vidlen Zapfen zusammen (z.B. LYALL 1957b; FINERAN
& NicoL 1976). Mes snd in ener Retina verschiedene Zapfentypen zu
regelméaldigen, artspezifischen Mustern angeordnet (s. Kap. 1.2.2).

Doppelzapfen aus morphologisch unterscheidbaren Partnern (“unequal double
cones’) finden sich bel dlen Wirbeltieren aul3er den placentalen Mammalia (vgl.
BURKHARDT et d. 1980; CAMERON & EASTER 1993) - Doppelzapfen aus
morphologisch nicht unterscheidbaren Partnern ("twin cones’) gibt es bei
Knochenfischen haufig, se treten mes zusammen mit Einfachzapfen in
Erscheinung (z.B. MULLER 1857). Zwillingszapfen konnen, missen aber nicht
physiologisch gleich sein. BURKHARDT et d. (1980) zeigen fur die ,,twin cone® -
Parthner vom Zander (Stizostedion vitreum) identische Absorptions- und
Aktionsspektren (I max = 605nm), wobel keine Kopplung Uber gap-junctions
vorzuliegen scheint. LYALL (1957b) betont dagegen, dal3 sich die Partner des
»twin cone’ oft in ihrem histologischen Anférbeverhaten unterscheiden und
deswegen chemisch und physiologisch nicht gleichartig sind (ibid. fig.2). In
jedem Fal sind die Partner komplexer Zapfen Uber Zellhaften aneinander geheftet
und bilden entlang ihrer Ellipsoid-Kontaktzone, sog. ,, subsurface-cisternag” aus,
flache Membranséckchen, die z.B. der eektrischen Isolation der Partner dienen
konnten (BERGER 1967; Sehe auch NOVALES FLAMARIQUE et d. 1998).
Dreifachzapfen sind relativ seltene Gebilde und treten in einer Retina meist nur
locker verstreut oder regiona begrenzt auf (eine Nachuntersuchung der
Netzhautregionierung durfte jedoch noch fir etliche Arten zum Nachwels von
Ltriple cones* fihren). Sie lassen sich in linearer oder gewinkelter Anordnung
beobachten. Lineare Drefachzapfen werden beschrieben fir den Gecko
Aristelliger praetensis (UNDERwOOD 1951), den Frosch Rana temporaria
(SAXEN 1953), die Lachsforelle Salmo trutta (LYALL 1957a) und die Elritze
Phoxinus laevis (LYALL 1957b). Be P. laevis flankieren zwe kleinere Zapfen
eine grofe zentrde Komponente. Gewinkelte bis trianguléare Dreifachzapfen
finden sich z.B. bai Alosa (ALl & ANCTIL 1976), bel der Rotfeder Scardinius
erythrophthalmus (ScHoLES 1975) und dem Gangfisch Coregonus lavaretus
macrophthalmus (RECKEL et a. 1999).

Vierfachzapfen oder ,quadruple cones® wurden bisher nur bem Gecko
Phelsuma inunguis (PEDLER & TANSLEY 1963), bel der Elritze Phoxinuslaevis
(dort haufig, LYALL 1957b) und vier weiteren Teleostel (ENGSTROM 1963b)
gefunden. Bei Phoxinus umgeben dabel drel kleinere Zapfen einen zentrden
grof3en Zapfen.



Die Stabchen der Wirbdtiernetzhaut snd im Vergleich zu den Zapfen die
stammesgeschichtlich jingeren Gebilde und von vid schlankerer Gestat
(Ausnahme Amphibien, WEHNER & GEHRING 1990: Abb. 7.6). Die AulRenglieder
der Stébchen sind zylindrisch (@ ca. 2um, z.B. CoHEN 1972) und enthalten auf
einer Lange von ca. 10pum etwa 500 flache, geschlossene Membransackchen
oder ,disks* - beim Tiefseefisch Diretmus argenteus gibt es gar Retinaregionen
mit 200um langen St&bchen (MuNK 1966b). Die ,,disks* sind von einer mit dem
Verbindungscilium  kohérenten Membran umgeben und entstehen durch
Abschniirung ,,normaler* Lamellen in ihrer Bildungszone am vitrealen Ende des
Aulengliedes (TOKUYASU & YAMADA 1959; LockET 1971b) - ihr geschl ossener
Aufbau macht sie anfélig fir osmogene Artefakte. Ein akzessorisches Aullen-
glied i in der Regd nicht vorhanden (sehe aber YAcoB et d. 1977). Die
Ellipsoide der Stébchen sind verhdtnismddg klen und enthaten nur wenige
Mitochondrien. Die Kerne sind rundlich bis polyedrisch (bel sehr dichter
Packung) und nehmen meist das Hauptvolumen der ONL in Anspruch. Die
synaptischen Endigungen sind ova bis kugelig, enthalten ein einzelnes ,, Synaptic
ribbon” und am vitrealen Ende Membraninvaginationen, in die die Dendriten der
Horizontal- und Bipolarzellen ziehen.

Die Zapfen bilden verschiedenen Rhodopsine mit unterschiedlichen spektralen
Absorptionmaxima, sind mit nur geringer Konvergenz auf die Ganglienzellen
verschaltet und stellen damit die Grundlage des mehr oder weniger scharfen
Farbensehens in hellem Licht (,, photopisches System®). Die Stdbchen besitzen in
der Regd nur ein Pigment - Rhodopsin, Porphyropsin oder Chrysopsin. Da sie
davon in ihren langen AulRengliedern vergleichsweise vid besitzen und
hochkonvergent auf die Ganglien projizieren, stehen se as empfindliche

Abbildung 1.4: Feinstruktur der Photor ezeptoren von Vertebraten >

Die Orientierung dler Abbildungen igt gleich: sklerd it oben, vitred unten.

A) schematischer Radia schnitt durch enen einfachen Zapfen
(verandert nach ALI & KLYNE 1985).

B) dreidimensondes Schema eines einfachen Zapfens, AulRenglied z.T. offen dargestelt.
Is ,laterder Sack”, mv Mikrovilli der Milerzdlen, uf Myoidfaten
(aus FREDERIKSEN 1976).

C) schematischer Lamgsschnitt durch einen Doppe zapfen (,, unequa double cone®).
ag Aullenglied, e HEllipsoid, Is , laterdler Sack”, pf Myoidfdte, OLM &uf3ere Grenzmembran
(veréndert nach FINERAN & NicoL 1974).

D) schematischer Langsschnitt durch ein Stéochen
(verandert nach ALI & KLYNE 1985).

E) Dreidimensonae Schemazeichnung des Cilienbereiches eines Stébchens, halb gedffnet.
ag Auikenglied, ¢ Cilium, d ,,disk”, e/e’ Ellipsoid, mf Membranfate, w Becherwand
(verandert nach LockEeT 1971b).



Zapfen-
-innenglied

-aufenglied -fuf  -soma

Stabchen-

-innenglied

-50ma

-fufl

-aufienglied

-

B) )

Membran-
falten

calycaler
Fortsatz

Cilium
Basal-

:. korper
Ellipsoid

Myoid

Kern

Einschnitt
in den "discs"

—=— calycaler
Fortsatz

H— Cilium
\ Basalkorper

Mitochondrium
im Ellipsoid

Myoid

Kern



,Lichtfalen® im Dienste des Da&mmerungssehens (,skotopisches System*,
STERLING €t a. 1986). Die Trennung beider Systeme erfolgt tagesperiodisch
auch réumlich durch die photomechanischen Bewegungen (s.0.).

Die ,innere Retina“ umfaldt die Schichten der Sekundarneuronen und die der
Ganglienzellen mit ihren jewelligen Somata, Dendriten und Axonen.

Die Schicht der Sekundar neur onen beherbergt mehrere Zd ltypen:
Horizontalzellen, Bipolarzellen, Amakrinzellen und ,interplexiforme” Zdlen. Die
Bipolarsomata erfillen mit ihren kleinen, rundlichen Kernen den grofdten Tell der
INL, die Kerne der Horizontalen liegen in ener bis mehreren Lagen sklerd, die
der Amakrinen und Interplexiformen vitreal davon (Abb. 1.2B). Die Mllerkerne
snd ebenfdlsin der INL zu finden.

In der schmaen ,aulReren plexiformen Schicht®* (OPL) sind die Rezeptor-
terminaen mit den Dentriten der Horizontal- und Bipolarzellen verschdtet, in der
meist deutlich breiteren ,inneren plexiformen Schicht“ (IPL) die Axone der
Bipolarzellen mit den Dendriten der Amakrin- und Ganglienzellen. Die IPL zeigt
oft schon lichtmikroskopisch eine strukturelle Substratifizierung.

Die Ganglienzellen fassen die ,inputs’ der weter sklerd innerhadb ihres
rezeptive Feldes gelegenen Retinaneuronen zusammen und reagieren z.T. schon
auf spezidlle, von der Retina gefilterte Qualitdten des priméaren Bildes. Die
aufbereiteten Bildsgnale verlassen die Netzhaut Uber die Ganglienaxone, die
zusammen den Grofdtell des Volumens des Tractus opticus erfillen. Den Axonen
gesdllen sich Gliazdlen hinzu und bindegewebige Hilllen. An der Stelle, an der die
Ganglienaxone von vitrea nach skleral durch die Retina hindurchtreten, befinden
sich keine Photorezeptoren. Dieser ,, blinde Fleck” wird bei den Teleostel je nach
Form ,,optische Papille” oder ,, optische Furche® genannt.

Die radiden Mé&chtigkeiten und die Dickenverhditnisse der Retinaschichten
konnen innerhab einer Retina variieren - je nach Photorezeptorausstattung und
Art der Signaverarbeitung eines Netzhautareds.



1.2.2 Variationen bei den Teleostei

Augenkonstruktion und Retinafeinbau unterscheiden sich innerhalb der , Fische”
und selbst innerhalb der Teleostel weit stérker als bel den Tetrapoden. Die
Grinde dafir snd moglicherweise in der Plastizitée des Bauplanes dieser
urspriinglichen Vertebratengruppe (ca. 240° rezent beschriebene Arten), sicher
aber in der grof3en Bandbreite moglicher photischer Situationen unter Wasser zu
suchen. Je nachdem, ob en Fisch tag-, dammerungs- oder nachtaktiv ist, ob er
nahe der “Luftunterflache” oder in der Tiefsee lebt, ob er ein peagischer
Schwarmfisch, ein einsamer Sandfisch oder ein Bewohner hochstrukturierter
Lebensraume (Phytal, Kordlenriff) ist und auch in Abhangigkeit von seiner
Erndhrungsweise (Schwimmjéager, Lauerjéger, Planktonfresser, etc.) andern sich
die Anforderungen an den Kérperbau im Allgemeinen, sowie die Anspriiche an
das visudle Sysem im Spezidlen. Desgleichen gilt natdrlich auch fir
metamorphosierende Fische, die wahrend der Ontogenese den Lebensraum
wechseln - z.B. die pelagische Platfischlarve beim Ubergang zum Bodenleben
(WAHLERT 1961) oder die katadromen (z.B. Anguilla) und anadromen
Wanderfische (z.B. Salmo).

Wahrend morphologische Speziabildungen von Knochenfischaugen augenfalig
snd (z.B. BONE & MARSHALL 1985; BORWEIN & HOLLENBERG 1973) e-
scheinen ihre Retinae im Artenvergleich makroskopisch meist relativ einférmig.
Dennoch zeigen sich hier auf mikroskopischer, chemischer und physiologischer
Ebene z.T. gravierende Unterschiede. Friihe Hinweise darauf finden sich z.B. bei
WALLS (1942). Selbst innerhalb der Retina eines Fischauges kénnen regional
sehr unterschiedliche Organisationsmerkmal e beobachtet werden (Abb. 1.5).

Die Zapfen der Mammalia sind Uber weite Bereiche der ihnen zur Verfligung
stehenden Retinafléche stochastisch vertellt (z.B. STEINBERG & d. 1973,
Ausnahme: Foved), die Zapfen der Knochenfische dagegen sind in der Regel in
sehr regelméldigen und stabilen Mustern angeordnet. Sie sind auf verschiedenen
tangentialen Schnittebenen durch die Photorezeptorschicht mehr oder weniger
gut zu erkennen und werden meistens auf dem Niveau der Ellipsoide be
schrieben - unterschiedliche Formen dieser sog. ,,Zapfenmosaike® werden
beobachtet (z.B. LyALL 1957b; ENGSTROM 1963b; ENGSTROM & AHLBERT
1963; AHLBERT 1969; BATHELD 1970; WAGNER 1972). Auf eine ,verbliffende
Ahnlichkeit* mit dem hochgeordneten Rezeptormuster im Facettenauge der
Arthropodaweisen z.B. WATERMAN & FORWARD (1970) hin.



Am haufigsten werden quadratische Muster aus Doppel- und Einzelzapfen
gefunden: Ausgehend von einer Grundmatrix aus Doppelzapfen, die in gegen-
einander um '/, Strukturperiode versetzten Reihen stehen, kénnen die Halfte oder
dle der verblelbenden Licken von Einzelzapfen besetzt werden. Muster mit
einem Zahlenverhdtnis der Doppe zapfen zu den Einzelzapfen von 1:1 findet man
z.B. im Retinafundus von Guppies (Abb. 1.5G), solche mit einem Verhdtnis von
2:1 z.B. bei Makrelen, Drachenktpfen und Flubarschen (Abb. 1.5D und LYALL
1957h: tab. 1). Ein Ubergang vom 1:1- zum 2:1-Muster wahrend der Ontogenie
ist fur Lachse beschrieben (LvyALL 1957a; BOwMAKER & Kunz 1987,
BROWMAN & HAWRYSHYN 1992; NOVALES FLAMARIQUE & HAWRYSHYN
1996): Se beditzen ds Jungtiere UV-empfindliche, kurze Einzelzapfen, verlieren
diese aber hormonbedingt, dem vorangegangenen Entwicklungs- und
Differenzierungsmuster vom Fundus zum Rand hin folgend, binnen 12 Jahren
wieder. Es finden auch reversible Musteranderungen im Zuge der Retinomotorik
statt (Kunz 1980; WAHL 1994).

Weitere Elemente, die ein Quadratmuster charakteriseren, sind die Ausrichtung
der langen Habachsen der Doppelzapfendlipsoide, das unterschiedliche
Kontrastierverndten der Zwillingszapfenpartner (LyALL 1957b: fig. 2), des
physiologische ,Farbmuster der Zapfen (FERNALD 1989: fig. 11.4), die
Einstreuung von untypischen Zapfen (LYALL 1957b: fig. 4) oder auch die
Regemédigkelt der Zdlanordnung bzw. der Zahlenverhdtnisse.

Eine zweite, relativ haufige Zapfenanordnung folgt einem Reihenmuster, wie es
z.B. im Retinafundus des Zebrafisches (Abb. 1.5E) zu finden ist: zwischen
Doppedzapfenreihen liegen mehr oder weniger regemédig angeordnet die
Einfachzapfen. Es spricht einiges dafur, dal? bei den meisten Arten an der Ora
serrata zunéchst Doppel zapfenrethen gebildet werden - evtl. entsprechend der
urspriinglichen Lage der Mitosespindeln - und sich die verschiedenen Fundus-
Muster durch Hinzutreten von Einfachzapfen und ggf. Drehung von Doppel-
zapfen entwickeln LYALL 1957b; AHLBERT 1969; CAMERON & EASTER 1993).
Vergleichbare ,,Reihen* zeigen sich auch in der Form am Netzhautrand gelegener
Ganglienzell-Dendritenbdume (Kock & REUTER 1978; HITCHCOCK & EASTER
1986).

Ungewohnlich ist das triangulare Muster im Retinafundus des Hechtes Esox
lucius (Abb. 1.5F): diese Anordnung fihrt zu einem Verhdltnis von 3 Doppdl- zu
2 Einzdzapfen. Fir manche Arten wird auch das Fehlen enes jeglichen
Zapfenmusters angegeben (z.B. Cyprinus carpio, Rutilus rutilus Scardinius
erythrophthal mus).
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(Scombridae) (Cyprinidae) (Esocidae) {Poeciliidae)
Chlorophthalmus Scapelarchus Diretrmus
(Chlorophthalmidae) (Scopelarchidac) {Diretmidae)
Abbildung 1.5: Die Netzhaut der Teleostel - Variationen des Grundplanes U

A-C) Unterschiedliche Rezeptordichtevertellungen bel drel Riff-Fischarten

(verdndert nach COLLIN & PETTIGREW 1988).

D-G) Vier typische Zgpfenmuster: quadratisch 2:1, rethig, triangulér und quadratisch 1:1

H-J)

bel Makrele (Scomber), Zebrafisch (Brachydanio), Hecht (Esox) und Guppy (Poecilia)
(aUsWAGNER 1972).

Dre Bespide fir Retina-Regionierungen - die Buchgaben bzw. Zahlen in den unter-
schiedlich schraffierten Bereichen stehen fir verschiedene Rezeptormudter (aus SOMIYA
1980 (H), LockeT 1970 (1) und MUNK 1966b (J)).



Verschiedene Hypothesen zur Funktion von Zapfenmustern finden sich in der
Literatur meist nur in angedeuteter Form:

FERNALD (1989) hdt Zapfenmuster fUr eine Folge dichter Packung, die bei
kurzbrennweitigen Linsen und damit geringen Projektionsstrecken erforderlich
sel, um ene passable Winkdauflésung zu erzidlen, aber auch fir eine not-
wendige Voraussetzung, dald verschiedene Farbkandle die gleiche Sehscharfe
erhaten (vgl. mit der Vertellung der Farbpixel auf enem Fernsehbildschirm). Von
einer ,, optimierten Raumfrequenzempfindlichkelt” sprechen auch schon WAGNER
(1972) und FERNALD (1983). Die raumliche Nahe von Rezeptoren unterschied-
lichen Spektraltyps ist moglicherweise auch fur die Kontrastbildung durch laterae
Inhibition Uber die Verschatung mit Horizontazellen und/oder fir direkte
exzitatorische Wechsalwirkungen vortellhaft (NORMAN et a. 1984).

Die geometrisch regelméldige Anordnung von Zapfen konnte ferner im Dienste
der Bewegungswahrnehmung stehen (z.B. WAGNER 1976; MARC & SPERLING
1976; BOeEHLERT 1978). Aufgrund der stark eingeschrénkten Sichtweiten unter
Wasser sai die Detektion von Bewegungen oft erfolgversprechender as ene
besonders hohe Sehschérfe.

Der meist hohe Antell der Doppelzapfen in den Retinae der Knochenfische wird
vor dlem in dre Richtungen gedeutet. Zum enen konnte die grofle
Querschnittsflache der Doppelzapfenellipsoide und die vergleichsweise langen
Aul¥englieder der Zellpaare die Lichtempfindlichkeit des photopischen Systems
erhéhen und den Fisch damit tiefere Wasserschichten bzw. Dammerungsphasen
besser erschlief3en lassen (LYALL 1957b; SNYDER 1973). Dafir spréche auch die
verzogerte retinomotorische Bewegung der Doppelzapfen gegentiber den
Einzelzapfen bel der Dunkeladaptation (KUENZER & WAGNER 1969). Zum
anderen konnten Doppelzapfen, da sie im langwelligen Bereich des Spektrums
empfindlich sind, unter Wasser moglicherweise groféere Sichtweiten erziden as
die blauempfindlichen Einzelzapfen (das kontrastvermindernde Streulicht ist
vorwiegend kurzwellig) und auch eine bessere spektrale Trennschérfe des Rot-
Grin-Gegenfarbenmechanismus unterstiitzen (RICHTER & SIMON 1974).

Schlieldich werden die Zapfenmuster auch bezliglich ihrer Eignung als Anay-
satoren fir linear polarisiertes Licht diskutiert (WATERMAN & FORWARD 1970;
YOUNG & MARTIN 1984; CAMERON & PUGH 1991; ROWE & d. 1991; NOVALES
FLAMARIQUE e d. 1998).

Noch zwe weitere Bauplanvarianten zeigen, wie plastisch der Grundplan der
Teleostier-Retina im Anpassungsgeschehen an die photischen Bedingungen - hier
speziel ,, Schwachlicht® - sein kann.



Bei den Mycopidae MCEWAN 1938) und Scopelarchidae (LOockET 19714) snd
die Photorezeptoren zu Gruppen zusammengefasst, die as rezeptive Einheiten
angesehen werden. Sie liegen eingebettet zwischen méchtigen Audaufern des
Pigmentepithels und werden dabe von tapetdem Materid flankiert (vgl. Kap.
1.2.1 , rauhes Tapetum®).

Be den Anguilliformes (z.B. SHAPLEY & GORDON 1980; HER et a. 1995, 1998)
und verschiedenen Tiefseefischen (z.B. MUNK 1966a; ALl & ANCTIL 1976;
LockeT 1970, 1977, 1980) liegen die St8bchen in mehreren Etagen hinter-
einander. Dieses sog. ,multiple bank retinag” dirften ein leistungsfahiges
skotopisches System darstellen, das zumindest sehr lichtempfindlich ist, evtl.
sogar relativ scharfe Bilder erzeugen und ene gewisse Farbunterscheidung
gestatten konnte (DENTON & LOCKET 1989). Ein wahres ,Hochaus® an
Stébchenetagen findet man beim Alepocephaliden Bajacalifornia drakei: 28
Banke hinter einer tief eingeschnittenen Fovea dirften die schnelle und genaue
Fixierung schwacher Biolumineszenz-Blitze fordern und damit auch den
Jagderfolg (LOCKET 1985, 1992).

Nicht selten wurde die Retinastruktur eines Knochenfisches anhand enes
einzelnen Netzhautfragments beschrieben, z.T. ohne Angaben zur untersuchten
Region (z.B. ALl & ANCTIL 1976). Dabel kann gerade die Regionierung
wertvolle Informationen enthlllen Uber die potentidlen Sehfdhigkeiten des
Fisches im Besonderen und Uber das Anpassungsgeschehen von Augen an die
photische Umwelt im Allgemeinen.

Regionale Unterschiede in der Retina bestehen vor allem bezliglich der Photo-
rezeptorzusammensetzung (z.B. MuNK 1966b), der PE-Architektur (z.B.
WUNDER 1930), des Zapfenmusters (s.0.) und der Photorezeptordichte (z.B.
O’ CONNELL 1963; CoOLLIN & PETTIGREW 1988), aber auch in den Dicken und
Dickenverhditnissen der Retinaschichten (ALl & KLYNE 1985), im Konver-
genzgrad und beztiglich der Verschaltungsmuster.

Auffdlig snd in diessm Zusammenhang sog. ,Areae’ in der ventralen oder
temporalen Retina mit erhdhter Zapfen- und erniedrigter Stébchendichte, die bei
geringer neuronaler Konvergenz eine erhohte Sehschafe des photopischen
Systems im frontalen bis dorsalen Gesichtsfeld sehr wahrscheinlich machen.
Damit korrdiert snd eine dinne ONL, eine dicke INL und ene hohe
Ganglienzelldichte. Andererseits verschiebt sich das Verditnis von Zapfen zu
Stabchen in der dorsalen Retina oft zugunsten der St8bchen. Dieser Netzhaut-
bereich , blickt“ in die untere, im Freiwasser dunklere, Hemisphare - die ONL ist
dort dick, die INL dinn.



1.3 Bisherige Untersuchungen zur Netzhaut der Clupeiformes

Nur wenige Familien der Knochenfische wurden systematisch beziiglich ihrer
Augen- und Netzhautstrukturen untersucht (z.B. Labridae: ENGSTROM 1963a).
Entweder hat man versucht an einem Modellorganismus moglichst viele Informatio-
nen Uber Struktur, Physiologie und visuell gesteuertes Verhdten zu erfahren (z.B.
Goldfisch, Zebrafisch), oder es wurden Besonderheiten einzelner Arten dargestellt
(z.B. Anableps anableps: BORWEIN & HOLLENBERG 1973; Toxotes jaculatrix:
LULING 1958). Die Clupeiformes sind primé& marine Fische mit relativ urspring-
lichen Merkmaen und wetweit von grof3em wirtschaftlichen Interesse. Unter-
suchungen zur ihren Retinae sind eher sporadisch zu finden und nicht sdlten
fischereibiologisch motiviert.

1.3.1 Clupeiformes ohne Engraulididae

In diesem Kapite werden die bisher publizierten Befunde zur Struktur und zur
Funktion der Retinae der Heringsfische zusammengetragen, wobel die Familie der
Sarddlen (Engraulididae) ausgeklammert wird - ihr ist das nachfolgende Kapitel
1.3.2 gewidmet.

Die Ordnung der Clupeiformes (Heringsfische sensu latu) gliedert sich nach
WHITEHEAD 1985 und FIEDLER 1991 in zwel Unterordnungen, die Denticipitoidel
(Zahnheringe) und die Clupeoidel (Heringsfische sensu strictu). Recherchen nach
Vertffentlichungen Uber die Augen der Denticipitodel verliefen ergebnidos. Die
Clupeoidel zerfdlen in vier Familien: neben den Engraulididae (Sardellen) gibt es die
Clupeidee (Heringe), die Pristigasteridae (Beilbauchheringe) und die Chirocentridae
(Wolfsheringe, vgl. Abb. 1.6). Vertffentlichungen zur Netzhaut der Pristigasteridae
konnten nicht gefunden werden, die Chirocentridae werden nur beilaufig erwahnt
(su.). Insgesamt 33 Arbeiten zum Auge bzw. zur Retina von Clupeidae wurden
ausgewertet, in denen Vertreter der Unterfamilien Clupeinae, Alosnae und
Dorosomatinae behandelt werden - Uber die Dussumieriinae und die Pellonulinae gibt
es bisang keine Daten. Eine Ubersicht tber wichtige Strukturmerkmale der bisher
untersuchten Clupeoidei-Retinae gibt Tabelle 1.1 (aus 12 Arbeiten).

Von Chirocentrus dorab wird berichtet, e habe eine mit 500um verhdtnismaliig
dicke Retina, ein Pigmentepithe von 184um Méchtigkeit, eine IPL von 80um und
ene ,gut entwickdte’ INL (VERRIER 1928; sehe auch MCEwAN 1938). Alle
weiteren Angaben beschranken sich auf die Clupeidae.
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siche Abb. 1.9

Abbildung 1.6: System der Clupeoidel (nach WHITEHEAD 1985) U
Die Zahlen vor den Klammern geben die Anzahl der Gattungen, die Zahlen in den Klammern die Anzahl
der beschriebenen Arten an.
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Fur die Clupeidenaugen héufig glltige Merkmae sind gut entwickelte okulo-
motorische Muskeln, die partiell geschlossenen , Fettlider” (vertikder Spalt z.B. bei
Clupea) und die von ventral nach tempora verlaufende, zum Fundus hin konvex
gekrimmte optische Furche, an der en reduzierter Processus falciformis die
Blutversorgung des Auges unterstiitzt (WHITEHEAD 1985; O’ CONNELL 1963 und
Abb. 1.3).

Die Photorezeptorausstattung bietet neben den Stdbchen auch Einfach- und
Doppelzapfen. Dreifachzapfen wurden nur bei Alosa vereinzelt beobachtet. Die
Einfachzapfen snd meist von , kurzer* Bauart, ,lange’ Zapfen sind bel der Sprotte
und beim Hering nachgewiesen. Die Doppelzapfenpartner sind vorwiegend von
gleichem Erscheinungshild (Zwillingszapfen, z.B. Alosa, Clupeonella), fir Clupea
werden unter Vorbehalt ,unequal double cones’ angefiihrt (s. Tab.1.1). Tapeta
lucida delen die Ausnahme dar und wurden bisher nur fir Dorosoma
(Dorosomatinae) und Brevoortia (Alosinae) beschrieben. Im Retinafundus zeigen
alle untersuchten Arten ein Rethenmuster aus Doppel zapfen, zwischen die mehr oder
weniger regelmadg Einzelzapfen eingestreut sind (3:1 bis 10:1). Areae erhthter
Zapfendichte mit einem Quadratmuster (2:1, Typ 1 nach LyALL 1957b) finden sich
ventra (z.B. Alosa) oder ventro-temporal (z.B. Sardinops).

Retinadaten zu den Dorosomatinae gibt es bisher nur fir einen Vetreter:
Dorosoma cepedianum. BRIDGES (1964) findet fir diese Art Sehpigmente mit
| max=500nm (skotopisch) und | max=521nm (photopisch). NicoL et a. (1973)
ewadhnen das Vorhandensain eines weil3en, nicht lipoiden retinden Tapetum
lucidum, welches kurz darauf as ,, gruppierendes’, diffus reflektierendes Tapetum
(Typ 2 nach ZyzNAR 1975b) auf der Grundlage winziger Pteridinkristalite
charakterisert wird (ZyzNAR & NicoL 1973).

Tabelle 1.1: Strukturmerkmale der bisher unter suchten Clupeoidei-Retinae >

Zapfentypen: E Einzelzapfen K kurze, L lange), D Doppelzapfen Ou ungleiche, Dg gleiche), T
Dreifachzapfen, ? Angabe fraglich.

Zapfenmuster: Q Quadratmuster der Area, R Rethenmuster, S Stébchen, Z Zapfen,

d dorsa, f Fundus, n nasd, t tempord, v ventrd, vt ventro-tempord,

(3:1-8:1) Zahlenverhdtnis Doppe zgpfen: Einfachzapfen.

Tapetum: Pt Peridin, + nachgewiesen, - fehlend, leer es Feld: keine Angabe
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Familie Gattung Art Zapfen- | Zapfen- Tape- | Autor(en)
(Unterfamilie) typen muster tum
Clupeidae
(Pellonulinae) -
(Dussumieriinae) -
(Dorosomatinae) Dorosoma | cepedianum Pt ZYZNAR
& NicoL 73
+ NicoL etal. 73
(Alosinae) Alosa | pseudoharengu | KD T Q(Vv) ALI & ANCTIL 76
S R (f)
caspia caspia | KDg R ENGSTROM 63b
sapidissima LAKD [Q(V) - O CONNELL 63
R (n)
3181
Brevoortia| patronus + NicoL etal. 73
(Clupeinae) Clupea| pilchardus ED R M CEWVAN 38
R.duplex |Zapfenarea VILTER 50
1S.97?
R.duplex |Zapfenarea BABURINA 55
pallasii R. duplex |Zapfenarea VERHEIJEN 59
Dg Rvertikal NOVALESF. &
HAWRYSHYN 980
harengus LK Q(vt) ENGSTROM 63b
DgDu? [R(f)
larval nur |larva BLAXTER
Zapfen ohneArea & JONES 67
- NicoL etal. 73
LKD QR ALI & ANCTIL 76
Entwicklung SANDY
& BLAXTER 80
sprattus LK QR ENGSTROM 63b
Dg Du?
Sardinops| caerulea KD Q(vt) - O’ CONNELL 63
R (d)
5:1-10:1
Clupeonella| delicatula K Dg R BABURINA 55
1S.72?
delicatula KD R ENGSTROM 63b
grimmi 1S7Z
engraulisformis
Harengula| jaguana KD Q(vt) ALI & ANCTIL 76
R (d)
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Schon ein wenig umfangreicher ist die Datenlage zu den Augen und Retinae der
Alosinae. BAYLOR & SHAw (1962) wissen zu berichten, da3 Alosa pseudo-
harengus eine laterde Waeitschtigkeit von +8 Dioptrien (frontd +2 bis +5) und
Brevoortia tyrannus von +4 Dioptrien besitzen (gemessen am lebenden Fisch unter
Wasser, siehe aber FERNALD 1989). Sie vermuten, dal3 dadurch im triben Wasser
ein Kontrastsehen auf Kosten der Sehschérfe unterstiitzt werden konnte (vgl.
WAGNER e d. 1960). A. pseudoharengus und A. sapidissima bildet im
Retinafundus en Rethenmusgter aus Zwillings- und Einfachzapfen aus (O’ CONNELL
1963; ALI & ANCTIL 1976; auch bei A. caspia gefunden: ENGSTROM 1963D), in der
ventralen Retina dagegen ene Area mit enem 2:1-Quadratmuster und einer
gegentiber dem Fundus 4-fach erhdhten Zapfendichte. Auch Dreifachzapfen sind bei
A. pseudoharengus vorhanden. SCHWANZzZARA (1967: tab. 4) gibt fir A.
pseudoharengus ene Purkinje-Shift vonl 5=504nm (skotopisch) nach
| max=528nm (photopisch) an und NicoL et a. (1973) finden fir Brevoortia
patronusen weil¥es, nicht lipoides Tapetum.

Die Retinae einiger Clupeinae sind verhdtnismadig gut untersucht. Strukturdaten
konnte ich fir 9 Vertreter ausfindig machen. In alen Féllen liegt eéin Grundmuster aus
Zwillingszapfenrethen vor (Clupea harengus und C. sprattus evtl. auch ungleiche
Doppelzapfen) bzw. ein 2:1-Quadratmuster in der ventro-temporal gelegenen Area.
Die Areawird auf einer Seite scharf begrenzt durch die,, optica cleft‘ und weist bei
S caerulea eine 10-fach erhthte Zapfendichte gegeniiber dem Zentrum des dorso-
nasalen Bogens auf (O’ CONNELL 1963). Typischerweise findet man in der Area nur
wenige bis keine Stébchen, die Zapfen sind langer und schlanker as die anderer
Retinaregionen und scheinen, anders als die Funduszapfen, photomechanisch nicht
aktiv zu sain - in einer st8bchenfreien Arealiegt jaauch loka keine Retina duplex vor
(z.B. VILTER 1950; BABURINA 1955; VERHEIJEN 1959). Es scheint grundsétzlich
gultig zu sain, dal3 die Retinomotorik in der Individuaentwicklung erst mit dem
Erscheinen der Stébchen beginnt, z.B. beim Hering etwain der 6. Lebenswoche: Die
Heringdarven schitpfen mit gut entwickelten Augen, die dlerdings zunéchst nur
Zapfen aufweisen: | max= 450nm, 520nm und 600nm (BLAXTER & JONES 1967,
BLAXTER 1968; SANDY & BLAXTER 1980).

32



1.3.2 Engraulididae

Das bisher publizierte Wissen Uber die Retinae der Engraulididae ist verhdtnisméliig
ubersichtlich. In der Computerdatenbank BIOSIS erziedt eine Anfrage nach
Publikationen der letzten 25 Jahre zur Stichwortekombination , fish* AND , retina’
derzeit ca. 400 Treffer. Akribische Literaturrecherchen erbrachten dagegen nur 17
Arbeiten, die sch in irgendeiner Art und Weise mit den Augen von Sarddlen
befassen (Tab. 1.2). Darunter sind die von O’ CONNELL 1963, HNERAN & NicoL
1977/1978, 2UEVA 1980 und HAWRYSHYN 1998b d's die zentralen Publikationen zur
Retinastruktur anzufiihren. Das derzeit vorhandene Wissen Uber Sardelenaugen
bezieht sich auf 6 Arten aus dre Gattungen der Engraulidinae, zur Unterfamilie
Coailiinae ist bisher nichts bekannt. Im Folgenden werden die Kernaussagen der
Publikationen zur Struktur bzw. zur Licht- und Spektralempfindlichkelt der Retinae
der drei bisher untersuchten Gattungen der Engraulidinae @Anchoa, Engraulis und
Solephorus) zusammengefasst.

a) Anchoa

Der erste Hinwels zu Eigenschaften von Anchoa-Augen findet sich bei Munz
(1958). Fir Anchoa compressa gibt er ein Absorptionsmaximum retinder Pigmente
von | ma=508nm an und vermutet, dal? ein A;-Pigment (=Rhodopsin) vorliegt. Eine
Differenzierung nach Photorezeptortypen erfolgt nicht, zudem sa die Probe leider
verunreinigt gewesen. Den Bewels fUr das Vorhandensein eines A;-Pigments
erbringen ALl & HEUMANN (1972).

Ausfihrliche Beschreibungen zur Struktur eines Sarddlenauges liefert erstmals
O’ CONNELL (1963): in seinem dlgemeinen Aufbau entspricht es dem Teleostier-
Grundplan, als Besonderheiten sind jedoch die fusionierten Augenlider, ene
geradlinig verlaufende optische Furche und die nur schwach entwicketen
Augenmuskeln zu betrachten. Aufféllig it auch das gut entwickelte System an
Hyaloidgefal3en zwischen Retina und Glaskorper. O’ CONNELL beschreibt u.a. die
Retinae von Engraulis mordax und Anchoa compressa aus dem nordlichen Pazifik.
Die Zusammensetzung der Photorezeptorschicht dieser Arten stellt sich fir ihn
lichtmikroskopisch wie folgt dar: Stabchen und Doppelzapfen bilden abwechselnd
parallele Reihen, einfache Zapfen sind nicht festzustellen. Zwischen den Sehzellen
ziechen die Audaufer des Pigmentepithels vitread z.T. bis hinab zur OLM. Die
Dichteverteillung der ,, Doppelzapfen” besitzt bei E. mordax ein ausgeprégtes, steiles
Maximum im

33



Tabelle 1.2: Publikationen zum Thema ,, Sar dellenaugen”

untersuchte Art Autor (en) Publikations-jahr | M ethode(n)
Engraulis encrasicolus McBvaN 1938 LM, Chemie
Anchoa compressa Munz 1958 Spektroskopie
Engraulis encrasicolus Borisov & ProTASOV 1960 Verhdtensversuche
Engraulis encrasicolus ProTASOV ET AL 1960 Verhdtensversuche,

LM
Engraulis mordax O’ CoNNELL 1963 LM, Chemie
Anchoa compressa
Engraulis mordax LOUKASHKIN & 1965 Verhdtensversuche
GRANT
Anchoa compressa AL & HEUMANN 1972 Spektren
Anchoa hepsetus NicoL ET AL 1973 TEM, Chemie
Anchoa mitchilli
Anchoa mitchilli ZyzNAR& NicoL 1973 Spektren, Chemie
Anchoa mitchilli FINEraN & NicoL 1976 TEM
Anchoa hepsetus
Anchoa hepsetus FINeraNn & NicoL 1977 TEM, Spektren
Anchoa mitchilli
Anchoa hepsetus FINeraNn & NicoL 1978 TEM
Anchoa mitchilli
(Engraulis mordax)
(Stolephorus sp.)
Engraulis encrasicolus ZUEVA 1980 TEM
Engraulis mordax NOVALES 1998b TEM,
FLAMARIQUE Elektrophysiologie

& HAWRYSHYN

LM : Lichtmikroskopie, TEM : Transmissionsaektronenmikroskopie

Der Atlas zur Retinastruktur der Fische von AL & AncrTiL (1976), der ds solcher bis heute nicht
ewatert aufgelegt wurde, liefert nur eine knagppe Zusammenfassung des Wissensstandes von 1975 ohne

Abbildungen, die Publikationen von SyerpLick (1940, 1955) konnten nicht eingesehen werden.

34




ventro-temporalen Quadranten (s. auch Kap. 4.2), ein welteres, flaches Neben-
maximum am nasaden Retinarand und lokale Minima am dorsden und ventraen
Rand. Die Dichtewerte O’ CoNNELLS fur die Retinavon Anchoa compressa deuten
auf eine quditativ dhnliche Dichteverteilung hin, lassen aber deutlich geringere
Dichtegradienten vermuten. In der temporaen Area ist die Zapfendichte wahr-
scheinlich nur ca. doppelt so hoch, wie im Fundus. Bei beiden Arten sind die
Zapfen tempora schlanker und langer as nasal, wobel die Unterschiede bel
Engraulis starker zutage treten ds ba Anchoa. Auch die Mé&chtigkeit der
verschiedenen  Netzhautschichten und die Zelldichten der Sekunda- und
Ganglienneurone wurden bestimmt. Die Kernzahlenverh@itnisse von Zapfen und
Stdbchen in der ONL zeigen beispielsweise, dad im Bereich der Area die
Stabchendichte erniedrigt ist.

Die erste dektronenmikroskopische Darstelung eines Netzhautedements von
Sarddllen findet sich bel NicoL et a. (1973: Tafd 1). Der Radiaschnitt durch die
aul¥ere Retina einer Larve von Anchoa mitchilli zeigt die nahezu radid verlaufenden
Membranlamellen der Zapfenaul3englieder und regelmaldig gestapdte Kristall pléttchen
(bis 8 Lagen) im Pigmentepithel. ZyzNAR & NicoL (1973) charakteriseren das
tapetale Material spektrochemisch als Guanin.

1976 publizierten FINERAN & NicoL ihren ,Schnelschul®* zur aberranten
Feinstruktur der Zapfen von Anchoa mitchilli und A. hepsetus Ihre sensationellen
Befunde markieren sicherlich den Beginn der neueren Sardellenaugenforschung. Die
nachfolgenden, sehr ausfuhrlichen Arbeiten der gleichen Autoren (1977, 1978) haben
den Anstol3 zur vorliegenden Studie gegeben. Der Bauplan der Zapfen und des
Pigmentepithels von Anchoa seien im Folgenden kurz skizziert:

Ungewohnlich geformte Zapfen und ,,normale* Stabchen liegen abwechselnd in
vetikaen Rehen. In ene Zapfenrethe (,polycone”, Abb 1.7) wechseln sich
regelmaldig zwel Zapfentypen ab: lange Zapfen mit einem kellférmigen AulZenglied
und einem akzessorischen AulRenglied und kurze Zapfen mit einem Aul3englied, das
in zwei gleiche Lappen gespdten ist (ohne akzessorisches Aulienglied). Die
AulRenglieder der kurzen Zapfen werden in ihrem distalen Teil von den Ellipsoiden
der langen Zapfen teilweise umhillt. Beide Zapfentypen bilden caycade Fortsiize
und in der Kontaktzone der Ellipsoide auf der ventralen und der dorsdlen Seite die
» Subsurface cisternag”.

Die Zapfenreihen snd gegeneinander versetzt, so dald gleichartige Zapfen
benachbarter Reihen nicht genau nebeneinander zu liegen kommen und sind eng
verzahnt mit den Fortsdizen der Pigmentepithelzellen. Die Spitzen der
Pigmentepithelkeile spalten die AuRenglieder der kurzen Zapfen auf die Héfte bis?/,
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ihrer Lange in zwel Loben. Die AulRenglieder der langen Zapfen reichen dagegen
nach sklera bis auf die Hohe, in der die Fortséize benachbarter PEZdlen
auseinanderweichen. Benachbarte Pigmentepithelkelle schlief3en eine sog. ,,cone
unit* ein und schirmen diese gegen benachbarte Zapfeneinheiten ab. Die Zapfen-
einheit besteht aus enem langen Zapfen und aus dem jewells angrenzenden
Aul¥engliediobus der beiden benachbarten kurzen Zapfen. Regelmaldig angeordnete
Spiegel pléttchen aus Guanin in den PE-Fortsétzen flankieren die zunéchst strukturell
definierten Zapfeneinheiten. Diese raumliche Beziehung zwischen Polycone und PE-
Zéelrelhen ist stabil und bleibt durch die Retinomotorik unbehelligt. Bel der
Dunkdadaption elongieren die Zapfenmyoide gleichzeitig und mit gleicher
Geschwindigkeit wie sich die PE-Fortsdtze kontrahieren. Die Stébchen zeigen eine
gegenlaufige photomechani sche Bewegung.

Im Gegensatz zum Grundplan der Vertebratenzapfen - die Membranlamellen des
AuRRengliedes stehen dort senkrecht zur Zellachse (und damit zum Lichtweg) - sind
die Lamellen der Sardellenzapfen parale zur Langsachse der Zelle orientiert, aso
gegentiber dem Grundplan um 90° verdreht. Die Lamellen des langen Zapfens
verlaufen senkrecht zum Polycone, die der kurzen Zapfen pardle dazu. Die
Membranfalten der beiden Zapfentypen sind demnach zueinander orthogonal (90°)
ausgerichtet. Die Verbindungsstruktur zwischen Innen- und AulRenglied ist bel
beiden Zapfentypen eine stark modifizierte Cilienbasis, bei den St&bchen entspricht
sie dem Grundplan.

Die beschriebene Struktur der Anchovy-Retina wird gedeutet al's Speziaisierung zur
modalitétsspezifischen Wahrnehmung von linear polarisertem Licht. Die parallel
zum Lichtweg orientieten Membranfaten der ZapfenaulRenglieder, die bei
benachbarten Zapfen orthogonal zueinander stehen, kénnen - im Zusammenwirken
mit den tapetalen Spiegelpléttchen - die strukturelle Grundlage fir einen 2-Kanad-
Analysator fUr linear polarisertes Licht sein.

b) Engraulis

Allererste  Hinweise zur Netzhautstruktur von Knochenfischen der Familie
Engraulididee liefet MCEwAN (1938). Dort wird erwédhnt, dald im retinden
Pigmentepithel von Engraulis encrasicolus Guanin und Meanin zu etwa gleichen
Tellen vorliegen und die Vermutung gedul3ert, dal3 das Melanin das Guanintapetum
Im hellen Tagedicht maskieren konnte. Die ONL von E. encrasicolus sai mit S0um
redltiv dick und zeige eine Schichtung in eine sklerde Lage langlicher Zapfenkerne
und mehrere vitreae Lagen runder Stabchenkerne.
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Abbildung 1.7: Der ,, Polycone’ der Anchoa-Retina (aus FINERAN & NicoL 1978)

bc kurzer Zapfen, bcos zweil gppiges AulRenglied des kurzen Zapfens,
Ic langer Zapfen, |cos Aulienglied des langen Zgpfens.

Abbildung 1.8: Der , Polycone’ der EngraulisRetina (aus Zugva 1980)

B C kurzer Zapfen mit gespatenem AulRenglied, | S Innenglied des langen Zapfens,
L C langer Zapfen, OS AulRenglied des langen Zapfens.
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Wie schon bel Anchoa, so gingen auch bei Engraulis genaueren Strukturunter-
suchungen solche zur spektralen Empfindlichkeit des Auges voraus. BORISOV &
PrRoTASOV (1960, ztiert bel BLAXTER 1964) und PROTASOV et d. (1960) zeigen
mittels Verhaltensversuchen an E. encrasicolus eine Purkinje-Shift von | ,,=560nm
(photopische Bedingungen: >0.01lux) nach | ,,=500nm (skotopische Bedingungen:
<0.01 lux). Eine retinale Pigmentverschiebung sai schon ab Umgebungshelligkeiten
von 0.1-1 lux nachweisbar.

Auch fur die Gattung Engraulis ssammt die erste detailierte Augenuntersuchung von
O’ CONNELL (1963). Er beschreibt die Netzhaut von Engraulis mordax im
Vergleich zu Anchoa (im vorigen Unterkapitel dargestellt). Dartiber hinaus wird fir
E. mordax die Bewegung von Meaningranula im PE und die reziproke Langen-
anderung der Myoide der zwel Photorezeptortypen bel der Dunkeladaptation
nachgewiesen (O’ CoNNEL 1963: fig.10). In diesem Zusammenhang wird ein
»OKKlusibles* Guanintapetum fir die Engraulididen beschrieben und als Anpassung
an das Sehen in triiben Gewassern oder be Schwachlicht diskutiert.

1965 folgten Verhatensversuche zum Farbunterscheidungsvermdgen, zu den
Sehschwellen und zu Farbpréferenzen von Engraulis mordax (LOUKASHKIN &
GRANT). Die Kette der Farbpréferenzen stellt sich folgendermalien dar:

Grin > Blau > Waeif3 > Rot > Dunkeheit > starkes UV

E. mordax sai ein besserer Grin-Blaw-Unterscheider ds die pazifische Sardine
(Sardinops caerulea), diese dafir der bessere Blau-Wel3-Unterscheider
(LOUKASHKIN & GRANT 1959). Ein eindeutiges Farbunterscheldungsvermogen wird
bewiesen, da die Sardellen griines Licht auch vor helleren Lichtern anderer Farbe
bevorzugt anschwimmen. Beziiglich der Heligkeit wahlen die Tiere mittlere
Intensitéten, ein Umstand, der evtl. zu ener vertikden Einnischung in mittlere
Schichten des grunlichen Kistenwassers fiihren konnte.

FINERAN & NicoL vermuten schon 1976, dal3 die ,, Doppel zapfen”, die O’ CONNELL
1963 fur E. mordax beschreibt, in Wirklichkeit Polycone-Einheiten sein sollten. Ihre
Empfehlung ,, Therefore, we suggest that a reexamination of the cones of Engraulis
by electron microscopy would be of considerable interest” nehmen sie im Rahmen
ihrer ausfthrlichen Studien 1978 selbst war und liefern dort kurze, exploratorische
Hinweise zur Zapfenfeingtruktur der Engraulididae E. mordax (Nordpazifik) und
Solephorus sp. (Indonesien). Bel grundsétzlich gleicher Organisation wie Anchoa,
werden die Aul¥englieder der kurzen Zapfen von E. mordax as ,weniger gut
entwickelt* beschrieben. Neben den Polycones soll E. mordax in machen
Netzhautbezirken auch Einfach- und Doppe zapfen in variabler Zusammensetzung -
dort ohne begleitende Guaninplé&ttchen - besitzen. Die Lamellen der Aul3englieder der
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langen Zapfen von Engraulis seien nicht immer genau radia orientiert, wie es bel
Anchoa der Fal ist, sondern mehr oder weniger schief oder gar tangential, d.h.
»hormal“.

TEM-Aufnahmen von Photorezeptoren und von Pigmentepithelzellen  der
Schwarzmeer-Sardelle Engraulis encrasicolus ponticus erscheinen ersmals in
enem russschen Artikd (Zueva 1980). Die Architektur der aul3eren Retina
entspricht hier weitgehend der von Anchoa (FINERAN & NicoL 1976-1978):
Polycones in enger Verzahnung mit dem Pigmentepithel wechseln sich mit
Stébchenreihen ab, die PEKeile enthaten Guaninplédttchen in der charakter-
istischen, regelméligen Anordnung, die kurzen Zapfen sind gespalten und besitzen
radia orientierte Aul3engliedlamdlen. Die langen Zapfen dagegen haben ein tangentia
gefdtetes Membransystem, wie die Zapfen der weitaus meisten Wirbeltiere, dlenfalls
an den Spitzen ihrer Aul}englieder kbnne eine Kippung erfolgen (Abb. 1.8).

Kirzlich verdffentlichten NOVALES FLAMARIQUE & HAWRYSHYN (1998b) eine
vergleichende Arbeit zur Feinstruktur und Elektrophysiologie der Retinae von
Clupea harengus und Engraulis mordax. Sie beschreiben vertika verlaufende
Polycones im Retinafundus der nordpazifischen Sardelle von genau der Struktur, die
FINERAN & NicoL (1978) bel Anchoa gefunden haben.

c) Stolephorus

Solephorus sp., eine Sardelle aus indonesischen Gewéssern, besitzt nach
bellaufigen Angaben von FINERAN & NicoL (1978) grundsétzlich den gleichen
Aufbau der @ulReren Netzhaut wie Anchoa. Die Aul3englieder der kurzen Zapfen
werden as ,vergleichsweise voll entwickelt beschrieben, dlerdings seien die
Aulengliedlamellen der langen Zapfen ba Stolephoruswie auch bei Engraulis nicht
Immer strikt radial orientiert, sondern mehr oder weniger schief bis tangentidl.
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Engraulididae

Abbildung 1.9: Das System der Engraulididae (nach WHITEHEAD €t al. 1988)

Die Zahlen geben fir die jeweilige Gattung die Anzahl der beschriebenen Arten an.
40



- Diese Seite bleibt zum Zweck einer angprechenderen Darstellung
der folgenden Unterkapitel 1.4 und 1.5 leer -
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1.4 Madglichkeiten der Retinastrukturforschung

Esist zwar nicht moglich, sich eine lebendige Vorstellung davon zu machen, wie ein
Knochenfisch seine Umgebung sieht, dennoch gibt es experimentelle Zugange zum
Vedandnis eniger Sehleistungen, fir die uns artfremde Augen bzw. Retinae
eingerichtet snd: Neben physkalisch-optischen, spektro-chemischen, eektro- und
verhaltensphysiol ogischen Ansétzen spidlt auch die Strukturforschung - eigensténdig
oder erganzend - eine wichtige Rolle bel der Erforschung der Augen. Meist stehen
dabei funktionsmorphologische oder 6kophysiologische Fragen im Vordergrund,
aber auch phylogenetische und taxonomische Themen kénnen bearbeitet werden.

Die Fischretina ist nicht zuletzt deswegen ein begehrtes Forschungsobjekt, weil sie
einen verhdltnismadg Ubersichtlich organisierten Tell des Gehirns und damit en
potentid| , verstehbares’ Nervennetz dargtelt und well se - in Grenzen - als
ModelInetzhaut fir hthere Vertebrata fungieren kann.

Die physikalischen Zwange: Funktionsmorphologie

Die meisten Wirbdtiere verlassen sich in wesentlichen Tellen ihrer Orientierung,
Kommunikation und Verhaltenssteuerung auf die Leistungen ihrer hochentwickelten
»Kameraaugen“. Fir die Entwicklung und die Funktionsféhigkeit dieser Organe
waren bzw. sind sicherlich die physikalischen Zwénge der Strahlen- und Wellenoptik
mit formgebend - folglich sind die optischen Eigenschaften und die Geometrie der
Elemente des dioptrischen Apparates und der Retina das Resultat eines
erfolgreichen Anpassungsprozesses (z.B. FERNALD 1989). Im Umkehrschluf’ sollten
daher Augenstrukturen, makroskopische wie submikroskopische, gewisse Schliisse
auf ihre visuelle Funktion zulassen. Es ist beispidsweise wahrscheinlich, dal3
Netzhautregionen unterschiedlicher Rezeptordichte in einem habkugdigen Augen-
becher en regiona unterschiedliches Winkelauflsungsvermégen unterstiitzen, oder
dald das Verhditnis von Rezeptorkernen zu Ganglienzellkernen in einem Retina-
fragment Aussagen Uber die lokale Konvergenz radider Verschaltungen gestattet.
Dicht gepackte Mitochondrien dirften - neben ener hohen Aktivitét des Energie-
stoffwechsels - wegen ihres hohen Lipidanteiles eine Region mit erhShtem
Brechungsindex darstellen und somit auch optisch wirksam sein. Bewiesen werden
konnen solche Aussagen letztendlich natlrlich nur durch physologische
Experimente.
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Der Bezug zu L ebensraum und L ebensweise: Okophysiologie

Schon die Titel renommierter Lehrbiicher der Augenkunde deuten auf den in diesem
Zusammenhang sehr ergiebigen Ansatz der Okophysiologie hin, z.B.:

-, The vertebrate eye and its adaptive radiation* (WALLS 1942)

- ,Light asan ecological factor” (EVANS et d. 1975)

-, The ecology of vison® (LYTHGOE 1979)

Das gleiche gilt fir entsprechende Buchkapitel oder Originaarbeiten (z.B. VILTER
1950; LYTHGOE 1972; O’'DAY & FERNANDEzZ 1974; ALl & WAGNER 1975;
WAGNER et d. 1976; LOCKET 1977; MUNZ & MCFARLAND 1977).

Ein leistungsfahiges Auge sollte in der Lage sain, ein moglichst gutes Abbild der fur
das Uberleben eines Tieres rdlevanten Informationen aus der Umwelt zu geben.
Verschiedene Habitate und Lebensweisen bedingen verschiedene photische
Situationen und erfordern entsprechende Anpassungen der Netzhaut. Umgekehrt
sollte man strukturelle Gegebenheiten in der Retina beziiglich ihrer Eignung fir die
dem untersuchten Fisch unter natiirlichen Umstanden gegebenen Lichtbedingungen
diskutieren konnen. Ein Tapetum lucidum z.B. 18% auf eine gute Schwachlicht-
Schtigkeit in der Dammerung oder im Tiefwasser schlielfen und gleichzeitig
Uberhaupt auf visuel gesteuerte Aktivitdéten im  Schwachlicht. Ein  hoher
Stabchenanteil an der Photorezeptorausstattung der dorsalen Retinahd fte (Dominanz
des skotopischen Systems) und eine relativ hohe Zapfendichte in der ventralen
(Dominanz des photopischen Systems) passen bel pelagischen Fischen gut zur
Winkelvertellung des Raumlichtes unter Wasser, das Vorkommen verschiedener
Zapfentypen weist auf ein mehr oder weniger differenziertes Farbensehen hin (z.B.
be tagaktiven Riffischen). Die Lage der Area sollte sich nach dem Aufmerksam-
keitsschwerpunkt fur hohe Raumfrequenzen richten, z.B. tempora bel Geradeaus-
schwimmern und mehr nach ventral verschoben bel Raubern, die von schrég unten
angreifen (vgl. Abb. 4.3).

Der vergleichende Aspekt: Evolution und Taxonomie

Die Vaiaionen des Grundbauplans der Fischretina (sehe Kap. 1.2.2) sind nur in
ihrer Geschichtlichkeit zu verstehen. Der Pladtizitét in der Erschlie3ung neuer oder
sch andernder Umwelten (P Erwerben apomorpher Merkmale) stehen konserva-
tive Kréfte (P Bewahren plesomorpher Merkmae) gegeniber. Der Vergleich
verwandter Arten beziiglich ihrer Netzhautorganisation sollte deren Evolution
verdehen lassen und gleichzeitig enen Merkmalskomplex fir die Bestimmung
verwandtschaftlicher Verhdtnisse liefern.
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1.5 Fragestellung und Zielsetzungen dieser Arbeit

FINERAN & NicoL (1976-78) und ZUEVA (1980) gaben mit ihren Beschrelbungen
zur aberranten Feinstruktur der Photorezeptoren und des Pigmentepithels von
Anchovies der Gattungen Anchoa und Engraulis den Anstol3 zu dieser Arbeit. Das
Forschungsfeld an den Retinae dieser extrem haufigen Knochenfische, die fir ein
Polarisations-Kontrastsehen speziaisiert sein dirften, wurde er6ffnet, aber bidang
nicht fortgefuhrt. Die tellweise unterschiedlichen Ergebnisse der oben genannten
Autoren (sehe Kap. 1.3.2) und Liucken im Detall fihrten zu neuen Fragen beztiglich
der Sarddlenretina und damit auch zu einem vollig neuen Themenbereich innerhalb
der Arbeitsgruppe:

Ausgehend vom Zoologischen Institut der Universitéé Minchen lag es nahe, ds
,Organspender” die Europaische Sardelle Engraulis encrasicolus zu wahlen. Vorab
gdt es festzustelen, ob und wie man mit vertretbarem Aufwand |ebendfrisches
Materid dieser Art fur die licht- und elektronenmikroskopische Anayse beschaffen
kann. In diesem Falle |&ge ein potentes Untersuchungsobjekt fir vertiefende Studien
Im Mittelmeer vor und damit quasi ,,vor der Haustlr”. Angestrebt war es zunéchst -
anhand von radid und tangentid durch die Retina gefthrten Semi- und
Ultradinnschnittserien und Briichen - eine detailierte Analyse der Netzhautarchitektur
(vertikde Schichtung, horizontde Zelmuster) und der dreddimensionaen
Feinstruktur der Seh- und Pigmentepithelzellen durchzufiihren. Weiterhin sollte die
Netzhaut vollséndig kartiert werden, um en Bild zu bekommen von der
Dichteverteilung der Photorezeptoren und von regionalen Unterschieden des
Zellmusters bzw. der Feinstrukturen. Von einer Untersuchung des Retinarandes
konnte man Hinweise auf die Morphogenese der besonderen Strukturen erwarten.
Uber den Erfolg der Materialbeschaffung gibt Kap. 2.1.4 Auskunft, die Architektur
und Feinstruktur der Seh- und Pigmentzellen beschreibt Kap. 3.1.

Oft behandeln Untersuchungen zur Struktur und zum Muster von Photorezeptoren
lediglich den Bereich zwischen der Bruch’schen Membran und der ,&ul3eren
Grenzmembran®, was mitunter an der strukturellen Komplexité der weiter vitreal
geegenen Schichten liegen mag. Die Sehzellen erstrecken sich aber mit ihren
synaptischen Endigungen bis in den skleralen Tell der aul3eren plexiformen Schicht,
wo Sie untereinander, sowie mit den Horizontal- und den Bipolarzellen verschaltet
snd. Mit erhohtem experimentdlen Aufwand lassen sich jedoch faszinierende
Einblicke in die Zdlarchitekturen und Zelverknipfungen der inneren Retina
gewinnen und Fragen der rezeptorspezifischen und réumlich gerichteten
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Verschaltung klaren. Wenn - wie im Fdle der Sardelle - skleral der OLM en
regelmadiges Zapfenmuster vorliegt, sollte sich dasselbe auf der Ebene der
synaptischen Filchen wiederfinden lassen und auch fir die Verschatung wirde
man irgendeine Form von Regema3dgkeit erwarten (die im giingtigsten Falle sogar
funktionelle Schlisse zulassen konnte). Diesem Thema widmet sich der zweite
Ergebnisblock (Kap. 3.2): anhand von Schnittserien durch die dufl3ere Kornerschicht
sollten die Area-Zapfen von E. encrasicolus bis zu den Pedicles verfolgt, ihr Muster
beschrieben und Hinweise auf ihre Verschdtung mit den Dendriten der
Sekundarneuronen gefunden werden. Auch klassische neuroanatomische Methoden
(z.B. Silberchromatfarbung nach GoLal) sollten Anwendung finden und modernere
(z.B. Mikroinjektion) etabliert werden.

Aus den Angaben von FINERAN & NicoL (1978. Anchoa, Engraulis, Solephorus)
sowie ZUEVA (1980: Engraulis) wird offensichtlich, dal3 die aberrante
Zapfenstruktur bei mehreren Gattungen der Unterfamilie vorkommt, und dal3 es
Variationen gibt. Diese Hinwese mogen mit ads ein Anreiz zur breteren
Untersuchung der Verwandtschaft der Engraulidae im Rahmen dieser Arbeit
verstanden werden. Es erschien interessant, Vertreter moglichst vieler Gattungen der
Familie Engraulididae und im AuRengruppenvergleich auch anderer Familien
innerhalb der Clupeiformes auf ihre Zapfenmuster und PEStrukturen hin zu
untersuchen. Dieser Vergleich sollte zeigen, wie welt die im Detall fir Anchoa und
Engraulis beschriebenen Netzhautspezidiserungen im Kreise der Verwandten
verbreitet sind und evtl. auch Hinweise auf die Evolution dieser Strukturen geben.
Kapitel 3.3 st die zu diesen Fragen erzielten Ergebnisse vor. Die Beschaffung von
Frisch- und Sammlungsmaterial der weltwelt verbreiteten Heringsfische war zu
organiseren und das Sammlungsmaterid auf seine Eignung flr  die
Feinstrukturanayse zu prifen.

Neben der reinen Strukturbeschreibung soll auch tber die Funktionsweise und den
»biologischen Sinn“ der Sardellenretina diskutiert werden, im Vergleich der Arten
Okophysiologische und phylogenetische Fragen angerissen, ergdnzende Daten zur
Systematik der Engraulididee geliefert und schliefdich Anregungen zu weiter-
fUhrenden (z.B. neuroanatomischen und/oder physiologischen) Studien gegeben
werden.



2. Material und M ethoden

2.1 Tiereund Bezugsquellen

2.1.1 Herkunft der unter suchten Fischaugen

Die im Rahmen dieser Arbeit auf ihre Netzhautstruktur hin untersuchten Sardellen
sind mit Herkunftsort und Fixierdaten in Tabelle 2.1 aufgefihrt, die Karten vermitteln
eine Vorstelung Uber die globale (Abb. 2.1A) bzw. lokae (Abb. 2.1B) Vertellung
der Fangorte. Die Tiere wurden entweder im Meer gefangen Engraulis, Cailia)
oder einem Zuchtbecken entnommen (Coilia), auf einem Fischmarkt erworben
(Stolephorus) oder se entstammen zoologischen Sammlungen (ale anderen
untersuchten Gattungen). Die Fangdaten der von ESER im Zuge des begleitenden
Clupeoiden-Projekts bearbeiteten Tiere (vgl. Kap. 3.3.10 und 4.7) finden sich in
Kap. 2.2 der Diplomarbeit von R. ESER.

Die Beschaffung frisch fixierten Vergleichsmaterids aus der Unterordnung
Clupeoidel bzw. aus der Familie Engraulididae 1&% sich im erforderlichen Umfang
praktisch nicht organiseren: die Tiere sind weltwelt verbreitet, es werden aber nur
wenige Arten kommerziell gefangen und die Logistik bel Tierbeschaffung und -
versand kann gerade (und erprobtermal?en*) im asiatischen Raum auf untiber-
windliche Hirden treffen. Eine praktikable Methode an geeignetes Material zu
kommen ist es, sich ichthyologisch-zoologischer Sammlungen zu bedienen, die
Dank gezidter, professondler Sammeltétigkeit Uber einen langen Zeitraum enen
wertvollen und wohlgeordneten Schatz an konservierten Fischen bereitstellen
konnen.

Besondere Erwahnung soll hier die Eignung von Sammlungsmaterid for die
histologische und feinstrukturelle Andyse der Retina finden: Zwar zeigt das
Netzhautgewebe von Fischen aus zool ogischen Sammlungen immer eine mehr oder
weniger starke  Artefaktbildung auf  Feinstrukturebene  (Schrumpfraume,
geschwollene Zellkompartimente, gerissene Membranen, agglutiniertes Zytoplasma),
wesentliche Merkmale lassen sich an diesem Materia jedoch fast immer darstellen
(z.B. Schichtung, Adaptationszustand, Zellmuster, Zapfentypen und manchmal auch
feingrukturelle Detalls wie Cilien, Membranstapel und Guaninkrigtalite: siehe Kap.
3.3).

*) Die Beschaffung von Setipinna tber das Yellow Sea Fisheries Research Indtitute (Y SFRI, Prof.
Jnyao Deng) scheterte zunéchgt am Transport der Fixanzien vom Beijing-Airport nach Quingdao und
schliefdich an mangelnder Kommunikationsbereitschaft auf chinesischer Seite.
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Das Sammlungsmaterial war durchwegs tber viele Jahre (max. 31a) in 70% Ethanol
aufbewahrt worden. Uber das Procedere der Sammler bzgl. Fixierung und Uber
eventud| aufgetretene Liegezeiten (z.B. Fischmarkt) gibt es leider keine Angaben.
Der rdativ gute Gewebeerhatungszustand mancher Proben macht eine Fixierung in
Formol durch den Sammler wahrscheinlich (sehe z.B. Abb. 3.47). Andererseits
fuhren bei ungeniigender, verzogerter oder fehlender Fixierung in Abhangigkeit von
den Lagerungsbedingungen - v.a. Temperatur, Zeit und Osmolaritét des Mediums -
Autolysepozesse zum Verfdl der Netzhautstrukturen (sehe z.B. Abb. 3.52).

Neben den lokaen Fischmérkten in Rovinj (Kroatien: Engraulis encrasicolus), San
Diego (Cdifornien: E. mordax) und Phuket (Thailand: Stolephorus indicus) wurden
folgende Sammlungen zur Materiabeschaffung herangezogen:

ZSM: Zoologische Staatssammlung Mnchen
M Unchhausengtral3e 21, 81247 Minchen
(Dr. Frank Glaw, Tel 089 8107 114, Fax 089 8107 300)
ZSMK:  Zoologische Forschungsanstalt und Museum Alexander Konig
Ichtyologie, Adenauerallee 160, 53113 Bonn
(Dr. Klaus Busse, Td 0228 9122 251, Fax 0228 216979)
SNG: Sammlung der Senckenbergischen Naturforschenden Gesallschaft
Senckenberganlage 25, 60325 Frankfurt am Main
(Dr. Friednelm Krupp, Tel 069 7542 255, Fax 069 7542 253)
ASFDC: Adaman SeaFisheries Development Center
77 Sagdidg) Rd., Maung Didtrict, Phuket 83000, Thailand
(Mr. Tassapon Krgjangdara, Fax +66 (0)76 391139)
FRLKU: Fishery Research Laboratory Kyushu University
Faculty of Agriculture, Kyushu University 46-04, Tsuyazaki,
Munakata-gun Fukuoka 811-33, Japan
(Assoc. Prof. Dr. Sdichi Matsui, Te +81 (0)940 52 0163,
Fax (0)940 52 0190, email K71088A @wisdom.cc.kyushu-u.ac.jp)

Die Bestimmung bzw. Nachbestimmung der Tiere erfolgte nach dem Schliissal von
WHITEHEAD et al. (1988). Die ndhere Spezifizierung des Anchoviella-Praparaes
fuhrt nach dem angegbenen Schllissel und beim angegebenen Fangort zu A. alleni
oder A. james.
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Tabdle 2.1: Untersuchte Sardellenarten

sys- Artname Fangebiet Fangzeit |Bezugs- nach
tematische quelle & fixiert
Stellung Kennung
Engraulidinee
Anchovidlla YanaCochabe |07.66 ZFMK 03.97
.t Pucdllpa (Peru) | 66 2035
Cetengraulis Golfode Guayaquil | 08.86 ZFMK 03.97
mysticetus 2 Ecuador 15207
Engraulis Mittelmeer (Adria) | 03.95 - Fischer -
encrasicolus 3 vor Rovinj (HR) | 04.98 (leg. HeR)
Engraulis nrdl. San Diego 10.95 Fischer -
mordax * Cdifornia(USA) (leg. Haacke)
Solephorus Phuket 04.97 Fischmarkt |-
indicus ° (Thailand) (leg. Dunkel)
Lycengraulis Rio Ucaydi be 07/08.66 |ZFMK 03.97
batesii °© Pucdlpa | 66 2024
(Peru/ Balivien)
Lycothrissa VamCoDong-Hui3 | 03.91 ZFMK 03.97
crocodilus ’ TayNinh-Provinz 19435
(Sidvietnam)
Encrasicholina Ko Yao Bay 02.96 ASFDC 01.98
heteroloba 8 (Thailand) -
Thryssa (Kuwait) 04.95 SNG 07.97
setirostris ° -
Setipinna GafvonThaland |12.74 SNG 07.97
taty 10 22245
Cailinae
Cailia Chikugo River 06.97 FRLKU -
nasus * Kyushu (Japan) -

Zu den Abkirzungen der Bezugsguellen siehe Seite 47.

Die hochgestdllten Zahlen hinter den Artnamen gdlten ds Kiirze zum Eintrag in Abb. 2.1A.

Auch ein Exemplar des Wolfsherings Chirocentrus dorab  wurde bearbeitet: es ssammt aus der
Sammlung der Senckenbergischen Naturforschenden Gesdllschaft in Frankfurt aM. (Kennung 22251,

gefangen 12.74 im Golf von Thalland, nachfixiert 07.97 in Glutardialdehyd, vgl. 2.2.1).
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Abbildung 2.1: Fangorte der untersuchten Clupeoidel

A) Wdtkarte (nach www.webcamz.de) mit den Fangorten dler untersuchter Arten -

die Artangaben zu den eingetragenen Zahlen finden sich in Tab. 2.1. Die von Esgr untersuchten
Clupeoide (vgl. 3.3.10 und 4.7) snd ebenfals angefiihrt: 13 Ilisha africana, 14 Clupeonella
cultriventris, 15 Pdlonula sp., 16 Dorosoma cepedianum, 17 Ethmalosa dorsalis

B) Seekartenausschnitte der istrischen West- und Ogkiste mit den Fangorten fur Engraulis
encasicolus (x: Ringwadenfang, ® : Schleppnetzfang; vgl. 2.1.2).
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2.1.2 Fangmethoden fir Engraulis encrasicolus

Elektronenmikroskopische Untersuchungen an Nervengewebe erfordern unbedingt
die Fixierung lebendfrischen Materials, wenn es darauf ankommt, die feinstrukturelle
Organisation des Zytoplasmas und die Membranarchitektur der oft filigranen Zellen
in einem maoglichst lebensnahen Zustand zu erhaten und postmortale (autolytische)
Artefakte weitestgehend zu vermeiden.

Zugang zu lebenden Sardellen bekommt man nur direkt am Meer und praktisch nur
mit der Hilfe spezididerter Fischer. Da Sardellen bzgl. mechanischer Verletzungen
und besonders auch gegen O,-Mangel sehr empfindliche Tiere snd, sind die
frihmorgens am Fischmarkt erhdtlichen, ,, frischen* Fische gewohnlich schon einige
Stunden tot (im Gegensatz z.B. zu Scorpaena). Es ist also erforderlich, Kontakt mit
einem Sardellenfischer aufzunehmen, ihn von dem fir ihn ungewdhnlichen Vorhaben
zu Uberzeugen und mit ihm auf Fangfahrt zu gehen. Auf diesem Wege hat man die
Chance, einige lebende Sardellen direkt aus dem Netz entnehmen zu kénnen - die
meisten kommen allerdings schon tot an Bord.

Gungtige Startbedingungen fir die vorliegende Arbeit ergaben sich aus dem
Umstand, dal3 die Arbeitsgruppe um Prof. SwoLA dljdhrlich eine Exkurson zur
,Biologie und Okologie mariner Lebensraume* an das meeresbiologische Ingtitut
der Ruder-Boskovic-Gesdllschaft in der kroatischen Mittelmeerstadt Rovinj durch-
fahrt und sich unter Vermittlung eines befreundeten Wissenschaftlers (Prof. C.
Luzu), sowie der Kroatisch sprechenden Technischen Assistentin Fr. A. KERIN
Kontakte zu dort ansdssigen Fischern herstellen lief3en. In den Jahren 1994 bis 1998
war es so mehrfach moglich, an den néchtlichen Fangfahrten eines Ringwaden-
fischers (z.B. ,Mramorkd‘: vgl. Abb. 2.2B) bzw. an den Tagesausfahrten der
pelagischen Schleppnetzfénger (z.B. ,,Mauros 1+I1*: Abb. 2.2A) teilzunehmen und
an Bord Fische zu préparieren.

Es ig notwendig, sch auf die Arbeit auf See vorzubereiten (wasserdichte
Bekleidung von Kopf bis Ful3, Kuhlbox mit portionierten Chemikalien, Pr&
parierbesteck, Wachsschale, beschriftete Rollrandglaser, Zellstoff, Arbeitsplan und
ein rutschfestes Tablett als Arbetsunterlage, ggf. Haterungseimer) und einzustellen
(Seegang, Schlafmangel, wenig Platz). Die Kommunikation mit der Crew erfolgte in
der Regd auf Itdienisch. Da verschiedene Grinde die Ausfahrt eines Fischers
verhindern konnen (defekte Maschine, bewegte See, kein Geld fir die Mannschaft,
Felertage) und da sich die Tage um Vollmond nicht fir die Lichtfalenfischere
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egnen, ist fir ene Materialbeschaffungs-Exkurson ggf. die Mondphase zu
beachten, telefonische Ricksprache mit dem Fischer zu halten und soweit moglich
genligend Zeit am Meer enzuplanen.

Die Ausfahrten mit den Ringwadenfischern begannen immer kurz nach
Sonnenuntergang, d.h. im April gg. 18°° Uhr, im Juni gg. 22°° Uhr. Nach den
Einschétzungen des Kapitdns und den Angaben des Sonars und der GPS-Seekarte
wird nach zwel- bis dreistiindiger Fahrt etwa 3 bis 10sm vor der Kiste geankert. In
den Gebieten um Rovinj und Rabac findet man dort flache Sedimentbtden von 25
bis max. 40m Tiefe.

Es beginnt die erste Phase des Fischfangs. mit starken, von Dieselgeneratoren
betriebenen Gluhlampen wird vom Hauptschiff (4 Lampen) und von zwe kleinen
Beibooten aus (je 2 Lampen) die Wasseroberflache beleuchtet. Zuerst sammelt sich
im Lichtkegd positiv phototaktisches Zooplankton (v.a Crustacea und errante
Polychaeta), im Laufe der Stunden finden sich dann zunehmend auch Fische ein. In
erster Linie handelt es sich dabei um Sardinen (Sardina pilchardug und Makrelen
(Scomber japonicug, aber auch Sardelen und die oberflachennah jagenden
Hornhechte (Belone belone) sind mit von der Partie.

Zwei Stunden vor Sonnenaufgang beginnt die Mannschaft mit der zweiten Phase des
Fangs. das Hauptschiff lichtet den Anker, schaltet die Lampen aus und |83 sich ein
Stiick abtreiben, wahrend die Lampen enes der Beboote den Schwarm
zusammenhalten. In ca. 50m Entfernung vom ,, Lichtboot” wird vom Hauptschiff
aus das Netz ausgebracht: eine sog. ,, Ringwade* von 50m x 300m. Wie ein Vorhang
mit nur 1cm Maschenweite hangt das Netz vertika in der Wassersiule - getragen
von einer Schwimmerkette am Oberrand und gezogen von Bleiringen am Unterrand
(Abb. 2.2B). Vom zweiten Beiboot as Fixpunkt ausgehend, féhrt das Hauptschiff
um das , Lichtschiff, bis sich der Kreis um den Fischschwarm schlief%. Nun wird
das Netz Uber die Bodentrossen an seinem Unterrand geschlossen und von dieser
Seite her an Bord gehievt - der Oberrand wird ebenfalls verkirzt, wobel das zweite
Beiboot das Netz auch bei Wind und Stromung offen halt. Auf diese Wase wird der
Schwarm mehr und mehr konzentriert, bis er portionsweise mit Schopfnetzen an
Bord gehoben und dort zunéchst in groféen, runden, mit Sazwasser gefillten
Kunsstoffwannen untergebracht wird. Aus den tosenden Fischwannen werden die
Fische in Pdetten sortiert und gekdhlt, wéhrend das Schiff den en- bis
zweistindigen Heimweg antritt.
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Zu diesem Zetpunkt hat man die Moglichkeit (aber nur wenig Platz und Zeit) ein
paar Sardellen abzugreifen, sie zu hdtern oder gleich an Bord zu prgparieren. Die zur
Préparation bestimmten Tiere bewahrt man am besten in einer kleinen Kihlbox auf
oder entnimmt se dem Halterungsaimer.

Der Fangerfolg einer Ausfahrt betrug in den stark Uberfischten Gewassern der Adria
mit Ringwadenfischern zwischen 0 kg und 3 t Fisch. Die Zusammensetzung eines
Fangs it in Grenzen variabel, folgende Liste gibt eine Vorgelung von einem
typischen Fang (eine Palette entspricht ca. 8kg Fisch):

160 Paletten Sardinen & Sprotten (ca. 90 Gew.%)

8  Pdetten Makrden (ca. 5 Gew.%)
4  Pdetten Sarddlen (ca. 2.5 Gew.%)
3  Pdetten , Sonstige" (ca. 1.5 Gew.%)

(z.B. Myliobatis, Pagellus, Octopus)

Bei den 12- bis 14-gtiindigen Ausfahrten der Schleppnetzfischer im Ma 1998
wurde das Netz je 2-3x ausgebracht, ca. 2h sonargestiitzt geschleppt und wieder
eingeholt. Diese Methode lieferte relativ wenige Sardellen (z.B. 20 Stiick bei einem
Fang von ca. 13t Sardinen und Makrelen), die allesamt tot an Bord gebracht wurden
(Staudruck im Netz, lange Stref3zeit). Zur Etablierung der portablen Mikroinjektion
(Kap. 2.3.3) und fir einen umfangreichen GOLGI-Ansatz war das Netzhautgewebe
aber gut genug erhaten.

Die Héalterung lebender Sardellen erwies sich unter den oben geschilderten
Umstanden als moglich, wenn auch problematisch. In einem zu %, mit frischem
Seewasser geflllten 10l-Kunststoffeimer mit Deckel kdnnen ca. 10 bis maximal 12
Sardellen schonend gehalten werden. Esist unbedingt nétig, das Wassser Uber einen
Sprudelstein kréftig zu bel Uften (entweder Uber eine 41-200bar-Druckluftflasche oder
mittels einer batteriegetriebenen Aquarienpumpe). Die Uberlebenswahrscheinlichkeit
der Sardellen sinkt stark mit der Transportzeit und mit der Wassertemperatur.
Waéhrend esim Mérz (T ,0»12°C) regdméldig gelang 68 Tiere lebend in den Hafen
zu bringen, Uberlebten im Juni (T 420>20°C) unter sonst gleichen Bedingungen nur 2
bis 3 Tiere. Die langste Uberlebenszeit betrug ca. 4 Stunden, bel dem Versuch eine
Sardelle dunke zu adaptieren.
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Abbildung 2.2: Fangmethoden fir Engraulis encrasicolus im Mittelmeer U

A) Schleppnetzfischer, sonarunterstiitzt - Erkl&rung der Methode im Text.
B) , Nachtaktive' Ringwadenfischer - Erklarung der Methode im Text.
(Zusammengestdlt aus Ot 1988.)
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2.2 Mikroskopische Verfahren
2.2.1 Praparation, Fixierung und Einbettung der Fischaugen

Falls nétig wurden die Fische durch einen Genickschnitt mit einer starken Rasier-
klinge, sowie durch mehrfache Perforation des Gehirns mittels einer spitzen Pinzette
getotet. Die Isolierung der Augen wurde in der Regdl an Bord vorgenommen und
zwar mittels einer Mikroschere auf einem Kunststofftablett: durch vorsichtige
Zirkumcison wurden beidseitig die Fettlider entfernt, die Schédeldecke nasal und
temporal des Auges durchgeschnitten und die geloste Knochenplatte abgehoben.
Nach dem Durchtrennen der Sehnerven und der Augenmuskeln konnten so die
Augen schonend isoliert werden. Die Pigmentierung der Argentea, der Austrittsort
des Tractus opticus, sowie einige Charakteristika der Augenform erlaubten auch zu
enem spdteren Zetpunkt eine eindeutige Orientierung der Augen. Die weltere
Praparation des Organs efolgte in einer wachsgefillten Petrischde: fir die
Glutardialdehyd-Fixierung wurde die Cornea entweder mehrfach mit einer diinnen
Insektennadd randlich perforiert oder es wurde mit einer feinen, frischen Rasier-
klinge en horizontaler Schnitt dorsal der Linse gesetzt. Fir die GoLGI- oder
Formaldehydfixierung wurde entweder gleichermal3en verfahren oder zuvor der
»Augenbecher* prapariert: Das Auge wurde in der puffergefiliten Wachswanne mit
zwel Nadeln festgesteckt, die Cornea durch Zirkumcision distal der Ora serrata
gelost, Cornea und Linse abgehoben und der GlaskOrper vorsichtig mit einer
Pasteurpi pette abgesaugt.

Abbildung 2.3: Die Europaische Sardelleund ihre Augen >
A) Satenangcht (links) der Européischen Sardelle Engraulis encrasicolus. Das leblose Tier wurde
kurz nach dem Fang auf einer trockenen Schieferplatte photografiert. Beachte die Spindelform und
Farbung des Fischkorpers, sowie die Lage und relaive Grofie des Auges. Gesamtlange des Fisches
15.5cm.

B) Rontgenaufnahme des Fischkopfes in dorso-ventraler Projektion.

C) Rontgenaufnahme des Fischkopfesin lateraler Projektion.

Die Augen erflllen einen Groldeil der abgebildeten Kopfregion und stofRen median zusammen.

D) Dorsdle Aufsicht auf den Fischkopf - beide Pupillen sind zu erkennen.

E) Frontaler Aspekt des Fischkopfes - der Blick auf beide Pupillen I8 den Schlul? auf ein binokulares
Sehfdd zu.

F) Auch in der ventralen Ansicht des Fischkopfes sind beide Pupillen zu erkennen.

G) Dorsde Aufdcht auf den Fschkopf mit partidl entfernter Schédeldecke. Beachte den
Volumenanspruch der median zusammengtol3enden Augen.

H) Frontaler Aspekt des gleichen Prgparates nach Entfernung des Rostrums.

|) Gleiche Pergpektive wie in Abb. H mit satlich herausgedrehten Augen - dort, wo die Augen median
zusammengtolen, fehlt die Argentea.
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Um eine weitgehend vollsténdige Erhatung der Ultrastrukturen des Gewebes zu
gewdhrleisten, wurden die Proben bel adler Sorgfat zligig prépariert und sofort in die
auf 4°C gekihlte Fixierlésung gegeben (Sukzedanfixierung mit Glutardaldehyd und
Osmiumtetroxid): Durch Mischung von einem Teil 25%igem Glutardiadehyd p.a.
mit 5 Tellen 0.1 M Cacodylatpuffer erhdt man gut 4%iges Glutaraldehyd-Fixans.
Die Osmolaritét wurde durch Zugabe von 3g Saccharose auf 100ml Lésung
derjenigen von Teleostier-Zytoplasma angendhert. Der Cacodylatpuffer (2.14g
Cacodylsdure-Natriumsad z-Trihydrat auf 100ml Aquadest.) wurde mit IN NaOH auf
pH 7.3 eingestelt und nach einem Tag im Kihlschrank nachjustiert. Die Préparate
wurden im Fixans (bel nach Moglichkeit ununterbrochener Kihlkette) aufbewahrt
und transportiert, z.B. von Rovinj nach Munchen. Sammlungsmateria wurde
ungekuhlt transportiert, nachdem es in den Museen nach der Pr8paration lediglich in
dem o.g. Fixans nachfixiert wurde. Ebenfalls ungekihlt erfolgte aus logistischen
Griinden der Transport des Materias aus Fernost.

Die Prgparation kleiner Retinastlicke geschah vor der Osmierung in Puffer mit einem
frischen Skalpell. Da die Orientierung der Retinastlicke fir die Auswertung von
Bedeutung war (Retinaregion, Verlauf der Schnittkanten, siehe z.B. Abb. 3.4),
wurden mehr oder weniger asymmetrische Stlicke ausgeschnitten und Auf-
zeichnungen vom prgparierten  Augenbecher gemacht. Fir die vollstandige
Infiltration mit Osmium beim n&chsten Schritt der Fixierung sind Retinastlicke
vorteilhaft, die nicht vie gréRer ds 1 bis5 mm?® sind.

Die s0 erhaltenen Gewebestlicke wurden 2x 10min in 0.1M Cacodylatpuffer (mit 3%
Saccharose) gewaschen, danach wurde die Fixierung mit Osmiumtetroxidlésung
fortgesetzt - bel diesem Schritt erfolgt auch schon die erste Kontrastierung. Die
Osmierung wurde in einem 1.1 Gemisch von 2% OsO,-L6sung und 0.2 M
Cacodylatpuffer fur 2h auf Eis durchgefihrt (4.28g Cacodylsaure-Natriumsaz-
Trihydrat auf 100ml Aqua dest., pH 7.3).

Freipréparierte und fixierte Augenbecher bzw. Retinastiicke wurden in Epoxy-
Polyesterharz (,,Epon“) eingebettet. Fir Semi- und fir Ultradiinnschnitte wurde
folgende Mischung aus Komponenten der Firma Roth verwendet:

Substanz Menge Artikelnummer
Glycidether 100 45.6 ml 8619.1
Harter DBA 30.8 mi 8639.1
Héarter MNA 23.6 mi 8623.1
Beschleuniger DMP-30  |1.80 g 8621.1

ergibt 100ml
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Die Komponenten muissen sorgfdtig vermischt und peinlich von Feuchtigkeit
geschiitzt werden (Flaschen aus dem Kihlschrank vor dem Offnen auf Zimmer-
temperatur erwarmen lassen!).

Nach dem Osmieren wurden die Prgparate 2x 10min in 0.1M Cacodylatpuffer
gewaschen und in der aufsteigenden Acetonreihe (30%, 50%, 70%, 90%, 99.5%, 2x
100%) entwassert. 100%iges Aceton wurde bereitet durch Trocknung des
99.5%igen Aceton p.a. auf wasserfreiem CaCl, Gber Nacht in einer gut abdichtenden
Glasflasche mit  Schliffstopfen (beachte betréchtliche Volumenzunahme des
Trocknungsmittels).

Nach dem Entwéssern wurden die Retinastiicke mehrere Stunden in einem
Gemisch von einem Tell Eponmischung in einem Tell 100%igen Acetons infiltriert
(in geschlossenen Rollrandglésern auf einem Rotor), danach in reines Kunstharz-
gemisch Ubertragen und Uber Nacht im offenen Rollrandglas rotiert (Abzug: Aceton
dampft ab). Die Prgparate wurden in kleine quadefdrmige, mit Epon gefillte
Formen aus Silikonkautschuk gebracht, mit einer Nadel in geeigneter Weise orientiert
(s. Kap. 2.2.3, Orientierung aufzeichnen!) und im Warmeschrank bei 60°C fir 48h
ausgehértet. Nach 1.5 bis 2h sollte die Orientierung der Préparate kontrolliert und
gof. korrigiert werden (senkrecht stehende Gewebestiicke konnen durch enen
kleines Stlick ,leeren* Kunstharzes aus vorangegangenen Einbettungen gestiitzt
werden). Die Eponblécke mit den Préparaten wurden mit einem feinen Folienstift
beschriftet und in Rollrandgl&schen archiviert.

2.2.2 Licht- und Laser mikroskopie

Die Kunstharzbltcke wurden mit Rasierklingen getrimmt, um die gewlnschten
Schnittebenen freizulegen und/oder zu begrenzen und dann mit eéinem mechanischen
Ultramikrotom (RMC MT6000-XL) geschnitten. Zur Orientierung im Auge und
innerhab der Retina siehe Abb. 1.3.

Fur die Lichtmikroskopie wurden Semidinnschnitte (Schnittdicke 1um) mit
Glasmessern gemacht. Die Glasmesser wurden aus Alkar-Glasstreifen (Fa. Plano)
mit enem LKB Knifemaker Type 7801A gebrochen (Schneidekante 45°, 6.4mm
breit) und mittels Modellierwachs mit Plastikwannen versehen. Die Schnitte wurden
auf vorgereinigte und beschriftete Glasobjekttrager Ubertragen und dort fest-
getrocknet (Warmeplatte bel 70°C).
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Die Semidinnschnitte wurden 15sek bel 70°C auf der Wéarmeplatte mit
RICHARDSON' s-Farbereagenz gefarbt  (filtrierte, wassrige Lésung von  0.5%
Methylenblau, 0.5% Azur Il und 0.5% Borax), mit Leitungswasser gespult und
getrocknet. Zur dauerhaften Aufbewarung wurden se unter einem Deckglas in
DePeX (Fa Serva) staubfrel eingedeckt, was auch Scharten im Kunstharz ausgleicht
und somit die Qualitét photographischer Ablichtungen verbessert. Die Objekttrager
wurden in geeigneten Holzkastchen archiviert.

Zur mikroskopischen Betrachtung der Schnitte und ftr die Mikrophotographie stand
en ZeissAxioplan Lichtmikroskop mit ZeissPlanrNeofluar Objektiven zur
Verflgung. Helfdd-, Phasenkontrast- und Polarisationsoptik kamen zum Einsatz.
Die photographische Dokumentation erfolgte mit einer sysemeigenen Klenbild-
kamera und Belichtungsautomatik auf Kungtlicht-Farbdiafilm (Kodak Epy 64 T). Fir
eine verbesserte Farbwidergabe empfiet es sich, bei maximaler Farbtemperatur der
Hellfeldbeleuchtung zu arbeiten, %5 Stufen Uberzubelichten und einen schwachen
Magenta-Farbfilter (IIford lIfochrome DY 0.05M) auf das Leuchtfeld zu legen. Zur
Entwicklung der Kleinbilddias (24mm x 36mm, Prozef3 E6) wurden die Filme einem
professionellen Labor tbergeben, ebenso zur Anfertigung von Abziigen as Kodak-
Digiprint im Format 9cm x 13cm (matt).

Alternativ konnten LM-Bilder auch mittels einer integrierten CCD-Kamera (Sony
DXC-CIMDP) und ener Standard-, Framegrabber -Karte zur Bildverarbeitung an
einen Macintosh Power PC 7500/100 Ubergeben werden. Bel offener Kondensor-
blende und schrittweiser Verstellung des zTriebes kann so z.B. ein Golgipréparat in
optische Schnitte zerlegt und nachfolgend am Bildverarbeitungsrechner drei-
dimensional rekonstruiert werden (siehe 2.4.2 und Abb. 3.39C, F).

Eine modernere Methode zur Erzeugung dreidimensonder Bilddatensitize am
Lichtmikroskop kam mit der konfokalen Lasermikroskopie zum Einsatz und zwar
fur die Darstelung fluoreszenzmarkierter Neuronen (2.3.2, 2.3.3): Die Préparate
wurden mit dem Leica TCS-NT Laser Scanning Mikroskop an einem inversen Leica
DM-IRBE Lichtmikroskop abgetatstet und entweder vom systemeigenen Rechner
direkt as 3D-Bilder dargestellt (Rot-Griin Anaglyphen: z.B. Abb. 3.39A) oder in
Form von TIFF-Bilddatei stapeln festgehdten (16 bis 64 Ebenen: z.B. Abb. 3.40A).
Angeregt wurden die verwendeten Fuoreszenzfarbstoffe mit einem 515nm-
Argonlaser - das emittierte Licht wurde nach der Trennung vom Anregungdicht
durch einen Strahiteller (I > 525nm) und ein ,longpass‘-Filter (I > 590nm)
photoverstarkt und analysiert.
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2.2.3 Transmissions-Elektronenmikroskopie

Fir die Transmissions-Elektronenmikroskopie wurden Ultradiinnschnitte mit
Diamantmessern (Fa. Diatome und Mikrostar, 1.5mm Schneidekante) angefertigt: 4°
Messerwinkel, bevorzugte Schneidegeschwindigkeit 0.6mm/sek, bevorzugte Schnitt-
dicke 80nm entsprechend einer blal3goldenen Interferenzfarbe. Die Schnitte wurden
auf Kupfer-Lochgrids gefischt (Agar Sci. Ldt. Typ G2500C), die zuvor mit
Formvar-Folie (Agar Sci. Ldt. Art. R1201) beschichtet wurden. Die Ultradinn-
schnitte wurden auf den Grids in sog. “Grid-Boxen” archiviert.

Radia- oder ,Langs‘schnitte durch die Retina erhit man an entsprechend
eingebetteten und vorgetrimmten Blocken, indem man zunachst Semidtinnschnitte
anfertigt und solange in ca. 2°-Schritten kippt, bis radid verlaufende Strukturen wie
Zapfenaxone oder StabchenaulRenglieder in voller Lange erscheinen (vgl. Abb.
32A). Will man zusdzlich noch genau padld oder senkrecht zu ener
Photorezeptorreihe schneiden, so mul3 die Kippung noch in einer zweiten Ebene
erfolgen. Die Anndherung an die gewlnschte Orientierung ist nicht selten mihsdlig,
zumal sie durch die Krimmung des Augenbechers, den gekrimmten Verlauf und die
Dimensionen der Reihen (z.B. 5um breit bel ca. 300um Retinadicke) und durch
zufdllige Unregel maldgkeiten wie Retinafaten verkompliziert wird.

Tangentidschnitte (,, Querschnitte’) erhdlt man an Blocken geeigneter Orientierung
durch eine Schnittfihrung parald zur Netzhautoberflache, z.B. skleral beginnend.
Da im Fdle der Retina ja Hohlkugelsegmente geschnitten werden, verlaufen die
Schnittebenen nur im Zentrum der Scheibe pardld zu den Retinaschichten - zum
Rand hin und mit zunehmender Eindringtiefe wird die relative Schnelderichtung
zunehmend schréger, sodal3 gleichzeitig mehrere Retinaschichten in der Anordnung
konzentrischer Ringe sichtbar werden.

Fur die genaue raumliche Analyse von Strukturen sind Schnittserien - radial oder
tangentid gefUhrt - unerld@ich. Damit kein Schnitt verloren geht, mul3 sehr
konzentriert und mit ruhiger Hand gearbeitet werden und fur die Rekonstruktion die
Position sowie die Interferenzfarbe eines jeden Schnittes schriftlich festgehaten
werden. Die Schnitte wurden vor der TEM-Untersuchung automatisch kontrastiert
(LKB Ultragtainer 2168: 60min ba 40°C mit verdinnter Uranylacetatltsung , Leica
Ultrogtain 1* und 30min bel 26°C mit verdinnter Blecitratldsung ,,Leica Ultrostain
2"). Somit erhdten die Gewebescheiben insgesamt einen 3fachen Schwermetall-
kontrast (Os, U, Pb).
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Die transmissionsalektronenmikroskopische Betrachtung der Schnitte, sowie die
photographische Dokumentation geeigneter Motive wurden mit einem PhilipsCM 10
durchgefthrt (LaBs-Kathode, Hellfeldmodus, Beschleunigungsspannung 80kV).

Die Hegedlung von TEM-Aufnahmen erfolgte auf eektronensenstive, vor-
evakuierte Agfa Scientia EM Negativfilme (8.3cm x 10.2cm) mit der, im CM10
integrierten Kamera. Die Entwicklung der Negative efolgte im ingtitutseigenen
Photolabor: Sie wurden 4min in Kodak D-19 Negativentwickler entwickdt. Das
Stoppbad stelte ein einfaches Wasserbad dar, in dem die Filme 1min verblieben,
bevor se fir 10min in ein Fixierbad (Tetena Superfix) gegeben wurden. Nach einer
30minttigen Wasserung und Trocknung im Trockenschrank (1h bel 60°C) wurden
die Negative archiviert. Von den TEM-Negativen wurden Arbeitsabziige und die
Photos fur die TEM-Phototafeln mit einem Durst-Vergrof3erer (Laborator 1200,
Objektiv: Rodenstock Apo-Rodagon N 150mm, Belichtungsmesser: Wallner Vario
30) auf kunststoffbeschichtetem Photopapier (Agfa Brovira Speed 310RC glossy,
17.8cm x 24.0cm, Gradationen 1 bis 5) angefertigt. Entwicklung (ca. 1min) in
Tetenal Eukobrom SW-Papierentwickler 1+9, ,Stoppen* (ca. 1min) in 0.1%
Essgsaure, Fixieren (10min) in Tetena Superfix 1+7, 30min Wéssern in flieffendem
Leitungswasser, Trocknen in einer Hell3walze (60°C) und Glétten auf einer flachen
Unterlage an der L uft.

2.2.4 Raster-Elektronenmikroskopie

Zwel Sarddlenretinae wurden prapariert und fixiert, wie unter 2.1.1 beschrieben,
wobel die Augenbecher as ganzes osmiet wurden. Um far die
rasterelektronenmikroskopische Betrachtung langs orientierte Bruchfl&chen durch
die Netzhaut freizulegen, kamen zwei unterschiedliche Verfahren zur Anwendung:

Trockenbriche: en osmieter Augenbecher wurde 2x 15min in 0.1M
Cacodylatpuffer gewaschen und in der aufsteigenden Acetonreihe entwassert (30,
50, 70, 90, 96, 100, 100%) - pro Entwasserungsschritt wurden die Prgparate 15min
in der LAsung belassen. Danach wurde der Augenbecher in einem ,, Critica Point” -
Trocknungsgerét (Polaron E 3000) aus 100%igem Aceton in mehreren Spuil-
schritten in flissiges CO, Uberfuhrt (15°C, 35 bar), welches anschlief3end durch
Erhohung von Temperatur und Druck (40°C, 85 bar) ohne Durchschreiten einer
Phasengrenze vom fllissigen in den gasformigen Aggregatzustand gebracht
wurde. Die Siedekurve wird aulRerhalb des sog. “kritischen Punkts’ im Phasen-
diagramm umgangen und so kdnnen Gewebeschédigungen durch Dampfdruck- oder
Oberflachenspannungskréfte des Losungsmittels verhindert werden - nur so gelingt
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es, ,weiches' Gewebe formstabil zu erhaten (im Gegensatz z.B. zu sklerotisierten
Insektenoberfléchen). Nach der Druckentlastung wurde die trockene Retina samt
Augenbecher auf einer haten Unterlage (Papier auf Keramik) in enige Teile
gebrochen - zu diesem Zweck Ubte man mit zwe sauberen Pinzetten leichten Druck
von oben auf gegentiberliegende Rander der konkaven Retinafragmente aus. Die
Retinastlicke wurden, ohne sie anderweitig zu beriihren, auf REM-Préparatehalter
geschittet (mit selbstklebender, elektrisch leitender Kohlenstofffolie belegte
Aluminium-Tischchen), ggf. vorsichtig nachorientiert und in enem ,,Bio Rad SEM
Coating System” in verdinnter ArgonAtmosphare mit Gold beschichtet (2.5 kV,
ca. 0.02mbar, 120sek).

Gefrierbriuche: der zweite Augenbecher wurde auch 2x fir 15min in 0.1M
Cacodylatpuffer gewaschen und dann fir eine weitere halbe Stunde in einer 30%igen
L6sung von Dimethylformamid (DMF) im o.g. Puffer infiltriert. Das Prgparat wurde
trockengetupft und in einer, mit flissgem Stickstoff gefiiliten Styroporwanne auf -
196°C heruntergekihlt. Auf einem Blech, das auf Hohe des N,-Fliissigkeitsspiegels
angebracht war, wurde der Augenbecher incl. Retina mit zwel (gekihlten!) Pinzetten
in einige Stlicke gebrochen. DMF fungiert hier as Frostschutzmittel, das dlenfals
die Bildung submikroskopischer Eiskristale zuld¥. Die katen Netzhautfragmente
wurden in der DMF-L6sung aufgetaut, in 0.1M Cacodylatpuffer gewaschen und wie
oben bel der Trockenbruchtechnik weiterbehandelt (Entwéassern, CP-Trocknen,
Montieren, Goldbesputtern). Beispielgebend waren fir diese Technik die Rezepte
von TANAKA & NAGURO (1981) sowie TANAKA & MITSUSHIMA (1984), wobei von
mir DMF satt DMSO (Dimethylsulfoxid) verwendet und von ener zweiten
Osmiumétzung nach dem Brechen abgesehen wurde.

Die nach Trocken- oder Gefrierbruchtechnik vorbereiteten Netzhautfragmente
wurden in einem Philips XL 20 Ragterdektronenmikroskop bel einer Beschleu-
nigungsspannung von 20kV (high-voltage-Kathode) nach geeigneten Bruchfl&chen
durchsucht, aussagekréftige Ausschnitte daraus moglichst scharf und kontrastreich
abgebildet und ohne Umweg tiber das Photolabor als Bilddateien (T1FF-files, knapp
400kB bel 150dpi) abgespeichert. Die Trockenbruchtechnik liefert Aspekte von
intakten oder leicht pordsen Zeloberflachen in weitgehend natlirlichem Zustand
(sehe z.B. Abb. 3.12A). Die Gefrierbruchtechnik zeigt vergleichswe se glatte Bruch-
flachen, die unabhéngig vom Verlauf von Zellmembranen quer durch das Gewebe,
bzw. durchs Zytoplasma fiihren (siehe z.B. Abb. 3.12B).
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2.3 Neuroanatomische Verfahren
2.3.1  Silberchromat-Impré&gnierung

Diese klasssche Methode zur stochastischen Farbung von Nervenzellen geht
zurick auf GoLal (1873, zitiert bei Bock 1989), wurde im Detal vidfach
abgewandelt (z.B. CaJaL 1926; COLONNIER 1964; STELL 1967; SCHOLES 1975)
und auch im Rahmen der vorliegenden Arbeit in mehreren Variationen angewandt.
Die Golgifarbung beruht auf der Bildung eines dunkelroten bis schwarzen Nieder-
schlages aus Silberchromat innerhalb bzw. entlang von Nervenzellen nach
abwechseinder Behandlung isolierter Retinae mit Dichromat- (Cr,0,%) und
Silberionen (Ag’). Die Dichromatlésung ist gleichzeitig eine Fixierlésung und
besteht aus drei Volumentellen ener 2.5%igen Kaliumdichromatldsung (0.625g
K>Cr,0O; auf 25ml Aqua dest.) und einem Teil einer 25% Glutardialdehydl6sung
(Fa. Roth). Die Silbernitratlésung (0.75%) erhdt man durch lésen von 0.3759
AgNO; in 50ml Aqua dest. Es ist nicht vorhersagbar welche Zdlen impragniert
werden, daher ergibt sich in der Regel ein unvollstandiges aber Ubersichtliches
Bild der nervosen Strukturen des behandelten Gewebes. Nach Kap. 2.2.1
praparierte Augenbecher wurden standardmaldig 2x hintereinander dem folgenden
Behandlungsschema unterworfen:

7 Tage Dichromatl0sung =>
2-3sk spilen in Aqua dest. =>
3 Tage Silbernitratl6sung =>
2-3sek spulen in Aqua dest. =>

Diese Schritte erfolgten bel Zimmertemperatur in geschlossenen Rollrandglasern
im Dunkeln. Danach wurden die Augenbecher in Stiicke (/, oder /g) geschnitten
- davon mit dem Rasiermesser von Hand Radiaschnitte fur die lichtmikros-
kopische Kontrolle angefertigt - und danach in der aufsteigenden Acetonreihe
entwassert (30%, 50%, 70%, 90%, 3x100%). Die Einbettung der Golgipréparate
erfolgte in Epon, wobe gegentiber der Einbettung fir Semi- und Ultradiinn-
schnitte (s. 2.2.1) ein etwas weicheres Kunstharz verwendet wurde.



Fur 100ml Kunstharzmischung werden eingesetzt:

Substanz Menge Artikelnummer
Glycidether 100 38.3 ml 8619.1
Harter DBA 61.7 ml 8639.1
Beschleuniger DMP-30  [1.80 g 8621.1

40um dicke Radia- und Tangentialschnitte der sSilberimpragnierten Retina
fragmente von wurden an einem LKB-Historange 2218 Mikrotom hergestellt, auf
Objekttrager aufgezogen, mit DePeX eingedeckt und archiviert. Die Unter-
suchung und Ablichtung der Prdparate erfolgte am Lichtmikroskop im Hellfeld
(SW-Klenbild-Negativfilm oder Videokamera, sehe 2.2.2).

Im Gegensatz zu Kontrollversuchen mit Cichliden und Goldorfen fihrte das
Standardverfahren bel Engraulis encrasicolus kaum zu befriedigenden Ergeb-
nissen (stattdessen kam es vorwiegend zu parazellularer Kristallbildung in den
plexiformen Schichten oder zu partielen Neuronenfillungen). Eine mégliche
Erkldrung dafur konnen Diffusionsprobleme auf der sklerden Seite der Retina
sein, da sich das Pigmentepithel der Sardelle im Gegensatz zu dem der meisten
untersuchten Teleostel (z.B. ScHOLES 1975) auch im dunkeladaptierten Zustand
nicht von der Neuroretina abl 6sen 183

Aus diesem Grund wurden mehrere Variationen des Standardverfahrens aus-
probiert:

- Behandlung von Augenbechern in einem Eigelbmantel

- Behandlung vollstéandiger, angeritzter Augen

- Behandlung von kleinen Retinastlicken: unversehrt, perforiert oder gedehnt

- Vorfixierung mit Formaldehyd

- Nachfixierung mit OsO,

- kurzer osmotischer Schock des vorfixierten Materials mit Aqua dest.

Bel der Arbat mit kleinen, schonend behandelten Retinastiicken konnten einige
verwertbare Nervenzellfarbungen erzielt werden (Abb. 3.38/39).




2.3.2 Dil-Diffusion

Ein beliebtes, wenig aufwendiges Verfahren zur Dargtdlung individudler
Nervenzellen ist die Behandlung mit dem Carbocyanin-Fluoreszenzfarbstoff ,, Dil*
von Molecular Probes Inc. (z.B. GODEMENT et a. 1987, CAMERON & EASTER
1993). Diese Substanz ist fettlodich, kann sich daher in der Zellmembran von
adehydfixierten Zellen per Diffuson ausbreiten (ca 400um/Tag be
Zimmertemperatur: GODEMENT et d. 1987) und auf diesem Weg auch bisin die
feingen Verzweigungen von Dentritenbdumchen gelangen. Die Darstellung der
markierten Zdlen efolgt fluoreszenzmikroskopisch (Exzitation: | o= 540nm,
Emission: | = 565nm nach Herstellerangaben).

Zur Fixierung von Augenbechen wurde 4%ige Formadehydlésung in
Phosphatpuffer (0.1M, pH 7.3) verwendet. Von einer Glutardialdehydfixierung ist
dringend abzuraten, da sie die Autofluoreszenz des Gewebes deutlich erhdht und
damit den Fluoreszenzkontrast der Dil -behandelten Neuronen stark vermindert.

Der Farbstoff Dil wurde in kristalliner Form appliziert. Mittels einer feinen
Insektennadel wurden kleine (gerade eben schtbare) Dil-Kristalle auf das
Nervengewebe aufgebracht und zwar je nach Ansatz an verschiedenen Stellen:

- auf den Stumpf des durchtrennten Tractus opticus

- auf die vitreale Oberflache der Retina

- auf die Schnittfl&chen von Radialschnitten durch die Retina
- elwamittig in die Retina hineingestopft

Die Gewebestlicke wurden vor der Farbstoffapplikation mit einem Stlick Zellstoff
trockengetupft, damit die hydrophoben Kristalle nicht abschwammen.
Anschlief?end wurden die Préparate in einer feuchten Kammer eingeschlossen
(Rollrandglas mit Zellstoff, getrénkt mit gepufferter Formadehydidsung) und im
Dunkeln be Zimmertemperatur fir zwel bis vier Wochen gelagert. Danach
wurden die Augenbecher randlich eingeschnitten und als Totaprgparat mit der
Vitreasate nach oben zwischen Objekttrager und Deckglas montiert.

Die Untersuchung des geféarbten Materials erfolgte unter einem konfokaen Laser-
Scanning-Mikroskop: Nach der Orientierung und der Motivwahl  unter
konventiondller Epifluoreszenzbeleuchtung wurden die fluoreszierenden Neu-
ronen in einer Reithe optischer Schnitte entlang der z-Achse abgetastet (2.2.2).



2.3.3 Intrazdlulare Mikroinjektion mit Lucifer Yellow

Die gezielte Darstdlung einzelner Nervenzdlen in der Retina wurde auch mittels
intrazellulérer Mikroinjektion versucht. Der Hauptteil dieser Aufgabe war vorerst
in der Wiedereinflihrung der Methode in der Arbeitsgruppe zu sehen. Da keine
moderne Systemlésung zur Verfligung stand, mussten bewédhrte Teile aus
Abtellungs- und Institutsbestdnden rearrangiert werden - zudem sollte die
Apparatur portabel sein, um ihren Einsatz auch dort zu ermoglichen, wo
|ebendfrische Sardellen erhdtlich sind (d.h. am Meer z.B. in den R&umlichkeiten
des Meereshiologischen Ingtituts in Rovin;).

Hinwelse zur Verbesserung de Apparatur und ihrer Handhabung erbrachte ein
Besuch in der Abtellung von Prof. WAsSLe am MPI fUr Hirnforschung in
Frankfurt, durch die hilfsbereiten Ratschlége von Iris HACK und Dr. PeITL und
die Moglichkeit zu praktischen Ubungen an einer modernen Mikroinjektions-
anlage. Die funktionsfahige, portable Apparatur des Zoologischen Institutes
MUnchen ist in Abb. 2.4 dargestellt und besteht aus folgenden Komponenten:

- Leitz Epi-Fluoreszenzmikroskop mit langbrennweitigem (1) Objektiv 16x

- Mikromanipulator aus institutseigener Produktion mit Grobtrieben in allen drel
Raumachsen, Kipphebel, manuelem Feinvortieb und Elektrodenhalter

- gefillte Mikropipette aus Glas (s.u.)

- Injektionsbad mit Silberelektrode

- Stromkreis mit Schalter

Fir eine weitgehend schwingungsfrele und stabile Positionierung wurden das
Mikroskop mit Injektionsbad und der Mikromanipulator mit Mikropipette in
geeigneter Stellung zueinander auf einer massiven Eisenplatte (ca. 20kg) befestigt
und auf vier kleinen, luftgefillten Fahrradschl&uchen gelagert.

Das Injektionsbad wurde aus einer Petrischale angefertigt in die ein Silberdraht
eingeklebt wurde (vgl. Abb. 2.4D) und auf ein Kunststoffpl&ttchen passend zur
Kreuztischklemme des Mikroskops aufgeklebt. Das Bad wurde fir die Mikro-
injektion bodenbedeckend mit Phophatpuffer geflllt (0.1M, pH 7.4).
Retingprgparate fur die Mikroinjektion wurden nur von frisch gefangenen und
gekuhlt in den Hafen von Rovinj transportierten Mittelmeersardellen angefertigt.
Die Augenbecher (vgl. 2.2.1) wurden in 4% Fomaldehyd in Phosphatpuffer 5, 15,
30 oder 60 Minuten anfixiert, mehrmas in Puffer gesplilt, geviertelt und dann von
der Sklera befreit (PE verbeleibt an der Neuroreting).



Die s0 erhaltenen Netzhautquadranten wurden mit der Vitredseite nach oben
enzen auf Glasobjekttrager gelegt und mit einem Stiick Mikroporenfilter be-
deckt, in das zuvor ein dreieckiges Loch geschnitten wurde (vgl. Abb. 2.4B). Der
Filter wurde mit einer Belagschelbe aus Edestahl beschwert und das ganze
»Sandwich® im Injektionsbad platziert.

Die Herstdlung der Mikropipetten efolgte aus Glaskapillaren, die an ihrer
Innenwand ein feines Glasfilament enthaten (Science Products GB100 10 &
TF-10) mit der Hilfe verschiedener Elektrodenpuller (Sutter Instruments Co. P87;
WPl Pul-1). Die Standardeinstellung der Gerdte fihrte in jedem Fall zu
brauchbaren Pipetten, so dal3 die Spitzenform fir die Injektion (ohne Ableitung)
as unkritisch angesehen werden kann. Zur Aufbewahrung wurden die
Mikropipetten in Petrischalen auf Knetestreifen befestigt. Dieser Schutz war auch
ausreichend, sie unversehrt mit dem PKW nach Rovinj transportieren zu kénnen.
Erst nach ca. 3 Monaten wurden die Pipetten zunehmend unbrauchbar (Spitzen
fliefen zu).

Die Spitzen der Mikropipetten wurden mit ener ca 4%igen LoOsung des
Fluoreszenzfarbstoffes , Lucifer Yelow” (Sigma L0259) in wassiger 1.5M
Lithiumacetatl6sung gefullt und zwar von hinten durch die Kapillarwirkung des
Glasfilaments. Der Rest der Kapillare wurde mittels ener seér feinen
Spritzennaddl (AE=0.45mm) mit Lithiumacetatlsung aufgefillt und dann auf den
Silberdraht des Elektrodenhalters am Mikromanipulator aufgesteckt.

Vor der eigentlichen Injektion mul3 die Pipette auf Funktionsfahigkeit Uberprift
werden: Abseits des zu untersuchenden Gewebes wird die Spitze im Blickfeld
des Mikroskops in den Puffer eingetaucht, im Hellfeld scharfgestellt und dann nur
noch mit der UV-Epifluoreszenzanregung beleuchtet. Die Silberdréhte am
Elektrodenhater und am Injektionsbad werden mit einer 3V Batterie verbunden
(Mikropipette an der Kathode), so dal3 der Stromkreis Uber einen Tastschalter
geschlossen werden kann. Wenn auf Tastendruck ein kleines leuchtendes
Wodlkchen in der Umgebung der Pipettenspitze erscheint (anionischer Farbstoff
1, dann ist die Apparatur einsatzbereit. Wird die Stromstérke

Abbildung 2.4: Portable Apparatur zur intrazdlularen Mikroinjektion
von Lucifer Yellow >

A) Photo der Apparatur. FM Fuoreszenzmikroskop, M Mikromanipulator, N Netzteil der UV-
Lampe, R Regeldektronik (verzichtbar s. Text), E schwingungsarm gelagerte Eisenplatte.

B) Anndherung der Mikropipette (P) an das Retinardparat (>). O ,,long distance” Objektiv.

C) Erfolgreiche Injektion von Lucifer Ydlow in eine Ganglienzelle (Mikrophoto).

D) Schemazum Versuchsaufbau. x: Retina
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an der Elektrodenspitze zu grol3, dann wird die Spitze durch Kristallbildung
zugesetzt - eine Umpolung der Stromversorgung kann den Pfropf ggf. [6sen.

Die Anndherung der Mikropipettenspitze an die vom Mikroporenfilter unbe-
deckte Retinaoberflache geschah in einem moglichst steilen Winkel zunéchst
makroskopisch, dann unter mikroskopischer Kontrolle im Hellfeld und schlief3
lich unter UV-Epifluoreszenzanregung mit Fluoreszein-Filterset. Abwechselnd
wurde nun mit kleinen Stofken auf den manuellen Feinvortrieb die Nadd in
Schritten von wenigen Mikrometern in das Gewebe geschoben und mit kurzen
Strompulsen Farbstoff ausgestof3en. Besonders schonend funktioniert das mit
den dickwandigen Pipetten und durch schliefien des Stromkreises mit blosem
Fingerkontakt unter Umgehung des Tastschalters. War eine Zelle erfolgreich
getroffen, so wurde die Injektion ca. 1 Minute pulsierend fortgesetzt, bis die
Fluoreszenz auch in den feinsten Zellfortsétzen zu erkennen war und danach die
Nadel zurlickgezogen. Auf diese Weise wurden mehrere Zellen pro Préparat
geflllt und anschlieffend 20 Minuten in 4%iger gepufferter Formaldehydldsung
nachfixiert. Stabile Farbungen konnten auf diese Weise bisher von den am
weitesten vitreal gelegenen Zelltypen - den Ganglienzellen und den Amakrin-
zellen - gewonnen und mikrophotographisch dokumentiert werden (vorzugs-
welse Laserscans nach 2.2.2, siehe Abb. 3.40/41) und blieben in der feuchten
Kammer (Puffer + Formol) wochenlang bestehen.

2.4 Bildverarbeitung und graphische Dar stellung

Die Ergebnisse der vorliegenden morphologischen Arbeit sind naturgemald zum
Uberwiegenden Teil Bilddaten und wurden in Form von Phototafeln und
Computergraphiken niedergelegt. Sie wurden wie folgt angefertigt:

24.1 Phototafeln

Lichtmikroskopische Aufnahmen lagen entweder als Kodak-Digiprints im
Format 9cm x 13cm vor oder as Klenbild-Farbdia. Erstere wurden zuge-
schnitten, in geeigneter Anordnung auf Photokarton geklebt und mit Letraset-
Symbolen beschriftet (z.B. Abb. 3.54), letztere wurden in eektronische Bild-
dateten umgewandelt (Nikon Coolscan Il am Macintosh, Auflésung 2400dpi),
mit Adobe PhotoshopO arrangiert und beschriftet und mit einem DIN A4
Thermosublimationsdrucker (Mitsubishi CP2000, Auflésung 325dpi) in Farbe
ausgedruckt (z.B. Abb. 3.4). In gleicher Weise wurde mit den elektronischen
Bilddaten vom Laser-Scanning Mikroskop verfahren (Abb. 3.39-41). Auch
Kombinationen der beiden Verfahren kamen zur Anwendung (z.B. Abb. 3.2).



Makroaufnahmen von der Sardelle und ihren Augen (Abb. 2.3) wurden mit einer
Nikon F3 Kleinbildkamera (Objektiv 50mm mit und ohne Umkehrring) auf
Kodak Ektachrome 64 Farbdiafilm gemacht.

Die Rontgenaufnahmen von der Sardelle (Abb. 2.3B,C) wurden in der radio-
logischen Abtellung des Stadtkrankenhauses in Rovinj auf einer 13cm x 18cm
Rontgen-Negativfilmplatte beim Minimum der enstellbaren Strahlendosis
angefertigt. Die Positivabzige auf Photopapier wurden wie in Kap. 2.2.3
angegeben hergestellt.

Die TEM-Tafeln wurden aus Papierabziigen (2.2.3) erstellt. Jedes Motiv wurde
in verschiedenen Grauabstufungen abgezogen, um Auswahlmdglichkeiten for
eine harmonische Tafelkomposition zu bekommen. Bilder, die in Helligkeit und
Kontrast gut aufeinander abgestimmt waren, wurden zurechtgeschnitten, auf
Photokarton geklebt und mit Letraset-Symbolen beschriftet (z.B. Abb. 3.14,
3.17). Es wurden auch Tafeln in Kombination mit LM (z.B. 3.56) oder
Computergraphik (z.B. Abb. 3.16) angefertigt.

REM-Tafeln (z.B. Abb. 3.18) wurden mit Adobe PhotoshopO direkt aus
elektronischen Bilddateien (siehe 2.2.4) zusammengestellt, kontrastverstérkt,
beschriftet und mit dem Videoprinter ausgedruckt

2.4.2 Computergraphiken

Neben der Bildbearbeitung und Tafelgestaltung (2.4.1) wurden Computer v.a
dazu eingesetzt, um eigene Graphiken zu erstellen, bildliche Vorstellungen vom
dreidimensionalen Aufbau bestimmter Feinstrukturen zu bekommen und fir die
Smulation von Strahlengangen im Kaeilspiegel. Ferner wurden zur
Visualiserung bestimmter Zusammenhange auch aus der Literatur Graphiken
entnommen und leicht modifiziert abgebildet (Kap. 1, 2, 4).

Die Erstellung und Bearbeitung von Computergraphiken wurde auf elnem
Macintosh Power PC 7500/100 unter Verwendung der Bildverarbeitungs-
Software Adobe PhotoshopO, NIH-Image 1.60beta und IDL durchgefuhrt.
Grundlage fir die meisten eigenen Graphiken waren Handzeichnungen (Import
uber einen UMAX Vista S6 Flachbettscanner), in wenigen Falen wurden
Bilddateien aus dem Internet modifiziert und eingebaut (z.B. Abb. 4.8C).

Ausgabegerdt war entweder der oben genannte Thermosublimationsdrucker oder
ein Schwarz-Weil3 Laserdrucker (Apple Laser Writer 16/600PS, 600dpi).



Dichtekarten

Die Photorezeptor-Dichtekarten der Sardellenretina (Abb. 3.5/6) wurden aus je
80 Mefdwerten mit definierter Position im Koordinatensystem der Netzhaut
erstellt. Dazu wurden zunéchst die Rohdaten [Zellen/10°un] ins Zentrum der
zugehorigen Felder einer kreisformigen Projektion der Retina im Format DIN
A2 eingetragen (vgl. z.B. Abb. 3.5A) und auf alen Verbindungsinien benach-
barter Dichtewerte die Positionen fir Vielfache von 10 Zellen/10°un? linear
interpoliert. Punkte gleicher Dichtewerte wurden nun miteinander verbunden
und die resultierenden eckigen Linien abgerundet. Nach diesen manuellen
Arbeitsschritten wurde die Karte eingescannt, die Flachen gleicher Dichte-
intervalle farbig bzw. grau geflllt (mit zunehmender Rezeptordichte dunkler)
und beschriftet.

TEM-Abstraktionen

Um die Interpretation von TEM-Bildern zu erleichtern, wurde manchen Auf-
nahmen eine graphische Abstraktion gegentbergestellt, die die Strukturen
einzelner Zelltypen in unterschiedlichen Farben hervorheben (z.B. Abb. 3.7/8).
Im Fall der Serienrekonstruktion des Cilienschaftbereiches von langen und
kurzen Zapfen (Abb. 3.11/15) wurde ds adaguate Darstellungsform die
Schwarz-Weil3 Abstraktion ausgesuchter TEM-Bilder gewahlt. Ausgehend von
eingr PapiervergrofRerung des TEM-Negativs wurden die Zelumrisse mit
Foliendtift auf Kopierfolie nachgezeichnet, eingescannt und mit Photoshop
nachbearbeitet. Abb. 3.36 A/B entstanden auf dem gleichen Weg, nur dai3 as
Vorlage ein Mosaik mehrerer TEM-Abzige fungierte - eine einzelne Aufnahme
bei schwacher VergroRerung hétte den Verlauf der Zelmembranen nicht
erkennen lassen. An den abstrahierten Computerbildern lassen sich zudem sehr
bequem Zéhlungen und nach Maldstabseichung auch Strecken- und
Flachenmessungen durchfihren. Korrekturversuche wegen maglicher Gewebe-
schrumpfung wurden nicht gemacht (meist <5%, CAMERON & EASTER 1993).

3D-Rekonstruktionen

In vier Fallen wurden Folienstift-Abstraktionen von Zell- bzw. Zelkern
umrissen aus llckenlosen Ultradinnschnittserien gemacht (Abb. 3.28, 3.33,
3.36E, 3.37) und fur die dreidimensionale Rekonstruktion mit dem Computer
eingescannt. Mit Hilfe einer fir die Bildstapelverarbeitung ausgelegten Soft-
ware (NIH-Image) mussten zunéchst aufeinanderfolgende Bildebenen moglichst
exakt zueinander ausgerichtet werden (Rotation und Trandation: Abb. 2.5), um
dann as Ganzes in verschiedene Richtungen gedreht und betrachtet werden zu
konnen. Zur Erlangung einer Tiefenwirkung wurden die Projektion der ge-
drehten Datensdtze entweder farbcodiert (mit NIH-Image, Abb. 3.28/37C) oder
als sog. Rot-Griin Anaglyphen aus zwei, um 6° gegeneinander verdrehten
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Abbildung 2.5:

Abstrahierte Zellumrisse aus einer Ultradunnschnittserie durch eine H1-Zelle fur die
3D-Rekonstruktion von skleral (1) nach vitreal (56). |p Pediclebasen der langen Zapfen,
kp Pediclebasen der kurzen Zapfen (vgl. Abb. 3.37).



Projektionen zusammengesetzt (Abb. 3.33; 3.37A,B) - die Betrachtung dieser
Bilder erfordert eine Rot-Grin-Brille, wie sie im Rickendeckel dieser Arbeit
bereitgehalten wird. Auch auf der Grundlage lichtmikroskopisch gewonnener
Bilderstapel wurden Rot-Grin Anaglyphen erzeugt: Die Abbildungen
3.39A/C/F basieren auf , optischen Schnitten” durch ein Golgipraparat (2.2.2),
die direkt und richtig ausgerichtet von der CCD-Kamera in den Rechner
importiert werden konnten. Abb. 3.41B beruht auf manuellen Abstraktionen der
optischen Schnittserie, die mit dem Laser-Scanning Mikroskop von ener
Lucifer-Yellow injizierten Ganglienzelle gemacht wurde.

Pseudo-3D-Grafiken

Alle schematischen Abbildungen, die nicht aus der Literatur Gbernommen sind
(ua 3.26/57, 4.1/2/8) wurden zunéchst auf Papier vorgezeichnet, dann einge-
scannt und mit Photoshop nachbearbeitet. Sie wurden in enger Anlehnung an
vorliegendes Bildmaterial aus der Licht- und Elektronenmikroskopie erstellt.

Strahlengangsimulation

Die zweidimensionde Simulation von Strahlengdngen im Kellspiegel der
Engraulis-Polycones wurde nach den Gesetzen der geometrischen Optik mit
einem selbstgeschriebenen Algorithmus durchgefiihrt (Programmiersprachen:
QBasic und Mathematica). Fir einen gegebenen Offnungswinkel, sowie
Einstrahlort und Einstrahlwinkel konnten so auf bequeme Weise die Kontakt-
punkte und Reflexionswinkel bei der wiederholten Reflexion im Keilspiegel
bestimmt werden (Abb. 4.5 und 4.10).

Abbildung 2.6: Geometrisches Prinzip fir die Strahlengang-Ber echnungen




QBasic-Algorithmus zur Berechnung des Strahlengangs von Licht in einem
Keilspiegel:

10 REM KEIL1.BAS

20 CLS: CLEAR

30 REM Definition der Konstanten
401=5715:y0=5:ah=5:k=1i=-1

50 pi = 3.1415926536#: p2 = 6.2831853072#: ph = 1.5707963268#
52 REM Definition der Variablen

55yl1=4:b=5

60 REM Umrechnung der Winkel in Radianten

70 PRINT , Offnungswinkel“, , Eintrittswinkel“, , Eintrittsort*
80a=2* ah: PRINT ,a=,; a : ah=ah* (p2/ 360)

90 PRINT ,,b=,; b, : PRINT ,,y1=,; y1: PRINT : b=b* (p2 * 360)
100 PRINT , Reflexionswinkel“, , Eindringtiefe®, ,D-Lichtweg", , Lichtweg"
110 REM Eintritt in den Keilspiegel

120g=ph- (b+ah): gg=g* (360/ p2)

130dx = (y0 - y1) / (TAN(b) + TAN (ah))

140dy =dx * TAN(ah):y=y0-dy:y2=y-yl

145 IF y < 0 THEN GOSUB 500

150 dd = SQR(dx * dx +y2* y2): d =d + dd

160 x = (CINT(dx * 100)) / 100

170tt = (CINT(dd * 100)) / 100

180t =(CINT(d * 100)) / 100

190 PRINT CINT(gg), x, tt, t

195y =y * k

200 REM Iteration der Reflexionen

210a=y* TAN(g-ah):dy =a* TAN(ah):y2=y -dy
220g=g-2*ah:gg=9g* (360/ p2)

230 b= (y2* TAN(g + ah)) / (1 + TAN(ah) * TAN(g + ah))
240dx=dx+a+b

250dy =b* TAN(ah): yy =y2- dy

260dd=SQR(y * y +a* a) + SQR(yy * yy + b * b)

270y =yy:d=d+dd

280 x = FIX(dx) + CINT((dx - FIX(dx)) * 100) / 100

290 tt = FIX(dd) + CINT((dd - FIX(dd)) * 100) / 100

300t = FIX(d) + CINT((d - FIX(d)) * 100) / 100

305 IF dx < 0 THEN END

306 IF dx <1 THEN END

310 PRINT CINT(gg), X, tt, t

320 IF dx > 0 THEN GOTO 210 ELSE END

490 REM Gosub-Routine

500 y0 =-5: dx =-(y0 - y1) / (TAN(ah) + TAN(b))
510g=ph-ah+b

520 dy = dx * TAN(b): y =yl + dy

530i=1k=-1

540 RETURN
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- Diese Seite bleibt zum Zweck einer ansprechenderen Darstellung
DesKapitels3.1frei -



3. Ergebnisse

Die Ergebnisse meiner praktischen Arbeiten an den Retinae der Europaischen
Sardelle und einiger verwandter Arten lassen sich in drel Kapitel gegliedert darstellen:

Der erste Teil 3.1) behanddt anhand licht- und elektronenmikroskopisch erstellter
Phototafeln und Computergrafiken die Struktur der Zapfen und des Pigmentepithels
in der Netzhaut von Engraulis encrasicolus, sowie das vorherrschende Muster und
dieregionale Verteillung der Photorezeptoren.

Im zweiten Tel (3.2) finden meine ersten Bemihungen zum Verstdndnis der
Neuroanatomie und Verschaltung der Sarddlenretina, insbesondere im Bereich der
auleren plexiformen Schicht, ihren Niederschlag. Rekonstruktionen auf der Basis
von Ultradiinnschnittserien enthillen die Struktur und die Anordnungsmuster der
Zapfenfiille und das Netz der Horizontalzellen in der ventro-temporalen Retina von
E. encrasicolus. Es folgen Darstellungen von Bipolar-, Amakrin- und Ganglien-
zellen, die mittels Silberchromatférbung, Dil-Diffusion und Lucifer-Y elow-Mikro-
injektion gewonnen wurden.

Kapitd 3.3 stdlt die Strukturen und die Muster der Photorezeptoren und Pigment-
epithelzellen von Vertretern aus 9 von 16 Gattungen der Engraulididae vor. Es soll
gezeigt werden, wie weit die be Anchoa (FINERAN & NicoL 1976-78) und
Engraulis (ZUEva 1980; vorliegende Arbeit) rediserten aberranten Zapfen- und
Pigmentepithel strukturen innerhalb der Familie verbreitet sind.
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3.1 DiePhotorezeptoren und das Pigmentepithel
der Europaischen Sardelle Engraulisencrasicolus

3.1.1 DieEidonomieder Sardellenaugen

Die Augen der Sardelle liegen lateral weit vorne am Kopf des schlanken Fischesin je
einer scharf umschriebenen Orbita, beim ausgewachsenen Tier etwa 5mm hinter der
Spitze des Akrons mit seinen dorsal gelegenen Nasendffnungen und 3mm hinter der
Spitze des Unterkiefers (Abb. 2.3A). Bel eéinem Fisch von 16cm Gesamtlange haben
sie einen aquatorialen Durchmesser von ca. 8mm und sind bedeckt von einem sog.
., Fettlid“, einem durchsichtigen Derivat der Epidermis. Die Iris besitzt eine slbrig
glénzende Argentea, wie auch der gesamte Augapfel. Besonders auf der Dorsa seite
sind dort schwarze Meanophoren eingelagert, entsprechend der algemeinen
Farbvertellung am Fischkorper. Die Augen erscheinen in laterder Aufsicht
annéhernd kreissund, wobel se dlerdings tempora ene kleine Ausbeulung
aufweisen. Die Pupillen sind nicht vollig rund, sondern nasal ein wenig erweitert. Das
Gleiche gilt auch fir die Orbitae - sie lassen nasa einen optisch transparenten Raum
frel, der Fettlidgewebe enthdlt.

Die Augen efillen an ihrem Plaiz den Kopf weitgehend vollsténdig (Abb. 2.3
C,G,H) und sind, da sie median zusammenstol3en, im Fundus etwas abgeflacht. Sie
enthaten an ihren ricksatigen Kontaktflachen kein Guanin. An der temporalen
Grenze dieser mattschwarzen Bezirke verld¥ der Tractus opticus als mehrfach
gefdteltes Band den Augenbecher und zieht dorso-temporad zum Tectum opticum.

An die Ricksate des Sardellenauges schmiegt sich von nasa Uber dorsa nach
ventro-tempora die hufeisenformige Chorioidadrise an. Dieses hdmde Ver-
sorgungsorgan ist von der Argentea Uberzogen und setzt sich nach innen in die
gefél¥reiche Chorioidea fort. Die Augenmuskeln sind alle relativ schwach entwickelt.

3.1.2 Der innereAufbau desOrgans

Nach aquatorialer Zirkumzision des Augapfels kénnen die Cornea, die Iris und die
kugelrunde, glasklare Linse abgehoben werden. Die Linse ist dorsd Uber ein feines
Ligament am Ciliarkorper befestigt, der Linsenmuskel inseriert ventro-nasal und zieht
zur ventralen Sdte des Ciliarkérpers, knapp temporal der Augenmitte. Der
verbleibende Augenbecher, eine etwas breitere as tiefe knorpelige Schale, ist von
ener schlemig-gelatindsen Glaskorpersubstanz erfiillt und auf seiner Innenseite von
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der Retina ausgekleidet. Auf ihr liegt ein gut entwickeltes Netz von Hya oidgefaien.
Im frisch eréffneten Auge erscheint die Netzhaut farblich regioniert und réumlich
srukturiert: besonders auffdlig it die Audrittstele der Ganglienzellaxone - die
»optical cleft*, im folgenden , optische Furche’ genannt - die ds gerade Linie vom
ventraen Netzhautrand nach mesiotempora zieht und die Retinain ungleiche Bezirke
gliedert (vgl. Abb. 1.3A,B). Uberlagert von einem zarten Rosa - vermutlich die
Farbe frischen Rhodopsins - erscheint die Retina im ventraen Drittel dunkel und
deutlich heller in den dorsalen zwe Dritteln.

3.1.3 DieSchichtung der Retina

Am radia durch die Netzhaut gefthrten Semidinnschnitt (Abb. 3.1A; 3.2A,B) &
sich der Schichtenaufbau dieses Organs lichtmikroskopisch darstellen, die

horizontale Organisation der einzelnen Schichten enthillen Tangentia schnittserien
(nicht abgebildet).

Abbildung 3.1: Radialschnitte durch die ventro-temporale Retina (LM) >
(Alle Schnitte verlaufen genau pardld zu eénem Polycone und mittig durch ihn hindurcht)

A) Der Polycone-pardlde Radidschnitt zeigt die Schichtung der Sarddlenretina. Phasenkontragt.
SKlerd ist oben, vitred untenim Bild. Balken: 25um.

A’) PE-Kele, Deal aus A: im Polarisstionskontrast (gekreuzte Filter) leuchten die Stapd aus
Gueaninpléttchen hell auf (UUU), das melaninhdtige Zentrum der Keile bleibt dunkel.

Balken: 25um.

B) Hdlfeldaufnahme der Photorezeptorschicht bel mittlerer VergrofRerung: zwe Etagen von Zapfen
(nkurze“ & ,lange") ininniger Verzahnung mit dem PE. Balken: 25um.

C) Dealaufnahme aus dem Bereich der PE-Kell-Spitzen ba starker LM-VergrofRerung (Helfeld).
Deutlich snd die gespdtenen Aul¥englieder der kurzen Zapfen und das Meanin in den PE-Keilen zu
erkennen. Balken: 10um.

C’) Polarisationskontrastaufnahme des gleichen Motivs wie C. Langs der konvergierenden Flanken der
PE-Kaeile leuchten Stapel von Guaninplétchen auf (UUU). Im Zentrum der Keile befinden sich Méanin
und geringe Mengen an Guaningrus (<). Balken 10um.

a Amakrinenkerne, ak aulfere Kornerschicht, ap aulere plexiforme Schicht, b Bipolarenkerne, g
Ganglienzellkerne, of Ganglienfaserschicht, h Horizontazdlen, ik innere Kornerschicht, ip innere
plexiforme Schicht, ka Aulenglieder der kurzen Zgpfen, ke Ellipsoide der kurzen Zagpfen, la
Aul¥englieder der langen Zapfen, |e Ellipsoide der langen Zapfen, mf Mullerfasarn, OLM und -----
,outer limiting membrane® =, &ulere Grenzmembran®, p Pigmentepithelzelen, pe Pigmentepithdl, pr
Photorezeptoren, s Stéchen, >< gegensaitige Verzahnung von pr + pe.
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- Am weitesten sklerd ist das retinde Pigmentepithel (PE) gelegen. Die PEZdlen
haben ihren Kern in skleraler (= basaler) Position und bilden Audéaufer, die sich
vitread keilformig verjiingen (Abb. 3.1A/A’). Aufgrund ihrer Architektur und wegen
ihres regelmédigen Musters im Zellverband ist der lichtmikroskopische Aspekt am
Radiaschnitt stark von der Schnittrichtung abhangig. Bel Hellfeldbeleuchtung
erschenen im basden Zdlbereich und im Zentrum der Audaufer die
charakteristischen, braun gefarbten Meaningranula (3.1B,C). Daneben enthédt das
Pigmentepithel der Sardelle Guaninkrigadlite, die wegen der doppelbrechenden
Eigenschaften des Materials im Polarisationskontrast hell aufleuchten (vgl. Abb.
3.1C mit C' oder 3.2B mit B’). Die Guaninpartikd liegt in mindestens zwel Gestalten
vor: weite Telle der Retina, mit Ausnahme der Areatemporalis (Abb. 3.5B) enthalten
Im Zentrum der PE-Audaufer und bis etwa auf Hohe der Zelkerne grofie Mengen
feingranuldrer Krigtalite (Abb. 3.2D/D’) - daneben gibt es deutlich groféere und
anndhernd quadratische Kristalplédttchen, die die PE-Audaufer flankieren und
besonders in der ventro-temporalen Retina ihre regelmédge Anordnung erkennen
lassen: entlang der Zellgrenze liegen se Stapd an Stapel, wobel die Méachtigkeit der
Stapel von sklera nach vitrea abnimmt (Abb. 3.1A,B). Wéahrend der Guaningrusim
lichtmikroskopischen Polarisationskontrast erst bel vollig gekreuzten Filtern deutlich
aufleuchtet, sind die stark doppelbrechenden Pléttchen schon , friher zu erkennen.
Das Ausmal? ihrer Doppelbrechung ist richtungsabhéngig (erkennbar bel Drehung
des Objekttisches), beim feinkristallinen Material dagegen richtungsunabhangig.

Abbildung 3.2: Radial- und Tangentialschnitte durch die dor sohasale Retina >
(Die Radidschnitte A- C verlaufen im rechten Winkel zum Polycone, vgl. dagegen Abb. 3.1)

A) Ubersichtsaufnahme: 56 parallele Polycones auf einer Strecke von 680um. Sklera ist oben, vitredl
unten im Bild. Balken: 100 pm.

B) Schichtung der dorso-nasden Retina. Beachte ,, Mdaninhaube® (® ) + Guaningrus (*).

B’) Gleicher Ausschnitt wie B im Polarisationskontrast. Guanin “leuchtet” auf, Meanin dagegen nicht.
Der Kreisin B + B* markiert die identische Stelle. Balken 25um.

C) AuRere Retina leicht schrég getroffen. ,1* in C und C' deckungsgleich. Balken: 25um.

C’) Ausschnitt aus C im Polkontrast. Guaninplétchenstapel leuchten heller als der Grus.

D) Tangentidschnitt - Zentrum (links unten) auf Hohe der Zapfenelipsoide. Balk en: 25um.

D’) Glecher Ausschnitt wie D im Polkontrast. Kreuze deckungsgleichin D und D'.

E) Tangentiaschnitt — Zentrum (unten) auf Hohe der OLM (----).Vergroferung wie D.

ak aulere Kornerschicht, ap aulfere plexiforme Schicht, ik innere Kornerschicht, ip innere plexiforme
Schicht, ka Aulenglied kurzer Zapfen, ke Ellipsoid kurzer Zapfen, ky Myoid kurzer Zapfen la
Aurtenglied langer Zgpfen, le Ellipsoid langer Zapfen, Ik Kern langer Zapfen, Iu Myoid langer Zapfen,
m Miullefasern, OLM und  ----- ~outer limiting membrane® = ,aulere Grenzmembran®, pe
Pigmentepithd, pk PE-Kel, s Stébchen, sk Stabchenkern, z Zapfen, za Zapfenaulenglied, ze
Zgptendlipsoid, zk Zapfenkern.
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- Die nachste histologisch abgrenzbare Schicht ist die der Photorezeptoren -
genauer die ihrer Auf¥englieder, Ellipsoide und Myoide. Stabchen und Zapfen
wechseln sch in pardlelen Rethen ab, wobel die Stdbchen mehr oder weniger
méchtige Bander zwischen den einrethigen Zapfenketten bilden (Abb. 3.2AD).
Vitreal ist diese Schicht von der ,AuReren Grenzmembran® (,outer limiting
membrane® = OLM) begrenzt, sklerad erstreckt sie sich bis zur Basis der PE-
Audaufer. Die Zapfen sind zu /5 bis %5 ihrer radialen Ausdehnung innig mit dem PE
verzahnt (Abb. 3.1A), wobel sich in der Areavier ,,Etagen* unterscheiden lassen: die
Aulenglieder ,langer* Zapfen und ihre Ellipsoide, sowie die Aulenglieder und
Ellipsoide ,kurzer* Zapfen (Abb. 3.1B). Eine detaliete Beschreibung der
Photorezeptorschicht folgt ab Kap. 3.1.6.

- Vitred der OLM schliegld sich die dulere Kornerschicht an. Sie enthdt in
skleraler bis zentraler Position die lénglichen Kerne der Zapfen und daneben in allen
Tiefen die rundlichen St&bchenkerne. Letztere sind in der dorso-nasden Retina
deutlich haufiger ads in der ventro-temporalen, was an der unterschiedlichen
Stabchendichte liegt. Dieser Umstand fihrt auch dazu, dal3 die auf¥ere Kornerschicht
dorso-nasa dicker ist als ventro-tempora (vgl. Abb. 3.1A mit 3.2A). Direkt vitred
der OLM |&¥ sich das Reihenmuster der Zapfen auch auf der Ebene ihrer Kerne
noch deutlich erkennen. Die dichte Packung der Rezeptorkerne darf nicht dartiber
hinwegtéuschen, dal3 die aul¥ere Kornerschicht von den sehr schlanken radiden
Audéaufern der Photorezeptor-Perikarien mehr oder weniger geradlinig durchzogen
wird (Abb. 3.2A).

- Vitread enden die Photorezeptoren in der auf3eren plexiformen Schicht mit ihren
synaptischen Endbléschen (,, spherules* der Stébchen) bzw. Endfiif3chen (,, pedicles
der Zapfen). Wahrend die pyramidaen Zapfenfllde im Lichtmikroskop recht deutlich
zu erkennen sind (Abb. 3.2A; 3.36D), hilden die Endblaschen der Stabchen als
Ansammlung schwach kontrastierter rundlicher Gebilde zwischen den Photo-
rezeptorkernen und den ,pedicles’ die sklerde Hdfte der aulReren plexiformen
Schicht (Abb. 3.1A; 3.2A; 3.36D). In ener schmaen Zone vitrea der
Zapfenfilichen sind die Dendritenbdumchen der Bipolarzellen und die Dendriten der
Horizontalzellen miteinander verwoben.

Eine deutliche radide Strukturierung zeigt be der Saddle die innere
Kornerschicht: sklerd eines zentrden Doppelbandes stark angeféarbter Glia-
audaufer liegen volumindse Horizontalzellen (Abb. 3.1A). Anhand der Lage der
Kerne kénnen - zumindest in der ventro-temporalen Retina - drei Ebenen dieses
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Z€lltyps unterschieden werden, wobel eine davon innerhalb des 0.g. Doppel bandes
zu liegen kommt (Abb. 3.36D). Vitreal dieses Gliamaterials (als solches erst im TEM
identifizierbar: Abb. 3.35) befinden sich die Kerne der tbrigen Sekundérneurone und
die der Mullerzdllen. Aufgrund ihrer Haufigkeit sind die kleineren dunkleren Kerne
dieser Zone ds Bipolarzellkerne zu interpretieren, die ganz vitreal gelegenen Zellen
mit ihren etwas grof3eren, schwacher kontrastierten Kernen sollten als Amakrinzellen
anzusehen sain (Abb. 3.1A). Die innere Kdrnerschicht - besonders ihre vitrede
Hdfte — ist in der ventro-temporaen Retina erheblich méchtiger ausgebildet als in
der dorso-nasaen (ohne Abbildung).

- Die innere plexiforme Schicht ist bei E. encrasicolusin alen Netzhautbezirken
gut entwickelt und zeigt eine radide Stratifizierung im Sinne mehr oder weniger
dichter bzw. grol3er Nervenfaseranschnitte. In der Area temporais lassen sich
mindestens 5 Substrata unterscheiden, zwel ,, locker gewebte und drei ,, dichte”. Die
lockeren Substrata dirften vor alem durch die synaptischen Endkopfchen der
Bipolaraxone gebildet werden. Abb. 3.39E zeigt, dal3 diese Strukturen im 2.
Substratum (von skleral gezahlt) in pardlelen Reihen angeordnet sind und etwa die
halbe Flachendichte der Zapfen aufweisen. Die dichter gewebten Substrata sollten
ds die stark vernetzten Dendritenfelder der Sekundérneurone und der Ganglienzellen
verstanden werden dirfen.

- Am weitesten vitred gelegen ist die Schicht der Ganglienzellen mit ihren relativ
groféen Kernen und den ableitenden Axonen (Abb. 3.1A). Letztere bilden die sog.
,Ganglienfaserschicht”, die erwartungsgemal auch bei der Sardelle nahe der
optischen Furche dicker ist ds am Retinarand. Es finden sich Anschnitte von
Ganglienzdlkernen unterschiedlichen Durchmessers und unterschiedlicher Binnen-
struktur. Hierbel 18/ sich alerdings nicht ohne weiteres entscheiden, ob es sich um
funktiondll verschiedene Zedlen oder einfach um unterschiedliche Anschnitte eines
Zdltyps handdlt.

Die Beschrelbungen der Struktur und der Anordnung von Photorezeptoren
beschrénken sich in der entsprechenden Originaliteratur meist auf die Zellabschnitte
sklerd der auleren Grenzmembran: Aul3englied, Ellipsoid und Myoid. In den
folgenden Unterkapiteln 3.1.4 bis 3.1.13 ist daher ebenfalls der Schwerpunkt der
strukturellen Untersuchungen in diesen eher sklerden RetinaEtagen gesetzt worden.
In 3.2.1 und 3.2.2 werden dann aber auch die vitredleren Bereiche der Zapfen
eingehende Beachtung finden.
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3.1.4 Dasvorherrschende Muster der Photor ezeptoren

Die Architektur und Anordnung der Photorezeptoren und PE-Zdlen der Sarddlle 18
dch ansatzweise schon beim Vergleich zweler bevorzugter radialer Schnitt-
richtungen verstehen (Abb. 3.1B vs. 3.2B; siehe auch Abb. 1.3D), besser jedoch
nach Auswertung von Tangentia schnitten (Abb. 3.2D,E):

Die Netzhaut von Engraulis encrasicolus besitzt Zapfen und Stébchen und zeichnet
sich dadurch as sog. ,Retina duplex” aus. Die beiden Rezeptortypen sind
abwechselnd in paralelen Rethen angeordnet, die Zapfenreihen stehen dabel in enger
sruktureller Beziehung zum Pigmentepithel. An einem Schnitt, der moglichst genau
pardld zu ener Zapfenreihe gefihrt ist, erkennt man schon im Lichtmikroskop die
ungewohnliche Struktur der zwel in der Sardellenretina vorherrschenden Zapfen-
typen (Abb. 3.1C): Lange Zapfen, die mit ihren AuRengliedern und Ellipsoiden weit
zwischen die PEAudaufer hinaufreichen, wechsaln sich vallig regelmé3g und im
Verhdtnis 1.1 mit kurzen Zapfen a. Auf diese Weise sind liickenlose, lang-
gestreckte Vielfachzapfenkomplexe ausgebildet, die sog. ,,Polycones”. Die Aulien-
glieder der kurzen Zapfen werden jewells von der Spitze des sklera assoziierten PE-
Keiles mittig auf bis zu “/s ihrer radialen Ausdehnung in zwei Loben aufgeteilt (Abb.
3.1B,C). Die Innenglieder beider Zapfentypen sind bis kurz vor die &aul3ere
Grenzmembran von Mitochondrien erflllt. Das Zytoplasma und die Mitochondrien
der kurzen Zapfen werden mit RICHARDSON'S Reagenz deutlich intensiver angefarbt
as die entsprechenden Strukturen der langen Zapfen.

Gegenlber den Verhdtnissen in der Area temporais (ventro-temporale Reting, s.
3.1.5) erscheinen die Proportionen der Zapfenabschnitte in der dorso-nasalen Retina
etwas verdndert: die zapfenformigen Photorezeptoren wie auch die PE-Audaufer
sind weniger schlank und die AulRenglieder gedrungener. Die Stébchen sind dort
vergleichsweise vid haufiger: Zwischen den Zapfenketten verlaufen deutlich
erkennbar mehr oder weniger breite Stébchenbéander (Abb. 3.2D), die sich in
Richtung zur Area so stark verschmdern, dal3 sie dort lichtmikroskopisch nicht
mehr darstellbar sind.

Abbildung 3.3: Das Reihenmuster der Photor ezeptoren bei E. encrasicolus >

A) Lichtmikroskopische Hellfel daufnahme eines ungeférbten Semidinnschnittes durch die Sarddlenretina
auf Hohe der zapfenformigen Photorezeptoren. Tangentide Schnittflihrung, Endvergrof3erung 285x,

Balken: 25um.

Die ,,Polycones’ verlaufen genau horizontad im Bild ¢---), die dunkel kontrastierten Anschnitte von

Guaninkristallstapeln bilden wegen einer leichten Versetzung der Polycones um ca 1/3 Strukturperiode
ein eigenes Rethenmuster (xxx), hier 66° schrég zu den Polycones.
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A‘) Glecher Schnitt und gleicher Ausschnitt wie A im Polarisationskontrast (gekreuzte Filter, O
markiert das identische Quartett aus Kristdlstapeln). Das doppe brechende Guanin leuchtet hell auf vor
dunklem Hintergrund, da es d. Schwingungsebene d. durchstrahlenden Lichtes drent. Balkenwiebe A.
B) TEM - Aufnahme eines Ultradiinnschnittes der gleichen Region. Innerhab einer Photorezeptorreihe (--
--) wiederholen sch véllig regedmé3ig die Anschnitte zweler Strukturdemente: die Ellipsoide der langen
Zafen (e) und die Pigmentepithelkele (p) mit ihren Guaninkridaliten und Mdaningranula (} )
Hexagonde Umfeder, Endvergroferung 1600x, Balk en: 10um.
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Betrachtet man einen etwa auf Hohe der Ellipsoide der langen Zapfen gefiihrten
Tangentialschnitt im Hellfeld (Abb. 3.3A), so treten die Zapfenreihen ds gerade
verlaufende Ketten aus dternierenden Ellipsoid- und PE-Kel-Anschnitten in
Erscheinung. Da benachbarte Zapfenreihen mehr oder weniger gegeneinander
versetzt sind, vermag das Auge aber auch aus den Guaninplétchengruppen der PE-
Audaufer benachbarter Polycones ein Rethenmuster zu bilden. Diese ,, Pseudo-
reihen” verlaufen in einem Winke zu den echten Zapfenreihen (z.B. 66° in Abb.
3.3A) und konnen dlenfalls ds ein Mal3 fir die Verschiebung der Zapfenreihen
gegeneinander verstanden werden. An manchen Stellen ist es auch moglich, in der
Anordnung der Anschnitte von PE-Kellen oder langen Zapfen ein hexagonaes
Muster zu sehen. (Abb. 3.3B). Es ist sicher nicht abwegig, das regelméliige
Zelmuster der Sarddlenretina bel dieser Gelegenheit mit dem hochgeordneten
Ommatidienmosaik der Facettenaugen von Arthropoden zu vergleichen (vgl. auch
RYDER 1895 bzgl. des hochst regelméldigen Zapfenmusters der Lachse).

Auf groleren Schnittflachen erkennt man, da? die Zapfenreihen keinen
schnurgeraden Verlauf durch die Retina haben, sondern gekrimmt sind (Abb.
34D). Ba ene sorgfdltigen Kartierung der Polycone-Ausrichtungen dber die
gesamte Retina enthtillt sich ein Muster konzentrischer Ringe mit einem Zentrum an
oder nahe dem inneren Ende der optischen Furche (Abb. 3.4B).

Abbildung 3.4: Orientierung der Zapfenreihen innerhalb der Retina >

A) Rohdatenkarte zum Verlauf der Zapfenrehen im linken Auge der Sarddle. An Tangentialschnitten
von 77 Retinafragmenten genau definierter Orientierung wurden 93 Winkelwerte ermittelt. Die optische
Furche ist der besseren Lesbarkeit haber horizonta orientiert.

B) Auftragung der Rohdaten aus A ds Doppelpfeile. Die optische Furche ist , richtig* orientiert, dorsa
ig oben, tempord rechts. Es wird en konzentrischer Verlauf der Photorezeptor- und
Pigmentepithelzdllreihen erkennbar, das Zentrum der Ringe liegt nahe dem Ursprung der optischen
Furche.

C) Beiguid enes Retinafragmentes zur Ermittlung der Winkdwerte - es ertspricht dem in A griin
hinterlegten Viereck, das ,0" an der Oberkante dem grauen Punkt (Orientierungsmarke!). Balken:
100um.

D) Ungefarbter Schnitt bel schwacher VergroRerung: der gekrimmte Reihenverlauf wird deutlich. Die
Pfailspitzen deuten auf eine Veraveigung der Reihen und auf einen Retheneinschub. Das PE erscheint
dunkd, die Stabchenrethen hdll. Balk en: 200um.

E) Tangentiaschnitt durch die optische Furche (*). Beziglich des Rehergbstandes sdlt se ene
Diskontinuitét dar, nicht aber beziiglich der Reiherorientierung. dn dorso-nasal, vt ventro-tempordl.
Balken: 100um. ]

F) Tangentidschnitt bel mittlerer LM -VergroRerung. Am Ubergang von den Zapfenmyoiden zur &ul3eren
Kornerschicht (ONL) wird die ,,8ulere Grenzmembran® (OLM) schtbar. In der ONL scheint das
Reihenmuster aufgel 6t zu sein. Balk en: 25um.
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3.1.5 Die Dichteverteilung der Photor ezeptoren

Zur Kartierung der Photorezeptordichte wurde die Retina aus dem linken Auge einer
Sardelle in 77 Stiicke zerlegt und an Tangentia schnitten die Photorezeptorzahl pro
10°'um? bestimmt. Die Zapfen wurden auf Hohe ihrer Ellipsoide an gefarbten
Semiduinnschnitten lichtmikoskopisch ausgezéhlt (Abb. 3.5C-E), die Ermittlung der
Stabchen-Dichtewerte gestatete sich ungleich aufwendiger: ene verlddiche Zahlung
war nur an TEM-Photos von Ultradiinnschnitten moglich, die genau durch den Zell-
haftenkomplex der OLM gefuihrt wurden. Dort sind die Stabchenmyoide aufgeweltet
und durch Audaufer der Mllerzellen voneinander getrennt (Abb. 3.6C-E).

Die Dichtewerte der Zapfen (lange + kurze) reichen in der untersuchten Netzhaut von
90 bis 525 Zelen pro 10'um’ (Abb. 3.5A,B), wobei grob drei Zonen unterschieden
werden konnen: Tempora der optischen Furche zeigt sich eine deutlich ausgeprégte
Area temporalis, in deren Zentrum Zapfendichten von >500/10%um’ gemessen
werden konnen. Von dort aus falen die Dichtewerte nach alen Richtungen as Steller
Gradient ab. Von dorsal Uber zentral nach ventral erstreckt sich ein breites Band
relativ geringer Zelldichten (90 bis 130/10°um?). Nasal findet sich halbmondformig
eine zweite Verdichtung, die mit bis zu 200 Zapfen pro 10°um® weniger markant
hervortritt als die temporale Area.

Abbildung 3.5: Kartierung der Zapfendichte (LM) >

A) Rohdatenkarte mit 80 Dichtewerten aus 77 Fragmenten. Die Zapfendichte ist fir das Zentrum des
jewelligen Retinafragments in Zdlen/10fun? angegeben. Zur besseren Lesbarkeit wurde die optische
Furche horizontal ausgerichtet.

B) Farbkodierte |sopyknen-Karte zur Zgpfendichte eines Sarddlenauges (linkes Auge).

Die Dichten reichen von 90/10%un? am dorsden und ventraden Rand des , zentralen Bandes' bis
>520/104n? im Zentrum der Area temporais. Beachte auch die habmondférmige nasde Verdichtung
(bis 200/10%?).

C) Lichtmikroskopische Aufnahme aus der Mitte des dorsalen Bogens, D) vom Rand des dorsalen
Bogensund E) aus der Areatempordis.

C-E sind Tangentidschnitte auf Hohe der Zapfen. Vergrof3erung 400x, Balk en: 25um.
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Die horizontale Vertellung der Stébchendichten zeigt ein vollig anderes Bild (Abb.
3.6A,B): Temporal der optischen Furche ist im Gebiet der Zapfenarea ein Minimum
der Stabchendichte von 1000 bis 3000 Zellen pro 10*pum? zu verzeichnen, ebenso
falt sie am dorso-nasalen Retinarand auf Werte um 2500 /10°um® ab. Uber weite
Strecken der Netzhaut gibt es ca. 5000 bis 6000 Stabchen pro 10°'um? mit enem
Hauptmaximum von 8000/10°un?  im Zentrum des ventraen Quadranten
(, Stébchenared’). In der vorliegenden Netzhaut umrahmen dre weltere Neben-
maxima eine lokale Depression im dorslen Fundusabschnitt (4500/10'unt), von
denen das temporale mit Dichtewerten bis 7500/10°pum? besonders erwshnt sein soll.
Die optische Furche stelt eine Diskontinuitét fur die Isopyknen (Linien gleicher
Dichte) sowohl der Zapfen, as auch der St&bchen dar.

Abbildung 3.6: Kartierung der Stdbchendichte (TEM) >

A) Rohdatenkarte mit 80 Dichtewerten aus 77 Fragmenten. Die Stabchendichte it fur das Zentrum des
jewelligen Retinafragments in Zdlen/1000um? angegeben. Zur besseren Lesbarkeit wurde die optische
Furche horizontal ausgerichtet.

B) Grauwert-kodierte 1sopyknenkarte zur Stébchendichte enes (linken) Sardellenauges.

Die Dichten reichen von 1000/10‘um? am ventro-temporalen Rand bis >8000/10°un? in ener
auffdligen, ventrd gelegenen Stébchenarea. Beachte die geringen Stébchendichten im Bereich der
Zapfenarea (vgl. mit Abb. 3.5B).

C) TEM-Aufnahme aus der Mitte des ventro-nasalen Quadranten. Die Zapfenmyoide bilden Falten, die
Sch aber nicht bertinren. Dazwischen liegen breite Bander von Stéabchenmyoiden.

D) TEM-Aufnahme aus der Mitte des dorsalen Bogens. Reihen von Zgpfenr und Stébchenmyoiden
wechseln enander ab, die Myoidfaten der Zapfen beriihren sich.

E) TEM-Aufnahme aus der Area tempordis. ,,Puzzeehafte’ Verzahnung der Zgpfenmyoide, es blebt
wenig Platz fir die St8bchenmyoide.

C-E snd Tangentidschnitte auf Hohe der OLM, ku Myoide der kurzen Zapfen, [y Myoide der langen
Zapfen, > Stdbchenmyoide. Vergrolierung 4600x, Balk en: 2um.
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3.1.6 DieFenstruktur der , Polycones

Wenn auch der algemeine Aufbau der Zapfenrethen schon aus den LM-Daten
erschtlich ist (Abb. 3.1; 3.2), vermittelt doch das e ektronenoptisch gewonnene
Bild eine deutlich plastischere (REM: Abb. 3.9; 3.12) und detaliertere (TEM:
Abb. 3.7; 3.8) Vorstelung von der Geometrie und vom ,Innenleben” der
Polycones.

Gerade die Rasteraufnahmen in Trockenbruchtechnik (z.B. Abb. 3.9A; 3.12A)
gestatten den direkten Blick auf die ungewohnliche rdumliche Struktur der
ZapfenaulRenglieder: die keilformigen Aul}englieder der langen Zapfen mit ihrem
akzessorischem Aul3englied und den calycaden Fortsétzen und die gespaltenen
Aulenglieder der kurzen Zapfen. Das Erscheinungsbild beider Photorezeptor-
typen wird malgeblich durch die Kelform der PE-Audaufer bestimmt, die
Stabchen dagegen liegen ,,ungestort” zwischen den PE-Zapfen-K omplexen.

Auf Ultradiinnschnitten, die genau parallel durch die Mitte eines Polycone geftihrt
sind, erkennt man schon be relativ geringen VergrolRerungen die ausgepragte
radiale Zonierung der Zdlinhdte von Zapfen und PE-Zdlen (Abb. 3.7). Diese
Zonierung fuhrt zu vollig unterschiedlichen Aspekten des an sich gleichen
Zdlmusters von Tangentidschnitten, die in radider Richtung nur wenige
Mikrometer voneinander entfernt liegen (z.B. Abb. 3.8).

Die kleinse Zdlgruppierung - d.h. die strukturelle Einhet - aus der sich das
algemene Zdlmuster zusammensetzt, besteht aus einem langen Zapfen, einem
kurzen Zapfen und dem kellformigen Audéufer einer Pigmentepithelzelle. Die
Feinstruktur dieser drel Elemente und ihre réumliche Beziehung zueinander, sowie
die Feingtruktur der ,normal“ gebauten Stabchen soll in den folgenden vier
Unterkapiteln eingehend beschrieben werden.

Abbildung 3.7: Radialschnitt durch eine Zapfenreihe >
der ventro-temporalen Retina - Ubersicht TEM

A) Die Abbildung zeigt eine langs geschnittene Zapfenreihe der ventro-temporalen Retina tiber eine
Strecke von 81um (16 Rezeptoren). Dargestelt it der Bereich vom skleralen Beginn der PE-Keile
(oberer Bildrand) bis zur ,,auleren Grenzmembran® (----, unterer Bildrand). Deutlich erkennbar sind
die radide Zonierung der Zapfen und PE-Kelle von sklerd nach vitred, sowie die Anschnitte von
Stabchenaul¥engliedern und Stébchenmyoiden. Balken: Sum.

B) Graphische Abdtraktion der Struktureinheiten aus A: griin langer Zapfen, rot kurzer Zapfen,
blau Stébchen, schwar z Pigmentepithekell.



ka AulRenglied kurzer Zapfen, ke Ellipsoid kurzer Zapfen, kit Myoid kurzer Zapfen, la Aulfenglied
langer Zapfen, le Ellipsoid langer Zepfen, In Myoid langer Zgpfen, p PE-Keile (mit zentrden
Meaningranula und gestapelten Guaninkrigdlen in 1 bis mehr ads 15 Lagen), sa Stabchen
aulRenglieder, sp Stéabchenmyoide.



Die folgenden Abbildungen 3.8A-1 zeigen ausgewahite Schnittebenen aus einer
tangentia geftihrten Ultradiinnschnittserie durch die ventro-temporale Retina der
Européischen Sardelle Engraulis encrasicolus von der Spitze der Aul3englieder
der langen Zapfen (Abb. 3.8A) bis knapp vitred der OLM (Abb. 3.8I). Die
Ausschnitte entstammen dem Zentrum des jeweiligen Schnittes (? nahezu
perfekt tangential getroffen) und sind so gewahlt, dal immer der gleiche Bereich
ener individuellen Struktureinheit des Polycone in verschiedenen Ebenen gezeigt
wird. Die Zapfenreihe verlauft horizontal im Bild.

3.1.7 DieFeinstruktur der ,Langen Zapfen*

Der Zapfentyp, der zwischen den Pigmentepithel-Audaufern zu finden ist und
sklerad bis zur Basis dieser kellférmigen Gebilde reicht wird auch ,Langer
Zapfen" oder ,long cone* genannt. Im Folgenden wird die Feinstruktur der
Zellabschnitte eines solchen Zapfens aus dem Bereich der Area temporalis von
skleral nach vitreal fortschreitend beschrieben. Es sl an dieser Stelle noch einmal
in Erinnerung gerufen, dald es sch um eine radid regiondiserte Zdle mit ener
einzigen, komplex gestateten/gefateten Zellmembran handelt.

Das ds AulRenglied bezeichnete Membranfatensystem hat insgesamt ene
,Umhillende’ in Form eines Kelles mit rechteckigem Querschnitt. An sainer
Basis mifd es etwa 2um x2um und ist ca. 20um lang. Die beiden Flanken, die
jewells einem der benachbarten PE-Audaufer anliegen sind mehr oder weniger
rechteckig, flach bis leicht konvex und treffen sich skleral an der Spitze des
Aulensegments in einer gewdlbten Kante. Die Hanken, die pardld zur
Zapfenrethe verlaufen sind dreleckig (Spitze weist nach skleral) und ebenfdls
flach bisleicht konvex (Abb. 3.7; 3.8B; 3.9A,B).

Abbildung 3.8: Tangentialschnitte durch die strukturele Einheit einer Zapfenreihe der
ventro-temporalen Retina von skleral (A) nach vitreal (1) >

Zum besseren Vergéndnis der dreidimensonaden Strukturen ist jedem TEM-Bild (A-1) ene
graphische Abgtraktion in Farbe gegenlibergestelt (A’-1"; etwas stérker vergrol3ert als das Original):
schwarz PE-Fortsdtize bzw. Millerzdl-Fortsdtze, grun lange Zapfen, rot kurze Zgpfen, blau
Stébchen.

gp Guaninpléitchen, ka AulRenglied kurzer Zapfen, ke Ellipsoid kurzer Zapfen, ku Myoid kurzer
Zapfen, ks Soma kurzer Zapfen, la Aullenglied langer Zapfen, le Ellipsoid langer Zgpfen, 1k Kern
langer Zapfen, |n Myoid langer Zapfen, In Kern langer Zagpfen, Ir Liquorraum, Is Soma langer
Zgpfen, m Milllerzdl-Fortséize, mb Myeloidkorper, mg Mdaningranula, mi Mitochondrium, p PE-
Kell, sa Stabchen Aulfenglied, se Stébchendlipsoid, s Stdbchenmyoid.



A) Schnittebene 110um sklerd der OLM auf Hohe der Aul¥englied-Spitze der langen Zapfen. Das
Aul¥englied igt flankiert von vier Stapeln aus Guaninpléttchen (hier je 14 Lagen) aus zwel PE-Fortsdtzen.

B) Schnittebene 95um sklera der OLM auf Hohe der AulRenglieder der langen Zapfen unwelt ihrer
vitredlen Bass. Das Membranfatensystem ist senkrecht (1) getroffen und verlauft senkrecht zur Zapfenreihe
(vgl. kurzer Zgpfen: 3.8E), akzessorisches Aul¥englied (*) und calycae Fortsdtze (® ) sind erkennbar. Die
flankierenden Guaninkrigtdle liegen hier in Stapeln zu 7-9 Plétchen.

C) Schnittebene 77um sklerd der OLM auf Hohe der Ellipsoide der langen Zapfen - dichtgepackt liegen
darin die Mitochondrien. Die PE-Keile snd weiter verschmdert mit Krigtdlsapeln zu 45 Plétchen.
Balken: 1um.



D) Schnittebene 58um sklerd der OLM auf Hohe der gespatenen Aul¥englieder der kurzen Zapfen. Die
beiden Loben des zu einem kurzen Zgpfen gehdrigen AulRengliedes (*) liegen zu beiden Seiten eines PE-
Kellesin die Ellipsoide benachbarter langer Zapfen eingebettet.

E) Schnittebene 39um sklera der OLM auf Hohe der Aullenglieder der kurzen Zapfen unwelt ihrer
vitreden Bass. Das Membransystem ist senkrecht getroffen und verléuft pardle zur Zapfenreihe (vgl.
langer Zapfen: 3.8B). Die vitredlen Spitzen der lateralen Loben der PE-Keile Snd angeschnitten.

F) Schnittebene 26um skleral der OLM auf Hohe der Ellipsoide der kurzen Zapfen. Die weniger
eektronendichten Ellipsoide der langen Zapfen snd von denen der kurzen Zgpfen hantelformig deformiert.
Balken: Jum.



G) Schnittebene 10um sklerd der OLM auf Hohe der Zapfenmyoide. Beachte die Membranfalten der
Myoide der kurzen Zapfen - dazwischen Stébchenmyoide und MUllerzdll- Fortsétze (® ).

H) Schnittebene genau auf Hohe der OLM. Die Myoide der Zapfen und Stlochen sind hier vollsténdig von
Audéaufern der Millerzellen eingerahmt und bilden mit ihnen Zdlhaften (junctions).

I) Schnittebene 10um vitreal der OLM auf Hohe der Kerne der langen Zapfen.

Balken: 1Jum.



Sie werden beide von fingerformigen Audéufern, die der sklerdlen Ellipsoidkante
entspringen, begleaitet. Diese sog. ,,calycalen Fortsatze® haben einen anndhernd ovalen
bis drelkantigen Querschnitt bei einem mittleren Durchmesser von ca. 175nm und
ziehen, dem AulRenglied eng anliegend, bis kurz unter dessen Spitze. Entlang der
Hanke, die an der AulRenkurve der Zapfenreihe liegt, finden sich meistens 6 calycade
Fortsétze (Abb. 3.9A; 3.10B), der Innenkurvenflanke liegen 4 bis 5 davon an (Abb.
3.10C).

Auf diessr Seite befindet sich auch das akzessorische Aulenglied as schlauch
formiges Gebilde von der Lange des , echten” Aul3englieds (ovaler Querschnitt bis
2um; Abb. 3.9C; 3.10A,C), dessen Kontur sich den umliegenden Zelumrissen
nachgiebig anschmiegt. Das akzessorische Aul3englied ist ds ein modifiziertes Cilium
aufzufassen (9 Mikrotubuli-Dupletts in peripherer Lage) und im Sinne ener
unvollsténdigen Abschnirung von der AufRenmembran der geschlossenen Seite des
Membransystems Uber seine ganze Lange kontinuierlich mit dem AufRenglied
verbunden (Abb. 3.10C,D; siehe auch Abb. 3.11).

Im Aulenglied eines langen Zapfens der Sardelle liegen die Membranfaten nicht in
tangentidenen Ebenen wie bei fast alen Wirbdltieren, sondern sind mehr oder weniger
radiad gekippt, so dal3 se im Extremfal sogar radia orientiert sein konnen (Abb.
3.7A; 3.10A). Im Tangetialschnitt werden daher nicht die Flachen, sondern die Kanten
der Membranfalten dargestellt (Abb. 3.8B): Sie verlaufen senkrecht zur Zapfenreihe,
sind in Richtung der Polycone-Aul3enkurve zum Liquorraum hin offen (Abb. 3.10B)
und auf der Innenkurvenseite (dort wo sich auch das akzessorische Aulenglied
befindet, Abb. 3.10C) geschlossen. Ein langer Zapfen besitzt etwa 350-400
Membranfaten von ca. 2um (vitreal) bis ca. 10um (sklera) Lange. Die Oberfléche der
Membranen erscheint manchma ein wenig gewdlt, was ein Prdparationsartefakt sein
kann, aber nicht mul3 (vgl. mit kurzem Zapfen: Abb. 3.13A,C).

Abbildung 3.9: Details zum AufRenglied der langen Zapfen (REM) >

A) Die AulRenglieder von zwe langen Zapfen benachbarter Zapfenreihen von ihrer zur Ora sarrata
weisenden Sate (Aulenkurve) betrachtet. Deutlich sind die langssaits angeschmiegten |, caycden
Fortsétze® zu erkennen. Trockenbruch, Balken: 5um.

B) Blick auf die den PE-Kelen zugewandten Aul3englied-Flanken von zwel langen Zapfen benachbarter
Zagpfenrethen. Trockenbbruch, Balken: 2.5um.

C) Von der zum Zentrum der Retina weisenden Seite (Innenkurve) gesehen sind die hier méchtig
entwicketen akzessorischen Aulenglieder zweler langer Zapfen ener Zapfenrehe zu  erkennen.
Trockenbruch, Balken: Sum.

D) Gefrierbruch durch das AulRenglied enes langen Zgpfens und die ihn flankierenden PE-Kaele. Die
vertikal verlaufenden, tells etwas gewe lten Membranfaten sind erkennbar. Gefrierbruch, Balken: Sum.



gp Guaninpléttchen, la AuRenglied langer Zapfen, le Ellipsoid langer Zapfen, sa Stébchenaulzenglied,
p PigmentepithelzdIkell, * akzessorisches Aul¥englied langer Zapfen, ® cdycae Fortséize,
> in A: Guaninschotter, > in D: Mdaningranula




- Das Innenglied eines langen Zapfens ist definitionsgemal’ der Bereich zwischen der
Basis des AulRenglieds und der auleren Grenzmembran und 1&% sich in zwel Ab-
schnitte gegliedert beschreiben: skleral das mitochondrienhatige Ellipsoid und vitred
das Myoid (Abb. 3.7). Die Grenze zwischen Ellipsoid und Myoid ist meist nicht
scharf nachzeichenbar. Der Ubergang vom Innenglied zum AuRenglied ist im vierten
Abschnitt (-) dieses Kapitels naher beschrieben.

- Das Ellipsoid beginnt auf seiner sklerden Seite etwa in der Mitte der radialen
Erstreckung der PE-Kelle und ist etwa 12 bis 15um lang. Sein Querschnitt wird im
wesentlichen bestimmt durch die zu beiden Seiten angrenzenden Nachbarzellen (PE-
Auslaufer und kurze Zapfen) und entspricht in seinem sklerdlen /5 in etwa enem
abgerundeten Rechteck (Abb. 3.8C; 3.10E). Die Membranabschnitte, die Kontakt zu
den PE-Audaufern haben, werden von diesen abgeflacht - digenigen dagegen, die zu
den benachbarten Zapfenrethen weisen, sind konvex und dabel etwas gewellt, da se
radia verlaufenden Bindeln des Zytoskel etts nachgiebig anliegen (Abb. 3.8C-E).

In seinem weiteren Verlauf wird das Ellipsoid glaskdrperwarts nicht im gleichen Mal3e
voluminoser, wie die sich verschméernden PE-Kelle ausainanderweichen, sondern
rundet sich ab und verliert zunehmend den Kontakt zu den PE-Zéllen. In den Ebenen,
in denen die Loben der gespatenen Aul¥englieder der kurzen Zapfen liegen, erhdlt das
Ellipsoid des langen Zapfens enen charakteristischen hantelférmigen Querschnitt
(Abb. 3.8D). Dort namlich, wo sich die AuRengliedioben der kurzen Zapfen
raumfordernd zwischen PE und langen Zapfen schieben, weicht letzterer aus und
bildet zwei Taschen auf einander gegentiberliegenden Seiten. Diese radial verlaufenden
Invaginationen der Zelmembran 6ffnen sich zum PE-Audéufer hin und umschlief3en
mit engem Kontakt je einen Lobus der beiden benachbarten Aul3englieder der kurzen
Zapfen (Abb. 3.8D; 3.13A).

Abbildung 3.10: Details zum langen Zapfen (TEM) >

A) Radidschnitt durch die AuRenglieder eines lange Zapfens und eines Stébchens. Die Membransackchen
(,disks') des Stdbchens and norma angeordnet, die Lamdlen des Zapfens dagegen nahezu senkrecht
dazu. *: gehe C. Balken: 1um, EndvergrofRerung 13400x.

B) Tangentiaschnitt durch das AulRenglied eines langen Zapfens (100um sklerd der OLM) -, aul3erer”
Rand. Das senkrecht getroffene Membranfaltensystem und 6 calycae Fortsitze sind abgebildet (vgl. A und
3.8B). Balken: 500nm, Endvergroferung 25700x.

C) Tangentidschnitt durch das Aul¥englied enes langen Zgpfens (100um sklerd der OLM) - ,innerer”
Rand. 5 caycae Fortsdtze und das akzessorische Aulfenglied (*) sind zu erkennen (vgl. 3.8B) - beachte
darin die Mikrotubuli (® ). Balken: 500nm.



D) Tangentidschnitt durch das Verbindungscilium enes langen Zgpfens unmittelbar sklerd sainer
Abgliederung vom Ellipsoid (= Bads des akzessorischen AulRengliedes). Der Zwischenraum enthdt
eektronendichtes Materid. 9 Mikrotubulidupletts snd andeutungsveise zu erkennen (® , vgl. Abb.
3.14B). Balken: 200nm, Endvergrolierung 45400x.

E) Tangentiadschnitt durch das Ellipsoid eines langen Zapfens (etwa 75um sklerd der OLM, vgl. Abb.
3.8C). Die langlichen zentrden Mitochondrien sind dicht gepackt (hier parallel angeordnet), die rundlichen
peripheren sind deutich kleiner. Beachte die Tubuli der inneren Mitochondrienmembran. Balken: 500nm,
Endvergrofierung 26200x.



Waéhrend die langs zur Zapfenreihe verlaufenden Membranfléchen der Taschen
anndhernd pardld verlaufen - ihr Abstand voneinander entspricht mit ca. 0.9 bis
1.8um genau der Breite des AulRengliedes des kurzen Zapfens - sind die zentralen
Hachen entweder eben oder konkav und kdnnen sich einander bis auf ca. 200nm (d.h.
eine Mitochondrienbreite) annahern. Auf Hohe des basalen %/, bis /s der AuRenglieder
der kurzen Zapfen nimmt die Querschnittsflache des Ellipsoids des langen Zapfens
wieder zu (die Taschen werden flacher, Abb. 3.8E), um weiter vitreal vom Ellipsoid
des kurzen Zapfens wiederum eingeengt zu werden - diesmal auf breiter Flache (Abb.
3.8F). Es hat hier den Umril3 einer stumpfen Hantel mit der schmalsten Stelle von ca
0.9um in zentraler Lage.

Als , Kraftwerk” der Zelle ist das Ellipsoid vollgepackt mit Mitochondrien und danach
auch morphologisch und funktionell definiert. Etwa 250 bis 300 Mitochondrien vom
tubuléren Typ finden sich, vertellt Gber eine radide Strecke von ca. 55um von der
skleralen Begrenzung des Innenglieds bis hinab zu den Ellipsoiden der kurzen Zapfen.
Im Bereich der grofdten Mitochondriendichte - ca. 45um bis 60um skleral der OLM -
liegen langestreckte Mitochondrien (Lange bis 2.5um, A ca. 440nm) dicht an dicht in
tangentialer Ebene und anndhernd paradld zu den Guaninpléttchen der PE-Audauder
(Abb. 3.8C; 3.10E). Se erfillen das zentrae Ellipsoidiumen fast Ilickenlos und lassen
zu beiden Saten einen ca. 200 bis 400nm breiten Zytoplasmadtreifen frel. Randlich
dieser langlichen Mitochondrien finden sich deutlich kleinere von ovoider bis
spharischer Form, ebenso weiter vitreal, wo sie am Ubergang zum Myoid spérlicher
werden. Hier erscheint die Matrix der Mitochondrien weniger eektronendicht als die
der weiter sklera gelegenen, die Tubuli liegen darin lockerer vertellt und weniger
geordnet.

In Ultradinnschnitten vom Ellipsoid des langen Zapfens weisen die randlichen
Zytoplasmasdume eine reativ geringe Elektronendichte auf. Darin fallen, neben
wenigen Anschnitten glatten ERs auf beiden Seiten 68 Bindd fibrill&ren Materids
(Aktin ?) auf, die langs der Zellmembran vom Myoid bis in die Spitzen der calycalen
Fortsitize verlaufen (Abb. 3.8C-F; 3.10B-D). Sie dirften einen wesentlichen
Bestandteil des Zytoskeletts darstellen, stiitzen sie doch die feinen calycalen Fortséize
und die mit ihnen kontinuierlich verlaufenden erhabenen Leisten der leicht gewellten
Ellipsoidoberflache.

Schlieldich ist auch flr die Vielfachzapfenkomplexe der Sardelle noch eine Struktur zu
beschreiben, die sich typischerweise in den Ellipsoiden strukturell gekoppelter
Wirbeltierzapfen auffinden &%, die sog. ,, subsurface cisternag®.



Dort wo die Ellipsoide von langen und kurzen Zapfen engen Kontakt raben, ist in
beiden Zapfentypen direkt unterhab der Zellmembran en flaches Membran-
kompartiment ausgebildet. In Ultradinnschnitten dieser Region snd daher
nebeneinander sechs paralld verlaufende Elementarmembranen zu erkennen: zwel pro
Cigterne und zwel Zdlmembranen. Da die Mitochondrien der Ellipsoide den
»subsurface cisternag” eng anliegen sind stellenweise sogar 10 Membranen auf 125nm
zu finden (Abb. 3.8F; vgl. auch 3.21E und 3.23F).

- Das Myoid des langen Zapfens hat einen rundlichen bis unregelmadg geformten
Querschnitt, schwillt vitreal der Ellipsoide der kurzen Zapfen auf einen Durchmesser
von ca. 4um an (Abb. 3.8G) und mifd auf Héhe der OLM noch 3um (Abb. 3.8H).
Knapp sklera davon konnen schmale, radid verlaufende Membranfaten ausgebildet
sein. Das fur den langen Zapfen typische eektronenlichte Zytoplasma ist im Myoid
von Lakunen und/oder Rohren des glatten ER durchsetzt und enthdt zahireiche kleine
Veskd (4 ca 40 bis 60nm). Daneben findet sich granuldres und/oder fibrilléres
Materid.

. Der Ubergangsbereich vom Innenglied zum AuRenglied eines Wirbeltierzapfens
zeichnet sch durch ene vergleichsweise komplizierte réumliche Architektur der
Zellmembran aus. Gerade bel den aberrant gestalteten Zapfen der Sardelle erscheint
daher eine genauere Anayse dieser Zellregion besonders interessant und lohnenswert,
vor alem auch im Hinblick auf einen Vergleich der zwe Zapfentypen. Abbildung 3.11
zeigt den Versuch, aus einer luckenlosen Ultradiinnschnittserie der gewlnschten
Region digenigen Schnittebenen herauszuzeichnen, die im Vergleich zu den jewells
benachbarten Schnitten eine erkennbare Anderung der Feinstruktur zeigen und sie so
anzuordnen, dal3 sch eine Vorstdlung vom raumlichen Verlauf der Membran
gewinnen |&3%. Die Beschreibung erfolgt von vitreal (Position 540nm) nach skleral
(Position 3420nm).

Auf der ,Innenkurven”-Seite der Zapfenreihe weitet sich der Zytoplasmasaum des
Ellipsoids des langen Zapfens auf und beherbergt eine becherférmige, nach skleral und
in Richtung des Retinazentrums offene, sehr elektronendichte Struktur, die das
Zytoplasma des Ellipsoids von dem des modifizierten Verbindungsciliums trennt.
Etwa 300nm skleral des Becherbodens beginnt sich das Cilium von der Wand des
Ellipsoids abzugliedern, was dann nach knapp 1um aur Ganze erfolgt ist. In dem 60-
70nm breiten extrazdlularen Spat zwischen Cilium und Ellipsoid befindet sich
(amorphes?) elektronendichtes Materia (Abb. 3.10D). Im Cilium lassen sich randlich 9
Mikrotubuli-Dupletts ausmachen (wenn auch nicht sehr deutlich: Abb. 3.10D; 4.9A) -
sein Plasma ist efillt von Granula mittlerer Elektronendichte (A ca. 30-35nm), die
sich einen weiteren Mikrometer weiter sklerd verlieren.






Etwa auf Position 1890nm beginnt die Abfaltung der Aul3engliedmembranen an einem
schmalen Prozess der dem Ellipsoid zugewandten Seite des Ciliums. Sie snd mehr
oder weniger radia orientiert und nicht wie sonst bei Wirbeltieren ,, Gblich* tangential.
Das Ellipsoid wird dadurch schliefdich in zwel Zipfd gespaten (ab Position 2070nm)
und verjlngt sich sklerad - vom breiter werdenen Aulenglied verdrangt - bis davon auf
der Aulen- und Innenseite der Zapfenreihe nur noch die calycden Fortsitze
, ubrigbleiben®.

Die Verbindung vom Cilium zum Aul¥englied, das etwa ab Postion 2070nm als
akzessorisches AulRenglied anzusehen ist, wird an einer schmalen Stelle Uber die ganze
Lange des Aulengliedes beibehdten - san Plasma ist kontinuierlich mit dem
Innenraum der Membranfalten verbunden (Abb. 3.10C). Letztere sind auf der Seite
der Polycone-“Aulenkurve® zum Interstitium hin offen, an ihren Kanten jedoch
offengchtlich durch extrazelluldres Materia verbunden und so in ihrer Lage stabilisert
(Abb. 3.10B).

< Abbildung 3.11: Strichzeichnungen zur Ultradinnschnittserie
durch das Cilium eineslangen Zapfens.

Aus ene lickenlosen Serie von 40 tangentid durch die Cilienregion enes langen Zgpfen gefiihrten
Ultradinnschnitten wurden 12 ausgewédhlte Anschnitte herausgezeichnet, orientiert und montiert. Die
relaive radide Postion ist in Nanometern angegeben und zusétzlich am Punktebaken graphisch ablesbar -
der Querschnitt des Photorezeptors betrégt in dieser Region ca. 3um x 3um. Von vitred (rechts unten)
nach sklerd (links oben) sind die laterae Abgliederung des Ciliums vom Ellipsoid und die Formierung des
Aulengliedes nachvollziehbar. Die Umrisse der Mitochondrien sind hellgrau gefillt, die Membranfaten des
Aul¥engliedes dunkelgrau dargestelIt (vgl. kurzer Zapfen Abb. 3.15).



3.1.8 DieFeinstruktur der ,Kurzen Zapfen*

Wahrend der lange Zapfen aus der Area temporais der Sardelle - trotz eniger
Besonderheiten - in den Grundziigen seiner Organisation grofRe Ahnlichkeiten zum
,hormaen“ Wirbeltierzapfen aufweist, ist der kurze Zapfen dcherlich ein architek-
tonisches Unikum, insbesondere in Bezug auf den Bau seines Aul3engliedes. Die kurzen
Zapfen mit ihrer elgenwilligen Form befinden sch in vollig regeméd3dgem Wechsd
zwischen je zwel langen Zapfen der Zapfenrethe. 1hre Innenglieder enden vitreal wie die
der langen Zapfen an der OLM, sklerad erstreckt sich dieser Zelltyp aber insgeamt nur
etwa hab so weit wie der lange Zapfen. Es folgt die Beschreibung der Zellabschnitte des
kurzen Zapfens von sklera nach vitredl:

- Das AulRenglied des kurzen Zapfens ig in radider Richtung etwa 15um lang und wird
immer zu ¥, bis /5 seiner Lange vom assoziierten PE-Keil des Polycone-Komplexesin
zwel gleiche Loben gespdten (Abb. 3.7A; 3.8D). Blickt man genau auf die Seite einer
Zapfenrethe (Abb. 3.7A; 3.12A,B), dann erscheint der Umril3 des Aulengliedes
herzformig mit abgerundeter, vitrea gelegener Spitze. An seiner breitesten Stelle mif
dieses ,Herz“ ca. 7um, der Abstand der skleralen Lobenspitzen zueinander betragt ca.
5um. Die Dicke des Aul¥englieds betrégt an seiner Basis etwa 1.8um (senkrecht zur
Zapfenreihe gemessen) und bleibt absaits der Spitzen Uber die radiade Lénge der Loben
annahernd konstant. Manchmal sind die Loben etwas verbogen (Abb. 3.13A).

Abbildung 3.12: Details zum kurzen Zapfen (REM) >

A) Radider Trockenbruch entlang der ,, Aulenkurve® einer Zgpfenreihe des Retinafundus. Das herzformige
Aul¥englied eines kurzen Zapfens it engerahmt von zwel langen Zapfen. Sklera der Photorezeptoren finden
sch Massen von ,, Guaninschotter”. Balken: Sum.

B) Gleiche Bruchrichtung wie A im Gefrierbruch. Die Aul3englieder der kurzen Zapfen werden von PE-Keller
gespaten und heben sich strukturell deutlich von den mitochondrienhdtigen Ellipsoiden ab. Balken: 5um.

C) De sthrag zur Zapfenreihe verlaufende radiade Trockenbruch durch die Netzhaut im Bereich der Area
tempordis vermittet eine réumliche Vorgelung vom Auffenglied eines kurzen Zapfens. Die Guaninpléttchen
einer PEKaeilgpitze stecken noch zwischen den Loben eines AulZengliedes (® ). Balken Sum.

D) Radider Gefrierbruch durch Ellipsoid und AulRenglied eines kurzen Zapfens. Das zentrad gelegene
Verbindungsciliumist erkennbar. Balken: lum.

E) Radider Gefrierbruch durch das Ellipsoid eines langen Zapfens. In ener taschenférmigen Vertiefung
befinden sich Reste vom Aulenglied und Ellipsoid eines kurzen Zgpfens.

Balken: Ium.

c Cilienbesis, gs Guaninschotter, ka Aullenglied kurzer Zapfen, ke Hlipsoid kurzer Zgpfen, la Aulenglieo
langer Zapfen, |e Ellipsoid langer Zgpfen, p PE-Kail.
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In seinem skleralen Vierte wird das AulRenglied schméer (z.B. bis auf 0.9um) und rundet
sch an den Lobenspitzen ab. Die nebeneinander befindlichen Loben benachbarter
Aulenglieder sind im Ellipsoid des gleichen langen Zapfens eingebettet und dadurch in
parald gegeniiberliegender Postion fixiert (Abb. 3.8D). Die beiden Loben des gleichen
Aulengliedes werden vom dazwischenliegenden PE-Kell auf Abstand gehalten und liegen
innerhalb der Zapfenreihe entweder linear oder leicht paraleverschoben hintereinander.

Die Membranfalten des Auf¥engliedes eines kurzen Zapfens (70-80 Stlick pro Zelle)
liegen Uber ihre gesamte Lange exakt radid ausgerichtet, dabe pardld zur Zapfenreihe
und somit orthogonal zu den Membranfaten der benachbarten langen Zapfen (Abb.
3.8B,E; 4.9). Sie haben ihren Ursprung in einem zentral im Ellipsoid geegenen Cilium
(siehe 4. Abschnitt - dieses Kapitels) und sind nach skleral, sowie auf den, dem PE
Audaufer zugewandten Seiten offen. Geschlossen sind sie nur basal und tellweise auf der
dem Ellipsoid des langen Zapfens zugewandten Sete. Abwechungen vom
»geometrischen Ided“ ergeben sich haufig durch geringe Verbiegungen der Loben
und/oder durch angeschwollene bzw. lysierende Membranlamellen (Abb. 3.13C,D).

Dort, wo das Aulenglied an seinen Polycone-paralelen Flanken nicht vom Ellipsoid des
angrenzenden langen Zapfens umhillt ist, wird es radiad von fingerformigen Audéaufern
des eigenen Ellipsoids begleitet. Diese ,caycaen Fortsdize® haben einen Durchmesser
von ca. 150-250nm, einen auffallend kantigen Querschnitt und sind dem Auf3englied eng
angeschmiegt (Abb. 3.13A,C,D). Se folgen ihm auch entlang der Loben und biegen
daher mit ihnen etwa auf HOhe der PE-Kell-Spitze um wenige Grad aus der optischen
Achse ab (Abb. 3.12A).

Ein akzessorisches Aullenglied fehlt dem kurzen Zapfen ganzlich und verbietet sich
darliberhinaus in der dblichen Form wegen der radiad ausgerichteten Abfatung der
Aul¥engliedmembranen von einem zentral gelegenen Cilium.

Abbildung 3.13: Details zum kurzen Zapfen (TEM 1) >

A) Tangentider Schnitt durch die AulRengliedioben énes kurzen Zapfens. Die Membranen sind senkrecht
angeschnitten - dort wo Se nicht engen Kontakt zum Ellipsoid der benachbarten langen Zapfen haben
finden sch cdycae Fortsiize (® ).

Balken: 1um, EndvergrofRerung 13500x.

B) AuRenglied eines kurzen Zapfens am Ubergang zu den Loben - die Kontinuitét der Membranen vor der
Aufspdtung i klar zu sehen (> <).

Balken: 200nm, Endvergroferung 59200x.
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C) Aul¥engliediobus enes kurzen Zapfens mit vesikul&ren Degenerationserscheinungen. Deutlich erkennbar it
die Polaritét im Membranverlauf zwischen PE-zugewandter (unten) und Ellipsoid- zugewandter Seite (oben)
des Membransystems (vgl. Abb. 4.2). Balken: 500nm, EndvergrofRerung 29900x.

D) Aulengliedlobus enes kurzen Zapfens mit Degenerationserscheinungen in - Form  aufgerollter
Membranstapel portionen. Die Ellipsoide von langen Zapfen benachbarter Reihen bilden Kontaktpunkte ohne
erkennbare Zdlhaften (*). Balken: 500nm, EndvergrofRerung 23700x.

le Ellipsoid langer Zapfen, ka Aultenglied kurzer Zapfen, p PE-Keil, ® calycae Fortsitze
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- Das Ellipsoid des kurzen Zapfens ist méachtig entwickelt und dicht vollgepackt mit
Mitochondrien. Es ist ein bauchiges Gebilde von abgerundet rechteckigem Querschnitt
mit einer grofden Ausdehnung von etwa 7um X 3.5um, ca. 13-18um skleral der OLM
(Abb. 3.7A; 3.8F). Es tendiert dazu, an der Grenze zu den benachbarten Ellipsoiden der
langen Zapfen Membranfalten zu bilden, die diese Ellipsoide teilweise einhillen und auch
manchmal Kontakt zu den Ellipsoiden der kurzen Zapfen benachbarter Zapfenrehen
aufnehmen (Abb. 3.8F). Das Zytoplasma der Ellipsoide ist ausgesprochen elektronen
dicht, enthdt wie die Ellipsoide der langen Zapfen wenig vesikuldres und fibrilléres
Material, sowie glattes ER. An der Kontaktstelle zu den langen Zapfen sind ,, subsurface
cisternae” ausgebildet (Abb. 3.8F). Etwa 450-500 rundliche bis (packungs-bedingt)
polyedrische Mitochondrien vom tubuldren Typ konnen sich in einem Ellipsoid befinden.
Manchma erscheinen sie, gegeniber den Mitochondrien der langen Zapfen von leicht
erhohter Elektronendichte, doch ist der Unterschied nicht gravierend (Abb. 3.7A; 3.8F).

- Im Myoidbereich ist der kurze Zapfen am schmalsten und von etwa quadratischem
Querschnitt (Kantenlange ca. 2um: Abb. 3.8G). An den Flanken die pardld zur
Zapfenreihe verlaufen, bilden sie aufféllige radide, manchma verzweigte Membranfalten
aus - vergleichbar mit den Brettwurzeln tropischer Baumriesen. Im Tangentia schnitt
erscheinen diese Falten wie diinne Finger, die innigen Kontakt zu den Membranfalten der
Zapfen (v.a zu den kurzen) der Nachbarreihen aufnehmen (Abb. 3.8G; 3.14D). Die
Relhen snd hier, nahe der OLM, um enen Zapfendurchmesser gegeneinander
verschoben, so dal3 im Tangentidschnitt eine Art ,, Schachbrettmuster® aus hellen
Anschnitten der langen Zapfen und dunklen Anschnitten der kurzen Zapfen entsteht.

Abbildung 3.14: Details zum kurzen Zapfen (TEM 2) >
A) Radidschnitt durch das Cilium enes kurzen Zgpfens. Der Stid ist von granulérem Cytoplasma erfillt und

vitread von ener becherférmigen, eekronendichten Struktur begrenzt. Die Membranfdten des Aulfengliedes
gehen a priori senkrecht. ® : s. Text. Beachte die Mitochondrien mit egenartiger Kontaktzone (). Die
Schnittebenen der benachbarten Abbildungen snd mit ---B-- und ---C-- angegeben. Balken: 500nm,
EndvergroRerung 19600x.

B) Tangetidschnitt durch das Cilium eines kurzen Zapfens. Im granuléaren Cytoplasma sind andeutungsweise €
Mikrotubuli-Dupletts zu erkennen (® , vgl. Abb. 3.10D). Zwischen Stie und Ellipsoid befindet sich eine
amorphe extrazdluldre Matrix mittlerer Elektronendichte (>).

Balken: 250nm, EndvergroiRerung 35600x.

C) Tangentiaschnitt durch das Cilium eines kurzen Zapfens am Ubergang zum Auenglied (ggil. B verbreitert).
Unmittelbar vitred der Membranfdten verlaufen Mikrotubuli (>).

Balken: 250nm, EndvergréiRerung 41000x.

D) Tangentiaschnitt durch das Myoid eines kurzen Zgpfens. Die Membranfaten von Myoiden benachbarter
Zgpfenrahen snd eng miteinander verzahnt, ohne direkte Kontekte auszubilden. Balken: 500nm,
Endvergrofierung 18200x.

11C



¢ Cilium, ka Aufenglied kurzer Zapfen, ke Ellipsoid kurzer Zapfen, ku Myoid kurzer Zapfen,
|lu Myoid langer Zapfen, m Mitochondrium, sy Stébchenmyoid, ® Mullerzdl-Fortsétze.
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Der Liquorraum zwischen den Myoidfaten wird von den Stdbchenmyoiden und den
mikrovilliartigen Audéufern der Mllerzellen weiter eingeengt. Das Myoidplasma enthét
glattes ER (z.T. angeschwollen), kleine Veske und Fibrillen und ganz vitreal wieder
Mitochondrien, die skleral des Kerns liegen und z.T. bis durch die OLM reichen (Abb.
3.8l; 3.14D). Der Myoidbereich des kurzen Zapfens ist in der helladaptierten Retine
extrem kurz (<5um).

- Méehr noch as beim langen Zapfen war die Strukturanalyse des cilidren Verbindungs-
bereiches zwischen AulRenglied und Ellipsoid des kurzen Zapfens wichtig, um sain
Membranfaltensystem zu verstehen. Abbildung 3.15 zeigt ausgewéhite Ebenen ener
IGckenlosen Ultradinnschnittserie von vitred (relative Postion 360nm) nach sklerd
(Position 3240nm).

Vitrea der Cilienbass (Pos. 360nm) weichen die Mitochondrien im Zentrum des
Ellipsoids auseinander, wodurch ein mitochondrienfreier Raum im Zytoplasma entsteht.
Darin befindet sich eine elektronendichte Struktur, die sich becherformig etwas schréag
nach skleral 6ffnet. Der Oberrand dieses ,,Bechers® umschreibt den basalen Umrif3 des
Ciliums und hat Uber schmae elektronendichte Verbriickungsstrukturen (® in Abb.
3.14A) Kontakt zur Wenddinie der Zdlmembran zwischen Ellipsoid und Cilium - irr
gleichen Zuge trennt er das Plasma dieser beiden Zellkompartimente voneinander.

Das ovale (strenggenommen 3kantige) Cilium gliedert sch vom Ellipsoid ab, in dessen
Zentrum es eingebettet und von einem 50-60nm weiten extrazelluléren Raum umgeben it
(Abb. 3.14B). Dieser Raum ist grof¥enteils von einem Material mittlerer Elektronendichte
erfllt, bis er sch etwa auf Hohe der Position 1620nm auf einen minimaen Spalt einengt.
Das Cilienplasma des kurzen Zapfens it, wie das des langen (vgl. 3.1.7), dicht geflllt mit
unscharf begrenzten Granula von ca. 30-35nm Durchmesser; 9 radiad verlaufende
Mikrotubuli-Dupletts stiitzen die Kanten des Ciliums (Abb. 3.14B).

< Abbildung 3.15: Strichzeichnungen zur Ultradiinnschnittserie
durch das Cilium eines kur zen Zapfens.

Aus ener lickenlosen Serie von 40 tangentia durch die Cilienregion enes kurzen Zgpfen gefUhrter
UltradUinnschnitten wurden 12 ausgewahlte Anschnitte herausgezeichnet, orientiert und montiert. Die reative
radiale Position, gemessen vom vitredlen Ende der Schnittserie, ist in Nanometern angegeben und zusétzlich am
Punktebalken ablesbar - der Querschnitt des Photorezeptors betrégt in dieser Region ca. 3um x 6um. Von
vitred (rechts unten) nach sklerd (links oben) sind die zentrale Abgliederung des Ciliums vom Ellipsoid und die
Formierung des AulRengliedes nachvollzienbar. Die Umrisse der Mitochondrien sind hdllgrau gefillt, die
Membranfaten des Aul¥engliedes dunkelgrau dargestelIt (vgl. langer Zapfen Abb. 3.11).
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Auf Hohe der relativen Position 1890nm erhdlt das Cilium einen anndhernd rechteckigen
Querschnitt und die vitrealen Enden der Membranfalten des Aul3engliedes erscheinen an
ene der schmalen Seiten, begleitet von mindestens einem tangentid umgebogenen
Mikrotubuli-Duplett (z.B. Abb. 3.14C = Pos. 2070 in Abb. 3.15).

Nach wenigen Bruchtellen eines Mikrometers (skleral der Pos. 2160) entspringen die
Membranfaten der gesamten Cilienflache bis auf schmale zytoplasmatische Sdume, die
von der aufgeweiteten (und zunéchst ungefdteten) Cilienmembran umgeben sind. Die
Membranfalten erscheinen in dieser tangential gefiihrten Schnittebene as Stapel langer
Cigternen mit engem, extrazelluldrem Lumen (etwa vergleichbar einem Lattenrost).

Welter skleral (vgl. Pos. 2700 mit 3240) wird das Membranpaket mehr oder weniger
mittig durch einen PE-Kell in zwel Loben gespalten. Ebenso wird das Ellipsoid dort in
zwel Portionen mit U-férmigem Querschnitt geteilt, die sklerad an den Polycone
paralelen Saiten der Aul¥englieder in die calycaen Fortsdtze tibergehen, bzw. dort enden,
wo die Aulengliedloben der kurzen Zapfen von den Ellipsoidtaschen der langen Zapfen
aufgenommen werden. Gegenuber der Situation an der Bass des Aul3engliedes
verkompliziert sich das Membranfaltensystem im Bereich der Loben etwas. Wahrend die
Membranfalten sklerad und in Richtung des PE-Audéaufers offen sind, sind sie auf der
Ellipsoid-zugewandten Seite nicht mehr Uber den ganzen Lobus hinweg geschlossen,
sondern in Portionen von einer bis einigen Falten gespalten (s. Abb. 3.13C; 4.2). Die
Integritét des Lobus als Ganzes ist davon unberthrt. Die laterdlen Loben der PE
Audaufer begleiten die Flanken des Ellipsoids des kurzen Zapfens, bis se sich im
gegebenen Beispid etwa 3um vitreal der ,Schneidekante” des Keils in Form feiner
Leisten verlieren (Abb. 3.8E; 3.15).

3.1.9 Regionale Unterschiede im Feinbau der Polycones

Die Feinstrukturbeschreibung der Polycone-Elemente aus der ventro-temporalen Retina
(Kapitd 3.1.6 bis 3.1.8) gilt in ihren Grundziigen fir die Vielfachzapfenreihen auch Uberal
dort, wo sie aulRerhalb der Area in der Retina ausgebildet sind. Drei Dinge éndern sch
dlerdings in Abhéangigkeit von ihrer Position im retinden Koordinatensystem: 1. das
Verhdltnis der Zapfenzahl zur Stébchenzahl (s. 3.1.5) und damit auch der Abstand
zwischen den Zapfenreihen, 2. der Zdlinhat und die Proportionen der Pigmentepithel-
audaufer, sowie 3. feinsrukturelle Details der Zelabschnitte der langen und kurzen

Zapfen.
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Am Radialschnitt senkrecht zur Zapfenreihe erkennt man die Stébchenmassen zwischen
den Polycones, die méchtigen Ellipsoide der langen Zapfen und die sehr schmaer
Myoide beider Zapfentypen (ohne EM-Abbildung). Die Aul3englieder der langen Zapfen
(Lange ca. 18um, basde Kantenlange ca. 3.5um) liegen eingebettet zwischen den dicht-
gepackten Guaninkristalliten der PE-Zdlen und reichen sklerad weit ins Pigmentepithel.
Die AulRenglieder der kurzen Zapfen sind verhdtnismadg klein ausgebildet (ca. 2.5um
4.5um x 10um). Be oberflachlicher Betrachtung bestimmter Tangentialschnittebenen
scheinen daher manchmal Doppel- und Einfachzapfen in einer Reihe zu stehen. In der Tat
wechsaln sich aber lange und kurze Zapfen innerhab ener Zapfenrethe vollig regelméliig
ab. Wahrend die Reihen in der ventro-temporalen Netzhaut teillweise so eng nebent
elnander verlaufen, dal3 nur wenig Platz fir St&bchenmyoide bleibt (Abb. 3.6E), snd die
Polycones in anderen Retinaregionen durch bis zu 10um breite Béander dicht gepackter
Stabchenmyoide voneinander getrennt (3.6C). Nahe der OLM bilden die Myoide der
kurzen Zapfen schmale, radiale Falten, die digenigen der benachbarten Zapfenreihen aber
nicht zu erreichen vermogen.

Wie schon fur die Area (Abb. 3.8) wurde auch fur die dorso-nasale Retina eine tangentia
gefuhrte Ultradinnschnittserie durch die Struktureinheit des Polycone angefertigt (Abb.
3.16): Der dreidimensionale Aufbau der Zelen kann hier im Detail nachvollzogen werden.

Die AulRenglieder der langen Zapfen sind basal von rechteckigem Querschnitt, runden
sich aber weiter sklera ab (vgl. Abb. 3.16B mit C). Bemerkenswert ist die Orientierung
ihrer Membranfalten: wahrend se an der Spitze radia und senkrecht zur Zapfenreihe
orientiert sind (Abb. 3.16A), gilt das fur mittlere Abschnitte der Aul3englieder nur noch
partiell und verliert sich an ihrer Basis (=> ,normaé”, tangentiale Orientierung: Abb.
3.16C). Die akzessorischen Auf¥englieder sind als radial abgeflachte Schlduche ausge
bildet, calycae Fortsétze sind an den mehr oder weniger Polycone-paralelen Flanken des
AulRengliedes vorhanden.

Das Ellipsoid der langen Zapfen ist méchtig entwickdt: Lange ca. 30um, ovder
Querschnitt mit Halbachsen von maximal 7.5um x 10.5um. Es hat ein Zytoplasma von
mittlerer Elektronendichte und beherbergt ca. 250 relativ grof3e Mitochondrien (bis 3.5um
mit artefaktischer Erweiterung des periplasmatischen Raumes, vermutlich in Folge dys
osmotischer Fixierbedingungen). Das Myoid enthdlt parald verlaufende Cisternen des
glatten endoplasmatischen Retikulums und verschmélert sich im Mitteltell zu einer nur ca.
100-200 nm (!) breiten Lamelle (Abb. 3.161,1') - nahe der OLM wird es wieder ein wenig
breiter.
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Abbildung 3.16: Tangentialschnitte durch die strukturelle Einheit einer Zapfenreihe

A) Schnittebene auf Hohe der AulRengliedspitze eines langen Zapfens. Die Membranen stehen senkrecht,
Guaninpléttchen und -schotter snd im unkontragtierten Schnitt erhalten geblieben.

B) Schnittebene einige Mikrometer welter vitred ds A. Die Membranen snd im Aul3englied tells quer
(linke Hafte), teils sreifend angeschnitten, das akzessorische Aullenglied ist klein (). Im kontrastierten
Schnitt verbleiben vom Guanin nurmehr kunztherzfreie Ré&ume.

C) Nahe der Basis ist das AulRenglied eines langen Zapfens nur noch von wenigen Krigtdlplétchen
flankiert, caycde Fortsiize snd erkennbar (>). Die mit ,X* gekennzeichnete Struktur konnte nicht
endeutig zugeordnet werden - vermutlich it es eine sak angeschwollene Membranfate des
Aulengliedlobus eines kurzen Zapfens. Balken fur A-17: 1um.

D) Schnittebene auf Hohe der AulRengliedloben eines kurzen Zapfens. Der PE-Kaell, der die Loben auf
Abstand hdlt, it an dieser Stele sehr schma und bildet sainersaits melaninhaltige ,, laterae Loben'.



der dorso-nasalen Retina von skleral nachvitreal (TEM, Forts. der Legende auf Seite 118)

E) Schnittebene auf Hohe des AulRengliedes eines kurzen Zapfens vitred seiner Aufspaltung in Loben. Die
Mitochondrien der Ellipsoide von langen Zapfen zeigen teilweise osmotische Artefakte (aufgeschwollener
perimitochondrider Raum) und auffdlige Kontaktzonen (vgl. Abb. 3.14A).

F) Schnittebene durch das Ellipsoid eines kurzen Zapfens mit dem basasten Teil seines Aullengliedes

G) Schnittebene auf Hohe des Ellipsoids eines kurzen Zgpfens vitred des Aul3engliedes.

H) Schnittebene auf Hohe der Zapfenmyoide- sie sind in dieser Ebene deutlich verschméert.

|) Weiter vitred sind die Zgpfenmyoide extrem schmdl.

I") Graphische Abstraktion von Abb. 3.161: grtin langer Zapfen, rot kurzer Zapfen, blau Stébchen.
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< Abbildung 3.16 (Fortsetzung der Abbildungdegende)

J) Schnittebene auf Hohe der Zapfenmyoide knapp sklerad der OLM. Die Myoide zeigen Membranfalten und
erscheinen im Fal der kurzen Zapfen wieder aufgeweitet. Balk en: 500nm.

¢ Stébchencilium, gp Guaninplétchen, gs Guaninschotter, ka AulRenglied kurzer Zapfen, ke Ellipsoid kurzer
Zapfen, ku Myoid kurzer Zgpfen, la Aulenglied langer Zapfen, e Ellipsoid langer Zapfen, Ip Myoid langer
Zapfen, mg Mdaningranula, sa Stébchenaulfenglied, se Stébchendlipsoid, ® in D: Gueninneddn, ® inl':
Miillerzdl- Fortsatz.

Die AulRenglieder der kurzen Zapfen sind in der dorso-nasden Retina genau wie in der
Area gespalten und mit ihren relativ schmaen Loben saitlich eingebettet im Ellipsoid der
langen Zapfen (Abb. 3.16D). Ca. 70 Lamdlen stehen Uber ihre gesamte Lange radial
orientiert und parald zum Polycone (Abb. 3.16E). Wenige calycae Fortséize sind
vorhanden, ein akzessorisches Aul¥englied ist nicht zu finden.

Das Ellipsoid des kurzen Zapfens wels im reihenparalden Radiadschnitt vitreal des
Aulengliedes zunéchst eine bauchige Form auf (im Tangentia schnitt erscheint es dagegen
verhdtnisméllig schma: Abb. 3.16F), wird weiter vitrea vom Ellipsoid des langen
Zapfens auf einen anndhernd quadratischen Querschnitt von ca. 4um Kantenlange
eingeengt (Abb. 3.16G) und ist mit ca. 4.5um X6um x16um deutlich weniger volumios
als das Ellipsoid des langen Zapfens. Es enthélt kleinere Mitochondrien (bis 1.5um) und
besitzt ein rlativ eektronendichtes Zytoplasma. Auch die Mitochondrienmatrix ist beim
kurzen Zapfen deutlich eektronendichter as beim langen. Innerhab der einander
zugewandten Membranen liegen in den Ellipsoiden beider Zapfentypen ,,subsurface
cisernae” (in Abb. 3.16F/G angedeutet, vgl. mit Abb. 3.23F). Das Myoid der kurzen
Zapfen enthalt zuoberst noch Mitochondrien und verschmdert sich vitread dann auf ca
0.8um. Unmittelbar skleral der OLM erweitert es sich wieder deutlich (auf ca. 1.5-3um)
und bildet zahlreiche flache, teills verzweigte Radidfadten aus, die sich zwischen die
Ellipsoide und Myoide der Stabchen schlangelin (Abb. 3.16J).

Die Stébchenaul¥englieder dieser Region zeigen im gegebenen Praparat massive vesikulére
Degenerationserschenungen, vor alem zentrd.

Zu einer besonders auffalligen Strukturvariante der Zapfen der dorsalen und ventralen
Retina siehe Kapitel 3.1.14.
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3.1.10 Die Stabchen

Die Retina der adulten Sarddlle Engraulis encrasicolusist, wie die der meisten Vertebrate
eine ,Retina duplex®, d.h. se bestzt neben den Zapfen auch St&bchen. Das
Hauptaugenmerk dieser Arbeit liegt zwar bel der Beschreibung der Zapfen, dennoch soll
dem Feinbau der Stabchen dieser kurze Abschnitt gewidmet werden.

Die Stébchen der Sardelle sind ,,normale’ Stabchen - entsprechend zeigen sie keine
Bauplaneigentimlichkeiten gegenlber den Stdbchen anderer Knochenfische.  Im
gegebenen, weitgehend helladaptierten Zustand befinden sie sich im Raum zwischen den
Vidfachzapfenrelhen, der OLM und den apikaen Zellhaften der PE-Zdlen. Sie eflllen
den Raum, der ihnen zur Verflgung steht in regellos radiad gegeneinander versetzter
Anordnung und bilden Uber weite Flachen der Retina Bander von bis zu 10um Breite (@6
Ellipsoidquerschnitten). Lediglich im Bereich der Area tempordis treten sie zahlenméldig
stark zurlick. Uber die horizontale Dichteverteilung der Stébchen gibt Kapitel 3.1.5 in
detallierter Weise Auskunft.

Das zylindrische Stébchenaul¥englied ist ca. 12-17um lang und hat einen Durchmesser
von ca 1-1.5um (Abb. 3.17A). Die radide Wiederholungsfrequenz der durchwegs
tangentia orientierten ,, Disks’ betragt ca. 25nm, so dal3 ein Stabchen etwa 600 Membran
séckchen beherbergen kann. In den sklerden Abschnitten der Stébchenaul3englieder
zeigen sich, vom Zentrum her beginnend, blasige Desintegrationserscheinungen (z.B.
Abb. 3.16E-l) - ganz skleral werden die Disks portionsweise von den PE-Zdler
endocytiert (,,disk shedding®).

Die be Stabchen haufig zu beobachtenden, radiden Einschnirungen ganzer Membran
scheibchenstapel (,rod incisures*) waren bel Engraulis encrasi colus selten und dann nur
schwach ausgepragt zu finden.

Das Ellipsoid der Stabchen besitzt den gleichen oder einen nur geringfligig grof3eren
Durchmesser ads das Aulenglied, ist ca 3-4um lang und enthdt enige wenige
Mitochondrien vom tubuléren Typ. Der sklerale Auf¥enrand des Ellipsoids ist zu mehr as
30 caycalen Fortsétzen von ca. 70-90nm Durchmesser ausgezogen, die dem Aullenglied
eng anliegen (Abb. 3.17A) und es Uber eine gewisse Strecke wie ein Palisadenzaun radiad
umstellen.

Der Cilienschaft, aus dem das Aul¥englied erwéchst, ist exzentrisch positioniert und etwa
730nm tief in die sklerale Oberfl&che des Ellipsoids eingesenkt (Abb. 3.17D). Er bestzt
die typische ,,92+0" -Ausstattung an Mikrotubuli, am Basdkorper snd es 98+0). Im
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Raum zwischen Cilienschaft und ,, Ellipsoidbecher” befindet sich extrazelluléres Material
mittlerer Elektronendichte (Abb. 3.17B’), aber im vorliegenden Pr8parat ohne eine
erkennbare Ultrastrukturierung.

Vitread verjingt sich das Ellipsoid zum Myoid (ZE minima ca. 270nm). Die Myoide der
Stabchen sind je nach Abstand des Ellipsoids von der OLM 1.5um bis 75um lang und
von rundem bis unregelméldig geformtem Querschnitt (Abb. 3.17C). Sklera erkennt man
im Myoid oft den Anschnitt eines einzelnen Mitochondriums, weiter vitreal sind nur noch
glattes ER und feinvesiculéres Materid zu erkennen.

Die Stédbchenkerne sind in grober Naherung isodiametrisch (vgl. Abb. 3.27D,E) und
bilden abseits der Areatemporalis den Hauptbestandteil der auf¥eren Kornerschicht.

Am vitredlen Ende der ONL, aber noch vor den Zapfenfiiien liegen die synaptischen
Endigungen der Stabchen (, spherules’). Diese langsovalen Endknopfchen bilden den
Hauptbestandteil des skleraden Drittels der OPL - sie sind dicht geftillt mit synaptischen
Veskeln und beinhdten en kompliziert gefdtetes System von Zelmembranen (Abb.
3.17E-L).

Abbildung 3.17: Detailaufnahmen vom stabchenfér migen Photor ezeptor >
der Sardelle

A) Tangentidschnitt durch das Aul¥englied eines Stdbchens. Es it gestumt von gut 30 calycaen Fortsdtzen
(® ). Balkert 500nm, Endvergrofierung 21400x.

B) Tangentiaschnitt durch das Ellipsoid enes Stdbchens. Neben wenigen Mitochondrien igt hier en Cilium mit
der typischen 9x2+0 Anordnung von Mikrotubuli angeschnitten.

Balken: 250nm, Endvergrolierung 30100x.

Iminsert B’ igt das Cilium vergrofiert dargestdlt. Balken: 100nm, EndvergréRerung 72500x.

C) Eine Kette von Stabchenmyoiden in der Area tempordis. An ihrem Ubergang zum Ellipsoid finden sich
Anschnitte je eines zentrd gelegenen Mitochondriums.

Balken: 500nm, Envergrof3erung 22200x.

D) Radiaschnitt durch das Cilium eines Zapfens am Ubergang vom Ellipsoid zum AuRenglied. Linksim Bild i
sklerd, rechts vitred. Balken 250nm (wie B), EndvergrofRerung 30100x.

E-L) Lickenlose Ultradinnschnittserie (Radialschnitte) durch das Zentrum des synaptischen Endkopfchens
eines Stdbchensim sklerden Tell der &ul¥eren plexiformen Schicht. Sklera ist oben, vitred unten, der Abstand
zwischen zwei Schnitten betrégt ca. 90nm. Man erkennt wie die Dendriten von Horizonta- und Bipolarzellen
(®) Kontakt zum ,synaptic ribbon* (>) aufnehmen. Die grofllen dektronenlichten Veskd snd die
angeschwollenen Enden von Horizontalzdll- Dendriten. Balken: 1um, Endvergrof3erung 13000x.

ke Ellipsoid kurzer Zgpfen, LA Aul¥englied langer Zapfen, le Ellipsoid langer Zapfen, m Mitochondrium, p
PE-Zdlle, sa Stébchenaul}englied, sy Stébchenmyoid.
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Der innere Verlauf der Zellmembran wird dem Kopfchen von den vitrea entretenden
Dendriten der Sekundédrneurone (Horizontal- und Bipolarzellen) aufgezwungen. Eine
ungeféhre Vorstellung davon vermittelt der Ausschnitt aus ener tangential gefhrten,
lGckenlosen Ultradiinnschnittserie (Abb. 3.17E-L). Der raumliche Verlauf der betelligten
Membranen ist stellenweise direkt nachvollziehbar, stellenweise wiederum nur zu erahnen.
Das zentrde Element des Kopfchens it ein enzelner ,synaptic ribbon® - ene
elektronendicht kontrastierte, plattenformige Struktur (Kantenldnge ca. 700nm) mit hellem
Hof und ener rinnenformigen Ankerstruktur (,arciform densty”). Die Zelmembran
schmiegt sich hier relativ nah an den Ribbon an, so dal3 diese Stelle aus extrazdluldrer
Perspektive einer schmalen Leiste gleichkommt. Entlang ihrer Flanken néhern sich dem
Ribbon von beiden Seiten - von vitred her in das Endkdpfchen entretend und mit
verschnbrkeltem Verlauf - die Dendriten der Horizontazellen. Ihre Enden sind meist
blasg angeschwollen. Dendritenanschnitte, die entlang der vitrealen Kante des Ribbon
liegen (Anndherung auf einige nm), sollten den Bipolarzellen zuzuschreiben sain.

3.1.11 Die Struktur des Pigmentepithels

Die Pigmentepithelzellen der Europdischen Sardelle Engraulis encrasicolus bilden en
einschichtiges, geschlossenes Epithel zwischen der Schicht der Photorezeptoren und der
Chorioidea. Von ihrer Basis an der Bruch’ schen Membran bis zu den apikalen Zellhaften
haben sie einen polygonaen, meist hexagonalen Querschnitt (AEin der ventro-temporalen
Retina ca. 812um). In diesem Bereich liegen die Zellkerne und andere, fur PE-Zdler
typische Zdlbestandteile: Mitochondrien, Lysosomen, Liposomen, Granula aus Méeanin
und in der helladaptierten Retina massv auftretende Myeloidkorper (Abb. 3.19C).
Telwese enthdten die Lysosomen aufgerollte Membranstapel. Zusétzlich treten
Guaninkristallite in drel verschiedenen Varianten auf (su.) - e bilden die Grundlage fur
en retinaes Tapetum lucidum.

Jede PE-Zdle bildet einen Audéaufer, der bisin die Mitte der Photorezeptorschicht reicht
und sich vitread keilférmig verjingt (Abb. 3.7A; 3.18A). Diese Audaufer enthalten den
Grodell der Meaningranula und Guaninkristallite der Zelle und stehen in enger
struktureller Beziehung zu den Zapfen (Verbindungsstrukturen im Sinne von Zdllhaften
konnten alerdings nicht festgestellt werden). Da sich immer ein PE-Kell zwischen zwel
langen Zapfen befindet (z.B. Abb. 3.18C) und somit zu einem festen Bestandtell des
Polycone wird, kann auch in der Schicht der PE-Audéufer von einem Reihenmuster
gesprochen werden. Es folgt die detailierte Beschreibung eines Pigmentepithelkelles der
Areatempordis.
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Der PEKell hat eine radide Lange von ca 65um und erscheint im Tangentiaschnitt
rechteckig (Abb. 3.8A-D; 3.19D). Seine Breite - senkrecht zum Verlauf der Zapfenreihe
gemessen - bleibt Uber die ganze Lange mit 3 bis 4um anndhernd konstant und gleicht
somit der der Zapfenellipsoide. Die Kantenldnge in der polyconeparallelen Richtung
nimmt von skleral nach vitreal gleichmalig ab, bis Sie an der vitrealen Kante gegen Null
geht (Abb. 3.15: Pos. 2700nm; 3.16D). Der Keil erhdt somit vier Flanken: zwel recht-
eckige, die innerhalb der Zapfenreihe liegen und sich konvergierend an ihrer vitreder
Kante treffen und zwel dreieckige, die polyconepardld liegen und mit ihrer Spitze nach
vitreal weisen. Erstere sind nahezu plan, letztere sind leicht konvex gewolbt und haben
eine etwas wellige Oberfléche. Ihre Spitze liegt dlerdings weiter vitred ds die Kante des
Keils (z.B. 12-15um). Dementsprechend bilden die PE-Audaufer Loben aus, die man
dch wie lateral an den geometrisch idedliserten Kel angefligt vorstelen kann (Abb.
3.26A).

Im Zentrum des PE-Audaufers und liber seine ganze radiae Lange vertalt liegen langliche
Méeaningranula (Lange bis 2.6um, A bis 400nm) dicht gepackt und in radider
Orientierung (3.18E; vgl. auch Abb. 3.7A/3.8B). Die Kornchen werden sehr
elektronendicht kontrastiert, wobel das Zentrum leicht aufgehellt erscheint. Jedes
Granulum ist von einer Elementarmembran umschlossen, die stdllenweise ,, nicht ganz eng
stzt* (Abb. 3.20C). Mdaningranula sind ferner in den laterden Loben zu finden. Im
Zytoplasma zwischen den Pigmentkérnchen liegen in radider Ausrichtung, aber
ansonsten nicht vorhersagbarer Position Myeloidkorper geringer Stapelhdhe und oft
betréchtlicher Flachenausdehnung (Abb. 3.8B; 3.19D). Waelterhin finden sich winzige
Anschnitte von Membrankompartimenten, die Veskeln und/oder glattem ER ent-
sprechen durften.

Die auffdlligsten und fur die Sardelle in besonderem Malde charakteristischen
Feingrukturelemente der Pigmentepithelzellen sind pléttchenformige  Guaninkristallite.
Diese Quader sind wie die Meaningranula membranumschlossen und messen z.B. 85nm
1.5um x2um (Abb. 3.16A; 3.18E). Daihr Aspekt stark mit der Schnittrichtung variiert, ist
zur korrekten Darstellung eine besonders sorgfétige Orientierung der Schnittebene
anzustreben. Die Dicke (der erste o.g. Wert) scheint relativ konstant zu sein, die
Kantenldngen konnen in engen Grenzen schwanken. Man darf sich bel der Betrachtung
von TEM-Aufnahmen nicht von den Dimensionen einzelner Anschnitte tduschen lassen:
Im kontrastierten Ultradiinnschnitt ist das Guanin herausgel6st und die verbleibenden
kunstharzfreen Raume erscheinen aufgewetet (z.B. auf 150 bis 200nm). Im
unkontrastierten Schnitt dagegen it das Materid in seinen natlrlichen Dimensionen
erhaten (vgl. Abb. 3.16A oder 3.19E). Die rasterelektronenmikroskopi sche Aufnahme
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(Abb. 3.18E) zeigt, dal3 die sonst spiegelglatten Facetten der Guaninpléttchen mittig
etwas rauh sind.

Die quaderférmigen Krigtdlite sind im Inneren des PEKaelles nicht regellos vertdilt,
sondern in strenger Ordnung an ihrem Platz fixiert. Entlang der beiden konvergierenden
rechteckigen Membranabschnitte sind sie jewells zu zwel Doppelrethen von Plétchen
stapeln arrangiert (Abb. 3.8A-D; 3.18D,E). An der sklerden Basis des Kells besteht ein
Stapel aus bis zu 15 Pléttchen, vitread nimmt die Stapeldicke ab, bis sie an der Kellspitze
auf 1-2 gesunken ist (Abb. 3.7A; vgl. 3.8A/3.13A). An manchen Stellen sind die Pléttchen
,Kante Uber Kante* sehr ordentlich gestapelt, woanders aber auch radiad mehr oder
weniger gegeneinander verschoben - hier spricht man dann besser von Etagen. Die beider
Relhen verlaufen durchwegs ungestort, dlenfals sind hin und wieder auf-
enandefolgende Etagen beider Rehen gleichzeitig minima satlich gegeneinander
verschoben. Der Abstand der Krigtallite eines Stapels bzw. benachbarter Etagen betrégt
ca. 70-100nm und scheint weitgehend konstant gehaten zu werden. Zwischen den
Membransacken, die die Pl&ttchen umgeben, befinden sich schmae Zytoplasmastreifen,
in denen mittig jewells eine weitere schmae ER-Zisterne gelegen ist (Abb. 4.9). De
Abstand benachbarter Krigtalite entlang aller schmaen Kanten ist mit ca. 50nm geringer
as der Abstand zwischen den grofien Flachen.

< Abbildung 3.18: Das Pigmentepithel der Areatemporalis- REM & LM
(Fir dle Abbildungen gilt: sklerd ist oben, vitred unten)

A) Radider Gefrierbruch durch die ventro-temporae Retina schrdg zu den Photorezeptorreihen. Zahlreiche
schlanke, kelformige, z.T. lecht verbogene Pigmentepithefortsiize (p) mit Stgpeln von  Guanin
Krigdlplétchen snd zu erkennen - dazwischen die sklerden Portionen der Zapfen (2). Balken: 10um.

B) Nahaufnahme aus der gleiche Region wie A. Die AuRenglieder der langen Zapfen (1a) stecken tief zwischen
den PE-Keilen. Diese enthalten Kristlstapel unterschiedlicher Méchtigkeit aus Guanin (g, Dicke der Pléttchen
ca. 70-95nm) und Médanin (m) in Form von Granulaund Nadeln. Balken: 2um.

C) Lichtmikroskopische Aufnahme (Polarisationskontrast) enes Retinafragmentes aus  ener
Mazerationsversuch. An einem PEKel (Mdanin dunke, Guanin hellgelb aufleuchtend) haften links und rechts
die AulRenglieder indl. der Ellipsoide von zwel langen Zapfen. Balken: 10um.

D) Radider Gefrierbruch in etwa pardle zu den Guaninplétchen der PE-Fortsétze. In den 6 getroffenen P&
Fortséizen erkennt man Doppelreihen von Krigtallpléttchen (p).

Balken: Sum.

E) Nahaufnahme aus der gleichen Region wie D. Intakte Guaninpléttchen haben Facetten von ca 1.5um x
2um. Zwischen den Pléttchen benachbarter PEKele finden sch laterd Médaninnadeln (<). Balken 2um.
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Wie ba den Zapfen gibt es beziglich architektonischer Details und beziiglich des
»Innenlebens® auch bel den Pigmentepithelzellen eine horizontale Regionalisierung
innerhab der Retina. Am Beispid eines kleinen Raumelementes aus der dorso-nasalen
Retina sai beschrieben, wie das Pigmentepithel Uber weite Flachen der Sarddlenretine
aulRerhalb des ventro-tempora en Quadranten auss eht:

Die Anordnung in Zelrethen mit kelformigen Audaufern, die mit den Zapfen zum
Polycone-Komplex verzahnt snd, ist im Allgemeinen unveréndert. Die Volumina der
Keile werden groRer, ebenso die vitreden Offnungswinkel der Membranen zwischen zwei
benachbarten Zellen (z.B. 10°® 35°). Auch in dieser Netzhautregion enthdten die
Pigmentepithelzellen Mdanin und Guanin in Form von kleinen membranumschlossenen
Partikeln mit mehr oder weniger festgelegter Position - dlerdings in einer gegentiber der
Area tempordis veranderter Zusammensetzung. Die Mdaningranula snd Uber welte
Strecken nur spérlich vorhanden, etwas héufiger kommen sie in Kernnahe und im Bereich
der Keilspitzen vor - konzentriert sind sie daflr in den lateralen Loben der PE-Audéufer,
deren Raum sSie zu einem grolen Prozentsatiz erfillen (Abb. 3.16D-F). Auch
Guaninpléttchen, die in der schon oben beschriebenen Weise die skleralen Bereiche der
langen Zapfen flankieren und in den PE-Kal-Spitzen bis zwischen die Loben der
AulBenglieder der kurzen Zapfen vorkommen, treten in geringerer Zahl auf: die
Stapeldicke betragt skleral nur ca. 8 Plattchen (Abb. 3.16A; 3.19E).

Abbildung 3.19: Details zum Pigmentepithel der Areatemporalis- TEM >

A) Skleral der PE=Kerne weichen die PE-Zdlen im Retinafundus oft etwas ausainander. Die Zdle enthdt in
dieser Zone vor dlem Médaningranula und enige Guaninkrigtdlite. Tangentidschnitt. Balken: 5um
Endvergrofierung: 1950x.

B) Im Zentrum des Bildes erscheinen Massen von Mdaningranula, umgeben von 8 Doppdrehen vor
Guaningtgpeln => dies ig die Ausstattung fir 4 PE-Fortsdtze, wobel am Membranverlauf nicht eindeutig zu
erkennen ist, ob 2 oder 4 PE-Zdlen beteiligt sind. Tangentidschnitt. Balken: 2.5um, EndvergrofRerung: 4600x.
C) Im Cytoplasma der PE-Zellen findet sch (sdten) ene ungewohnliche Form glaiten ER's (v) zwischen
Mydoidkorperchen  (m), Mitochondrien und Medaningranula Tangentiadschnitt. Balken  500nm,
Endvergrof3erung: 32700x.

D) Diagond durch einen PE-Fortsatz der ventro-temporaen Retina verl&uft hier ein Mye oidkdrperchen (-m-).
Tangentidschnitt. Balken: 1um, Endvergrof3erung: 14100x.

E) Unkontragtierter Tangentidschnitt auf Hohe der Aulfengliedspitze eines langen Zapfens () in der dorso-
nasalen Retina der Sardelle. Guaningrus und - pléttchen sind erhdten und in ihrer nattirlichen Dicke vermessbar
(Pétchen: 70-95nm). Balken 1um, Endvergr.: 10400x.

126



F) Tangentiaschnitt durch den laterden Lobus eines PEKelles kurz vor seinem vitredlen Ende. Neben einem
Myeloidkdrperchen (m) sind dort Meaningranula zu finden. ka Auf3englied eines kurzen Zapfens mit calycalen
Fortsétzen. Balken 500nm, Endvergrofierung: 17800x.

G) Auf Hohe der Ellipsoide der kurzen Zapfen ke) snd vom PE nur noch schmae Audéufer der laterden
Loben zu finden (<). le Ellipsoid langer Zapfen. Tangentialschnitt.

Balken: 500nm, Endvergréf3erung: 17800x.
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Eine Guaninform, die in der ventro-temporaen Retina nicht gefunden werden kann,
beherrscht den Aspekt im Fundus und in der dorso-nasalen Netzhaut. Polyedrische
Krigtalite mit einem Durchmesser von ca. 400nm erflillen in stochastischer Ausrichtung
einen Grof¥el des Zdllumens vitred der Kernzone bis zur Kellspitze (Abb. 3.16A-C;
3.19E; 3.20D). Idedisiert handelt es sich um kurze sechseckige Saulen mit 4 x2 pardlden
Facetten und einer &quatoriden Nut, die den Partikel etwa Uber den halben Umfang leicht
einkerbt - entsprechend variiert die Kontur ihrer Anschnitte stark (Abb. 3.20D).

Noch ene dritte Ausformung des Guanins ist zu beobachten, namlich abgeflachte
hexagonale Nadeln von etwa 2um Lange und ca. 120nm x220nm Querschnitt. Sie sdumen
die Zdlmembran in radider Orientierung dicht an dicht in der Art ener enrehigen
Palisade. Besonders aufféllig ist die ,,Pdisade” im Bereich der lateralen Loben der PE
Audaufer, wo die Nadeln neben wenigen Guaninpolyedern v.a. Mdaningranula um:
schlieffen (Abb. 3.16D,E). Im Radiaschnitt kénnen sie evtl. Pétchenanschnitte
vortauschen.

Am dorsaen und ventraen Retinarand, dort wo die Dreifachzapfen vorkommen, bilden
die PEZdlen nur kurze Audaufer. Nur die Spitzen der Zapfenaul3englieder werden dort
von zwe benachbarten PE-Zelen eingeschlossen. Dort sind peripher Guaninnadeln
konzentriert, zentral gibt es viele langliche Meaningranula und weniger Guaninpolyeder
(Abb. 3.23A; 3.24C).

Als Folge der regiona unterschiedlichen Vertellung der partikuldren Einschliisse des PE
zeigt die Pupille der Sardele richtungsabhangig unterschiedliche Reflexionseigen
schaften: von dorsal betrachtet erscheint sie dunkel (Abb. 3.20A/C: man blickt auf einen
stark melaninhatigen Bezirk der Retina ohne Guaningrus), von ventra ,,leuchtet das Auge
aut* (Abb. 3.20B/D: winzige, polyedrische Guaninkrigdlite bilden einen diffusen
Reflektor).

Abbildung 3.20: Augenleuchten und Regionierung des Pigmentepithels >

A) Rechtes Auge der Européischen Sardelle E. encrasicolus, von schrég oben beleuchtet.
Die Linse erscheint distal aufgehelt (Brechung) - die ventrde Retina streut kein Licht zuriick!

B) Rechtes Auge von E. encrasicolus beeuchtet von schrég unten. Die starke Reflexion am diffusen Tapetum
der dorsdlen Retina &% die Linse hdl aufleuchten (,eye-shing®).

Balken: Imm.
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C) Tangentidschnitt durch das Pigmentepithd der ventraen Retina. Runde und zylindrische Mdaningranula
erfullen enen Grofdeil des Zytoplasmas. Balken: 1um, EndvergrofRerung 12600x.

D) Tangentiaschnitt durch das Pigmentepithel der dorsden Retina Neben wenigen Meaningranula erfiillen
hauptsichlich polygonde Guaninkrigtallite das Zytoplasma Knapp skleral der Aul3englieder der langen Zapfen

sind schon die Guaninpléttchen- Stape inihrer typischen Anordnung zu sehen (vgl. Abb. 3.16B). Balken 1um.
EndvergroRerung 12600x.
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3.1.12 Der ventro-temporale Retinarand

Von der feinstrukturellen Untersuchung des Netzhautrandes (Ora serrata) im ventro-
temporaen Quadranten waren Hinweise auf die Ontogenie der Polycones zu erwarten
(Abb. 3.21). Hier - am Wendepunkt der eingestiiipten Augenblase - erfolgt das
Grofenwachstum der Reting, indem embryonde Zellen proliferieren und s€ch
differenzierende Netzhautneuronen zentripetal abgliedern. Uber eine kurze Strecke
direkt am Retinarand sollte folglich ein Differenzierungsgradient der Zapfen darstellbar
sein und Auskunft geben lber die graduelle Ausformung dieser hochspeziaisierten
Zdlen.

Vallig unerwartet zeigte sich, dal3 in dieser Netzhautregion die Zapfenreihen ,,in statu
nascendi” as solche gebildet und nicht aus Einfach- oder Doppelzapfen zusammen-
gesetzt werden. Die Rehen gliedern sich pardld der Ora sarata von dieser
Bildungszone ab (Abb. 3.21B,C). Die Zdlen der ersten Reithen sind zwar noch relativ
kurz, doch enthalten die Ellipsoide schon zahlreiche Mitochondrien (Abb. 3.21D). Der
Querschnitt der Ellipsoide it anndhernd quadratisch und auf der Innenseite der
Kontaktflachen zu den beiden Nachbarzellen bilden die Zdlen auf ganzer Lange
»Subsurface cisternag“ aus (Abb. 3.21E) - gegentiber den Zellen der Nachbarreihe
wird, trotz des tellwese innigen Kontaktes, diese Feinstruktur nicht ausgebildet.

Die regemadge Abfolge kurzer und langer Zapfen ist schon hier deutlich zu erkennen,
und zwar vom Kernniveau (unterschiedlich kontrastierte Kerne) bis zu den Aul¥en-
gliedern. Zuerst verlangert sich das Ellipsoid, danach folgt verstarkt das Langen-
wachstum des AulRengliedes (4.-5. Reihe, Abb. 3.22A). Hier beginnen sich auch die
zunéchst noch stumpfen Fortséize der PE-Zelen vitread zwischen die Photo-
rezeptoren zu schieben. An partikuldren Einschlissen zeigen die Pigmentzelen nur
Meaningranula.

Abbildung 3.21. Der ventro-temporale Retinarand - Ubersicht und Details TEM >

A) Radidschnitt durch den Rand der ventro-temporaden Retina. Unmittelbar neben der Ora serrata (-----
sand schon dle Retinaschichten ausgebildet (linke Bildhéfte). Die Bildungszone ist nur wenige Zdlen dick.
Balken: 10um, Endvergréf3erung 1080x.

B) Tangentidschnitt durch den Rand der ventro-temporaden Retina (vgl. % %2 % in A). In der Bildungszone
werden die Polycones direkt ads solche gebildet (xx%). Ora serrata: ----- .

Balken: 10um, Endvergrél3erung 1380x.

C) Die Bildungszone der Zapfenreihen - Tangentidschnitt. Links im Bild zwe Polycones

(xxx), rechts embryonae Nervenzellen. Balk en: 2um, Endvergréi3erung 6530x.

D) Detal aus C: die Ellipsoide der ersen beiden randlichen Zapfenreihen and mit Mitochondrien geftllt. >
Basdkorper eines Ciliums. Balk en: 1um, EndvergréfRerung 14300x.

E) Detal aus D: ,, Subsurface cigternag’ (>>) zwischen zwei benachbarten Zapfen der 2. Zgpfenreihe.
Balken: 500nm, EndvergroRerung 32400x.



F) Tangentid geschnittene Cilienbasis ener jungen Photorezeptorzelle mit dem Mikrotubulimuster 98+0
(, Basdkorper*). Balken: 200nm, Endvergrolierung 54900x.

ak aul¥ere Koérnerschicht, ap aullere plexiforme Schicht, b Bildungszone, ez1+ez2 Zapfendlipsoide der 1.
u. 2. Zapfenreihe (zZ1 + 22), ik innere Kornerschicht, ip innere plexiforme Schicht, m Mitochondrium, P
Pigmentepithdl, p PE-Fortsatz, R Photorezeptorschicht.



Besonders aufschlufdreich fur das Versténdnis der Entwicklung des Aulengliedes der
langen Zapfen erwies sich ein Vergleich von radialen Anschnitten dieser Zellregion aus
Zapfenrethen mit zunehmendem Abstand von der Ora serrata (Abb. 3.22A-E). In den
ersten 8-10 Reihen sind die Membranfaten der AulRenglieder entsprechend dem
Grundplan des Wirbeltierzapfens durchwegs kurz und tangentia orientiert. Etwa ab
der 9. Reihe beginnen sich die am weltesten sklerd gelegenen Membranfalten minimal
aus der ,,Horizontalen aufzurichten (ca. 14°, Abb. 3.22C) und sich dabei gleichsamin
den engen Spalt zwischen den Basen zweier benachbarter PE-Keile hineinzuzwangen.
Dieses Phanomen setzt sich mit zunehmendem Abstand vom Netzhautrand vitread
fort, bis etwa um die 40. Relhe (Abb. 3.22E) das Aul¥englied in sainer typischen
Auspragung vorliegt: Die basden Membranfaten sind kurz und schwach aufgerichtet
(ca. 1.8um, ca.12°), im sklerden 1/3 des Aul¥engliedes sind sie langer und deutlich
steiler orientiert (>3um, ca. 75°).

Die AulRenglieder der kurzen Zapfen zeigten im untersuchten Préparat starke blasige
Desintegrationserscheinungen (Abb. 3.22G,H) und konnten etwa ab der 10. Reihe
ausgemacht werden (was nicht bedeutet, dal3 sie nicht evtl. schon friher ausgebildet
werden). Die Membranfalten sind zunéchst schmal, basal durchwegs gut erhalten und
stehen gleich in den ersten randlichen Zapfenreihen radia orientiert (Abb. 3.22G,I) -
Ubergangsstadien zum ,, Grundplan® konnten nicht gefunden werden.

Abbildung 3.22: Randliche Photor ezeptoren vom Zapfentyp - TEM >

A-E) Radid angeschnittene Aul¥englieder langer Zapfen aus den randnahen Zapfenreihen Nr. 5, 6, 9, 14
und 40. Beachte die zunehmende Aufrichtung der Membranlamellen.

Balken: 1um Endvergrolierung 13700x.

F) AulRenglieder und Ellipsoide von langen Zapfen aus der 5. und 6. Zgpfenreihe. Die Aul¥englieder snd
noch sehr schmal. Balken: 2um, Endvergrol3erung 7640x.

G) Aulenglied enes kurzen Zapfens (12. Reihe) im Radidschnitt zwischen Stébochenaul¥engliedern.
Unterhab veskularer Degenerationserschienungen sind die a priori radid orientierten Membranlamellen zu
erkennen. Balken: 1um, Endvergréféerung 15100x.

H) AuRenglieder zweier randnaher kurzer Zapfen tangentid geschnitten. Balken: 1um, Endvergrof3erung
11400x.

I) AulRenglied eines randnahen kurzen Zagpfens im Tangentidschnitt. Balken: 500nm, Endvergrof3erung
19800x.
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3.1.13 Die Dreifachzapfen

Be der Duchmusterung der Netzhaut der Sardelle zwecks Erstelung einer Zapfen-
Dichtekarte (sehe Kap. 3.15) traa am dorsden und ventraen Retinarand
Uberraschenderweise ein neues Zapfenmuster zu Tage. Dorsa ist es auf ein Krels-
segment begrenzt (vgl. Abb. 3.26C), ventral auf ein Dreleck bzw. ein Kreissegment,
das temporal von der optischen Furche glatt ,, abgeschnitten” wird.

Auch in diesen Bezirken der Netzhaut stehen die Zapfen und die Audéufer der
Pigmentepithelzellen Ubereinander in ener Reihe und die Stdchen in Reihen
dazwischen. Die Zapfen sind dort alerdings nicht - wie Uber den Grofdell der
Retinaflache - zu Vidfachzapfenreihen (,, polycones*) zusammengefigt, sondern bilden
morphologisch definierbare Einheiten aus drei Zapfen (,triple cones’: Abb. 3.23; 3.24;
siehe auch Abb. 3.5D). Diese Dreifachzapfen treten in einer Rethe z.B. dle 16um auf.

Sie bestehen aus zwel morphologisch gleichartigen laterden und enem zentraen
Zapfen in linearer Anordnung, d.h. ihre optischen Achsen liegen dle in der Ebene der
Zapfenreithe. Die laterden Zapfen sind deutlich volumindser as der zentrale und auch
langer (Abb. 3.23D; 3.24D). Ihre AulRenglieder haben im gegebenen Préparat etwas
unregelmadge Querschnitte, liegen dicht anenander, bedtzen cissténdige
akzessorische AulRenglieder und werden skleral von zwel benachbarten PE-Zdlen
eingefasst (Abb. 3.23A,B; 3.24C) - das AulRenglied der zentralen Komponente reicht
efwas Uber den skleralen Rand der Ellipsoide der laterden Zapfen hinaus (Abb.
3.24B). Entlang der ,Oberflachen”, an denen sich die Aullenglieder der lateralen
Komponenten nicht bertihren, finden sich jeweils mehr as 30 caycae Fortsétze (Abb.
3.23B).

Abbildung 3.23: Tangentialschnittserie durch einen Drefachzapfen — TEM >

A) Schnittebene auf Hohe der AulRengliedspitzen der laterden Zapfen. Die Aul3englieder sind in dieser
Ebene und weiter skleral von guanin- sowie meaninhatigen PE-Zdlen umrahnt.

B) Schnittebene auf Hohe der Aul3englieder der laterden Zapfen. Sie zeigen einen unregdméadgen Umrif3,
zahlreiche cdycde Fortsétze (® ) und akzessorische Aul¥englieder in cis-Sdlung (>).

C) Schnittebene auf Hohe der Zapfend lipsoide gerade vitred des AulRengliedes des zentren Zapfens.

D) Schnittebene auf Hohe der Zapfend lipsoide. Das Ellipsoid des zentrden Zapfens zeigt in dieser Ebene
seine grolde Anschnittsfléche.

E) Schnittebene auf Hohe der Zapfenmyoide. Die laterden Zapfen bilden nahe der OLM Membranfalten
aus, das Myoid des zentraen Zapfens liegt schma zwischen denen der lateralen Komponenten. Balken fir
A-E: 2.5um, Endvergrofierung 3930x.



F) ,, Subsurface-cisternag“ an der Kontaktstelle von lateralem und zentradlem Zapfen. Auf jeder Seite Snd 5
pardlde Membranen zu erkennen. Zu den Cigernen (2, 3) kommen die Zdlmembranen (1) und die
Doppe membranen eng anliegender Mitochondrien (4, 5).

Balken: 200nm, Endvergrol¥erung 67500x.

A Aullenglied laterder Zapfen, E Ellipsoid laterder Zgpfen, e Hlipsoid zentrder Zapfen, M Myoid
laterder Zapfen, m Myoid zentrder Zapfen, P PE-Zédlle, sa StébchenaulZenglied, se Stébchendlipsoid, spt
Stébchenmyoid, 1 Zdlmembran, 2+3 Membranen der ,subsurface-cisternag’, 4  &aul3ere
Mitochondrienmembran, 5 innere Mitochondrienmembran.



Die Membranfaten dler drei Zapfen liegen tangentiad (d.h. ,,normal®) orientiert. Die
Ellipsoide der laterden Komponenten des Dreifachzapfens haben einen unregelméldig
ovaen bis nierenférmigen Querschnitt (max. 10um) und besitzen einander zugewandte
konkave Flachen, mit denen sie den zentrden Zapfen umrahmen (Abb. 3.23C,D;
3.24D). Manchmal bertihren sie sich auch auf einer Seite, wodurch der mittlere Zapfen
ein wenig aus dem Zentrum gedrangt wird. Das Ellipsoid des zentraen Zapfens hat
enen unregelmélg ovalen bis runden Querschnitt von max. Sum und fa8lt damit
deutlich kleiner aus as das vorher beschriebene. An den Kontaktflachen zwischen
laterden und zentrdem Zapfen werden unmittelbar innerhdb der Zelmembran
,Subsurface cisternag” ausgebildet (Abb. 3.23F). Die Myoide der laterden und
zentraen Zapfen unterscheiden sich im Tangentidschnitt nahe der OLM noch
deutlicher. Erstere sind annghernd rund und bilden enige bis 2um lange Myoidfalten
aus, letztere haben einen kleinen Querschnitt (1um x 4.5um), der wie von den
benachbarten Zapfen komprimiert erscheint (Abb. 3.23E).

Sucht man nach einem Ubergangsmuster zwischen den ,triple cones’ und den
»polycones’, so findet man ene Zone mit unregemélliger Rezeptorzusammen-
setzung. Die Zapfen liegen im Wesentlichen in den schon mehrfach beschriebenen
Relthen, doch treten auch vereinzelt Zapfenanschnitte zwischen diesen Reihen auf
(Abb. 3.25). Zudem finden sich Einzelzapfen, die zwischen die Dreifachzapfen einer
Reihe eingeschoben sind. Auch Arrangements wie lineare Flnffachzapfen aus dre
grofen Zapfen und zwel kleinen, die erstere auf Abstand halten, kdnnen beobachtet
werden.

Abbildung 3.24: Gefrierbrtche durch diedor sale Dreifachzapfen-Region - REM >

A) Schrager Bruch durch die Schicht der Photorezeptoren vom Pigmentepithel (oberer Rand) bis zur
OLM (---). In der unteren Bildnhdfte and Bruchflachen von 3 Rethen von Drefachzapfen abgebildet,
dartber befinden sich PE-Zdlen und Stabchen. Balken: 20um.

B) Zwe Drefachzapfen einer Zapfenrethe auf Hohe ihrer Ellipsoide + tangentia gebrochen. Balken:
10um.

C) Ddail aus A: Die Aullenglieder der zwei laterden Komponenten eines Dreifachzapfens + tangentia
gebrochen. Am Unterende sind die sklerden Spitzen der Ellipsoide getroffen, am Oberende die cis-
sténdigen akzessorischen Aul¥englieder (*). Balken: Sum.

D) Detall aus B: Tangentiabruch durch einen Dreifachzapfen auf Hohe der Ellipsoide.

Balken: Sum.

al Aulenglied laterder Zapfen, az Aulfenglied zentrder Zapfen, dz Dreifachzapfen, el Ellipsoid laterder
Zapfen, ez Ellipsoid zentrder Zgpfen, gs Guaninschotter, OLM  &ulere Grenzmembran, p Pigmentepithd,
s Stébchen, sk St&bchenkerne.






Abbildung 3.25: Uber gang vom Dr eifachzapfen (dorsal) zum Polycone (Fundus) A
Tangentialschnitte - TEM

A) Drei Photorezeptorreinen verlaufen senkrecht durch das Bild. In der Ubergangszone zwischen
Dreifachzepfen und Polycones (vgl. Abb. 3.26C) treten unregemaidge Zapfengruppierungen auf, z.B.
Einfach- (1), Dreifachh (3) und Finffachzepfen (5), sowie Zapfen zwischen den Rehen (*). >
Stébchendlipsoide. Balk en: 5um, Endvergrof3erung 3350x.

B) Zur zentrden Komponente eines Dreifachzapfens gesallt sich ein einzelner Zapfen (*).

Balken: 2.5um, Endvergroferung 3700x.

C) In enem Gebiet rdativ regemédgen Dreifachzapfen Vorkommens befindet sich en enzelner Zapfen
»auller der Reihe’ (*). Balken: 2.5um, Endvergrofierung 3700x.



Abbildung 3.26: Grafische 3D-Rekonstruktion der Strukturelemente eines Polycone (A) A
und eines Dreifachzapfens (B), sowie Schema zur Topographie der Zapfentypen (C).

grin lange Zapfen, rot kurze Zapfen, schwarz Pigmentepithelzelle, blau zentrde Komponente des
Dreifachzapfens, lila laterde Komponenten des Dreifachzapfens.

Die schreffierten Bereiche rdaiv geringer Zapfendichten in C enthdten Drafachzapfen - im Fundusund in
den beiden Arege findet man nur Polycones (vgl. Abb. 3.5B).



3.2 Die, aul3ere plexiforme Schicht“ von Engraulis encrasicolus
und ander e neur oanatomisch unter suchte Bereiche

3.2.1 DasMuster der Zapfenterminalen in der ventro-temporalen
Retina

Betrachtet man das regelmadge Muster der Zapfenmyoide knapp skleral der
OLM (Abb. 3.27C), so drangt sich die Vermutung auf, dal? sich diese Ordnung
vitread duch die auf¥ere Kornerschicht fortsetzen und sich folglich in , tieferen®
Schichten der Retina wiederfinden lassen sollte - so z.B. auf der Ebene der
synaptischen Kontakte der Zapfen zu den Sekundérneuronen in der auleren
plexiformen Schicht.

Auf den ersten Blick scheint die dichte Kernpackung der ONL wenig Ordnung
zuzulassen. Die Somata der Zapfen und besonders die der Stabchen liegen dicht
an dicht und verdrangen die Axone der Photorezeptoren in scheinbar zuféligen,
zumindest aber schwer bestimmbaren Richtungen. Dieses Bild ergibt sich fur
viele tangentidle und fir schiefe Schnittebenen, nicht jedoch fir genau radid
gefiihrte Schnitte, die in geeigneten Winkeln zu den Photorezeptorreihen verlaufen
(Abb. 3.2A). Anhand ausgewahliter radialer Schnittebenen (semidinn) und mit
Hilfe von Tangentialschnittserien durch die ONL (ultradiinn) lassen sich im
gegebenen Raumelement der Retina Gruppen von Zapfen Uber ihre gesamte
radiae Erstreckung verfolgen (Abb. 3.27).

Unmittelbar vitreal der OLM zeigt die Kernregion der langen Zapfen noch das
»Schachbrettmuster” der um elnen Rezeptor gegenelnander verschobenen Poly-
cones. Die Kerne der kurzen Zapfen liegen dabel einige Mikrometer weiter vitredl
as die der langen Zapfen. Vitrea des Zellsomas verschmélert sich der runde bis
unregelméldig ovale Querschnitt eines Zapfens auf minima 1um und wird - vor
allem absaits des Zapfendichtemaximums - von den Kernen der Stébchen

Abbildung 3.27: Verfolgung der Zapfenaxone durch die ONL zu den Terminalen >

Tangentidschnitte durch einen Polycone von sklerd nach vitred auf verschiedenen radiden
Horizonten: Aulenglieder der langen Zepfen (A), Aulenglieder der kurzen Zapfen (B),
Zapfenmyoide C), Zapfenaxone der sklerden ONL ), Zapfenaxone der vitredlen ONL (E),
Pediclebasen der langen Zapfen (F). Balken A-F: 25um.

k Myoid kurzer Zapfen, kx Axon kurzer Zapfen, LA AulRenglied langer Zapfen, |e Ellipsoid langer
Zapfen, I Myoid langer Zapfen, |p Pedicle langer Zapfen, Ix Axon langer Zapfen, p Fortsatz einer
PE-Zdle, s Stébchenmyoid, sk Stabchenkern, U AuRengliedioben eines kurzen Zapfens, -----
»auldere Grenzmembran* (OLM).






gegeniiber einem exakt radialen Verlauf minimal verschoben (Abb. 3.27D, E). Die
relative Position der Anschnitte benachbarter Zellen andert sich dabei zwischen
aufeinanderfolgenden tangentidlen Schnittebenen nicht. Das Zytoplasma der
Zapfenaxone ist von mittlerer (lange Zapfen) bis relativ hoher Elektronendichte
(kurze Zapfen) und enthdlt neben granuldaren und fibrilldren Ultrastrukturen vor
allem Mitochondrien (Abb. 3.27 D,E; vgl. auch Abb. 3.29A mit 3.29B).

In der sklerden Halfte der &ul3eren plexiformen Schicht weiten sich die Zapfen zu
ihren synaptischen Endigungen - auch ,, Pedicles’ oder ,, Fllichen genannt - auf.
Diese Fufchen sind in erster Ndherung pyramidale Gebilde mit rechteckiger bis
quadratischer Querschnittsflache und enden vitreal mit einer relativ scharfen,
leicht unregelmddg geformten Kontur (Abb. 3.29A,B; 3.38A). Tangentid
gefihrte Schnittserien enthtillen das réumliche Muster der Zapfenterminalen und
zeigen markante Unterschiede im Feinbau zwischen kurzen und langen Zapfen
auf. Die endeutige Zuordnung enes Pedicleanschnittes zum zugehérigen
Zapfentyp erlaubt dabel erst die serielle Rekonstruktion (Abb. 3.27; 3.28).

Aul¥erordentlich bemerkenswert und fir dieses Kapitd sowie Kap. 4.5.1 von
besonderer Bedeutung ist nun der Befund, dal3 die Zapfenfille in der skleraen
OPL genau das gleiche regemélige , Schachbrettmuster aufweisen wie die
sklerd der OLM gelegenen Antelle dieser Zdllen. In ener tangentialen Schnitt-
ebene einige Mikrometer vitrea der Stébchenendigungen (Abb. 3.29C) liegen die
Zapfenpedicles kompakt angeordnet - etwa in der Art eines Parketts oder
Pflasters - wobel die Anschnitte der langen Zapfen hier (nahe ihrer Basis) eine
grolere Flache ennehmen as die der kurzen. Wahit man einen Schnitt, der in der
Serie um wenige Mikrometer weiter vitreal und damit jensalts der Basen der
FUlRchen der langen Zapfen liegt, verandert sich das Bild (Abb. 3.29D): Hier
besitzen die Pedicles der kurzen Zapfen basisnah ihren grofdten Querschnitt,
haben abgerundete Ecken und bilden kurze laterae Rippen.

Abbildung 3.28: 3D-Rekonstruktion von Zapfenterminalen ausder Areatemporalis >

Aus ener lickenlosen Tangentidschnittserie durch die sklerde Hdfte der aul¥eren plexiformen
Schicht wurden die Zdlkonturen von 9 benachbarten Zapfenpedicles extrahiert (a-i) und zu eénem
3D-Datensatz arrangiert (vgl. Kap. 2.4.2). Gezeigt werden vier ausgewdhlte Projektionen: von
sklera (A: 0°), von ,,schrag oben® (B: 70°), von ,,schrég unten® (C: 110°) und von vitred (D: 180°).
rot Pedicles der kurzen Zapfen, grin Pedicles der langen Zgpfen. Deutlich erkennbar snd das
Schachbrettmuster der Terminden und die unterschiedlichen Terminationsebenen (Substrata) der
beiden Zapfentypen in der aulReren plexiformen Schicht. Die Substratifikationl&3 besonders deutlich
der Blick auf die vitreden Flachen der Pedicles erkennen (D: lange Zapfen dunkelgrau im
Hintergrund, kurze Zapfen hdlgrau im Vordergrund). Balken: 2um.






Zwischen ihnen liegen quadratische Raume mit Anschnitten der Sekundér-
neuronendendriten, die die langen Zapfen kontaktieren. Bildlich gesprochen
betont somit Abb. 3.29C die weil3en Flachen des ,, Schachbrettes® (@den Basen
der langen Zapfen), Abb. 3.29D dagegen die schwarzen (@den Basen der kurzen
Zapfen).

Die beiden Zapfentypen terminieren in zwel deutlich voneinander getrennten
Ebenen innerhalb der dul3eren plexiformen Schicht, die in der ventro-temporalen
Retina einen radialen Abstand von ca. 0.8 bis 1.5um zueinander haben. Die
vitrealen Pediclebasen der langen Zapfen bilden dabel das sklerale, die der kurzen
das vitreale Substratum. Die 3D-Rekonstruktion einer llckenlosen Ultradinn-
schnittserie durch die Zapfenpedicles zeigt diesen Sachverhat sehr deutlich
(Abb. 3.28), besonders bal einer Projektion, die den Blick ,,von unten® auf die
Pedicles gestattet (Abb. 3.28D).

Noch ein weiteres und dabel wesentliches Detall der &uleren Pediclearchitektur
konnte die Rekonstruktion der Schnittserie aufdecken: an den Ecken der
rechteckigen Pediclebasen sind fingerformige Audéufer ausgebildet - sog.
» 1elodendriten“ (Abb. 3.31F; 3.32F; 3.33; 3.34C). Sie verbinden im Fale der
langen Zapfen jeden Photorezeptor mit den entsprechenden Audaufern der vier
diagona benachbarten Zapfen gleichen Typs (Lange ca. 3um). Bel den kurzen
Zapfen sind diese Telodendriten nicht so deutlich erkennbar und nach den
bisherigen Befunden auch nicht in der Regelméadigkelt ausgebildet wie bel den
langen Zapfen (Abb. 3.34D). Die Kontakistelle zweier Telodendriten zeigt fir
beide Partner eine eektronendichte Membranstruktur im Sinne ener ,gap-
junction® mit einem Interzellularspat von nur 34nm Weite und einer Fléchen-
ausdehnung von bis zu 350nm Durchmesser. Gelegentlich sind diese Zellhaften
auch zwischen benachbarten Pedicles einer Zapfenrethe zu beobachten.

Abbildung 3.29: , Schachbrettmuster” und OPL-Substrata der Zapfenterminalen >

A) Radiaschnitt durch die Pedicles der langen Zapfen - TEM Ubersicht, rel. elektronenlicht.
B) Radia schnitt durch die Pedicles der kurzen Zapfen - TEM Ubersicht, rel. dektronendicht.
C) TEM-Tangentidschnitt auf Hohe der Pediclebasen der langen Zapfen (+).

D) TEM-Tangentidschnitt auf Hohe der Pediclebasen der kurzen Zapfen (£).
Polyconeverlauf in C und D vertika. Balken fir A-D: 2.5um.

E) Schon der LM-Tangentiadschnitt durch die OPL 18% das Termindenmuster andeutungsweise
erkennen. Die Pedicles der langen Zgpfen enthalten je zwel dunkel kontrastierende Strukturen (> <,
vgl. TEM: Abb. 3.30/31). Polyconeverlauf vertikal. Balken: 10um.



d ,Divetikd“, H Horizontdzele, HK Horizontaenkern, KP Pedicle kurzer Zapfen, LP Pedicle
langer Zapfen, o angeschwollene Horizontalzelldendriten, S synaptisches Endkopfchen eines
Stébchens, SK Stébchenkerne, ® |, synaptic ribbons®.



Abbildung 3.30: TEM -Montage zum , Ribbonmuster” der Zapfenterminalen n

Aus einer tangential gefiihrten Schnittserie durch die OPL der ventro-temporalen Retina der Mittelmeersardelle wurden aus einem
kohérenten Feld von 54 Pedicles digjenigen Anschnitte ausgesucht und nebeneinander montiert, auf denen die Ribbonfelder nahe
der vitrealen Pediclebasen am besten zu erkennen sind. Die Einzelbilder ssammen aus verschiedenen Schnittebenen, da die Pedicles
von kurzen (©) und langen () Zapfen auf gut 1um radial gegeneinander versetzten Ebenen terminieren und diese , Ebenen*

eigentlich Kugelschalen mit minimalen Unregel méiligkeiten sind. Die Ribbons der langen Zapfen sind durchwegs zu zwei Gruppen
arrangiert (----), die der kurzen lassen keine derartige Gruppierung erkennen. Balken: 2um.
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3.2.2 Das, Innenleben” der Zapfenfiilde

Die synaptischen Terminden der Photorezeptoren in der &uleren plexiformen
Schicht sind in ihrer Feinstruktur komplizierte Gebilde. Die Zdlmembranen der
pyramidalen Zapfenfii3e und der ovoiden Stabchen-Endkdpfchen werden an ihrer
vitredlen Basis von den Dendriten der Horizontal- und Bipolarzellen durch den
innigen gegensaitigen Kontakt verformt. Die Invagination dieser Sekundérneurone
geschieht bel Engraulis encrasicolus prinzipidl in der fir Wirbetier-Photo-
rezeptoren typischen Weise, namlich unter Bildung sog. ,, Ribbonsynapsen-Triaden”
(vgl. Kap. 1.2.1). Se weist aber bel den Sardellenzapfen auch geometrische Eigen-
heiten auf, die ds eine der strukturellen Grundlagen einer hochspezialiserten Netz-
haut anzusehen sein durften (sehe Kap. 4.5). Es folgt die Beschreibung des ,, Innen-
lebens’ der Zapfenterminalen aus der Area tempordlis - die ,norma“ gebauten
Stabchen-Endkopfchen sind schon in Kap. 3.1.10 (Abb. 3.17E-L) beschrieben
worden.

Das charakteristische Feinstrukturelement der Ribbon-Synapse von Wirbeltier-
Photorezeptoren ist eine rechteckig-plattenformige Struktur mittlerer  Elek-
tronendichte von nur ca. 50nm Dicke. Dieser sog. ,,Synaptic ribbon® liegt in jedem
Zapfenful® in der Mehrzahl vor (bel E. encrasicolus ca. 10 bis 14), hat Kanten-
langen zwischen 0.4 und 1.6pum und ist vorzugsweise radid orientiert (Abb. 3.27F;
3.29C,D; 3.30-32). Sowohl in Tangentiaschnitten as auch in den meisten radiden
Schnittebenen erscheinen die Ribbons as gerade oder gebogene Linien, je nachdem,
ob die Platten flach oder verkrimmt sind, und sie besitzen einen @ 40 bis 70nm
breiten Hof geringer Elektronendichte. Eine bevorzugte Winkelorientierung dieser
Anschnitte hinsichtlich des Verlaufs der Polycones war nicht nachweisbar, bzw. bel
gekrimmten Ribbons auch nicht sinnvoll zu ermitteln. Dennoch liegen die Ribbons
der Sardellenzapfen nicht zufédlig vertellt im Pedicle, sondern zeigen bel genauerer
Betrachtung eine eigentiimliche Ordnung:

Die Verfolgung der Zapfenzellen von der OLM bis zur OPL &% ja - wieim vorigen
Kapitel dargestdlt - ein schachbrettartiges Pediclemuster zutagetreten, wobei den
einzelnen Pedicleanschnitten eindeutig der kohdrente Zelltyp zugeordnet werden
kann. Die Pedicles der langen Zapfen besitzen nun regemaiig zwei Gruppen von
Ribbons aus jewells ca. 5 bis 8 Platten. Die beiden Ribbongruppen liegen links und
rechts einer Symmetrieachse, die man sich median durch die ZapfenfiiRe und dabel
parale zur Zapfenreihe verlaufend vorstellen kann (Abb. 3.30; 3.31). Die Gruppen
sind nicht exakt spiegelsymmetrisch, weil die Orientierung der Platten dem Zufall zu
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folgen scheint und sie bertihren sich zudem in der Mitte mehr oder weniger innig.
Dabel lassen se aber in jedem Fall eindeutig zwel Zentren komplexen Invaginations-
geschehens mit anndhernd gleicher Raumausdehnung erkennen. Besonders deutlich
ergibt sch dieses Bild auf glinstig getroffenen Tangentialschnitten nahe der vitreden
Pediclebasis, wo die Anschnitte der Sekunddrneuronendendriten die Ribbons
massv umlagern und in ihrer Gesamtheit an Fache zunehmen (Abb. 3.31).
Subtrahierte man in Gedanken diese Dendriten und betrachtete die Fufichen der
langen Zapfen ,,von unten* réaumlich, so blickte man in zwel Cavitdten mit stark
gefalteter Innenwand (Abb. 3.33E,F) - jede Fate der Zelmembran enthielte dabel
einen Ribbon. Vice versa mul3 es zwel Bindel von Sekunddrneuronendendriten
geben, die von gegenliberliegenden Seiten des Polycone in die synaptische Endigung
des Photorezeptors invaginieren.

Fir die Pedicles der kurzen Zapfen kann eine derartig markante Ribbonverteilung
nicht festgestellt werden. Diese ZapfenfliRe haben einen anndhernd rechteckigen
Querschnitt (die kirzeren Kanten verlaufen pardlel zum Polycone) und eine
gleichméldige Vertelung der ca. 10 bis 12 dektronendichten Platten. Der vage Ein-
druck ener polyconeparallden Vorzugsorientierung kann entstehen, aber nicht
quantifiziert werden (Abb. 3.30 ,,0*). Das gleiche gilt fir eine mogliche Gliederung in
zwei breite Ribbongruppen, deren Zentren dann eine Verbindungdinie hétten, die um
90° gegentiber der entsprechenden Symmetrielinie der langen Zapfen gedreht ware.
Leider konnen zu diesem Punkt bisher keine differenzierteren Aussagen getroffen
werden und so mul3 von einem einzelnen zentralen Dendritenbiindel ausgegangen
werden, welches einen kurzen Zapfen kontaktiert.

Die Darstellung des Ribbonmusters fir ein Feld von 5 x4 benachbarter Zapfen zeigt
Abb. 3.30. Da die Basen der Zapfenterminalen in zwel Horizonten liegen (s. 3.2.1)
und sich auch fir einen Typ nicht exakt in einer Ebene befinden (wegen der Kriim-
mung der Retina und naturgegebener Unregdméldgkeiten) ist fir diese Montage ein
gewisser Aufwand vonnéten. Fir jeden Zapfen musste digenige Ebene aus ener
Schnittserie ausgewahlt und photografiert werden, in der das Ribbonfeld seine
maximale Ausdehnung zeigt.

Sowohl auf tangential, wie auch auf radid gefiihrten Ultradiinnschnitten bzw.

Schnittserien lassen sich fur beide Zapfentypen wiederkehrende feinstrukturelle
Details der Ribbonsynapsen finden und beschreiben (Abb. 3.31; 3.32):
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Der zytoplasmatische Inhat der Pedicles erscheint in erster Linie veskular
(synaptische Vesikd, A ca 30-35nm), enthélt aber neben den schon beschriebenen
Ribbons auch glattes ER. Flankiert werden die Ribbons auf beiden Seiten von
kompliziert geformten dendritischen Audaufern der Sekundérneurone. Diese Ge-
bilde ndhern sich den Platten - von ihnen getrennt durch die Zapfenmembran und
mindestens den e ektronenlichten Hof - auf ca. 50 bis 100nm und kontaktieren dabel
z.T. mehrere Ribbons gleichzeitig (Abb. 3.31).

Die Elektronendichte des Dendritenplasmas variiert stark, je nach Quellungszustand
(und evtl. auch in Abhdngigkeit vom Zdltyp). Vor dlem sklerd neigen se in den
gegebenen Préparaten zu massiven blasgen Anschwellungen be  geringer
Elektronendichte. Auffalig sind Uberdies zahlreiche kleine, extrem elektronendichte
Bezirke der Dendritenmembran mit geringem Krimmungsradius, die réumlich as
kleine Noppen verstanden werden kdnnen (sog. ,,spinules®: z.B. Abb. 3.34A).

Die folgenden Doppelseiten zeigen Ausschnitte aus tangential und radia gefhrten,
|Gckenlosen Ultradiinnschnittserien durch je einen Pedicle eines langen Zapfens
(Abb. 3.31/32) sowie 3D-Rekonstruktionen aus Umrif3zeichnungen der vollsténdigen
Radia schnittserie (Abb. 3.33).

Abbildung 3.31
TEM -Tangentialschnittserie durch eine Zapfenterminale (S.150)

Gezeigt werden 6 Ebenen aus der vitreden Halfte eines Pedicle (langer Zapfen) im Abstand von je ca
90nm. Beachte die Tdodentriten an den Ecken der Pediclebass und die schrittweisen
UmriRverénderungen der Ribbons sowie der Horizontal zelldendriten.

Labeling in 3.31F: <> Ribbons, ® Teodendriten, U postsynaptische Verdichtungen,

h Horizontazelldendriten. Balken: 1um.

Abbildung 3.32
TEM -Radialschnittserie durch eine Zapfenterminale (S.151)

Gezeigt werden 6 Ebenen aus dem Zentrum eines Pedicle (langer Zapfen) im Abstand von ca. 90nm.
Beachte die Telodendriten an der Pediclebasis und die schrittweisen Umri3verénderungen des Pedicles,
der Ribbons, der Divertikel und der Horizontal zelldendriten.

Labeling in 3.32F. < Ribbon, ® Telodendriten, d Divertikel, h Horizonta zelldendit,

S Stébchenterminde. Balken: um.
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A) Ausgangsposition

x-Rotation 115°

C) z-Rotation 185°

x-Rotation 305°
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< Abbildung 3.33
3D-Rekonstruktionen aus der Radialschnittserie (Abbildungdegende zu S. 151/152)

Von 56 Schnittebenen durch einen Pedicle (Iickenlose, radid geftihrte Ultradiinnschnittserie durch den
Fui3 eines langen Zapfens) wurden die Zdlmembrankonturen manuell extrahiert und computergestiitzt zu
einem 3D-Datensatz arrangiert. Gezeigt werden ausgewahlte Projektionen der Pedicleoberflache (A-F)
und von den Kavitéten im Inneren des Pedicle (A’ -F').

blau: Sekundarneuronendendriten, gelb: Divertikel. Balken: 1um.

A/A’  Ausgangspostion D/D’ x-Achsen Rotation 115°/145°
B/B’ zAchsen Rotation 125° E/E’ x-Achsen Rotation 235°
C/C’ z-Achsen Rotation 185° F/F xAchsen Rotation 305°

Zur Betrachtung der 3D-Anaglyphen (Abb. 3.33A-F) muf3 die Rot-Griin-Brille verwendet werden, die
sch im Rickendecke befindet (rote Folie vor das linke Auge!).

Eine Variante des intrgpediculdren Membranfaltensystems sind sogenannte
,Divertike“. Es handelt sich dabe um mehr oder weniger abgeflachte Ein-
sttlpungen (durch Photorezeptoren oder Sekundéarneuronen?), die sich latera bis
skleral im Pedicle befinden und die ihrerseits vom Pedicleplasma so weit invaginiert
werden, dal3 von ihnen nur ein schmaler, taschenformiger Saum Ubrig bleibt (Abb.
3.32; 3.33A’-F': gdb eingefarbte Strukturen; 3.34B).

Der Versuch, die Anschnitte von potenziellen Horizontal- und Bipolarzelldendriten,
sowie von Divertikeln anhand von Ultradinnschnittserien raumlich genau zu
vefolgen, gdang am neuroanatomisch unbehandelten Materia leider nur
streckenweise bzw. nur unvollstandig (siehe auch Kapitel 3.2.4 und 4.8).
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Abbildung 3.34 Details zu den Zapfenpedicles (TEM) U

A) Die Pfelspitzen weisen auf noppige Verdichtungen (,spinules’) an der postsynaptischen Membran
der Horizonta zdldendriten (h) innerhab eines Zapfenfilichens.

Tangentidschnitt, Balk en: 250nm.

B) Nahandcht eines,, Divertikes' im Radiaschnitt durch ein Zgpfensfiilichen (vgl. Abb.3.32E):

durch Invagination des Pedicleplasmas (*) erhdt der Divertikd en schlauchformiges Erscheinungshild.
Vgl. Abb. 3.33A’ -F: gelb eingeférbte Strukturen. Bal k en: 500nm.

C) Die Telodenriten diagona gegentiberliegender langer Zapfen bilden an ihrer Kontaktstelle eine gap-
junction aus (>). Balken: 500nm.

D) Elektronendichte Kontaktstelle zwischen den Telodendriten sich diagond gegentiberliegender kurzer
Zapfen (>). Balken: 100nm.
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3.2.3 Dre Horizontevon Horizontalzellen und Hinweise auf die
Verschaltung von H1-Zellen mit den Zapfen

Gemd} dem Grundplan ener Vertebraten-Netzhaut bilden die Somata der
Horizontalzellen auch bel der Europdischen Sardelle die am weltesten sklerd
gelegene Schicht an Sekundérneuronen in der ONL. Die Lage und Vertellung der
Horizontalzellen wird im lichtmikroskopischen Bild von ihren dunkel angeférbten
Kernen angezeigt (Abb. 3.1A; 3.36D). Sie befinden sich zwischen den Pedicles der
Photorezeptoren und den Bipolarzell-Somata und werden von letzteren durch ein
relativ breites Doppelband aus Gliamaterid mit tubuldrer Feinstruktur getrennt
(Muller’ sche Stittzzellen: radide Mé&chtigkeit ca. 10um, A der Tubuli ca. 25-30nm,
Abb. 3.35A,G). Auf geeigneten, radial gefUhrten Semidinnschnitten ist zu erkennen,
dal3 die Kerne der Horizontal zellen dort nicht exakt in einer Ebene liegen und dal3 es
auch mittig zischen den beiden tubuléren Bandern abgeflachte Zellkerne gibt (Abb.
3.36D).

Eine genauere Untersuchung der Dichteverteilung, des Zdlmusters und der
Etagenbildung der Horizontalzellen in der Area tempordis erforderte die Anferti-
gung und Auswertung einer Tangentialschnittserie (ultradiinn) durch die Region
zwischen der OPL und dem oben genannten GliaDoppelband. De zeichnerische
Extraktion der Zdlkerne (Abb. 3.36E) liefert im Wesentlichen drel Erkenntnisse;

- Die Horizontalzellen liegen im untersuchten Raumeement der Retina tatsachlich in
mehreren, klar unterscheidbaren Etagen. Da beim Schneiden ener rel. dinnen
Netzhautschicht - auch schon bel kleinrumiger Betrachtung - die Krimmung des
Augenbechers ins Gewicht félt, erscheinen in der Schnittfolge zunéchst zentral die
erdgen Zelkerne. Je tiefer man vitread in das Gebiet der Horizontalzellen vordringt,
desto mehr Kernanschnitte kommen hinzu, bis sie in der Mitte wieder verschwinden
und sich das Bild eines mehr oder weniger konzentrischen Ringes ergibt.

Abbildung 3.35: Detailaufnahmenaus dem Bereich der Horizontalzellen >

A) Radiaschnitt durch die sklerale Halfte der ONL - Ubersicht (TEM). Balken 10um.

B) Tangentidschnitt durch eine H3- Zelle, eigebettet in Gliamaterid. Balken: Sum.

C) Schrégschnitt durch die Horizontal zelen mit breiten Kontaktzonen (>).Balken: Sum.

D) Tangentidschnitt durch einen Bipolarzelldendriten im ,, Gliamantd”. Balk en: um.

E) Gap-junction zwischen zwe H-Zdlen. Beachte die perlschnuratige Assoziation kugeiger
elektronendichter Partikel (Haufigkeit ca. 18/um, £ ca. 80nm). Balken fir E und F: 500nm.
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F) Gap-junction im Winkel dreler Horizontazellen. Neben den membranassoziierten Partikeln finden
sch Gruppen sehr eektrorendichter Granulavon ca. 200nm /E (>: ,, Nematosomatd').

G) Hochaufl6sende Aufnahme der Miller-Tubuli. Balk en: 200nm, Endvergréf3erung 74000x.

B Bipolarzdl-Dendrit, H Horizontdzdllen, M ,,MUllerfasern®, OPL &uf3ere plexiforme Schicht.
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Dieser Effekt wiederholt sich auf dem Weg zum und durch das Doppelband noch
zwel Md, wodurch man folglich eindeutig auf drel Kernhorizonte schlief3en kann -
se werden kinftig as H1- bis H3-Horizont bezeichnet. Die H3-Zdlen liegen
zwischen den beiden Bahnen des ,Miller-Doppelbandes® (Abb. 3.36D; in Abb.
3.36E sind nur die Etagen der H1- und H2-Kerne dargestdl|t).

Die Grole der Zelkerne der beiden Horizontalzelletagen unterscheidet sich
merklich. Thre maximaen Querschnittsflachen betragen in der skleralen Etage im
Mittel 30pnt, in der mittleren dagegen 50pnf. Der Vergleich mit den H3-Kern-
Dimensionen wurde aufgrund ihrer sehr unregelméldigen Form unterlassen.

- Die Horizontalzdldichte der Etagen 1 und 2 unterscheidet sich ganz deutlich mit
ca 71 Zdlen/10*um? in der skleralen und ca. 32 Zdlen/10*unt in der vitrelen Lage -
das Dichteverhdltnis von H1: H2 betrégt somit ca. 2.2 : 1. Der optische Eindruck
eines Quadratmusters der H1-Kerne kann durch Messung der Mittel punktsabsténde
benachbarter Zellkerne bestétigt werden. Es findet sich eine zweigipfelige Vertellung
der Abstdnde mit Maxima bel 5.6um und 7.7um. Der Quotient aus den beiden
Maxima betragt 0.73 und liegt nahe am Erwartungswert fir die Nachster-Nachbar-
Distanzen in einem Quadratmuster von 1/O2 = 0.71. Eine grobe Abschétzung der
H3-Dichte aus den lichtmikroskopisch ermittelten Kernabstdnden ergibt ca. 14
Zelen/10'unt.

Die néchste Frage bezliglich der Organisation der Horizontalzellschicht betrifft die
Form und Ausdehnung ihrer Dendritenfelder. Sie ist insbesondere deswegen so
interessant, weil ihre Beantwortung erste Schliisse auf die Verschatung von
Nervenzellen innerhalb der neuronalen Netzes , Retind’ gestatten sollte.

Die Methoden der Wahl sind in diesem Untersuchungsfeld fir gewohnlich neuro-
anatomische Férbungen gezielter, stochastischer oder systemischer Natur (z.B.
intrazelluldre Mikroinjektion, Silberchromatfarbung nach GoLGcl bzw. Antikorper-
farbung auf Cabindin). Im Rahmen dieser Arbeit wurde versucht, einige dieser
neuroanatomischen Methoden in unserer Abtellung zu etablieren und auf die Netz-
haut der Sardelle anzuwenden (Kap. 2.3 und 3.2 ab S.165). Leider konnten gerade
die Horizontazellen einzeln bzw. as Zdlverband auf diese Weise bisher nicht
befriedigend dargestellt werden (sehe Abb. 3.38D,E).

Der Ausweg fihrte wieder einma Uber die sehr zetintensve feinstrukturelle
Rekonstruktion. Aus einer Ebene im Zentrum des H1-Horizontes wurden Uber-
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lappende TEM-Photos mittlerer Vergrol3erungsstufe gewonnen und nach
graphischer Extraktion der Zdl- und Zdlkerngrenzen zu einem grof3en Bild montiert
(Abb. 3.36A).

Die Konturen der H1-Zdlen verlaufen im Tangentiaschnitt sehr unregelméaldg und
snd in charakteristischer Weise stark gelappt bzw. eingeschnirt (Abb. 3.36A;
3.37E,F). Peripher nehmen die Horizontazellen multiple Kontakte zu ihren Nach-
barn auf (Abb. 3.35C,E,F; 3.37E,F). In einem Schnitt sind mehr as 20 davon zu
finden, insgesamt durften diese Strukturen mit einem Grofdell der Kontaktflachen
der H1-Z€len assoziiert sein. Die Membrankontakte sind sehr eng (Interzellularspalt
von wenigen nm im Sinne sog. ,,gap junctions*) und werden auf den Innenseiten der
Zelmembranen von Kkugeligen, eektronendichten Partikeln von ca  80nm
Durchmesser begleitet (Abb. 3.35E,F).

Die Z€len bilden dennoch kein dicht geschlossenes Gewebe, sondern lassen bei ca.
60% Flachendeckung zahlreiche Zwischenrdume verschiedener Groéfe und Form
frei, die vor dlem von Anschnitten radid verlaufender Horizontalzell (H2)- und
Bipolarzdl-Dendriten ausgeftillt werden. Erstere verlaufen z.B. in den grof3en runden
L iicken (A£ max. 8um), die oft nahe an den H1-Kernen liegen, letztere werden von
der Mehrzahl der kleineren, mehr oder weniger peripher gelegenen Licken
umschrieben (£ minimd 0.8um).

Die Dendriten der H1-Zellen entspringen dem Soma typischerwelse sklerad und in
radider Richtung. Deswegen sollte die Umhillende der in maximaer Ausdehnung
getroffenen Zdlanschnitte Auskunft geben Uber die Grole des zugehtrigen
Dendritenfeldes. Das Dendritenfeld einer H1-Zdle in der in Abb. 3.36 dargestellten
Netzhautregion mif so im Mittel 140pnf. Die Somata sind leicht miteinander
verzahnt, daher ist nicht auszuschlief3en, dal3 sich auch die dendritischen Felder der
H1-Zellen etwas Uberlappen.

Abb. 3.36B zeigt in der gleichen Dargdlungsform wie Abb. 3.36A ene Ultra
dinnschnittebene aus dem Netz der H2-Zdlen. Fur diesen Zdltyp ergibt sch ein
grundsétzlich @hnliches Bild wie fur die ca. 2um weiter sklerad gelgenen H1-Zdlen.
Be geingeer Zdldichte (s0.) haben die Somaanschnitte eine grofere
Flachenausdehnung (im Mittel 310pnT) und eine etwas bizarrere Kontur. Auch sie
sind miteinander via ,,gap junctions‘ verbunden (in der Zeichnung ist an den
Beruhrungsstellen der Ubersicht halber ein Spalt gdlassen: X) und lassen ein
L tickensystem frel, das etwas grober ausfdllt as das der kleinen Liicken im H1-Netz.
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Es finden sich pro Flachendement auch zahlenm&ig weniger Freiraume. Darin
liegen vor dlem die Anschnitte von Bipolardendriten (und Mullerzellen?), die hier
naturgemdal? noch massver und weniger verzweigt snd ads auf der Hohe der H1-
Zdlen.

Auch die H3-Zdlen haben im Tangentidschnitt eine unregeméadg sternférmige
Kontur (Abb. 3.36C), treffen sich aber nur an den Spitzen ihrer horizontaen
Audéufer. Zwischen ihnen befinden sich massive, rundliche Massen von Glia-
materid, welches die radid verlaufenden Audaufer der Bipolarzdlen zu isolieren
scheint (Abb. 3.35B,D). Erst die Projektion der Zellumrisse aus mehreren
benachbarten Semidiinnschnitten liefert eine geeignete Ansicht des H3-Zdl-Netzes
(Abb. 3.36C).

Eine der wohl interessantesten Fragen zum Bau der Sardellenretina ist die nach der
Konnektivitét der Photorezeptoren in der OPL. Das regelméaldige Muster der Zapfen,
spezidl auch auf der Ebene der Pedicles, und die charakteristische Ribbonvertellung
in zumindest einem der beiden Zapfentypen (langer Zapfen) lassen vermuten, dal3 die
Verschaltung dieser Photorezeptoren mit den Horizontal- und Bipolarzellen ebenfals
in geometrisch regelmaliger Art und Weise erfolgen sollte.

Abbildung 3.36: Die 3 Etagen der Horizontalzellen und ihre Zdlimuster >

A) TEM-gedtiitzte Montage von 33 H1-Kernen (n), 20 davon mit Perikaryon (p). Drei benachbarte
Reihen der unmittelbar sklerd der Horizontalen befindlichen Polycone- Pedicleswurden in die Zeichnung
integriert. | Pedicle langer Zapfen, s Pedicle kurzer Zapfen, * grof3e Lucke fur H2-Dendriten, > kleine
Licken fur Bipolardendriten, x Zdlkontakte, + markiert die Ecken des Auschnitts, unter dem sich die
H2-Zdlen von Abb. B befinden, 1 H1-Kern: der gleiche Kern ist in Abb. E markiert. Balken 10um,
Endvergroferung 1800x.

B) TEM-gestiitzte Montage der H2-Zdllen, die genau vitred des mit + markierten Areds in Abb. A
liegen. n Kern, p Perikaryon, x gap junctions, 2 H2-Kern: der gleiche Kern ist in Abb. E markiert.
Balken: 10pum, EndvergréRerung 1800x.

C) LM-gediitzte Montage von H3-Zedlen nach Ermittlung des grofden Zdlumfanges aus 3 be-
nachbarten Semidiinnschnitten. n Kern, p Perikaryon, x gap junctions, Balk en: 10um.

D) Radider Semidinnschnitt durch die zentrde Retina von Engraulis encrasicolus. inl innere
K&rnerschicht mit den Kernen von Horizontal- (H), Bipolar- (B) und Amakrinzellen (A), onl aul3ere
Kornerschicht mit Stébchenkerren, D Zapfenterminae, 1-3 Ebenen der H1- bis H3-Zellkerne. Balken:
10um, EndvergréiRerung 800x.

E) TEM-gedtitzte Projektion der Horizontalzel-Kerngrata von skleral gesehen. Die H1-Kerne
(schwar 2) liegen sklerd, die H2-Kerne (grau) vitredl. 1, 2 und +: Markierungen wie in Abb. A und B.
Balken: 10um, Endvergrofierung 900x.
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Erste Versuche zur Anndherung an en Versténdnis der neuronalen Verschatung
innerhalb der OPL von Engraulis encrasicolus wurden im Rahmen dieser Arbeit
unternommen:

Zunéchst kann man aus einer tangentia gefUhrten Ultradinnschnittserie be relativ
schwacher Vergroferung die horizontalen Muster der Zapfenpedicles und der H1-
Zdlen zur Deckung bringen (Abb. 3.36A). Es ist peinlich darauf zu achten, dal3 die
Ausrichtung von aufeinanderfolgenden Schnittbildern zueinander sehr genau erfolgt,
um Artefakte durch trandationale und/oder rotationale Verschiebungen weitest-
gehend zu vermeiden. Anhand dieser Montage kann nun bestimmt werden, mit wie
viden ZapfenfilRen eine Horizontazelle in der untersuchten Retinaregion und bei
grikt radialer Dendritenbildung maximal bzw. im Mittel verbunden sein kann.

Abgebildet snd die Umrisse von 20 Horizontalzellen (und weiterer 13 Zellkerne,
deren Somata teilweise aul3erhab des Bildrahmens liegen wiirden), sowie ein Raster
etwas unregelmélliger Rechtecke, die die Umrisse von knapp 200 Pedicles reprasen-
tieren sollen. Die 20 Horizontalzellen werden von ca. 115 Pedicles Uberdeckt - 1%
man auch relativ kleine Uberlappungen gelten, so steigt der Wert auf ca. 125. Im
Mittdl falen so auf jede H1-Zdle 5.7 bis 6.2 Zapfenfil3e. Die Terminaen langer und
kurzer Zapfen sind dabei offensichtlich gleichberechtigt. Ein Uberlappungsindex von
5.6 ergibt sich auch as Quotient der Pedicle- und H1-Zdldichten im untersuchten
Raumelement der Sardelenretina (400 Zapfenterminden/10um? vs. 71 H1-
Zdlen/10'un).

Abbildung 3.37: 3D-Projektion einer H1-Zdlemit ,ihren” Zapfenterminalen >
(Zur Betrachtung von Abb. 3.37A/B verwende man die Rot- Griin-Brille - siehe Riickendeckel)

A) Die 3D-Projektion von 60 gefillten Zellumrissen aus einer Tangentialschnittserie durch eine H1-Zdle
vom Zentrum der Kernregion bis zu den sklerden Spitzen ihrer Dendriten vermittet en réumliches Bild
dieser Zdle. Ebenfdlsintegriert Snd die Umrisse der vitrealen Basen der Uber der untersuchten H1-Zdle
gelegenen Pedicles der langen Zapfen Balken: Sum.

B) Projektion wie A mit den Pedicle-Umrissen der kurzen Zapfen. Balken 5um.

C) Schwarz-Wal3- Projektion mit den Pedicleumrissen beider Zapfentypen (I, s).

Balken: 5um. (Vergleiche auch mit den Rohdaten: Abb. 2.5, Saite 71).

D) TEM-Photo aus der Serie in Hohe der Pedicles der kurzen Zapfen. H1- Dendriten schraffiert.

E) TEM -Photo aus der Serie knapp vitreal des skleralen Kernpoles der H1-Zdle.

F) TEM - Photo vom vitrealen Ende der Serie. Balken fir D-F: 2um.
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Jeder Zellumrif3 fir sich betrachtet ist von 6 bis 12 Pedicles Gberdeckt, je nachdem
bis zu welchem Grad auch kleinere Uberdeckungen beriicksichtigt werden. Be-
trachtet man im Gegenzug die Uberdeckung von einzelnen ZapfenfiiRen mit Teilen
von H1-Umrissen, so ergibt sich, dal3 von den 78 eindeutig abgedeckten Pedicles
ca. 30% mit ener, 50% mit zwel und 20% mit drei H1-Horizontaen in Verbindung
stehen konnten. L&t man sehr kleine Uberdeckungen nicht gelten, so erniedrigt sich
der Prozentsaiz der Triaden zugunsten der Dyaden. Vergrobert man die Dar-
stellung, so wird ersichtlich, dal eine Horizontazelle in der Regd mit Zapfenfiil3en
aus 2 oder 3 benachbarten Polycones verbunden sein dirften: 2/3 der Zellen (13)
scheinen unter zwel Zapfenreihen zu liegen, 1/3 der Zdlen (7) unter drel.

Der zweite Versuch, genaueres Uber die Verschaltung zwischen Zapfen und
Horizontalzellen zu erfahren, bedient sich der hochauflGsenden, dreidimensionalen
Rekongruktion einer einzelnen H1-Zele. Anhand ener luckenlosen, tangentid
gefuhrten Ultradtinnschnittserie von der Kernregion des H1-Horizonts bis hinauf zur
Ebene der Terminalen der langen Zapfen wurde versucht, die Zelumrisse der
Horizontalzelle und ihrer Dendriten mdglichst zuverlassg und moglichst weit nach
sklera zu verfolgen (Abb. 3.37).

Die untersuchte H1-Zdle hat in ihrem Kernbereich den typischen, unregeméiig
gelappten Querschnitt, wie er schon von Abb. 3.36A bekannt ist. Je weiter skleral
man den Zdlumril3 verfolgt, desto kleiner wird die Anschnittsflche und desto
stérker schniren sich die Buchten und Furchen ein, bis sich verschiedene Bezirke
voneinander trennen. Diese separierten Flachen, die sich in der Rekonstruktion als
koharent mit der Horizontalzelle erweisen, stellen die basden Anschnitte der H1-
Dendriten dar. Sie lassen sich as Saulen oder ,, Zipfel“ mit unregelmadigem und sich
sklerad verjungendem Querschnitt beschreiben und bis knapp unter die Pedicle-
Basen der langen Zapfen verfolgen (Abb. 3.37D). Die untersuchte Zelle stdlt sich
mit dieser Methode as 5-gipfeliges Gebilde dar, wobei die Dendritenspitzen in
diesem spezidlen Fal im Zentrum und an den Balkenenden eines gedachten Kreuzes
liegen (mittlerer Abstand ca. 5um). Die Gipfe snd apikad mehr oder weniger
zerfurcht bzw. gespalten und lberragen die Ebene der Terminalenbasen der kurzen
Zapfen deutlich (Abb. 3.37B). Die Einbindung der Pediclebasen-Umrisse beider
Zapfentypen in die Rekonstruktion bel sorgfatigem ,,aignment” der insgesamt 60
Schnittebenen deutet in Uberzeugender Weise darauf hin, dal3 die Dendriten dieser
Horizontalzelle selektiv zwischen den Pedicle-Basen der kurzen Zapfen nach skleral
Ziehen und die Pedicles der langen Zapfen kontaktieren.
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Abbildung 3.38: Golgifarbung von Zapfenterminalen und Horizontalzellen U

A) Soma (s), Axon (a) und Pedicle () enes Sarddlenzapfens sind mit Silberchromat gefiillt. Vitred
davon sind Milller-Fasern (m) gefarbt. Die dazwischen gelegenen H1- und H2-Horizonte (h) erscheinen
hell. inl: vitreder Bereich der inneren Kdrnerschicht, ipl: innere plexiforme Schicht. Radiaschnitt,
Balken: Sum.

B) Dre benachbarte Zapfenfllichen aus zwei Polycones (die Zapfenreihen verlaufen in Pfellrichtung).
Beachte die quadratische Form der Pedicles und die an den Ecken spitz ausgezogenen Telodendriten.
Tangentidschnitt, Bal k en: Sum.

C) Vier ZapfenfiiRchen im Tangentiaschnitt und das Dendritenbéumchen einer Bipolarzdle (U).

Balken: 10um.

D) Chromatgefillte Horizontdzele (h) im Tangentidschnitt - daneben ,zum Grolenvergleich” en
ZapfenfiiRchen (p). Balken: 10um.

E) Zwel Horizontalzellen aus der Sardellenretina. Bal k en: 10um.
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3.2.4 Bipolarzelen

Die Dargdlung individudler Bipolarzdlen mitteds seridler Rekongtruktion am
ungeférbten Materia fuhrt aufgrund der filigranen Dendritenbdume im ,, Kabelgewirr®
der OPL in der Regd nicht zu verl&dichen Ergebnissen. Auch der Versuch, diesen
ZdItyp mittels intrazdllulérer Mikroinjektion zu erreichen gestaltete sich wegen der
zentrden Lage in der Retina als sehr problematisch. Erfolgreicher waren dagegen
stochastische Verfahren wie die GoLal-Farbung (Abb. 3.39 C,F) und die Dil-
Applikation (Abb. 3.39A,B). Die RICHARDSON-Farbung von Semidiinnschnitten
enthiillt ebenfals manchma - ohne erkennbare Rege haftigkeit - die Form einzelner
Bipolarzdl-Dendritenfelder (ohne Abb.).

Anhand der Dendritenbaum-Morphologie lassen sich fir Engraulis bisher drei
Typen von Bipolarzellen unterscheiden:

- Solche mit ovalen, locker verzweigten, exzentrischen und relativ ausgedehnten
rezeptiven Feldern - Abbildung 3.39A/A’ gdlt zwe dieser Zdlen dar. lhre
Dendritenbdume haben einen Einzugsbereich von >5000pm’ unterhalb von 7-8
Polycones. Ein struktureller Bezug zum Photorezeptormuster ist lediglich in der
Ausriichtung der Exzentrizitdtsachse zu erkennen: die Verbindungdinie zwischen
Somaposition und Mitte des Feldes liegt ungeféhr senkrecht zum Verlauf der
Polycones.

Abbildung 3.39: Bipolarzellen in der Sarddlenretina >

A) 3D-Dagdlung zweer exzentrischer, diffusr Bipolarzel-Dendritenbéume nach Dil - Aufnahme
(konfokales Lasermikroskop). Balken: 50um.

A’) Negative extended-focus Darstdlung von A und Nachzeichnung der skleral der Dendritenbdume
gelegenen der Polycone- Grenzen. Balkent 50um.

B) Kontrastverstérkte extended-focus Darsellung eines rechteckigen Bipolarzdll- Dendritenbéaumchens
nach Dil-Aufnahme (konfokaes Lasermikroskop). Der Verlauf der Photorezeptorreihen diagond im
Bild und pardld zu den Dendritenk&mmen it andeutungsweise zu erkennen Balk en: Sum.

C) 3D-Rekongruktion enes vollstdndig gefillten rechteckigen und enes unvollséndig geflllten
Bipolarzdl-Dendritenbaumes aus einer Serie optischer Schnitte durch ein Gogl-Prdparat mit einem
konventiondlen Lichtmikroskop. Balken: 10um.

D) Semidunnschnitt (tangential) durch die Photorezeptoren der ventro-temporaen Sarddlenretina zum
Grofen und Orientierungsvergleich fur E. |e Ellipsoide und AuRenglieder der langen Zapfen, ka
gespatene AulRenglieder der kurzen Zapfen. Balk en: 25um.

E) Tangentischnitt durch das 2. Subgtratum der IPL. Beachte das Reihenmuster der Bipolarzell-
Endkopfchen - die Flachendichte betrégt 50% der Rezeptordichte. Balk en 25um.

F) 3D-Rekongruktion einer komplett gefiillten Bipolarzelle (GoLal, LM). Balken: 20um.

Zur Betrachtung der 3D - Projektionen verwende man die Rot-Grin-Brille ® Ruickendecked).

166



"

/

g

7

£
7

T
i
_m,

. .ﬁ _w r__

167



Solche mit ovalen, aber zentrischen rezeptiven Feldern (aus RICHARDSON-
Farbung, ohne Abbildung).

Und Zdlen mit rechteckigen Feldern relativ geringer Ausdehnung deren
Morphologie dem Relhenmuster der Photorezeptoren folgt und letzteren dabel
vorzugsweise drel pardlde ,Kdmme* von Dendriten entgegenschickt. Die Dar-
sellung dieses aufféligen und ungewohnlichen Zelltyps gelang reproduzierbar mit
zwe verschiedenen Methoden: die Zdle in Abb. 3.39B (Dil-Diffusion) deckt eine
Flache von ca. 180pum?, die in 3.39C (GoLGI-Impréagnierung) von ca. 230pm’ ab.
Beide Zdlen zeigen eine relativ hohe Dendritendichte entlang der Polycone-pardlelen
Kamme.

Weitere Informationen zur Organisation der Bipolarzellen in der Sardellenretina |&%
sich aus ener tangentia gefiihrten Semidinnschnittserie durch die neuroanatomisch
unbehandelte Netzhaut gewinnen:

Auf Hohe des am weitesten skleral gelegenen, lockeren Substratums der 1PL
(Substratum 2 nach Kap. 3.1.3, S. 83) erkennt man ein Reihenmuster der kugeligen
Bipolarzell-Terminalen. Die Relhen verlaufen paralle zu den Photorezeptorreihen
und in der gleichen Frequenz. Langs dieser Reihen betrdgt die Dichte der
Endkopfchen ziemlich genau 50% der Zapfendichte.

3.2.5 Amakrine und Ganglienzellen

Fir die intrazdlul&e Mikroinjektion von Lucifer Yelow in die Sarddlenretina
mussten die Mikropipetten von vitreal in anfixierte Netzhautstlicke eingestochen
werden, da dch das skleral gelegene Pigmentepithel in keinem Fall von der
Neuroretina l6sen lie3. Auf diesem Weg trifft man naturgemdd zuerst auf
Ganglienzdllen und dann - nach Durchdringung der IPL - auch auf Amakrinzellen.
Weiter skleral gelegene Zdltypen konnten aufgrund des mit der Eindingtiefe
zunehmenden Einflusses von Autofluoreszenz und Streuung nicht mehr kontrolliert
gefullt werden.

Abbildung 3.40: Amakrinzdlen in der Sardelenretina (Mikroinjektion) >

A) Extended-focus Dagdlung ener mit Lucfer Ydlow gefullten Ameakrinzele (konfokales
Lasermikroskop). Eine Auswahl der zugrundeliegenden optischen Schnitte geben Abb. 1-10.

B) Ein zwetes Beigpid fur eéine Amakrinzdle nach der Mikroinjektion.

Grunddatenauswahl: 01-10 (unten). Balken fir A und B: 50um.
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Die getroffenen Amakrinzellen zeichnen sich durch ein kantiges Soma und wenige
(4-6) Primérverzweigungen aus. Auffallig sind sehr feine, parallde Nervenfasern in
der IPL, die sch gleichzeitig mit den Zelkorpern anfarben lassen. Sie scheinen
Varikositéten der Priméréaste zu entspringen, damit zur Zelle zu gehdren und so ein
eigenartig geformtes rezeptives Feld zu definieren (Abb. 3.40A,B).

Die getroffenen Ganglienzellen bilden Dendritenbaume im vitredlen Drittel der I1PL.
Von eneg mehr oder weniger horizonta verlaufenden, méchtigen Priméarfaser
dsirahlen mehrere Saltendste ab, die sich ihrersaits mehrfach verzweigen und
zunehmend verjingen. Er entsteht en relatiiv weites rezeptives Feld geringer
Dendritendichte. Ein Beispid gibt Abb. 3.41.

Abbildung 3.41: Ganglienzdlein der Sardelenretina (Mikroinjektion) >

A) Extended-focus Daddlung ener mit Lucfer Yedlow geflllten Ganglienzdle (konfokdes
L asermikroskop). Eine Auswahl der zugrundeliegenden optischen Schnitte geben Abb. 01-15.

B) 3D-Rekongtruktion des Dendritenbaumes aus Umrif3zeichnungen von 01-15.

Balken fir A und B: 100um.

(Zur Betrachtung der 3D- Projektion verwende man die Rot-Grin-Brille® Ruckendeckd.)
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3.3 DiePhotorezeptorausstattung und das Pigmentepithel
anderer Gattungen innerhalb der Engraulididae

3.3.1 Anchoviella sp.

Trotz des hohen Alters des Préparates (Uber 30 Jahre, s. Tab. 2.1) sind die
Netzhautstrukturen noch relativ gut erhdten. Dies gilt auf lichtmikroskopischem
Niveau (Abb. 3.42), sowie mit Einschrankungen auch fir TEM-Bilder (Abb. 3.43) -
wahrscheinlich wurde der kleine Fisch rasch nach dem Fang in Formol fixiert.

Der Netzhautfundus von Anchoviella zeigt bis ins Detail groRe Ubereinstimmungen
mit dem aberranten Bau der Engraulis-Retinag, wie er in Kap. 3.1 dargestellt wurde:

Das untersuchte Netzhautfragment ist dunkeladaptiert (Abb. 3.42B) und zeigt neben
der typischen Schichtung der Retina zwel Horizonte von Zapfen und keilformige
Audéufer der Pigmentepithelzellen. Die PE-Zdlen haben basd einen hexagonaden
Querschnitt (Abb. 3.42A) und bilden latera der Keile Loben aus, die sich zwischen
den Polycones bis an die vitreale Basis der Ellipsoide der kurzen Zapfen erstrecken
(Abb. 3.42B,B’). In den Kellen snd jewells zwel Doppebahnen von Guanin-
pléattchenstapeln ausgebildet, deren Machtigkeit von skleral nach vitreal abnimmt
(Abb. 3.42B’,D’; 3.43C,D), in den Loben befindet sich Guaninschotter (Abb.
3.42B’). Mdanin ig in der Umgebung der Kerne, im Zentrum der Kelle und in den
|ateralen Loben anzutreffen (Abb. 3.42B; 3.43C,D).

Abbildung 3.42: Aspekte ausder Retinavon Anchoviellasp. (LM) >

A) Tangentialschnitt durch des Pigmentepithel. k Kernzone, plt Audaufer mit Guaninpléttchen.

B) Radidschnitt durch den Retinafundus von Anchoviella. a Amakrine, ak aulfere Koérnerschicht,

ap aulere plexiforme Schicht, b Bipolare, g Ganglienzdllen, h Horizontale, ik innere Kdrnerschicht,

ip innere plexiforme Schicht, k kurze Zapfen, | lange Zapfen, olm,, aul%ere Grenzmembran®,

p Pigmentepithdl, pk PE-Keile, pl PE-Loben, s Stabchen.

B’) Polarisationskontrast-Aufnahme der oberen (= sklerden) 2/5 von Abb. B. Die Guanin-
pléttchenstapel in den PE-Kellen leuchten hell auf, der Guaningrus in den PE-L oben schwécher.

C) Tangentidschnitt auf Hohe der langen Zapfen: |e Ellipsoide, la AuRenglieder.

C’) Polkontrastaufnahme des gleichen Ausschnittes. Pro PE-K @l finden sch 4 Plétchengtapd.

D) Tangentidschnitt durch die becherformige Retina - im Zentrum sind die Aul¥englieder der kurzen
Zgpfen getroffen (ka), nach peripher folgen weiter sklerd gelegene Retinaschichten.

la Aul3englieder der langen Zapfen, |e Ellipsoide der langen Zapfen, p Pigmentepithel (basdl).

D’) Polkontrestaufnahme des gleichen Ausschnittes. Deutlich erkennt man die vitread (Mitte unten)
abnehmende Mé&chtigkeit der Guaninpléttchenstapdl. Balken fir A-D’: 25um.
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Eine Besonderheit ist das gelegentliche Auftreten von Plétchen-Triaden (Abb.
343C) im skleralen Drittd der PE-Audaufer von Anchoviella, se wurden bel
Engraulis nie beobachtet.

Die PE-Keile hadten die langen Zapfen einer Zapfenreihe auf Abstand und spalten die
AulRenglieder der kurzen Zapfen in jewells zwel Loben. Die Feinstruktur der Zapfen
Ist nicht besonders gut erhalten: PlasmaAgglutinationen und lokale Unterbrechungen
iIm Membranverlauf , verunstalten® die TEM-Abbildungen (Abb. 3.43). Dennoch
snd die radid orientierten Membranlamellen der Zapfenaul3englieder stellenweise
durchaus zu erkennen. Sie verlaufen paralld zum Polycone bel den kurzen Zapfen
(Abb. 3.43D) und senkrecht dazu beim langen Zapfen (Abb. 3.43C).

Interessanterweise sind die kompakten, cilidren Verbindungsstrukturen zwischen
Ellipsoid und AulRenglied der langen Zapfen noch gut zu erkennen. Sogar die 92+0
Anordnung der Mikrotubuli und der extrazelluldre Hof sind erhaten (Abb. 3.43B).

Abbildung 3.43: Aspekte ausder Retinavon Anchoviellasp. (TEM) >

A) Tangentiaschnitt auf Hohe der Ellipsoide der langen Zgpfen Die Polycones verlaufen diagona durchs
Bild @4 ). Wegen des laterden Versatzes benachbarter Polycones um 1/, Strukturperiode scheinen
durchgehende PE-Vorhange im Winked v. ca. 75° z. d. Zgpfenreihen zu entstehen (----). Balken 10um.

B) Tangentidschnitt durch die Cilienbasis eines langen Zgpfens (*). Andeutungsweise erkennt man die
Mikrotubuli- Dupletts (>) und die Mitochondrien des Ellipsoids (m). Balken: 500nm.

C) Tangentidschnitt auf Hohe der Aulfenglieder der langen Zapfen @). Die Guaninpl&tchenstape

enthdten hier je 6-10 Kridalite. Neben den typischen Dupletts kénnen auch gelegentlich Tripletts
beobachtet werden (T). Balken 2um

D) Tangentidschnitt auf Hohe der AulRenglieder der kurzen Zapfen. Die zusammengehdrigen Loben

eines Photorezeptors (1/1 bzw. 2/2’) werden gerade noch durch die Spitzen der PE-Keile ¢&)
auseinander gehdten. Zwischen den Polycones liegen die meaninhdtigen Loben des PE. |e Ellipsoide
der langen Zapfen, s St&bchenaulfenglied. Balken: 2um.
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3.3.2 Cetengraulis mysticetus

Die Untersuchung der monotypischen Gattung Cetengraulis liefert innerhalb der Engraulididae
ein abweichendes Bild der Retina, besonders beziiglich des Aufbaus und der Anordnung der
zapfenformigen Photorezeptoren. Das untersuchte Préparat stammt bei passabler Struktur-
erhaltung aus dem Jahre 1986.

Das Pigmentepithel der ventro-temporalen Retina ist bei Cetengraulis mysticetus méchtig
entwickelt und sendet Reihen stumpf-kegelformiger Audlé@ufer nach vitreal in die Schicht der
Photorezeptoren. Die PEZelen sind nur ganz basa miteinander verbunden, die Audaufer
benachbarter Reithen beriihren sich nicht, die benachbarten Audaufer einer Reihe kaum. Sie sind
komplett gefullt mit Guaninkristalliten, -nadeln und Meaningranula, wobel diese Partikel
innerhalb der PE-Zelle eine regelhafte Vertellung aufweisen. Dominierend sind polyedrische
Guaninkristallite (4 ca. 440nm) mit einer aquatorialen Nut, die einen Grof3teil des PE-Zellumens
ausfullen. Allein im Zentrum der vitrealen Spitze des PE-Kegels werden sie durch Meaningranule
(A max. 500nm) ersetzt. Der aus den Granula gebildete Pigmentkorper ist nur etwa 12um lang
und hat einen hantelférmigen Querschnitt (Abb. 3.45B,B’), manchmal besitzt er sogar zwei
Spitzen. Neben den Guaninpolyedern treten Guaninnadeln mit annghernd rechteckigem, evtl.
hexagonalem Querschnitt auf (220nm x 130nm, Lange ca. 2um) - sie fehlen nur in den am
weitesten skleral gelegenen Zellabschnitten. Diese Nadeln sind radial orientiert und bilden 2-3
ringformige, 1-2 zeilige Palisaden um die zentrale Guaninmasse des PE-Audaufers (Abb.
3.46D,E). Zwischen diesen Ringen und zum Teil auch auf3erhalb des peripheren Ringes sind mehr
oder weniger héufig auch die polyedrischen Guaninpartikel zu finden. Dort, wo sich die
Membranen benachbarter PE-Kegel nahe kommen, liegt die periphere Guaninnadel -Palisade
allerdings meist unmittelbar der Innenseite der Zellmembran an.

Die relative radiale Stellung der Photorezeptorklassen (Stabchen vitreal, Zapfen skleral) weist das
untersuchte Netzhautfragment als dunkeladaptiert aus. Die Stabchen befinden sich in den
Raumen, die vom vitredlen /3 der PE-Ausaufer flankiert und vitreal durch die OLM
abgeschlossen werden (Abb. 3.44B; 3.45B; 3.46F). So bilden sie in gestaffelter Anordnung
keilférmige Massen zwischen den PE-Reihen. Die Zapfen liegen auf Hohe des skleralen Drittel
der Pigmentkegel zwischen denselben. Dabei sind sie nicht wie die Stédbchen zwischen den PE
Reihen angeordnet sondern in der Reihe eingebettet, d.h. sie werden jeweils von zwei
Pigmentepithelauslaufern flankiert. Benachbarte ZapfenPE-Reihen sind um '/, Periode der
Struktureinheit gegeneinander verschoben, so dal? ein sekundares Rethenmuster von Zapfen und
PE-Anschnitten ca. 45° verdreht zu den primédren Reihen auftritt. Man konnte auf dieser
Schnittebene auch von einem Schachbrettmuster anstelle eines Reihenmusters reden. Die
Verschiebung ergibt sich direkt aus dem hexagonalen Muster der PE-Zellen an ihrer Basis. Bel
den Zapfen der ventro-temporalen Retina von Cetengraulis mysticetus handelt es sich

176



< Abb. 3.44: Radialschnitt durch den Retinafundus

von Cetengraulismysticetus (L M)

A) Polkontrastaufnahme der oberen (skleralen) Hafte von
B).Guaninnadel leuchten hell auf, Guaningrus etwas
schwicher.B) Radialer Uberblick der Netzhaut von
Cetengraulis:P Pigmentepithel (basadl), K PE-Keile,

S Stabchen, U ZapfenauRenglieder, 1 &uRere
Koérnerschicht, 2 innere Kérnerschicht, 3 innere plexiforme
Schicht. Balken fir A und B : 50um.

Uberraschenderweise um , lineare® Dreifachzapfen
(,triple cones‘), wobei die Verbindungsachse der
drei Komponenten durchwegs senkrecht zu den
Zapfen-PE-Reihen stehen. Ein kleiner zentraer
Zapfen wird von zwei grof3eren, morphologisch
gleichartigen, lateralen Zapfen flankiert. Die
Aullenglieder der lateraden Zapfen sind ca. 15um
lang, besitzen cis-stéandige akzessorische Aul3en
glieder, zahlreiche calycale Fortsatze und reichen
weiter sklerad als das Auflenglied des zentralen
Zapfens. In einem nahe der Spitze gefihrten
Tangentialschnitt ergibt sich daher das Bild eines
Doppelzapfens (Abb. 3.46A). Auch das Aul¥englied
des kurzen Zapfens besitzt calycale Forsétze, wo es
nicht die lateralen Komponenten bertihrt und ein
1 R akzessorisches Aul3englied in cis-Stellung zu denen
- . der lateralen Zapfen. Die Ellipsoide der lateralen
- '.a:_ P Zapfen haben einen runden Querschnitt mit einem
maximalen Durchmesser von 8um bei einer Lange
von ca 20um und enthalten zahreiche Mito-
* chondrien. Das Ellipsoid des zentralen Zapfens wird
L e— von den lateralen Komponenten in einen schmal-
— hantelférmigen bis bikonkav-sattel formigen Quer-

schnitt gezwungen (z.B. 5um x 2.5um), die Inhalte der drei Zapfen sind von vergleichbarer
Elektronendichte. In ihrem Mittelteil sind die Myoide der Zapfen sehr schmal (laterale Zapfen
0.9um, zentraler Zapfen 0.25um) und verlaufen in einer Rinne zwischen den zwei benach
barten, sich dort berihrenden PEKegeln entweder zusammen (3) oder getrennt (2+1, Abb.
3.46D/E). Weiter vitreal weiten sich die Myoide der lateralen Komponenten auf (ca. 5um) und
liegen sich auf den einander zugewandten Flanken der St&bchenmassen - und meist leicht
versetzt - gegenuber (Abb. 3.46F). Die Myoide der zentralen Zapfen konnten nicht weiter
verfolgt werden. Neben einer gut ausgebildeten auf3eren Kornerschicht fallt im Radial schnitt
ein méchtiges Doppelband horizontal verlaufender Mllerfasern auf (Abb. 3.44B) - die innere
Kornerschicht ist nur schwach entwickelt.
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Abbildung 3.45. Aspekte ausder Retinavon Cetengraulis mysticetus (LM quer) A

A-C 3nd Hellfdd- Aufnahmen, A’-C’ Polarisationskontrast- Aufnahmen

der jewells identischen Ausschnitte. Balken: 25um.

A/A’) Tangentiaschnitt auf Hohe der ZapfenauRenglieder (>) und -€lipsoide (000).

* PE-Kegd, - Zagpfenreihe.

B/B’) Tangentidschnitt auf Hohe der melaningefillten PE-Kegelspitzen (*), < Stébchen.
C/C") Tangentiaschnitt auf Hohe der Zapfenmyoide (UU). --- Stabchen; vgl. mit Abb. 3.46F.
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Abbildung 3.46: Aspekte ausder Retina von Cetengraulis mysticetus (TEM) A
A-C Tangentidschnittserie durch die sklerden Abschnitte eines Dreifachzapfens. Balk en 5um.

A) Schnittebene auf Hohe der Aulenglieder der laterden Komponenten (A). > akzessorische
Aulenglieder in cisSdlung, p PE-Zele mit Guaninkrigtdliten. B) Schnittebene auf Hohe des
Aulengliedes der zentraen Komponente (z). > akzessorische AulRenglieder in cis-Sdlung, ® cdycde
Fortsétze. C) Schnittebene auf Hohe der Zapfendlipsoide. L laterae Komponenten, Z zentrae Komp.
D) Tangentidschnitt durch die PE-Kegd auf Hohe der Zgpfenmyoide (>). Balken: 10um. E) Detail aus
D. ® Ringformigen Guaninnaddpdisaden, > Zapfenmyoide. Blk: 2um. F) Tangentiaschnitt durch die
mdaningefllliten PE-Kegelspitzen (m) - vgl. mit Abb. 3.45C. > Zapfenmyoide, s Stabchen. Balken:
10um.
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3.3.3 Lycengraulis batesii

Trotz der langen Lagerzeit - das Préparat sammt aus dem Jahre 1966 und ist somit
ein Jahr dlter als der Autor - ist die Struktur der Netzhaut dieses Fisches hinreichend
erhaten, um verl&diche Aussagen Uber ihren Aufbau bis hin zu fein-strukturellen
Details treffen zu konnen.

Die Zapfen der untersuchten, helladaptierten Retina sind stark in Desintegration
begriffen. Dennoch kann man in Kenntnis der Polyconearchitektur der Anchoa- oder
Engraulis-Retina am lichtmikroskopischen Radia schnitt die Elemente der Zapfen-
reihen von Lycengraulis ausmachen (Abb. 3.47A). Die AulRenglieder und Ellipsoide
der beiden Zapfentypen erscheinen in der fast genau Polycone-paralden Schnitt-
ebene in vier Etagen unterscheidbarer, wenn auch mehr oda weniger gestorter
Textur gegliedert.

Deutlich besser erhdten sind die Pigmentepithelzellen. Sie liegen in gegeneinander
verschobenen Reithen und stellen, ob ihrer Verzahnung mit den Zapfenreihen einen
wesentlichen Bestandtell des Polycone-Komplexes dar. In ihrer skleradlen Halfte und
Im Zentrum der kellférmigen vitredlen Hdfte enthaten se ein Gemisch aus
Meéaningranula (4 ca. 400nm) und den typischen polyedrischen Guaninkristalliten
(2 ca. 350nm). Entlang der konvergierenden Flanken der PE-Keélle beherbergen sie
Doppelreihen von Guaninpléttchenstapeln (Abb. 3.47C,D). Die Plétchen haben eine
Kantenlange von 1um bis 3.75um, eine Dicke von ca. 100nm, einen Abstand von
ca 50nm und snd in Zahlen von 1 (vitrede Kellspitze) bis >20 (sklerde
Verbreitungsgrenze der Plattchen) gestapelt. Im Polarisationskontrast treten sie bei
gekreuzten Filtern wegen ihrer doppelbrechenden Eigenschaften noch deutlicher
hervor as der Kristallgrus (Abb. 3.47A’).

Abbildung 3.47: Aspekte ausder Retina von Lycengraulis batesii (LM&TEM) >

A) Radiaschnitt zum Uberblick tiber die sklerdlen 2/, des Retinafundusvon L. batesii (LM).

ak aulere Kornerschicht, ap aulere plexiforme Schicht, hl und h2 Horizontalzellen, ka Aullenglieder
der kurzen Zapfen, ke Ellipsoide der kurzen Zapfen, la+pk Aullenglieder der langen Zapfen und PE-
Keile, |e Ellipsoide der langen Zapfen, m Mullerfasern, olm ,,8ul3ere Grenzmembran®, s Stébchenzone
der helladaptierten Retina. Balken fir A-B’: 25um.

A’) PE-Bereich aus A im Polkontrast. Guaninpléttchen leuchten hell auf, Guaningrus weniger.

B) Tangentidschnitt auf Hohe der langen Zapfen - die Polycones verlaufen vertika durchs Bild. o Umrif3
eines PE-Kaeiles, N Blipsoide der langen Zapfen, < Mdanin im PE-Kall.

B’) Tangentidschnitt durch die PE-Kelle im Polarisationskontrast (etwas weiter klera asB).

C) Tangentialschnitt durch das klerde Y/, der PE-Keile (TEM). Balken fur C und D: 2.5um.
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3.3.4 Encrasicholina heteroloba

Die lichtmikroskopische Untersuchung der ventro-temporaen Netzhaut von
Encrasicholina heteroloba enthtllt fir diese Art eine Retinaorganisation, die
derjenigen von Engraulis encrasicolussehr nahe kommt. Bei lichtoptisch betrachtet
guter Strukturerhaltung ist im Radialschnitt (Abb. 3.48A) die typische Schichtung
einer Teleostier-Netzhaut und in Tangentialschnitten (Abb. 3.48B, C) das Muster der
Photorezeptoren und PE-Zdlen gut zu erkennen.

Sklerd der OLM finden sich zwe Etagen schlanker, dichtstehender Zapfen (z.B.
300/10%um?). Etwas ungewshnlich erscheint der Umstand, dai3 in den vorliegenden
Semidinnschnitten die Zapfenellipsoide dunkler kontrastiert sind as die Aul3en-
glieder und nicht umgekehrt, wie es sonst fir die RICHARDSON-Farbung typisch ist
(vgl. Abb. 3.1B). Dies dlrfte eine Folge der speziellen Gegebenheiten der Struktur-
erhatung sein und soll fir die morphologische Betrachtung ohne Relevanz bleiben.
Die vitredlen (,kurzen) Zapfen gliedern sich radid wie folgt: Myoid 6um, Ellipsoid
13um und AuRRenglied 10.5 um - die letzteren beiden von etwa gleicher Breite: 4um.
Von den skleralen (,langen”) Zapfen erkennt man das Ellipsoid mit 10pum und das
Aulenglied mit 17.5um Lange (Breite ca. 3.25 um). Das Verhdtnis von Ellipsoid-
lange zu Aulengliedlange ist bel den zwel Zapfentypen aso reziprok.

Abbildung 3.48: Der Retinafundusvon Encrasicholina heteroloba (LM & TEM) >

A) Radiaschnitt durch den Retinafundus von E. heteroloba - Uberblick LM. Balkern 25um.

ag Zapfenaul¥englieder (,lange’ und , kurze'), ak aullere Kornerschicht, ap aufere plexiforme Schicht,
b+a Bipola- und Ameakrinzellen, e Zapfendlipsoide (,lange’ und ,kurze'), g Ganglienzdlen, h
Horizontale, ik innere Kdrnerschicht, ip innere plexiforme Schicht, k kurze Zapfen, | lange Zgpfen, m
Doppelband aus ,Mllerfasern®, olm ,,&ul3ere Grenzmembran®, s+pk Stébchen und PE-Keile.

B) Tangentidschnitt durch die &ul3ere Retina von E. heteroloba. ka Aul¥englieder der kurzen Zapfen
(und Ellipsoide der langen Zapfen), la AulZenglieder der langen Zgpfen, s Stébchen,

U laterale Loben der PE-Kéle, < Mdaninim Zentrum der PE-Keile. Balken: 25um.

C) Tangentiaschnitt auf Hohe der Stéochen in der helladaptierten Retina. Reihen von PE-Zdlen (p) und
Stabchen (s) wechsaln sich ab. Balken: 25um.

D) Tangentiaschnitt auf Hohe der Aufenglieder der langen Zapfen (TEM). Beachte die radia und
senkrecht zum Polycone orientierten Membranlamdllen der AuRenglieder (ja), die akzessorischen
AulRenglieder (>) und die andeutungsweise erhadtenen Doppelstapd von Guaninplétchen (® ). Balken:
2um.

E) Tangentidschnitt auf Hohe der Aul3englieder der kurzen Zapfen knapp vitred ihrer Aufspatung in
zwel Loben (TEM). ka Aul¥englied kurzer Zapfen mit radid und paralld zum Polycone orientierten
Lamdlen, L E Ellipsoid langer Zgpfen mit Mitochondrien. Balken: 2um.
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Tangentid gefuhrte Ultradinnschnitte auf Hohe der Zapfenaul3englieder lassen im
TEM wichtige feinstrukturelle Details erkennen: Die Membranfaten des Aul¥englieds
des langen Zapfens sind gegeniiber dem Grundplan um bis zu 90° radiad gekippt -
stehen also quas ,, senkrecht - und norma zum Verlauf der Zapfenreihen orientiert
(Abb. 3.48D). Sie werden zu beiden Seiten flankiert von Doppereihen aus Guanin-
pléattchenstapeln. Die Spuren dieser ,platelets’ snd im TEM gerade noch zu
erkennen, wahrend im lichtmikroskopischen Polarisationskontrast jegliche Hinweise
dafir fehlen (das Material aus dem Jahre 1996 ist zwar ,,jung”, wurde aber zunéchst
wohl nur in Ethanol konserviert).

Die akzessorischen AulRenglieder der langen Zapfen weisen dle in die gleiche
Richtung (Abb. 3.48D). Die Schnittebene auf Hohe der PE-Kal-Spitzen zeigt die
AuRenglieder der kurzen Zapfen am Ubergang von ihrer einheitlichen Basis zur
zweilappig gespdtenen Zone (Abb. 3.48E). Die Membranfdten sind radia
(»Senkrecht*) und parale zur Zapfenreihe orientiert. Durch laterale Kompression
von Seiten der benachbarten Ellipsoide der langen Zapfen erscheinen sie dlerdings
im gegebenen Retinabereich WHfGrmig verbogen. Die Anzahl der Falten (ca. 90) it
mit der von Engraulis encrasicolus vergleichbar (Kap. 3.1.8).

Skleral der Zapfen wechseln sich in einer Schicht von 65-70um Mé&chtigkeit schmale
radiale Spalten von PE-Audaufern und Stébchen ab - auf zwe Zapfen (ein kurzer +
ein langer) kommt dabei eine Stébchenspalte und ein PE-Auslaufer. Letzterer endet
vitred etwa auf Hohe der AulRenglieder der kurzen Zapfen und enthdlt Uber seine
ganze Lange Mdanin (runde bis langliche Granula, Z 480nm). Das Pigment tritt
gehéuft in der vitrealen Héfte der Audaufer auf (Zentrum & Loben) und flankiert
somit die langen Zapfen Uber enen Groldeil ihrer radiden Erstreckung (ohne
Myoid).

Schon am radial gefuihrten Schnitt (Ubersicht Abb. 3.48A) ist zu erkennen, dal3 die
Zapfen der Encrasicholina-Netzhaut in gekrimmten und mit grol3er Wahrschein-
lichkeit auch konzentrischen, einzeiligen Reihen angeordnet sind und dai sie sich
innerhalb dieser Rethen auf Hohe der sklerden Zapfen mit den PEAudaufern im
Verhditnis von 1:1 vollig regedmadg abwechsan. Dieser Befund bestétigt und
verfaenet dch be der Anadyse der Tangentialschnittserie. In de entsprechend
gewdhlten Schnittebene (Abb. 3.48B) dternieren die Anschnitte der langen Zapfen
und der PE-Fortsétze innerhab einer Reihe. Der Abstand der Aul3englieder in der
untersuchten Netzhautregion betragt ca. 11.75um).
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Die Struktureinheiten benachbarter Reihen sind gegeneinander um einen gewissen
Betrag phasenverschoben (z.B. 16% => jede 6. Reihe beginnt an einer senkrecht zu
den Zapfenrethen angebrachten ,,Nullmarke® mit dem gleichen Strukturelement), so
dald ein sekunddres Rethenmuster gleicher Strukturelemente schrég zum Polycone
entsteht (z.B. 65° in Abb. 3.48C).

Wie be Engraulis verjingt sch bei Encrasicholina der PE-Audaufer vitread
keilformig und spatet das Aulfenglied des kurzen Zapfens partidl in zwei gleiche
Loben. Laterde mdaninhdtige Loben der PEKelle ziehen zwischen den
Zapfenreihen bis maximal auf Hohe der Ellipsoide der kurzen Zapfen in Richtung
der OLM.

Auch vitred der OLM snd schon lichtmikroskopisch etliche Details der
Retinaschichtung darstellbar (Abb. 3.48A). Die &uRere Kornerschicht ist ca. 50pum
méchtig und enthdt neben zahlreichen runden St&bchenkernen die langlichen
Zapfenkerne. Es folgt eine schwach kontrastierte (vermutlich artefaktisch etwas
geschwollene) Zone, in der vor alem die Stabchen-Endkopfchen liegen miissen und
dann ein schmales Band (entsprechend einer ca. 2.5um dicken Kugelschale im 3D)
von Zapfenfilichen.

Zwischen den Zapfenfifichen und einem 15um breiten Doppelband horizontal
verlaufender Mullerfasern befinden sich zwel Etagen von Horizonta zellen, was sich
aus der Lage der H-Zdlkerne erschlief3en 183, Vitreal des,,Mullerbandes®, das von
radialen Kanden fir die Bipolardendriten durchbrochen wird, erkennt man
verschieden grofe Zelkerne unterschiedlichen Farbeverhdtens. Die kleineren
dunklen Anschnitte sollten Bipolarkernen entsprechen, die ganz vitred gelegenen,
groféen, schwach aber homogen gefarbten den Amakrinzellkernen. Die innere
Kornerschicht mifd hier ca. 25um.

Die innere plexiforme Schicht zeigt eine mehr oder weniger deutliche Sub-
dratifizierung (zwei ,dichte®, sklerde Strata a 20um und mindestens en
~lockereres’, vitreales Stratum von 40um Dicke), danach folgen die Ganglien-
zellkerne und die Ganglienfaserschicht. Die Mé&chtigkeit dieser Schicht deutet darauf
hin, daf3 die Schnittebene relativ nahe an der optischen Furche liegt.
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3.3.5 Stolephorusindicus

Die Netzhaut der indopazifischen Sarddlenart S. indicus teilt wesentliche
Strukturmerkmale mit den Retinae von Anchoa (FINERAN & NicoL 1976),
Anchovidlla (3.3.1), Engraulis (3.1), Lycengraulis (3.3.3) und Encrasicholina
(3.34). Die Fixierung des Materids it noch ausreichend, um auf licht-
mikroskopischer Ebene beschreiben und vergleichen zu kénnen.

Pigmentepithel

Die PE-Zdlen von Solephorus enthdten vor allem basa und in den lateralen Loben
Melanin (Abb. 3.49A,B) - Guanin ist in feingranuldrer Form in den laterden Loben,
in den keilférmigen Audaufern dagegen in Form quadratischer Plattchen zu finden
(Abb. 3.49A’ ,B’). Die Guaninpléttchen sind in zwel Bahnen entlang der Keilflanken
gelegen und im Querschnitt ads Stapelquartette von sklera groflerer bzw. vitredl
geringerer Méchtigkeit zu erkennen.

Photor ezeptoren

Solephorus bestzt zwei radial gestaffelte Horizonte von Zapfen, sowie Stabchen.
lhre Lage vitred der PELoben weist das untersuchte Retinastiick als dunkel-
adaptiert aus (Abb. 3.49A). Die Ellipsoide der langen Zapfen reichen sklerad weit
zwischen die PEKaelle, die der kurzen Zapfen gerade bis an deren Basis. Am
Tangentialschnitt sind zwischen den Anschnitten benachbarter PE-Kele nur mit
Mihe die gespdtenen Aullengliedloben der kurzen Zapfen und das schmae
Ellipsoid der langen Zapfen zu erkennen. Die Polyconestruktur ist eindeutig
vorhanden, die Zellrethen sind aber artefaktisch leicht gestort (Abb. 3.49B,B’).

Abbildung 3.49: Aspekte ausder Retinavon Stolephorusindicus (LM) >
A) Radidschnitt durch den Retinafundus von S indicus, + senkrecht zum Verlauf der Polycones. ak
aulere Kornerschicht (deutlich unterscheiden dch die langlichen Zepfenkerne von den runden
Stébchenkernen), b Bipolarzdlen, h Horizontdzelen, ik innere Kornerschicht, k kurze Zapfen, | lange
Zgpfen, m Milllerfasern, p Pigmentepithe, pk PE-Keile, pl PE-Loben, s Stébchen, U Bruch'sche
Membran. Balken fir A-B’: 25um,

A’) Polarisationskontrast-Aufnahme der auleren Retina von S indicus (Auschnitt aus A). Die
Guaninpléttchenstapel in den PEKaeilen leuchten hdl auf (je zwel Bahnen quadratischer Krigdlite), der
Guaningrus in den PELoben ebenfdls. Die St8bchenkerne der aul3eren Kornerschicht zeigen in dieser
Dargdlung einen ringférmigen, gelben Hof.

B) Tangentiaschnitt durch PE und Photorezeptoren (irregulére Retinafate unten links).

ka Aultenglieder der kurzen Zapfen, ke Ellipsoide der kurzen Zapfen, | lange Zapfen,

p Pigmentepithelzellen, pl |aterale Loben der PE Zdlen, s Stébchen.

B’) Polkontrastaufnahme der gleichen Region. Im Bereich der ka finden sch Guaninplétchenstapel
(Orientierung vermutlich artefaktisch etwas irritiert), zwischen ke und s Guaningrus.
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3.3.6 Thryssa setirostris

Die Netzhaut von Thryssa zeigt zwischen Bruch'scher Membran und OLM ein
Reihenmuster der Pigmentepithelzellen und der Photorezeptoren. Das basal
hexagonale Muster der PE-Zellen (Abb. 3.50A) andert sich vitrea des apikaen
Zdlhaftenkomplexes zu einer Reihenanordnung (Abb. 3.50B-D). Die Audaufer der
Pigmentzellen bilden ,,Vorhange®, indem die benachbarten Zellen einer Relthe Uber
ihre gesamte radiale Ausdehnung miteinander verbunden bleiben. Sie verjiingen sich
vitread, wobel sich ihr Querschnitt lateral abflacht und sich dabei von sechseckig
uber oval nach spindelférmig andert.

Im gegebenen Prgparat enthalten die PE-Zdlen vor dlem basal vid Médanin und
Guanin, der Grofleil des Zellumens erscheint relativ leer (artefaktisch?, Abb. 3.50D-
D’; 3.51A, A’). Die Spitzen der PE-Audaufer haben im senkrecht zu den Reihen
gefihrten Radidschnitt enen kellformigen Umri3 und sind im vorliegenden
helladaptierten Netzhautstiick tber eine Lange von 27.5um dicht mit sphérischen bis
l&nglichen Meaningranula vollgepackt (4 bis 0.5um, Abb. 3.51B). Im lichtmikros-
kopischen Hellfeld nicht zu sehen, enthillt das Polarisationskontrastbild ein
faszinierendes Detail: die Melaninmassen der Pigmentepithelkell-Spitzen werden von
doppelbrechenden  Guaninpartikeln  umrahmt (Abb. 3.50C',D’’; 3.51A°).
Tangentia schnitte zeigen in e ektronenmikroskopi scher Auflésung, dal? es sich dabei
um 2-3 Lagen diinner Guaninnadeln handelt (A max. 125nm x250nm: Abb. 3.51B).

Auch die auliere Kornerschicht wird von den PE-Kelen nahezu vollstdndig in Rethen
gegliedert - auf ihrem skleraen Grat und entlang der Flanken entspringen die Myoide
der Stébchen, die ZapfenfiiRe (aul¥ere plexiforme Schicht) und die mit ihnen
assoziierten Horizontalzellen (innere Kornerschicht) liegen vitred langsseits der
Grében.

Abbildung 3.50: Der Retinafundusvon Thryssa setirostris (LM) >

A-F Tangentidschnittserie (LM-Hellfeld) durch die aulere Retina von T. setirostris Die Photo-
rezeptorreihen und die Pigmentepithelaud aufer- K etten verlaufen horizonta. Balken: 25um.

A) Schnittebene auf Hohe der Pigmentepithelkerne.

B) Schnittebene an der skleralen Basis der PE-Audéaufer. B’) Polkontrastaufnahme von B.

C) Schnittebene auf Hohe der Stélchen - helladaptiert. C’) Polkontrastaufnahmevon C.

D) Schnittebene auf Hohe der mel aningefllten PE- Spitzen. D’ Phasenkontrast- und

D’ Polkontrastaufnahme von D. Zapfenaul3englieder (>) zwischen den P&, Vorhangen®.

E) Schnittebene auf Hohe der ZapfenaulZenglieder (oben) und Zapfendlipsoide (unten).

F) Schnittebene auf Hohe der regelméldig gefurchten aul3eren Kornerschicht.
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Die Photorezeptoren von
T. setirostris bilder Rei-
hen zwischen den ,PFig-
mentvorhangen®.

Die Stabchen fillen den
Raum zwischen den PE-
Fortsétizen skleral ihrer
pigmentgefillten  Spitzen
bis zu den ,,junctions’. Die
Zapfen dtzen auf den
lerden Graten der au-
[3eren Kornerschicht.
Sowohl auf der Ebene der
AulBenglieder as auch auf
der der Ellipsoide sind sie
in 3er- bis Ser-Gruppen
arangiert.

Calycde Fortsdtze begle-
ten die AulRenglieder — die
akzessorischen  Aul3en-
glieder snd cis-standig,
die Ellipsoide messen ca
7.5um X15um.

Abb. 351 Die Retina von
Thryssa setirostris(LM radial
& TEM tangential)

A) Radidschnitt senkrecht zu
den PE-Vorhéngen (p) - LM
Hdlfdd. Die Spitzen snd
meaningefilllt ¢), s Stébchen, N
Zapfenaullenglied, 1 gefurchte
ONL, 2 INL, 3 IPL. A)
Polkontragtaufnahmevon A. Das
Guanin im PE erschant hdl.
Balken fir A und A’: 25um. B)
Tangentidschnitt (TEM) durch
das Aulfenglied eines Drefach-
zgpfens (A-A3z). m Mdanin .
PE, > Guaninnadd palisaden, x x
cdycde Fortsdtize. Balken:
um



3.3.7  Setipinnataty

Da es trotz redlicher Bemihungen (2.1.1) nicht gelang, frisch fixierte Exemplare der Gattung
Setipinna aus China zu bekommen, mufde ich auf ein Pr8parat aus der Sammlung der
Senckenbergischen Naturforschenden Gesellschaft aus dem Jahre 1974 mit sehr schlechter
Strukturerhaltung zurtickgreifen. Die Retina dieses Fisches mul3 schon vor der Konsevierung
in Ethanol massive Abbauerscheinungen gezeigt haben (Auflésung der Schichtung, partielle
Mazeration) und wurde vermutlich auch nicht aldehydfixiert. Gesicherte Aussagen zur Struktur
und Anordnung der Photorezeptoren konnen anhand des vorliegenden Materials leider nicht
getroffen werden. Zur Feinstruktur des Pigmentepithels liegen alerdings verwertbare
Bilddaten vor (Abb. 3.52): Die Zellinhalte der PEAudlaufer sind stellenweise in ihrer ur-
sprunglichen Anordnung zu sehen: polyedrische Guaninkristallite (ca. 450nm) erfillen den
Grofldeil des Zellumens in regelloser Anordnung. Im vitrealen Teil der PE-Ausléufer mit
ovalem bis spindelférmigen Querschnitt (z.B. 21um X7um) werden sie nahezu vollstandig
durch léngliche Melaningranula (450nmX 1.3um) ersetzt. Diese Pigmentmasse wird
palisadenartig von 34 Lagen nadelformiger Guaninkristallite flankiert. Diese Kristallite sind
rhombisch (0.1 X 0.2 x4.5um) und scheinen radial ausgerichtet in mehr oder weniger
geordneten Stapeln vorzuliegen.

Abblldun9352 Tellmazerlertes Plgmenteplthel von Setl plnnataty (TEM) U
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3.3.8 Caoilia nasus

Von besonderem Interesse fir den Vergleich der Netzhautorganisation der
Sarddlenverwandschaft ist die Unterfamilie der Coiliinae (Grenadieranchovies). Ihre
einzige Gattung - Coilia - weicht schon auf¥erlich in einigen Merkmalen vom Bauplan
der ,typischen Sardellen ab, so zum Beispiel durch ihren stumpfen Kopf, den lang
ausgezogenen Schwanz und die Form der Flossen (Abb. 1.9). Aul3erdem lebt sie
vorwiegend in Astuaren und fluRaufwarts im SiiRwasser.

Da mir hervorragend fixiertes Materia aus Japan zur Verfigung stand (s. 2.1.1),
mulde ich in diesem besonders entscheidenden Fall nicht auf Sammlungsmateria
zurtickgreifen.

An tangentid und in Serie radid gefihrten Semi- und Ultradiinnschnitten wurden die
Organisation und die Feinstruktur vom Pigmentepithed und von den Photo-
rezeptoren der Art Coilia nasus untersucht. Weiterhin war es moglich (im Rahmen
der Diplomarbeit von Christoph HAACKE) verschiedene Entwicklungsstadien der
Augen dieser Art - von der eben geschlipften Larve bis hin zum Adult - zu
studieren.

Die Pigmentepithelzellen und die Photorezeptoren bilden in der ventro-temporaen
Retina erwachsener Grenadieranchovies ein regelmaiiges Rethenmuster aus. Die
PE-Zellen stehen in einzeiligen Reihen und bilden méchtige Audaufer in die Schicht
der Photorezeptoren aus (Abb. 3.53A,A’). Diese PE-Fortsiétze haben in ihrer
sklerdlen Hafte enen ndherungsweise rechteckigen Querschnitt mit konvex
gekrimmten Flanken (max. 13.5um x15um: Abb. 3.55A), der aber in der Mitte ihrer
radiden Ersteckung durch die dazwischen geschobenen Zapfen unregelméliig
deformiert sein kann. In der vitrealen Halfte it der Querschnitt der PE-Zellen ova
und verjungt sich vitread, so dal3 die Zellen benachbarter Reihen divergieren (Abb.
3.53A; 3.54A-C; 3.55D-F).

Abbildung 3.53: Aspekte ausder Retinavon Coilianasus (LM radial + TEM) >

A) Radidschnitt durch den Fundus der &ul3eren Retina von C. nasus senkrecht zum Verlauf der PE-
,Vorhange® (LM, Hellfdd). ak auflere Kornerschicht mit Grében (® - ), p PE-Kall,

s Stébchen, U Zapfen. Balken fur A und A’: 25um.

A’) Auschnitt aus A im Polkontrast. Guanin ,,leuchtet* hell auf - besonders die Nadeln an den Flanken
der vitredlen Hafte der PE Audéaufer. + markiertin A und A’ eneidentische Stelle.
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B) Tangentidschnitt durch die meaningefiiliten PE-Keilspitzen (TEM). Die Mdaningranula (m) werden
auf dieser Ebene von 3 dliptischen Pdisaden aus Guaninnaddn (>) umgeben.

s StébchenaulRenglieder. Balken: Sum.

C) Radidschnitt durch die Spitze eines PEKelles Beachte die schafe Grenze zwischen den
Médaningranula und dem Guaninschotter (® - ). > Guaninnaddn. Balken Sum

D) Tangentidschnitt durch den ,Bauch” der PEAudaufer. Beachte den Grolenunterschied der
Guaninkrigdlite zwischen Guaninschotter (gs) und Guaninnadeln (gn) - letztere bilden Palisaden in der
Zdlperipherie. y Zapfenmyoide, s Stabchenaul}englieder. Balken: Sum.

E) Tangentialschnitt durch einen Zapfen - er liegt dicht eingebettet im Guanintapetum (g).

a AulRenglied, e Ellipsoid, > akzessorisches AuRenglied. Balkent Sum.
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Die Audéaufer benachbarter Zellen einer Reihe bleiben auf ganzer Lange miteinander
verbunden, ihre Kontaktflache ist eben und erscheint daher im Tangentialschnitt as
gerade Linie (Abb. 3.53D). Auf diese Weise werden kellformige PE-,Vorhange"
gebildet, deren Flanken einen mehr oder weniger welligen Verlauf haben (z.B. Abb.
3.54B). Se reichen bis in die aul}ere Koérnerschicht, die vitreal der ,,VVorhange
durch 5um breite und 40um tiefe Graben in ca. 20-30pum *x40um méchtige Streifen
unterteilt wird (Abb. 3.53A; 3.54C).

Das Lumen der PE-Zdlen - vor dlem vitred der Kernzone - ist zum Uberwiegenden
Tell erflllt von polyedrischen Guaninkrigtdliten (A ca. 500nm: Abb. 3.53A’/D).
Peripher in der vitreden Hafte der PE-Audaufer liegen radid und pardld zur
Zdlmembran ausgerichtete Guaninnadeln (hexagonaer Querschnitt von ca. 150nm x
300nm, Lénge wenige um: Abb. 3.53B-D) in bis zu vier Lagen. In der Spitze der
PE-Audaufer wird die zentrde Masse aus Guaninkristalliten abrupt und weitgehend
durch sphérische bis langliche Mdaningranula ersetzt (Lange der Pigmentfillungen
ca. 25um - 30um: Abb. 3.53A-C; 3.54B,B’; 3.55F). Die peripheren Guaninnadel-
Palisaden reichen, bel abnehmender Zahl der Lagen, bis zur vitreadlen ZdIspitze.

Die radide Vertellung der zwel Photorezeptortypen - Zapfen und St&bchen - zeigt
Im gegebenen Prgparat von Coilia nasus das Bild ener vollstéandig dunke-
adaptierten Retina (Abb. 3.53A; 3.55B-E). Die Zapfen liegen weit nach sklerd
verschoben zwischen den Guaninmassen benachbarter PE-Zelreihen eingebettet.
Durch ihre Lage snd auch sie in ein Reihenmuster gezwungen, das allerdings nicht
sonderlich regelméldig erscheint - die AulRenglieder und Ellipsoide der Zapfen
eflllen den verwinkelten Raum zwischen den Pigmentzdlrethen viedlmehr in wenig
regelhafter Anordnung (Abb. 3.54A; 3.55B,C). Eine Aussage Uber ein VVorkommen
von Doppel- oder Mehrfachzapfen kann fir die untersuchten Retinafragmente des
Adultus nicht mit Sicherheit getroffen werden. Das AulRenglied des Zapfens mildt ca.
18um in der Lange ¢ 720 Disks: Abb. 3.53E) und hat einen Durchmesser von ca
3.5um. Das Ellipsoid ist kugelig (%Eca. 7.5um) und von sphéarischen Mitochondrien
unterschiedlicher Grole erfillt. Das Myoid ist wenig eektronendicht und auch in der
Stébchenzone as ein etwa 0.9um weites Kompartiment zu erkennen (Abb. 3.55E,F).
Die Zapfendichte betragt in der dargestellten Region ca. 125 pro 10*pm”.

Die Stabchen sind in der ventro-temporalen Retina zahlreich vorhanden und erfiillen
den Raum zwischen den divergierenden Flanken der PE-“Vorhange* und der OLM
nahezu vollstandig. Sie liegen radial gestaffelt ohne erkennbare Schichtung und
lassen Platz nur fir die Zapfenmyoide (Abb. 3.53A).
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- Diese Saite bleibt zum Zweck einer ansprechenderen Darstellung
der folgenden Abbildungstafeln 3.54 und 3.55 leer -
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Abbildung 3.54: Aspekte ausder Retinavon Coilianasus (LM tangential) U
A-C Tangentia gefuihrte Semidinnschnittserie durch die &ul3ere Retinavon C. nasus (Hellfeld),

A’-C zeigen den jewellsidentischen Ausschnitt im Polkontrast: Guaninkrigallite,,leuchten®.

A) Schnittebene auf Hohe der ZapfenaulZenglieder (>). Balkenfir A-C’: 25 um.

B) Leicht schiefer Schnitt am Ubergang vom Guaninschotter zum Melaninkern der PE-Keilspitzen (---).
B’ betont die peripheren Guaninnadeln besonders in den PE-Kellspitzen.

C) Schnittebene (leicht schief) auf Hohe der PE-K el spitzen. ---- AuRere Grenzmembran.
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Abbildung 3.55: Aspekte aus der Retinavon Coilianasus (TEM) U
Tangentia schnittserie durch sklerde Retinaschichten von C. nasus. Balkenfir A-F: 20um.

A) Schnittebene skleral der Zapfen. Massve Ketten von PE- Audéaufern mit Guaninschotter.

B) Schnittebene auf Hohe der Zapfenau3englieder (>). Vergleiche mit Abb. 3.54A.

C) Vitred der AulRenglieder der Zapfen erscheinen ihre Ellipsoide (>). PE unregeméldg.

D) u Zapfenmyoide, s Stabchenaulfenglieder. Peripher im PE erscheinen Nade palisaden.

E) Die P& Ketten verjiingen sich, Stébchen fiillen den Raum dazwischen. > Zgpfenmyoide.

F) In den Spitzen der PE-Audéufer weicht das Guanin dem Méanin. Vgl. Abb. 3.54B.
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3.39 Lycothrissa crocodilus

Die Retina des als Lycothrissa crocodilus bestimmten Fisches mit der ZFMK -Kennung 19435
(s. Tab. 2.1, S.48) besitzt im Vergleich zu den anderen untersuchten Vertretern der Engraulididae
eine vollig andersartige Netzhautarchitektur. Der radial gefiihrte Ubersichtsschnitt weist sie als
helladaptiert aus (Abb. 3.56C: Stabchen skleral - Zapfen vitreal) und enthillt ihre Schichtung. Im
Bereich der Zapfenaul3englieder und leicht skleral davon deuten Unregelmaligkeiten im Verlauf
der Srukturen auf partiell schlechte Strukturerhaltung hin, was sich im TEM allgemein bestétigt
(gerissene Membranen, Plasmaagglutination). Der Fisch wurde zwar , erst* 1991 aus einem siid-
vietnamesischen Flul3 gezogen, aber offensichtlich nicht griindlich bzw. ni cht rasch genug fixiert.
Trotzdem |&1dt sich der Aufbau der Retinanoch relativ gut beschreiben.

Die Pigmentepithelzellen haben basa einen hexagonalen Querschnitt und bilden Audaufer bis
hin zu den AulRengliedern der Zapfen. Diese Audléufer behalten in der skleralen Héfte ihren
sechseckigen Querschnitt (Abb. 3.56A,D) und die nahtlose Verbindung zu alen Nachbarn bei und
erfullen so den Raum des angegebenen Retinahorizonts vollsténdig. Welter skleral werden sie -
bei gleichbleibender Anzahl - von den Stabchen auseinandergedréngt (Abb. 3.56E). Die Stabchen
liegen dabei zu Biindeln (Aca. 10-15um, Lange bis 120um) gepackt zwischen den PE-Audaufern.
Je nachdem von wievielen Zellen ein St&bchenbiindel flankiert wird, besitzt es 5-8 ebene Flanken.
Die PE-Audéaufer haben hier gegentber ihrem Ursprung einen kleineren, verzerrten Querschnitt
und bilden im Tangentialschnitt ein Netzmuster, das die Stébchenbindel auf Abstand hélt (meist
genau um die Breite eines PEEAudléufers). Nur skleral (!) der PE-Kerne enthalten die Zellen
geringe Mengen langlicher Melaningranula (Abb. 3.56A,B). Hinweise auf Guaninreflektoren
finden sich weder licht- noch elektronenmikroskopisch (in vivo aber keinesfalls ausge-
schlossen!). Die Anordnung der Zapfen ist im vorliegenden Préparat ohne en eindeutiges
Ordnungsprinzip. Es scheint so, als wéren ihre Aul3englieder netzformig um die am weitesten
vitreal gelegenen Portionen der PE-Audaufer arrangiert (Abb. 3.56F). Sie sind schlank (Lange ca.
30um, A& 2.3um) und scheinen durchwegs as Doppelzapfen vorzuliegen. Bel elektronen
mikroskopischer Auflésung sieht man auch die calycalen Fortsdtze und cis-standige akzessorische
Aulenglieder (Abb. 3.56G). Die Ellipsoide sind sehr schlecht erhalten.

Interessant ist, dal3 sich das Bundelmuster der Stabchen in der aul3eren Kornerschicht in gewisser
Weise fortsetzt: die OLM bildet keine Ebene, sondern ist so in die auRere Koérnerschicht
eingezogen, dald letztere in Form dichtstehender ,,Noppen“ (A& z.B. 20um: Abb. 3.56H)
untergliedert wird.

Abbildung 3.56: Aspekte ausder Retina von Lycothrissa crocodilus >
Die Abbildungen sind im Text besprochen. (A) UU apikder Zellhaftenkomplex der PE-Zdlen, pk
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Kernregion der PEZdlen. (B) n PE-Zdlkern. C) ak auere Kornerschicht, ap aulere plexiforme
Schicht, g Gangliergdlischicht, gf Ganglienfaserschicht, h Horizontale, ik innere Kornerschicht, ip innere
plexiforme Schicht, m ,,Milerfasern®, <p PE-Audéufer, s Ebene der Stébchen, z Ebene der Zapfen.
(D/E) hélgrau: PE-Zdlen, dunkelgrau: Stébchenbiindel. ) >> Auflenglieder der Doppel zapfen. (G)
Zapfenaul¥englieder, > caycae Forts. (H) Gebtindelte ONL. Balken fir A und D-F: 25um, fir B und H:

5um, fir C: 50um, fur G: 2.5um.
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3.3.10 Zusammenfassung der Strukturbefunde

Aus den Untersuchungsergebnissen der Arbeitsgruppe von Prof. SMOLA zur Netzhautstruktur der
Clupeoidei lassen sich bisher sechs Typen von Rezeptormustern bzw. Rezeptor-
Pigmentepithelzell-Architekturen definieren (vgl. HER et al. 1999):

- Das Zapfengrundmuster der Clupeidae besteht aus Doppel zapfen in Rethenanordnung, zwischen
die Einzelzapfen eingestreut und mit ihnen in der Area zu einem 2:1-Quadratmuster arrangiert
werden. In Zusammenarbeit mit Roland ESER (Zulassungsarbeit 1998) konnten entsprechende
Literaturangaben zu den Clupeinae und Alosinae bestétigt und auf die Dorosomatinae und
Pellonulinae ausgeweitet werden (Abb. 3.57A).

- Ebenfalls zusammen mit Roland ESER wurde fir einen Vertreter der Pristigasteridae ein Muster
aus (Doppel ?-)Reihen von Einzelzapfen gefunden, getrennt durch geschlossene, lineare Vorhange
aus guaninhaltigen Pigmentepithel zelIfortsétzen (Abb. 3.57B).

- Die von Anchoa bekannte Polycone-Architektur findet sich auf3er bei Engraulis noch bei
weiteren Gattungen der Engraulidinae, namlich bel Lycengraulis, Stolephorus, Anchoviella und
Encrasicholina (Abb. 3.57C). Fir Engraulisfanden sich auch Regionen mit Dreifachzapfen.

- Die Gattung Coilia (Coiliinae) bildet Polycones aus aternierenden langen und kurzen Zapfen
,hormaler” Gestalt und Lamellenorientierung zwischen geschlossenen, linearen Vorhdngen aus
guaninhaltigen PE-Fortsdtzen. Die Entwicklung der Coilia-Retina wurde zusammen mit Christoph
HAACKE studiert (Diplomarbeit 1998): Abb. 3.57D. Das gleiche Muster zeigt Thryssa und
hochstwahrscheinlich Setipinna.

- Cetengraulis (Engraulidinae) bildet lineare Dreifachzapfen zwischen isolierten, guaninhaltigen
PE-Fortsdtzen (Abb. 3.57E).

Bei Lycothrissa werden die Photorezeptoren (Doppelzapfen und Stébchen) zwischen
polygonalen, kohérenten PE-Fortsatzen gebtindelt (Abb. 3.57F).

Zur Ubersicht tiber das System der Clupeoidei und der Engraulididae siehe Abb. 1.6 (S. 29) und
Abb. 1.9 (S. 40).

Abbildung 3.57: Photor ezeptor- und PE-Muster bei Heringsfischen >
A) Doppd zapfenreihen mit Einzelzapfen bei den Clupeidae - z.B. Dorosoma.

B) Einzel zgpfenreihen zwischen PEVorhéngen bel Ilisha (Pristigasteridae).

C) Die Polycones der AnchoalEngraulis- Gruppe (Engraulidinae).

D) Die Polycones der Coilia-Gruppe (Coailiinae und Engraulidinee).

E) Drefachzapfen zwischen isolierten PE Keillen bel Cetengraulis (Engraulidinee).

F) Gruppenretinavon Lycothrissa (Engraulidinee).
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4. Diskussion

4.1 Strukturelle Abweichungen der Sardellenretina vom Grundplan.

Im Kapitel 1.2 wurde der Grundplan des Wirbdltier- bzw. Teleostierauges skizziert und
auf die Vaiabilitdt eniger Telaspekte seiner Organisation hingewiesen. Will man die
Bauplaneigentimlichkeiten der Sardellenretina vor diesem Hintergrund diskutieren, sc
mufld man folglich zwischen Merkmalen unterscheiden, die adlgemen fir Fischaugen
zutreffen, solchen die ihresgleichen nur bel mehr oder weniger verwandten bzw. ghnlich
spezidiserten Gruppen wiederfinden lassen und Merkmaen, die spezidl bel den
Sardellen - und vermutlich nur dort - ausgebildet sind.

Eidonomie und Anatomie der Augen

Bei aul¥erlicher Betrachtung gleichen die Augen von Engraulis encrasicolus denen vider
anderer Arten, z.B. beziiglich ihrer Lage im Schade, ihrer runden Gestalt und ihrer grof3en
Pupillen. Die Silberhaut (Argentea) der Iris setzt die Spiegetarnung der Korperflanken auf
den relativ groRen Augen fort, ihre dorsade Pigmentierung entspricht der dunklen
Tarnférbung des Fischriickens (DENTON 1970). Als eine Besonderheit mag man das sog.
. Fettlid® auffassen, das das Auge distal vollsténdig einschliefd und dessen Aul3enseite
kontinuierlich mit der Kopfoberflache des Fisches verlauft. In dieser geschlossenen Form
gilt es ds eigentiimlich fur die Sarddlen (z.B. WALLS 1942), kommt aber mit mehr oder
weniger ausgepragter zentraler Offnung auch bei anderen Familien mit pelagischer
Lebensweise vor. Es handelt sich dabel um eine transparente, aber keineswegs fettige
Duplikatur des Integuments, deren Funktion unterschiedlich gedeutet wird: Bel schnell-
schwimmenden Fischen konnte das Fettlid die Bildung von Wasserwirbeln vermindern
oder einfach die Cornea schiitzen (BONE & MARSHALL 1985, O'CONNELL 1963), es
konnte die Brechkraft des Auges erhthen oder sogar im Dienste der Wahrnehmung
polarisierten Lichtes stehen (STEWARD 1962; siehe auch 4.6.2).

Der nasal exzentrische Pupillenrand (,, gphakischer Raum) dirfte zum einen die Achse
der Linsenbewegung bel der Akkomodation anzeigen (FERNALD 1989), zum anderen das
frontale Gesichtsfeld etwas vergrof3ern. Daflir sprechen auch die nasal erwelterten, mit
transparentem Fettlidgewebe geflillten Orbitae. Die Augenmuskeln sind bel der Sardelle
relativ schwach entwickelt, der besondes filigrane Musculus anterior rectus spricht fir
eine nur geringfligige okulomotorische Stabiliserung des Sehfeldes in horizontaer
Richtung beim Schwimmen.

202



Auch in seinem inneren Aufbau erscheint das Sardellenauge ,,normal® gebaut. Die
Elemente des dioptrischen Apparates liegen in eéinem Augenbecher, der von der Netzhaut
inwandig weitgehend vollstandig und meist glatt ausgekleidet ist - hin und wieder finden
sich jedoch auch Wellen und/oder Faten in der Retina. Sie treten unregelmal3g auf und
snd daher in ihrer Position und Ausdehnung nicht vorhersagbar - es |&% sich nicht
entscheiden, ob diese Unregelméaldigkeiten altersbedingt oder etwa pathogener Natur sind.
Ahnliche Fdten sind zB. fir den gemeinen Seehund Phoca vitulina beschrieben
(JAMIESON & FISHER 1971) und werden as Anomalitét ohne Anpassungswert gedeutet.

Die Augtrittstelle der Ganglienzellaxone stellt sich bei der Aufsicht auf die Innenseite des
Augenbechers der Sardelle eilgentimlicherweise as eine gerade Linie dar. Der Beginn des
Tractus opticusist also bei Engraulis nicht wie bel den meisen Vertebrata inclusive des
Menschen in Form eines runden , blinden Flecks® ausgepragt, sondern als sogenannte
,optische Furche” oder ,,embryonic fissure’. Diese optische Furche ist innerhalb der
Engraulididae a's gerade, vom ventralen Netzhautrand temporad in den Fundus ziehende
Linie bekannt, bei den Gbrigen untersuchten Clupeiformes ist Sie dagegen als gebogene
Linie ausgebildet (konvex zur dorso-nasalen Seite, z.B. O'CONNELL 1963).

Ein gekrimmter Verlauf der optischen Furche wird in der Regel durch ein asymetrisches,
nasal beschleunigtes Retinawachstum erklart (z.B. bet CAMERON & EASTER 1993 fir den
Sonnenbarsch Lepomis cyanellus siehe auch EASTER 1992). Eine gerade Linie be
Engraulis passt dagegen gut au dem Befund, dal3 sich am Retinarand mehr oder weniger
synchron konzentrische Ringe von Photorezeptoren abgliedern - die Positionierung der
optischen Furche im ventro-temporalen Quadranten und ihre Schréglage lassen sich
durch die deutlich unterschiedlichen Zapfenquerschnitte zu beiden Seiten der Furche
(sehe Abb. 3.4E), den Einschub mehr oder weniger breiter St&bchenreihen und den
gelegentlichen Einschub ,zuséizlicher” Zapfenreihen in der nasalen Hdfte der Retine
erkléren.

Der Tractus opticus zieht auf der Rlckseite des Augenbechers als mehrfach gefatetes
Nervenband dorso-caudad zum Zwischenhirn. Diese Art der Faltelung scheint bel
Knochenfischen haufig vorzukommen und ist die Folge enes geordneten
Ablagerungsgeschehens von Ganglienzellaxonen beim Wachstum der Retina (RUSOFF &
EASTER 1980; EASTER et d. 1981).
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Die Retina

Die Neuroretina der adulten Europédischen Sardelle enthdlt Zapfen und Stébchen und
kann somit as ,Retina duplex ausgewiesen werden. Da se dieses Merkma mit den
weitaus meisten Wirbdtierarten tellt, ist es ds ein Grundplanmerkma zu werten. Der
Besitz von photopischem und skotopischem System lésst die Anpassung von E.
encrasicolus an einen weiten Bereich von Beleuchtungsintensitéten erkennen und damit
auf ein entsprechend weites Aktivitétsfenster in Raum und Zeit schlief?en. O'CONNELL
(1963) bemerkt dartiber hinaus, dal3 die Engraulis-Retina im Artenvergleich relativ dick
ist und so bei einer relativ grol3en Zapfen- und Sekundérneuronenzahl pro Volumen
element der Netzhaut ,,zu hohen integrativen Leistungen befahigt” sein sollte.

Ein schon spezielleres Merkmal ist das algemeine Muster der Photorezeptoren. Lokal
betrachtet erscheint es as ein Muster parallder Zapfenreithen und Stabchenbahnen. Es
finden sich zwar innerhab der Teleostel haufig Belspiele von Zapfenreihen, z.B. bel den
Clupeidae, es handelt sich hierbel aber durchwegs um Reihenmuster voneinander primér
unabhangiger Doppelzapfen (vgl. 1.2.2). Global betrachtet sind die Photorezeptorreihen
der Sardelle in der Form konzentrischer Ringe angeordnet. Die Erklarung fir diesen
Zustand 18/ sich wohl in seiner Morphogenese finden: Wéahrend des Flachenwachstums
der Retina werden von der Ora sarrata zentripetal Zelreihen abgegliedert, die sich
sukkzessive um das zentrale (= dteste) Ende der optischen Furche legen (sehe 4.3 und
SCHOLES 1979; EASTER 1992). In anderen Féllen kann das randliche Wachstum dagegen
auch zu radizren Reihenmustern filhren (MULLER 1952),

Die Kartierung der Photorezeptor-Flachendichten innerhab einer Netzhaut enthillt en
Gebiet stark erhohter Zapfendichte (bel verminderter Stébchendichte) im  ventro-
temporalen Quadranten der Retina. Das Vorkommen ener solchen ,Ared’ und ihre Lage
snd in der fir die Sardelle beschriebenen Ausprégung bei Knochenfischen nichts
ungewohnliches (Kap. 1.2.2). Die grof3en interspezifischen Schwankungen gerade dieser
Merkmale erlauben hier dlerdings keine sinnvolle Definition eines Grundplans. Auch der
Mensch besitzt Ubrigens eine stébchenfreie Zapfenarea in zentraler Lage (Fovea mit ca
3000 Zapfen/10°unt, ERGGELET 1932: Abb. 61) mit eéinem packungsbedingten Waben-
muster der Zapfenquerschnitte. Die zweite, in etwa halbmondférmige Zapfenverdichtung
nahe des nasden Retinarandes der Sardelle dirfte dagegen eine Struktur sein, die nur
enigen Gattungen der Unterfamilie Engraulidinee eigen it (Sehe 4.7.1). Von anderen
Bespiden sekundarer Areae - z.B. bal Salvenius, Esox und Labidesthes - berichtet
O’ CONNELL (1963). Absaits der sekundéren Area ist bel Engraulis die Zapfendichte
de Retinaperipherie geringer ds im Fundus. Dies sollte wiederum as ein Sardellen
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spezifisches Merkma zu werten sein, da bei anderen Clupeoidel, z.B. Sardinops
(O’ CONNELL 1963: fig. 5) eine dazu inverse Situation vorliegt.

Wahrend die Stédbchen der Sardelle eindeutig ,,normale* Stébchen sind, also im Detall
dem Grundplan entsprechen, sind die verschiedenen Zapfentypen als ungewohnliche bis
extrem aberrante Bildungen einzuordnen. Fir die Polycones, die be E. encrasicolus
vorherrschende Zapfenform, sind mindestens funf sehr ungewohnliche Eigenschaften zu
benennen:

- Die gleichméldige und enge strukturelle Kopplung der Zapfen im Polycone, bestehend
im innigen Kontakt benachbarter Zellen und in der Aushildung von subsurface-Zisternen,
deutet stark auf ein funktionelles Kontinuum hin, zumindest tUber gewisse Strecken. Esist
bisher nicht bekannt, ob es aul}erhalb der Sardelenverwandtschaft weitere Fale mit
durchgehenden Reihen gekoppelter Zapfen (= Polycones) gibt - FINERAN & NICOL
(1978) halten se fur einzigatige und daher fUr nur bel den Engraulididee rediserte
Strukturen.

- Das gespatene, mehr oder weniger herzformige Auldenglied des kurzen Zapfens ist
einzigartig fir eine Tellgruppe der Engraulididee (sehe auch 4.7.1). Eine radide Auf-
teilung von Zapfenaullengliedern in 1 bis 3 Lamdlensdulen wird von COHEN (1963) fur
die Taube beschrieben, ist aber mit den Gegebenheiten bei Engraulis nicht direkt
vergleichbar. Die Kellform des Aul¥englieds des langen Zapfens ist in ahnlicher Weise as
strukturell durch die Form der PE-Kelle bedingt zu verstehen. Die Einbindung der Zapfen
in den Polycone gibt ihnen von der OLM bis zur Spitze einen mehr oder weniger
rechteckigen Querschnitt und [&% nur zwel von vier Seiten fre fir den Kontakt mit dem
Liquor. Aus diesem Grund sind auch die calycaen Fortsdize in zwel Gruppen getrennt.
Zwar gibt es auch im Fale von Doppelzapfen einen formgebenden Einfluld der Partner
aufeinander, er beschrénkt sich aber auf den Bereich der Innenglieder (z.B. CAMERON &
PUGH 1991).

- Die Membranfaten der Aul3englieder der beiden am Polycone betelligten Zapfentypen
stehen nicht senkrecht zur radiden Zelachse, wie es der Grundplan vorgeben wirde,
sondern schrég (langer Zapfen) bis pardld dazu (kurzer Zapfen). Diese &ullerst
ungewohnliche Orientierung ist bisher nur bel Vertretern der Engraulididae gefunden
worden. Hinweise auf tellweise radid verlaufende Lamdlen finden sch fiur die
Photorezeptoren der Seescheide Ciona intestinalis (EAKIN 1973: fig. 19) und fir die
Zapfen enes tagaktiven Geckos (PEDLER & TANSLEY 1963), randlich umgebogene
Stabchen-Disks wurden bel der Katze und beim Menschen beobachtet (TOKUYASU &
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YAMADA 1959) und auch die Photorezeptorlamellen von Pinealorganen kénnen teilweise
parald zur Einfalsrichtung des Lichtes liegen (z.B. beim Neunauge: EAKIN 1973, fig. 53).
Weitere Folgen der radiden Orientierung sind die vergleichsweise langen Membranfalten
(>20um beim kurzen Zapfen andtatt z.B. max. 4um beim Muraenenzapfen: HER et al.
1998), eine reaiv geringere Anzahl an Lamellen pro Zele im Verglech mit normad
gebauten Zapfen mittlerer AulRengliedlénge (z.B. 60-75 beim kurzen Zapfen und ca. 200
beim langen Zapfen vs. ca 400 bem Muraenenzapfen) und der etwa quadratische
Querschnitt der AuRenglieder, insbesondere beim kurzen Zapfen. Ublicherweise
erscheinen Zapfenaul¥englieder im Tangentiaschnitt rund (z.B. BORWEIN 1981 fig. 2.8).

- Der kurze Zapfen scheint in statu nascendi mit radid verlaufenden AulRengliedlamellen
gebildet zu werden und besitzt kein akzessorisches Aulienglied. Letzteres wird sonst bei
den Zapfen praktisch immer angetroffen (MUNK & ANDERSEN 1962; BORWEIN 1981,
DOWLING 1987; WAGNER 1990).

Die Membranfaten benachbarter Zapfen im Polycone stehen im rechten Winkel
zueinander. Diese sicher funktionell begriindete Orientierung (s. 4.4.3 und 4.6) ist vollig
regelméllig und wird durch die enge strukturelle Kopplung der Polycone-Elemente
aufrecht erhalten. Auch dieses Merkmal ist ds typisch fur bestimmte Sardellenarten
anzusehen.

Die neben den Polycones auftretenden linearen Dreifachzapfen am dorsalen und
ventralen Netzhautrand der Européischen Sardelle und ihre Ubergangsformen zu den
Vidfachzapfenrethen sind ebenfalls Strukturen, die nicht weit verbreitet sind bzw.
wiederum auf wenige Gattungen innerhalb der Engraulididae beschrankt sein dirften.
Zwar sind die einzelnen Komponenten des Dreifachzapfens von ,normaler” Feinstruktur,
doch wirden die weitverbreiteten Einfach- und Doppel zapfen eher den Grundplan der
Teleostel représentieren. Da Dreifachzapfen aber selten und in der Regd regiona begrenzt
auftreten (Kap. 1.2.2), die meisten Knochenfischretinae bisher aber nur fragmentarisch
untersucht wurden, konnen veralgemeinernde Aussagen zu diessm Thema nur mit
Vorsicht getroffen werden. Der interspezifisch unterschiedliche Bau von |, triple cones®
spricht immerhin dafr, dal3 dieser Zapfentyp mehrfach unabhéngig evolviert wurde und
daher in der hier beschriebenen Form (Abb. 3.26) als apomorphes Merkmal der Sardellen
zu werten ist. Bel Engraulis wird ein kurzer zentraer Zapfen von zwel langen laterden
Komponenten flankiert, bei der Elritze Phoxinus laevis dagegen liegt eine hierzu inverse
Situation vor (LYALL 1957b). Die sporadisch auftretenden Dreifachzapfen bel Alosa
(Clupeidae: ALI & ANCTIL 1976, Tafel 25.4) sind nicht linear, bestehen aus drel in etwa
gleich méchtigen Partnern und duirften daher nicht homolog zu denen von Engraulis san.
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Das Pigmentepithel von E. encrasicolus bildet Uber weite Strecken keilférmige
Audéaufer mit Meanin, die sich vitread zwischen die Photorezeptoren schieben. Insofern
entsprechen se einem Bauplan, der von fast dlen Fischen eingehaten wird (bis auf
pigmentlose Hohlen und Tiefseearten: BONE & MARSHALL 1985). PARKER (1932) geht
davon aus, dal3 eine Pigmentepithelzelle bei Fischen in der Regel enen vitrealen Fortsatz
ausbildet - bei der Sardelle muf3 dagegen angenommen werden, dal3 eine PE-Zdle bis zu
vigr Kelle formt (Abb. 3.19B).

In zwel auffdligen Merkmaen ist das PE der Sardelle dlerdings als , extravagant® und
daher nicht konform mit enem dlgemengiiltigen Grundplan anzusehen: 1. In der
geometrisch sehr regelméldigen Architektur der radialen Zdlaudaufer und 2. im Besitz
elnes retinalen Spiegeltapetums aus Guanin.

Fur gewohnlich reichen bel den Knochenfischen die Audéaufer des PE je nach
Adaptationszustand mehr oder weniger weit zwischen die Photorezeptoren (maximal bis
zur OLM) und umhillen die AuRenglieder der Zapfen mitzenformig - sSie ,, respektieren®
sozusagen die Form der Zapfen. lhre Membran nimmt dabel insgesamt enen
langgestreckten Verlauf mit unregelmaldg geformtem Querschnitt an. Die PE-Audaufer
der Sardelle dagegen sind sehr prézise keilformig gebaut, mit zwei ebenen und dabe
konvergierenden Membranabschnitten. In ihrer Verzahnung mit den Polycones sind sie
vollstéandig in das Rethenmuster integriert und bestimmen zu einem hohen Grade die
Form der rezeptiven Abschnitte der langen und kurzen Zapfen - die Kelform der P&
Audaufer it wiederum in enger struktureller und funktiondler Kopplung mit dem retinalen
Tapetum a1 verstehen (4.4.2; 4.4.3). Keilformige PE-Audéaufer in Verbindung mit einem
Tapetum sind sonst bisher nur beim Zander beschrieben (Sizostedion: ZYZNAR & ALI
1975).

Guanin as Zdlinhat des retinden Pigmentepithels it nach dem heutigen Stand des
Wissens auf relativ wenige Fischarten beschrankt (1.2.1). Es tritt dort, wie bel der
Sardelle auch, in Form von schlanken Nadeln und/oder polyedrischen Kristalliten auf und
kann als diffuser Reflektor die Lichtausbeute des Auges erhdhen (sehe 4.4.2). Bel enigen
Sarddlengattungen tritt Guanin in einer weiteren Form auf, namlich as flache, rechteckige
Kristallplattchen. Diese sind in den Audaufern der PEZdlen mit erstaunlich hoher
Regelhaftigkeit angeordnet, wirken als gerichtete Interferenzspiegel (4.4.2) und bestimmen
ihrersaits - zumindest indirekt - die Form der Pigmentepithelkeile. Diese Pléttchen sind
taxonomisch sicher as eine Speziabildung der Sardellen-Netzhaut zu werten. Punktuell
treten 8hnliche Spiegel mit einer typischen Dicke von 70-110nm auch in den retinaen
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Tapeta bestimmter  Tiefseefische (Scopelarchus LOCKET 1971a; Omosudis
FREDERIKSEN 1976), Mollusken (Pecten: LAND 1965, 1966b), Chelicerata (z.B.
Sdticidaes FOELIX 1992) und in den Fischschuppen auf (DENTON & LAND 1971). Sogar
Protisten mit ,Vielschicht-Interferenzreflektoren® aus Guanin hat man gefunden
(Porpostoma notatum: KUHLMANN & SELBACH 1998).

Auch ist die funktionelle Bedeutung dieser Spiegdreflektoren im Sinne eines
»Zapfentapetums® (4.4.3) unter den Knochenfischen mit retindlem Tapetum als sehr
ungewohnlich - wenn nicht gar einzigartig - zu werten.

Eine regiona unterschiedliche Gestaltung des Tapetums, wie se bel der Sardelle
gefunden wird, it auch bei anderen Fischen zu beobachten (z.B. WUNDER 1930;
PARKER 1932). Es zeichnet sich hier die wohl allgemeingiltige Grundtendenz ab, das
Tapetum in der dorsalen Reting, die jain die dunklere Hemisphére des Sehraumes blickt,
besonders wirksam auszupréagen.

4.2 Vergleich der Ergebnisse
mit den bisherigen Daten zu den Engraulididae

O'CONNELL (1963) geht aufgrund seiner lichtmikroskopischen Studien an den Retinae
von Engraulis mordax und Anchoa compressa davon aus, daf3 die untersuchten
Engraulididee ein Reihenmuster von Doppelzapfen ausbilden. Mit hochster Wahr-
scheinlichkeit handelt es sich bel den ,, Doppelzapfen” der ventro-temporalen Retina um
Anschnitte der langen Polyconezapfen, bel denen der dorso-nasalen um Dreifachzapfen.
In Unkenntnis der Feinstruktur und aufgrund eher ungtinstiger Schnittebenen war dieser
Fehler wohl nicht zu vermeiden.

Basierend auf den gemittelten Messwerten von 17 Teilflachen erstellt O'CONNELL ene
wahrscheinliche Dichtekarte der ,Doppezapfen® von E. mordax. (ibid, fig. 9). Die
Topographie dieser Dichteverteilung entspricht qualitativ und quantitativ weitgehend den
Ergebnissen aus der vorliegenden Arbeit fir E. encrasicolus (Abb. 3.5). Fir
Dichtezdhlungen in der ventro-temporaen Retina wird, da ja auf jeden langen Zapfen ein
kurzer kommt, kein Fehler gemacht, die Werte der dorso-nasalen Retina diirften aber bel
O'CONNELL um his zu 33% zu niedrig liegen. Im Folgenden werden die Daten vor
O'CONNELL auf Einzelzapfenwerte und die in der vorliegenden Arbeit verwendete
Flacheneinheit 10000punTt umgerechnet (z.B. 230 Doppelzapfen/ 0.0064mm° ® 72C
Zapfen/10*um?) - die Werte fir die Européische Sardelle sind in Klammern hinter denen
fur die Nordpazifische Sardelle angegeben:
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Eine ausgeprégte Area temporalis mit einem Dichtemaximum von 720(520) Zapfen pro
10"un pragt den ventro-temporalen Quadranten und wird einseitig durch die optische
Furche beschnitten. Der Wert fir die zwete, nasde Vedichtung liegt be
250(200)/10*un?, fiir den Fundus bei ca. 80(100-130)/ 10*pum? und fiir die dorsalen bzw.
ventralen Randbezirke bei minima 90(90-110)/10*un’. Die Werte, die O'CONNELL f{ir E.
mordax angibt, sind also v.a. in den Areae etwas hoher, as die in dieser Arbelt fir E.
encrasicolus gefundenen, doch bestétigen sich die beiden Karten prinzipiel gegensaitig.
Die Diskrepanz der absoluten Mef3werte zwischen O'CONNELL und HER lief}e sch z.B.
durch den Artunterschied und/oder einen mdglichen Altersunterschied der untersuchten
Tiere erkléren. Der Dichtekarte fUr E. encrasicolus ist aufgrund der relativ grof3en Zahl an
Mel3werten (77 Fragmente) ein etwas hoherer Wahrscheinlichkeitsgehat bezliglich des
wirklichkeitsnahen Verlaufes der Dichteinien zuzuschreiben. Die Dichtefluktuationen in
der dorsden Retinahdlfte konnen ein individuelles Merkma des untersuchten Fisches
sein. Die Restunsicherheit O'CONNELLSs (ber die Lage des AreaZentrums (mitten im
ventro-temporalen Quadranten oder eher randlich) kann ausgerdaumt werden, voraus-
gesetzt die zwel besprochenen Arten gleichen sich in diesem Punkt. Verglichen mit
Anchoa compressa scheint die Area temporalis sowohl bei E. encrasicolus as auch bel
E. mordax bezlglich der Dichtemaxima und der Dichtegradienten deutlicher ausgepragt
zusan (vgl. 1.3.2).

Vorsicht ist geboten beim interspezifischen Vergleich von absoluten Zapfendichten und
Sehschafen: Es wird ads algemeinglltig angesenen, dal3 die Zapfendichte eines
Retinabezirks mit zunehmender AugengroRe sinkt (MULLER 1952; LYALL 1957a;
O'CONNELL 1963). Ein aussagekréftiger Artenvergleich kann deswegen nur an Tieren mit
gleicher Augengréle gemacht werden. Trotz abnehmender Zapfendichte kann ja i
wachsenden Auge die Sehschérfe zunehmen (Projektion eines Raumwinkels auf eine
zunehmend grol3ere Retinaflache), wie es z.B. in unserer Arbeitsgruppe fir Coilia nasus
gezeigt werden konnte (Diplomarbeit C. HAACKE: Abb. 4.2C).

Eine Kartierung der Stébchendichte wird von O'CONNELL nicht vorgenommen und mit
Abb. 3.6 de vorliegenden Arbet fir Saddlen somit erstmals vorgestelt.
Stabchendichtekarten finden sich in der Literatur selten (z.B. MUNK 1966b;
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Die Tabellen 4.1 bis 4.3 geben Vergleichsdaten zu den Zapfendimensionen, Schichtdicken und
Zdldichten in den helladaptierten Retinae von E. mordax und A. compressa (nach O'CONNELL 1963)
sowie E. encrasicolus (ausdieser Arbeit).

Tabelle4.1: Vergleich der Zapfendimensionen

Angaben in [um] Engraulis encrasicolus Engraulis mordax Anchoa compressa
nasal tempora nesd temporal | nasa tempora

Lage Aulenglied |14/ 22 18/25 12 21 16 22

Léage Innenglied |24/35 25/56 21 23 23 26

E Ellipsoid 4/9 5/4 10 4 8 6

fur E. encrasicoluswurde differenziert; kurzer Zapfen / langer Zapfen

Tabelle 4.2: Vergleich der Schichtdicken

Angaben in [um]| Engraulis encrasicolus Engraulis mordax Anchoa compressa
dn vt dn vt dn vt
Rezeptoren 57 81 60 82 72 114
ONL 48 34 26 29 30 42
OPL 12 11 14 19 12 12
INL 3H5 57 14 17 14 18
IPL 65 71 - - 26 22
GL 10 12 7 7 6 6
GFL* 16 30 24 29 48 36

* gark abhéngig vom Abstand zur optischen Furche! dn dorso-nasd, vt ventro-tempora

Tabdle4.3: Vergleich der Zdldichten

Angabenin Engraulis encrasicolus Engraulis mordax Anchoa compressa
Zdlen pro 10{um? | dn vt dn vt dn vt
Zgpfen 130 525 128 538 160 238
Stébchen 5500 3000 6130 3295 6309 5039
Horizontale - ca. 128 47 175 69 116
Bipolare - ca. 1300 598 1563 495 1088
Amakrine - ca. 420 227 450 284 359
Ganglienzdlen - ca 70 50 161 97 227

- nicht bestimmt dn dorso-nasd, vt ventro-temporal
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FREDERIKSEN 1976), was zum einen an der Fragestellung, zum anderen am Schneide
aufwand liegen mag. Die Stébchendichtewerte der Sardelle liegen fur Teleosta ir
Normbereich und decken sich recht genau mit den entsprechenden Befunden fir E.
mordax. Der Vergleich der Mel3werte O’ CONNELL s fiir die Zapfendimens onen, Schicht-
dicken und Zdldichten fir E. mordax und A. compressa mit den entsprechenden Werten
fur die Europdische Sarddle ergibt groRenordnungsmalig weitgehende Uber-
einstimmungen (Tab. 4.1-4.3), im Detail falen alerdings folgende Abweichungen auf:

- Die Zapfenlangen miissen fur die kurzen Zapfen gemessen worden sain.

- Die ONL scheint bel E. mordax dinner zu sein dsbei E. encrasicolus.

- E. encrasicolus bestzt eine vergleichsweise méchtige INL und I1PL.

- Die Ganglienzdldichte fir E. encrasicolusist in der ventro-temporalen
Retina vergleichswel se niedrig.

- fur ONL, INL und IPL sind die Schichtdickenverhdtnisse vt/dn invers'!

Die ausfuhrlichen Beschreibungen zur Feinstruktur von Sardellenzapfen vonFINERAN &
NICOL (1976-1978) beziehen sich in erster Linie auf zwe Arten der Gattung Anchoa -
vergleichbare Strukturen werden von den gleichen Autoren aber auch fur Engraulis
mordax und Solephorus sp. angedeutet. Die vorliegende Arbeit bestétigt prinzipiel die
aberrante Polycone-Architektur von Anchoa fir E. encrasicolus sie zeigt aber auch
Unterschiede auf und gibt zu einigen Tellaspekten eine genauere bzw. weitergehende
Andyse

- Nach FINERAN & NICOL verlaufen die Polycones von Anchoa duchwegs in dors-
ventralen Bahnen durch die Retina, so dal3 die AulRengliedlamellen der langen Zapfen
dlesamt pardld zur Langsachse des Tieres zu liegen kdmen, die der kurzen senkrecht
dazu. Diese vereinfachende Annahme |&% sich fir Engraulis encrasicolus dlenfdls auf
den Retinafundus oder algemein bel kleinrdumiger Betrachtung anwenden, well die
Krimmung der konzentrischen Zapfenrethen (Abb. 3.4) dann wenig auffdlt. Da sich die
beiden Gattungen in der Architektur und in der Dichteverteilung ihrer Zapfen sehr &hneln,
ist es durchaus wahrscheinlich, dal3 dies auch flr den Verlauf der Polycones von Anchoa
zutrifft. Die Autoren geben die Lage des akzessorischen Aul3engliedes der langen Zapfen
mit ,an der temporaen Flanke des Zapfens’ an - wenn die exaktere Beschreibung in
Anlehnung an die Verhdtnisse be E. encrasicolus hingegen ,an der Polycone
Innenkurve” lautet, dann stammt das untersuchte Netzhautfragment aus dem nasalen
Bogen der Anchoa-Netzhaut.
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- Neben den Polycones finden die 0.g. Autoren bel E. mordax auch Netzhautregionen
mit Einfach- und Doppelzapfen in variabler Zusammensetzung ohne assoziierte Guanin-
pléttchen im PE. Die untersuchte Region wird zwar richt genauer definiert, esist jedoch
zu vermuten, dald es sich um die peripheren dorsalen bzw. ventraen Retinasektoren
handdlt, in denen bei E. encrasicolus Dreifachzapfen und Ubergangsstadien zu den
Polycones gefunden wurden (Abb. 3.23-3.25). Dreifachzapfen wurden fir Vertreter der
Engraulididae ansonsten bisher nicht beschrieben.

Anchoa besitzt PEKeile, die neben den Meaningranula auch polyedrische
Guaninkristallite enthalten, wie sie auch im Retinafundus, nicht aber in der Zapfenarea von
Engraulis encrasicolus zu finden sind. FINERAN & NICOL nehmen zwar erklartermal3en
keine regiond differenzierte Beschreibung der Netzhautarchitektur von Anchoa vor,
beobachten aber Unterschiede in den Mengenverhdltnissen von Guanin zu Meanin
innerhalb der Retina (z.B. reativ wenig Guanin in der ventro-temporaen Retina).
Moglicherwei se fehlt den PE-Kellen der Anchoa-Zapfenarea ebenfals der Guaningrus.

- Die AL-Lamelenvon E. mordax seien nicht in der Prézison radid orientiert, wie se bei
Anchoa zu finden snd. Diese Aussage ist sicher wahr, wenn man sSie nicht ver-
allgemeinert, sondern auf die untersuchte Netzhautregion bezieht. Auch im Fundus von E.
encrasicolus findet man Lamelen, die im vitredlen Bereich des AL weitgehend normal
orientiert snd, wahrend die Areazapfen denen von Anchoa in puncto radider
Lamellenorientierung durchaus gleichen. FINERAN & NICOL geben nicht an, an welchem
Netzhautareal von E. mordax sie ihre ,,exploratorischen Daten gewonnen haben. Eine
regionale Differenzierung efolgt auch fir Anchoa nur insofern, as dald tangentia
orientierte AL-Lamellen vor dlem am Retinarand zu finden waren.

- FINERAN & NICOL &aulern 1976 die Vorgtellung, dal3 die Membranlamelen in den
AulRengliedern der kurzen Zapfen ,in zwel Sets von beiden Seiten her interdigitieren®,
wahrend die Lamellen der langen Zapfen , einer Saite” des Aul¥engliedes entsprangen. Die
hier an Engraulis gewonnenen Daten korrigieren und préziseren dieses Bild vor alem
dahingehend, dal3 die AK-Lamdlen zwar dista sekundére Loben bilden, dabei aber
keineswegs auf mehr oder weniger komplizierte Welse interdigitieren (Abb. 3.13C; 4.2) -
vorausgesetzt, die beiden Gattungen gleichen sich in diesem Punkt. Die Anzahl der
Membranfalten pro AK ist bei Anchoa mit 100-120 héher dsbei Engraulis (70-80). Dies
mag der Grund sein, warum FINERAN & NICOL die AK von E. mordax as,,weniger gut
entwickelt“ bezeichnen.
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- Diefir Anchoa mehrfach erwahnte Erweiterung des perimitochondrialen Raumes in den
Zapfendlipsoiden kann bel E. encrasicolus nicht nachvollzogen werden, bzw. unter-
scheidet sich nicht signifikant vom Feinstrukturbild, das in der Literatur fir andere
Teleostel gegeben wird.

- Punktférmige Zelhaften zwischen den Ellipsoiden benachbarter Zapfen innerhalb eines
Polycone wie sie FINERAN & NICOL fir Anchoa beschreiben, konnten bel E.
encrasicolus nicht mit Sicherheit nachgewiesen werden, ebensowenig Brickenstrukturen
zwischen den ER-Zisternen, die im PE die Guaninpl&tchen beherbergen.

Die partikulé&ren Einschllsse der PE-Zdlen &hneln sich be Anchoa und Engraulis sowonhl
in ihrer Geometrie, a's auch in ihren Dimensionen - nur die Querschnitte der Guaninnadeln
erscheinen bei Engraulis grof3er. Dieser Umstand spricht dafr, dal? diese intrazelluléren
Gebilde weniger artspezifischen Modifikationen folgen, as vidmehr dlgemeingiltigen
biophysikalischen Gesetzen unterliegen (Tab. 4.4).

Tabelle 4.4: Dimensionen von PE-Partikeln

Anchoa mitchilli Engraulis encrasicolus
Melanosomen 0.4um x0.4um & max. /A& 0.4um

0.3um *1-3.5um maXx. Lange: 2.6um
Guanin-Polyeder ca. 0.5um ca 0.4um
Guanin-Nadeln 61nm xX120nm X3-4um | 120nm *x220nm X2um
Guanin-Pl&tchen
Kantenlange: 1.5-3um 1.52um
Dicke: 82-83nm 70-95nm
Abstand: 112nm 70-115nm
Stapeldicke 1-15 1-15

Minimale Unregedméiigkeiten in der Spiegelanordnung fihren FINERAN & NICOL g
Artefakte der EM-Prgparation zurtick. Geringe Schwankungen durften aber auch in viy
mehr oder weniger zufdllig auftreten oder gar ,, beabsichtigt’, z.B. zur Verbreiterung d
Reflexionsspektrums (s. Abb. 4.4B).

ZUEVA (1980) liefert die ersten eektronenmikroskopischen Abbildungen aus der
Netzhaut von Engraulis encrasicolus ponticus nebst einer schematischen Darstellung
vom raumlichen Bau der Engraulis-Polycones (s. Abb. 1.8).

213



ZUEVA qibt an, dal3 die Lamdlen der AL ba Engraulisim Gegensatz zu Anchoa i
Wesentlichen tangentia, d.h. ,norma“ orientiert seien. Diese Aussage ist nach den
Befunden der vorliegenden Arbelt sicher as nicht richtig zu bewerten und griindet in der
Nichtbeachtung struktureller Unterschiede in verschiedenen Retinaregionen. Dacs
untersuchte Netzhautfragment zeichnet sich neben der 0.9. Lamellenorientierung durch
Guaningrus in den PE-Keilen aus und entstammt deswegen nicht dem Zentrum der Area.

Die radide Kippung der distalen AL-Membranfalten wurde bemerkt, aber im 3D-Scheme
fehlerhaft dargestdlt: ZUEVA gibt der Vorstellung Ausdruck, dal3 diese Membranfalten
ausgehend von ihrer Bass am akzessorischen AufRenglied vitread kippen und nicht
sklerad (vgl. dagegen Abb. 3.10A und 1.7) - zudem wiirde das akzessorische Aul¥englied
nicht lateral, sondern innerhalb des Polycone zu liegen kommen. Ebenfalls etwas
milversténdlich ist die Darstellung zum Membranverlauf an der Spitze der AK-Lamdlen.

NOVALES FLAMARIQUE & HAWRYSHYN (1998b) bestétigen in ihrer Arbeit zur
vergleichenden Physiologie der Retinae von Engraulis mordax und Clupea harengus
pallasi die typische aberrante Feinstruktur der Sardellenzapfen auch fur den ,, Nordlichen
Anchovy“. Zum gleichen Ergebnis flhren die Schnittbilder, die ich sebst zu enem
Vertreter dieser Art angefertigt habe (ohne Abbildung). Die Breite der Stébchenbander
zwischen den Polycones weist darauf hin, dal3 die Autoren ein Retinafragment aus dem
Fundus untersucht haben.

4.3 Hinweise auf die M orphogenese der Polycones

Es lassen sich vier unterschiedliche Wege beschreiten, um Informationen Uber die
Genese der aberranten Polyconestrukturen der Sardellen zu gewinnen.

1) Zum einen kann man versuchen, verschiedene Entwicklungsstadien der Sardelle vom
Embryo bis zum Adultus beziglich ihrer Augenfeinstrukturen zu untersuchen. Diese
Maoglichkeit war mir in Ermanglung der Zugriffsmoglichkeiten auf larvale Sarddlen aus
dem Mittelmeer im Zuge der vorliegenden Arbeit nicht gegeben. Dieser Ansatz konnte
jedoch im Rahmen des Projektes ,, Verwandtenvergleich® (Kap. 3.3) auf eine Sardellenart
aus der Unterfamilie der Grenadieranchovies, ndmlich Coilia nasus, angewandt werden
(Diplomarbeit von Christoph HAACKE; siehe auch 3.3.8).
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In der Literatur finden sch zwe Hinwelse auf Retinastrukturen larvaer Anchovies:
FINERAN & NICOL (1978) berichten von zylindrischen, langen Zapfen mit transversalen
(d.h. ,normal® orientierten) Membranlamellen in der larvden Retina von Anchoa mitchilli
- St&bchen saien zu diesem Zeitpunkt noch nicht ausgebildet. NICOL et d. (1973, fig. 1)
zeigen dagegen in ener vergleichenden Untersuchung Uber die Tapeta einiger Knochent
fische einen TEM-Radialschnitt durch die Netzhaut eines juvenilen A. mitchilli: deutlich
sind in den PE-Kellen neben Méeaningranula die typischen Guaninpl&tchen in Stapeln von
bis zu 8 Krigaliten zu erkennen, ebenso die radiad orientierten Membranlamellen der
ZapfenaulRenglieder (,lange” Zapfen entsprechend ihrer Position zwischen den PE-
Keilen). Es scheint damit schon relativ frih ein ausdifferenzierter Polycone vorzuliegen.
Da die Autoren aber keine genauen Angaben Uber das Alter bzw. die Léange des Fisches
und Uber die untersuchte Netzhautregion machen, 183 sich dieser Befund leider nicht
sinnvall in eine Entwicklungsreihe eingliedern.

2) Zweitens sollte die Morphogenese der Photorezeptoren auch innerhalb eines Auges
des Adulttieres nachvollzienbar sein (FERNALD 1989), da das Flachenwachstum der
Retina in erster Linie von der Ora sarata ausgeht (z.B. MULLER 1952; JOHNS 1977;
POWERS & RAYMOND 1990) und man daher vom Netzhautrand zum Zentrum fort-
schreitend einen Differenzierungsgradienten von Nervenzellen und Zelschichten finden
kann: embryonale Zellen befinden sich ganz peripher, ausdifferenzierte Zdlen erst in
elnem gewissen Abstand zur Ora serrata.

Am Netzhautrand des ventro-temporaen Quadranten der Sardelle bilden sich die
Zapfenreihen direkt in der Form konzentrischer Ringe. Es treten hier also keine Einzel-
oder Doppelzapfen zu Zdlketten zusammen, wie von FINERAN & NICOL (1978)
vermutet, viedmehr bestehen die endgtiltigen Zellkontakte und die quadratischen Zdll-
guerschnitte schon in der Proliferationszone und die erste Rethe junger Zapfen besitzt
schon subsurface-Zisternen. Ihre Ausbildung wird aso sehr frih induziert, z.B. durch
den ,hautnahen* Kontakt mit den Nachbarzellen, noch bevor die Aullenglieder aus-
gebildet snd und damit auch bevor ihnen eine Funktion bel der Lichttransduktion
zukommen kann. Neben der radiden Polaritdt der Zapfen (vom Aul¥englied zum
synaptischen Fifchen) gibt es noch eine Art lateraler Polaritdt mit morphogenetischer
Wirksamkeit: se plaziert die akzessorischen Aul3englieder der langen Zapfen ale auf der
gleichen Seite der Zapfenrethe, namlich auf der zum Fundus weisenden und damit der
Ora serrata abgewandten Seite (vgl. z.B. LOCKET 1971a fig. 4).

Die Aushildung der Aul3englieder der langen Zapfen (AL) geschieht zunachst auf die
fur Wirbdtiere ,normae’ Weise mit tangentia orientierten Membranlamelen (vgl. YOUNC
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1974; OBATA & USUKURA 1992; sehe auch TOKUYASU & YAMADA 1959; LATIES et
a. 1976), die jungen AL sind schlank und von noch geringem Querschnitt (Abb. 3.22F;
4.1A). Die Querschnittszunahme durfte in der Art geschehen, dal3 basad am AL
zunehmend grofkere Lamellen vom Cilienschaft abgegliedert werden, wahrend die am
weitesten skleral gelegenen Lamellen abgebaut und vom PE resorbiert werden. In diesem
Zusammenhang erscheinen die vesikuldren Desintegrationserscheinungen der Zapfen
aulenglieder (auch bel den AK: Abb. 3.13C) von Interesse. Die Veske sind nicht
notwendigerweise artefaktisch, sondern eher Abbaustadien von Membranlamellen (vgl.
FINERAN & NICOL 1978) und damit als Zeichen fur einen hohen Membranumsatz zu
verstehen. Die konstant korische Form der ZapfenaulRenglieder bei Wirbeltieren scheint
Uberhaupt mit dieser Art des ,disk-shedding® zu Kkorrdieren, wéahrend be den
zylindrischen Stdbchen ganze Scheibchenpackete abgestol’en werden (ANDERSON &
FISCHER 1975; ANDERSON et a. 1978).

Gleichzeitig mit der Aushbildung formstabiler PE-Kelle kippen die Membranlamellen der
AL in zunehmend radiad orientierte Lagen. Dies geschieht von sklera nach vitred
fortschreitend (Abb. 3.22A-E) und mit dem offenen Ende nach sklera weisend. Zudem
stehen die Membranlamellen am ,, stellsten” ganz skleral im AL, dort wo am wenigsten
Patz zur Verfigung steht (Abb. 4.1.B,C). Es erscheint plausibel, dal? die Kippung passiv
aufgrund des Plaizmangels erfolgt: Die Voraussetzungen dafir, ndmlich ein unnach
giebiges Widerlager durch die Guaninpléttchenstapel und eine bestandige réumliche
Beziehung zwischen den AL und den Fanken der PE-Keile, snd gegeben. Die
Wechsaelwirkung, die das Einwachsen der PEEAudaufer strikt langs entlang der Zapfen
reihen bewirkt und einen stabilen Kontakt zwischen den zwei Zdltypen herstellt, [&% sich
aus den Strukturbefunden nicht ableiten, so konnten z.B. keine Zdlhaften zwischen P&
Zellen und Zapfen nachgewiesen werden.

Anderersaits ist es scherlich en induktiver Effekt der AL, der zur Ausbildung der
Guaninplédttchen in den PEKeilen fihrt: Die Plétchen finden sich ausschliefdich in
unmittelbarer Nachbarschaft zu den AL, dort wo se von vitred in die PE-Zdler
invaginieren - es missen aso primé& Wechsalwirkungen zwischen den AL und der
Flanken der PEKelle san, die die ungewohnlichen architektonischen Merkmale dieser
Zdlen hervorrufen.

Der Querschnitt des AL wechselt im Verlauf der Ausdifferenzierung des Polycone von
rund nach viereckig, seine Form von kegelig nach kellformig, die calycalen Fortsétze
werden dabel in zwel Gruppen getrennt (Abb. 4.1B,C). Die Membranlamellen richten
sich auf und werden bis auf das 3-fache der
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urspringlichen Lange gestreckt. Diese Streckung erfordert einen  ungewohnlichen
Mechanismus, denn sie ist nur dann moglich, wenn auch am geschlossenen Ende der-
jenigen Lamellen, die sich nicht mehr in der ganz basalen Bildungszone des AL befinden,
noch Membranmateria eingebaut werden kann (Abb. 4.1D). Auf der anderen Seite
verlehen die regedmaldig gepackten Spiegelpléattchen den PEAudéufern starre, ebene
Flanken, die sich vitread kellférmig verjlingen miissen, um sich zwischen die Ellipsoide
der langen Zapfen schieben zu kénnen.

A

- o]o)
AL, 0ol
—0 o
a
—0 o
e o . —00000
Abbildung 4.1: Vorschlag zur Morphogenese der langen Zapfen U

A) Langer Zapfen nach Aushildung d. AulRengliedes, noch ohne formgebenden Einflul’ des PE.

B) Kontaktaufnahme mit dem PE: die sklerden Lamelen richten Sich auf.

C) Refer Zgpfen im formgebenden Umfeld der PEKaeile. Es erfolgt eine Gruppierung der calycalen Fortséitze
(®).

D) Moddl zum veskulden Membrannachschub in das AulRenglied des langen Zapfens.

a Aultenglied, i Innenglied, p Pigmentzelle, m Mitochondrium, g Golgi-Apparat und Vesikel
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Die Morphogenese der Auf3englieder der kurzen Zapfen bleibt weitgehend rétsel haft,
da sie sich nicht ohne weiteres aus dem ,, Normalfall“ ableiten |&3. Die Befunde aus dem
ventro-temporalen Retinarand von Engraulis encrasicolus sprechen dafir, dald die
Membranlamelen der AK in statu nascendi schon radia orientiert sind. Sie entspringen
einem zentral gelegenen Cilium auf seiner gesamten Flache, so dal3 ein akzessorisches
Aulenglied gar nicht ausgebildet werden kann (sehe Abb. 3.15: Pos. 2430nm). Dieser
Zustand sollte sich sekundé&r vom Grundtyp des Wirbeltierphotorezeptors abgeleitet
haben (P modifiziertes Verbindungscilium), ahnelt aber gleichzeitig dem as urspriinglich
angesehenen, cilidren Photorezeptor der Ascidien (EAKIN 1973: fig. 19).

Alle Membranlamellen wachsen bel E. encrasicolus gleichmé3g in die Lange und neue
Membranlamellen kénnen solange ergénzt werden, bis das AK in etwa die Brete des
Ellipsoids hat. Da die geschlossenen Enden der Membranlamellen vitrea in unmittelbarer
Nahe der Cilienbasis verbleiben, steht der Nachlieferung von Membranmateria nichts im
Wege (Abb. 4.2A).

Die endgtiltige Form des AK wird wie beim AL durch strukturelle Wechsalwirkung mit
dem ,zugehdrigen“ PEKell bestimmt: hier wird es dlerdings im Bereich der PEKaell-
Spitze median in zwei Loben gleicher Form und gleichen Volumens geteilt. Es 1&& sich
dabel nicht entscheiden, ob der Keil ein bestehendes AK spaltet oder ob das AK den
unnachgiebigen Kell einfach umwéchst. Das Membranfatensystem ist jedenfdls zum Kell
hin (wie auch nach sklera) offen und die beiden Loben der einzenen Lamellen
entspringen vitrea der Kellspitze eindeutig einer ungeteilten Basis (Abb. 3.13B; 4.2A). Es
ist zu bedenken, dal3 der zweilappige Aufbau des AK méglicherweise ohne funktionelle
Bedeutung it (s. 4.4.3) und einfach aus mechanischen Zwéngen in einer Plaiz
mangelsituation erwéachst.

Auch an den auleren Flanken des AK (vom PE-Kel abgewandt) offnet sich sain
Membranfatensystem. An viden Stellen, von skleral nach vitrea fortschreitend, scheinen
die geschlossenen Enden der Membranfaten mit der umhtllenden Membran zu ver-
schmelzen, d.h. die extrazelluléaren Lumina 6ffnen sich gegen die Aul3enwand, so dal3 sich
jeder AK-Lobus nocheinma in zahlreiche ,, Sekundérloben® unterschiedlicher Mé&chtigkeit
gliedert (Abb. 4.2B). Die Mdglichkeit, dal3 die umhtillende Membran in die bestehenden
Membranfalten invaginiert und an deren offenen Enden mit ihnen Verschmelzen, erscheint
extrem unwahrscheinlich (Abb. 4.2C) - in diesem Fal misste sich der AK-Lobus durch
Einschub neuer Lamellen bel vorgegebenem Minimalabstand verbreitern, was am unter-
suchten Material nicht zu beobachten ist.
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3) Ferner kann die Regiondisierung der Netzhaut bezilglich ihrer Zapfenformen und
Zapfenmuster herangezogen werden, um eine Vorstellung davon zu bekommen, wie die
Polycones entstehen kdnnten.

Folgt man beispielsweise einer Zapfenreilhe aus dem Bereich der dorsden Drefach
zapfenzone in Richtung der temporalen oder nasalen Retina, so findet sich jeweils ein
schmales Ubergangsgebiet zwischen Dreifach- und Vielfachzapfen (Abb. 3.25). Der
Einschub isolierter Einfachzapfen findet dort ebenso statt, wie die Aushbildung von
Mehrfachzapfenkomplexen, in denen sich kleine und grole Zapfen regdmédig ab-

A

]

Abbildung 4.2: Vorschlag zur Morphogenese der kurzen Zapfen U

A) 3D-Schema zum Aufbau des Aullengliedes eines kurzen Zapfens: Ein PE-Kell spatet das Aullenglied in
zwel Loben, die Lamdlen snd laterd unterschiedlich tief eingeschnitten. Der Lamdlenaufbau kann basd auf
ganzer Breite erfolgen.

B) Wahrscheinlicher Mechanismus der Sekundérlobenbildung durch Membranfusion ,,nach aulen® (® ).

C) Unwahrscheinlicher Mechanismus der Skundérlobenbildung durch Membranfusion ,,nach innen® (® ) -
eine entsprechende Verbreiterung des Aul3engliedes wird nicht beobachtet.

a Aultenglied, i Innenglied, p Pigmentzelle, m Mitochondrium, g Golgi-Apparat und Veskel
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wechseln. Ob letztere durch Fusion kleinerer Einheiten entstehen oder schon an der Ora
serrata in diesr Form abgegliedert werden, 183 sich aus den vorliegenden Unter-
suchungen nicht ableiten. In jedem Fall weist diese Betrachtung auf die Mdglichkeit der
Polyconebildung durch koordinierte Fusion hin, wobel die lateralen (grof3en) Zapfen der
Dreifachzapfen mit den langen Zapfen des Polycone homologisierbar sein sollten, die
zentralen (kleinen) mit den kurzen Zapfen des Polycone. Vermutlich sind Einschub und
Fuson von Einzezgpfen in en bestehendes Doppel- oder Dreifachzapfenmuster die
urspriinglichen Mechanismen zur Bildung von Vidfachzapfenreihen (vgl. z.B. Viefach
zapfenbildung bel der Elritze Phoxinus laevis: LYALL 1957b) und die initide Ab-
gliederung von Polycones an der Ora serrata der ventro-temporaen Retina ein abgel eiteter
Zustand. Die komplexe strukturelle Beziehung von PE und Zapfen beim Ubergang zum
Polycone (s.0.) wirde beispielsweise den Einschub eines PEAudaufers zwischen die
Aul¥englieder der lateralen Komponenten des Dreifachzapfens erfordern. Im Bereich der
Dreifachzapfen zeigt das PE noch keinen formgebenden Einfluf? auf die Photorezeptoren
- die AulRenglieder der Drefachzapfen werden lediglich von den Audédufern zweer
benachbarter PE-Zdlen umrahmt.

Vergleicht man die Feinstruktur der Polycones aus der dorso-nasalen Retina mit der der
Area-Polycones, so finden sich Hinweise, die den Vorschlag zur Morphogenese der AL
unterstiitzen, so wie er unter Punkt 2 dieses Kapitels formuliert ist: die Membranlamellen
der AL werden urspriinglich in tangentialer Orientierung gebildet und richten sich erst
weiter skleral auf, wo es zwischen den PE-Kelen ,eng‘ wird. Der groRere Offnungs-
winke der Kellspiegd in der dorso-nasalen Retina gibt den AL dort gegentiber denen der
Area temporalis mehr Raum, zumindest vitreal. Zudem ist das GrolRenverhdltnis der
beiden Zapfentypen im Polycone abseits der Area dhnlich dem in der Dreifachzapfen
region.

Eine signifikante Gruppierung der Zapfenkerne vitreal der OLM zu Zweiergruppen, wie
von ZUEVA (1980) fur die Schwarzmeersardelle angegeben, lief? sich in der vorliegenden
Studie nicht bestétigen. ZUEVA hdlt Quadratmuster bzw. Doppelzapfenketten fir die
unmittelbaren Vorlaufer der Polycones.

4) Ein ganz anderer Ansatz, Einsichten in die Polycone-Entstehung zu gewinnen, ist der
Versuch, aus den unterschiedlichen Strukturbefunden zur auf3eren Retina mehr oder
weniger verwandter Arten eine hypothetische Entwicklungsreihe aufzustellen und in
Erwagung zu ziehen, dald die Morphogenese individueller Polycones ihre Evolution in
wesentlichen Ziigen rekapituliert: zum Thema ,, Evolution siehe Kapitd 3.3 und 4.7.2.
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4.4 Funktionsmorphologische Interpretation der Strukturbefunde
zu den Zapfen und Pigmentepithelzellen

Die folgenden Uberlegungen betreffen funktionelle Aspekte der duReren Sardellen-
reting, die sich aus den Strukturdaten ableiten lassen. Schwerpunktmaldig werden dabel
die Polycones der Areatemporalis behandelt (4.4.2 und 4.4.3).

Die komplexe und hochst regelmadige Organisation der skleralen Netzhautabschnitte
von Engraulis encrasicolus, vom Zapfenmuster Uber die Orientierung der Aul3englied-
lamellen bis zu den préazise ausgerichteten Guaninreflektoren der PE-Audaufer, ist mit
Sicherheit nicht as ein Produkt des Zufdls anzusehen. Die Diskussion Uber die
Funktion des gesamten Systems und seiner Komponenten erscheint daher angebracht.

4.4.1 Die Photor ezeptoren - allgemeine Aspekte
Retina duplex

Die au3ere Retina der adulten Sardelle enthdt Zapfen und Stébchen. Diese ,, Retina
duplex” deutet auf ein breites Intervall nutzbarer Lichtintensitdten hin und auch auf die
Fahigkeit zu retinomotorischen Bewegungen (s. 1.2.1). Zwar konnte im Rahmen dieser
Arbeit die Retinomotorik von Engraulis encrasicolus nicht systematisch untersucht
werden - die Uberlebenszeiten waren bei den gegebenen Bedingungen zu gering, um
Tiere bis zur vollstandigen Dunkeladaption hédtern zu konnen - doch gibt es eindeutige
Hinweise, dieihr Vorhandensain belegen:

Abb. 32A zegt eine patidl dunkeadaptierte Sarddlenretina im Radia schnitt.
Detailierte Darstellungen der dunkeladaptierten Netzhaut von E. mordax finden sich be
O'CONNELL (1963: fig. 10) und von Anchoa be FINERAN & NicoL (1978: fig. 6). Die
Netzhaut von E. encrasicolus mul3 sich bel nahezu identischer Architektur sehr éhnlich
verhalten, wie die ihrer néchsten Verwandten.

Das photopische System sollte vor allem tagsiiber und in flacheren Wasserschichten
seine volle Leistung entfalten, das skotopische dagegen das Fenster visuell gesteuerter
Aktivitéten in den Schwachlichtbereich 6ffnen. Letzteres niitzt den Fischen sowohl in
tieferem Wasser (die Sarddllen haten sch im Winter vorzugsweise tUber dem Schelf-
boden in Tiefen um die 150m auf: SCHUBERT 1970), as auch in der Nacht. Nacht-
aktives Verhdten in mondhellen Nachten bel weitgehender Auflésung der Schwarm-
struktur ist fir Sardellen wohlbekannt - es dirfte dabei das aufsteigende Nacht-
zooplankton as Nahrungsquelle erschlossen werden. Aus diesem Grund kann an den
Tagen um Vollmond im Mittelmeer auch keine rentable Lichtfalenfischerel sattfinden.



Horizontale Regionalsierung der Retinaund " Areae"

Auch die Regionalisierung der Netzhaut beztiglich der Photorezeptordichten und bzgl.
des Zapfen-zu-Stabchen-Verhdltnisses hat funktionelle Implikationen. Dieses Ver-
hdtnis falt bel der Sardelle im dorsalen Bogen zugunsten der Stabchen, im ventro-
temporden Quadranten zugunsten der Zapfen aus. Folglich Uberwiegt in dem
Netzhautbereich, der in die untere (,dunklere’) Hemisphéare blickt, das skotopische
System, wahrend dagegen das obere (, hellere”) Gesichtsfeld von relativ mehr Zapfen
bedient wird (Abb. 3.5/6). Auch O'CONNELL (1963) findet bel 6 Knochenfischarten
tempora eine hohe Zapfendichte, die mit einer geringen Stdbchendichte korreliert. Es
scheint ein dlgemeingtiltiges Prinzip zu sein, dal? die Zapfendichteverteillung innerhalb
einer Retina poditiv vom Lichtangebot bestimmt ist - die Stébchen nehmen den Platz
ein, der ihnen bleibt (ALI & KLYNE 1985). Der Befund diskreter Verdichtungszonen
innerhalb der Retina - sog. ,,Areae” - gibt Anlal3 zu weiteren funktiondlen Deutungen:

Die Zapfenarea im ventro-temporaen Quadranten mit ihren schlanken, dicht stehenden
Zapfen ermdglicht auf Photorezeptorebene eine im Vergleich zur Ubrigen Retina relativ
hohe Winkelauflosung und damit eine hohe potentielle Sehschéarfe (minimal ca. 3.5
Winkeminuten bel Engraulis; vgl. <0.5 bei Homo). Die Sehschérfe ist abhéngig von
der Rezeptordichte pro Flacheneinheit und von der Augengrole (genauer vom
Abstand der Linsenmitte zur Retina) oder anders gesagt von der Rezeptordichte pro
Sehwinkd. Letzlich ist natirlich auch die Dichte der Zapfenbipolaren und Ganglien-
zdlen in der Area fir die maxima erreichbare Raumfrequenzauflbsung dieser
Retinaregion ausschlaggebend - je geringer die Konvergenz, umso schéarfer kann
gesehen werden.

Nach O'CONNELL (1963) ist die Sehschafe von Anchoa und Engraulis im
Artenvergleich damit eher unterdurchschnittlich (vgl. z.B. POWERS & EASTER 1978).
Seine Untersuchungen an der pazifischen Sardine Sardinops caerulea zeigen, dal3 die
relativen Dichteunterschiede verschiedener Netzhautregionen wahrend des Wachstums
erhaten bletben und somit die Dichtekarte der Zapfen hier als konstantes art-
spezifisches Merkmal gelten kann, dal3 sich aber die absoluten Dichtewerte bei einer
Verdopplung des Linsendurchmessers fast habieren. In der Konsequenz scheint es
snnvall im Artenvergleich nicht mit absoluten Werten, sondern mit Verhaltniszahlen zu
arbeiten.



Die Blickrichtung der , Area temporais’ ist nasad bis naso-dorsad, damit liegt der
Schwerpunkt der photopischen Raumfrequenzempfindlichkeit (, Sehschéarfe’) im
vorderen bis vorne-oben gelegenen Gesichtsfeld (Abb. 4.3). Dies entspricht genau
dem Bereich, in dem flr die jagende Sardelle ba horizontaler Schwimmlage Beute-
organismen zu ewarten snd. Auf diese Wese durften Zooplankter wie z.B.
Copepoden in Bewegungsrichtung des Fisches und/oder von schrag unten gegen den
hellen Hintergrund der oberen Wasserhemisphére schnell und genau geortet werden
konnen. In dieser Richtung liegt der binokulare Uberlappungsbereich der beiden
Gesichtsfelder - auch die Transparenz der Fettlider nasal der Augen 8% auf ein
forciertes ,,Nach-Vorne-Blicken" schlief3en (vgl. CAMERON & EASTER 1993).

Da die Lichtenergie, die auf eine bestimmte Flache projiziert wird, in der Area auf
deutlich mehr Zapfen vertalt wird as in einem gleichgrof?en Ared des Retinafundus,
geht die erhthte Sehschéarfe auf Kosten der Empfindlichkeit (geringe Konvergenz
vorausgesetzt). Die hochaufl6sende, binokulare Fixierung von Objekten im vorderen
Geschtsfeld ist daher gemeinhin eine Leistung des photopischen Systems  unter
Starklichtbedingungen.

Abbildung 4.3: Die Blickrichtungen von Zapfen und Stabchenarea U
Vordere Korperhdfte von E. encrasicolus nach WITHEHEAD et d. 1988. Am erdffneten Augenbecher ist
die Blickrichtung der Zapfenarea (roter Pfeil) und St&bchenarea (blauer Pfel) illudriert.



Das endeutig mit den Zapfen assoziierte Spiegeltapetum dirfte alerdings den
Arbeitsbereich der Area temporalis beziiglich des Faktors Lichtintensitét wirkungsvoll
erweitern (s. 4.4.2).

Die geringe Stdbchendichte in der Zapfenarea ist sicherlich eine Folge der optimierten
Rezeptorpackung und damit aus funktioneller Sicht ein sekundéres Merkmal dieser
spezidiserten Netzhautregion. Interessanterweise finde man bel E. encrasicolus die
hdchste Stabchendichte in der ventralen Retina nasal der optischen Furche (Abb. 3.6).
Dieser Bereich it fl&chiger ds die Zapfenarea und zeigt einen weniger sellen
Dichtegradienten - dennoch tritt er so markant hervor, dal3 man von ener Art
,tabchenared’ sprechen kann. Es erscheint plausibel, dal3 ein Raum erhohter
Winkelauflésung fir das skotopische System dorsal des Tieres liegt, well unter
Schwachlichtbedingungen (z.B. Mondlicht) am ehesten von dort ausreichend Licht fir
mehr oder weniger scharfe Abbildungen zu erwarten ist.

Ein weiterer funktionsmorphologisch relevanter Aspekt der Netzhautregionierung ist
die Vertellung verschiedener Zapfentypen in der Sardellennetzhaut. Wahrend UGber
weite Strecken ausschliefdich Polycones zu finden sind, gibt es am dorsalen wie auch
am ventralen Netzhautrand Gebiete mit Dreifachzapfen (Abb. 3.26), sowie schmale
Ubergangszonen zwischen den beiden Mustern. Uber die Funktion der Dreifach
zapfen konnen hier nur drel Vermutungen abgegeben werden:

1. Der morphologische Unterschied zwischen der zentralen und den beiden lateralen
Komponenten, vor alem beziiglich ihrer Grofe und Elektronendichte, kbnnte mit einer
unterschiedlichen Spektralempfindlichkeit der Aul3englieder einhergehen und damit auf
Farbkontrastbildung hinweisen (vgl. LYALL 1957b; THORNTON & PUGH 1983).

2. Die beiden gleich gedtdteten laterden Komponenten dirften nach der gleichen
Argumentationsweise auch physiologisch gleichartig sein (vgl. z.B. BURKHARDT €t d.
1980) - ein Bewels dafir steht allerdings aus.

3. Der grole Ellipsoidquerschnitt des Zellverbundes macht den ,triple cone
lichtempfindlicher ds einen einzelnen Zapfen aus dem Polycone (Lichtfallenwirkung,
vgl. MUNZ & MCFARLAND 1977). In der dorsalen Dreifachzapfenregion passt diese
Architektur gut zur Lichtvertellung im Peagia, die Funktion der ventraen
Dreifachzapfenregion [&% sich vor diesem Hintergrund nicht deuten.



Der gleiche Effekt ist Ubrigens auch fir die Polyconezapfen verschiedener
Netzhautbezirke zu erwarten. Die vergleichsweise grof3en Ellipsoidquerschnitte der
Funduszapfen miften diese Sehzellen lichtempfindlicher machen ds es die
schlankeren Areazapfen sein konnen - freilich auf Kosten der potentiellen Sehschérfe.
Der Ellipsoidquerschnitt eines langen Zapfens kann im Fundus ca. 6 bis 8x grof3er sein
asin der Area.

Relhenmuster

Schliefdich folgt aus der dternierenden Relthenanordnung der Zapfen und Stébchen bel
Sardellen, besonders fir das photopische System aul3erhalb der Areatemporalis, eine
lokde Asymmetrie der Rezeptordichteverteillung: langs des Polycone sind die
Zapfenabstande relativ gering (z.B. 6um in Abb. 3.2D), quer dazu dagegen bis zu 2.2x
grof3er (z.B. 13um an der gleichen Stelle).

MOoglicherweise wird diese Asymmetrie durch die Konvergenz der Zapfenschaltkreise
verwischt, anderenfals konnte sie aber auch bis auf die Ebene der Ganglienzellen
erhaten und von funktiondler Bedeutung sein: Im Zentrum der Netzhaut verlaufen die
Polycones Uber welte Bereiche ndherungsweise vertika. Es ist @nerseits denkbar, dal3
im lateralen Gesichtsfeld des Tieres vertikale Strukturkomponenten oder Bewegungen
langs des Polycone besser aufgel 6st werden kdnnen als horizontale.

Das Gegentell ist aber ebenfalls vorstellber: beim schnellen Vorwértsschwimmen
streichen Objekte wie z.B. Planktonpartikel und partikuléres organisches Material
(POM) fast ausschlieldich in horizontaler Richtung am Auge vorbe. Die Anayse
dieser Bewegungen konnte besonders gut gelingen, wenn das Bewegungskontrast-
sehen vor alem durch sukzessive Erregung benachbarter Polycones vermittelt wird.
Zapfen benachbarter Polycones sind gegeneinander optisch und elektrisch besser
isoliert a's benachbarte Zapfen innerhalb eines Polycones, demnach sollten sich ihre
Signae deutlicher trennen lassen bzw. deutlicher getrennt bilden.



4.4.2 DasPigmentepithe -
Eigenschaften von Interferenz-K eilspiegeln

Radiale Zonierung der PE-Z€llen

Die kelformigen Zdlen des retinden Pigmentepithels der Sarddlle zeigen in ihrem
Inneren einen charakteristischen radialen Gradienten der feinstrukturellen Kompo-
nenten. Diese strukturelle Zonierung [&% drei Abschnitte erkennen, die sich auch
funktionell unterscheiden miissen:

Der basale Abschnitt, zwischen der Bruch’schen Membran und dem apikalen
Zdlhaftenkomplex mit dem Zelkern, zahlreichen Mitochondrien und ER-Zisternen,
sowie Myeloidkorperchen und Lysosomen durfte die metabolisch aktivste Zone der
PE-Zdlen sain. Die angefiihrten Zelkompartimente lassen auf Synthese-, Abbau- und
Transportleistungen schlief?en und zwar sowohl fir die PE-Zdle sdbst, as auch im
Dienste der Photorezeptoren (MOYER 1969; FINERAN & NicoL 1977).

Der Mitteltell der PE-Z€lle reicht vom apikden Zdlhaftenkomplex bis zum skleraen
Rand des PE-Kells. Nach FINERAN & NicoL (1977) ig dlein dieser Zelabschnitt
wahrend der photomechanischen Bewegungen formveranderlich und dient zudem ds
Materidspeicher: Er enthdt zahlreiche Mdaningranula (vor dlem in der ventrden
Retina) und Guaninpolyeder (vor allem im Fundus und dorsd). Guaninpl&ttchen treten
im Mitteltell der PE-Zdlle nicht auf, se markieren vieddmehr den dritten Abschnitt, den
PE-Kall.

Der ,mittlere Abschnitt” ist im Bereich der Area temporais von E. encrasicolus
praktisch nicht nachweisbar. Selbst in der hdladaptierten Retina - man koénnte
kontrahierte Zapfen und eongierte PE-Fortsdize erwarten - reicht der starre Keil mit
seinen sklerden Guaninpléttchenstapeln bis an den apikalen Zdlhaftenkomplex heran.
Dieser Umstand unterstiitzt die Vorstellung, dal3 in einer fast stdochenfreien Areakeine
ausgepragten photomechanischen Bewegungen der Zapfen und PE-Zdlen stattfinden,
well auch keine ausgeprégte Retina duplex vorliegt (zur Erinnerung: die Retinomotorik
beginnt in der Larvaentwicklung erst mit dem Einbau von Stabchen in die zundchst
akinetische Zapfenretina AREY 1915; BLAXTER & JONES 1967; ALl & WAGNER
1975b; RAYMOND 1985).

Vitred laufen die PE-Fortsdize zu einem Kell aus, der an Volumen und radiaer
Ausdehnung die Halfte (dorso-nasale Retina) bis ca. 80% (ventro-tempora e Retina)



Tabdle4.5: Funktionelle Deutung der Zellkompartimente des basalen PE

K ompartiment Funktion

basales Stoffaustausch mit der Chorioidea

Labyrinth zur Selbstversorgung und Versorgung der Photorezeptoren *
Zdlkern Informationsguelle fir Baur und Energiestoffwechsd *
Mitochondrien Energieberaitstdlung, z.B. f. Synthesen und Retinomotorik *
ER-Zigernen Synthese, z.B. von Guanin und Mdanin *

Myel oidkorper evtl. schndl zugreifbarer Speicher fir Membranmaterid bei der

Membranumverteilung wéhrend der Retinomotorik. FINERAN & NIcoL
(1977) finden Se besonders héufig im dunkeladaptierten Auge, wo die
Gesamtfléche der retrahierten PE-Kelle reduziert ist.

Lysosomen aufgerollte Membranstapel in den Lysosomen sprechen fir den Abbauvon
Photorezeptormembranen (, shedding”). FINERAN & NicoL (1977) finden
Hinweise, dal3 das v.a. zu Beginn der Helladaptation passiert, wenn die
Stébchen im basden PE ankommen. Weiterhin wird der Abbau und die
Riickfuhrung zelleigener Komponenten stattfinden

*) sehe Lehrbuch: z.B. MOYER 1969, DOWLING 1987

der Pigmentepithelzelle einnimmt. Dieser Zellabschnitt ist geprégt durch gestapelte
Guaninpléttchen, die den konvergierenden Flanken des Kelles anliegen, sowie einem e
nach Retinaregion wechselnden Gehdt an Guaningrus und Meéeaningranula. Dice
Verzahnung der PE-Keile mit den Zapfen des Polycone und die hochst regelmaliige
Anordnung der Spiegelpléttchen sind fur die optischen Eigenschaften dieser Struk-
turen ausschlaggebend und werden von der Retinomotorik nicht wesentlich gestor
(FINERAN & NicoL 1977).

Im Gegensaiz zum Mitteltell der Zelle snd die Kelle also statische Gebilde, derer
srukturelle Stabilitét die Formkonstanz der ungewohnlichen AulRenglieder del
Sardellenzapfen und die sehr gleichmadgen Plattchenabsténde des Interferenz
reflektors (s.u.) erst ermoglicht. Zwar sind die Zapfen und das Spiegeltapetum in der
dunkeladaptierten Retina hdchstwahrscheinlich nicht in Funktion, doch wirde eine
tagesrhythmische Verschiebung und Reorganisation der betelligten Strukturen den
gegebenen Organisationsniveau vermutlich nicht zutrdglich sein. FINERAN & NICOL
(1977) beschreiben fir Anchoa verbrickende Proteinstrukturen zwischen den ER-
Zigternen, die die Guaninreflektoren bilden und beherbergen und vermuten in ihner
letztlich die ,Abstandhater” zwischen den ER-Kompartimenten - diese Verbindungs
strukturen waren am untersuchten Engraulis-Materia nicht nachwel sbar.



Zu beiden Seiten des PE-Keiles finden sich dynamische Zdllabschnitte, sog. ,,laterae
Loben®. Sie snd im helladaptierten Status vitread elongiert, enthaten Meaningranule
und Guaninnadeln und schirmen die rezeptiven Bereiche der Polycones gegen saitlich
an- bzw. austretende Lichtstrahlen ab. Im dunkeladaptierten Status sind diese Loben
bel Anchoa engezogen (FINERAN & NicoL 1977 fig. 14+15), was im Anaogieschiuf:
auch fur Engraulis gelten dirfte, zumindest fir die retinomotorisch aktiver
Polyconegebiete aul}erhalb der Areatemporalis.

Eventudl Ubernehmen die Loben auch enen Tel der nutritiven und resorptiver
Funktion des PE fir die Photorezeptoren, da sie nicht so dicht mit Partikeln gefillt
sind wie die Zentren des mittleren und des kellformigen Zellabschnittes. Dartber hinaus
ist es denkbar, dal3 die durch kristalline Diffusonsbarrieren eingeschrankte Ver-
sorgungsfunktion des PE kompensiet wird durch ene verhdtnismadg starke
Auspragung des Hyaoidgefdinetzes an der inneren Grenzmembran und durch die
relativ méchtige Chorioidaldriise.

Regionale Zonierung des PE

Schon beim Blick in den aufprgparierten Augenbecher der Sardelle fallt auf, dal3 die
ventralen Netzhautabschnitte dunkler erscheinen as die zentral bis dorsal gelegenen.
Besonders dunkel erscheint die Retina temporal der optischen Furche im Bereich der
Zapfenarea. Betrachtet man das intakte Fischauge bel starkem Auflicht, so leuchtet die
Pupille infolge diffus vom Tapetum reflektierten Lichtes vor dlem dann auf, wenn mar
von ventral kommend die dorsale Netzhauthélfte bel euchtet (,, eye shine*: Abb. 3.20B) -
dorsale Blickwinkel lassen kein Augenleuchten in Erscheinung treten.

Diese makroskopischen Phanomene finden ihre Erklarung auf der histologischer
Ebene, und zwar im regiona unterschiedlichen Gehdt an Guaningrus und Meanin-
granula. Wéhrend im Bereich der Polycones die Krigtalpléttchen Uberal etwa gleich
haufig sind, ist das Verhdtnis von polyedrischen Guaninkristaliten zu Meaningranule
in der dorso-nasalen Retina sehr grof3, in der ventro-temporalen dagegen sehr niedric
(vgl. Abb. 3.20C mit 3.20D). Dieser Umstand |&% sich as Anpassung an der
typischen intraretillen Beleuchtungsgradienten eines peagischen Fisches be
horizontaler Schwimmlage deuten (sSehe z.B. DENTON 1970) und korreliert weitgehenc
mit dem regiona ebenfalls unterschiedlichen St&bchen-zu-Zapfen-Verhdtnis.



Das diffuse Guaningrus-Tapetum erhoht die Lichtausbeute vor alem fir da
skotopische System im laterden und unteren (dunkleren) Blickfeld, wahrend da
Melanin besonders im Bereich der nach oben ,blickenden” und damit relativ stark
beleuchteten Zapfen- und St&bchenareae Streulicht reduziert und dadurch die Seh
schérfe unterstitzt.

Ein weiterer Aspekt der Tapetumregionierung ist auch der vom Zentrum der Aree
temporalis zum Fundus hin zunehmende Offnungswinkel der Keilspiegel (von ca. 10°
nach ca. 20°). Diessr Umstand it gekoppelt an die sich andernden Zapfen
proportionen und fihrt in der angegebenen Richtung zu abnehmender Sehschérfe bel
zunehmender Lichtsasmmelwirkung. Im Vegleich zu den rauhen Tapeta de
Mormyridae (MCEWAN 1938), die Gruppen von enigen Zapfen zusammenfassen unc
im Bereich der PE-Audaufer-Spitzen lichtunempfindliche Fachen haben, ist die
Limitierung der Sehschéarfe durch die Architektur des rauhen Tapetums bel der Sardelle
zu vernachlassigen (sehe auch 4.4.3).

Melanin

Das Pigmentepithel der Sardelle enthdt, wie das der mesten Wirbdtierarten
Meaningranula. Das dunkle Pigment in den PE-Audaufern dient in der Regel sowonhl
der Abschirmung der gerade inaktiven Photorezeptoren (vgl. Abb. 1.2C), as auch der
optischen Isolierung der Zapfenaul3englieder unter Starklichtbedingungen: nicht-axiae
Streulicht wird absorbiert und somit die potentiell ereichbare Sehschéarfe erhoh
(DOWLING 1987). Die beiden genannten Aufgaben durften auch vom Melanin del
Sardedlle wargenommen werden, alerdings in abgewandelter Form:

Unter Starklichtbedingungen liegen die Stébchen auch bei den Sarddlen sklerac
verschoben zwischen den Audéaufern des PE , versteckt® und profitieren dort von der
Lichtschutzfunktion der elongierten PE-Loben. Da die réumliche Beziehung zwischer
PE-Keilen und Polycone-Zapfen auch in der dunkel adaptierten Retina nicht aufgegeber
wird (FINERAN & NicoL 1977), konnen die Zapfen der Sardelle abweichend vonr
Regdfdl unter Schwachlichtbedingungen nicht im PE verborgen werden. Die
erscheint nicht unbedingt nachteilig, da ein Schutz des photopischen Systems vol
Bleichung unter diesen Bedingungen gar nicht nétig ist (bzw. eventuell gar nichi
erstrebt: siehe 4.6.3) und die Inaktivierung der Zapfen schon weitgehend durch die
Elongation der Myoide stattfinden dirfte (MILLER & SNYDER 1972).

Die optische Isolierung von Zapfen durch Melanin kommt bei Engraulis encrasicolus
besonders im Bereich der Area temporais zum Tragen. Aufgrund der relativ hohen
Dichte schlanker Zapfen sind auch die PE-Kele schma und zeigen geringe



Offnungswinkel - vor allem in dieser Netzhautregion ist das Zentrum der Keile dicht mif
langlichen Mdaningranula geflillt. Die Antelle axia entreffenden Lichtes, die von den
Guaninpléttchen nicht zum langen Zapfen reflektiert werden, sowie paraxiales Streu
licht, das schrég zu den Polycones ankommt, kann auf diese Weise effektiv absorbiert
werden. Auch die meaninhatigen laterden Loben der PE-Kelle unterstiitzen aul
entsprechende Weise die potentiell hohe Winkdauflésung der Area. Das Vorlieger
langlicher Meéelaninkérnchen erscheint besonders zweckméllig, da diese be
gegensaitigem radiden Versatz Licht effektiver abschirmen als sphéarische Gebilde -
gerade in der Plaizmangelstuation, der die lateralen Loben zwischen den eng
benachbarten Zapfenreihen ausgesetzt sind.

Bewegliche Loben erweitern die funktiondlen Freiheitsgrade der ansonsten relativ
starren PE-Architektur. Dies konnte ein Spezidfadl des verdlgemeinernden Befundes
von PARKER (1932) sain, der fur ,fixierte PE-Ausléufer mit okklusiblem Tapetum eine
in geringem Mal3e verblelbende Spitzenbeweglichkeit beschreibt.

Die Vorgstellung von einem okklusiblen Tapetum, d.h. von ener tagesperiodischer
Abschirmung der Guaninreflektoren durch Meanin, wie se MCEWAN (1938) fli
Engraulis encrasicolus und O'CONNELL (1963) fur Anchoa compressa und E
mordax aufdern, mufld aufgrund der elektronenmikroskopischen Befunde Uber die PE
Zdllen von Sardellen aufgegeben, bzw. stark modifiziert werden. In der Tat werder
Meaningranula im Zuge der photomechaischen Bewegungen radiad verschoben - dies
geschieht jedoch dcherlich nicht, wie O'CONNELL annimmt, quer durch das
Guaninmateria hindurch (daftr snd die Krigtalite zu dicht gepackt und die PE-Kaell-
Organisation zu dtarr), sondern ausschlieldich entlang der laterden Loben. Da
Melanin dient somit nicht der Abschirmung des Tapetums, sondern ,,wie tblich® der
Isolierung der rezeptiven Einheiten gegeneinander (gerade in der dorsalen Retina gibt e
besonders wenig Meanin, obwohl das diffuse Tapetum méachtig entwickdt ist).

Guanintapetum

Das Pigmentepithel der Sardelle enthdit drei verschiedene Formen von Guanin:
krigtdliten ds Grundlage eines komplexen Tapetum lucidum:

Polyeder, Plattchen und Nadeln. Die chemische Natur dieser Gebilde wurde z.B.
von MCEVAN (1938) aus einfachen Lodichketstest und Farbreaktionen erschlossen.
ZYZNAR & NiCcOL (1973) weisen mit spektrochemischen Methoden nach, dal3 es sich
bei den Spiegelpléttchen junger Anchovies um reines Guanin handelt.



Allgemein betrachtet handelt es sich um ein Tapetum vom ,rauhen* Typ (nact
ZYZNAR 1975a), bel dem das einfdlende Licht nicht nur ein zweites Ma durch die
Schicht der Photorezeptoren zurlickgeworfen wird, sondern mehrfache Reflexioner
zwischen mehr oder weniger radid orientierten Reflektoren erfdhrt. Die weltere
Klassfizierung kann nicht pauscha nach , Diffusor oder , Planspiegel“ erfolgen, da
beide Eigenschaften paralld vorliegen, sondern es mul3 ein eigener , Sardellentyp"
beschrieben und in der funktionsmorphologischen Diskussion differenzierter betrachtel
werden. Im Folgenden wird die potentielle Bedeutung der verschiedenen Guaninformer
getrennt anadysert:

Die winzigen polyedrischen Guaninkristallite, der sog. ,Guaningrus®, sind die
strukturelle Grundlage eines diffusen Reflektors. Durch die dicht gepackte Anordnung
dieser Elemente entstehen innerhab eines PE-Audaufers unzahlige Phaseniibergange
von optisch niederbrechendem (Zytoplasma: n=1.33) zu optisch hochbrechendenr
Materid (Guanin: m»1.83, LAND 1966b) in regelloser Anordnug. Die &guatoriale Furche
oder ,Nut“ der Krigtdlite erhoht die Anzahl der fir die Reflexion effektiven Flachen.
Resultat ist ein diffuser und spektral breitbandiger Reflektor, der makrosokopisch welil:
erscheint, und hauptsachlich im Dienste des skotopischen Systems stehen dirfte
Daflr sprechen mehrere Griinde:

e Guaninpolyeder sind im nahezu stébchenfreien Zentrum der Zapfenarea praktisch
nicht vorhanden.

* Fur axiae Lichtstrahlen, die langs eines Polycone auf die Zapfenaul3englieder treffen
Ist das diffuse Tapetum von den Guaninpléttchen (s.u.) quas ,, maskiert”.

* Fur axiale und schrége Lichtstrahlen, die zwischen bzw. vor den Polycones auf die
dunkeladaptierten Stéochenrethen treffen, bildet der Guaningrus einen weller
Hintergrund im Sinne eines mehr oder weniger ,glatten” Tapetums. Ein zweite
Durchgang des Lichtes durch die Aul3englieder der Stébchen in axialer Richtung dirfte
die Lichtausbeute etwa auf das 1.4-Fache erhthen - eine mittlere Photopigmentdichte
und nahezu ideale Spiegelung vorausgesetzt (vgl. ZYZNAR 1975b: fig. 1+2) - bzw. die
Empfindlichkeitsschwelle des skotopischen Systems entsprechend absenken. Die
durch diffuse Reflexion leicht verminderte Abbildungsschérfe sollte bel  de
ublicherweise hohen Konvergenz von Stabchenschaltkreisen nicht ins Gewicht fdlen.
Zudem wuirden schiefe Reflexionswinke ,,nebenbel® die Lichtausbeute nochmals leichi
erhdhen, da das Licht einen langeren Weg durch die Schicht der Stébchenaul¥englieder
zurticklegen kann. Fur intermedidre Adaptationszusténde, bel denen die St&bchen noct
nicht vollstandig vitreal der Guaninmassen, sondern teillweise noch zwischen ihnen zu
liegen kommen, konnen Mehrfachreflexionen die Lichtausbeute weter Steigerr
(,rauhes’ Tapetum).



* Das diffuse Tapetum kann auch im helladaptierten Status den Stabchen dienen, unc
zwar indem es die Abschirmfunktion des Mdanins erganzt. Im Fundus und im Bereicr
der dorso-nasden Retina it zwar nur wenig Méelanin vorhanden, im helladaptierter
Zustand ist es vor dlem in den lateraen Loben der PE-Keile konzentriert (Abb. 3.16D-
F). Dadurch werden die Stdbchenbander und das diffuse Tapetum schon mehr oder
weniger gut gegen starkes Licht abgeschirmt. Wenn die St&bchen weit nach sklerd
zwischen die PE-Kal-Ketten geschoben und von ihnen umschlossen sind, kann Lichi
auch wegen der dichtgepackten Guaninkdrnchen nicht bis zu den St&bchen:
aullengliedern vordringen - die Lichtintensitdt sinkt schnell mit der Eindringtiefe in den
Diffusor (vgl. Puderzucker oder Milch).

Die Guaninplattchen der PE-Keile snd an Schltisssimerkmal der Sardellenretina unc
geben AnlaR zu besonders interessanten funktionsmorphol ogischen Uberlegungen. Ihr
formgebender Einflul® bei der Aushbildung der Polycones wurde schon in Kap. 4.5
diskutiert - im Folgenden sollen ihre bekannten, sowie ihre potentiellen optischer
Eigenschaften angesprochen werden. Fur ein prinzipielles Versténdnis werden zunéchs
Vereinfachungen im Sinne der geometrischen Optik erlaubt, die schlieldich tellweise
wieder etwas relativiert werden miissen (Ende Kap. 4.4.3).

Langs de beiden konvergierenden Flanken eines PE-Keles liegen diex
quaderformigen, kristalloiden Korper jeweils in zwe paraleen Reihen dicht neben
einander und in bis zu 15 Lagen Ubereinander (REM: Abb. 3.18B; TEM: Abb. 3.7).
Die Anordnung dieser Pléttchen ist von bestechender Regel méliigkeit und fuhrt zu einer
Abfolge planparalder Phasengrenzen zwischen Guanin und Zytoplasma. Da dies
beiden Medien im optischen Fenster des elektromagnetischen Spektrums weitgehend
transparent sind und da sie sich deutlich im Brechungsindex unterscheiden (Dn=0.5)
werden entreffende Lichtstrahlen an den Phasengrenzen in Abhéngigkeit vorr
Einstrahlwinkel mehr oder weniger stark gebrochen und/oder reflektiert (Abb. 4.4B).

Eine ausfiihrliche theoretische Abhandlung Ube die Eigenschaften von Nichtleter-
Interferenzreflektoren findet sich bei HUXLEY (1968) - etwas anschaulicher wird das
Thema anhand biogener Reflektoren im Integument slbriger Fische (DENTON &
NICOL 1965a,c; DENTON 1970), in den chorioidalen Tapeta von Knorpelfischen unc
Priacanthiden (DENTON & NICOL 1964; NICOL & ZYZNAR 1975) oder im Pecten-
Auge (LAND 1965; 1966a,b) behandelt. Zum Versténdnis der Funktion des Sardellen:
tapetums ist auch hier en kleiner Exkurs in die theoretischen Grundlagen der Inter-
ferenzreflektoren angebracht:



Die optische Dicke der Medien (OD = geometrische Dicke xBrechungsindex) liegt inr
vorliegenden Fall gerade in der GrofRenordnung der Wellenlangen des sichtbarer
Lichtes und it zudem fir Guanin (70 bis 95nm x 1.83 = 128 bis 174nm) unc
Zytoplasma (70 bis 115nm x 1.33 = 93 his 172nm) anndhernd gleich. Die ab-
wechselnden Schichten kénnen dadurch - im Sinne der sog. , /,-Platten” eines nahezt
idedlen Interferenzreflektors mit breitem spektralem Reflexionsmaximum - bevorzugt
mit Licht von 4€/, = | = ca 370 bis 700nm in Wechsdlwirkung treten (z.B. BOY<
1924, zitiert bei DENTON & LAND 1971). Fir bestimmte Wellenldngen und ir
Abhangigkeit vom Eingrahlwinke kommt es durch konstruktive Interferenz ar
benachbarten Phasengrenzen zur Reflexion, andere dagegen interferieren destruktiv unc
werden durchgelassen (Abb. 4.4A,B).

Die Reflektivitét eines derartigen Interferenzreflektors steigt mit der Anzahl pardlder
Phasengrenzen rasch an, so dal3 en Plattchen (= zwel Phasengrenzen) im Bereich des
spektralen Plateaus um | max nur 4% des senkrecht einfallenden Lichtes reflektiert, ein
Stapedl von 7 Plattchen dagegen schon 96.6% - vergleichbar einem Silberspiegel (Abb
4.4C).

Die Kelform der PE-Audaufer erzwingt eine Abnahme der Stapeldicke von sklera
nach vitrea. Damit geht ein radider Gradient der Reflektivitét entlang der Spiegel-
flachen der PE-Keile einher: im skleraden Winkd zwischen zwel benachbarten Kellen i
die Reflektivitdt am héchsten, im Bereich der Aul3englieder der kurzen Zapfen (AK) ar
der Keilspitze dagegen so gering, dal3 der Keil dort bedingt as transparent gelten darf
(sehe auch 4.4.3). Die Transparenz gilt auch bel den relativ flachen Einstrahlwinkeln
der 1. Reflexion, da Totalreflexion beim Ubergang vom optisch diinneren (Zyto-
plasma) ins optisch dichtere Medium (Guanin) nicht auftritt. Gerade in der vitreden
Héafte der Area-PE-Kelle wird somit die optisch isolierende Bedeutung der zentral
gelegenen Medaningranula offensichtlich, die dort digenige Fraktion des Lichte
absorbieren konnen, die von den Plétchen durchgelassen wird. Die geometrisch
bedingte Zunahme der Stapeldicke nach skleral scheint auch der in gleicher Richtung
steigenden Wahrscheinlichkeit fur steile Reflexionswinkel (sehe Abb. 4.5) gerecht zu
werden: die sklerale Hafte da Kelspiegeflachen wird von mehr als 5 Pléttchen prc
Stapel gebildet (Abb. 3.7), folglich liegt gerade im Bereich der AulRenglieder der langer
Zapfen (AL) ein sehr effektiver Reflektor vor.

Zwel benachbarte PE-Audéaufer bilden mit ihren einander zugewandten Spiegelflacher
einen zur Pupille hin offenen Keilspiegd. Einfalende Lichtstrahlen miissen in diesem
Kellspiege in charakterisischer Weise hin und her geworfen werden: be jede
Reflexion nimmt der Reflexionswinkd (gemessen zum Lot auf die Spiegeflache) um
den Betrag des Keilspiegd-Offnungswinkels ab, bis der Strahl umkehrt und nact
elnigen Reflexionen mit zunehmendem Reflexionswinkd den Keil wieder verl&d (Abb,



4.5A-D). FINERAN & NicoL haben diese Art von Mehrfachreflexion in ihrer Arbeit
von 1977 schon postuliert, aber nicht visualisert und auch nicht genauer diskutiert.

Die Mehrfachreflexion von Lichtstranlen im Kellspiegel fuhrt, gegentber ene
unverspiegelten Netzhaut, zu einer erheblichen Verlangerung der Absorptionsstrecke inr
Bereich der AL und zu einer Energiekonzentrierung in deren sklerder Hdfte (Abb.
4.5C,D). Das zeigt uns, dal} das Spiegeltapetum die Lichtausbeute gerade fur die
langen Zapfen drastisch erhdbhen muf3 und unterstreicht seine Bedeutung fir da
photopische System. Die Aussage von HAWRYSHYN & MCFARLAND (1987), das PE
der Anchovies wiirde die Lichtausbeute lediglich wegen eines ,,double pass‘ erhdhen,
entspricht jedenfalls nicht der tatsichlich zu erwartenden Situation.

Abbildung 4.4: Vielschicht-I nterferenzr eflektor >

A) Das Prinzip der kongruktiven Interferenz am Nichtleter-Interferenzreflektor, fir den Fd
senkrechter Lichteintrahlung: Zytoplasma ist weil3, Guanin grau dargestellt, die optische Dicke der beider
Phasen betragt jeweils OD; = dixy. Die Bedingung fur kongruktive Interferenz bel gegebener Wellenldnge |
ist eine kombinierte optische Dicke (OD) des Schichtenpaares , Guanin + Zytoplasmd® von ODges =
OD1+0OD2 = '/, bzw. eine gesamte optische Wegldnge bei der Reflexion von | . Die an der
Phasengrenzen reflektierten Elementarwellen schwingen dann phasengleich, ihre Amplituden (1-4) addierer
sch verludfre. Esist zu beachten, dal3 bei der Reflexion an der Phasengrenze vom optisch dinneren ing
optisch dichtere Didektrikum (@ ,®) a@n Phasenwechsd von '/, dtatfindet (Sehe zB. LAND 1966b).
Durchgelassenes Licht wird hier von Mdaningranula (m) absorbiert.

B) Schiefe Eingrahlwinkd (a 1 0°)%erschieben das Maxiumum 1.0rdnung des Reflexionsspektrums zu
kirzeren Wellenlangen (vgl. DENTON & NicoL 1964; FINERAN & NicoL 1977):

| 0 = 20Dges¢c0s(a ). Aufgrund des Snelliusschen Brechungsgesetzes: n1/n2 = sin(b)/sin(a ), tritt diie
Reflexion in beiden Medien unter verschiedenen Winkdn auf, folglich auch ene zwete Spektrakurve
(I 'o). Der Effekt ig nach LAND (1966b) ein verbreiteres
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Reflexionamaximum mit einem inteemediden Gipfd (1 ), was der optische Eindruck in solchen Féler
bestétige. Die dargestellten Spektrakurven baseren auf Mel3werten am Spiegdtapetum von E
encrasicolus (zB. aus Abb. 49: Guanin 70nm, Zytoplasma 115nm) unter Berlicksichtigung de
Umdtandes, dal3 in kontragtierten Schnitten das Guanin herausgel6st und der verbleibende Spalt mehr oder
weniger aufgeweltet ist (vgl. Abb. 3.16A mit 3.16B).

C) Reflexionsspektren enes typischen biogenen Interferenzreflektors bel senkrechter Eingrahlung ir
Abhangigkeit von der Stapeldicke (fir Pecten aus LAND 1966b). Mit zunehmender Zahl an Phasengrenzer
(2, 6, 10, 20 bzw. jewells der hdben Zahl an Spiegelplétchen) steigt die Reflektivitét (R) deutlich an unc
die FHanken des Maxiumums 1.0rdnung stellen sich auf.



Dieses ,Zapfen-Tapetum”® wird vom diffusen Guanintapetum (s.0.) zu kener
Zetpunkt in seiner Funktion behindert, da letzteres sklerd der Pléattchenstapd zu lieger
kommt. In der dunkeladaptierten Retina ist das Spiegeltapetum zwar auch dem Rest
licht exponiert, wird dann alerdings weniger den stark eongierten Zapfen diener
konnen, sondern alenfals minima zur Steigerung der Quantenausbeute der Stabchen
beitragen.

Subtilere Effekte des Interferenz-Keilspiegels im Tapetum der Sardelle betreffen die
spektrale Reflexionscharakteristik der Pléttchenstapel und den Polarisationsgrad des
reflektierten Lichtes. Belde andern sich bel jedem Reflexionsereignis mit den
Reflexionswinkd.

Die Messungen und Simulationen von FINERAN & NicoL (1977) zum Reflexions
spektrum der Anchoa-Retina deuten auf eine Adaptation des gesamten Spiegel systems
auf Welenlangen um | »570nm - entsprechend dem gelbgriinen Licht, das im triiben
Kustenwasser Uberwiege. Ahnliche Werte sind aufgrund der entsprechenden PE
Architektur auch fir die Mittdmeersarddle zu ewarten: z.B. | 5,»560nm fir die
senkrechte Einstrahlung (Tab. 4.6). Dieser Wert markiert auch das Maximum de
photopischen Aktionsspektrums von Engraulis (BORISOV & PROTASOV 1960).

Tabelle 4.6

K ompartiment d [nm] n OD [nm] | o [nmM]
Zytoplasma 115 1.33 153 -
Guanin 70 1.83 128 -
Gesamtsystem - - 281 562

d Schichtdicke, n Brechungsindex, OD optische Dicke - vergleiche mit Abb.- Text 4.4A.

Ergtaunlich ist, wie die hohe Regedméigkeit der Pléttchendimensonen und de
Pléttchenabsténde aufrechterhaten wird. Letztere konnen entweder Uber Briicken:
strukturen (FINERAN & NicoL 1977: fig. 29) oder Uber eine gut kontrollierte
Osmolaritét eingestellt werden (zum Effekt des Quellungszustandes des Zytoplasmas
auf die spektralen Eigenschaften von Interferenzspiegeln sehe LAND 1966; DENTON &
LAND 1971).
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Abbildung 4.5: Strahlenoptische Eigenschaften von K eilspiegeln U

A) Tritt ein Lichtstrahl pardld zur optischen Achse in enen Kellspiege ein, so snkt der Reflexionswinke
gemessen am Einfdldot mit jedem Reflexionsereignis um den Betrag des Keilspiegd- Offnungswinkes a
(d.h. er trifft immer ,, seler” auf), bis der Strahl umkehrt (d.h. die Eindringtiefe it begrenzt) und schliefdick
wiederum achsenpardld aus dem Kell audtritt. Bel einem unverspiegeten Kell wére der Lichtweg innerhalt
des Kelles drastisch geringer.

B) Schiefe Eindrahlwinkd b fihren zu abgewanddten Strahlengéngen mit verringerter Eindringtiefe. It b
ein ungeradzahliges Vidfachesvon a, soist der Strahlengang symmetrisch und der Ausstrahlwinkd b’ = -k
(grtn), be geradzahligen Vidfachen von ? kehrt der Strahl auf gleichem Wege um (blau), be dler
Zwischenwinkengiltb * b’ (rot).

C) Die Uberlagerung der Wege eines randlich in den Keilspiegd enfalenden Strahlenbiindels zeigt die
Konzentrierung von Lichtenergie in der hinteren Halfte des Kells (angezeigt durch den horizontalen Strich) -
dort befindet sich im Sardellen- Polycone das Aufenglied des langen Zapfens.

D) Andere Darstellung der Lichtkonzentrierung bel ,, Beleuchtung” der gesamten Keil6ffnung.



Vergleichbar und doch anders liegen die Verhdtnisse im Interferenz-Kellspiege der
posterioren Hauptretina mesopelagider Knochenfische der Gattung Scopelarchus
(LOCKET 19714): je sechs drelkantige PE-Audaufer umrahmen Gruppen von je ca. 2C
Stébchen. Die PE-Audaufer enthdten mehrere regdmdidge Lagen von Guanin-
reflektoren, deren Form graduell von Nadeln (peripher) zu Plétchen (zentral) Cber-
geht.

Besonders spannend ist in diesem Zusammenhang die Funktionsweise eines dhnlich
aufgebauten Kellspiegels mit einer semipermeablen Flanke in den Photophoren des
mesopelagiaen, lichttarnenden Knochenfisches Argyropelecus arculeatus (DENTON
1970: fig. 13c). Die Mehrfachreflexionen mit zunehmend Steileren Reflexionswinkelr
flhren zu einer Abstrahlcharakteristik, die der Lichtverteilung der Umgebung sehr nahe
kommt (Abb. 4.6B).

A)

Abbildung 4.6: K eilspiegel-Deflektor einer Tiefseefisch-Photophore U

A) Schematischer Querschnitt durch die ventrde Korperhdfte des mesopdagiden, lichttarnender
Knochenfisches Argyropel ecus arculeatus. Zu beiden Seiten liegen Leuchtkammern mit nachgeschateter
Filtern und Deflektoren (veréndert nach DENTON 1970: fig. 12¢).

B) Der Strahlengang zwischen den konvergierenden Hanken des Deflektors folgt dem gleichen Prinzip,
welches im tapetdlen Kellspiegd der Sardelenretina redisert ist (vgl. Abb. 45A,B). Der , Trick” ig in
diesam Fdl ene semipermesble Hanke, die ene sSch nach oben hin gradudl abschwachend
Abgtrahlcharakteristik erméglicht (verandert nach DENTON 1970: fig. 13c).

Dunkelgrau: opagues Korpergewebe, hellgrau: transparente Kammern der Photophore, E Epidermis, F
Filter, L Lichtkammer, R Guaninreflektor, S semipermedbler Reflektor, 1-5 Lichtdrahler
aufeinanderfolgender Reflexionen, die zunehmend abgeschwécht den Fischkorper verlassen.



Wegen der vielen schiefen Reflexionswinkel, wie sie unter realen Bedingungen auftreter
muissen, sollte sich eine Verbreiterung des Reflexionsspektrums des Gesamtsystems ir
den kurzwelligen Bereich ergeben (z.B. 485nm be 35°). Im Unterschied zu der
tangentia orientierten Reflektoren chorioidaler Tapeta bel denen eine Reflexion mehr
oder weniger nah am Einfalldot stattfindet (bel relativ préziser spektraler Abstimmung
auf das Umgebungdicht), sind die ersten Reflexionen im Zapfentapetum der Sardellen
sehr flach. Das spektrale Reflexionsmaximum ist hier rechnerisch so stark
blauverschoben, dal3 es keine Relevanz fir den sichtbaren Bereich des Spektrums
haben kann. Hier tritt deshalb wohl die Bedeutung des Interferenzspiegels al
Polarisator in den Vordergrund. Bevorzugt wird die pardlel zur Spiegelflache
schwingende Komponente des einfallenden Lichtes reflektiert, maximale Polarisatior
tritt fUr das Wasser-Guanin-System bel enem Reflexionswinkd von a=54° aul
(DENTON 1970). Die senkrecht zur Spiegelflache schwingende Komponente wirc
durchgelassen (hebt die Bedeutung des Mdanins im Keilzentrum). Diese Eigenschafter
des Kellspiegels werden im folgenden Unterkapitel 4.4.3 eingehender diskutiert.

Abbildung 4.7: Polarisation bel der Reflexion fur 90° <a<0° U

Be der schigfen Reflexion von ,unpolarisertem® Licht an Nichtleiteroberfléchen wird bevorzugt die
oberflachenpardld  schwingende e-Vektor-Komponente (hellgrau) reflektiert - die dazu senkrechte
Komponente (dunkelgrau) wird dagegen gebrochen. Maximae Polarisation tritt fir die Wasser-Guanin
Grenzfléche beim BREWSTER -Winkd a , = 54° auf (z.B. CRAWFORD 1984).



Nadelférmige Guaninkristallite finden sich in der helladaptierten Sarddllenretina in
den laterdlen Loben der PE-Kelle. lhre pdisadenartige Anordnung entlang del
Zellmembran (die Langsachsen radid, die breitesten Facetten paralel zur Zdimembran
Abb. 3.16D,E) diirfte die funktionelle Deutung zulassen, dal3 sie eine wirksame saitliche
Verspiegeung der Kellspiegelumina darstellen. Sie kdnnen so das Eindringen vor
saitlich einfallendem Streulicht in die ZapfenaulRenglieder vermindern bzw. auch das
Audtreten von paraxialen Strahlen aus einem Kellspiegel und so die optische Isolierung
der Zapfeneinheiten in Polycone-normaer Richtung unterstiitzen.

Diese Art peripherer Nadelpdisaden ist auch in den PE-Audéaufern derjeniger
Engraulididee redisert, die kene Interferenzspieged aus Pléattchen ausbilder
(Cetengraulis, Thryssa, Setipinna, Coilia: Kap. 3.3). In der Netzhaut des bathy-
pelagischen Knochenfisches Omosudis lowe it gar ein ausgesprochenes Guanin-
naddtapetum ausgebildet (FREDRIKSEN 1976: fig. 18): Die AulRenglieder de
Photorezeptoren - Zapfen wie Stébchen - werden dort von mehreren konzentrischen
Pdisaden dichtstehender, radia orientieter Guaninnadeln in den PE-Audauferr
flankiert.

Das Auftreten verschiedener Krigtdlformen konnte an der Beimengung andere
Substanzen zum Guanin liegen (ZYZNAR & NicoL 1973), an der unterschiedlichen
Form der ER-Kompartimente, in denen de gebildet werden, oder an ener
unterschiedlichen chemischen Milieu (Dc, DpH) in den Kompartimenten. Dies
Faktoren wéren jeder fir sich oder in Kombination dazu geeignet, das Kristallgitter, die
Wachstumsgeschwindigkeit u./od. die ,freien” Wachstumsrichtungen der Kristallite zu
bestimmen. Ein bevorzugter Bildungsort fir Nadeln scheint die Peripherie der PE
Fortsdtze nahe der Zellmembran zu sein und der Kristallform-Gradient im retinaen
Tapetum von Scopelarchus (LOCKET 1971a fig. 18) weist darauf hin, dal3 die
Aushbildung unterschiedlicher Krigtdlformen von einem chemischen Gradienter
herrihren konnte, der entweder im PE-Audaufer per se entsteht, oder durch die
unmittelbare Nachbarschaft der Photorezeptoren induziert wird. Damit wéren die
Spiegelpléttchen Derivate der Nadeln.



4.4.3 Zur Funktion der langen und kurzen Zapfen
im Area-Polycone

Zwe verschiedene Zapfentypen - ,lange” und , kurze* - bilden in dternierender, vollig
regelmalliger Folge den Polycone. Sie unterscheiden sich in ihrer radiaden Postior
innerhab der uRReren Reting, was zu einer zweilagigen Stratifizierung dl derjeniger
.Klassschen® Retinaschichten fihrt, die Antele der Zapfen enthdten: Die
AulRenglieder, die Ellipsoide, die Kerne und auch die synaptischen Terminden de
Zapfen kommen daher immer in zwel leicht gegeneinander versetzten Horizonten zu
liegen. Weiterhin unterscheiden sich die beiden Zapfentypen in ihrem Kontrastier-
verhalten bel der EM-Préparation und ganz besonders in der Form und im Feinbau
ihrer AulBenglieder. Mit an Sicherheit grenzender Wahrscheinlichkeit kann darau
geschlossen werden, dal3 sie sich auch physiologisch unterscheiden.

Zum einen kénnten unterschiedliche Rhodopsine vorliegen und die Grundliage fir ein
photopisches Zweifarbensystem bilden. Morphologisch verschiedene Zapfentypen
und meist auch die Patner von Doppezapfen bestzen Pigmente mit unter-
schiedlichen Absorptionsmaxima (LYALL 1957b; WAGNER 1975; MARC & SPERLING
1976; HAESENDONCK & MISSOTTEN 1979; siehe dagegen BURKHARDT et a. 1980).
Zum anderen sprechen mehrere Grinde dafir, dal3 die beiden Zapfentypen zwe
orthogonale Kandle zur modalitétsspezifischen Analyse linear polariserten Lichtes
darstelen. Diese Vermutung wurde erstmals von FINERAN & NICOL (1976) gedul3ert,
aufgrund der folgenden drei Argumente:

1) Redia orientierte Membranlamellen der AulZenglieder.
2) Orthogonale Lamellenorientierung der beiden Zapfentypen.
3) e-Vektor-selektive Reflexion am Guanintapetum.

Die postulierten Pol-Kande konnten nach feinstrukturellem Umbau aus enem
,hormaen* Zweifarbenmechanismus hervorgegangen sein und ihn sogar noch
beinhalten, z.B. im Snne ene Farbcodierung der Polarisationsinformation. Die
Moglichkeit, dal3 Polarisationskontrastbilder farbig gesehen werden konnten, ziehen
z.B. ZUEVA (1980) und PARKYN & HAWRYSHYN (1993) in Betracht. Nach dieser
Hypothese dirften die bestehenden hoheren Sehzentren mit oder auch ohne
Modifikationen fUr das Polarisationskontrastsehen tbernommen werden, beispiels-
weise dann, wenn Farbkontraste im triben, spektral relativ , einténigen“ Wasser nur
schwer gebildet werden konnen (vgl. DUNTLEY 1963; EASTER 1975; LYTHGOE 1975;
WATERMAN 1989).



zu 1) Radial orientierte Membranlamellen der Aul3englieder

Die molekulare Architektur, wie se fir die AulRengliedmembranen der Wirbdtier-
Photorezeptoren angenommen werden darf (z.B. STRYER 1990: Abb. 39.47), erlaubt
eine thermische Rotation und Trandation des lichtabsorbierenden Dipols 11-cis
Retina genau in der Membranebene (CONE 1972; POO & CONE 1974; LIEBMAN &
ENTINE 1974). Die langlichen Terpenoidmolekile decken bei einer Rotation ein
,Scheibchen” mit einem Wirkungsquerschnitt von <40A ab, wobei zu einem
konkreten Zeitpunkt die Dipolorientierungen einer grof3en Zahl betrachteter Molekile in
der vorgegebenen Ebene gleichverteilt ist (Abb. 4.8A; vgl. dagegen statisches Modéll
von SCHMIDT 1935). Die p-Elektronenwolke des konjugierten Doppelbindungs-
systems tritt am effektivsten mit denjenigen Elementarwellen des Lichtes in Wechsdl-
wirkung, deren eVektor bei der Ankunft parallel zur Langsachse des Dipols schwingt.
Im ,normaen* Wirbetierauge wird das Licht senkrecht auf die Membranlamellen der
Zapfen bzw. Disks der Stabchen prgjiziert, folglich ist ihre Antwort unabhangig von
Polarisationsgrad und Polarisationsrichtung (WALD et a. 1963; HAWRYSHYN 1992).

Da nun bel Engraulis die lichtempfindlichen Membranen der Polyconezapfen mehr
oder weniger paralel zum Lichtweg liegen, wie er von der Geometrie des Auges
vorgegeben wird, trifft das Licht auf die Kanten der Rotationsschelbchen. Diese sind
innerhalb eines Sardellenzapfens dle gleich und zueinander pardld orientiert und
bedingen so eine selektive Absorption einer bestimmten eV ektor-Komponente des
eintreffenden Lichtstrahls (die oben angefiihrte Gleichverteilung der Dipolorientierun-
gen fuhrt dazu, dald nur ein Tell der Retindmoleklle zu einem gegebenen Zeitpunkt zur
Absorption , bereit” ist: Abb. 4.8B). Verstérkt wird dieser Effekt durch die strukturell
bedingte Doppelbrechung der paralelen Lipidmembranen, die schon fir sich e-Vektor
sektive Welenleter snd (SCHMIDT 1935, SNYDER & LAUGHLIN 1975). Die
Aul¥englieder der Polyconezapfen werden folglich in physiologischer Beleuchtungs-
richtung doppelbrechend und damit zu Anaysatoren flr linear polarisiertes Licht
(FINERAN & NicoL 1976; LAND 1991), wobel die kurzen Zapfen per se etwas
selektiver reagieren durften als die langen (radide vs. radiad geneigte Membran-
ausrichtung). Der Effekt ist mefdoar an paraxia beleuchteten Stédochen (SCHMIDT
1935; LIEBMAN & ENTINE 1968), an den sich berlhrenden Membranen der
Doppel zapfenellipsoide (NOVALES FLAMARIQUE et a. 1998) und neuerdings auch
direkt am Membransystem der Polycone-Aullenglieder von Sardellen (NOVALES
FLAMARIQUE & HAROSI, personliche Mitteilung). Das gleiche Prinzip macht auch die
rhabdomeren Photorezeptoren vieler Evertebrata polarisationsempfindlich (z.B.
JANDER & WATERMAN 1960; MOODY & PARRISS 1961, WATERMAN & HORCH
1966; SNYDER 1973).



zu 2) Orthogonale Lamellenorientierung der beiden Zapfentypen

Eine Sehzelle reegiert ds Einheit mit graduieter Hyperpolarisation auf die im
AulRenglied transduzierte Lichtenergie (z.B. ALl & KLYNE 1985). Daher kann die
Antwort auf eine schwache Bestrahlung mit der adaguaten Qudité (I nahe dem
Absorptionsmaximum) derjenigen einer starken Bestrahlung mit subadéquater Qualitét
(I an einer Flanke des Absorptionsspektrums) gleichen (JACOBS 1982). So wie en
einzelner Farbrezeptor folglich nicht zwischen Intensitét und Farbe unterscheiden
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Abbildung 4.8: Polaristionsempfindlichkeit von Rezeptormembranen U

A) Das langliche 11-cis-Retind rotiert frei in der Membranebene. Bel einer grof3en Anzahl von Molekiilen
finden sch daher im Mittd zu jedem Zetpunkt dle mdglichen Dipolorientierungen  mit der gleichen
Haufigkeit - die Membran bestzt keine gerichtete Absorptionscharakteristik beziiglich des eVektors
senkrecht einfallender Elementarwe len.

B) Da die Rotation des Chromophors nur in der Membranebene erfolgt, sind in der ,, Kantenaufscht” ale
Molekiile gleich ausgerichtet. Je nach Drehwinke erscheint aus dieser Sicht die p-Elektronenwolke des
konjugierten Doppe bindungssystems mehr oder weniger lang.

C) Modél fir die gerichtete Absorption von Lichtquanten durch ,, senkrechte Membranen.



kann, kann auch en enzener ,Polarisationsrezeptor” nicht zwischen Quanten-
fluldichte und Polarisationsgrad bzw. Polarisationsrichtung differenzieren (z.B.
JANDER & WATERMAN 1960).

Die Verrechnung der Signale von Andysatoren, die unterschiedliche Schwingungs-
richtungen bevorzugen, kénnte dieses ,,Problem® |6sen und zwar am besten dann,
wenn sich die Anaysatoren in unmittelbarer Nachbarschaft zueinander befinden (vgl.
Doppelzapfen im Gegenfarbenmechanismus:. RICHTER & SIMON 1974; FERNALD
1989) und rechtwinklig aufeinander stehende e-Vektoren bevorzugen (2-Kand-
Andysator: FINERAN & NicoL 1976; LAND 1991; NOVALES FLAMARIQUE &
HAWRYSHYN 1998b). Praktisch am gleichen Ort wirden die eV ektor-Komponenten
des entreffenden Lichtstrahles (mit typischerweise dliptischer Charakteristik), so
scharf getrennt wie es mit zwel Kandlen moglich ist - die Intensitét ergdbe sich z.B. aus
der Summe der Antworten. Wirden die Analysatoren nicht orthogona zueinander
stehen, dann wére die Trennung von Polarisations- und Helligkeitanformation weniger
genau moglich, der visuelle Eindruck des betrachteten Bildpunktes wirde sich mit der
Schwimmlage des Fisches &ndern.

Feinstruktur und Anordnung der Sardellenzapfen im Polycone, besonders im Bereich
der Area tempordis, konnen in der Tat die erwartete Funktion unterstiitzen, ja se
lassen sogar eine in diesem Sinne optimierte Losung vermuten. Abb. 4.9 zeigt anhand
zweler ausgesuchter Tangentiaschnitte noch einmal die Orientierung der Membran-
lamellen der ZapfenaulRenglieder im Polycone. Nach den oben formulierten Annahmen
zur polselektiven Absorption von radia orientieten Aul¥engliedlamelen sollte der
kurze Sardellenzapfen am empfindlichsten auf solche Elementarwellen reagieren, deren
e-Vektor paralel zum Polycone schwingt, die langen Zapfen dagegen besonders auf
dazu um 90° gedrehte Wellenzlige.

Abbildung 4.9: Die orthogonale Orientierung der AuRRengliedlamellen >

Tangentidschnitte durch die Aulenglieder der Polyconezepfen zeigen deren rechtwinklig zueinander
ausgerichteten Membranfatensysteme - der Polycone verlauft im Bild horizonta (TEM 30000x, Balken:
1um; vgl. Abb. 3.8B,D).

A) Die Membranlamellen der langen Zapfen (- ) verlaufen senkrecht zum Polycone, pardld zu den
Guaninreflektoren und damit senkrecht zu den Lamellen der kurzen Zapfen.

B) Das Membranfatensystem der kurzen Zapfen (« ) verlauft pardlel zum Polycone.






Ein derartiger Mechanismus kann alerdings nur dann ene wirklich e-Vektor-
spezifische Sehqualitét unterstiitzen, wenn das primére Farbkontrastsehen aufgegeben
wird (BERNARD & WEHNER 1977; WEHNER & BERNARD 1993):
Polarisationskontrastsehen und Farbkontrastsehen schlieflen sich namlich  als
modalitétsspezifische Sehquaitdten weltgehend aus, sofern sie von den gleichen
Rezeptoren geleistet werden sollten. Die Zedlen kénnen nicht gleichzeitig und
unabhédngig voneinander spektrale Informationen und Schwingungsrichtungen ver-
gleichen. NOVALES FLAMARIQUE & HAWRYSHYN (1998b) z.B. vertreten gar die
Ansicht, dal3 beide Zapfentypen im Polycone von E. mordax das gleiche Rhodopsin
besitzen, also eéin monochromatisches photopisches System.

zu 3) e-Vektor-selektive Reflexion am Guanintapetum

Die AulRenglieder der kurzen Zapfen (AK) bilden ene Art ,Polfilter” vitrea des
rezeptiven Bereiches der langen Zapfen. Dem Licht, das die kurzen Zapfen passert
hat, fehlt schon ein Tell der Polycone-paralleden Komponente (vgl. Abb. 4.10 und
NOVALES FLAMARIQUE & HAWRYSHYN 1998b: fig.7). Die Aul3englieder der langen
Zapfen (AL) sind per se nur bedingt dazu geeignet, seektiv das zur Zapfenreihe
senkrecht polariserte Licht aufzunehmen. Da ihre Membranlamellen von vitreal nach
skleral einen Kippungsgradienten zeigen, absorbieren sie vom direkt einfallenden Licht
Anteile aler Schwingungsrichtungen, frellich mit einer gewissen Pravalenz fur die
Polycone-normale Komponente.

Diese Eigenschaft der langen Zapfen wird mit hoher Wahrscheinlichkeit gleichsinnig
verstarkt durch die Architektur und damit durch die Reflexionseigenschaften der PE-
Kelle (s. 4.4.2 und Abb. 4.10). Bel der Reflexion an Nichtleitern wird bevorzugt Licht
mit einem oberfléchenpardlelen e-Vektor reflektiert. Die Kellspiegd, die die langen
Zapfen der Sardelle einschlief3en, enthalten zueinander parald ausgerichtete und zum
Polycone norma orientierte Guaninpléttchen. Licht, das mehrfach zwischen den
Flanken benachbarter PE-Kele hin und her reflektiert wird, mufl3 zunehmend die
Polycone-pardlele Komponente verlieren (Refraktion ins Innere der Keile und
Absorption am Meanin), wéhrend die Polycone-normae Komponente auf ihrem
verlangerten Weg durch das Auljenglied des langen Zapfens vermehrt zur Photo-
transduktion beitragen kann. Es spidt dafir keine wesentliche Rolle mehr, unter
welchen Winkeln das Licht auf die Membranlamellen des langen Zapfens fdlt. Aus
diessm Grund konnen auch die AL des Retinafundus, deren Lamellensystem
weitgehend tangentia orientiert ist, as Antagonisten der benachbarten AK angesehen
werden (Zur Kontrastbildung durch e-Vektor-selektive Reflexion s. auch NovaLEs
FLAMARIQUE & HAWRYsHYN 1998D: fig.8).



Abbildung 4.10: M dgliche Effekte der e-Vektor-selektiven Absor ption U
und Reflexion im Polycone der Sardelle

Die Polardiagramme 1-6 zeigen qualitativ die erwarteten Verdnderungen in der Polarisationscharakteristik
2wee Lichtdrahlen in Wechsadwirkung mit den Zapfenaul¥engliedern und den Guaninpléitchen: Der rote
Strahl erféhrt auf dem Weg von 1 nach 2 eine Abschwéachung der Polycone- pardlelen Komponente durch
Reflexion am Spiegdtapetum (blaue Pfellspitzen) und eine nicht eV ektor-sdektive (hellgriine Pfelspitzen)
beim Durchgang durch das Aul¥englied des langen Zapfens (1a) senkrecht zum Verlauf der Lamdlen (« );
von 2 nach 3 lauft der Strahl pardld zu den la-Lamelen und damit Gberwiegt die Abschwéchung der
Polycone-normaen Komponente. Der_gelbe Strahl wird bem Durchgang durch das AulRenglied eines
kurzen Zapfens (ka) zunachst in sainer Polycone-pardlden Komponente abgeschwéacht (dunkelgriine
Pfalspitzen in 5), danach (5® 6) kommen wieder das Pol- Tapetum und das la zum Zuge: ersteres reduziert
V. a ba den erden Reflexionen die Polycone-pardlde Komponente (blaue Pfelspitzen), letzteres in
Summa besonders die Polycone-normae (hdlgriine Pfeilspitzen).

pk: Pigmentepithekell mit Guaninplétchen - die Reflektivitdt steigt mit der Stapeldicke.




Zwei Bildebenen

Geht man nun davon aus, dal3 die oben aufgestellten Annahmen Uber die Funktion der
Polyconezapfen weitgehend zutreffen, dann kann man sich die Reizaufnahme in zwel
getrennten Stufen vorstellen. Es ist zwar fur die Sardelle nicht genau bekannt, auf
welche Ebene innerhab der @ulferen Retina das Bild der Umgebung scharfgestellt wird
- man darf jedoch erwarten, dal3 die Brennfldche irgendwo avischen der OLM und
den Spitzen der PE-Keile zu liegen kommt (vgl. SCHOLES 1975; FERNALD 1989) und
dal3 wegen der radiad lichtleitenden Eigenschaften der relativ hochbrechenden AK
(ScHMIDT 1935) und der effizienten optischen Isolierung der rezeptiven Bereiche der
langen Zapfen durch die PE-Kelle fir beide Zapfenhorizonte eine anndhernd gleich
scharfe Abbildung zustande kommt.

Die erste photopigmenthatige Retinagbene, auf die das Umgebungdicht vom
dipotrischen Apparat projiziert wird, ist die der AK. Dort wird das primére,
ungefilterte Bild ,gesehen® - abgesehen natlrlich von Verlusten, die durch die
Absorptionseigenschaften der Komponenten des dioptrischen Apparates verursacht
werden. In der Area temporalis bedecken die AK (gemessen an ihrer breitesten Stelle)
ca. 35-40% der Kellspiegd dffnungsflachen. Fir die gleich haufigen langen Zapfen gilt
auf der weiter skleral gelegenen Ebene ihrer AulRengliedbasen eine Flachendeckung von
25%. Durch die gestaffelte Anordnung der beiden Zapfentypen und ihre dichte
Packung ergibt sich in radider Projektion eine Uberlappung ihrer AuRenglieder von ca.
45%. Zieht man as effektiv lichtsammelnde Flache fir die langen Zapfen die Offnung
der PE-Kelle skleral der Spitzen der AK heran (@einer effektiven FHéachendeckung der
AL von nahezu 100%), so sinkt der Grad der Uberlappung auf 35-40%.

Die Uberlappung hat wiederum zur Folge, dal’3 die AuRenglieder der langen Zapfen
tellweise vorgefiltertes Licht bekommen (vgl. R7 und R8 des Fliegen-Rhabdoms, z.B.
WOLFF & READY 1993). Auf einer zweiten Ebene der Phototransduktion wird hier
aso ein sekundéres Bild ,,gesehen”, dem vor allem ein Teil der Polycone-pardiden e
V ektor-Komponente fehlt. Lichtstrahlen, die achsenparallel oder leicht konvergent in
die Offnung zwischen zwei PE-Keilen eintreten, haben nur ganz zentral und seitlich der
AK die Chance, ohne Wechsawirkung mit dem AK das AL zu ereichen (be
strahlenoptischer Betrachtung). Das Licht wird durch Absorption im durchstriffenen
Volumen des AK abgeschwécht und in Abhangigkeit vom Absorptionsspektrum des
Sehfarbstoffes des AK auch spektral veréndert - aufl3erdem wird seine Polarisations-
charakteristik, d.h. Polarisationsgrad und Polarisationsrichtung, deformiert: das
zunéchgt runde Polarigramm wird dliptisch (Abb. 4.10).



Es ist ferner noch zu beachten, dal3 auf Grund der gekrimmten Mantelflache des AK
langs des Polycone nicht in allen Bereichen des ,, Uberlappungsgebietes’ das gleiche
Aul¥engliedvolumen Uber einer gegebenen Fléche der Kelspiegel6ffnung zu liegen
kommt.

Die Uberlappung der AuRenglieder der langen und kurzen Zapfen in gestaffelter
Anordnung 18(% zwe weitere Folgerungen mit moglicher funktiondler Bedeutung zu:

- Es kann eine hohe Zapfendichte erreicht werden, ohne die Querschnittsflache der
AulRenglieder zu reduzieren - dies unterstiitzt gleichzeitig die Sehschéarfe (vgl. 4.4.1)
und die Empfindlichkeit (vgl. 4.6.3).

- Wenn die AK und die AL das gleiche Photopigment besitzen, ergibt die spektrale
Vorfilterung auch im unpolarisgerten Licht auf beiden Kanden unterschiedliche Bilder
(vgl. KONG e d. 1980; DENTON & LOCKET 1989) - unterschiedliche Pigmente
wirden einer optimaen Trennung der Pol-Kandle entgegenkommen (Sehe aber
NOVALES FLAMARIQUE & HAWRYSHYN 1998b).

Zwei Besonder heiten

- Eine Besonderheit der langen Zapfen ist ihre Lage zwischen den verspiegeten
Flanken zweler PE-Keile. Der polariserende Effekt zugunsten der Polycone-normalen
e-Vektor-Komponente wurde schon diskutiert - bedeutend ist zweifellos auch die
lichtsammelnde Wirkung der Kellspiegel an sich. Das Licht, dasdie AL erreicht, ist
zwar vom Durchgang durch die AK abgeschwécht, dirfte aber dann von den AL
nahezu vollstandig absorbiert werden. Durch die Mehrfachreflexion im Keilspiege
wird der Lichtweg im AL erheblich verlangert (Abb. 4.5) und damit die Wahr-
scheinlichkelt der Wechselwirkung mit dem 11-cis-Retinal der AL gegenliber dem der
AK wesentlich erhoht. Vermutlich wird so die Filterwirkung der AK mehr as
kompensiert (was bel unterschiedlicher Spektralempfindlichkeit der beiden Zapfen-
typen bzw. be ,sauberer Trennung der e-Vektor-Komponenten fir eine ausge-
wogene Erregbarkeit der beiden Kande gar nicht nétig wére) und die langen Zapfen
konnten die Hauptrezeptoren fir das Dammerugssehen sein (s. Zapfentapetum 4.6.3).

. AuRerst bemerkenswert ist andererseits die zweilappige Form des AuRengliedes
des kurzen Zapfens (,,short bilobed cone"*). Da anzunehmen ist, dal3 eine Sehzelle als
Einheit reagiert, dirfte die Spatung des AK in zwe Loben entweder ohne
funktionelle Bedeutung sein oder es werden ,,absichtlich® die Informationen, die die
beiden Loben aus benachbarten Keilspiegen aufnehmen integriert. Ca. 20-30% des
AK-Volumens liegen vitread der PE-Kdlspitze und die geringe Reflektivitét der



Kelspitze mit nur 2-3 Lagen von Guaninreflektoren (vgl. 4.4.2) vergrof3ert das
Volumen, das einheitlich beleuchtet wird (auch ist das Lichtabsorptionsvermogen der
PE-Kellspitze gering, da dort nur ein schmales melaninhatiges Band vorliegt). Die
Frage, ob ein unterschiedlicher Input in die beiden Lobenspitzen von Bedeutung sein
kann, sollte sch mit ,nein® beantworten lassen. Ein kleiner Tell des Lichtes geht nach
Reflexion am Tapetum der PE-Kal-Spitze erneut durch das AK, wird aber mit dem
Rhodopsin dort relativ wenig in Wechselwirkung treten konnen, well die bel der
Reflexion bevorzugte Polarisationsrichtung nicht zur Lamellenlage passt.

Die in den Kapiteln 4.4.2 und 4.4.3 angestellten Uberlegungen zur Struktur-Funktions-
Beziehung der Keilspiegd und Polycones basieren u.a auf der vereinfachenden
Annahme der Glltigkeit der geometrischen Optik. Wollte man sich den theoretisch
moglichen Vorgangen in der aul¥eren Sarddlenretina weiter ndhern, so misste man
mindestens drei weltere Effekte berticksi chtigen:

- die Eindringtiefe der Licht-Elementarwellen in den Interferenzreflektor.

- den Brechungsindex-Unterschied zwischen Zytoplasma und Auf¥englied und die
Widlenleter-Eigenschaften des letzteren.

- Welenoptische Effekte fir dioptrische Elemente im Grofléenbereich der relevanten
Walenlangen (s. z.B. KAPANY et d. 1963; MILLER & SNYDER 1972)

Die funktionelle rezeptive Einheit

Da ein Polycone in der Regel einen mehr oder weniger grofen Krels um den Ursprung
der optischen Furche beschreibt, ist keinesfals zu erwarten, dal3 er insgesamt als
rezeptive Einheit reagiert. Die optische und auch synaptische Kopplung von Zapfen im
Polycone und teilweise auch zwischen benachbarten Polycones zeigt anderersaits, dal3
benachbarte Zapfen nicht unabhéngig voneinander reagieren kdnnen. Nach FINERAN
& NicoL (1978) besteht zwischen den Partnern eines Doppel zapfens und denen eines
Polycone-Komplexes kein Unterschied im optischen Brechungsindex, weshalb sie as
optische Einheit reagieren sollten (es it aber nicht auszuschliefien, dald der
Unterschied in der Elektronendichte von kurzen und langen Zapfen auch einen
dioptrischen Effekt anzeigen koénnte).



Daraus ergibt sich die Frage nach der funktionellen rezeptiven Einheit und damit auch
nach dem kleinsten auflésbaren Bildpunkt. Diese Frage |&% sich bisher nur auf der
Grundlage der bekannten Zapfen- und PE-Architektur und ihrer vermuteten optischen
Eigenschaften diskutieren. Fir en tieferes Versténdnis sind kiinftige Forschungen mit
neuroanatomischen und elektrophysiologischen Methoden dringend erforderlich, da
die funktionelle Bnheit letztlich durch die Form und die Verschaltungsselektivitét der
Dendritenfelder von Sekundédrneuronen und Ganglienzellen bestimmt wird. Ergte
Hinweise konnen die Strukturbefunde der vorliegenden Arbeit zu den Bipolarzellen der
Sardelle schon geben (siehe weiter unten).

Zur Analyse der Intensitét und der Polarisationscharakteristik eines Bildpunktes sind
strenggenommen nur zwe Zellen nétig: z.B. ein kurzer und ein langer Zapfen in der
Art, wie se bel Engraulis und enigen verwandten Gattungen ausgebildet werden -
vorausgesetzt, sie sind nicht erheblich kleiner als das Beugungsscheibchen, das der
dioptrische Apparat in der Brennebene fir eine punktférmige Lichtquelle erzeugt
(,Airy's disc”). Der Abstand zwischen den AulRengliedern eines Zapfentyps liegt im
Bereich der Area mit 5.5-6um Uber der theoretischen Auflésungsgrenze (ca. 0.6um)
eines Fischauges entsprechender Grofke. Vergleichbare Werte ergeben sich fir
dichtgepackte, , optimierte” Zapfenmosaike anderer Teleostel (CHARMAN & TUCKER
1973; SCHOLES 1975; FERNALD 1989).

FINERAN & NicoL (1978) hadten den optisch isolierenden Keilspiegel fir das
bestimmende Strukturelement einer ,,cone unit“*. Der Bildpunkt, der von der Offnung
eines Keilspiegds definiert wird, wirde in diesem Fal vom AulRenglied eines langen
Zapfens und von den anliegenden Aulengliedioben der beiden benachbarten
kurzen Zapfen , gesehen” werden. Die , cone unit* aus 1AL + 2 x'/, AK wirrde eine
maximale Raumfrequenzauflosung entsprechend der halben Photorezeptordichte
gestatten. Diese Verson macht es alerdings erforderlich, jeden kurzen Zapfen in zwel
funktionelle Halften zu spdten und ene separate Erregungsausbreitung entlang
gegenuberliegender Flanken einer Zdle anzunehmen. FINERAN & NICOL gehen nicht
néher auf dieses Dilemma an, deuten alerdings eine Lésung in Form einer moglichen
finfzelligen Einhat aus zwe kurzen und den drel assoziierten langen Zapfen an (Abb.
4.11).

* Begriffliche Vewirrung kann durch den Gebrauch des Terminus ,bifid cone units’ durch NOVALES
FLAMARIQUE & HAWRYSHYN (1998b) entstehen: se verwenden ,bifid* fir die zwel Kande des
orthogona doppelbrechenden Lamelenfilters und nicht fUr die gespdtenen AulRenglieder der kurzen
Zapfen, wiedurch FINERAN & NicoL (1976) eingefihrt.



Logischer ist in der Tat die Definition Uberlgppender Einheiten aus zwel bis mehreren
Rezeptoren, da ein Zapfen mit seinen beiden wesensverschiedenen Nachbarn in véllig
gleichartiger struktureller Beziehung steht. Jeder Zapfen - ob kurz oder lang - sollte
daher Mitglied mindestens zweier Einheiten sein. Ein langer Zapfen z.B. wirde dann
sowohl mit dem ,,links‘, wie auch mit dem ,rechts* angrenzenden kurzen Zapfen einen
Bildpunkt analysieren kénnen und vice versa (Abb. 4.11). Auch diese Variante wirde
be ener 1.1 Verschdtung auf die Ganglienzellen die grofdte potentielle Sehschérfe
unterstiitzen, ndmlich die des Zapfenmusters.

Abbildung 4.11. Diefunktionelle (rezeptive) Einhet im Polycone U

| langer Zapfen, p Pigmentepithekell, s kurzer Zapfen. Denkbare funktiondlle Einheiten (Sehe Text) sind
grau hinterlegt, die Klammern deuten die Mdglichkelt Uberlappender ,,cone-units* an.

Am plausbelsen erscheint mir die Annahme, dal3 je nach Netzhautregion ene
unterschiedliche Anzahl benachbarter Rezeptoren und Polycones das rezeptive Feld
einer Bipolarzdle bilden, da die Dendritenfelder eines Bipolaren-Typs innerhab einer
Retina beziiglich Grofe und Form bekanntermal3en variieren, dal3 evtl. getrennte
Verschatungen fir die beiden Zapfentypen existieren und dal3 die rezeptiven Felder
mehr oder weniger Uberlappen (® 4.5.3). Die ,,cone unit* von FINERAN & NICOL
wére hier nicht as rezeptive Einheit zu verstehen, sondern eher a's dioptrisches Raster.




Experimentelle Evidenzen

Die funktionsmorphologische Diskussion behélt ein spekulatives Moment, solange die
auf biophyskalischer Logik beruhenden Schliisse nicht durch entsprechende
Ergebnisse physiologischer Versuche untermauert werden kénnen. Bisher gibt es nur
wenige Arbeiten, die Hinweise auf die Sehleistungen lebender Sardellen bzw. auf
physiologische Eigenschaften |ebendfrischen Gewebes aus der Netzhaut dieser Tiere
geben kdnnen:

Das gute photopische Farbunterscheidungsvermogen von E. mordax im blau-griinen
Bereich des Spektrums (PROTASOV et d. 1960; LOUKASHKIN & GRANT 1965)
erfordert mindestens zwel Zapfentypen mit unterschiedlichem spektralem Antwort-
verhaten und legt den Schlufl? nahe, dal3 die dominanten Zapfentypen - lange und kurze
- dgch in ihrem Photopigment unterscheiden. Die Lage des spektraen Empfind-
lichkeitsmaximums um 560nm wird in erster Linie durch das Absorptionsspektrum der
Zapfenrhodopsine vorgegeben sein, kann aber auch von der Reflexionscharakteristik
des Spiegeltapetums mit beeinflufl®t werden (schwerpunkt-malig betréfe das dann die
langen Zapfen). Die retinalen Tapeta helladaptierter Anchovies der Gattung Anchoa
zeigen in der Tat ein spektrales Reflexionsmaximum ba | »570nm (FINERAN &
NicoL 1977: fig. 38) - die an TEM ermittelten Dimensionen der ' /,-Platten passen fiir
die senkrechte Reflexion sowohl flr Anchoa, as auch fir Engraulis recht genau zu
diesem Mefldwert (vgl. Tab. 4.6). Erstaunlicherweise wirkt sch hier die postulierte
Blauverschiebung durch schrage Reflexionswinked (Abb. 4.4B) nicht merklich aus.

Ein etwas anderes Bild ergeben die eektrophysologischen Daten von NOVALES
FLAMARIQUE & HAWRYSHYN (1998b). Die Ableitung des ERG (photopische
Summenantwort) vom Tractus opticus von E. mordax ergab en engipfeliges
spektrales Empfindlichkeitsmaximum bel | ,,=500nm und fir A. compressa wurdein
vitro ein A-Rhodopsin(gemisch?) mit eéinem | ., bei 508nm gefunden (MUNZz 1958;
ALl & HEUMANN 1972). Die Diskrepanz der Ergebnisse der verschiedenen Autoren
|&% sich bisher nicht ohne weiteres harmonisieren.

NOVALES FLAMARIQUE & HAWRYSHYN (1998b) konnten ferner nachweisen, dal? die
Sardellenretina polarisationsempfindlich reagiert: die Ableitungen zeigen gegeniiber der
e-Vektor-Richtung eine 180°-periodische Empfindlichkeitskurve mit einem Maximum
fur horizontal zur Korperachse schwingendes, linear polarisiertes Licht. Dieser Befund
passt zur Orientierung der Aul¥engliedlamellen im Retinafundus - die Polycones
verlaufen dort anndhernd dorsi-ventral - daher schlief3en die Autoren auf einen Uber-
wiegenden exzitatorischen Beitrag der langen Zapfen. Die Antwort kénnte aber auch in
der e-Vektor abhangigen Verstdrkungswirkung des Spiegeltapetums begriindet sein.



Nach der Dunkeladaptation zeigt die Retina von Anchoa eine erhohte Reflektivitat mit
deutlich verbreitertem Spektrum (FINERAN & NicoL 1977: fig. 39, offenbar wird der
diffuse Reflektor nach Rickzug der melaninhatigen PE-Loben demaskiert). Der
Wechsdl zum skotopischen Sehen bel E. mordax erfolgt nach PROTASOV et . (1960)
be ca 0.01 Lux, was dem Zapfensystem der ndrdlichen Sardelle im Artenvergleich
eine durchschnittliche Empfindlichkeit zukommen 183 (vgl. z.B. BLAXTER 1964). Der
Umstand, dal3 die photomechanischen Abléufe der Dunkeladaptation schon bel 1 bis
0.1 Lux einsetzen, weist immerhin auf ein ,gewolltes’ Funktionieren der Zapfen im
Schwachlichtbereich hin.

4.5 Hinwese auf geordnete Verschaltungen
in der Sarddlenretina

4.5.1 Zapfenfif3chen

Die regdmé&igen Anordnungsmuster der Zapfen skleral der OLM mitissen sich auch
auf der Ebene der Zapfenfiilichen wiederfinden lassen STELL & LIGHTFOOT 1975;
HAESENDONCK & MISSOTTEN 1979; DOWNING & DiamGoz 1989). Entsprechend
erfolgreich war die Suche nach enem Korrelat des speziellen Polyconemusters der
Sardelle auf der Ebene der Zapfenterminalen: Die Pedicles der Area spiegeln das
Schachbrettmuster der rezeptiven Zellabschnitte genau wider und stellen so die Grund-
lage fur einen geordneten und sogar geometrisch gerichteten Transport visueller
Informationen auf der ersten Verschatungsebene der Retina dar (Abb. 3.27-29).

Die Synapsenfilichen der kurzen und langen Sardellenzapfen besitzen deutlich
voneinander getrennte Terminationsebenen (Abb. 3.28/29 und HEeR et d. 1997).
Ahnliche OPL-Sublamina sind auch fir die Taube (MARIANI 1987) und fir den
Menschen (AHNELT et a. 1990) beschrieben. Diese Substratifikation 183 auf eine
Form sdektiver Verschatung der beiden Zapfentypen schlief¥en, wie etwa die
Trennung ihrer eektrischen Information Uber spezifische Typen von Sekundér-
neuronen in zwel Kandle mit orthogonaer Polarisationsspezifitét (z.B. via Bipolar-
zdlen fur kurze Zapfen und Bipolarzellen fir lange Zapfen). In die gleiche Richtung
weisen Unterschiede in der Anordnung der Ribbons in den Synapsenfiil3en der
beiden Zapfentypen (Abb. 3.30).



Waéhrend die Anzahl der Ribbons pro Pedicle im Normbereich liegt (vgl. DOWNING &
DiamGoz 1989; SCHOLES 1975; WAGNER & ALl 1977), ist die Gruppierung von
Ribbons im langen Zapfen der Sardelle eine sehr ungewohnliche Erscheinung: Bei den
niederen Vertebraten wird sonst immer eine einzelne zentrale Kavité gefunden (z.B.
ScHoLES 1975: Abb. 28). Die Geometrie dieser Ribbonanordnung sollte zudem
funktiondle Implikationen haben: Sehr wahrscheinlich findet eine dichotome Divergenz
der Signale langer Zapfen auf die Horizontal- und Bipolarzellen senkrecht zum Verlauf
des Polycone statt (s.u.) und vice versa eine laterale Hemmung durch Horizontale von
zwel Saten. Die Symmetrie deutet auf zwel quditativ und quantitativ gleichartige
Verschaltungszonen hin. Anderenfals (z.B. bel Zusammenfihrung auf eine Bipolare)
waére die Aushildung raumlich getrennter Ausgange nicht zwingend notwendig.

Die Telodendriten der Sardellenzapfen entspringen (zumindest bel den langen
Zapfen) den Ecken der quadratischen Pediclebasen und sind auf diese Weise in das
Schachbrettmuster integriert. Sie snd verhdtnismadg kurz (3um gegentiber bis zu
18um, sehe KRAFT & BURKHARDT 1986) und sollten, neben einer moglichen
stabiliserenden Wirkung auf die sehr regeméllige Anordnung der Zapfenterminaen,
elektrische Synapsen bilden (LASANSKY 1972; RAVIOLA & GILULA 1973; KOLB &
JONES 1985): Darauf lassen auch bel Engraulis e ektronendichte Strukturen schlief3en,
die ,,gap junctions' entsprechen (Abb. 3.34C,D). Offensichtlich existiert schon auf
dieser skleralen Ebene en Netz lateraler Verbindungen flr die horizontale Erregungs-
ausbreitung innerhab ener Zapfenspezies (vgl. ScHOLES 1975). Die selektive
Kontaktaufnahme mit Zapfen des gleichen Typs Uber Telodendriten wurde bisher
selten beschrieben (z.B. BAYLOR & HODGKIN 1973), haufiger werden dle benach
barten Zapfen kontaktiert (NILSSON 1964; SCHOLES 1975; KRAFT & BURKHARDT
1986) oder gar keine (Blauzapfen des Menschen: AHNELT et d. 1990).

45.2 Horizontalzdlen

Horizontalzellen dienen nach der géngigen Auffassung der Kontrastverstéarkung
zwischen den Ausgangen mehr oder weniger nahe benachbarter Photorezeptoren
durch laterde Inhibition (WERBLIN & DowLING 1969). Die horizontale Ausbreitung
neuroel ektrischer Information geschieht tber den Zelverband hinweg via gap junctions
(KANEKO 1971). Auch be Engraulis snd diese Zellhaften in groler Zahl zu
beobachten (Abb. 3.35/36).



Etagen

Bel den Knochenfischen gibt es in der Regel 3 oder 4 radiad gestaffelte Lagen von
Horizontalzellen, die sich bezliglich der ZdIformen und im Verschatungsmuster mit
den Photorezeptoren unterscheiden und damit Bestandteile verschiedener, tellweise
interagierender neuroglektrischer Kande darstellen (SELVIN DE TESTA 1966; PARTHE
1972; STELL & LIGHTFOOT 1975, HAESENDONCK & MISSOTTEN 1979; DOWNING &
DiamMGOoz 1989).

Die Horizontal zelltypen H1-H3 der Sardelle &hneln beziiglich ihrer Zelform und ihrer
radialen Lage denen anderer Teleostel (vgl. z.B. Abb. 3.36A-C mit fig. 2in STELL &
LIGHTFOOT 1975). Aus dem Vorhandensein von drei H-Horizonten 18% sich auf
unterschiedliche Kandle fir die Verrechnung von Photorezeptorsignalen schlief3en. Die
Zapfen- und Sté&bchenschaltkreise werden bel den Knochenfischen von separaten
Horizontal zelltypen bedient (STELL 1967; KANEKO & YAMADA 1972), wobei die am
weitesten vitreal gelegene Etage in der Regd St8bchen-Horizontae sind (z.B. H4-
Zdlen nach STELL & LIGHTFOOT 1975; , intermediate horizontal cells* nach CAJAL
1926). Die eng beienander liegenden, sklerden Etagen H1 und H2 soliten be
Engraulis daher nach Lage und Form in Anlehnung an die Literaturbefunde nur mit
Zapfen verbunden sain, die abgeflachten H3-Zdlen (ganz vitred gelegen) dagegen ds
Stabchen-Horizontalen zu deuten sain.

Muster

Die Anordnung von Horizontalzellen und ihre Verschaltungsgeometrie kann sehr
regemadg saein und mit dem Muster der Zapfenfllichen korrdieren. Ein stabiles
symmetrisches Kontaktmuster zwischen H1-Zellen und Zapfenflfichen haben z.B.
HAESENDONCK & MISSOTTEN (1979) eindrucksvoll am Leerfisch Callionymus lyra
demondtriert. Auch in der ventro-temporalen Zapfenarea von Engraulis liegt ein mehr
oder weniger regelméldiges Quadratmuster von Horizontalzellkernen vor (Abb. 3.36) -
ein regelhafter Bezug zum Muster der Pedicles konnte im Rahmen der vorliegenden
Arbet dlerdings nicht nachgewiesen werden. Aufgrund der grof3en Zahl von gap-
junctions zwischen den Horizontalzellen einer Etage (,eektrisches Syncytium®) it
anzunehmen, dal3 der Zellform und dem Zdlimuster aus funktiondler Sicht eine eher
geringe Bedeutung zukommt.



Verschaltung

H-Zdlen senden von ihrem sternformigen Profil aus kurze radide Audéufer in die
Terminalen der Photorezeptoren, um dort lateral oder zentral der ,,ribbons* Synapsen
zu bilden. Eine der Kernfragen zu moglichen Konnektivitéten innerhalb der OPL ist
dabel die nach der Zapfentyp-selektiven Verschatung verschiedener Horizontalzell-
populationen. Soweit untersucht kontaktieren die H1-Zelen bel den Teeosel
unsalektiv dle Zapfen innerhab ihres Dendritenfeldes, die H2-Zellen lassen sdlektiv die
, Rot-Zapfen“ aus und die H3-Zelen kontaktieren ausschliefdich die , Blau-Zapfen®
(STELL & LIGHTFOOT 1975; HAESENDONCK & MISSOTTEN 1979; DiAMGOZ &
DOWNING 1988) - die H3-Z€llen der Sardelle sind dagegen mit den H4-Zdlen anderer
Teleostel vergleichbar (s.0.). Andere Modi der OPL-Konnektivitét sind bei Knorpel-
fischen redlisiert (TOYODA et d. 1978).

Die rdumliche Rekonstruktion einer H1-Zelle (Abb. 3.37) deutet auf eine bevorzugte
bis sdektive Verschaltung mit 5 langen Zapfen dreler benachbarter Polycones hin.
Wenn die H2-Zdlen in dhnlicher Weise mit den kurzen Zapfen verbunden sind, dann
konnten die laterden Wechsalwirkungen der beiden postulierten e-Vektor-Kande
(4.4.3) auf separaten Etagen und damit weitgehend voneinander getrennt stattfinden.
Diese Spekulation beschreibt eine vergleichsweise ungewdhnliche Situation, wirde
dlerdings eegant die Korreation von zwe H-Horizonten mit zwe  Zapfentypen
erkléren. Aufgrund der gegentiber den H1 Zellen geringeren H2-Zédldichte und auch
wegen der entsprechend geringeren Flachendichte an H2-Dendriten ergébe sich dabel
dlerdings eine Asymmetrie im Verschatungsmodus der beiden Zapfentypen. Die
Aufkldrung der Horizonta zdl-Zapfen-Verschaltungen in der Sardellenretina mul’ daher
an farbstoffmarkierten Zellen fortgesetzt werden (siehe 4.8).

Meistens ist ein Zapfenpedicle mit mehreren Horizontalzellen vom gleichen und/oder
verschiedenen Typ verbunden (HAESENDONCK & MISSOTTEN 1979: benachbarte H1-
Zdlen; STELL & LIGHTFOOT 1975: z.B. Grin-Zapfen mit H1+H2), dabel sind nicht
salten mehrere Ribbons von den Dendriten einer Horizontalzelle |, besetzt“. Da die
Ribbonanordnung der langen Zapfen bei der Sardelle immer die gleiche ist, unabhéngig
davon, ob der Pedicle zentra oder randlich Uber einer H1-Zdle liegt, kommt eine
réumlich gerichtete Verschatung mit H1-Zdlen als Grund fir die Ausbildung zweler
Kavitaten nicht in Frage: Uber dem Zentrum einer H1-Zdle sollten ale Ribbons von
dieser Zelle kontaktiert werden (evtl. aber auch H2-Kontakte?), Uber den Grenzlinien
benachbarter H1-Zelen kénnten die beiden Ribbongruppen mit verschiedenen Zellen
verbunden sein - der geringe Grad der Uberlappung der H1-Dendritenfelder macht die
Konvergenz benachbarter H1-Zellen auf einen Pedicle dlerdings nicht besonders
wahrscheinlich. Eine vergleichbare Situation deutet sich bel der Plétze (Rutilus) an:
Eine individudle H1-Zelle besetzt dort ale Ribbons genau einer Héfte eines Rot-
Zapfenfilichens (DOWNING & DiamGoz 1989: fig. 8A,B).



4.5.3 Bipolarzellen

Schichtdicken

Regiona unterschiedliche Schichtdicken, Zdldichten (v.a. Bipolarzellen) und Schicht-
proportionen in einer Netzhaut sprechen unter anderem flr regionale Unterschiede in
den integrativen Leistungen der inneren Retina. Eine relativ zur ONL dinne INL deutet
z.B. auf hochkonvergente Verschaltungen hin, da die Photorezeptoren im gegebenen
Raumeement nur mit relativ wenigen Sekundérneuronen verbunden sein konnen.
Einem haufig anzutreffenden Zustand vergleichbar (z.B. WALLS 1942; O'CONNEL
1963) finden sich auch in den Retinae der Sardellen dorso-nasdal relativ dicke ONLs
und ventro-temporal relativ dicke INLs (O’ CONNELL 1963; FINERAN & NicoL 1978;
vgl. auch Abb. 3.1A mit 3.2B). Demzufolge ist mit hochkonvergenten Verschaltungen
in den stdbchenreichen Regionen zu rechnen (ONL dick, INL dinn) und mit
besonders informationsdichten, niederkonvergenten Schaltkreisen im Bereich der
Zapfenarea (ONL dunn, INL dick).

Muster

Verschiedene Bipolarzdltypen projizieren mit ihren Axonterminden in unter-
schiedliche, aber genau definierte Tiefen der IPL und so ist die Stratifizierung der |PL
in lockere und dichtere Nervenplexus ein Ausdruck einer endlichen Anzahl regelhaft
organiserter Verschatungsmuster zwischen Bipolar-, Amakrin- und Ganglienzellen
(sehe z.B. ScHoLEs 1975: fig. 69). Zudem bilden einzelne Bipolaren-Populationen
spezifische horizontale Verteilungsmuster, die mit dem der Photorezeptoren korrelieren
und auch auf der Ebene der Bipolarterminalen in der IPL wiedergefunden werden
konnen (VRABEC 1966; GOODLAND 1966).

Auch be der Sarddle sind erste Hinweise auf eine geometrisch regelmaldige IPL-
V erschatungsordnung zu finden:

Das Rethenmuster der Bipolarterminaen in Substratum 2 (Abb. 3.39E) korrdiert in der
Area temporais mit dem Rehenmuster der Polycones und die Dichte der
Bipolarterminalen betragt ca. die Halfte der Zapfendichte. Es ist denkbar (aber noch
keinesfalls bewiesen) dal3 ein zapfensaektiver Bipolarzeltyp im Substratum 2
terminiert, ein anderer im dhnlich aufgebauten Substratum 4. Das Zélldichtenverhdltnis
der Bipolaren zu den Photorezeptoren in der ventro-temporaen Retina der Sardelle
(Tab 4.3) wirde sogar zwel Bipolare pro Zapfen zulassen, wenn die Stabchen-
bipolaren weniger as '/, der Population ausmachen (das ist wegen der typischerweise
hohen Konvergenz der Stdbchenschaltkreise zu erwarten: STERLING et d. 1986).



Verschiedene Typen

Arbeiten zur Morphologie der Bipolarzellen und ihrer Verschatung mit den Photo-
rezeptoren bei Knochenfischen zeigen, dal3 es in jeder Retina verschiedene Typen mit
jeweils eigenem Verschatungsmuster gibt. Sie unterscheiden sich v.a in der Form
ihrer Dendritenfelder, in der synaptischen Verbindung mit spezifischen Zapfentypen
und in ihrer IPL-Terminationstiefe (STELL 1967; SCHOLES & MORRIS 1973; SCHOLES
1975; SteLL et d. 1977; WAGNER 1978; ISHIDA et d. 1980; HAESENDONCK &
MISSOTTEN 1984).

Der erste Anlauf zur Darstelung von Sarddllen-Bipolaren zeigt auch hier verschiedene
Typen, definiert Gber die Form der Dendritenbaumchen:

Typ 1 ene vorlaufigen Nomenklatur hat relativ weltreichende, exzentrisch-ovale
rezeptive Felder (Abb. 3.39A,A’), wahrend Typ 2 kleinere, rechteckige Felder besitzt
(Abb. 3.39B,C).

Verschaltung

Auch wenn die Bipolar-Photorezeptor-Konnektivitdten fur die dargestellten Dendriten-
felder noch nicht auf der TEM-Ebene geklért sind, ist es sicher, dal’3 die Morphologie
der Typ 2-Bipolaren dem Relhenmuster der Photorezeptoren folgt. Die in Abb.
3.39B/C dargestellten Dendritenbdume bestzen jewells drei  Polycone-pardlee
,Kamme* und fassen somit den Output von drei oder vier Photorezeptorreihen
zusammen, je nachdem, ob die Dendritengabeln unter oder zwischen den Polycones
liegen. Dieser Befund definiert die ,,cone-unit” fir die untersuchte Stelle a's Polycone-
tbergreifend (vgl. 4.4.3; im Ubrigen scheint es auch einen Typ von Amakrinzellen zu
geben, dessen rezeptives Feld eine Art reihenparalleler Ausrichtung besitzt: Abb. 3.40).
Bipolaren-Dendritenfelder mit einem regelhaften Bezug zum Muster der Zapfen zeigen
z.B. auch HAESENDONCK & MISSOTTEN (1984).

Die relativ kleinen Dendritenfelder und ihr filigraner Bau sprechen dafir, dal? es sich
eher um Zapfen-Bipolare handelt als um Stébchen-Bipolares Zum einen besitzen
Bipolarzdltypen, die Stédbchen kontaktieren, in der Regel dichte, burstenférmige
Dendritenbdumchen, zum anderen erzwingt die Konvergenz im skotopischen System
grof3e rezeptive Felder (SCHOLES 1975).



Beispide fir Bipolarzellen, die nur einen Zapfentyp kontaktieren (z.B. SCHOLES &
MORRIS 1973; HAESENDONCK & MISSOTTEN 1984) geben Anlal3 zu der Vermutung,
dal3 es auch ba der Sardelle Bipolaren geben konnte, die jewells nur den langen oder
nur den kurzen Zapfen zugeordnet sind. Wenn es sich bei den Typ 2Bipolaren um
unselektive Zapfenbipolaren handelt, sollten se die synaptischen Ausgange dler
Zapfen zusammenfassen, die in ihrem rezeptiven Feld liegen (vgl. SCHOLES 1975) - im
Fall hochsdektiver Bipolaren die Halfte, entsprechend dem Zahlenverhdtnis der beiden
Zapfentypen. Da nicht bekannt ist, wievidle Kontakte die Zdlen pro Zapfenpedicle
machen, kann zu diesem Thema auch anhand der gegebenen Dendritendichte zum
jetzigen Zeitpunkt noch keine klare Aussage getroffen werden.

Die Diskussion um die Bedeutung der Ribbonanordnung in den Terminalen der langen
Zapfen i besonders im Zusammenhang mit der Bipolarenverschaltung erfolg-
versprechend. Wahrend eine geometrisch gerichtete Verschaltung der Zapfen mit den
Horizontazellen funktionell eher unnétig erscheint (s.0.), gilt das Gegentell fir den
radiaen Informationsflul’ via Bipolarzellen. ScCHOLES (1975) geht sogar davon aus, dal?
der Aufbau von Ribbons eben gerade an Rezeptor-Bipolar-Synapsen stattfindet
(,ontogenetic tropism“).

Besonders in der Area temporalis mit hohen Zapfen- und Bipolardichten sollten
gerichtete Zapfenverknupfungen ener hohen réumlichen Trennschafe von Bild-
sgnden und der Mdglichkeit des kleinrdumigen Vergleichens nitzlich sein. Die
Dendritengabeln eines Kammes der Typ 2-Bipolaren kénnten z.B. in die enander
zugewandten Kavitdten der Terminalen langer Zapfen benachbarter Polycones ziehen
und so jeweils mit zwe langen Zapfen aus verschiedenen Polycones verbunden sein.
Diese Ordnung kann auch bei hoher Bipolarendichte und starker Uberlappung der
Dendritenfelder erhalten bleiben.

Die Anzahl der Ribbons pro Kavitét sollte dann proportiona zur Lange der Kédmme
sein! Die Annahme, dal3 die beiden Ribbonfelder ein Ausdruck der Divergenz von
Zapfensgnalen auf verschiedene Bipolarzdltypen i, sollte zwar in Erwégung gezogen
werden, ist aber fir die Erkl&rung symmetrischer und gleichméachtiger Kontaktzonen
eher hinderlich.



Vorschlag zum M echanismus

Die in der vorliegenden Arbeit favorisierte Idee vom hochaufl6senden Polarisations-
Kontrastsehen der Sardellen (siehe Kap. 4.6.1), erfordert eine sinnvolle Verrechnung
der Bildinformationen, die die Polycone-Aul}englieder im Sinne enes 2-Kand-
Anaysator aus dem Umgebungdlicht herausfiltern. Dies wiederum ist nur moglich,
wenn es in der inneren Retina zapfenspezifische und damit Polkanal-sdektive
Verschatungen gibt.

Eine Moglichkeit ig die Isolierung zweler Kandle (, Kurzer-Zapfen-Kand“ und
»Langer-Zapfen-Kanad*“) bis einschlieldich auf die Ebene der Ganglienzellen und eine
Verrechnung der beiden Bilder im ZNS - diese Art der Informationsverarbeitung wére
dlerdings fur ene Wirbdtierretina sehr untypisch. Vid wahrscheinlicher it die
Kontrastbildung durch kleinrdumigen Vergleich von Zapfen- bzw. Bipolaren-
Antworten im ,Bildverarbeitungsrechner Retina’ selbst. Sogenannte ,, push-pull-
Systeme”, bei denen Schaltkreise unterschiedlichen Spektralverhaltens gegensinnig auf
einer Ganglienzelle zusasmmenlaufen, sind offensichtlich die Grundlagen der ,, centre-
surround-Mechanismen® (BELGUM €t d. 1982; LEVICK & DVORAK 1986; SCHILLER
1992) - z.B. der Gegenfarben-Mechanismen bel der Farbkontrastbildung. Ent-
sprechend konnten in der Area temporalis der Sardelle die Antworten der kurzen
Zapfen eines reativ kleinen rechteckigen Areds mit denen der langen Zapfen enes
mehr oder weniger deckungsgleichen Aredls verrechnet werden (s. 4.4.3 - rezeptive
Einheit). Die 180°-periodische ERG-Kurve aus dem Tractus opticus von E. mordax
(NovALES FLAMARIQUE & HAWRYSHYN 1998h: fig. 2B) deutet auf eine subtraktive
Interaktion der Antworten beider Zapfentypen hin. Subtraktive Verrechnung von
Zapfensignalen wird auch der Farbkontrastbildung zugesprochen (HURvICH &
JAMESON 1955, zitiert bei THORNTON & PuGH 1983; siehe auch RICHTER & SIMON
1974). Allein ein derartiger Mechanismus kann ale mdglichen Polarisationsvektoren
eindeutig reprasentieren. Wenn das postulierte Polarisationskontrastsehen das Derivat
oder ein Bestandtell eines , dteren” Farbkontrastsehens ist, sollte dessen Verdrahtung
in mehr oder weniger abgewandelter Form Ubernommen worden sein (vgl.
HAWRYSHYN & MCFARLAND 1987).



4.6 Vemuteter biologischer , Sinn* der aberranten Strukturen
- Polkontrastsehen und Zapfentapetum

Sardellen besitzen relativ grof3e Augen und auch die optischen Loben des Tectums
snd méchtig entwicket, wahrend Vorderhirn und Cerebdlum verh@8itnismadg klein
bleiben (SCHWASSMANN 1965). Das Lateralissystem ist auf die Kopfregion beschrankt
- Rumpfsaitenlinien sind be den Clupeoide nicht vorhanden (WHITEHEAD 1985).
Diese anatomischen Befunde und die Beobachtungen von LOUKASHKIN & GRANT
(1965) zum visuell gesteuerten Verhalten von Sardellen heben die Rolle der Augen als
der dominanten Sinnesorgane dieser Tiere hervor. Die Diskussion Uber den
biologischen ,Sinn“ einer Netzhautspezidiserung erscheint daher in diesem Fal
besonders ergiebig.

4.6.1 Polarisationskontrastsehen

Die vorherrschende Zapfenform in der Netzhaut der Sardelle ist der Polycone, der
nach den biophysikalischen Uberlegungen von FINERAN & NicoL (1976-1978), LAND
(1991), NOVALES FLAMARIQUE & HAWRYSHYN (1998b) und nach Kap. 4.4 der
vorliegenden Arbeit zur Anadyse des vorherrschenden eVektors und des
Pol arisationsgrades mehr oder weniger ausgedehnter Bildpunkte geschaffen sein sollte.
Das Sehsystem der Sardelle mul aso neben den (oder andtatt der) Helligkeits- und
Farbinformationen auch noch solche verwerten kénnen, die von der Schwingungs-
richtung des Umgebungdlichtes getragen werden.

Die praktische Bedeutung ener spezifischen Wahrnehmungsfahigkeit fir linear
polarisertes Licht unter Wasser kann fur Fische entweder im Bereich der
Orientierung und Navigation anhand globaler Polarisationsmuster (1) liegen oder in
der Objekterkennung durch hochauflésende K ontrastbildung (2).

zu 1) Die Entdecker der Anchoa-Polycones FINERAN & NicoL 1976) vermuteten
zunéchst, dald diese Bildungen besonders der Orientierung im Raum oder der
Bewegungssteuerung im Schwarm dienen konnten. Nach ihrer Vorstellung vom
Verlauf der Zapfenreihen (durchwegs dors-ventral) sai eine gute Voraussetzung zur
raumlichen Orientierung und zur Navigation anhand unscharfer Weitfeld-Polarisa
tionsmuster gegeben, wie sie Uber und unter Wasser in der Tat vorkommen:

Das Phdnomen der RAYLEIGH-Streuung von Licht an Luftmolekilen fuhrt zu einem
charakteristischen Polarisationsmuster am Taghimmel (Abb. 4.12A; SEKERA 1955;
BRINES & GouLD 1982; KONNEN 1985; CouLsoN 1988). Die Fahigkeit, schim Sinne



elnes erweiterten ,, Sonnenkompasses‘ unter anderem an diesem Muster orientieren zu
konnen, ist zweifelsfra fir eine Reihe von Arthropoden nachgewiesen (z.B. vON
FRISCH 1949, 1953; WATERMAN 1981, 1989; WEHNER 1989ab, 1994) - selbst bei
bedecktern Himmel und in den Dammerungsphasen.

Das Polarisationsmuster des Taghimmels ist in modifizierter Form durch das
SNELLIUS sche Fenster auch unter Wasser sichtbar (HORVARTH & VARJU 1995), und
zwar vor alem unmittelbar unterhalb der Wasseroberflache bzw. Luftunterfléche bisin
wenige Meter Tiefe. Danach scheinen sich sowohl einige Arthropoden (z.B. Seegras-
gande GODDARD & FORWARD 1991), ds auch Vertebraten (z.B. junge Lachse
SCHWASSMANN & HASLER 1964; HAWRYSHYN & BOLGER 1990; NOVALES
FLAMARIQUE et d. 1992) orientieren zu konnen. In anderen Fdlen kann zwar im
Experiment ene Polarotaxis nachgewiesen werden, en Bezug zum natlrlichen
Verhdten besteht aber offensichtlich nicht (WATERMAN & FORWARD 1970, 1972,
FORWARD et d. 1972; FORWARD & WATERMAN 1973; KLEEREKOPER €t d. 1973).

Ein ,eigenes’ Polarisationsmuster entsteht jenseits des SNELLIUS schen Fensters
wiederum durch polarisierende Streuung des ins Wasser eindringenden Sonnenlichtes:
ein Band maximaler linearer Polarisation (e-Vektor horizontal, Polarisationsgrad bei
klarem Himme bis 60%) kennzeichnet in etwa die Horizontalebene (Abb. 4.12B;
WATERMAN 1954; IVANOFF & WATERMAN 1958; LUNDGREN 1971; JERLOV 1976;
HAWRYSHYN 1992; NOVALES FLAMARIQUE & HAWRYSHYN 19974). Es fanden sich
in der Literatur keine Hinweise auf die Orientierung von Knochenfischen an diesem
Polarisationsmuster - planktontische Crustaceen dagegen sollen es be der
Vertikadwanderungen (UMMINGER 1968) oder zur Lagestabiliserung (BARDOLPH &
STAVN 1978) heranziehen.

zu 2) Die Aushildung eines sdlektiv eV ektor-empfindlichen Sehsystems kann auch auf
die Kontrasthildung zur Objekterkennung abzielen, z.B. gegeniber Feinden,
Beuteorganismen oder Artgenossen im Schwarm (LYTHGOE & HEMMINGS 1967,
FINERAN & NicoL 1978, HAWRYSHYN 1992). Diese Erklaung wird in der
vorliegenden Arbeit bevorzugt - als Argumente dafiir seien insbesondere die folgenden
funf angefuhrt:

- Die Polarisationssphére ist unter Wasser radialsymmetrisch um den Beobachter
herum ausgebildet (Abb. 4.12B). Im Pelagia kann daher schwerlich eine Vorzugs-
richtung ausgemacht werden, die der ,, Kompal3orientierung* dienen konnte — alenfals
zu Zeiten niedrigen Sonnenstandes weist das Band stérkster Polarisation unter Wasser
eine gewisse Neigung gegenuber der Horizontalen auf (WATERMAN & WESTELL 1956;
HAWRYSHYN 1992).



- Das polariserte Himmelsmuster ist zwar im Flachwasser durch das SNELLIUS sche
Fenster hindurch zu sehen, das jahresrhythmische Wanderverhadten von Sardellen
(Winter: kustenfern/tief, Sommer: kistennah/flach; z.B. SCHUBERT 1970; WANG &
HONDE 1995; PALOMERA & RUBIES 1996; PAINTING 1999) findet nicht in
Oberflachenndne satt, so dald sie sich hierflr eher nicht der Himmesnavigation
bedienen kénnen.

Die prézise Anordnung der orthogonalen Filter unmittelbar benachbarter Photo-
rezeptoren erlaubt auf dieser Ebene eine kleinrdumige Anayse der eV ektor-Richtung
einfalender Lichtstrahlen. Eine vergleichbare Anordnung findet sich z.B. auch in der
Retina von Cephalopoden (MooDY & PARRISS 1961; SAIDEL et a. 1983), fir die en
hochaufl6sendes Polarisationskontrastsehen nachgewiesen ist SHASHAR & CRONIN
1996; SHASHAR et a. 1996).

Abbildung 4.12: Polaristionsmuster und Polarisationskontrast >

A) Polarisationsmuster des Taghimmels am spéten Vormittag, Horizontabstand der Sonne 60°. Die Balken
zeigen die Polarisationsrichtung des Himmeldichtes an, ihre Dicke codiert den Polarisationsgrad. Das
Gebiet maximder linearer Polarisation befindet sch im Winkdabstand von 90° zur Sonne (aus WEHNER
1989D).

B) Polarisationsmuster unter Wasser, Sonnengtand wie in A. Ein unscharfes Band maximder linearer
Polarisation (« ) umgibt den Beobachter und ist leicht gegen die Horizontale geneigt (sark verdndert nach
HAWRYSHYN 1992).

C) Mehrere Effekte vermindern unter Wasser den Kontrast zwischen Objektlicht (¢) und Hintergrundlicht
(@). Vom Objekt kommendes Licht wird in der Wassersaule absorbiert (0), spektral eingeengt () und
gedtreut (d) - zusdtzlich ereicht Streulicht aus der Wassersdule (g) das Auge des Beobachters (aus
WATERMAN 1989).

D) Moddlexperiment zur Ubersstzung eines Polaisationskontrastes in den  Helligkeitskontras
(durchfUhrbar mit ,Fischen* aus Pergamentpepier zwischen zwel Polarisationsfolien vor  hdler
Hintergrund): Steht der Andysator @) pardle zum horizontd polarigerten Hintergrundlicht (h, « ), dann
zeigen die depolariserenden Objekte nur einen geringen Kontrast (D). Bel gekreuzten Filtern heben sich
die Objekte dagegen deutlich vom Hintergrund ab (D’).

E) Unterwasseraufnahmen eines vertika orientierten Spiegdls in horizontaer Blickrichtung (Wassertiefe 5m,
Bergsee, Mittagssonne): Ohne Polfilter ist der Spiegd im Pelagid kaum zu erkennen E) - mit vertikd
orientiertem Anadysator erscheint dagegen der Hintergrund gegentiber dem Objekt abgedunkdt (E’’), der
gegenteilige Kontragt ergibt sch mit horizontalem Analysator (E’). (SCUBA-Tauchgang am 11.7.98 mit
Dr. R. MELZER und A. BERGHAMMER).
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Die Region, in der die postulierten orthogonden Kande zur Andyse linear
polariserten Lichtes am wirkungsvollsten ausgeprégt sein dirften, ist die Aree
temporalis, well die AL-Lamellen dort am deutlichsten radiad gekippt und die AK am
besten entwickelt sind. Der ,,Fokus® der Polarisationsempfindlichkeit liegt also in ener
spezidiserten Netzhautregion und falt mit dem Ared schéarfsten Sehens zusammen.

- Aufgrund des gekrimmten Verlaufes der Polycones wirden eV ektor-spezifische
Informationen bel grof¥lachiger Integration von Zapfenausgangen ,, verwischt®.

Vor dlem die letzten drel Argumente legen nahe, dal3 die besonderen Feinstrukturen
des Polycone auf die hochauflsende Anayse polarisierten Lichtes abzielen, und damit
auf en scharfes Polarisationskontrastsehen. Fir die Ermittiung der Polarisa
tionscharakteristik eines Bildpunktes und fir den Vergleich zweer benachbarter
Bildpunkte ist die Stellung der Polycones im Raum und beziiglich der Korperachse
ohne Bedeutung. Viddmehr ist es fir eine hohe Aufldsung erforderlich, die Analyse und
Verrechnung von e-Vektor-Informationen kleinrdumig vornehmen zu konnen. Die
orthogonale Orientierung der Lamellen direkt benachbarter AK und AL (vgl. Abb. 4.9)
und eine raumlich gerichtete und regelmadige Verschaltung der Zapfen in der OPL, wie
sie sich nach den Ergebnissen von Kap. 3.2 andeuten (siehe auch 4.5), wirden diesen
Anforderungen jedenfalls gerecht.

Polarisiertes Licht als Informationstréger ist uns aus menschlicher Warte zwar mangels
spezifischer Perzeptionsmdglichkeiten nicht vertraut (Sehe aber 4.6.2) - die Vorteile
einer Kontrastbildung auf diesem Kand werden aber demjenigen einleuchten, der die
Sichtverhdtnisse unter Wasser kennt:

Im Lebensraum der Mittlmeersardelle - dem neritischen Pelagid in einigen Metern
Wassertiefe - snd die Sichtweite und der Farbumfang im Vergleich zur Situation an
Land dark limitiet. Der Wasserkorper engt durch seine wellenl&ngenabhangige
Absorptionscharakteristik das Transmissionsspektrum des sichtbaren Lichtes in Ab-
héngigkeit von der Wassertiefe und der Beobachtungsdistanz mehr oder weniger stark
im ,Blaugrinen” en (OTT 1988). Zudem erzeugt Streulicht besonders im triiben
Wasser ein "Eigenleuchten" des Wasserkorpers, welches schon tber kurze Distanzen
den Hédligketskontrast zwischen beobachteten Objekten und dem Hintergrund
egaliset (Abb. 4.12C; vgl. PILGRIM et d. 1989). Schlieldich tarnen sich die meisten
Bewohner des Pelagias durch Transparenz oder mittels verspiegelter Flanken, um als
Rauber und/oder Beute moglichst wenig aufzufalen (FRANZ 1907; DENTON 1970).



Ein Schwarm slbriger Fische erscheint in wenigen Metern Entfernung und in etwe
horizontaler  Blickrichtung blaugrau vor anndhernd gleichhellem, blau-grauem
Hintergrund - somit ist er weder im Helligkeits- noch im Farbkontrast gut zu erkennen
(Abb. 4.12E; vgl. LYTHGOE & HEMMINGS 1967).

Etwas anders verhdlit es sch mit dem Polarisationskontrast: Das Hintergrundlicht ist
unter Wasser horizontal polarisiert (s.0.), die mehr oder weniger skulpturierten
Oberfléchen von Organismen depolarisieren aber in Summa das von ihnen reflektierte
Licht (z.B. Fischschuppen: DENTON & NicoL 1965b; DENTON 1970; CAMERON &
PuGH 1991). Der Polarisationskontrast wird zwar auch durch Streulicht gestort und ist
damit anféllig fir Audéschung Uber grofRere Distanzen, kann aber zumindest eine
Alternative oder Erganzung zum limitierten Farbkontrastsehen sein: Ist einem Tier die
Fahigkeit gegeben, kleinrdumige Unterschiede im Polarisationsmuster der Umgebung
Zu detektieren, so sollte ihm ein "nichtpolarisertes’ Objekt vor "polarisertem”
Hintergrund auffalen konnen und damit ein efolgreicher Streich im Wettstreit
zwischen Tarnen und Enttarnen gelungen sein (Abb. 4.12D).

Bedenkt man die von adulten Sardellen bevorzugte Erndhrungsweise as Plankton
filtrierer (HoBsON 1968) und die fir Zooplankter allgemeinguiltige Tendenz, sich durch
Transparenz moglichst ,unschtbar“ zu machen, so wird der Nutzen eines
hochauflsenden Polarisationskontrastsehens gerade fir diese Knochenfische offen-
schtlich: die gekrimmte und fein skulpturierte Chitinoberfache von Copepoden
(Einzeltier und Schwarm) depolarisiert das direkt oder gestreut einfallende Sonnenlicht
und steht somit in Kontrast zum mehr oder weniger horizontal polariserten Streulicht
des freien Wassers im Hintergrund (LYTHGOE 1972; HAWRYSHYN 1992). Schliefdich
konnten die Sardellen aber auch den Polarisationsmustern folgen, nach denen sich
manche Zooplankter erwiesenermal3en orientieren (WATERMAN 1959; BAYLOR &
SMITH 1953). Wie efolgreich die Engraulididae as visudle Rauber sind, zeigt zum
einen ihr Fresserfolg (Primérinput taglich bis zu 25% des Eigengewichts. BULGAKOVA
et a. 1997), zum anderen die Biomasse, die von diesen Tieren dljahrlich von Fischern
(z.B. 3.840° Tonnen im Jahr 1982 nach WHITEHEAD 1985) und Seevigeln
»angelandet* wird.



4.6.2 Andere Mechanismen zur Wahrnehmung linear
polarisierten Lichtes be den Vertebrata

Neben Polycones mit radid orientierten Aul¥engliedlamelen gibt es noch andere
sirukturelle Hinweise bzw. experimentele Nachweise fUr en , Polarisationssehen®
innerhalb der Wirbeltiere und entsprechend auch verschiedene mehr oder weniger
schlissge Ansdize einer mechanistischen Erklarung. In Frage kommen dabel
Doppdzapfenellipsoide ds dliptische Wedlenleiter (CAMERON & PuGH 1991),
doppelbrechende Membranstapel an der Kontaktflache der Doppel zapfenpartner
(NovALES FLAMARIQUE et a. 1998) oder Gegenfarbenmechanismen unter Mit-
wirkung von UV-Einfachzapfen (HAWRYSHYN und Mitarbeiter seit 1987). Ferner
werden extraokuldre Analysatoren wie doppelbrechende Fettlider (STEWARD 1962)
oder das Pinedlorgan (ADLER & TAYLOR 1973) in Betracht gezogen, aber auch
entoptische Streuungsartefakte (SNYDER 1973; WATERMAN 1975). Der Fortschritt der
Polarisationsforschung an Knochenfischen wird in Tabelle 4.7 illustriert. Offensichtlich
haben die Sarddlen zum Erwerb ener weter verbreiteten Sinnedeistung einen
besonderen Weg beschritten.

Auf der anderen Seite kann die Stabiliserung der Aul3engliedmembranen ,,normaer”
Stabchen und Zapfen in horizontaler Lage bel den wetaus meisten Wirbdtieren
einschliefdich des Menschen bedeuten, dal? ein Polarisationssehen geradezu vermieden
wird, um en endeutiges und lageunabhangiges Farbensehen nicht zu vereiteln (vgl.
Rhabdom-Twist bel den Insekten: WEHNER e d. 1975; SMOLA & TSCHARNTKE 1979;
SMOLA & WUNDERER 1981; WEHNER & BERNARD 1993; LAND 1993).

Vallig blind fir den eVektor des linear polarisierten Lichtes sind wir alerdings nicht.
1844 entdeckte HAIDINGER en entoptisches Phdnomen, das seither seinen Namen tragt
(,Haidingers brushes’): Hochgradig linear polarisiertes Licht bewirkt den Seheindruck
eines kleinen, unscharfen Kreuzes mit einer blauen und einer goldgelben Achse (siehe
auch BoEHM 19404). Man kann die Empfindung mit einem Polfilter eintiben und dann
auch mit blofem Auge am blauen Taghimmd finden - die blaue Achse gibt die
Richtung des eVektors an. Verantwortlich gemacht wird dafiir eine Kombination aus
gerichteten Schutzpigmenten in der Macula mit richtungsabhdngigen Absorptions-
eigenschaften und smultanem Farbkontrast (DEVRIES e da. 1953; NAYLOR &
STANWORTH 1954; BONE & LANDRUM 1984). Ein zweites entoptisches Pol-
Phénomen beim Menschen sind sog. ,, Periphere Polarisationsblischel” oder ,,Boehms
brushes’, die nur bel der Betrachtung sich drehender Polfilter auftreten (BOEHM
1940b).




Tabelle 4.7 Arbeiten zur Polarisationswahrnehmung der Teleostel

Jahr Autor (en) Gattung (Familie) Methode

1959 WATERMAN Pterophyllum (Cichlidag) spontane Orientierung

1962 STEWARD Clupea (Clupeidae) Polarimetrie

1965 GROOT Oncorhynchus (Salmonidae) spontane Orientierung

1965 DILL Oncorhynchus (Salmonidae) operante Konditionierung

1970 WATERMAN & FORWARD Zenarchopterus spontane Orientierung
(Hemirhamphidage)

1971 DiLL Oncorhynchus (Salmonidae) operante Konditionierung

1972 WATERMAN - Review

1972 WATERMAN & FORWARD Zenarchopterus spontane Orientierung

1972 FORWARD et al. Zenarchopterus spontane Orientierung

1973 SNYDER - Review

1973 FORWARD & WATERMAN Dermogenys (Hemirham.) spontane Orientierung

1973 KLEEREKOPER €t d. Carassius (Cyprinidae) spontane Orientierung

1973 NicoL et al. diverse, u.a. Anchoa Struktur

1973 ZYZNAR & NICOL diverse, u.a. Anchoa Chemie, Spektroskopie

1974 WATERMAN & AOKI Carassius (Cyprinidae) E-Physiologie

1974 WATERMAN & HASHIMOTO Carassius (Cyprinidae) E-Physiologie

1975 WATERMAN - Review

1976- | FINERAN & NicoL Anchoa (Engraulididae) Struktur, Reflexion

1978

1978 DAVITZ & MCKAYE Pseudotropheus (Cichlidag) operante Konditionierung

1979 TAKAHASHI et al. Carassius (Cyprinidae) operante Konditionierung

1980 ZUEVA Engraulis (Engraulididae) Struktur

1981 WATERMAN - Review

1981 KAWAMURA et al. diverse spontane Pulsantwort

1986 HAWRY SHYN& M CFARLAND Carassius (Cyprinidae) Puls-K onditionierung

1987 HAWRY SHYN& M CFARLAND Carassius (Cyprinidae) Puls-Konditionierung

1990 HAWRYSHYN et al. Oncorhynchus (Salmonidae) operante Konditionierung

1990 HAWRYSHYN & BOLGER Oncor hynchus (Salmonidae) operante Konditionierung

1991 CAMERON & PUGH Lepomis (Centrarchidae) Puls-K onditionierung

1991 LAND - Review

1991 ROWE et al. - Review

1992 HAWRYSHYN - Review

1993 PARKYN & HAWRYSHYN Oncorhynchus (Salmonidae) E-Physiologie & Review

1995 COUGHLIN & HAWRYSHYN Oncorhynchus (Salmonidae) E-Physiologie

1995 NOVALES FLAMARIQUE et al. Lepomis (Centrarchidae) Polarimetrie

1996 NOVALESF. & HAWRYSHYN Oncorhynchus (Salmonidae) Struktur, E-Physiologie

1997a | NOVALESF. & HAWRYSHYN Oncorhynchus (Salmonidag) E-Physiologie

1997b | NOVALESF. & HAWRYSHYN Lepomis (Centrarchidae) E-Physiologie

1998a | NOVALESF. & HAWRYSHYN Catostomus (Catostomidae) Struktur, E-Physiologie

1998b | NOVALESF. & HAWRYSHYN Clupea & Engraulis Struktur, E-Physiologie

1998 NOVALES FLAMARIQUE et al. Oncorhynchus & Lepomis Polarimetrie

1996- | HERetal. Engraulis (Engraulididae) Struktur

1999 und andere Clupeoidei




4.6.3 Zapfentapetum

Wenig diskutiert ist bisher der sehr ungewohnliche Umstand, dal3 eine Komponente
des komplexen Sarddlentapetums, ndmlich der Interferenzspiegel aus Guanin-
pléttchen, eindeutig und ausschlieldich mit den Zapfen assoziiert ist und nicht primér
im Dienste des skotopischen Systems steht. Zum einen ist das Spiegeltapetum der
Sardelle auch in der g@bchenarmen Area tempordis prachtig entwickelt, zum anderen
ist es nicht okklusibel und daher auch und gerade am hellichten Tage dem einfallenden
Licht exponiert. Mindestens drei aus der Morphologie ableitbare Eigenschaften sollten
ihren Beitrag zum ,,biologischen Sinn“ dieser Speziabildung leisten:

1. Polarisator

Die formgebenden und die polariserenden Eigenschaften der PE-Keile wurden in den
Kapiteln 4.3, 44.2 und 4.4.3 diskutiert und unterstiitzen die Idee vom hoch
auflosenden Polarisationskontrastsehen, wie se im esen Tel dieses Kapitels
dargdlegt ig - ohne die Guaninpléttchen kénnten die langen Zapfen nicht als gleich-
berechtigte Gegenspieler der kurzen Zapfen fungieren (vgl. NOVALES FLAMARIQUE &
HAWRYSHYN 1998: fig. 8). Se missen ferner an der Metamorphose des Farbsystems
zu einem ,, Polsystem® betelligt gewesen sein oder sie sogar ausgel 6st haben.

2. Spektral wirksamer Spiegel

Die Reflexionsspektren des Spiegeltapetums (FINERAN & NicoL 1977: fig. 38,39)
zeigen, dal3 die Plattchenabstande offensichtlich auf blaugriines Licht getrimmt sind,
wie esim Lebensraum der Sardellen vorherrscht. Dieser Umstand ist sicherlich als ein
Schritt im algemeinen Optimierungsgeschehen des Sardellenauges anzusehen und
weniger als en Werkzeug, das Farbkontrastsehen zu verbessern. Daflr ist das
spektrale Reflexionsmaximum wegen der viden, gleichzeitig auftretenden Reflexions-
winkdl zu breit (vgl. Abb. 4.4B) - dazu passt auch der visuelle Eindruck hellgriinen,
,ungesdttigten* Lichtes FINERAN & NicoL 1977). Eine lontraststeigernde Wirkung
kann ein Tapetum aber nur dann haben, wenn einzelne spektrale Komponenten der
Lichtinformation sdlektiv reflektiert werden und nicht bel gleichm&iiger Verstérkung
aler Komponenten.



3. Lichtfalle

Von besonderer Bedeutung ist die Lichtfallenwirkung der Kellspiegel: Besonders den
langen Zapfen ermoglicht sie die hochgradige Ausnutzung des einfallenden Lichtes und
erweltert so das Fenster nutzbarer Lichtintensitdten fir das photopische System in den
Schwachlichtbereich. Dies kann schon fur sich alein ene nitzliche Eigenschaft sein
(s.u.) oder wiederum im Dienste des Polarisationskontrastsehens stehen. Erstens
deshab, well das einfallende Licht, bevor es die AL ereicht, schon durch die AK
reduziert wird und zweitens, weil das Polarisationskontrastsehen gerade in den
Dammerungsphasen begingtigt ist: Der hochste Polarisationsgrad herrscht  unter
Wasser zur Zeit der Morgen- und Abendddmmerung und die rundum gleichméldige
Helligketsvertellung in Abwesenheit der Sonne wiirde nach NOVALES FLAMARIQUE &
HAWRYSHYN (19979) die Konfusonsmdglichkeit mit dem Héligketskontrast
minimieren.

Die reine ,Aufhellungswirkung® des Zapfentapetums sollte es dem photopischen
System, das beziglich der Sehschérfe sicherlich leistungsféhiger ist als das
skotopische, ermdglichen, auch in relativ schwachem Licht noch effektiv arbeiten zu
konnen. Zudem kann so der reduzierte Wirkungsgrad kompensiert werden, den
polsalektive Auldenglieder im Vergleich zu ,normaen Aulengliedern beziiglich der
Quantenausbeute per se haben mussen.

Die Aufhellung lichtschwacher Objekte vor dunklem Hintergrund oder die Aufhellung
des Restlichthintergrundes gegentiber einem dunklen Objekt kann in den D&mmerungs-
phasen, im tiefen Wasser (z.B. im Winter Uber dem Schelf) oder schon im flacheren
Wasser bel starker Tribung nitzlich sein, so z.B. fir die Sichtbarkeit mehr oder
weniger weit entfernter Rauber oder kleiner Beutepartikel. Gerade kleine Objekte sind
ja oft deswegen nicht zu sehen, weil durch sie ein rezeptives Feld nur teilweise und
unterschwellig beleuchtet wird, wahrend grol3ere Objekte bal gleicher Leuchtdichte
aufgrund der Summation konvergent verschateter Signale auffalen (LY THGOE 1975).

Lebensraum und Lebensweise der Sardellen haten tatséchlich die o.g. kontrast:-
vermindernden Situationen bereit: Ein deutlicher Hinwels auf die ndchtlichen Aktivitéten
der Sardellen ist die Effizienz der Lichtfalenfischerel (2.1.2), aul¥erdem ist z.B. durch
das ,Washington Department of Fish and Wildlife* die Beobachtung dokumentiert,
dal3 Anchovies nachts in Oberflachenndhe jagen, tagstiber dagegen in einigen Metern
Wassertiefe (www.wa.gov/wdfw/fish/ forage/anchovy.htm). Tribes Wasser, wie es
Sardellen in sandigen Meeresbuchten und Astuaren antreffen (FINERAN & NicoL
1978), scheint auch




be Bewohnern triber Seen einen Evolutionsdruck in Richtung enes Tapetums
ausgelibt zu haben (WUNDER 1930), das beim Zander evtl. sogar im Dienste der
Zapfen steht (ZYzZNAR & ALl 1975).

Sobald das photopische System bei Beleuchtungsstdrken unter 0.0llux versagt
(PrROTASOV et d. 1960), steht der Sardelle dann ein Stabchensystem zur Verfligung,
das durch en diffuses Tapetum senshilisert ist. Das Vorkommen &hnlicher
skotopischer Tapeta bel anderen Knochenfischen (sehe 1.2.1) unterstreicht die
Ntzlichkelt dieser ,, Erfindung”.

4.7 Vegleich der Netzhautstrukturen
innerhalb der Sardellen-Verwandtschaft

Die in der Arbeitsgruppe von Prof. SMOLA erarbeiteten Befunde zum Bau der
Netzhaut verschiedener Heringsfische sind in Abb. 3.57 zusammengefasst. Die
Auswertung ergibt unter anderem Hinweise zur taxonomischen Feingliederung der
Engraulididae (4.7.1) und zur Evolution der Polycones (4.7.2). Schlieldich wird
versucht, einen Bezug zwischen Retinastruktur, photischen Habitatbedingungen und
Lebensweise herzustellen (4.7.3).

4.7.1 Bauplanvarianten und taxonomische Deutung

Der Vergleich der Netzhautarchitekturen im ndheren und weiteren verwandt-
schaftlichen Umfeld der Europdischen Sardelle deckt interspezifische Unterschiede
auf, zeigt aber auch gruppentibergreifende Ahnlichkeiten. Beide lassen sich, nach einer
Homologiebetrachtung der entsprechenden Merkmale und anknupfend an die
Vorschlage zur taxonomischen Gliederung der Clupeoidei von WHITEHEAD (1985),
zur Ergtelung einer differenzierteren Systematik heranziehen.

Innerhalb der Engraulididae kénnen bisher vier Strukturvarianten der Netzhaut
beschrieben werden. Eine davon ist bei Cetengraulis redisert, eine bei Lycothrissa,
die anderen beiden findet man jeweils bel mehreren Gattungen. Letztere werden daher
Im Folgenden zusammengefasst und nach einer der betelligten Gattungen a's ,,Anchoa-
Gruppe* bzw. ,,Coilia-Gruppe* benannt.



- Die ,Anchoa-Gruppe” besitzt die fir Anchoa (FINERAN & NicoL 1976-1978) und
Engraulis (Zueva 1980; Her et a. 1996) beschriebenen Polycones in enger
Verzahnung mit dem Spiegeltapetum. Diese Architektur (Abb. 3.57C) ist auch in den
Retinae der Gattungen Anchovidlla, Lycengraulis, Encrasicholina und Solephorus
redlisert und sollte als en homologes Merkma und Zeichen enger Verwandtschaft
innerhalb der Engraulidinae aufzufassen sein (Autapomorphie), da eine mehrfach
unabhangige, konvergente Entstehung dieser beeindruckend komplexen Strukturen
extrem unwahrscheinlich ist. Die sechs genannten Gattungen dhneln sich auch in viden
ihrer aul¥eren Merkmale, wobel Lycengraulis etwas bauchiger ausfélt (vgl. Abb. 1.9).

- Die ,,Cailia-Gruppe“ mit den Gattungen Coilia, Thryssa und sehr wahrscheinlich
auch Setipinna bildet in der Retina der Adulti lineare PE-Vorhénge, die paralel zu den
Zapfenrethen verlaufen und ein rauhes Guanintapetum mit melaningeftillten Spitzen
besitzen (Abb. 3.57D). Die genannten Gattungen entstammen zwei Unterfamilien
(Cailiinee & Engraulidinee), daher scheint der Schlul3 plausibel, dal3 innerhalb der
Engraulidinae zumindest die Gattung Thryssa néher mit den Coiliinae verwandt ist as
die Gattungen der oben definierten ,,Anchoa-Gruppe* - be aleniger Betrachtung der
Netzhautmerkmale konnte man sie sogar den Coiliinae zuordnen. Auch nach auf3eren
Merkmaen wirde sch ene wetere Untertellung der Engraulidinae anbieten, da
Thryssa, Papuengraulis und Setipinna den Grenadieranchovies mehr dhneln, als die
anderen Gattungen: z.B. langgezogene Afterflosse, skalpdlférmige Rickenflosse
(auRer Papuengraulis), verlangerte Brustflossenstrahlen und Rickenknick (nur
Setipinna), wenig prominente Schnauze. Die Polycones von Coailia sind aufgrund der
regelméldigen Abfolge von kurzen und langen Zapfen mit radia leicht gegeneinander
versetzten AulRengliedern (aber horizonta orientierten Membranlamelen) mit hoher
Wahrscheinlichkeit als Homologa der Anchoa-Polycones aufzufassen.

- Als Ausreil3er mul3 in diesem Zusammenhang die Gattung Cetengraulis mit ihren
separaten PE-Kellen und ihren Dreifachzapfen gelten (Abb. 3.57E). Ob de en
,missng-link“ zwischen der Anchoa- und der Coailia-Gruppe darstellt (noch keine
Guaninpléttchen) oder einen vollig eigenen Weg beschritten hat (keine Guanin-
platchen mehr), mul3 dahingestellt bleiben. Es ist z.B. auch mdglich, dal3 sich bel
Cetengraulis die Dreifachzapfenregion, wie sie auch bei Engraulis zu finden igt, in
abgewandelter Form Uber grof3e Telle der Retina erstreckt und der Fisch deswegen als
»Elgenbrétler” innerhab der Anchoa-Gruppe aufzufassen ist - aufl3erlich ist er den
Vertretern der Anchoa-Gruppe &ahnlicher, als den Grenadieranchovies. Erst eine
Untersuchung der gesamten Retina von Cetengraulis (Regionierung) wird aufdecken
konnen, ob evtl. auch Polycones vorliegen.



- Ein weiterer ,Ausreil3er” ist Lycothrissa crocodilus Die Struktur des PE und die
Gruppierung der Photorezeptoren weichen im vorliegenden Prgparat von L. crocodilus
extrem von dem ab, was bel den anderen untersuchten Vertretern der Engraulididae zu
finden ist (Abb. 3.57F). Der Einschlul® gemischter Zapfen- und Stébchengruppen
zwischen prismatischen Audaufern des PE mit Guaninfillung ist dagegen typisch fir
viele Osteoglossomorpha und manche Elopomorpha (ALl & ANCTIL 1976). Die
verbliffende Ahnlichkeit zwischen Abb. 3.56F der vorliegenden Arbeit und dem
Tangentialschnitt durch die Retina des Mormyriden Gnathonemus macr ol epithodus
bei MCEWAN (1938: fig. 14) lief} zunéchst Zweifd Uber die Richtigkeit der Art-
bestimmung aufkommen. Eine Nachbestimmung des siidvietnamesischen Flul¥isches
mit der Inventarnummer 19435 am ZFMK in Bonn konnte diese Zweifel jedoch
ausrdumen - zudem liegen die Vebratungsgrenzen der Nilhechte innerhab des
afrikanischen Kontinents. Das Auftreten ener Gruppenretina mit  diffusem
Guanintapetum bel den Clupeomorpha deutet die Moglichkeit an, dal? dieses Merkmal
eine Plesomorphie der drei nicht-euteleosten Knochenfischgruppen ist (vgl. BONE &
MARSHALL 1985: Abb. 1.3/4) und - obwohl bei den Clupeomorpha sonst nicht zu
beobachten - innerhab der Engraulidinae in einem Fall ,wieder angeschaltet” wurde.
Die Gruppenretina der Scopelarchidae (z.B. Locker 1971a) ist dagegen
héchstwahrscheinlich eine konvergente Bildung.

Der AulRengruppenvergleich (Clupeoidel ohne Engraulididae, s. Abb. 1.6), durch-
gefuihrt in Zusammenarbeit mit Roland ESER (Zulassungsarbeit 1998), zeigt bisher zwel
Varianten in der Architektur der aul3eren Retina.

Alle untersuchten Clupeidae besitzen ein Rehenmuster aus Doppe- und
Einfachzapfen, das in der Area in ein Quadratmuster transformiert ist (Abb. 3.57A).
Das PE zeichnet sich durch lobopodiale, melaninhatige Pigmentepithelaudaufer aus.
In dieser Fischgruppe ist kein Guanintapetum zu beobachten (vgl. NicoL et d. 1973)
und auch kein Einflul3 des PE auf die Form und das Muster der Photorezeptoren
festzustellen. Dies scheinen spezifische Merkmale der Clupeidae a1 sein, auch wenn
die Untersuchung von Vertretern der Dussumieriinae noch aussteht. Die Frage nach
der Homologie des Doppel zapfenmusters der Clupeidae mit einer entsprechenden, bel
den Euteleostel weit verbreiteten Rezeptoranordnung (z.B. LYALL 1957b; ENGSTROM
1963b; WAGNER 1972) ist nicht trivial zu beantworten. Sind die Muster homolog, dann
sollte das Doppel zapfenmuster zum Grundplan der Teleostei gehdren, aber mehrfach
wieder aufgegeben worden sein, denn im verwandtschaftlichen Umfeld der
urspringlichen, nicht-euteleosten Knochenfische, d.h. bei den Osteoglossomorpha
und Elopomorpha, sind Reihen- oder Quadratmuster nur selten zu finden (z.B. bel
Gymnothorax richardsoni: ALl & ANCTIL 1976: Tafd 23.2). Haufiger erfolgt hier eine
Bindelung von Photorezeptoren zu grofReren Gruppen (Hiodontidae, Notopteridae:
ALl & ANCTIL 1976) oder es liegen nur gleichmédig vertellte Einfachzapfen vor
(verschiedene Anguilliformes. HER et a. 1998).



- Die Pristigasteridae oder ,,Beilbauchheringe® unterscheiden sich von den Clupeidae
nicht nur in der Korperform, im Bau der Schwimmblase und in der Anzahl der
Schwanzflossenstrahlen (WHITEHEAD 1985), sondern auch im Bau der Retina Die
PE-Audaufer sind aulerhalb der Area zu langen Vorhdngen zusammengeschlossen,
die skleral der mdaningefillten Spitzen Guanin beinhdten und die Zapfen in en
Rethen-muster zwingen (Abb. 3.57B) - damit éhnelt die Architektur ihrer duf3eren
Retina deutlich mehr der der Cailiinae, as derjenigen der Clupeidae. Wenn die PE-
Vorhédnge der Beilbauchheringe und der Grenadieranchovies homologe Bildungen
sind, wirde dieses Merkmal fur die Pristigasteridae ein verwandtschaftlich engeres
Verhdltnis zu den Sardellen ,,i.w.S.* (Engraulididae) ds zu den ,,Heringen® (Clupeidag)
nahe legen und damit erlauben, die Tetratomie der vier Clupeoide-Familien nach
WHITEHEAD (1985; vgl. Abb. 1.6 und 4.13A der vorliegenden Arbeit) aufzul 6sen.
Entsprechend kdnnte der gemeinsame Besitz von Doppel zapfen und das Fehlen von
Guanintapeta die Clupeidae und die Chirocentridae verbinden. Die Bilddaten von ESER
(1998:. Abb. 3.19B, D) lassen vermuten, dal3 evil. auch in der Retina des
Pristigasteriden llisha Doppelzapfenreithen ausgebildet sind, womit en gewisser
Briickenschlag zwischen Clupeidae und Engraulididae sattfinden konnte - leider reicht
die Strukturerhaltung des 30 Jahre dten Prgparats nicht aus fir eine eindeutige TEM-
gestiitzte | dentifizierung von subsurface-Zisternen.

Abb 4.13 zeichnet anhand der bekannten Netzhautmerkmale einen madglichen
Stammbaum und Entwicklungsveg der Clupeoidel unter besonderer Berlick-
sichtigung der Engraulididae nach. Betrachtet man die komplexe Architektur der
auleren Retina der Anchoa-Gruppe as abgeleitetes Merkma und die der Coailia-
Gruppe als ursprunglicher, so 1&3 sich fur den Grundplan der Engraulididae ene
Retina mit linearen Mehrfach- oder Vidfachzapfen zwischen guaningefillten PE-
Vorhangen ahnlich der Situation bel Coilia (vgl. Ilisha) vermuten. Innerhab der
Engraulidinee haben sch dann vor dlem Verdnderungen in der Lagebeziehung
zwischen den PE-Fortsétzen und den Zapfen abgespidlt: Thryssa und evtl. Setipinna
mit ihren plesomorphen Merkmalskombinationen waren urspriingliche Engraulidinee.
Unter den anderen, aul¥erlich ,,Engraulis-ghnlicheren* Sardellen dirfte Lycothrissa
enen eigenen Weg gegangen sain, mit der Ausweitung der dichten Verkettung
benachbarter PE-Fortsétze zu einem Netz und der Rickkehr zum Doppelzapfen.
Cetengraulis und die Anchoa-Gruppe haben dagegen die Kettenbildung der PE-
Audéaufer aufgegeben und sind im Falle der Anchoa-Gruppe, pardld zur ., Erfindung”
der Guaninplé&ttchen, eine enge strukturelle Kopplung mit den Polycones elngegangen.
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Vorschlag zu den Verwandtschaftsheziehungen innerhalb der Clupeoidei (A) bzw. Engraulididae
(B) anhand von Retinastrukturdaten, in Anlehnung an WHITEHEAD (1985) sowie WHITEHEAD et al.
(1988).

1: Einzelzapfen und Doppel zapfen im Reihen- und/oder Quadratmuster,
Pigmentepithe ohne Guanin, PE-Audéufer lobopodid.
2: diffus reflektierendes Guanintapetum, Verkettung der PE-Audéufer zu linearen Vorhdngen
mit melaningeftllten Spitzen, dazwischen Reihen von Photorezeptoren.
3: Einzelzgpfen (?).
4: Polycones (evtl. auch Mehrfachzapfen*).
5: Mehrfachzapfen* andatt der Polycones oder Zerfal der Polyconesim Adultus.
6: ,,neue Lagebeziehungen* (i.w.S.) zwischen den PE-Audéufern und den Photorezeptoren.
7: Gruppierung der Photorezeptoren durch ein PE-Netz, Riickkehr zu Doppel zapfen.
8: Entkopplung benachbarter PE- Audéufer, Dreifachzapfen (fals nicht schon friher* angdegt).
9: Aufgabe der Polycones zugungten der Dreifachzapfen.
10: Guaninpl&ttchen im PE, Verzahnung der PE-Kelle mit den Polycones, Spatung der
Aulenglieder der kurzen Zgpfen, Aufrichtung der Membranlamellen der Zapfenaul3en
glieder, Dreifachzapfen nur regiona ausgebildet.



Sardellen sind ein wichtiges Glied mariner Nahrungsketten: Als Plankton- und
Kleinfischfresser (HAYASI 1967; HOBSON 1968; DIENER & d. 1974) und as Beute
vider Seevogel, Raubfische, Kalmare und Meeressauger (OKUTANI 1962) - auch sind
se von betréchtlicher wirtschaftlicher Bedeutung. Die grof3e Zahl und Biomasse
lebender Sardellen zeichnet diese Tiere ads eine besonders erfolgreiche Lebensform
aus und unterstreicht somit auch die Leistungsfahigkeit ihres optischen Sinnes. Aus
der Perspektive des Taxonomen muissen die Netzhautspezialiserungen der Sardellen
scherlich ads ,Sonderfdl innerhdb ener Unterfamilie’ eingestuft werden - be
quantitativer Betrachtung stellen sie dagegen einen sehr héufig rediserten Phanotyp
einer Wirbdtierretina dar (der Weltfang von ca 3.840° Tonnen/a liefert mehr ds
2.540" Augen, d.h. gut das 20-Fache der Augenzahl der im Augenblick lebenden
Menschen).

4.7.2 Vorschlage zur Evolution der Polycones

Fir den Versuch, wesentliche Schritte der Evolution der Polycones (Anchoa-Gruppe)
zu rekongtruieren, werden die Struktur- und Zeitinformationen aus dem Verwandten-
vergleich, aus der Regionierung und Morphogenese der Engraulis-Retina sowie aus
der Entwicklung der Coilia-Retina zusammengefiihrt. Den Uberlegungen liegen die
Annahmen zugrunde, dal3 die aberrante Netzhautarchitektur der Sardellen ein abge-
leiteter Zustand it und dal3 die gangigen Vorsdlungen Uber die Verwandtschafts-
verhdltnisse innerhalb der Clupeoidei (WITHEHEAD 1985; vgl. Abb. 1.6) weitgehend
zutreffen.

Ein direkter, feinstufiger Ubergang zwischen einem Reihenmuster aus Doppe zapfen
(Heringe, Abb. 3.57A) und den Polycones (Sardellen, Abb. 3.57C) zeichnet sich nicht
ab, s0 dal} die Netzhautarchitektur der Clupeidae eher nicht den algemeinen
Ausgangszustand fur die Radiation der Clupeoide-Retinae reprasentiert - plausibler
erscheint eine andere M églichkeit:

Be den Engraulididee werden nur in einem Fal Doppelzapfen beobachtet
(Lycothrissa). In dlen anderen Félen machen die Sardellen (und innerhab der
Clupeoidei offenbar nur diese Fische) von der Fahigkeit zur Aushildung von linearen
Dreifachzapfen mit kleinem Zentrddement und von Mehrfachzapfen bis hin zum
Polycone Gebrauch. Zwar wird der Polycone gelegentlich as Derivat von Doppel-
zapfenrethen aufgefasst (ZUEVA 1980), er kdnnte aber auch aus der Fusion von
Dreifach- mit Einfachzapfen hervorgehen (s. Abb. 3.25 und Kap. 4.3) oder aber ,in
statu nascendi“ as solcher gebildet werden. Letzterer Variante wird hier - in
Anlehnung an die Befunde zur Ontogenese - der Vorzug gegeben, da die initide
Abgliederung von Zapfenketten mit aternierenden kurzen und langen Zapfen sowohl



an der Ora sarata des ventro-temporalen Quadranten der Engraulis-Retina (Engrau-
lidinae, Abb. 3.21B,C), ds auch in der Larvaentwicklung von Coilia (Coailiinae,
HAACKE 1998. Abb. 3.2R) nachgewiesen ist. Dreifach-, Mehrfach- und Vidfach
zapfen sollten der Ausdruck der neuerworbenen Fahigkeit sein, junge Zapfen innerhab
des sich am Netzhautrand neu bildenden Rezeptorringes strukturell zu koppeln. Dabel
werden drel bis viele Nachbarn zusammengeschlossen - dternativ dazu kénnten drel
oder vidle Zdlen aneinandergeheftet werden und die Mehrfachzapfen durch Bruch der
Ketten entstehen.

Dieser Argumentation folgend ist der ,,Polycone i.w.S*, d.h. die Zapfenkette mit
urspriinglich tangentia orientierten Auf¥engliedmembranen, as eine Autapomorphie der
Engraulididee aufzufassen und damit as eine Neuerfindung auf Seiten der Photo-
rezeptoren. Die strukturelle Wechsalwirkung des Polycone mit dem Pigmentepithel
kann dann auf verschiedene Weise erfolgen (s.u.).

Das retinde PE der Engraulididee bildet wie das fast dler Wirbdtiere Mdanin (=
plesomorphes Merkmal) - ebenso scheint die Fahigkeit zur Bildung von Guanin-
krigdliten welt verbreitet zu sein, wenngleich se im _Auge nur gelegentlich phano-
typisch redlisiert wird (vgl. NicoL et a. 1973). Unter den Clupeoidei wird Guaninim
retinalen PE offenbar nur von den Pristigasteridae und den Engraulididae synthetisiert
und zwar in der Form von Polyedern im Zentrum der PE-Audaufer bzw. von Nadeln
in deren Peripherie. Das Einschaten der Guaninsynthese kann ein gemeinsames,
abgd eitetes Merkmal der beiden o.g. Familien sein, womit schon reativ frih eine der
Voraussetzungen zur spateren Ausbildung der ,,Polycones i.e.S.* (Anchoa-Gruppe)
bestanden hat.

Auch die Architektur des PE in der Netzhaut der Adulti stimmt be llisha
(Pristgasteridae) und den Engraulididee der ,Coilia-Gruppe* Uberein, so dal3 die
Ausbildung geschlossener PE-Vorhédnge zwischen Photorezeptorreihen einen ur-
spriinglichen Zustand bei den Engraulididae widerspiegeln diirfte. Ein Ubergang zu den
urspriinglich getrennten PE-Audaufern ist in der ventro-temporaen Retinavon Ilisha
(ESeEr 1998: Abb. 3.23C) und in der Stadium 1V-Retinavon Coilia (HAACKE 1998:
Abb. 3.4M) zu erkennen. In beiden Félen scheint dlerdings eine ,, mitzen-formige’
Einhtllung der ZapfenaulRenglieder durch die Spitzen der PE-Audaufer, wie Se bel den
Clupeidae und vielen anderen Teleostel zu beobachten ist, nicht stattzufinden.

Be dlen untersuchten Engraulididae liegt ein Muster der PE-Aud@ufer vor, das paralle
zu den Zapfenketten verlduft. Wahrend sich bel der Coilia-Gruppe dichte Vorhénge
zwischen die Zapfenreihen schieben (dort wo Platz im Liquorraum ist) und se
auseinanderdrangen, liegen die PE-Audéufer be den Engraulidinae der Anchoa-
Gruppe direkt Uber den Zapfenreihen und sind in enger Verzahnung mit den



AuRengliedern der Zapfen assoziiert. Es ist unwahrscheinlich, dald dieser Zustand aus
ener laterden Verschiebung ausdifferenzierter PE-Vorhange hervorgeht, da sich die
»Polycones i.eS” (mit radiden AulRengliedlamellen) und die an sie angeschmiegten
PE-Keile gemeinsam ausdifferenzieren missen (4.3). Die Aufteillung der St&bchen in
Bander zwischen den Vorhdngen (z.B Coilia) oder zwischen den Polycones (z.B.
Engraulis) ist dagegen leicht durch ihr passves, , fluides* Verhaten zu erkléren - die
schmaen Zdlen werden von daren Strukturen verdrangt und gleiten in die
verblelbenden Zwischenrdume.

Die o.g. morphogenetische Wechselwirkung zwischen PE und Zapfen und die
Aushildung von Spiegelpléttchen aus Guanin sind also wiederum ,, Neuerfindungen®
der Anchoa-Gruppe. Es muli3 hier eine interzelluldre Kommunikation evolviert worden
sain, die die enge raumliche Beziehung der Apikapole von PE-Zdlen und kurzen
Zapfen dabilisert. Vidleicht bedingt der gleiche Vorgang auch die - im
Entstehungsmechanismus nach wie vor rétselhafte - Aufrichtung der Membran-
lamellen der kurzen Zapfen. Letztendlich sind es jedenfals die Guaninpléttchen, von
denen der wesentliche formgebende Einflul? bel der Evolution der Polycones i.e.S
ausgehen muf3 (Schllisselmerkmal).

4.7.3 Fenstruktur - Lebensraum - L ebensweise

Eine Korrdation zwischen Strukturmerkmalen der Retina, photischen Umwelt-
parametern im Habitat der untersuchten Arten und ihren visudl gesteuerten
Verhdtenswelsen zeigt Richtung und Erfolg der Spezialisierung bzw. Optimierung von
Sehsystemen in der Evolution und wurde fir Knochenfische schon wiederholt
demongtriert (z.B. LYALL 1957a; BORWEIN & HOLLENBERG 1973; WAGNER €t d.
1976; LOCKET 1977; LYTHGOE 1979; LOCKET 1992; HERr et a. 1998; sehe auch
BOWMAKER et d. 1994). Soweit es die Datenlage gestattet, 183t sich dieser Schritt auch
fir die Clupeoide wagen und wird im Folgenden nach Retinatyp getrennt
vorgenommen.

Fir manche Heringsfische gibt es detalierte Informationen Uber Lebenszyklus,
Verbreitung, Frefdverhalten und Schwarmbildung (z.B. WHITEHEAD 1985; WHITE-
HEAD et d. 1988; FIEDLER 1991; BLAXTER & HOLLIDAY 1963; MATSUI €t d. 1986a,b,
1987; WANG 1986; HiGcGs 1998), fur die meisten Arten aber sind leider nur knappe
oder aber gar keine Studien zur Biologie und/oder zum Verhaten publiziert bzw. se
sind nicht ohne weiteres beschaffbar (Calif Fish and Game; Rept Calif Coop Oceanic
Fish Invest; Res Rep US Fish Wildl Serv). Die Fangorte der untersuchten
Engraulididae sind Tab. 2.1 zu entnehmen.



Clupeidae

Die von Eser (1998) untersuchten Heringsfische snd durchwegs euryhdin und
entstammen vorwiegend limnischen Habitaten (nur Ethmalosa ist ein Lagunen-
bewohner), be unterschiedlicher Erndhrungsweise: Clupeonella jagt Zooplankter,
Pellonula Insekten, Ethmalosa und Dorosoma dagegen filtrieren Phytoplankton (v.a
Diatomeen). Andere planktivore bis makrocarnivore Clupeidae bewohnen vorwiegend
das kistennahe marine Pelagid (Clupea, Sardina). Obwohl sich die Fref3-
gewohnheiten und die Sichtverhditnisse im Habitat der verschiedenen Heringsarten
stark unterscheiden - z.B. relativ klares K listenwasser vs. triibe Astuare und Fliisse -
bilden ale bisher untersuchten Formen sehr dhnliche Retinae aus. Offenbar geniigt der
Bauplan strukturdl dlen vitaen Erfordernissen und wird deswegen innerhalb der
Clupeidae konservativ ,, gehandhabt”.

Pristigasteridae und Engraulididae der Coilia-Gruppe

Ilisha africana lebt as Schwarmfisch im kistennahen Pelagial der afrikanischen
Tropen bis in Wassertiefen von 25m. Die Art soll sich auch in Lagunen und Aestuare
vorwagen und erndhrt sch von kleinen Zooplanktern (WHITEHEAD 1985). Die
untersuchten Tiere der Art Coilia nasus leben in der Ariake-Bucht und dem dort
enmundenden Chikugo-Flul3 an der Nordwestkiiste der japanischen Insel Kyushu
(ISHIDA & TSUKAHARA 1972; ISHIDA 1990; HAYASH! et d. 1994). Die Meeresbucht
hat Watt-Charakter und auch der FluRunterlauf steht unter starkem Gezeiteneinflul3, so
dal3 das Wasser dort oft eine erhebliche Tribung aufweist. Die Adulti erndhren sich
sowohl im Brack- as auch im Salzwasser vorwiegend von Copepoden zwischen 3mm
und 7mm Grofe TAKITA 1967, MATSUI et al. 1987). Thryssa und Setipinna sind
klstenpelagische bis éstuarine Schwarmfische des Indopazifik und erndhren sich von
Kleinkrebsen und Krebdarven. [hr Mageninhat (Amphipoda, Mysis- und Zoedlarven)
deutet auf das gezielte Schnappen nach einzelnen Beuteorganismen (WHITEHEAD et dl.
1988).

Allen diesen Fischen gemein ist die Erndrung durch Schnappen planktischer
Kleinkrebse und ihr Vorkommen in relativ stark getriibten Wasserkdrpern. Scharfes
Sehen und Lichtempfindlichkeit sind daher gleichermalien gefragt - Eigenschaften, die
vom Zapfenmuster und vom Bau des Pigmentepithel s wesentlich mitbestimmt werden:

Die Zapfen der angesprochenen Tiergruppe stehen in Relhen und gestatten im
vorderen Gesichtsfeld zumindest rechnerisch eine passable Sehschéarfe (ca. 0.2° be
Coilia: HAACKE 1998). Da benachbarte Zapfenrethen von den PE-Vorhdngen mehr
oder weniger auf Distanz gehdten werden, ergibt sich eine Asymmetrie der
Rezeptordichte langs und senkrecht zur Zapfenreihe. Dieser Umstand konnte die
scharfe Abbildung eines Beuteobjekts storen, andererseits aber eine bessere Detektion
von Bewegungen ermoglichen (Beute, Artgenossen, Feinde; vgl. auch 4.4.1). Die
melaningefillten Spitzen der PE-Vorhdnge schirmen im helladaptierten Auge die



Aul¥englieder benachbarter Zapfenreihen gegeneinander ab und dienen auf diese Weise
in einer Richtung der Sehscharfe.

Das diffuse Guanintapetum kann sowohl im Dienste der Stabchen as auch der Zapfen
stehen. Eine Ruckstreuung durch das fur die Zapfen in Hdlstellung ,,glatte’ Tapetum
konnte auch die Empfindlichkeit dieser Photorezeptoren erhthen. Am effektivsten
sollte es aber ds ,rauhes* Tapetum die St&bchen in Dunkestellung unterstiitzen
(ZYzZNAR 19753, b) und damit ein visudl gesteuertes Verhdten im Schwachlicht - d.h.
vor dlem nachts - emoglichen. Leder gibt es keine dokumentierten
Verhatensbeobachtungen zur Nachtaktivitdt der besprochenen Arten. Obwohl se in
relativ geringen Wassertiefen leben (meist nicht tiefer als 20m) kann die Wassertriibung
dort jedoch auch tagsiiber die Intensitét des Umgebungdlichtes stark reduzieren.

Uber die Augenentwicklung bei Coilia und das sich dabei andernde Frel3verhalten
diskutiert HAACKE (1998).

Engraulididae: Anchoa-Gruppe

Unter den in der vorliegenden Arbeit untersuchten Engraulididae der Anchoa-Gruppe
gibt es Vertreter sowohl aus marinen as auch aus limnischen Habitaten (Tab. 2.1 und
WHITEHEAD €t d. 1988).

Zu den Sazwasserformen z&hlen Engraulis, Encrasicholina und Solephorus (wie
auch Anchoa: HILDEBRAND 1963). Es handelt sich durchwegs um kiistenpel agische,
euryhaline Schwarmfische, die regelmaliig auch in Lagunen und Astuaren anzutreffen
sind und daher mit sehr unterschiedlichen Sichtverh@tnissen zurechtkommen miissen
(klare See bis tribe Flumindung). Die genannten Sardellen erndhren sich von
Zooplankton - vorwiegend Kleinkrebse und Krebdarven, aber auch Fischeler und
Fischlarven - das sie entweder in charakteristischer Weise mittels eines Kiemenreusen-
apparates aus der Wassersaule filtrieren oder aber gezielt schnappen (z.B. HAYASI
1967; HoBsSON 1968; DIENER €t a. 1974; PRFOC 1999). Engraulis mordax soll as
optischer Jager die Postlarven seiner eigenen Brut besonders im Groélenbereich
zwischen 8.5mm und 15mm dezimieren, da zunehmende Sichtbarkeit und noch
unzureichende Fluchtgeschwindigkeit hier ein Pessmum bzgl. der Uberlebens-
wahrscheinlichkeit bewirken (FOLKVORD & HUNTER 1986).

Anchoviella und Lycengraulis sind SiRwasserformen und gelten als ,,eher nicht
halotolerant” (WHITEHEAD et d. 1988). Lycengraulis batesii soll sich réauberisch von
kleinen Fischen und evtl. auch Krebsen erndhren, Uber die Erndhrung limnischer
Anchoviella-Arten fehlen bisher jegliche Angaben.

Die funktionsmorphologischen Implikationen des Zapfentapetums und der Polycones
wurden schon in den Kapiteln 4.4 und 4.6 am Beispid von Engraulis encrasicolus
diskutiert - der Hauptnutzen diessr Strukturen dirfte in der Detektion von



Planktonschwérmen und/oder Planktonpartikeln liegen und das besonders beim
,Filtrieren* im Meer. Die Si3wasserformen sollten aus den astuarinen Meeresfischen
hervorgegangen sein und als deren néchste Verwandte die Anchoa-Typ-Architektur
der Retina erhaten haben. Es bleibt offen, ob sie die gleichen visudl gesteuerten
Verhatensmuster haben wie ihre marinen Vorléaufer, oder ob die postulierten Vorteile
der Polycones auf andere Welse genutzt werden.

Engraulididae: Cetengraulisund Lycothrissa

Cetengraulis mysticetus lebt regional begrenzt Uber flachen marinen Schlammbdden
(Watten und Astuare, bis in ca. 9m Tiefe) und bildet dort lockere Schulen. Im
Gegensatz zur Erndhrungsweise der meisten anderen Engraulididae ist Cetengraulis
ein Weideganger und Sedimentfresser (Detritus und benthische Diatomeen: SCHAEFER
1954; PETERSON 1956; WHITEHEAD €t d. 1988). Das mag die Sonderstellung dieser
Art beziglich ihrer Retinastruktur erkléren: die Dreifachzapfen sind querschnitts-
bedingt relativ lichtempfindliche rezeptorische Einheiten, die evtl. mit Unterstiitzung
des Tapetums ein photopisches Sehen in extrem triben und disteren Wasserkdorpern
vermitteln, und dabel weniger auf Sehschérfe getrimmt sein missen.

Lycothrissa crocodilus lebt in Flissen und Astuaren im thailandisch-indonesischen
Raum und stellt die einzige Art der Gattung dar (WHITEHEAD et a. 1988). |hre relativ
langen Zéhne deuten auf eine rauberische Lebensweise mit verhdtnisméldig grofllem
BrockengrofRenanspruch hin. Eine Gruppenretina mit Tapetum (Guanin ist bisher
dlerdings nicht nachgewiesen) |&% sich ds Anpassung an extrem tribe Habitate
deuten und damit als eine konvergente Bildung zur Retina der Nilhechte, die in
qualitativ vergleichbaren Gewassern leben (MCEWAN 1938) - eine Ahnlichkeit besteht
auch zur Netzhautstruktur der rduberischen Scopelarchidae aus der Tiefsee (LOCKET
19718). Mdoglicherweise bewirken minimale Sichiweiten in Gewéssern mit hoher
Schwebstofffracht genauso wie ewige Dunkelheit einen sehr sporadischen Jagderfolg,
der nur bel grof3en Beutetieren zu einer positiven Nahrstoff- und Energiebilanz fihren
kann (OscHE 1981).

Die Aushildung eines Tapetum lucidum aus Guanin korreliert bel den Clupeoidel mit
ihrem Vorkommen in oft stark getriibten Wasserkdrpern und sollte geeignet sein, die
Funktion des photopischen Systems auch bel geringen Lichtintensitéten zu gewahr-
leisten. Die verschiedenen realiserten Retinatypen deuten auf einen Bauplan hin, der in
der Evolution in Grenzen plastisch auf die Erfordernisse der jewelligen photischen
Umwelt reagieren kann. Polarisationsempfindliche Polycones hat nur eine Teilgruppe
der Engraulidinae entwickelt, auch wenn sie sich in Habitat und Erndhrungsweise nicht
wesentlich von anderen planktivoren Fischen des Pelagials unterscheiden.



4.8 Ausblick

Die vorliegende Arbeit erwetert und vertieft das Verstdndnis zur funktiondlen
Morphologie und Evolution der Sardellenretina und 6ffnet gleichzeitig das Tor zu
neuen Projekten. Im Anschlul? an die erzidten Befunde erscheinen folgende Unter-
suchungen lohnend und durchfthrbar:

. Zum besseren Versténdnis der Morphogenese der kurzen Zapfen sollte die friihe
Larvdentwicklung der Sardellenretina studiert werden, wie es fur den Grenadier-
anchovy Coilia nasus schon erfolgt ist HAACKE et d., zur Publikation eingereicht).
Aus Grunden der Materidbereitstellung bietet sich dafir die Kooperation mit einem
fischerelbiologischen Ingtitut (z.B. in Canada oder Japan) an.

Von aulerordentlichem Interesse it die weitere Aufklarung neuronaler Ver-
schdtungen in der Netzhaut von Engraulis. Ein breit angelegter Golgiansatz -
kombiniert mit dem TEM - sollte das retindle Schaltbild dieses hochspezidiserten
Organs erhdlen konnen. Auch die Mikroinjektion kann hierbei, nach technischen
Verbesserungen, sinnvoll eingesetzt werden.

- Da Sammlungsmaterial fir Feinstrukturstudien meist gut geeignet ist (sehe 2.1.1),
sollten zur Verdichtung der Datenlage weitere, bisher nicht bearbeitete Gattungen der
Engraulididae beziglich der Architektur ihrer Photorezeptoren und PE-Zdlen
untersucht werden (evtl. aus der WHITEHEAD-Sammlung im Museum of Natura
History, London).

- Die pysiologische Untermauerung des in der funktionsmorphologischen Diskussion
flr sehr wahrscheinlich befundenen, hochauflésenden Polarisationskontrastsehens der
Sarddle konnte mit NBT-Experimenten an der frischtoten Netzhaut in Angriff
genommen werden (vgl. MARC & SPERLING 1976).
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