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John D. Mollon* und Gabriele Jordan®, CAMBRIDGE:

Eine evolutioniire Interpretation des menschlichen
Farbensehens**
Dem Andenken an Dr. Guy Verriest gewidmet

DK 576.31
612.843.3
612.845.5

Viele Merkmale des menschlichen Farbensehens werden verstdndlich, wenn
man unser Farbunterscheidungsvermigen als abhdngigvon zwei sich tiberlagern-
den Teilsystemen betrachtet. Das phylogenetisch dltere Teilsystem, daswon einem
Vergleich der Kurzwellen-Zapfen-Signale mit einer beliebigen Kombination der
Lang- und Mi ttelwellenzapfen-Signale abhdng, teilt das Spektrum in warme und
kalte Farben. Das zweite, phylogenetisch jiingere Teilsystem hingt von einem Ver-
gleich der Lang- und Mittelwellenzapfen-Signale ab; es profitiert vom parvozellu-
ldiren System der Prirrza@@n-Sehbahrt.

Wir geben hier einen Uberblick iiber das Ausmap, in dem die zwei Teilsysteme
physiologisch und psychophysisch unabhdngig sind, und diskutieren, inwicweit
die Farbanalyse von der Analyse rdumlicher Details unabhdngig ist. Es werden
Griinde dafiir angefiihrt, dag die Eigenschaften menschlicher Farbenfehlsichtig-
keiten die Evolution unseres Farbensehens widerspiegeln und ein Modell fir
andere neurale Storungen bieten konnen. In Neuwwelt-Affen sowie in unserer eige-
nen Spezies kinnte ein heterozygoter Vorteil einen Polymorphismus der Lang-/

Mittelwellenzapfen aufrechterhalten.

Many of the features of human colourvision can be understood if our chromatic
discrimination is seen o depend on two distinct sub-systems, one overlaid on the
other. The phylogenetically more ancient sub-system divides the spectrum into
warm and cold colours and depends on a comparison of the signals of the short-
wave cones, on the one hand, and some combination of the signals of the long-and
short-wave cones, on the other. The second, phylogenetically more recent, sub-
system depends on a comparison of the signals of the long- and middle-wave
cones; it is parasitic upon the parvocellular system of the primate pathway.

Here we review the extent to which the two sub-systems remain independent at
the early levels of the visual system, and in the psychophysical domain; and the
extent to which colour analysis is independent of the analysis of spatial detail. It
is argued that the properties of human colour deficiencies reflect the way our
colour vision evolved and may offer a model for other neural disorders. In New

World monkeys, and in our own species, heterozygous advantage may maintain a
polymorphism of the long-/middle-wave cones.

rimental Psychology, University of Cambridge (UK)
Dieser Aufsatz ist eine iiberarbeitete Fassung eines Referates, das auf dem 2.
Regionalen Symposium der International Research Group on Color Vision

Deficiencies in Dresden 1986 gehalten wurde.

* Department of Expe
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140 J. D. Mollon und G. Jordan: Evolution des menschl. Farbensehens

Beaucoup de caractéristiques de la vision colorée humaine peuvent étre intelli-
geables si l'on comprend notre discernement des couleurs commie une superposi-
tion de deux systémes partiels. Le systeme le plus agé phylogénétiquement dépend
d’une comparaison des signaux des cones aux ondes courtes avec une combinai-
son quelconque des signaux des cones aux ondes longues et moyennes; il divide le
spectre en couleurs chaudes et froides. L'autre systéme, le plus jeune, dépend
d’une comparaison entre les signaux des cones aux ondes longues et moyennes; il
profite du systéme parvocellulaire de la voie visuelle dans le cerveau des primates.

Ici on donne un exposé de ['étendue de lindépendance physiologique et psy-
chophysique des deux systémes partiels, et on discute dans quelle measure Pana-
lyse des couleurs est indépendante de Uanalyse des détails spatiaux. On argu-
mente que les diverses formes de la déficience des couleurs réfletent I'évolution de
la vision colorée humaine; elles puissent donner un modéle pour des autres trou-
bles neuraux. Il semble imaginable qu'un avantage hétérozygote dans les singes
du nouveau monde aussi bien que dans les étres humaines puisse maintenir un
polymorphisme des cones aux ondes longues et moyennes.

1. Einleitung

In diesem Bericht wollen wir zeigen, daB der Mechanismus des
menschlichen Farbensehens besser verstanden werden kann, wenn man
die Evolution der Farbwahrnehmung beriicksichtigt. So werden wir
beschreiben, wie sich zwei unterscheidbare Teilsysteme des Farbense-
hens nacheinander entwickelt und einen hohen Grad an physiologischer
Unabhingigkeit beibehalten haben.

Nur drei verschiedene retinale Photopigmente, die sich in drei unter-
schiedlichen Zapfentypen befinden, geniigen fiir die unendliche Vielfalt
unserer Farbempfindungen [8; 58]. Psychophysische und mikrospektro-
radiometrische Messungen ergaben iibereinstimmend, daR die Empfind-
lichkeitsmaxima dieser Zapfen im violetten (420 nm), im griinen (530
nm) und im gelbgriinen Bereich (560 nm) des Spektrums liegen [95; 13]
(Abb. 1). Die beiden zuletzt genannten Spektralwerte wurden vor kur-
zem auch durch mikroelektrophysiologische Untersuchungen mittels
Saugelektroden bestdtigt [82]. Im folgenden werden wir die Begriffe
JKurz-¢,  Mittel-“ und ,Langwellenzapfen“ verwenden, um auf die
Rezeptoren zu verweisen, deren spektrale Empfindlichkeitsmaxima den

' Wir verwenden diese Begriife, um sie den in der englischsprachigen Literatur
bereits zunehmend im Gebrauch befindlichen Begriffen anzupassen. Dies
erscheint uns wichtig, da die zur Kennzeichnung der Zapfentypen verwendeten
Farbnamen das Verstechen der Farbenlehre beeintrichtigten. Man war wenig
dazu geneigt, Grundempfindungen (wie z. B. die von KoN1G und DIererict [13])
mit Empfindlichkeits-Maxima zu akzeptieren, die nicht den phdnomenologi-
schen Urfarben entsprechen. Wir vermeiden auch den Gebrauch der irrefiihren-
den Bezeichnungen ,rot-griin“ und ,gelb-blau*, die in der angelsichsischen Lite-
ratur iiblicherweise fiir die post-rezeptoralen Kanile der Refina und des Corpus
geniculatum laterale verwendet werden. Die Unangemessenheit dieser Bezeich-
nungen wird in Abschn. 3.5 diskutiert.
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Abb. 1: ktrale Absorptionskurven der drei L?\plcmygcn,du, dur'c mikrospek
ég‘iaclli(izzair:c;e Mess’imgen an den AuBengliedern einzelner Zapfen qha[l)tm
wurden. Dic Ordinate zcigt die optische Dichte (A})sorbanz) der Zellen in Pro-
zent ihrer Maximalwerte [13; Tabelle 2]

oben genannten entsprechen’, Die l(orrespo(;ldiercnden Zapfensignale
sollen als K%, ,M* und ,L“ gezeichnet werden. ]

Die drei Zapfentypen werden héufig als gleichwertige Komponer%‘tler}
cines trichromatischen Systems angesehen. Wie wollen aber.auf llun
asymmetrische Eigenschaften hinweisen, dxef7,w1§chtert11 den Kurzwellen-
sapfen und den Mittel- und Langwellenzaplen bestehen:
7Eﬂa) Die Maxima der Absorptionsspektren der Mitte!- und Langwecllen-
zapfen sind lediglich 30 nm voneinander_cntfe'mt; zwischen den Sopek-
tren der Kurz- und Mittelwellenzapfen liegl ein. Intervall von 100 nm

Abb. 1). ) )

¢ b) D)ie Kurzwellenzapfen kommen erheblich scltener vor als die
Lang- und Mittelwellenzapfen: mikrospektroradlometrlschg Untersg—
chungen [13; 56] legen nahe, daR dic Kurzwellenzapfen weniger als: 5%
aller Zapfen der Retina bei Menschen und Makaken ausmachen. /;u(l,h in
elektrophysiologischen Experimenten von SCHNAPF und Mitarbeitern
[82] hat es sich als iuRerst schwierig erwiesen, Kurzwellenzapfen zu fin-

den.
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142 ]. D. Mollon und G. Jordan: Evolution des menschl. Farbensehens

¢) Genetische Storungen hinsichtlich der Kurzwellenzapfen sind sel-
ten (die Inzidenzrate fiir Tritanopie ist kleiner als 0,007 %; Storungen der
Mittel- und Langwellenzapfen sind dagegen sehr haufig (8% der ménnli-
chen weien Bevilkerung [37; 96]).

d) Genetische Storungen der Kurzwellenzapfen unterliegen aus-
schlieRlich einem autosomalen, die der Mittel- und Langwellenzapfen
dagegen einem heterosomalen Erbgang [37].

e) Die Ortsauflosungist geringer, wenn sie von den Kurzwellenzapfen
allein abhéngt. Unter der Bedingung isolierter Kurzwellenzapfen (z. B.
ein violettes Gitter auf einem homogenen gelben Hintergrund) liegt die
maximal auflgsbare Ortsfrequenz bei nur 10-20 Perioden je Grad. Tans-
LEY und BoyNTON [87] sowie THOMA und ScHEIBNER [88; 89] haben
gezeigt, dal nur die Mittel- und Langwellenzapfen zur Wahrnehmung
einer Kante zwischen zwei Feldern unterschiedlicher Farbe und gleicher
Leuchtdichte beitragen. (Falls die Kurzwellenzapfen einen Beitrag lei-
sten sollten, so ist dieser nur sehr klein [38]). Diese neuen Befunde stehen
mit der klassischen Untersuchung von LIEBMANN [49] (siehe auch [40])
im Einklang. Sie berichtet, daR das Auflésungsvermogen fiir ein Gitter
mit helligkeitsgleichen griinen und blauen Streifen sehr schlecht ist und
daR eine blaue Figur auf grauem Grund mit dem Grund ,,verschwimmt®.
Obwohl LiIEBMANN die Farben der Reizgitter nicht genauer spezifiziert
hat, kénnen wir riickblickend vermuten, daR sie auf der tritanopen Ver-
wechslungsgeraden in der Farbtafel liegen?.

2. Hinweise fiir eine sukzessive Differenzierung
der Photopigmentmolekiile

Die oben aufgezeigten fiinf Asymmetrien, die zwischen den Zapfenty-
pen bestehen, erscheinen unter der folgenden Annahme sinnvoll: die Pig-
mente der Kurzwellenzapfen dienen ausschlieBlich der Farbwahrneh-

? Troma sowie THOMA und SCHEIBNER [88; 89] zeigen, daR dic Deutlichkeit
einer Trennlinie zwischen zwei farbigen Feldern minimal ist, wenn die Farben auf
derselben tritanopen Verwechslungsgeraden liegen. Mit dem Dreifarben-MeBge-
rdtnach GuiLD-BECHSTEIN wurden im linken Photometerhalbfeld monochroma-
tische Testreize im Bereich von 565 nm bis 610 nm dargeboten, die im rechten
Photometerhalbfeld (Vergleichsreiz) durch additive Mischung der drei instru-
mentellen Primérvalenzen B, G und R bis zum vollstindigen isochromen Ab-
sleich nachgemischt wurden. AnschlieRend erfolgte eine Erhohung der Einstel-

ung der ,blauen® Primarvalenz des Vergleichsreizes, so daf ein deutlich hetero-
chromer Unterschied zwischen beiden Halften wahrnehmbar wurde. Wihrend
dicse ,Blau“-Einstellung sowie die Einstellung der ,roten” Primérvalenz im fol-
genden konstant blicben, hatte die Testperson die Aufgabe, anhand der ,Griin“-
Einstellung des Vergleichsreizes und der Helligkeits-Einstellung des Testreizes
einen erneuten Abgleich beider Photometerhilften nach dem Kriterium der mini-
malen Unterscheidbarkeit durchzufithren. Zu jedem Testreiz wurden bei minde-
stens drei verschiedenen Blauwerten des Vergleichsreizes Abgleiche vorgenom-
men.
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und Mittelwellenzapfen entwickeln sich
nem gemeinsamen Urpigment
Wahrnehmung. Hinweise fiir
te unterschiedlicher Arten von Far-
hende Studien [34; 27,

mung, die Pigmente der Lang- | |
erstspat in der Evolutlonsgesch‘l_chtelaus el
und dienen iiberwiegend der raumlichen
diese Annahme liefern die Inzidenzra 1
benblindheit® (siche e) oben) sowie vergleic

Photopigmant-Molekiil
in der Membran

Zapten

Steuktur des Photopigments

r de i te.

bb. 2: Anordnung und Struktur der Sehpigmente.
Linplis: gefaltete Lipidmembran des Zapfcn—.AuRengl\lf}[ecllsi dle in der
Rechts oben: detajlliertc Darst_ellungdg\ve;e{) Ph?tggéﬁléﬁl?];an%ﬁ (Suegmenlc.
Membran; die Zylinder reprasentieren die swden. rt D eTiscs und
Unten: Sequenz der Aminosduren lxlnerklalb crintrame e s o
ic sie verbi “hieifen. Die ausgefiillten Kreise zeigen Gl inos ,

de Slegitergi“g}]??/lz)(!lcrcllcsr:’ Lang- und Mittelwetlenpigmenten unterscheiden

& LADD-FraNKLIN auf der Basis der Eigen-
sukzessive Diffcrel;;uerllmg der tplhozgiledr;-
iti i ie schrel e which in its primitive -
olekiile vor. Sie schreibt, ... . the ;ubstancy w) 7 ! ¢
?;}111\1] Z[J‘cé\dites the sensation of grﬁy bccogs;}xl in Irhei ger\cgéilz);le‘;)c)e g%g:{?xl%fg l?ttaog teu:)af
iters of yellow an. ue A ! ¢
e b the oxc ;er 01f tyhe sensation of yellow becomes again separated into

e t the exci ¢ 4
(tiue)(vfslz Ztlzgces which produce respectively the sensation of red and of green. [44]

3 Schon im Jahr 1892 schlug CHRISTIN
schaften von Farbenfehlsichtigen eine
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S. 152], die eine dichromatische Form der Farbwahrnehmung innerhalb
vieler nicht-primater Spezies aufzeigen, in denen ein Kurzwellenzap-
fentyp mit einem zweiten, sich im Mittelwellen-Bereich befindlichen
Zapfentyp kombiniert ist. Einen weiteren Hinweis erhalten wir durch die
kiirzlich von NaTHANS und Mitarbeitern veroffentlichten Arbeiten tiber
die Isolierung und Sequenzierung der Gene fiir normale und abwei-
chende menschliche Zapfenpigmente {72; 73].

Abb. 2 zeigt die allgemeine Struktur der Photopigmentmolekiile, so
wie sie aus NATHANS’ Sequenzanalyse geschlossen werden kann. Die
Opsine (d. h. Protein-Bruchteile) der verschiedenen Photopigmente sind
ghnlich aufgebaut. In jedem Fall kreuzt das Molekiil siebenmal die es
umgebende Lipidmembran. Es bildet auRerdem eine Art Palisade, indem
es das 11-cis-Retinal umgibt, d. h. den Chromophor, der dem Molekiil
seine Absorptionseigenschaften verleiht und mit einem Lysin-Glied der
sieben transmembranen Segmente verbunden ist. NATHANS und Mitar-
beiter zeigen, daR 96% der abgeleitcten Aminosdure-Sequenz der Mittel-
und Langwellenzapfen-Pigmente identisch sind, wihrend das Kurzwel-
lenzapfen-Pigment nur zu 43% mit den Pigmenten der Mittel- und Lang-
wellenzapfen tibereinstimmt. Auffallend ist auch, daR die fiir die Mittel-
und Langwellenzapfen-Pigmente verantwortlichen Gene auf dem g-Arm
des X-Chromosoms dicht nebeneinander liegen [93], was darauf hin-
weist, daf sie sich erst spit in der Evolution aus der Duplikation eines
urspriinglich gemeinsamen Gens entwickelt haben. Das Gen fiir das
Kurzwellenzapfen-Pigment unterliegt einem autosomalen Erbgang und
liegt auf dem Chromosom 7. Abb. 3 zeigt den phylogenetischen Stamm-
baum der Sehpigmente entsprechend der Homologie ihrer Gene.

Rezeptor-Urmolekl

Ur-Pigment

andere Rezeptor

psin  Zapfen-Pigmente
beta-adrenerger Rezeptor
Karinischer Acetylcholin-Rezeptor

- SK-Rezeptor / \
- serotonerger Rezeptor

Mittelwetlen-Pigment Kurzwellen-Pigment

/

Pigment Lang \-Pigment
Abb. 3: Darstellung der phylogenetischen Entwicklung der verschiedenen Photo-

pigment-Molekiile aus einem gemeinsamen Rezeptor-Urmolekiil, sowie deren
nahe Verwandtschaft zu anderen Rezeptormolekiilen
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3. Die zwei Systeme des Farbensehens )
Unser Farbsehsystem wollen wir demnach als zwei Teilsysteme verste-
hen, wobei das cine dem anderen iiberlagert ist.

3.1: Das Ur-Farbsehsystem

isch & icht der dichromati-

hylogenetisch dltere Farbsehsystem entspricht de ) -
sc}ﬁzsl%rxr/n c%er Farbwahrnehmung, die unter den Sdugetieren weit ver:

breitet ist. Es beruht auf einem Vergleich der Absorption von Llchtqqan;
ten in den Kurzwellenzapfen mit der Absorption von Lichtquanten eine

e schematische Ganglienzelle, die
on den Kurzwellenzapfen erre-
Ganglienzelie, d. h. das
Die farbantagoni-

bb. 4 A: Das Ur-Farbsehsystem. Rechts: ein
i}on den Mittelwellenzapfen hemmende und von n
gende Signale erhalt. Links: das rezeptive Feld dieser Gang
Netzhautareal, das die Reaktion der Ganglienzelle beein: 'uh - Die farb
stischen Signale stammen aus kongruenten Netzhautar .

arbsehsystem. Die Ganglien]zelle erl&ig
i i de Signale von
Signale von den Mittclwellenzaplen, erregende
!ﬁ:rr?g"\;?eqfdeiz;gfen. Die hemmenden und erregenden Einflisse 'stamggge:us
getrennten Bereichen (Zentrum und Umtfeld) desselben rezeptiven 3

Abb. 4B: Das phylogenetisch junge F
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146 ]. D. Mollon und G. Jordan: Evolution des menschl. Farbensehens

zweiten Klasse von Zapfen, die ein je nach Spezies variierendes Emp-
findlichkeitsmaximum zwischen 510 nm und 570 nm aufweist [34; 25].
Der fiir diese Informationsiibertragung verantwortliche neuronale Kanal
scheint rein chromatisch zu sein: die antagonistischen Signal-Inputs
stammen aus einander iiberlappenden Arealen des rezeptiven Feldes
(Abb.4 A), so daR der Kanal gegeniiber raumlichem Kontrast unempfind-
lich ist [11; 15; 16; 62].

Studien iiber die Netzhaut der Primaten legen fiir diesen Kanal ein
eigenes morphologisches Substrat nahe. So beschreibt Mariant [57]
einen sehr seltenen Bipolarzelltypus, der den bekannten ,,invaginieren-
den Zwergbipolaren“ gleicht. Es gehen vielfach verzweigte Dendriten
aus den Zellkorpern hervor, die mit zwei weit auseinanderliegenden
Zapfenendfiien in Verbindung stehen konnen (Abb. 6 unten links, in
blau abgebildet). Mariani folgert, daB diese Bipolarzellen ausschlieflich
mit den Kurzwellenzapfen in Kontakt treten. DE MONASTERIO [14] fiihrt
intrazelluldre Ableitungen an Ganglienzellen unter Zuhilfenahme einer
mit ,,Procion-Gelb* gefiillten Elektrode durch und fand drei Zellen mit
einem Empfindlichkeitsmaximum fiir Kurzwellen-Inkremente (440 nm),
wenn mit langwelligen Adaptationsfeldern getestet wurde. DE MoNa-
sTERIO schlieRt daraus, daR die Zellen die eingehenden Erregungssignale
von den Kurzwellenzapfen erhalten: die gefiirbten Ganglienzellen erwie-
sen sich im Vergleich zu den Zwerg-Ganglienzellen, die fiir die Ubertra-
gung der farbantagonistischen Signale des phylogenetisch jungen Farb-
sehsystems verantwortlich sind (siche unten), als deutlich gréRer.

Wirwollen an dieser Stelle allerdings nicht unerwihnt lassen, daR die Kurzwel-
lenzapfen-Bipolarzellen MaRIaNIS Axone besitzen, die im proximalen Teil der
inneren Synapsenschicht enden, wihrend die Dendriten von DE MONASTERICS
Kurzwellen-Ganglienzellen sich im distalen Teil der inneren Synapsenschicht
verzweigen [78).

Was das Corpus geniculatum laterale (CGL), auch Kniehocker
genannt, betrifft, so finden sich vorwiegend in den parvozelluldren
Schichten 3 und 4 Zellen, die ihre Erregungs-Tmpulse von den Kurzwel-
lenzapfen gewinnen [62; 80] (Abb. 6).

Das Ur-Farbsehsystem* erméglichte es unseren Vorfahren im wesent-
lichen, Farbunterscheidungen hinsichtlich des Vorzeichens und des Gra-
dienten von spektralen Remissionskurven (Strahlungsleistungsvertei-

* Einen Hinweis auf das hohe Alter dieses Farbsystems erhalten wir dadurch, daR
sich die sogenannten ,,second-order cells, dic ihre antagonistischen Einginge
aus Kurz- und Mittelwellenzapfen gewinnen, sogar im Pinealorgan der Amphi-
bien befinden [29; 68]. Die spektrale Empfindlichkeit des Pinealorgans ist dazu in
der Lage, Schwankungen der spektralen Zusammensetzung des Tageslichtes an-
zuzeigen, qnddglbt damit Auskuntt iiber die bestehende Tageszeit [19L, Bei Zwie-
licht oder in der Morgenddmmerung findet eine schnelle und voriibergehende
Reduktion des langwelligen Anteils des Tageslichtes statt [69], die ein praziserer
Zeitgeber sein kann als die absolute Lichtintensitét.
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i a i len Reflexion zwi-
en) zu treffen, d. h. die Verédnderungin der spektral
1521;1%11 cien beiden Enden des Spektrums zu erkennen. Das Ur-Farbsehsy-

stem ist also sehr gut in der Lage, zwischen Remissionskurven der in Abb.

rschei it ko Braun- und Gelb-
5 dargestellten Art zu unierscheiden. Somit kqnnen
tone \%on Blauténen unterschieden und diese wiederum von Unbunt dif
ferenziert werden. Man konnte auch sagen, daR das Ur-Farbsehsystem

die Farben in die Kategorien ,,warm®, kalt“und ,neutral unterteilt [60].

relative Energie

400 500 600 700

Wellenidnge (nm)

éStrahlungsleistungsverltleiluggen),_ die stié;rh

i - e unter-

i inblick auf das Gleichgewicht der Kurz- und Langwellen-Encrgl

lsiélhgl[él::ghcd ﬁ. im Vnrzeich%n sowie im Gradienten des Energgewe?hsel?dvox&

cinem Ende des Spektrums zum anderen. Das'Ur-Parbsehsystcm‘ ist sehr gut dazi
geeignet, zwischen derartigen Reizen zu unterscheiden.

Abb. 5: Spektrale Remissionskurzen

3.2: Das phylogenetisch jiingere Farbsehsystem

i den Altwelt-Affen und den Menschen findet sich ein 7.u§atzhches
Faﬁ)esxe(lilzystcm, das auf einem Vergleich der Absorption von.Llchtqﬁlein:
ten in den Lang- und Mittelwellenzapfen beruht [15; 16]. Dieses é) y ol
genetisch erst spdt entstandene Farbsehsystem, das wir im folge[rjl ei]n ab?
L/M-Teilsystem bezeichnen wollen, bes1'tzt'(1.m Gegensatz zum 1r—1 a(};
sehsystem) keinen morphologisch spezialisierten neuralen Kax}llad her
diese Art der Farbinformation iibertragen konnte. Es bedient sic 'aher
eines bestehenden Kanals, der eigentlich fiir die Analyse raumhg dgr
Details vorgesehen ist. An dieser Stelle verweisen wir besondersualin ie
Ganglienzellen vom ,PB-Typ’ [75; 76], die zu den parvoze uba{)reél
Schichten des CGL (Corpus Geniculatum Laterale) projizieren (Abb. 6,
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rote Linien). Die rezeptiven Felder dieser Ganglienzellen sind konzen-
trisch in Zentrum und Umfeld unterteilt (Abb. 4 B), so daR eine antagoni-
stische Verschaltung stattfinden kann und Ortskontraste (Kanten) gut
aufgelost werden konnen. D. h., die Zellen sind stark erregt, wenn ver-
schiedene Helligkeiten auf unterschiedliche Netzhautareale fallen. Bei
den Altwelt-Affen werden diese antagonistischen Informationen von un-
terschiedlichen Zapfentypen (Mittel- und Langwellenzapfen) gewonnen
[15; 16; 94; 98]. Die rdumliche Kontrastempfindlichkeit bleibt erhalten.
Damit geht einher, daR die Reaktion einer jeden einzelnen Zelle mehr-
deutig ist. Wie INGLING [33] betont, sind diese Zellen bei niederen Orts-
frequenzen farbspezifisch, reagieren aber bei hohen Ortsfrequenzen auf
alle Wellenldngen gleichermaRen. Gouras und ZRENNER [26] fanden
analoge zeitliche Eigenschaften fiir diese Zellen, d. h. bei niederen zeitli-
chen Frequenzen zeigen sie farbopponentes Verhalten, bei hohen zeitli-
chen Frequenzen jedoch nicht.

3.3: Die Beziehung von Form- und Farbanalyse

Angesichts dieser evolutiondren Betrachtungsweise unserer Farb-
wahrnehmung ist einzusehen, weshalb unser raumliches Unterschei-
dungsvermdgen so sonderbar ist, wenn es von den Kurzwellenzapfen
allein abhingt. Deren Signale erreichen den Cortex iiber einen vorwie-
gend chromatischen neuronalen Kanal, der nicht fiir die Ubertragung
detaillierter raumlicher Informationen, sondern lediglich fiir den Erhalt
ungefdhrer Lokalzeichen vorgesehen war. Wenn wir ~ wie z. B. in LiEs-
MANNs Experiment -~ einen griinen und einen gleichhellen blauen Balken
nebeneinander legen, die beide dasselbe Absorptionsverhéltnis zwischen
den Mittel- und Langwellenzapfen produzieren (d. h. die Farben der Bal-
ken liegen auf derselben tritanopen Verwechslungsgeraden), dann kann
unser Sehsystem die exakte Lage der Trennlinie zwischen den beiden
Feldern nicht ausmachen, und die Farben verschmelzen ineinander. Da
unser Ur-Farbsehsystem nicht dafiir vorgesehen war, Ortskontraste aus-
findig zu machen, muRte es sich darauf verlassen, dal Kanten dem Auge
mit einem Farb- fast immer auch einen Helligkeitsunterschied anboten,
um somit durch andere neurale Kanile entdeckt werden zu kénnen.
Legen wir hingegen griine und rote Felder gleicher Helligkeit aneinan-
der, dann nehmen wir eine klare und gut lokalisierbare Trennlinie wahr,
da das L/M-Farbsehsystem, das die Photonenabsorption von Lang- und
Mittelwellenzapfen miteinander vergleicht, ein urspriingliches Kanten-
Detektions-System ist. D. h., es iibernimmt hauptséchlich immer noch
die Analyse feiner Details und ist somit gegeniiber der genauen Lage
einer Kante bzw. Trennlinie stdndig empfindlich. Von diesem Detail-
Analyse-System der parvozelluldren Sehbahn profitiert unsere neue
Dimension des Farbensehens.
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i feczeiote Betrachtungsweise ist einer aqderen, kiirzlich
VDl’[l) ]SCHizeizYaﬁfd PEiRY [84] weiterentwicl;elten deutlich entgﬁgcl:;}g:r;
setzt. Die Autoren sind der Meinung, daR die PB- bzw. parvozel tu agen
Projektionen aus einem urspriinglichen Farbsehkanal herausge'ntg a;ln den
sind und nur sehr wenig zur Formwahmghmqu beitragen. Sie ?‘ alpn
ten. die raumliche Wahrnehmung hénge uberw1ggend von den re1 malde2
Pa yGanglienzcllen sowie von den magnozellula}ren Schlchtend Bun :
des CGL ab (siehe Abb. 6, rechte Sgitc), qbwohl sie zuges?ehen}\ z}] _atx“c]
die parvozelluldren Projektionen in geringem MafRe bei dedr KL(ll i o_snd 1g
hoher Ortsirequenzen beteiligt sind. Sie weisen darauf h‘l‘?{ a 5 letlrast-
viduellen Zellen der magnozelluldren Schichten eine hq' ereS ?r.l rast.
empfindlichkeit besitzen als die Zellen der parx{ozellularen C Ec 111Ler
und daR ihr Signal als eine Funktion des Relz‘kontrastea"sc neder
ansteigt. Dariiber hinaus wurde gefunden, dal¥ die Orts.au 05111111{14“ er
magnozelluldren Einheiten ebenso gut ist wie die der parvozellular

Einheiten [3; 11].

Gegen diese von SHAPLEY und PERRY vertretene Betrachtungswelse
Kkonnen fiinf Argumente angefiihrt werden:

e des menschlichen CGL finden sich etwa zehnmal's‘ovl'eI-
palef\)lolzr;lﬁilélilre wie magnozelluldre Einhe;ter} [9]; bei Makaken lhltl lilldls
Verhiltnis ungefihr sicben zu eins (1590 000 Zellen in den‘ p.arks]/loze 46]
ren Schichten zu209 000 Zellen in den magnozg:llularen S,”}juc ’e{xt) [ -
Farbe mag als ein besonderes Merkmal des visuellen Bil eshéclzt en, cs
scheint jedoch unwahrscheinlich, dafl ihr eine derartig unverhdltnism:
Rige Menge an CGL-Einhciten zugedacht werden sollte.

en parvozelluldren Schichten des CGL ist dic Fovea prop(zrtlo—
na})zviﬁ{rjnelg reprisenticrt, als sie s in den magnozellularerlz Sck:il;:hcex:
ist [9]. Wir sollten dies tatséchhgh von einem System er:\.nllqa : g‘n}{ o8 der
Farbwahrnehmung dient, allerdings so{ltcn wir eine dhnliche ber
Représentation dann auch im Falle der Formwahrnehmung anne .

ie Sti i - i Retina ist zu niedrig,
:) Die Stichprobendichte der Pa zellen in der
\1rrT)die menschliche Sehschirfe erkléren zu konnen [48].

die Pp-Zellen der Retina selektiv durch die Anwendung
de?)N\gﬁ-rodtiTcins Af)ylamid Monomer zerstort, zeigen l\f.1akhak_el}11 eﬁgﬁ
weitgehende Verminderung cti)er_ Ko(gltraste(r)nltlsf?gc}:lcek;l;ilrt‘ ur?ii hghcn
uenzen, wihrend sie bei niederen Ort L . 1
%ﬁiifzi(éu Frequenzen ihre normale Empfindlichkeit be'lbebaé't(f(?e[é’;g:
Das legt nahe, dall eine detaillierte Form\\_fahmehmung cm? 111'11 a tpXin
vozellulire Sehbahn voraussetzt. Man nimmt an, daB dgshkeptro Oen-
keinen EinfluR auf die Pa-Sehbahn hat, da die Emp_fmdhc eit geg
iiber hohen zeitlichen Frequenzen unbeeinflulit bleibt.
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) Neuwelt-Affen, wie z. B. die Pinselohr-Affen (Callithrix jacchus)
und die Totenkopi-Affen (Saimiri sciureus), weisen gut entwickelte par-
vozellulire Schichten auf [47; 85], obwohl alle Miénnchen und einige
Weibchen dieser Art dichromatisch sind (siehe unten) und nur eine
geringe Anzahl an farbantagonistischen Zellen besitzen: im Falle der
Totenkopf-Affen wurden lediglich 14% der CGL-Einheiten der Ménn-
chen und 21,5% der CGL-Einheiten der Weibchen in einer elektrophy-
siologischen Studie von JACOBS [35] fiir farbantagonistisch befunden,
obwohl der parvozelluldre Teil des CGL wesentlich mehr Zellen enthalt
als der magnozellulére Teil [47). Daher miissen wir annehmen, daR die
Mehrheit der parvozelluléren Einheiten in dieser Spezies nicht farbanta-
gonistisch ist. Ubernédhmen wir SHAPLEY und PERRY’s Standpunkt, miif-
fen wir annehmen, das parvozelluldre System habe ganz unterschied-
liche Urspriinge in den Neuwelt- und in den Altwelt-Affen.

Auf Grund der oben genannien Argumente glauben wir nicht, daR das
Farbensehen eine dominante Funktion der P§- beziehungsweise parvo-
zelluliren Sehbahn ist. Wir nehmen eher an, daR das ,junge* Farbsehsy-
stem (das die Signale der Lang- und Mittelwellenzapfen vergleicht) von
cinem Kanal profitiert, der eigentlich eine andere Funktion besitzt. Bis-
her haben wir deutlich gemacht, daR diese Funktion in der Analyse feiner
riumlicher Details besteht. Wir wollen hier allerdings eine alternative
Moglichkeit nicht unerwéhnt lassen: die primordiale Funktion des L/M-
Farbsehsystems kann ebenso die Identifikation von Oberflachenhellig-
keiten sein. Beide alternativen Funktionen héngen von dem Erkennen
riumlicher Kontraste ab, konnen aber konzeptuell durchaus voneinan-
der unterschieden werden: ,,Formwahrnehmung* bedeutet 1dentifika-
tion und Lokalisation von Kanten, wihrend ,,Helligkeitswahmehmung“

die Wahrnehmung einer Eigenschaft von Objektoberflichen ist. Die
nicht-sittigende, lincare Reaktion der parvozelluldren Finheiten auf
riumlichen Kontrast stiitzt insbesondere die zuletzt genannte Funktion.
So gewinnen wir eine interessante Mbglichkeit durch die Annahme, die
allgemeine Funktion der Pfi- bzw. parvozelluldren Sehbahn bestehe in
der Erkennung von Oberflicheneigenschaften, wie z. B. Helligkeit,
Farbe und vielleicht auch Oberflidchenstruktur.
-

(Noch zu Abb. 6)

Die vier parvozelluldren Schichten des CGL projizieren in die 4Cf Schicht des
Areals 17 des visuellen Cortex. Hier findet man eine Aufspaltung in rdumliche
(schwarze Linie) und chromatische (rote und blaue Linie) Informationen. Die
Verarbeitung der Farbinformation findet getrennt in den sogenanntern Blobs der
Schichten 2 und 3 statt und wird anschlieRend in die ,diinnen Streifen* des Areals
18 weitergegeben. Die Information iiber die raumliche Wahrnchmung gelangt
von den Zellen der 4Cg-Schicht zunéchst in die sogenannten ,Inter-Blob* Regio-

nen der Schichten 2 und 3 des Cortex und dann in die ,Inter-Streifen des

Areals 18. (Siehe [21; 31; 50; 51; 52: 75; 76; 78; 91; 97]).
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3.4: Bleiben die zwei Farbsehsysteme auf kortikaler Ebene morpholo-
gisch unabhdngig?

Die Argumente der vorherigen Abschnitte weisen daraufhin, daR das
Ur-Farbsehsystem und das L/M Farbschsystem einen hohen Grad an
morphologischer und physiologischer Unabhingigkeit in den friihen
Stadien des Sehprozesses bis hin zum CGL aufweisen. Es stellt sich nun
die Frage, ob diesc Unabhingigkeit sich auch auf kortikaler Ebene zeigt
und ob entsprechende Daten zur Beweisfithrung auf psychophysikali-
schem Wege gewonnen werden konnen. Eine vor kurzem verifentlichte
Arbeit zeigt, daR die Unabhiingigkeit der beiden Systeme bis zum Areal
17 des visuellen Cortex fortbestehen kann [91]. Ts’o und GILBERT unter-
suchten die Eigenschaften von individuellen Zellen in den sogenannten
Cytochrom-Oxidase-Blobs (siehe Abb. 6 oben links), die sich in den
Schichten 2 und 3 des Areal 17 befinden und einen hohen Anteil an chro-
matisch spezifischen Zellen besitzen. Die Blobs konnen sichtbar
gemacht werden, wenn das Zellgewebe auf Anwesenheit des metaboli-
schen Anzeigers ,,Cytochrom-Oxidase” hin getestet wird. Die Autoren
weisen darauthin, daf jeder Blob entweder dem Gegenfarbenpaar ,Rot-
Griin® oder dem Gegenfarbenpaar ,Gelb-Blau“ zuzuordnen ist, wobei
dreimal soviel , Rot-Griin“- wie ,,Gelb-Blau“-Blobs nachgewiesen wer-
den konnten. Die Zellen innerhalb eines Blobs weisen dhnliche Farbei-
genschaften auf. Der Antagonismus der farbspezifischen Zellen in
Schicht 4 entspricht der Art des Antagonismus der Zellen in den Blobs
der oberflichigen Schichten 2 und 3. Die linke obere Hilfte der Abb. 6
zeigt eine stark vereinfachte Darstellung der kortikalen Unabhéangigkeit
der zwei Teilsysteme des Farbensehens. Wie wollen darauf aufmerksam
machen, daR Ts’o und GiLBERT verschiedene Zelltypen einfach durch die
Anwendung farbigen Lichts identifiziert haben. Sie bedienten sich nicht
der Methode der selektiven Adaptation [24] oder der tritanen Substitu-
tion [16], um die Anwesenheit der Kurzwellen-Inputs in die ,,Gelb-
Blau“-Blobs formal aufzeigen zu kénnen. Da das Maximum des Verhélt-
nisses Mittel- zu Langwellenzapfen-Empfindlichkeit im blauen Spek-
tratbereich bei etwa 460 nm liegt [66], besteht die Méglichkeit, daR einige
,Gelb-Blau“-Zellen ihre antagonistischen Signale tatsichlich von den
Mittel- und Langwellenzapfen empfangen, den spektralen Cross-Over-
Punkt (d. h. diejenige Wellenldnge, bei der die Erregung durch Hemmung
ersetzt wird) jedoch bei einer relativ kurzen Wellenlange aufweisen.

Auf der Basis der verfiigbaren Hinweise bezweifeln wir, daR es auf der
kortikalen Ebene nur die zwei Arten von Farbopponenz gibt, die in den
friiheren Stadien des Sehprozesses vorherrschen. Dergleichen ist es
schwierig, auf der Ebene der Retina und des CGL Zellen zu finden, die
Inputs gleichen Vorzeichens von den Kurz- und Langwellenzapfen und
antagonistische Inputs von den Mittelwellenzapfen erhalten; derartige
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Zellen wurden allerdings in einer Untersuchung von Gouras iiber den
visuellen Cortex (Area% 17) als sehr zahlreich gefunden [23; 24]. Er
bediente sich der Methode der Farbumstimmung, um individuelle
Zapfeneingénge isolieren zu konnen. Die synergen Kurz- und Langwel-
len-Inputs waren fiir einige Zellen exzitatorisch, fiirandere dagegen inhi-

bitorisch.

3.5: Die psychophysische Unabhéngigkeit der zwei Teilsysterme des Far;
bensehens und deren Beziehung zu den ,,Gegenfarbenprozessen
Herings

In einem psychophysischen Farbdiagramm wird man zwei Achsen fin-
den, die einer ausschlieflichen Modulation des einen oder anderen der
zwei (in 3.1 und 3.2 identifizierten) Farbsehsysteme entsprechen; und es
sind diese zwei Achsen, die in der Psychophysik einen zunehfncr‘{d spe-
zicllen Status gewinnen. Sie bildeten z. B. die Grundlage fiir die von

LE Granp [49] durchgefiihrten vorausschauenden Analysen 'der

MacApawm-Ellipsen und stellten die Ordinaten des psychophysikalisch

begriindeten Farbdiagramms von MacLeop und BoynTON [54; 55].

3.5.1: Empfindlichkeit fiir Farbunterschiede nach vorhergehender Umi-
stimmung

KRAUSKOPF, WILLIAMS und HEELEY [41] lieRen mit Hilfe eines compu-
terkontrollierten Laser-Trichromators Versuchspersonen entlang be-
stimmter, durch einen vorher festgelegten Weilpunkt verlaufender Ach-
sen im Farbenraum sich umstimmen (siehe linke Seite dey Abb. 7) und
untersuchten sodann deren Farbempfindlichkeit entlang dieser Adapta-
tions-Achsen nebst zusitzlicher Achsen untersqhigzdhcher Richtung
(siche rechte Seite der Abb. 7). Im Hinblick auf die mwAbb. 7a und 7b
rechts dargestellten Test-Achsen zeigte sich, daf die Farbempfindlich-
keit der Versuchspersonen entlang der orthogonal zu den Adaptations-
Achsen verlaufenden Achsen vollig unbeeinfluBlt blieb, w‘ohmgegen. die
Umstimmung entlang aller anderen Achsen einen allgemeinen Ijlmpflpd-
lichkeitsverlust erzeugt (siehc Abb. 7¢). KRAUSKOPE und Mitarbeiter
argumentieren, daR die Umstimmung entlang der”zw'el identifizierten
Hauptachsen ausschlieRlich eincn von zwei unabhéngigen Farbm_echaf
nismen betrifft. Die eine der beiden Hauptachsen entsp}'lcht der tritano-
pen Verwechslungsgeraden (siehe Abb. 7b): entlang dieser Achse wird
lediglich die Photonenabsorption der Kurzwellenzapfen moduliert,
wihrend die Erregung in den Mittel- und Langwe!}enqufenlkons‘tapt
bleibt. Die zweite Hauptachse (siehe Abb. 7a) reprisentiert eine Linie,

entlang welcher die Erregung der Kurzwellepzapfg:n konstant gehalten
wird, solange die Leuchtdichte konstant bleibt: eine derartige Gerade

Kopie bereitgestellt durch Nds. Staats- und Universitaetsbibliothek Goettingen



154 J. D. Mollon und G. Jordan: Evolution des menschl. Farbensehens
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Abb. 7: Das Experiment von KRAUSKOPF, HEELEY und WiLLiams. Links: dieAch-
sen des CIE-Diagramms, entlang welcher die Farbreize wiihrend einer gegebenen
Adaptationsphase wiederholt moduliert wurden. Rec hts: der Empfindlichkeits-
verlust fiir eine Versuchsperson entlang verschiedener Test-Achsen im Farben-
raum: die GroRe des Verlusts in irgendeiner gegebenen Richtung ist durch den
polaren Abstand vom Mittelpunkt gekennzeichnet. In (a) und (b) gibt es fast kei-
nen Empfindlichkeitsverlust entlang der zu den Adaptations-Achsen orthogonal
verlaufenden Achsen, wahrend die Adaptation auf die Gelb-Blau Achse in (c)
einen unspezifischen Empfindlichkeitsverlust produziert.
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nimmt ihren Ursprung vom Punktx =1,y = 0 der CIE-Farbtafel. Diese
2wei von KrauskopF und Mitarbeitern postulierten Mechanismen ent-
sprechen also den von uns beschriebenen Teilsystemen des Farbense-
hens. Wir wollen allerdings darauf aufmerksam machen, dal}
Krauskoprs Hauptachsen nicht den in der klassischen Gegenfarben-
theorie postulierten Rot-Griin“- und ,Gelb-Blau“-Linien im Farben-
raum entsprechen [30; 32]. Ein Farbreiz, der vom reinen Gelb in Rich-
tung reines Blau moduliert wird (siehe Abb. 7 ¢), ruft eine groRe Verdnde-
rung im Verhiltnis der Erregung der Lang- und Mittelwellenzapfen her-
vor [66]. Eine solche Achse ist von einer tritanen Achse, die Lang- und
Mittelwellensignale bei Leuchtdichte-Gleichheit unmoduliert 1Rt, v6l-
lig zu unterscheiden.

Motron und CavoNIUs [65] kamen zu einer shnlichen SchluBfolge-
rung, nachdem sie die Empfindlichkeit des in 3.2 postulierten L/M-Teil-
systems nach vorhergehender Umstimmung auf monochromatisches
Licht variierender Wellenlinge untersuchten. Maximale Empfindlich-
keitsverluste ergaben sich nach der Umstimmung aufrote und blaue Fel-
der. Dieses Ergebnis wiirde man nicht erwarten, wenn das L/M-Teilsy-
stem dem HEeriNschen ,Rot-Griin“-Kanal entspriche, da ein rein
blaues Adaptationsfeld, das weder rot noch griin ist, ein ,Rot-Griin*-
Sytem im Gleichgewicht belassen sollte. Auf der anderen Seite wiirde
man erwarten, daR das L/M-Teilsystem das von MorLoN und CAVONIUS
erbrachte Ergebnis vorhersagt, da eine Wellenlinge von 460 nm im
blauen Spektralbereich das Maximum des M/L-Verhéltnisses produziert
und damit die maximale Polarisation des Kanals, das dieses Verhéltnis

ergibt.

3.5.2: Empfindlichkeit als Funktion des bestehenden Zustands des
orthogonalen Kanals

Mehrere Autoren stellten sich die Frage, ob die Farbunterschieds-
schwelle entlang der einen Hauptachse von der Lage des Vergleichsrei-
zes auf der anderen Hauptachse unabhingig ist, wobei die Position des
Vergleichsreizes wihrend einer gegebenen Schwellenmessung konstant
sein soll. Dic erste Analyse dieser Art wurde wahrscheinlich von
LE GRAND [45] durchgefiihrt, der MACADAMS Farbunterscheidungsdaten
in die Verhéltnis-Begriffe K/(L+M) und L/M umwandelte. Wurden die
Schwellen entlang verschiedener tritaner Verwechslungslinien in Begrif-
fen des Unterschieds in der Erregung der Kurzwellenzapfen ausgedriickt
und gegen log [K/(L+M)] aufgezeichnet, dann schienen sie auf eine ein-
zige Funktion reduzierbar zu sein; dicses Resultat impliziert, dak die Un-
terschieds-Empfindlichkeit des Ur-Farbsehsystems in seiner Néherung
vom bestehenden Adaptationszustand des zweiten Farbsehsystems un-
abhiingig ist. Die Farben von MACADAMS Testreizen wurden allerdings
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nicht explizit fiir eine derartige Analyse ausgewdhlt, und so verbegsen,

Boynton und Kamse [5] das Experiment, indem sie die Empﬁndlichken
eines einzelnen Wertes eines der beiden Vi erhltnisse untersuchten W;%:t
rend das andere Verhiltnis tiber cinen weiten Bereich hinweg Véri?, .
wurde. Ahnliche Analysen wurden seitdem von NAGY, Eskew und Boytfl
Ton [71], StROMEYER und LEE [86] sowie KRAUSKOPF und GEGENFU:
NER [42] durchgefiihrt. o

Im allgemeinen scheinen sich die zwei postulierten Teilsysteme hei
mittleren Leuchtdichten unabhéngig zu verhalten, wenn , Unabhingi l
keit* im oben genannten Sinn operational definiert wird. Ausnahrﬁegi,
wurden allerdings gefunden. So zeigten POLDEN und MoLLoN [77) da[é
unter der Bedingung hoher Leuchtdichten hohe Werte des L/ M-VEr‘hélt.
nisses die Empfindlichkeit fiir Lichtblitze, die nur die Kurzwellen-Rezep.
toren anregen, herabsetzen kinnen. Sie schlossen, daf entweder (a)‘die
Empfindlichkeit des Ur-Farbsehsystems sowohl durch ein vom L/M-
Verhltnis abhingiges Signal als auch durch ein Signal, das (L+M) rcp}g.
senticrt, kontrolliert wird; oder (b) Kanéle existieren (siche 3.4), dic anta-
gonistische Inputs von den Mittelwellenzapfen einerseits und den Kur-
und Langwellenzapfen andererseits erhalten. Eine andere Ausnahme
wird von BoynTon und Kamse 5] berichtet, die eine herabgesetzte Emp-
findlichkeit gegeniiber Variationen auf der L/M-Achse bei hohen Wer-
ten von Kurzwellen-Erregung fanden. Fiir weiterfiihrende Diskussionen
empfehlen wir den Artikel von STROMEYER und LEE {86].

3.5.3: Empfindlichkeit fiir simultane Variation auf zwei Achsen

In den im vorhergehenden Abschnitt beschriebenen Experimenten va-
riieren die Diskriminanda fiir jeden Versuchsdurchgang lediglich entlang
einer der zwei Hauptachsen. Ergeben sich jedoch gleichzeitig aufireten-
de Variationen auf beiden Achsen [d. h. unterscheiden sich die Diskrimi-
nanda sowohl in L/M, als auch in K/(L+M)], dann kann ein klares Schei-
tern der Unabhiingigkeit beobachtet werden. In der Untersuchung von
BoynroN, Nacy und OLsON [6] sowic BoyNTON, NAGY und Eskew (7]
wurde eine sich gegenseitig verstdrkende (synerge) Wechselwirkung be-
obachtet, wenn die L- und K-Signale in dieselbe Richtung verdndert wur-
den, d. h. die Schwellen fiir die Diskrimination derartiger Reize waren
niedriger, als man es von Schwellen erwarten wiirde, die entlangjederin-
dividuellen Hauptachse gemessen werden. Umgekehrt wurden oftmals
Hinweise fiir eine Hemmung beobachtet, wenn gleichzeitige Verdnde-
rungen entgegengesetzten Zeichens in den L- und K-Signalen vorhanden
waren, d. h. die Schwellen waren hoher, als man es von Schwellen ent-
lang individueller Hauptachsen erwarten wiirde.
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3.5.4: Schlufifolgerungen hinsichtlich der psychophysischen Unabhdn-
gigkeit der zwei Teilsysteme

Auf psychophysischem Gebiet gibt es somit Hinweise fiir einen gewis-
sen Grad an Unabhingigkeit der zwei Teilsysteme, die wir postuliert
haben; gleichermaBen sahen wir jedoch, daR die Antwort auf unsere
Frage eng mit der operationalen Definition des Begriffs ,, Unabhangig-
Keit™ verkniiptt ist. Vom gegenwirtigen und vorhergehenden Abschnitt
(3.4) ausgehend, ergibt sich somit ein zentraler Satz zusammenhéngen-
der Fragen: gibt es einen dritten Kanal, der Signale entgegengesetzten
zeichens von den Mittelwellenzapfen einerseits und von den Kurz- und
Langwellenzapfen andererseits erhilt? Und wenn ja, welche Rolle spielt
or in der Bestimmung psychophysischer Empfindlichkeit?

3.6: Eine Fourier-Interpretation der Aufgaben der beiden Systeme

Wie wir weiter oben gesehen haben, ist die Extraktion des Vorzei-
chens und des Gradienten einer spektralen Remissionskurve eine Funk-
tion des Ur-Farbsehsystems. Die Fourier-Analyse bietet eine andere
Moglichkeit, diese Fun ktion zu betrachten. Das Reflexionsspektrum
cines Objekts oder das Emissionsspektrum einer Lichtquelle kann als

Jellenform angesehen werden, die, wie jede andere Wellenart, in Fou-
rier-Komponenten ausgedriickt werden kann [1; 22]. Aus diesem Blick-
winlkel betrachtet, kénnen wir annehmen, daR das Ur-Farbsehsystem die
Aufgabe hat, Amplitude und Phase des Hauptbestandteils, das heiflt, die
niederfrequenten Fourier-Komponenten des Reizspektrums {67] zu
extrahieren. Somit ist ein Deuteranop, der effektiv nur das Ur-Farbsehsy-
stem besitzt, unempfindlich gegeniiber héherfrequenten Fourier-Kom-
ponenten des Reizspektrums [2]. Abgesehen von einem Ort des Spek-
trums, im Bereich um 500 nm (in dem das Verhiltnis der Photonenab-
sorption in den Kurz- und Langwellenzapfen dem des durch Tageslicht
produzierten sehr dhnlich ist), wird er kaum in der Lage sein, monochro-
matisches Licht zu unterscheiden. Wir nehmen an, daR diese Einschrén-
kung des Ur-Farbsehsystems aus der spektralen Abweichung der Pig-
mente hervorgeht, die die antagonistischen Signale liefern (siche Abb. 1):
ist die Wellenldnge kleiner als 500 nm, wird das Ur-Farbsehsystem
schnell durch monochromatisches Licht gesittigt; ist die Wellenldnge
groRer als 500 nm, ist die Photonenabsorption der Kurzwellenzapfen
nicht ausreichend, um die Reaktion des Ur-Fatbsehsystems auf mono-
chromatisches Licht zu beeinflussen [67].

Das Ur-Farbsehsystem kann also als ein Analyse-System beschrieben
werden, das dazu bestimmt ist, die niederfrequenten Fourier-Komponen-
ten des sichtbaren Spektrums zu extrahieren. Das 1./M-Farbsehsystem
scheint fiir diese Aufgabe nicht geeignet zu sein, da die Mittel- und Lang-
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wellenzapfen-Pigmente (deren Photonenabsorptionen es vergleicht) in
ihrer spektralen Position sehr eng beieinander liegen; statt dessen finden
wir hier eine maximale Reaktion auf alle mittleren Fourier-Komponen-
ten [67]. Wir konnen davon ausgehen, daB das ,junge* Farbsehsystem
unsere Farbwahrnehmung nicht nur im Wellenléngen-, sondern auchim
Fourier-Bereich verbessert, indem es uns mit einer hohen Empfindlich-
keit gegeniiber feinen Details im Reizspektrum ausstattet.

Abb. 8: Chromosomenpaarung wihrend der Meiose.
a) korrekte Nebeneinanderstellung der Lang- und Mittelwellen-Gene (L und M).
Die Késtchen représentieren DNS-Abschnitte, die Proteine kodieren, Die ausge-
zogenen Linien auf der 3’ Seite der Gene représenticren DNS-Abschnitte, die ein-
ander sehr dhnlich sind, aber keine Proteine kodieren kénnen.
b) fehlerhafte Nebeneinanderstellung der DNS-Abschnitte. Das Langwellen-Gen
des einen Chromosoms ist dem Mittelwellen-Gen des anderen Chromosoms ge-
geniibergestellt. Der nicht kodierende DNS-Abschnitt der 3’ Seite des oberen
Langwel len-Gens legt sich dem homologen nicht kodierenden DNS-Abschnitt
der 3’ Seite des unteren Mittelwellen-Gens an. Eine symmetrische Nebeneinan-
derstellung auf der 5 Seite ergibt sich nicht, da die DNS-Abschnitte hier nicht
o . homolog sind.
¢) Ergebnis eines DNS-Crossing-Overs an einem in b) dargestellten Bruchprunkt.
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4. Farbenfehlsichtigkeit

4.1: Molekular-genetische Grundlagen der Farbenfehlsichtigkeiten

Ein klassisches Argument fiir die Zweiteilung unserer Farbwahrneh-
mung lieferte bislang die Inzidenzrate tritaner versus protaner und deu-
taner Farbenfehlsichtigkeiten [44]. Was nun die Ursachen dieser Farben-
fehlsichtigkeiten betrifft, so inderten NATHANS' Untersuchungen iiber
mégliche genetische Fehler in der Spezifizierung der Photopigment-
Molekiile weitgehend die vorherrschende Meinung, Bisher wurde ange-
nommen, daR die Farbsinnstorungen durch lokale Mutationen derjeni-
gen Gene verursacht werden, dic die Opsine der Lang- und Mittelwellen-
zapfen-Pigmente kodieren. Statt dessen scheint es, daR Farbenfchisich-
tigkeiten hauptsdchlich durch ungleiches Crossing-Over infolge der
Ahnlichkeit und Lage der Lang- und Mittelwellen-Gene entstehen. In
der Phase der Meiose, wihrend der Bildung des Ovums, erfolgt die Paa-
rung homologer Bereiche homologer Chromosomen (Chromatiden),
indem sie sich an einem Ende des DNS-Stranges beginnend im ReiRver-
schluRprinzip zusammenschlieBen. Im Normalfall erfolgt ein kompletter
7Zusammenschluf der beiden Stringe (siehe Abb. 8a). Die Ahnlichkeit
und rawmliche Nihe [93] der Lang- und Mittelwellen-Gene aufden DNS
erhohen jedochdie Wahrscheinlichkeit eines Fehlers in der Paarbildung,
so daR sich das Mittelwellen-Gen auf dem einen Chromosom dem Lang-
wellen-Gen auf dem anderen Chromosom anlegen kann (siche Abb. 8b).
Metaphorisch gesprochen bildet sich auf einer Seite des Reiverschlus-
ses cine kleine Schleifc. Findet nun ein Crossing-Over statt und liegt der
Bruchpunkt innerhalb der duplizierten Zwischenrdume zwischen den
Genen, dann verliert das eine Chromosom sein Mittelwellen-Gen, wéih-
rend das andere ein zweites hinzugewinnt (siche Abb. 8¢). Taucht ande-
rerseits der Bruchpunkt innerhalb eines Gens auf, so ist die Ausbildung
eines hybriden Gens wahrscheinlich, das aus Teilen des Lang- und des
Mittelwellen-Gens besteht. In diesem Fall wird das hybride Gen gemaR
der exakten Position des Bruchpunktes entweder ein anomales Pigment
kodieren, das in seiner Empfindlichkeit intermedidr ist, oder ein Pig-
ment, das in seiner spektralen Empfindlichkeit cinem normalen Pigment
gleicht.

Einer von NATHANS' interessantesten Befunden ist, daB einige Ménner
mehrere Gen-Kopien fiir das Mittelwellen-Pigment besitzen, dal aber
bisher noch kein Mann mit mehr als einer Gen-Kopie fiir das Langwel-
len-Pigment gefunden wurde. Um diesen Befund erkldren zu konnen,
verweist NaTHANS auf einc Asymmetrie in den Clustern der Gen-Opsine
(sieche Abb. 8a): auf der 3'-Scite beider Gene (nicht jedoch auf der 5’-
Seite) befindet sich ein homologer DNS-Abschnitt, der nicht fiir die
Opsinkodierung verantwortlich ist [93]. Stellen wir uns nun vor, die bei-
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den Gene seien in der Meiose einander nicht ordnungsgeméR angepaflt
(Abb. 8b). Der Bruchpunkt wird demnach nicht an der 5’-Seite des Lang-
wellen-Gens auftauchen, weil sich dieser DNS-Abschnitt nicht mit dem
nicht-homologen DNS-Abschnitt der 5-Seite des Mittelwellen-Gens
verbinden wird; ein Bruchpunkt kann nur innerhalb des Gens oder auf
der 3'-Seite des Gens auftauchen. Ein Bruchpunkt innerhalb des Gens
produziert ein hybrides Gen; ein Bruchpunkt auf der 3'-Seite produziert
ein Chromosom mit einem zusitzlichen, unverinderten Mittelwellen-
Gen (Abb. 8c¢).

4.2: Farbenfehlsichtigkeit als Modell fiir neurale Funktionsstorungen

Méglicherweise gewinnen wir durch das Spezialgebiet der Farben-
fehlsichtigkeiten Modelle fiir weit wichtigere Gebiete, wie z. B. das der
neuralen Funktionsstrungen. Nach den molekular-genetischen Verdf-
fentlichungen der letzten drei Jahre scheint es so, als seien die Sehpig-
mente Mitglieder einer wesentlich groReren Familie von Rezep-
tormolekiilen, die dazu dienen, externe Signale wie Hormone oder Neu-
rotransmitter zu erkennen (siche Abb. 3) [28]. So weisen z. B. der §-
adrenerge Rezeptor [18], der karinische Acetylcholin-Rezeptor {43], der
Typ 1 A-Serotonin-Rezeptor [20] sowie der SK-Rezeptor [59] einc signi-
fikante Homologie zu den Photopigment-Molekiilen auf: in jedem Fall
kreuzt das Protein sicbenmal die Membran, und man nimmt an, daR es
mit Hilfe von GTP-(Guanosin-Triphosphat) Bindungsproteinen die
Permeabilitit der Zellmembran steuert.

Ahnlich wie die Gene fiir verschiedene Formen des Haemoglobins auf dem
Chromosom 16 und die Gene der Mittel- und Langwellen-Photopigmente auf
dem X-Chromosom dicht beisarumen liegen, gibt es moglicherweise Chromoso-
menabschnitte, die Gen-Cluster tragen, die fiir die Spezifikation von Membranre-
zeptoren unterschiedlicher Neurotransmitter verantwortlich sind. Die Existenz
dieser Cluster ist wahrscheinlich auf zufillige Genduplikationen zuriickzufiih-
ren, die irgendwann zu neuen, sinnvollen Differenzierungen im Nervensystem
gefiihrt haben und deshalb aufrechterhalten wurden. Angenommen, diese Gene
verbleiben einander dhnlich und in ihrer Lage dicht nebeneinander (weil viel-
leicht dieselben Kontroll-Gene fiir den Ausdruck der duplizierten Gene verant-
wortlich sind), dann sollten Parallelen zu den Farbenfehlsichtigkeiten bestehen,
d. h. neuronale Funktionsstorungen sollten cbenfalls durch ungleiches Crossing-
Over entstehen kénnen. Auf diese Weise geht vielleicht eine Unterklasse von
Rezeptormolekiilen volistandig verloren, wie es in Form der Dichromasie der Fall
ist {73), oder es bildet sich ein hybrides Molekiil, das entweder promiskuitiver
oder selektiver in den chemischen Verbindungen ist, die es eingeht. Z. B. wurde
vor kurzem nachgewiesen, daB die Anfalligkeit fiir eine Form der Schizophrenie
mit Polymorphismen auf dem g-Arm des Chromosom 5 einhergeht [79]. Wir
kénnten vorhersagen, daR es auf dem Chromosom 5 ein Cluster mit hoch-homo-
logen Genen gibt, das fiir die Spezifizierung verschicdener Formen desselben
Rezeptormolekiils verantwortlich und somit gegeniiber ungleichem Crossing-
Over verwundbar ist.
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Die Kodiersequenzen der meisten Gene werden durch sogenannte
Intronen unterbrochen. Es handelt sich dabei um DNS-Stringe, dic
keine bekannte Funktion haben und im Hinblick auf ihre Lénge und
Anzahl betriichtlich variicren konnen, Miglicherweise ist ein Zweck
dieser bisher unerklarten Einheiten der Schutz gegen ungleiches Cros-
sing-Over: sobald sich ein neues Gen durch Duplikation herausgebildet
hat, reduziert die Bildung unterschiedlicher Intronen die Wahrschein-
lichkeit einer fehlerhaften Paarbildung wihrend der Meiose und vermei-
det somit die Gefahr eines ungleichen Crossing-Overs. Da die Intronen
selbst nicht an der Kodierung des Proteins beteiligt sind, konnen sie
schnell und ungestort gebildet werden. In_diesem Zusammenhang
erscheint es merkwiirdig, daR die Homologie der nicht kodierenden
DNS-Abschnitte, die auf der 3'-Seite der Opsin-Gene auf dem X-Chro-
mosom liegen (aber nicht die Protein-Sequenz kodieren), weiterbestand
(siehe Abb. 8). Da der Preis einer solchen Homologie in einer Schwéiche
fiir ungleiches Crossing-Over besteht, miissen wir annehmen, daB die
nicht kodierenden Bereiche eine wichtige Funktion haben. Eine Mdg-
lichkeit ist dic Kontrolle dariiber, welche Gene in einer gegebenen Zelle
zum Ausdruck gebracht werden.

5. Die heterozygote Retina
5.1: Die Farbwahrnehmung der Neuwelt-Affen

Bis vor kurzem nahm man an, Neuwelt-Affen besdRen eine protanope
Form des Farbenschens, eine Form, dic vielleicht einer frithen Phase
unseres eigenen Farbensehens entspricht. Heute wissen wir, daR einige -
vielleicht auch sehr viele - Neuwelt-Spezies beziiglich ihrer Farbwahr-
nehmung polymorph sind [64; 74; 90}, und es scheint fraglich, ob ihre
Farbwahrnehmung einer friihen Phase unseres eigenen Sehens gleicht.
Interessant ist jedoch dic Art und Weise dicser Spezies, Trichromasie zu
erlangen, und sie mag fiir das Verstindnis der Farbwahrmehmung ein iger
Mitglieder unserer eigenen Spezies niitzlich sein. Betrachten wir z. B. die
Totenkopf-Aften (Saimiri sciureus), in denen Polymorphismus der Zap-
fenpigmente in einer mikrospektroradiometrischen Untersuchung nach-
gewiesen wurde [6; 4]. Alle Tiere scheinen einen Kurzwellenz?pfen mit
einem Empfindlichkeitsmaximum bei 430 nm zu besitzen. Bei den aus-
nahmslos dichromatischen Mannchen tritt zu diesem Zapfentyp ein
zweiter hinzu, der ein Empfindlichkeitsmaximum bei entweder 536 nm,
549 nm oder 564 nm hat. Einige Weibchen sind ebenfalls dichromatisch,
viele allerdings trichromatisch, wobei der Kurzwellenzapfen mit zwei
von den drei Langwellenpigment-Typen, die man vereinzelt in den
Minnchen findet, kombiniert ist. Diese Befunde wurden von MOLLON,
BowmakER und Jacoss [64] in einem genetischen Modell erldutert, das
folgende Ausnahmen macht:
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a) Totenkopf-Affen besitzen nur einen genetische ir e

Photopigment des rot-griinen Spektralbereichgs‘ Ot fir ein
_b) Drei Allele kénnen an diesem Ort erscheinen, namlich diejenigen

d]l‘le den drei verschiedenen Versionen des Photopigment-Opsins entsi;)rej
chen.

g)) ][Z))erAOrt liegt auf dem X-Chromosom.
. iejenigen Weibchen, die an diesem Ort heterozygot si i
infolge dgzs Phéinomens der zufdlligen Inaktivierung de};LX'E(SII}r:S(;g%S;:)ZIEE
[53; 83] in jeder einzelnen Zelle nur eines der beiden Photopigmente

Aus Yerhqltensstudien (unter der Anwendung eines Forced-Choice-
Tests mit drei Alternativen) von Jacoss [36] an denselben Affen geht her-
vor, daf die vermutlich heterozygoten weiblichen Affen in der Lage sind
Farbunterschiede wahrzunehmen, die fiir ihre hemizygoten und homo-
zygoten Artgenossen ununterscheidbar sind. Wahrscheinlich wird bej
den Totenkopf-Affen der Polymorphismus durch Verhaltensvorteile auf
Seiten der heterozygoten Weibchen aufrechterhalten [63]. Nehmen wir
an, daf ein mutiertes Allel in eine dichromatische Population eindringt
in der urspriinglich nur ein Gen fiir ein Pigment im rot-griinen Bereich
plus dem .Kurzwel]en»Gen vorhanden war. Solange das mutierte Alle]
selten bleibt, werden die Weibchen, die es tragen, mit groRer Wahr-
scheinlichkeit heterozygot und somit trichromatisch sein. Gewinnen
dl(ise Wc_lbchen cinen Verhaltensvorteil (z. B. dadurch, daR sie eher reife
Friichte im ‘Laub flinden), dann kann die Haufigkeit des mutierten Allels
sogar ansteigen, bis es der Haufigkeit des Wildtyps entspricht. Tritt eine
\};velltere Mutante in der Population auf, so kann sich der ProzeR wieder-

olen.

5.2: Die Farbwahrnehmung der Neuwelt-Affen als Modell fiir mensch-
liche Heterozygote

) Im vorhergehenden Abschnitt haben wir gesehen, daR es nicht einf:
ist, von dien Neuwelt-Affen ein Modell ﬁirgeine friihe, protanope lllitt)arcril1
unseres cigenen Farbensehens abzuleiten. Die Farbwahrnehmung dieser
Affen ist eher sui generis: die heterozygoten Tiere scheinen Trichromasie
nicht aufgrund multipler X-Chromosomen-Orter zu erlangen (wie es bei
den Menschen der Fall ist), sondern als Folge eines ausbalancierten Poly-
morphismus an einem einzigen Genort. Die Frage besteht jedoch, ob die
Neuwelt-Affen nicht ein Modell fiir die Untergruppe menschlicher Be-
obaghter bieten kénnen,; dies sind Trigerinnen anomaler Trichromasie
Etwa 15% aller Frauen der weiRen Rasse sind Trédger von Farbsinnstél
rungen. 1966 behauptete Cruz-Coxe [12] aufgrund seiner Erhebungen
in Chile, heterozygote Frauen seien fruchtbarer als normal homozygote
Frauen. Er vermutete, daR dieser heterozygote Vorteil die hohe Rate an
Farbenfehlsichtigkeiten in der hemizygoten ménnlichen Population auf-
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rechterhilt. In einer neueren Studie haben MoLLoN, E1LIs und WATSON
[63] versucht, die Fruchtbarkeit heterozygoter und normaler Frauen
abzuschitzen, wobei beide Gruppen derselben Population entnommen
wurden. Fiir den Zeitraum zwischen Heirat und Geburt des ersten Kin-
des und fiir den Zeitraum zwischen Absetzen der Kontrazeptiva und Be-
ginn der Schwangerschalt ergab sich kein signifikanter Unterschied zwi-
schen beiden Gruppen.

Will man also cinen Vorteil fiir die Trégerinnen von Farbenfehlsichtig-
keiten postulieren, sollte man sich vielleicht mehr dem Farbensehen und
den damit verbundenen Verhaltensvorteilen zuwenden als der Frucht-
barkeit. Im Falie des Totenkopf-Affens, einer im wesentlichen dichro-
matischen Spezies, werden die heterozygoten Weibchen aufgrund der
zufilligen Inaktivierung der X-Chromosome trichromatisch (siehe
oben). Fiir unsere eigene, im wesentlichen trichromatische Spezies,
kénnte entsprechend angenommen werden, da@ Frauen, die Tréger von
Farbanomalien sind, vier verschiedene Typen retinaler Pigmente besit-
zen: die drei normalen Typen und einen anomalen Typ, den ihre Sohne
erben kénnen. Wiederum stellt die Inaktivierung der X-Chromosome
sicher, daR das anomale Pigment in eine unterscheidbare Rezeptorklasse
abgesondert wird.

Ist es demnach also moglich, daR diese Frauen tetrachromatisch sind,
d b eine zusdtzliche Dimension der Farbdiskrimination besitzen [17]?
Die weit verbreitete Ansicht ist genau entgegengesetzt. In derselben
Weise, wie die Trigerinnen von Hamophilie cine nachweisbar langsa-
mere Blutgerinnung zeigen, wird allgemein angenommen, daf die Trage-
rinnen von Farbanomalien ein Farbunterscheidungsvermogen aufwei-
sen, das dem homozygoter Frauen leicht unterlegen ist [81; 92]. So
kénnte in psychophysischen Farbwahrnehmungs-Experimenten die fol-
gende Situation auftauchen: cine heterozygote Frau nimmt eine fiir sie
optimale trichromatische Versuchseinstellung vor, und der Versuchslei-
ter akzepliert diese, selbst wenn die heterozygote Frau damit nicht ganz
zufrieden ist. Liegt die von ihr gemachte Einstellung leicht auRerhalb der
Norm oder treten groRe Streuungen auf, wird der Versuchsleiter anneh-
men, daR bei heterozygoten Frauen bekanntlich der Defekt ihrer S6hne
ebenfalls in geringem MaRe in Erscheinung tritt, und er wird ihr keine
vierte Variable zur Losung des Problems anbieten.

Nacy und Mitarbeiter [70] zeigten in einet Farbabgleichungsstudic
mit heterozygoten Frauen, daR die RayLEIGH-Abgleiche einiger Frauen
iiber verschiedene Bedingungen chromatischer Adaptation nicht kon-
stant sind, so als enthielten ihre Retinae, wie theoretisch erwartet werden
konnte, mehr als drei Zapfentypen [8]. Dic Autoren lehnen jedoch aus-
driicklich ab, daR die Trégerinnen von anomaler Trichromasie tetrachro-
matisch sein konnten. Der hierzu notwendige Test ist allerdings bislang
noch nicht durchgefiihrt worden. In Untersuchungen mit menschlichen
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Versuchspersonen (ob heterozygot oder nicht) stiitzt sich die Behaup-
tung, die foveale Wahrnehmung sei trichromatisch, stets auf Abgleich-
versuche und nicht, wie es sein sollte, auf Diskriminationsversuche [vgl.
10; S.217-219]. Die Versuchsperson wird normalerweise dazu aufgefor-
dert, zwei Farbreize auf Gleichheit einzustellen, wobei ihr drei Variablen
zur Verfiigung stehen. Dem Versuchsleiter ist dabei selten klar, ob die
Versuchsperson in der Lage ist, eine Restdifferenz zwischen den angegli-
chenen Feldern wahrzunehmen. Es handelt sich hier um einen Fall, in
dem das Vorgehen in der Tier-Psychophysik in einem wesentlichen
Aspekt dem der menschlichen Psychophysik {iberlegen ist. Willman z. B.
zeigen, daf ein rein dichromatischer Affe einen spektralen Neutralpunkt
besitzt, so mul} der Versuchsleiter eine mogliche Kombination von Wel-
lenlénge und Intensitit finden, die der Affe nicht von weiem Licht un-
terscheiden kann [34]. Um nachzuweisen, ob ein menschlicher Beob-
achter trichromatisch oder tetrachromatisch ist, sollten wir also in der
Lage sein (z. B. in einem Forced-Choice-Experiment) zu testen, ob es drei
physikalisch unterschiedliche trichromatische Mischungen gibt, die die
Versuchsperson nicht unterscheiden kann®.

Ein solches Experiment wurde noch nicht beschrieben, und so bleibt
die Moglichkeit der Existenz einer Minderheit tetrachromatischer
Prauen innerhalb unserer im wesentlichen trichromatischen Art offen.

6. SchluRfolgerung

Fiir ein besseres Verstdndnis der Funktionsweise des menschlichen
Farbensehens ist es ratsam, es nicht als ein System zu betrachten, das auf
einmal geschaffen wurde; wir diirfen nicht vergessen, daR die Zapfen ne-
ben der Farbanalyse auch noch andere visuelle Funktionen ausiiben, Wir
glauben, daR urspriinglich nur ein einziges Zapfenpigment im mittleren
Spektralbereich vorhanden war, dessen Empfindlichkeitsmaximum dem
Maximum des Sonnenspektrums sehr nahe liegt. Dieses urspriingliche

> Um das Experiment praktikabel zu gestalten, konnten wir die Anzahl der
Dimensionen reduzieren, indem wir lediglich im langwelligen Teil des Spektrums
(iiber 550 nm) arbeiten, da die Kurzwel%enzapfen dann nicht die Farbabgleiche
beeinflussen. Letztere wiirden somit nur durch die Lang- und Mittetwellenzapfen
hergestellt werden. Um bestimmen zu kdnnen, ob cine heterozygote Frau trichro-
matisch oder tetrachromatisch ist, sollten wir priifen konnen, ob es Kombinatio-
nen von Intensitit und Rot-Griin-Verhaltnis gibt, die von monochromatischem
Licht in diesem Bereich nicht unterscheidbar sind. Da die chromatische Aberra-
tion bei nebeneinandergesetzten Zuordnungsfeldern oft feine Hinweise liefert,
empfiehlt sich ein zeitliches ,forced choice' Experiment mit drei Alternativen:
die heterozygote Versuchsperson wiirde dazu aufgefordert anzuzeigen, in wel-
chem der drei aufeinanderfolgenden Darbietungen das monochromatische Feld
durch das Mischfeld ersetzt wurde.
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Pigment sollte der Hauptaufgabe des Sehens dienen: némlich der Unter-
scheidung von Bewegung, Flimmer und Form. Erst spéter fiigte s;ch dann
eine zweite Klasse von Zapfen mit einem Empfindlichkeitsmaximum im
Kurzwellenbereich hinzu, die ausschlieBlich der Farbwahrnehmung die-
nen sollte: ein Vergleich ihrer Photonenabsorptionen mit den Photonen-
absorptionen der primordialen Zapfen befihigte das v1sgelle_ System
dazu, das Gleichgewicht zwischen Lang- und Kurzwellenlicht im Reiz-
fluR einschitzen zu konnen. Dieser Vergleich wird durch ein visuelles
Teilsystem erbracht, das wir Ur-Farbsystem nennen. Erstvor l(ur'gem
(evolutionsterminologisch gesprochen) differenzierte sich das urspriing-
liche Mittelwellenpigment, um eine zweite Dimension des Farbensehens
zu schaffen; in diesem Fall dienten beide Tochter-Pigmente jedoch wic-
der der urspriinglichen Funktion, ndmlich der Raumwahrnehmung.
Innerhalb unserer eigenen Rasse gibt es nun eine bedeutsame Minder-
heit an Frauen, die wahrscheinlich vier Zapfenpigmente besitzen. Falls
diese Frauen einen Verhaltensvorteil haben sollten (z. B. in der Beurtei-
lung der Gesundheit ihrer Kinder aufgrund deren Hautfirbung), dann
sollte sich unsere Farbwahrnehmung abermals fortentwickeln, qnd
Tetrachromasie kénnte eines Tages in der menschlichen Rasse manife-

stiert sein.

Wir michten Herrn Prof. Cavonius, Hermn Prof. SCHEIBNER, Frau Dr. DOER-
RENHAUS, Herrn Dr. EHRENSTEIN, Herrn Dr. Jascuinski-Kruza, Herrm Dr. LANGE,
Herrn Dr. SHARPF, Herrn Fact und Frau Braun fiir ihre wertyo_llen Kommentare
zum Text danken, sowie Friulcin AsteLL fiir die Anfertigung einiger Abbildungen.
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Erratum

To the paper of J. D. MoLLoN, The Nature of Models of Colour Vision
[DIE FARBE 34 (1987), pp. 21-46; also at the same place in the Procee-
dings of the AIC Interim Meeting 1987 at Florence].

The Editor has to apologize for a printer’s error in this contribution. At
the botton of page 31 the item (ii) has been omitted. So you should read:
(i) Specification ofaset of receptors and other neural compo-
nents.
(ii) Specification of how the componcnts are connected.

(If you take a photocopy of this line (ii), you may casily it paste in on p. 31, just
beneath the last printed line!)
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