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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



Einleitung

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)



Einleitung 6

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.



Einleitung 11

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 Mesenceph