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Einleitung

1. Einleitung

Bis zu den bahnbrechenden Verhaltensexperimentenyash Karl von Frisch (1912,
1913) mit der Ellritze RPhoxinus laevis) durchgefiihrt wurden, herrschte die Meinung,
dass Fische farbenblind seien. Erst mit den Ergsbni aus von Frischs Versuchen
wurde die Fahigkeit der Fische zum Farbensehenkamet. 1925 zeigte Wolff in
weiteren Dressurversuchen, dass die Ellritze aébigfist, UV-Licht zu sehen. Diese
Versuche waren der Beginn der Erforschung des MesueSystems der Fische.
Mittlerweile handelt es sich beim Goldfisch um ein®odellorganismus fur das
visuelle System, da man bei ihm sowohl die Eingseis - die Photorezeptoren der
Retina - als auch die Ausgangsseite - die im Marhazu beobachtenden Seh-
leistungen - sehr gut untersuchen kann. In delelimg seines Reviews beschreibt
Levine (2007), warum sich die Goldfischretina saziglich als Untersuchungsobjekt
eignet: Bei der Goldfischretina handelt es sich eime typische Vertebratenretina,
bezuglich der vorkommenden Zelltypen und der Sc¢hiwbrdnung ist sie sogar der
Saugerretina sehr ahnlich. Dies geht soweit, dasdrei Arten von Ganglienzellen der
Goldfischretina vergleichbar sind mit den X-, Y- uld@Zellen, die bei der Katze
gefunden wurden (Levine & Shefner, 1979). Auch pramte Strukturen der
Saugerretina wie z.B. die interplexiformen Zell®oyling, 1979) und die Feinstruktur
der inneren plexiformen Schicht (Famiglietti & Koll®76) wurden zuerst im Goldfisch
beschrieben. Ein wesentlicher Vorteil der Goldfistima als Modellsystem liegt also
zum einen in ihrer Ahnlichkeit zur Saugerretina ungm anderen aber darin, dass
Fische Kaltblitler sind. Dies bedeutet, dass dibededer Retina groRer sind als bei
Saugern und deshalb elektrophysiologisch leichterumtersuchen sind. Auch das
Isolieren und Ableiten in vitro ist bei einer Kdliberretina leichter zu realisieren.
Aullerdem liegen die Ganglienzellen nicht so dichpagkt, so dass es auch bei
extrazellularen Ableitungen leichter ist, einzefedlen abzuleiten. So waren Fische die
ersten Vertebraten, bei denen elektrophysiologisah Zellen der isolierten Retina
abgeleitet wurde (MacNichol & Svaetichin, 1958)n Eveiterer Aspekt, der die Unter-
suchung der Retina so interessant macht, ist, diasRetina in der Embryogenese aus
einer Ausstulpung des Diencephalons entsteht, dass also einen Teil des
Zentralnervensystems darstellt. Deshalb kdnnen reutbungen an der Retina

wiederum als Modell fir Untersuchungen des Zentrabresystems generell fungieren.
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Aber auch die Ausgangsseite - also die Sehleisturgs Goldfisches - lassen sich
aufgrund seiner guten Dressierbarkeit mit Hilfe vaerhaltensphysiologischen
Methoden sehr gut untersuchen (in Kapitel 1.3 dubt@in beschrieben). Teilweise
wurden diese Verhaltensversuche auch mit neuromiaiogischen Methoden
kombiniert, um Rickschlisse auf die Verarbeitungssvénerhalb der Retina ziehen
zu konnen. Deshalb kann der Goldfisch nicht nuiRdnamodell, sondern als Modell

fur das visuelle System als Ganzes betrachtet werde

Die Verarbeitung der visuellen Information auf debene des Gehirns des
Goldfisches ist allerdings noch nicht ausgiebig ewucht. Das visuelle
Hauptintegrationszentrum des Goldfisches ist eiteik&ir, die Tectum opticum
genannt wird, und das ,Dach“ des MesencephalorgethilMorphologisch ist diese
Struktur sehr eingehend untersucht und beschriglmden (Ramén y Cayal, 1899;
Ariéns Kappers et al., 1936; Leghissa, 1955; Vanegdsb&esson, 1973; Meek &
Schellart, 1978; Pinganaud & Claiambault, 1979; Kleel989). Die
elektrophysiologischen Untersuchungen des Tectutitops beschrankten sich aber
zum einen auf die Beschreibung der Form und Gra®erezeptiven Feldern und zum
anderen auf die elektrophysiologische Ableitung vd@wxonen der retinalen
Ganglienzellen, die in den oberen Schichten destuiiec terminieren. In der
vorliegenden Arbeit soll nun das Tectum opticumkitghysiologisch untersucht
werden. Es wird der Frage nachgegangen, wie ,Farbd”,Bewegung” im Gehirn des

Goldfisches auf dem Niveau der Einzelzelle représersind.

Im Folgenden werden zunéchst in Unterkapitel 1.1 @rfd ein paar grund-
satzliche Erlauterungen zum Farben- und Beweguhgasgegeben. In Unterkapitel 1.3
werden die aus verhaltensphysiologischen Experiemebekannten Sehleistungen des
Goldfisches beschrieben und unter 1.4 wird auf Aefbau der Retina und deren
Verarbeitungsleistungen eingegangen. Unterkafpitglgibt einen Uberblick tiber den
Aufbau des Goldfischgehirns mit Schwerpunkt auf ddesencephalon, da das Tectum
opticum eine Struktur desselben ist. Daran andgbhd wird unter 1.6 das Tectum
opticum selbst néher beschrieben. Dabei wird amesemorphologischen Aufbau, die
tectalen Afferenzen und Efferenzen und auf seitiea®pe Anordnung eingegangen.
Unterkapitel 1.7 beschaftigt sich mit den schon bheken elektrophysiologischen
Erkenntnissen, die im Tectum opticum gewonnen wurd&bschlielend wird in

Unterkapitel 1.8 das Vorhaben der vorliegenden ARumnkretisiert.
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1.1 Das Farbensehen

Wie bereits Newton (1704) postulierte, kann man sadass nichts da drauf3en in der
Welt farbig” ist, denn bei ,Farbe“ handelt es sieim eine Empfindungsgroi3e.
Physikalisch gibt es auf der einen Seite elektramatigche Strahlung unterschiedlicher
Wellenlange bzw. Lichtquanten unterschiedlicher rBreeund auf der anderen Seite
Objekte, die je nach ihrer Oberflachenbeschaffanhend der spektralen
Zusammensetzung des eingestrahlten Lichts wiedeluoht von bestimmter
Wellenlangenzusammensetzung reflektieren. ,Farb@&jdgen ist eine Empfindung, die
aufgrund von neuronaler Verarbeitung durch unserhit@e konstruiert wird.
Letztendlich kennen wir die Farbempfindungen andesbewesen nicht. Was wir in
Verhaltensexperimenten aber feststellen konnénplksein Lebewesen die Fahigkeit

hat, unterschiedliche Wellenlangen von Licht ziekgéren und zu diskriminieren.

Eine weitere Begriffsklarung, die gerade schon &hggen ist, ist die
Unterscheidung zwischen Spektralfarbe und Korpleeiar Bei ,Spektralfarbe” handelt
es sich um monochromatisches Licht, also das Lot nur einer Wellenlange. Bei
.Korperfarben* handelt es sich um Oberflacheneigaafien von Objekten (Kdrpern),
die unter Beleuchtung in der Regel Licht mehrereellgvlangen (breitbandig)
reflektierten. Die spektrale Zusammensetzung desttierten Lichts hangt somit von
den physikalischen Eigenschaften der Kérperobdréé@lso ihren Absorptions- und
Remissionseigenschaften) und von der Wellenlangamamensetzung des

eingestrahlten Lichts ab.

Um Farben sehen zu kdnnen, benétigt man mindegigasArten von Photo-
rezeptortypen mit unterschiedlich lichtabsorbieren8ehpigmenten in der Retina. Die
Sehpigmente dieser Photorezeptoren missen zwend@etdjen erfillen: Zum einen
mussen sie in unterschiedlichen Spektralbereichiesorbieren und zum anderen
missen sich ihre Absorptionsspektren Uberschneidas. Absorptionsspektrum eines
Photopigments gibt die Wahrscheinlichkeit an, mit den Photon von bestimmter
Energie, also einer bestimmten Wellenldnge, absdrbwvird. Nur ein Typ von
Photorezeptoren reicht nicht aus, um Wellenlangenewma@ander unterscheiden zu
konnen, da die Photorezeptoren dem ,Prinzip dervatanz® (Rushton, 1972)
unterliegen. Dieses Prinzip beschreibt die Tatsadth@ss die Erregung eines

Photorezeptors pro absorbiertem Photon stets gigafhist, unabhangig davon, welche
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Energie (Wellenlange) dieses Photon hatte. Diertnédion Gber die Wellenlange geht
also verloren. Dies ist auch der Grund, warum nrehri@hotorezeptortypen mit
unterschiedlichen Absorptionsmaxima, die sich (dersiden, notig sind, um
Wellenlangen diskriminieren zu kénnen: Nachgesel@ltNeurone (bei Menschen
geschieht dies erst im visuellen Cortex) veraribedas Verhaltnis der Erregung der
unterschiedlichen Zapfen und gewinnen daraus digbiffarmation. Wenn die

verschiedenen Zapfentypen gleich stark erregt switd ein neutrales Grau

wahrgenommen.

Die Evolution des Farbensehens lasst sich moleladéider Basis der Opsingene

und durch vergleichende Verhaltensanalysen venfolge

1. Fische, Reptilien und Vdgel sind in der Regel wiramatisch. Bei Végeln und
Reptilien tritt noch die Besonderheit der farbigeitropfchen auf, die diese
potentiell zu Multichromaten macht. Die Oltropfchelie in den meisten Zapfen
eingelagert sind, wirken als eine Art Hochpassfiltend verschmaélern die
spektrale Empfindlichkeit der Zapfen. Beim Gaddfi handelt es sich um
einen Tetrachromaten mit vier verschiedenen Zappem, d.h. vier
verschiedenen lichtabsorbierenden Sehpigmentersichevom UV-Bereich bis

zum langwelligen Rotbereich erstrecken. (Neumel@9,1)

2. Die meisten Saugetiere sind sekundéare Dichromalas bedeutet, sie besitzen
nur zwei unterschiedliche lichtabsorbierende Sehpigie in ihren Zapfen und
haben deshalb nur ein eingeschranktes FarbensehBfau- und Grinbereich.
~Sekundar‘ bedeutet, dass sie ursprtinglich Tri+dddgrachromaten waren, die
betreffenden Gene aber verloren haben, da sie zengzeitlich nachtaktiv
geworden waren und auf einem elaborierten Farbenseteshalb kein
Evolutionsdruck mehr lag. Altweltaffen (Arten audrika und Asien — z.B.
Paviane, Makaken, Meerkatzen und Menschenaffen)dendensch hingegen
sind erneut zu Trichromaten geworden. Durch einev&elopplung des fur
langwelligen Lichts sensitiven Sehpigments auf dé@hromosom entstanden
zwei Gene flir ein M/L-Pigment. Durch anschlieReMigationen entstanden
zwei leicht unterschiedliche Sehpigmente, eines nmahmittelwelligen Licht

absorbierend und eines mehr im langwelligen Lidsioabierend und es kam zur
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Trichromasie. Die beiden Opsine unterscheiden sichin 4% bzw. in 15 ihrer
364 Aminosauren (Nathans, 1986; 1999).

3. Auch unter den Insekten gibt es vielféltige Redimen von Farbensehen.
Unter den Insekten ist das Farbensehen der Homiglaimn besten untersucht, da
diese sehr gut dressierbar ist. Karl von Frisch 8194ies nach, dass Bienen
Farben sehen konnen. Bienen sind Trichromatenrdaillgs ist ihr Spektrum im
Vergleich zum Menschen um 100 nm ins Kurzwelliga kerschoben, was
bedeutet, dass die Bienen zwar nicht im Rotberaelfijr aber im UV Licht
detektieren kénnen. Insekten sind meist Trichromatés gibt aber auch

Tetrachromaten, wie z.B. viele Schmetterlinge.
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Abb. 1.1 Empfindlichkeitssspektren der Photorezepten von Biene, Mensch und Goldfisch.
Die Empfindlichkeit ist als Funktion der Wellenlangufgetragen, so dass ablesbar ist, bei welchen
Wellenlangen ein Sehpigment am ehesten ein Phdisorliert. In den Bereichen, in denen sich die
Absorptionsspektren verschiedener Sehpigmente chregglen, ist Wellenlangenunterscheidung
moglich. (Aus Neumeyer, 1988)
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1.2 Das Bewegungssehen

Die visuelle Wahrnehmung von Bewegung wird B&vegungssehen bezeichnet. Ein
sich im Raum bewegendes Objekt 16st auf der Retinginer bestimmten zeitlichen
Abfolge in benachbarten Photorezeptoren eine Engguis. Es lassen sich unterschied-
liche Typen von Bewegungswahrnehmung unterscheiden,zum Beispiel die
Wahrnehmung von bewegten (kleinen) Objekten vograinuhenden Hintergrund oder
die Wahrnehmung einer Groldfeldbewegung. Fur die Mé&dmung dieser
unterschiedlichen ,Bewegungsarten” sind teils aweltgehend unabhéngige neuronale
Strukturen in der Retina und/oder hoheren Veranbgdgregionen gegeben. So erfolgt
die initiale retinale Kodierung von Grossfeldbeweguiber sogenannte ,ON-direction
selective ganglion cells* und die von Objektbeweguilber ,,ON-OFF-direction
selective ganglion cells* (Demb, 2002). Eine thésohe Grundlage fir die Kodierung
von Bewegung lieferten Reichardt und Hassensteind6l)l mit ihrem

Bewegungsdetektor.

R1 \p 5 R2 Photorezeptoren

| e Verzogerungsglieder

L 4 ¥
X 4
M1 M2 Multiplikationsglieder
A 4 = v
D - Differenzbildung

Detektor-Output : R = x4 (t-At)-x5(t) - x4(t)- x5 (t-At)

Abb.1.2: Hypothetischer Bewegungsdetektor nach Hasastein & Reichardt Bei R1 und R2 handelt
es sich um benachbarte Photorezeptoren, die agheétanderliegende Punkte im Gesichtfeld gerichtet
sind. Beie handelt es sich um ein Verzdogerungselement und/tieiind M2 um Multiplikationsglieder.
Wenn nun eine Bewegung von links nach rechts stdéf, wird zunéchst R1 und mit einer gewissen
zeitlichen Verzégerung R2 erregt. R1 gibt sein Siggowohl an M1 als auch an M2. Das Signal an M1
wird aber zeitlich verzégert. R2 wiederum gibt s8ignal auch an M1 und M2 weiter, allerdings wird
nur die Weitergabe an M2 zeitlich verzégert. Danaufvird das bei M1 eintreffende verzdgerte Signal
von R1 mit dem unverzogert eintreffenden Signal vB& multipliziert. Die Subtraktion der
AusgangsgrofRen gibt Aufschluss iber die Beweguetysiig: Bei einer Bewegung von R1 nach R2 wird
die Weitergabe des Signals im ersten Kanal verzo8eas fuhrt dazu, dass die Signale beider Kanéle
gleichzeitig in M1 ankommen, was bei der Multipliken zu einer starken Antwort am Kanal 1 fihrt, in
M2 ist das gleichzeitige Eintreffen nicht gegeb@ndurch das System weil3, dass die Bewegung bei R1
begann. (Abbildung aus Penzlin (2005), S. 789).
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1.3 Die Sehleistungen des Goldfisches

Beim Farbensehen des Goldfisches handelt es siele -schon erwdhnt - um ein
tetrachromatisches System. Die vier verschiedenapfefisehfarbstoffe haben
unterschiedliche Absorptionsspektren, die durch rikektrophotometrie ermittelt
wurden. Das besonders fir kurzwelliges Licht engiahe Sehpigment des S-Zapfens
(,S" fur short) hat sein Absorptionsmaximum bei 4685 nm, das fur mittelwelliges
Licht empfindliche Sehpigment des M-Zapfens (,M“ rfimiddle) hat sein
Absorptionsmaximum bei 530 £ 5 nm und das fur lagltjges Licht empfindliche Seh-
pigment des L-Zapfens (,L“ flr long) hat sein Abgtionsmaximum bei 625 = 5 nm
(Marks, 1965; ahnlich Harosi und MacNichol, 1978as fur UV-Licht empfindliche
Sehpigment des UV-Zapfens (,UV* flr ultraviolettathsein Absorptionsmaximum bei
355-360 nm (Bowmaker et al.,, 1991). Der UV-Rezepturde mikrospektro-
photometrisch erst 1991 gefunden. Neumeyer hingdgeamte schon vorher (1985;
siehe auch 1992) durch additive Farbmischexperien@mtVerhalten die Existenz eines

UV-Rezeptors und das Vorliegen von tetrachromatistkrarbensehen nachweisen.

Neumeyer (1984; 1988) zeigte, dass die bei weilRaomcht in Verhaltens-
versuchen gemessene spektrale Empfindlichkeitstumkites Goldfisches nicht 1:1 der
spektralen Empfindlichkeit der einzelnen Zapfentypentspricht. Die spektrale
Empfindlichkeitsfunktion hat ihre Maxima bei 360r¢kzer et al., 1994), 470, 540 und
660 nm. Die Maxima sind also in Richtung langereeldhlangen verschoben und
dariber hinaus schmaler. Neumeyer (1984) posteliedass sich dies durch
inhibitorische Wechselwirkungen zwischen den veaestdnen Zapfentypen erklaren
lasse. Dies konnte durch Messung der spektralen igdbighkeitsfunktion unter
chromatischer Adaptation bestatigt werden. Die Wedingenunterscheidungsfahigkeit
wird durch die AA-Funktion dargestellt. Beim Goldfisch konnten drei
Wellenlangenbereiche bester Unterscheidungsfahifgsigestellt werden. Diese liegen
bei 400-410, bei 500 und bei 600-610 nm. Bei 4004t kann der Goldfisch Wellen-
langenunterschiede von 11-13 nm unterscheideniomBereich von 600-610 nm kann
er Unterschiede von 10-15 nm erkennen. Die besterkitheidungsfahigkeit liegt bei
500 nm. In diesem Bereich kann der Goldfisch Wéllegenunterschiede von 4-8 nm

differenzieren (Neumeyer 1986; Fratzer et. al.,4)99
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Des Weiteren wurde ermittelt, dass der Goldfiscbhamur Farbkonstanz fahig ist.
Objekte reflektieren nur einen Teil des eingestahlLichtes. Je nachdem welche
spektrale Zusammensetzung dieses reflektierte liaht nehmen wir eine bestimmte
Farbe wahr. Das von den Objekten reflektierte Lichhgt aber nicht nur von den
Absorptionseigenschaften des Objektes selbst abndeso auch von der
Wellenlangenzusammensetzung des eingestrahltensLibigse kann im Tagesverlauf
stark variieren. Farbkonstanz beschreibt nun dregk&it, die Farbe eines Objektes als
unverandert wahrzunehmen, obwohl die ,Farbe* degestrahlten Lichts variiert. Der
Leistung zur Farbkonstanz liegt ein neuronaler gkturmechanismus zu Grunde. Es
zeigte sich, dass die Fahigkeit zur Farbkonstangim bGoldfisch sowohl von der
Hintergrundfarbe als auch von dem Grad der Sattjgier Beleuchtungsfarbe abhangt:
Die Leistung zur Farbkonstanz ist ausgezeichneteruréschwach gesattigten
Beleuchtungsfarben sowohl bei grauem als auch bleiwazem Hintergrund. Bei
starker gesattigten Beleuchtungsfarben war die Badiknzleistung bei einem grauen
Hintergrund weiterhin ausgezeichnet, aber wenigérgsgepragt bei einem schwarzen
Hintergrund (D6rr & Neumeyer, 2000; Neumeyer et 2002). Dartber hinaus zeigten
Dorr und Neumeyer (1997), dass der Goldfisch auem dPhanomen, dass eine
Umfeldfarbe die Wahrnehmung einer darin eingescieglosn anderen Farbe veréndert -

simultaner Farbkontrast genannt - unterliegt.

Auch die Leistungen des Goldfisches hinsichtlick Bewegungssehens wurden
in Verhaltensexperimenten untersucht. So stelligma&rer und Neumeyer (1996) fest,
dass das Ganzfeldbewegungssehen nur lGber den kerzapfmittelt wird und somit
Lfarbenblind* ist. Dazu wurde die optomotorischelgeveaktion des Goldfisches auf
einen sich bewegenden rot-grinen Streifenzylindber gleichzeitig mit mono-
chromatischem roten und griinen Licht beleuchtetde/ugetestet. Die Intensitaten der
eingestrahlten Lichter wurden variiert. Bei einepstimmten Intensitatsverhaltnis fiel
die Verhaltensreaktion des Fisches weg. Berechmungeigten, dass die
Verhaltensantwort genau bei dem Intensitatsverisaétasblieb, bei dem der L-Zapfen
nicht mehr moduliert wurde. Dartber hinaus stelfBehres und Neumeyer (2007) fest,
dass auch das Objektbewegungssehen des Goldfisachreson einem Zapfentyp,
allerdings vom M-Zapfen, vermittelt wird, und alsbenso ,farbenblind® ist. Es wurden
rot-griine Zufallspunktmuster prasentiert, innerrdgber sich ein kreisrunder Punkt mit

demselben Muster bewegte. Die Intensitat der rétenkte wurde konstant gehalten
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und die Intensitat des griinen wurde variiert, lgis @oldfisch keine Verhaltensreaktion
mehr zeigte. Berechnungen zeigten, dass die Versahtwort genau bei dem
Intensitatsverhéltnis ausblieb, bei dem der M-Zapfieht mehr moduliert wird.

Die Sonderrolle des L-Zapfens wird untermauert duten Befund, dass unter
geringen Beleuchtungsverhaltnissen von 1,5 Ix derapfen nicht mehr zum
Farbensehen beitragt und die Sehleistungen dedisablels trichromatisch werden: Die
Unterscheidungsfahigkeit im Bereich von 555 bis 668 ging verloren und die
spektrale Empfindlichkeitsfunktion zeigte kein Maxim mehr im langwelligen
Bereich. Schon ab einer BeleuchtungsintensitatSszbawar ein geringerer Beitrag des
L-Zapfens zum Farbensehen zu verzeichnen (NeumaygrArnold, 1989). Der L-
Zapfen scheint aber nicht nur unterschiedliche rBgé zum Farb- und
Bewegungssehen zu leisten, sondern er scheint aumh spezielle Rolle in der
Verarbeitung von Helligkeit zu haben, denn unten delben, gerade beschriebenen
Beleuchtungsintensitaten tragt er zwar nicht meinn Farbensehen bei, aber sehr wohl
noch zur Verarbeitung von Helligkeitsunterschiedeann der Goldfisch auf das helle
Testfeld dressiert wurde. Dies wurde mit untersdiitben Verarbeitungskanalen in der
Retina erklart: Die Farbinformation wird vom L-Zapf auf die Horizontalzellen
Ubertragen und diese wiederum sind entscheidendearynterscheidung von mittel-
und langwelligem Licht beteiligt. Die Verarbeitunder Helligkeitsinformation
geschieht direkt Uber Bipolarzellen auf die Ganglalen. (Neumeyer et al., 1991).
Diese Hypothese wurde weiter gestitzt durch Ergseniaus Versuchen mit
Goldfischen, die Ethambutol verabreicht bekommetieha Diese Fische zeigten im
Verhalten keine Unterscheidungsfahigkeit im rotrgBereich mehr, wahrend das ERG
normal und die Helligkeitsfunktion erhalten bliebémtrazellulare Ableitungen von den
zapfengetriebenen Horizontalzellen zeigten, daksrfbutol zu einer Depolarisierung
dieser Horizontalzellen fuhrt, was darauf hinwaistss diese fir die Unterscheidung im
langwelligen Bereich notig sind (Spekreijse et dl991). Des Weiteren wurden
Ableitungen von Ganglienzellen getétigt, um heratisden, ob sich Farbe und
Helligkeit unterschiedlichen Verarbeitungswegen dnen lassen. Es wurde zuerst im
dunkel- und dann im zunehmend helladaptierten ZAds@gearbeitet. Es konnten 30
Zellen abgeleitet werden. 25 konnten dem Helligk&itarbeitungsweg zugeordnet
werden, da sie eine abnehmende absolute Empfikeéiic fir 620 nm zeigten. Im

helladaptierten Zustand konnten finf Zellen gefundeverden, die dem
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Farbverarbeitungsweg zugeordnet werden konntersi@aine ansteigende absolute

Empfindlichkeit im Langwelligen zeigten (Neumeyeiaé, 1991).

Des Weiteren gibt es verhaltensphysiologische Waotdrungen zum raumlichen
Auflésungsvermégen des Goldfisches, die nahe legess die Verarbeitung der
raumlichen Auflosung denselben Verarbeitungswegewntder fur Farbverarbeitung
aktiv ist (Neumeyer, 2003).

Aufgrund der Befunde aus der Vielzahl der Verhaexperimente, kombiniert
mit neuropharmakologischen und elektrophysiologsciMethoden (Mora-Ferrer &
Neumeyer, 2009), lassen sich verschiedene paralielarbeitungskanale - zumindest

fur den L-Zapfen - postulieren:

* Ein Verarbeitungskanal, der fur Farbensehen und@einfe verantwortlich ist.

* Ein Verarbeitungskanal, der fir Bewegungssehen Hietligkeitsdetektion
verantwortlich ist.
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1.4 Die Retina

Das Auge der Wirbeltiere entsteht ontogenetisch @user Ausstilpung des
Diencephalons. Diese Ausstllpung bildet zunachstAeigenblaschen mit nach innen
gerichteten Zellen. Das Augenblaschen stulpt sidhdar lichtzugewandten Seite ein,
wodurch eine halbkugelférmige Doppelschicht entstatis der sich letztendlich die 0,2
bis 0,5 mm dicke Retina entwickelt. Die eingestil@chicht entwickelt sich zum
Stratum nervosum retinae, das selbst wieder neumcl8en bildet, in denen die
Photorezeptoren und die Neurone der Retina lie§efyrund dieser Einstulpung liegen
die Photorezeptoren mit ihren lichtempfindlichen An@liedern vom Licht weg zum
Pigmentepithel hin, weshalb man die Retina der @igre auch inverse Retina nennt.
Die das Stratum nervosum retinae umfangende Scoicthizum Stratum pigmentosum
retinae (Pigmentepithel). Dieses besteht aus emiasthichtigen Epithel, das auch die
Innenseite des Ciliarkérpers und der Iris bede@ie in Abbildung 1.4.1 zu sehen,
besteht das Stratum nervosum retinae aus mehrehéch&n (Dowling, 1979):

i.  Mit Stratum neuroepitheliale bezeichnet man dere8ar in dem die Aul3en-

und Innensegmente der Photorezeptoren liegen. SidieSt an das
Pigmentepithel an.

il. Das Stratum limitans externum (&uf3ere limitieremMdlembran) wird durch
Zonula adhaerentes zwischen den Miullerzellen una dlenensegment von
Stabchen und Zapfen gebildet.

iii. Das Stratum nucleare externum (aul3ere Kornersghightd von den
Zellkorpern der Stabchen und Zapfen gebildet.

iv. ~Das Stratum plexiforme externum (&ufRere plexiforBwhicht) enthalt die
synaptischen Verknupfungen zwischen den Fortsateerstabchen und Zapfen
(nicht im eigentlichen Sinne Axone, da sie keineidspotentiale generieren)
und der Bipolar- und Horizontalzellen.

v. Das Stratum nucleare externum (innere Kérnerschestihalt die Zellkérper der
Horizontal-, Bipolar-, Muller-, Amakrin- und Intelgxiformzellen.

vi. Das Stratum plexiforme internum (innere plexiforrdehicht) enthalt die
synaptischen Verknupfungen der Amakrin-, Bipolard @Ganglienzellen.

vii. Das Stratum ganglionare (Ganglienzellschicht) dnthife Zellkérper von
Ganglienzellen und displazierten Amakrinzellen.

viii.  Im Stratum neurofibrarum (Nervenfaserschicht) samnséch die Axone der
Ganglienzellen, verlaufen in radialer Richtung umthdeln sich zum Nervus
opticus, der schlie3lich durch die Netzhaut daseAugylasst.

iXx. Das Stratum limitans internum besteht aus den Ewrtfift der Muller-Zellen
und Astrocyten.
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Opticusfasern
Ganglienzelle
Ganglienzellenschicht
innere Amakrine
plexiforme Schicht
interplexiforme__,
Zelle On-Bipolare

. innere

Koérnerschicht Off-Bipolare

Stabchen - Bipolare

aufere Horizontalzelle

plexiforme Schicht

auRere Stabchen

Kornerschicht Zapfen

Abb. 1.4.1 Schematischer Aufbau der Retina der Wirbltiere. Wie man an den in den verschiedenen Schichten
vorkommenden Neuronenarten ablesen kann, handsitledei der Retina schon um ein neuronales Nekzviée
Photorezeptoren arbeiten als parallele Kanidle ubertiagen die Information (ber die Anderung ihres
Membranpotentials Uber chemische Synapsen auf giel@kzellen. Die Bipolarzellen wiederum bilden chschie
Synapsen mit den Ganglienzellen, deren Axone dehneé®e bilden und die Information mithilfe von
Aktionspotentialen ins Gehirn weiterleiten. Auf sken vertikalen Verarbeitungsweg von Photorezeptadieer
Bipolarzellen zu denGanglienzellen wird die dem Reiz entsprechende malgoErregung durch verschiedene
laterale und vertikale Ruckkopplungsmechanismen erarbeitet. Dies beginnt schon auf der Ebene der
Photorezeptoren, denn jeder Zapfen ist mit benatdrb@apfen tiber Gap junctions verbunden. Da darkilmaus
jeder Zapfen mit Stabchen iber Gap junctions vepftrigt, erhalt jeder Zapfen auch Information \@tébchen. Auf
der Ebene der Synapsen von Photorezeptoren undaBiptien sorgen die Horizontalzellen fiir Rickkoppglun
benachbarter Verarbeitungskanéle. Amakrinzellergesorauf der Ebene der Synapsen von Bipolarzellen und
Ganglienzellen fur Ruckkopplung, die sich eher Waitiauf vor- und nachgeschaltete Neurone innerleaties
Verarbeitungskanals bezieht. (aus Neuweiler (2083339)

Wie bereits erwahnt, besitzt die Goldfischretinarwierschiedene Zapfentypen mit vier
verschiedenen Absorptionsspektren der Sehpigmedie, durch Mikrospektro-
photometrie ermittelt wurden. 1967 gelangen Torsital. zum ersten Mal Uberhaupt
intrazellulare Ableitungen von Zapfen des Karpfebe Autoren fanden drei Zapfen-
typen, die das Maximum ihrer Empfindlichkeit bei24®/- 15 nm, 529 +/-14 nm und
611 +/- 23 nm hatten. Schon 1956 hatte Svaetialgh &uch Svaetichin & MacNichol,
1958) von Horizontalzellen von Fischen sogenanrRot@ntiale abgeleitet. S-Potential
steht fur langsam depolarisierende oder langsamrpgfagisierende Antworten auf
Beleuchtung. Er fand drei Typen von AntwortverhaltErstens den ,luminosity type®,

der auf alle Wellenlangen eine Hyperpolarisatiorgzévenn auch bei unterschied-
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lichen Wellenlangen unterschiedlich stark), zweitdes ,biphasisc chromaticity type*,
der auf Wellenlangen zwischen 400-600 nm mit Hypkmsation und auf

Wellenlangen zwischen 600-750 nm mit Depolarisatmtwortet, und drittens den
Jriphasisc chromaticity type“, der auf Wellenlamgewischen 400-550 eine Hyper-
polarisation, auf Wellenlangen zwischen 550-650 eepolarisation und auf
Wellenlangen zwischen 650-750 nm wiederum eine Hpglarisation zeigt. Zwei der
drei gefundenen Horizontalzelltypen zeigen alsoagitagonistisches Antwortverhalten.
Wahrend Svaetichin glaubte von Zapfen abgeleitebhaiben, konnte Tomita (1963)

nachweisen, dass es sich um die Antworten von Botatzellen gehandelt hatte.

Auch die Bipolarzellen, die Eingang sowohl von Rineteptoren als auch von
Horizontalzellen erhalten, zeigen ein antagonieBscAntwortverhalten, das eng mit
den rezeptiven Feldstrukturen der Bipolarzellerapumenhangt. Kaneko (1973) tatigte
intrazellulare Ableitungen von Bipolar- und Amakratlen und stellte fest, dass alle
Bipolarzellen eine Zentrum-Umfeld-Organisation ihrezeptiven Felder zeigten. Das
Zentrum wurde auf 100-200 um und das Umfeld aufSlAim geschatzt. Bezuglich
ihrer Reaktion auf monochromatische Lichtstimulnkten die Bipolarzellen in zwei
Typen eingeteilt werden: Erstens Gegenfarbzellen Eihgang von M- und L-Zapfen
erhalten, so dass sich ein Rot-ON-Zentrum und eitauRd-Grin-OFF-Umfeld ergeben
und umgekehrt. Zweitens Zellen, die nicht fir Faderung zustandig sind, erhalten
sowohl im Zentrum als auch im Umfeld Eingang vonZapfen. Auch die
Amakrinzellen konnten in zwei Gruppen unterschiedeaerden: Erstens tonisch
antwortende Zellen, die durch rotes Licht hyperpsiert und durch griines Licht
depolarisiert werden. Zweitens phasisch antwortedadlen, die eine phasische
Depolarisation auf Licht-an und Licht-aus zeigtdretztere erhalten vorwiegend
Eingang von den L-Zapfen und sind nicht farbcodidre Beide Typen von

Amakrinzellen zeigten keinen Zentrum-Umfeld-Antagomus (Kaneko, 1973).

1960 untersuchten Wagner, MacNichol und Wolbarkhéestes die Struktur der
rezeptiven Felder der Ganglienzellen von Goldfisch&ls Stimuli verwendeten sie
kleine monochromatische farbige Lichtpunkte. Smden Gegenfarbganglienzellen, die
Rot-ON-Grin-OFF-Zellen, bei denen der rotsensiBeeeich eher kleiner und mehr im
Zentrum war als der grinsensitive Bereich, der reigedf3eren nicht so scharf
abgrenzbaren Bereich Uberdeckte. Auch Daw (1968¢Hreb die rezeptiven Felder

von farbcodierenden Ganglienzellen der Goldfischeeimnithilfe von extrazellularen
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Ableitungen. Auch er fand die von Wagner, MacNicbot Wolbarsht beschriebenen
Gegenfarbganglienzellen, stellte aber fest, dassedinur 5 % der 136 von ihm
gefundenen Zellen ausmachten. Bei 49 % der Zellenddi®e es sich um
Doppelgegenfarbzellen mit einem Grin-ON-Rot-OFFiAen und einem Griun-OFF-
Rot-ON-Umfeld oder genau umgekehrt. 14 % der Ze#letworteten ahnlich wie die
gerade beschriebenen Doppelgegenfarbzellen, aber woaaoter bestimmten
Stimulusbedingungen. Unter den meisten Stimulusigesigen war die auf Eingang
durch den M-Zapfen kommende Information nicht dbbe, aber bei hoher
Reizintensitdt oder nach Bleichen des Sehpigmeittsniensivem roten Licht zeigte
sich, dass ein Eingang von den M-Zapfen vorliegesste. 8% der Zellen waren nicht-
farbcodierende Zellen, die also auf alle Welleng&mgntworteten. Sie kamen sowohl
mit ON-Zentrum und OFF-Umfeld als auch mit OFF-Zent und ON-Umfeld vor. 26
% der Zellen konnten keiner Gruppe zugeordnet werd®er Durchmesser der

rezeptiven Felder war mit 5 mm oder mehr auf deimdeecht grol3.

Spekreijse et al. (1972) fanden zusatzlich noch argellen, die Eingang von
den S-Zapfen erhalten. Der Eingang der S-Zapfem&vausschliel3lich im Zentrum des
rezeptiven Feldes festgestellt. Es gab zwei Arfeat-ON-Grin-OFF-Blau-ON und
Rot-OFF-Grun-ON-Blau-OFF. Der S-Zapfen-Eingang trélgo dasselbe Zeichen wie
der L-Zapfen-Eingang und tritt nur auf, wenn auach Kl-Zapfen-Eingang vorliegt.
Auch Beauchamp und Daw (1972), die vom optischerv Nibleiteten, stellten fest,
dass ein S-Zapfen-Eingang nur vorlag, wenn aucicigleitig ein M-Zapfen-Eingang
vorlag. Etwas abweichend von Spekreijse et al7Z)9anden sie aber auch heraus,
dass der S-Zapfen-Eingang nicht unbedingt dasd&beecichen hat wie der L-Zapfen-
Eingang und dass er auch im Umfeld vorkommen kBamiber hinaus bestatigten die
Autoren den Befund von Adams & Afandor (1971) undyRauld (1972), dass alle
Doppelgegenfarbzellen auch Eingang von den Stabetteldten. Im dunkeladaptierten
Zustand konnte festgestellt werden, dass der Staboigang sowohl dasselbe
Vorzeichen hat als auch im selben Teil des rezepthaides anzutreffen ist wie der L-

Zapfen Eingang im helladaptierten Zustand.
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1.5 Uberblick tiber den Aufbau des Goldfischgehirnsnit Schwerpunkt
auf dem Mesencephalon

Das Gehirn des GoldfischesCqrassius auratus) besteht aus Telencephalon,
Diencephalon, Mesencephalon, Metencephalon und edgephalon, das am caudalen
Ende in die Medulla spinalis Ubergeht und damit migenerellen Bauplan, der fur alle

Vertebraten gilt, folgt.

¥_=nervus opticus

hypophysis—
c ypophy:

Abb. 1.5.1: Das Gehirn des Goldfischeg\: in situ, b: dorsale Ansicht, c: laterale AngicAbk.: b.olf.:
Bulbus olfactorius, cereb.: Cerebellum, hypothypbthalamus, rhomb.: Rhombencephalon, telenc.:
Telencephalon. (Meek 1983)

Bei den meisten Teleostei sitzen die Bulbi olfactastral direkt am Telencephalon an.
Wie in Abbildung 1.5.1 zu sehen, sitzen die Bullfactorii beim Goldfisch (und
generell bei den Cypriniden, Gadiden und Siluridg@stielt“ auf: Die Bulbi olfactorii
befinden sich bei den erwéhnten Fischarten in emnigntfernung vom Telencephalon
und sind Uber die Tracti olfactorii mit diesem veifft. Dies scheint aber ein rein
morphologischer Unterschied zu den anderen Fisaax sein, der sich nicht in einem
funktionalen Unterschied auswirkt. Telencephalod @mencephalon sind basal direkt
durch den Tractus pedunculi cerebri miteinandebweden. Das Diencephalon, das aus
Epithalamus, Thalamus und Hypothalamus bestehty ggr Dorsalsicht nicht zu sehen,
da es von Telencephalon und Mesencephalon veraaadkt In der Lateralsicht sieht
man zumindest die Nervi optici, die zum Chiasmaicoph an der Basis des

Diencephalons ziehen. Die Nervi optici kreuzen stéihdig im Chiasma opticum, und
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die meisten Fasern ziehen ohne jegliche synaptitithschaltung direkt ins Tectum
opticum. Springer und Gaffney (1981) postulierasofh, dass auch wenige ipsilaterale
retinotectale Projektionen im Goldfisch zu findends Einige Fasern des optischen
Nervs projizieren in andere Hirngebiete wie z.Bs Préatectum, bei dem es sich um
einen dorsal-caudalen Teil des Diencephalons hgndkds unter anderem an
visuomotorischen Funktionen beteiligt ist. Des Weh erkennt man in der lateralen
Ansicht des Gehirns in Abbildung 1.4.1 den Hypdhals mit anh&ngender
Hypophyse, der unter dem Mesencephalon lokaligerBei der Hypophyse handelt es
sich um die Ubergeordnete Driise des endokriner@gst

Das Mesencephalon besteht dorsal aus dem TectuicumptHaufig bezieht
man sich mit dem Begriff ,Tectum* auf das Tectuptioum. Dies ist allerdings nicht
ganz korrekt, da zum Tectum noch weitere Struktgegmdren, die im Folgenden unter

Bezug auf Abbildung 1.5.2 beschrieben werden.

T teciulr
#

ypothalamus

Abb. 1.5.2: Querschnitt des Mesencephalons des Géifthes. Ein nach Kliuver-Barrera (Luxol fast
blue - Cresyl violet) gefarbter Querschnitt durels dMesencephalon des Goldfisches (Meek 1983). Abk.:
TL: Torus longitudinalis. TS: Torus semicirculariBTB: Tractus tectobulbaris. Der Hypothalamus ist
kein Teil des Mesencephalons, sondern gehoért zumndephalon, schiebt sich aber unter das
Mesencephalon. Auch die Valvula cerebelli gehéchhzum Mesencephalon, sondern zum Cerebellum,
schiebt sich aber unter den Tectallobi nach rastral

Dorsal weichen die Tectallobi etwas auseinandes wa allem daran liegt, dass ein
Teil des Kleinhirns, die Valvula cerebelli, sichnvoaudal her unter die Tectallobi nach
rostral schiebt. Die Valvula cerebelli und das Tettopticum sind Uber das Velum

anticum miteinander verbunden. Bei den Strahlesfios gibt es eine Besonderheit, und
zwar die paarigen Tori longitudinales, die etwageasenkt zwischen den Tectallobi
verlaufen. Sie stellen einen visuellen Pathway ewes Tectum opticum und

Cerebellum dar, Uber den z.B. visuelle Reize, dimneslle Reflexe auslosen mussen,
weitergeleitet werden. Die auseinandergewichenestallebi werden Uber die tectale

Kommissur miteinander verbunden, bei der es sicthtnium einen massiven
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Nervenfaserzug handelt, sondern eher um eine MemB@i einigen Fischarten sind
jedoch auch wenige darin verlaufende tectotectae/&hfasern nachgewiesen worden
(Grover und Sharma, 1981). Ein weiterer paarigeseaig, der Torus semicircularis,
der ontogenetisch zum Tectum mesencephali (und nigh Tegmentum) gehort, liegt
ventral des Tectum opticums, und lateral zur Vawdrebelli. Der Torus semicircularis
ist Projektionsziel von auditorischen Fasern unds d8eitenlinienorgans. Bei
elektrischen Fischen ist er stark vergrol3ert, da ber diesen ein wichtiges
Verarbeitungszentrum fur die elektrosensorischerinétion ist (Butler & Hodos,
2005).

Exkurs: Das Tectum opticum entspricht dem Collisusuperior der Saugetiere,
und der Torus semicircularis entspricht dem Collisulinferior. Die Colliculi
zusammen werden Vierhigelplatte genannt und sind @ugern nicht die
Hauptverarbeitungszentren fur visuelle respektivalitarische Informationen. Der
Colliculus superior z.B. spielt jedoch eine wicktidgRolle bei visuomotorischem
Verhalten von Saugern, wie z.B. Ausldsen von Augkkaden oder Kopfbewegungen
hin zu visuellen Stimuli. Auch fur die visuelle Anérksamkeit ist er unerlasslich.

Beim ventralen Teil des Mesencephalons handeliobswsn das Tegmentum,
das nicht zum sensorischen, sondern zum motoris&ystem gehdrt. Unter der
Valvula cerebelli zieht ein schmaler Kanal entlanig; Aquaeductus Sylvii, der den II.
mit dem Ill. Ventrikel verbindet. Etwas vereinfackbnn man sagen, dass alle
Strukturen, die dorsal des Aquaeductus Sylvii Iegem Tectum mesencephali und
somit zum sensorischen System gehdren. Ausnahnageidtalvula cerebelli, die kein
Teil des Mesencephalons ist, sondern zum Kleingpimort. Alle Strukturen ventral des
Aquaeductus Sylvii zéahlen zum Tegmentum und somin zmotorischen System
(Butler & Hodos, 2005).

Den paarigen Tectallobi anschliel3end folgt das arg&erebellum, das sich,
wie schon erwahnt, mit seiner Valvula cerebelli toger die Tectallobi schiebt. Vom
hinteren Teil des Cerebellums und der Medulla ofpdda werden die Wande des V.
Ventrikels gebildet. Hier findet sich auch die Rengrube (Fossa rhomboidea), in der
lebenswichtige Kerne der Formatio reticularis, wid. das Atemzentrum, liegen.
Teilweise wird statt von der Medulla oblongata v&thombencephalon gesprochen,
was allerdings eher ein ontogenetischer Begriff Iirst Embryonalstadium gibt es ein
Zweiblaschenstadium des Gehirns, wobei das rdggende Blaschen Prosencephalon

und das caudal liegende Blaschen Rhombencephaloange wird. Aus dem
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Rhombencephalon entsteht dann das Metencephalomte(hirn) und das Myel-
encephalon (Nachhirn). Spricht man beim adulten @ekbn Rhombencephalon,
bezieht man sich also auf Met- und MyelencephaButlér & Hodos, 2005).

Caudal an das Cerebellum anschlieRend folgt eintevesi Merkmal des
Goldfischgehirns, das nicht alle Knochenfische nalsendern das eine Spezialisierung
der Cypriniden und Siluriden ist. Dabei handelseh um die paarigen Lobi vagi, die
fur die Verarbeitung gustatorischer Informationtanslig sind. Bei Fischen mit Lobi
vagi ist der gustatorische Sinn sehr stark ausgépda diese Fische Geschmacks-
knospen Uber den ganzen Korper verteilt haben éB&tHodos, 2005).

Die sich anschliel3ende caudale Medulla oblongdté igedie Medulla spinalis

uber.
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1.6 Das Tectum opticum des Goldfisches

Im vorigen Abschnitt wurde das Mesencephalon bedgtgestellt. Im Folgenden wird

nun das Tectum opticum in seiner Feinstruktur besican.

1.6.1 Die Schichten des Tectum opticum

Das Tectum opticum oder das Tectum mesencephaliStlahlenflosser bildet das
paarige Dach des Mittelhirns. Von dorsal gesehegt ks zwischen Telencephalon und
Cerebellum.

Beim Tectum opticum handelt es sich um eine gebtétie Struktur. Northcutt
(1983) hat eine Aufstellung und Diskussion der rstieiedlichen, prominentesten
Sichtweisen verschiedener Autoren zur Einteilureséi Schichten geliefert (Ramon y
Cayal, 1899; Ans Kappers et al., 1936; Leghissa, 1955; Vaneg&blgesson, 1973;
Meek & Schellart, 1978; Pinganaud & Claiambault/90 Wie in Abbildung 1.6.1
dargestellt, wird in der vorliegenden Arbeit Bezggnommen auf die Einteilung der
Schichten nach Meek & Schellart (1978), die sieBehichten unterschieden haben,
und auf die Benennung dieser Schichten nach Vangdgabbesson (1973). Meek &
Schellart und Vanegas & Ebbesson haben nahezu ldiehg Schichteinteilung
vorgenommen. Der einzige Unterschied besteht dddss die Schichten drei und vier
von Meek & Schellart von Vanegas & Ebbesson ale @ohicht angesehen werden.
Vanegas & Ebbesson haben sich in ihrer Benennungrigns Kappers et al. (1936)

orientiert, diese Benennung aber neueren Erkersgimiangepasst.

Stratum marginale

Stratum opticum

_ e
Stratum griseum et fibrosum superficiale | f‘ 5
"""j."i'.‘. .-\ i) ) i

Siratum griseum cenirale

Stratum album centrale

Stratum periventricuare

Abb.1.6.1: Querschnitt durch das Tectum opticum de Goldfisches.Der Schnitt ist gefarbt mit
Hematoxilin-Eosin. Links Benennung und Einteilungich Vanegas & Ebbesson (1973), rechts
Einteilung und Nummerierung nach Meek & Schella@78). (verandert nach Meek 1983)
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In einem 10 cm langen Goldfisch, bei dem das Gedtina eine Lange von 1,5-
2 cm betragt, hat das Tectum eine Dicke von ca-A@um (Meek, 1983; 1990), kann
aber auch bis zu 1 mm dick sein. Die Oberflachedetbis zu 20 mf Man kann
sagen, dass jede Schicht ungefahr eine Dicke vé@nh i@l hat, Schicht 6 (Stratum
opticum) ist mit durchschnittlich 50 um aber wesehtdinner.

Ein groRer Teil der tectalen Afferenzen wird vomdéxonen der retinalen
Ganglienzellen (optischer Nerv) gestellt. In Gadhen von 10 cm Lange gibt es
ungefahr 130.000 Ganglienzellen, von denen ca. 96s%F ectum opticum projizieren
(Murray, Sharma und Edwards, 1982). Easter, Rusudf Kish (1980) bestimmten die
Anzahl der Fasern im optischen Nerv des Goldfisch#er dem Elektronenmikroskop
und stellten je nach Alter der Fische unterschobeli Anzahlen fest: 120.000 bei
einjahrigen Fischen, 165.000 bei dreijahrigen uB0.Q00 bei funfjahrigen Fischen.
Meek (1981) postulierte als Untergrenze fir syrsapi Kontakte von retinalen
Ganglienzellen im Tectum 30 Millionen Kontakte grectumhemisphare.

Es gibt dariiber hinaus noch eine Anzahl weiterder&hzen ins Tectum, deren
Ursprung Grover und Sharma (1981) mit Hilfe vomagtadem Meerettich-Peroxidase-
Transport gezeigt haben:

1. Telencephalon:
a. Area dorsalis centralis (ADc)
2. Diencephalon:
a. Nucleus dorsolateralis thalami (NDL)
b. Area praetectalis (AP)
c. Nucleus praetectalis (NP)
3. Mesencephalon:
a. Torus longitudinalis (TL)
Contralaterale Tectumhemisphare
Nucleus rostralis mesencephali tegmenti (NRMT)
Torus semicircularis (TS)
Nucleus dorsolateralis tegmenti (DLT)

Nucleus isthmi (NI)

-~ ® o o0 T

4. Rhombencephalon:
a. Nucleus reticularis superior (NRS)
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Teilweise handelt es sich hierbei vermutlich um selé@uen visuellen Input, da ein Tell
der retinalen Afferenzen z.B. in den Nucleus pratates, in den Nucleus rostralis
mesencephali tegmenti oder in den Nucleus dorsaletethalami ziehen, die dann
wiederum ins Tectum opticum projizieren (Roth, 19&harma, 1972; Springer &
Gaffney, 1981; Springer & Landreth, 1977).

Im Folgenden wird dargestellt, in welchen Schichttes Tectums welche
Afferenzen und welche Zelltypen zu finden sind. kKg&983, 1990) und Vanegas
(1983) haben sehr ausfihrliche Ubersichtsartiketud@eschrieben, auf die im
folgenden Abschnitt unter anderem Bezug genommed. vidie Schichten werden
nacheinander von dorsal nach ventral beschriebelne(suuch Abb. 1.6.2):

Stratum marginale (Schicht 7)

In Schicht 7 enden die Afferenzen des Torus lonlyialis (TL), und zwar in einer
rostrocaudalen topographischen Anordnung (Ito & higa, 1978). Wie oben
beschrieben verbindet der Torus longitudinalis \d&vula cerebelli mit dem Tectum
opticum. Die unmyelinisierten Axone des TL werdearcta marginale Fasern genannt

und haben einen Durchmesser von 1 um. Sie bredbrssitlich parallel aus.

Stratum opticum (Schicht 6)

Laufer & Vanegas (1974a, b) unterteilen Schichtn6drei Unterschichten: ,Pars
superficialis®, ,Pars intermedia“ und ,Pars profaidin der Pars superficialis wurden
viele myelinisierte Axone mit einem Durchmesser 1g5-5 um identifiziert. Bei den

Axonen mit kleinem und mittlerem Durchmesser han@sl sich um retinotectale
Afferenzen. Fir die Axone mit groBem Durchmesserepostuliert, dass es sich um
tectofugale und telencephale Axone handelt. Diesan& machen auch einen Grol3teil
der ,Pars profunda“ aus. Die ,Pars intermedia“ liggn ist das Ziel von

unmyelinisierten Axonen.

Stratum fibrosum et griseum superficiale ( Schight

Auch in Schicht 5 terminieren retinale Ganglienfaskern aus dem optischen Nerv. Es
gibt verschiedene Schatzungen, welchen Anteil dfer@nzen der retinalen Ganglien-
zellfasern in dieser Schicht haben. Die Schatzungghwanken zwischen 23,5 %

(Peyrichoux et al., 1986), 27 % (Airhart & Kriebdl984) und 37 % (Murray &
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Edwards, 1982). Des Weiteren terminieren auch Affeen aus anderen ,visuellen
Nuclei“ (siehe oben) wie z.B. der Area praetectatiem Nucleus praetectalis, dem
Nucleus rostralis mesencephali tegmenti und demledacisthmi in diese Schicht
(Grover & Sharma, 1981). Bei den retinalen Progten in diese Schicht handelt es
sich um retinotope Projektionen (Jacobson & Ga2641Meek, 1983).

Stratum griseum centrale (Schicht 3 und 4)

In Schicht 3 und 4 bildet eine Vielzahl von pra-dypostsynaptischen Elementen ein
komplexes Neuropil. Darlber hinaus terminieren Fasaus der ipsilateralen Area

dorsalis centralis (Telencephalon) in diese Schicht

Stratum album centrale (Schicht 2)

Schicht 2 besteht vor allem aus myelinisierten ffa$6,3-3 um Durchmesser), bei
denen es sich vorwiegend um tectale Efferenzen dilanBinige afferente Fasern
stammen aus dem Torus semicircularis, aus dem d&ickgticularis superior, aus der

contralateralen Retina und aus dem contralatefiedetum (Vanegas, 1983).

Stratum periventriculare (Schicht 1)

In Schicht 1 liegen eng gepackt neuronale Somat&imem Durchmesser von 5-8 pm,
die zu den Neuronen vom Typ XIV gehéren (Meek & @&lant, 1978).

AP

NP

NI s
Ret Tel cTect NRMT DLT NRS

\

sGCc — ; s s //
/ T X P
3 P
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Abb. 1.6.2: Die Herkunft der tectalen Afferenzen ud Schicht, in der sie terminieren.Abk.: Ret:
Retina, TL: Torus longitudinalis, Tel: Telencephalcc.Tect: kontralaterale Tectumhélfte, AP: Area
praetectalis, NP: Nucleus praetectalis, NI: Nucléstemi, NRMT: Nucleus rostralis mesencephali
tegmenti, DLT: Nucleus dorsalis lateralis tegmem: Torus semicircularis, NRS: Nucleus reticularis
superior. Bei den schwarzgepunkteten Flachen haedadich um Ergebnisse aus anterograden Tracing-
Experimenten und bei den gestrichelten Flachendiaed sich um Ergebnisse aus retrograden Tracing-
Experimenten. (Meek, 1983)
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1.6.2 Die tectalen Neurone

Im Tectum opticum des Goldfisches wurden von MeekSghellart (1978) 15

verschiedene Typen von Neuronen (I-XV) mithilfe v@olgifarbung charakterisiert,

die wiederum in funf Gruppen eingeteilt werden kemn Die Charakterisierung
erfolgte nach Lage der Somata, nach Ausdehnunddedritenbaume und nach den
charakteristischen axonalen Eigenschaften (siehe BABLB).

growpr 1 2 — — ; _— 3 .
type | lla lib m va/b vV vi Vil Vil IX X
7|
—
e
5|
r
3
2
1]
group 4 yi _ 5. —
type X Xt XIlty Xl XIV[large]___ ___ XIV[small] . XV

Abb. 1.6.3: Schematische Darstellung der 15 nach Mk & Schellart (1978) beschriebenen
Neuronentypen Meek & Schellart charakterisierten die Neuron¢hitie von Golgifarbung und teilten
sie bezuglich Lage der Somata, Ausdehnung der @enddume und nach axonalen Eigenschaften in
funf Gruppen ein.

e Bei Gruppe 1 (Typ | und 1l) handelt es sich um N&@w mit Dendriten in
Schicht 7.

* Gruppe-2-Neurone (Typ I, IV und V) sind ,monodifi@d neurons®, deren
Dendriten sich jeweils in nur einer Schicht befinde

e Zur Gruppe 3 (Typ VI-X) gehdren ,bistratified neussnderen Dendriten sich
jeweils in zwei Schichten befinden.

* Die Neurone der Gruppe 4 (Typ XI-XII) sind ,multiatified neurons“ mit
Dendriten in mehreren Schichten, vor allem aber den tieferen
Tectumschichten 2 und 3.

e Gruppe 5 (Typ XIV und XV) beinhaltet ,nonstratifiedeurons®. Innerhalb
dieser Gruppe gibt es keine einheitliche Terminigsschicht der Dendriten.
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1.6.3 Retinotopie

Es gibt im Goldfisch mehrere Projektionsziele vasérn des optischen Nervs. Nach
Sharma (1972) handelt es sich dabei um Nuclei imldrhus und Hypothalamus, um
den Nucleus rotundus, um den Nucleus lateraliscgéati und um die Area pratectales.
Aber das Hauptprojektionszentrum fur die Axone iinalen Ganglienzellen ist das
Tectum opticum. Diese retinotectalen Projektionerisen eine topographische
Anordnung auf, die sowohl anatomisch (u.a. Att&dsperry, 1963; Meyer, 1980) als
auch elektrophysiologisch (u.a. Jacobson & Gaz&3l1%chwassmann & Kruger,
1965a) untersucht wurde. Wegen der vollstandigeaukung der optischen Nerven
wird das komplette linke visuelle Feld im rechteaciumlobus reprasentiert und das
komplette rechte visuelle Feld im linken. Attardi &perry (1963) fanden durch
Retinalasionsstudien heraus, dass die Axone dedein Retina ventral gelegenen
Ganglienzellen den medialen Teil des optischen $rdkiden und in den dorsalen
Bereich des Tectum opticums projizieren und dasgekehrt die Axone der in der
Retina dorsal gelegenen Ganglienzellen den laterbé des optischen Trakts bilden
und in den ventralen Bereich des Tectum opticuraBezi. Axone von Ganglienzellen
aus dem posterioren Teil der Retina terminierenaimerioren Bereich des Tectum
opticums und Axone von Ganglienzellen aus dem mmézr Teil der Retina terminieren

im posterioren Teil des Tectum opticums (vgl. Abl&.4).

Abb. 1.6.4: Projektionsziele der retinalen Ganglierellfasern aus Attardi & Sperry, 1963.
Das dorsale visuelle Feld wird von der ventralerir@eund dem dorsalen Tectum, und das
ventrale visuelle Feld wird von der dorsalen Retind dem ventralen Tectum reprasentiert. Das
rostrale visuelle Feld wird von der caudalen Retind dem rostralen Tectum, und das caudale
visuelle Feld hingegen wird von der rostralen Retind dem caudalen Tectum reprasentigie.
nasotemporale Achse der Retina wird in der cauti@es Achse des Tectum, und die
dorsoventrale Achse der Retina wird in der laterdiaden Achse des Tectum reprasentiert.

Darlber hinaus stellten die Autoren fest, dass rRagie von in der Retina zentral
liegenden Ganglienzellen stammen, den zentralerei@erdes Tectum opticums

innervieren und Fasern, die von in der Retina periplegenden Ganglienzellen
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stammen, die marginalen Bereiche des Tectum opticumervieren (Abb. 1.6.5).
Jacobson & Gaze (1964) postulieren, dass 1° SebWimkvisuellen Feld 8-20 um auf
der Tectumoberflache entsprechen.

Abb. 1.6.5Projektionsziele der retinalen Ganglienzellfasern as Attardi & Sperry, 1963.
Darstellung der Projektionsziele der zentralen peidpheren retinalen Ganglieellfasern.

Sowohl Jacobson & Gaze (1964) als auch Schwass@®aKnuger (1965) konnten
durch elektrophysiologische Studien eine prazispodgoaphische Projektion der

visuellen Welt auf das Tectum opticum nachweisesjmiAbb. 1.6.6 dargestellt ist.
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Abb. 1.6.6: Retinotopie im Tectum opticum.Der linke Teil der Abbildung stellt das linke vélle
Feld gesehen vom linken Auge dar. Die Kreise syimlgsen die rezeptiven Felder. Der rechte, obere
Teil der Abbildung stellt das rechte Tectum opticdar. Die kleineren Punkte reprasentieren dorsal
liegende Ableitpunkte im Tectum und die gréRerenk®a ventral (lateral) gelegene Ableitpunkte. Die
Ziffern im visuellen Feld finden sich in der Tectskizze wieder, so dass eine topographische Karte de
Punkte im visuellen Feld und ihrer Projektionen Tctum deutlich werden. Die rezeptiven Felder
ventraler (lateraler) Ableitungsorte sind mit eingat gekennzeichnet. Der rechte, untere Teil der
Abbildung zeigt die Oberflache des Tectum opticumeridogen mit einem Koordinatensystem in Grad
Sehwinkel. (nach Schwassmann & Kruger, 1965, vexdhd
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1.6.4 Projektionsziele nicht-retinaler Afferenzeniin Tectum

Wie schon im Kapitel 1.3 dargestellt, erreichenraéferenzen das Tectum, die nicht
retinalen Ursprungs sind. Auch diese Afferenzen nigin hinsichtlich ihrer

Projektionsorte im Tectum kartiert werden. GroveSBarma (1981) beschreiben, dass
Projektionen aus der Area praetectalis, dem Nucfgagtectalis und dem Nucleus
isthmi im Stratum fibrosum et griseum superficidks Tectum opticums terminieren.
Darlber hinaus kann Uber die beiden erstgenanrdgsagt werden, dass sie eher im
rostralen Bereich des Tectum opticums terminietanden caudalen Tectumbereich
projizieren hingegen Fasern aus dem contralaterdlentum, aus dem Torus

semicircularis, aus dem Nucleus dorsolaterlis tedmend aus dem Nucleus motorius

tegmenti.

1.7 Elektrophysiologische Untersuchungen des Tectuopticum

Die meisten elektrophysiologischen Arbeiten, dieghsimit dem Tectum opticum des
Goldfisches beschatftigen, untersuchten die raummtictstrukturen von rezeptiven
Feldern und die zeitlichen Ubertragungseigenschatter abgeleiteten Units oder
beschaftigten sich mit der Ableitung und Charakierung von Feldpotentialen.
Darlber hinaus gab es Versuche, die physiologisEigenschaften den morphologisch
identifizierten Neuronentypen zuzuordnen. Und sflich gibt es Arbeiten, die die
physiologischen Eigenschaften von retinalen Gangé#en durch Ableitung von der
afferenten Eingangsschicht im Tectum opticum unt@ren. Im Folgenden sollen

einige Ergebnisse dieser Arbeiten vorgestellt werde

1.7.1 Raumliche Struktur von rezeptiven Feldern

Jacobson & Gaze (1964) bestimmten rezeptive Felkdgr@wischen 15-40° Sehwinkel
von retinalen Ganglienzellen abgeleitet im Tectuptionm. Auch O’Benar (1976)

beschreibt rezeptive Felder von afferenten Fassalerdings aus Schicht 1 (SPV), und
stellt fest, dass deren Zentren 30-110° Sehwinketdecken kénnen und sich in dem
Bereich befinden, in dem sich die Sehfelder deddieiAugen Uberlappen. O’Benar
schliel3t daraus, dass diese rezeptiven Felderumlichem Auflésungsvermdgen und
binokularem Sehen beitragen. Schellart & Spekrei[$876) unterschieden vier
verschiedene Formtypen von rezeptiven Feldern iotuhe optcium, die in ihrer GréRe

von 2° Sehwinkel bis zu 150° Sehwinkel variieremeigrunde rezeptive Felder,
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langliche rezeptive Felder, rezeptive Felder mitegelmaliger Form und rezeptive
Felder mit mehreren Zentren. Niida (1980) entdecl®gramidenzellen mit

unterschiedlichen rezeptiven Feldern. Er fand sowfdllen mit kleinen rezeptiven
Feldern, die ein ON-Zentrum und eine OFF-Umgebuatieh, als auch Zellen mit
kleinen rezeptiven Feldern, die ein OFF-Zentrum wme ON-Umgebung hatten.
Zellen mit grol3en rezeptiven Feldern hatten entweslefach nur ein erregendes
Zentrum oder einfach nur ein hemmendes Zentrum.zdpee Felder mit

chromatischen Aspekten werden auf Seite 29 bespnoch

1.7.2 Zeitliche Ubertragungseigenschaften

Sajovic & Levinthal (1982) untersuchten die zeitkn Ubertragungseigenschaften
intrinsischer tectaler Zellen aus dem Stratum patin@ulare (Schicht 1, tiefste Schicht)
des ZebrafischsBfachydanio rerio). Da - wie die Autoren betonen - die Tecta optica
von Goldfisch und Zebrafisch, sowohl was ihre laanén Struktur als auch was die
Morphologie der intrinsischen tectalen Zellen bB&trsehr ahnlich sind, wird die Arbeit
hier zitiert. In Schicht 1 wurden vier verschiedetadltypen unterschieden, und zwar
hinsichtlich ihrer Spontanaktivitat im Dunkeln uhohsichtlich ihres Antwortverhaltens
auf stationare Lichtpunkte:

1. Ohne Spontanaktivitdt im Dunkeln, phasische Antvaurt Licht an und Licht
aus.

2. Tonische Spontanaktivitat im Dunkeln, phasischesi&kung der Antwort auf
Licht an und Licht aus. Variante: Lichtpunkt ON erdriickt die spontane
Entladung.

3. Ohne Spontanaktivtat im Dunkeln, tonische Antwoihvend der gesamten
Dauer von Lichtpunkt ON.

4. Spontane Entladung von ,bursts”, die Rate der jstirgird durch Lichtpunkt
ON entweder erhdht oder erniedrigt, es gibt keiagdgthes Moment.

1.7.3 Zuordnung von Physiologie und Morphologie

Zwei Arbeiten (Niida, 1980; Guthrie & Sharma, 199&ysuchen, die physiologischen
Eigenschaften den morphologisch beschriebenen Neotgpen von Meek & Schellart
(1978) zuzuordnen. Mit Hilfe intrazellularer Ablertg und gleichzeitiger Injektion von

Farbstoff sind in erster Linie zwei Zelltypen zughoh. Weil die Zellen nur wenige
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Minuten ableitbar sind, ist die Charakterisierungsdhrankt auf simple Reize: 1.
Lichtblitze oder 2. punktférmige Lichtreize, die erhalb des RF an- und ausgeschaltet
werden.

Guthrie & Sharma (1991) postulieren, dass bei Fijelironen ein Lichtblitz zu starker
initialer Hyperpolarisation fuhrt und dass die mgheen Felder gut definiert sind. Des
Weiteren stellten sie fest, dass Typ-XIV-Zellenrleegut definierten rezeptiven Felder
besitzen, sondern eine grol3e Variabilitdt in deul®ar aufweisen (von konzentrisch
bis unregelméanig). Ein Lichtblitz wird erst mit dtar Verzogerung beantwortet.Niida
(1980) fand in Carassius carassius pyriforme Zellen, Pyramidenzellen und
morphologisch noch nicht kategorisierte Neurones dr beziglich ihres visuellen
Antwortverhaltens mit ,sustained”, ,dimming®, ,tralest* und ,other response types*
einteilte. Er fand Pyramidenzellen mit unterschigdin rezeptiven Feldern (besprochen
auf der vorigen Seite). Die von Niida gefundeneraRydenzellen enthalten vermutlich
verschiedene Zelltypen der Meek-Nomenklatur, wobgem seine pyriformen Zellen
vermutlich den Typ-I-Neuronen zuzurechnen sind.

Insgesamt muss man anmerken, dass die Eigenstlagdteer Zellen eine grolRe
Variabilitdt aufweisen, so dass es schwierig i, ahiysiologische Eigenschaft einer der
von Meek & Schellart (1978) beschriebenen Zelltyganuordnen. Aul3erdem erlaubt
die Farbemethode mit Procian Yellow keine vollst§adRekonstruktion des Neurons,

so dass die Zuordnung weiter erschwert ist.

1.7.4 Richtungsselektivitat und Bewegung

Cronly-Dillon (1964) untersuchte Bewegungs- und hRiagssensitivitat in den
retinalen Afferenzen des Tectum opticums des Gaitis und fand heraus, dass Units,
die mit einer ON-OFF-Antwort auf stationdre Liclitbé reagieren, auf sich bewegende
helle oder dunkle Punkte mit einer tonischen Enitedantworten. Dartber hinaus
stellte er fest, dass Units, die auf die horizantBewegungsrichtung antworteten,
doppelt so haufig gefunden wurden wie Units, dikda vertikale Bewegungsrichtung
antworteten. Auch O’Benar (1976) stellte fest, dass Richtungssensitivitat von
retinalen Ganglienzellaxonen abgeleitet im Tectyticam am grof3ten war, wenn die
Bewegungsrichtung naso-temporal war und der Stim{josving spot®) sich im

Zentrum des rezeptiven Feldes befand.
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Bezuglich der Verarbeitung von Richtungsselektivii@nden Riemslag & Schellart
(1978) heraus, dass es im Tectum opticum eine ggt®ezahl an richtungsselektiven
Units gibt als im optischen Nerv und schlossen wrauf eine multiple Projektion
(Divergenz) von Ganglienzellen auf tectale Zellen.

Maximova et al. (2005) untersuchten die spektraheptindlichkeit von richtungs-
selektiven Ganglienzellen, indem sie von deren Axwoigungen in der
Eingangsschicht des Tectums ableiteten und stdétndass diese farbenblind und vor

allem vom L-Zapfen getrieben sind.

1.7.5 Chromatische Verarbeitung

Jacobson (1964) tatigte 42 Ableitungen von Units eptischen Nervenfasern aus dem
Stratum opticum im Tectum. Sein Ziel war es, diekspde Empfindlichkeit dieser
Fasern zu messen, und zwar durch Feststellen deweBenenergie von farbigen
Lichtpunkten (threshold energy of light) 22 versdener Wellenldngen im Bereich von
341-779 nm (nicht allen Units konnten alle Wellengén prasentiert werden). Diese
Schwellenenergie war erreicht, wenn bei einer @mtoder mehrere Aktionspotentiale
ausgelost wurden. Er erstellte also von jeder mt Aktionsspektrum, indem er
auftrug, ob bzw. wie viele Aktionspotentiale bei leleen Wellenlangen auftraten.
Einige Empfindlichkeitsspektren wurden im helladegpen und einige im
dunkeladaptierten Zustand gemessen. Im helladsgtieiustand fand er vier Bereiche
erhohter Sensitivitat: 462 +/- 14 nm (blau), 497-547 (griin), 552-584 nm (gelb) und
605-651 nm (rot). Einige Empfindlichkeitsspektrexigten ein Maximum, einige zwei
Maxima und einige zeigten auch drei Maxima. Dartine@aus konnten die Units in
ON-Units, OFF-Units und ON-OFF-Units eingeteilt @en, die verschiedene spektrale
Empfindlichkeitskurven aufweisen.

O’Benar (1976) fand bei Ableitung von der FaserdthiGegenfarbunits, die folgende
Zentrum-Umfeld-Organisation zeigten: Grin-Zentrum-Ond-Rot-Umfeld-OFF und
Rot-Zentrum-ON-und-Grin-Umfeld-OFF.
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1.8 Fragestellung der vorliegenden Arbeit

Die vorliegende Arbeit verfolgt mehrere Ziele. Hauptaufgabe war zunachst einmal,
Uberhaupt farbsensitive und bewegungssensitive ddeuim Tectum opticum des
Goldfisches zu finden und diese hinsichtlich ihreSntwortverhaltens zu
charakterisieren. Frihere Arbeiten, die meist rfetnen Punkten monochromatischen
Lichtes gearbeitet hatten, waren zwar sehr erfalgrén Auffinden von rezeptiven
Feldern, aber nur méaRig erfolgreich im Auffindemviarbsensitiven Tectumneuronen.
Deshalb wurde in dieser Arbeit bewusst mit breithgen Korperfarben in Form von
farbigen Papieren gearbeitet. Auch die Bewegungsneurden nicht per Monitor oder
sich bewegenden Lichtpunkten prasentiert, sondeestabden aus auf Papier
ausgedruckten Zufallspunktmustern, die an eindn biewegenden Scheibe befestigt
waren.

AulB3erdem sollte untersucht werden, ob das Bewegehgs und das
Farbensehen auf der Ebene des Tectum opticum i@engte Pathways verarbeitet
werden. Deshalb wurden jeder identifizierten Uoivehl die Farbstimuli als auch die
Bewegungsstimuli prasentiert, um zu Uberprifen, dod Units exklusiv fir einen
Reizmodus sensitiv waren.

Da die bisherigen Verhaltensversuche zeigen, dassold das Ganz-
feldbewegungssehen als auch das Objektbewegungssanieenblind“ sind, wurden
bewegungssensitiven Neuronen stets auch ein Bewgsgtimulus prasentiert, der den
L-Zapfen nicht modulierte. Sie sollten auf dieséim8lus keine Antwort zeigen.

Um schlie3lich Aufschlisse tber die Verarbeitung tHelligkeitsunterschieden
zu erhalten, wurde eine Abfolge von Schwarz-WeiBu=Papieren prasentiert.

Des Weiteren sollten die Ableitorte im Tectum optic kartiert werden, um
festzustellen, ob es moglicherweise spezifischiiclirabgegrenzte Areale fur Farbe
auf der einen Seite und fur Bewegung auf der amd8egte gibt. Derartige Areale sind
bei Primaten im visuellen Cortex gefunden wurdemis$ bei diesen das Areal V4 fur

Farbverarbeitung und das Areal V5 flr Bewegungsheraung verantwortlich.
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2. Material und Methode

2.1 Versuchstiere

Es handelte es sich bei den Versuchstieren um Solldf Carassius auratus) mit einer
Lange von ca. 8-12 Zentimetern, die von lokalendi&m bezogen wurden. Die Haltung der
Tiere erfolgte in Gruppen (4-6 Tiere) in 100-Litkguarien. Die Tiere waren einem
zwolfstundigen Hell-Dunkel-Rhythmus und einer Wassmperatur von 18-20° Celsius
ausgesetzt. Die Futterung erfolgte einmal am TagGuoidfischfutter der Firma SERA. Das
Versuchsvorhaben wurde vom Land Rheinland-Pfalzlgengt (23177-07/051-30V2).

2.2 Versuchsaufbau

Das Schema des Versuchsaufbaus und die Art dezid?latg der Versuchstiere sind in den
Abbildungen 2.2.1 und 2.2.2 dargestellt. Die neaterAktivitat wurde extrazellular vom
Tectum opticum abgeleitet. Dabei handelte es sicheure unipolare Ableitung, d.h. die
indifferente Elektrode war geerdet und zwischenselieund der Ableitelektrode wurden
Potentialdifferenzen gemessen. Die beiden Elekiraderden Uber eine Steckverbindung mit
dem Vorverstarker (Eigenbau) verbunden, der fur emgedanzwandlung zwischen Praparat
und Messapparatur sorgte. Von dort wurde das Signalen Hauptverstarker (Eigenbau)
eingespeist, in den ein 50 Hz-Sperrfilter integrigar. Von dort wurde das Signal an einen
nachgeschalteten Verstarker (Tektronix 5A22N) wgékeitet. Hier fand eine Band-
passfilterung im Bereich von 10 Hz fir den Hochfpiies und im Bereich von 10 kHz fur
den Tiefpassfilter statt. Das Signal wurde auf mirenalogen Oszilloskop dargestellt und
zum einen zu einem Lautsprecher und zum andererizem Analog/Digital-Wandler
(Powerlap/4SP, ADInstruments) gefuhrt. Mit der dghwrigen Software (Chart 5,
ADInstruments) wurde das Signal mit 10 000 bzw. ®@®» Datenpunkten pro Sekunde
aufgezeichnet und zur spateren Auswertung gespeidbie Farbstimuli wurden mit Hilfe
einer Klappziffernanzeige prasentiert, die von eirtgchrittmotor bewegt wurde. Jedes Fallen
der Klappe wurde von einer Lichtschranke regidtugd an Powerlab/4SP weitergleitet. Der
Bewegungsstimulus wurde Uber eine durch einen Meixzentrisch bewegte Scheibe
prasentiert. Der Beginn eines neuen Bewegungszyklude durch zwei Magnete registriert,

deren Signal an Powerlab/4SP weitergeleitet wurde.
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Abb. 2.2.1: Schematisierter Versuchsaufbau.
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Abb. 2.2.2: Versuchstier.Die Abbildung zeigt einen zur Ableitung vorberegtetGoldfisch platziert in einem
feuchten Schwamm. Zum Zwecke der besseren Sicletibavikirde das Tier nicht so tief wie normalerweise
Schwamm platziert. Dariiber hinaus wurden die Tienger Versuchsbedingungen noch stéarker in feuchte
Tucher gewickelt und das linke Auge wurde ebenfaliseinem feuchten Tuch abgedeckt. Ins Maul figlet
Beatmungstubus, durch den dem Tier Wasser zugefilim. Uber dem Auge befindet sich die
Bewasserungskanile fir das Auge. Die Metallkanigmtdeinerseits der Zufiihrung von Ringer-Lésung und
andererseits als indifferente Elektrode. Mittig ibder Offnung ist eine Glaskapillarelektrode mit
Silber/Silberchloriddraht zu sehen. Die in Abb..2.3u sehende Ringleuchte wurde unmittelbar vor dehten
Auge platziert. Direkt hinter der Ringleuchte wiaate befanden sich die Farb- bzw. Bewegungsstimuli.
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2.3 Stimuli

2.3.1 Farbstimuli

Um farbspezifische Neurone zu identifizieren, wurddem Versuchstier 21 verschiedene
Farbpapiere (HKS-Standard) aus dem gesamten Fadierpédsentiert. Diese Farbpapiere
wurden auf eine Klappziffernanzeige geklebt und wimer Ringleuchte (Schott KL 750)
beleuchtet, durch die hindurch das Tier die Farlgwapnacheinander betrachtete. Der
Sehwinkel betrug 86°. Der sonstige Raum war abdedurDie Klappziffernanzeige wurde
von einem Schrittmotor bewegt. Alle funf Sekunde €in Farbplattchen herunter und gab
die nachste Farbe frei. Der Reizwechsel dauertemd.ONach jedem farbigen Reiz folgte ein
Graupapier als neutraler Reiz, um z.B. eventueliehWilder zum Abklingen zu bringen. Bei

allen23 Graupapieren handelte es sich um dasselbe Grau.

Abb. 2.3.1: Farbstimuli mit Ringleuchte. Zu sehen ist der Ring, durch den das Versuchatiedie farbigen
Papiere schaut. Auf der anderen Seite des Rindgeslbesich eine Ringleuchte, die wahrend des \&hrsudie
Farbpapiere anstrahlt. Oben rechts im Bild istld@htschranke zu sehen, die das Fallen eines Fittbpéns
registriert und links im Bild sind Teile des Schiribtors zu sehen, der die Welle der Klappziffereége dreht.

Die Farbprasentation begann mit zwei Gelbtonen gefebn zwei Orangetdnen, einem
Rotton, zwei Pink- und zwei Violetttonen. Darauf relen drei Blau-, zwei Mint- und drei
Grintone gezeigt (Abb. 2.3.2) .Den genannten Faibpen folgten vier weitere Farbpapiere:
rot, grun, blau, gelb, auch jeweils von einem Gegigx getrennt, die durch Berechnung
(spektrale Empfindlichkeit nach Neumeyer, 1984) &ls den Goldfisch isoluminant
angenommen wurden. Die Graupapiere entsprachewrirHdlligkeit diesen Farben. Diese
Sequenz isoluminanter Farben wurde prasentiert,zunmuberpriifen, ob die abgeleiteten
Zellen tatsachlich auf Farbunterschiede und nichwae auf Helligkeitsunterschiede
antworteten. Um auch das Antwortverhalten bezlgliehHelligkeitsunterschiede zu testen,
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folgte noch eine Sequenz von grau-schwarz-weil3-gfarch die Helligkeitswerte aller
anderen Farbpapiere wurden berechnet (Abb. 2.B&se vollstdndige Stimulusabfolge
wurde mindestens dreimal prasentiert. Es fand k&8timulation des UV-Rezeptors des
Goldfisches statt, da die verwendete Ringleuchtbd@® KL 750) kein Licht im UV-Bereich

abstrahlte.

HKS 32¢+
10/100/0/0

HKS 2- HKS 3«
5/0/100/0 0/0/100/0

HKS 17
30/100/70/0

HKS 46+ HKS 47-
85/30/5/5 100/0/0/0

HKS 52-
100/0/55/0

HKS 43+«
100/70/0/0

Abb. 2.3.2: Farbstimuli. Farbpapiere in der Reihenfolge, in der sie demsigrstier préasentiert wurd:

Auf jede Farbe folgte die Préasentation eines Graupafriecht abgebildet). In Anschluss an die letziebk

folgte noch eine grau-schwarz-weif3-grau-Sequenz.

Das Emissionspektrum der Ringleuchte (Abb. 2.318) die Remissionspektren der Farb-
papiere (Abb. 2.2.4 und 2.3.5) wurden im Spektraipmeter (Spectro 100) in 10-nm-
Schritten gemessen. Diese Werte wurden einerseits Berechnung der subjektiven
Helligkeitswerte der Farbpapiere fur den Goldfisehd anderseits zur Bestimmung der

Farborte der Farbpapiere im Farbraum des Goldfssghbraucht.

0,0004

0,0003 -

0,0002 A

Emission

0,0001

0,0000 T T T
400 500 600 700
Wellenléange

Abb. 2.3.3 Emissionsspektrum der Ringleuchte.
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Die Remissionsspektren der Gelbpapiere wurden idebAbbildungen eingeflgt, um die
jeweilige Lage in Bezug zu Rottdnen einerseits Brai- und Grintdénen andererseits besser

vergleichen zu kénnen.

1,0 !
0,8
e——,
-7 N
/ \
5061 [/ ~ Ay — — — - HKS/46
7 j \ X \\ —————— HKS/47
2 [~ N! AN = S S e HKS/50is0
£ HKS/52
X 0,4 - HKS/51
HKS/57
— — — - HKS/55
—————— HKS/67
0,2 e HKS/65is0
HKS/1
2 HKS/3
i HKS/73
0 0 !_ T T T
400 500 600 700
Wellenlange
Abb. 2.3.4: Remissionspektren Blau-, Griin- und Gelpapiere.
1,0
0,8 -
g 0,6 1
G ———— HKS/7
é: — — —  HKS/10
oy — HKS/13iso
X o4 — — —  HKS/17
———  HKS/25
— — —  HKS/32
———— HKS/34
0,2 - — — —  HKS/36
L HKS/1
Z:,.\ < - /- HKS/3
'—*"l — HKS/73
0,0 T T T T
400 500 600 700
Wellenlange

Abb. 2.3.5: Remissionsspektren Gelb-, Orange-, RotPink- und Purpurpapiere.
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Die subjektiven Helligkeitswerte der Farbpapieredan bestimmt, indem in 10-nm-Schritten
jeweils die Remissionswerte der Farbpapiere mitWenten der spektralen Empfindlichkeits-
funktion (aus Neumeyer, 1984) und den Emission®meder Ringleuchte multipliziert

wurden. Diese Werte wurden aufsummiert, das Ergelvaprasentiert den subjektiven

Helligkeitswert, den das jeweilige Farbpapier fin éesch hat (Abb. 2.3.6).
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Abb. 2.3.6: Relative Helligkelt der Farbpapiere turden Goldfisch. Auf der Abszisse sind Farbstimuli in der
Reihenfolge der Prasentation aufgetragen. Die FddveBalken spiegelt nicht den genauen Farbton evied
sondern dient nur als Anhaltspunkt. Auf der Ordinsind die subjektiven Helligkeitswerte fir die @@ligen
Farbpapiere eingetragen. Je groRer der Wert, detlier Farbe fir den Fisch. Bei den Farbpapierehi8#42
handelt es sich um die Sequenz der isoluminantdreRa

Die Farben wurden im Farbraum des Goldfisches d#eliie(Abb. 2.3.7), so dass fur jede
Farbe bekannt war, wie stark sie jeweils den kuden mittel- und den langwelligen
Zapfentyp erregt. Die Berechnung eines FarbortesefiirFarbpapier erfolgt, indem man
zunachst in 10-nm-Schritten in einem Bereich vod-400 nm fir jeden Zapfentyp die Werte
fur die spektrale Empfindlichkeit des betreffendéapfens mit den Werten des spektralen
Remissionsgrades des Papiers und den Werten deradpe Strahlungsleistungsverteilung

der Lampe multipliziert und dann aufsummiert.

700

5 = S‘ 2= By = 51 = AlOnm 3, = spektraler Remissionsgrad des Papiers
-
A==00 R, -spektrale Strahlungsleistungsverteilung der Lampe
= s, =spektrale Empfindlichkeit S-Zapfen
M = Z 8 = Ry = my = AlDnm
Pty m, = spektrale Empfindlichkeit M-Zapfen
7o l,, = spektrale Empfindlichkeit L-Zapfen

L = ? B = Ry* L+ AlDnm _ _ o
£ A10nm: es wird mit 10 multipliziert, da anstelle der
A=400 Integralbildung die Werte in 10-nm-Schritten etedit
wurden und dann, wie das Summenzeichen zeigt,
aufsummiert wurden.
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Bei S, M und L handelt es sich um die Erregungkstader S-, M- und L-Zapfen. Um die
Koordinaten (s, m, und |) der Farbpapiere im Fatbeieck (Abb. 2.3.7) eintragen zu kénnen,

musste der Anteil des jeweiligen Zapfentypes anGesamterregung ermittelt werden:

5 M L

Ly
I
Ly
f
f
|"q
3
I
Ly
f
=
f
|
=
I
Ly
f
=
f
| ==

660-700nM——_9

—8— Spektralfatbenzug H HKS3/gelb . HEKS50/isoblan @ HKS36/purple
@ HKS13/isorot @ HKSG65/isogrin M HKS43blau (O  grau
B HKS17/rot O HKS37/gin MW HKS46blav @  schwarz
O HKS10/orange B HKS55/gun W HKS47/blau O  weil
B HKS7/orange ® HKS6d/grun H  HKS25/pnk
@ HKS73/isogelb O HKS51/teal B HKS32pmk
O HKSl/gelb B HKS52/teal B HKS34/purple

Abb. 2.3.7: Farbendreieck des Goldfische®argestellt ist das Basisdreieck des Farbtetraduestimmt durc
S-, M-, und L-Zapfen. In den Eckpunkten liegen [Embdie nur jeweils eineRezeptortyp erregen. [
schwarzen Punkte stellen den SpektralfarbenzugGigdfisches dar. Die konvexe Hille der Farborte
Spektralfarbenzuges beschreibt alle mdglichen Hrrggverhéltnisse, die die Rezeptoren einnehmeneki
Die unter dem Spektfarbenzug eingetragenen Symbole zeigen die Ergsya@nhaltnisse fir die im Verst
prasentierten Farbpapiere. Dicht beieinander lidgerarborte bedeuten ein &hnliches Erregungsveihile
Zapfen.
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2.3.2 Bewegungsstimuli

Zur Identifizierung bewegungssensitiver Neurone deurjedem Versuchstier ein sich
bewegendes schwarz-weil3es Zufallspunktmuster pgréagenlas in Abbildung 2.3.7 zu sehen
ist. Die Pixel hatten eine Grol3e von 2,5 x 2,5 mMuch dieses Punktmuster wurde von der
Ringleuchte angestrahlt und von dem Versuchstiechddie kreisrunde Offnung betrachtet.
Die zehn cm grol3e Scheibe wurde exzentrisch bewldnt, die Kreisscheibe sald so auf der
Welle, dass ihr Mittelpunkt aul3erhalb der DrehaateeWelle lag. Dies bedeutet, dass jeder
Punkt auf der Scheibe einen Kreis beschreibt, wss dlle Bewegungsrichtungen prasentiert
wurden. Jeder dieser Kreise hat einen Durchmessebvon und somit legt jeder Punkt bei
einer Umdrehung eine Strecke von 15,7 cm zurlckdiBascheibe fur eine Umdrehung 2,6
sec bendtigt, bewegt sich jeder Punkt mit einerc®&sdigkeit von rund 6 cm pro sec oder
einer Winkelgeschwindigkeit von 138°/sec.

Abb. 2.3.8: Bewegungsstimulus mit RingleuchteZu sehen ist das schwarz-weil3e Zufallspunktmusteder
sich davor befindlichen Ringleuchte. Durch die @ffg hindurch betrachtet der Fisch den Stimulus.

Um die ,Farbenblindheit® des Bewegungssehens zuereswurden zwei weitere

Zufallspunktmuster (siehe Abb. 2.3.8) prasenti&um einen ein rot-grines Zufallspunkt-
muster, bei dem das Rot und das Grin so gewéhlenyatass sie den L-Zapfen des
Goldfisches unterschiedlich stark erregten. Bei dgitten Muster wurden das Rot und das
Grun so gewahlt, dass keine Modulation des L-Zapfem erwarten war. Die Erregungs-
starken des L-Zapfens, die jeweils von den roten gniihen Pixeln hervorgerufen wurden,
wurden mithilfe der auf S. 36 beschriebenen Sumimeechnet. Anschlie3end wurde das
Verhéltnis der Erregungsstarken, die zum einen den roten und zum anderen von den

grinen Pixeln hervorgerufen wurden, berechnet. Brate rot-grine Zufallspunktmuster
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fuhrte fur den L-Zapfen zu einem Erregungsverhéltwon 0,36 : 1, was einer starken
Modulation des L-Zapfens entspricht und das zwestegrine Zufallspunktmuster rief ein
Erregungsverhaltnis von 0,8 : 1 beim L-Zapfen hervaras nur eine schwache
Erregungsanderung des L-Zapfens anzeigt. Ein Vimikaton 1 : 1 (grun : rot) bedeutet keine

Modulation des L-Zapfens.

Diese Stimuli wurden gewahlt, um bewegungsempfihdl Zellen von Farbzellen unter-
scheiden zu konnen. Beide Zelltypen konnten, da v&imn L-Zapfen getrieben sind,
.rotempfindlich® sein. Falls es sich um eine Bewegsaelle handelt, sollte die Zelle die
Bewegung des isoluminanten Musters nicht detektigfanen und nicht mehr beantworten.
Wurde eine bewegungssensitive Zelle gefunden, ulielas schwarz-weil3e Muster reagiert,

wurden alle drei Muster prasentiert. Uber eine trbindung an der Riickseite waren die

Muster leicht auszutauschen.

Abb: 2.3.9: Bewegungsstimuli.Zu sehen sind die drei Zufallspunktmuster, die Béwegungsreiz dienten.
Links das schwarz-weil3e Zufallspunktmuster, inMéte das rot-griine Muster von unterschiedlichelligleeit
und rechts das rot-griine Muster von gleicher Hedligherechnet fir den Goldfisch.

Jeder aktiven Unit wurden sowohl die Farbstimudi alich die Bewegungsstimuli prasentiert,

sofern sie sich lang genug ableiten liel3.
2.4 Praparation der Versuchstiere

Jedes Tier wurde anéasthesiert, indem es in einesrigés Losung aus MS 222
(Tricainmethansulfonat, Sigma; 0,015%) gegeben wubaschliel3end wurde es durch eine
intramuskulare Injektion mit Flaxedil (Gallamintitigljodid, 0,03-0,08 ml einer 2% LOsung)
relaxiert und in den Versuchsaufbau gelegt. Um Kérper feucht zu halten und das Tier in
seiner Lage zu fixieren, wurde es in einen feutl@ehaumstoffhalter gelegt, sodass nur der
Kopf und die Kiemen frei blieben. Uber einen Tubder ins Maul des Fisches eingefiihrt
wurde, konnten die Kiemen standig mit oxygeniert&iasser bespilt werden. Dariiber hinaus

enthielt das Wasser MS 222 (Tricainmethansulfo®gma; 0,01%), um das Tier unter
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Narkose zu halten. Das fur den Versuch nicht relvgcontralaterale) Auge wurde mit
einem feuchten Tuch abgedeckt. Das Auge, dem draubtprasentiert wurden, wurde
permanent mit Wasser feucht gehalten. Die Schackstdéber dem Tectum wurde mit einem
Dentalbohrer (Typ 951B3, Kaltenbach und Voigt) deéf. AnschlieRend erfolgte die
Freilegung des Tectums durch Entfernen von Fets Gahirn wurde mit Hickmann Fisch-

Ringerldsung (pH 7,2) feucht gehalten.

2.5 Elektroden und Ableitorte

Die Aktivitat einzelner Zellen wurde mit konventidiem Methoden extrazellular abgeleitet.
Erfahrungswerte in der Elektrophysiologie zeigeasd unterschiedliche Elektrodenarten
unterschiedliche Zelltypen bevorzugt ableiten, dmpam kamen sowohl Glaskapillar-

elektroden als auch Metallelektroden zum Einsatz.

Alle Glaskapillarelektroden wurden an einem Mikedg¢todenhalter und Uber eine

Steckverbindung mit dem Differenzverstéarker verbundger Mikroelektrodenhalter war an

einem Kunststoffhalter befestigt, so dass die Ebeld mittels eines durch einen Schrittmotor
betriebenen Mikromanipulators (Marzhéauser) platzigerden konnte. Die Schrittmotor-

steuerung (MS 21 MicroS, Lang Elektronik) erlaubt@ um feine Schritte. Meist wurden

aber SchrittgroRen von 1-10 pm gewabhilt.

Als Referenzelektrode diente das Metallrohrchers, idader Hirnoffnung platziert war, um
Ringerldsung zur Feuchthaltung des Gehirns zuzafuihDie Tiere wurden mittels eines

Platindrahts, der gemeinsam mit dem Beatmungstimsuglaul eingefuhrt wurde, geerdet.

1. Glaskapillarelektroden

Alle Glaskapillaren wurden mit einem Puller (DMZ-Warsalmikroelektrodenpuller, Zeitz-
Instrumente, Augsburg) gezogen. An diesem Geranhdbrverschiedene Parameter wie z.B.
Spitzendurchmesser und -lange variiert werden.wkgsle wurden Elektroden mit extrem
langer Spitze gezogen und unter Sichtkontrolle alkrddkop gebrochen. Auch Uber die Art
des verwendeten Elektrolyts bzw. Metallinlays kdmnéie Elektroden variiert werden,
wodurch ermdéglicht wird, unterschiedliche Zelltypebzuleiten bzw. unterschiedliche
Ableitungsqualitaten (z.B. betreffend Signal/RauSenhaltnis oder Einzelzellableitung vs.
Ableitung von Massenaktivitat) zu erreichen. Einsesmtlicher Parameter der Elektroden ist
ihr Widerstand. Je groRer der Spitzendurchmessetp dgeringer der Widerstand. Ist der
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Widerstand grol3 (kleiner Spitzendurchmesser), damheher Einzelzellableitungen maoglich.
Ist der Widerstand hingegen Kklein (grol3erer Spitaecttimesser), dann sind eher
gleichzeitige Ableitungen von mehreren Zellen anasten. Da das Interesse vorwiegend auf
der Ableitung einzelner Zellen lag, wurden Elektmodeit grolRem Widerstand erzeugt. Aus
drei Grinden konnte man den Widerstand aber audt eliebig hoch wahlen. Erstens
erhoht sich bei hoherem Eingangswiderstand auch Rimsschen, so dass es immer
schwieriger wird, ein angemessenes Signal-Rauschalteis zu erhalten. Zweitens je
hochohmiger eine Elektrode ist, desto selteneretimdan Zellantworten, da man ihr Signal
nur erfassen kann, wenn sich die Elektrode sehranatier Zelle befindet. Und drittens wird
bei Glaskapillarelektroden der Widerstand zu eindeminen Teil vom Elektrolyt und zu
einem groReren Teil durch die Offnung der Elektrsghitze bestimmt. Je kleiner die Offnung
der Spitze, desto groRRer der Widerstand. Da sichukstellte, dass die Applikation von
Chicago Sky Blue per lontophorese nicht bei befjddieiner Elektrodendffnung funktioniert,
musste ein angemessener Widerstand gefunden wetglenum einen Einzelzellableitungen
gewabhrleistet und zum anderen die Applikation vohicBgo Sky Blue zulasst. Wenn
Ableitstellen markiert werden sollten, hatten diekfoden meist einen Widerstand von 1,5 —
2 MQ. In den Ubrigen Versuchen lag der Widerstand nmisschen 1,8 und 8 M, selten
wurden Elektroden mit Werten bis zu 1&8XWerwendet. Es ist davon auszugehen, dass man
mit Elektroden dieser Art maximal 20 um von der ebgeten Unit entfernt ist. Zwei
Arbeiten (O’Benar 1976; Jacobson 1964) stellen, fdstss man mit elektrolytgefullten
Glaskapillaren eher tectale Zellen ableiten kanwml umt Metallelektroden eher retinale
Afferenzen. Die Widerstande der Elektroden wurdenemem StandardmessgerfX-fMega-
Tip-Z, World Precision Instruments) gemessen. AlstéMinlay wurde ein Silber/Silber-
chlorid-Draht verwendet. Als Elektrolyte wurden 3 KLCI, 2 M NaCl oder 0,5 M LiCl
verwendet. Wenn die abgeleiteten Stellen markieztden sollten, wurde der Farbstoff
Chicago Sky Blue (2%) in 0,5 M Na-Azetat (pH 7,2Jast und diese Losung als Elektrolyt
verwendet. Die Markierung wurde iontophoretischlapat, indem ein Strom von 4-5 pA fur
5-10 Minuten an die Elektrode angelegt wurde. Weitdarkierungen wurden mit Fluorogold
(2%) gelost in 0,5 M Lithiumchlorid getatigt. Einduflistung der verwendeten
Glaskapillarelektroden zeigt Tabelle 2.5.1.
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Tab. 2.5.1 Auflistung der verwendeten Glaskapillarkektroden

Nr. | Glassorte Metallinlay Elektrolyt Widerstand

1. |GC150TF 10 Ag-AlCl 3M KCI 1.5-18 M2

2. |GC150 TF 10 Ag-Awl Chicago sky blue (2%) irlL.5-18 M2
0,5M Na-Azetat (pH 7,2)

3. |GC150 TF10 Ag-ALl 2 M NaCl 1.5-10 M2

4. | GC 150 TF 10| Ag-A@l 0,5 M LIClI (teilweise mit1.5-12 M2
2% Fluorogold)

2. Metallelektroden

Es wurden Wolframdrahte eingesetzt, deren Spitzd=fektrolyse bei 6-7 V in einer Lésung
aus 71 g NaN®und 34 g KOH in 100 ml destilliertem Wasser (L&yi@972) angespitzt
wurden. Dann wurden sie mit Drahtlack (E 6146, Bapont) isoliert, indem sie in den Lack
getaucht und extrem langsam wieder herausgezogetewwmnd anschlie3end zwei Stunden
bei 200° C im Warmeschrank ausgehartet wurdenVidaerstande und die Lange der freien
Spitze wurden gemessen. Die Widerstande lagen 4@ MQ und die Lange der freien
Spitze zwischen 10 und 15 pum.

3. Stahlelektroden

Als dritte Elektrodenart wurden kommerziell erwanbeglasisolierte Stahlelektroden (Science
Products GmbH) verwendet. Ihr Widerstand lag b2 8vQ.

4. Ableitkoordinaten

Die hier untersuchten Tectalhemisphéren hatten iegend eine Gro3e im Bereich von 1800-
2100 um in Lange und Breite. Die Dicke des Tectums vomsalonach ventral betrug
durchschnittlich 70um. Es wurden alle drei Koordinaten (Lange, Breite Tiefe) fur jede
Elektrodenpenetration protokolliert. Fand sichaiseiner Tiefe von 700m (bei sehr grof3en
Hirnen 1000um) keine Unit, wurde die Elektrode herausgezoges 2Mum weiter wieder

eingestochen. Wenn die Elektrode auf das Hirn aafgée wurde, was sehr gut Uber den
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Lautsprecher zu héren war, wurde die Anzeige ddgdvhanipulators auf Null gesetzt, so
dass die Oberflache des Tectums als Tiefe glejam @efiniert war. Im Verlauf des Versuchs
wurde mit SchrittgroRen von 1 bis 10n ins Tectum vorgedrungen. Diese sehr kleine
SchrittgréRe verhindert ein zu starkes Eindriickes &ehirns. Die momentane Tiefe der
Elektrodenspitze konnte jederzeit von der Mikrormpatatoranzeige abgelesen werden. Bei
jeder abgeleiteten Unit wurde die Tiefe notiert.nviauss zusatzlich berlcksichtigen, dass
man sich bei der verwendeten Elektrodenart maxid@ahm von einer abgeleiteten Units

entfernt befindet.

2.6 Histologie

Um die Ableittiefe zu verifizieren und Anhaltspuektafir zu erhalten, ob es sich um
Ableitungen von Retinaafferenzen aus der Eingamgssicdes Tectum opticums handelt oder
um Ableitungen von intrinsischen tectalen Neuronearden in 24 Fallen die Ableitorte per
lontophorese mit dem Farbstoff Chicago Sky Blue roééuorogold markiert. Wenn
Markierungen gesetzt wurden, erfolgte die histdoge Aufarbeitung des Praparates nach

folgendem Protokoll:

* Markierung der Ableitstelle mit Chicago Sky BlueeodFluorogold
e Herauspréaparieren des gesamten Gehirns

e Einbettung in Tissue Freezing Medium (Fa. Jung) 8ddockgefrieren in flissigem
Stickstoff

» Schneiden mit dem Kryostaten (Frigocut 2800E, Bag)l Schneidetemperatur -24°,
Objekttemperatur -10°, Schnittdicke @g.

* 30 Minuten fixieren tber 37% Paraformaldehyddampf
* Trocknen der Objekttrager
» Farbung: Nissl

* Auswertung durch Mikroskopieren und Dokumentieren
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2.7 Datenauswertung

Die Daten wurden gefiltert und digitalisiert (ADtnsments Powerlab/4SP) und mit der
dazugehorigen Software (Chart 5, ADInstruments)vanschiedenen Weisen dargestellt und

ausgewertet.

2.7.1 Unterscheidung von Einzelzellableitungen uniliehrzellableitungen

Da das Interesse auf Einzelzellableitungen lag,esarichtig zwischen Einzelzellableitungen
und Mehrzellableitungen zu unterscheiden. Es ighaivet, dass die Aktionspotentiale einer
Nervenzelle die gleiche Form und die gleiche Anmolé besitzen (wobei diese bei
extrazellularen Ableitungen davon abhéngt, wo am delle man ableitet, also eher
zellkernnah, dendritennah oder axonnah). Das hagéids Aktionspotentiale in einer Ableitung
zur selben Zelle gehéren, wenn Amplitudengrof3ekeSpim und Spikedauer identisch sind.
Mithilfe des Auswertprogramms konnten die Spikeshndiesen Werten sortiert werden, so
dass nur Spikes mit gleichen Werten derselben timgeordnet wurden. In der vorliegenden
Arbeit wurden die Ableitungen mit einer Abtastré&ampling rate) von 10000 oder 20000
pro Sekunde meist Uber einen Bereich (Range) vader 2 V getatigt. Digitalisierung
bedeutet immer, dass ein gewisser Teil der Origif@mation verloren geht. Deshalb kann
es sein, dass zwei digitalisiert dargestellte Spikeh z.B. in ihrer Amplitude um einen
gewissen Betrag unterscheiden und dennoch zurrsélbé gehdren. Deshalb wurden die
Spikes zusaétzlich an einem analogen Oszilloskopbdedet und mit den auftretenden
digitalen Spikes verglichen, so dass bewertet wekdente, ob die Abweichungen bei den
digitalisierten Spikes aufgrund der A/D-Wandlundtieten oder ob eine weitere Unit vorlag.
Des Weiteren wurden Intervallhistogramme (Chart ARInstruments) erstellt, um die
Unterscheidung zwischen Einzelzellableitungen undhidellableitungen zu verifizieren.
Beim Intervallhistogramm wird die Abszisse in gleigro3e Abschnitte unterteilt. Der erste
Abschnitt entspricht der Grundintervalllange (siolhvst 1 ms), der zweite entspricht der
doppelten Intervalllange, der dritte der dreifachen so weiter. Man misst zwischen zwei
aufeinanderfolgenden Ereignissen (Aktionspotentjaledas Intervall und summiert
entsprechend der Lange in den zugehdrigen Absehnder Abszisse das Auftreten des
Intervalls auf. Man erhalt eine Haufigkeitsvertaduder auftretenden Intervalle. Aufgrund
der relativen Refraktéarzeit von Nervenzellen, solliei Ableitungen von Single-Units das

erste Intervall (1 ms) leer bleiben.
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2.7.2 Unterscheidung von retinalen Afferenzen undetctalen Units

Da es sich um extrazellulare Ableitungen handelfhnk® nicht mit absoluter Sicherheit
unterschieden werden, ob es sich bei den einzélb&itungen um Antworten von retinalen
Afferenzen oder um Antworten von intrinsischen aémt Zellen handelt. Um dieser
Unsicherheit Rechnung zu tragen, wird im Ergebiister Begriff ,Unit* im Sinne eines
neutralen Begriffes, der offen lasst, ob es sichdienAntwort einer intrinsischen tectalen
Zelle oder einer retinalen Afferenz (Axon einerimaten Ganglienzelle) handelt, verwendet.
Trotz der extrazellularen Ableitmethode kann dehneine begriindete Zuordnung der Units
bezuglich ihrer Herkunft versucht werden. Um zwesthAbleitungen von retinalen
Afferenzen und von intrinsischen tectalen Unitsunterscheiden, wurden mehrere Parameter

verwendet:

Spikedauer und Spikeform
Da axonale Spikes mit maximal 1 ms meist von ki@gzBrauer sind als somanah abgeleitete
Spikes, deren Spikedauer eher gréRer als 1 m@ustien die Spikedauern ausgewertet und
protokolliert. Darlber hinaus sehen axonale Spigker simpel (oft monophasisch) aus,
somatische Spikes gleichen eher klassischen Algaiestiale nur mit umgekehrten
Vorzeichen (da extrazellular) und dendritennah Hiigee Spikes sind eher triphasisch (Gold
et al., 2006). Deshalb wurden ebenfalls die Spikeém Uberprift und protokolliert.

Latenzzeit
Als weiterer Parameter fur die Unterscheidung, sksieh um Ableitungen von Afferenzen
oder um Ableitungen von intrinsischen Units handelirde die Latenzzeit verwendet. In der
Retina des Goldfisches finden drei synaptische Wadtengen statt: Erstens von
Photorezeptoren auf Bipolarzellen, zweitens vonoBigzellen auf Amakrinzellen und
drittens von Amakrinzellen auf Ganglienzellen. Jegeaptische Umschaltung benétigt circa
1 ms. Hinzu kommt die Zeit, die die Phototransdukibendtigt, um zu einer Rezeptorantwort
zu fihren und die Zeit, die das Signal bendtigt,den Weg Uber den optischen Nerv bis zum
Eintritt in das Tectum opticum zurlickzulegen. Bearinsischen Zellen kommt mindestens
noch die Umschaltzeit von einer weiteren SynapsethiGenerell sollten Antworten, die man
den Faserantworten zuordnet kiirzere Latenzzei@nbf{s 20 ms) aufweisen als Units, die
man der Gruppe der intrinsischen Units zuordnesw2gen wurden die Latenzzeiten der

Units gemessen. Die Latenzzeiten, die eine Unijtzéidnnen sich bei den verschiedenen
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prasentierten Farbstimuli unterscheiden, je nach we stark diese die Zelle treiben. Um die
Latenzzeiten der verschiedenen Units miteinandegleiehen zu koénnen, wurden die
Latenzzeiten, die die Units auf den am starksteibénden Stimulus zeigten, herausgegriffen.
Die Latenzzeiten wurde mithilfe des Auswertprograsr@mart 5 (ADInstruments) bestimmit.
Im Ergebnisteil findet sich fur jede Zellgruppe eiAbbildung, die die Information tber
Spikedauer, Spikeform und Latenzzeit enthalt. Dibbiklung wird bei ihrem ersten

Auftauchen naher erlautert.

Ableittiefe
Auch mithilfe der Ableittiefe lassen sich Rucksddé auf die Herkunft der Antworten
ziehen. Die meisten retinalen Afferenzen finderh sit Randbereichen des Statum opticum
(Laufer & Vanegas (1974a, b). Aber auch bei ca. Hi#11/3 der Afferenzen im Stratum
griseum et fibrosum superficiale handelt es sich natinale Afferenzen (Peyrichoux et
al.,1986; Airhart & Kriebel, 1984; Murray & Edwardk982).

2.7.3 Bestimmung des qualitativen Antwortverhaltens

Um sowohl das zeitliche als auch das qualitativéwdntverhalten der Units zu beurteilen,
wurden fur jede Unit zunachst Peristimulus-Timetbligamme (PSTH) (Chart 5,
ADInstruments) erstellt. PSTH zeigen die Haufigksar beobachteten Ereignisse, hier also
die Haufigkeit der Aktionspotentiale, entsprecheled Zeitpunkts ihres Auftretens und dies
immer bezogen auf den Start des Reizes. Die Zeigaalrd in gleich grof3e Abschnitte - die
sogenannten ,Bins“ - unterteilt. Bei einer Bin-Weion 20 ms zahlt man vom Start des
Reizes die Anzahl der Ereignisse in den ersten 20nndas erste Bin. Nach 20 ms beginnt
das nachste Bin und man zahlt fir die nachsten 2dienAnzahl der auftretenden Ereignisse
usw. Mit dem Start des neuen Reizes beginnt eine @éhlung. Man erhalt mit dem PSTH

die Haufigkeitsverteilung der untersuchten Ereigmisezogen auf den Reizbeginn.

Um das Antwortverhalten verschiedener Units mitedtea vergleichen zu kénnen, wurde die
Anzahl der Aktionspotentiale, die die Units wahreshel gesamten Prasentationsdauer von
funf Sekunden pro Farbstimuli erzeugten, ausgezBkltvurde also nicht, wie haufig tblich,

die Spikerate gebildet, bei der man z.B. die er260 oder die ersten 500 ms nach
Reizbeginn auszahlt, um diesen Wert dann auf SpkesSekunde hochzurechnen, da mit

diesem Verfahren im vorliegenden Fall, wertvolleohnfiationen verloren gegangen waren.
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Zum Beispiel bei Zellen, die zundchst auf den Rei#wsel antworten, dann eine Pause
machen und dann tonisch weiterantworten, geht dresehfolgende tonische Antwort
verloren, wenn man z.B. nur die ersten 200ms odeediten 500 ms betrachtet und dann die
Rate ermittelt. Auch Zellen, die auf jeden Stimuwiashsel phasisch reagieren, aber auf einige
Stimuli auch noch ein tonisches Antwortverhaltenigee, wirde dieses tonische
Antwortverhalten in der Darstellung der Spikerate magenigend oder gar nicht mehr
erfasst, erst recht nicht bei Units, die je nacim&lus eine unterschiedliche Frequenz der
tonischen Antwort aufweisen, da die Frequenz hamfigen ersten 200 oder 500 ms noch

gleich oder sehr ahnlich sein kann und erst daneadiuliert wird. (Rieke et al. 1997)

Jeder Unit wurde die Stimulusabfolge mindestens Mral prasentiert wurde. Fir jeden
einzelnen Stimulus wurde die Anzahl aus allen Uhddn ausgezahlt und der Mittelwert
gebildet. Des Weiteren wurde die Grundaktivitattioesit, indem jeder Unit fir 25 Sekunden
das als neutral eingestufte Grau prasentiert wibde Anzahl der in dieser Zeit auftretenden
Aktionspotentiale wurde durch funf geteilt, um dirundaktivitat pro funf Sekunden zu
erhalten. Die zuvor gebildeten Mittelwerte der afgtenen Aktionspotentiale je

Farbstimulus wurden dann auf die Grundaktivitat mert. Von allen Werten wurde

anschlieBend 100 abgezogen, so dass die Grundaktiall betrug. Alle Werte, die grol3er
als Null sind, zeigen eine Aktivierung der Unit and alle Werte, die kleiner als Null sind,

reprasentieren eine Hemmung.
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3. Ergebnisse

Es wurden bei 154 Goldfischen 6784 Elektrodenpatietren durchgefiihrt. Meist wurden
1-3 Zellen pro Tier abgeleitet. Die H6chstzahl amgeleiteten Units bei einem Tier waren
neun Units. Bei einigen Tieren konnten gar keinetd&Jmegistriert werden. Insgesamt
wurden 200 Units detektiert. Von dieser Gesamtzhanl abgeleiteten Units konnten 69
Units in ihrem Antwortverhalten von mindestens einaler dargebotenen Stimuli
beeinflusst werden. Auf Farbunterschiede antwant&@ und auf Helligkeitsunterschiede
2 Units. 15 Units antworteten auf den Bewegungssgtisy Die restlichen 131 Units

konnten keinem der hier prasentierten Stimuli zugyeet werden.

Tabelle 3.1 zahlt die Verteilung der abgeleitetemitd) bezogen auf die
verschiedenen Stimuli auf. Die meisten der 52 arbstimuli antwortenden Units zeigen

auch ein differenziertes Antwortverhalten bezugichwarz und/oder weif3.

Anzahl der Einstich 678¢4

Abgeleitete Units insgesa 20C

Stimulusinsensitive Unit 131

Stimulus-sensitive nits 69 (100%
Antwort auf Farbstimu 52 (76%)
Antwort auf HelligkeitsstimulL 2 (3%)
Antwort auf Bewegungsstimul 15 (21%)

Der Anteil der reizunabhangig antwortenden Unitzdgen auf die Gesamtmenge
der abgeleiteten Units betragt 65%. Der Anteil deizabhangig antwortenden Units
bezogen auf die Gesamtmenge betragt dementspre@»adDas bedeutet, dass etwas
mehr als ein Drittel der abgeleiteten Units flresirder angebotenen Stimuli sensitiv war.
Von der Gesamtmenge der reizabhangig antwortetés (3hdie Gruppe ,Farbe” mit 76%
am grof3ten. Die Gruppe ,Bewegung“ hat einen Anteit 21%. Die Gruppe ,Helligkeit*
betragt nur 3% (2 Units absolut).
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Die abgeleiteten farbsensitiven Units zeigten eiol3gs Spektrum an zeitlichem
Antwortverhalten. Es wurden Units gefunden, diegw@h reagierten, d.h., die nur auf
Reizwechsel mit einem oder sehr wenigen Aktionsp@ken antworteten. Ein Beispiel
zeigt Abb. 3.1. Eine weitere Gruppe zeigte auf emorzugten Stimulus ein tonisches
Antwortverhalten, d.h., dass wéahrend der gesame&zpRisentation eine Antwort erfolgte.
Bei vielen dieser zuletzt genannten Units konnés mnmittelbar nach dem Reizwechsel
einen hochfrequenten phasischen Antwortanteil vamene darauf folgenden etwas
niederfrequenteren tonischen Antwortanteil untezgtdm. Ein Beispiel zeigt Abb. 3.2. Es
gab auch Falle - wie in Abb. 3.3 zu sehen - in dede Frequenz des tonischen
Antwortanteils je nach Stimulus variierte. Des Wenh wurden Units abgeleitet, die alle
bzw. die meisten Reizwechsel mit einer geringen Zabh Aktionenpotentialen
beantworteten und hier also ein phasisches Antwdralten zeigten, dartber hinaus aber
auf bestimmte Stimuli tonisch antworteten. Bei 2itelnvon denen eine in Abb. 3.4
dargestellt ist, zeigte sich eine weitere Variation zeitlichen Antwortverhalten: Jeder
Reizwechsel wurde phasisch beantwortet, bei einigsorzugten Farben zeigte sich nach
der phasischen Antwort eine Pause von einigen 9dKkiinden und im Anschluss daran ein

tonisches Antwortverhalten.

Tabelle 3.2 listet die Verteilung der abgeleitetémits bezogen auf das zeitliche
Antwortverhalten auf. Die tonisch antwortenden Yrstellen die grofdte Gruppe, gefolgt
von den je nach prasentiertem Stimulus phasisch tmhésch antwortenden Units. Die
drittgrof3te Gruppe bilden die rein phasisch anterafen Units. Die je nach Stimulus
phasisch oder tonisch-mit-Pause antwortenden @mts mit einer absoluten Anzahl von

zwei die kleinste Gruppe.

abgeleitete farbsensitive Units insgesamt 52
phasisches Antwortverhall 12
tonisches Antwortverhalts 21
reizabhangig phasisches oder tonisches Antworiterl 17
reizabhangig phasisches oder tonisches Antwordlterinmit Pause 2




Ergebnisse 50

0.1

5s

APs /Bin

grey 3l/yellow grey 7/orange

Abb. 3.1: Beispiel fiir eine phasisch antwortende Un (141107 _3).Beim oberen Teil der Abbildung
handelt es sich um die Originalableitspur wahread $timulusfolge grau-gelb-grau-orange. Beim umtere
Teil handelt es sich um die zugehérigen PSTH. Ed wur der Reizwechsel hin zu gelb und orange it j

einem Aktionspotential beantwortet, ansonsten diebUnit stumm.
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Abb. 3.2: Beispiel fiir eine tonisch antwortende Uni(260608_1).Beim Reizwechsel hin zum treibenden
Stimulus zeigt sich zunachst noch eine hdéhere ptlasi Antwortfrequenz und danach ein tonisches
Antwortverhalten auf etwas geringerem Niveau. Dariiiinaus zeigt diese Unit keine Grundaktivitatr De
bevorzugte Stimulus waren Rottone. Im oberen TeilAbbildung ist die Originalableitspur und im urete

Teil sind die dazugehdrigen PSTH zu sehen.
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Abb. 3.3: Beispiel fir eine je nach Stimulus phasth oder unterschiedlich stark tonisch antwortende
Unit (170608_1).Alle Graupapiere wurden bei Reizwechsel phasis¢hem bis drei Aktionspotentialen
beantwortet. Dariiber hinaus wurden die untersclteeth Farben unterschiedlich stark tonisch bearteor
Griun wurde am starksten beantwortet, gefolgt vau kind dann rot. Das Schlusslicht bildet das hientn

dargestellte gelb, das ahnlich wie grau - alsopmarsisch - beantwortet wurde.
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Abb. 3.4: Beispiel fur eine Unit (130509 1), die jmach Stimlus phasisch oder tonisch antwortet.
Dariiber hinaus zeigte sie aber bei den Stimulitatésch beantwortetet wurden, zunachst einen ptiasn
Antwortanteil, dann eine Pause und dann erst deisdlbben Antwortanteil. Der obere Teil der Abbildung
zeigt die Originalableitspur wahrend der Prasemtation 43/blau. Der untere Teil zeigt ein PSTH, das
Uberlaufe von 43/blau enthélt. Dass die Pause aach der Aufaddierung von 4 Uberlaufen im PSTH zu

sehen ist, zeigt wie stabil sie zum Antwortverhalgehort.
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Ein weiterer Aspekt zur Charakterisierung des Antwarhaltens ist die Grundaktivitat (S.
46). Es gibt Units, die nur auf einen von ihnen dreugten Stimulus antworteten, und
ansonsten (nahezu) stumm waren. Weit haufiger farsiieh allerdings Units, die eine
Grundaktivitdt aufwiesen, die je nach Stimulus nablen bzw. unten moduliert wurde.
Tab. 3.3 listet die Verteilung der abgeleitetenttfezogen auf das Vorhandensein einer
Grundaktivitat aufDie grof3te Gruppe stellen die Units mit einer G@aktivitat von 6-15
Aktionspotentiale pro 5 Sekunden. Eine etwa gleiafie Anzahl von Units umfassen die
Gruppen 1-5 und 16-30 Aktionspotentiale pro 5 Selkemn Die Gruppen ohne bzw. mit

besonders groRer Grundaktivitdt umfassen jewmiks @eutlich kleinere Anzahl.

abgeleitete farbsensitive Units insgesamt 52
Keine Grundaktivitat 5
Grundaktivitat 1-5 Aktionspotentiale pro 5 Sekunden 12
Grundaktivitat 6-15 Aktionspotentiale pro 5 Sekumde 17
Grundaktivitat 16-30 Aktionspotentiale pro 5 Sekend 10
Grundaktivitat > 30 Aktionspotentiale pro 5 Sekend 6

Auch die Latenzzeit ist eine zu beachtende GroRRAntwortverhalten und dartber hinaus
ein hilfreicher Parameter bei der Charakterisieruley Units. Tabelle 3.4 zeigt die
Verteilung der abgeleiteten farbsensitiven Unitadgen auf die Latenzzeit.

abgeleitete farbsensitive Units insges 52
bis 20 m 11

bis 30 m 11

bis 40 m 6

bis 50 m: 6

bis 60 m 6

bis 70 m 5

grol3er als 80 n 7
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3.1 Farbspezifische Units

Im folgenden Kapitel werden die Units, die sich Fairbe sensitiv zeigten, vorgestellt. Die
Units werden hinsichtlich ihres qualitativen undtlzshen Antwortverhaltens miteinander
verglichen und wo es mdglich ist, wird eine Grudgi&lung vorgenommen. Nach der
Vorstellung aller Gruppen wird gezeigt, wie sicle diage der Units Uber das Tectum

verteilt.

3.1.1 Rotempfindliche Units

Es wurden 22 rotsensitive Units abgeleitet, dieh slweziiglich ihres qualitativen
Antwortverhaltens in sechs Gruppen einteilen lasBémersten beiden Gruppen zeigen ein
Gegenfarbverhalten, d.h. sie antworten mit ErregamigRottone und mit Hemmung auf
Blau- und Gruntdne. Die dritte Gruppe reagiert mimem Anstieg der Erregung auf
Rottone und bleibt ansonsten stumm. Die Units deup@e vier beantworten jeden
Stimuluswechsel phasisch mit einer geringen Anzain Aktionspotentialen, Rottone
beantworten sie dariiber hinaus tonisch. Rottonenridine Hemmung bei Units der
Gruppe funf hervor. Die sechste Gruppe zeigt eiamfung auf alle Farbstimuli aber die

starkste Hemmung wird von Rottonen hervorgerufen.

Im Folgenden werden das Antwortverhalten jeder Geulpgschrieben und exemplarisch
fur jede Gruppe ein Ausschnitt der Ableitspur eitkvit und eine Ubersicht tber alle

Peristimulustimehistogramme dieser Unit gezeigt.

AnschlieBend folgen Abbildungen, die das qualiatiAntwortverhalten der flunf
Zellgruppen illustrieren und das Vergleichen dert®Jaereinfachen. Des Weiteren werden
Abbildungen gezeigt, die das Vergleichen der Latenen, der Spikedauern und der

Spikeformen der verschiedenen Units erméglichen.
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Gruppe 1 umfasst neun Units. Diese zeigten einen AnstiegAdéwort bei gelb, orange,

rot, und pink, manchmal auch auf das purpur, déd®mbeim Rot liegt. Dartiber hinaus
reagierten sie mit Hemmung auf purpur (in jedem F&mmung bei dem Purpur das
naher beim Blauen liegt), blau, turkis und grinr D&gfall der gehemmten Stimuli zeigte
sich in einem UberschieRen der Antwort (postinbilyitrebound) bei Graupapieren, die
auf die gehemmten Farben folgten. Die Grundaktid&t Units lagen im Bereich von 1 —
12 Aktionspotentialen (AP) pro finf Sekunden. Beetchtung des zeitlichen
Antwortverhaltens lassen sich sechs Units einemsében und drei Units einem
phasischen Antwortverhalten zuschreiben. Alle Urdtgten eine Verdnderung der
Antwort auf die Schwarz-Weil3-Sequenz.
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Abb. 3.1.1: Ableitspur und zugehoérige PSTH von Unitl40409 1 als Beispiel fir Gruppe 1m oberen
Teil der Abbildung sind der Anstieg der Entladurgj Rottdnen und das Zuriickgehen der Entladung bei
darauffolgenden Grauprasentationen zu erkennenuntaren Teil der Abbildung ist der Anstieg der
Entladung bei rot und bei den auf griin und blageioden Graupapieren zu erkennen.
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Abb. 3.1.2: Ubersicht aller PSTH der Unit 140409 _4ls Beispiel fiir Gruppe 1.Jedes PSTH enthélt die
Aktionspotentiale (AP) von drei Uberlaufen. Dierksie Antwort wird bei Rot/13 hervorgerufen, gefolg
von Pink/32, Rot/17, Pink/25 und Orange/10. Orangedist mit 32 AP nur noch ein leichtes Plus gedeni
der Grundaktivitat (GA) von 23 AP auf. Schwarz enisht mit der Anzahl der AP der GA, zeigt aberegin
starkeren phasischen Antwortanteil zu ReizbegineiNiegt mit 36 AP 60 % Uber der GA und zeigt auch
eine starkere Antwort zu Reizbeginn. Blau- und @&iia und Graupapiere, die auf Rottone folgen, tiege
unterhalb der GA, Graupapiere, die auf Blau- unéin&mne folgen, sind gré3er oder gleich der GA.
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Gruppe 2 umfasst drei Units. Die Units der Gruppe 2 zeigtasselbe Gegenfarbverhalten
wie Gruppe-1-Units. Allerdings zeigten sie sichstwer im Gelb- und im Purpurbereich
als diese. Gruppe-2-Units unterschieden sich datiibaus von denen der Gruppe 1 darin,
dass sie keine Grundaktivitat aufwiesen und ausgtiidh phasisch mit nur wenigen

Spikes antworteten.
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Abb. 3.1.3: Ableitspur und zugehérige PSTH von Unitl41107_3 als Beispiel fir Gruppe Diese Unit
antwortete phasisch bei Stimulusbeginn von Rotténeh phasisch auf die Graupapiere, die auf Blag- un
Grintone folgen. Es lag keine Grundaktivitat vod wes erfolgte nur ein Aktionspotential pro releesmt

Stimulus.
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3.1.4: Ubersicht aller PSTH der Unit 141107_3 als @spiel fiir Gruppe 2. Jedes PSTH enthalt die
Aktionspotentiale von drei Uberlaufen. Da bei jedbavorzugten Stimulus nur ein Aktionspotential pro
Prasentation erfolgte, finden sich als Maximalwdnei Aktionspotentiale fiir drei Uberlaufe. Es lagirle
Grundaktivitat vor. Es erfolgten Antworten bei Gélb Gelb/3, Orange/7, Orange/10 Rot/17, Pink/25,
Pink/32 und Rot/13. Der Reizwechsel auf weil? wupdantwortet. Purpur/34 und Purpur/36 wurden wie
Blau- und Griuntone beantwortet, d.h. mit Hemmungi &n darauffolgenden Graupapieren zeigte sich
ebenfalls zu Reizbeginn eine phasische Antwort (fleder Hemmung) wie bei den Graupapieren, die auf
Blau- und Grintone folgen.
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Gruppe 3 umfasst ebenfalls drei Units. Es handelt sich daimeUnits, die auf orange, rot,
pink und lila antworteten und ansonsten stumm bifiebew. eine leichte Hemmung
zeigten. Die Schwarz-Weil3-Sequenz wurde von keileerdrei Units beantwortet. Zwei
Units wiesen eine Grundaktivitat auf (2 AP bzw. 33&P), eine Unit zeigte keine
Grundaktivitat. Das zeitliche Antwortverhalten démit ohne Grundaktivitat und der Zelle
mit 38,5 AP Grundaktivitat war tonisch, das dertunit 2 AP Grundaktivitat phasisch.
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Abb. 3.1.5: Ableitspur und zugehdérige PSTH von Unit090209 1 als Beispiel fir Gruppe 3Die Unit
reagierte auf Rottone mit einer Erhéhung der Fatrerim oberen Teil der Abbildung sind der Anstikg
Entladung bei Rotténen und das Fehlen einer Antlertdarauffolgenden Grauprasentationen zu erkennen
Im unteren Teil der Abbildung ist die Sequenz daliminaten Farben dargestellt, wiederum nur nnierei
Antwort bei Rot. Das zeitliche Antwortverhaltendtisich eher mit phasisch beschreiben, allerdisgdie
Entladung nicht nur unmittelbar auf den Reizwechssichrankt, sondern halt bis zu 2,5 sec an.
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3.1.6: Ubersicht aller PSTH der Unit 090209 1 als éspiel fir Gruppe 3. Jedes PSTH enthalt die
Aktionspotentiale von zwei Uberlaufen. Die Unit wattete auf orange, rot, pink und lila und blieb
ansonsten stumm bzw. zeigte eine leichte HemmuiegSEhwarz-Weil3-Sequenz wurde nicht beantwortet.
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Gruppe 4 umfasst drei Units, die jeden Reizwechsel phaskssdntworteten, bei den
Rottonen dartber hinaus aber auch einen tonisciwoitverlauf zeigten. Des Weiteren
wurde die Schwarz-Weil3-Sequenz beantwortet. Einé kkigte mit 3,33 AP pro 5
Sekunden eine sehr geringe Grundaktivitat, die remdit 18,66 und 30 AP eine hohere.
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Abb. 3.1.7: Ableitspur und zugehdérige PSTH von Unit220709_1 als Beispiel fir Gruppe 4Die Unit
zeigte eine recht hohe Grundaktivitat (18,66) uimdphasisches Antwortverhalten bei allen Farbstinhdi
schwarz und weil3 und auch bei manchen Reizwech$gjrau. Bei Rottonen, isogelb und schwarz erfolgte
auch eine tonische Antwort.
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Abb. 3.1.8: Ubersicht aller PSTH der Unit 220709 _&ls Beispiel fur Gruppe 4.Jedes PSTH enthalt die
Aktionspotentiale von drei Uberlaufen. Zu erkenistrdie hohe Grundaktivitat, die phasische Erhéhdieg
Entladungsrate bei vielen Reizwechseln und eine stainke phasische Entladung bei Rottdnen und sehwa
gefolgt von einer tonischen Antwort von etwas nigelrer Frequenz. Bei weild findet eine Hemmung der

Entladung statt.
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Gruppe 5 umfasst zwei Units, deren Aktivitat von Stimuli iRotbereich tonisch gehemmt

wurde. Die Grundaktivitaten lagen bei 7,33 undXeAPs. Bei Prasentation der Schwarz-
Weil3-Sequenz zeigte eine Unit eine Hemmung bei achwnd weild und eine Unit zeigte

keine Veranderung der Grundaktivitat.
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Abb. 3.1.9: Ableitspur und zugehérige PSTHs von Uhi040908 5 als Beispiel fiir Gruppe 5Es zeigte
sich eine Grundaktivitdt von 15 Aktionspotentialggro finf Sekunden. Wahrend der gesamten
Prasentationsdauer von Rottdnen fiel die Antworg.weei der Prasentation der Graupapiere, die aaf di
Rottone folgten, zeigte sich eine Erhdhung der Gaitivitat.
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Abb. 3.1.10: Ubersicht aller PSTH der Unit 040908 als Beispiel fiir Gruppe 5.Jedes PSTH enthlt die
Aktionspotentiale von zwei Uberlaufen. Bei Orangédfange/10, Rot/17, Pink/25, Pink/32 und Rot/1igtze
sich eine starke Hemmung. Die Antworten der Graigsepdie auf diese Rottone folgen, liegen oberkai®
Grundaktivitatsniveaus.
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Gruppe 6 umfasst ebenfalls zwei Units. Diese haben Grurdgitien von 19 und 26 AP.
Die Units zeigten auf alle Stimuli eine Erniedrigumigr Grundaktivitat, aber die
deutlichste Hemmung fand auf Rottone statt, da hien einen die Hemmung vom Wert
her am starksten war und zum anderen die Antwoftdee auf Rottbne folgenden
Graupapieren wieder Grundaktivitéat erreichte, waanderen Sequenzbereichen nicht der

Fall war.
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Abb. 3.1.11: Ableitspur und zugehdérige PSTH von Unhi310508_1 als Beispiel fur Gruppe @iese
Units zeigte auf alle Farbtimuli eine Erniedrigutey Grundaktivitat, aber die deutlichste Hemmumgl fauf
Rottone statt, und innerhalb der Rottone wiederwrdes Rot/17 am starksten gehemmt.



65

Ergebnisse

.‘53

[ra}

0 1/yellow grey | 3lyellow grey 7/orange grey

.‘53

2

[%]

%OMMMM ~ ‘ LR 11 HHMMMMMMMMMMMMMMW
10/orange grey | 17/red | grey | 25/pink grey

.‘53

2

)

< J ML L | I“III [l III‘
32/pink grey 34/purple grey 36/purple grey

.‘53

2

(2]

< LI UL G0 AL A RO
43/blue grey 46/blue grey 47/blue grey

.53

o0

N b

< R H\MWIIHHH | LA
52/mint grey

i

| 51/mint | grey 57/green grey
.E
sl
£ nlimphn b )i
<, LALLM AT L

55/green grey 64/green grey 13/isored grey

.53
2

|7 50/isoblue grey |73/isoye||ow grey

65/isogreen

APs / Bin

grey

3
0
black white grey

1

reference

Abb. 3.1.12: Ubersicht aller PSTH der Unit 310508l als Beispiel fiir Gruppe 6.Jedes PSTH enthalt die
Aktionspotentiale von finf Uberlaufen. Alle Antwert auf Farbstimuli liegen unterhalb des Grundaiiétivi
niveaus. Bei Orange/7, Orange/10, Rot/17, Pink2Bk/32 zeigt sich eine sehr starke Hemmung, Venal

zu Reizbeginn. Bei Rot/13 geht die Aktivitat watdeder ersten drei Sekunden der Prasentation auf Nul

zuriick.
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Nach der Darstellung von einzelnen Beispielen adsrj Gruppe, soll nun gezeigt werden,
dass die Units einer Gruppe tatsachlich ein &hedichntwortverhalten zeigen. Um dies zu

zeigen, wurden folgende Abbildungsarten entwickelt:

Auf der Abszisse sind die Stimuli in der prasemtie Reihenfolge aufgetragen. Auf der
Ordinate werden die Aktionspotentiale in Prozentnmert auf die Grundaktivitat der
jeweiligen Unit aufgetragen. Diese Daten wurdemdadermal3en erworben: Jeder Zelle
wurde die Stimulusabfolge mindestens drei Mal pried. Die aufgetretenen Spikes je
Stimulus wurden fir alle Uberlaufe ausgezahlt undjeleeilige Mittelwert gebildet. Die
Grundaktivitat wurde bestimmt, indem der Unit f&ir 2ekunden das als neutral eingestufte
Grau prasentiert wurde. Die Anzahl der in dieseit Aafftretenden Aktionspotentiale
wurden durch funf geteilt, um die Grundaktivitabpitinf Sekunden zu erhalten. Die
Mittelwerte wurden dann auf die Grundaktivitat nggry so dass die Grundaktivitat 100%
betrug und alle anderen Werte in Relation zu die¥éent gesetzt wurden. Schlief3lich
wurde von allen Werten 100 abgezogen, so dass diedaktivitdt auf der Nulllinie ein-
getragen werden konnte, und man sehr gut erkenaen, kwelche Stimuli die Unit
aktivierten - denn diese liegen in der Abbildung rblaéb der Nulllinie - und welche
Stimuli die Unit hemmten — denn diese liegen damndér Abbildung unterhalb der
Nulllinie. Fur jede Gruppe wird mit dieser Art debatenauftragung in einem
Balkendiagramm die weiter oben schon in Ableitspused PSTH vorgestellten Units
prasentiert. Des Weiteren wurden, zum VergleichUtgts einer Gruppe, in einer weiteren
Abbildung maximal drei Units pro Gruppe nach derbee Prinzip, allerdings mithilfe
von Punkt-Linien-Diagrammen, dargestellt. Um die tgnhinsichtlich der Parameter
Latenzzeit, Spikedauer und Spikeform vergleichen kbdnnen, wurde folgende
Abbildungsart verwendet: Auf der Abszisse sindemetinander die Units aufgetragen. Fur
jede Unit ist auf der linken Ordinate die Latenzzeims aufgetragen. Hierzu gehoren die
dunkelgrauen, dickeren Balken. Es handelt sich utteMertsdarstellungen mit Anzeige
der Standardabweichung. Auf der rechten Ordindtdiés Spikedauer in ms aufgetragen,
die durch die dinnen hellgrauen Balken reprasémtied. FUr jede Unit erscheint also ein
Balkenpaar. Falls es sich um eine monophasischieefepmn handelt, wird der dickere
Balken mit dem Wort ,Mono“ versehen. Sollte es sigh eine triphasische Spikeform
handeln, wird dies mit ,Tri“ gekennzeichnet. Kein€ennzeichung bedeutet eine
diphasische Spikeform. Bei der Spikedauer 1 msderd_atenzzeit 20 ms ist jeweils eine
Markierung gezogen, da dies zwei wichtige Paraméier die Unterscheidung von

retinalen Afferenzen und intrinsischen tectalerietesind.
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Abb. 3.1.13: Antwortverhalten der Unit 140409 1 ausGruppe 1. Die Nulllinie entspricht der
Grundaktivitat (GA). Die Rottone werden mit einemmstieg der Entladung beantwortet. Am starksten
beantwortet wird Isorot HKS/13. Bei der Prasentatiter auf die Rottone folgenden Graupapiere fadt d
Antwort deutlich unter die GA. Auch Blau- und Gréine liegen unterhalb dem Grundaktivitétsniveau, die
auf diese folgenden Graupapiere zeigen jedochAmeort im positiven Bereich. Purpur HKS/34 wirdewi
ein Rotton mit einem Anstieg der Antwort beantwirieurpur HKS/36 jedoch ruft wie Blau- und Griuntdne
eine Hemmung hervor. Wahrend der Prasentation ebwarz wird die GA exprimiert, wahrend weifd mit
einer Zunahme der Antwort beantwortet wird.
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Abb. 3.1.14: Antwortverhalten der Gruppe 1.Bei diesen Units lag eine Grundaktivitéat vor, geenach
Stimulus nach oben oder unten moduliert wurde.g@dlh, orange, rot und pink wurde die Antwort venlgta

Bei den auf die Rottone folgenden Graupapier, hepyr, blau, turkis und grin verringerte sich die
Spikezahl. Bei den Graupapieren, die auf die zulgenannten Farben folgten, gab es wiederum einen
Anstieg der Antwort, allerdings nicht so stark wiel den Rottonen. Das spricht dafir, dass purmighin
gehemmt wurden, und das Beantworten der diesenefaliddlgenden Graupapiere einen ,postinhibitory
rebound* darstellt. Es ist zu erkennen, dass diglene Purpurtdne einen gewissen Ubergangsbereich
darstellen, denn zwei Units beantworten das erstpu? HKS/34 wie einen Rotton und eine Unit
beantwortet dieses Purpur schon wie einen Blaldas. zweite Purpur HKS/36 wird von zwei Units wia ei
Blauton und nur noch von einer Unit wie ein Rottiweantwortet. Auch Gelbtdne spielen eine
unterschiedliche Rolle: Eine Unit beantwortet diellne genau wie Rotténe mit einem Anstieg der
Antwort, die beiden anderen Units jedoch nichteAdrei Units zeigten eine positive Antwort auf weiei
Units (251109_1 und 270709 _4) zeigten zusatzliok elemmung bei schwarz.
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Abb. 3.1.15: Antwortverhalten der Unit 141107_3 aussruppe 2. Diese Unit zeigte wie alle Gruppe-2-
Units keine Grundaktivitat, deshalb wurde auf démhsten Wert normiert. Die Unit antwortete auf die
bevorzugten Stimuli mit einem AP pro Reizwechsel. ddei Uberlaufe stattfanden bedeuten 100% drei AP.
Sie beantwortete den Reizwechsel zu Rot- und Gediotdin und bei Blau- und Grinténen blieb sie stumm
Die Graupapiere, die auf Blau- und Griuntone folgtéafen aber wieder eine Antwort hervor. Weil3 bef
jeder Prasentation eine Antwort hervor, schwarz Dass auch die Graupapiere nach Gelb/3 und Orange/
ahnlich stark wie die Rottdne beantwortet werdéelltswenn man Abb. 3.1.16 betrachtet, innerhadip d
Gruppe eine Ausnahme dar.
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Abb. 3.1.16: Antwortverhalten der Gruppe 2. Diese Units zeigten dasselbe Gegenfarbverhalten wi
Gruppe-1-Units, zeigten allerdings keine Grundaté&twind antworteten phasisch. Da die Referenz Waitl
wurde jeweils auf den hochsten Wert normiert. B4D&D8 2 war es Orange/10 (5,66 Spikes), bei
250509 1war es Gelb/3 (4,66 Spikes) und bei 14130varen mehrere Gelb- und Rotténe (1 Spike) und
einige Graupapiere bei 100%. Eine Unit antwortetsitzlich auf weil3, blieb aber bei schwarz stuning e
antwortete auf schwarz und blieb bei weild stumm dieddritte antwortete leicht bei schwarz und staek
weil3.
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Abb. 3.1.17: Antwortverhalten der Unit 090209 1 ausGruppe 3. Diese Unit antwortete mit einem
Anstieg der Feuerrate auf Rottdne. Von den Gellstérmarde nur Gelb/73 mit einer leichten Erhéhung
beantwortet. Beide Purpurtone riefen eine Verstégkdes Antwortverhaltens hervor, allerdings nichtler
selben Starke wie die anderen Rottone. Fast aleran Stimuli fuhrten zu einer Hemmung der Aktivité
Bei weil? zeigte sich eine leichte Erhéhung der GA80%.
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Abb. 3.1.18: Antwortverhalten der Gruppe 3.Diese Units antworteten mit einem Anstieg der Feaier
auf orange, rot, pink und purpur. Zwei Units zeigigne Grundaktivitat (081209_1: 38,5 Aktionspoieat
und 090209 1: 2 Aktionspotentiale), die bei nicletvdrzugten Stimuli vermindert wurde. Diese Units
wurden auf die Grundaktivitdt normiert. Eine Ur260608 1) zeigte keine Grundaktivitat und war ke d
nichtbevorzugten Stimuli einfach stumm. Bei diedelie wurde auf den am starksten beantwortetenoRott
(HKS 17) normiert. Das zeitliche Antwortverhalteantonisch bzw. wie in den Abbildungen 3.1.5 unti@.
zu sehen, antwortete Unit 090209 1 nicht rein michsaber auch nicht komplett tonisch. Unit 090209 1
zeigte eine leichte Hemmung auf schwarz und eim@aststarkere auf weild. Die beiden Ubrigen Units
antworteten nicht (260608 _1) bzw. nur minimal (082.21) auf die Schwarz-Wei3-Sequenz. Alle drei Units
beantworten beide Purpurtdne wie Rottone also migreErhdhung der Antwort, allerdings erreicht die
Antwort nicht die gleiche Starke wie auf orange,wod pink.
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Abb. 3.1.19: Antwortverhalten der Unit 220709 _1 ausGruppe 4. Diese Unit antwortete mit einem
phasischen Antwortverhalten auf alle Stimuli uraditdber hinaus mit einem tonischen Antwortverhaétah
Rottone. Dies spiegelt sich auch in diesem Diagrawider. Blau- und Grunténe und die dazwischen
liegenden Grautone zeigen eine Erhdhung der Gruiwddk zwischen 10 und 100%. Da sich auf Rottone
aber auch eine tonische Antwort zeigt, betragtEtieohung bei diesen zwischen 100 und 300%. Auf die
Graupapiere, die nach den Rottdnen gezeigt wemggt sich eine Antwort unterhalb des Niveaus dar G
Gelb/1, Gelb/3 und Weil} rufen eine Hemmung her@wlb/73 ruft ein dhnliches Antwortverhalten hervor
wie Blau- und Grintdne. Schwarz wird wie Rottongigoh beantwortet.
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Abb. 3.1.20: Antwortverhalten der Gruppe 4. Gruppe-4-Units antworteten mit einem phasischen
Antwortanteil auf jeden Reizwechsel und zusétzlicih einem tonischen Antwortanteil bei Rottdénen und
zwei Units antworteten auch tonisch bei schwarte Arei Units zeigten eine Grundaktivitat, untereden
sich aber stark in ihrem Wert: 18,66 Aktionspotaleti (schwarze Kurve), 3,33 Aktionspotentiale (rote
Kurve) und 30 Aktionspotentiale (blaue Kurve). ZWwiiits zeigten eine positive Antwort auf schwarinee
Unit eine negative. Auf weil3 antwortete nur eingtlimd zwar mit Hemmung.
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15 AP, die wahrend der Prasentation von Gelb- uotldRen tonisch erniedrigt wurde. Auch schwarz und
weil? riefen eine Hemmung hervor. Auf alle anderéim@i inklusive der Graupapiere zeigte sich eine

Abb. 3.1.21: Antwortverhalten der Unit 040908 5 au<sru
Erhéhung der GA.

bei 15 AP (040908_5), die bei Prasentation vond®eth tonisch erniedrigt wurde. Unit 040908_5 zeigte

Abb. 3.1.22.: Antwortverhalten der Gruppe 5. Die Grundaktivitaten lagen bei 7,33 AP (030608 _@)l u
daruber hinaus eine Hemmung bei Gelbtdnen, beiazhund eine sehr leichte Hemmung bei weil3.
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ppe 6. Die Unit hatte eine Grundaktivitat von

26 AP. Alle Stimuli riefen eine Hemmung hervor. R8tund Gelb/73 riefen die starkste Hemmung hervor.

Abb. 3.1.23: Antwortverhalten der Unit 310508 1 au$sru
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Rottone statt, da hier zum einen die Hemmung vomt War am stérksten war und zum anderen die Antwort

Abb. 3.1.22.: Antwortverhalten der Gruppe 6.Die Units haben Grundaktivitaten von 19 bzw. 26 Ske
zeigten auf alle Stimuli eine Erniedrigung der Graktivitat, aber die deutlichste Hemmung fand auf

in anderen

Sequenzbereichen nicht der Fall war. Bei der Ptéagen von schwarz erreichte Unit 250808_1 dasehliv

der Grundaktivitat und Unit 310508 1 zei

was

auf die auf Rottone folgenden Graupapieren wiedemun@aktivitdt erreichte,

gte eingpP@zentige Steigerung der Grundaktivitat.
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Abb. 3.1.23: Latenzzeiten und Spikedauern der Grupg-1-Units. Die Units 251109 1 und 060709 _1 sind
sich hinsichtlich Latenzzeit (Mittelwerte: 61,66 mad 52,66 ms) und Spikedauer (1,4 und 1,6) recht
ahnlich. Die Units 140409 1, 140709_1 und 28050&irhmen mit Spikedauern von 1,5; 1,5 und 1,4 ms
sehr gut Uberein. Auch die Latenzzeiten von 140408nd 140709 1 sind mit 34 und 28,33 ms
(Mittelwerte) recht &hnlich. Unit 280509_1 hat 18,66 ms (Mittelwert) eher eine kiirzere Latenzzditit
270709_4 zeigt eine triphasische Spikeform, eineehibatenzzeit von 60 ms (Mittelwert) und eine lange
Spikedauer von 10 ms. Unit 170310_3 weist eine &kuspikedauer von 0,9 ms, eine monophasische
Spikeform und eine lange Latenzzeit von 57,66 nfs @nit 160608_1 hat eine Latenzzeit von 14,66 ms,
eine Spikedauer von 1 ms und eine diphasische f®pike
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Abb. 3.1.24: Latenzzeit und Spikedauer der Gruppe-2Jnits. Die beiden Units 040808_1 und 141107_3
sind sich in der Latenzzeit ahnlich (Mittelwert& dnd 50 ms) und haben beide eine diphasische Bpike

In der Spikedauer unterscheiden sie sich aberdiglich (040808 1: 1,6 ms und 141107_3: 3 ms).t Uni
250509_1 unterscheidet sich deutlich in Latenz@dittelwert: 127,33 ms), Spikeform (triphasisch)dun
Spikedauer von den beiden anderen Units.
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Abb. 3.1.25: Latenzzeiten und Spikedauern der Grupg-3-Units. Alle drei Units weisen eine diphasische
Spikeform auf. Unit 081209 1 hat eine Spikedauen g6 ms und eine Latenzzeit von 23 ms. Unit
090209 1 zeigt eine Latenzzeit von 69,66 ms (Mieef) und eine Spikedauer von 1,2 ms. Unit 260608 _1
hat eine Latenzzeit von 63,66 ms (Mittelwert) unteeSpikedauer von 1,6 ms.
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Abb. 3.1.26: Latenzzeiten und Spikedauern der Grupg-4-Units. Die Units unterscheiden sich stark. Unit
220709 _1 hat eine triphasische Spikeform mit eBgikedauer von 2 ms und einer Latenzzeit von 13 ms
(Mittelwert). Unit 230310 _2 ist monophasisch mihesi Spikedauer von 1 ms und einer mittleren Lateihzz
von 15 ms. Unit 301007_4 hingegen ist diphasisch eimier Spikedauer von 1,4ms und einer mittleren
Latenzzeit von 30 ms.
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3.1.28: Latenzzeit und Spikedauer der Gruppe-5-Uné. Die beiden Units unterscheiden sich stark

hinsichtlich Spikeform, Spikedauer und Latenzzeiit 030608 2 war monophasisch mit einer Spikedauer
von 0,9 ms und einer Latenzzeit von 15 ms (MittetyveJnit 040908 5 hingegen war diphasisch mit eine

Spikedauer von 1,4 ms und einer Latenzzeit 49 nigdMert).
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Abb. 3.1.29: Latenzzeit und Spikedauer der Gruppe-&Jnits. Beide Units zeigten eine diphasische
Spikeform, eine recht lange Spikedauer (2 bzwng&spund eine lange Latenzzeit (65 bzw. 72) ms.
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Zusammenfassung rotempfindliche Units

Datum/File | tonisch oder Grund- Antwort auf schwarz
phasisch aktivitat weild

Rot Gruppe 1: rot+, blau und grin-, mit Grundaktivi tat

140709 1 | tonisch 11,66 W+

140409 1 tonisch 7,66 W+

270709_4 | tonisch 2,5 S-W+

160608 1 | tonisch 4,5 W+

251109 1 | tonisch 8,5 S-W+

060709 1 | tonisch 12 S+

180310 1 phasisch 4,5 S-

170310 3 | phasisch 1 S-

280509 1 phasisch 10,33 S+W+

Rot Gruppe 2: rot +, blau und griin -, ohne Grundakivitat

040808 1 | phasisch keine

141107 3 phasisch keine W+

250509 1 | phasisch keine S+W+

Rot Gruppe 3: rot +

081209 1 | tonisch 38,5 (S+W-)

260608 _1 | tonisch keine

090209 1 | phasisch 2 (S-) W+

Rot Gruppe 4: alle phasisch, rot auch tonisch

220709 _1 | RW phasisch, rotl8,66 S+
tonisch

230310 2 RW phasisch, rot3,33 (S+)
tonisch

301007_4 | RW phasisch, rot | 30 (W+) S-
tonisch

Rot Gruppe 5: rot —

030608 2 | tonisch 7,33 --

040908 5 | tonisch 15 --

Rot Gruppe 6: Rot- OFF-cell

310508 1 | tonisch 19 S+

250808 _1 | tonisch 26 W-

Tab. 3.1.1.. Ubersicht aller rotsensitiven Units beziiglich Gruppenzugehorigkeit, zeitlichem

Antwortverhalten, Grundaktivitat und Antwortverteit auf die Schwarz-WeiR-Sequenz. S+ bzw. ,W+*
stehen fur Erhéhung der Grundaktivitéat bei Schvwew. Weil3, dementsprechend bedeuten ,S-* bzw. W-*
eine Erniedrigung der Grundaktivitat bei SchwaravbXVeil3. Stehen diese Abkirzungen in Klammern
bedeutetet dies, dass es sich nur um eine leiathighEng bzw. Erniedrigung (10-15 %) der Grundakiivi
handelt. Die Gruppen 1 und 2 unterscheiden sichtnit der Art der beantworteten Stimuli, sonderm nu
hinsichtlich des zeitlichen Antwortverhaltens (&mtfi/phasisch) und dem Vorhandensein bzw.
Nichtvorhandensein von Grundaktivitdt. Dementspeech unterscheiden sie sich natirlich auch in der
Quantitat der Spikes, da eine tonisch antworteralle Znehr Spikes produziert als eine phasisch atéwde
Zelle. Die Gruppen 2, 4, 5 und 6 zeigen innerhhleri Gruppe ein einheitliches Verhalten bezigliels d
zeitlichen Antwortverhaltens, wahrend in den Grupfeund 3 unterschiedliche zeitliche Antwortverbalt
festzustellen sind. Gruppe 2 zeigt keine Variditilibeziiglich der Grundaktivitat (alle drei Unitsigem
keine), die Gruppen 1, 5 und 6 zeigen eine gewissmbilitét bezliglich der Grundaktivitat und dieuppen

3 und 4 zeigen eine sehr grol3e Variabilitat beetiglier Grundaktivitat.
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3.1.2 Blau- und grunempfindliche Units

In diesem Abschnitt werden die Zellen besprochea,sitth sensitiv beziglich grin und
blau bzw. griin oder blau zeigten. Es wurden 184)ulie auf Grin- und oder Blaustimuli
antworteten, abgeleitet. Die abgeleiteten Unitsdassich beziglich ihres qualitativen

Antwortverhaltens in fiunf Gruppen einteilen:

Die erste Gruppe reagierte mit einer Erh6hung iEm@tadung sowohl auf Blau- als auch
auf Granstimuli. Gruppe 2 zeigte ein Gegenfarbvigeha d.h. es gab einen Anstieg der
Antwort bei Blau- und Grunténen und eine aktive Hamg von Rotténen. Gruppe 3
antwortete wahrend der Préasentation von GruntonenGruppe 4 bei der Darbietung von
Blautbnen. Gruppe 5 ist nicht so einheitlich wie dnderen Gruppen. Die Units dieser
Gruppe haben aber als Gemeinsamkeit, dass sieggifiere Sensitivitdt im Blau- und

Purpur-, teilweise auch im Rotbereich haben.

Im Folgenden wird - wie schon bei den rotempfinaic Units - das Antwortverhalten
jeder Gruppe beschrieben und exemplarisch fir @adgpe ein Ausschnitt der Ableitspur
einer Unit und eine Ubersicht (iber alle Peristimtitnshistogramme dieser Unit gezeigt.

Anschlie3end folgen - ebenfalls wie bei den rotengbichen Units - Abbildungen, die
das qualitative Antwortverhalten der funf ZellgruppBustrieren und das Vergleichen der
Units vereinfachen. Des Weiteren werden Abbildungereigt, die das Vergleichen der

Latenzzeiten, der Spikedauern und der Spikefornveeschiedenen Units ermoéglichen.
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Gruppe 1 umfasst sieben Units. Diese reagierten mit eindoling ihrer Entladung

sowohl auf Blau- als auch auf Granstimuli. Funf tdnantworteten auf Reizwechsel
phasisch und dartber hinaus auf Blau- und Griuntiimésch. Zwei weitere Units

antworteten auf Blau- und Gruntbne eher phasid#rdangs war die Entladung nicht nur
unmittelbar auf den Reizwechsel beschrankt, sonelestneckt sich teilweise auf bis zu 2,5
Sekunden. Alle Units zeigten eine Grundaktivitdie Brundaktivitaten lagen im Bereich
von 2,66 — 23,66 Aktionspotentialen pro finf Selkemd Sechs Units zeigten eine
Anderung ihrer Entladungsaktivitat wahrend der @néation der Schwarz-WeiR-Sequenz.
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Abb. 3.1.30: Ableitspur und PSTH von Unit 040908_4ls Beispiel fur Gruppe 1.Antwort sowohl auf
Blau als auch auf Griin. Es lag eine Grundaktivitit 7 Aktionspotentialen pro 5 Sekunden vor, diecd
bei Blau- als auch bei Griinténen nach oben moduwlierde. Es zeigte sich ein tonisches Antwortvegmal
mit einem auf Reizwechsel hin h6herfrequenten jglchsin Anteil.
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Abb. 3.1.31: Ubersicht aller PSTH der Unit 040908_4ls Beispiel fiir Gruppe 1.Jedes PSTH enthalt drei
Uberlaufe. Diese Unit beantwortete Blau- und Griiatdnit einer Erhéhung der GA. Zunachst trat bei
Reizwechsel hin zu griin oder blau ein hochfrequepibasischer Antwortanteil auf, der gefolgt wurdev
einem etwas niederfrequenteren tonischen Antwailamiese Unit zeigt auch bei Rottdnen eine seheé
phasische Antwort. Bei den Graupapieren, die adftiRe folgten, zeigte sie eine hdoherfrequente astdie
Halfte der Reizprasentation andauernden Antworé Dnit wurde aber nicht den Gegenfarbneurone der
Gruppe 2 zugeordnet, dafir diese das hier aufalet@mtwortverhalten bei Rotténen untypisch ist.
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Gruppe 2 umfasst funf Units. Diese zeigten einen Anstieg Aetwort bei Blau- und
Grantonen und eine aktive Hemmung von Rottonen.\Megfall der gehemmten Stimuli
zeigt sich in einem UberschieRen der Antwort ben dmuf Rotténen folgenden
Graupapieren (postinhibitory rebound). Die Grungetiéten der Units lagen zwischen 4
und 31 Aktionspotentialen pro fiinf Sekunden. Dasiclee Antwortverhalten dreier Units
war phasisch auf jeden Reizwechsel und tonischBéau- und Griinténe. Das zeitliche
Antwortverhalten einer Unit war phasisch. Die Un#sigten eine Veranderung ihrer
Entladungsrate auf die Schwarz-Weil3-Sequenz.
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Abb. 3.1.32: Ableitspur und PSTH von Unit 100210_Ahls Beispiel fir Gruppe 2.Die Unit zeigte eine
hohe Grundaktivitdét von 31 Aktionspotentialen pimff Sekunden, die bei Prasentation von Blau- und
Grinténen nach oben moduliert wurde. Bei den awuBlnd Grin folgenden Graupapieren geht die
Aktivitat wieder zuriick. Bei Rottonen erfolgt eirmdktive Hemmung, was man an dem UberschieRen der
Aktivitéat bei der Prasentation der Graupapiere, dig Rottone folgen, erkennen kann. Das zeitliche
Antwortverhalten ist tonisch, haufig mit einem &&ten phasischen Anteil bei Reizwechseln hin zwBla
Grin und Grau nach Rot.
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Abb. 3.1.33: Ubersicht aller PSTH von Unit 100210 _als Beispiel fiir Gruppe 2.Jedes PSTH enthalt drei
Uberlaufe. Die Unit zeigte eine hohe GA, die beaBl und Griinténen tonisch wurde. Wahrend der
Prasentation von Rottdnen zeigte sich ein Antwohizken auf oder unterhalb des Grundaktivitatsnigea
Bei Graupapieren, die auf Rotpapiere folgten, eedith eine Erhéhung der GA.
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Gruppe 3 beinhaltet zwei Units, die wahrend der Prasemation Grintbnen einen
Anstieg ihrer Antworten zeigten. Die Grundaktiveét betrugen 3 und 9,6
Aktionspotentiale pro funf Sekunden und das zdéidicAntwortverhalten war tonisch,
allerdings nicht mit besonders hoher Frequenz.Uh#s zeigten eine Veranderung ihrer
Entladungsrate auf die Schwarz-Weil3-Sequenz.
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Abb. 3.1.34: Ableitspur und PSTH von Unit 030708_als Beispiel fur Gruppe 3.Gruppe-3-Units zeigten
sich fir Grintone sensitiv. Diese Unit zeigte ei@eundaktivitdt von 3 Aktionspotentialen pro funf
Sekunden und beantwortete Griinténe mit niedrigeqienz tonisch.
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Abb. 3.1.35: Ubersicht aller PSTH der Unit 030708_Ahls Beispiel fir Gruppe 3.Jedes PSTH enthélt
zwei Uberlaufe. Diese Unit zeigt auf Griintone zisii@ine phasische Antwort dann eine kurze Paude un
dann eine niederfrequente tonische Antwort. AufBliésentation von schwarz zeigt sich eine Antwaoet w
auf Gruntone. Weil} ruft keine Antwort hervor.
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Gruppe 4 beinhaltet drei Units, bei denen wéahrend der Ptasen von Blauténen eine
Erh6hung ihrer Aktivitat zu verzeichnen war. DieuGdaktivitaten betrugen 15, 17,5 und
46,3 Aktionspotentiale pro finf Sekunden. Das ki Antwortverhalten zweier Units
war phasisch auf Reizwechsel und tonisch auf Blautimd das einer Unit war tonisch.
Die Units zeigte eine leichte Veranderung ihrerwant auf die Schwarz-Weil3-Sequenz.
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Abb. 3.1.36: Ableitspur und PSTH von Unit 060307_2ls Beispiel fur Gruppe 4.Diese Unit zeigt bei
vielen Reizwechseln eine phasische Antwort. Die n@aktivitdt von 15 AP pro 5 Sekunden wird bei
Isoblau/50 aber deutlich in tonischer Weise nacknomoduliert. Da dieser Unit nur die Sequenz der
isoluminanten Farben, Schwarz und Weil prasentiartie, wird auf eine weitere Darstellung der PSTH
verzichtet.
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Gruppe 5 umfasst funf Units. Diese Units haben als Gemenksdt, dass sie eine groRere
Sensitivitat im  Blau- und Purpurbereich habengeei sich allerdings nicht in allen

Hinsichten &ahnlich in ihrem Antwortverhalten. Auelnstreckt sich die Sensitivitat der
einzelnen Units nicht Uber alle Blau- und Purpugtdsondern nur auf einzelne und im
Vergleich der Units teilweise auch auf unterschatel. Eine Unit zeigte aul3erdem eine
Sensitivitat nicht nur far Purpur- und Blautbne, derm auch fur Rottone. Diese Gruppe ist
also nicht im ganz strengen Sinne eine Gruppe, esongdher eine Ansammlung von
Sonderfallen mit Gemeinsamkeiten.
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Abb. 3.1.37: Ableitspur und PSTH von Unit 180608 _&ls Beispiel fir Gruppe 5.Diese Unit antwortete
mit einem Anstieg der Entladungsrate bei Purpuni8d Purpur/36, Blau/43 und Isoblau/50. Die Ubrigen
Blau-, Griin- und Rotténe wurden mit Hemmung bearn®tpound die auf diese folgenden Graupapiere
zeigten eine Tendenz zu ,postinhibitory rebound‘ied® Unit hatte eine Grundaktivitdt von 26,4
Aktionspotentiale pro finf Sekunden. Das zeitli&r@wortverhalten lasst sich nicht einheitlich besiben.

Es variiert von phasisch — hier im unteren Teil Abbildung zu sehen bei Isoblau/50 — bis zu unregéig
tonisch — hier zu sehen im oberen Teil der Abbitdbei Purpur/34 und Purpur/36.
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Abb. 3.1.38: Ubersicht aller PSTH der Unit 180608 _.1Jede Unit enthilt die Aktionspotentiale von drei
Uberlaufen. Purpur/34, Purpur/36, Blau/43 und Bl@uderden mit einem Anstieg an AP beantwortet. Auch
Orange/10 und Weil3 zeigen noch eine Erh6hung derAle anderen Farbstimuli und Schwarz zeigen eine
Erniedrigung der GA. Graupapiere, die auf die staelntworteten Farbstimuli folgen, werden mit einer
Erniedrigung der GA beantwortet, wohingegen beiuBapiere die auf die hemmenden Farbstimuli folgen,
die Erregung Uberschief3t.
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Abb. 3.1.39: Antwortverhalten der Unit 040908 4 aus&ruppe 1.Diese Unit antworte sowohl auf Blau als
auch auf Grin. Auch wahrend der Prasentation vénw&az zeigte sich eine leichte Erhéhung der GA. Es
lag eine GA von 7 Aktionspotentialen pro 5 Sekunden die wahrend der Prasentation der Graupapiiéze,
auf Blau- und Gruntone folgte, (nahezu) vollig udtéckt wurde. Bis auf die Graupapiere nach Rot/17,
Pink/25, Pink/32 und Purpur/34 und bis auf Pinki2fen alle anderen Stimuli eine Hemmung hervor.
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Abb. 3.1.40: Antwortverhalten der Gruppe 1. Diese Units antworteten mit einem Anstieg der Feaier
auf Blau- und Gruntdne. Sie zeigten eine Grunda#tiwon 4,33 (130509_1), 7 (040908_4) und 2,66
(130508 _3) Aktionspotentiale pro funf Sekunden. Beit 130508_3 fielen die Antworten auf Blau und
Grin folgenden Graupapiere auf das Niveau der Gaktivitat zuriick, bei den anderen beiden Unitdtstel
sich auf diese eine Hemmung ein. Die Units 040908n@ 130508 3 beantworteten Schwarz positiv und
Weil3 negativ, Unit 130509 _1 zeigte eine leichte Hemg bei Schwarz und Weif3.
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Abb. 3.1.41: Antwortverhalten der Unit 170310 1 ausGruppe 2. Diese Unit zeigt ein Gegen-
farbverhalten. Rottone liegen auf dem Niveau der @al&r rufen eine Hemmung hervor (Pink/32) und auf
Blau- und Gruntdne erfolgt ein Anstieg der AktititWahrend der Prasentation von Graupapapiereraui
Rottone folgen, schiel3t die Aktivitat Gber, wohigge Graupapiere, die auf Blau- und Griinpapiereireer e
Hemmung fuhren. Beide Purpurténe werden wir Bland Griinténe behandelt. Gelb/1 und Gelb/73
erniedrigen die Aktivitdt, wohingegen Gelb/3 eireithten Anstieg der Aktivitat hervorruft. Schwanaft
eine Antwort wie Blau und Grin hervor, durch Weif&brt die Unit eine Hemmung.

—o— 170310_1
—@— 1400907_2

200

100 A

relative Antwort

-100

Stimuli

Abb. 3.1.42: Antwortverhalten der Gruppe 2.Bei diesen Units lag eine Grundaktivitéat vor, geenach
Stimulus nach oben oder unten moduliert wurde. Baipur/36, Blau- und Grinténen wurde die Antwort
verstarkt. Unit 170310_1 beantwortete auch PurgumBe einen Blauton. Bei den auf diese Farben
folgenden Graupapieren, bei Gelb- und Rottoneninggrte sich die Spikezahl. Bei den Graupapierén, d
auf die zuletzt genannten Farben folgten, gab eslavum einen Anstieg der Antwort, allerdings nigabz

so stark wie bei den Blau- und Grintonen. Das Bpdafir, dass Gelb- und Rottone aktiv gehemmt amyrd
und das Beantworten der diesen Farben folgendenp@péere einen ,postinhibitory rebound” darstellt.
Zwei Units (170310_1 und 270709_4) zeigten einestiég der Antwort bei Schwarz und eine Hemmung
bei Weil3, die dritte Unit (140907 _2) reagierte sblaaf Schwarz als auch auf Weil3 mit Hemmung, wobei
Weil3 eine starkere Hemmung aufwies als Schwarz.
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0

700
600 1

von 3 Aktionspotentialen wahrend der Prasentatmm@rintdnen und Schwarz. Die anderen Stimuli miefe
500

eine Hemmung oder nur eine geringere Erhéhung éenédvor.

Abb. 3.1.43: Antwortverhalten der Unit 030708 1 au&ru

UsLIOMIUY 9Alle|al

gte eine Grundaktivitdét von 9,6 Aktmotentialen pro finf Sekunden und eine positive

Antwort vor allem auf Griin/55, auf Schwarz und Weifl3

REROETTTTRTRIRTETRTRTRI DT T BT EPET

-100
eine ebenso starke Antwort auf Schwarz wie aufGtigntone, aber Uberhaupt keine Antwort auf Weifdt Un

Abb. 3.1.44: Antwortverhalten der Gruppe 3.Diese Units antworteten mit einem Anstieg der Fee
270907_1 zei

auf Grintdne. Unit 030708 1 zei



90

Ergebnisse

Stimuli
$eguenz und die Schwarz-Weil3-Sequenz prasentiert,

5o &
©
N MVZ
228
g2 £
hn\_vuw_.,_u N
| | L Qe oy — P P — :
7 = | i T 28 S D - < [
L [ 556 858 HHHHHH\M\\}HHH
7 = I Md c +++\\\\ \\\\\ + — ——————1 i
| ——— [ e2¢ B R B W= S =
, 3 s?®3o e — | - -
ﬁ umns I =G 3 [ N e .o S B
= F we | e SR [ L
| — S - ¥ e e — -
r o®© |-t e — | — — — i
7 7 I SNg e — ] =
[ og<a O IR A IR EP0Zo i R B — |
7 7 L A R T SN S N O R I
| | H O . o, =
L e e e e | — — — 1 -
| | L m.n.lmm \\\\\\\\\\\\ \\\o.ﬂ“\\\\\..ﬁ\\\l
[ OEE | ——
* SERE T 1 I =
r s o — T E e B ] R — ——e — |
| | m M_m.m \\\\\\\\\\\\ F— == ——— | ———— -
- S “““““““ | E——— N | I
| | ? g £ .
| | [ 222 I D e A ISR
| | A= - e I e ‘
r =g S — e ———————— r
| | i SEd e Tre—
| | [ 3a 2 S A R e |
| | [ e e e R S R = |
r = = ] e e “\A “““ \
| | i gg5 e
L > ———
| | [ g5 8 e
2
| | [ g8 . e
T O -
| | [ guao b —_— | i
| | ¥ F S s —
; . . g S§5¢
_ g 4 8% 8 3 8 g S °
oMUY BAlR[al 3 g .m “ LOMIUY BAa)
£330
<20=2

und Rotténe folgenden Graupapiere wurden mit dewedNi der Grundaktivitat beantwortet ebenso die

meisten Blau- und Griintbne. Die Graupapiere, dieBdau und Grin folgten hatten einen hemmenden
Einfluss. Aber Blau/46 und Isoblau/50 wurden mitezn Anstieg der Aktionspotentiale beantwortet. Das

Aktionspotentialen pro funf Sekunden, die von Gelhd Rottonen stark gehemmt wurden. Die auf Gelb-
zeitliche Antwortverhalten war tonisch.

bei 17,5 und 15 Aktionspotentialen. Alle Reizwedhgerden phasisch beantwortet und bei der Préasentat
von Blau zeigte sich ein tonisches Antwortverhaltgnit 170310_2 zeigte eine Grundaktivitat von 46,3

weshalb sich bei den dbrigen Stimuli keine Eintraggn finden. Die beiden Units zeigen einen deuglich
Anstieg der Antwort bei Isoblau/50 und einen Abfidr Antwort bei Isogelb/73. Die Grundaktivitatemén

Abb. 3.1.47: Antwortverhalten der Gruppe 4. Die Units zeigten sich sensitiv fir Blau. Den tdni

060307 1 und 060307 2 wurde nur die isoluminaté
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weisen ein sehr ahnliches qualitatives Antwortvieima auf. Beide antworten mit einem Anstieg der

Aktionspotentiale auf Purpur/34, Purpur/36 und Bi&8u Die Ubrigen Blau- und Grintone rufen eine
Hemmung hervor und die auf diese folgenden Gragpamrzeugen ein UberschieRen der Antwort tiber das

Niveau der Grundaktivitdt hinaus. Auch bei Rottormsigt sich eine Hemmung, die bei den auf diese

folgenden Graupapieren wegfallt. Unit 060110 3rdllegs antwortet positiv auf Isorot/13 und auf Salzy
Weil3 hingegen wirkt hemmend. Unit 180608 1 antwgrtesitiv auf Isoblau/50 und Weil3, wird jedoch von

Abb. 3.1.49: Antwortverhalten der Gruppe 5.Diese zwei der vier Units, die in Gruppe funf eitejlt sind,

Antwortverhalten und 9 Aktionspotentiale (060110b8) phasischen Antwortverhalten.

Schwarz gehemmt.
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Abb. 3.1.50: Antwortverhalten der Unit 070708 _1 aus$sruppe 5. Bei dieser Unit lagen die Antworten bei
den meisten der prasentierten Stimuli Uber der Gaktivitat, aber der grofite Anstieg der Aktivitét bei
Purpur/36, Blau/47 und Schwarz zu verzeichnen. Digt hat eine sehr gering Grundaktivitdt von 1,5
Aktionspotentialen pro finf Sekunden und antwaoptesisch.

200 4— — — — —f — — — —|
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relative Antwort

-100

Stimuli

Abb. 3.1.51: Antwortverhalten der Unit 301007_5 aussruppe 5. Diese Unit zeigte eine Grundaktivitat
von 12 Aktionspotentialen pro funf Sekunden, diehsgadd der Prasentation von Rot-, Purpur- und

Blaupapieren und Schwarz tonisch nach oben motivierde. Die Ubrigen Reizwechsel wurden phasisch
beantwortet.
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Abb. 3.1.52: Latenzzeiten und Spikedauern der Grupg-1-Units. Die Units 130508 3 und 061107_2
sind sich sehr ahnlich. Beide haben eine monopttasiSpikeform, eine Spikedauer von einer 1 ms umel e
kurze Latenzzeit von 19,66 ms (Mittelwert). Zur @pe 1 gehdren noch finf weitere Units. Vier davon
(040908_4, 180310_2, 100510_1, 170510_2) zeigtere ausgepragte diphasische Spikeform und
Spikedauern zwischen 1,3 und 1,7 ms und Latenzveiba 84,5; 41,33; 37,33; 55,33 ms. Bei der letzten
Unit (130509_1) der Gruppe liel3 sich eine triphasis Spikeform, 1,7 ms Spikedauer und eine Laténzze
von 100 ms (Mittelwert) feststellen.

300 A - 10
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280 A = Spikedauer )
260 A
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220 A 5
»n200 A g
£180 - 6c
-§160 1 5 g
N140 - 3
(O]
L120 1 - 4X
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—100 - 2 n
80 ~
60 - B L o
40 A M
20 - Mono 1
L ] - ] .

170310_1 140907_2 100210_1 071209_1 061107_3

Zellen Blau-Griin Gruppe 2

Abb. 3.1.53: Latenzzeiten und Spikedauern der Grupg-2-Units. Gruppe 2 umfasst funf Units. Unit
1703010_1 hat eine monophasische Spikeform, eiilee@quer von 0,9 ms, eine Latenzzeit von 19 ms.
Auch Unit 061107_3 zeigte eine monophasische Spikelind eine kurze Latenzzeit von 19 ms allerdings
eine etwas langere Spikedauer von 1,5 ms. Die W10 1 und 071209 1 sind sich sehr &hnlich:
diphasische Spikeform, Spikedauern von 1,7 bzw. mi8 und Latenzzeiten von 21 und 27 ms. Unit
140907_2 weist eine diphasische Spikeform, einkeslaiuer von 1,3 ms und eine sehr lange Latenzarit v
245 ms auf.
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Abb. 3.1.54: Latenzzeiten und Spikedauern der Grupg-3-Units. Unit 030708_1 hat eine diphasische
Spikeform, eine Spikedauer von 1,3 ms, eine Lawihazmn 78 ms (Mittelwert). Bei Unit 270907_1
hingegen lasst sich eine monophasischen Spikefatneiner Spikedauer von 0,9 ms und einer Latenzzeit
von 20 ms (Mittelwert) feststellen.
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Abb. 3.1.55: Latenzzeiten und Spikedauern der Grupg-4-Units. Die drei Units - 060307_1, 170310_2
und 060307_2 — sind sich in den verglichenen Paemesehr &hnlich. Alle drei Spikeformen sind
diphasisch, die Spikedauern betragen 1,3; 1,4 yBdnis und die Latenzzeiten sind 27, 35 und 30 ms
(Mittelwerte).
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Abb. 3.1.56: Latenzzeiten und Spikedauern der Grupge-5-Units. Die Units 060110 3 und 301007_5
sind sich sehr ahnlich, da sie beide eine monoptiasiSpikeform, eine kurze Spikedauer von 0,9 hzms

und eine kurze Latenzzeit von 12 bzw. 17 ms habenUnits 070708_1 und 180608 1 dagegen haben eine
diphasische Spikeform und beide zeigen eine Latdhznn 36 ms. Erstere hat allerdings eine Spikedau
von 1,2 ms und letztere eine Spikedauer von 2,3 ms.
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Zusammenfassung blau- und grinsensitive Units

Datum/File | tonisch oder phasisch Grund- Antwort auf

aktivitat schwarz
weil3

Blau/grin Gruppe 1: Blau und Grin+

130509 1 | RW phasisch / bg tonisch 433 | @ -

040908 4 RW phasisch / bg tonisch 7 S+W-

130508 3 Phasisch, teilw. leicht tonisch 2,33 S+

061107 2 Phasisch, teilw. leicht tonisch 6,66 S+

180310 2 RW phasisch, bg tonisch 23,66 S+W-

100510 1 | RW phasisch, bgs tonisch 2,66 S+

170510 2 RW phasisch, bgs tonisch 7 S+W-

Blau/grin Gruppe 2: Blau und grin+, rot -

061107 _3 RW phasisch / bg tonisch 7 S+W-

071209 1 RW phasisch / bg tonisch 31 S+W-

100210 1 | RW phasisch / bg tonisch 30 S+W-

140907 2 phasisch 4

170310 _1 | tonisch 94

Blau/grin Gruppe 3: nur grin+

030708 1 | Niederfrequent tonisch 3 S+

270907_1 | Niederfrequent tonisch 9,5 SW+

Blau/grin Gruppe 4: nur blau+

060307 _1 | RW phasisch, blau tonisch 17,5 S+

170310 2 | tonisch 46,33 SW-

060307 2 RW phasisch, blau tonisch 15

Blau/grin Gruppe 5: Purpur34, Purpur 36 und Blau 43+

180608 1 | tonisch 26,4 W+

060110 3 | phasisch 9 S+W-

Gruppe 5 Sonderfall 1: Purpur 36 und Blau 47 und Slewarz +

070708 _1 | phasisch | 15 | S+

Gruppe 5 Sonderfall 2: Rot, Purpur, Blau und Schwar +

301007_5 Rw phasisch, rot, purpur, blau, 12 S+

schwarz tonisch

Tab. 3.1.2.: Ubersicht aller blau- und griinsensitien Units beziiglich Gruppenzugehérigkeit, zeitlichem
Antwortverhalten, Grundaktivitat und Antwortverteit auf die Schwarz-WeiR-Sequenz. ,S+" bzw. ,W+*
stehen fur Erhéhung der Grundaktivitéat bei Schvwaw. Weil3, dementsprechend bedeuten ,S-* bzw. W-*
eine Erniedrigung der Grundaktivitat bei SchwaravbXVeil3. Stehen diese Abkirzungen in Klammern
bedeutetet dies, dass es sich nur um eine leichtéhing bzw. Erniedrigung (ca. 10-15 %) der
Grundaktivitat handelt. Bei Gruppe 1 zeigt sichhteginheitlichste: Die Grundaktivitaten liegen inemich
von 2,33 bis 7 AP mit einer Ausnahme von 23,66 BBs zeitliche Antwortverhalten ist in finf der seb
Falle gleich, und zwar werden alle Reizwechsel iglshsbeantwortet und die Blau- und Gruntdne dariber
hinaus tonisch. Die beiden Units die aus diesemtdudes zeitlichen Antwortverhaltens herausfallen,
gleichen aber sich untereinander. Beide zeigenebar phasisches Antwortverhalten, dass sich teitwei
niederfrequent tonisch fortsetzt, aber nicht Ghier gesamte Dauer der Reizprasentation anhalt. @r2pp
zeigt sich hinsichtlich der Grundaktivitaten deritdrextrem variabel, diese liegen zwischen 4 undA@4

Die beiden Units der Gruppe drei zeigen sich sovhimdichtlich des zeitlichen Antwortverhaltens alsch
hinsichtlich der GA recht ahnlich. Eine der Urisantwortet Schwarz, die andere Unit Schwarz und3We
mit Erregung. In Gruppe 4 hingegen zeigen zwei $Jgiine groRe Ahnlichkeit hinsichtlich zeitlichem
Antwortverhalten (Reizwechsel phasisch, blau aondisth) und GA (17,5 und 15 AP). Bei Gruppe 5 h#nde
es sich eher um eine Zusammenfassung von Sonderfalie die Gemeinsamkeit haben, besonders
empfindlich im Blau- und Purpur- (teilweise auchRut-)bereich zu sein.
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3.1.3 Weitere Gruppen

In diesem Abschnitt werden die verbleibenden Grogpesprochen. Dabei handelt es sich
um Units, die sich fur alle Farbstimuli sensitivigten, um gelbsensitive Units und um
Units, die Helligkeitsunterschiede beantworteten.

Alle Farben

Es wurden acht Units gefunden, die in zwei Gruppegeteilt werden kénnen:

1. Gruppe 1 umfasst sieben Units, die sich alleiterigr alle Farben zeigten. Dies
bedeutet aber nicht, dass jeder Farbstimulus @mzelnen Unit auf die gleiche
Weise beantwortet wurde. Die meisten Units differenten zwischen den
verschiedenen Farbbereichen. Sowohl was das heithAmtwortverhalten als auch
was die Hohe der Grundaktivitdt betrifft, untersdee sich die Units stark
voneinander. So zeigte eine Unit gar keine Grund#kt und bei den Ubrigen
Units lag diese im Bereich von 2 — 81,5 Aktionsptisden pro funf Sekunden.
Was das zeitliche Antwortverhalten betrifft, zemgteier Units ein tonisches
Antwortverhalten, wobei die Frequenzen der toniecA@tworten sich je nach
Farbstimulus unterscheiden konnten, eine Unit eeigtin phasisches
Antwortverhalten, eine weitere Unit reagierte aadgn Reizwechsel phasisch und
auf die verschiedenen Farbstimuli unterschiedlitdrkstonisch. Eine Unit mit
einer Grundaktivitat von 24,5 Aktionspotentialeeigte je nach Stimulus auf
Reizwechsel eine erhdhte oder eine erniedrigteigdias Aktivitat und teilweise
auch tonische Antworten.

2. Bei Gruppe 2 handelt es sich nicht wirklich umeeGruppe, da sie nur eine Unit
umfasst. Diese Unit zeigte eine Grundaktivitat \@66 Aktionspotentialen pro
funf Sekunden und ein tonisches Antwortverhalten.

Gelb

Zwei phasisch antwortende Units mit Grundaktivitét®n 2 und 6,5 Aktionspotentialen
pro funf Sekunden zeigten selektiv einen AnstiegAlgwort auf Gelb HKS/3 und Gelb
HKS/73.

Helligkeitsunterschiede

Fast alle bisher vorgestellten farbsensitiven Urgtsgten auch ein differenziertes
Antwortverhalten beztglich der Schwarz-Weil3-Sequé&szwurden zwei Units gefunden,
die alleine den Helligkeitswechsel von dunkel naefi beantworteten. Eine Unit zeigte
keine Grundaktivitat und antwortete tonisch, dieeaadzeigte eine Grundaktivitéat von 6,5
und zeigte auf den bevorzugten Stimulus zun&chst@hasische Antwort dann eine Pause

und dann noch einen tonischen Antwortteil.
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Abb 3.1.57: Ableitspur und zugehoérige PSTH von Unit170608_1 als Beispiel fir eine fir alle
Farbstimuli sensitive Unit. Je nach Stimulus antwortete diese Unit phasisdr odterschiedlich stark
tonisch. Alle Graupapiere wurden bei Reizwechselsjgth mit ein bis drei Aktionspotentialen beantetr
Daruber hinaus wurden die unterschiedlichen Fatbeisch beantwortet allerdings mit unterschiedliche
Frequenz. Grin wurde am starksten beantwortet,lgiefon Blau und dann Rot. Das Schlusslicht bildet
Gelb, das &hnlich wie Grau beantwortet wurde.
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Abb. 3.1.58: Ubersicht aller PSTH der Unit 170608 _lals Beispiel der Gruppe, die sich fur alle
Farbstimuli empfindlich zeigte. Jedes PSTH enthalt die Aktionspotentiale von 5 [Aoén. Bei
Farbstimuli steigt die Aktivitdat stark an, um wahde der gesamten Reizprasentation anzuhalten. Am
starksten werden Grun-, gefolgt von Blautbénen beantet. Auch die Présentation von Rottdnen rufeein
deutliche, wenn auch geringere Aktivitat hervorh®arz wird ahnlich stark beantwortet wie Blau, i3

bleibt die Unit stumm.
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Abb. 3.1.59: Ableitspur und zugehdrige PSTH von Uni220408_2.Diese Unit antwortete mit einer
Erniedrigung der Grundaktivitat auf fast alle FarbBei den Graupapieren stieg die Antwort im Veidie

zu den Farbpapieren wieder an, erreichte abereatigmsdas Niveau der Grundaktivitat oder ein hihebée
Noisetreshold lag bei 0,09V. Es gab hin und wieSlpikes, die knapp darunter lagen, die nicht in die
Auswertung eingingen, da es sich bei diesen um aimdere Units gehandelt hatte, was am analogen

Oszilloskop, an der Amplitude und der Spikeformeenkbar war.
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Abb. 3.1.60: Ubersicht aller PSTH der Unit 220408_2die auf alle Farben mit Hemmung reagierte.
Jedes PSTH enthalt zwei Uberlaufe. Diese Unit ariét® mit Hemmung auf fast alle Farben. Lediglieh b
Isoblau/50, den drei Gelbtonen und WeilR zeigte aime Erhéhung der Antwort leicht Gber dem

Grundaktivitatsniveau.



Ergebnisse

102

0.9

1
o

APs / Bin

0.6

©
» D

o

!ﬂwﬁﬂ\ 1l

APs / Bin

LU JL L

1/yellow | orey 3/yellow | grey

1 O ) I

73lyellow | grey | black |white

3.1.61: Ableitspur und zugehdrige PSTH der Unit 13808 1 als Beispiel fur helligkeitsempfindliche
Units. Diese Unit beantwortete Gelb/1 und Weil3 mit einenischen Antwortmuster. Wie in Abb. 2.3.6 (S.
36) zu sehen, handelt es sich bei diesen beidenlstim die mit Abstand hellsten Papiere.
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3.1.62: Ubersicht aller PSTH der Unit 130508_1 alBeispiel firr helligkeitsempfindliche Units. Jedes
PSTH enthélt die AP von drei Uberlaufen. An der @etéibersicht der PSTH zeigt sich erneut, dass die
starksten Antworten bei den hellsten Farbpapieretb/& und Weil}) vorlagen. Aber es zeigen sich auch
Antworten bei Gelb/3 und Isogelb/73. Es kbnnte alem, dass die Zelle nicht nur eine Helligkeitaamt
zeigt, sondern auch eine Antwort auf Gelb. Einriderfiir ist, dass das isoluminante Gelb beanatovird

und dass z.B. Orange/10 wesentlich heller als Gadit/ aber Orange/10 eben nicht beantwortet wird.
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der Graupapiere fiel die Starke der Antwort auf riglaktivititsniveau zurtick oder auch darunter. Unit

Anstieg der Antwort auf alle Farbstimuli (2 Unitecht auf Gelb/1 und Gelb/3). Wahrend der Prasemtat
021107_2 hatte eine Grundaktivitat von 37 Aktioris,

Abb. 3.1.63:Antwortverhalten der fur alle Farben enpfindlichen Units. Diese Units zeigten einen

potentialen und beantwortetdge

Reizwechsel phasisch und die verschiedenen Fauldstimit unterschiedlichen Frequenzen tonisch. Unit

ptalen pro funf Sekunden und zeigte ein tonische
140909 1 hatte eine Grundaktivitait von 25,66 AP iedintwortete die verschiedenen Farbstimuli mit

Antwortverhalten. Unit 170608 _1 hatte eine Grunidtéit von 2 Aktions

unterschiedlichen Frequenzen tonisch.

TENAINEPUNIS) JNE LISILLIOU 0 Ul S[enuaodsuomyy

Stimuli
Abb. 3.1.64: Antwortverhalten der auf alle Farben nit Hemmung reagierenden Unit 220408 _2Alle

Farbstimuli hatten auf diese Unit einen hemmendafiuss. Rot- und Griintdne fuhrten zu einer 80-100
prozentigen Hemmung. Purpur- und Blauténe hemmigmkttivitat um 55-70% (Isoblau hemmte um 38%).
Waéhrend der Présentation von Graupapieren stiegAKiwitat wieder an, allerdings je nach Farbténen

unterschiedlich stark. Schwarz hatte einen herdereEinfluss, Weil3 wurde positiv beantwortet.
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Stimuli
Abb. 3.1.65: Antwortverhalten der gelbsensitiven Uits. Beide Units zeigen eine Erhdhung der Aktivitat

wahrend der Prasentation von Gelb/3 und Isogelb&Zd@b/1 und Weill wurden nicht beantwortet. Unit

gte eine Grundaktivitat von 6,5 Aksjpotentialen und ein phasisches Antwortverhalignit

030608 1 hatte eine Grundaktivitat von zwei Akt

220709 2 zei

jpoientialen und zeigte ebenfalls ein phasisches

Antwortverhalten. Die Units unterscheiden sich nadass alle nicht-gelben Farbstimuli von Unit

2972

auf dem Niveau der Grundaktivitdt oder mit Hemmuoegantwortet wurden, wohingegen die nicht-gelben

Farbstimuli von Unit 030608 1 mit einer bis zu

A0@zentigen Steigerung der Grundaktivitat beantiort

wurden, Gelb/3 und Isogelb /73 jedoch mit einer B2@. 450 prozentige Steigerung.

-
18 M UBISY2QY JNe LSIWIOU % Ul 3[enusiodsuonyy

Stimuli

beantworten

Beide Units

Units.

Helligkeitswechsel von dunkel nach hell. Die helistStimuli sind weif3 gefolgt von gelb/1 wiederum

helligkeitsempfindichen
gefolgt von gelb/3. Diese Stimuli werden von beidémts am starksten beantwortet. Wahrend Présentati

Abb.3.1.66: Antwortverhalten der

der isolumianten Farbsequenz finden nach Berechkaimge oder nur &uf3erst minimale Helligkeitswechsel

statt, d.h., dass hier keine Antwort stattfindeitessoBeide Units zeigen jeweils einen Ausreil3enitU
040407_1 bei Isorot und Unit 130508_1 bei Grau nksdblau. Die von Unit 130508 _1 beantworteten

Graupaﬁiere sind heller als die ihnen voran gehefdebpapiere
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Abb.3.1.67: Latenzzeit und Spikedauern der fur alle~arben sensitive UnitsBei Unit 220408_2 handelt
es sich um die Unit, bei der alle Farbpapiere éleenmung hervorriefen. Alle anderen Units zeigten be
allen Farbpapieren einen Anstieg der Antwort.
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Abb.3.1.68: Abb.3.1.67: Latenzzeit und Spikedauermler gelbsensitiven und helligkeitsempfindlichen
Units. Die Units 030608_1 und 220709_2 waren gelbempfihdliDie Units 130508_1 und 040707_1
zeigten sich fir Helligkeit empfindlich.
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Zusammenfassung weitere Gruppen

Datum/File | tonisch oder phasisch Grund- Antwort
aktivitat auf

Schwarz
Weil3

Alle Farben +

110210 1 phasisch keine S+

021107 2 tonisch 37 S+

140909 1 unterschiedlich stark tonisch 25,66 S+

170608_1 RW phasisch, Farben verschieden stark| 2 S+

tonisch

110310 1 tonisch 10,66 S+W-

100210 2 tonisch 81,5 S+W-

030310 2 teilweise phasisch, teilw. tonisch 24,5

Alle Farben -

220408 2 | tonisch | 9,66 [ W+S-

Gelb plus:

030608 1 phasisch 2

220709 2 phasisch 6,5

Helligkeit:

130508 1 tonisch 0 W+

040707_1 phasisch Pause leicht tonisch 2,66 W+

Tab. 3.1.3.: Ubersicht aller tibrigen Unitsbeziiglich Gruppenzugehérigkeit, zeitlichem Antwerhalten,
Grundaktivitat und Antwortverhalten auf die SchwilveiR-Sequenz. ,.S+" bzw. ,W+" stehen fiir Erh6hung
der Grundaktivitat bei Schwarz bzw. Weil3, dememrtsipend bedeuten ,S-* bzw. W-* eine Erniedrigung der
Grundaktivitat bei Schwarz bzw. Weil3. Stehen di&lskiirzungen in Klammern bedeutetet dies, dassoés si
nur um eine leichte Erhéhung bzw. Erniedrigung (€815 %) der Grundaktivitat handelt.



Ergebnisse 108

3.2 Bewegungsspezifische Units

Im folgenden Kapitel werden die bewegungssensitiants vorgestellt. Es wurden 15
Units gefunden, die sich fir Bewegung sensitiv tegigJeder Unit wurden nacheinander
ein schwarz-weiRes Zufallspunktmuster, ein rot-ggin Zufallspunktmuster von
verschiedener Helligkeit und ein Zufallspunktmustgas aus roten und griinen Pixeln
bestand, die als gleich hell fir den L-Zapfen blenet waren, prasentiert. Des Weiteren

war es moglich, 12 der 15 Units Farbstimuli zu eeig

Alle 15 Units antworteten sowohl auf das schwarfeeewegte Zufallspunktmuster als
auch auf das rot-griine Zufallspunktmuster, dagialslen L-Zapfen unterschiedlich hell
berechnet war. Die Antworten auf das schwarz-weifi@ dieses unterschiedliche helle
Zufallspunktmuster waren sehr &hnlich, es gab alerfolgenden beiden Arten von
kleineren Abweichungen: Zum einen kam es vor, ¢ads eine etwas grof3ere Zahl von
Aktionspotentialen und eine breitere Verteilung dmen auf die Dauer der
Reizprasentation zeigte, zum anderen konnten Uegsstriert werden, die eine etwas
geringere Anzahl von Aktionspotentialen zeigtenweadker verbunden mit einer etwas
breiteren oder etwas engeren Verteilung bezogediauDauer der Reizprasentation. Es ist
aber bei allen Units deutlich zu erkennen, dass piaszipielle Antwortverhalten
verglichen mit dem schwarz-weil3 Muster erhaltenibble Bei Prasentation des

isoluminanten rot-grin-Stimulus’ fiel die Antworgiballen 15 Units weg.

Zwolf der 15 Units konnten dartiber hinaus die Rarbdi gezeigt werden. Diese

wurden von keiner der Units beantwortet.

Im Folgenden ist das Antwortverhalten einer Ungféhrlich dargestellt, indem fir
jeden Stimulustyp ein Ausschnitt aus der Ableitsplar der Prasentation von vier Um-
drehungen entspricht, und die PSTH, die die Anteroron 10 Umdrehungen enthalten,
gezeigt werden. Daran anschlieRend werden in eifmarsicht vier PSTH pro Unit
prasentiert, eines fur jede Stimulusart. Bei dreitéJhandelt es sich nur um drei PSTH, da
die Prasentation des Farbstimulus aufgrund desuStsrter Unit nicht mehr moglich war.
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Abb. 3.2.1: Beispiel fir eine bewegungssensitive Wr§150409 _II). In der obersten Reihe befindet sich li
ein Ausschnitt aus der Ableitspur, die bei Prademtades schwargeil3en Zufallspunktmusters aufgezeicl
wurde. Die nach unten verlaufenden Rechtecke reptiésen den Beginn einer neuen Umdrehung.

Umdrehung dauerte 2,6 sec. Es sind die Ableitspuoarvier aufeinanderfolgenden Umdrehungen. Rechts
befindet sich das dazugehérige PSTH, das 10 Uberlaaothalt. Auf der Abszisse ist die Zeit fur ¢
Umdrehung (2,6 sec) aufgetragen und auf der Omelidigt Anzahl der Aktionspotentiale pro Bin. Bei dezidel
Abbildungen in der mittleren Reihe handelt es sioh Ableitspur und PSTH, die zum verschieden heltgn
grin Muster gehoren. Das Antwortverhalten ist s@mlich, allerdings ist die Anzahl der Aktionspdiale
etwas geringer. Die beiden Abbildyen der unteren Reihe zeigen Ableitspur und PSTeHfid die Préasentatis
des isoluminaten rot-griin Musters aufgezeichnetlamwr Die Unit beantwortet diesen Stimulus nicht.
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Abb. 3.2.2: Antwortverhalten der bewegungssensitiveUnit (150409 _Il) auf Farbstimuli. In der oberen
Reihe ist - zum besseren, direkten Vergleich — neicimal die Ableitspur und das PSTH der Unit aus
Abbildung 3.2.1 dargestellt. Die Unit zeigte eindegungssensitives Antwortverhalten. In der unt&eihe
ist ein Ausschnitt aus der Ableitspur zu sehenagdiigezeichnet wurde, wahrend dieser bewegungsisensi
Unit Farbstimuli prasentiert wurden. Die Unit beaoittet weder rot, noch griin, noch blau, noch gelb.
Unterhalb der Ableitspur, die zu den Farbstimulh@en, sind die PSTH abgebildet. Es zeigt sich kein

Aktionspotential.
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Abb. 3.2.3: Antwortverhalten aller bewegungssensitien Units in der Ubersicht.In der Spalte links sind
die Units aufgelistet und in den drei mittleren Bgradie dazugehdrigen PSTH, die das Antwortveemastuf
die drei verschiedenen Bewegungsstimuli widerspiegeie PSTH enthalten wieder die AP aus 10 Um-
drehungen, die Abszisse entspricht 2,6 sec un@digate 10 AP/Bin. Das Antwortverhalten der Uit
den verschieden hellen rot-griinen Bewegungsstimlkibt erhalten, wenn es auch etwas in der zbélic
Verteilung und der absoluten Anzahl der AP variiekann. In der rechten Spalte sind die PSTH eioer r
griin-blau-gelb-Sequenz (mit grau dazwischen) alidgtbiKeine der Units beantwortet die Farbstimuli.
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3.3 Kartierung der Ableitorte

Wie in ,Material und Methode“ beschrieben, wurdee ddorsale Flache jeder
Tectumhemisphare, von der abgeleitet wurde, vesemesnd die Elektrodenpenetrationen
systematisch durchgefuhrt, so dass immer die matkoale (x-Koordiante) und rostro-
caudale (y-Koordinate) Position der Ableitorte bakavaren (vgl. Abb. 3.3.1).

B Bereich, von dem

abgeleitet wurde
R - O T - i
" %Q{T — ;

medial I

lateral

rostra

Abb. 3.3.1: Dorsalsicht (A) und Querschnitt (B) desMesencephalons des Goldfisch®ie Skizze (A)
zeigt eine Aufsicht auf Mesencephalon und Cerebrelides Gehirns des Goldfisches. Die relevante
Tectumoberflache wurde in vier Quadranten einfieteim die Einstichhaufigkeit zur Anzahl der
abgeleiteten Units in Relation setzen zu kénnemnDe/enn man eine Haufung von Units in einem
bestimmten Bereich des Tectum opticum feststelttiuss sichergestellt sein, dass diese nicht aufgrund
vermehrter Elektrodenpenetrationen in diesem Bere&rursacht wurden. Der Querschnitt (B) durch das
Mesencephalon rechts oben verdeutlicht noch eidi@alBereich, in dem Ableitungen getéatigt wurdenr Nu
vom dorsalen Bereich des Tectum, in den Fasernzpagn, die Informationen von der oberen Halfts de
(rechten) visuellen Feldes erhalten, wurden Abhgjan getatigt. Der nach ventral ziehende Bereich de
Tectum, der Eingang von Fasern erhélt, die Infolonanh von der unteren Halfte des (rechten) visnelle
Feldes verarbeiten, wurde aufgrund der schwerengidixglichkeit nicht untersucht.

Die dritte Positionskoordinate, die Tiefe, wurdeeiiden Mikromanipulator ermittelt. Um
sicherzustellen, dass die angezeigte Tiefe auchatkgichlichen Tiefe entspricht, wurden
bei 24 Ableitungen an der Ableitstelle per lontoggse je eine Markierung mit Chikago
Blue Sky gesetzt, die Hirne entnommen, geschnittemgengefarbt, mirkoskopiert und
fotografiert. Die durch den Mikromanipulator erralten Ableittiefen konnten so

verifiziert werden. Ein Beispiel zeigt Abbildung332.
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Abb. 3.3.2: Querschnitt des Mesencephalons des Giikthes. Markierung mit Chikago Blue Sky und
Gegenfarbung mit Kresylviolett. Links 4-fache Veligibung, der Pfeil zeigt auf die Markierung, dieadur
lontophorese durch die Ableitelektrode gesetzt wuidlas rechte Foto zeigt eine 20-fache Vergrof3erung
Der ganze Elektrodenkanal wurde markiert, an deerglichen Applikationstelle ist eine intensivere
Markierung zu erkennen.

Um die Daten, die in verschiedenen Hirnen erwomverden, miteinander vergleichbar zu
machen, wurden sie normiert, indem die mediolageRdsition durch die mediolaterale
Gesamtlange der Tectumhemisphare des jeweiligerdfi&ches geteilt und mit 100
multipliziert wurde. Auf die gleiche Art wurde miker rostrocaudalen Position verfahren.
Diese normierten Werte wurden in ein Koordinatetesys eingetragen, welches die
Oberflache einer ,normierten* Tectumhemisphéare &sentiert. In Abbildung 3.3.2 sind
die Units eingetragen, die sich fur mindestens reider prasentierten Stimuli sensitiv
zeigte. Es zeigt sich, dass 49 der 52 farbemptihdh Units im mediorostralen
Quadranten abgeleitet wurden. Alle 15 bewegungsedighen Units wurden im
mediocaudalen Quadranten abgeleitet.
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Abb.3.3.2: Ableitorte aller stimulussensitiven Unis. Die Abszisse des Graphen reprasentiert die noreniert
mediolaterale Lange der Tectumhemisphare in ProggatOrdinate des Graphen reprasentiert die natenie
rostrocaudale Lange der Tectumhemisphére in ProBgatroten Linien und die romischen Ziffern sind
analog zur Einteilung in Abbildung 3.3.1. Jede Usitmit einem eigenen Symbol dargestellt. Die Sgiab
der einzelenen Gruppen zeigt die Legende. 49 defaB#ensitiven Units wurden im mediorostralen
Quadranten (l) abgeleitet. Zwei farbsensitive Uffigisden sich im laterocaudalen Quadranten (IlWyeiz
helligkeitssensitive Units wurden im laterorostralereich (IV) abgeleitet. 13 der 15 bewegungséeest
Units wurden im mediocaudalen (II) Bereich gefundemd zwar alle im Bereich von 50-70% der
rostrocaudalen Gesamtlange. Darliber hinaus fanddn zsvei farbsensitive Units im medio-caudalen
Quadranten (II).

Zum Vergleich wurden auch die Positionen der stirsmisensitivien Units normiert und in
ein Koordinatensystem eingetragen. Abbildung 3Z&igt die Ableitorte dieser Units, die
spontan aktiv waren, ohne sich durch einen dereptésten Stimuli in ihrer Aktivitat
beeinflussen zu lassen. Es zeigte sich zwar auctiiége Units eine gewisse Haufung im
mediorostralen Quadranten, aber diese Haufung estweitem nicht mit dem fast
ausschliel3lichen Auftreten der farbsensitiven Unms mediorostralen Quadranten

vergleichbar.
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Abb.3.3.3: Ableitorte aller stimulusinsensitive Unis. Eingetragen sind hier in derselben normierten @eis
wie in Abbildung 3.3.2 die Ableitkoordianten der itén die sich nicht durch die dargebotenen Stinmli
ihrem Antwortverhalten beeinflussen lieRen. Mit Bfits wurden die meisten Units wiederum im
mediorostralen Quadranten (I) gefunden. Im medidakan Quadranten (II) wurden 13, im laterocaudalen
Quadrant (111) wurden 30 und im laterorostralera@uant (IV) 28 Units gefunden.

Um die Ableittiefen der einzelnen Units mit ihreruppenzugehdérigkeit in Korrelation
setzen zu kobnnen, wurden in Abbildung 3.3.5 dideffiefen der Units gruppiert
aufgetragen. Um die Ableittiefen der stimulussevesit Units mit den Ableittiefen der
stimulusinsensitiven Units vergleichen zu kénnenyrden in Abbildung 3.3.6 die
Ableittiefen der stimulusinsensitiven Units in dgleiche Weise wie in Abbildung 3.3.5

aufgetragen.
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Abb. 3.3.5: Ableittiefen aller stimulussensitiven Wits. Auf der Ordinate ist die Ableittiefe in um
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aufgetragen. Die Null entspricht der Tectumobeh&cSehr einheitlich in der Ableittiefe zeigtenhsiRot

Gruppe 1, Rot Gruppe 2, Rot Gruppe 5, Blau/Grinp@eu3 und Blau/Griin Gruppe 4. Auch die

Bewegungszellen zeigen eine Haufung im Tiefenbkrean 200 bis 39(um und hier noch mal mit einem
beesonderen Schwerpunkt im Bereich von 380 Die beiden bewegungssensitiven Units, die infiehieon

rund 89um gefunden wurden, fallen zwar aus diesem Clustgaus, aber bei diesen beiden Units handelt es
sich vermutlich auch um retinale Afferenzen. Auf@endwurden sie nicht im caudomedialen, sondern im
rostromedialen Quadranten gefunden.
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aufgetragen. Die Null entspricht der Tectumobehféadie Units wurden nach Ableittiefe sortiert.fRsden
sich in allen Tiefen stimulusinsensitive Units. Wleman die Gesamttiefe in 40n-Abschnitte einteilt, dann

stellt man fest, dass sich in einer Ableittiefe sohien 80 und 12@m die grofte relative Anzahl von

stimuluinsensitiven Units fanden. Des Weiteren kamm erkennen, dass ab einer Tiefe von g20die

relative Haufigkeit der Units etwas abnimmt.
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4. Diskussion

Die vorliegende Arbeit hatte sich die folgendenl&gesetzt:

1. Auffindung und Charakterisierung von farbsemsiti Neuronen
2. Auffindung und Charakterisierung von bewegungsgieen Neuronen
Untersuchung der Frage: Gibt es spezifischel@rnea Tectum opticum, in denen

Farbe einerseits und Bewegung andererseits vet@trbarden?

Im Folgenden werden nun die Ergebnisse der voriedge Arbeit hinsichtlich ihrer
Aussagekraft fur die angefuhrten Punkte diskutlariiber hinaus werden sie in Bezug zu

den Ergebnissen anderer Arbeiten gesetzt.

4.1 Farbspezifische Neuronen

In der Literatur tGber das Tectum opticum findenhskeine ausfuhrlichen Studien zur
Charakterisierung farbsensitiver Neurone im Tectapticum des Goldfisches. Wie in der
Einleitung (Seite 29) dargestellt, beziehen siéuintersuchungen, die farbsensitive Units
beschreiben, auf superficial abgeleitete Units, ltBt, auf die Eigenschaften der Axone
der retinalen Ganglienzellen (Jacobson, 1964; CABeh976). Als Stimuli wurden meist
monochromatische Lichtpunkte benutzt. Das vorrangigel dieser Arbeiten war es, die
rezeptiven Felder dieser Units zu beschreiben, aveh die Auswahl von sehr kleinen
StimulusgréfZen — (Licht-)Punkte — erklart (Schel&aiSpekreijse, 1976; Niida, 1980). Die
vorliegende Arbeit wollte sich bewusst in der Waldr Stimuli von diesen friiheren
Arbeiten abgrenzen. Es wurden Oberflachenfarbefrarm von farbigen Papieren als
Stimuli gewahlt, die eher einen natirlichen Fatbregprasentieren, da diese — im
Gegensatz zu monochromatischem Licht — breitban8jggktren besitzen und auch eine
groRere Ausdehnung (86° Sehwinkel) hatten. Dadsotlte sich die ,Farbpraferenz* der
Zellen besser bestimmen lassen als es mit klemfi@aa Punkten monochromatischen

Lichts mdglich wére.
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Mit der hier angewendeten Ableitmethode konntegesamt 69 stimulussensitive Units
abgeleitet werden, von denen sich 52 als empfindfiir Farbstimuli erwiesen. Im

Ergebnisteil wurden die Units hinsichtlich ihres kifaséiven Antwortverhaltens verglichen

und in Gruppen eingeteilt. Nun soll diskutiert werdéei welchen Units es sich um
retinale Ganglienzellen und bei welchen es sich iatrinsische Zellen des Tectums
handeln konnte. Dabei werden die auf Seite 39 befidnen Kriterien herangezogen:

1. Units mit monophasischer Spikeform, kurzer Sgékeer bis zu einer Millisekunde,
kurzer Latenzzeit bis zu 20 ms und in einer Abkfigt in der retinale Afferenzen
zu erwarten sind, werden als retinale Ganglienzetia eingeordnet.

2. Units mit monophasischer Spikeform, kurzer Sg#eer bis zu 1 ms, langerer
Latenzzeit Uber 20 ms und in einer Ableittiefe der keine retinalen Afferenzen,
aber Axone von intrinsichen tectalen Zellen zuaeten sind, werden als axonale
Antworten intrinsischer tectaler Zellen angesehen.

3. Units mit diphasischer Spikeform, einer Spikedawa® tber 1 ms, einer Latenzzeit
von uber 20 ms und Ableittiefen, in denen intsckie tectale Zellen zu erwarten
sind, werden als ebensolche betrachtet.

4. Units mit triphasischer Spikeform, einer Spikeela von Uber 1 ms, einer
Latenzzeit von tGber 20 ms und einer Ableittiefed@&n Dendriten von intrinsischen

tectalen Zellen zu erwarten sind, werden als daadhnie Antworten angesehen.

Dartber hinaus wird verglichen, ob Unterschiede Amtwortverhalten von retinalen
Ganglienzellen und von als intrinsisch postulierféactumzellen bestehen, ob z.B.
intrinsische Tectumzellen ein komplexeres Antwaittedten zeigen oder ob sie z.B.
ahnlich schmalbandig antworten, wie einige farbiimesZellen im farbspezifischen Areal

V4 der Primaten (Zeki, 1980).

Die 52 farbsensitiven Units lieRen sich hinsiclitlibires qualitativen Antwort-
verhaltens in 14 Gruppen einteilen: sechs GruppeRotbereich, finf Gruppen im Blau-
Grinbereich, eine Gruppe im Gelbbereich, eine Geuge alle Farbstimuli mit Erh6hung
der Aktivitat und eine Gruppe, die alle Farbstimuatit Erniedrigung der Aktivitat

beantwortete.
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4.1.1 Rotempfindliche Units

22 Units zeigten sich sensitiv fur Stimuli im Ratbieh, wobei hier auch Orange-, Pink-
und teilweise Purpurtone dazugehoéren. Es konntemsidhitlich des qualitativen
Antwortverhaltens sechs Gruppen unterschieden wetiae Ubersicht ist in Tabelle 4.1a
(S. 142) gezeigt.

Die Gruppen 1 und 2 weisen eine starke Ahnlichkeit in ihrem qualitativ
Antwortverhalten auf. Die Units beider Gruppen beamten Rotténe mit Erregung und
Blau- und Gruntbne mit Hemmung (vgl. Abb. 3.1.141.16). Dass es sich um eine
aktive Hemmung der Grin- und Blautbne — und niclat nam ein Ausbleiben einer
positiven Beantwortung — handelt, kann man an debegschieBen” der Antwort wahrend
der Prasentation der Graupapiere, die auf Blau-Grithtone folgten, erkennen. Dass die
Antworten auf die gerade erwahnten Graupapiere neipgostinhibitory rebound®
darstellen, kann man auch daran erkennen, dassrdigpapiere, die auf die Rottonpapiere
folgten, nicht beantwortet wurden. Unter “postintaby rebound” versteht man die
Tendenz eines Neurons nach Wegfall eines hemmeRkddlusses zu feuern. Diesem
Verhalten liegt folgender Mechanismus zu Grundes Burch die Hemmung auftretende
Hyperpolarisation reduziert die Anzahl der inalditen Natriumkanéle in der Membran
der Nervenzelle. Dies fuhrt zur Erniedrigung de$wv@lenpotentials. Wenn dann die
Nervenzelle durch plotzlichen Wegfall des hemmen#anflusses abrupt repolarisiert,
erreicht das Membranpotential schnell dieses engiedSchwellenpotential und die Zelle
feuert. Dies wirde bei einer langsamen Repoladsgrnicht geschehen, da eine
kontinuierliche Repolarisierung den Natriumkanafeit zur Inaktivierung geben und sich
dadurch das Schwellenpotential wieder erh6hen wikdéler & Eyzaguirre fanden 1955
heraus, dass es sich beim ,postinhibitory rebownad”eine intrinsische Eigenschaft des
postsynaptischen Neurons handelt, die zwar in Zosamhang mit der Anderung des
Membranpotentials  durch  die Inhibiton steht, aber ahlmdngig von

Neurotransmitterrezeptoren und prasynaptischemBdmeften ist.

Die beiden Gruppen unterscheiden sich vor allemi¢htich des Vorhandenseins
bzw. Nichtvorhandenseins von Grundaktivitdt. Beleral Gruppe-1-Units liegt eine
Grundaktivitat vor, und bei alle®ruppe-2-Units nicht. Aber dariber hinaus haben die
meisten Units deGruppe 1 eine starkere Empfindlichkeit fur Purpurténe une aieisten

Gruppe 2 Units eine starkere Sensitivitat fir Téne im Gélkange-Bereich.
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In Tabelle 4.1a sind die wesentlichen Parametepikeform, Spikedauer, Latenzzeit,
Ableittiefe und Elektrodenart - der Units in eingbersicht dargestellt. Wenn man fir
diese Parameter die auf Seite 39ff. beschriebenenauwh S. 112 zusammengefassten
Kriterien anlegt, muss man davon ausgehen, dasschsbei finf der neun Units der
Gruppe 1 um Ableitungen von Somata intrinsischer Tectunerelhandelt (280509 1,
140709 1, 140409 1, 180310_3, 060709 1), bei eidait um eine Ableitung
dendritischer Herkunft (270709_4) einer tectaleieZand um zwei axonale Antworten
(251109 _1, 170310_3) vermutlich von tectalen Zelfmblematisch einzuordnen ist Unit
160608 _1. Sie tragt mit einer Latenzzeit von 14y86und einer Spikedauer von 1 ms zwei
Merkmale einer Antwort von retinalen Ganglienzellbat aber auf der anderen Seite eine
ausgepragte diphasische Spikeform, was eher fur ®imeaableitung spricht. Auch die
Ableittiefe bringt keine weitere Klarung: Mit einfbleittiefe von 263um befindet sie sich
im Randbereich des Stratum griseum et fibrosum rég@e hin zum Stratum griseum
centrale. Dort befinden sich sowohl Axone von &@gn Ganglienzellen als auch Somata,
Dendriten und Axonurspringe von visuellen Interoeen des Typs IV, die alle als

maogliche Quelle in Frage kommen. Der Status digsgr muss also ungeklart bleiben.

Wenn man nun die Klassifikation der tectalen Neuraaeh Meek (1983) (vgl.
Einleitung S. 22) betrachtet, dann passen sechseader Units deGruppe 1 sehr gut zum
Meek’'schen Neuronentyp VI. Bei Neuronen von Typ hédndelt es sich um visuelle
Outputneurone, deren Axone das Tectum als Efferemedassen. Die Somata von Typ VI
liegen in Schicht 5, wo auch die Ableitungen detrddfeenden Units getétigt wurden
(Ableittiefen: 175, 185, 197, 208, 212, 26@). Die Dendritenbdume der Typ-VI-Neurone
befinden sich in Schicht 6, was sich mit der Ableg der dendritischen Spikes der Unit
270709 _4 in 175um Tiefe vereinbaren lasst. Unit 270709 _4 kodnriter auch wie die
weiter unten besprochenen Units der Gruppe 2 zwiderllen Typ-llI-Neuronen gehdren,
die sowohl mit ihren Somata als auch mit ihren Di#ed in Schicht 6 und den
Randbereichen hin zu Schicht 7 und zu Schicht gefie Auch die axonalen Spikes der
Unit 170310_3 passen zu den Eigenschaften der Mjeurone, da deren Axone
dendritisch entspringen und senkrecht nach Schichtehen und dort terminieren. Die
Ableittiefe von 192um entspricht genau Schicht 5. Die Units 251109 60709 _1 und
160608_1 konnten von ihren Ableittiefen (295, 2263 um) her zu den visuellen Typ-
VIIl-Neuronen gehdren, wobei es sich bei Unit 29910 aufgrund der monophasischen
Spikeform eher um eine axonale Antwort von Typ-\NEuronen handelt. Die Somata

von Typ-VIll-Neuronen befinden sich in den Schiecht8 und 4. Ein Dendritenbaum
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befindet sich im unteren Bereich von Schicht 5,aderer in Schicht 3 oder 4. Die Axone
entspringen dendritisch in Schicht 3 oder 4 undnieileren vermutlich in Schicht 5.
Sowohl die Typ-lll-Neurone als auch die Typ-Vill-Dl®ne projizieren auf die
Outputneurone des Typs VI. Es widerspricht siclo alght, dass die Units - obwohl sie
unterschiedlichen Neuronentypen zugeordnet wurde&m -&hnliches Antwortverhalten

zeigen.

Die drei Units deiGruppe 2 antworten phasisch, zeigen keine Grundaktivitat und
wurden in Tiefen von 81, 87 und @& abgeleitet. Bei den Units 040808 1 und 141107 _3
handelt es sich vermutlich um somatische Ableitang&nit 250509 1 ist eher
dendritischen Ursprungs, da die Latenzzeit sehg I&f27 ms) und die Spikeform
triphasisch mit einer Dauer von 2 ms ist (vgl. ABbl.16). Wenn man nun wieder die
Meeksche Neuronen-klassifikation heranzieht, darssgrasowohl die beiden somatischen
als auch die dendritische Antwort der Gruppe 2 splirzum Neuronentyp lll, die als
visuelle Interneurone gelten und in Schicht 6 unctddrandbereichen liegen. Bei diesen
Neuronen handelt es sich um sogenannte ,monoghiMeurons” (Meek und Schellart
1989), die ihre Dendriten nur horizontal in eindreBe ausbreiten, aber darlber hinaus

liegen auch die Somata in der selben Ebene (vgl. Aléh3, S. 22).

Zusammenfassend fir Gruppe 1 und Xann man festhalten, dass es sich von den
insgesamt 12 Units bei sieben Units vermutlich uomanahe Ableitungen von
intrinsischen tectalen Zellen, bei zwei Units wahesnlich um axonale Antworten
intrinsischer tectaler Zellen und bei zwei weitekdmits vermutlich um Ableitungen von
dendritischer Herkunft tectaler Zellen handelt. Dignits wurden den Meekschen
Zellgruppen lil, VI und den Outputneuronen VIII agydnet. Bei einer Unit kann keine
Zuordnung vorgenommen werden. Wenn diese Zuordmustigimen, dann wirden drei
verschiedene Zelltypen dasselbe qualitative Antveshalten zeigen. Die Units der
Gruppe 2 wurden alle den Neuronentyp Il zugeordnet undgeei alle keine
Grundaktivitdt und ein phasisches Antwortverhalt®@as Gruppe 1 wurde nur eine Unit
(170310_3) dem Typ Il zugeordnet und auch dieseit Lreigt ein phasisches
Antwortverhalten und eine Grundaktivitat von nuneen Spike auf 5 sec, so dass diese

Unit vielleicht sogar auch Gruppe 2 zugeordnet werkibnnte.

Die drei Units deiGruppe 3 antworten - wie in Abbildung 3.1.17 zu sehen £ au
Rottbne mit einem Anstieg ihrer Entladung und alié anderen Stimuli mit einer

Hemmung oder einer Entladung auf Grundaktivitatsaiv oder blieb, wie Unit wie
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260608 _1, bei allen anderen Stimuli einfach sturBm.auf die Tatsache, dass alle drei
Units der Gruppe 3 eine diphasische Spikeform aufweisen, gibt es keuegeren
Gemeinsamkeiten, die alle drei Units umfassen. kem aber aufgrund der Spikeform,
der Spikedauer und der Latenzzeit bei allen dretdUd@von ausgehen, dass es sich um
Ableitungen intrinsischer tectaler Zellen handgk. ist wahrscheinlich, dass zwei der drei
Units zu den Neuronen vom Typ Il zahlen. Die Sandér Typ-lll-Neurone liegen in
Schicht 6 und deren Randbereichen. Die Ableittiefan 98 um entspricht dem
Randbereich zwischen Schicht 6 und 7 und die Am&t von 172um passt zum
Randbereich von Schicht 6 zu Schicht 5. Die Abkfgtvon 192um stimmt nicht mehr so
ganz mit der Tiefe von Typ-llI-Neuronen Ubereire sntspricht eher Neuronen vom Typ-
VI.

Die drei Units derGruppe 4 antworten auf jeden Stimuluswechsel phasisch mit
einer geringen Anzahl von Aktionspotentialen und Rotténe dartber hinaus tonisch
wahrend der gesamten Reizprasentation (Abb. 3.1Ib®ressant ist, dass drei Mal
dasselbe Antwort-verhalten vorliegt, dies aber wdlich einmal somatischen, einmal
axonalen, von einer retinalen Ganglienzelle stantmeand einmal dendritischen
Ursprungs ist. Unit 220709_1 und Unit 230310_2rmé#n sich mit 250 und 3Qun beide
im Ubergangsbereich von Schicht 5 und Schicht 4it Definden sich zum einen die
Dendriten, Somata und Axonurspriinge der visueligarmeurone vom Typ IV und zum
anderen finden sich dort auch Projektionen vomaggn Ganglienzellfasern. Bei Unit
220709 1 koénnte es sich mit der triphasischen $pikeund der l&ngeren Spikedauer von
2 ms um die dendritische Antwort eines Typ-IV-Nens handeln, auch wenn die
Latenzzeit mit 13,6 ms fur ein postsynaptisches@igurz ist. Bei Unit 230310_2 handelt
es sich mit der monophasischen Spikeform, der ku&eikedauer von 1 ms und der
kurzen Latenzzeit von 15 ms vermutlich um die Ableg eines Ganglienzellaxons. Es ist
erwiesen, dass Ganglienzellen Synapsen mit Typ-#drbinen bilden (Meek, 1983). Bei
Unit 301007_4 handelt es sich mit der di-phasiscBpikeform, der Spikedauer von 1,4
ms und der langeren Latenzzeit von 30,33 ms (Migd) wahrscheinlich um eine
somatische Antwort. Da die Ableittiefe &@n betrug, kann es sich nur um die oben schon

erwéahnten Typ-lll-Neurone handeln.

Die beiden Units deGruppe 5 beantworten die Préasentation von Rottdnen mit
einer Erniedrigung der Grundaktivitdt. Die auf di®tpapiere folgenden Graupapiere

werden mit einem deutlichen Anstieg der Aktivitdtabwvortet. Vor allem bei Unit
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040908 _5 sieht dies nach einem ,postinhibitory reloduaus (vgl. Abb. 3.1.20). Die
dbrigen Stimuli werden von den Units entweder nmiee Erhohung der Grundaktivitat
beantwortet oder die Antwort zeigt Grundaktivitidsau. Unit 030608 2 antwortet
schmalbandiger als Unit 040908 5, da sie die bef@eltone und Orange HKS/7 mit
positiver Aktivitat beantwortet und erst ab Orandj€S/10 bis Purpur HKS/36 mit einer
Erniedrigung der Aktivitat einsetzt. Unit 030608w2rde aufgrund der monophasischen
Spikeform, der kurzen Spikedauer von 0,9 sec umdkdezen Latenzzeit von 15 ms als
Antwort eines Ganglienzellaxons charakterisiert. Wgagen Unit 040908 5 mit ihrer
diphaischen Spikeform, der langeren Spikedauerlydrsec und der langeren Latenzzeit
von 49 ms als intrinsische Somaableitung gewertet. vdufgrund der Ableittiefe von 81

um kann es sich eigentlich nur um die Meek’schenrbieei vom Typ Il handeln.

Die beiden Units derGruppe 6 antworten auf alle Farbstimuli mit einer
Erniedrigung der Grundaktivitat, dariber hinausgteisich die starkste Hemmung bei
einigen Rottonen, begleitet von einem Uberschie@®&n Antwort bei den auf Rottone
folgenden Graupapieren. Beide Units zeigten eihe siarke Hemmung bei Rot HKS/13,
Gelb HKS/1 und bei Orange HKS/10. Dariber hinaugtedJnit 310508 1 eine starke
Hemmung bei Pink HKS/25 und Pink HKS/32, wohin gedénit 250808 1 nur bei
Orange HKS/7 eine starke Hemmung zeigte. Beide sUmitesen eine diphasische
Spikeform und eine recht lange Spikedauer (2 bz@/n®s) und eine lange Latenzzeit (65
bzw. 72 ms) auf. Aufgrund der Ableittiefe ist esealunwahrscheinlich, dass sie zum
selben Neuronentyp gehdren. Unit 310508 1 erftibtr @las Profil des Neuronen-Typs IV
bzw. V. Unit 250808 _1 lasst sich besser Neuronektypuordnen. Da die Antworten auf
alle Farbstimuli unterhalb des Grundaktivitatsnivediegen, konnte man fragen, warum
diese Unit nicht der Gruppe ,Hemmung auf alle Fatbeugeordnet wird. Wenn man
allerdings die Abbildungen 3.1.22 und 3.1.51 maeiter vergleicht, sieht man einen
deutlichen Unterschied: Bei Unit 220408 2 zeigere dbraupapiere, die auf die
Farbpapiere folgen, immer eine Erhdhung der Antwesds fir einen ,postinhibitory
rebound” und somit fur eine aktive Hemmung durck dorangegangen Farbpapiere
spricht. Bei den beiden Units der Gruppe 6 zeigh slieses Verhalten nur im Bereich der
rotlichen Farbpapiere. Im Bereich von Blau- und r@dpieren liegen zwar auch alle
Antworten unterhalb der Grundaktivitat, es zeigthsaeber kein Verhalten, das einem

»postinhibitory rebound* entspricht.
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Im Folgenden soll diskutiert werden, ob Unterschi@gd Antwortverhalten von retinalen
Ganglienzellen und von als intrinsisch postulierfBactumzellen festgestellt werden
kénnen bzw. von welcher Art von Ganglienzellen tigtalen rotsensitiven Units Eingang

erhalten kdnnten.

Die Units derGruppen 1 und 2 zeigen ein Gegenfarbverhalten, das mit Rot —
ON/Blau-und-Griin-OFF bezeichnet werden kann. Gegbgéllen finden sich schon auf
der Ebene der Retina: Kaneko (1973) fand Bipolarzellen, die ein
Gegenfarbantwortverhalten zeigten, in der Hinsidass sie sowohl Eingang vom M- als
auch vom L-Zapfen erhielten, in der Weise, dask sia Rot-ON-Zentrum und ein Rot-
und-Grin-OFF-Umfeld bildete. Diese Bipolarzellenbgas auch mit umgekehrten
Vorzeichen bezogen auf das spektrale Antwortveghalbes Weiteren entdeckte Kaneko
Amakrinzellen, die durch rotes Licht hyperpolansiend durch grines Licht depolarisiert
wurden. Diese Zellen zeigten keine Zentrum-Umfetdi8ur. Sowohl Wagner,
MacNichol & Wolbarsht (1960) als auch Daw (1968)ndan Rot-ON-Griun-OFF
Gegenfarbganglienzellen. Daw (1968) fand dartubeauds Doppelgegenfarbganglienzellen
mit einem Grin-ON-Rot-OFF-Zentrum und einem GrurFaRot-ON-Umfeld und auch
Units, die genau entgegengesetzt strukturiert wadeBenar fand aulRerdem (1976) bei
Ableitung von der Faserschicht im Tectum opticumg&efarbunits, die folgende
Zentrum-Umfeld-Organisation zeigten: Grin-Zentrumd-Ond-Rot-Umfeld-OFF und Rot-
Zentrum-ON-und-Grin-Umfeld-OFF.

Spekreijse et al. (1972) fanden auch einen Gangligyga, der sowohl im Zentrum
als auch im Umfeld des rezeptiven Feldes Eingarrgvom L-Zapfen erhielt. Die hier
gefundenen Units deBruppe 3 kdnnten Eingang von diesem Ganglienzelltyp erhalte
Wenn es sich bei Unit 230310_2 deruppe 4 tatsachlich um die Axonantwort einer
retinalen Ganglienzelle handelt, musste diese Bggan allen drei Zapfentypen erhalten,
aber auf den Eingang von S- und M-Zapfen nur pbasiuf den Eingang vom L-Zapfen
jedoch tonisch antworten. Spekreijse et al. (19/&2)den bereits Ganglienzellen, die
Eingang von den S-Zapfen erhalten. Die Autoren lméscen folgende
Antworteigenschaften dieses Zelltyps: (1.) S-Zagtemgang gab es nur im Zentrum des
rezeptiven Feldes. (2.) S-Zapfen-Eingang tauchtegeaneinsam mit M-Zapfen-Eingang
auf. (3.) S-Zapfen-Eingang hat das selbe Vorzeidi@w oder OFF) wie der L-Zapfen-
Eingang. Beauchamp und Daw (1972) erhielten aushEajebnis, dass der S-Zapfen-
Eingang immer zusammen mit dem M-Zapfen-Einganéagoistellten aber dariiber hinaus
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fest, dass er nicht immer das selbe VorzeichendeielL-Zapfen-Eingang haben muss.
Daruber hinaus fand Spekreisje (1978, not publisbae Vielzahl von Ganglienzellen mit
den unterschiedlichsten Kombinationen fur Wellen&mempfindlichkeiten im Zentrum
und im Umfeld der rezeptiven Felder von Ganglielerel Hier finden sich auch
Ganglienzellen, die bei Prasentation sowohl einagdn, als auch eines griinen als auch
eines roten Lichtpunktes mit einer ON-Antwort remgn. Diese Units beantworten
dariber hinaus im Zentrum rot und grin auch mit rei@&F-Antwort. Diese Art
Ganglienzelle passt wegen ihres OFF-Antwortverhaltewar nicht ganz genau zu dem
Verhalten der hier abgeleiteten Units, aber esléstnoch interessant zu wissen, dass es
Ganglienzellen gibt, die den Eingang von allen drapfentypen mit dem selben
Vorzeichen (ON) beantworten. Die Units deruppe 5 kdonnten Eingang von den Rot-
OFF/Grun-Blau-ON-Ganglienzellen erhalten. Die Units Gruppe 6 passen sehr gut zu
Ganglienzellen, die Spekreisje et al. (1972) besbkn haben. Die Autoren fanden
Ganglienzellen, die auf alle Wellenlangen der vemdeten monochromatischen Lichter
entweder mit einer positiven oder mit einer negati®@twort reagierten, dartiber hinaus
zeigten sie aber eine maximale Empfindlichkeit irotliereich, genau wie die hier

gefundenen tectalen Units.

Bei einer zusammenfassende Charakterisierung der teensitiven Unitsist auffallig,
dass alle Units sehr breitbandig antworten, d.hwied nicht nur ein einzelner Rotton
beantwortet, sondern mehrere Farben, die in denbdrath fallen. Allerdings
unterscheiden die Units - und das Uber wiederhBltasentationen hinweg - stabil
zwischen den verschiedenen Rottonen mit fein almgedgen Antworten. In der Tabelle
4.1a markiert ein doppeltes Pluszeichen die Fatleeam starksten beantwortet wurde.
Deutlicher zu erkennen ist die Feinabgestuftheitr dé@ntworten in den
Peristimulustimehistogrammen und Line-Scatter-Rlotsapitel 3.1.

Sonderrollen kommen den Gelbtonen und den Purpemtdu: Manche Units
beantworten mindestens einen Gelbton und mindestnen Purpurton, manche
beantworten mindestens einen Gelbton aber keinepuRan und manche beantworten
mindestens einen Purpurton aber keinen Gelbtonadeeeim zweiten Purpurton
(HKS/36) scheint es sich um eine Grenze zu handéhmche Units beantworten HKS/36
wie einen Rotton und andere Units beantworten esawien Blauton. Wenn man sich die
Lage von HKS/36 im Farbraum des Goldfisches andc{#u37), dann sieht man, dass
HKS/36 auch schon viel mehr Erregungsanteile desn8-des M-Zapfens enthalt als die

anderen Rottone.
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Die Units, die auf Rottdne mit Erregung und auf Blaind Grintdne mit Hemmung
reagieren, durfte man - streng genommen — gat eiclfiach nur als rotsensitive Zellen
kategorisieren, sondern besser als - wie die sahalie in der Retina vorkommenden -
Gegenfarbzellen mit Rot-ON/Grun-Blau-OFF-Antwortkponenten.

Bei den rotsensitiven Units wurden zwei als Gamglelantworten charakterisiert.
Die eine Unit gehdort zur Gruppe vier und die andén& zur Gruppe funf. Innerhalb der
Gruppe vier kann man keinen Unterschied zwischenAtgworten erkennen, obwohl es
sich vermutlich einmal um eine dendritische, einmma eine intrinsisch somatische und
einmal um eine afferente Antwort aus der Retina Binthnerhalb der Gruppe finf gibt
es den Unterschied, dass die Ganglienzellantwarnatbandiger ist als die Antwort der
intrinsischen Unit. Da es sich innerhalb diesengpe aber nur um zwei Units handelt, die
miteinander verglichen werden kdonnen, kann auf kefal geschlossen werden, dass das
schmalbandigere Antwortverhalten typisch fur einen@ienzellantwort ist, zumal es in
Anlehnung an Zeki (1980) erwartbar ware, dass Gamzgllantworten breitbandiger und

tectale Farbneurone schmalbandiger antworten (veedeskussion dazu, siehe S. 134ff).

4.1.2 Blau-grunempfindliche Units

21 Units, die sich in funf unterschiedliche Gruppmenteilen liel3en, zeigten sich sensitiv
fur Stimuli im Blau-Griinbereich. Eine Ubersichtféig Tabelle 4.1b (S. 143).

Gruppe 1 umfasst sieben Units, die jeden Stimuluswechsel wenigen
Aktionspotentialen phasisch beantworteten und darbveus mit einer Erhdhung ihrer
Entladungsrate sowohl auf Blau- als auch auf Gnimsdi reagierten (vgl. Abb. 3.1.24).
Die Units dieser Gruppe antworten also analog Guippe 4 der rotempfindlichen
Units. Bei zwei dieser Units - 130508 3 und 061107 _Zhemt es sich um retinale
Ganglienzellantworten zu handeln. Dafur sprichti®den die monophasische Spikeform,
die Spikedauer von 1 ms und daruber hinaus wurdetelmit Stahlelektroden abgeleitet.
Dazu ist anzumerken, dass zwei Arbeiten (O’'Bendi619acobson 1964) feststellten, dass
man mit elektrolytgefillten Glaskapillaren ehertéée Zellen ableiten kann und mit
Metallelektroden eher retinale Afferenzen. Unit 08112 weist dartber hinaus die fur
retinale Afferenzen erwartbare kurze Latenzzeit 866 ms auf. Ein Problem fur die
Einordnung als Ableitung vom Axon einer retinalean@lienzelle stellt allerdings die
Ableittiefe von nur 44um dar. In diesem Bereich terminieren nach Meek (1983

ausschliel3lich Afferenzen des Torus longitudindls.ist aber extrem unwahrscheinlich,
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ein farbsensitives Antwortverhalten von einer Adigez des Torus longitudinalis zu
erwarten, da Gibbs & Northmore (1998) bei ihren ddstichungen zur spektralen
Empfindlichkeit zeigten, dass der Torus longituti;iakeine besondere spektrale
Empfindlichkeit zeigt, sondern eher eine Funktid® duminosity processor* erfillt. Es

besteht zwar - wie Gibbs & Northmore selbst einrfémmnoch ein Rest an Ungewissheit
bezuglich der spektralen Empfindlichkeit von Fasdes Torus longitudinalis, da Farb-
antworten von einzelnen Fasern durch die Methode #Rultiunitableitungen

herausgemittelt sein konnten, aber im Kontext deigén Ergebnisse ihrer Arbeit ist dies
doch eher unwahrscheinlich. Des Weiteren ist egranfl der kurzen Latenzzeit von 19,66
ms wenig wahrscheinlich, dass es sich bei Unit 0812 um eine Afferenz des Tours
longitudinalis handelt, weil der Torus longitudiisakeinen direkten Eingang von der
Retina erhalt, sondern nur Eingang aus dem Tectuiouop bekommt, musste es sich um
eine Ruckprojektion des Torus longitudinalis hand&lnd daftr ist die Latenzzeit zu kurz.
Der Status dieser Unit kann also nicht ganzlich &ekierden. Unter Heranziehung aller
Parameter scheint aber die Zuordnung zur Grupperatgralen Ganglienzellaxone am

wahrscheinlichsten.

Zur Gruppe 1 gehdren noch funf weitere Units. Vier davon (040908180310 2,
100510 1, 170510 _2) zeigten eine ausgepragte dgchasSpikeform und Spikedauern
Uber 1 ms und langere Latenzzeiten. Die Units 08090180310 2, 170510 _2 gehtren
mit ihren Ableittiefen von 91, 115 und 11pm wahrscheinlich zu den visuellen
Interneuronen des Typs lIl, und Unit 100510_1 gemdit der Ableittiefe von 405um
vermutlich zu Typ IX. Sowohl die Zellkérper als &weiner der Dendritenbdaume von Typ-
IX-Neuronen liegen im Bereich der Schichten 3 unde¥ andere Dendritenbaum liegt im
Bereich der Schichten 4 und 5. Das Axon entspre@hatisch und projiziert in die
Nachbarschaft der Zelle, bleibt aber oberhalb des&. Typ-IX-Neurone bezeichnet
Meek (1983) als Interneurone, die visuellen Eingaogohl von retinalen Afferenzen als
auch von extratectalen visuellen Nuclei (z.B. a&im dDiencephalon) integrieren.

Bei der letzten Unit (130509 1) der Gruppe 1 hd#inde sich aufgrund der
triphasischen Spikeform, der Spikedauer von 1,7umg einer Latenzzeit von 100 ms
(Mittelwert) wahrscheinlich um eine dendritische Wnott. Die Ableittiefe von 171um

deutet auf eine Zugehorigkeit entweder zu Typdkiozu Typ VII hin.

Gruppe 2 umfasst finf Units, die auf Blau- und Griintone mitegung und auf

Rotténe mit Hemmung reagieren. Auf die Prasentatien Graupapiere, die auf Rottone
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folgen, zeigt sich ein ,UberschieRen* der Antwd@iese Gruppe zeigt sich als Pendant zur
Gruppe 1 der rotempfindlichen Units. Es kdnnte ats®on, dass die Units der Gruppen 1
der Blau- und Grinempfindlichen Units Eingang vden Gegenfarbganglienzellen
,Grun/Blau-ON-Rot-OFF* der Retina erhalten.

Unit 1703010 _1 kann mit groBer Wahrscheinlichkais Ganglienzellantwort
identifiziert werden, da sie eine monophasisch&&prm, eine Spikedauer von 0,9 ms,
eine Latenzzeit von 19 ms und eine Ableittiefe 8@um aufwies. Auch Unit 061107_3
zeigte eine monophasische Spikeform und eine HuatEnzzeit von 19 ms und somit zwei
Eigenschaften einer Antwort einer retinalen AffereDie Spikedauer von 1,5 ms ware
nicht unbedingt ein Ausschlusskritrium, aber die eMblefe von 381um lasst sich mit
einer Antwort einer retinalen Afferenz eher niclereinbaren. Fir eine axonale Antwort
einer intrinsischen tectalen Zelle wiederum ist degdenzzeit etwas zu kurz. Der Status
dieser Unit muss also ungeklart bleiben. Die Uh@i#8210 1 und 071209 _1 sind sich sehr
ahnlich: diphasische Spikeform, eine Spikedauer ¥ghbzw. 1,8 ms und Latenzzeiten
von 21 und 27 ms. Dennoch scheint es bei eineritibfe von 258um wahrscheinlicher,
dass Unit 100210 _1 zu Typ IV und Unit 071209 1 emier Ableittiefe von 298m eher
zu Typ V oder VIII zugeordnet werden sollte. Un#0B07_2 weist eine diphasische
Spikeform, eine Spikedauer von 1,3 ms und einelselye Latenzzeit von 245 ms auf. Die
Ableittiefe von 312um spricht fur Typ VIII.

Bei Gruppe 3 handelt es sich um Units, die sich ausschlie3licth Grintone
sensitiv zeigten. Beide Units beantworteten denzwechsel zu Grin hin mit einem
starken phasischen Antwortanteil und den Rest @égzpRasentation der Gruntdne leicht
tonisch. Unit 030708_1 hat eine diphasische Sprkef@ine Spikedauer von 1,3 ms, eine
Latenzzeit von 78 ms. Diese Parameter deuten zusammit der Ableittiefe von 268m
darauf hin, dass es sich um ein visuelles Inteoreuom Typ IV handeln kénnte. Bei Unit
270907_1 hingegen handelt es sich eher um die tAbpivon einer retinalen Afferenz.
Dies lasst sich aus der monophasischen Spikeforneimer Spikedauer von 0,9 ms und
einer Latenzzeit von 20 ms (Mittelwert) schlieRddie Ableittiefe entspricht dem
Grenzbereich zwischen Schicht 4 und 5, wo sichaégi Afferenzen befinden. Falls die
Zuordnung zutrifft, hat man hier also eine retin@l@nglienzellfaser und eine intrinsische
tectale Zelle, die das gleiche Antwortverhaltergeai Bei Gruppe 4 handelt es sich
um Units, die sich ausschlielich fur Blauténe gangeigten. Die drei Units - 060307_1,
170310_2 und 060307_2 — sind sich in den vergliehdgtarametern sehr dhnlich. Alle drei
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Spikeformen sind diphasisch, die Spikedauer betdg8t 1,4 und 1,5 ms und die
Latenzzeiten sind 27, 35 und 30 ms. Bei der Zuorgraunden Neuronentypen nach Meek
scheint es wahrscheinlich zu sein, dass Unit 060BGum Typ IV gehort, also direkten
Input von retinalen Afferenzen erhalt. Bei Unit BZ10 2 ist es aber aufgrund der
Ableittiefe von 366um wahrscheinlicher, dass es sich um ein Neuron VgmVIII, IX
oder X handelt, die alle drei Interneurone sin@, dsuellen Input von tectalen Units und
von visuellen Nuclei integrieren. Typ X besitzt dlaer hinaus efferente Fasern, die das
Tectum opticum verlassen. Bei Unit 060307_2 iseeinordnung zu Typ IV, V oder VI
am wahrscheinlichsten. (Unit 060307_1 und 06030Wu2den nur die isoluminanten

Farben und die Schwarz-Weil3-Sequenz prasentiert.)

Gruppe 5 umfasst insgesamt vier Units. Diese Units habenG#meinsamkeit,
dass sie eine gréfRRere Sensitivitat im Rot-, Purpad Blaubereich haben, zeigen sich
allerdings nicht in jeder Hinsicht &hnlich in ihreémtwortverhalten. Auch erstreckt sich
die Sensitivitdt der einzelnen Units nicht Gbee d@lot-, Purpur- und Blautbne. Bei den
Units 060110_3 und 301007_5 handelt es sich verchutim Ableitungen von retinalen
Ganglienzellen, da sie eine monophasische Spikefeime kurze Spikedauer von 0,9 bzw.
1 ms, eine kurze Latenzzeit von 12 bzw. 17 ms uibtkitiefen von 98 und 6&um
aufweisen. Bei Unit 070708_1 konnte es sich umTe-VI-Neuron handeln. Diese Unit
hat eine diphasische Spikeform, eine Spikedauera/8mms, eine Latenzzeit von 36 ms
und eine Ableittiefe von 21@m. Mit einer diphasischen Spikeform, einer Spikedawoa
1,2 ms, einer Latenzzeit von 36 ms und einer Alpé& von 298um konnte Unit
180608 _1 entweder zu Typ V oder zu Typ VIl gehéren

Analog zu den rotsensitiven Units wird auch bei ddau-grinsensitiven Units
diskutiert, ob Unterschiede im Antwortverhalten vetinalen Ganglienzellen und von als
intrinsisch postulierten Tectumzellen festgestgitden kénnen bzw. von welcher Art von

Ganglienzellen die tectalen blau- und griinsensitlvaits Eingang erhalten konnten.

Gruppe 1 antwortet auf alle Farbstimuli phasisch und dariixeaus auf Blau- und
Grunstimuli tonisch und ist damit ein Pedant zu @rug der rotsensitiven Units. Da zwel
der sieben Units als retinale Ganglienzellaxonetybest wurden, muss es schon auf
Ganglienzellebene solch ein Antwortverhalten gelsas heil3t, es misste Ganglienzellen
geben, die Eingang von allen drei Zapfentypen &halaber auf den Eingang des L-
Zapfens nur phasisch, auf den Eingang von S- undapfen jedoch tonisch antworten.

Wie schon bei der analogen Gruppe 4 der rotseanitiynits besprochen, fand Spekreijse
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(1978, unpublished) Ganglienzellen, die Eingang alben drei Zapfentypen erhalten. Die
Units derGruppe 2 zeigen ein Gegenfarbverhalten, das mit Blau-und-@&UNilRot-OFF
beschrieben werden kann. Sie zeigen also ein kangpigires Antwortverhalten zu den
Units der Gruppen 1 und 2 der rotsensitiven Urtiter kann wieder auf die von Daw
(1968) und Wagner, MacNichol & Wolbarsht (1960) ugefenen Ganglienzellen
verwiesen werden, die ein genau diesem Antwortena entsprechendes
Gegenfarbverhalten zeigen. Die Units @Gguppe 3 beantworteten nur grine Farbstimuli,
dazu passen sehr gut die von Spekreijse (unpebli$B78) identifizierten Ganglienzellen,
die sich rein fir grin sensitiv zeigten. Die Undsr Gruppe 4 erwiesen sich als
empfindlich far Blaustimuli. Auch hier kann auf dBefunde von Spekreijse (unpublished
1978) verwiesen werden, der Ganglienzellen fand, alisschlie3lich auf blaues Licht
reagierten. Die Units dé€sruppe 5 zeigen sich in verschieden starker Auspragung at R
Purpur-Blau-Bereich empfindlich. Darlber hinauserufbei drei der vier Units grine
Farbstimuli eine Hemmung hervor. Zwei der vier Wniwurden als Antworten von
retinalen Ganglienzellaxonen postuliert. Diese #nipassen sehr gut zu den
Ganglienzelltypen, die Spekreisje et al. (1972)chesben haben. Die Autoren fanden
Ganglienzellen, die auf Blau- und Rotstimuli einBl-Bntwort und auf Grinstimuli eine
OFF-Antwort zeigten. Spekreisje fand auch den umugede Fall, der in dieser Arbeit
aber nicht auftrat. Dartiber hinaus entdeckte Spgkr@inpublished 1978) Ganglienzellen,
die sowohl eine Blau-ON- als auch eine Rot-ON-Antveowohl im Zentrum und als auch
im Umfeld zeigten. Dieses Antwortverhalten entdpriganz gut der Unit, die sich zwar im
Rot-Purpur-Blau-Bereich mit Erregung sensitiv zeadter auf Grunstimuli gar nicht — also

auch nicht mit Hemmung — reagiert.

Bei einer zusammenfassende Charakterisierung der &l- und griinsensitiven Units
macht es Sinn, dies vergleichend zu den rotseaniliynits zu tun Bei der Diskussion der
rotsensitiven Units wurde festgestellt, dass disebreitbandiges Antwortverhalten mit
einer erhdhten Sensitivitat in einem engeren Faditte aufweisen. Bei deblau- und
grunsensitiven Unitskann man &ahnliches sagen. 12 der 21 abgeleitetés Bntworten
sowohl auf Blau-, als auch auf Mint- und Griintowebei jeweils bei einzelnen Farben
noch einmal eine starkere Antwort erfolgte. Man kéraber behaupten, dass die Units im
Blau- und Grinbereich eine gro3ere Variabilitatqoalitativen Antwortverhalten zeigen,
als die Units im Rotbereich. Die Units im Rotbereidecken immer einen &hnlichen
groRen Bereich ab, den sie beantworten, jeweilserurtter oben besprochenen

Berucksichtigung der Sonderrollen von Gelb- und pBrbnen. Bei den blau- und
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grunsensitiven Zellen findet sich mit Gruppe 1 Bedant zur rotsensitiven Gruppe 4 (alle
Stimuluswechsel werden phasisch beantwortet, datiibaus aber rot bei den einen bzw.
blau und griin bei den anderen tonisch). Des Waitistedie blau-grinsensitive Gruppe 2
ein Pedant zur rotsensitiven Gruppe 1 (Rot ErreguBdau und Griin Hemmung bzw.
Blau und Griun Erregung - Rot Hemmung). Darlber usngibt es aber zwei Units, die
sich nur far Grianténe sensitiv zeigen und drei §lndie sich nur flr Blautbne sensitiv

zeigen. Es finden sich hier also auch deutlich sthamdiger antwortende Zellen.

Uber die Einteilung der Gruppe-5-Units zu den bland griinsensitiven Units
allerdings lasst sich streiten, da sie durch ihmgpfindlichkeit fir Purpur - und teilweise
auch fur Rottdbne - genauso gut auch zu den rotsesiUnits gezahlt werden kdnnten.
Dies fuhrt - wie schon bei der Diskussion der Rwté wieder zur Diskussion der Rolle
der Pupurtone: Bei den rotsensitiven Units war @sdass manche Units HKS/36 wie
einen Rotton und andere Units HKS/36 wie einen Blawbeantworteten. Bei den blau-
und gransensitiven Units zeigt sich ein teilweisemoreitbandigeres Antwortverhalten,
da hier in vier von 17 Fallen (die rot-purpur-bldunits wurden hier als Sonderfélle nicht

miteingerechnet) auch Purpur HKS/34 wie blau urithdreantwortet wurden.

Bei den blau- und grinsensitiven Units wurden sedémworten retinalen
Ganglienzellfasern zugeschrieben. In jeder Gruppelser in Gruppe 4 - findet sich solch
eine Antwort. Ahnlich wie schon bei den rotsensitivAntworten kann man keinen

Unterschied im Antwortverhalten feststellen.

Von 22 rotsensitiven Units antworteten 12 auf mgtdaes einen Purpurton und von
den 21 blau- und grinsensitiven Units antwortet@radf mindestens einen Purpurton. 25
von 43 Units antworten also auf Purpur. Bei siethiesser 43 Units findet sich die starkste
Antwort bei einem der beiden Purpurtdne. Bei Pulpamdelt es sich um eine Mischfarbe
aus kurz- und langwelligen Farben, d.h. Purpur kamht von nur einem Rezeptortyp
vermittelt werden, sondern bendtigt Information eblwom S- als auch vom L-Zapfen.
Es muss auf jeden Fall eine Weiterverarbeitung Zigpfeninformation stattgefunden
haben. Die Frage ist nun auf welcher Ebene dieshggdd®. Zwei der vier Units, die sich
fur rot, purpur und blau empfindlich zeigten, wundgufgrund der Parameter Spikeform,
Spikedauer, Latenzzeit und Ableittiefe den retinaBanglienzellantworten zugeschrieben.
Wenn diese Zuordnung zutrifft, wiirde das bedeuwtass es Ganglienzellen gibt, die in der

Form Eingang von S- und L-Zapfen erhalten, undetieso verrechnen, dass sie fur Purpur
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sensitiv sind. Spekreijse et al. (1972) fanden Ganzellen, die auf Blau- und Rotstimuli
eine ON-Antwort und auf Griinstimuli eine OFF-Antwaeigten.

4.1.3 Gruppe im Gelbbereich

Es wurden zwei Units gefunden, die sich exklusiwsges fir gelb zeigten. Beide

beantworteten Gelb HKS/3 und Gelb HKS/73 mit eiggt6hung der Grundaktivitat. Bei

Unit 030608_1 scheint es sich mit der diphasis@wikeform, der Spikedauer von 1,3 ms,
der Latenzzeit von 53 ms und der Tiefe von 81 um eine Zelle vom Meek’schen Typ
[l zu handeln. Unit 220709 2 hat eine monophasisshikeform, dafiir eine recht lange
Spikedauer von 2 ms, eine sehr lange Latenzzei208ms und eine Ableittiefe von 773
um. Diese Parameter lassen vermuten, dass es siahirugfferentes Axon handelt, das

visuelle Information aus dem Tectum heraus befdrder

Fur unsere Augen scheinen sich Gelb HKS/1 und G#8/3 viel &hnlicher zu
sein als HKS/3 und HKS/73, vor allem da Gelb HKSY# dunkler ist. Aber wenn man
die Farborte dieser Gelbtone im Farbraum des Gauldéis betrachtet, dann liegen HKS/3
und HKS/73 viel naher beieinander als bei HKS/1r Dkensch erlebt ,Gelb* als reine
Farbe, die zwischen ,Rot* und ,Grin“ liegt. Das batkt, dass es keinen weichen
Ubergang zwischen Rot und Griin gibt, so wie diBs lzei Purpur oder bei Blau-Griin der
Fall ist. Bei Purpur erkennt man immer Anteile vBlau und Rot und bei Blau-Grin
immer Anteile von Grun und Blau. Gelb erscheint abgr als reine Farbe. Poralla und
Neumeyer konnten 2006 zeigen, dass ,Gelb* auch deém Goldfisch eine eigene
Farbkategorie darstellt und nicht ein ,rétlichesitt

4.1.4 Breitbandig antwortende Units

Es wurden sieben Units gefunden, die sich senSitivalle Farbstimuli zeigten, wobei

sechs auf alle Farbstimuli mit Erregung und eind daf alle Farbstimuli mit Hemmung

reagierten. Die auf die Farben folgenden Graupapsirden ungefdhr mit dem Niveau
der Grundaktivitat beantwortet bzw. naherten sig@sein Niveau stark an. Unit 220408 2
reagiert auf alle Farbstimuli mit einer Erniedriguhgy Grundaktivitat. Da diese Unit eine
monophasische Spikeform, eine Spikedauer von 0,9emse Latenzzeit von 30 ms und
eine Ableittiefe von 107um hat, scheint es sinnvoll, diese Unit den retimale
Ganglienzellantworten zuzuschreiben. Bei den semhderen Units handelt es sich

vermutlich um intrinsische tectale Zellen. Sie eeigalle eine diphasische Spikeform,
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Spikedauern zwischen 1,2 und 1,8 ms, Latenzzeitgischen 24 und 72 ms und
Ableittiefen zwischen 48 und 9989m. Der Status von Unit 021107_2 muss ungeklart

bleiben, da die Ableittiefe von 48n nur schwer eine Zuordnung zulasst.

Eine zusammenfassende Charakterisierung der giFallben sensitiven Units und
der gelbsensitiven Units hinsichtlich Spikeform, ikeplauer, Latenzzeit, Ableittiefe,
vermuteter Neuronentyp bezogen auf die Nomenklatgh Meek (1983), qualitatives
Antwortverhalten und Vorliegen einer Grundaktivit&igt Tabelle 4.1c (S. 144).

Dass die Units mit ,antworten auf alle Farben mte§ung“ beschrieben werden,
darf nicht so verstanden werden, dass die UnitatMiginstufig antworten, Die Units
unterscheiden Uber mehrere Uberlaufe hinweg selwvertassig die verschiedenen
prasentierten Farben. So zeigt zum Beispiel Unit60801 - obwohl sie alle Farbstimuli
mit einer Erhéhung der Grundaktivitat beantwortdtir Blaustimuli eine noch grol3ere
Sensitivitat, was man an einer weiteren Verstarkdeg Antwort erkennen kann. Das
Phanomen, einzelne Farben oder Farbbereiche \Jdraidrbeantworten, zeigt sich bei

allen sechs Units.

Des Weiteren muss festgestellt werden, dass Gelbtén dieser Gruppe eine
Sonderrolle zukommt. Drei Units beantworten keindar Gelbténe, zwei Units
beantworten einen Gelbton, und eine Unit beantwartei Gelbtdone, wobei es sich dabei
wieder um die im Farbraum des Goldfisches nahermamsnliegenden Gelbténe HKS/3
und HKS/73 handelt.

Unit 220408 2 antwortet mit Hemmung auf alle Farb&ie zeigt sich
breitbandiger, da sie auch die Gelbtone einschliéBerdings werden die Gelbtbne

weniger stark gehemmt als die anderen Farbstimuli.

4.1.5 Zusammenfassung farbempfindliche Units

Es wurden 52 farbsensitive Units abgeleitet. Wenan ndie Parameter Spikeform,
Spikedauer, Latenzzeit, Ableittiefe und verwendéibrktrodentyp anwendet, dann kann
man davon ausgehen, dass es sich bei 8 Units umAdiworten von retinalen

Ganglienzellen und bei 41 Units um Antworten votrimsischen tectalen Units handelt.
Der Status von vier Units lasst sich nicht entsidiej da die Parameter nicht eindeutig
genug auf einen bestimmten Zelltyp hinweisen. Esscrmagh einmal klar gesagt werden,
dass es sich um eine extrazellulare Ableitmethodeldite, dass also eine eindeutige
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Zuordnung der Antwort zu einer eindeutig identéizen Zelle nicht moglich war. Die hier
verwendeten Parameter in Zusammenhang mit derrikidéeitung dargestellten Literatur
Uber das Tectum opticum (vor allem Meek, 1983; M&eBchellart, 1989) geben aber

zumindest gute Hinweise Uber die Art der Zellen.

Insgesamt 17 der 52 Units zeigen ein Gegenfarbiterhfalso entweder Rottone
(+) und Blau/Gruntdne () oder Blau/Grintone (+§l lRottone (-)). Solche Zellen finden
sich - wie weiter oben besprochen (S. 118) - schdnEbene der Retina (Kaneko, 1973;
Wagner, MacNichol & Wolbarsht, 1960; Daw, 1968).wWDL968) fand dariber hinaus
Doppelgegenfarbganglienzellen mit einem Grin-ON-BBF-Zentrum und einem Grin-
OFF-Rot-ON-Umfeld und auch Units, die genau entgggsetzt strukturiert waren. Bei
Daw machten die Gegenfarbzellen 5% und die Doppelgarbzellen 49 % aller
gefundenen Zellen aus. In der vorliegenden Arbalteim die Gegenfarbzellen einen Anteill
von 32 %. Das Antwortverhalten der hier gefundetemtalen Gegenfarbzellen l&asst sich
z.B. dadurch erklaren, dass man einen aktivieremdlegang fur die ON-Komponente der
Antwort und einen hemmenden Eingang fur die OFF-gonente der Antwort annimmt.
Das bedeutet, dass diese Zellen Eingang von uhtediichen Ganglienzellen erhalten
missen (entweder direkt oder Uber Interneurone) r odgngang von den
Gegenfarbganglienzellen erhalten. Da die in digsdeit verwendete Farbstimuli eher
grof3flachig sind (86 ° Sehwinkel), kann hier keiAeissage uUber die rezeptiven
Feldstrukturen gemacht werden. Doppelgegenfarbzeiagieren optimal auf z.B. rot in
grinem Umfeld oder vice versa. Sie sind Grundlagedie Leistungen zur Farbkonstanz
und zum Farbkontrast. Da in dieser Arbeit immereine Farbe zur selben Zeit prasentiert
wurde und keine Vermessung der rezeptiven Feldechdefuhrt wurde, konnten die
Doppelgegenfarbzellen nicht als solche identifizieerden. Es ist aber durchaus moglich,
dass auch Doppelgegenfarbzellen auf die hier phnésemt Farbstimuli reagieren, je nach

dem welcher Teil ihres rezeptiven Feldes von diégestrichen werden.

Daw (1968) beschrieb dariber hinaus, dass 8 %ersgefundenen Ganglienzellen
Zellen waren, die auf alle Wellenlangen antwortef@iese Units gab es sowohl mit ON-
Zentrum und OFF-Umfeld als auch mit OFF-Zentrum u@iN-Umfeld. In der
vorliegenden Arbeit wurden sechs Units (11%) geimdlie alle Farben mit Aktivierung
beantworteten und eine Unit, die als Ganglienzelart charakterisiert wurde, die auf alle
Farbstimuli mit Hemmung reagierten. Das Antwortedign dieser Units ist also auch

schon auf Ebene der Retina bekannt. 34 der 52 @tigeh farbsensitiven Units zeigten
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sich auch empfindlich fir Helligkeitswechsel deshfvarz-Weil3-Sequenz. Dies kénnte
zeigen, dass Farbverarbeitung und Helligkeitsveranhg auf tectale Units konvergieren,
erst recht da sich auch einige farbsensitive Zeiteiv4 von Primaten empfindlich fur
Helligkeitswechsel zeigen (Reynolds et al., 20@0erdings muss man bedenken, dass es
sich bei Weil3 und Schwarz fur den Goldfisch auchRamben handelt.

Zum qualitativen Antwortverhalten der Units ist zagen, dass 45 der 52 Units ein
breitbandiges, aber dennoch feinstufig codiererii@svortverhalten zeigen: Zum einen
zeigen sie sich sensitiv fir eine ganze Farbgruppe,zum Beispiel Rottone, zu denen
dann orange, rot, pink, teilweise purpur und teb&euch gelb gehéren, und zum anderen
weisen sie innerhalb dieses Bereiches ein feimgstodidierendes Antwortverhalten auf,
indem sie die unterschiedlichen Farbténe sehrlsi@ler mehrere Wiederholungen hinweg
voneinander unterscheiden, und zwar zum einen ddiebAnzahl der Spikes und zum
anderen durch das zeitliche Antwortverhalten. Ader 52 Units zeigten ein eher
schmalbandiges Antwortverhalten. So zeigten sieh dnits selektiv nur fur blau, zwei
Units waren nur fur grin empfindlich, zwei Unitsalpéworteten nur gelb und eine Unit
reagierte mit Hemmung auf rot und pink. Wenn maih slie Studie zur Reprasentation
von Farben im cerebralen Cortex von Semir Zeki Q)Q%hschaut, kbnnten genau diese
schmalbandig antwortenden Zellen die interessamesein. Zeki (1980) fand durch
elektrophysiologische Ableitungen beim Makkaken [(@ortexareal V4 farbsensitive
Zellen, deren rezeptiven Felder und spektrale Emdpéhkeit er bestimmte. Er stellte fest,
dass die rezeptiven Felder der V4-Zellen vergliciméinden rezeptiven FeldgrofRen in V1
grolRer sind, dass sie im zentralen Bereich derlit&e sind. AuRerdem lag keine
retinotope Organisation vor. Im Jahr 2000 entdetkieki und Bartels dartber hinaus,
dass der der anteriore Teil von V4 retinotop andjeetr ist und der posteriore Teil nicht
retinotop angelegt ist. Zeki (1980) ermittelte digionsspektren der Zellen, indem er bei
jeder Wellenlange die minimal notwendige Intenditéstimmte, die erforderlich war, um
eine Antwort zu erhalten (Bestimmung der Schweligwort). Dabei entdeckte er, dass
einige Zellen in V4 ein im Gegensatz zu Zellen id Und V2 sehr schmalbandiges
Aktionsspektrum zwischen 10 und 50 nm besitzendgregibt er nicht an, wieviel Prozent
der gefundenen Zellen diese Eigenschaft habeng 88 von ihm gefundenen Zellen
zusammen deckten das gesamte sichtbare Spektrubestmders haufig gab es jedoch
Zellen, die im Wellenldngenbereich von 480 nm (hl&&00 nm (grin) und 620 nm
(orange-rot) empfindlich sind. Dariiber hinaus straauch Purpur, bei der es sich um eine

extraspektrale Farbe handelt, stark reprasen#eki fand auch Gegenfarbzellen in den
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Kombinationen Blau-ON/Rot-OFF, Griun-ON/Purpur-OFRduRot-ON/Blau-OFF. Als
nachstes stellte Zeki die Frage, wie diese farlibesrs Zellen in V4 angeordnet sind. Er
stellte fest, dass Zellen mit &hnlicher Wellenlangéferenz gruppiert in bestimmten
Bereichen von V4 auftraten. In einem nachstenial@rsuchte Zeki zu untersuchen, ob
die Aktivitat dieser Zellen neuronale Korrelate daarbwahrnehmung des Individuums
sein konnten, indem er die sogenannten ,Mondrigpeirnente” durchfuhrte. Die
.Mondrian-Experimente“ waren urspringlich von Edwiand entwickelt wurden (Land,
1964), um Klarung in die Frage zu bringen, warum Wahrnehmung der Farben von
Objekten sich so wenig &ndert, auch wenn die etragde Wellenlangenzusammen-
setzung sich stark andert (Farbkonstanz). Den Narigielten diese Versuche, weil als
Stimuli abstrakte Szenen bestehend aus Rechtenkesrschiedenen GréfRen und Farben
in der Art wie Piet Mondrian sie gemalt hatte, beghwerden. Diese abstrakten Bilder
werden mit drei verschiedenen Lichtern aus den &iklhgenbereichen kurz-, mittel- und
langwellig angestrahlt. Die relativen Energieamsteitlieser drei ,Lichter* an der
eingestrahlten Gesamtenergie sind variabel. Di@tPan den von Land durchgefiihrten
Versuchen war, dass die ,reflectance” einer Obeit&konstant bleibt. Das bedeutet, dass
eine bestimmte Oberfliche immer denselbe Prozentgam Licht einer bestimmten
Wellenlange remittiert, unabhangig davon wie stdrk Intensitat dieser eingestrahlten
Wellenlange ist. Z.B. hat eine rote Oberflache éiobe Remission fur langwelliges Licht,
sagen wir 90% des eingestrahlten langwelligen Eghwird remittiert. Demgegeniber
zeigt diese Oberflache eine geringere Remissiomittel- und kurzwelliges Licht, sagen
wir 20 % des mittelwelligen Lichts und 5 % des kusedigen Lichtes wird remittiert.
Wenn nun je 1000 mW kurz-, mittel- und langwelligasht eingestrahlt werden, dann
remittiert die Oberflache 900 mW lang-, 200 mW eiitund 50 mW kurzwelliges Licht.
Werden nun 300 mW langwelliges, 200 mW mittelweligund 100 mW kurzwelliges
Licht eingestrahlt, remittiert die Oberflache 27Wmang-, 40 mW mittel- und 5 mwW
kurzwelliges Licht. Der absolute Betrag der rerarten Energie pro Wellenlange variiert,
aber der remittierte Prozentsatz fur jede der Wellenlangen bleibt gleich: Und genau
dies ist die Information, die das Gehirn verwendet die Leistung der Farbkonstanz

hervorzubringen.

Zeki nutzte diesen Versuchsaufbau nun in folgeNderse, um zu Uberprifen, ob
diese schmalbandigen Units ,experiential cells'hsebnnten: Wenn ein rotes Rechteck
einer Mondrian-Szenerie im rezeptiven Feld eineemufindlichen Zelle platziert wurde

und mit Licht aller Wellenlangen beleuchtet wurdetwortete die Zelle. Wenn dieses rote
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Rechteck allerdings nur mit langwelligem Licht helbtet wurde, stoppte die Zelle ihre
Antwort. Auch wenn das rote Rechteck nur mit entveklirz- oder langwelligem Licht
beleuchtet wurde, gab sie keine Antwort. Das Iistsaate ist nun, dass das rote Rechteck
einem menschlichen Betrachter nur rot erscheinhrwes mit Licht aller Wellenlangen
beleuchtet wird. Wenn es nur mit lang- oder mitteder kurzwelligem Licht beleuchtet
wird, erscheint es einem menschlichen  Betrachtisr wunterschiedliche hell (in
langwelligem Licht heller, in mittel- und kurzwejkm Licht dunkler), aber nicht rot. Die
Zelle antwortet also nur, wenn auch der menschl®gieachter einen Rotton wahrnimmt
und dies ist bei Beleuchtung mit Licht aller Welkamjen der Fall. Zeki fand solche Zellen
auch fur blau bzw. grin. Da die Farbwahrnehmumgsimenschlichen Betrachters mit
dem Antwortverhalten der Zelle tbereinstimmte, gsbl Zeki daraus, dass es sich bei

diesen Zellen um ,experiential cells* handeln ka@nnt

In der vorliegenden Arbeit wurden keine Farbstinputisentiert, die den ,Land-Mondrian-
Experimenten entsprechen. Dennoch Ilohnt es sichpindest einmal dartber
nachzudenken, ob es sich zumindest bei einigemdieser Arbeit abgeleiteten Units um
sogenannte ,experiental cells* handeln koénnte, also Zellen, deren Aktivitat zur
Farbwahrnehmung fihrt. Wie schon in der Einleitiamgesprochen, kénnen wir nicht
sicher wissen, ob Fische Fardhrnehmungen in der Art wie wir haben, aber da sie
Farben erkennen wund diskriminieren konnen, wie [[ureine Vielzahl von
Verhaltensversuchen nachgewiesen ist, muss esgardFahigkeiten neuronale Korrelate
geben. Unter anderem wurde die Wellenlangenunteidehgsfahigkeit ermittelt. Beim
Goldfisch konnten drei Wellenlangenbereiche beldtgerscheidungsfahigkeit festgestellt
werden. Bei 400-410 nm kann der Goldfisch Welleg&nunterschiede von 11-13 nm
unterscheiden und im Bereich von 600-610 nm kantrgerschiede von 10-15 nm
erkennen. Die beste Unterscheidungsfahigkeit legt500 nm. In diesem Bereich kann
der Goldfisch Wellenlangenunterschiede von 4-8 nfferénzieren (Neumeyer 1986;
Fratzer et. al., 1994). Auch wenn in den Untersagea zur Wellenlangenunter-
scheidungsfahigkeit monochromatische Lichter ails@t dienten und in der vorliegenden
Arbeit breitbandige Oberflachenfarben, kann manndeh versuchen die Ergebnisse zu
vergleichen. Weiter oben wurde beschrieben, dasdJdits zum einen die Farben einer
Farbgruppe beantworten, innerhalb dieser Grupper atmch einmal durch ihr
Antwortverhalten zwischen den einzelnen Farbtonemeracheiden. 30 der 53
farbsensitiven Units beantworteten in dem Bereiih,den sie empfindlich waren, einen

einzelnen bestimmten Farbton noch einmal ganz bessn?1 der 53 Units beantworteten
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2 oder mehr Farbtdone noch einmal starker. Letztbexeutet, dass z.B. Rot/17 und
Pink/25 gleich stark, aber starker als die andé&ettone beantwortet wurden. (2 Units
wurden nicht in diese Zahlung aufgenommen, da diesg die isoluminante Sequenz
gezeigt wurde). Es ware jetzt interessant zu betieac ob diese praferierten Farben mit
den Wellenlangenbereichen, in denen der Goldfiseimes beste Wellenlangenunter-
scheidungsfahigkeit hat, zusammenfallen. Wenn jandwaren diese Zellen gute
Kandidaten fur die ,experiential cells®. (De fadtann es sich auch bei den anderen Zellen
um ,experiential cells“ handeln, denn der Goldfisgeht ja auch in anderen
Wellenlangenbereichen etwas, aber mit diesen Ze&lé@me wahrscheinlich am besten ein
Anfang fiir eine Untersuchung zu machen, da dera&fiklhgenbereich, den sie codieren so

schmal ist).

Um zu Uberprifen, ob sich Préaferenzen fur bestimiaK&-Farben haufen, wurde
folgende Abbildungen erstellt. In Abbildungen 4.2rden die Praferenzen der 30 Units,
die nur ein Farbpapier noch einmal besonders beatdten, aufgetragen, indem auf der
X-Achse die Farbstimuli aufgetragen wurden unddarfY-Achse, die Anzahl, der Zellen,
die den jeweiligen Stimulus als besonders bevoerudgbtimulus beantwortet haben.
Zunachst einmal muss erwahnt werden, dass die 38 bich aus 15 rotempfindlichen, 14
blau-grinempfindlichen und einer gelbempfindlichenit zusammensetzten. Rot- und
blau-grinempfindliche Zellen haben also ungeféahn dgeichen Anteil. Es gibt 21
Farbstimuli und 30 Zellen. Wirde jeder Stimulusigiieoft am starksten beantwortet,
wirden auf jeden Stimulus durchschnittlich 1,4 &elbder 4,66 % der Zellen fallen. Es
wird sofort deutlich, dass sechs der 21 Stimulmaés die starkste Antwort hervorrufen.
Dazu gehotren Gelb/1, Pink/32, Mint/52, Mint/51, G#b, Isogrin/65 und Isoblau/50.
Als nachstes fallt auf, dass grine Stimuli (13,332%. 4 von 30) deutlich weniger als
starkst auslosende Stimuli berlicksichtigt werdenbddue Stimuli (26,66 % bzw. 8 von
30). Am héaufigsten werden Stimuli aus dem Rotbérgi82,44 % bzw. 10 von 30)
besonders stark beantwortet. Immerhin werden Ptinpeirnoch in ca. 10 % (3 von 30
Zellen) und Gelb in knapp 3 % (1 von 30 Zellen) #etle am starksten beantwortet.
Innerhalb der Rotténe und Blautdone gibt es aucheilswnoch einmal deutliche
Praferenzen: Die Grafik zeigt, dass knapp 17 %Zgdlen (5 von 30 Zellen) Rot/17 und
etwas Uber 13 % der Zellen (4 von 30) Blau/46 dlsm@us am meisten préferieren.
Rot/17 wird also rund viermal haufiger als durchstthch zu erwarten als starkster
Stimulus beantwortet und Blau/46 dreimal haufig®enn man nun betrachtet, wo diese

Farben im Farbraum des Goldfisches liegen, darilt stan fest, dass Blau/46 nahe am
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Spektralfarbenzug im Bereich 490-500 nm liegt. BreSpektralbereich ist von den
Fischen optimal unterscheidbar. (Neumeyer, 1986{sEechendes gilt fir Rot/17, dessen

Farbort nahe 600 nm liegt, wo ebenfalls ein Berbester Unterscheidbarkeit vorliegt.
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Abb. 4.2 Relative Anzahl der Units, die den jeweiljen Stimulus am stérksten beantworteten.
Auf der X-Achse sind die Farbstimuli aufgetragerd wauf der Y-Achse, die relative Anzahl der
Units, die den jeweiligen Stimulus bevorzugt beamteten. In der Z&hlung sind die 30 Units
enthalten, die einen Farbstimulus bevorzugt beaméten.

21 Units zeigten nicht nur auf ein Farbpapiere liehste Empfindlichkeit, sondern auf
zweli, drei oder auch mehr. Das passt zu den Ergedmi die Jacobson (1964) erhielt, auch
wenn man naturlich bedenken muss, dass die StsmHi stark unterscheiden. Jacobson
erhielt 42 Ableitungen von optischen Nervenfasara dem Stratum opticum im Tectum
opticum des Goldfisches. Sein Ziel war es, die spektEmpfindlichkeit dieser Fasern
durch Feststellen der Schwellenenergie von farbigehtpunkten (threshold energy of
light) zu messen. Er prasentierte 22 verschiederieangen im Bereich von 341-779
nm, wobei nicht allen Units alle Wellenlangen prisat werden konnten. Fur jede Unit
wurde ein Aktionsspektrum erstellt, indem aufgetragwurde, ob bzw. wie viele
Aktionspotentiale bei welchen Wellenlangen auftnatbn helladaptierten Zustand fand
Jacobson vier Bereiche erhohter Sensitivitat: 46214 nm (blau), 497-517 nm (blau-
grun), 552-584 nm (gelb) und 605-651 nm (rot). g#nEmpfindlichkeitsspektren zeigten

ein Maximum, einige zwei Maxima und einige zeigéerch drei Maxima.

Vielleicht ist die Suche nach ,experiential celljer auch der falsche Ansatz, da

die neuronale Aktivitdt, die letztendlich zur Faddwnehmung bzw. zur
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Verhaltensleistung fuhrt, aufgrund eines neuronalamsembles, also aufgrund des
gleichzeitigen Zusammenspiels eines Neuronenveramgstehen konnte. Um dies zu
untersuchen waére es sinnvoll, Multielektrodenabtegen mit den oben beschriebenen

Mondrian-Experimenten zu kombinieren.

4.1.6 Stimulusinsensitive Units

An dieser Stelle soll kurz auf die Units eingegangeerden, die sich nicht sensitiv flr
einen der prasentierten Stimuli zeigten. Insgedannten 200 Units abgeleitet werden.
131 dieser Units (65%) zeigten eine Grundaktivil&3en sich aber nicht von den
prasentierten Stimuli in ihrem Antwortverhalten inflessen. Es kénnte sich bei diesen
Units um andere visuelle Neurone handeln, die Midieee als die hier prasentierten Stimuli
empfindlich sind. Zum Beispiel kdnnten sie fur dMerarbeitung von Verdnderungen der
Gesamtbeleuchtungssituation zustandig sein. Dies karmutet werden, da es sich einmal
wahrend einer solchen Ableitung ergab, dass dasnRau angeschaltet wurde und die
Unit ihre Aktivitat verstarkte. Bei weiteren 7 dees19 Units konnte mit Hilfe einer
Taschenlampe, die im Gesichtsfeld des Versuchstieesvegt wurde, eine Veranderung
des Antwortverhaltens hervorgerufen werden. Dabei hHhedes sich aber nur um
gualitative Versuche, die zwar protokolliert wurdeer nur als Hinweis und nicht als
systematisch erworbene Ergebnisse gewertet werditens Da das Tectum opticum
multisensorischen und sekundéaren visuellen Eingargilt, konnte die Aktivitat der

Ubrigen Units aber auch mit solchen multisensogadnformationen zu tun haben.
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Rot Gruppe 1: Rotténe Erregung, Blau- und GrinténeHemmung mit Grundaktivitat

251109 1lmo | 1,4 | 61 295 VI 0 + + + ++ + + | - - - - -] - - - - + |- - 0 - + | J

170310 3 mo | 0,9 | 57 1921 1l + + + + + + + +H o+ - - -] - -l 0]- 0 + + + + | - 10 J
270709 4| tri 10 |60 175 | VI + |+ ||+ |+ |+ + | - - - -~ -] - - - |- + |- - 0 - + | J

280509 1| di 1,4 | 19 197 | VI + + + | + + ++ +| O - + - - - - - -l - -]+ - |- - + + | J

140709 1/ di 1,5 | 28 212 | VI - - + | + | + | + +| +| +] O 0 - - - 0 - ++ |- - 0 0 + | J

140409 1/ di 15 | 32 208 | VI - 0 + | + + | +] +| +] O - - - 0 - - - ++ |- - |0 0 + | J

180310 3/ di 1,3 | 47 185| VI - + ++| + - + + | +| - - - - - - -1 --10 ++ | - - + | - 0 J

160608 1| di 1 14 | 263 | viivIll |+ |- + + + | ++| + |+ | + ] O - - 0 - - |- - ++ | - + + |0 + | J

060709 1| di 16 |52 295| VI 0 + |+ | + ++ + | + | + - - - - - - - |- - + |- - - - 0 J

Rot Gruppe 2: Rotténe Erregung, Blau- und GrinténeHemmung ohne Grundaktivitéat

040808_1| di 1,6 |43 89 1" + | + + | ++| + | O +| O 0 0 0 0 0 0 0 (0 ¢+ 0 0 + |+ 0 N
141107 3/ di 3 50 | 81 1 ++ | | | ++| + | ++| ++H O 0 0 0 0 0 0 00 0 ++ 10 0 + | 0 + N
250509 1 tri 2 127 | 87 1] + | A+ |+ |+ + |+ ]| +] +] 0 0 0 0 0 0 0 0 g+ 0 0 + |+ + N
Rot Gruppe 3: Rottdne Erregung

081209 1| di 16 | 23 192 | Vi - + + | + | +H 4+ + | + +] O 0 0 - - - - + 0 0 0 0 0 J
260609 1| di 1,3 | 63 98 1] 0 0 + | 4+ | 4+ + +| +| +] O 0 0 0 0 0 0 q+ 0 0 0 0 0 N
090209-1| di 12| 69 177 1l 0 - 4+ + ++ +| + O+ H - - 0 - + |+ |+ + | - + | J
Rot Gruppe 4: alle Stimuliwechsel phasische Erregum Rottone tonische Erregung

220709 1| tri 2 13 250 | IV - - + + ++| + + | ++ +4 O 0 0 0 0 0 0|0 + |0 0 0 + |0 J
230310 2lmo |1 15 307| GZ 0 0 + | + + +H O+ o+ +H 4+ 4+ O 0 0 @ 0 3 -0 0 + |+ 0 J

301007_4| di 1,4 | 30 80 Il 0 0 + | 4+ | 4+ + +| +| +|] O 0 0 0 0 0 0 q+ 0 0 0 0 0 J
Rot Gruppe 5: Rotténe tonische Hemmung

030608 2lmo | 0,9 | 15 121| Gz + | + +| - - - - +| +| O 0 0 0 0 4 ¢ o- 1+ o 0 0 0 J
040908 _5| di 1,4 | 49 81 Il - - - | - o + | + +| +| +|] O o[+ |+ |- 0 + - |- - J

Rot Gruppe 6: alle Farbstimuli leichte Hemmung, Rotdne starke Hemmung

310508 1| di 2,6 | 65 290 | IVIV - | - - - | - - -0 - - - - - - - - - - - - 0 - 0 J

250808 _1| di 2 72 191 | VI - | - - | - - - - - - 0 - - - - - - - - - - - |- - J

Tab. 4.1a: Ubersicht aller rotsensitiven Units.Diese Tabelle ermdglicht einen direkten Vergleigr rotsensitiven Units. Die Units sind in die seemmittelten Gruppen
eingeteilt. In der zweiten Spalte sind die Spikefen (SF) der Units erfasst (mo: monophasisch,iphasisch, tri: triphasisch). In der 3. und 4. &palnd die Spikedauern (SD)
und die Latenzzeiten (LZ) in ms eingetragen un8palte fiinf ist die Ableittiefe (AT) in um ablesbém der 6. Spalte ist eingetragen, zu welchem bleem-Typ (N-Typ) nach

Meek (1983) die Units gehéren kénnten. Die Spatftietven bis 29 reprasentieren die gezeigen Farbstimd die Schwarz-Wei3-Sequenz - wobei die ohiegetragene
Farbquadrate nur zu Orientierung dienen und nichFarbton den HKS-Papieren entsprechen . AntwodangréRer waren, als die Grundaktivitat wurdencdwein “+”

beschrieben, Antworten, die geringer als die Grutidgat ausfielen, wurden mit einem
mit einer “0” gekennzeichnet. “++" entspricht d&timulus, der am starksten beantwortet wurde urfdefitspricht dem Stimulus, der am wenigsten beartet wurde bzw.

eingetragand Antworten, die auf dem Niveau der Grundatdiviagen, wurden

durch den die Unita m meisten gehemmt wurde. Inleteten Spalte ist abzulesen, ob eine Grundaétiyis) vorlag (J: Ja) oder nicht (N:Nein). Mit em Rahmen versehen
sind die Bereiche, in denen sich die Unit besongensitiv zeigten.
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Blau-Griuin Gruppe 1: alle Stimuliwechsel phasische Eegung, Blau- und Grintdne tonische Erregung

130508_3 mo |1 20 | 196| GZ 0| 0| O] O] O] O] Of O O H 4+ + : 1 t + F H+ |+ |+ |+ |0 [|J
061107_2mo |1 33 144 | Gz - - - - +| 0| -} O] +| +| +1 +| + +H H - H 0O+ 0O |+ [0 |J
130509 _1] tri 1,7 1100 | 172 | HVII - - 0 |0 | - - - 0| O +4 +| +| +|+ [+ |+ |+ |- + |+ 1+ ]0 0]
040908_4| di 1 84 191 |1 - - - - 0|0 - - + |+ |+ +] +]| +| +| +| +F O+ |- - + |- J
180310_2 di 16 |41 | 115] 1l - 10| - - | - - - 0| O +| +| +4 +| +| +|+ [+ |- |+ |+ |JO |+ |- |
100510_1 di 1,3 |37 | 405] IX 0| 0| 0] O] O] O] Of +| +| 4+ +r + H +H 4+ 4+ JO )+ |+ |O |+ O |J
170510_2 di 1,7 |55 | 115] 1l - - | - - 0| + | - + | 4|+ |+ HH +] | ] H|+ |- + |- + |+ |- J
Blau-Griin Gruppe 2: Blau- und Griintdne Erregung, Raténe Hemmung

170310 1mo |09 |19 | 80 | GZ 0| 0] 0f 0] O] O] - HOH H O HE H A 4 1 7 - + |+ |0 [+ |- J
140907_2 di 1,3 | 245| 312 VI il Bl I B B - 0| +| +| +] +| +[+ |+ [+ [++]- + [+ |- - -1 J
100210_1|di [1,7 |21 | 258| IV R R A A N N )
071209 _1di |18 |27 | 295| V e e e B B A A A A A R L B B
061107 3mo |15 |19 | 381] unklar | -] | -| -| -] -| |-l +] +| +[ +r H H+ [+ |+ |- |+ |+ |- |+ |11
Blau-Griuin Gruppe 3: Griintdne Erregung

270907 _1mo |09 | 20 | 161| IV 0| - 0] 0] 0] O] - 0] 0l 0 O g C + + + |0 |0 |0 |+ |+ |
030708_1| di 1,3 |78 | 269| GZ -1 0] -] - - -] +] o] of +[ of of o o 4 +4+ - ++ 0O | ++]| -1
Blau-Griin Gruppe 4: Blautdéne Erregung

060307_1] di 1,3 |27 | 269] IV 0| O +| - of 0o J
170310_2/ di 1,4 |35 | 366| VIIIX | - - - - | - - -+ ]0]O0]| ++ +] 0|0 |0 |- 0 |- - + | - - - J
060307_2| di 15 |30 | 312] IVIV - - +| - 0| - J
Blau-Griin Gruppe 5: Purpur-Blauténe Erregung

060110 3 mo |09 | 12 | 98 | GZ -l - - 0| - 0y O] +1 +| +| - - - o 0o - -+ |- |- |0 |4+ - J
070708_1 di 23 [ 36 | 219] VI 0] 0] 0] O] O - +| +4 +| 4| ++ 4+ 4+ O O Q9O (O |O |O |O | ++]| O | J
Blau-Griin Gruppe 5 Sonderfélle: Rot-, Purpur- und Blautdne Erregung

301007_5mo |1 17 | 69 | GZ -1 - O +| +H +| +| ++ +| + 0O + 0 - 0 Qg 1+ |- 0 |- + |- J
180608_1 di 1,2 |36 | 298| V/VIII - 0O |]O T+ [+ ]|+ 0] 4+ O +] - - - - - |- - + | - + - |- 0 |J

Tab. 4.1b: Ubersicht aller blau- und griinsensitiverlnits. Diese Tabelle ermdéglicht einen direkten Verglaiem blau- und griinsensitiven Units. Die Units simdlie sechs
ermittelten Gruppen eingeteilt. In der zweiten &palnd die Spikeformen (SF) der Units erfasst (monophasisch, di: diphasisch, tri: triphasisch)dér 3. und 4. Spalte sind
die Spikedauern (SD) und die Latenzzeiten (LZ) & @ngetragen und in Spalte funf ist die Ableidti€AT) in pm ablesbar. In der 6. Spalte ist eirggen, zu welchem
Neuronen-Typ (N-Typ) nach Meek (1983) die Unitsd@eim konnten. Die Spalten sieben bis 29 reprasentigie gezeigen Farbstimuli und die Schwarz-Weije®nz - wobei
die oben eingetragene Farbquadrate nur zu Orienledienen und nicht im Farbton den HKS-Papieraspeechen . Antworten, die grof3er waren, als dien@aktivitat
wurden durch ein “+” beschrieben, Antworten, digimger als die Grundaktivitat ausfielen, wurden mibem “-“ eingetragen und Antworten, die auf denvesdu der
Grundaktivitéat lagen, wurden mit einer “0” gekenich@et. “++” entspricht dem Stimulus, der am stf¢k beantwortet wurde und “--“ entspricht dem 8tim, der am
wenigsten beantwortet wurde bzw. durch den die dJnmitmeisten gehemmt wurde. In der letzten Spaltakigulesen, ob eine Grundaktivitat (G) vorlag Jd) oder nicht
(N:Nein). Mit einem Rahmen versehen sind die Bdrej in denen sich die Unit besonders sensitivterig
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Unit \SF |SD \Lz |AT ‘N—Typ ‘IZI ||:| |- \- \- |- [ ‘- ‘- = ﬁ = |:| ‘IZI ‘IZI |- ||:| \- \D F ||:| \G
Alle Farben (auRBer Gelbtbne) Erregung

110210 1/ di 1,8 | 72 999 | IVX 0 0 + + + + + ++ + + + ++ + + + +| + + + + 0 ++| 0 N
021107 2| di 1,3 24 48 unklar - 0 + + + + + + + ++  + +H  H +H H+ + + ++ | + + ++ | - J
140909 1/ di 1,5 | 26 291 | Vi 0 0 0 + ++ 4+ + + + + + + + + +| + + + + 0 0 + 0
170608 1| di 1,2 | 60 128 Il 0 0 0 + + + + + + ++ ++ ++ + + + + + + ++ | + 0 + 0 J
110310 1/ di 1,6 | 48 180| VI - + + + 0 ++ o+ + + + + + + + + 0 + 0 0 - + - J
100210 2/ di 1,7 | 27 273 VIVII 0 + + + + ++| + + + + + + + +| H |+ + + + + + + - J
Alle Farben Hemmung

220408 2mo |09 |30 107l 6z | - -[ - -] -] -[ [ -] -] -] -] | -1 -] -] -[- [- |- |- [-]-[+]3J
Gelbténe Erregung

030608_1| di 1,3 | 53 121 1 0 + 0 - 0 0 - 0 0 0 0 0 0 0 Q d (0]0] - - + 0 0 J
220709 2lmo | 2 208 | 773| X/XIII - + - - 0 - - - - - 0 0 - - 0 0f- 0 0 0 + 0 - J
Helligkeitswechsel

130508 1] tri 2 181 | 109 | Ml ++|+ 10 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 ao0 0 0 0 ()| 0 ++] N
040707 _1| di 2,2 | 86 329| IVIV + ++] + + 0 - + + - + 0 - 0 - -l - -]+ 0 0 0 0 0 ++] J

Tab. 4.1c: Ubersicht der fiir alle Farben sensitiverunits, der gelbsensitiven Units und der helligkegisensitiven Units. Diese Tabelle ermdglicht einen direkten Vergleich

der Units, die sich sensitiv fur alle Farben, figll@one und fur Helligkeitswechsel zeigten. In geeiten Spalte sind die Spikeformen (SF) der Usitasst (mo: monophasisch,
di: diphasisch, tri: triphasisch). In der 3. undSpalte sind die Spikedauern (SD) und die Latetezdl Z) in ms eingetragen und in Spalte funf igt Ableittiefe (AT) in pm
ablesbar. In der 6. Spalte ist eingetragen, zuheeicNeuronen-Typ (N-Typ) nach Meek (1983) die Ugahdren kdnnten. Die Spalten sieben bis 29 reptigsen die gezeigen
Farbstimuli und die Schwarz-Wei3-Sequenz - wolieiaben eingetragene Farbquadrate nur zu Orientiedienen und nicht im Farbton den HKS-Papierespeathen .

Antworten, die gréRer waren, als die Grundaktivititirden durch ein “+” beschrieben, Antworten, dierigger als die Grundaktivitat ausfielen, wurdert ginem

eingetragen und Antworten, die auf dem Niveau dem@aktivitat lagen, wurden mit einer “0” gekenrctwiet. “++” entspricht dem Stimulus, der am stahsheantwortet
wurde und “--* entspricht dem Stimulus, der am westeén beantwortet wurde bzw. durch den die Unitaersten gehemmt wurde. In der letzten Spalte istil@ksen, ob eine
Grundaktivitat (G) vorlag (J: Ja) oder nicht (N:Nei Mit einem Rahmen versehen sind die Bereiaghdenen sich die Unit besonders sensitiv zeigten.
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4.2 Bewegungsspezifische Units

15 der 69 stimulussensitiven Units wurden als bexvggempfindlich identifiziert. Wie in
Material und Methode beschrieben, handelte es s&m Bewegungsstimulus um ein
schwarz-weil3es Zufallspunktmuster, dass exzenthbselegt wurde. Dies bedeutet, dass
jeder Punkt auf der Scheibe einen Kreis beschraiid, dass alle Bewegungsrichtungen
prasentiert werden. Die exzentrische Bewegung éatubrteil, dass jeder dieser durch die
Punkte beschriebenen Kreise denselben Durchmeeseb cm haben und somit jeder
Punkt bei einer Umdrehung eine Strecke von 15, %Zariicklegt, und zwar zeitgleich. Da
die Scheibe fur eine Umdrehung 2,6 sec bendétigivee sich jeder Punkt mit einer
Geschwindigkeit von rund 6 cm pro sec oder einank&ligeschwindigkeit von 138°/sec.

In den ersten Experimenten dieser Arbeit war dewdggingsstimulus mit einer
langsameren Geschwindigkeit von 12 Sekunden pro remuchg (1,3 cm pro sec)
prasentiert worden. In dieser Zeit wurden keine &gmgszellen gefunden. Erst als in
einem nachsten Schritt die Geschwindigkeit des Bewgsstimulus auf 2,6 Sekunden pro
Umdrehung erhdht wurde, konnten Bewegungszelleangein werden. Bei zwei Zellen
wurde beobachtet, dass bei stetiger VerlangsamesgStimulus die Antwort der Zelle
zurtickgeht und schliel3lich ganz ausbleibt.

Es lag kein besonderer Fokus auf der Untersuchundrddtungsselektivitat der
bewegungssensitiven Neurone. Es ging viel starkaurd, bewegungssensitive und
farbsensitive Neurone voneinander zu unterschaidezu untersuchen, ob ein exklusives
Antwortverhalten bezogen auf Bewegung auf der effeite und Farbe auf der andere
Seite vorliegt. Wenn man sich die PSTH in Abb. 3.2uf Seite 43 anschaut, kann man
jedoch erkennen, dass die Units durchaus eine geviR&chtungsselektivitat zeigen. Bei
einigen Units tritt dies deutlicher zu Tage, dik.antworten eng umgrenzt und wiederholt
auf denselben Winkelbereich des Stimulus’. Bei agmleUnits ist die Antwort etwas
breiter und es kann auch vorkommen, dass die cwtliVerteilung nicht bei allen
Wiederholungen identisch ist. Dies kdnnte eine Bsgbaft der Units sein, aber es kénnte
auch aufgrund der Art des Stimulus zu dieser Vadmeng bzw. Uneinheitlichkeit der
Antwort kommen. Der Stimulus bietet zwar alle Bewegsrichtungen an, da diese aber
einem Kreisbogen entsprechen, kénnte der Stimeldsch fur manche dieser Zellen nur
fur die Detektion von Bewegung treibend genug seiicht aber flr die Feststellung einer
Richtung.

Es stellt sich also die Frage, ob BewegungssehenFarbensehen auch auf der

Ebene des Tectum optcum Uber verschiedene Pathweyrbeitet werden.,
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Wie in der Einleitung beschrieben (S. 8f.) stell&rhaerer und Neumeyer (1996) bei der
Untersuchung der optomotorischen Folgereaktion, fesiss nur der L-Zapfen zum
Ganzfeldbewegungssehen beitragt und dieses ,farbefbist. Des Weiteren fanden
Gehres und Neumeyer (2007) heraus, dass das Ohjelgbegssehen vom M-Zapfen
vermittelt wird und ebenfalls ,farbenblind“ ist. ®iHypothese war also, dass auch
bewegungssensitive Neurone im Tectum opticum auf Bmgang des L-Zapfens bei
Grol¥feldreizen und auf den Eingang des M-ZapfensOigektbewegungen angewiesen
sind, somit sollten auch diese Neurone sich ,farbedbverhalten.

Um dies zu untersuchen, wurden, nachdem eine Bewsgalle mithilfe des
schwarz-weil3-Musters identifiziert wurde, zwei ee&t Zufallspunktmuster prasentiert. Da
zu Beginn der Experimente der Befund von Gehred mocht vorlag, wurden die rot-
grinen Zufallspunktmuster so gewahlt, dass sieldapfen entweder stark oder so gut
wie gar nicht modulierten. Beim ersten Muster ergaih berechnet fiir den L-Zapfen ein
Erregungsverhaltnis von 0,36 zu 1 hervorgeruferctudie roten und griinen Pixel. Da ein
Erregungsverhaltnis von 1 zu 1 keiner Modulatios dapfentypes entspricht, bedeutet
dieser Wert eine starke Modulation des L-Zapfer&nBzweiten rot-griin-Muster waren
die Pixel so gewdhlt, dass die Farben den L-Zapfeverhaltnis griin zu rot 0,8 zu 1
erregten. Da die Farben unter diesen Erregungshengen den L-Zapfen wenig
modulieren, durfte die Bewegungszelle nur dann mLdge sein, den Bewegungsstimulus
weiterhin  zu detektieren, wenn sie ,Farbe" als infationstrager fir die
Bewegungsverarbeitung nutzen kann. Dies bedeugdtery die auf das sich bewegende
schwarz-weil3e Zufallspunktmuster antworten, solterterhin eine Antwort zeigen, wenn
ihnen das rot-grine  Zufallspunktmuster, das zu kstamunterschiedlich
Erregungsverhaltnissen der M- und L-Zapfen fiuhréspntiert werden. Wenn die Zellen
Farbinformationen auch fir die Verarbeitung von Bgung nutzen kénnen, dann wirde
die Antwort bei der Préasentation des rot-grin Misstdas die beiden Zapfentypen gleich
stark erregt, erhalten bleiben, wenn das Verarbg#system fir Bewegung jedoch
Lfarbenblind” ist, dann musste die Antwort der Zelegfallen.

Bei allen 15 gefundenen Bewegungszellen blieb digtwart wahrend der
Prasentation des unterschiedlich hellen rot-gribeiallspunktmuster erhalten. Dagegen
fiel bei allen Units die Antwort weg, wenn das aisoluminant® berechnete rot-griine
Zufallspunktmuster prasentiert wurde. Dieses Ergelbedeutet also, dass diese Zellen

keine Farbinformationen fur die Verarbeitung vomBgung nutzen konnten.
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Leider kann mit diesem Stimulus nicht eindeutig 1§gk werden, welcher
Zapfentyp fur die Verarbeitung dieses Stimulus niwartlich ist, denn auch fur den M-
Zapfen ergibt sich bei diesem isoluminanten Stim@in Erregungsverhaltnis von 0,81 zu
1. Der Goldfisch hat fiur jedes Auge ein Sehfeld ¥80°. Der Stimulus Uberstreicht 86°.
Da nicht ganz die Halfte des Sehfeldes gereizt whid@hnte es sich auch um einen
Kleinfeldreiz handeln, aber sicher kann man da#tnbehaupten. Man kann aber die
Erregung der Zapfentypen durch das rot-grine ZAgahktmuster auch noch auf eine
andere Weise berechnen. Da der Goldfisch Uber idigeNe Leistung der Farbkonstanz
verfugt (Dorr & Neumeyer, 2000; Neumeyer et al.02)) konnten sich die Zapfen auch an
das etwas gelbliche Licht der Ringleuchte (S. 3dap#iert haben. Wenn man davon
ausgeht, dass die spektrale Verteilung der Belenghkeine Rolle spielt, sondern im
ganzen Spektralbereich gleich war, dann erhalt nfén das zweite rot-griine
Zufallspunktmuster fur den M-Zapfen ein Erregungkiéénis von 1,07 zu 1 und fur den L-
Zapfen ein Erregungsverhaltnis von 0,75 zu 1. Didsete wirden bedeuten, dass der M-
Zapfen von diesem Muster nicht moduliert wird, wWas$s es sich eher um einen Detektor
fur Objektbewegung handelt.

Was man auf jeden Fall aus diesem Ergebnis ablé#em, ist, dass auch die
Bewegungszellen des Tectum opticum ,farbenblinditisid.h. dass sie nur Eingang von
einem Zapfentyp erhalten.

Um dartber hinaus zu untersuchen, ob im Tectuntwpt nicht doch irgendeine
Art von Konvergenz von Farbinformation und Beweginfprmation auf tectale Units
vorliegt, war urspriinglich intendiert, allen Unig®wohl die Farbstimuli als auch die
Bewegungsstimuli zu prasentieren. In der Praxiitestsich aber heraus, dass nicht alle
Units lange genug ableitbar waren, um immer beittalusarten prasentieren zu kénnen.
Dennoch ist die Anzahl der Units, denen beide Stismlbdalitédten prasentiert werden
konnten, grof3 genug, um eine Aussage treffen zuné@nzumal keine Ausnahmen
vorgekommen sind. Es war mdglich 12 der 15 regdtn Units, die sich fur Bewegung
sensitiv zeigten, die Farbstimuli zu préasentierEeine der Units reagierten auf die
Prasentation der Farben. Weiterhin war es moghkcted 52 farbsensitiven Units auch den
Bewegungsstimulus zu prasentieren und keine diesdmits zeigten eine
bewegungsstimulusspezifische Anderung ihres Antwohialtens. Die Ergebnisse dieser
Arbeit legen nahe, fir die Ebene des Tectum optscgetrennte Verarbeitungswege der

Modalitaten Farbe und Bewegung zu postulieren.
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Sowohl die Verhaltensexperimente als auch die pigsentierten Ableitungen vom
Tectum opticum des Goldfisches zeigen, dass espairalele Verarbeitung des Beitrages
des L- oder M-Zapfens zum Farbensehen einerseitzumdBewegungssehen andererseits
gibt. Das Konzept der getrennten Verarbeitung gelft Zeki (1978) zurick, der bei
Primaten die neuronantomischen Grundlagen hierfiidegkte und auf Livingstone &
Hubel (1988), die mithilfe elektrophysiologischentdrsuchungen verschiedene parallele
Verarbeitungs-formen fur Form, Farbe, Bewegung Tiefe beim Menschen aufdeckten.
1985 verdffentliche Srinivasan einen theoretischAeifsatz, in dem er der Frage
nachgeht, ob Bewegungsdetektion nicht sogar notigendeise ,farbenblind* sein misse.
Er kommt zu dem Schluss, dass ein effektives Bengggehen nur mdglich sei, wenn es
Uber nur einen Rezeptortyp vermittelt wird und domiso ,farbenblind“ sein musse.
Srinivasan erlautert auch, warum das Bewegungsselilenon einem Rezeptortyp, also
von Rezeptoren, die dasselbe Absorptionsspektrumerhavermittelt sein kann. Um die
Beschreibung nachzuvollziehen, ist es sinnvoll smetcth einmal das Schema des
Bewegungsdetektors nach Reichardt und Hassenstein Seite 6 dieser Arbeit
anzuschauen. Zunachst wird angenommen, dass RR2indm selben Rezeptortyp sind
und somit dasselbe Absorptionsspektrum besitzemnén visuelles Muster sich in der
bevorzugten Richtung bewegt, wirde die Antwort R Netzwerkes proportional sein zur
statistischen Kreuzkorrelation zwischen den Signadgt-At) und »%(t). Da R1 und R2
dieselbe spektrale Empfindlichkeit besitzen, werdenSignale x und % identisch sein,
nur dass xzeitlich schneller verarbeitet wird, und zwar abhgngn der Geschwindigkeit
A® des Musters und dem Winkel zwischen den visuellelnssen von R1 und R2. Wenn
sich das Muster mit einer Geschwindigkeit vad]/ (At) bewegt, dann Uberlagern sich
die Signale xt-At) und »(t), weil die Latenz zwischen den beiden Signalerck das
Verzogerungsglied kompensiert wird und die Antwibnten maximalen Wert erreicht.
Wenn man aber nun annimmt, dass die beiden Reegptamterschiedliche
Absorptionsspektren aufweisen, dann werden sichSdieale x(t-At) und »(t) niemals
zeitlich exakt Uberlagern, da die Kanale die arbkamtrasten reiche visuelle Szene durch
verschiedene spektrale Fenster betrachten. Dieelabion wird demnach schwacher
ausfallen. Srinivasan schliel3t daraus, dass ,Falineihieit® die Empfindlichkeit des
bewegungsdetektierenden Verarbeitungssystems erBbistellt dariiber hinaus fest, dass
Lfarbenblind* nicht zwangslaufig bedeutet, dass Hiagangskanale ausschliel3lich von
einem Rezeptortyp gebildet werden mussen, sondernredevante Punkt ist, dass die

Kanale dieselbe spektrale Empfindlichkeitsfunktioaben missen, was auch Uber die
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antagonistische oder additive Kombination von Sgmaverschiedener Rezeptortypen
sicher gestellt werden kann. Bei Primaten und Me@scscheint es so zu sein, dass die
Signale von M- und L-Zapfen zusammengefasst undiche®t werden, dadurch ein

Helligkeitssignal bilden, das anschlieRend zur Bpvmgsdetektion genutzt wird (z.B.

Albright, 1991).

Ein Nachteil eines ,farbenblinden” Bewegungsdeaiekiist allerdings, dass

er Bewegung nicht mehr detektieren kann, wenn @s gsm Muster aus zwei fur das
Bewegungssystem isoluminanten Farben handelt. Babgen sich die meisten Arbeiten,
die die Farbenblindheit des Bewegungssehen nachgewhaben, zu Nutze gemacht (z.B:
bei der Biene: Kaiser und Liske, 1974; bei Drostgph¥amaguchi, Desplan, Wolf &
Heisenberg 2008; bei dem Goldfisch: Schaerer & Nswam 1996; Gehres & Neumeyer,
2007).
Man sollte dartber aber nicht vergessen, dassnneateten 15 Jahren verstarkt Arbeiten
veroffentlicht wurden, die darauf schliel3en lasslass die Frage, ob Bewegungsdetektion
Lfarbenblind” ist, komplexer ist als vielleicht zwf#st angenommen. (z.B. Gegenfurtner
& Hawken; 1994, 1996; Cropper & Derrington, 1996)

So werden von Gegenfurtner & Hawken (1994) zwei ergthiedliche
Mechanismen fur die Verarbeitung von Bewegung imBten postuliert: (1) Ein schneller
Verarbeitungsweg fur Bewegung, der sehr gut dieckBemdigkeit eines sich bewegenden
Musters codiert und der eine hohe Empfindlichkeit Helligkeitsunterschiede hat.
Farbunterschiede werden von diesem vermutlich alsationen in der Helligkeit codiert
und nicht als eigentliche Farbinformation. (2) Hengsamer Verarbeitungsweg fir
Bewegung, der eine hohe Empfindlichkeit fir Farbkaste aufweist und fur die Richtung
von sich langsam bewegenden Mustern codiert, der lkedine gute Verarbeitung fur die
Geschwindigkeit des Stimulus liefert.

Nun muss man bedenken, dass es sich bei den Urtarggen von Gegnerfurtner
& Hawken und Cropper & Derrington um Forschung amnBten handelt, und sich diese
Unterschiede aufgrund der grolReren Komplexitat @ehirns bei Primaten ergeben
konnen. Es konnte sich aber dennoch auch um einziPrihandeln, dass sich in
unterschiedlichen Gehirntypen unterschiedlich sgati hat. Eine Antwort hierauf liefert
Stojcev et al. (submitted). Die Autoren fanden besralass sowohl in der Biene als auch
im Goldfisch zwei Subsysteme flir Bewegungssehenliegen, eines fir hohe

Bewegungsgeschwindigkeiten, das nur von einem 2aA&ye Eingang erhalt und
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Lfarbenblind“ ist und eines fir langsame Bewegungias Farbinformationen verwendet
und somit Eingang von mehreren Zapfentypen erhafiess.

4.3 Gibt es spezifische Areale im Tectum opticum fi,Farbe® und
.Bewegung“?

Die Annahme von verschiedenen parallelen PathwaysVerarbeitung von Farbe und
Bewegung fuhrt zur Frage, ob die Informationen imeinander distinkten Arealen
verarbeitet oder abgelegt werden. Die Ergebniss@aiegenden Arbeit legen nahe, dass
es spezifische Areale im Tectum opticum fir Faraseitung auf der einen Seite und
Bewegungsverarbeitung auf der anderen Seite gibt.

13 der 15 Bewegungszellen wurden in einem reaipegienzten Bereich im medio-
caudalen Quadranten des Tectum opticum in einde Tien 200-400 um abgeleitet. Die
beiden Units, die im medio-rostralen Bereich gemdvurde, wurden in Tiefen von 89
und 90 um abgeleitet (vgl. Abb. 3.3.5, S. 116). @dmandelt es sich vermutlich um
Ableitungen von retinalen Ganglienzellaxonen. 48 % farbsensitiven Units wurden im
rostro-medialen Viertel des Tectum opticum abgeleiZwei Units wurden mittig im
caudo-medialen Viertel und zwei Units im hintereanBbereich des caudo-lateralen
Viertels gefunden. Bei den vier farbsensitiven Eniie aul3erhalb des rostro-medialen
Viertels abgeleitet wurden, handelt es sich um dwiworten von Axonen retinaler
Ganglienzellen aus dem Stratum opticum und verstutiim eine tectale Efferenz
abgeleitet in einer Tiefe von 773um. Das bedeudt@ss deren Auffindung aulRerhalb des
rostro-medialen Viertels nicht gegen die Hypothsepecht, dass es sich beim rostro-
medialen Quadranten um ein Farbareal handeln kpdaténtworten von farbsensitiven
Units in der Eingangsschicht (Axone von retinalean@ienzellen) tber das ganze Tectum
verteilt zu erwarten sind, da wie in der Einleitusugf Seite 24f. dargestellt Attardi und
Sperry (1963) die Retinotopie im Tectum opticum flie eingehenden Fasern des
Sehnervs nachgewiesen haben. Die prasentiertere Beigprachen einem Sehwinkel von
86°. Jaobson und Gaze (1963) stellten fest, das&rdd Sehwinkel 8 — 20um
Reprasentationstrecke auf der Tectumoberflachepreits. Nimmt man als mittlere
Reprasentationstrecke 14 um an, werden von dereserdArbeit dargebotenen gebotenen
Reizen rund 1200 pm Reprasentationstrecke auf deectuh abgedeckt. Die hier
untersuchten Gehirne hatten eine Lange (rostroatawebn 1800 - 2000 pum. Die
prasentierten Reize Uberstrichen also rund 60-d@86l ectum opticum. Die Stimuli in der

vorliegenden Arbeit wurden zentral vor dem Augdzuat. Wie in der Einleitung (S. 24f)
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dargestellt, fanden Attardi und Sperry (1963) herdass die Ganglienzellen der zentralen
Retina den zentralen Bereich des Tectum opticurarineren und dass Ganglienzellen aus
dem periphdren Bereich der Retina die marginalemeiBlee des Tectum opticum

innervieren. Man kann also annehmen, dass in ddiegenden Arbeit - ausgehend vom
Zentrum des Tectum opticum — 60-70% des Tectumcptivon den Stimuli erreicht

wurden. Da auch im &uleren lateralen Randbereich latlero-caudalen Quadranten
farbsensitive Antworten gefunden wurden (Abb. 3,3b2deutet dies, dass der Stimulus

auch von diesem Bereich des Tectum ,gesehen” wurde.

Die beiden Units, die rein auf Helligkeit antwoeef wurden beide in der Nahe der
(gedachten) Mittellinie zwischen den beiden rosttaDuadranten — gefunden. Es lasst sich
aber bei einer Anzahl von nur zwei Units keine Aaggs dartber treffen, ob im Tectum

opticum ein helligkeitsverarbeitendes Areal voriieg

Um nicht in Gefahr zu laufen, dass eine Haufung gefundenen Units in einem
Areal nur wegen dort haufiger getatigter Einstichdtrat, muss man die Anzahl der
Penetrationen in einem bestimmten Gebiet mit derzahh der gefundenen Units in
Korrelation setzen. Dies ist in Abbildung 4.3 geduén: Die erste Gruppe zeigt, dass in
den Quadranten II, lll und IV mit jeweils etwa 20dér Einstiche etwa gleich viele erfolgt
waren. In Quadrant | wurde mit etwa 40 % der Patienen doppelt so oft wie in jedem
anderen Quadranten eingestochen. Wenn man diesa Dain mit der zweiten und dritten
Gruppe in Bezug setzt, kann man erkennen, dass rdlative Anzahl der
stimulusinsensitiven Units in etwa der Verteilurgy éHaufigkeit der Einstiche entspricht.
Quadrant 1l fallt vielleicht etwas heraus, denndiesem wurden 20 % der Einstiche
durchgefuhrt aber nur 10% der stimulusinsensitivertworten gefunden, aber fir die
anderen drei Quadranten entspricht die relativeaRhder Einstiche sehr gut der relativen
Anzahl der gefundenen stimulusinsensitiven Units.ir F die farb- und
bewegungsempfindlichen Units sieht das aber gaderaraus: Obwohl in Quadrant | nur
40 % der Einstiche durchgefihrt wurden, wurden dbsdr 92,45 % der farbempfindlichen
Units gefunden wurden. Und Obwohl in Quadrant IF 20 % der Einstiche getatigt
wurden, fanden sich hier 86,66 % der bewegungseaaipfhen Units. Diese Ergebnisse

stitzen die hier postulierte Arealhypothese.
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Abb. 4.3: Verteilung der Anzahl der Einstiche in Karelation zur Anzahl der gefundenen Units.Die
ersten vier Balken stellen die relative Anzahl #arstiche in den vier definierten Quadranten destdra
dar. Die nachsten vier Balken bilden die relativezéhl der stimulusinsensitiven Units in den viefirderten
Tectumbereichen ab. Die dritte Balkengruppe remtéest die relative Anzahl der farbsensitiven Uniitglen
vier Tectumvierteln. Die letzte Balkengruppe zealig relative Anzahl der bewegungssensitiven Unitden
vier definierten Bereichen des Tectum. Es wird liighytdass farbsensitive Units Giberproportionalfigiin
Quadrant | und bewegungssensitive Units Uberprapat oft in Quadrant Il vorkommen.

Spezifische Areale fur Farbverarbeitung auf derremmed Bewegungsverarbeitung auf der
anderen Seite sind auch bei Primaten bekannt. Besedi ist das Areal V4 fir

Farbverarbeitung und das Areal V5 fir Bewegungsberaung identifiziert worden. Es ist

also moglich, dass auch beim Goldfisch solche largarliegen. Die Ergebnisse dieser
Arbeit deuten darauf hin, dass der Goldfisch im im@audalen Bereich in einer Tiefe von
200-400 um ein Areal, das fur Bewegungsverarbeisgandig ist, besitzen kdonnte. Was
die Frage nach einem Areal fur Farbverarbeitungiffietdeuten die Ergebnisse dieser
Arbeit darauf hin, dass eine bevorzugte Verarbeitung Farbe im medio-rostralen

Bereich des Tectum opticum des Goldfisches sta#finkdonnte. Da leider nicht letzte

Sicherheit dartber besteht, wie grol3 die Randdezaies Tectum sind, die nicht von den
Stimuli erreicht wurden, missten die Stimuli noahneal so platziert angeboten werden,
dass sie einen grolReren Sehwinkel Uberstreichenliendandbereiche der beiden lateralen
Quadranten des Tectum missten zur Sicherheit eiochal gescreent werden. Dennoch
soll noch einmal darauf hingewiesen werden, dasfRandbereich des latero-caudalen

Viertels zwei farbsensitive Faserantworten abgefleiterden konnten, was bedeutet, dass
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zumindest das Sehfeld des latero-caudalen Vievtais Stimulus Uberstrichen wurde. Zu
bedenken ist auch, dass der Bereich des Tecturmaadr ventral zieht, Gberhaupt nicht
untersucht wurde. Wenn man aber bedenkt, dassidlatih untere Haélfte des (rechten)
visuellen Feldes zieht (Attardi und Sperry, 1968nn kénnte man vermuten, dass in
diesem Bereich des Tectum opticum wiederum ein -Farfd ein Bewegungsareal in
ahnlicher Anordnung vorliegen musste. Dieser |&eTail, der nach ventral zieht, ist ja
noch einmal genauso grof3, wie der dorsal aufliegeNdn diesem Bereich ist aufgrund

seiner Lage leider nicht so leicht ableitbar.

Bei der Untersuchung des visuellen Systems desfiGdiés und der Suche nach
spezifischen Arealen fur die Verarbeitung bestimmMedalitaten oder bei der Suche nach
Zellen oder Zellverbénden, deren Aktivitat hinreod far eine ,Wahrnehmung- bzw.
visuelle Verhaltensleistung“ sind (neuronale Kate), darf man nicht vergessen, dass es
auch visuelle Informationsverarbeitung aufRerhalb d@ectum gibt. Hier kbnnen zwei

Arten von visuellen Nuclei unterschieden werden.

1. Nuclei, die direkt vom optischen Trakt innerviarerden. Zu diesen gehéren vor
allem diencephalische Nuclei.

2. Nuclei, die durch andere visuelle Strukturenor &llem das Tectum opticum —
Eingang erhalten. Diese Nuclei befinden sich imefeéphalon, im Diencephalon
und im Tegmentum. Die visuellen tegmentalen Nuekerden alle durch das

Tectum opticum innerviert.

So gibt es z.B. einige neuere Arbeiten, die solMiBaellen Nuclei untersuchen. Klar &
Hoffman (2002) fanden bei ihrer Suche nach Neurowen,fir die kompensatorische
Blickstabilisierung notwendig sind im Pratectum véworelle und Hecht Nuclei mit

richtungsselektiven Neuronen und Masseck, FoérsteHéfmann (2008) entdeckten

richtungsselektive Neurone im Pratectum des Galdés. Darutber hinaus fanden Kirsch
et al. (2002) in diencephalischen Nuclei des Gsdtiifes verschiedene Zelltypen:
unimodale, die rein auf visuelle Stimuli antwortetbimodale, die sowohl auf visuelle als
auch auf akustische Stimuli antworteten als aurhottale Stimuli, die dartber hinaus

noch auf hydrodynamische Stimuli reagierten.
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5. Zusammenfassung

Die vorliegende Arbeit verfolgte mehrere Ziele. Die Hauptaufgabe war es, farbsensitive und
bewegungssensitive Neurone im Tectum opticum des Goldfisches zu finden und diese
hinsichtlich ihres Antwortverhaltens zu charakterisieren. Aus Verhaltensversuchen ist bekannt,
dass sowohl das Ganzfeldbewegungssehen als auch das Objektbewegungssehen ,,farbenblind*
ist, da die Verarbeitung dieser Sehleistungen jeweils nur von einem Zapfentyp getrieben wird.
Es sollte untersucht werden, ob sich diese Farbenblindheit auch auf Ebene der tectalen
bewegungsempfindlichen Neurone finden lédsst. SchlieBlich sollten die Ableitorte im Tectum
opticum kartiert werden, um festzustellen, ob es jeweils bestimmte ortlich abgegrenzte Areale
fiir Farbe einerseits und fiir Bewegung andererseits gibt.

Die Aktivitit von tectalen Units wurde durch extrazelluldre Ableitungen registriert. Um
farbspezifische Neurone zu identifizieren und zu charakterisieren, wurden 21 verschiedene
Farbpapiere (HKS-Standard) aus dem gesamten Farbenkreis (ausgenommen UV) présentiert.
Auf jedes Farbpapier folgte ein neutrales Graupapier. Des Weiteren wurde eine Schwarz-
WeiB-Grau-Sequenz gezeigt, um das Antwortverhalten der Units auf Helligkeitswechsel zu
priifen. Jeder Stimulus wurde fiir fiinf Sekunden préisentiert und die gesamte Stimulussequenz
wurde mindestens dreimal wiederholt. Zur Identifizierung bewegungssensitiver Neurone
wurde ein sich exzentrisch bewegendes schwarz-weilles Zufallspunktmuster priasentiert. Um
die ,Farbenblindheit“ des Bewegungssehens zu testen, wurden zwei rot-griine
Zufallspunktmuster présentiert, die den L-Zapfen des Goldfisches unterschiedlich stark
modulierten. Den meisten Units wurden sowohl die Farb- als auch die Bewegungsstimuli
gezeigt.

Es konnten 69 Units abgeleitet werden. Von diesen antworteten 34 sowohl auf Farbstimuli als
auch auf Helligkeitsreize, 19 Units reagierten ausschlieBlich auf Farbstimuli, 15 Units zeigten
sich nur fiir den Bewegungsstimulus sensitiv und zwei Units beantworteten ausschlieBlich
Helligkeitswechsel. Die farbempfindlichen Units konnten in 14 Gruppen eingeteilt werden:
sechs Gruppen im Rotbereich (22 Units), fiinf Gruppen im Blau-Griinbereich (21 Units), eine
Gruppe im Gelbbereich (zwei Units), eine Gruppe, die alle Farbstimuli mit Erhohung der
Aktivitédt (sechs Units) und eine Gruppe, die alle Farbstimuli mit Erniedrigung der Aktivitit
(eine Unit) beantwortete. Es wurden zwei Arten von Gegenfarbzellen gefunden: Rot-ON/Blau-
und-Griin-OFF (12 Units) und Rot-OFF/Blau-und-Griin-ON (sieben Units). Es wurden
verschiedene zeitliche Antwortmuster gefunden. Wihrend einige Units nur Reizwechsel
beantworteten, zeigten die meisten Units ein tonisches Antwortverhalten. Manche Units
beantworteten jeden Stimuluswechsel phasisch und dariiber hinaus bestimmte Stimuli tonisch.
Die meisten tectalen Neurone zeigten eine Grundaktivitdt. Alle Units, denen sowohl der Farb-
als auch der Bewegungsstimulus gezeigt wurden, antworteten nur auf eine Stimulusart.

Diese Ergebnisse lassen folgende Schliisse zu: Die Verarbeitung von Farbe und Bewegung im
Tectum opticum des Goldfischs wird {liber zwei unterschiedlichen Verarbeitungswegen
geleistet, da alle Units entweder auf Farb- oder auf Bewegungsstimuli antworten. Das
Bewegungssehen wird im Goldfisch durch nur einen Zapfentyp (M- oder L-Zapfen) vermittelt
und ist somit “farbenblind”, da alle bewegungssensitiven Units die Aktivitit einstellten, wenn
der Stimulus nur noch einen Zapfentyp modulierte. Es scheint spezifische Areale fiir ,,Farbe*
und ,,.Bewegung® im Tectum opticum des Goldfisches zu geben, da bewegungssensitive Units
bevorzugt im posterio-medialen Bereich in einer Tiefe zwischen 200-400 um gefunden und
farbspezifische Units vor allem im anterio-medialen Bereich entdeckt wurden.



Zusammenfassung 155

6. Abstract

The main goal of this thesis was to identify color-sensitive and motion-senstive units in the
tectum opticum of goldfish and to characterize their response patterns. In order to evaluate
whether a unit was involved in “color” or in “motion”, color stimuli as well as motion
stimuli were presented to each unit. As it is known from behavioral experiments that full
field motion as well as motion vision are color blind, it was investigated, whether this color
blindness is found also on the level of Tectum opticum. The recording sites were mapped
to elucidate, whether there are specific areas for the processing of color and motion.

The activity of individual cells was recorded extracellularly with conventional methods. To
identify color specific neurons 21 different HKS color sheets from the entire color circle
(excluding UV) were presented for five seconds each. Each color stimulus was followed by
a neutral grey paper sheet. Furthermore, a sequence of black, white and grey was presented
to examine the response pattern of the cell due to brightness. This sequence was repeated at
least three times. The position of the color in the color triangle as well as the fish-
subjective brightness of the paper sheets were determined. In order to identify motion
sensitive neurons black and white random dot motion stimuli were used. Moreover two
different red-green random dot patterns were presented.

70 units were recorded. 34 units responded to color as well as to changes in brightness, 19
units responded exclusively to color, 15 units responded exclusively to motion stimuli and
two units responded exclusively to changes in brightness. Different types of color-specific
neurons were found, which can be subsumed in 14 groups: Six groups with units, that are
specific for reddish colors (22 units), five groups, that units responded to bluish and/or
greenish colors (21 units), one group, which was sensitive to yellow (2 units) and two
groups, which were sensitive to all colors, either with increasing (six units) or decreasing
(one unit) to all colored paper sheets. Among these units were two types of color-opponent
cells: One type was inhibited by red and activated by blue and green and a second type
responded with activation to red and inhibition to blue and green stimuli. In addition,
different temporal response patterns were found. While some units responded only to
stimulus onset, most showed a tonic response pattern. Some units responded to every
stimulus change phasically but to some specific stimuli in a tonic way. Most tectal neurons
had a relatively high basic activity that increased or decreased upon different stimuli.

The results suggest: Color and motion in goldfish is processed in two different pathways,
since all cells responded either to color or to motion stimuli. Motion vision in goldfish is
determined by one cone type only (M- or L-cone) and is color blind. Because the motion-
sensitive units became silent whenever the L-cone type was not modulated by the stimulus.
There are probably specific areas for the processing of color an motion, because nearly all
motion-coding cells were located in the posterio-medial area of the tectum opticum within
a depth of 200-400 um, and most of color specific neurons were found in the anterio-
medial area.
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