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Zusammenfassung
Morphometrische Analyse der retinalen Ganglienzelle
in der menschlichen Netzhaut

Cani Cengiz

Ziel dieser Studie war es, mit Hilfe von neuroangiszhen Verfahren der Fluoreszenzfarbung retinale
Ganglienzellen retrograd anzufarben, um sie mogfigenau zu beschreiben und zu klassifizieren. Eine
solche Klassifizierung ist deshalb wichtig, weil r@tienzellen bei verschiedenen Ilokalen und

systemischen Erkrankungen mit einer Degeneratiagieeen.

Die Retinae wurden innerhalb von 12 bis 48 Stungest mortem entnommen, in 4 % Formalin
prapariert und fixiert. Die mit der Ganglienzellagdtt nach oben ausgebreiteten Retinae wurden mit de
lipophilen Carbocyanin-Fluoreszenz-Farbstoff Dil gafarbt und (ber mehrere Monate bei
Raumtemperatur aufbewahrt. Der Fluoreszenzfarbdtofinte die Axonmembran der Ganglienzellen
durchdringen und entlang der axonalen Membran biden Dendriten der Zellen migrieren: Einzelne,
.komplett* angefarbte Ganglienzellen wurden fluaeszmikroskopisch aufgenommen. Eine
Klassifizierung der Ganglienzellen erfolgte aufgtuhrer Morphologie und Gréf3e, der Dendritenpoaitio

und -anzahl sowie der Lokalisation innerhalb detire.

Die retinalen Ganglienzellen zeigten eine aufsdtkishe morphologische Vielfaltigkeit, die durch
Degenerationserscheinungen der Ganglienzellen Zigdékompliziert wurde. Unter den RGZ konnten
die Midgetzellen und Parasolzellen u.a. identifizieinterklassifiziert und morphometrisch ausgeetert
werden. Die erhobenen Daten ergaben hinsichtlich dellkdrperparameter keine signifikanten
Unterschiede zwischen den Midgetzellen und Parakeiz

Im Gegensatz dazu waren die Mittelwerte der Deadbidumparameter der Parasolzellen im Vergleich
zu denen der Midgetzellen in allen Regionen deutjidRer.

Durch die morphologische Mannigfaltigkeit und aufigdl der postmortalen Veranderungen bis zur
Gewebsentnahme in allen Retinae ist bzw. wird é&inéerscheidung degenerierter GZ infolge lokaler

und systemischer Erkrankungen erschwert.

Tag der mindlichen Prifung: 25.09.06



Abklrzungsverzeichnis

CGL Corpus geniculatum laterale

Dm Dendrit-Midgetzellen

Dmis Dendrit-Midgetzellen inferioodersuperior
Dmm Dendrit-Midgetzellen medial (nasal)

Dml Dendrit-Midgetzellen lateral (temporal)
Dp Dendrit-Parasolzellen

Dpis Dendrit-Parasolzellen inferioodersuperior
Dpm Dendrit-Parasolzellen medial (nasal)

Dpl Dendrit-Parasolzellen lateral (temporal)
Gz Ganglienzelle/Ganglienzellen

a/k(G/K) grol3er/kleiner

IPL Interplexiform layer

PBS phosphate-buffered salt solution

PFA Paraformaldehyd

RT Raumtemperatur

R Range

Zm Zellkorper-Midgetzellen

Zmis Zellkorper-Midgetzellen inferioodersuperior
Zmm Zellkorper-Midgetzellen medial (nasal)
Zml Zellkorper-Midgetzellen lateral (temporal)
Zp Zellkorper-Parasolzellen

Zpis Zellkorper-Parasolzellen inferioodersuperior
Zpm Zellkorper-Parasolzellen medial (nasal)

Zpl Zellkorper-Parasolzellen lateral (temporal)
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1 Einleitung

Das visuelle System ist das leistungsfahigste Sinnessystesn menschlichen
Organismus. Es liefert mehr Informationen an das Gehirn dis ahderen
Sinnessysteme zusammen.

Die Funktion des visuellen Systems ist sehr komplex. Das spigighltauch in der
Organisation der Netzhautstrukturen wider. Die Netzhaut der Rmmbeinhaltet
hierfir mehrere Ganglienzellklassen mit verschiedenen anatwniscund
physiologischen Eigenschaften (Rodieck, 1988; Kaplan et al., 1990). Dohzgeige
Verarbeitung von raumlichen, zeitlichen und spektralen InformationenriNetehaut
beruht auf morphologisch sehr unterschiedlichen retinalen Ganglgmmpgen, ihrem
intraretinalen Verlauf und ihrer Organisation sowie auf ihratraéen Projektion in den
unterschiedlichen visuellen Verarbeitungszentren des Gehirns kPAdl941; Boycott
and Dowling, 1969; Leventhal et al., 1981; Perry and Cowey, 1984; Paaty £984;
Rodieck et al., 1985; Rodieck, 1988; Watanabe and Rodieck, 1989; Dacey anehPeters
1992; Dacey, 2000).

1.1  Allgemeine Informationsweiterleitung des visuellen Systems

Die Informationsverarbeitung des visuellen Systems beginnt in Zbpfen und
Stabchen. Sie stehen durch Horizontalzellen miteinander in Verbindodgsind
synaptisch mit den Bipolarzellen verbunden. Bei den Bipolarzellen oh&det man

die ON-Zellen, die mit einer Depolarisation Aktionspotentiale in mi@chgeschalteten
Ganglienzellen 16sen und die OFF-Zellen, welche mit einer Hbpbarisation die
nachgeschalteten Ganglienzellen hemmen (Werblin and Dowling, 1&9blin,
1991). Die Amakrine-Zellen stellen synaptische Querverbindungen zwisdéen
Bipolarzellen dar. Die Axone der Ganglienzellen laufen am Sehmiespé zusammen
und bilden die Sehnerven. An der Sehbahn-Kreuzung kreuzen sich nur diennasal
Axone. Dagegen verlaufen die temporalen Axone beider Augen ungekseudass
jede Hirnhalfte Informationen der entsprechenden Augenhalften und damidem
gegenuberliegenden Gesichtsfeldbereich erhalt. Nach der Sehbahn-Kreuzung
projizieren die meisten Axone der Ganglienzellen zum Corpus geticulaterale
(CGL) (Perry et al., 1984; Lennie et al., 1990). Das CGL besightsechs Schichten.



Die Schichten 1,4 und 6 bekommen ihre Informationen aus dem kontralatetalen A

die Schichten 2,3 und 5 aus dem ipsilateralen Auge.

Man unterscheidet drei Zellgruppen in diesen Schichten:

1. Magnozellulare Zellen in Schicht 5 und 6, die ihre Informationen von den
Parasolzellen der Netzhaut erhalten.

2. Parvozellulare Zellen in den Schichten 1 bis 4, deren Eingang$sigon den
Midgetzellen der Netzhaut stammen.

3. Koniozellulare Zellen, die sich zwischen den einzelnen Schialmdniber Schicht
6 des CGL befinden.

Innerhalb der Schichten erhalten die benachbarten Neurone des C@Gifahreationen

von benachbarten Ganglienzellen der Netzhaut (Retinotopie). Die Aberr#ellen des

CGL leiten schlieR3lich die Sehinformation in die entsprechenden &ehicdes

primaren Sehkortex (Kolb u. Wishaw, 1997; Dudel et al., 1996).



1.2 Aufbau der Netzhaut

Der komplexe Aufbau der Netzhaut (siehe Abb.1) weist folgende zehn Schichten auf:
Pigmentepithel

Schicht der Stabchen und Zapfen (Aul3englieder und Innenglieder der Sehzellen)
Stratum limitans externum

aul3ere Kornerschicht (Perikaryen der Sehzellen)

aulRere plexiforme Schicht

innere Kornerschicht (bipolare Nervenzellen)

innere plexiforme Schicht

Ganglienzellschicht (multipolare Ganglienzellen)
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Abb. 1 (Deetjen u. Speckmann, 1994)



1.3 Retinale Ganglienzellen

In der Primaten-Retina wurden mehrere Ganglienzellklassafgrumd ihrer
anatomischen und physiologischen Eigenschaften unterschi@iRledieck, 1988;
Kaplan et al., 1990). Die erste morphologische Beschreibung der Hiehsn
retinalen Ganglienzellen erfolgte durch Dogiel (1891). Er erkanate den
Verzweigungsebenen und an der DendritenbaumgroRe drei Typen volieGaeign:
Die der Klasse | (Wide-field-Zellen) verzweigen sich mieingrol3flachig gestreckten
Dendriten innerhalb der inneren plexiformen Schicht.

Ganglienzellen der Klasse Il (Parasolzellen) verzweigdn edienfalls grof3flachig mit
ihren Dendriten im tieferen Teil der inneren plexiformen Schicld.Z2llen der Klasse
[l (Midgetzellen) sind klein und haben dicht verzweigte Dendriten.

Zwei Jahre spater wies Cajal (1893) nach intensiver Forsciwindie grof3e morpho-
logische Mannigfaltigkeit der retinalen Ganglienzellen bei Wirkreltidnin.

Polyak (1941) unterschied in Affen-Retinae sechs Klassen von Gantjkenzke im
englischen Sprachgebrauch als midget, shrumb, small diffuse, gagemi, und
displaced bezeichnet wurden.

Kolb et al. (1992) unterschieden aufgrund der Zellkorpergrol3e, der iedum-
morphologie, der Verzweigungstiefe und anhand des Verzweigungssiust ver-
schiedene Ganglienzelltypen in Menschen-Retinae.

Ghosh et al. (1996) unterschieden bei den Neu-Weltaffen, den Mar@abighrix
jacchus, Ganglienzellen der Gruppen A (Parasolzellen), B (Mieliden) und C (kleine
bistratifizierte Ganglienzellen oder heterogene Gruppen).

FUr drei Hauptklassen von Ganglienzellen, die in Affen-Retinae elifféert wurden,
hat man die entsprechenden homologen Ganglienzellen in MenschereRetinaden.
Diese sind die Midgetzellen, die Parasolzellen und die Wide-field-Zeken W-Zellen
oder koniozellulare Zellen (Dacey and Petersen, 1992; Kolb et al., 1888y [D1993b;
Dacey and Lee, 1994; Peterson and Dacey, 1998 und 1999).

Die morphologische, physiologische und zentrale Projektion der Paleso)z
Midgetzellen, Wide-field-Zellen und einer weiteren Klasse von gbanzellen (der
kleinen bistratifizierten Ganglienzellen) sind besonders in deztefetzehn Jahren
weiter untersucht worden (Kolb et al., 1992; Dacey and Petersen, 1992cRadid
Watanabe, 1993; Dacey, 1993b; Dacey and Lee 1994; Silveira et al., 1984¢& at
al., 1996; Ghosh et al., 1996; Peterson and Dacey, 1998 und 1999).



Diese Zelltypen bilden in der retino-geniculo-corticalen und retotaten Bahn
voneinander unabhangige Informationskanéle.

Unter den Saugetieren wurden vor allem die Retinae von Katzen eingefasdhe.
Dabei gelangte man zur Unterscheidung in drei anatomisch und doelkti
verschiedenen Typen von Ganglienzellen (der lateinische Buchstdiie dog
physiologische, der griechische die morphologische Klassifizgeran): Y-Zellen
(Parasolzelleng-Zellen), X-Zellen (Midgetzellerf}-Zellen) und W-Zelleny-Zellen).

Die Haupttypen retinaler Ganglienzellen der Katze findet mamderen Saugerspezies
wieder, allerdings gibt es auch aufschlussreiche Unterschididemorphologischen
und physiologischen Eigenschaften dieser Zellen und ihre zentmgjkektitm zeigen
viele Gemeinsamkeiten mit den Ganglienzellen in Affen-RetiBagdott and Wassle,
1974; Bunt et al., 1975; Lennie, 1980; Leventhal et al., 1981; Peichl ande\VEB&1 ;
Rodieck and Brening, 1983; Peichl, 1989; Perry and Cowey, 1981 und 1985; Perry et
al., 1984; Schall et al., 1986; Silveira et al., 1994).

1.4  Hauptklassen der retinalen Ganglienzellen

1.4.1 Midgetzellen

In der Primaten-Retina bilden die Midgetzellen (Zwergzellei)ca 80 % die grofdte
Population der retinalen Ganglienzellen (Perry et al., 1984; RodiecB; Ka®lan et
al., 1990; Lee, 1996). Die Midgetzellen haben einen kleinen bis maegrZellkbrper
und einen primaren Dendriten. Sie bilden die kleinsten Dendritenbé&uneglicher
retinaler Lokalisation (Polyak, 1941; Leventhal et al., 1981; Peray.,e1984; Rodieck
et al.,, 1985; Kolb et al., 1992; Dacey and Petersen, 1992; Silveirg é094). Der
Dendritenbaum geht von einem einzigen primaren Dendriten aus. Inedealen
Netzhaut hat der Dendritenbaum einen Durchmesser von 5 bis 10 um,(Da@ak)
bzw. von 5 bis 20 um (Kolb et al., 1992). Im Gegensatz hierzu wurden bedR@dlie
retinalen Ganglienzellen mit einem Dendritenbaumdurchmessed dflspum ohne
Rucksicht auf ihre Morphologie als Midgetzellen klassifiz{&bdieck et al., 1985). Da
die Midgetzellen sich in den Schichten der IPL unterschiedlichmegen, wurden sie
in zwei Untergruppen unterteilt (Polyak, 1941; Perry et al., 1984;akdbe and
Rodieck, 1989): Eine Untergruppe verzweigt sich in der inneren, die andeter i



auBeren Halfte der IPL. Sie entsprechen wahrscheinlich ON- und CORtes-
Zellklassen (Famiglietti and Kolb, 1976). Nach ihrer Verzweigtiefe in Sublamina a
oder b der IPL wurden sie auch Pla- oder P1b-Typen genannt. Pla-Midgdiaben
Dendriten, die bis zur ersten und zweiten Schicht der IPL reicHdnMRIgetzellen
haben verzweigte Dendriten im Bereich der Ganglienzellschichmijetéin der flinften
Schicht der IPL (Kolb and DeKorver, 1991). Nach der Entfernung der prteama
Verzweigungsstelle des primédren Dendritens vom  Zellkérper und ihrer
Verzweigungstiefe in der IPL wurden sie auch als innere bmer& Midgetzellen
bezeichnet. Die proximale Verzweigungsstelle der inneren Nudbjen liegt 2—5 pm
vom Zellkoérper entfernt, die der aul3eren Midgetzellen 7-10 um vorkoZedr in der
IPL. Innere Midgetzellen haben einen gréReren Dendritenbaum und gidBaren
Zellkorper als auf3ere Midgetzellen (Dacey and Petersen, 1982y DE93b). Dieser
GrolRenunterschied wurde sowohl bei Midgetzellen als auch bei Patksokls ON-
und OFF-Asymmetrie bekannt.

Jede Midgetzelle in der Nahe der Fovea erhélt ihre Hauptiatmmvon einer Midget-
Bipolarzelle, die ihrerseits mit einer einzigen ZapfenzeileKontakt steht (Polyak,
1941; Boycottand Dowling, 1969; Kolb, 1970; Kolb and DeKorver, 1991; Calkins et
al., 1994). Diese private Leitung wurde durch elektromikroskopische Rekkinstien
bestétigt (Kolb and DeKorver, 1991; Calkins et al., 1992). Die Midgetzgikhoren zu
der physiologischen Ganglienzellklasse, welche als farbopponemegli€@aellen
identifiziert wurden (Shapley and Perry, 1986; Kaplan et al., 1990). [Benbnit ihren
eigenen spezifischen Bipolarzellen die Basis fur den Rot-Grin-&a@abkDer kleine
Dendritenbaum der Midgetzellen korreliert mit einem kleinen rezapteld und zeigt
somit gute Ortsauflosung, aber schlechte Bewegungsdetektion (@askério and
Gouras, 1975). lhr Axon hat ein feines Kaliber und ist ab der Papilla opfici
schwach myelinisiert und damit langsamer leitend. In ihrelg&lgeten zeigen sie ein
umschriebenes axonales Endigungsfeld. Die Midgetzellen zeigentoeisches
Antwortverhalten. Die Midgetzell-Axone projizieren hauptséchlich pamwozelluléaren
Schicht des Nucleus geniculate laterale dorsale und zum Pulvieger(ihal et al.,
1981; Perry et al., 1984; Cowey et al., 1994). Hier wurden besonders Zellen mi kleine
farbopponenten-rezeptiven Feldern aufgezeichnet (Wiesel and Hubel Cre66;feldt

et al., 1979; Derrington et al., 1984; Lennie and D" Zmura, 1988).



Schadigungen, die sich auf die parvozellularen Schichten des CGL oeldralif die
Zerstorung der Zellen beschranken, die zu dieser Region prefiziemfassen somit

das Farbensehen, die zentrale Sehschéarfe und die Leitung hohdiclréurmnd
niedriger zeitlicher Signalfrequenzen (Merigan and Eskin, 1986; Mgriga89;
Schiller et al., 1990; Merigan et al., 1991; Lynch et al., 1992). Didg#tzell-
Population ist hauptséachlich fur das rdumliche Auflosungsvermégen Ubersdadievi

Feld und fiur das Farbensehen zustandig (Shapley and Perry, 1986; Lennie et al., 1991).
Mit zunehmender zentraler Entfernung werden die Dendritenbaumilidgetzellen
groBer (Dacey, 1993b). Jedoch wurde in bisherigen Studien erwahnt, daggafiesh

den Midgetzellen &ahnliche Zellen in der zentralen Retina vorkommeib (& al.,
1992). Diese konnen eine anatomisch und funktionell verschiedene Gruppe von
Ganglienzellen darstellen, die in die parvozellularen Schichtenzigr@n (Dacey,
1993Db).

Einige dieser grof3en, den Midgetzellen ahnlichen Zellen mit eidendritenbaum-
durchmesser von 180 bis 225 um koénnen die kleinen Parasolzellen Uberlappen. Die
groiten Midgetzellen kommen in der Peripherie des temporalenjomeferund
superioren Retina-Quadranten vor, wo die Zelldichte am niedrig&en Die
unterschiedliche Grol3e der Dendritenbaume hangt von den Verzweigisigemab.

Die groBen Midgetzellen besitzen Dendritenbaume mit geriMggeweigung. Im
Gegensatz dazu tragen die kleinen Midgetzellen einen dichten, bdsoige
verzweigten Dendritenbaum. Diese Variation der Dendritenbdunenistangeborene
Eigenschaft der menschlichen Midgetzellen (Dacey, 1993a). Die kaitiil der
Dendritenbaume nimmt dadurch zu, dass sie weitere Grade voné&igungen zeigen,

die wiederum innerhalb der Dendritenbaume dichte Verzweigueaysa (Clusters)
bilden. Diese Dendritencluster scheinen fir alle nicht-fovealerdgétzellen
charakteristisch zu sein.

Besonders bei ON-Midgetzellen, die einen Dendritenbaum aus mehperearen
Dendriten bilden und eine unregelmaliige Anordnung am Zellkorper zeigen, wurden
solche Dendritenclusters beschrieben (Dacey, 1993b).

Die Dendritenbaume peripherer Midget-Ganglienzellen haben somit seftr
unregelmallige Formen. In Modellrechnungen konnte gezeigt werden, dokeses
Unregelmaligkeiten einer spezifischen Auswahl von M- oder L-Rezeptoreneehispr
kénnten (Martin et al., 2001).



AulBBerhalb der parafovealen Region bekommen die Midgetzellen Infomeatinicht

nur von einem einzigen Zapfen, wie in der Nahe der Fovea, sondern vomendRot-
Grin-Zapfen (Dacey, 1993b). Sie sind somit wie die Parasolzeltén farbopponent

und haben auch entsprechend ahnliche physiologische Funktionen. Anderarssgts w
berichtet, dass diEigenschaften von peripheren Rot-Grin-Zellen denen von zentralen
Rot-Griin-Zellen sehr ahnlich sind. Der Verlust der Farbempfinkkit im peripheren
Gesichtsfeld muss also einen kortikalen Ursprung haben, d.h. durch edierew

Verarbeitung im Gehirn zustande kommen (Matrtin et al., 2001).

Synonyme fir Midgetzellen sind P1-, B-Zellen (Leventhal et al., 19#1%-Zellen
(Boycott and Wassle, 1974)p+ellen (Perry and Cowey, 1981), Typ-Ill- und X-
Zellen.

1.4.2 Parasolzellen

Die Parasolzellen (Schirmzellen) bilden eine sehr heterog@rappe von
Ganglienzellen mit vielen Untergruppen. Sie besitzen ein bitfljas Dendritenfeld,

das sich nah im Zentrum der inneren plexiformen Schicht verzy@eagiel, 1989;
Rodieck, 1973; Leventhal et al., 1981; Boycott and Wassle, 1991; Dace\etanden,
1992). Sie bilden unterschiedlich grof3e konzentrische, elliptische odemasgische

bzw. lobuldre Dendritenbdume aus zwei oder mehreren dicken primamaariten
(Thanos et al., 1991; Kolb et al., 1992; Ghosh et al., 1996). Parasolzellen mit
asymmetrischen Dendritenbdumen findet man hauptséchlich in dphgrem Retina.
Sowohl die Zellkérper als auch die Dendritenbaume der Parasolzellendemd
Midgetzellen werden mit zunehmender zentraler Entfernung gré@eny(et al., 1984;
Rodieck et al., 1985; Thanos et al., 1991; Kolb et al., 1992; Dacey anddnetE®92;
Ghosh et al., 1996).

In den vorliegenden Studien werden die kleinen und grofRen Parasolzellen nicht
einheitlich gehandhabt: Die kleinsten zentralen Parasolzellen,ichénie bei Kolb
erwdhnten P2-Ganglienzellen, wurden wegen ihrer Dendritenbaumgroe als
Midgetzellen betrachtet. Die P2-Zellen lassen sich in deraentiRetina infolge des
Dendritenbaumdurchmessers von 10 bis 100 pum nur schwer von P1-Zellen
(Midgetzellen) unterscheiden. Wegen ihrer kleinen Dendritenbaume nvsielgon den

meisten Forscher zu den Midgetzellen gezéhlt (Rodieck et9d@5; Kolb et al., 1992;



Dacey and Petersen, 1992). Dagegen wurden sie bei Polyak als kbnirale
Parasolzellen betrachtet. Der Name ,Parasolzelle” wurdefalsevon Polyak gepragt:
weswegen diese Ganglienzellen infolge der horizontalen Vegewgsmuster wie ein
»chinesischer Schirm" genannt wurden (Polyak, 1941). Die P2-Gandliem®mmen
in zwei Formen vor: P2a-Zellen verzweigen sich in Schicht 2 der(@FF-Center-
Zellen) und P2b-Zellen verzweigen sich breitflachig in Schicoh@ 4 der IPL (ON-
Center-Zellen). Wegen ihrer unterschiedlichen Verzweigungsiiietlen Schichten der
IPL und der physiologischen und physikalischen Informationsverarbeuuoteyteilt
man auch die menschlichen Parasolzellen — je nach ihrem Antworteearhalf
Beleuchtung — in ON- und OFF-Center-Zellen (Watanabe and Rodieck, 888y
and Petersen, 1992; Kolb et al., 1992; Dacey and Lee, 1994).

Die fovealen und die peripheren M-Zellen wurden als die klassischesdPzellen
betrachtet. Im Vergleich zu den benachbarten P1- und P2-Zellaremesie groliere
Zellkorper und Dendritenbaume mit groberen Varikositaten und dornigen Arghéngs
(Spines). Unter die M-Zellen fallen wahrscheinlich auch di@3gren Parasolzellen
oder Polyaks Riesenzellen (,giant-cells®) (Silveira and Rér®@1; Thanos et al., 1991,
Kolb et al., 1992). Diese besitzen vier- oder flinfeckige Zellkdrper undlasvenehrere

dicke primare Dendriten, die einen sehr dicht verzweigten grof3en DBvidum
bilden, der sich gleichmaliig in einer Ebene ausdehnt, entweder imthebla oder in
Sublamina b der IPL. Die M-Zellen besitzen grob gestaute dicke Axone und zeige
Gegensatz zu den kleinen Parasolzellen — besonders in der Periplesiiger
Uberlappungen ihrer Dendritenbdume (Dacey and Petersen, 1992). Aufgrund ihrer
Morphologie, Gro3e und Dendritenbaumverzweigung wurden sie als Subpopulation der
Parasolzellen betrachtet (Watanabe and Rodieck, 1989; Kolb et al., 1992).

Menschliche Parasolzellen und die kleinen bistratifizierten Gamggllen (small
bistratified ganglion cells) sind im Durchschnitt gro3er agsRarasolzellen und als die
kleinen bistratifizierten Ganglienzellen der Affen. Dagegémd sMidgetzellen bei
beiden Spezies gleich gro3 (Dacey and Petersen, 1%¥@kohl ON-Center-
Midgetzellen als auch ON-Center-Parasolzellen besitzeregrdBendritenbaume als

ihre OFF-Center-Gegenspieler (Dacey and Petersen, 1992; Ghosh et al., 1996).

Im nasalen Retina-Quadranten finden sich aul3er einer hohddickie auch die

Parasolzellen mit den kleinsten Dendritenbaumen (Perry et al., 198#&n&e and



Rodieck, 1989; Dacey and Petersen, 1992; Rodieck and Watanabe, 1993; Ghosh et al.,
1996). Zur Retinaperipherie hin nimmt die Anzahl der Parasolzellen insgesamt zu.
Im Retinazentrum projizieren etwa 40-140 Zapfen auf eine Parasolzelf eine
Midgetzelle dagegen nur 1 Zapfen). Die Parasolzellen erhalt&cimitt zehn- bis 15-
mal mehr Stadbcheneingange als die Midgetzellen (Goodchild et al.; Ya8tada et
al., 1998), und ihr rezeptives Feld ist ca. dreimal grol3er alsletadidgetzellen am
gleichen Retinaor{Croner and Kaplan, 1995). Parasolzellen sind farbunempfindlich
und erhalten ihre Eingdnge hauptsachlich tber Amakrinen (Freed¥8&8; Kolb and
Nelson, 1993;Kolb and DeKorver, 1991; Jacoby et al.,, 1996). Die diffusen
Bipolarzellen (,diffuse bipolars®) projizieren zu den Parasolrelidie entweder auf
.Licht an“ (,on‘) oder auf ,Licht aus” (,off') antworten. Die Pardzellen zeigen ein
phasisches Antwortverhalten.

Dieses Parasolzellen-System ist Grundlage fir einen Schileifz- oder
Helligkeitskanal unserer Wahrnehmung (Lee et al., 1988 und 1993; Lee, 2000).

Die Parasolzellen antworten bevorzugt auf bewegte und grol3ere @byekisind sehr
kontrastsensitiv (Dreher et al., 1976; Lee, 2004). Sie sind somit Agsga fir das
System der Bewegungs-, Tiefen- und Kontrastwahrnehmung (Ralysen@Jerigan,
1989; Merigan and Katz, 1990).

Der grof3e Dendritenbaum der magnozellularen Zellen bzw. Pardsolkefreliert mit
einem grofRen rezeptiven Feld und damit guter Bewegungsdetektionschibechter
Ortsauflosung (Schiller et al., 1998terigan et al., 1991). Ihr Axon ist ab der Papilla
nervi optici stark myelinisiert und damit schnell leitend. In ihrexigébieten zeigen sie
ein weit ausgedehntes axonales Endigungsfeld. Die Parasolzell&iepeaj zu der
magnozellularen Schicht des Nucleus geniculate laterale, zum n&ulwind
maoglicherweise zum Colliculus superior.

Der Colliculus superior ist ein Hirngebiet im Mittelhirn, von denms ssakkadische
Augenbewegungen als Antwort auf Objekte ausgeldst werden, dieinsicehfeld
bewegen (Leventhal et al., 1981; Perry and Cowey, 1B@4ry, 1981, 1984a und
1984b; Shapley, 1986; Rodieck and Watanabe, 1993).

Die Parasolzellen werden auch als M-Zellen, Y-Zellen, A-Bele-Zellen, als Typ-II-
und als ,stratified-diffuse“-Zellen bezeichnet.
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1.4.3 C-Zellen

Die koniozellularen Ganglienzellersind ebenfalls eine sehr heterogene Gruppe von
GanglienzellenDazu gehéren die W-Ganglienzellen und die kleinen bistratifizierten
Ganglienzellen (,small bistratified ganglion cells“deren Unterscheidung von
Parasolzellen einige Schwierigkeiten bereitet.

Die W-Ganglienzellen treten in zwei Unterklassen auf: ,sluggish-sustained und
»sluggish-transient”. Die Bezeichnung weist darauf hin, dass dieseonen auf einen
Lichtreiz nicht mit einer prdgnanten Spikesalve (,brisk”), sondeinemer weniger
deutlichen und langsameren Verédnderung ihrer Spontanaktivitat amwaie W-
Zellen entsprechen dem morphologischen Wide-field-Zelltyp. Sie zbesiwveit
verzweigte und lockere Dendritenbaume und sind gleichmal3ig Uber rdie gaetina
verteilt. AulRerdem zeichnen sie sich durch einen kleinen Zellkérper inndiianes
Axon aus. Sie leiten die Erregung langsam weiter und ihre Apamzieren bevorzugt

in visuelle Reflexzentren (Area praetectalis, Colliculus sopgnn den Hypothalamus
(Tractus retino-hypothalamicus) und damit auch zum Corpus geniculkiienale
(Casagrande, 1994; Hendry and Yoshioka, 1994). Die retinalen Eingés@otliculus
superior bestehen hauptsachlich aus Fasern der W-Z@lkmy and Cowey, 1984;
Rodieck and Watanabe, 1993).

1.4.4 Bistratifizierte Ganglienzellen

Kleine bistratifizierte Ganglienzellen werden auch ,Blau“-Ganglienzellen genannt
Sie haben eine anatomisch einzigartige Struktur mit Dendritenbawmnvenschiedenen
Schichten der inneren plexiformen Schicht und wurden anatomisch alall ,sm
bistratified cells” beschrieben (Rodieck, 1991; Rodieck and Watanabe, D888y,
1993a; Dacey and Lee, 1994; Ghosh et al., 1996).

Sie besitzen einen groReren inneren Dendritenbaum, der sich in gl&beee
verzweigt, wo sich auch die Enden der Blau-Zapfen-Bipolarexdefi (Kouyama and
Marshak, 1992; Dacey, 1993b). Dort bilden die Blau-Zapfen-Bipolare und dineerkle
bistratifizierten Ganglienzellen synaptische Verbindungen fig WVeiterleitung
erregender Blau(S)-Zapfen-Signale in die Netzhaut und zeigen daberaftiges

Antwortmuster (Zrenner and Gouras, 1981; Calkins et al., 1998).
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Der kleinere auf3ere Dendritenbaum der kleinen bistratifini€g@nglienzellen steht in
synaptischer Verbindung mit einem hyperpolarisierten Bipolar-ZelledgmpV- und L-
Zapfen-Signale weiterleitet (Dacey and Lee, 1994; Caékias, 1998).

Die bistratifizierte ,Blue-on“-Ganglienzelle bekommt somitegiende Eingangssignale
von den Blau-Zapfen-Bipolarzellen (,S-cone bipolar) und inhibitorischeg&ngs-
signale wahrscheinlich von den diffusen Bipolarzellen (,diffuse biptlaburch Auf-
zeichnungen (von Retinae der Altweltaffen der Gattung Macaque)tio wiurde
bestétigt, dass die kleinen bistratifizierten Ganglienzellenr sensibel fir die
Modulation der ,short wavelength-sensitive* (SWS- oder ,Blue“-pféa ist (Dacey
and Lee, 1994). Damit wurde selektiv die Blau-Gelb-Ganglienzellfmmkiberpruift.
Eine ,Blue-OFF-Zelle* wurde bereits beschrieben. Es handéft sin eine ,inner-
stratified” Ganglienzelle mit einem locker verzweigten gro®endritenbaum (De
Monasterio and Gouras, 1975; Valberg and Tigwell, 1986; Dacey €08l1). Die
,Blue-ON-Zellen* werden also von blauem Licht erregt und von gelbaohtL
gehemmt. Sie bilden einen Pol des Blau-Gelb-Kanals. Die Gegemupleg durch
gelbes Licht und die Hemmung durch blaues Licht ist physiologmchgewiesen,
anatomisch aber noch nicht identifiziert worden (Lee, 2000). D&lg¥-ON-Zelle*
wurde anatomisch bisher noch nicht identifiziert.

Die kleinen bistratifizierten Ganglienzellen geben eirevsche Antwort auf Schwarz-
Weil3-Modulationen, keine Antwort auf Rot-Griin und eine starke AntworB&au-
Gelb-Modulation (Dacey and Lee, 1994). Die bistratifizierten Gangdken
projizieren mit ihren Axonen zur koniozellularen Schicht oder K-Schadd CGL
(Irwin et al., 1993;Calkins et al., 1997 und 1998)eben den bereits erwahnten
Projektionszentren der koniozellularen Zellen, hauptsachlich auch mwozpHularen
Schicht des CGL (Rodieck, 1991; Dacey, 1993b). Die Axone der koniozetular
Gruppe des CGL projizieren in den Schichten 2 und 3 — und enden in den @ytechr
oxidase-reichen Blobs des primaren visuellen Kortex (CarrollVdodg-Reily, 1984;
Livingstone and Hubel, 1984; Casagrande, 1994; Hendry and Yoshioka, 1994).

Alle Klassen — X-, Y-, W-sustained- und W-transient-Zellen und di&dtifizierten
Ganglienzellen — gibt es in einer OFF- und einer ON-Variant@eAden dargestellten
Ganglienzellen wurden u. a. von Dacey und Kolb noch weitere Gangligpeaellt
morphologisch beschrieben (Kolb et al., 1992; Dacey and Petersen, 1998o1ratel
Dacey, 1998).
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2 Material und Methode

2.1 Materialien

Postmortale menschliche Netzhéaute, die wahrend dieser Studieedligvhg gestellt

wurden:

A: Retina v. 20.01.2002; Nr. 65036 K: Retina v. 12.06.2001; Nr.1085/1086
B: Retina v. 08.01.2002; Nr.1151 L: Retina v. 08.01.2002; Nr. 1150

C: Retinav. 17.12.2001 M: Retina v. 08.01.2002; Nr.1152

D: Retina v. 20.01.2002; Nr. 65035 N: Retina v. 30.07.2001

E: Retina v. 29.01.2002; Nr. 1163/1164| O: Retina v. 19.12.2001

F: Retina v. 29.01.2002; Nr. 1163/1164 | P/Q: Retina v. 09.11.2001

G: Retina v. 20.01.2002; Nr. 65035 R/S: Retina

H: Retina v. 09.08.2001 T/U: Retina v. 03.07.2001; Nr.1089/1090
I: Retina v. 17.01.2002 V/W: Retina v. 28.08.2001

J: Retina v. 12.06.2001; Nr.1085/1086 | X: Retina v. 09.08.2001

In der morphometrischen Auswertung fanden die Retinae E,6, R, Q, R, S, T, U,
V, W und X gar keine bzw. wenig Bericksichtigung, weil von diesemBetnur eine

sehr geringe Anzahl von Ganglienzellen aufgenommen werden konnte.

Die Augen entstammten Organspendern, die an verschiedenen KrankfzeitBn

Subarachnoidalblutung, Karzinomen, Sepsis u.a.) gestorben waren. #&be Bind

anonym erhoben, um dem Personendatenschutzgesetz gerecht zu werklsrhlise
auf die Spender sind deshalb nicht moéglich. Das Alter lag zwisgdemd 72 Jahren.
Die meisten Retinae konnten erst 1 bis 2 Tage post mortem ired/dR-A fixiert

werden. Einige Retinae waren vor der Fixation strukturell aufgelpct&nner und
zeigten unterschiedliche degenerative Veranderungen an der RetiléableerWelche
Augenkrankheiten und weitere Systemerkrankungen diese Organspenderhgéieabt
ist aufgrund des Verlaufs der Studie nicht nachzuvollziehen.
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2.1.1 Gerate

* Binokulares Lichtmikroskop Stemi 2000 c¢ und Stemi SV6 mit Fotokamera
Olympus OM101 mit 100 ASA Farbdiafilmen

* Photomikroskop Axiophot (Zeiss Service Mikroskop): Fluoreszenzmikroskop mi
Epifluoreszenzeinrichtung mit Fluoreszenzfiltern 395-440 nm, 450-490 nm und
560-590 nm, HBO 50W Quecksilberhochdrucklampe und zwei integrierten
Kameras (Axiocam HRC Zeiss Kamera color)

» Bildanalysesystem: Axiovision von Carl Zeiss und KS-300 von CadsZ@feiss
Oberkochem, Germany)

» feine Pinzetten und Scheren

e Skalpell (Nr.11)

» Petrischalen (Greiner): Durchmesser 35 mm

2.1.2 Chemikalien

» Fixativ: 4%iger Paraformaldehyd 0.1 M PBS, pH 7.2

* PBS (phosphatgepufferte Saline) 1%, 2% und 3% in Aqua dest.. pH 7,4 (-NacCl,
NaHPO4,; -KH2PO4: Merck)

* Einbettungsmittel: Mowio{Hoechst, Frankfurt, Germany)

« 1.1'-dioctadecyl-3,3,3',3'-tetramethylindocarbocyanine perchlorate, D282,

Molecular Probes, Eugene, Oregon (kurz Dil)

2.2 Methoden

2.2.1 Praparation der Netzhaute

Die Hornhaut wurde in der Hornhautbank entfernt und die restlichen Augenteden
dem Labor der Experimentellen Ophthalmologie zur Verfiigung gestellt.

Die Praparation der Retinae erfolgte in einer Petrischale umdlewunter dem
Lichtmikroskop mit 16facher Vergrol3erung wie folgt durchgefihrt:

Der vordere Teil des Auges mit limbaler Sklera, Iris und Limgede an der Ora serrata

durch einen zirkumferentiellen Schnitt entfernt.
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Die Retina wurde vom Glaskorper gelost, indem man die Sklera meit Binzette an
der Sehnervenaustrittsstelle hochhob, so dass der Glaskorper sichndugeines
Schwergewichts von der Retina loste und in die Petrischale fih Rénnte diesen
Vorgang beschleunigen, indem man vorsichtig mit einer Pinzigiee eninimalen Zug
am Glaskorper ausubte. Nach der Glaskorperentfernung wurdeetizdat mittels
einer gebogenen Mikroschere durch einen Schnitt hinter dem Sehnervenkopf
vollsténdig abgetrennt. Nach der Praparation der Netzhaut vom Glaskdarpie die
Netzhaut mit PBS gespult und radial in vier Quadranten aufgeschrteschliel3end
wurde die Retina mit der Photorezeptorseite nach unten flach baegge und mit
4%igem Paraformaldehyd (4%iger PFA in 0.1 M PBS, pH 7,2) beifdire4 h fixiert.
Bei der Praparation der Retinae durch die genannten Methoden lzam &&erlust von

Retinateilen, besonders der peripheren und manchmal auch gro3er Quadiantentei

Einige Retinae wurden etwas abweichend von der oben genannten tRyapanethode

wie folgt prapariert: Die Sklera wurde nach Entfernung der Iris ungeLvon auf3en her
durch einen radialen Schnitt aufgeschnitten, so dass retinales Ragittesit auch
erhalten blieb und fir eine weitere Studie genutzt werden konrdéskTand Thanos,
2003). Dann wurde die Retina vom Pigmentepithel geldst und mittelsebegenen
Mikroschere am Sehnervenkopf von der Photorezeptorseite her abgetrennt. Der
Glaskdrper wurde dann von der Netzhaut im Ganzen herausgezupft (Mey, 1990). Kleine
Glaskodrperteile und deren Membran wurden bei der Fixation mitfixidiese
erschwerten die Dil-Applikation. Die meisten Ganglienzellen wuordkirch die
mitfixierte  hintere  Glaskérpermembran  Uberdeckt, wie spater lu#r

Ganglienzellaufnahmen festgestellt wurde.

2.2.2 Retrograde Farbung retinaler Ganglienzellen

Fur das Farben der Ganglienzellen wurde der fluoreszierende Fathstafioctadecyl-
3,3,3',3'-tetramethylindocarbocyanine perchlorate, kurz: dye Dil, berii wandert

in retrograder und anterograder Richtung entlang der doppelten dhpibds von
Zellmembranen. (Honig and Hume, 1986; Godement et al., 1987; Janssen et al., 1997
Die mit der Ganglienzellschicht nach oben ausgebreitetemdetvurden mit dem
lipophilen Carbocyanin-Fluoreszenz-Farbstoff Dil angefarbt.
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Die feinen Dil-Kristalle wurden mit einem spitzen Skalpell odarer feinen spitzen
Pinzette in das Retinagewebe im Bereich des abgeschnittenenn@ekopfes im
Niveau der Netzhaut eingedrickt, etwa 7-8 mm peripher vom Papillenramignin
nasalen, superioren/inferioren und 12 mm in den temporalen Retina-Qeadr&s
wurden ungefdhr bis 200 mit Dil-Kristallen beladene Skalpellstiche Retina
appliziert. Nach dem Anfarben der Retinae wurden diese in 1%igesnniiBeinem
pH-Wert von 7,4 fir 6 Wochen bis 12 Monate bei Raumtempeiaitlvewahrt.
Wahrend dieser Zeit konnte der Fluoreszenzfarbstoff die Axonmembran der
Ganglienzellen durchdringen und entlang der axonalen Membran biZellkdrper

und den Dendriten der Zellen migrieren.

2.2.3 Fotografische Dokumentation

Zur qualitativen und quantitativen Bewertung der retrograd angefarletamalen
Ganglienzellen wurden die Retina-Quadranten als Whole-mount-Préitechtmit der
Photorezeptorseite nach unten) auf dem Objekttrager ausgebreitet und déonmiol
eingebettet. Die Betrachtung und die Aufnahme der angefarbtenaleat
Ganglienzellen erfolgte meistens mit 100facher und 200facherdfirgrng und selten
mit dem 5x- und 40x-Objektiv, mit dem Photomikroskop Axiophot (Zeiswi&e
Mikroskop), einem Fluoreszenzmikroskop mit der Wellenlange von 560 bis %90
(Rhodamin-Filter). Einen Uberblick iber den Verlauf der Axone und iibeAmtahl
der Ganglienzellen im Retina-Quadranten bekam man mittels &@fchen und
100fachen VergréRerung.

Bei den meisten Ganglienzellen wurde zuerst der Zellkérperdenit Axonabgang
betrachtet. Danach wurde tiefer auf die Dendriten fokussiert, bis die meisten
Dendritenzweige scharf eingestellt hatte. Gleichzeitig wudiemAufnahmen von den
Ganglienzellen gemacht.

Die aufgenommenen Ganglienzellenbilder wurden in einem Archivoiésion) mit
der passenden Skalierung gespeichert.

Nach der Ganglienzellaufnahme wurden die Retinae B, D, J, K,,UN,MP und Q,
nachdem das Mowiol mit PBS mehrmals von den Retinae ausgespd#,veuneut in
PBS fur ein Jahr bei Raumtemperatur aufbewahrt. Einige Ganglienaeitdan erneut
aufgenommen. Die Retinae R, T, U, V, W und X wurden fur ein Jahr bei

Raumtemperatur aufbewahrt; es erfolgte dann die Aufnahme der Gangéienzell
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Die Ganglienzellen der Retinae E, F, N, O, Q, R, S, T, U, W X stellen einen
minimalen Anteil der Ganglienzellen dar, die in dieser Studie Berlcksichtigndgrfa
Die Ganglienzellen hatten sich bei diesen Retinae entwederguthingefarbt oder so

gut, dass es zu deren Bedeckung durch die dartber liegende Membran gekommen war

2.2.4 Sortierung der Ganglienzellenbilder

Die Ganglienzellen in den temporalen, nasalen und in den zusamassigef
superioren und inferioren Retina-Quadranten wurden als zentrale etyidign,
periphere Midgetzellen, zentrale Parasolzellen, periphere Pagkeolund als Wide-
field-Zellen gruppiert aufgenommen. Als zentrale Ganglienzellarden im nasalen
und im superioren/inferioren Retina-Quadranten diejenigen Ganglienzelleredgtlie

sich bis zu einer Entfernung von etwa 8 mm (periphere Dil-Apptk&tivom
Papillenrand befanden, und im temporalen Quadranten diejenigen, die sietwhi

12 mm (periphere Dil-Applikation) vom Papillenrand befanden. Die Ganglienzellen, die
bis ca. 3 mm vom Papillenrand zirkuléar gefunden wurden, konnten niéjstiad der
ausgepragten Netzhautdicke, einer zentralen Zellansammiung undn wege
zahlreichen, dichten und intensiv angefarbten Axone nicht aufgenommen werden
(Conradi and Sjostrand, 1990; Curcio and Allen, 1990; Wassle et al., 19%0jrcba
kam es zu einer ausgepragten Bedeckung der zentralen Gdjesi@uch bereits in

anderen Studien festgestellt wurde.

Die Ganglienzellen wurden entsprechend der Anzahl ihrer primaesdri@en in
Midget- und Parasolzellen klassifiziert. Bei den Midgetzellehtgler Dendritenbaum
von einem einzigen priméren Dendriten aus. Zur KlassifizierungPalasolzellen
musste der Dendritenbaum von mindestens zwei gut verzweigten gmirB&ndriten
ausgehen. Diese Klassifikation wurde durchgefiihrt ohne RucksichtraGeGForm,
Lange, Ausrichtung und Verzweigungsmuster der primaren Dendriten und de
Dendritenbaume sowie unabhangig von der Lokalisation der Ganglienzellgagén

hat man in allen Retina-Quadranten die wenigen Wide-field-Zellengidaeutig zu
unterscheiden waren, gemeinsam morphometrisch ausgewertet.

Des Weiteren wurden auch einige Bilder von Horizontalzellen, von Amelellen

und von nicht naher klassifizierbaren Zellen gemacht.
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Da jede Retina fir sich quadrantenweise aufgenommen wurde, konnten die
Ganglienzellen innerhalb derselben Retina untereinander, bei maRehieae auch mit
den Ganglienzellen der Retina des anderen Auges desselben Sperblschliellich

die Ganglienzellen verschiedener Spender miteinander verglichen werden.

2.2.5 Exzentrizitat

Die Entfernung der Ganglienzellen zum Papillenrand konnte nicht gemaittetr
werden, weil einige Retinae Faltungen zeigten und manche nicht nditstarapariert
werden konnten, weil der Papillenrand unterschiedlich grofl3 war oder ingjk e
Retinae Degenerationserscheinungen aufwiesen. Da auch die eRdgnaSpender
unterschiedlich gro3 waren, wurde auf die genaue Lokalisation deli€eedjen nicht
geachtet. Die Ganglienzellen-Lokalisation, das heil3t ihre Ewifgy zum Papillenrand,
konnte nur abgeschéatzt werden.

In den bisher durchgefiihrten Studien (vgl. u. a. Leventhal et al., 138&yDP1993b;
Dacey and Petersen, 1992; Ghosh et al., 1996) wurden als zentralezatign meist
jene betrachtet, die sich um und im Bereich der Makula befanden.

In meiner Studie habe ich die Papillenrander als Bezugspunkt gesrormtsprechend
wurden als zentrale Ganglienzellen solche definiert, die sichnemeBereich vom
Sehnervenrand bis kurz unterhalb der peripheren Dil-Applikation befanden. Die
Ganglienzellen auf3erhalb dieser Grenzlinie wurden als peripGargglienzellen
definiert. Da mir bei der Exzentrizitditsmessung ein Fehler unterliektmich auf diese

Malinahmen zuriickgreifen.

2.2.6 Verzweigungsebenen der Ganglienzellen innerhalb der IPL

Cajal (1892) hatte die IPL in funf gleich dicke Schichten untert8ghicht 1 beginnt
unterhalb der Amakrine-Zellen und Schicht 5 endet an der Ganglssizelt.
Famiglietti und Kolb (1976) verwendeten fir ihre Beschreibung dazweigungs-
ebenen von Ganglienzellen das Bisublaminationsschema. Dabei entsgrgcht
Sublamina a (den Schichten 1 und 2 der IPL, die wiederum den OFF-Layer bilden.
Die Sublamina b entspricht den Schichten 3, 4 und 5 der IPL, die den QX iibden
(Kolb et al., 1992).
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In dieser Studie wurden die Verzweigungsebenen der Ganglemaaherhalb der IPL,
ohne néhere Bestimmung einer Unterschichtung, &hnlich wie bes&etend Dacey
(1998) definiert. So wurde die Axonschicht der Ganglienzellen als Agsgankt zur
Bestimmung der einzelnen Dendritenschichten gewaéhlt. Die meisa@gli€énzellen
haben Dendriten, die unterschiedlich tief in die UnterschichteriRlereichen. Bei
Zellen, deren primare Dendriten zu groRen Teilen in unterschedtiefe
Unterschichten der IPL reichen, wurde jeder Dendritenbaumtedrge aufgenommen.
Der oberflachliche Dendritenbaum, von Whole-mount-Retinae ausgehend, igeérzwe
sich in Sublamina b (Unterschicht); der nachfolgende Dendritenbaunveigtzsich in
Sublamina a (Unterschicht).

Es gibt also Ganglienzellen, deren Zellkérper und Dendritenbaumeiblargina b
liegen. Bei anderen kénnen die Dendriten sich bis tief in Sublamweszaveigen. Die
meisten Ganglienzellen haben ihren Zellkdrper in Sublamina b und kénnen sich in beide

Sublaminae verzweigen.

2.2.7 Morphometrische Analyse der Ganglienzellen

Es wurden von den retrograd angefarbten RGZ nur diejeinigen morpismmetr
bertcksichtigt, die unter anderem jene Einschlusskriterien erfilienThanos et al.
(1991) und andere Ganglienzellforscher u.a. Dacey and Petersen (1992)(1386&y,
Ghosh et al. (1996) aufgestellt hatten. Die so definierten l@argllen zeigen einen
komplett angefarbten Zellkorper in der Ganglienzellschicht, eionAxler in Richtung
Sehnervenkopf verlauft, und gleichmaRig angefarbte Dendritenaste §létaala 1991;
Dacey and Petersen, 1992; Dacey, 1993b; Ghosh et al., 1996).

Unter Berlcksichtigung dieser Einschlusskriterien wurden die mespeen
Ganglienzellbilder ins JPEG-Format konvertiert, so dass die dam KS-300-
Bildbearbeitungsprogramm von Carl Zeiss (Oberkochem, Germaayphometrisch
bearbeitet werden konnten.

Die Messung des Dendritenbaums erfolgte, indem die &uf3ersten itBesmien
geradlinig miteinander verbunden wurden (Rodieck et al., 1985; Thanbds £9%,;
Rodieck and Watanaba, 1993; Ghosh et al.,, 1996). Die morphometrischen Baramet
wurden in Form einer Ellipse gemessen, die eine gemittelte Gaibiée Polygons
darstellt (Rodieck and Watanaba, 1993).
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Zur Bestimmung der Zellkorperparameter wurde der Zellkérperumaskgezeichnet.
Es wurde hier ebenfalls eine Ellipse gemessen, die der gémitt€rol3e eines
Polygons entspricht. Anhand dieser Messungen konnten Umfang, Flacher klaihe
grofRer Durchmesser des Zellkérpers und des Dendritenbaums gl&chmeit nach
dem gleichen Verfahren quantitativ ermittelt werden. Die Anzathér
Verzweigungsstellen der Dendriten sowie die Anzahl der prim@®endriten am

Zellkdrper wurden notiert.

Die Klassifikation der Ganglienzellen erfolgte meist entdpead ihrer Morphologie,
indem die Ganglienzellen mit jenen aus der Literatur vergilieingrden. Die vielfaltige
Morphologie der Ganglienzellen war dabei eine Herausforderungne Ei
morphometrische Klassifikation in zwei Hauptklassen ist meineicAhsiach nicht
ausreichend. Diese habe ich nur vorgenommen, weil ich keine abhdsweg fand.
Deshalb wurden die Ganglienzellen morphologisch in weitere rghogpen

klassifiziert.

2.2.8 Statistische Auswertung

Die guantitativen Daten der Zellkérperparameter (Umfang, Fladdamer und grolRer
Durchmesser) und der Dendritenbaumparameter (Umfang, Flache r kiemhegrol3er
Durchmesser sowie Verzweigungspunkte) wurden ermittelt.

Mit Hilfe der Statistikprogramme MS-Excel und SPSS 11.5 fiinddwvs wurden die
erhaltenen  Daten  aufbereitet und anschlieBend ausgewertet, Median,
Standardabweichungen und Mittelwerte berechnet. Die quantitativean Dalter
Parameter und deren Mittelwerte wurden gemeinsam mit derd&tdabweichung,

Minimum und Maximum, mit Ausreil3ern und Extremwerten graphisch veranschaulicht.
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2.2.9 Graphische Darstellung der quantitativen Daten

Die quantitativen Daten wurden durch verschiedene Diagramme und ghagphisc
Darstellungen veranschaulicht. Um einen noch besseren Ubeunlith/ergleich der
morphometrischen Daten zu ermdglichen, wurden dieselben Parameter in
unterschiedlichen Diagrammen dargestellt, in Blockdiagrammen, Boxplots

Uberlagerten Streudiagrammen.

Das Boxplot-Diagramm erlaubt einen schnellen Uberblick ibegeiieessenen Werte.
Dabei bedeutet der Kasten, dass sich 50 % der Werte in diesemhBeefinden. Die
horizontale Linie im Kasten zeigt den Median an. Vom oberen End&atdsns wird
die Strecke bis zum maximalen Wert gezeichnet, vom unteren Esd€astens die
Strecke bis zum minimalen Wert. Ausreif3er werden durch eineneklgfmeis und
Extremwerte durch ein Sternchen oberhalb und unterhalb der Minimaviarona

dargestellt.

2.3 Ziele der Arbeit

* Genauere Beschreibung der Ganglienzellen anhand morphometrischeraiéerkm

e Charakteristische Merkmale von Ganglienzellen finden, um dieseerbess
unterscheiden und damit besser klassifizieren zu kénnen.

* Versuch der Klassifikation der Ganglienzellen aufgrund der primBxeamdriten,
Zellkorper und Verzweigungsmuster.

« Gemeinsamkeiten bzw. Ahnlichkeiten zwischen den RGZ herauszufinden.

 Rickschlisse aus der Morphologie der fixierten Ganglienzellen Uber

Degenerationserscheinungen und Interaktionen ziehen.
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3 Ergebnisse

Es wurden ca. Gber 2500 Aufnahmen gemacht, wobei die Aufnahmen vikrZex

und vom dazugehérigen Dendritenbaum meist getrennt erfolgten. Einigehfnéna
enthalten eine unterschiedliche Anzahl von Ganglienzellen.

Morphometrische Parameter wurden in dieser Studie von 202 Midgetz&88
Parasolzellen und ca. von 47 Wide-field-Zellen erhoben. Zur morphologischen

Beschreibung wurden mehr Zellen bertcksichtigt.
Die regionale Verteilung von Midget- und Parasolzellen veranschaulichtdiibiil2

Abb. 2

Die regionale Verteilung der Midgetzellen:

N
[ nasale Midgetzellen (n=63) ( temporale Midgetzellen (n=53) }

\
[superiore/inferiore Midgetzellen (n=86)

)

| |
[ zentrale Midgetzellen (n=104) ] [ periphere Midgetzellen (n=96) ]

Die regionale Verteilung der Parasolzellen:

[ Parasolzellen (n=388) ]

N
[ nasale Parasolzellen (n=113) ( temporale Parasolzellen (n=111) ]

J

<
[ superiore/inferiore Parasolzellen (n=164)

J

| |
[ zentrale Parasolzellen (n=264) ] [ periphere Parasolzellen (n= 122) ]

In Ubereinstimmung mit Angaben der vorliegenden Literaturquellegi. (u. a.
Leventhal et al., 1981) sind im Allgemeinen die meisten zentratergli@nzellen, ob

Parasol-, Midget- oder Wide-field-Zellen, kleiner als die peripher lokaiesi.
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Zentral konnten mehr Zellkdrper mit dieser Methode angefarbt weldepeapher.
Daraus kann auf die Zelldichte geschlossen werden. Die dichteraleent
Ganglienzellansammlung geht bei allen retinalen Ganglienzie#dafig mit kleineren,
dichteren Dendritenb&umen einher.

Mit der Dil-Farbung konnte nur ein minimaler Anteil der Gangledlen fur die
Auswertung angefarbt werden. Zudem enthielten die Retinae enmauggerschiedliche
Zahl von Ganglienzellen, die ausgewertet werden konnten. Diesesthnggte waren
hdchstwahrscheinlich unabhangig von der Menge des applizierten Biin Dm
Vergleich zu anderen Studien war hier bei allen Retinaevealdil appliziert worden.
Grunde fur die Unterschiede konnten pramortal-unbekannte und unklare
Degenerationen infolge von verschiedenen lokalen und systemischen Erkemkung
sowie deren Behandlungsfolgen (z. B. bei Chemotherapie) sein, aul3erderori@stm
aufgetretene Degenerationserscheinungen.

Ganglienzellen mit nur unvollstandigen bzw. ,unterbrochenen” Dendritam&astd
solche mit Dendritenbaumen ohne Zellkérper wurden von der morphometrischen
Datenerhebung ausgeschlossen.

Auch einige Ganglienzellen, die gar keinen Dendritenbaum hattendemwur
morphometrisch nicht bertcksichtigt, ebenso die vielen zentralen Zedikirit einem
.Kurzen stumpfen Dendriten®.

Schlief3lich war es aufgrund der Netzhautdicke bei vielen zentralescBwierig, die
Verzweigung ihres Dendritenbaums fluoreszenzmikroskopisch aufzunehmen.

Da nun viele zentrale RGZ nicht bericksichtigt werden konnten, musanmehmen,
dass man vorwiegend die Ganglienzellen ausgewertet hat, diepargbiier liegen. In

dieser Studie kamen kaum foveale Ganglienzellen zur morphometrischen Augwert

In vielen Fallen war es schwierig, die Ganglienzellen eingeals Midget- oder
Parasolzellen zu identifizieren. Dieses Problem wird auch iwvaldegenden Literatur
berichtet. Die Zuordnung von Ganglienzellen zu den Midget- bzw. zu dasdPzellen
erfolgte bisher aufgrund ihrer GréR3e, ihrer zentralen Projektion un®dgrhologie
priméarer Dendriten, von denen die Dendritenbdume ausgehen, und aufgrund ihres
Verzweigungsmusters. Weitere Kriterien fir die Klassifikatwvaren ihre Funktion, ihr
elektrophysiologisches Antwortverhalten auf bestimmte Signale ilured rezeptiven
Felder.
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3.1 Allgemeine Beschreibung der Morphologie der Ganglienzellbestareite

3.1.1 Morphologie der Axone

Der Verlauf der Axone kann auf den weiter unten aufgefiihrten
Ganglienzellabbildungen betrachtet werden. Eine Beschreibung deplekiem
Verlaufs der Axone bis zum Sehnervenkopf war nicht moglich. Bei zarnggfarbten
Retinae Uberlappten sich die Axone vieler Zellen so weit, dass ihr eveiterlauf nicht
mehr differenziert werden konnte; der Verlauf vieler Axone war zudem unterbrochen.
Die Axone um die Makula weisen einen besonders typischen, bogegédrivierlauf

auf, bis sie im makulopapillaren Bindel enden. Bei den meistenli@azgjlen konnte

das Axon kurz nach seinem Abgang vom Zellkérper bzw. vom Dendritenbaum
beschrieben werden. Das Axon kann einen geradlinigen, welligen unekt dach
seinem Abgang oder erst nach einer kurzen Strecke — einemwirddigen oder
bogenformigen Verlauf nehmen. Des Weiteren zeigen die Axonesahiedliche
Grade von Konvexitat und Konkavitat zum Dendritenbaum bzw. zum Zellkorper.
Einige Axone umlaufen den Zellkoérper kreis- bis halbkreisférmig,esndilden in
ihrem Verlauf Schleifen um die eigene Achse. Manche verlauférmsg, andere sind
gleich mehrfach rechtwinklig abgeknickt. Die Axone mancher Gamzgllen verlaufen
auch nicht direkt in Richtung Sehnervenkopf, sondern sogar in entgegemges
Richtung und ziehen erst dann in Form einer Schleife in Richtung Sehkepf
(Thanos et al., 1991).

Das Axon einer Ganglienzelle kann einen kleinen Dendriten habéhd@s Axon vom
Hauptdendriten ab, spricht man von einem axontragenden Dendriten. Bei d¢enmei
Ganglienzellen geht jedoch das Axon von einer Stelle des Zellsogie die dem
Dendritenbaum gegeniberliegt. Dies trifft fir die Midgetzeltery insbesondere fur
Midgetzellen im Makulabereich.

Entlang mancher Axone erscheinen seitlich feine Abgange. Darviabete auch in
Studien berichtet (Gallego and Cruz, 1965; Honrubia and Elliott, 1968 und 1970;
Peterson and Dacey, 1998). Diese kleinen Abgange verlaufen obérfiaeller auch
vertikal in tiefere Netzhautschichten. Die feinen Abgange emttier Axone zeigen
ebenfalls feine, aber unregelmafRige Schwellungen. Sie sind atier gla die Axone.

Die Varikositaten der Axone gleichen in ihrem Aussehen haufig deejender
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Dendriten derselben Ganglienzelle. Solche Varikositaten enttierg Axone und
Dendriten kdnnen unterschiedlich grol3 sein.

Axone der Ganglienzellen zeigen, unabhangig von den Ganglienzediklas
unterschiedliche Querschnitte. Es kommen sowohl kleine und grof3e Mitgetaks
auch kleine und grofRe Parasolzellen mit jeweils unterschiedlicDaerschnitt der
Axone vor. Es ist bekannt, dass Parasolzellen dickere Axone als kitlgetund als
Wide-field-Zellen haben. Weiterhin wurde auch tber eine Zunahme ximskalibers
korrelierend mit zunehmender zentraler Entfernung und mit zunehmenltigmZe
berichtet.

In dieser Studie konnten keine eindeutigen Angaben Uber die Querscdami®eone
gemacht werden. Denn durch die unterschiedlich gro3en Varikositaierernw die

eigentlichen Querschnitte sowohl von Axonen als auch von Dendritenzweigen maskiert.

3.1.2 Morphologie der Varikositaten bzw. Schwellungen

Als gemeinsames Merkmal aller retinalen Ganglienzellen kénrenirtiegelmaliigen

und unterschiedlich grof3en Varikositaten bzw. Schwellungen entlang déritea und

der Axone betrachtet werden. Diese entsprechen postmortale Verdgeterund
wurden bereits durch andere Autoren beschrieben (Leventhal et al., 198&ciRet

al., 1985; Thanos et al., 1991; Kolb et al., 1992; Rodieck and Watanabe, 1993).
Watanabe und Rodieck (1989) stellten an Ganglienzellen aus frischi@rimaAffen-
Retinae keine Schwellungen fest, solange diese keinen Schadiqusgasetzt waren.

Die Annahme, dass die Varikositaten an den Orten zustande kommen, arsidénen
eine Ansammlung von neurotransmitterhaltigen, synaptischen Medikelet, liefert

eine der mdglichen Erklarungen. Hierfir spricht, dass &hnlickchemende
Schwellungen entlang von Dendriten und Axonen anderer neuronaler Garlglirenze
beschrieben wurden (Nowakowski, 1979; Bartlett, 1984).

Rodieck und Watanabe (1993) erwahnten, dass die Schwellungen zuerst éan dista
Dendriten auftreten und dass die distalen Dendriten mit einer kleinen Saigvabrupt
enden. Besonders grof3e Schwellungen wurden an den Verzweigungspunkten am
distalen Dendriten mancher Ganglienzellen beobachtet. An den wliddeedriten
waren die Schwellungen mit abnehmendem Dendritenquerschnitt mensr kdés die

Varikositaten am dickeren proximaleren Dendriten.
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Die Varikositdten an den Axonen &hnelten haufig zunachst denen demalexi
Dendriten. An manchen Dendritendsten waren einige Varikositatenstrther bzw.

klarer und spindelférmig bis rund.

Die Varikositdten kdnnen zur Charakterisierung mancher Gandliemzimnerhalb

einer Retina und zwischen den Retinae unterschiedlicher Individuengbeogen

werden. Manche RGZ hatten sehr feine, kleine Varikositaten an eledrizzn und am
Axon, andere zeigten sehr geschwollene Varikositaten. Anhand salahi&ositaten

konnten einige Ganglienzellen der Retinae verschiedener Individuersamig¢glen

werden.

Mit einigen Ausnahmen waren die Varikositaten der Gangliengellie einen grof3en,
wie aufgetrieben erscheinenden Zellkérper aufwiesen, ebenfalls rumdeistarker
aufgetrieben.

Manche Ganglienzellen hatten Dendriten, die feine Varikositdtagen. Diese
verliehen den Dendriten und Axonen ein glattes Aussehen. Andere Rbttiaa

Ganglienzellen mit vorwiegend spindelférmigen bis runden Varikogsitée den

Dendriten und am Axon.

Die Retinae, die postmortal viel spater fixiert wurden, hattén seregelméiige und
starkere Schwellungen an den Dendriten und an den Axonen. Dies weistiveatiich

auf eine fortschreitende Degeneration mit beginnender Auflosurigestelriten und der

Axone hin.
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3.2  Morphologie der Zellkdrper

Die Zellkorper der retinalen Ganglienzellen weisen sehr witedliche Formen auf.
Sie kdnnen rund, oval (zum Axon oder zum primaren Dendriten hin spitz)nigiscty
spindel- und sanduhrférmig, eckig bzw. kantig, sichel-, kolben- oder birnegférmi
vieleckig und unterschiedlich gro3 sein. Diese Variabilitdt delk@glermorphologie
kann teilweise den Abbildungen der Ganglienzellen enthommen werden. Di
dreidimensionale Zellkérpermorphologie tragt zusatzlich zu didsanigfaltigkeit bei.
Deshalb hangt die Zellkérperform von der Anzahl der primaren Denduitd von den
Ebenen der IPL ab. Die Zellkbrperparameter (Durchmesser, FldasieUmfang)
variieren ebenfalls mit diesen Ebenen, so dass die Zellkdrpergarabe manchen
Ganglienzellen in der Dendritenbaumebene und bei anderen Ganiigienize der
Zellkorperebene groRer waren. Ovale und spindelférmige Zellkdrper nkasmne
haufigsten vor. Die zentralen Zellkoérper, besonders die im BedeictMakula, lagen
sehr eng beieinander. In der Peripherie wurden Zellkérperkontakischem

unterschiedlichen Zelltypen beobachtet.

Es kommen sowohl zentral als auch peripher Ganglienzellen mitsciniedlichen
ZellkorpergroRen und Zellkérperformen nebeneinander vor. Einige Zellkdrper
erschienen wie aufgetrieben, andere wie geschrumpft bzw. zusasefalkmy Bei den
meisten RGZ war es zu einer guten hyperdensen Anfarbung des Nukleus gekommen.
Vorliegende Studien berichteten von einer steten Zunahme der Zellk@fpergrit
zunehmender zentraler Entfernung.

In dieser Studie konnte jedoch die stete Zunahme der Zellkérpergifdbametrisch
nicht bestétigt werden. Eine Ausnahme hiervon bildeten die sehr rkléovealen
Zellkorper. Die vielfaltige Zellkdrpermorphologie und ahnliche Beobaclemramnderer
Forscher (Bunt et al., 1975; Thanos et al., 1991) legen den Schlussdaatgede
vorstellbare Zellkdrperform in unterschiedlichen ZellkérpergroRetkkoromen kann.
Meines Erachtens ist die Variabilitéat der Zellkdrpermorphol@gieh ein Indiz dafir,
dass es ,in vivo* zu standigen Veranderungen der Zellkdrperform enfeiger

Interaktion kommen kann.
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3.2.1 Graphische Darstellung der morphometrischen Zellkérperpararater

Nachdem eine ausfuhrliche Beschreibung der Zellkbrper vorgenommen \salide,

nun Flache, Umfang, Durchmesser des Zellkorpers aller Midgetaller Parasolzellen
sowie deren Verteilung in den unterschiedlichen Regionen der Netzhaphisph
veranschaulicht werdendl. Diagramme 1 bis 9.

Im Allgemeinen weisen — so ein Ergebnis dieser Studie — diesgemen Mittelwerte

und Standardabweichungen der Flache, des Umfangs und des Durchnvessers
Zellkorpern der Midgetzellen und der Parasolzellen keine sigmifdn Unterschiede

auf. Sowohl die kleinen als auch die groR3en Zellkérperdurchmesser dgetMund
Parasolzellen in zentralen, peripheren, superioren/inferioren, nasaleterapdralen
Retinaregionen sowie ihre gesamte morphometrische Erfassurgenzeieine
signifikanten Unterschiede hinsichtlich der Mittelwerte und Standardabweichungen.

Fur Midgetzellen (n = 202) ergibt sich fur den kleinen Zellkérperdimesser ein
Durchschnittswert von 22,1 + 3,7 um (Range 13,8 bis 34,5 um). Fur den grof3en
Zellkérperdurchmesser wurde ein Durchschnittswert von 29,6 £ 5,0 umgéRa,5 bis

51,6 um) errechnet (vgl. Diagramme 1 bis 3).

Fur Parasolzellen (n = 388) hat man fur den kleinen Zellkérpenchasser Durch-
schnittswerte von 22,5 + 3,8 um (Range 14,0 bis 54,7 um) und fur den grof3en Zell-
koérperdurchmesser Durchschnittswerte von 29,9 = 4,8 um(Range 19,9 bis 71,0 um)
ermittelt.

Des Weiteren wurde fur den Zellkérperumfang aller morphométrisdassten
Midgetzellen (n = 202) ein Durchschnittswert von 86,2 + 13,7 um (Range 54,4 bis
138,8 um) und fur Parasolzellen (n = 388) ein Durchschnittswert von 8734Him
(Range 58,2 bis 212,0 um) bestimmt. Wie man aus den Diagrammen 4 higlénesrt

kann, ergeben sich keine bedeutenden Unterschiede der Durchschnitiswsctelich

der Lokalisation beider Ganglienzellklassen (vgl. Diagramme 4 bis 6).

Im Vergleich zum Zellkérperdurchmesser und zum Zellkérperumfageben sich fir

die Zellkorperflache der Midgetzellen (n = 202) Durchschnittesveon 471,9 + 153,4

um? (Range 177,3 bis 1075,2 um?2) und fur Parasolzellen (n = 388) Durclschridt

von 484,4 + 173,3 um? (Range 209,4 bis 2701,8 pum?2). Hiermit ist ein minimaler
Unterschied der Durchschnittswerte hinsichtlich ihrer regionalavkalisation

ersichtlich (vgl. Diagramme 7 bis 9).
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Zellkorper

40
35
—~ 30 1
3
2 25 |
oy
@ 20
()
E 15
S
S 10
[a]
5 4
kleiner/gro3er Durchmesser
B zentral-Midget @ zentral-Midget @ peripher-Midget @ peripher-Midget
O zentral-Parasol @ zentral-Parasol @ peripher-Parasol @ peripher-Parasol
Zellkérper zentral Midget peripher Midget zentral Parasol | peripher Parasol
Durchmesser(um)| kleiner | groRRer | kleiner | groRRer | kleiner | groRer | kleiner | groRer
Mittelw. + Stabw. | 22,1 4,0/30,1+ 5,6/22,1+ 3,329,9+ 4,3[22,1+ 4,2/129,0+ 4,3/22,8+ 3,8 30,5+ 5,1
Anzahl n=104 n= 96 n=122 n=264

Diagramm 1: Der gemittelte kleine und groRe Zellkdrperdurcheeessowohl der zentralen und

peripheren Midgetzellen sowie der zentralen unipperen Parasolzellen.

Zellkérper in Retinaquadranten

Durchmesser (um)

@ ZmiK. Durchmesser(um)
@ ZmmK. Durchmesser(um)
@ ZmIK. Durchmesser(um)
@ zpiK. Durchmesser(um)
@ zpmK. Durchmesser(um)
@ zplK. Durchmesser(um)

Diagramm 2: Gemittelte kleine und groRRe ZellkérperdurchmesserMidgetzellen und Parasolzellen in

den superioren/inferioren, nasalen und temporaktm& Quadranten in Form eines Blockdiagrammes.
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B ZmiG. Durchmesser(um)
B ZmmG. Durchmesser(um)
B ZmIG. Durchmesser(um)
@ zpiG. Durchmesser(um)
@ zpmG. Durchmesser(um)
@ zplG. Durchmesser(um)



Durchmesser (um)

Zellkorper von allen Quadranten

60
40 * *
o
501
35
30 | 8 * 8
_ 401 —_—
25 1S
=1
- o) o
20 A ©
T
15 1 E
8]
i >
0 (0 BE |
o
5 A S
= E— o
0 - N
Midget/Parasol N=o 202 368 368
kleiner/groRRer Durchmesser
B ZmK. Durchmesser(um) B ZmG. Durchmesser(um)
@ zpK. Durchmesser(um) @ zpG. Durchmesser(um)
Zellkérper Midget Midget Parasol Parasol
Durchmesser(um) kleiner grol3er kleiner grof3er
Mittelw. + Stabw. 22, % 3,7 29,6t 5,0 22,5+ 3,8 29,9+ 4.8
Anzahl n=202 n= 202 n= 388 n= 388

- Midgetzellen
- Midgetzellen
- Parasolzellen

- Parasolzellen

Diagramm 3: Der kleine und grof3e Zellkdrperdurchmesser voanathorphometrisch beriicksichtigten

Midgetzellen und Parasolzellen in allen Retinaregio

Zellkorper

m zentral-Midget O peripher-Midget @ zentral-Parasol @ peripher-Parasol

120

100 -

80

60 -

40

Umfang (um)

20 -

Zellkérperumfang (um)

zentral Midget

peripher Midget

zentral Parasol

peripher Parasol

Mittelw. + Stabw.

86,&15,5

85,4 11,7

85,1+ 13,4

88,# 13,8

Anzahl

n=104

n=96

n=122

n=264

Diagramm 4: Gemittelter Zellkdrperumfang der zentralen und piegien Midgetzellen sowie der

zentralen und peripheren Parasolzellen.
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Umfang (pm)

Umfang (um)

Zellkorper in Retinaquadranten

Midget/Parasol regional

200
120
100 - *
1501
80 - O
8 °
o 0
60 -
100 4 -sup./inferior
40 ~ -nasal
-temporal
20 - 50,4 o
-sup./inferior
0 -nasal
®m ZmisUmfang(um) m ZmmUmfang(um) @ ZmlUmfang(pm) 0 [temporal

@ ZpisUmfang(um) @ ZpmUmfang(um) @ ZplUmfang(pm)

Diagramm 5: Zellkdrperumfang der Midget- und Parasolzellen én duperioren/inferioren, medialen

und lateralen Retina-Quadranten.

Zellkdrper von allen Quadranten

120

100 -

[e]
o
L

(o]
o
!

N
o
!

N
o
!

o
|

Midget/Parasol

‘ B ZmUmfang(pm) @ ZpUmfang(pum)

Zellkérperumfang (um)

1004

a1
o

- Midgetzellen

-Parasolzellen

o

v
202 388

z
i

Zellkérperumfang (um) Midget Parasol
Mittelw. £ Stabw. 86,3 13,7 87,5:13,4
Anzahl n=202 n= 388

Diagramm 6: Zellkdérperumfang von allen morphometrisch berichsgten Midget- und Parasolzellen

in allen Retina-Regionen.
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Flache (um2)

Zellkorper

W zentral-Midget @ peripher-Midget @ zentral-Parasol @ peripher-Parasol

800

700 -

600 -

500 H

400 H

300 -
200 +

Zellkdrperflache (um?)

100 -

Zellkorperflache (um?) zentral Midget | peripher Midget | zentral Paraso| peripher Paraso
Mittelw. £ Stabw. (um?) 481,6176,5 458,3 125,7 462,6173,4 495, 183,7
Anzahl n=104 n=96 n=122 n=264

Diagramm 7: Gemittelte Zellkdrperflache der zentralen und pgegien Midgetzellen sowie der zentralen
und peripheren Parasolzellen.

Zellkérper in Retinaquadranten Midget/ParasoI regional
1200
800
700 -
600 -
800 +
500
400 - B sup.inferior
-nasal
300
4901 -terrporal
200 -
-sup./inferior
0 -nasal
0 0 . [ temporal

Midget/Parasol N= 8 63 55 164 113 111

B ZmisHache(un?) B ZmmHache(un?) B ZmlFlache(pn?)
@ ZpisFHéache(um?) @ ZpmHache(unm?) @ ZplH&che(un?)

Diagramm 8: Zellkérperflache der Midgetzellen und Parasolzellen den superioren/inferioren,

medialen (nasalen) und lateralen (temporalen) R&dinadranten.
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Flache (um?)

700

600 -

500 -

400 -

300 -

200 +

100 -

Zellkorper von allen Quadranten

1500

10004

DDA O Ok

1 _

Zellkorperflache (um?)

o

202 388

z
"

Midget/Parasol

‘- ZmFlache(un?) @ ZpFlache(umme)

Zellkérperflache (um2) Midget Parasol
Mittelw. £ Stabw. 471,9153,4] 484,4+173,4
Anzahl n= 202 n= 388

Diagramm 9: Zellkorperflache aller morphometrisch bertcksicteigMidget- und Parasolzellen

Zm

Zmis

Zmm

Zml

Zp

Zpis

Zpm

Zpl
ZmisK/ZmisG

Zellkorper der Midgetzellen

Zellkorper-Midgetzellen inferior oder superior
Zellkorper-Midgetzellen medial

Zellkorper-Midgetzellen lateral

Zellkorper der Parasolzellen

Zellkorper-Parasolzellen inferior oder superior
Zellkorper-Parasolzellen medial (nasal)
Zellkorper-Parasolzellen lateral (temporal)

K und G stehen fur kleiner/groRer Zellkorperdurchmesser

33

-Midgetzellen

- Parasolzellen



3.3  Morphologie der Dendritenbdume

Die Dendriten (griech. Dendron = Baum) bilden weit verzweigte®&evobei meistens
der Querschnitt nach jeder Einzelverzweigung abnimmt. Die Diendiler RGZ enden
abrupt, was ,in vivo“ eigentlich nicht der Fall sein kann. Denn die Derdanden, wie
man durch elektronenmikroskopische Beobachtungen festgestellt hat, in véorm
Synapsen an anderen Neuronen. Damit eine Informationsiibertragufigdstatkann,
sind Zellkontakte im Sinne von Synapsen erforderlich.

Struktur und Ausmald der dendritischen Verzweigungen spielen eine wiBldiigebel
der Informationsiibertragung neuronaler Zellen. Die unterschiedlictptabndenden
Dendriten zeigen, dass man mit der Dil-Farbung allein die Besindtes
Dendritenbaums einer Ganglienzelle nicht vollstandig darstellann.k Es gibt
Ganglienzellen mit einem einzigen primaren Dendriten, die EEum verzweigen,
wahrend andere sich dicht verzweigen. Zu diesen Ganglienzellen wuwrderzellen
gezahlt, die auRer den Hauptdendriten kleine feine Nebendendriten |Hrpée
aufweisen. Der primare Dendrit und seine weitere Verlaufsfaund deren
Verzweigungen bestimmen das Aussehen dieser Ganglienzeliea. eihgehende
Beschreibung erfolgt weiter unten bei den Midgetzellen.

Ganglienzellen mit zwei bis mehreren primaren Dendriten altk&per wurden unter
den Parasolzellen ausfuhrlich morphologisch beschrieben. Dieseig&h sne ausge-
pragte Variabilitat ihrer Verzweigungsmuster. Verlauf und ZMeigungsform der
primaren Dendriten kennzeichnen die Morphologie dieser Gangliemzdleistens ist
einer der primaren Dendriten starker ausgebildet und somit dichteweigt als die
anderen primaren Dendriten. Ganglienzellen mit gleichméaRiger bymmetrischer
Anordnung der priméaren Dendriten weisen konzentrische Dendritenbawme a
Ganglienzellen mit mehr als drei primaren Dendriten werdeamatse, multidendrit GZ*
klassifiziert. Die priméren Dendriten der multidendrit GZ sindistneadidr um den
Zellkorper angeordnet, manche gleichmaRig, andere deutlich rer &eite des
Zellkorpers gelegen. Ganglienzellen, deren Dendritenbaume sich irsaiméelliche
Ebenen verzweigen, wurden meist unter den Parasolzellen und einige den
Midgetzellen beschrieben. Besonders die primaren Dendritenforomeh deren
Verzweigungsmuster sind dafiir geeignet, Ahnlichkeiten zwischen desmzeilfinden.
Die Verzweigungsart ist haufig v- bzw. y-férmig, evtl. mit kombiniertetirdmung und
Verknickung der Dendritenzweige.
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3.3.1 Graphische Darstellung der morphometrischen Dendritenbaungrameter

Die morphometrischen Parameter der Dendritenbdaume - wie Fladiméang,
kleiner/grof3er Durchmesser, Verzweigungen — aller Midget- uadRdrasolzellen und
deren Verteilung in den unterschiedlichen Regionen der Netzhaut rwgrdehisch
veranschaulicht vgl. Diagramm 10 bis 2. Diese Darstellung erfolgt nach dem
gleichen Verfahren wie unter 3.2.1 die der Zellkérperparameter.

Der kleine und gro3e Dendritenbaumdurchmesser ist bei den zentralgetMund

auch bei den zentralen Parasolzellen kleiner als der von peripbgeigen Midget- und
Parasolzellen.

Die zentralen Midgetzellen weisen fir den Kkleinen Dendritenbaulmeh@sser
Durchschnittswerte von 89,0 * 37,9 wum auf wund fir den grof3en
Dendritenbaumdurchmesser Durchschnittswerte von 148,4 + 59,8 um. Im Mergleic
hierzu haben die peripheren Midgetzellen gemittelte Weiie den kleinen
Dendritenbaumdurchmesser von 1359 + 41,6 um und fir den grof3en
Dendritenbaumdurchmessers von 210,7 + 61,0 um. Die gemittelten Weste all
morphometrisch bericksichtigten Midgetzellen (n = 202) betragerddir kleinen
Dendritenbaumdurchmesser 111,6 + 46,0 um (Range 12,3 bis 263 um) und flr den
grof3en Dendritenbaumdurchmesser 178,8 + 68,2 um (Range 30,2 bis 404,2 um).

Flr zentrale Parasolzellen errechnen sich fir den kleinen Denwdntsndurchmesser
Durchschnittswerte von 106,9 + 33,7 um und fir den grof3en Dendritenbaumdurch-
messer von 170,5 + 52,7 um. Des Weiteren wurden flr peripher gelPgessolzellen
gemittelte Werte fur den kleinen Dendritenbaumdurchmesser zu 176,1 a7 Md

fur den gro3en Dendritenbaumdurchmesser zu 278,0 + 80,9 um bestimmt.

Die Durchschnittswerte aller morphometrisch bertcksichtigtensBlaedlen (n = 388)
betragen fur den kleinen Dendritenbaumdurchmesser 156,1 + 59,7 um (Ranbes 32,5
428,7 um) und fir den groRen Dendritenbaumdurchmesser 242,5 + 85,5 um (Range
55,9 bis 770,4 um) (vgl. Diagramm 10 und 12).

Sowohl die nasal liegenden Midget- als auch die nasal liegendasoR&llen sind
etwas kleiner als die andernorts lokalisierten Midget- undsBerelen (vgl. Diagramm
11, 14 und 17). Die Parasolzellen sind in allen Retinaregionen imnAdigen gréiRer
als die Midgetzellen (vgl. Diagramm 11). Der gemittelte Deaadbdaumumfang und die

gemittelte Dendritenbaumflache fir die regional liegenden Mamdflen und
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Parasolzellen kann man aus den Diagrammen 13, 14, 16, 17 und den dazugehorigen
Tabellen entnehmen. Es zeigen sich deutliche Unterschiede dehsbDhmittswerte
hinsichtlich der Lokalisation beider Ganglienzellklassen.

Die morphologische Vielfalt des Dendritenbaums zeigt sich mahthinsichtlich der
Form, sondern auch der Grof3e. Daher findet sich eine sehr grol3e Standafdaimyveic

Fur alle morphometrisch erfassten Midgetzellen (n=202) wurde ein
Dendritenbaumumfang mit einem Durchschnittswert von 494,3 + 188,3 um (Range 72,8
bis 1177,9 um) und eine Dendritenbaumflache mit gemittelten Werten von
15268,0 £ 11478,0 um? (Range 252,0 bis 71526,5 um?) errechnet.

Im Vergleich dazu wurden fir alle Parasolzellen (n = 388) hoharehSchnittswerte
sowohl fur den Dendritenbaumumfang, namlich 677,7 £ 236,0 um (Range 156,0 bis
2039,7 um), als auch fur die Dendritenbaumflache ermittelt, namlich
29190,6 + 21948,7 um?2 (Range 1238,2 bis 224618,0 um3).

Den Uberlagerten Streudiagrammen 19, 20 und 21 kann man entnehmen, dass im
Allgemeinen alle Ganglienzellklassen mit zunehmender Entfernung vom
Sehnervenkopf eine allmahliche GroéRenzunahme ihres Dendritenbaumdurchmesse
Dendritenbaumumfanges und somit ihrer Dendritenbaumflache zeigensiklint man

auch, dass die Midgetzellen die kleineren Ganglienzellen dans{eil Diagramme

19, 20, 21).

Die Verzweigung des Dendritenbaums nimmt zunachst mit zunehmenaliealee
Entfernung ebenfalls zu, besonders bei den Parasolzellen. Im Gigéazu zeigen die
Wide-field-Zellen die geringste Verzweigungshaufigkeit tberhaupabhangig von der
Dendritenbaumgréf3e und deren Entfernung vom Sehnervenkopf (vgl. Diagramm 22, 23,
24). Die Verzweigungshaufigkeit nimmt mit zunehmendem Dendritenbaum
durchmesser, Dendritenbaumumfang und Dendritenbaumflache bei den Midgetz
besonders aber bei den Parasolzellen zu, steigt aber bei tUbeotnittlicher Grol3e

der Midgetzellen und auch bei Parasolzellen nicht mehr stet{gghnDiagramm 23,

24). Das Diagramm 25 zeigt die gemittelten Werte fur die Veigungshaufigkeit aller
morphometrisch betrachteten Midgetzellen (n = 202) und Parasolzele88®). Diese
belaufen sich auf 16,8 + 9,3 (Range 2 bis 66) fur die Midgetzellen und éir di
Parasolzellen ergeben sich fur die Verzweigungshaufigkeiti3ahnittswerte von

25,6 £ 12,5 (Range 5 bis 66).
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Dendrit

400
350 -
300
§ 250
2 200
()
E 150 |
o
A 100 |
50 |
0 i
kleiner/grof3er Durchmesser
B zentral-Midget m® zentral-Midget @ peripher-Midget @ peripher-Midget
@ zentral-Parasol @ zentral-Parasol @ peripher-Parasol @ peripher-Parasol
Dendrit zentral Midget peripher Midget zentral Parasol peripher Parasol
Durchmessefum)| kleiner grol3er kleiner grol3er kleiner grol3er kleiner grol3er
Mittelw. + Stabw. | 89,0+37,948,4+59,8135,9+41,6210,7+61,(106,9+33,7170,5+52,7176,1+57,5278,0+80,4
Anzahl n =104 n= 96 n=122 n= 264

Diagramm 10: Gemittelter kleiner und groRRer Dendritenbaumdurcésae zentraler sowie peripherer

Midget- und Parasolzellen.

Dendrit in Retinaquadranten

400

300

200 +

100 -

Durchmesser (um)

@ dmiK. Durchmesser(um)
m dmmK. Durchmesser(um)
m dmlK. Durchmesser(um)
@ dpiK. Durchmesser(um)
@ dpmK. Durchmesser(um)
@ dplK. Durchmesser(um)

@ dmiG. Durchmesser(um)
m dmmG. Durchmesser(um)
m dmlG. Durchmesser(um)
@ dpiG. Durchmesser(um)
@ dpmG. Durchmesser(um)
@ dplG. Durchmesser(um)

Diagramm 11: Kleiner und groRRer Dendritenbaumdurchmesser vorrsuen/inferioren, nasalen und

temporalen Midget- und Parasolzellen.
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Durchmesser (um)

Dendrit von allen Quadranten

500

350 4001
300 -
3001
250 -
B3
200 - =
o 2004
[9]
150 - o
£
S
100 - 5 1001
2
50 A =
5]
o o] ——
0 i N= 202 202 388 388
Midget/Parasol )
kleiner/groRRer Durchmesser
@ dmK. Durchmesser(um) B dmG. Durchmesser(um)
@ dpK. Durchmesser(pm) @ dpG. Durchmesser(pum)
Dendrit Midget Midget Parasol Parasol
Durchmesser kleiner groRRer kleiner grof3er
Mittelw. + Stabw.(um) 111,6+46,0 178,8 68,2 156,% 59,7 2425 85,5
Anzahl n=202 n= 202 n= 388 n= 388

Diagramm 12: Kleiner und grof3eDendritenbaumdurchmesser von allen morphometriasgeavahlten

Midget- und Parasolzellen, dargestellt in einemcBthagramm und Boxplots.

Dendrit

m zentral-Midget O peripher-Midget @ zentral-Parasol @ peripher-Parasol

1200

1000 -

800 -

600 -

Umfang (pm)

400 -

200

0 -

Dendritumfang zentral Midget | peripher Midget

zentral Parasol

peripher Parasol

Mittelw. + Stabw.(um) | 405,3+161,3 588,&167,1

474,4137,1

772,4221,2

Anzahl n=104 n=96

n=122

n=264

Diagramm 13: Gemittelter Dendritenbaumumfang zentraler sowiépperer Midget- und Parasolzellen.
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Umfang (um)

Dendrit in Retinaquadranten

1200

1000 -

800

600 -

Umfang (um)

400 -

200 +

Midget/Parasol

Midget/Parasol regional

1500

10001

50014

-sup./inferior
-nasal
-terrporal

-sup./inferior

- nasal
-ten‘poral

B DmisUmfang(um) @ DmmUmfang(um) B DmiUmfang(pum)
@ DpisUmfang(um) @ DpmUmfang(um) @ DplUmfang(pm)

v
63 53 164 113 111

Diagramm 14: Dendritenbaumumfang der Midget- und Parasolzetiesuperioren/inferioren, medialen

(nasalen) und lateralen (temporalen) Retina-Quaeinan

Dendrit von allen Quadranten

1000

1500

900 H
800 -
700 -
600 -
500 -
400 -
300 -
200 -
100 -

Midget/Parasol

‘l DmUmfang(pum) @ DpUmfang(um)

1000 1

50014

- Midgetzellen

-Parasolzellen

Dendritumfang

Midget

Parasol

Mittelw. + Stabw. (um)

494,8188,3

677,7£236,0

Anzahl

n=202

n= 388

202

Diagramm 15: Dendritenbaumumfang aller morphometrisch berickigjtdn Midget- und Parasolzellen.
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Flache (um?)

Dendrit

B zentral-Midget @ peripher-Midget @ zentral-Parasol @ peripher-Parasol

70000

60000 -

50000 -

40000 H

30000 -

20000 -

Dendritenflache (um?2)

10000 -

Dendritflache

zentral Midget

peripher Midget

zentral Parasol

peripher Parasol

Mittelw. + Stabw. (um?)

10187,67423,6

20664,3+ 12458,7

13544,2£ 7732,6

36387,0+ 23228,0

Anzahl

n=104

n=96

n=122

n=264

Diagramm 16: Gemittelte Dendritenbaumflache zentraler sowieptenier Midget- und Parasolzellen.

Dendrit in Retinaquadranten

70000

60000 -

50000 -

40000 +

30000 -

20000 -

10000 -

Midget/Parasol

B DmisH&ache(um?) @ DmmHache(pun?) @ DmiFiache(ung)
@ DpisFlache(pn?) @ DpmHache(pm?) @ DplFlache(pum?)

Midget/Parasol regional

100000

80000 «

60000 +

40000 4

20000 +

o o

O%

53 164 113 111

-sup.linferior
- nasal
-temporal
-sup./inferior
- nasal
-temporal

Diagramm 17: Dendritenbaumflache von Midget- und Parasolzellanden superioren/inferioren,

nasalen und temporalen Retina-Quadranten.
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Dendritenflache (um?)

Dendrit von allen Quadranten

100000

S
60000
80000 ¢ g
50000 -
*
40000 - 600004
30000 |
40000 4
20000 - -
£
=
10000 1 ‘;:.: 20000 o
:(_E
0 - g -Midgetzellen
. c
MIdget/ParaSOl 8 0 -Parasolzellen
‘- DmFlache(u?) @ DpFlache(ume)
Dendritflache Midget Parasol
Mittelw. + Stabw.(um?)15268,0+ 11478,029190,6+ 21948,7
Anzahl n= 202 n= 388

Diagramm 18: Dendritenbaumflache aller Midget- und aller Parasitén, die in dieser Studie

morphometrisch bearbeitet wurden.

Dm
DmK/dmG
Dmis
Dmm

Dml

Dp
DpK/dmG
Dpis

Dpm

Dpl

Dendritenbaum-Midgetzellen

K und G fur kleinen und gré3eren Dendritenbaumdurchmesser
Dendritenbaum-Midgetzellen inferior oder superior
Dendritenbaum-Midgetzellen medial (nasal)
Dendritenbaum-Midgetzellen lateral (temporal)
Dendritenbaum-Parasolzellen

K und G fur kleinen und gré3eren Dendritenbaumdurchmesser
Dendritenbaum Parasolzellen inferior oder superior
Dendritenbaum-Parasolzellen medial (nasal)

Dendritenbaum-Parasolzellen lateral (temporal)
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1200

1000 1§

800 o

600 o

400 1

200 «

Dendritdurchmesser (Jum)

0

>

> >
»b.b

A
A
A
A

»}»
> PP »

0

Entfernung vom Sehnerv (mm)

Diagramm 19;

25

350000

300000 +«

250000 1

200000 o

150000 «

100000 «

50000 «

Dendritflache ()

Diagramm 21:

25

Entfernung vom Sehnerv (mm)

3500

30001

25001

20001

1500 +

Dendritumfang (pm)

1000 +

500 +

25

Entfernung vom Sehnerv (mm)

Diagramm 20;

Verzweigungshaufigkeit

70

601

501

401

304

204

104

A Wide-field -Zellen
Parasol-Zellen

<& Midget-Zellen

A ide-field-Zellen
Parasol-Zellen

< Midget-Zellen

0 5 10 15 20 25

Entfernung vom Sehnerv (mm)

Diagramm 22:

Durch die Uberlagerten Streudiagramme (19, 20, 2@ @2) werden Dendritbaumdurchmesser,

Dendritenbaumumfang, Dendritenbaumflache und D&mbaumverzweigung aller mophometrisch

ausgewahlten Midgetzellen, Parasolzellen und Wield-Zellen, in Abhangigkeit von der Entfernung

zum Sehnervenkopf, veranschaulicht.

42



Dendritdurchmesser (um)

1200

10001

800 4

600«

400 +

200 o

0

0 10 20 30 40 50 60 70

Verzweigungshaufigkeit

Diagramm 23:

Die

Uberlagerten  Streudiagramme (23

Dendritumfang (pum)

und

3500

3000 1

2500 1

2000 1

1500 o

1000 «

500

Verzweigungshaufigkeit

10 20 30 40 50 60 70

Diagramm 24:

24)

vehandichen

das

Verhaltnis

A \ide-field-Zellen
V' Parasol-Zellen

<& Midget -Zellen

des

Dendritenbaumdurchmessers und des Dendritenbaumgetgaaller morphometrisch bertcksichtigten

Midgetzellen, Parasolzellen und Wide-field-Zellanderen Verzweigungshaufigkeit.

Dendriten Verzweigung von allen Quadranten

= = N
o 3 o
! . !

Vezweigungshaufigkeit

(6]
!

o
|

Midget/Parasol

B dmVerzw eigung @ dpVerzw eigung

Verzweigungshaufigkeit

70

604

504

40+

304

20+

104

(o]e]

-Midgetzellen

- Parasolzellen

Diagramm 25: Verzweigungshaufigkeit aller Midget- und Parasdézel

dm

dp

Dendritenbaum-Midgetzellen

Dendritenbaum-Parasolzellen
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3.4 Morphologische Klassifikationen der Midgetzellen

Unter der Gruppe der Midgetzellen wurden GZ mit nur einem einzganaren
Dendriten klassifiziert und solche mit einigen zusatzlichen, kleinereinzelten
Dendriten, die ebenfalls direkt vom Zellkérper abgehen. Diese Kiad®h der
Midgetzellen wurde auch unter Berlcksichtigung bisheriger Erkesetniber die
Klassifikation und morphologische Beschreibung durch andere Forscher vorgenommen.
Der primare Dendrit, von dem der Dendritenbaum bei den Midgeatzallegeht, zeigt
eine groBe Formenvielfalt im Hinblick auf Ausrichtung, Verlauf und
Verzweigungsmuster. Die Orientierung und Morphologie des Dendritembaind von
diesen Merkmalen des primaren Dendriten abhangig. Die Midggetzeleisen
unterschiedlich dicht verzweigte und unterschiedlich groRRe elliptidahrezentrische
und asymmetrische Dendritenbaume auf. Die Variation der Morphologre d
Dendritenbaume wurde bereits durch andere Forscher als erbligelégse Eigen-
schaft der menschlichen Midgetzellen betrachtet (Dacey, 1993b).

Der Zellkdrper der Midgetzellen liegt meist auR3erhalb derheater Dendritenbaume.
Der primére Dendrit der Midgetzellen, besonders der zentralenekielten, liegt
haufig gegentuber dem Axon. Auf der anderen Seite kommen Midgetzellahahne
derselben Retina und in verschiedenen Retinae vor, die sich in Zeifwdnpaund

Dendritenbaum und somit im Verzweigungsmuster sehr dhneln.

Die Unterteilung der Midgetzellen erfolgte aufgrund des primdbeamdriten in
unterschiedliche Unterklassen. Ziel war es, die Midgetzellerebesgerscheiden und
Ahnlichkeiten zwischen den Ganglienzellen herausfinden zu kénnen. Dadureh sollt
auch die allgemeine morphologische Beschreibung erleichtert wé&aeklorphologie
der Dendritenbaume erscheint zwar auch in dieser Klassifikation rset
unterschiedlich, aber es ist nun moglich, GZ mit &hnlichen Merkmgeniner
Unterklasse aufzulisten.

Im Gegensatz zu bisher vorliegenden Studien, besonders zur Klagsifikati Dacey
(1993hb), gibt es in dieser Studie hinsichtlich der Klassifikation von &midlen und
somit auch von Parasolzellen zahlreiche Unterschiede. Die emeigls ,inner
midgetcell* klassifizierten Ganglienzellen bei Dacey (1993byden hier, wenn der

Dendritenbaum aus mehreren primaren Dendriten bestand, als Parasolzeltdndbietra
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3.4.1 Midgetzellen mit proximal unverzweigten priméren Dendriten

Der primére Dendrit dieser Midgetzellklasse kann ,baumstatighdang und gerade
gestreckt vom Zellkdrper abgehen und sich anschliel3end in eine Riclagegider
dem Axon verzweigen. Die L&nge des proximalen primaren Dendritenzin
Verzweigungsstelle variiert von Midgetzelle zu Midgetzellee D-formige bzw. y-
férmige Verzweigung erfolgt oft an beiden Seiten des primarem. Isekundaren
Dendriten.

Die Midgetzellen der zentralen Retina haben einen primaren DEmdmit
bldschelférmigen Verzweigungsmustern. Meist liegt bei den WMéflenh der
bischelférmige Dendritenbaum gegeniber dem Axon. Es kommen aber aueh solch
Midgetzellen vor, bei denen die Verzweigung nur zu einer Seitgri@sren und der
sekundéaren Dendriten erfolgt. Die Dendritenzweige gehen bei mancherkalverti
orientierten primaren Dendriten von beiden Seiten bzw. von einer Sesitpridgren
Dendriten horizontal gestreckt ak,(L). Manche primare Dendriten weisen einen
unterschiedlich bogenférmigen Verlauf auf. Die Dendriten zweigarfigfhdon der
konvexen Seite des primaren Dendriten@bl(, M1).

Die primaren Dendriten der Midgetzellen haben ein sehr untediichies
Querschnittskaliber. Meistens nimmt der Querschnitt des priniZeadriten und auch
die sekundaren Dendriten mit zunehmender Entfernung vom ZellkorpEp.ab (

Die Zellkorper dieser Midgetzellklasse liegen sehr exzssttrund damit aul3erhalb der
Dendritenbaumflache. Die Zellkdrperform kann kreisrund, spindelférmideckirg,
oval, zum Axon oder zum Dendriten hin spitz séie Verzweigungsdichte in dieser
Midgetzellklasse ist unterschiedlich: Sie reicht von einigeteiseh bis zu sehr dichten
VerzweigungsmusterrA( C, E, Gu. a.). Viele Midgetzellen dieser Klasse bilden die so
genannten bischelférmigen Dendritenbdaume mit vertikaler und untelisdies
seitlicher Orientierung. Die Strecke des proximalen primaremdbten vom Zellkorper
bis zur ersten Verzweigungsstelle wurde bei Dacey (1993b) zwerddheidung in
aul3ere und innere Midgetzellen herangezogen. Midgetzellen diesseKieisen erste
Verzweigungsstellen auf, die bis 60 um vom Zellkérper entfergetie Demnach
gehoren diese Midgetzellen zu den ,outer-stratified” Zellen.atatgh verzweigen die
meisten Midgetzellen mit einer entfernt liegenden Verzweigsteje vom Zellkdrper

auch tiefer in der IPL.
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Aber es kommen auch solche mit entfernt liegender Verzweigietigsgor, die sehr
oberflachlich, unterhalb der Ganglienzellkdrper verzweigen.

Die folgenden Abbildungen zeigen einige dieser ,outer-stratified“ Midgetzetiit

ihren Merkmalen.

Die GanglienzelleA zeigt einen besonderen Axonverlauf (weil3er Pfdilleser geht von der vom
Sehnervenkopf abgewandten Seite des Zellkdrpetmdlyerlauft dann c-formig um den Zellkdrper und
Uberkreuzt den primaren Dendriten, der in Richt@®hnervenkopf verzweigt, und verlauft dann in

Richtung Sehnervenkopf weiter.

Diese beiden Midgetzelleh und C haben einen, zu beiden Seiten wenig verzweigtiemépen Dendriten
mit &hnlichen Verzweigungsmustern. Der Zellkorprhiei beiden GZ rund. Das Axon geht bei beiden
GZ gegenuber dem Dendritenbaum vom Zellkérper ab.

Midgetzelle B ist aus dem zentralen inferioren oder superioretinR€uadranten. Sie hat einen
vieleckigen Zellkérper, der unterhalb der Axone @anglienzellen liegt. Der proximal unverzweigte
primére Dendrit zeigt eine asymmetrische dichotgriérmige Verzweigung diagonal gegeniiber dem
Axon.
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Die MidgetzelleD zeigt einen funfeckigen, zum priméren Dendritem $pitzen Zellkdrper. Das Axon
geht, in Bezug auf den Dendritenbaum, seitlich \#wttkdrper ab. Diese Midgetzelle weist zusétzlich z
einem kraftigen primaren Dendriten, von dem der digenbaum ausgeht, drei weitere kleine priméare
Dendriten auf. Man konnte diese GZ laut Definiti@uch zu den Parasolzellen zéhlen. Der

Dendritenbaum verzweigt sich unterhalb des Axortsverlauft in Richtung Sehnervenkopf.

Das Axon und der priméare Dendrit der Midgetzellé AufnahmeE haben ein gro3es Kaliber und bilden
eine gemeinsame gestreckte Achse. Die Verzweiguioipezu beiden Seiten des priméren Dendriten.
Die geknickten bzw. hakenformig aufgeworfenen Déadr der GZ konnten auf ,abgebrochene
Bewegungen* hinweisen (weil3e Pfeile).

Diese benachbarten MidgetzellEnhaben kaum Ahnlichkeit miteinander. Nur die Vasitaten dhneln
sich. Die untere GZ hat einen ovalen, zum Axon Bkpitzen Zellkdérper und einen proximal
unverzweigten primaren Dendriten, der sich danmughé@hnlich” in eine Richtung gegeniber dem Axon
verzweigt.

Die obere Midgetzelle besitzt einen primaren Ddedri der kurz nach seinem Abgang aus dem
funfeckigen Zellkorper horizontal gegenuber demhteinklig gebogenen Axon verzweigt. Eine
Uberlappung der Dendritenbaume der Zellen ist métim
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MidgetzelleG ist aus dem superioren/inferioren Retina-Quadrantes. Aan geht leicht gebogen vom

Zellkérper ab und steht dem seitlich abgehenddarroig gebogenen primaren Dendriten gegentber. Die

Verzweigung erfolgt nur von der konvexen Seite bee. Midgezelle zeigt eine dichte Verzweigung.

Die Midgetzelle H ist aus dem nasalen Retina-Quadranten. Das ge@mmpgene Axon und der
Dendritenbaum stehen sich gegenuber. Der primanedideverzweigt sich bischelformig dicht in
vertikaler Richtung. Ein kleiner Dendrit zieht bod&mig in Richtung Axon. In der Zellkérperebene is
der Zellkdrper oval und groéRer als in der Dendlbimmebene.

Diese zwei Midgetzelleh und J stammen aus derselben Retina. Die IG&t aus dem nasalen Retina-
Quadranten. Die Ganglienzelld@ stammt aus derselben Retina, wurde jedoch ein 3pliter
aufgenommen. Die beiden GZ haben Ahnlichkeit sovishVerzweigungsmuster des Dendritenbaums
als auch in der Zellkérperform und in der Gro3en Bnterschied ist in der minimal unterschiedlichen
sekundéren Verzweigung des Dendritenbaums erkennbar

Die spindelférmigen Zellkérper liegen nah im Beleer Axonschicht der Ganglienzellen. Der primare

Dendrit und dessen Verzweigung liegen sehr obddfiéttin der inneren plexiformen Schicht.
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Diese MidgetzelleK zeigt einen priméren Dendriten, der in Richtund&evenkopf verzweigt. Das

Axon wird durch einen seitlichen, gut verzweigtezkindéren Dendriten unterkreuzt. Der primére
Dendrit weist an seinem distalen Ende kaum Verzweggstellen auf und endet abrupt (weil3er Pfeil).
Seitlich und oberhalb des primaren Dendriten ged# dxon in einer Art Krimmung vom runden
Zellkérper ab.

Auf Abbildung K und L sind besonders entlang der umgebenden Axone s#arsohiedlich grofe
Schwellungen zu erkennen. Solche unregelmaRige @kmgen sind héchstwahrscheinlich postmortal
auftretende Degenerationserscheinungen.

Die MidgetzelleL zeigt einen ovalen, zum primaren Dendriten hitizepi Zellkdrper. Die Schwellungen
sind sehr unregelmafRig und in ihrer GrolRe ungleidlim Die Verzweigung erfolgt entlang des
gebogenen priméren Dendriten nur von der konvexate Sier. Die gestreckten sekundaren Dendriten
sind gering verzweigt.

In der Dendritenbaumebene sieht man ein Horizogllalwon quer ziehend (weilRer Pfeil). Midgetzdlle

ist aus dem superioren/inferioren Retina-Quadranias Axon geht leicht gebogen ab und steht den

priméren Dendriten seitlich gegeniber.
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Das Axon der Midgetzell®1 geht in rechtwinkligem Bogen von einem, zum Axan $pitzen, ovalen
Zellkorper ab und steht dem priméaren Dendriten sts@itlich gegeniiber. Der primére Dendrit verzweigt
proximal y-formig. Einer der sekundaren Dendritegrl&uft horizontal bogenférmig, wobei der in
entgegengesetzte Richtung ziehende sekundare Deside schleifenartige Windung in Richtung
Zellkérper macht. Die weitere Verzweigung an dekuséaren Dendriten erfolgt nur von der konvexen
Seite her.

Die etwas peripher liegende Parasolz&il2 zeigt einen spindelférmigen Zellkérper mit zweinpéren
Dendriten. Der starker verzweigte primare Dendtitviertikal orientiert und liegt gegentiber dem Axon

Der andere primare Dendrit verzweigt horizontal dimjonal in Richtung Sehnervenkopf.

Die Dendritenzweige der MidgetzelM1 sind auf dem BildM2 zu sehen (weil3er Doppelpfeil).
In der Dendritenbaumebene sieht man ein Horizoeltalzon quer ziehend (weil3er Pfeil).
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3.4.2 Sehr kleine zentrale Midgetzellen

Die makularen Midgetzellen zeigen meistens einen kurzen, gegedéberAxon
abgehenden priméaren Dendriten, der sich kaum verzweigt. Diese kitgetkonnten

im Makulabereich beobachtet werdeh, B, C). Manche makulare GZ haben einen
-primaren Dendriten®, der aus einigen Schwellungénljesteht. Im temporalen Retina-
Quadranten waren im Makulabereich die meisten Ganglienzallesehen, die solche
Schwellungen (weil3er Pfelt) an ihrem besonders kleinen Zellkorper hatten. Etwas
temporal der Makula konnte man die Verzweigung der Midgetzeienlicher sehen

(A undD). Die MidgetzelleD hat einen feinen kleinen Dendritenbaum mit vereinzelten
Zweigen, die in Richtung des bogenférmig geneigten Axons und in Richtung
Sehnervenkopf orientiert sind. Die Ganglienzellen im Makulabereich haen
Vergleich zu den Ganglienzellen anderer Quadranten, ziemlicteKEendritenbaume
und Zellkérper B, C). Im Gegensatz hierzu sind im Allgemeinen die Ganglienzellen
des nasalen Retina-Quadranten kleirkey &ls die GZ des superioren, inferioren und
temporalen Retina-Quadranten.

Die meisten zentralen Midgetzellen haben einen buschelférmigedritabaum. Bei
diesen GZ waren die einzelnen Dendritenzweige nicht eindeutig &&eribenn die
zentrale Dicke der Netzhaut und die Intensitdt der Dil-Farbusgheerten die
Aufnahmen der Dendritenbaum& (nd E). Die Unscharfe der Dendriten, der Axone

und der Zellkérper machten eine morphologische und somit eine morphohestrisc

Auswertung der makularen, meistens auch der zentralen Ganglienzellenichmogl|

Die MidgetzellenB und C sind temporal der Makula aufgenommen. Sie haben géwisse Ahnlichkeit
in Zellkérper- und Dendritenbaumgrdf3e. Die Axonbdraein sehr feines Kaliber.
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Die Ganglienzellen auf BildC weisen mehrere
kleine primare Dendriten um den Zellkérper auf
(weiBer Pfeil). Die zentraler lokalisierte GZ ishe
Parasolzelle. Die periphere GZ (schwarzer Pfeil)

verzweigt in unterschiedlichen Ebenen der IPL.

400 pr
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3.4.3 Midgetzellen mit proximal v-formigen primaren Dendriten

Die Midgetzellen dieser Klasse haben haufig einen priméren Demdder direkt v-
formig dem Zellkérper entspringt. Die Midgetzellen zeigen zweidftige, im
Querschnitt unterschiedliche, sekundare Dendriten, die zueinander vemnschieGe
Winkel bilden und in gegentberliegende Richtungen ziehen. Die sekundémnentBn
konnen auch parallel verlaufen. Die unterschiedlichen Querschnitteekendsren
Dendriten variieren sowohl innerhalb derselben Midgetzelle alsh aawischen
verschiedenen Midgetzellen. Die Verzweigung kann direkt am Abdangekundaren
Dendriten oder nach einer unterschiedlich proximal unverzweigterck8tran den
sekundéaren Dendriten beginnen. Die Verzweigung kann axonnah, seithinecd
und horizontal im Hinblick auf Axonabgang und Zellkérper beginnen und in tRight
Axon — und damit Richtung Sehnervenkopf — oder gegentber dem Axon in egrtikal
horizontaler, diagonaler und seitlicher Richtung verlaufen. Vgl. higiewveiter unten
aufgefuhrten Ganglienzellabbildungeh i§is M).

Die Verzweigung erfolgt meistens an der vom Zellkorper alemeisn Seiten der
sekundaren Dendriten, aber gelegentlich auch zu beiden Seiten der é&erdrdieser
Midgetzellklasse zeigen sich morphologisch lockere bis dichte Denbdume mit
variablen Verzweigungsmusterd (nd K). Die Midgetzellen dieser Klasse haben

haufig elliptische und halbkreisférmige Dendritenbdume.

Bei dieser Midgetzellklasse gehen die meisten Axone gegewébperDendritenbaum
vom Zellkdrper ab. Der Axonverlauf ist sehr variabel, z. B. kannner rechtwinklige
Abknickung kurz nach seinem Abgang vom Zellkérper oder einen grof3en
rechtwinkligen Bogen zeigeifr (und J). Die Ganglienzellei€, G und H haben Axone,

die in ihrem Verlauf grof3e Schleifen bzw. Bogen zeigen (weil3e Pfeile).

Viele Zellkorper dieser Midgetzellgruppe sind spindelformig und rusid. konnen
sowohl zum Axon, zum priméren Dendriten als auch gleichzeitig ziebdiin spitz
sein. Zellkorper dieser Klasse liegen oft exzentrisch zum Dendritenbaum.
Midgetzellen dieser Gruppe sind nach Dacey wahrscheinlich derr;swétified*
Midgetzellen und nach Kolb et al. (1992) den P2-Zellen zuzuordnen. Die Izktigeat

der Aufnahmem, E, K, L, M wurden derselben Retina entnommen.
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Die Midgetzelle A (weil3er Pfeil) zeigt einen besonderen Axonverlalth Hinblick auf den
Dendritenbaum geht das Axon oberhalb des Zellk&rpdr. Das Axon zeigt eine enge, bogenférmige
Windung, um in Richtung Sehnervenkopf wellig zulaefen.

Die MidgetzellerB undC haben auffallig grof3e Auftreibungen an den Deadgtveigen.

Das Axon der GZ zeigt eine Schleife (weif3er Pfeil) und einen kufdemigen Verlauf.

Die AufnahmerD undE zeigen Midgetzellen aus der gleichen Retina, hmilidh gro3en Zellkdrpern.

Die AufnahmenA bisM zeigen den v-férmigen primaren Dendritenabgangeirsechiedener Grofl3e und
mit unterschiedlich weitem Winkel.
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Die MidgetzellenF und G zeigen auffallige Axone.

Die Abbildung H zeigt eine Midgetzelle mit einem, zum Axon hin heders langlichen, spitzen
Zellkérper, von dem ein sich v-férmig ausbreiten®&ndritenbaum ausgeht. Weiterhin sieht man eine
Parasolzelle, die einen auffalligen Axonverlauf idex Pfeil) hat: Vom runden Zellkdrper dieser
Parasolzellen gehen zwei priméare Dendriten ab w@mthwfen horizontal diagonal in dieselbe Richtung.
Sie zeigen eine ahnliche Verzweigungsdichte un@Wweigungsmuster.

Die Midgetzellel hat ein Axon, der den runden Zellkdrper uberkreler primare Dendrit verzweigt
sich direkt v-formig. Die sekundaren Dendriten wtedn sich in Richtung Axonverlauf und horizontal.
Einer der sekundaren Dendriten zeigt einen s-féemiderlauf und besonders auffallige Schwellungen an
seinem distalen Ende (weilRer Pfeil).
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Die Midgetzelle J verzweigt direkt proximal v-
formig breit auseinander.

Die MidgetzellerK undL zeigen aufféllige Varikositaten an den Dendriteie MidgetzelleK hat einen

Dendritenbaum, der in Richtung Sehnervenkopf oieenitst.

MidgetzelleM/M* hat einen priméren Dendriten mit proximal v-féremg Abgang. Daneben sind noch
vereinzelt Dendriten zu erkennen, die direkt vorfikbeper abgehen. Die gleiche Midgetzellt wurde
ein Jahr spater mit einer anderen Vergrol3erungueraafgenommen. Es ist zu einer intensiven

Darstellung weiterer Dendritenzweige (weil3er Pigiljl umgebender Strukturen gekommen.
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3.4.4 Midgetzellen mit punktférmigem Abgang der priméren Dendriten

Der Dendritenbaum geht bei dieser Midgetzellklas&deb{s K) in Form mehrerer
primarer Dendriten aus einer punktformigen Zellkdrperstelle abADsbreitung dieser
primaren Dendriten bestimmt die Morphologie der Dendritenbdume. Die
Dendritenbaume zeigen in der Regel konzentrische, halbkreisformigellyntidche
Formen. Bei den halbkreisférmigen Dendritenbaumen liegt der Zelikompsist
grenzwertig am Dendritenbaur®,(I und J). Die halbkreisformigen Dendritenbaume
zeigen unterschiedlich lockere bis dichte Dendritenverzweigungen, naft
gleichmafiger Ausbreitung und Fullung der Flache.

Bei den konzentrischen und elliptischen Formen der Dendritenbdumie derg
Zellkorper innerhalb der Dendritenbaumflache mit unterschiedlichtraler und
peripherer Lokalisationy, E, G, H, I, K). Die meisten Zellkorper haben eine ovale
bzw. runde Form. Innerbalb der konzentrischen und ellipsenfomigen Denubeaba
zeigen sich Areale mit dichter und solche ohne Verzweigurig.v€zweigen die
primaren Dendriten dieser Midgetzellklasse gegentiber dem Axatellkdrper und in
alle Richtungen um den Zellkdrper. Die Dendritenbdume breitendaan vertikal,
diagonal-vertikal, seitlich und horizontal aus sowie in Richtung Axon unditda
Sehnervenkopf. Die Axone dieser Midgetzellklas&eb(s K) zeigen winkelformige,
rechtwinklige bzw. rechtwinklig-bogenférmige, s-formige, gerade und geellierlaufe.
Die folgenden Ganglienzellabbildungen zeigen einige dieser besondgonverlaufe.
Es ergab sich eine gewisse Schwierigkeit, einige dieserdwhdiden eindeutig dieser

Klasse zuzuordnen.

Nach Dacey (1993b) gehoéren die Midgetzellen dieser Klasse zuirdesr-stratified”
Midgetzellen; bei Kolb wurden sie als P2-Zellen beschrieben.
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Die MidgetzellenA und B weisen eine gewisse Ahnlichkeit ihrer Dendritenbédwauf, haben aber eine
unterschiedliche Orientierung der Dendritenbdurhee Zellkdrper sind rund. Das Axon nimmt bRi

einen rechtwinklig-bogenférmigen Verlauf und zdigi B einen Knick um fast 180° im Verlauf.

Die Aufnahme von Midgetzell€/C* lasst einen s-formigen Axonverlauf und einen ovalellkérper
erkennen, der eine Einsenkung hat. Dieselbe Migget€* wurde ein Jahr spater erneut aufgenommen.
Der Dendritenbaum dieser Midgetze® zeigte nun minimale Verdnderungen (weiRer Pf&f.kam
zur Darstellung weiterer retinaler Strukturen. Daman die BilderC/C* besser vergleichen kann, hat
man zur besseren Orientierung, dies durch die saandfeile gekennzeichnet.
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Die MidgetzellenD, E, G und H haben konzentrische Dendritenbaume. Die Zellkdhiegien zentral
innerhalb der Dendritenbdume. Die Dendritenb&umisemecinen punktférmigen Abgang vom Zellkbper
auf. Innerhalb der Dendritenbdume kommen Areale diithter Verzweigung und solche ohne

Dendritenzweige nebeneinander vor.

Die Ganglienzellers undH sind nach Dacey (1993b) wahrscheinlich als ,inrieatsied” Midgetzellen

zu klassifizierenDie GZ G hat feine Dendritenzweige und einen zum Axon hitesp Zellkorper.

Das Axon der Ganglienzelld bildet nach seinem Abgang vom Zellkdrper in RiclgtBehnervenkopf

eine rechtwinklige Abknickung (weil3er Pfeil).
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Die MidgetzellenC (s. Seite 58) F (s. Seite 59) I, J zeigen elliptische bis halbkreisférmige
Dendritenbaume. Bei diesen kann der Zellkérperean@endritenbaum parazentral bis zentral liegen.

Die Midgetzellen undJ haben Dendritenbaume mit unterschiedlicher Oieutig.

Die MidgetzelleK zeigt einen Axon (weil3er Pfeil), das eine horizntschse mit dem Zellkérper bildet.
Dann zieht es mit einer kleinen Abknickung rech#dion in Richtung Sehnervenkopf. Der
Dendritenbaum geht von der Seite des Zellkérpers@ipder auch das Axon abgeht. Der Dendritenbaum
verzweigt sich teilweise unter dem horizontal zieden Axonteil in alle Richtungen, so dass er einen
konzentrischen Dendritenbaum bildet.
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3.4.5 Midgetzellen mit Axonabgang vom priméaren Dendriten

Midgetzellen dieser Klasse haben haufig einen kurzen priméanedribasn, von dem das
Axon abgeht. Das Axon und der primare Dendrit kdnnen gleichzeitig \autleiner
punktférmigen Stelle vom Zellkorper abgehen. Die Midgetzellen meigeist im
Querschnitt unterschiedlich zarte bis kraftige primare Dendr{#nbis 1). Mit
zunehmender Entfernung vom Zellkérper kommt es zu einer Abnahme deshitersc
der primaren Dendriten, die ein starkeres Kaliber aufweisen.

Die Dendritenbaume sind oft ellipsenférmig. Die Zellkorpegéie exzentrisch zum
Dendritenbaum, kénnen sich aber auch innerhalb der Dendritenbdume befinden (
Die Zellkérper haben ovale und runde Formen, die zum primaren Denldintepitz
zulaufen. Die Dendritenbaume zeigen im Hinblick auf Axonverlauf untk&eler eine
horizontale, vertikale, diagonale oder axonale Orientierung. Ihnelfiden breiten sich
gleichmal3ig mit unterschiedlich dichter Verzweigung aus.

Die Morphologie der Zellkérper und der Dendritenbaume dieser Nadtjdasse ist
sehr variabel. Einige ahneln sich in der Orientierung der Dendriter®#@ und D),
der Verzweigungsmuster, der priméren Dendriten und der Zellkérperidiadgetzellen
in dieser Klasse sind nach Dacey (1993b) sowohl als ,innerfigidiédtials auch als
Louter-stratified” Midgetzellen zu betrachten. Bei Kolb et(aP92) wurden sie unter
den P2-Zellen und einige unter den M-Zellen beschrieben. Die rwaitéen
aufgefuhrten Ganglienzellabbildungehf bis 1) zeigen die oben genannten Merkmale
dieser Midgetzellklasse.

Das Axon der Midgetzell&A geht von der zum Sehnervenkopf abgewandten Dendsite ab und

umlauft bogenférmig den Zellkdrper und verlauft dam Richtung Sehnervenkopf.
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Die MidgetzellenB und C weisen eine gewisse Ahnlichkeit der Verzweigung und eireiche

Orientierung ihrer Dendritenbaume auf. Die Midg#&z€ scheint aufgrund der grof3eren Varikositaten
grébere Dendritenzweige zu haben als die MidgetBell

Im Hinblick auf den Axonverlauf zeigen die Midgeitea A und D eine horizontale Orientierung ihrer
Dendritenb&dume.

Midgetzelle F hat einen sehr dicht verzweigten, konzentrischesndiitenbaum. Der dreieckige,
besonders zum Axon hin spitze Zellkérper liegt wmntnnerhalb des Dendritenbaums. Solche GZ
wurden bei Kolb et al. (1992) héchstwahrscheintithM-Zellen betrachtet.
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Die MidgetzellenF und G stammen aus derselben Retina. Die VarikositatesheanDendriten beider GZ
ahneln sich. Sie sind unterschiedlich grofl3 und geimaRig.

Die Dendritenbdume und die runden Zellkdrper derdddizellen G und H &hneln sich. Ihre
Dendritenb&ume haben aber, im Hinblick auf den Aceolauf, eine unterschiedliche Orientierung.

Die Midgetzellel ist ein Beispiel fur Ganglienzellen mit unvollstégein Dendritenbaum. Die abrupt
endenden dicken sekundaren Dendriten (schwarz#éy Wésen kaum Dendritenzweige auf.
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3.5 Morphologische Klassifikationen der Parasolzellen

Die Gruppe der Parasolzellen umfasst jene Ganglienzellemidigdestens zwei bis
mehrere primare Dendriten haben, wobei diese von unterschiedlicleéan Sdes
Zellkorpers abgehen missen. Die Parasolzellen wurden in diesex Gtathhangig von
ihrer DendritenbaumgrofRe, aber meist unter Berlcksichtung der mugjgoblen
Beschreibung und Darstellung von Parasolzellen durch andere GAé€ioassgewahlt
(Dacey and Petersen, 1992; Kolb et al.,, 1992; Ghosh et al., 1996). In Siadée
wurden die bei Kolb erwdhnten ,M-Zellen“, gréRere Ganglienzell¢éarge Parasol
cells) sowie die Ganglienzellen, die Polyak (1941) als ,shrundrhall®, ,diffuse,
.garland®, ,giant* und ,displaced” klassifizierte, den Parasolzellerepugnet.

Auch die sich in mehrere Ebenen verzweigenden Ganglienzellen Gieggre wurden
morphometrisch als Parasolzellen berlcksichtigt. Bei diesen vgtzweh der
Dendritenbaum, der mehrere primare Dendriten haben kann, sowohISaoldamina a
als auch in die Sublaminader IPL (Kolb et al., 1992; Dacey et al., 1994; Ghosh et al.,
1996).

Wie die Midgetzellen wurden hier die Parasolzellen ebenfaligrand ihrer primaren
Dendriten und besonders anhand ihrer Anzahl klassifiziert. Die Denddex
Parasolzellen strecken sich meist radiar in der ihnen zdiierg stehenden Flache
und fillen diese oft gleichméRig aus. Ganglienzellen mit dieserawéigungsmuster,
mit gleichm&Riger Anordnung mehrerer primarer Dendriten, wurden von destem
Forschern als Parasolzellen beschrieben. Dagegen wurden @Gazelgie, die zwar
mehrere primare Dendriten hatten, deren Verzweigungsmusteurajerchmaliiig war,
die also Areale ohne Dendritenzweige kombiniert mit Arealen elicht
Dendritenverzweigung aufwiesen, bei Dacey (1993b) als ,inneffigatMidgetzellen
klassifiziert, von anderen Forschern jedoch als Parasolzellerfiziass{vgl. Thanos et
al., 1991; Kolb et al., 1992; Ghosh et al., 1996).

Parasolzellen besitzen in der Regel elliptische und konzentiBehdritenbdume. Der
Zellkorper liegt meist innerhalb des Dendritenbaums und — bei jenen mit koszieerr
Dendritenbaumen — zentral innerhalb des Dendritenbaums. Einige Pallasobilden
asymmetrische Dendritenbdume. Bei diesen liegt der Zellk@&qait unterschiedlich
bis exzentrisch innerhalb des Dendritenbaums. Die Morphologie dedridbaume
wird bestimmt vom Verlauf, von der Ausrichtung und vom Verzweigungsmaksr

primaren Dendriten. Viele Krimmungen sowie Abnickungen kommen enil@n
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Dendriten vor. Die morphologischen Parasolzellmerkmale werden beeideelnen
Klassen weiter unten ausfthrlich aufgefihrt.

Trotz dieser Klassifizierung zeigen die Parasolzellen weitemorphologisch eine
solche Vielfaltigkeit, dass es schwierig war, diese einbbiitu beschreiben. Besonders
bei den Parasolzellen reichen die Dendritenzweige tief in diea®utd a, wo man
gleichzeitig die Axone der Horizontalzellen betrachten kann.

Unter den Parasolzellen wurden ebenfalls einige Ganglienzgdtemden, die sich in
Zellkorperform, Zellkérpergrof3e, primaren Dendriten, Dendritenbaunegudid in der
Dendritenbaumverzweigung sehr ahneln. Zu einer morphometrischen

Unterklassifizierung reichen sie jedoch nicht aus.

Die Parasolzellen, die ausgepragte ,unterbrochene” primare, se&undd tertidre
Dendriten haben, wurden bei der morphometrischen Messung meistens nicht
beriicksichtigt. Ob diese Dendriten sich nicht mit Dil vollstandigiljehaben, oder ob
deren kontinuierliche Verbindung wahrend des postmortal beginnenden
Degenerationsprozesses unterbrochen wurde, kann man schlief3lich nur vermuten.

Mit der Dil-Farbung wurden also nicht alle Dendritenzweige daetiesda alle
Dendritenzweige aller Zellen abrupt enden. Die abrupt endendenedidb@ndriten
zeigen sehr unterschiedlich endende Querschnitte.

Die Bilder der aufgenommenen Ganglienzellen lassen wenigedrilarzweige
erkennen, als bei der mikroskopischen Untersuchung zu beobachten wareseAuch
dinne Dendritenzweige waren unter dem Mikroskop sichtbar. Diesewund langer

dauernder Fluoreszenz-Belichtung zum Teil ausgebleicht.

Des Weiteren kann man unter Beriicksichtigung der Morphologie von iGaxgjlen,
die innerhalb einer Retina benachbart waren und sich ahneln, davehemsdass eine
komplette Darstellung der Dendritenbaume mit dieser Methode nicht moglich is
Dies erklart und tragt auch zur mannigfaltigen Morphologie der GZ bei.
Unterschiede der morphometrischen Darstellung der Gangliemzsitel ebenfalls
Folge verschiedener Darstellungsmethoden bzw. gleicher Methoden ohatutere

Forscher.
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3.5.1 Parasolzellen mit zwei primaren Dendriten

Bei den Parasolzellen mit zwei gegeniber verlaufenden prim&sadriien liegt der
Zellkorper meistens zentral zwischen den primaren Dendriten ondt szentral
innerhalb des Denritenbaums. Bei jenen Parasolzellen, die zwesaméellich grol3e
primare Dendriten haben, liegt der Zellkbrper entsprechend mwearhalb des
Dendritenbaums, aber unterschiedlich vom Zentrum des Dendritenbaums entfernt.
Die priméren Dendriten kénnen sich horizontal, vertikal im Hinbliok &xon und
Zellkorper gegenuberliegen und sich direkt an ihrem Abgang vom Ze#lkoder nach
einer Strecke proximal zu beiden Seiten und unterschiedlich dicht iSdechten der

IPL verzweigen.

Die zwei primaren Dendriten konnen sich auch spalierbaumartig, d. meinkEbene,
verzweigen. Sie konnen gerade gestreckt, bogenférmig und mit Abknickungen in
dieselbe oder in entgegengesetzte Richtungen verlaufen und entspreckehe:dene
Verzweigungsmuster annehmen.

Einer der primaren Dendriten kann kraftiger und somit dichter \&gtvgein als der
andere. Es konnen zusétzlich feine Dendritefp yom Zellkdrper abgehen. Diese
werden aber nicht als primare Dendriten berlicksichtigt, da sme kew. minimale
Verzweigung zeigen.

Der Dendritenbaum zeigt im Hinblick auf Axon, Zellkérper und ablgingm Verlauf

und von der Ausrichtung der priméren Dendriten eine horizontale, vertikale,
unterschiedlich seitliche bis diagonale OrientierutgW). Des Weiteren variieren die
GroRRen und Formen der Dendritenbaume und Zellkorper dieser Klasse érhsblic
dass hier zwar einige Parasolzellen mit sehr &hnlichen, chastikthen Merkmalen
gefunden wurden, aber die Mannigfaltigkeit bleibt erhalten.

Das Axon kann auch bei diesen Parasolzellen von einem der priDéneiniten oder

nah zu einem der primaren Dendriten abgeBerC(-D2, G, Ku. a.). Meistens geht es
zwischen beiden Dendriten vom Zellkorper ab. Das Axon verlauft wejégade und
rechtwinklig gebogen, zeigt aber auch alle méglichen vorstellb&daufe, die bereits
oben unter der Beschreibung der Axone erwahnt wurden. Besondere kadmkeit
verdienen die Ganglienzellen, die Axone haben, die zunachst periphen,ziem
anschlieBend unterschiedliche Wendungen (bis 180° und mehr) zu machen, um so in

Richtung Sehnervenkopf verlaufen zu konnewv|.
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100 wm

Die Parasolzell& vom nasalen Quadranten hat zwei s-férmig gegefiébende primare Dendriten, die
diagonal zum Zellkérper und zum Axon verlaufen. Pigmaren Dendriten sind locker verzweigt. Der
Zellkérper ist rund. Das Axon liegt seitlich pasdlzum unteren s-férmig gebogenen priméren Dendrite
es verlauft in rechtwinkligem breitem Bogen nacheunn Solche Zellen wurden bei Dacey (1993b) als
Jnner-stratified* Midgetzellen betrachtet.

Die Parasolzell® hat zwei gegeniiberliegende primare Dendriten, idlejeweils direkt vom Zellkérper
v-formig verzweigen und bogenférmig diagonal bistikal zum Axon und Zellkdrper verlaufen. Das
Axon geht leicht wellig vom unteren Dendriten abe @ebogene Form der Dendriten solcher GZ kann
ein Anzeichen firr eine ,unterbrochene Bewegungh.sBier Zellkorper ist langlich spindelférmig, d. h.

er spitzt sich zu beiden primaren Dendriten hin zu.
Ganglienzellen, wie auf der AufnahrBeund C2, haben wegen der gebogenen primaren Dendritenform

mit zugehdorigem Zellkorper gewisse Ahnlichkeit ririender. Diese GZ stammen aus dem superioren
oder inferioren Retina-Quadranten.
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C2 ' 1DD pm

Diese AufnahmeiC1/C2 zeigen benachbarte Ganglienzellen, die kaum Ahkdiit miteinander haben.
Die Dendriten der GZ liegen in unterschiedlichenef#n der IPL. Charakteristisch fir diese

Ganglienzellen sind elliptische Dendritenbaumejaren Mitte der Zellkorper lokalisiert ist.

Die periphere Parasolzel@l oben (weiler Pfeil) hat zwei gegeniberliegendeh rtzorizontal unten
verlaufende primére Dendriten, die sich jeweilseklir vom Zellkbrper weg v-formig verzweigen. Das
Axon geht wellig vom Zellkérper ab und verlauft ®ahen den Dendriten. Der Zellkdrper ist oval und in
der Dendritenbaumebene grof3er und rund.

Die MidgetzelleC1 (schwarzer Pfeil) hat einen ovalen, zum primaremdditen hin spitzen Zellkérper.
Der proximal unverzweigte primare Dendrit hat eiofRes Kaliber, von dem das Axon abgeht. Der
Dendrit verzweigt sich Uber dem Zellkérper diagonal horizontal in entgegengesetzte Richtungen.
Eine Uberlappung der Dendritenbaume kann zu derlépeng verleiten, dass es zwischen solchen GZ

LN vivo“ zu einer Interaktion kommt.

Die ParasolzelleC2 hat zwei gegenuberliegende, horizontal verlaufepdméare Dendriten, die sich
jeweils direkt an ihrem Abgang verzweigen. Der axaime primare Dendrit verlauft bogenférmig und
verzweigt sich nur an der konvexen Seite. An seidéstalen Ende hat er noch einen grof3en Querschnitt
und scheint ,unterbrochen” (wei3er Pfeil) zu sddas Axon geht direkt rechtwinklig vom gebogenen
Dendriten ab und verlauft leicht wellig. Der ovaellkdrper ist zum gebogenen priméren Dendriten hin

spitz und in der Dendritenbaumebene grof3er undesaimiirt.

68



Die AufnahmenD1, D2 und E zeigen Parasolzellen mit morphologisch &hnliched unterschiedlichen
Dendritenbaumen und Zellkérpern nebeneinander.@irdritenbdume mancher dieser Ganglienzellen
liegen in verschiedenen Ebenen der IPL.

Die Parasolzelle@1 und E (schwarze Pfeile) haben zwei primare Dendriteneiien v- bis u-férmigen
Winkel zueinander bilden. Distal kénnen sie rechklig gebogen in entgegengesetzte Richtung
horizontal verlaufen§l). Die primaren Dendriten sind zu beiden Seitemiherzweigt. Das Axon liegt
zwischen den beiden primaren Dendriten und verl&iéht wellig in Richtung Sehnervenkopf. Die
Ubrigen Parasolzellen auf den Aufnahmen haben n&leem gréfReren, gut verzweigten priméren

Dendriten einen kleineren, weniger gut verzweigigmaren Dendriten.
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Die Parasolzellefr, G und H weisen aufgrund der Morphologie der primaren Diedreine gewisse
morphologische Ahnlichkeit auf. Sie haben ellipg$enfige Dendritenbdume mit unterschiedlicher
Orientierung und mit einem in der Mitte lokalisemt Zellkdrper. Der periphere primare Dendrit
verzweigt sich beiF und G nur an seiner konvexen Seite und verlauft bogemfprseitlich zum
Zellkorper und endet abrupt. Die Zellkdrper vonG undH sind oval.

Bei den Parasolzelle@ undH geht das Axon nah an einem der priméaren Dendritem Zellkorper ab.

Das Axon der Parasolzellé macht im weiteren Verlauf einen grof3en rechtwiyddi Bogen.

Die dicht verzweigte Parasolzellezeigt einen welligen Axon, der zunachst periphiehtzund dann mit
einer schleifenformigen Drehung (weil3er Pfeil) weiin Richtung Zellkérper und Sehnervenkopf
verlauft.
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Die Parasolzelled, K, L und M haben zwei gegeniberliegende, verzweigte primamediiten, die

ellipsenférmige Dendritenbaume bilden, in derentditer Zellkoérper lokalisiert ist.

Die Parasolzelld zeigt sehr langliche Dendritenzweige mit auffadjgoben Varikositaten. Der kleine
ovale Zellkorper liegt zentral zwischen den Derdritind ist im Vergleich zu anderen Zellkérpern sehr
klein.

Die ParasolzelleK hat zwei, sich gerade gestreckt gegeniberlieggmiedre Dendriten, die sich
proximal nach ihrem Abgang vom Zellkérper lockerameigen. Das Axon (weilRer Pfeil) geht von
einem der primaren Dendriten aus, zieht in die gherie und macht (buroklammerartig gebogen) eine

180°-Drehung, um in Richtung Sehnervenkopf zu ziehe

Die Parasolzell& zeigt zwei grol3e, sich gegenuberliegende primaredben und zwei kleine, minimal
verzweigte, sich gegenuberliegende Dendriten. Dieggen — im Vergleich zu Ganglienzellen derselben
Retina und zu anderen Retinae — grol3e, gewolbti&dsaten bzw. Schwellungen.

Die Parasolzelld/ hat zwei, sich gegeniberliegende primare Dendrdenfast vertikal verlaufen. Die

priméren Dendriten haben zu beiden Seiten kleiime fBweige.
Die Verlaufe der Axone der Parasolzelleand K stellen meines Erachtens eine Mobilitditsmdglichkeit

der Ganglienzellen dar, sich innerhalb der Retimadbewegen, um damit ihre Position verandern zu

kénnen. Denn nach der Morphologie zu urteilen, liegen diese standigen Veranderungen.
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100 ym

Auf dieser AufnahmeN sind viele Zellkdrper zu

sehen. Die entsprechenden Dendriten verzweigen
sich in unterschiedliche Schichten der IPL. Der
kolbenformige ZellkdrpemN (weier Pfeil) gehort

der Parasolzelle (weier Pfeil), die zwei, sich
gegeniberliegende, diagonal u-férmig verlaufende
primédre Dendriten hat. In den Zellkérpern sind
deutlich die Nukleoli als hyperdense Strukturen zu

sehen.

Die ParasolzellerM und N haben &hnliche Varikositdten und stammen aus densetemporalen

Retinaregion.

Die AufnahmenO1/02 zeigen benachbarte Parasolzellen. Morphologisderscheiden sie sich im
Hinblick auf Dendritenbaum und Zellkdrper sehr vioa@der. Beide zeigen eine dichte Verzweigung.
Und bei beiden ist einer der primaren Dendriteritig@ér ausgebildet.

Obwohl die Parasolzelld®D2 peripherer liegt als die Parasolzell@l hat sie einen kleineren

spindelférmigen Zellkérper (weilBer PfeD1) und einen kleineren Dendritenbaum mit feineren

Varikositaten.

72



100 pr

100 prm

Die AufnahmenP/P* zeigen dieselbe Parasolzelle.
Abbildung P* wurde ein Jahr spater aufgenommen.
Sie zeigt keine Anderungen beziglich Darstellung
weiterer Dendritenzweige. Es kam aber zur weiteren
Dil-Diffusion und somit zur Darstellung von
umgebenden Strukturen.

100 pnk

Die AufnahmenQ1/Q2 zeigen eine Parasolzelle mit zwei unterschiedlici3gn primaren Dendriten und
eine fragliche Midgetzell®2 (schwarze Pfeile).

Die Dendritenverzweigung der Midgetzell&®Z) erfolgt tief in der IPL. Auf Q2 sind in der
Dendritenbaumebene die Horizontalzellaxone zu séheiRer Pfeil).

Die Parasolzellen a®1 undQ1 zeigen eine gewisse Ahnlichkeit ihrer Dendritenb&um
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100 prm

Die AufnahmeR zeigt eine Parasolzelle mit drei priméaren Dendri@nei sich gegenuberliegende, gut
verzweigte Dendriten und ein mittlerer Dendrit miihzelnen Verzweigungen bilden den Dendritenbaum.
Der peripher liegende Dendrit verlauft zunachsorerig und dann parallel zum anderen priméaren
Dendriten. Der ovale Zellkdrper ist zum Axon hiritap

Diese Parasolzell® hat durch die Anordnung der priméaren Dendritere gjawisse Ahnlichkeit mit der
Parasolzell&. Die Dendritenbdume haben dieselbe Orientierung.

Diese AufnahmeS zeigt eine Parasolzelle mit zwei, sich gegenibgeinden und sich diagonal

neigenden primaren Dendriten. Ein kleiner primai2endrit liegt dazwischen, gegeniber dem
Axonabgang. Der Zellkdrper nimmt entsprechend démgahge der primaren Dendriten und des
Axonabgangs eine rautenartige Form an. Die benathkizine Midgetzelle (weil3er Pfeil) hat einenrseh
kleinen primaren Dendriten mit einer minimalen yrfiigen Verzweigung in zwei sekundare Dendriten
in einer tieferen Ebene der IPL. Sie hat einen daaten kleinen Zellkdrper. Sowohl bei der Parasitdz

als auch bei der Midgetzelle unterscheiden sictQierschnitte der Axone nicht wesentlich voneinande

74



100 e

400 pm

Die AufnahmenT1/T2 zeigen morphologisch sehr
unterschiedliche Parasolzellen jeweils mit zwei
priméren Dendriten. Die Aufnahmg&l oben links
lasst die unterschiedliche Morphologie der
Zellkorper erkennen. Die Axone der Ganglienzellen
gehen zwischen beiden primaren Dendriten vom
Zellkorper ab.

Die AufnahmeT1 zeigt eine Parasolzelle mit zwei, sich gegenibgglielen primaren Dendriten. Im
Hinblick auf das Axon verzweigen sich die primaf@andriten vertikal; der gréRere primére Dendrit

verzweigt sich zusatzlich horizontal. Der Zellkdrfiegt innerhalb des Dendritenbaums, parazentral.

Die AufnahmeT2 zeigt eine Parasolzelle mit vertikaler bis diagenaDrientierung der primaren

Dendriten im Hinblick auf das Axon. Der Zellkérpist oval und zum Axon hin spitz. Er nimmt eine
zentrale Lokalisation innerhalb des ellipsenférmi@eendritenbaums ein.

Die Parasolzell&2* wurde erneut ein Jahr spater, mit gleichzeitigejdktion des Dendritenbaums, des
Zellkérpers und des Axons in einer Ebene, aufgenemnBei dieser Art mikroskopischer Aufnahme

werden feine Strukturen an den sekundaren Dendritdnt vollstandig dargestellt.
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Die AufnahmenU1, U2und V zeigen Parasolzellen aus derselben superiorendrdar Retina-Region
mit einer gewissen Ahnlichkeit der Dendritenbzume eine Midgetzelle. Des Weiteren zeigen die GZ

morphologisch ahnliche Schwellungen bzw. Varikdsitéentlang der Dendriten und Axone.

Die Parasolzell&J1 hat zwei, sich gegenuberliegende, in gleiche Rimjtd im Hinblick auf das Axon
diagonal-horizontal — verlaufende primare Dendriteddas Axon zieht gebogen in Richtung
Sehnervenkopf. Der ovale Zellkérper ist zum Axon tind in der Dendritenbaumebene zu den priméaren

Dendriten hin spitz.

Die AufnahmeU2 zeigt eine periphere Midgetzelle, zentraler gelegksndie benachbarte Parasolzelle
U1. Der priméare Dendrit ist zu beiden Seiten gut wetigt und verlauft gebogen, parallel in Richtung
Axon.

Der ovale Zellkdrper der Midgetzell¢l (weil3er Pfeil) liegt randsténdig aufRerhalb desddigsnbaums.

Die AufnahmeU1* wurde ein Jahr spater mit einer anderen Vergroegemacht und zeigt die
Ganglienzellen der Aufnahmeéuil undUz2.
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Die Parasolzell&/ hat zwei, sich gegentuberliegende primare Dendrdanparallel gebogen in dieselbe

Richtung ziehen. Der Dendritenbaum ist horizont&rdiert. Das Axon zieht vom peripheren primaren
Dendriten (weil3er Pfeil) zunachst diagonal-vertikaldie Peripherie, macht dann eine bogenférmige
Schlaufe, um nach unten in Richtung Zellkdrper Betinervenkopf zu ziehen. Der dreieckige Zellkdrper
spitzt sich zum unteren priméren Dendriten und 2xon hin zu.

ParasolzelleW zeigt zwei kraftige primare Dendriten, die sich Isgghaumartig, d. h. in einer Ebene,
dicht verzweigen. Die Form des Zellkdrpers passh siem Verlauf der primaren Dendriten an; sie ist

teils kantig, teils oval. Der Dendritenbaum istine Richtung horizontal-diagonal orientiert.
Die Parasolzellen auf diesen Aufnahmah Y und Z weisen eine gewisse Ahnlichkeit ihrer primaren

Dendriten und ihrer sekundaren Dendriten auf, trotierschiedlicher GroRe der Dendritenbaume. Die
AufnahmeW undZ sind aus derselben Retina gemacht.
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100 pna

Die AufnahmeX zeigt zwei benachbarte Parasolzellen, deren Zgédim Hinblick auf ihre Axone in
entgegengesetzte Richtungen orientiert sind. Eiber primaren Dendriten der Parasolzelle (mit
insgesamt drei primaren Dendriten) Uberlappt mit lbenachbarten Parasolzelle. Dies weist auf GZ-
Kontakte hin und dient vermutlich der Informatiddbertragung. Beriicksichtigt man eine gewisse
morphologische Anderung der Dendriten an, lasst sioe Ahnlichkeit der Ganglienzellen erkennen. Die
Parasolzellen haben feine Varikositaten entlangyibendriten und Axone.

Die ParasolzelleY vom superioren/inferioren Quadranten hat zwei pramBendriten, die einen v-
formigen Winkel zueinander bilden. Die primaren DBeten sind dicht verzweigt und haben eine
gleichmagige Verteilung. Der Zellkdrper ist zu @idDendriten und zum Axon hin spitz. Das Axon liegt
zwischen den beiden priméren Dendriten und verldoft rechtwinkligem Bogen in Richtung
Sehnervenkopf parallel zum vertikal verzweigtennanien Dendriten. Ein Dil-Kristall (wei3er Pfeil)
bedeckt teilweise einige sekundéare Dendriten.

Die GanglienzellenX und BB sind nach Dacey (1993b) wahrscheinlich als irsteatified”

Midgetzellen zu klassifizieren.
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Die groRRe Parasolzell@ hat zwei kraftige und dicht verzweigte primare Deten, die sich in
unterschiedliche Schichten der IPL verzweigen uededtsprechende Flache fast gleichmafig bedecken.
Einer dieser primaren Dendriten verzweigt sich died bis vertikal gegeniiber dem Axonabgang, der

andere verlauft zunachst horizontal, dann bogeri@parallel zum Axon in Richtung Sehnervenkopf.

Die AufnahmeAA zeigt eine Parasolzelle mit zwei priméren Dendritéie von einem ovalen, zum Axon
hin spitzen Zellkdrper abgehen. Die primaren Ddadrigehen gegeniberliegend von einer Seite des
Zellkérpers ab, verlaufen dann parallel horizowtialgonal in dieselbe Richtung und fullen die Flache

beinah gleichmaRig. Der peripher abgehende prilarelrit ist weniger grof3flachig verzweigt.

ParasolzelldBB zeigt zwei unterschiedlich groRe primére Dendritear Zellkdrper liegt entsprechend
parazentral innerhalb des DendritenbauBis. AufnahmeBB* wurde ein Jahr spater (Aufbewahrung der
Retina bei Raumtemperatur) erneut aufgenommen:sEzu einer sehr intensiven Anfarbung von

umgebenden Strukturen gekommen, nicht jedoch ztstB®laing zuséatzlicher Dendritenzweige.
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3.5.2 Parasolzellen mit drei primaren Dendriten

Ganglienzellen dieser Parasolzellklas&é(s V) haben sehr variable Anordnungen und
Verlaufe der drei priméren Dendriten. Meist zeigen die prim&endriten eine radiare
Anordnung A, B, E) um den Zellkdrper.

Die drei priméren Dendriten, die sich radiar um den Zellkérpemwggen, fillen die
umgebende FlacheG( J, K, M, O) beinah gleichmaRig aus. lhre Dendritenbaume
weisen meistens eine konzentrische Form mit einem zentraisiekn Zellkorper auf.
Es kommen auch ellipsenformige und halbkreisformige Dendritenbdum®&eioden
ellipsenformigen liegt der Zellkdrper unterschiedlich zentral undzpateal, aber noch
innerhalb des Dendritenbaumes. Dagegen liegt der Zellkorper beiitleabdumen, die
sich gegeniiber dem Axon verzweigen, leicht auf3erhalb des Dendritenbaums.

Die priméren Dendriten kénnen in gleichmaRigem AbstdadJ( M) bis sehr nah
beieinander um den Zellkdrper angeordnet sein, sich in dieselbe Richisimgiten
und gegenidber dem Axon liegen. Zwei der primaren Dendriten kdnnen sich
gegenuberliegen und im Hinblick auf Axon und Zellkorper vertikal, diagomal
horizontal orientiert sein. Der mittlere primare Dendrit geheistens in eine
entgegengesetzte Richtung. Bei vielen Ganglienzellen mitpdiraéren Dendriten ist
einer der primaren Dendriten besser verzweigt, und er gehtemeigegeniber dem
Axon vom Zellkorper abA, D, H, 1, J).

Die Verzweigungsart der primaren Dendriten ist sehr varidbeidurch resultiert eine
grof3e MannigfaltigkeitDer Beginn ihrer Verzweigung kann schon direkt nach ihrem
Abgang vom Zellkdrper oder nach einer variablen, proximalen Streckang der
primaren Dendriten erfolgen.

Die Ganglienzellen haben meist Dendriten, die sich v- bzw.rmgip verzweigen.
Einzelne Zweige kdnnen gestreckt, s-formig, konvex und/oder konkav vom priméaren
Dendriten abgehen. Dendritenzweige mancher Ganglienzellen nweiskbr feine
Varikositadten auf und erscheinen daher feiner als Dendriteneweii grof3eren
Varikositaten.

Verzweigungsmuster dieser Ganglienzellen variieren selk.sEs kommen sowohl
kleine Zellen als auch grof3e Zellen mit kombinierten dichten und latkere
Verzweigungsmustern der Dendritenbdume vor. Einige dieser Gdewurei Dacey

(1993b) als ,inner-stratified“ Midgetzellen klassifiziert.
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Durch Gruppierung von Ganglienzellen anhand der Anzahl ihrer priméaredriiza
konnten einige Parasolzellen gefunden werden, die gewisse Ahnlichiteihander
hatten. Aber die Mannigfaltigkeit bleibt weiterhin bestehen. Man smsig als
notwendig betrachten, wenn man die Komplexitat des visuellen Systems berigksichti
Die folgenden Abbildungen zeigen einige Parasolzellen mit dreigoen Dendriten.
Man hat versucht, einige der Merkmale dieser Parasolzellklagséeschreiben.
Parasolzellen auf den Aufnahmén bis O zeigen die charakteristischen Merkmale
einiger Parasolzellen, die Leventhal et al. (1981) in ihrem Artikel veranigdian.

Die folgenden Aufnahmen zeigen solche Parasolzellen, deren pribesidriten um
den Zellkdrper ahnlich angeordnet sind. Die Zellkdrper liegen zef@raE, G) bzw.
parazentra(A, C, D) innerhalb des Dendritenbaums mit unterschiedlicher Lokalisation.

Die ParasolzelleA hat drei primare Dendriten, die in gleichméaRigerstand zueinander um den
Zellkorper angeordnet sind. Der mittlere Dendrégli vertikal gegeniiber dem geraden Axon und ist
besser verzweigt als die beiden anderen horizangatanéren Dendriten. Der Zellkérper ist oval und

zum Axon hin spitz.

Aufnahme B zeigt ebenfalls eine gleichmaliige Anordnung dezi girimaren Dendriten um den
Zellkérper. Einer der primaren Dendriten und dasikaben dieselbe Abgangsstelle vom ovalen, zum
Axon hin spitzen Zellkdrper. Das Axon (weilBer Pfeileist, kurz nach seinem Abgang vom Zellkérper,

eine rechtwinklige Abknickung auf.
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Die drei primaren Dendriten dieser Parasolz€@isind in gleichméaRigem Abstand zueinander um den
Zellkérper angeordnet. Der Dendrit, der in Richtuagn diagonal verlauft, ist starker verzweigt dis
beiden anderen Dendriten. Der Zellkorper ist rund in der Dendritenbaumebene entsprechend kantig.

Das Axon (erscheint unscharf) geht direkt im reshtéinkel vom Zellkdrper ab.

Der mittlere primare Dendrit der Parasolzdlidiegt vertikal bis diagonal gegeniber dem Axon istd
besser verzweigt als die beiden horizontal verlzdde Dendriten. Der Zellkérper ist oval und zum

Dendritenbaum hin spitz. Die Axone weisen unreg®&ligei Varikositaten auf.

AufnahmeE zeigt drei gleichmafig um einen runden Zellkorgegeordnete primére Dendriten, die eine
Rarefizierung der Dendritenzweige zeigen. Der Zeller liegt parazentral innerhalb des

Dendritenbaums. Das Axon verlauft wellig.

Die drei primaren Dendriten der Parasolzélleeigen eine horizontale und vertikale OrientieruBie
sind radiar um den Zellkérper angeordnet. Der lootal orientierte Dendrit ist besser verzweigt diks
beiden vertikalen Dendriten. Der Zellkérper lieghérhalb des Dendritenbaums. Das Axon verlauft s-
formig. An den Dendritenabgdngen sind grobe Sclunghn (weier Pfeil) und an den Dendriten

unregelmaRige Varikositaten zu erkennen.
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ParasolzelleG hat drei primare Dendriten. Zwei davon sind beirgddich kraftig ausgebildet und
verzweigt. Der Zellkdrper ist oval, liegt zentrainerhalb des dichten Dendritenbaums und ist zum

kraftigen Dendriten hin spitz.

Die ParasolzelleH, | und J zeigen eine gleichméaRige Anordnung ihrer primaremdditen um den
Zellkorper. Der mittlere primare Dendrit liegt delsxon gegeniber und ist bei allen drei GZ kréftiger
ausgebildet.

Die ParasolzelleH hat zwei horizontal verlaufende primare Dendriterd weinen mittleren, vertikal
orientierten primaren Dendriten. Der Zellkdrperastal und zum welligen Axon hin spitz und erscheint
in der Dendritenbaumebene gréRer.

Bei der Parasolzellk liegt der mittlere, horizontal-diagonal orienteepprimare Dendrit gegeniiber dem
rechtwinklig gebogenen Axon und hat ein dickeredidéa als die beiden seitlichen, diagonal-vertikal
verlaufenden primdren Dendriten. Der mittlere Dénidt in seinem weiteren Verlauf ,unterbrochen”
(weil3er Pfeil). Der Zellkérper ist rund und wird der Dendritenbaumebene deutlich groRer als in der
Zellkérperebene.

Parasolzelle] hat ebenfalls einen mittleren, kraftiger verzwergtDendriten. Dieser verzweigt sich
horizontal gegeniiber dem rechtwinklig gebogenen nrAxDie beiden anderen Dendriten verlaufen
diagonal-vertikal und einer parallel zum Axon. allkérper ist rund und liegt beinah zentral inredbh

des Dendritenbaums.
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Die benachbarten Parasolzell¢rsind unterschiedlich grof3. Beide GZ sind dicht weigt. Die gro3ere
Parasolzelle weist eine gemeinsame Abgangssteledéih Axon und den mittleren, zum Axon
verlaufenden primaren Dendriten auf. Die kleine aBalzelle zeigt eine Dendritenverzweigung in
unterschiedliche Ebenen.

Die ParasolzelleL ist dicht verzweigt und hat feine Varikositdten dan Dendritenzweigen. Der
horizontal orientierte primare Dendrit geht vom Axab und verzweigt sich sowohl horizontal als auch
vertikal.

Parasolzelle hat drei primare Dendriten, die in gleichmaRigebstand um den Zellkérper angeordnet

sind. Der Zellkorper ist dreieckig und liegt zehtranerhalb des Dendritenbaums.
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Die ParasolzelleN hat einen ,vasen-ahnlichen* Zellkdrper, von demi gr@mare Dendriten radiar
abgehen. Die Abgangsstellen des peripher liegepderiren Dendriten und des Axons sind benachbart.
Das Axon (weil3er Pfeil) zieht zunachst diagonatlim Peripherie, um dann in Form einer Schlaufe in

Richtung Sehnervenkopf zu verlaufen.

Die AufnahmerN undP zeigen Parasolzellen mit lockerem Verzweigungsenugstr Dendritenbdume.

Die drei primédren Dendriten der Parasolzeéllesind in gleichméaflRigem Abstand zueinander um den
Zellkérper angeordnet. Der mittlere primare Denlieigt dem Axon gegeniber, hat ein kraftiges Kalibe
und zeigt eine starkere Verzweigung als die beidederen primaren Dendriten. Der Zellkdrper ist
kolbenférmig und verlauft zum Axon hin spitz. Dagoh geht in einem leicht konkaven Bogen vom

Zellkérper ab.

Die primaren Dendriten der Parasolzélleeigen ebenfalls eine radidre Anordnung und habi@nmige
Verzweigungen direkt an den Abgangsstellen. Derdfitsnbaum verzweigt sich in unterschiedlichen
Ebenen der IPL. Der becherférmige Zellkérper liggntral innerhalb des sehr locker verzweigten

Dendritenbaums. Das Axon (weilRer Pfeil) zieht s¥figrin Richtung Sehnervenkopf.
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Die AufnahmernQ zeigen eine Parasolzelle mit einem halbkreisférmigiéchten Dendritenbaum, dessen
Dendriten sich in unterschiedliche Ebenen der IRtzweigen. Der Zellkérper liegt in der Mitte der

priméaren Dendriten und grenzt damit an den Denavd#em. Vom ovalen Zellkdrper geht (gegeniuber
dem Dendritenbaum) das Axon ab.

Die AufnahmerR zeigen eine dicht verzweigte Parasolzelle mit grendren Dendriten. Die zum Axon
horizontal gelegenen primaren Dendriten zeigen reirgiagonalen Verlauf. Der dem Axon
gegeniberliegende mittlere Dendrit lasst eine kaldi Orientierung erkennen. Der zentral liegende
Zellkérper weist, entsprechend den primaren Deegibgdngen, eine dreieckige Form auf. Die
Dendriten sind hier ebenfalls in unterschiedlickdx@nen der IPL verzweigt.
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Die ParasolzelleS hat drei primdre Dendriten mit gleichmaRiger VerzweigurDie zwei, sich
gegeniberliegenden, kraftig ausgebildeten Dendntemaufen zunéchst diagonal, dann rechtwinklig

bogenférmig in die Peripherie. Der Zellkorper liegntral innerhalb des Dendritenbaums.

Der Dendritenbaum dieser Parasolz8lleveist eine gleichmafige Ausbreitung der Dendritexige auf,
die meistens in einer Ebene liegen. Der runde @giir liegt innerhalb des konzentrischen
Dendritenbaums. Der horizontal orientierte prim&rendrit ist kraftiger ausgebildet als die vertikal

orientierten Dendriten.

Bei dieser Parasolzelld ist der Zellkérper flinfeckig und liegt zentral imhalb des Dendritenbaums.
Das Axon (weil3er Pfeil) hat einen kurzen rechtwiydh Abgang vom Zellkérper. Die peripher
verlaufenden priméaren Dendriten sind kleiner als miémére Dendrit, der diagonal in Richtung Axon

zieht.

Aufnahme V zeigt eine Parasolzelle mit drei horizontal orierién primaren Dendriten, die einen
ellipsenformigen Dendritenbaum bilden. Das Axon iGee Pfeil) nimmt einen rechtwinklig
bogenférmigen Verlauf. Der ovale Zellkérper liegit3@rhalb des Dendritenbaums und ist zum Axon hin

spitz.
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3.5.3 Multidendrit-Parasolzellen

Die ParasolzellklasséA(bis N) umfasst alle Ganglienzellen, die mehr als drei primére
Dendriten  besitzen. Aufgrund der sehr variablen Anzahl, Anordnung,
Verzweigungsmuster, dem Verlauf und der Orientierung ihrer peimBendriten sind
Ahnlichkeiten der GZ in dieser Parasolzellklasse noch seltener zu finden.

Eine Ausnahme stellen solche Parasolzellen dar, die sich lkégmrform und
Dendritenbaum sehr &hneln. Die Dendritenbdume weisen sowohl konzentrische,
elliptische als auch sehr asymmetrische Formen auf. Inblidk auf Axon und
Zellkorper sind in dieser Unterklasse sehr variable Orientigmuimer Dendritenbdume

zu finden.

Die GanglienzellemA, E, K und M haben eine regelmalige, radiare Anordnung ihrer
primaren Dendriten um den Zellkorper. In dieser Studie sind solchpdazh selten
beobachtet worden.

Besonders bei den gut verzweigten Parasolzellen reichen die einzelrdriddemweige

in unterschiedliche Ebenen der IPL. Alle Dendritenzweige sind beewliParasolzellen

nie in einer Ebene der IPL lokalisiert. Die grof3en Parasoizellelche ein dichtes
Verzweigungsmuster aufweisen, fullen die zugehorige Fladiegfaichmalkig ausi(
C,D,E P.

Bei den Parasolzellers(bis K, L), die sehr unregelméfiige Anordnungen der primaren
Dendriten um den Zellkdrper aufweisen, kommen innerhalb der Dendritenbaume
Jeere” Bezirke vor, also Areale ohne Dendritenzweige. Folge eiste sehr
asymmetrische, d.h. mehr lobulare Dendritenbaum-Morphologie. Solche
Ganglienzellen mit asymmetrischer Anordnung der Dendriten und tsomi
ungleichméaligem Verzweigungsmuster wurden von Dacey (1993b) alsr-,inne
stratified“ Midgetzellen beschrieben. Bei den Parasolzellensele unterschiedlich
lange primare Dendriten haben, kdnnen einige Dendriten gering vetzsesng Die
primaren Dendriten der Ganglienzellen innerhalb dieser Paediktdzse verzweigen
sich meistens schon direkt an ihrem Abgang vom Zellkorper. Pardesolz@t drei bis
sieben oder mehr primaren Dendriten um den Zellkérper haben neben einigen,
besonders gut ausgebildeten primaren Dendriten oft einige dinnergewegrizweigte
primare Dendriten. Diese tragen zur Asymmetrie der Demibdteme zuséatzlich bei.
Solche Ganglienzellen (z.BA) wurden bei Thanos et al. (1991) als ,displaced”
Ganglienzellen beschrieben und sind eine Subpopulation der Parasolzellen.
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Die folgenden Abbildungen zeigen einige Merkmale dieser Parasolzellklasse.

A A

400 pm

AufnahmeA zeigt Parasolzellen, die morphologisch denjenigaemekn, die Thanos et al. (1991) unter
wdisplaced" Ganglienzellen beschrieben haben. Bésendie periphere GZ mit ihren multiplen radiar

angeordneten priméren Dendriten weist die typisdflerkmale dieser Ganglienzellen auf.

Die GZ B hat einen grof3en kolbenformig aufgetriebenen detler, von dem vier primére Dendriten
abgehen. Die Dendriten zeigen geringe Verzweiguegéa und tragen aufgetriebene grofRe
Varikositaten. Definitionsgemall gehdren auch dissksamen GZ somit zu den Parasolzellen und
entsprechen wahrscheinlich den ,M-Zellen* bei Ketlal. (1992).
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Diese AufnahmenA, C bis F zeigen Parasolzellen, die sehr dicht verzweigte diambaume
unterschiedlicher Morphologie haben. Die Dendritanbe sind von der Orientierung, der Anordnung
und den Verzweigungsmustern der primaren Dendabdriingig. Einige dieser GZ wurden bei Thanos et
al. (1991) als ,large" Parasolzellen bzw. Rieselere(,giant cells*) beschrieben. Diese Ganglierexll
haben auch eine morphologische Ahnlichkeit mit @amglienzellen der M-Gruppe (,M-group*), die von
Rodieck und Watanabe (1993) beschrieben wurden.

Die Parasolzell® zeigt einen auffalligen Axonverlauf (wei3er PfelDer runde Zellképer ist besonders
grof3; die Dendriten sind radiar um den Zellkdrpegeordnet.

Das Axon beF zeigt mehrere rechtwinklige Abknickungen (weil3&illp.

Die Pararsolzellgs hat einen runden Zellkérper und einen DendritenbanitnungleichmaRig dichten
Verzweigungsmustern.
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Die Parasolzellend, 1, J und L weisen Dendriten-
baume mit lockeren Verzweigungsmustern auf. Sie
stammen aus demselben temporalen Retina-
Quadranten. Wenn man sich eine gewisse
Vorstellung Uber eine morphologische Verénderung
der GZ ,in vivo" vorstellen durfte, wirden einige
dieser GZ sich in vielen Merkmalen &hneln.

Die AbbildungenJ zeigen Parasolzellen mit unterschiedlichen Denub#i@men nebeneinander. Der
weil3e Pfeil beld kennzeichnet den Zellkérper zum entsprechendemitenbaum.

Die GanglienzellK zeigt eine gleichméRige radidre Anordnung der Diegrdum den Zellkérper, der
sehr zentral innerhalb des Dendritenbaums liegt.

Diese AufnahmerB, H bis K zeigen morphologisch sehr unterschiedliche GZ amis dateralen
Quadranten einer Retina. Man sieht unterschiedjicifte benachbarte GZ. lhre Dendritenbdume zeigen
mehr oder weniger dicht bis locker verzweigte Aee@urch diese Anordnung der primaren Dendriten
um den Zellkérper sind die Dendritenbdume sehr asgtrisch. Die Zellkorper liegen meist aul3erhalb
bis exzentrisch innerhalb des Dendritenbaums. ®ol&Z wurden bei Dacey (1993b) als ,inner-

stratified” Midgetzellen beschrieben.
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Die AufnahmeL zeigt unterschiedliche Lokalisationen von Zellkgrpéenachbarter GZ innerhalb der
Ebenen der IPL. Des Weiteren haben beide GZ ufiiedicch gro3e Zellkdrper und auffallig
verlaufende Axone (weil3e Pfeile).

Diese Aufnahmem undN zeigen Parasolzellen, die temporal der Fovea ikikal sind. lhre Zellkdrper
sind, trotz zentraler Lokalisation, im Vergleichnzikkleinen Dendritenbaum sehr grof3. Solche GZ wurden
aufgrund ihrer DendritenbaumgréRRe in bisherigemituals Midgetzellen klassifiziert.

Aufnahme N zeigt zwei benachbarte Parasolzellen aus dem atenttemporalen Quadranten mit
auffallig gro3en Zellkdrpern. Durch die zweimaligeshtwinklige Abknickung des Axons (weil3er Pfeil)
der peripheren Parasolzelle und durch die Berlhrdeg Dendriten beider Ganglienzellen konnte

zwischen diesen Ganglienzellen eine ,Interaktiomj@hommen werden.
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3.5.4 Ganglienzellen mit Dendritenb&aumen in unterschiedlichentienen

Die Ganglienzellen A bis |) dieser Klasse besitzen primére Dendriten, die sich in
unterschiedliche Ebenen der IPL verzweigen. Solche Gangliem&&lienen einen oder
mehrere primare Dendriten haben. Entsprechend ihrer Anzahl wurden sie
morphometrisch meistens unter den ParasolzeBebi¢ D1, F, H, 1) bericksichtigt.
Wenn die GZ neben einem kréftigen priméren Dendriten zusatziien sehr kleinen
primaren Dendriten haben, wurden sie als Midgetzellen @) betrachtet. Aus
vorliegenden Studien ist bekannt, dass der Dendrit, der sich in eimeenidgibene der
IPL verzweigt, kleiner ist als der zur Ganglienzellschicht nBleadrit. Dies ist ein
besonderes Charakteristikum der kleinen (small) bistratifine@ (Rodieck, 1991,
Kouyama and Marshak, 1992; Dacey, 1993a; Rodieck and Watanabe, 1993; Dacey and
Lee, 1994). Unter Berucksichtigung ihrer Entfernung von der Zellkérpeov.
Axonschicht der GZ wurden die unterschiedlichen Verzweigungsebenerhalb der
IPL zueinander in Beziehung gesetzt. Wie man den folgenden AbbilduadesK, H,

I) entnehmen kann, ist tatsachlich bei den meisten dieser GZ lkérpetnahe primare
Dendrit besser verzweigt und somit gréer als die sich waitéeraverzweigenden
Dendriten. Neben der eindeutigen Lokalisation primarer Dendriten insahtedlichen
Ebenen der IPL findet man benachbarte Ganglienzellen, die soweldelikorper als
auch ihre Dendritenbdume in unterschiedlichen Ebenen h&hekf, (G). Innerhalb
dieser GZ-Klasse unterscheiden sich Zellkérper und Dendritenbaunmehtiials ihrer
GroRRe, Form und Verzweigungsmuster und Verzweigungsdichte enorrmander.
Ihre Dendritenbdume weisen elliptische, konzentrische und asyrscheti-ormen auf.
Der Zellkorper liegt, wie unter den Parasolzellen beschriebeersghiedlich innerhalb
bis grenzwertig aul3erhalb des Dendritenbaums. Bei einigen Gaedlen hat der
Zellkorper in der Dendritenbaumebene eine grol3ere Form als HetledrperebeneH
undl). In der Dendritenbaumebene werden die Umrisse der Zellkdrper unscharf.
Die kleinen bistratifizierten Ganglienzellen kénnen in diesendi®t nicht allein
aufgrund ihrer Morphologie identifiziert werden. Deshalb wurde dastand
genommen, die Ganglienzellen mit Verzweigung der Dendriten in sahiedliche
Ebenen, wie auf den folgenden Abbildungebis| zu sehenals kleine, bistratifizierte
Ganglienzellen zu betrachten. Eine eindeutige Unterscheidung ds&eron den
Parasolzellen ist meiner Ansicht nach aufgrund ihrer Morphololgim adicht mdglich.

Man kann in dieser Studie keine Angaben Uber Informationsverarbeitung und Projektion
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der Ganglienzellen machen. Daher erschien es sinnvoller, dessntGprechend ihrer
Verzweigungsebenen zu klassifizieren und morphometrisch entspdedeernzahl
ihrer priméren Dendriten den zwei Hauptgruppen von Ganglienzellso, dé¢n
Midgetzellen oder den Parasolzellen zuzuordnen. Die folgenden Abbildueggen z

einige Merkmale der Ganglienzellen, die sich in unterschiediidbigenen befinden

bzw. verzweigen.

100 pm

Die GZ A zeigt eine Dendritenverzweigung in unterschiedicicbenen. Die an der Zellkdrperschicht
angrenzenden primaren Dendriten verzweigen sidhfldehig. Die etwas weiter nach aufRen reichenden

primaren Dendriten verzweigen sich breitflachig.
Die AufnahmeB zeigt eine GZ mit auffalliger Einschnirung des Kétpers. Die Verzweigung der

Dendriten erfolgt in unterschiedlichen Ebenen . IDiese GZ &hnelt den schon erwéhnten ,displaced*
Ganglienzellen.
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Die GZ C hat im Gegensatz zu den bisher beschriebenenatifigierten GZ einen gréf3eren
zellkérperschichtnahen primaren Dendriten. Der eowtratified” primare Dendrit nimmt einen

schleifenfdrmigen Verlauf mit Unterkreuzung an seamAbgang am Zellkdrper.

Auf diesen AufnahmerD1/D2 sind zwei morphologisch unterschiedliche Ganglileredargestellt.
Sowohl die groRere und besser verzweigte Ganglienzeeil3er Pfeil) als auch die weniger gut
verzweigte Ganglienzelle haben ihre Dendriten itergthiedlichen Ebenen der IPL. Dies ist bei der
weniger gut verzweigten Ganglienzelle deutlich zehen. Definitionsgemald wurden beide

Ganglienzellen morphometrisch den Parasolzelleeaunet.
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Die GanglienzellenE und F zeigen gewisse morphologische Ahnlichkeit der Dienbaume und
teilweise auch der Zellkdrper und Verzweigungsmusiie GanglienzelleE hat auffallige, grobe
Varikositaten.

Die zwei benachbarten MidgetzellenG haben unterschiedlich groBe Zellkérper. Die
Dendritenverzweigung bei der grof3eren Midgetzetfelgt direkt im Anschluss an die Zellkbrperebene
der GZ, in der inneren Hélfte der IPL. Die Dendriterzweigung der kleineren Midgetzelle erfolgt &rd
auReren Halfte der IPL. Diese Aufnahme zeigt giistshes Beispiel fir die ,inner-stratified” und jeu-
stratified" Midgetzellen, die bei Dacey (1993b) filslich beschrieben wurden.
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Die Aufnahmen H und | zeigen bistratifizierte Ganglienzellen. Die Zellkérper dinin der

Dendritenbaumebene bei beiden GZ groR3er als iZelétorperebene.

Die Ganglienzellel hat drei primare Dendriten, von denen einer ireein-férmigen Verzweigung
unterbrochen ist (weil3er Pfeil). Auf dieser Aufnahmsieht man besonders unregelmaRige und

unterschiedlich groRe Varikositaten der benachhakieone.

Bei den GZA, H und | ist der ,outer-stratified” Dendrit besser verzwems der ,inner-stratified"
Dendrit.
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3.5.5 Ahnlichkeit benachbarter Midgetzellen und Parasolzellen

Benachbarte Ganglienzellen, die sich in der Form des Zellkorper )ehdritenbaums,
im Verzweigungsmuster und im Axonverlauf bzw. -abgang vom Zellkaweégehend
gleichen, wie die AufnahmeA, B und C zeigen, fuhren hoéchstwahrscheinlich auch
gleiche bzw. kombinierte physiologische Funktionen aus. Kdnnte eine @uufil
solcher ahnlicher GZ dargestellt werden, ware eine genauessifidizrung maoglich.
Aufgrund ihrer Lokalisation in unmittelbarer Nachbarschaft zueinakd@n man
davon ausgehen, dass eine Retina viele weitere GZ beinhaltet, die sich &hneln.

Die benachbarten MidgetzelleA und J &ahneln sich in Zellkdrperform und im
Verzweigungsmuster. Durch die unterschiedliche Ausrichtung deé&pen Dendriten
erscheinen die Dendritenbaume morphologisch unterschiedlich. Wahrsztheibkn
solche Ganglienzellen, die sich ahneln, deren Dendritenbdume jedeckchigdliche
Ausrichtung zeigen, entgegengesetzte physiologische Funktionen ausundufdgs
gebogenen primaren Dendritenverlaufs bei der zentralereA &&hn man annehmen,
dass es ,in vivo eine momentane Aktion* ausfihren wirde. Hiernack eifie
Bewegung der Ganglienzellen bzw. der Ganglienzelldendriten idhertaer
Umgebung maoglich.

Die meisten Ganglienzellen in dieser Studie weisen anhandAxi@sverlaufs, der
Zellkérpermorphologie und anhand der Dendritenbaummorphologie Merkmale einer

»-abgebrochenen Aktion“ auf.
Auf manchen der unten aufgefiihrten Aufnahmen sind Gruppen von GanglieriRellen

bis J) abgebildet. Diese haben Dendritenb&ume, die sich mehr oder weniger tberlappen.

Die AbbildungerA, B, D bis12 stammen aus derselben Retina.
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Bei diesen benachbarten Midgetzell&) (nd benachbarten ParasolzellBnund C) &hneln sich die GZ
in Zellkdrperform, Dendritenbaum, Verzweigungsmust®erzweigungsebene und Dendritenbaum-
ausrichtung sehr.

Die Parasolzelle® und C haben bistratifizierte Dendritenbaume. Die Axoné Albildung C weisen

unregelmaRige und grobe Varikositaten auf.
Die DendritenbaumeQq) verzweigen sich gleichmaRig dicht.
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Die AufnahmenD und E zeigen benachbarte Gruppen von GZ und die Ubertappilrer
Dendritenbaume. Manche der GZ haben viel Ahnlichkitieinander (weile Pfeile).

Die GZ E (schwarze Pfeile) hat einen groRen, aufgetriebe&edikérper und grobe Varikositaten. Diese
GZ kénnte nach Kolb et al. (1992) eine zentraleZ®lle" sein.

Die ZellenD und F weisen mehrere primare Dendriten auf und sind sBaigsolzellen. Sie entsprechen
den P2-Zellen oder den ,small* Parasolzellen bdbkat al. (1992) und Polyak (1941).

Im Gegensatz hierzu wurden einige dieser GZ beiiddidet al. (1985), bei Watanabe und Rodieck
(1989) sowie bei Dacey (1993b) u.a. als Midgetrelietrachtet.
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400 pm

100 pm

Die Aufnahme F zeigt Ganglienzellen mit Dendritenbdumen in unteietiichen Ebenen und
unterschiedlicher GroRZe.

Die AufnahmenF bis 12 zeigen GZ derselben Retina. Die GZ weisen auféllKontakte ihrer

Dendritenbaume auf. Die Varikositaten der GZ ahneloh. Es kommen morphologisch sehr
unterschiedliche Ganglienzellen verschiedener Gra@é®eneinander vor.
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100 pn

Die Ganglienzellen vorl und |2 sind benachbart
und weisen eine variable Dendritenbaummorpho-
logie auf. Die Ganglienzelle (weil3er Pfeil) ist auf
Abbildung 11 und I2 zu sehenDie Ganglienzellen
verzweigen sich in unterschiedliche Schichten der
IPL. Die Zellkorper der Ganglienzellen auf Auf-

nahmell und I2 sind in der Dendritenbaumebene

deutlich groR3er als in der Zellkbrperebene.

J

100 pre 108 pm

Die AufnahmeJ zeigt Ganglienzellen aus dem zentralen nasalem&e€uadranten mit unterschiedlich

grof3en Zellkdrpern und aufféllig groben priméaremxien.
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3.5.6 Besonderheiten in der Makula einer Retina

Die unten dargestellten ZelleA und B sind im Bereich der Fovea lokalisiert. Sie
strahlen mit ihren Dendriten rund um die Foveola. Die Aufnahme rdisken wurde
durch die intensive Farbung und die Dicke der Netzhaut ziemlich ezgcH»ennoch
zeigen ihre Dendriten und Varikositaten deutlich ahnliche Merknsaledass sie zu
derselben Klasse gehoren. Es ist zu betonen, dass der Dendritenballenbgellen
gegenuber dem Axon verzweigt.

Aufgrund der sich gegenuberliegenden Abgange von Dendritenbaum und Axon und
wegen der Grol3e des Dendritenbaums wurden Zellen im Bereiclodes Fon Affen
bereits durch Leventhal et al. (1993) als foveale retinale Ganzglilen beschrieben.
Somit kdnnten die unten aufgefuhrten Zellen solche fovealen Ganglendalstellen,

obwohl deren Vorkommen beim Menschen noch nicht beobachtet wurde.

A A

Die fovealen ZellenA und B kann man nicht
eindeutig als Ganglienzellen betrachten.

103



3.5.7 Exemplare von Wide-field-Zellen, Amakrine-Zellen und Horizontalzelen

100 pm

Die Aufnahmen A bis D) zeigen einige

morphologisch unterschiedliche Wide-field-Zellen
mit zwei bis mehreren primaren Dendriten. Die
Querschnitte der Dendritenzweige haben ein
groReres Kaliber als die der Midget- und

Parasolzelldendriten.

Die Wide-field-Zellen kdnnen — trotz unterschietléc Morphologie — infolge ihrer ausgepréagten
Dendritenlange und somit ihres groReren Dendritemisa ihrer gestreckten, seltenen und oberflachlich
gelegenen Dendritenverzweigungen (nah in der Eden&anglienzellkérper) unterschieden werden

Die Zellen @A bis D) zeigen einige Merkmale von ,Wide-field-Zellen“ Wz ,,PT-sparse“-Zellen, die
bereits in friheren Studien beschrieben wurden €hthal et al., 1981; Rodieck and Watanabe, 1993;
Peterson and Dacey, 1998).
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Aufnahme E zeigt eine ,starburst® &hnliche
Amakrine-Zelle. Die Dendritenzweige haben einige

auffallige Schwellungen.

AufnahmeF zeigt eine Amakrine-Zelle mit glatten
Dendriten. Der gestreckte Verlauf sowie das Fehlen
eines Axons sind typische Merkmale der
Amakrinen-Zellen.

Vernetzte Axone der Horizontalzellen sind in AufmehG zu erkennen und eine Ebene tiefer die

Horizontalzellen mit ihren gro3en Zellkdrpern, dan radidren Dendriten umgeben sind.

Horizontalzellen mit kleineren Zellkdrpern zeigt fAmshmeH. Die Dendritenzweige bed sind im

Vergleich zuG diunner und weisen weniger Schwellungen auf.

In dieser Studie zeigten manche Retinae vorwiedggodzontalzellen mit auffalligen Schwellungen an
den Dendriten und am Axon sowie einem aufgetriebedellkérper H). Andere Retinae hatten
vorwiegend HorizontalzellenH) mit didnnen, langlichen Dendriten und kaum Schuglen an den
Dendriten oder am Axon.

105



4 Diskussion

4.1  Zusammenfassung der Ergebnisse

In der Literatur konnte keine einheitliche Beschreibung der fetin@anglienzellen
gefunden werden. Sie ist meines Erachtens aufgrund der mannigfditmphologie

der Ganglienzellen auch nicht méglich. Es fiel mir in diesardi® schwer, die
aufgenommenen Ganglienzellen auch nur entsprechend der bisher pehbliziert
Erkenntnisse zu beschreiben oder auch nur zuzuordnen. Die Mannigfaisgkeitohl
innerhalb einer Retina als auch zwischen den Retinae mehreredumhiwiel zu grol3,

um ein solches Ziel zu erreichen.

Ganglienzellen bilden hdchstwahrscheinlich viele unterschiedlichass&n mit
unterschiedlichen spezifischen physiologischen Funktionen. Aufgrund mangelnde
Kenntnis Uber deren Funktion und wegen der unzureichenden retinalen Ganglienzelldar-
stellung mit der sehr einfachen Dil-Methode, konnte auch hier keimieeitliche
Klassifizierung erfolgen. Die Dil-Methode lasst nur eine jésvgeringe Anzahl von
morphologisch unterschiedlichen Ganglienzellen einer Retina bzw.erselRRetinae
erkennen. Die Applikation des lipophilen Fluoreszenzfarbstoffes Dil am
Sehnervenstumpf bzw. an axotomierten Axonen hatte sich in bisherigeerSalgli
geeigneter Fluoreszenzmarker fur die Darstellung von Nervenzsiigesen. Nachtell

der Verwendung von Dil an der Netzhaut ist jedoch, dass sichmutegner Teil aller

GZ der Retina anfarben lasst. AulRerdem setzt diese Methode Aeiotomie der
Projektionsneurone voraus (Mey and Thanos, 1993). Die daraus resultieramkie, st
schwankende Anzahl angefarbter GZ ist fur eine reproduziarssvértung nicht im
gewinschten MalRe geeignet bzw. nicht ausreichend. Mit der Dil-Fakanmgy man

von den Uber eine Million retinalen GZ pro Retina nur eine minimdaieahl grob
darstellen. Von diesen wiederum kénnen die meisten nicht ausgewertet werden.

Die Ergebnisse der Dil-Methode sind vergleichbar mit jenen neurarsghen
Verfahren, die ebenfalls zur postmortalen Darstellung der Ganzglilen verwendet
wurden.

Hierzu gehéren z. B. HRP, Neurobiotin-Farbung, Golgi-Farbung oder ttegnade
Transport von Fluoreszenz-Farbstoffen (Bunt et al., 1975; Perry and Ca2&y,
Thanos and Bonhoeffer, 1987; Thanos, 1988; Kolb et al., 1992; Dacey, 1993b; Silveira
et al., 1994; Ghosh et al., 1996). Bessere und aussagekréftigere Ergidfeitea jene
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Verfahren, die Fluoreszenz-Farbstoffe und Horseradish-peroxidasedéa ,in vivo®
verwendeten (Thanos and Bonhoeffer, 1987; Honig and Hume, 1986; Boycott and
Wassle, 1974; Perry and Cowey, 1985; Peichl, 1989; Rodieck and Watanabeyri993)
jene Verfahren, die Aussagen Uber die physiologische Funktion deriéhaaden
machen konnten (Dacey and Lee, 1994; Dacey, 1996; Lee et al., 2000; Peoey,
Diller et al., 2004).

Die postmortale Darstellung der GZ mit der Dil-Methode beiehaieben zahlreichen
Artefakten, eine inkomplette morphologische Darstellung zahlreicBesowie der GZ-
Merkmale, wie z. B. des Zellkdrpers und der Dendritenzweige.@len dieser Studie
zeigen abrupt endende Dendritenzweige unterschiedlichen Kalibensnikampletten
Fehlen eines vollstdandigen Dendritenbaums, obwohl Zellkérper und Axon gut
dargestellt werden konnten. Meines Erachtens ist die Dil-Metimodezur groben
Darstellung zufallig axotomierter Ganglienzellen geeignietl&st weder eine Aussage
Uber Zusammenhang, Geflechtbildung, noch eine gezielte Darstellungdiezu.
Hiernach eignet sich die Dil-Methode besonders flr die grovst&iang der grol3en
Ganglienzellmerkmale. Fiur die Darstellung feiner Gangliégmezkmale missen
andere Methoden entwickelt werden, mit denen man bessere Aussagehtlighsi
Morphologie und Geflechtbildung zwischen den einzelnen GZ und retinalden Ze
machen kann. Ob dies je gelingen wird, wird Aufgabe zukunftiger Experimente sei
Damit man uberhaupt die Aufgabe der einzelnen retinalen Ganglemzverstehen
kann, missen neuroanatomische Verfahren entwickelt werden, die die Akbibmen

Geflechtbildungen der retinalen Zellen ,in vivo* beobachten lassen.

Im Grunde genommen, bin ich weder mit der in dieser Arbeit vorgemomm
Bestimmung der gemessenen Parameter, mit der Klassifizidem@Z, noch mit der
Auswertung der Ganglienzellen in bisherigen Studien einigermaB&eden. Die
Mannigfaltigkeit der Morphologie von zuféllig angefarbten Gangkdlen lassen eine

ausreichende und eine eindeutige Klassifikation der Ganglienzellen nicht zu.

107



4.2  Vergleich der morphometrischen Parameter

Vergleicht man die Ergebnisse bzw. morphometrischen Daten diasdie $tit den

Resultaten anderer Autoren, prasentiert sich eine Fulle unterschéedDaten (Thanos
et al., 1991; Dacey and Petersen, 1992; Kolb et al., 1992; Peterson aryd I38&).

Die  Durchschnittswerte der Dendritenverzweigung, der Zellkérparnd

Dendritenbaumparameter — wie Durchmesser, Umfang, Flache — teidest sich bei
diesen Autoren ebenfalls voneinander. Die auf den ersten Blick spidehlichen

Ergebnisse lassen sich wie folgt erklaren:
4.2.1 Vergleich der Zellkbperparameter
Eine Darstellung der Ganglienzellkérper und sogar des Nukleolusiistier Dil-

Stlidie

Zellkorperparameter in der Ebene bestimmt, wo der Zellkérpésamohne die

Methode sehr gut mdoglich gewesen. Meistens wurden in dieser

Dendritenbaumebene aufgenommen wurde. Wie man den oben dargestellten
Abbildungen entnehmen kann, zeigt ein Zellkdrper in den verschiedenererEben
unterschiedlich grol3e Zellkbrperumrisse. Des Weiteren konnte manchésmadass

die GrofRe der Zellkérperparameter eine Abhangigkeit von der nBEhsitat mit
unterschiedlicher Fluoreszenz-Belichtung zeigte.

Im Gegensatz zu bisherigen Studien ergeben sich in dieser Elathelle 1) fur die
Durchschnittswerte und Standardabweichungen der Zellkérperparasostehl der

Midgetzellen als auch der Parasolzellen keine signifikanten Unterschiede:

Tabelle 1

Midgetzellen Parasolzellen

k. Zellkérperdurchmesser (um)

2%,B,7 (Range 13,8-34,5)

22t33,8 (Range 14,0-54,7)

g. Zellkérperdurchmesser (um)

29,6,0 (Range 18,5-51,6)

2%491,8 (Range 19,9-71,0)

Zellkérperumfang (Lm)

86213,7 (Range 54,4-138,8

8%33,4 (Range 58,2-212,0

Zellkdrperflache (um?)

4718153,4 (R. 177,3-1075,2)

484:473,3 (R. 209,4-2701,8

Anzahl

n =202

n =388

In bisherigen Studien (Leventhal et al., 1981; Dacey and Petersen,Kd@b2et al.,

1992; Dacey, 1993b; Dacey and Lee, 1994; Silveira et al., 1994; Ghosh et al., 1996)
hatte man deutlich gréRere Durchschnittswerte fiir die ZellkorpePdrasolzellen als
fur die der Midgetzellen bestimmt, so dass man MidgetzellerdialS5Z mit dem

kleineren Zellkérper definierte. Unter anderem wurde auch Uber Z&zinahme der

108



ZellkorpergrofRe mit zunehmender zentraler Entfernung berichtétiettiaicht bestatigt
werden konnte (Polyak, 1941; Peichl, 1989; Rodieck et al., 1985; Dacey anc®eters
1992; Silveira et al., 1994; Ghosh et al., 1996). In dieser Studie zeigeGZ
unabhangig von ihrer Lokalisation, mit Ausnahme der fovealen und deresgihalen

GZ, minimale Unterschiede hinsichtlich der Durchschnittswertenrd@phometrischen

Zellkorperparameter.

Die fovealen GZ und auch die sehr zentralen GZ wurden in diesere Sticht
bertcksichtigt. Hierdurch erklaren sich auch die grol3eren Durchisvimite der
Zellkorperparameter in dieser Studie. Dacey (1993b) bestimuontehBchnittswerte fur
die Zellkdrperdurchmesser der ON-Midgetzellen von 18,6 £ 2,3 um, fur di®ker
Midgetzellen von 17,4 £ 2,3 um; Thanos et al. (1991) gaben fur ,large pikasGlZz"
Durchschnittswerte fur den Zellkorperdurchmesser von 26 + 8 um an.

Es wurden bei Kolb et al. (1992) Zellkérperdurchmesser zwischen 25 und 80 jvin
Zellen (,M-type“) oder grol3e (,large”) Parasolzellen bzwe$tinzellen (,giant cells®)
bestimmt.

Im Vergleich zu diesen Ergebnissen liegen die Durchschnitiswerdieser Studie
dazwischen (siehe Tabelle 1). Im Gegensatz zu bisherigen Studidenmumr dieser
Studie sowohl der kleine als auch der gro3e ZellkérperdurchmesdanrbesDes
Weiteren unterliegt die Auswahl der morphologisch ausgewertetéenZaibjektiven
Kriterien. Man ist geneigt die gro3eren, besser dargestéiienn die Auswertung
einzubeziehen. Wéare das Auswahlkriterium, vorwiegend GZ mit kleinen dgrofden
Zellkoérpern auszuwahlen, hatte man sowohl fir die Zellkorper als &uchdie
Dendritenbaume sicherlich andere Durchschnittswerte bekommen. 8o ek die

Ergebnisse in dieser Studie als auch in bisherigen Studien erklaren.
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4.2.2 Dendritenbaumparameter im Vergleich

Die Dendritenbaumparameter unterscheiden sich in dieser Studie (T)balenfalls

von den Ergebnissen anderer Forscher.

Tabelle 2

Midgetzellen

Parasolzellen

k. Dendritdurchmesser (um)

111@6,0 (Range 12,3-263)

156;59,7 (Range 32,5-428,7

0. Dendritdurchmesser (pLm)

178,88,2 (Range 30,2-404,2

24285,5 (Range 55,9-770,4

Dendritumfang (pm)

4948188,3 (R. 72,8-1177,9)

677236,0 (R. 156,0-2039,7)

15268:811478,0
(Range 252,0-71526,5)

29190,6+ 21948,7
(Range 1238,2-224618,0)

Dendritflache (um2)

Anzahl n =202 n =388

Im Gegensatz zu bisherigen Studien und zu den Zellkdrperparametetmeresich in
dieser Studie fur die Dendritenbaumparameter sehr grol3e Standadaingen. Diese
lassen sich durch die ausgepragte Variabilitat der untersamedliDendritenbdume
und als Folge der in dieser Studie vorgenommenen vereinfachten GZikddiss
erklaren.

Des Weiteren ist in dieser Studie, im Unterschied zu andereneBtueine Unter-
klassifizierung der Midget- und Parasolzellen aufgrund ihrer Demi@umgrof3e nicht
vorgenommen worden (Kolb et al, 1992; Dacey, 1993b u.a.).

Im Vergleich zu bisherigen Studien wurden hier (siehe Tabelbt®blich grol3ere
Dendritenbaumparameter bestimmt. Die Resultate sind Folge dergeinden
Unterklassifizierung sowohl der Midget- als auch der Paraseizdiinsichtlich ihrer
DendritenbaumgréfRe. Wirde man die Parasolzellen oder die Midgetneiieetwa
ahnlicher Dendritenbaumgréf3e, ohne Ricksicht auf ihre Dendritenbaummorphologi
hatte kdeine

und grol3eren

morphometrisch  unterklassifizieren, dann man  sicherlich

Standardabweichungen und Ganglienzellklassen mit kleineren
Dendritenbaumparametern.

Bei Thanos et al. (1991) wurden fur Parasolzellen (n = 163) eine Dendutefiehe

von 1378 pm? (in der Nahe der Fovea) bis 14186 um? (im Bereich der Qyta)sand

ein Dendritenbaumdurchmesser zwischen 59 und 188 um angegeben. Fur ,large
(n =55)

Durchschnittswerte fir den Dendritenbaumdurchmesser von 280 + 65 um (Rarge 160

parasol-like* Ganglienzellen oder ,giant® Ganglierezell wurden

350 um) angegeben. Fur Midgetzellen lagen die angegebenen Ddvalritdlachen
bei 1110 pm? (im Bereich der Fovea) bis 11160 pum? (in der peripheren Retina).
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Des Weiteren wurden Werte fur die Dendritenbaumdurchmesser idgetva-Zellen
zwischen 20 und 150 um und fur die der Midget-b-Zellen zwischen 20 und 165 um

angegeben.

Dacey und Petersen (1992) berichteten von einer ON-OFF-Asymmetrie &solPand

bei Midgetzellen. Wobei die ON-Midgetzellen und die ON-Paraselaetirof3ere
Durchschnittswerte ihrer Zellkérper- und Dendritenbaumparameigteaeals ihre
OFF-Gegenspieler.

Die Unterschiede sowohl innerhalb einer Spezies als auch zwideheverschiedenen
Spezies sind zum einen Folge der ausgepréagten morphologischen |N&irialer

Ganglienzellen und zum anderen von der jeweiligen subjektiven Kiassiing der

Ganglienzellen abhéngig.

4.2.3 Dendritenverzweigung im Vergleich

Die Bestimmung der Anzahl der Dendritenverzweigungen wurde isediStudie
anhand der Ganglienzellbilder vorgenommen. Die Ganglienzellbildgerzeiicht die

sehr feinen Dendritenzweige, die bei fluoreszenzmikroskopischen Aufnajesehen
werden konnten. Eine Zahlung der Dendritenverzweigungen wéahrend des
Mikroskopierens ist nicht mdglich bzw. sinnvoll, da es besonders bei &inger
Belichtung zum Ausbleichen der feinen Dendritenzweige kommt. Aul3ersteaine
komplette bzw. eine gezielte Darstellung der DendritenzweigederitDil-Methode

nicht moglich. Entsprechend ergeben sich in dieser Studie deutlich r&leine
Durchschnittswerte fur die Verzweigungshaufigkeit der stdrallen und Midgetzellen
(Midgetzellen: 16,8 +9,3, Range 2-66; Parasolzellen: 25,6 + 12,5, Range 5-66).
Ahnliche Werte wurden bei Peterson und Dacey (1998) fiur die ,giaptsparse” GZ

(17 = 2,7) und fur die ,large very sparse” Ganglienzellen (33 + 5,0) bestimmt.

Bei Peterson und Dacey (1998) wurden fur ,large dense“, ,sparsd”  large
moderate® GZ mit 129+17,9 sehr hohe Durchschnittswerte fur die
Verzweigungshaufigkeit angegeben. Ein Vergleich der
Dendritenverzweigungshaufigkeit kommt meines Erachtens zwishiegetzellen
sowie Parasolzellen und den Wide-field-Zellen nicht in Frage.

Bei anderen Spezies (Katzen, Primaten der Gattung Cebus und daibes) Silveira et

al. (1994) Verzweigungshaufigkeiten fir ,Midget-ahnliche* GZ mieN&n zwischen
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253 und 308 sowie fur ,Parasol-ahnliche* GZ mit Werten zwischen 190 und44® a
Vergleich dazu musste man auch in dieser Studie bei menschiMitget- und
Parasolzellen von einer deutlich héheren Verzweigungshaufigkeit ausgehen.

Folgte man der These, dass die Spines (dornartige Anhé&ngsel)ntthageder
Dendriten vorkommen, inkomplett dargestellte Dendritenzweige sind, unddiass
abrupt endenden Dendritenzweige weitere, nicht mit dieser Methodeelidare
Zweige haben, so hatte man auch in dieser Studie deutlich hohere
Verzweigungshaufigkeiten bekommen. Einige der moglichen Erklarufigedie in
dieser Studie festgestellte geringe Verzweigungshaufigggen zum einen darin, dass
die sehr feinen, abgebrochenen und inkomplett dargestellten Dendrig@zwe
morphometrisch  keine  Berlcksichtigung fanden. Hieraus ergeben sich
konsequenterweise kleinere Durchschnittswerte fur die Dendritemsigungs-
haufigkeit aller Ganglienzellen. Man muss annehmen, dass die ilBandrzweigung

ein konvolutartiges Gebilde ist, dessen gesamte Darstellung biSynapsenbildung
bisher mit keiner Methode gelungen ist.

Die Ergebnisse sowohl dieser als auch bisheriger Studien unteriseie stark der

zugrunde liegenden Kriterien und subjektiven Auswahlkriterien der ausgeweriéten G

4.3  Klassifizierung der Ganglienzelltypen

Eine Klassifizierung wirde bedeuten, dass Ganglienzellen, derewriiz@baum,

Zellkorperform und Verzweigungsmuster sowie Verzweigungsdisite ahneln, in

einer Gruppe zusammengefasst werden, um sie einheitlich besoheibktnnen.

Solche GZ wirden héchstwahrscheinlich auch &hnliche physiologische daankti
ausfihren.

In dieser Studie ist es mir teilweise gelungen, die GanglllEmzaufgrund der priméren
Dendriten zu klassifizieren. Dadurch konnten Ganglienzellen, die satgehend

gleichen u. a. einer Untergruppe zugeordnet sowie unterschiedtfle @BZ in einer

Klasse zusammengefasst werden. Aufgrund dieser Klassifigiesties nicht moglich
gewesen, die parametrischen Daten entsprechend dieser Untexgrngmuszuwerten
und graphisch darzustellen.

Die meisten Forscher haben die parametrischen Daten des Pebduins sowohl der

Midgetzellen, Parasolzellen als auch anderer Ganglienzellen véiodea aus, in einer
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zunachst stetigen Zunahme ihrer Dendritenbaumgrof3en in Abhangigkeit von der
Exzentrizitat graphisch darstellen konnen (Kolb et al., 1992; Dacepetedsen, 1992;
Dacey, 1993b; Rodieck and Watanabe, 1993; Ghosh et al., 1996; Peterson and Dacey,
1999).

Im Gegensatz hierzu zeigten sich in dieser Studie bei der grhphiParstellung der
Dendritenbaum- und Zellkdrperparameter, in Abhéngigkeit von der Exaéitirnicht

die typischen Gruppierungen der Ganglienzellen, die bei Dacey uedséte (1992)
sowie bei Rodieck und Watanabe (1993) anhand der Streudiagramme vaunfalsth
wurden. Dies liegt zum einen daran, dass in dieser Studie diatExzat sehr ungenau
bestimmt wurde, und zum anderen daran, dass die fovealen GZ und dzersealen
Ganglienzellen nicht beriicksichtigt werden konnten.

Die meisten zentralen Ganglienzellen, die in dieser Studigewmgstet wurden,
entstammten einem Bereich peripher der Fovea bzw. der Pamhé&mind liegt darin,

dass Aufnahmen der sehr zentral lokalisierten Ganglienzellemruagf der
Netzhautdicke (infolge ausgepragter Ganglienzellansammlung)esstinwert waren
(Conradi and Sjostrand, 1990; Curcio and Allen, 1990; Wassle et al., 1990). Aul3erde
Uberdeckte die intensive Dil-Diffusion zentral die Ganglienzellen.

Im Vergleich zu bisherigen Studien wurde in allen Retina-Quddn eine Zunahme
des Dendritenbaums und teilweise — mit zunehmender Entfernung vdrapide —
dessen Verzweigungshaufigkeit beobachtet. Peripher konnten ebenfiakés G& die

in ihrer Dendritenbaumgrof3e zentralen GZ &hnelten, neben sehr grol3ereizatigin
beobachtet werden. Eine Zunahme der Zellkérperparameter mit dernang konnte
nicht so eindeutig festgestellt werden, wie dies in bisherigenedti{tieventhal et al.,
1981; Dacey and Petersen, 1992; Dacey, 1993b; Ghosh et al., 1996) belegt wunde. De
es kommen sowohl zentral GZ mit kleinen Zellkdrpern als auch GZehir grof3en
Zellkorpern nebeneinander vor. Auffallig war auch, dass einigend®e vorwiegend
kleine und andere vorwiegend grofRe Zellkdrper aufwiesen. Die groRen Peliasol
und Midgetzellen wiesen mehr Dendritenverzweigungen auf. Wirde manirdies
Abhéangigkeit zur Dendritenbaumflache setzen, waren die kleinen GZ dictuarcugt.

Von einer Einteilung der Ganglienzellen in ,inner-stratified* wmditer-stratified*
Midgetzellen sowie in ,inner-stratified* und ,outer-stratifieddlarasolzellen (Dacey and
Petersen, 1992; Dacey, 1993b u.a.) wurde in dieser Studie Abstand genomivien, da
keine eindeutige Schichtung der IPL bestimmt wurde.
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Die meisten als ,inner-stratified“ Midgetzellen klasaérten GZ bei Dacey (1993b)
wurden sowohl in dieser Studie als auch in den meisten bisherigdrers zu den
Parasolzellen gezahlt. Damit lassen sich auch die minimalenrsdniiede der
Zellkorperparameter zwischen den Midget- und den Parasolzellen erklaren.
Schliel3lich wurde hier auch keine Unterteilung der Parasolzelle&Subpopulationen
vorgenommen, wie bei Polyak (1941) und Thanos et al. (1991).

Eine graphische Darstellung der Midget- und Parasolzellenpararmetgrund der
bisherigen Definition und entsprechenden Gruppierung ist zwar in diselie
vorgenommen worden, war jedoch aufgrund der morphologischen Streubraits me
Erachtens nicht ausreichend. Ein Grund dafir liegt darin, dass eideutge
morphologische Klassifizierung in Midget- und Parasolzellenraiétht mdglich ist.

Dass die so klassifizierten GZ tatsachlich in die entspreeme&ahichten des CGL
projizieren oder die entsprechenden Aufgaben ausfuhren, kann nur aufgrund der
Aussagen vorliegender Studien vermutet werden (Leventhal et al., 1981 Ri&fi8ck

and Watanabe, 1993; Dacey and Petersen, 1992; Dacey, 1993b).

Eine Gruppierung der retinalen Ganglienzellen in Midgetzellaraddlzellen und
koniozellularen GZ allein aufgrund ihrer Projektion in den entsprechencl@ohg&n
des CGL, wie bisher vorgenommen, ist meiner Ansicht nach ebenfiailst
ausreichend. Um eine bestimmte Klassifizierung vornehmen zu kéniiesemmeiner
Meinung nach einheitliche, morphologische und physiologische Ubereinstigen
der Ganglienzellen gefunden werden. Die Klassifizierung der rhkctsen
Ganglienzellen wurde in vorliegenden Studien in Anlehnung an GZ anderer
Saugertierarten, besonders an die der Primaten, vorgenommen. Sowotdnseh&h
als auch bei Primaten ergeben sich hinsichtlich der Dendritemdpél3e der
Midgetzellen keine signifikanten Unterschiede. Im Gegensatz hiering, die
menschlichen Parasolzellen und bistratifizierten Ganglienzajlé@fer als die der
Primaten (Dacey and Petersen, 1992; Dacey, 1993b).

Die subjektive Auswabhl, Klassifizierung und die unterschiedlichecldesung und
Benennung der Ganglienzellen in bisherigen Studien hat dazu gefibst, edse
eindeutige, einheitliche Klassifizierung bestimmter ahnlicher f@&ht vorgenommen

wurde.
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Die morphologische Beschreibung der GZ in bisherigen Studien basierte nuward i
fixierten GZ. Eine Vorstellung tber die Variabilitat der Morphotognd somit Aktion

der GZ ,in vivo* findet im Rahmen von physiologischen Experimentern. Ses
Weiteren wird es Aufgabe zuklnftiger Experimente werden, die Inienakt und
Funktionen der retinalen Zellen zu entschlisseln. Aufgrund der Beobactassgdie
meisten GZ eine Art ,Bewegungsabbruch® bzw. Anzeichen einmesAktion
befindlichen ,Merkmals” an ihrem Dendritenbaum und in ihrem Axonvertaigen,

kann man solche Vermutungen annehmen. Man kann annehmen, dass die retinalen
Ganglienzellen sich nicht nur in der Ganglienzellschicht inglegdi einer Ebene,
sondern mit ihren Dendriten in unterschiedlichen Schichten der IPLv@i bewegen.
Genau betrachtet sind die Dendriten der GZ niemals in einehgleEbene lokalisiert.

Da die Ganglienzellen ,in vivo" auch nicht starr sein kdnnen, waremwiich eine
Veradnderung ihrer Position und Form mdglich. In Abhangigkeit von der
morphologischen Form des Axons, des Zellkérpers und des Dendritenbanms ka
dieser Positionswechsel unterschiedlich grol3 sein. Bei den Dendritanni@n sogar
annehmen, dass sie standig ihre Lange und somit Form veréndatasscie eine
unterschiedlich grol3e Flache beanspruchen. Mit den Verdnderungen ridnitdde
besonders der primaren Dendriten und Axone kdnnen unterschiedliche Positionen und
unterschiedliche Verlaufsrichtungen angenommen werden. Eine Vewégdeter
Zellkorperform ist ebenfalls mdglich, denn nur so kann man die maitiggfaFormen

der Zellkorper erklaren. Zu dieser Annahme komme ich, weil \Zelken, die ich
aufgenommen hatte, eine Art ,Bewegungsabbruch® zeigten. Bei manchen
Ganglienzellen war dies stark ausgepragt, bei anderen wenigeu @ehodren die
Ganglienzellen mit gebogenen und geknickten, hackenférmigen Dendriten. D
Dendriten solcher GZ ahneln ,vom Wind aufgewirbelten Bauméasten®“.

Im Gegensatz dazu gibt es auch Ganglienzellen, die anscheineenl ®ihigen
Verharrungszustand zeigen. Die Grol3e, die Flache, der Umfang unduémi2sser

des Dendritenbaums und des Zellkérpers unterliegen hdchstwahrscheiahdige

morphologischen Veranderungen.
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4.4  Pathologische Veranderungen der Ganglienzellschicht

Die retinalen Ganglienzellen konnten im Rahmen mehrerer ErkrankungB. infolge
von Systemerkrankungen wie Diabetes mellitus (Lieht et al., 200@ygZétaal., 2000),
retinaler Ischamie (Selles et al., 1996; Joo et al., 1999) und besamnidége eines
Glaukoms (Glowinsky et al., 1991; Vickers et al., 1995; Wygnansky,et385), durch
Apoptose degenerieren und zugrunde gehen. Beim Glaukom kommt es im Ridsmen
Krankheitsprozesses zur Schadigung aller Ganglienzelltyperaldan werden gré3ere
Ganglienzellen zuerst geschéadigt (Quigley et al., 1987). Higifitres verschiedene
Begriindungen. Zum einen vermutet man bei groReren Ganglienzellemaieres
Nahrstoffdefizit bei hohen Augeninnendruckwerten und/oder verminderter rekula
Perfusion. Zum anderen konnte gezeigt werden, dass gréf3ere Galigliesensibler
gegeniber der Glutamatvermittelten Neurotoxizitat sind (Capmali Kitano, 1993;
Dreyer et al., 1994; Osborne et al., 1999). Demnach sind die meistesolPaitan
betroffen, aber auch die grol3eren koniozellularen Zellen und Midgetzglbhnson,
1994). Die kleinen bistratifizierten Ganglienzellen (small bigieal ganglion cells)
weisen besonders frihe pathologische Verdnderungen auf. Bei der Aldubieme
Erkrankung kommt es besonders zu einer Abnahme der zentralen Gagliglieiniz
(Lu et al., 2000).

In dieser Studie konnten aufgrund der Morphologie der GZ, die zdidremstmortale
Degenerationserscheinungen zeigten, keine Rickschlisse Uber pati@&ogi
Mechanismen bzw. Veranderungen ,in vivo" gezogen werden.

Durch die morphologische Mannigfaltigkeit und aufgrund der zahlreichen
Degenerationserscheinungen in allen Retinae und innerhalb eitiea B¢ bzw. wird
eine Unterscheidung degenerierter GZ infolge lokaler und systheri Erkrankungen
sehr erschwert.

Zum gegenwartigen Zeitpunkt und aufgrund der Beobachtungen in diesié St die
hier angewendete, neuroanatomische Technik der Fluoreszenzfarbuing nédlet
geeignet, aussagekraftige Ruckschlisse ulber degenerierte Gaeligie infolge
bestimmter systemischer oder lokaler Erkrankungen zu machen.
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6 Anhang
6.1  Tabellenverzeichnis mit morphometrischen Daten der Gangliee#ien
6.1.1 Midgetzellen

Midgetzellen vom superioren/inferioren Retina-Quadranten

Zellkérperparameter Dendritenbaumparameter
?:lrrr:]f)ang E?.ni?e gslrr;ﬁ:nesser gDrL?rE?l;nesser Hlnr:]f)ang a‘i&?e ll(Dlﬁlrr;Ermesser gDrL?rE?l;nesser Verzweigung
(Hm) (Hm) (Hm) (Hm)
1. 91,80 | 545,83 24,17 31,70 34320 | 6062,9 72,81 130,05 8
2. 117,63 | 793,51 26,85 42,41 305,31 | 4185,1 69,43 108,62 13
3. 84,58 420,74 18,73 31,89 234,75 2163,6 27,56 94,34 5
4. 102,74 675,41 28,34 33,45 452,56 10737,5 92,14 160,92 20
5. 91,21 | 536,57 25,61 29,72 294,35 | 4460,3 61,08 108,97 6
6. 89,36 | 510,61 22,40 33,45 287,79 | 2965,9 45,14 120,13 5
7. 83,47 426,07 20,39 29,40 475,37 11984,7 88,76 163,96 21
8. 79,71 391,44 21,88 27,16 297,13 4357,6 48,12 115,26 4
9. 97,11 | 565,02 24,73 35,34 501,55 | 14275,6 104,64 189,05 26
10. 92,20 | 533,65 24,13 30,43 6252 | 21340,2 111,89 241,83 38
11. 72,55 340,52 19,78 25,13 545,09 14091,9 111,86 219,93 22
12. 93,57 528,59 23,02 32,66 524,90 12275,2 92,97 205,53 9
13. 77,29 | 373,57 20,34 28,45 47152 | 12010,9 117,25 162,69 9
14. 82,58 | 422,58 23,16 27,47 504,16 | 11808,2 105,76 205,24 16
15. 77,15 312,30 14,34 31,85 647,12 22525,5 118,78 225,23 38
16. 89,81 494,98 24,39 31,08 492,46 13567,0 128,5 165,45 15
17. 91,45 | 498,24 21,39 32,83 505,48 | 15090,75 113,28 184,89 21
18. 78,47 | 368,11 20,82 25,10 388,83 | 8946,8 102,65 123,58 17
19. 90,36 510,70 21,95 32,48 304,72 5139,5 59,86 125,12 12
20. 85,99 475,64 23,80 28,47 429,57 10741,7 113,87 137,21 14
21. 80,78 | 462,38 23,23 26,23 566,89 | 15818,0 102,04 226,92 23
22. 95,00 | 567,00 26,00 32,00 52226 | 13542,6 133,47 180,72 17
23. 78,66 387,06 19,65 29,17 579,36 19781,3 139,44 201,08 22
24. 77,45 379,30 20,45 25,76 508,03 16280,0 130,81 176,63 27
25. 61,82 | 244,62 16,89 22,04 351,98 | 6683,6 77,44 125,38 10
26. 93,25 | 570,41 22,70 34,69 360,61 | 6714,3 74,7 140,79 14
27. 81,57 430,11 21,34 27,99 329,80 5538,4 69,15 126,62 10
28. 90,01 523,87 23,91 29,22 361,00 7659,0 85 121 14
29. 93,08 | 563,78 23,87 32,21 576,20 | 19203,4 132,42 201,44 19
30. 98,74 | 573,34 21,34 37,93 748,44 | 29544,1 180,78 269,86 18
31. 77,61 395,60 20,84 26,08 500,47 15760,8 128,9 168,4 22
32. 87,95 526,12 24,48 29,58 179,99 1751,5 40,18 60,25 3
33. 61,90 | 235,70 13,80 24,20 760,00 | 30312,1 172,60 274,30 21
34, 61,90 | 235,70 13,80 24,20 760,00 | 30312,1 172,60 274,30 21
35. 80,20 408,98 22,60 25,90 380,90 6326,5 75,8 149,10 8
36. 98,40 601,00 25,70 32,30 650,40 24734,8 157,1 231,60 16
37. 90,00 | 513,50 21,10 32,80 547,50 | 15838,2 112,6 221,30 13
38. 9540 | 547,40 22,80 32,69 506,90 | 13120,0 119,5 178,60 15
39. 92,20 524,10 23,10 31,20 702,50 29235,5 163 241,70 39
40. 97,00 576,20 26,80 30,50 621,00 22758,6 144 224,20 24




41. 101,46 647,76 26,65 34,21 420,66 11098,2 115,59 138,65 14
42. 87,65 461,37 20,86 30,01 557,44 16950,49 122,91 201,52 22
43. 83,40 443,04 20,39 29,84 601,26 19399,54 111,35 225,78 20
44, 96,81 527,47 22,04 33,94 366,89 7809,62 96,12 123,75 11
45, 72,34 328,38 17,79 24,21 750,92 28349,19 132,66 306,93 20
46. 79,12 391,55 20,26 28,19 618,78 22644,61 148,4 210,63 26
47. 75,26 336,58 19,27 26,49 718,8 31999,87 181,93 251,34 24
48. 96,65 613,02 25,77 32,03 355,39 7035,16 87,19 131,77 28
49. 107,84 758,15 29,17 37,65 784,23 28508,94 186,63 274,8 27
50. 102,57 616,73 25,33 37,35 646,81 20144,53 103,52 238,86 10
51. 91,61 508,47 20,35 34,19 524,78 15387,65 111,62 191 19
52. 95,27 561,53 26,05 30,16 637,77 23944,74 162,48 218,28 24
53. 78,89 401,00 22,31 25,21 633,75 19539,38 124,42 245,62 18
54, 85,99 479,69 23,64 28,93 617,92 19989,96 137,18 240,33 29
55. 87,96 489,70 23,62 29,02 563,24 19399,87 150,6 184,76 18
56. 90,17 491,38 25,27 28,67 475,98 12342,79 120,01 170,12 9
57. 63,65 279,14 18,02 20,91 554,60 17825,45 130,99 200,83 21
58. 67,44 292,40 19,03 22,90 685,46 27622,63 173,94 249,9 23
59. 71,10 361,81 21,10 23,20 621,30 16929,5 120,9 256 11
60. 70,30 297,60 17,20 24,40 562,30 16982,0 134,6 198,4 12
61. 70,30 297,30 17,10 26,50 526,60 14954,0 106,8 194,1 9
62. 62,70 238,80 17,10 21,00 625,10 22105,9 160,9 212 12
63. 69,70 299,20 19,40 21,50 512,00 14375,8 126,8 187,7 11
64. 78,20 397,50 21,20 25,70 423,60 9606,1 147,8 87,2 7
65. 74,00 355,50 20,30 22,90 535,30 12434,4 115,9 194,1 9
66. 81,87 405,72 20,75 28,34 482,91 14059,2 122,61 174,85 18
67. 91,36 508,13 23,14 31,18 865,94 | 41978,72 1745 324,29 39
68. 87,40 491,00 23,10 30,50 605,20 19208,8 133,7 227,1 9
69. 65,40 286,20 17,00 22,10 649,50 24936,2 169,6 211 16
70. 77,50 314,50 18,80 23,20 815,40 37937,8 200,1 291,1 17
71. 83,07 386,50 19,50 28,20 427,30 10695,0 101 156,1 21
72. 67,50 285,40 16,00 24,30 595,90 14066,8 81,7 245,9 20
73. 78,00 375,50 20,00 27,20 966,50 54137,3 222,8 335,9 25
74. 111,40 779,70 27,80 38,00 836,20 40292,1 200,5 300,9 28
75. 97,10 578,50 25,50 33,10 631,30 17872,7 128,7 251 20
76. 85,30 405,50 21,00 28,50 541,90 17838,0 128,8 186,8 18
77. 80,30 402,10 20,00 28,60 690,80 29289,8 171,8 232,3 23
78. 73,20 365,40 20,20 24,20 603,90 22045,6 156,4 200,5 16
79. 90,80 438,60 19,10 34,60 498,90 14450,8 130,4 1731 13
80. 81,70 412,20 19,40 29,80 461,90 13228,4 120,7 158,4 17
81. 73,30 224,10 17,80 24,50 586,80 17560,4 135,9 216,4 11
82. 83,40 437,90 22,30 26,90 617,00 19627,5 144,9 211,1 18
83. 111,10 768,80 30,60 35,00 661,30 24377,9 179 225,6 28
84. 107,10 683,40 29,80 33,40 583,00 18055,3 142,7 201,5 22
85. 99,00 592,30 24,40 34,70 422,80 9884,5 93,7 163,1 12
86. 66,20 278,70 16,40 24,90 627,20 21764,0 136,4 235,5 31




Midgetzellen vom medialen (nasalen) Retina-Quadranten

Zellkérperparameter

Dendritenbaumparameter

le::]f)a ng zﬂ?ﬁg e ll(Dlﬁlrr;E:nesser gDrL?rEE:nesser le::]f)a ng zﬂ?ﬁg e ll(Dlﬁlrr;E:nesser gDrL?rEE:nesser Verzweigung
(um) (um) (um) (um)
1. 104,21 684,29 29,38 35,58 211,03 2825,08 58,46 70,86 8
2. 64,11 234,62 14,79 21,85 384,54 7785,56 97,36 130,31 12
3. 89,8 479 24 28 511,81 9952,54 81,57 205,53 12
4. 55,11 192,24 14,56 18,5 120,38 798,17 24,68 48,13 3
5. 60,93 202,92 16,12 18,81 271,72 3073,53 51,61 105,31 6
6. 82,91 441,81 23,23 26,66 310,7 3451,82 44,23 133,21 6
7. 86,05 471,6 23,87 27,81 231,2 3036,43 57 82,95 8
8. 1114 812,23 31,18 35,88 306,02 4736,99 68,99 110,73 8
9. 74,63 351,31 20,2 24,86 493,31 14155,76 123,94 166,79 16
10. 87,19 459,01 21,4 31,29 478,92 13452,92 107,64 179,13 11
11. 92,79 524,77 26,08 31,17 350,91 7074,96 69,92 125,15 13
12. 79,05 372,11 19,78 28,8 252,24 2793,72 55,13 95,05 5
13. 116,02 847,3 27,16 41,24 477,67 12013,06 90,09 187,13 14
14. 94,68 553,66 23,07 34,18 479,63 11052 96,93 183,2 9
15. 63,43 259,47 15,91 22,22 141,4 1205,77 34,81 51,71 7
16. 97,11 565,02 24,73 35,34 501,55 14275,6 104,64 189,05 26
17. 92,2 533,65 24,13 30,43 625,2 21340,22 111,89 241,83 38
18. 72,55 340,52 19,78 25,13 545,09 14091,91 111,86 219,93 22
19. 93,57 528,59 23,02 32,66 524,9 12275,22 92,97 205,53 9
20. 77,29 373,57 20,34 28,45 471,52 12010,93 117,25 162,69 9
21. 82,58 422,58 23,16 27,47 504,16 11808,24 105,76 205,24 16
22. 77,15 312,3 14,34 31,85 647,12 22525,45 118,78 225,23 38
23. 89,81 494,98 24,39 31,08 492,46 13567,03 128,5 165,45 15
24. 91,45 498,24 21,39 32,83 505,48 15090,75 113,28 184,89 21
25. 78,47 368,11 20,82 25,1 388,83 8946,81 102,65 123,58 17
26. 90,36 510,7 21,95 32,48 304,72 5139,47 59,86 125,12 12
27. 85,99 475,64 23,8 28,47 429,57 10741,72 113,87 137,21 14
28. 80,78 462,38 23,23 26,23 566,89 15817,99 102,04 226,92 23
29. 95 567 26 32 522,26 13542,63 133,47 180,72 17
30. 78,66 387,06 19,65 29,17 579,36 19781,31 139,44 201,08 22
31. 77,45 379,3 20,45 25,76 508,03 16280,03 130,81 176,63 27
32. 61,82 244,62 16,89 22,04 351,98 6683,63 77,44 125,38 10
33. 79,35 421,12 22,51 26,57 397,58 7903,93 73,19 163,48 13
34. 96 580,5 23 33,6 385,57 8591,38 95,86 142,25 10
35. 89,62 529,83 24,48 29,71 118,46 748,6 23,42 43,47 4
36. 88,67 494,31 23,93 30,43 475,47 9202,15 82,81 192,59 14
37. 83,47 443,04 23,5 27,47 415,3 7325,77 70,65 159,54 12
38. 83,3 425,95 20,15 28,45 685,26 27801,82 163,99 231,8 15
39. 89,26 497,12 24,47 29,49 508,48 15627,33 125,03 191,09 22
40. 74,31 340,97 18,37 26,08 544,35 15304,23 104,15 209,07 21
41. 83,63 450,91 22,24 27,99 401,52 9085,57 106,29 132,38 21
42. 87 495 21 30 839,34 36304,16 151,33 304,74 34




43. 91 507,8 25 28,5 373,13 8181,05 92,5 134,66 13
44, 87,12 417,41 21,26 28,03 490,26 14285,61 115,52 164,15 13
45, 97,89 546,58 22,87 34,95 531,25 14450,19 138,7 176,58 15
46. 85,99 479,69 23,64 28,93 617,92 19989,96 137,18 240,33 29
47. 87,96 489,7 23,62 29,02 563,24 19399,87 150,6 184,76 18
48. 90,17 491,38 25,27 28,67 475,98 12342,79 120,01 170,12 9
49. 112,44 796,26 30,93 35,43 622,46 22874,51 148,84 231,57 25
50. 81,36 413,59 21,06 26,33 461,54 7818,16 71,13 194,07 8
51. 87,56 462,27 22,65 28,73 416,18 9658,12 82,07 157,88 21
52. 70,78 317,7 18,94 22,46 565,6 18506,14 131,91 192,93 39
53. 91,87 510,27 23,89 30,82 313,72 5571,25 78,5 109,36 13
54. 69,11 282,28 18,49 23,32 469,54 13450,22 116,68 167,18 15
55. 86,74 482,05 23,25 28,23 700,43 25285,89 145,74 261,94 15
56. 89,32 474,18 22,94 31,38 667,92 25289,83 156,43 244,85 31
57. 86,7 507,23 22,76 29,2 504,2 14155,88 109,53 171,2 12
58. 91,68 515,21 22,61 32,06 549,7 16867,08 134,66 202,14 20
59. 96,29 425,62 17,77 39,03 474,06 12503,32 108,69 180,15 16
60. 108,03 722,74 27,16 37,85 629,15 22252,83 153,11 223,03 13
61. 97,66 635,05 26,23 32,76 458,69 12353,24 112,52 162,25 12
62. 76,7 364,7 21,1 27 232,11 2805,52 44,3 85,07 8
63. 76,7 364,7 211 27 232,11 2805,52 44,3 85,07 8




Midgetzellen vom lateralen (temporalen) Retina-Quadranten

Zellkérperparameter

Dendritenbaumparameter

tﬂpnf)a ng Ei%]e gﬁlrrtlﬁ:nesser gDrSr%ﬁ%esser tﬂpnf)a ng F&?ﬁge ll(Dlﬁlrr;E:nesser gDrSr%ﬁ%esser Verzweigung
(um) (um) (um) (um)
1 70,55 298,7 17,5 23,29 149,54 1192,43 39,58 51,15 5
2. 70,71 310,61 17,93 23,82 114,97 642,02 23,04 45,46 4
3 138,85 1047,97 27,16 51,62 208,2 1781,7 39,3 79 8
4 81,54 383,8 19,11 28,74 228,1 2814,18 51,04 84,21 14
5. 104,89 644,5 27,51 34,31 290,44 3742,98 63,91 113,18 3
6. 86,54 478,68 22,37 29,58 209,81 2328,87 49,04 69,44 10
7. 67,9 287,12 17,1 24,09 312,61 5364,17 72,28 119,2 5
8. 124,05 873,49 28,09 43,62 168,24 1624 45,63 54,4 17
9. 74,47 322,19 17,7 25,62 428,43 10030,22 85,66 152,83 7
10. 78,48 389,53 21,12 25,21 97,66 479,92 19,01 39,02 21
11. 54,43 177,28 13,89 18,76 72,83 252,04 12,33 30,2 3
12. 91,51 483,06 19,26 35,3 177,47 1909,21 44,3 61,72 2
13. 78,24 403,81 22,04 25,71 101,71 405,04 26,22 33,3 5
14. 74,21 341,19 17,87 28,73 677,72 28168,19 171,22 249,37 21
15. 64,73 264,3 16,71 21,85 305,89 5178,91 81,68 97,61 9
16. 119,05 932,63 30,42 39,78 279,43 3950,51 50,93 104,45 7
17. 82,65 423,48 22,6 28,23 304,54 4998,25 71,82 105,97 23
18. 87,56 496,22 22,29 32,24 252,97 4020,54 63,69 89,16 9
19. 127,33 1075,17 34,53 41,52 226,16 2869,6 56,18 76,86 8
20. 118,82 907,56 32,14 38,59 363,01 7442,23 79,98 135,12 7
21 108,5 671,8 23,6 39,8 431,05 10124,09 119,88 137,62 15
22. 122,6 978,5 21,2 43,3 392,88 8304,82 83,25 132,56 17
23. 78,1 391,44 21,01 26,05 608,86 19770,74 122,34 2255 21
24. 89,85 493,52 22,46 32,31 4473 10562,19 89,88 173,06 19
25. 75,26 346,02 17,77 27,99 408,74 9097,26 91,11 153,9 13
26. 83,14 421,01 22,5 27,08 353,84 7095,76 75,32 129,96 12
27. 93,51 549,28 23,35 31,71 152,65 1397,93 36,15 51,3 6
28. 63,48 245,86 14,48 24,18 421,54 10247,19 113,98 146,47 16
29. 93,29 558,5 23,81 33,75 353,91 6475,21 62,98 141,16 10
30. 98,68 544,33 24,97 33,67 899,2 51881,46 237,72 297,63 66
31. 91,05 526,91 22,13 34,14 581,8 20951,59 146,72 203,54 30
32. 77,13 366,49 19,92 25,86 549,75 16972,3 122,52 193,54 21
33. 96,58 614,14 26,14 31,69 410,32 6875,42 94,89 147,05 14
34. 66,49 287 16,5 23,15 1010,01 51438,64 193,05 389,67 9
35. 109,6 690,14 25,86 41,24 560,29 13946,67 97,83 237,05 20
36. 94,19 576,15 25,91 29,93 527,31 14758,22 100,05 206,74 18
37. 82,52 447,65 23,4 26,49 611,7 21963,24 154,76 214,17 32
38. 81,38 400,32 21,07 30,22 542,22 15108,18 103,95 195,93 12
39. 73,01 345,91 18,98 24,83 543,18 16743,42 124,02 181,18 15
40. 97,27 584,24 25,07 33,67 538,8 17990,82 142,33 186,73 35
41 96,09 591,55 24,21 32,72 319,83 5265,92 72,31 120,37 11
42. 72,32 340,29 17,77 24,56 344,17 7187,49 95,38 108,9 13
43. 76,47 328,26 17,85 25,48 757,36 31106,6 183,44 257,63 23
44. 80,2 404,5 21,3 26,9 500,95 14855,68 127,73 182,56 18




45,

81,27 429,66 21,02 26,95 924,31 50535,47 263,38 304,27 35
46. 83,07 441,47 21,11 29,22 921,47 49687,72 217,4 333,46 24
47. 80,46 423,48 23,13 25,71 840,01 40595,07 197,3 277,88 30
48. 94,95 564,12 27,24 30,01 425,81 8053,68 68,61 161,16 50
49. 90,79 520,61 25,48 30,1 784,32 36314,37 185,11 273,45 21
50. 92,89 492,84 24,5 29,68 842,93 43689,73 200,06 290,61 16
51. 90,56 553,32 25,26 29,16 549,22 17952,37 149,7 181,05 12
52. 87,43 440,57 18,15 32,23 713,54 26049,89 143,01 265,54 27
53. 76,83 382,34 20,84 25,81 1177,92 71526,52 255,22 404,24 14

Vi




6.1.2 Parasolzellen

Parasolzellen vom superioren/inferioren Retina-Quadranten

Zellkérperparameter

Dendritenbaumparameter

le::]f)a ng aﬁﬁge ll(Dlﬁlrr;E:nesser gDrL?rEE:nesser le::]f)a ng aﬁﬁge ll(Dlﬁlrr;E:nesser gDrL?rEE:nesser Verzweigung
(Hm) (Hm) (Hm) (Hm)
1. 71,94 305,39 15,73 26,09 482,45 14359,48 133,03 155,13 27
2. 98,94 502,96 23,53 35,67 361,84 7050 87,51 136,94 11
3. 62,91 232,6 14 22,76 250,13 3332,55 51,28 87,25 13
4. 89,8 497,23 21,49 30,15 292,51 4816,13 65,27 105,5 16
5. 76,83 371,09 20,45 25,47 420,44 9969,07 97,83 149,81 15
6. 82,52 454,73 22,25 27,03 358,86 7447,74 79,93 121,46 13
7. 94,65 587,73 24,79 32,32 628,39 21391,15 136,5 243,38 22
8. 90,3 471,93 22,03 30,38 463,38 11595,65 88,77 180,7 21
9. 96,48 635,95 27,16 31,52 345,57 6159,98 73,89 114,15 7
10. 101,94 678,9 27,42 33,46 602,2 22471,38 131,82 225,21 21
11. 94,31 538,49 23,19 34,73 434,66 9670,82 113,41 153,07 14
12. 101,94 678,9 27,42 33,46 602,2 22471,38 131,82 225,21 21
13. 94,31 538,49 23,19 34,73 434,66 9670,82 113,41 153,07 14
14. 98,84 603,35 26,86 32,86 356,71 6610,45 75,28 141,45 12
15. 163,6 1747,66 43,92 53,36 233,02 3031,48 58,25 86,17 6
16. 83,95 448,55 22,98 28,41 526,69 17008,16 111 190,32 35
17. 86,38 461,93 23,08 28,34 572,19 20657,39 137,04 201,28 37
18. 83,53 462,04 23,27 27,16 542,94 16386,6 101,9 209,75 26
19. 70,91 296,34 16,01 27,08 482,79 14495,16 128,73 162 19
20. 75,65 338,61 18,97 26,69 549,95 17303,38 124,85 196,9 13
21. 95,37 569,4 25,68 32,08 532,3 16461,81 133,02 178,52 22
22. 77,09 384,47 20,64 27,16 745,29 254444 117,95 309,92 28
23. 78,47 388,86 20,45 26,14 378,26 7959,47 77,64 133,35 12
24. 86,54 466,31 21,97 28,87 586,27 15693,43 91,8 235,57 21
25. 88,11 461,25 23,42 29,49 670,06 26925,97 168,35 238,38 25
26. 86,22 497,03 21,71 30,63 528,54 16232,37 117,73 184,63 22
27. 87,65 508,36 24,48 30,09 526 16539,83 138,73 170,6 22
28. 87 452 18 31 673 26141 174 224 16
29. 92,02 530,05 24,89 29,06 548,64 17054,93 114,84 216,63 23
30. 85,05 442,08 21,67 28,44 400,12 8972,87 79,57 149,7 17
31. 78,56 416,74 21,34 27,43 550 19394,14 136,39 181,75 28
32. 79,67 374,24 21,36 26,61 549,89 15908,82 124,59 216,03 16
33. 88 485 21,5 32 650 25818 165 220 22
34. 99,05 595,14 26,02 33,2 564,2 18754,7 128,74 200,22 29
35. 82,35 448,1 23,5 26,5 629,45 20896,73 145,14 214,81 24
36. 92,72 557,93 25,15 29,88 447,06 9637,77 96,99 156,69 16
37. 84,53 427,3 21,69 28,23 612,02 18431,27 102,21 217,6 10
38. 75,2 366 20,3 26,3 785,3 29044 156,1 292,7 13
39. 89,06 511,28 23,23 32,08 742,53 32459,89 171,07 265,1 34
40. 81,83 399,99 22,21 26,01 433,11 10512,05 111,15 151,67 22
41. 89,85 522,97 24,84 29,16 533,44 15516,03 120,33 192,87 15
42. 79,3 409,65 20,6 28,1 494,3 9723,2 73,4 200,3 13
43. 89,4 484,6 28,3 25 321,7 4565 124,6 63,8 8
44. 75,75 387 21,2 25 363,5 8271,8 89,6 125,7 18
45, 93,2 554,4 25,8 30,1 473 12716,8 120,2 159,2 13
46. 78 358,5 20,2 24,6 430 6974,8 58,1 177,5 16

Vi




47. 81,32 373,34 18,49 30,82 683,7 23542,39 130,19 263,69 19
48. 69,17 263,62 17,1 26,08 550,7 12596,85 75,47 228,04 16
49. 81,87 396,61 16,43 31,39 650,2 23273,26 140,14 246,5 30
50. 68,64 281,5 15,76 22,69 736,34 33185,44 153,9 273,63 33
51. 79,37 381,55 20,65 28,06 421,82 9023,85 100,05 146,04 10
52. 93,02 541,3 25,26 30,73 400,58 9515,91 108,27 130,4 18
53. 110,15 694,07 28,97 36,16 428,91 10362,42 80,73 157,69 16
54, 98,64 605,71 25,16 32,91 592,42 22301,17 158,13 190,78 22
55. 106,89 732,97 29,71 34,14 419,29 8836,11 86,92 165,7 7
56. 87,56 497,79 22,98 31,47 639 25511,07 170,64 208,22 15
57. 97,76 569,06 23,8 33,02 461,02 12153,7 111,29 158,38 18
58. 82,19 379,86 20,39 26,66 548,1 16599,19 131,77 190,11 22
59. 92,85 552,88 24,73 29,84 740,21 25588,52 140,78 305,5 15
60. 110,78 656,86 23,13 42,61 973,52 60147,05 240,92 353,35 57
61. 89,8 526,8 24,2 28,9 1044,15 62752,91 221,75 360,35 43
62. 100,11 630,11 25,55 33,69 951,46 50854,52 188,28 348,12 35
63. 69,27 296,11 19,11 22,36 897,2 51132,75 242,09 309,7 33
64. 91,64 497 22,87 32,47 642,36 24395,99 150,99 226,98 21
65. 89,51 513,64 25 28,76 754,32 31013,4 187,25 248,08 27
66. 91,97 533,31 25,2 32,08 1175,34 70634,7 228,45 415,27 48
67. 211,98 2701,76 54,71 71 957,18 57907,1 261,86 315,32 41
68. 78,82 387,84 20,23 27,09 723,46 27963,14 151,09 278,01 32
69. 82,52 409,99 19,92 28,76 960,2 50691,4 230,01 339,24 35
70. 67,31 299,48 18,44 23,53 924,76 49603,63 195,96 346,69 46
71. 60,8 218,99 16,42 21,12 866,6 45828,16 219,24 299,68 33
72. 67,03 264,86 18,02 22,1 818,34 29754,42 134,79 333 14
73. 78,56 395,83 20,64 25,22 995,31 61493,49 262,5 332,87 55
74. 97,35 548,15 20,46 36,04 816,16 41165,37 190,07 281,64 51
75. 76,92 335,46 16,56 26,88 640,35 22916,89 164,04 225,92 18
76. 102,99 666,76 25,4 35,67 699,64 25437,32 135,3 269,96 21
77. 83,86 472,95 21,81 28,97 935,1 51072,5 229,2 331,6 58
78. 81,8 426,18 21,81 27,69 789,21 40554,26 203,78 273,53 44
79. 90,14 473,73 20,18 33,2 785,09 35190,88 169,29 265,39 34
80. 80,06 389,76 21,76 26,69 947,95 54926,43 222,92 3455 66
81. 86,48 440,46 19,8 31,7 942,29 51380,3 188,95 349,16 49
82. 81,34 429,89 20,75 28,71 769,34 36732,03 202,57 253,39 29
83. 66,95 282,28 17,1 23,34 720,64 30560,13 153,06 267,58 36
84. 77,12 378,85 21,12 25,13 924,06 53452,29 209,47 325,75 57
85. 84,64 427,64 22,08 28,62 902,23 47168,98 191,35 330,24 45
86. 86,47 468 24,17 28,19 560,04 14625,67 110,25 214,6 16
87. 92,46 569,63 26,27 29,84 649,96 21383,5 155,32 231,68 28
88. 73,26 298,25 16,28 26,25 487,94 14885,92 130,21 169,47 39
89. 85,04 439,44 22,29 29,87 715,16 33153,63 172,99 251,29 58
90. 107,63 713,75 27,5 36,92 800,85 39305,74 182,56 286,64 56
91. 75,61 325 18,78 26,84 595,97 22106,92 156,48 208,96 30
92. 87,82 474,86 23,13 31,3 980,25 52036,94 250,53 326,07 45
93. 84,71 452,15 20,78 29,06 905,04 38407,4 167,35 379,33 24
94, 98,71 601,44 23,81 34,13 1171,55 81171,82 318,17 393,81 31
95. 101,59 683,17 27,35 33,56 1300,14 115448,85 344,01 423,46 59
96. 87,9 460,13 20,92 32,41 984,29 55844,9 236,38 369,54 16
97. 87,72 464,74 21,48 31,06 641,56 17796,89 115,35 259,78 15
98. 87,72 464,74 21,48 31,06 641,56 17796,89 115,35 259,78 15
99. 92,07 537,25 24,4 30,66 847,52 43786,86 223,64 300,42 17

VIl




100. 88,83 499,25 21,95 30,79 815,8 38385,82 209,15 285,94 28
101. 92,03 536,01 22,96 33,14 913,21 51361,3 235,66 325,57 36
102. 85,23 444,95 20,96 29,22 605,11 19899,57 123,86 213,54 23
103. 90,53 480,14 22,63 32,52 460,3 9833,71 112,03 156,69 25
104. 95,37 564,23 24,2 32,18 587,78 18835,53 137,78 218,12 15
105. 109,51 683,73 28,21 38,6 736,61 29703,16 203,03 235,65 16
106. 100,41 605,94 25,58 35,99 616,19 23352,4 163,92 202,53 25
107. 110,2 706,89 29,77 33,96 738,96 28762,1 161,94 283,07 17
108. 86,22 495,77 23,13 28,96 825,81 36048,07 143,1 314,12 28
109. 83,73 437,08 22,58 26,23 1052,45 69058,82 251,49 368,71 23
110. 73,29 336,24 17,74 28,5 655,71 25321,87 151,93 243,3 14
111. 72,38 336,13 18,11 25,29 466,86 12156,85 91,39 176,18 9
112. 83,47 454,4 22,54 27,62 584,35 18900,06 153,26 197,14 31
113. 95,4 589,75 24,18 32,94 793,66 36922,47 224,31 255,49 41
114. 108,39 746,01 28 35,29 692,95 27511,89 171,62 246,52 30
115. 106,59 685,08 25,78 40,1 665,7 25662,61 171,92 207,38 37
116. 95,9 589,41 24,18 33,67 592,58 17152,73 136,78 214,9 10
117. 104,46 722,85 27,83 35,4 707,66 26811,98 152,59 260,72 33
118. 103,19 661,36 25,05 36,8 623,88 19681,93 129,37 226,01 31
119. 98,12 583,45 26,77 33,97 502,47 14056,72 97,13 183,67 18
120. 98,87 619,88 27,8 32,66 481,01 12485,11 115,72 166,82 16
121. 96,29 576,93 26,79 32,11 792,64 39097,88 183,27 284,23 33
122. 76,34 365,92 19,78 26,25 769,06 32258,33 177,37 259,35 15
123. 92,53 479,92 22,55 30,76 755,68 24779,33 117,12 321,4 18
124. 93,53 480,92 23,55 31,76 756,68 24780,33 118,12 322,4 19
125. 94,53 481,92 24,55 32,76 757,68 24781,33 119,12 323,4 20
126. 95,53 482,92 25,55 33,76 758,68 24782,33 120,12 324,4 21
127. 96,53 483,92 26,55 34,76 759,68 24783,33 121,12 325,4 22
128. 97,53 484,92 27,55 35,76 760,68 24784,33 122,12 326,4 23
129. 98,53 485,92 28,55 36,76 761,68 24785,33 123,12 327,4 24
130. 99,53 486,92 29,55 37,76 762,68 24786,33 124,12 328,4 25
131. 68,8 311,6 17,1 22,4 958,9 46148,6 187,8 367,1 15
132. 68,8 289,4 17,8 22,2 666,1 22876,3 133 264,6 15
133. 65,2 272,7 17,6 20,8 720,8 28120 154,2 252,5 16
134. 69,86 303,2 17,1 23,1 443 11180,8 102,7 152,9 11
135. 71,7 282 16,6 27,2 931,7 45304 199,6 361 15
136. 72,7 303 16,3 26,7 594,8 15619 132 224,5 13
137. 71,5 339,8 20,3 23,9 730,7 27002,3 165,9 271,3 17
138. 77 346,8 17,7 27,5 762,8 31448,7 166,3 278,9 11
139. 71,5 343,1 20,4 23,5 956,6 47972,3 204,4 341,4 15
140. 84,17 447,09 23,63 25,58 757,83 33617,24 159,29 264,78 27
141. 84 4245 20 31,3 758,2 29317,7 155,5 281,5 12
142. 78,56 386,72 21,57 26,6 771,94 37005,65 172,72 285,61 27
143. 86,26 436,07 18,15 32,73 955,24 52988,45 232,23 353,96 40
144, 90,63 463,5 20,44 32,52 750,31 33656,81 192,31 251,31 21
145. 81,23 409,09 22,46 26,32 766,76 31551,32 155,62 256,5 34
146. 82,42 418,53 20,65 30,78 972,14 55400,95 213,76 353,84 17
147. 110,57 715,21 24,64 42,87 1053,9 68378,7 259,8 354,6 26
148. 96,9 563 34,7 42 1178,4 68634,3 223,2 442,1 11
149. 109,58 741,06 29,2 37,29 1085,34 62828,57 230,37 379,37 21
150. 88,3 496,5 25,1 28 941,1 47735,3 175 332,5 42
151. 81,9 453,2 22,5 25,8 1099,3 70097,8 285,1 384,6 51
152. 66 270,9 16 24,4 890,2 49440,9 211,8 321,6 35




153. 74,34 331,07 18,22 27,33 1092,36 69075 259,34 369,09 25
154. 93,96 459,23 19,18 36,16 1242,67 95396,05 319,57 440,98 26
155. 95,19 543,09 24,48 32,29 1030,84 60842,92 228,69 369,33 33
156. 81,62 437,42 21,34 28,03 1004 60053,4 255,9 339,78 34
157. 7 389,9 20,7 28 816,1 35155,5 145 312,6 25
158. 100 549 20 38 934,9 43859 177,7 368,7 25
159. 91,7 482,6 20,4 34 906,3 49946 217,2 333,8 35
160. 81 389,5 20,1 27,7 1027,8 54717,9 255 353,2 38
161. 90,63 522,63 25,37 29,06 1149,3 71771,25 248,28 435,77 42
162. 100 611,1 25,7 34,9 1003,4 51360,7 208,2 376,8 26
163. 91,3 555,2 251 28,6 1005,6 66089,6 269,1 331,4 a7
164. 92,66 519,6 24,48 31,7 751,58 30972,93 138,01 281,66 21




Parasolzellen vom medialen (nasalen) Retina-Quadranten

Zellkérperparameter

Dendritenbaumparameter

le::]f)a ng aﬁﬁge ll(Dlﬁlrr;E:nesser gDrL?rEE:nesser le::]f)a ng aﬁﬁge ll(Dlﬁlrr;E:nesser gDrL?rEE:nesser Verzweigung
(um) (um) (um) (um)
1 71,43 278,57 18,22 24,99 171,78 1603,09 40,82 63,52 7
2 84,84 321,52 15,57 31,46 396,14 7921,47 70,67 153,74 20
3. 79,35 370,53 20,45 27,03 522,63 11135,75 83,26 221,22 18
4. 81,83 415,72 21,84 26,5 404,72 9761,32 96,46 136,62 15
5. 94,4 483,63 23,13 31,44 406,37 8968,32 94,83 148,61 18
6. 88,9 435,51 20,55 32,41 456,28 11685,59 92,56 168,52 20
7. 89,8 497,23 21,49 30,15 292,51 4816,13 65,27 105,5 16
8. 76,83 371,09 20,45 25,47 420,44 9969,07 97,83 149,81 15
9. 82,52 454,73 22,25 27,03 358,86 7447,74 79,93 121,46 13
10. 94,65 587,73 24,79 32,32 628,39 21391,15 136,5 243,38 22
11, 100,67 648,88 26,73 32,79 289,16 4801,97 72,58 102,12 9
12. 88,47 525 24,93 28,64 626,69 21938,62 144,62 233,57 31
13. 87,75 478 23,94 28,84 284,37 4087,32 67,04 109,32 9
14. 82,09 418,65 20,8 29,59 482,03 12697,58 126,35 151,74 17
15. 80,39 402,46 21,52 26,5 525,28 16007,08 125,98 197,49 12
16. 97,89 586,26 25,77 33,9 441,15 8327,87 65,29 177,37 8
17. 85,76 416,74 20,45 28,12 564,75 18101,1 136,82 193,41 18
18. 70,63 294,09 18,82 23,08 633,99 22071,39 159,14 221,64 30
10. 91,45 557,26 23,97 31,7 572,22 19920,93 155,24 184,07 36
20. 80,3 416,62 22,49 27,06 533,81 16356,59 119,71 185,83 21
21. 73,26 298,25 16,28 26,25 487,94 14885,92 130,21 169,47 39
29. 83,95 448,55 22,98 28,41 526,69 17008,16 111 190,32 35
23, 86,38 461,93 23,08 28,34 572,19 20657,39 137,04 201,28 37
24. 83,53 462,04 23,27 27,16 542,94 16386,6 101,9 209,75 26
25, 70,91 296,34 16,01 27,08 482,79 14495,16 128,73 162 19
26. 75,65 338,61 18,97 26,69 549,95 17303,38 124,85 196,9 13
27. 95,37 569,4 25,68 32,08 532,3 16461,81 133,02 178,52 22
8. 77,09 384,47 20,64 27,16 745,29 254444 117,95 309,92 28
29. 78,47 388,86 20,45 26,14 378,26 7959,47 77,64 133,35 12
30. 86,54 466,31 21,97 28,87 586,27 15693,43 91,8 235,57 21
31 88,11 461,25 23,42 29,49 670,06 26925,97 168,35 238,38 25
30 86,22 497,03 21,71 30,63 528,54 16232,37 117,73 184,63 22
33 87,65 508,36 24,48 30,09 526 16539,83 138,73 170,6 22
34. 87 452 18 31 673 26141 174 224 16
35, 64,5 252,04 16,31 21,85 465,99 10933,96 98,75 176,3 16
36. 80,13 415,84 20,92 27,33 496,27 15044,66 122,34 169,39 20
37. 104,76 724,54 29,57 33,23 431,67 11065,71 102,67 144,42 17
38. 69,4 318,14 19,26 21,97 424,13 9818,76 104,17 142,77 19
39. 74,14 303,53 16,77 28,42 446,21 11290,1 105,81 163,48 14
40. 59,1 221,58 15,62 20,53 198 2055,58 53,4 71,28 7
41 74,44 345,46 19,07 25,39 465,1 11520,33 108,31 164,22 12
42. 85,86 432,47 19,78 28,42 507,49 15744,24 133,92 165,25 22
43. 114,12 819,98 28,62 36,99 434,87 11374,3 111,36 142,3 20

Xl




44. 90,17 530,5 24,33 29,29 420,25 10556,12 100,7 159,05 19
45, 91,51 538,26 23,74 31,63 477,29 11682,89 94,11 195,43 12
46. 65,15 279,36 17,94 21,44 947,91 44059,82 242,45 333,46 18
47. 103,99 619,99 28,5 32,6 454,95 12145,83 94,51 163,95 7
48. 83,63 439,22 22,55 28,93 784,35 34372,7 167,33 284,74 25
49. 87,33 504,31 22,52 30,78 438,1 9402,48 80,21 171,84 18
50. 70,28 312,97 17,85 23,24 503,27 13767,58 109,66 188,64 18
51. 76,43 377,16 21,7 24,22 600,47 15865,09 125,02 223,29 18
52. 78,59 387,17 21,37 26,88 470,15 9149,2 69,21 188,13 17
53, 84,35 423,82 22,6 29,39 531,61 17001,53 134,32 170,83 18
54. 62,21 235,52 16,21 21,85 638,52 21456,8 133,96 232,62 15
55, 85,76 483,18 23,47 28,62 643,01 22460,7 161,03 217,69 13
56. 85,84 409,54 23,14 27,19 677,44 25113,1 137,13 261,46 22
57. 83,53 489,47 23,13 28,19 757,09 35304,31 202,25 251,46 27
58 98,9 625,72 26,04 31,97 804,09 39354,98 194,16 273,87 36
59. 88,6 489,2 22 30,1 730,51 30181,84 149,54 260,46 35
60. 92 507,3 24,6 29,5 569,9 19952,19 157,92 193,36 30
61. 87,49 491,61 23,13 29,72 532,78 16057,89 123,51 198,83 18
62. 76,83 367,16 19,63 25,27 785,97 36830,51 212,91 266,92 31
63. 85,99 417,97 22,46 27,59 708 27451,41 180,85 253,66 25
64. 78,12 376,38 21,38 25,94 800,45 41499,37 214,11 275,31 44
65. 97,17 579,63 24,29 36,54 670,28 28466,33 171,2 224,1 36
66. 75,97 358,84 18,5 27,29 876,74 30717,51 152,24 346,14 23
67. 98,51 582,89 23,8 33,4 753,93 35930,48 198,84 249,23 43
68. 91,35 471,82 21,39 34,73 383,94 8707,62 108,58 120,6 12
69. 90,4 415,61 19,13 32,21 836,3 42407,37 195,67 281,31 46
70. 94 546,8 22,09 34,46 711,44 24432,3 165,3 265,2 27
71. 85,72 420,33 22,45 27,39 731,21 26843,45 136,03 279,18 34
72. 103,91 649,11 27,83 34,73 776,08 33850,74 201,9 263,16 27
73. 99 573,56 22,83 36,45 716,45 29151,75 154,93 275,52 19
74. 92,46 569,63 26,27 29,84 649,96 21383,5 155,32 231,68 28
75. 85,04 439,44 22,29 29,87 715,16 33153,63 172,99 251,29 58
76. 107,63 713,75 27,5 36,92 800,85 39305,74 182,56 286,64 56
77. 75,61 325 18,78 26,84 595,97 22106,92 156,48 208,96 30
78. 87,82 474,86 23,13 31,3 980,25 52036,94 250,53 326,07 45
79. 84,71 452,15 20,78 29,06 905,04 38407,4 167,35 379,33 24
80. 98,71 601,44 23,81 34,13 1171,55 81171,82 318,17 393,81 31
81 101,59 683,17 27,35 33,56 1300,14 115448,85 344,01 423,46 59
82. 87,72 464,74 21,48 31,06 641,56 17796,89 115,35 259,78 15
83. 75,49 333,77 18,33 27,39 430,37 9494,77 117,59 136,9 6
84. 87,9 460,13 20,92 32,41 984,29 55844,9 236,38 369,54 16
85. 92,07 537,25 24,4 30,66 847,52 43786,86 223,64 300,42 17
6. 88,83 499,25 21,95 30,79 815,8 38385,82 209,15 285,94 28
87. 92,03 536,01 22,96 33,14 913,21 51361,3 235,66 325,57 36
88. 85,23 444,95 20,96 29,22 605,11 19899,57 123,86 213,54 23
0. 90,53 480,14 22,63 32,52 460,3 9833,71 112,03 156,69 25
90. 95,37 564,23 24,2 32,18 587,78 18835,53 137,78 218,12 15

Xl




91. 109,51 683,73 28,21 38,6 736,61 29703,16 203,03 235,65 16
92. 100,41 605,94 25,58 35,99 616,19 23352,4 163,92 202,53 25
93, 110,2 706,89 29,77 33,96 738,96 28762,1 161,94 283,07 17
94, 86,22 495,77 23,13 28,96 825,81 36048,07 143,1 314,12 28
95, 83,73 437,08 22,58 26,23 1052,45 69058,82 251,49 368,71 23
9%. 93,18 477,33 20,76 31,34 671,2 28567,28 187,37 217,51 36
97. 85,99 484,97 23,17 29,11 761,35 35895,74 178,62 278,04 40
98, 83,96 401,56 19,65 27,57 596,98 19963,43 147,43 2015 18
99. 79,94 431,13 22,58 26,55 570,69 18688,82 133,86 207,82 19
100. 66,98 287,34 19,11 22,29 483,95 13748,81 121,95 171,24 22
101, 74,47 361,31 21,34 24,65 505,73 16455,96 119,76 175,41 18
102, 94,03 554,11 22,97 31,9 488,93 14023,56 119,9 169,15 13
103, 87,46 493,97 21,12 32,73 574,61 19320,62 123,05 200,46 31
104. 90,47 485,31 23,43 28,64 481,46 13870,9 110,96 162,97 21
105, 69,08 298,36 19,49 23,25 647,21 25624,95 152,58 228,69 28
106. 67,51 306,23 18,91 22,41 1119,91 78007,68 286,41 383,62 9
107, | 10442 693,17 28,48 34,77 836,45 43388,56 190,76 287,88 33
108. 73,66 313,87 16,59 25,96 339,24 3626,63 41,79 145,1 17
109. 69,53 277,79 14,42 28,5 656,8 2554277 155,15 233,61 39
110, 72,84 333,1 19,73 24,97 472,62 10042,59 85,99 180,44 11
111. 80,46 384,25 16,63 30,63 494,12 11528,54 115,06 186,14 15
112, 76,47 375,7 20,51 25,95 533,53 15442,96 117,31 205,42 24
113. 100,72 619,88 26,55 33,3 596,8 20271,1 140,4 2147 14

X1l




Parasolzellen vom lateralen (temporalen) Retina-Quadranten

Zellkérperparameter Dendritenbaumparameter
tﬂpnf)a ng F&?ﬁge II(Dlﬁlrr(lﬁ:nesser gDrt?rE?]:nesser tﬂpnf)a ng F&?ﬁge II(Dlﬁlrr(lﬁ:nesser gDrt?rE?]:nesser Verzweigung
(Hm) (Hm) (Hm) (Hm)
1 58,19 209,44 15,09 19,94 203,79 | 2334,04 49,26 69,71 12
2, 71,3 309,83 19,36 22,98 15599 | 123818 32,52 55,89 7
3. 59,69 225,51 14,67 21,23 291,16 | 4698,88 71,24 106,72 15
4, 97,83 659,22 26,76 32,25 307,2 4282,59 50,74 122,01 10
5, 117,69 844,94 28,34 42,68 305,47 | 4405,24 77,76 103,84 7
6. 96,36 614,59 27,16 30,35 42221 | 8569,34 90,66 154,9 19
7, 78,72 372,78 19,63 28,12 44431 | 7786,46 59,35 180,78 17
8. 69,92 263,96 14,78 25,29 347,43 | 6316,36 87,52 114,89 10
9, 73,43 361,31 20,45 23,55 451,19 | 9981,55 86,7 169,75 19
10. 72,41 341,19 18,88 23,26 336,14 | 6121,87 91,75 115,33 16
11. 78,86 410,67 21,12 26,32 343,67 | 7524,18 96,08 111,33 16
12. 78,63 389,98 20,24 28,27 357,96 7422 88,97 123,1 9
13. 66,36 293,64 18,97 22,04 297,79 | 5023,88 69,48 99,65 8
14, 74,77 328,49 17,08 27,69 348,27 | 6459,02 71,13 138,2 12
15. 84,02 464,18 23,3 28,09 766,26 | 36117,77 187,64 259,66 47
16. 78,59 376,27 19,78 27,78 689,37 | 27963,48 165,72 222,81 27
17. 116,7 807,95 30,3 38,03 767,66 | 37711,53 197,35 256,38 50
18. 91,32 549,62 25,15 31,04 513 15935 116,7 1825 28
19. 74,02 345,8 18,89 24,66 430,97 | 8332,36 65,05 169,28 14
20. 83,3 449,79 23,12 28,62 441,66 | 12297,48 108,97 152,21 24
21, 98,25 633,25 28 30,97 250,19 | 3327,48 50,87 95,35 14
22, 81,6 399,54 20,37 28,97 338,01 | 6102,87 70,62 132,86 15
23, 88,83 537,02 26,08 28,45 383,98 | 8635,89 106,29 121,11 16
24, 103,06 697,9 28,37 32,74 39501 | 9296,35 90,86 146,78 13
25, 74,63 366,82 20,86 25,27 271,61 | 3773,22 67,23 102,66 8
26. 77,52 347,71 17,23 27,03 405,79 | 10383,44 101,47 139,89 17
27. 101,46 688,56 28,5 31,89 418,98 | 10455,39 100,27 148,53 22
28. 106,53 674,4 25,06 35,86 806,12 | 38060,14 186,09 279,73 39
29. 100,77 594,58 20,75 38,27 871,92 | 40589,45 186,64 311,32 35
30. 113,39 707,45 21,9 42,2 868,28 | 31211,03 125,83 355,15 26
31, 106,8 710,6 26 38,4 804,09 | 37769,54 170,55 281,98 47
32, 78,2 405,61 20,12 26,95 399,52 | 9335,92 101,74 144,93 24
33. 87,42 502,62 24,46 29,33 309,91 | 4462,35 58,98 113,56 8
34, 89,26 532,08 25,05 28,38 616,77 | 23164,55 149,1 205,17 25
35. 96,88 595,93 24,54 35,8 352,54 | 6215,29 71,26 128,03 5
36. 99,33 609,76 24,66 36,28 519,71 | 14611,06 97,27 208,96 16
37. 97,14 584,13 22,46 34,98 416,55 9779,3 104,73 146,76 13
38. 92,37 498,24 21,79 31,39 799,93 | 281737 135,54 304,55 26
39. 83,3 462,8 23,1 28,4 803,84 | 39189,39 233,77 264,44 27
40. 70,8 344,7 19 26,1 481,87 | 1375544 113,89 165,44 28
41, 84,87 435,29 22,46 28,93 558,97 | 17244,24 128,91 198,51 23
42, 81,01 426,29 20,5 27,25 510,07 | 14117,65 122,32 184,17 24
43, 80,42 405,38 22,46 25,98 430,12 | 11568,67 116,83 149,15 22
44, 84,12 436,52 22,12 27,26 501,92 | 13354,67 111,55 185,46 26
45, 85,66 483,85 21,78 28,93 45321 | 12117,28 106,15 167,48 22
46. 77,68 412,58 21,79 26,08 719,07 | 29256,63 177,45 248,04 27

XV




47. 90,08 512,85 23,08 28,74 529,34 14889,97 122,67 195,03 29
48. 86,1 457,32 21,95 30,43 569,04 12575,94 80,33 243,92 26
49. 91,94 530,17 23,57 32,08 719,46 28744 146,91 266,73 41
50. 81,34 366,49 22,32 27,36 624,69 20304,17 135,7 244 31
51. 79,79 371,43 20,93 25,02 620,63 23535,64 155,92 215,09 22
52. 89,63 482,5 22,11 30,62 578,37 17227,27 100,05 216,86 23
53. 98,94 635,05 27,24 32,45 774,34 33670,87 204,06 272 27
54. 85,82 477,78 23,65 28,07 1087,9 73831,33 296,2 351,83 38
55. 96,55 619,65 24,84 32,56 947,61 46671,42 206,72 325 30
56. 81,73 453,27 22,88 27,39 641,31 26837,27 167,73 219,44 42
57. 76,2 380,87 20,86 24,35 412,59 10103,97 107,63 143,08 12
58. 79,94 404,03 22,42 25,81 519,24 12759,19 83,87 213,73 28
59. 81,93 418,65 22,15 26,11 536,7 16983,77 111,15 195,47 25
60. 94,75 542,2 23,36 33,57 648,63 22225,18 129,93 235,19 26
61. 84,11 417,41 21,36 28,07 753,52 31786,84 159,37 250,36 43
62. 92,56 544,11 24,66 30,93 744,45 35568,49 202 253,21 54
63. 88,9 516,11 21,79 30,84 634,6 25366,6 159,2 223 36
64. 103,58 615,83 24,06 36,17 869,83 42395,23 232,04 296,44 47
65. 100,51 619,2 25,74 34,14 858,14 41286 190,44 303,41 36
66. 101,85 521,51 22,57 35,43 654,18 21150,79 124,91 261,2 29
67. 98,68 641,35 27,74 33,2 847,23 44334,12 195,03 285,04 60
68. 93,15 558,38 24,69 30,71 821,74 37133,47 185,86 285,23 46
69. 92,07 499,03 21,35 33,11 1057,16 68831,84 260,79 363,45 21
70. 115,78 812,56 29,85 39,45 1180,48 60340,41 245,15 430,01 20
71. 105,38 738,7 28,93 34,73 733,45 30026,59 181,79 238,07 29
72. 93,02 532,64 25,74 28,92 632,74 21265,24 145,85 232,2 15
73. 80,95 411,45 23,02 26,49 784,27 37875,55 215,27 267,84 15
74. 74,21 348,72 17,56 25,26 1032,25 65048,73 246,23 369,47 28
75. 77,73 359,29 19,25 25,13 1020,03 58383,87 222,46 361,6 37
76. 75,39 383,35 20,42 25,09 733,47 30709,64 187,85 250,07 24
77. 64,82 283,18 17,53 21,17 814,75 37956,94 192,12 307,69 37
78. 108,26 742,3 27,7 36,73 1091,11 76260,25 277,34 389,79 34
79. 72,02 335,12 18,11 24,48 911,94 51859,82 212,64 329,99 56
80. 99 617,07 26,59 34,3 771,31 32593,56 158,08 281,24 33
81. 104,2 598,56 24,88 37,11 1202,56 82581,09 261,36 423,76 64
82. 84,16 425,17 20,48 30,28 962,41 55496,41 203,99 348,07 54
83. 95,14 629,66 26,04 31,95 724,99 33488,3 187,53 251,34 21
84. 85,52 467,21 23,94 28,5 659,52 25808,08 160,44 212,9 32
85. 87,92 420,9 17,01 34,18 898,32 50796,51 228,64 301,15 55
86. 88,99 442,14 20,28 32,06 590,98 21418,35 157,67 199,56 26
87. 78,73 395,94 21,12 26,08 636,08 24106,28 155,91 224,77 18
88. 92,98 550,29 25,06 29,91 837,04 37080,64 164,86 309,23 34
89. 76,04 379,86 20,63 25,32 999,95 56667,91 228,61 366,86 58
90. 78,72 367,16 19,11 27,16 867,09 37837,55 163,91 311,76 30
91. 79,35 399,42 20,45 26,88 735,15 35338,6 179,26 272,41 23
92. 80,46 423,37 21,85 27,8 918,91 48710,69 242,46 300,08 42
93. 87,26 480,14 22,23 29,29 996,19 57231,24 223,16 359,66 38
94, 77,91 391,89 19,11 27,21 889,89 53663,07 236,38 296,06 46
95. 84,02 448,78 20,21 31,04 1115,89 66688,24 251,05 443,35 16
96. 92,53 547,03 22,85 32,45 1152,97 74076,4 275,25 420,64 39
97. 80,88 400,1 20,43 27,75 985,16 58893,02 270,28 314,85 41
98. 88,93 501,16 23,93 30,66 1301,84 100469,5 296,06 439,22 46
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99. 82,35 438,77 20,39 29,87 1138,41 75495,69 277,28 401,67 32
100. 96,94 559,17 24,4 33,02 1249,26 94572,8 301,17 460,39 50
101. 95,17 573,11 26,08 31,44 1117,19 74695,71 235,04 416,36 29
102. 89,03 490,03 22,97 30,35 879,55 41499,82 169,56 350,32 34
103. 109,67 718,69 25,24 39,37 795,31 39202,99 205,02 258,1 39
104. 70,97 323,99 19,11 23,57 986,92 41001,8 147,32 382,55 15
105. 95,24 538,6 24,62 31,83 809,89 34052,19 155,05 300,99 18
106. 105,94 731,62 29,62 35,8 806,52 37731,77 189,56 288,91 27
107. 127,98 1042,55 31,72 43,15 2039,7 224618 428,7 770,4 10
108. 91,74 562,77 23,13 31,44 1074,44 41988,61 143,2 448,59 14
109. 78 422,24 23,05 25,39 976,36 55723,26 205,45 375,37 56
110. 103,84 622,57 27,34 35,41 627,43 25450,02 180,36 200,56 56
111. 105,1 679,57 25,84 36,55 686,99 27747,97 183,65 226,25 35
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6.1.3 Wide-field-Zellen:Wide-field-Zellen von allen Retinaregionen

Zellkérperparameter

Dendritenbaumparameter

Umfang Flache kleiner grofRer Umfang Flache kleiner grofRer )
(um) (um?) Durchmesser | Durchmesser (um) (um?) Durchmesser | Durchmesser | Verzweigung
(um) (um) (um) (um)

1. 118,38 805,09 26,37 43,8 1994,2 236015 497,1 689,1 20
2. 96,31 603,04 26,26 32,86 2342,14 337495,41 632,93 765,87 15
3. 120,12 570,6 30 40 2836,14 260502 782 1026 18
4. 104,16 312,14 25,6 41,2 11632,4 82631,2 428 525,6 11
5. 88,73 484,76 24,54 27,51 1608,78 95598,36 256,4 679 5
6. 106,56 568,09 21,74 38,92 1892,89 166021,49 315,77 782,82 12
7. 84,03 437,27 22,27 28,4 1912,98 | 202043,76 359,27 7431 14
8. 103 656,7 24 37 1426 64500 366 888 25
9. 95,98 620,06 26,1 31,27 2012,98 208135,06 401,57 786,15 9
10. 123,2 885 29 45 766 70200 320 560 7
11 1217 823,7 27 44,5 1324 96809 318 437 6
12, 87,9 460,13 20,92 32,41 984,29 55844,9 236,38 369,54 16
13. 95,59 427,86 23,27 32,86 2155,39 237125,63 457,39 731,68 14
14. 104,8 322 26,2 37 1946,6 106628,14 426,4 692 14
15 83,73 437,08 22,58 26,23 1052,45 69058,82 251,49 368,71 23
16 118,22 891,9 32,4 40,5 1124,8 69966 239,8 418,7 15
17. 120 846 26,5 44,6 13331 110929 325,7 437,2 15
18. 122,5 407,2 24,8 46,6 2222,02 127292 522 722 11
19 102,54 319,2 28,12 33,2 1956,6 112333,2 431,4 718,2 8
20. 91,2 450,4 18,9 36,2 2290,4 144200,16 528,14 808,14 12
21. 76,1 366,1 19,3 25,9 1304,6 104287 341,9 452,9 6
22. 67,51 306,23 18,91 22,41 1119,91 78007,68 286,41 383,62 9
23. 87,2 456,1 23,3 28,9 1257,5 94354,5 343,19 445,57 15
24, 81 417,4 21,8 27,8 1089,98 67622,3 229,6 432,2 12
25. 61,9 243,2 15,8 20,9 1173,07 73293 215,9 445,8 17
26. 84,7 481,4 23,8 28 1372,17 115336 333,6 492,4 9
27. 90 234,96 21,62 32,6 1810 92880 4441 621,4 16
28. 93 268,9 20,5 32,56 1858,52 100620,6 412,2 642 13
29. 89 256 22,18 30,4 2166 134580 484,2 779,9 9
30. 102,2 294,16 25,8 37,2 1786,12 92160 456,2 656,18 13
31 9324 164,75 21,33 33,12 1915,2 57735,6 345 736,8 10
32. 93 274,38 25,4 30,52 2107,06 134896,2 519 7154 8
33. 96 273,94 24,2 34,38 1670,4 123136,4 408,6 799,4 12
34. 58,4 194 12 22 1079,28 76964,77 269,37 411,58 17
35. 85,1 421,9 19,9 31,3 913,5 43974,1 207 340,5 8
36 100,09 533,15 23,16 36,81 1468,62 | 121314,78 343,31 595 14
37. 128 1044,6 31,7 43,2 2039,75 224617,76 428,66 770,43 19
38. 84,81 450,26 22,51 29,4 1955,02 212567,33 407,48 683,72 8
39 117,2 413,94 30,2 40,6 2306,8 151713,2 477,8 825,52 15
40. 81,8 418,8 21,6 29,2 1051,24 51495,0 228 376 9
41 122,23 945,33 28,4 47,57 1291,17 89419,25 276,44 491,57 11
42, 72,8 173 18 27 1598,7 70594,6 350 549,8 10
43| 113,23 828,98 29,27 39,89 1418,43 | 122061,54 342,33 529,67 15
44) 76,83 382,34 20,84 25,81 1177,92 71526,52 255,22 404,24 14
45, 115,4 345,2 19,6 44,2 2108,98 117073 365,6 841,38 17
46. 98,99 605,05 25,16 35,26 1931,4 100589,2 370,4 711 19
47. 162 880 39,8 57 2038,18 133127,8 567,5 658,2 25
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