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Abkirzungsverzeichnis

Abkirzungsver zeichnis

AP Aktionspotential

DLZ dorsolaterale Zone des ELL

ELA anteriorer exterolateraler Nukleus

ELL Elektrosensorischer Seitenlinienlobus (Electrosensory lateral line lobe)

EOD el ektrische Organentladung (electric organ discharge)
KomSig EOD-Motorkommandosignal

LF grofRe fusiforme Zelle (large fusiforme cell)
LG grof3e ganglionére Zelle (large ganglion cell)
MG, mittelgrof3e ganglionare Zelle 1 (medium ganglion cell 1)

MG; mittelgrof3e ganglionare Zelle 2 (medium ganglion cell 2)
MZ mediale Zone des ELL

NL Nukleus lateralis

PSTH Balkenhistogramm (point stimulus time histogram)

p-p Spitze zu Spitze Amplitude (peak to peak)

TSD dicke glatte Dendriten Zelle (thick smooth dendrite cell)
TTL 5 Volt Normpuls (transistor transistor logic)

to Zeitpunkt 0 ms

VLZ ventrolaterale Zone des ELL
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1. Einleitung

Die vorliegende Arbeit beschéftigt sich mit sensorischen Verarbeitungsprozessen in der
elektrosensorischen  Bahn des schwachelektrischen Fisches Gnathonemus  petersii
(Elefantenriisselfisch).

Passive Elektrorezeption ist im Tierreich weit verbreitet und fir zahlreiche Arten
beschrieben. Bel der passiven Elektrorezeption werden vorhandene elektrische Signale, wie sie
zum Beispiel von jedem Lebewesen ausgehen, detektiert. Passive Elektrorezeption wurde bei
Saugern (Ameisenigel (Tachyglossidae, Griffiths 1988), beim Schnabeltier (Ornithorhynchidae,
Scheich et a 1986, Proske 1990)), bei Amphibien (Himstedt et a 1982, Fritzsch und Miinz
1986) und bel Fischen (Neunauge (Petromyzoniformes ,Bodznick und Northcutt 1981), Haie und
Rochen (Kamijn 1974, Kamijn 1988), Quastenflosser (Latimeria chalumnae, Bemis und
Hetherington 1982), Lungenfisch (Watt et a 1999) und Welse (Siluridae, Roth 1973))
nachgewiesen. Sie ist mit anderen passiven Sinnessystemen, wie zum Beispiel dem visuellen
oder akustischen Sinn, dahingehend vergleichbar, dass passive Sinnessysteme vorhandene
natrliche und kinstliche physikalische Reize nutzen. Die Funktion passiver Sinnessysteme ist
stets vom Vorhandensein der physikalischen V oraussetzungen abhangig.

Neben den passiven Sinnessystemen gibt es aktive Sinnessysteme, bei denen sich das
Tier die physikalischen Voraussetzungen selbst schafft. So kann ein passives Sinnessystem zum
aktiven Sinnessystem , erganzt“ werden. Ein bekanntes Beispiel ist die aktive Echoortung bei
Fledermausen. Fledermause stol3en Schalllaute aus und verarbeiten die zuriickkommenden Echos
(Neuweiler 1990). Die weniger untersuchte aktive Elektroortung ist zum Beispiel bei dem
schwachelektrischen Fisch Gnathonemus petersii zu finden. Dieser ist in SlRwasserfllssen
Afrikas beheimatet und Uberwiegend nachtaktiv (Okedi 1965). Daraus ergibt sich ein Leben bel
nahezu volliger Dunkelheit und mit eingeschrénktem visuellen Sinn. Aktive Elektroortung
bedeutet daher eine hervorragende Anpassung an diese speziellen Umweltvoraussetzungen.

Bel der aktiven Elektroortung erzeugt der Fisch einen elektrischen Puls (Electric Organ
Discharge, EOD) (Lissmann 1951). Dieser Puls hat eine fur jede Fischart spezifische Form
(Hopkins und Bass 1981, Hopkins 1999) und baut ein schwaches elektrisches Feld um den
Korper auf (Heiligenberg 1973). Aufgrund dieser Eigenschaften werden diese Fische
»Schwachelektrische Fische® genannt. Objekte in diesem schwachelektrischen Feld verandern
das auftretende Signal lokal (Amplitude und Phase) (von der Emde und Bleckmann 1997) und
die Spannungsverteilung auf der Fischhaut (Schwarz 2000). Eine lokale Amplitudenanderung
des EOD-Puls ist abhéngig vom komplexen elektrischen Widerstand eines Objekts im Feld. Die

Grole einer Phasenverschiebung ist abhangig von der Impedanz (Scheinwiderstand) eines
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Objekts. Bei kapazitiven Objekten (z.B. lebende Objekte) besteht der Objekt-Gesamtwiderstand
aus einer resistiven und einer kapazitiven Komponente (Schwan 1963, von der Emde 1990).
Diese Amplituden- und Phasenanderungen werden vom Fisch erkannt und verarbeitet (von der
Emde 1990). Mit Hilfe der lokalen Information und der Detektion der Spannungsverteilung auf
der Fischhaut, mit vielen auf der Korperoberflache verteilten Elektrorezeptoren, lassen sich fir
den Fisch zum Beispiel Ruckschltsse auf Distanz, Gestalt, Grofe und Materialeigenschaften
eines Objekts ermitteln (Lissmann und Machin 1958, Belbenoit 1970, Schwarz und von der
Emde 2001). Diese Informationen sind nicht nur bei Dunkelheit essentiell um zu navigieren,
Beute aufzuspiiren und Feinde zu meiden (von der Emde 2001).

Die Evolution hat wunabhéngig voneinander (konvergent) zwel  Gruppen
schwachelektrischer Fische (Teleostier) hervorgebracht, in Afrika die Mormyriformen und in
Sldamerika die Gymnotiformen (New 1997, Alves-Gomes 1999). In beiden Gruppen gibt es
Fische, die ein kontinuierliches, sinusformiges EOD produzieren (sog. Wellenfische) und Arten,
die kurze elektrische Pulse abgeben (sog. Pulsfische) (Bennet 1971d). Zu den Wellenfischen
zadhlen z.B. die Gymnotiformen Eigenmannia virescens, Apteronotus leptor hynchus, Apteronotus
albifrons (Assad et a. 1998, Rasnow und Bower 1996) und der Mormyride Gymnarchus
niloticus (Kawasaki 1993). Zu den Pulsfischen zdhlen z.B. die Gymnotiformen
Brachyhypopomus walteri, Brachyhypopomus beebel, Gymnotus carapo (Stoddard et a. 1999,
Assad et al. 1999) und der Mormyride Gnathonemus petersii.

Unter anderem zeichnen die Abmessungen des Gehirns den schwachelektrischen Fisch
Gnathonemus petersii aus und machen ihn fur die vorliegende Arbeit zu einem einzigartigen
Studienobjekt. Mit einem Gehirn - Korpergewicht Verhdltnis von 3,1% liegt Gnathonemus
petersii weit vor den meisten anderen Fischen (weniger als 1%) und sogar vor dem Menschen
(2,3%) (von der Emde 1998). Diese Gehirngrolde ist vor allem auf die sehr grof3e und alles
Uberdeckende Valvula cerebelli zurlickzufiihren. Vergleicht man den Sauerstoffanteil, der fur die
Funktion des Gehirns verwendet wird, mit den Werten anderer Tiere, so liegt Gnathonemus
petersii mit 60% weit vor dem Menschen (20%). Bei den meisten Vertebraten werden zwischen
2 und 8% des Sauerstoffs fur das Gehirn verbraucht (Nilsson 1996).

Das von Gnathonemus petersii erzeugte EOD ist biphasisch und etwa 400 ps lang. Das
EOD wird von spezialisierten myogenen Elektrozyten erzeugt, die im Schwanzstiel lokalisiert
sind (Bullock und Heiligenberg 1986). In Ruhe betragt die EOD-Entladungsrate circa 3 bis 8 Hz,
sie kann jedoch in verschiedenen Verhaltenssituationen zwischen <1 und >100 Hz variieren
(Grant et al. 1999, Post und von der Emde 1999, Moller 1995, von der Emde und Ringer 1992).

Die EOD-Entladungsrate kann spontan (spontane Beschleunigung) und beim Auftreten eines
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neuen Reizes kurzzeitig erhoht werden (,Novelty response’). Durch diese erhohte , Abtastrate®
wird der Informationsgehalt pro Zeit gesteigert (Post und von der Emde 1999).

Die elektromotorische Bahn (Abb. 1.1, rot) verlauft von mehreren prae
Kommandokernen zum elektromotorischen Kommandonukleus. Dort wird ein EOD-
M otor kommandosignal (KomSig) generiert, welches Uber einen Relais-Kern die Entladung des
elektrischen Organs auslost (Abb. 1.1). Jedes KomSig |6st ein EOD aus. Uber den medulléaren
Relais-Nukleus gelangt das KomSig durch das Rickenmark zu den Motoneuronen im
Schwanzstiel. Cholinerge Synapsen der Motoneurone stellen die Verbindung zu den
Elektrozyten des elektrischen Organs her (Bennett et al. 1967, Bennett 1965). Das KomSig kann
wahrend elektrophysiologischen Versuchen aus dem Rickenmark von Gnathonemus petersii
abgeleitet werden und zu Verhaltensbeobachtungen und / oder zur Reiztriggerung engesetzt
werden.

Das KomSig wird auch dann im Kommandonukleus erzeugt, wenn der Fisch mit
Pancuronium Bromid (Curare-ghnlicher Acetylcholinrezeptor-Blocker) immobilisiert ist (Bell
1986). Curare blockiert die neuromuskuldre Ubertragung zwischen Motoneuronen und
Elektrozyten. Das elektrische Organ entladt nicht mehr; eine aktive Elektroortung ist so nicht
moglich. Eine Nebenwirkung von Pancuronium Bromid ist eine Verlangsamung der KomSig-
Entladungsrate im Vergleich zu nicht curarisierten Tieren (Bell 1986, Grant et al. 1999).

Pl6tzliche neue Reize unterschiedlicher Modalitét rufen gewdohnlich eine Beschleunigung
der KomSig-Entladungsrate (,Novelty response’) hervor. Dabel fallen die absoluten Werte der
Beschleunigungen ebenfalls geringer aus als in nicht-curarisierten Tieren. Die relativen Werte
waren jedoch vergleichbar, so dass Aussagen zum Verhalten trotz Curarisierung zuverlassig sind
(Post und von der Emde 1999).

Neben dem KomSig wird gleichzeitig die ,Corollary discharger vom
Kommandonukleus ausgegeben (Grant et al. 1999). Die ,Corollary discharge' ist ein EOD
assoziiertes Signal im Gehirn von Gnathonemus petersii. Sie wird an verschiedene Nuklel im
Gehirn weitergeleitet (Abb. 1.1, braun). Auf diese Weise liegen in den elektrosensorischen
Hirnarealen Informationen Uber ausgesendete EODs vor. Diese Informationen kdnnen dazu
dienen das selbst erzeugte, unverdnderte EOD aus der Gesamtheit aler eingehenden
Elektrorezeptorinformationen herauszurechnen. Auf diese Weise kénnen relevante Signalanteile
gefiltert werden (Bell 1986). In Verhaltensversuchen wurde gezeigt, dass die Fahigkeit zur
Elektroortung bei Mormyriden nur dann gestort ist, wenn elektrische Storreize exakt zum
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Zeitpunkt des EOD (3 bis 5 ms nach dem KomSig) gegeben werden (Helligenberg 1976). Das
zeigt, dass die Information fir die Elektroortung ausschliefdlich im oben genannten Zeitfenster
relevant ist.

Die ,Corollary discharge’ ist auf3erdem fur elektrophysiologische Ableitungen eine
Orientierungshilfe, da sie sich als evoziertes Potential ableiten 1&sst. Die ,Corollary discharge'-
Potentiadle besitzen in verschiedenen Gehirnarealen und unterschiedlichen Schichten
charakteristische zeitliche Verlaufe und Formen. Der Vergleich mit friheren Studien erlaubt
prazises Navigieren mit einer Ableitelektrode im Gehirn (Kapitel 2.8.1). Im elektrosensorischen
Seitenlinienlobus (ELL, Rhombencephalon) ist damit eine Unterscheidung der verschiedenen
Schichten moglich (Bell et a. 1992), und im Nukleus lateralis (NL, Mesencephalon) ist ebenfalls
eine genaue Navigation mit der Ableitelektrode mdglich (Mohr und von der Emde 1999).

Die Wahrnehmung elektrischer Reize (Elektrorezeption) erfolgt bei el ektrosensorischen
Fischen durch kutane Elektrorezeptoren (Bennet 1965). Anatomisch und physiologisch sind sie
mit Haarsinneszellen verwandt und detektieren den Spannungsunterschied zwischen
Fischinnenseite und dem umgebenden Medium (Bennet 1971b, Szabo 1974).

Zwel Elektrorezeptororgantypen werden unterschieden: ampullére und tuberdse
Elektrorezeptoror gane. Alle elektrorezeptiven Fische besitzen ampullére
Elektrorezeptororgane, welche vor alem tiefe Frequenzen bis etwa 50 Hz rezipieren (Bullock
und Heiligenberg 1986). Dieser Rezeptortyp dient der Ortung elektrischer Felder, wie sie
beispielsweise von anderen Lebewesen ausgehen. Tuberdse Elektrorezeptoren wurden nur bei
Fischen gefunden, die aktive Elektroortung betreiben. Sie sind im Bereich von 50 Hz bis 2000
Hz sensitiv und dienen der Wahrnehmung eigener und fremder EODs (von der Emde 1998).

Bel den Mormyriden werden die tuberdsen Elektrorezeptoren in Knollenorgane und
Mormyromasten unterteilt. Wahrend Knollenorgane ausschliefdlich der Kommunikation mit
Artgenossen dienen, reagieren die Mormyromasten auf das selbst produzierte EOD und dessen
Veradnderungen. Mormyromasten sind daher Uberwiegend fur die aktive Elektroortung zustandig.

In Mormyromasten befinden sich zwei elektrorezeptive Zelltypen mit getrennter
Innervierung durch primare Afferenzen: A-Zellen und B-Zellen (Bell et a. 1989). Sie
unterscheiden sich durch ihre Anatomie, die Lage im Mormyromasten und durch die
Terminationsareale ihrer primaren Afferenzen (A-Fasern und B-Fasern) im ELL. Alle priméaren
elektrorezeptiven Afferenzen terminieren ausschlief3lich im ipsilateralen ELL (Bell und Russell
1978). Die priméren Afferenzen der A-Zellen terminieren in der medialen Zone (MZ) des ELL

und codieren vor allem die elektrischen Signalamplituden. Die afferenten Fasern der B-Zellen
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projizieren in die dorsolateralen Zonen (DLZ) des ELL und codieren die Amplituden- und
Phaseninformationen von elektrischen Signalen (von der Emde und Bleckmann 1992). Neben
MZ und DLZ gibt es im ELL auch eine ventrolaterae Zone (VZL), in der die priméren

Afferenzen der ampulléren Elektrorezeptoren terminieren (von der Emde und Bell 1996).

5 S L dorsdl

— caudal %b rostral

ventral

Abb. 1.1: Schematische Sagitalansicht des Gehirns von Gnathonemus petersii mit eingezeichneter
elektrosensorischer (griin, Ortung) und elektromotorischer (rot) Bahn. In braun ist der Weg der ,Corollary
discharge" gekennzeichnet und blau markiert zentrale Rickkopplungsschleifen. Verwendete Abkirzungen: bca -
Bulbarer- Kommando-assoziierter Kern, ¢ - elektromotorischer Kommandonukleus, C3 - dritter cerebellérer lobus,
egp - eminentia granularis posterior, emn - Motoneuronen, EO - elektrisches Organ, EOD - elektrische
Organentladung, fl2 - zweiter funicularer Nukleus, jle - juxtalemniscale Zelle, jlo - juxtalobar Nukleus, mca -
mesencephaler Kommando-assoziierter Nukleus, morm - primére mormyromasten Afferenz, mrn - medull&rer
Relais-Nukleus, nl - Nukleus lateralis, npre - Nukleus prae-eminentialis, pa - primére Afferenz, pc - prae-
Kommandonukleus, pca - paratrigeminial Kommando-assoziierter Nukleus, pgd - dorsaler Nukleus prae-
glomerolosus, tel - Telencephalon, valv - Valvula cerebelli (Erklérung siehe Text) (nach: Meek et al. 1999,
verandert von: von der Emde, nachbearbeitet vom Autor)

Der ELL-Kortex ist eine dem Cerebellum dhnliche Struktur, die aus sechs Schichten
besteht. Von auf’en nach innen sind das die molekulare, ganglionére, plexiforme, granulére,
intermediare und tiefe Faser-Schicht (Maler 1973). Den grofden Teil der eingehenden
Projektionen bilden die Afferenzen der Elektrorezeptoren. Zusétzlich erreichen Projektionen der

,Corollary discharge’, der propriorezeptiven Eingange, Informationen von der
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mechanosensorischen Seitenlinie und absteigende el ektrosensorische Riickkopplungen den ELL
(Meek et al. 1999). Die Eingange des ELL werden von mindestens 14 verschiedenen Zelltypen
verarbeitet, die oft plastische Antworten auf verschiedene Reize zeigen (Bell und Grant 1992).

Einige ELL-Zelltypen sind elektrophysiologisch und histologisch beschrieben. Die
,grofden gangliondren’ (large ganglion (LG) cell) und ,grofRen fusiformen' Zellen (large
fusiforme (LF) cell) senden ihre Efferenzen in hohere Kerngebiete (NL und Nukleus prae-
eminentialis) (Han et al. 1999, Meek et al. 1999, Grant et al. 1996). Diese beiden Zelltypen sind
mit ihren Somata in der granuléren (LF-Zellen) und plexiformen (LG-Zellen) Schicht des ELL
lokalisiert (Meek et al. 1999). Zusétzlich gibt es zahlreiche Interneurone, die in allen Schichten
des ELL vorkommen. Die wichtigsten Interneurone sind die , mittelgrof3en ganglionéren' Zellen
1 und 2 (medium ganglion 1 (MG3) und 2 (MGy) cell) und die, dicken glatten Dendriten' Zellen
(thick smooth dendrite (TSD) cell) (Han et al. 1999, Meek et a. 1999, Meek et a. 1996). Die
Zellkorper dieser Zellen sind in der gangliondren Schicht des ELL lokalisiert (Meek et al. 1999).
LG-, LF-, MG;- und MG,-Zellen werden von priméaren Mormyromasten-Afferenzen nicht direkt,
sondern Uber Interneurone innerviert (Meek et al. 1999, Sugawara et al. 1999). LG- und MG;-
Zellen werden durch punktformige elektrische Reizung im Zentrum ihrer rezeptiven Felder
inhibiert (,I1-Zellen*), LF- und MG,-Zellen werden dagegen erregt (,E-Zellen®) (Bell et al.
1997a, Grant et a. 1996). Sowohl bei |- als auch bel E-Zellen wurde eine laterale Exzitation (1-
Zellen) bzw. eine laterae Inhibition (E-Zellen) gefunden, das heildt eine Stimulation auf3erhalb
des rezeptiven Feld Zentrums fhrt zu einer Umkehr der neuronalen Antwort (Bell und Grant
1992).

Viele ELL-Zellen (I- und E-Zellen) antworten nach dem Ein- oder Ausschalten von
lokalen elektrischen Reizen plastisch (Bell und Grant 1992). Mit Einzelzellableitungen wurde
gezeigt, dass sich nach dem Einschalten eines hemmenden Reizes die Entladungsrate einer
plastischen I-Zelle deutlich und stetig erhéht. Nach dem Ausschalten des Reizes und dem damit
verbundenen Anstieg der Entladungsrate, erfolgt eine deutliche und stetige Erniedrigung der
Entladungsrate bis das urspriingliche Entladungsraten-Niveau (ohne Reizung) erreicht ist (Bell
und Grant 1992). Es kénnen zwei zeitliche Verlaufe oder Phasen von plastischer Antwort sowohl
bei |- as auch bei E-Zellen unterschieden werden: Eine schnelle Phase (kurzzeitige Plastizitét),
in der klare Veranderungen innerhalb weniger Sekunden nach dem Ein- oder Ausschalten eines
Reizes stattfinden, und eine langsame Phase (langfristige Plastizitét), die mehrere Minuten
andauert bis ein Maximum nach dem Reizeinschalten oder ein Verschwinden der Antwort nach
dem Reizausschalten erreicht ist (Bell und Grant 1992). In Vitro Studien lassen vermuten, dass
diese Plastizitét in Parallelfaser-Synapsen gebildet wird (Bell et a. 1999, Bell et a. 1997b).
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Diese Synapsen sind an den apikalen Dendriten von LF-, LG-, MG;-, und MG,-Zellen lokalisiert
(Meek et al. 1999, Bell et al. 1997c¢).

Eine weitere Eigenschaft des ELL ist eine separate somatotopische Abbildung der
Korperoberfléache in allen drei ELL-Zonen (MZ, DLZ und VLZ) (Bell und Russell 1978, Zipser
und Bennett 1976a). Dabel wird in der MZ die dorsale Korperoberflache medial und die ventrale
Korperoberflache lateral abgebildet. In DLZ und VLZ verlauft diese Abbildung genau
umgekehrt (Bell 1986).

Die elektr osensorische Bahn verlauft vom ELL weiter zum NL und zum Nukleus prae-
eminentialis (Abb. 1.1, grin). Dabei bilden die Axone, die aus allen drei ELL-Zonen in den
jewells kontralateralen NL projizieren, den lateralen Lemniscus (Bell et a. 1981). Vom NL aus
fuhrt eine zentrale Rickkopplungsschleife (Abb. 1.1, blau) Uber den Nukleus prae-eminentialis
zur Eminentia granularis und zum ELL (von der Emde 1998, von der Emde und Bell 1996). Aus
dem NL verlauft die aufsteigende elektrosensorische Bahn direkt in die Vavula cerebelli
(Kleinhirn) (Abb. 1.1, griin). Andere aufsteigende Projektionen verlaufen aus dem NL zunéchst
in den Nukleus prae-glomerolosus und anschlief3end ebenfalls in die Valvula cerebelli (Meek et
al. 1999, Abb. 1.1, grin). Neurone aus der Valvula cerebelli projizieren in das Telencephalon
(Wullimann und Northcutt 1990). Weitere nicht eingezeichnete Rickkopplungsschieifen
verlaufen aus der Valvula cerebelli und dem Telencephalon zuriick in den NL (von der Emde
1998).

Der NL ist eines von sieben Kerngebieten im nukleisierten Torus semicircularis
(Mesencephalon) von Gnathonemus petersii  (Wullimann und Northcutt 1990). Diese
Nukleisierung des Torus semicircularis ist eine Besonderheit bei Mormyriden. Mindestens vier
der sieben Kerngebiete sind an der Verarbeitung elektrosensorischer Informationen beteiligt,
wahrend die Ubrigen fur die Verarbeitung mechanosensorischer und/oder auditorischer
Informationen zustandig sind (McCormick 1989). In den anterioren und posterioren
exterolateralen  Nuklei  werden  ausschliefdlich  Signde des  Knollenorgansystems
(Elektrokommunikation) verarbeitet (Bell 1986). Der NL ist das grofdte Kerngebiet im Torus
semicircularis.

Waéhrend die Aufklarung von Verschatungen, Zelltypen und elektrophysiologischen
Eigenschaften im ELL schon vorangeschritten ist, ist der Forschungsstand tUber den NL bisher
relativ niedrig. Histologische Untersuchungen lassen vermuten, dass im NL dhnlich wie im ELL
Somatotopie vorhanden ist. Es wurde gezeigt, dass Elektrorezeptoren aus rostralen

Korperbereichen in den rostro-medialen Teil des NL projizieren. Rezeptoren, die caudal liegen,
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projizieren in den caudo-lateralen Teil des NL (Bell et al. 1981, Finger et al. 1981). Ein weiterer
Hinwels ergibt sich aus den tonotopen Eigenschaften des Kolliculus inferior bei Végeln und
Saugern, der dem Torus semicircularis homolog ist. Im Kolliculus inferior existiert ebenfalls
eine Ortsabbildung, allerdings wird dort die Kochlea abgebildet. Auf diese Weise entsteht im
Kolliculus inferior Tonotopie (Frequenzabbildung) (Merzenich 1977). Bei Schleiereulen wurde
im Kolliculus inferior die raumliche Abbildung von Schallquellen nachgewiesen (Knudsen und
Konishi 1978). Bisherige elektrophysiol ogische Arbeiten ergaben jedoch keine Hinweise fir eine
Somatotopie im NL. Weder Experimente in denen evozierte Potentiale abgel eitet wurden (Mohr
und von der Emde 1999), noch Versuche in denen extrazellulérer Einzelzellableitungen
vorgenommen wurden, konnten im Kerngebiet des NL eine Somatotopie aufzeigen (Merten
2000).

Es stellt sich also die Frage, welche Informationen im NL reprasentiert und verarbeitet
werden? Untersuchungen von Grau und Bastian (1986) zeigten, dass es im Torus semicircularis
bei Gymnotiformen (Pulsfische) einen Zusammenhang zwischen Neuheitserkennung, die sich
durch eine ,Novelty response’ auf3ert, und Aktivitdt im Torus semicircularis gibt. Evozierte
Potentiale, die aus dem Torus semicircularis abgeleitet wurden, zeigten bei einem ,Novelty
response’ ausl6senden elektrischen Reiz einen anderen Verlauf als ohne diesen Reiz. Aul3erdem
beeintrachtigten Lasionen im Torus semicircularis die elektrosensorische Neuheitserkennung,
wahrend visuell und auditorisch , Novelty responses weiterhin ohne Beeintrachtigung ausgel st
wurden (Grau und Bastian 1986). Daraus ergibt sich fur die vorliegende Arbeit die Frage, ob es
im NL Hinweise auf , neuheitserkennende oder Neuheit verarbeitende” Neurone gibt, die auf
elektrische Reizénderungen antworten. Diese Neurone konnten das Auslosen einer ,Novelty
response’ steuern, zumal ein Prae-Kommandonukleus, der direkt zum Kommandonukleus
projiziert (Abb. 1.1), in unmittelbarer Nachbarschaft zum NL liegt (Meek et a. 1999). Um
elektrosensorische Antworten aus dem NL besser interpretieren zu konnen, wurden ELL-
Neurone mit den gleichen Reizen untersucht. Auf diese Weise konnten Zellantworten aus beiden
Kerngebieten miteinander verglichen werden, um Aussagen Uber die Verarbeitung
elektrosensorischer Information in der aufsteigenden Bahn zu erlangen. Um ,Novelty responses
auszulésen, wurde unter anderem en ,Dipolobjekt® (in Kombination mit einer
Ganzkorperreizung) verwendet, dessen elektrische Eigenschaften veréndert werden konnten
(Kapitel 2.4.3 Dipolobjekt). Die ,Novelty response -auslésenden Eigenschaften eines
Dipolobjektes wurden bereits in Verhaltensstudien eingehend untersucht und bestétigt (Post

1999). Zusétzlich wurden in der aktuellen Arbeit Neuronantworten im Zeitraum von
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Reizilbergangen ausgewertet, das heifdt beim Ein- und Ausschalten von Reizen. Diese Ubergédnge
|6sten ebenfalls, Novelty responses’ aus.

In  bisherigen  elektrophysiologischen  Studien wurden die  Eigenschaften
elektrosensorischer Neurone mit einfachen, lokalen elektrischen Punktreizen charakterisiert. Bel
Punktreizungen werden nur ein oder wenige Elektrorezeptoren auf der Korperoberflache
gleichzeitig gereizt. Diese Art der Stimulation kommt jedoch in der Natur nicht vor, da unter
natUrlichen Umstanden durch das EOD alle Elektrorezeptoren gleichzeitig stimuliert werden.
Durch die Gabe von Acetylcholinrezeptor-Blockern (Curare) ist das EOD wahrend der Versuche
ausgeschaltet. Dies war in bisherigen und der vorliegenden Studie der Fall. In der vorliegenden
Arbeit wurde daher zusétzlich neben einem Punktreiz ein Ganzkorperreiz (, Ersatz-EOD®) zur
Stimulation verwendet (Post und von der Emde 1999). Erst die Verwendung einer
Ganzkorperreizung ermdglichte es erstmalig in dieser Studie, die Antwortcharakteristik von
Neuronen im ELL und NL im ,Normalzustand“ - wéhrend aktiver Elektroortung - zu
untersuchen und zu beschreiben, das heilt bei der gleichzeitigen Stimulation aller
Elektrorezeptoren der Korperoberflache. Da nun sowohl Zentrum as auch Umgebung eines
rezeptiven Feldes gleichzeitig gereizt werden, sind bei einer Ableitung von ELL- und NL-Zellen
andere Antwortmuster zu erwarten as bei Punktreizung. Eine Fragestellung der vorliegenden
Studie lautet daher, wie antworten Neurone in der aufsteigenden elektrosensorischen Bahn (im
ELL und NL) wahrend aktiver Elektroortung, also wéhrend ein EOD bzw. eine
Ganzkorperreizung vorhanden ist?

Mit Hilfe einer Ganzkoérperreizung war es den Versuchstieren mdglich, aktive
Elektroortung zu betreiben, das heil3t Objekte in der ndheren Umgebung konnten detektiert und
unterschiedliche Materialeigenschaften wahrgenommen werden (Post und von der Emde 1999).
Durch zusétzliche Objekte im elektrischen Feld der Ganzkorperreizung wird die Reizsituation
weiter verdndert. Objekte in einem elektrischen Feld rufen aufgrund ihrer elektrischen
Materialeigenschaften lokale Verdnderungen des elektrischen Feldes hervor. Diese
Veranderungen sind zum Beispiel charakteristisch fur die Material eigenschaften, die Entfernung
und die Objektgrofle. Budelli und Caputi (2000) beschrieben die Effekte von Objekten im
elektrischen Feld schwachelektrischer Fische und den Verlauf der elektrischen Feldstérke auf der
Korperoberflache der Fische. Dieser charakteristische Verlauf wurde aufgrund seiner Form
,mexican hat’ genannt. Im Zentrum des ,mexican hat’ ist die Feldstarke erhoht, wahrend die
Feldstdrke in der unmittelbaren Peripherie erniedrigt ist. Amplitude und Form dieses
Feldstarkenverlaufs sind von den elektrischen Objekteigenschaften, dem Abstand zwischen
Fischhaut und Objekt und der Objektgrofde abhangig. Auf bestimmte Reizmuster kdnnten nun
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Neurone im NL spezidisiert sein, die ihre Eingange Uber einen groferen Tell der
Korperoberflache integrieren. Es kann ebenfalls hilfreich sein, Antworteigenschaften von
Neuronen aus dem ELL zu untersuchen und zu verstehen, um Verarbeitungsprozesse zum
Beispid fur die Objekterkennung aufzukléren. Eine weitere Fragestellung dieser Arbeit lautete
daher: Wie antworten Neurone des ELL und NL auf Objekte mit unterschiedlichen elektrischen
Materialeigenschaften im EOD-Ersatiz Feld? Sind mit lokaler Objektreizung und lokaler
Punktreizung vergleichbare Antworten zu erhalten?

Eine Punktreizung wurde bei alen abgeleiteten ELL- und NL-Neuronen unter anderem
deswegen vorgenommen, um die Zellenantworten mit Ergebnissen friherer Studien vergleichen
zu konnen. Zusétzlich wurden bei Neuronen aus beiden Kerngebieten rezeptive Felder mit einem
Punktreiz vermessen, um diese miteinander vergleichen zu kénnen und Aufschluss Uber deren
Eigenschaften und Groéf3en zu erhalten.

Ziel der vorliegenden Arbeit war es, die Antwortcharakteristika von Zellen im ELL und
im NL der aufsteigenden elektrosensorischen Bahn bel verschiedenen elektrischen Reizen zu
untersuchen. Die Schwerpunkte lagen in der Beantwortung der folgenden Fragen:
- Wie antworten ELL- und NL-Neurone bel einer Ganzkdrperreizung (Ersatz-EOD), also
wahrend der Fisch die Moglichkeit zur aktiven Elektroortung besitzt?
- Sind Antworten bei Anwesenheit von Objekten im elektrischen Feld des Ersatz-EODs
vergleichbar mit Antworten bel Punktreizung?
- Wie verlauft die Antwort eines plastischen ELL-Neurons bel einer Punkt- und einer
Ganzkorperreizung?
- Gibt es plastisch antwortende NL-Neurone und wie aul3ert sich diese Plastizitdt bei Punkt- und
Ganzkorperreizung?
- Gibt esbel NL-Neuronen Hinweise auf die Verarbeitung von el ektrosensorischer Neuheit?
- Wie sehen die rezeptiven Felder von ELL- und NL-Neuronen aus und welche rdumliche

Ausdehnung besitzen sie?
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2. Material und Methoden

2.1 Versuchstiere und Haltung

Fur die Versuche wurden 53 Elefantenriisselfische, Gnathonemus petersii, verwendet.
Das Gewicht der Tiere betrug sechs bis 20 g, bel ener Lange von 9,3 cm bis 15,8 cm
(Maul6ffnung bis Gabelung der Schwanzflosse). Die Tiere stammten aus dem Zoofachhandel
(Direktimporte aus Westafrika, Aquarium Glaser GmbH, Rodgau). Sie wurden in einem 120
Liter-Aquarium bel 12/12 h Hell-Dunkel-Rhythmus und 22 bis 26 °C Wassertemperatur
gehalten. Der Leitwert des Wassers variierte zwischen 60 und 140 uS/cm. Das Futter bestand aus
gefrorenen Muckenlarven.

2.2 Versuchsaufbau

Das Versuchsbecken war 29 cm lang, 31 cm breit und 20 cm hoch. Es stand auf einem
schwingungsgedampften Tisch (TMC). Um den Wasserspiegel im Versuchsbecken stets knapp
unterhalb der Prgparationstffnung zu halten, wurde ein permanenter Wasserabfluss installiert.
Das aus dem Versuchsbecken abflief3ende Wasser sammelte sich in einem 20-Liter- Eimer unter
dem Versuchsbecken. Das gesammelte Wasser wurde im Versuch mittels einer
Elektrotauchpumpe in ein etwa 1,50 m Uber dem Versuchsbecken gelegenes Vorratsbecken (14
Liter) geleitet. Von dort aus folgte es durch einen Silikonschlauch der Schwerkraft bis in das
Fischmaul.

Fur die Operation wurde das beschriebene Wasserkreislaufsystem in abgewandelter Form
benutzt. Da bei der Operation ein Gemisch aus Wasser und Betéaubungsmittel (0,03 g/l
Methanosulfonatldsung, MS-222, Sigma) zur Beatmung verwendet wurde, wurde ein zweites
Vorratsbecken (10 Liter) neben dem ersten instaliert. Das Vorratsbecken mit der MS-222
Losung war tber einen Dreiwegehahn mit dem Schlauch, der zum Fischmaul fuhrte, verbunden.
So konnte ohne Unterbrechung des Wasserflusses zwischen Beatmung mit MS-222 und
Frischwasser gewechselt werden. Das aus dem Versuchsbecken ablaufende Wasser wurde
wahrend der Beatmung mit MS-222 in einem separaten 20-Liter-Eimer gesammelt und nicht in
den Wasserkreidlauf zurtickgegeben. Erst nach etwa einer Stunde Beatmung mit Frischwasser
wurde der oben beschriebene Wasserkreislauf (ohne MS-222) geschlossen.

Der Leitwertbelag des Wassers wurde im Versuchsbecken fiir alle Experimente auf 100 +
5 uS/cm eingestellt. Dies entspricht einem Widerstand von Ryasser = 10 KOhm dber einen
Zentimeter Entfernung. Die Wassertemperatur betrug 22 bis 26 °C.
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Ableit- : Plastikstab
. elektrode

Indifferente
B Elektrode

Ableit- und Gegen-
elektrode KomSig

Beatmungs-
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Magenel ektrode
- Ganzkorperreiz
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Abb. 2.1: Foto eines Versuchstiers im Versuchsaufbau ohne Wasserbeflillung. Bevor die Aufnahme entstand, wurde
der Fisch nach einem Versuch gemal? Versuchsprotokoll eingeschldfert. Fir die Aufnahme wurde das Wasser aus
dem Versuchsbecken abgelassen. Aufgrund des fehlenden Auftriebs hing der Fisch in der Mitte durch und die
Position von Schwanzgabel zu Schwanzelektrode verschob sich etwas. Mit Sternchen (*) wurden kleine Tiicher
markiert, die zum Befeuchten von tber der Wasserlinie liegenden K 6rperbereichen verwendet wurden. Verwendete

Abkirzungen: KomSig - Motorkommandosignal (Erklérung siehe Kapitel 2.4)

2.3 Praparation

Die Versuchstiere wurden in einem 13 cm x 19 cm grof3en Becken mit einer 0,1 g/l MS-
222 Losung initial betdubt. Nach 2 bis 5 Minuten waren die Tiere soweit betaubt, dass ihnen
ohne Gegenwehr 0,15 bis 0,5 pl Pancuroniumbromid (Organon Teknika) pro g Korpergewicht
subkutan mit einer Mikroliterspritze (0,3 ml Insulinspritze, Becton Dickinson) injiziert werden
konnte. Dadurch wurden die Tiere fur die Dauer der Versuche immobilisiert. Bei einigen Tieren
war es notwendig, die Muskelrelaxans wéahrend eines Versuchs nachzuspritzen, wenn die
immobiliserende Wirkung nach einigen Stunden nachliel. Das relaxierte Tier wurde im
Versuchsbecken auf einem seiner ventralen Korperform angepassten Styroporblock mit
Prépariernadeln befestigt. Dabel dienten die Nadeln nur zum Festklemmen des Fisches und
verletzten diesen nicht. Der Fisch wurde im Versuchsbecken so positioniert, dass der zu 6ffnende
Schédelbereich gerade aus dem Wasser ragte. Korperstellen, die der Luft ausgesetzt waren,
wurden mit feuchtem Verbandsmull und/oder Papiertiichern vor dem Austrocknen geschiitzt. Da
Pancuroniumbromid ebenfalls die Atemmuskulatur 1éhmt, erfolgte eine Beatmung durch einen
Silikonschlauch. Das Atemwasser enthielt 0,03 g/l MS-222, um die Narkose wéhrend der
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Operation aufrecht zu erhalten. Der Atemwasserdurchfluss betrug 35 + 5 ml/min und wurde
mittels eines Durchflussreglers (Aalborg) kontrolliert und eingestellt.

Die folgende Préparation fand unter visueller Kontrolle durch eine Stereolupe (Wild
M650, Wild Heerbrugg oder Leica MZ12s) statt. Nach der Entfernung von Haut und Gewebe an
der Operationsstelle wurde mit Hilfe von Sekundenkleber (Uhu) und Dentalzement (Bosworth
Fastray) ein Plastikstab auf dem Schédelknochen festgeklebt. Dieser war am Beckenrand
befestigt und diente der Fixierung des Fisches im weiteren Versuchsablauf. Anschlief3end wurde
der Schadel mit einem Minibohrer (Minimot 40/E, Proxxon) angefrast und mit einer Pinzette
gedffnet. Die Offnung betrug etwa 10 mm?.

Fir Ableitungen aus dem elektrosensorischen Seitenlinienlobus (ELL) lag die Offnung
direkt Uber der medialen Zone (MZ) (Abb. 2.2, rechtes Schema). Die MZ war von der Valvula
cerebelli bedeckt. Fir Ableitungen aus dem Nukleus lateralis (NL) wurde der Schadel
kontralateral zur Reizseite direkt Uber dem NL gedffnet. Zur Orientierung dienten dabei die
Valvula cerebelli, der anteriore exterolaterale Nukleus und das Tectum mesencephali als
Landmarken (Abb. 2.2, linkes Schema).

cauda

Vavulacerebelli \‘

Plastikstab

Dentalzement

Schadel -
knochen

ELA
Tectum mesencephali

Valvulacerebdli

Abb. 2.2: Schema der Operationsdffnungen fur Ableitungen aus dem NL (links) und dem ELL (rechts). Verwendete

Abkirzungen: ELA - anteriorer exterolateraler nukleus.

Die Operationsstelle wurde wahrend der Operation und wéhrend der Versuche
regelmallig mit Hilfe einer Pasteurpipette mit frischem ,Hickmann'-Ringer (Rezept siehe
Anhang, hergestellt nach Oakly und Schafer, 1978) gespuilt. Die Dauer der Préparation betrug
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drei bisvier Stunden. Nach der Préparation wurden alle Prépariernadeln, mit denen der Fisch auf
dem Styroporblock fixiert war, entfernt und der Styroporblock wurde auf den Boden des
Versuchsbeckens abgesenkt. Der Fisch wurde wahrend der Versuche nur von dem angeklebten
Plastikstab und dem auf elner Hakenel ektrode ruhenden Schwanzstiel gehalten (Abb. 2.1).

2.4 Reizung

Zur elektrischen Reizung des Fisches wurde in den Weg der elektromotorischen Bahn
(sehe Einleitung) eingegriffen. Wéhrend der Versuche waren die Versuchstiere mit
Pancuroniumbromid relaxiert. Das fuhrte dazu, dass die Fische keine eigene elektrische
Organentladung  (Electric  Organ  Discharge, EOD) produzierten. Das EOD-
Motorkommandosignal (KomSig), das normalerweise die Entladung des elektrischen Organs
auslost, wurde jedoch auch unter Einwirkung von Pancuroniumbromid weiterhin vom Fisch
erzeugt. Das KomSig wurde mit Hilfe einer Hakenelektrode abgeleitet, auf die der Schwanzstiel
gelegt wurde (Abb. 2.1). Anschlief3end wurde es mit einem Differenzverstérker (Abb. 2.3, griner
Pfad) verstarkt (5000fach), wobel sich die Gegenelektrode etwa zwei cm vom Fisch entfernt frel
im Wasser befand (Abb. 2.1). Mit Hilfe einer Triggereinheit (, Trigger”-Einschubkarte im
Helnecke Baugruppentréager) wurde zum Zeitpunkt des ersten, grofiten und negativen Gipfels des
KomSig ein funf Volt Normpuls (TTL-Puls) von zehn ms Dauer generiert. Dieser Zeitpunkt
wurde als Zeitpunkt null Sekunden (tp) definiert (Abb. 3.1 A). KomSig und to-Trigger wurden
mit einem DAT-Rekorder (DTR-1802, Bio Logic) aufgezeichnet und in einen Computer
eingelesen (Abb. 2.3). Mit der zwischengeschalteten Verzogerungseinheit (,Delay”-
Einschubkarte im Heinecke Baugruppentréger) wurde der TTL-Puls um 4,5 ms verzogert. Mit
dem verzogerten TTL-Puls wurde die Ausgabe eines aufgezeichneten natirlichen EODs aus
einem Wellengenerator (Wavetek Model 395) gestartet. Das ausgegebene EOD Signa wurde
sowohl zur Punktreizung as auch zur Erzeugung eines kinstlichen EODs (Ganzkorperreiz)
verwendet. Dieses besal’ eine dhnliche Feldgeometrie wie ein natlrliches EOD. Das vom
Wellengenerator (Wavetek) ausgegebene Signal wurde mit einem Schalter zwischen
Punktreizung und Ganzkorperreizung hin und her geschaltet (Abb. 2.3). Alle elektrosensorischen
Reizungen erfolgten also zum Zeitpunkt 4,5 ms.
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Abb. 2.3: Schalthild der Ableit- und Reizkette zur Stimulation mit einem Punktreiz (orange) und einem
Ganzkorperreiz (rot) mit Dipolobjekt (schwarz). Die Ableitkette fir Aktionspotentiale aus dem Gehirn ist in blau
dargestellt, die Ableitkette fur das Kommandosignal in grtin. (Erklérung siehe Text)

2.4.1 Reizung mit einem elektrischen Punktreiz

Bel Punktreizung wurde die Amplitude des vom Wellengenerator ausgegebenen EOD
Signals (10 Volt p-p) mit Hilfe enes dB-Abschwéchers eingestellt. Mit einem
Symmetrieverstérker wurde das Reizsigna symmetrisch auf eine positive und negative
Reizelektrode aufgespalten. Ein integrierter Verstérker (1fach) verhinderte eine Abschwéchung
des Signals durch die Aufspaltung. Der Punktreiz wurde mit einer bleistiftformigen
Kohleelektrode (Spitzendurchmesser 1,8 mm) im Abstand von etwa drei mm zur Fischhaut
ausgegeben. Der Elektrodenschaft aus Plexiglas war in eine Halterung eingespannt, die in drel
Dimensionen mit Feinvortrieben bewegt werden konnte. So konnte die Elektrodenspitze an

jedem beliebigen Punkt der rechten Fischseite positioniert werden. Die Gegenelektrode bestand
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aus einem zylinderformigen Kohlestab (Durchmesser 6 mm, Lange 3 mm). Dieser wurde auf der
von der Punktreizgebung abgewandten Seite des Fisches (linke Fischseite) an der
Versuchsbeckenwand befestigt. Der Abstand zum Fisch betrug dabei circa sieben cm. In
Richtung Fischlangsachse konnte die Position der Halterung mit dem Punktreiz auf einem Lineal

abgelesen werden.

2.4.2 Reizung mit einem Ganzkérperreiz

Ziel der Ganzkorperreizung war es, dem Fisch die Fahigkeit zur Elektroortung im
kurarisierten Zustand wiederzugeben. Dazu wurde das eigenerzeugte Feld durch ein kinstlich
erzeugtes Feld ersetzt. Fur die Ganzkorperreizung wurde das vom Wellengenerator ausgegebene
EOD Signa mit einem Leistungsverstérker dreifach verstarkt und mit  einem
Symmetrieverstarker, wie unter Kapitel 2.4.1 beschrieben, aufgespalten und verstérkt (einfach).
Anschliel?end wurden die Signale auf die positive ,Magenelektrode® und die negative
»Schwanzelektrode® geleitet. Die ,,Magenelektrode® bestand aus einem Silberkiigelchen
(Durchmesser 1,2 mm) am Ende eines isolierten diinnen Drahts. Sie wurde gemeinsam mit dem
Beatmungsschlauch in das Fischmaul eingefihrt und reichte bis in den Fischmagen (Abb. 2.1).
Die ,, Schwanzelektrode” bestand aus einem Silberdraht, die letzten drei mm waren nicht isoliert.
Das blanke Drahtende wurde zwischen der Schwanzgabel des Versuchstieres im Wasser
positioniert (Abb. 2.1).

Die Reizamplitude wurde fir die Ganzkérperreizung am Wellengenerator eingestellt und
an die elektrische Signalstérke des vom Fisch selbst erzeugten EODs angepasst. Dazu wurde von
allen Fischen die elektrische Signalstérke des natiirlichen EODs vor jedem Versuch am noch
entladenden Fisch gemessen. Dies erfolgte mit einem Elektrodenpaar (Eigenbau) aus zwei
Kupferdréhten, deren etwa ein mm abisolierte Enden in einem Abstand von ein cm zueinander
angeordnet waren. Mit einem Differenzverstérker (Anfertigung Elektronikwerkstatt Universitét
Regensburg) wurde das Signal verstarkt (10fach) und auf einem Oszillographen (Y okogawa DL -
1300 A oder Yokogawa DL 1540 CL) dargestellt und abgelesen. Die elektrische Signalstarke
wurde jeweils auf Hohe des rechten Kiemendeckels im seitlichen Abstand von circa funf mm
gemessen. Die gleiche Messung wurde spéter am kurarisierten Fisch im Versuchsaufbau bei
eingeschaltetem Ganzkorperreiz wiederholt. Dabel wurde die Reizamplitude so lange am
Wellengenerator verandert, bis sie der elektrischen Signalstérke des zuvor gemessenen EODs

entsprach.
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2.4.3 Dipolobj ekt

Fur Versuche mit Objekten wurde ein ,, Dipolobjekt” (Abb. 2.4) in das rezeptive Feld von
abgeleiteten Neuronen nah an die Fischhaut gebracht. Die Leitfahigkeit des Objekts konnte von
einem grofden Widerstandswert auf einen kleinen Widerstandswert (und umgekehrt) gedndert
werden, ohne das Objekt zu bewegen.

Das Dipolobjekt bestand aus zwei Kohlepléttchen und zwei Plexiglasrhren und hatte die
Gestalt eines umgekehrten T. In den horizontalen Enden des T waren an beiden Seiten die
Kohlepléttchen eingelassen. Diese stellten den Kontakt zum umgebenden Wasser her. Die
K ohlepl&ttchen besalen einen Durchmesser von 7 mm und die AulRenflachen der Kohleplattchen
waren zehn mm voneinander entfernt. Die Plexiglasréhren hatten einen Aul3endurchmesser von
zehn mm. Im Innern der horizontalen Plexiglasrohre hatten die Kohlepléttchen einen Abstand
von 25 mm zueinander. Der Zwischenraum war mit einem Polymerisationsklebstoff
(®ACRIFIX 192, rohm) verfilllt. In den Plexiglasrdhren war mit jedem Kohlepol ein Kabel
verbunden, welches durch die vertikale Plexiglasrohre herausfiihrte. Durch Kurzschlief3en der
beiden Kabel konnte die elektrische Eigenschaft des Dipolobjekts von einem hohen elektrischen
Widerstand auf einen geringen Widerstand geandert werden.

Das Schalten des Objekts wurde mit Hilfe eines Relaises (Abb. 2.3) und eines Computers
(AMD-K®6 II, 200 MHz, Windows 98) mit Software (Spike2 Version 3.04, CED - Cambridge
Electronic Design Limited) und AD/DA-Wandler (Microl401, CED) gesteuert. Dazu wurde an
das Relais entweder eine Spannung von null Volt (Relais offen - Dipolobjekt nicht
kurzgeschlossen) oder eine Spannung von funf Volt (Relais geschlossen - Dipolobjekt
kurzgeschlossen) angelegt. Die gerade anliegende Spannung und damit die Schaltzeitpunkte und
der Schaltzustand wurden auf einem DAT-Rekorder as sogenannter , Objekttrigger”

aufgezeichnet.

Kohlepléttchen

—>
o — ;‘ < Kabel
Abb. 2.4: Schema eines Dipolobjekts. (Erklarung siehe Kapitel 2.4.3)

Der Widerstand des kurzgeschlossenen Dipolobjekts betrug Rgeschiosssn = 20 Ohm

(Messwert). Die Impedanz Z (komplexer Widerstand) des nicht kurzgeschlossenen Dipol objekts
setzte sich aus dem reellen Widerstand (Rgeschiossen) Und dem imaginaren Widerstand (Xoffen)
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zusammen. Wegen dem hohen Wert des imaginaren Widerstandes kann die Komponente des
reellen Widerstands vernachlassigt werden. Der imagindre Widerstand des nicht
kurzgeschlossenen Dipolobjekts (Xoffen) berechnet sich in Verbindung mit dem 200 ps langen
EOD Puls, der einer Grundfrequenz von funf kHz entspricht, wie folgt:

1

Xoffen = —2* 7-[* f * C = 320 kOhm
Rgeschiossen - Widerstand kurzgeschl ossenes Dipol obj ekt
z - komplexer Widerstand
Xoffen - imaginadrer Widerstand offenes Dipol objekt
C - Gesamtkapazitdt von Dipolobjekt und
Verkabelung (Messwert, 100 pF)
f - eine Pulsdauer von 200 us entspricht einer
Grundfrequenz von 5 kHz
2.4.4 Reizprotokoall

Die Suche nach Neuronen erfolgte im ELL und NL zun&chst ohne periphere Reizung.
Beim Vorfahren der Glasmikroelektrode in das entsprechende Zielgebiet wurden evozierte
Potentiale der ,, Corollary discharge” abgeleitet und auf dem Oszillographen dargestellt. Anhand
von Form und Amplitude dieser evozierten Potentiale und einem Vergleich mit Messungen aus
friheren Arbeiten (Kapitel 2.8.1) wurde die Position der Elektrode in den beiden Gehirnarealen
bestimmt (Kapitel 2.7).

Zu Beginn jeder Ableitung wurde die Antworteigenschaft einer Zelle bel Punktreizung
untersucht. Dazu wurde die Punktreizquelle in groben Schritten entlang der Langsachse des
Fisches platziert und mit einer konstanten Reizamplitude (zwischen 400 und 2500 mV/cm)
betrieben. Als Antwort auf einen Stimulus wurde eine Abweichung der evozierten von der
spontanen Entladungsrate bezeichnet. Durch Audiokontrolle und durch Betrachtung der
Antwortaktivité auf einem Oszillographen wurde grob das rezeptive Feld der Zelle abgeschétzt.
Die Position, an der die Antwort maximal war, wurde als Zentrum eines rezeptiven Feldes
definiert. Die Spitze der Punktreizquelle wurde dann im Zentrum des rezeptiven Feldes im
Abstand von etwa drei mm zum Fisch befestigt.

Anschlief3end wurde die Neuronaktivitét etwa zwel Minuten lang ohne periphere Reizung
auf DAT-Band aufgezeichnet. Dabel wurden ebenfalls die evozierten ,Corollary discharge'
Potentiale aufgezeichnet. Dazu wurden die Filtereinstellungen fir den Hochpassfilter am
Verstarker auf zehn Hz umgeschaltet (sonst 300 Hz). Bel alen Ableitungen wurde die
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Aufzeichnung der Neuronaktivitdét ohne periphere Reizung im weiteren Verlauf des
Reizprotokolls mehrmals wiederholt.

Anschlieflend wurden die Antworten des abgeleiteten Neurons auf verschiedene
Punktreizamplituden getestet. Dazu wurde bei verschiedenen Reizamplituden die neuronale
Aktivitét etwa zwel Minuten lang auf DAT-Band aufgezeichnet. Wahrend der Versuche wurde
grob der Dynamikbereich des Neurons abgeschétzt. Bei den nachfolgenden Messungen wurde
eine Reizamplitude gewdhlt, bei der die Zelantwort nach Maoglichkeit in der Mitte des
dynamischen Bereichs lag, das heif3t die Entladungsrate des Neurons konnte durch eine
Erhohung der Punktreizamplitude steigen und durch eine Erniedrigung der Reizstérke sinken.
Bel dieser Punktreizamplitude wurde der Punktreiz aus- und nach einigen Minuten wieder
eingeschaltet. Diese Ubergange wurden zur Auswertung der plastischen Eigenschaften des
abgel eiteten Neurons aufgezeichnet.

Um rezeptive Felder zu vermessen, wurde der Punktreiz (ausgehend vom zuvor
ermittelten Zentrum des rezeptiven Feldes) entlang der Langsachse des Fisches bewegt. Die
Spitze der Punktreizquelle wurde dazu in Abstdnden von ein bis drei mm platziert. An den
verschiedenen Positionen wurde stimuliert und die Zellantwort aufgezeichnet. Der Abstand
zwischen der Spitze der Punktreizquelle und der Fischhaut betrug dabel stets etwa drei mm. Um
die relative Lage des Fisches zu den rezeptiven Feldern zu rekonstruieren, wurden wahrend der
Stimulation Zeichnungen des Fisches angefertigt. Dabel dienten gréfen-unabhangige
Landmarken (wie zum Beispiel die Spitze des Schnauzenorgans, die Maul6ffnung, die
Nasen6ffnungen, das Auge, die Kiemenspalte und die Schwanzgabelung) zur Rekonstruktion.

Nach der Stimulation mit einem Punktreiz folgte die Reizung mit einem Ganzkdrperreiz.
Dazu wurde der Ganzkorperreiz mit der elektrischen Signalstarke des vom Fisch selbst erzeugten
EODs eingeschaltet. Zundchst befanden sich keine Objekte in der Umgebung des Versuchstieres.
Nach ein bis funf Minuten Reizdauer wurde der Ganzkorperreiz ausgeschaltet. Bel der
Stimulation mit einem Ganzkorperreiz wurden bei  einigen Neuronen verschiedene
Reizamplituden getestet, vor allem dann, wenn auf die erste getestete Amplitude keine Antwort
erfolgte. Alle Messungen und die Ubergéange beim Ein- und Ausschalten wurden aufgezeichnet.

Anschlief3end wurde das in Kapitel 2.4.3 beschriebene Dipolobjekt mit einem Abstand
von etwa drei mm zur Fischoberflache im Zentrum des mit dem Punktreiz lokalisierten
rezeptiven Feldes positioniert. Das Objekt war dabei so ausgerichtet, dass ein Kohlepléttchen zur
Fischhaut ausgerichtet war und das andere vom Fisch weg deutete. Die Eigenschaften des
Dipolobjekts wurden, wie unter Kapitel 2.4.3 beschrieben, im Abstand von 30 Sekunden
veradndert. Das heil3t, auf eine 30 Sekunden lange Prasentation eines Dipolobjekts mit geringem
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el ektrischen Widerstand (kurzgeschlossener Zustand) folgte eine 30 Sekunden lange Présentation
des Dipolobjekts mit hohem Widerstand (nicht-kurzgeschlossener Zustand), usw. Bel diesen
Messungen wurden in der Regel sechs Minuten kontinuierlich auf DAT-Band aufgezeichnet.
Vor Beginn dieser Messungen war der Ganzkorperreiz bereits mindestens funf Minuten

eingeschaltet.

2.5 Datenaufnahme

2.5.1 Elektroden

Extrazellulgre  Aktionspotentiale und  evozierte  Potentiale  wurden — mit
flUssigkeitsgefillten Glasmikroelektroden oder mit industriell gefertigten Wolframelektroden
abgeleitet. Fur die selbst produzierten Elektroden wurden Glaskapillaren mit Filament (GB 120
TF-8P, Science Products) auf einem Elektrodenpuller (Brown-Flaming Mikropipette Puller
Model P-80 oder P-97, Sutter Instruments CO.) gezogen. Die Elektrodenspitzen wurden unter
visueller Kontrolle mit eitnem Mikroskop auf zwei bis vier um Spitzendurchmesser abgebrochen.
Kurz vor Verwendung der Elektroden wurden sie mit NaCl (3 M), Chicago-Sky-Blue-L6sung
(2%ige Chicago-Sky-Blue-Losung in 0,5 M Natrium-Acetat, Sigma-Aldrich) oder Biocytin
gefillt. Die Elektroden hatten einen Widerstand von acht bis 15 MOhm. In einem Experiment
wurde eine Glasmikroel ektrode mit einem Spitzendurchmesser von weniger als einem pm und
einem Widerstand von circa 150 MOhm verwendet.

Bei einigen Ableitungen wurden industriell gefertigte Wolframelektroden (A-M Systems)
verwendet. Diese hatten einen Widerstand von zwei bis vier MOhm und enen
Spitzendurchmesser von acht bis zehn pm.

Die Elektroden wurden mit Hilfe eines Mikromanipulators und unter visueller Kontrolle
mit einer Stereolupe (Wild M650, Wild Heerbrugg oder Leica MZ12s) Uber der Vavula
cerebelli positioniert. Dabel wurde die Elektrode fur Ableitungen aus dem ELL senkrecht zur
Horizontalen positioniert. Fir Ableitungen aus dem NL wurde ein Winkel von etwa 55° zur
Horizontalen gewdahit. Mit einem motorgetriebenen Mikrostepper (Piezo-Manipulator) wurden
die Elektroden in zwei bis funf um Schritten vor und zurtick bewegt.

Die indifferente Elektrode bestand aus einem chlorierten Silberdraht (0,3 mm
Durchmesser), der mdoglichst nahe an der Operationsoffnung zwischen Fischhaut und

Schédelknochen geschoben wurde.
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2.5.2 Ableitkette

In alen Versuchen wurden zwel Signale abgeleitet, verstarkt und zur spéteren
Auswertung mit einem DAT-Rekorder aufgezeichnet: Extrazelluldre Aktionspotentiale aus dem
ELL oder NL und das KomSig aus dem Rickenmark (Kapitel 2.4). Zusétzlich wurde der to-
Trigger und, wenn Reizungen mit dem Dipolobjekt vorgenommen wurden, der ,, Objekttrigger”
aufgezeichnet (siehe Abb. 2.3).

Das von den Glasmikroelektroden aufgenommene Signal wurde mit einem Verstérker
(DAM 80, WPI oder Axoclamp-2B) mit integriertem Filter verstarkt (Abb. 2.3). Der
Verstarkungsfaktor betrug 1000fach, die Filtereinstellungen betrugen drei kHz beim
Tiefpassfilter und 300 Hz beim Hochpassfilter. Zur Aufzeichnung evozierter Potentiale wurde
der Tiefpassfilter auf zehn Hz eingestellt, wahrend der Hochpassfilter unverandert blieb.
Anschlief3end passierte das Signal einen elektronischen Filter (HumBug, Quest Scientific), der
an Versorgungsspannung (50 Hz oder 60 Hz) gekoppelte Stérungen (,, Netzbrummen®) aus dem
Signal herausrechnete. Danach wurde das Signal auf einem Oszillographen dargestellt und mit
dem DAT-Rekorder aufgezeichnet.

2.6 Auswertung

Nach den Versuchen wurden die Daten mit dem DAT-Rekorder abgespielt, mit einem
AD/DA-Wandler (Micro1401, CED) digitalisiert und in einen Computer (AMD-K6 11, 200
MHz, Windows 98) mit Mess-Software (Spike2 Version 3.04, CED) eingelesen. Die
Originalableitungen und das KomSig wurden mit einer Samplingrate von 10000 Punkte/s
digitalisiert. Die Signale von to-Trigger (Kapitel 2.4) und ,, Objekttrigger” (Kapitel 2.4.3) wurden
mit einer Samplingrate von 100 Punkte/s digitalisiert.

Mit Hilfe der Mess-Software wurden Aktionspotentiale der Originalableitungen in TTL-
Pulse umgewandelt. Anschlieffend wurden mit Hilfe selbst geschriebener Makros
Rasterdiagramme und Peri-Stimulus-Time- (PST) Histogramme erstellt. Die Klassenbreite der
PST Histogramme betrug stets eine ms. Der Zeitpunkt to reprasentiert jeweils den ersten, grofdten
und negativen Gipfel des KomSig (Kapitel 2.4); die Punkt- und Ganzkdrperreizungen erfol gten
stets zum Zeitpunkt 4,5 ms.

Bel den oben genannten Darstellungsformen gab es aufgrund der unterschiedlichen
Abstande zwischen den to-Triggern Folgendes zu beachten. Im Gegensatz zu vielen anderen
elektrophysiologischen Studien triggert in der vorliegenden Arbeit das Versuchstier die
Ausgabezeitpunkte von Punkt- und Ganzkorper-Reizen selbst. Bel einer kurzfristig stark

erhdhten KomSig-Entladungsrate konnte es daher sein, dass die Intervalle zwischen den to-
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Triggern so kurz wurden, dass nicht immer die gleiche Raster- und PST-Histogramm-Zeitachse
dargestellt werden konnte (zum Beispiel Abb. 3.1 A-G). Beschleunigte der Fisch seine KomSig-
Entladungsrate bei spiel sweise wahrend einer Messung kurzfristig auf 20 Hz bedeutete dies, dass
das entsprechende Raster und das PST Histogramm bereits nach 50 ms endeten.

Zur Ermittlung von Entladungsraten wurden Mittelwerte und eine Standardabwel chungen
berechnet. Dabei wurde Uber alle Aktionspotentiale gemittelt, die im Intervall von null (to) bis 50
ms in 50 Wiederholungen (50 Rasterspuren) auftraten. Die Entladungsrate wurde in der Einheit
~AP/Intervall* angegeben. Um Mittelwerte und Standardabweichungen von den Latenzen der
ersten APs zu berechnen, die nach ty, auftraten, wurde Uber ale Latenzwerte der ersten
Aktionspotentiale aus 50 Wiederholungen gemittelt. Die Werte fir die Latenz der ersten APs
wurdein ,,ms* (Y2-Achse) angegeben. Um Entladungsraten und Latenzen zu berechnen, wurden
Rasterdiagramme als ASCII-Text-Datel gespeichert und in das Programm Origin (Version 6.1,
OriginLab Corporation) importiert. Mit Hilfe von Origin erfolgte die Berechnung und
Darstellung als Diagramm. Dabel wurden die o.g. Y-Werte entweder gegen Reizstarken
(Amplitudenkennlinien), Position des Punktreizes (Rezeptive Felder) oder Zeit (Plastizitét)
aufgetragen.

Um den Einfluss der KomSig-Entladungsrate auf die Antworteigenschaften abgeleiteter
Neurone zu untersuchen, wurde die KomSig-Entladungsrate (X-Achse) gegen die
Aktionspotential-Entladungsrate (Y-Achse) und die Latenz der ersten Aktionspotentiale (Y-
Achse) aufgetragen. Mit Hilfe des Statistikprogramms Origin wurde eine Regressionsgerade
berechnet und eingezeichnet. Um die Signifikanz der Korrelation zu ermitteln, wurde ein
Spearman-Rang-Korrelations-Test mit dem Stati stikprogramm SPSS durchgefiihrt. Dazu wurden
die ASCII-Text-Dateien in SPSS importiert. Das Signifikanzkriterium war p < 0,01.

2.7 Messung der elektrischen Reizamplituden

Die elektrischen Signalstérken bel Punkt- und Ganzkdrperreizungen wurden mit einer
Messelektrode (Eigenbau, siehe Abb. 2.5) vermessen. Sie bestand aus zwei Silberdréhten
(Durchmesser 0,2 mm), die in zwel paralel verlaufende Glaskapillaren (Durchmesser 1,2 mm,
Lange 100 mm) mit Zwei-Komponenten Epoxydharz-Kleber (Uhu plus schnellfest) eingeklebt

wurden. Der Abstand zwischen den Silberdréahten betrug ein mm.
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Abb. 2.5: Schema einer Messelektrode zur Vermessung der elektrischen Reizstéarke.
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Mit einem Differentialverstarker (Anfertigung Elektronikwerkstatt  Universitéat
Regensburg) wurde das Messsignal verstérkt (10fach) und auf einem Oszillographen dargestellt.
Bel allen Messungen wurden die Messwerte am Oszillographen abgelesen und in eine Tabelle
eingetragen. Anschlief3end wurden mit dem Programm Origin Diagramme erstellt (Abb. 2.6 und
2.7).

Fur die Messung der Punktreizamplituden wurde die Messelektrode mittig zwischen
Punktreizquelle und Fischhaut positioniert. Dabei betrugen die Abstande zwischen
Punktreizquelle - Messelektrode und Messelektrode - Fischoberflache jewells etwa 1 mm. An
dieser Position wurden die elektrischen Signalstérken mit Abschwéchungen der Reizstérke
zwischen 50 und null dB (in 2 bis 3 dB Schritten) gemessen (Abb. 2.6 A). Danach wurde eine
Abschwéchung von 20 dB eingestellt und die Messelektrode bis zu 15 mm caudal und rostral
verschoben. Die Position der Punktreizquelle wurde dabei nicht verandert (Abb. 2.6 B).
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Abb. 2.6 A-B: Eichkurven fir Reizungen mit einem Punktreiz. In Diagramm A ist die am dB-Abschwéacher
eingestellte Abschwéachung (X-Achse) gegen die gemessene Signal starke (Reizamplitude, Y-Achse) aufgetragen. In
Diagramm B wird die Messelektrode in rostro-caudal Richtung bewegt. Auf der X-Achse ist die Position der
Messelektrode gegen die gemessene Signalstérke (Y-Achse) aufgetragen. Die Position O mm liegt direkt vor der
Spitze der Punktreizquelle. An dieser Position wurde die in A gezeigte Eichkurve aufgenommen. (Erklérung siehe
Text)

Die Vermessung bei Ganzkorperreizung wurde an einem Versuchstier durchgefihrt und
erfolgte mit der nach Kapitel 2.4.2 an die natirliche EOD-Amplitude angepassten
Reizamplitude. Bel diesen Messungen wurde die Messelektrode auf Hohe des Rumpf-
Seitenlinienkanals in rostro-caudaler Richtung am Fisch entlanggefiihrt. Die Vermessung begann
an der Schnauzenorganspitze und verlief etwa 50 mm am Fisch entlang in caudaler Richtung
(Fischlange 117 mm). Der Abstand zwischen Fischhaut und Messelektrode (ca. 1 mm) wurde
dabel konstant gehalten. Die Signalstarke wurde in ein bis zwei mm Abstdnden gemessen und al's
Funktion des Ortes aufgetragen (Abb. 2.7 A-D). Auf diese Weise wurde die Signalstarke bel
Ganzkorperreizung mit und ohne Anwesenheit eines Dipolobjekts (grof3er und kleiner
Widerstand) vermessen (Abb. 2.7 A und D). Bei Messungen mit Objekten wurde nur tber eine
Strecke von 23 bzw. 18 mm gemessen. In Abb. 2.7 B und C wurden die Messwerte ohne Objekt
von den Messwerten mit Objekt subtrahiert und die Differenz im Diagramm aufgetragen. Bel
den Messungen mit Objekt war dieses einmal Uber dem Kiemendeckel positioniert (Abb. 2.7 A
und B) und bel einer weiteren Messung tber der Mitte des Schnauzenorgans (Abb. 2.7 C und D).
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Abb. 2.7 A-D: Reizamplituden bei Ganzkérperreizung mit und ohne Dipolobjekt. Die Position und Abmessung des
Dipolobjekts ist unter den X-Achsen skizziert. In A-D sind auf den X-Achsen die Entfernungen zur Mundéffnung
aufgetragen. In A und D sind auf den Y -Achsen die gemessenen Signal stérken (Reizamplituden) aufgetragen. B und
C zeigen auf den Y-Achsen eine Subtraktion der Messung ohne Objekte von der Messung mit Objekt. In Blau ist
die Messung ohne Objekt aufgetragen. In sind Werte fir ein Dipolobjekt mit kleinem Widerstand und in
Magenta Werte fur ein Dipolobjekt mit groRem Widerstand aufgetragen. In A und B befand sich das Dipolobjekt
Uber dem Kiemendeckel, in C und D Uber der Mitte des Schnauzenorgans. Die senkrechten Linien markieren

Landmarken auf der Korperoberflache, die tUber den Abbildungen bezeichnet sind. (Erklérung siehe Text)
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2.8 Veifizierung von Ableitstellen

Zur Verifizierung von Ableitstellen wurden physiologische und histologische Kriterien
herangezogen. Die Ebene der Einstichkandle fur Ableitungen aus dem ELL verliefen stets
senkrecht zur Horizontalen von dorsal nach ventral. Bel Ableitungen aus dem NL verliefen die
Einstichkandle in einem Winkel von circa 55°. Bel alen Versuchen war die Fischléangsachse um
circa 25° geneigt (Abb. 2.1). Mit den Elektroden wurde zunéchst die direkt Uber dem ELL und
NL liegende Valvula cerebelli penetriert, bevor die eigentlichen Zielgebiete fir die Ableitungen

erreicht wurden.

2.8.1 Physiologische Verifizierung

Um Ableitstellen wéahrend des Versuches mit der Elektrode zu finden, wurden
physiologische Kriterien herangezogen. Die evozierten Potentiale der ,Corollary discharge
waren im ELL und NL vorhanden und frihere Studien ergaben, dass diese in beiden
Kerngebieten charakteristische Verlaufe besitzen (Mohr und von der Emde 1999, Bell et a
1992). Es ist bekannt, dass in der medialen Zone des ELL die Form der ,Corollary discharge'
charakteristisch fur Schichten im ELL ist (Bell et a 1992). Mit einem Literaturvergleich wurde
so die Position der Elektrode und die Schicht, aus der abgeleitet wurde, wéhrend dem Versuch
bestimmt. Nach den Versuchen wurde die aufgezeichnete , Corollary discharge' ein weiteres Mal
mit der Literatur verglichen. Aufgrund dieser physiologischen Gegebenheit war es moglich, in
den Schichten des ELL sicher mit der Elektrodenspitze zu , navigieren. Auf eine histologische
Verifizierung von Ableitorten wurde daher im ELL verzichtet. Die Ableitungen aus dem ELL
stammen aus der gangliondren, plexiformen oder granuldren Schicht der medialen Zone des
ELL.

Die Form der evozierten ,Corollary discharge’ Potentiale war auch im NL
charakteristisch (Mohr und von der Emde 1999) und lie3 keinen Zweifel an der
Elektrodenposition innerhalb oder auf3erhalb des NL zu. Daher wurde die ,Corollary discharge'
wahrend und nach den Versuchen ebenso mit der Literatur verglichen wie bei Ableitungen aus
dem ELL. Je nach Tiefe der Ableitelektrode im NL variiert die Amplitude der evozierten
Potentiale (Mohr und von der Emde 1999). Um die Elektrodenposition innerhalb des NL exakt
zu verifizieren, wurden zusétzlich histologische Methoden angewandt. Nach der letzten

Ableitung eines Experiments wurden histol ogische Markierungen vorgenommen.
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2.8.2 Histologische Verifizierung

Ableitstellen im Kerngebiet des NL wurden mit verschiedenen histologischen Methoden
verifiziert. Mit Glasmikroelektroden wurde entweder der Farbstoff Chicago-Sky-Blue (2%ige
Chicago-Sky-Blue-Loésung in 0,5 Molar Natrium-Acetat, Sigma-Aldrich) oder Biocytin (2%
Biocytin in zwel M Na Methylsulfat) an der Abletstelle injiziert. In anderen Fallen wurden
elektrische Lasionen zur Markierung verwendet. Hierbei waren die verwendeten Elektroden
entweder mit den oben genannten Farbstoffen geflllt oder zum Erzeugen von L&sionen mit
NaCl-Losung (3 Molar) gefillt. Um die Farbstoffe zu injizieren oder Lasionen zu brennen,
wurde drel bis vier Minuten lang ein Gleichstrom von drel bis finf pA an die Ableitelektrode
angelegt. Dazu wurden eine Blockbatterie (12 Volt), ein Potentiometer (zur Regulierung der
Stromstérke) und ein handelstibliches Multimeter (zur Kontrolle der flieRenden Stromstérke)
hintereinander geschaltet. Der positive Pol wurde an die Elektrode, der negative Pol an die

indifferente Elektrode angeschl ossen.

2.8.2.1 Chicago-Sky-Blue Markierung

Chicago-Sky-Blue Farbstoffinjektionen wurden stets an der Position der letzten
Ableitung eines Experiments vorgenommen. Das Versuchstier wurde kurz nach der Injektion
getotet, weil die Erfahrung zeigte, dass der Farbstoff im lebenden Gewebe schnell von der
Injektionsstelle weg diffundiert und dann kaum noch sichtbar ist.

Zehn Minuten nach der Farbstoffinjektion wurde die Ableitelektrode mit dem
Mikrostepper aus dem Gehirn herausgefahren. Anschlief3end wurde die Atemwasserzufuhr auf
hochkonzentriertes MS-222 (10 g/l) umgestellt bis der Fisch eingeschl&fert war. Wenn der Fisch
kein Kommandosignal mehr produzierte, wurde von einer tiefen Narkose oder dem Tod des
Versuchstieres ausgegangen. Ein weiteres Kontrollkriterium fir den Tod des Fisches war die
visuelle Kontrolle (Stereolupe) des - nun fehlenden - Blutflusses in gut sichtbaren Gefélen an
der Oberflache der Valvula cerebelli. Danach wurde der Fisch aus dem Versuchsbecken
genommen. Das Gehirn wurde frei prépariert und in Fixierlosung (4%iger
Glutardialdehydl6sung in 0,1M Phosphatpuffer) gegeben.

2.8.2.2 Biocytin-M arkierung

Etwa 60 Minuten nach einer Biocytin Injektion wurde die Glasmikroelektrode aus dem
Gehirn entfernt. Die Atemwasserzufuhr wurde zur Narkose auf MS-222 umgestellt (0,03 g/l) bis
der Fisch kein Kommandosignal mehr produzierte. Dann wurde der Fisch in eine Préparierschale

umgesetzt und unter optischer Kontrolle (Stereolupe) transkardial perfundiert. Dazu wurde das
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Fischherz frei prapariert. Eine Injektionsnadel wurde in den Ventrikel eingefthrt, wéhrend das
Atrium zum Abflieen von Blut und Perfusionddsung angeschnitten wurde. Das
Blutgefal3system des Fisches wurde zunéchst mit 0,1 M Phosphatpuffer und anschlief3end mit
Fixierlosung (4%iger Glutardialdehydlésung in 0,1M Phosphatpuffer) gespult. Fir einen
gleichmaldigen Durchfluss der Perfusionslsungen sorgte eine Schlauchpumpe mit einstellbarer
Durchflussgeschwindigkeit. Nach circa 15 Minuten Perfusionsdauer wurde das Gehirn frel
prapariert und in Fixierlosung (4%iger Glutardialdehydiésung in 0,1 M Phosphatpuffer)

Uberfihrt.

2.8.2.3 Elektrische L asionen
Nach Abschalten des Stroms verblieb die Ableitelektrode etwa 60 Minuten an Ort und
Stelle. Danach wurde wie bei Chicago-Sky-Blue Injektionen (siehe oben) verfahren.

2.8.2.4 Anfertigung von Schnitten

Die Gehirne in Fixierlésung wurden bei allen Markierungen in einem Kuhlschrank
mindestens 12 Stunden (bis zu mehreren Tagen) bis zur weiteren Verarbeitung aufbewahrt. Die
histologischen Schnitte wurden entweder mit einem Gefriermikrotom (Reichert-Jung, Mod.
2700-Frigocut oder mit einem Vibratom (Leica VT 1000 S) angefertigt. Die Schnittdicke betrug
in alen Fallen 50 um. Vor dem Anfertigen von Schnitten mit dem Gefriermikrotom wurden die
entsprechenden Gehirne 24 Stunden lang in 30%iger Saccharose-L6sung aufbewahrt. Zum
Schneiden wurden die Gehirne in einem hydrophilen Einbettmedium (Leica Instruments GmbH)
aufgeblockt. Diese Schritte entfielen fur das Schneiden mit dem Vibratom. Hier wurden die
Gehirne mit Sekundenkleber auf einen Halterungssockel geklebt. Die Schnitte wurden in einem
0,1 M Phosphatpuffer-Bad aufgefangen. Bis auf die Schnitte mit Biocytin-Injektionen wurden
alle Schnitte auf Objekttrager aufgezogen. Schnitte mit Biocytin-Injektionen wurden fir den

Entwicklungsprozess in Gitterkdrbchen untergebracht.

2.8.2.5 Gegenfarbungen und Biocytin Entwicklungspr ozess
Zur Gegenfarbung der Chicago-Sky-Blue-Injektionen wurde der Farbstoff Neutralrot
verwendet. Dazu wurde nach dem Farbeprotokoll verfahren, welchesim Anhang zu finden ist.
Um die histologischen Schnitte mit den elektrischen Lasionen zu farben, wurde
Richardson Blau verwendet. Die Farbung wurde nach dem Protokoll im Anhang durchgefhrt.
Um den Neurotracer Biocytin sichtbar zu machen, wurde ein Entwicklungsprozess

durchgefuhrt, der ebenfallsim Anhang zu finden ist.
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3. Ergebnisse

Der Ergebnisteil besteht aus zwei Hauptteilen. Im ersten Teil (Kapitel 3.1) werden die
Resultate der Ableitungen im ELL vorgestellt, im zweiten Teil (Kapitel 3.2) die Ergebnisse der
Ableitungen im NL. Fir die elektrophysiologischen Versuche wurden 53 Fische (ELL: 32
Fische, NL: 21 Fische) verwendet.

3.1 Elektrosensorischer Seitenlinienlobus

In 32 Versuchen wurden 44 Neurone aus der MZ des ELL abgeleitet. Die rezeptiven
Felder der abgeleiteten Neurone wurden mit Hilfe eines Punktreizes, der wie bel allen
elektrischen Reizungen immer zum Zeitpunkt 4,5 ms nach t, gegeben wurde (Kapitel 2.4
Reizung), lokalisiert. In Abbildung 3.14 koénnen die Positionen der rezeptiven Felder aller
untersuchten ELL-Neurone auf der Fischoberfléache abgelesen werden. Alle Neurone antworteten
bei Punktreizung im Zentrum ihrer rezeptiven Felder entweder mit erniedrigter (I1-Zellen,n=24/
55 %) oder mit erhohter (E-Zellen, n = 20 / 45 %) Entladungsrate. Als Antwort auf einen
Stimulus wurde eine Abweichung von der Entladungsrate ohne Reizung definiert und/oder eine
Anderung des Entladungsmusters bei unveranderter Entladungsrate. Einige Neurone antworteten
nur mit einer Anderung des Antwortmusters. In diesen Félen wurde die Antwort qualitativ
beschrieben und in Raster und PSTH dargestellt.

FunfunddreiBig der 44 ELL-Neurone wurden bei einer Ganzkdrperreizung getestet.
Siebenundzwanzig antworteten bei Ganzkdrperreizungen und acht Neurone antworteten nicht.
Ganzkorperreizantworten waren durch eine reduzierte Entladungsrate bel 1-Zellen und eine
erhdhte Entladungsrate bei E-Zellen charakterisiert (&hnlich wie bei Punktreizung).

Um einen Eindruck von der Signastarke bei Ganzkorperreizung ohne Objekt zu
bekommen, wurde die vor den jeweiligen Versuchen gemessene Signalstérke des natirlichen
EODs, bzw. des angepassten Ganzkorperreizes Uber dem entsprechenden Rasterdiagramm bel
einer Ganzkorperreizung (ohne Objekt) notiert. Die Messung dieser Signal stérke erfolgte immer
auf Hohe des rechten Kiemendeckels (Kapitel 2.4.2 Reizung mit einem Ganzkorperreiz). Im

Folgenden werden die Antworteigenschaften von |- und E-Zellen ausfihrlich beschrieben.

3.11 I-Zellen

Alle 24 abgeleiteten |-Zellen antworteten in Abwesenheit von elektrosensorischen Reizen
auf die ,Corollary discharge’ mit Aktionspotentialen (APs). Bel einer Punktreizung im Zentrum
des rezeptiven Feldes reduzierte sich die Anzahl der APs. Aufgrund der ,Corollary discharge' -
Antwortmuster ohne elektrosensorische Reizung wurden 13- und I>-Zellen unterschieden. Die
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Kriterien fur diese Unterscheidung auf Basis der , Corollary discharge’ - und Punktrei zantworten
wurden in einer Untersuchung von Bell und Grant (1992) etabliert und werden in den folgenden
Kapiteln ndher erlautert. Zwanzig von 24 I-Zellen wurden auf ihre Antworteigenschaften bel

Ganzkorperreizungen untersucht.

3111 [1-Zellen

[,-Zellen (n = 13, siehe Tab. 3.1) antworteten ohne elektrosensorische Reizung auf die
,Corollary discharge' mit einem stereotypen Antwortmuster. Die , Corollary discharge'-Antwort
bestand aus einer Salve von drei bis sieben APs, die Entladungsraten lagen zwischen 3,32 + 0,84
und 7,08 = 1,18 APF/Intervall (Tab. 3.1). Die Latenz des ersten AP betrug 8 bis 10 ms nach t,. Die
ersten ein bis vier APs besal3en eine bestandigere Latenz als die folgenden APs (Abb. 3.1 A, 3.2
B, 3.3 A). Die Gesamtdauer der ,Corollary discharge'-Salven lag bei etwa 30 ms. Zwischen den
,Corollary discharge' -Salven traten keine APs auf.

31111 Punktreizung

[,-Zellen  antworteten bei  zunehmender Punktreizamplitude mit abnehmender
Entladungsrate und einer kirzeren Latenz des ersten AP (Abb. 3.4 A-F ). Eine Punktreizung
unterdriickte mit zunehmender Reizstérke erst die letzten APs der ,Corollary discharge'-Salve
(Abb. 3.1 B-D und 3.2 B-D). Nur Neuron 17 bildete eine Ausnahme und ist in Abb. 3.3 C
dargestellt. Die APs von Neuron 17 verschwanden im Zeitraum von zehn bis 21 ms bei einer
Punktreizamplitude von 610 mV/cm vdllig, wdhrend im Zeitraum von 21 bis 32 ms noch
zahlreiche APs vorhanden waren. Erst bel einer Punktreizamplitude von 1200 mV/cm waren die
APs im Zeitraum von 21 bis 32 ms nicht mehr vorhanden (Abb. 3.3 D). Die ersten APs waren
bei alen 1;-Zellen selbst bei sehr hohen Punktreizamplituden (> 2000 mV/cm) immer vorhanden,
so dass die Entladungsrate theoretisch nicht kleiner als 1 AP/Intervall werden konnte (Abb. 3.4
A-F). Dennoch gab es einzelne Félle, in denen Messwerte unter 1 AP/Intervall lagen. Dies ist
zum Beispiel in Abb. 3.4 C bel 1600 mV/cm zu erkennen (0,92 + 0,27 AP/Intervall) und bedingt
durch folgendes messtechnische Problem: Mit zunehmender Punktreizamplitude wurde das
Reizartefakt langer und die Latenz des ersten APs kirzer. Bei sehr grof3en Punktreizamplituden
kam es dadurch zu einer Uberlagerung von Reizartefakt und erstem AP. Diese APs konnten nicht
mehr getriggert und aufgenommen werden. Dennoch waren sie fur das Auge auf der
absteigenden Flanke des Reizartefakts in jeder Spur sichtbar.
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Bel einigen I;-Zellen traten wahrend einer Punktreizung vereinzelte APs zwischen
aufeinander folgenden , Corollary discharge' -Salven auf. Dies wurde zum Beispiel bei Neuron 13
durch APsvor dem Stimuluszeitpunkt von 4,5 ms sichtbar (Abb. 3.1 C, D).

31112 Ganzkorperreizung

Von 13 abgeleiteten 1;,-Zellen wurden elf mit einem Ganzkorperreiz untersucht. Bei allen
getesteten 1,-Zellen wurde durch eine Ganzkorperreizung ohne Objekt die Antwort in dnlicher
Weise verandert wie bei einer Punktreizung (Tab. 3.1, Abb. 3.1 E, 3.2 E und 3.3 E). Die
Entladungsrate nahm ab, spdte APs wurden unterdriickt und erste APs fielen niemals weg. Die
Entladungsrate von vier 1i-Zellen (Neuron 17, 26, 27 und 31) reduzierte sich bel
Ganzkorperreizung so stark, dass neben dem ersten AP nur noch vereinzelte zusétzliche APs
vorhanden waren (Abb. 3.3 E und Tab. 3.1).

Ein Objekt mit groflem Widerstand verursachte eine lokae Abschwéchung der
Reizamplitude (Abb. 2.7 A-D) und wurde im Zentrum der rezeptiven Felder positioniert. Bel
allen getesteten I,-Zellen wurde auf diese Weise eine hohere Entladungsrate evoziert (siehe Abb.
3.1F 32Fund33F, Tab. 3.1). Bel Neuron 13 und 30 waren Entladungsraten (Tab. 3.1) und
Entladungsmuster zu beobachten, wie sie bei ,Corollary discharge’-Salven ohne jede Reizung
auftraten (Abb. 3.1 Fund 3.2 F).

Wurde ein Objekt mit kleinem Widerstand im Zentrum des rezeptiven Feldes eingesetzt,
nahm die lokale Reizamplitude zu (Abb. 2.7 A-D). Bei dieser Reizung wurden alle getesteten I;-
Zéelen inhibiert (Abb. 3.1 G, 3.2 G und 3.3 G), das heil¥ die Entladungsraten sanken (Tab. 3.1).
Die resultierenden Antworten waren dhnlich denen, die bel Punktreizungen auftraten. Die
Entladungsrate nahm ab, die letzten APs der ,Corollary discharge’-Salve wurden gehemmt und
das erste AP dieser Salve wurde nie unterdriickt. Bis auf Neuron 1 und 13 (Abb. 3.1 G), welche
bei dieser Reizung in der Regel ein Paar von zwei APs feuerten, wurden die Ubrigen getesteten
[,-Zellen bis auf das erste AP inhibiert. Nur selten waren vereinzelte, zusétzliche APs im Raster
zu beobachten (Abb. 3.2 G und 3.3 G).
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Entladungsraten [AP/Intervall] mit Standar dabweichung
Neuron ohne Ganzkorperreizung Bereich
Nr. Reizung | ohne Objekt mit Objekt mit Objekt rezeptives Feld
(grof3er Widerstand) | (kleiner Widerstand)
1 332+084| 1,76 £0,72 2,82+1,08 1,75+ 0,55 Kiemendeckel
6 380+1,07| 1,44+0,88 keine Daten keine Daten Auge
13 562+0,99 | 2,40+ 0,50 562+1,31 2,10+ 0,42 Auge
14 5,98+ 1,02 | keine Daten 2,06 +1,39 1,34+ 0,90 Auge
17 430+1,33 | 1,06+0,24 1,26 + 0,94 1,02+0,14 Auge
26 596+0,95| 1,04+0,35 1,98+ 0,65 0,94 + 0,59 Kiemendeckel
27 573+£0,97 | 1,01+0,23 2,03+£1,12 1,03+ 0,19 Auge
30 590+0,86 | 1,70+ 0,81 542+ 1,14 1,18+ 0,48 Kiemendeckel
31 492+0,88 | 1,02+0,32 1,44 + 0,68 1,06 + 0,31 Kiemendeckel
35 4,90 + 0,79 | keine Daten keine Daten keine Daten Auge
36 5,60 £ 1,09 | keine Daten keine Daten keine Daten Kiemendeckel
40 7,08+1,18 | 2,70+ 1,18 4,89+ 0,88 0,92 £ 0,27 Schnauzenorgan
43 552+0,68 | 3,26+ 0,85 3,32+£1,22 1,04+ 0,76 Maul

Tab. 3.1: Die Tabelle zeigt Entladungsraten [AP/Intervall] mit Standardabweichung von 13 1;-Zellen. Alle Werte

wurden aus 50 Wiederholungen berechnet. Die jeweils angewendeten Reizungen sind in der Kopfzeile aufgelistet.

Die Felder mit dem Vermerk , keine Daten” bedeuten, dass keine verwertbaren Daten erhoben werden konnten. In

der 6ten Spalte sind die Bereiche aufgelistet, in denen die rezeptiven Felder der Neurone lokalisiert waren.
(Einteilung der Bereiche siehe Kapitel 3.1.3 Rezeptive Felder)
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Abb. 3.1 A-G: Antwortmuster einer I,-Zelle (Neuron 13) ohne und mit verschiedenen peripheren Reizungen. In den
Rastern sind je 50 Spuren dargestellt. Die Klassenbreite der PST Histogramme betrégt eine ms. In A ist das
Antwortmuster ohne periphere Reizung dargestellt. Links (B-D) sind Antwortmuster bel verschiedenen
Punktreizamplituden aufgetragen. Rechts (E-G) sind Antwortmuster bei Ganzkérperreizung ohne Objekt (E), mit
Objekt (grof3er Widerstand, F) und mit Objekt (kleiner Widerstand, G) aufgetragen. Pfeile und senkrechte graue
Linien markieren den Reizzeitpunkt (4,5 ms). Der Zeitpunkt null ms (tp) entspricht dem ersten, gréften und
negativen Gipfel des KomSig. Uber dem Raster in E wurde die vor dem Versuch gemessene und eingestellte
Ganzkorperreizstdrke notiert (Messposition: Kiemendeckel). Das schwarze Kreuz markiert im Fischsymbol die
Position des rezeptiven Feldes. Ganz oben sind die Originalspuren eines KomSigs und einer Neuronantwort
dargestellt. Vor dem ersten AP ist ein Artefakt zu erkennen, das vom ,Corollary discharge’ Potential verursacht
wird. (Samplingrate: 10000 Hz, Elektrodenwiderstand: 2 bis 4 MOhm) (Erklérung siehe Text)
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Abb. 3.2 A-G: Antwortmuster einer |-Zelle (Neuron 30) ohne periphere Reizung und bei Reizungen mit
verschiedenen elektrischen Reizen. Durch Punktreizung (B-D) und Ganzkdrperreizung (E) werden die spaten APs,,
die ohne periphere Reizung vorhanden sind, gehemmt. Ein Objekt mit grof3em Widerstand verursacht eine geringere
Hemmung und mehr APs (F) as ein Objekt mit kleinem Widerstand, welches die Inhibition verstarkt (G).
(Darstellung wie Abb. 3.1, Erklarung siehe Text)
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Abb. 3.3 A-G: Antwortmuster einer |-Zelle (Neuron 17) ohne periphere Reizung und bei Reizungen mit
verschiedenen elektrischen Reizen. Bei einer Punktreizung (610 mV/cm) werden APsin einem Zeitraum von 10 bis
21 ms gehemmt, wahrend im Zeitraum von 21 bis 32 ms zahlreiche APs vorhanden sind (C). Diese
Antworteigenschaft unterscheidet Neuron 17 von den anderen abgeleiteten |,-Zellen. Bel einer Ganzkérperreizung
ohne und mit Objekt (kleiner Widerstand) (E und G) feuert das Neuron bis auf wenige Ausnahmen ein AP. Bei
einer Ganzkorperreizung mit Objekt (grof3er Widerstand) (F) sind geringfiigig mehr APs im Raster zu erkennen.
(Darstellung wie Abb. 3.1, Erkl&rung siehe Text)
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Amplitudenkennlinien | ,-Zellen (ELL) bei Punktreizung
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Abb. 3.4 A-F: Amplitudenkennlinien von 6 |;-Zellen bei Punktreizung. Die evozierten Entladungsraten (M, linke
Y 1-Achse) mit Standardabweichung und die Latenz der ersten APs (I, rechte Y 2-Achse) mit Standardabweichung
wurden a's Funktion der Reizamplitude (X-Achse) aufgetragen. Das schwarze Kreuz im Fischsymbol markiert die
Position des rezeptiven Feldes auf der Fischoberfléche. Die Entladungsraten ohne periphere Reizung kdnnen Tabelle

3.1 entnommen werden. (Erklérung siehe Text)
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3112 [-Zellen

I-Zellen (n = 11, Tab. 3.2) feuerten ohne periphere Reizung eine durch die ,Corollary
discharge’ evozierte Salve von zwei bis funf APs. Die Entladungsraten lagen zwischen 1,76 +
0,80 und 4,76 + 1,04 AP/Intervall (Tab. 3.2, 2. Spalte). I,-Zellen unterschieden sich von I3-
Zellen durch eine léangere Latenz der ersten APs der ,Corollary discharge'-Salve. Die ersten APs
von |,-Zellen hatten eine Latenz von zehn bis 15 ms nach ty (Abb. 3.5 A und 3.6 A). Die
Salvendauer der ,Corollary discharge' -Antwort betrug 30 bis 40 ms. Dabei hatten, ahnlich wie
bei 1;-Zellen, die ersten ein bis drel APs der Salve eine bestéandigere Latenz als die folgenden
APs. Als Folge dessen bildeten sich im Zeitraum von zehn bis 20 ms hohe, zwei bis drei ms
breite Gipfel im PSTH. Dagegen traten nach ca. 20 ms nur flache, mindestens 15 ms breite
Gipfel auf (Abb. 3.5 A und 3.6 A). Die, Corollary discharge' -Antwort von |,-Zellen war weniger
stereotyp als die von 1;-Zellen (Abb. 3.1 A). Zwischen den , Corollary discharge’-Salven traten
bei funf 1,-Zellen (Neuron 2, 9, 22, 38 und 44) keine APs auf (Abb. 3.5 A). Bel sechs I,-Zellen
(Neuron 4, 5, 8, 9, 19, 20 und 32) traten zwischen den , Corollary discharge'-Salven vereinzelte
APsauf (Abb. 3.6 A).

31121 Punktreizung

Bel einer elektrischen Punktreizung antworteten I,-Zellen bei  zunehmender
Reizamplitude mit einer Abnahme der Entladungsrate. Gleichzeitig nahm die Latenz des ersten
AP der ,Corollary discharge'-Salve ab (Abb. 3.7 A-D). I>-Zellen unterschieden sich von I;-
Zellen dadurch, dass bei sehr hohen Reizamplituden auch das erste AP der ,Corollary
discharge' -Salve unterdriickt wurde (Abb. 3.5 D). Dadurch waren zur Analyse der Latenz fir
einige Datenpunkte weniger APs vorhanden. Datenpunkte, bei denen der Mittelwerte fir die
Latenz aus weniger als 16 Werten (n < 16) ermittelt wurde (z.B. Abb. 3.5 D), wurden in den
entsprechenden Diagrammen gekennzeichnet (Abb. 3.7 A und C).

Die Punktreizamplituden, die bel verschiedenen I,-Zellen zu einer Abnahme der
Entladungsrate fuhrten, waren unterschiedlich hoch (Abb. 3.7 A-D). Wéhrend bei Neuron 32 und
38 die Entladungsrate bereits bei 350 mV/cm abnahm (Abb. 3.7 B und D), erfolgte dies bei
Neuron 22 und 44 erst bei circa 2200 mV/cm (Abb. 3.7 A und C).

Bel |,-Zellen erfolgte, wie bei 11-Zellen, mit zunehmender Reizamplitude zuerst eine
Abnahme der spéaten APs der , Corollary discharge'-Salve (Abb. 3.5 B-D und 3.6 B-C). Auf hohe
Punktreizamplituden antworteten die Zellen mit einem oder wenigen APs im Zeitraum von neun
bis 20 ms (Abb. 3.5 D). Im Gegensatz zu |;-Zellen antworteten 1,-Zellen bel sehr hohen
Reizamplituden nicht immer mit einem AP, so dass die Entladungsrate auf Werte unter 1
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AP/Intervall abnahm (Abb. 3.7 A-C). Neuron 19 stellte insofern eine Ausnahme dar, als bereits
ohne Reizung (Abb. 3.6 A) nicht alle ersten APs vorhanden waren.

Eine Folge des unregelmélligen Auftretens des ersten AP war eine grofldere Streuung
(gréfere Standardabweichung) der Messwerte bel 1,-Zellen im Vergleich zu 1;-Zellen. Bel einer
Auswertung der Latenzen wurden APs zwischen to und dem Zeitpunkt der Reizung (4,5 ms)
nicht berlicksichtigt, da diese zu sehr spaten APs gerechnet wurden. Trotz allem war eine
verkirzte Latenz der ersten APs bel Punktreizung auf 8 bis 11 ms zu beobachten (Abb. 3.5 D,
3.6 B-C,3.7A,C, D).

31122 Ganzkorperreizung

Von ef abgeleiteten I,-Zellen wurden neun mit Ganzkérperreizungen untersucht. Funf
(Neuron 2, 4, 5, 19 und 44) dieser 1,-Zellen antworteten auf den Ganzkorperreiz mit einer
reduzierten Entladungsrate (Tab. 3.2). Dabei fielen, dhnlich wie bel einer Punktreizung, die
spdten APs der ,Corollary discharge'-Salve zuerst aus (Abb. 3.6 D). Neuron 4, 5, 19 und 44
antworteten bel jeder Reizwiederholung in dhnlicher Weise. Dagegen antwortete Neuron 2 nur
voribergehend auf den Ganzkorperreiz. Nach etwa einer Minute entsprach das Antwortmuster
demjenigen ohne Reizung (Abb. 3.19 A-B). In Kapitel 3.1.4 (Plastizitét) wird ndher auf
plastische Effekte bel ELL Neuronen eingegangen. Zusétzliche Objekte l6sten bei Neuron 2
keine Antwort aus.

Bel Neuron 4, 5 und 19 wurden Objekte im Zentrum der rezeptiven Felder platziert.
Durch ein Objekt mit grofRem Widerstand wurde die lokale Stimulusamplitude kleiner, wahrend
bei einem kleinen Objektwiderstand eine hohere lokale Reizamplitude hervorgerufen wurde
(Abb. 2.7 A-D). Neuron 5 antwortete bei einem Objekt mit grof3em Widerstand mit einer
hoheren Entladungsrate. Die Rate war @hnlich wie die bel einer ,Corollary discharge'-Antwort
ohne Reizung (Tab. 3.2). Die anderen beiden 1,-Zellen (Neuron 4 und 19) antworteten mit einer
unverandert stark reduzierten Entladungsrate wie bel einer Ganzkorperreizung ohne Objekt (Tab.
3.2). Allerdings zeigte sich bel Neuron 19 eine Veranderung im Antwortmuster der Zelle (Abb.
3.6 E).

Bel Ganzkorperreizung mit einem Objekt mit kleinem Widerstand antwortete Neuron 19
ahnlich wie bei einer Ganzkdrperreizung ohne Objekt. (Abb. 3.6 D und F). Die meisten APs
traten zwischen zehn und 25 ms nach to auf (Abb. 3.6 D und F). Bel Poststimuluszeiten von mehr
als 25 ms traten nur vereinzelte APs auf. Bel einer Ganzkorperreizung mit einem Objekt mit
grofRem Widerstand traten deutlich weniger APs zwischen zehn und 25 ms nach tp auf (Abb. 3.6
E). Bei einer Ganzkdrperreizung mit Objekt (grof3er Widerstand) traten mehr APs im Zeitraum
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von 20 bis 100 ms auf als bei einer Ganzkdrperreizung ohne Objekt (Abb. 3.6 D-E). Der Grund
fur die unveranderte Entladungsrate von Neuron 19 war, wie bereits bel 1;-Zellen beobachtet,
eine Uberlagerung von erstem AP und Reizartefakt. Nur bei einer ,abgeschwéchten®
Ganzkorperreizung mit einem Objekt mit grof3em Widerstand konnten vereinzelte erste APs
erfasst werden, aber nicht alle (Abb. 3.6 E).

Vier l,-Zellen (Neuron 8, 9, 20 und 22) antworteten nicht auf den Ganzkorperreiz, auch
nicht beim Einbringen zusétzlicher Objekte (Tab. 3.2, Abb. 3.5 E-G).
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Entladungsraten [AP/Intervall] mit Standar dabweichung
Neuron| ohne Reizung Ganzkorperreizung Bereich
Nr. ohne Objekt mit Objekt mit Objekt rezeptives Feld
(grofer (kleiner
Widerstand) Widerstand)
2 386+0,67 | 3,80+0,97 3,80 + 0,86 keine Daten Kiemendeckel
4 264+083 | 0,74+0,88 0,94+£0,94 keine Daten Schnauzenorgan
5 1,76 £ 0,80 1,06+ 1,04 1,66 + 1,38 keine Daten Rumpf
8 194+0,84 | 1,70+0,86 2,14+ 0,93 2,32+ 1,22 Auge
9 2,20+0,68 | 2,20+0,61 2,52+ 0,79 2,52+ 0,93 Rumpf
19 254+127 | 0,70£0,71 0,62 + 0,70 0,64 + 0,66 Kiemendeckel
20 202+108 | 1,72+1,22 2,14+ 0,76 1,98 + 0,80 Auge
22 426+1,01 | 414+0,93 4,44+ 1,07 4,60 £ 0,95 Schwanz
32 3,63+ 1,36 | keineDaten keine Daten keine Daten Schnauzenorgan
38 4,76 + 1,04 | keine Daten keine Daten keine Daten Maul
44 3,72+0,70 | 1,72+0,70 keine Daten keine Daten Maul

Tab. 3.2: Die Tabelle zeigt Entladungsraten [AP/Intervall] mit zugehdriger Standardabweichung von 11 1,-Zellen.

Alle Werte wurden aus 50 Wiederholungen berechnet. Die jeweils angewendeten Reizungen sind in der Kopfzeile

aufgelistet. Die Felder mit dem Vermerk , keine Daten” bedeuten, dass keine verwertbaren Daten erhoben werden

konnten. In der 6ten Spalte sind die Bereiche aufgelistet, in denen die rezeptiven Felder der Neurone lokalisiert

waren. (Einteilung der Bereiche siehe Kapitel 3.1.3 Rezeptive Felder)
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Abb. 3.5 A-G: Antwortmuster einer |,-Zelle (Neuron 22) ohne Reizung und bel Reizungen mit verschiedenen
elektrischen Reizen. Bei einer Punktreizung antwortete das Neuron mit erniedrigter Entladungsrate (B-D). Die I,-
Zelle antwortete bei verschiedenen Ganzkdrperreizungen (E-G) und ohne periphere Reizung (A) mit nahezu

unverdndertem Antwortmuster. (Darstellung wie Abb. 3.1, Erklérung siehe Text)
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Abb. 3.6 A-F: Antwortmuster einer 1,-Zelle (Neuron 19) ohne Reizung und bei Reizungen mit verschiedenen
elektrischen Reizen. Bei einer Punktreizung antwortete das Neuron mit einer erniedrigten Entladungsrate (B-C).
Neuron 19 antwortete bei Ganzkdrperreizungen mit weniger APs (A, D-F). Bei einer Ganzkoérperreizung ohne
Objekt (D) und mit Objekt (kleiner Widerstand, F) bildeten sich in den PSTHs Gipfel zwischen 12 und 22 ms. Bei
einer Ganzkorperreizung mit Objekt (groRer Widerstand, E) waren diese Gipfel nicht vorhanden. (Darstellung wie
Abb. 3.1, Erklarung siehe Text)
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Amplitudenkennlinien |,-Zellen (ELL) bei Punktreizung
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Abb. 3.7 A-D: Amplitudenkennlinien von 4 1,-Zellen bei Punktreizung. Aufgrund der abnehmenden Entladungsrate
waren weniger APs zur Analyse der Latenz vorhanden. Daher wurden in den Diagrammen Mittelwerte mit weniger
als 16 Werten (n < 16) gekennzeichnet (*). Die Entladungsraten ohne periphere Reizung kénnen Tabelle 3.2

entnommen werden. (Darstellung wie Abb. 3.4, Erkldrung siehe Text)
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3.1.2 E-Z€len

Es wurden 20 E-Zellen abgeleitet, die in E;-, Ex- und Es-Zellen unterteilt wurden. E;-
Zellen antworteten ohne periphere Reizung nicht im , Corollary discharge'-Bereich (0 bis 50 ms
nach tp) und feuerten bei einer Ganzkorperreizung mehr APs. E,-Zellen antworteten weder ohne
Reizung im ,Corollary discharge’-Bereich, noch bel Ganzkoérperreizungen. Es-Zellen
antworteten sowohl ohne Reizung im ,Corollary discharge’-Bereich as auch bel
Ganzkorperreizungen mit einer erhéhten Entladungsrate. Bei einer Punktreizung im Zentrum der
rezeptiven Felder antworteten alle E-Zellen mit einer Erhdhung der Entladungsrate. Bei funf E-
Zellen konnte keine klare Zuordnung zwischen E;- oder E,-Zellen getroffen werden, da diese
Zéellen nicht bel Ganzkdrperreizungen getestet wurden (Tab. 3.3).

Bei 17 E;- und E-Zellen (Neuron 3, 10, 11, 12, 15, 16, 18, 21, 23, 24, 29, 33, 34, 37, 39,
41 und 42) traten ohne periphere Reizung im Zeitraum von null bis 50 ms nach t, (, Corollary
discharge’-Bereich) nur sehr wenige APs auf (Abb. 3.8 A, 3.9 A). Die Entladungsraten dieser
Zellen lagen dabei zwischen 0,00 £ 0,00 und 0,62 = 0,60 AP/Intervall (Tab. 3.3). Ohne periphere
Reizung feuerten alle E;- und E,-Zellen zwischen den ,Corollary discharge' -Bereichen
vereinzelte APs.

Drei Es-Zellen (Neuron 7, 25 und 28) feuerten im Gegensatz zu E;- und Ex-Zellen ohne
periphere Reizung deutlich mehr APs im Zeitraum von 0 bis 50 ms (Abb. 3.10 A und 3.11 A).
Die Entladungsraten lagen dabei zwischen 1,07 + 1,01 bis 2,09 + 0,60 AP/Intervall (Tab. 3.3).
Im Folgenden wird néher auf die Antworteigenschaften von E-Zellen bei Punkt- und

Ganzkorperreizungen eingegangen.

3121 Punktreizung

Alle 20 E-Z€llen antworteten bel einer Punktreizung im Zentrum ihrer rezeptiven Felder
mit einer Erhdhung der Entladungsrate. Anhand der Punktreizantworten war keine
Unterscheidung von E;-, E;- und Es-Zellen moglich. Die Anzahl der APs nahm mit zunehmender
Reizamplitude bis zu einem Sattigungswert zu und bei weiter erhdhten Reizamplituden wieder
ab (Abb. 312 B-F und 313 B, C, E). E-Zelen hatten dabei unterschiedliche
Amplitudenkennlinien mit verschiedenen Séttigungsbereichen: Maximale Entladungsraten
wurden bei Neuron 21, 33 und 39 durch eine Punktreizamplitude von etwa 800 bis 1000 mV/cm
ausgel6st (Abb. 3.12 A-C), bei Neuron 7, 15 und 25 bei 1500 bis 2000 mV/cm (Abb. 3.12 D-F)
und bei Neuron 10, 11, 18, 24 und 29 erst bei Gber 3000 mV/cm (Abb. 3.13 A-E). In Tab. 3.3
sind die maximalen Entladungsraten bel Punktreizung fur alle E-Zellen aufgelistet, die bei
verschiedenen Reizamplituden getestet wurden.
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Da Antwortmuster von E-Zellen bei Punktreizung unterschiedlich ausfielen, wurden
Antworten von Neuron 7, 21, 24 und 25 dargestellt (Abb. 3.8 B-D, Abb. 3.9 B-D, Abb. 3.10 B-
D, Abb. 3.11 B-D). Neuron 21 feuerte bei der starksten getesteten Punktreizamplitude Salven
von vier bis 12 APsim Zeitraum von 15 bis 100 ms (Abb. 3.8 D). Die Anzahl der APs pro Salve
variierte stark, was sich in einer grof3en Standardabweichung ausdriickte. Die Entladungsrate
betrug 5,12 £ 1,35 AP/Intervall, wobei sich das ausgewertete Intervall stets auf den Zeitraum von
null bis 50 ms beschréankte (Kapitel 2.6 Auswertung). Im Gegensatz dazu feuerten Neuron 7 und
25 deutlich weniger APs im Séttigungsbereich der Amplitudenkennlinien (Abb. 3.11 B-C, 3.10
D). Die Entladungsraten betrugen dabei 3,00 = 0,88 AP/Intervall (Neuron 7) und 3,90 = 1,15
AP/Intervall (Neuron 25). Die Antwort von Neuron 24 fiel noch schwécher aus. Neuron 24
antwortete trotz einer sehr hohen Reizamplitude (5000 und 6300 mV/cm) nur mit wenigen APs
(Abb. 3.9 C und D, 3.13 D). Be der stérksten getesteten Punktreizamplitude lag die
Entladungsrate bei 0,78 + 0,62 AP/Intervall.

3.1.2.2 Ganzkor perreizung

Finfzehn der 20 E-Zellen wurden bei Ganzkorperreizungen getestet. Acht E;- (Neuron 3,
10, 11, 12, 15, 16, 21 und 29) und drei Es-Zellen (Neuron 7, 25 und 28) antworteten bel einer
Ganzkorperreizung. Neuron 3, 7, 10, 11, 16, 21, 28 und 29 antworteten be einer
Ganzkorperreizung ohne Objekt mit einer Erhdhung der Entladungsrate (Tab. 3.3). Diese
variierte zwischen 0,86 + 0,70 AP/Intervall und 5,74 = 1,81 AP/Intervall. Neuron 25 antwortete
bei einer Ganzkorperreizung mit Objekt (kleiner Widerstand) mit einer deutlich erhohten
Entladungsrate und Neuron 12 und 15 zeigten plastische Erhdhungen der Entladungsraten in
Verbindung mit Ganzkdrperreizung. Zusétzliche Objekte mit kleinem und grofRem Widerstand
fUhrten bei neun der elf E;- und Es-Zellen ebenfals zu verdnderten Entladungsraten. Dabel
antworteten vier E;-Zellen (Neuron 3, 10, 21 und 29) und zwei Es-Zellen (Neuron 25 und 28) bei
einer Ganzkorperreizung mit einem Objekt mit kleinem Widerstand mit ener erhohten
Entladungsrate (Tab. 3.3, Abb. 3.8 G, 3.10 G). Ein Objekt mit grofem Widerstand verursachte
hingegen eine reduzierte Entladungsrate (Tab. 3.3, Abb. 3.8 F, 3.10 F). Eine E;-Zelle (Neuron
16) und eine Es-Zelle (Neuron 7) verhielten sich umgekehrt zu den oben genannten Zellen. Sie
antworteten auf ein Objekt mit grof3em Widerstand mit einer hoheren Entladungsrate als auf ein
Objekt mit kleinem Widerstand (Tab. 3.3, Abb. 3.11 F-G). Eine weitere E;-Zelle (Neuron 11)
antwortete bei einer Ganzkorperreizung ohne und mit Objekt (kleiner und grofRer Widerstand)
mit gleichermal3en minimal erhéhten Entladungsraten (Tab. 3.3).
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Zwel Ej-Zellen (Neuron 12 und 15) antworteten nach dem Einschalten einer
Ganzkorperreizung ohne Objekt zundchst mit einer Erhdhung der Entladungsrate (Abb. 3.22 A-
C, 3.24 A-B). Nach einigen Minuten nahmen die Entladungsraten jedoch deutlich ab (siehe
Kapitel 3.1.4 Plastizitdt). Bei einer Ganzkorperreizung mit Objekten (kleiner und grof3er
Widerstand) waren bel diesen beiden Zellen keine Veranderungen im Antwortmuster zu
erkennen.

Vier Ex-Zellen (Neuron 18, 23, 24 und 41) zeigten bei einer Ganzkoérperreizung ohne
Objekt und mit Objekten (kleiner und grof3er Widerstand) keinen Unterschied im Antwortmuster
oder nur minimale Anderungen, die nicht als Antwort gewertet wurden (Tab. 3.3, Abb. 3.9 E-G).

Bel einem Vergleich der Entladungsraten bel Punkt- und Ganzkorperreizungen zeigte
sich, dass bei zehn getesteten E;-Zellen (Neuron 10, 11, 12, 15, 18, 21, 23, 24, 29 und 41) eine
Punktreizung eine hohere Entladungsrate hervorrief as eine Ganzkérperreizung (Tab. 3.3). Im
Gegensatz dazu antworteten zwel Ez-Zellen (Neuron 7 und 25) bei Ganzkorperreizungen mit
einer hdheren Entladungsrate als bel Punktreizungen (Tab. 3.3).
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Entladungsraten [AP/Intervall] mit Standardabweichung
Neuron ohne maximale Ganzkorperreizung Bereich
T | Nr| Reizung Entladungs- | ohne Objekt mit Objekt mit Objekt rezeptives Feld
y rate bei (grofer (kleiner
p Punktreizung Widerstand) Widerstand)
3 10,22+047 | keineDaten | 0,86+ 0,70 0,68 + 0,68 1,58+ 0,99 Schnauzenorgan
10/ 0,32+051| 290+166 | 1,78+1,00 0,18+ 0,39 2,08+ 0,88 Auge
11|/ 0,38+060| 464+168 | 1,10+0,79 1,14+ 0,99 1,12+ 0,92 Kiemendeckel
E;| 12| 062+060| 092+090 | 0,46+0,61 0,44+0,71 0,60+ 0,78 Auge
15/024+048 | 3,38+095 | 0,34+0,56 0,20+ 0,40 0,30+ 0,51 Auge
16 | 0,32+ 0,47 | keineDaten | 2,58+ 0,99 2,42+ 0,97 0,34+ 0,52 Kiemendeckel
21 (0,06+024| 512+1,35 | 0,66+0,82 0,00+ 0,00 1,70+ 0,86 Auge
29 (| 0,04+0,20| 3,04+086 | 1,16+0,74 0,18+ 0,44 1,22+ 0,91 Kiemendeckel
18| 0,38+060| 2,90+0,76 | 0,16+ 0,37 0,46 + 0,65 0,58+ 0,73 Kiemendeckel
E,| 23|0,22+047| 0,70+065 | 0,42+0,58 0,32+ 0,55 0,24+ 0,52 Auge
24 1 0,08+0,27| 0,78+062 | 0,08+0,27 0,06 + 0,23 0,06 + 0,23 Maul
411 046+061| 224+085 | 040+0,61 0,24 + 0,56 0,22+ 0,51 Auge
33|000+£0,00| 586+128 | keineDaten keine Daten keine Daten Auge
E;| 34|008+027 | 424+0,85 | keineDaten keine Daten keine Daten Auge
/137]018+044| 0,78+0,76 | keineDaten keine Daten keine Daten Kiemendeckel
E,| 39|010+0,30 | 2,88+0,85 | keineDaten keine Daten keine Daten Maul
42 | 0,02+0,15 | 2,42+0,87 | keineDaten keine Daten keine Daten Rumpf
7 1122+062| 300088 | 574+181 4,88+ 1,30 1,76 £ 0,85 Kiemendeckel
Ez| 25|2,09+060| 390+115 | 2,44+0,88 2,28+ 1,16 460+ 1,74 Kiemendeckel
28 | 1,07+1,01 | keineDaten | 3,73+1,17 2,33+ 1,49 5,13+ 1,65 Auge

Tab. 3.3: Die Tabelle zeigt Entladungsraten [AP/Intervall] mit Standardabweichung von 20 E-Zellen. In der ersten
Spalte ist der Neuron Typ eingetragen. Die Gruppe E,/E, enthdt Neurone, die aufgrund ihrer Aktivitét ohne

periphere Reizung E;- oder E,-Zellen sind. Aufgrund der fehlenden Daten bei Ganzkdrperreizung konnten sie nicht

einer der beiden Typen zugeordnet werden. Alle Werte wurden aus 50 Wiederholungen berechnet. Die jeweils

angewendeten Reizungen sind in den Kopfzeilen der Spalten 3 bis 7 aufgelistet. In Spalte 4 wurde die maximale

Entladungsrate aufgetragen, die bei Punktreizungen fir das entsprechende Neuron gemessen wurde. Neuron 12 und

15 antworteten nur kurzzeitig, so dass ihre Antworten einige Minuten nach dem Reizeinschalten nicht mehr

vorhanden waren (siehe Kapitel 3.1.4 Plastizitét). Die Felder mit dem Vermerk , keine Daten” bedeuten, dass keine

verwertbaren Daten erhoben werden konnten. In Spalte 8 sind die Bereiche aufgelistet, in denen die rezeptiven

Felder der Neurone lokalisiert waren. (Einteilung der Bereiche siehe Kapitel 3.1.3 Rezeptive Felder)
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Abb. 3.8 A-G: Antwortmuster einer E;-Zelle (Neuron 21) ohne Reizung und bei Reizungen mit verschiedenen

elektrischen Reizen. Bel einer Punktreizung antwortete das Neuron mit einer erhdhten Entladungsrate (B-D). Bei

einer Ganzkorperreizung ohne und mit Objekt (kleiner Widerstand) (E und G) war die Entladungsrate des Neurons

deutlich erhoht im Vergleich zu dem Zustand ohne periphere Reizung (A). Bei einer Ganzkdrperreizung mit Objekt

(grofer Widerstand) (F) zeigten sich nur sehr wenige APs im Antwortmuster. (Darstellung wie Abb. 3.1, Erklérung

siehe Text)
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Abb. 3.9 A-G: Antwortmuster einer E,-Zelle (Neuron 24) ohne Reizung und bei Reizungen mit verschiedenen

elektrischen Reizen. Bei einer Punktreizung antwortete das Neuron mit einer leicht erhdhten Entladungsrate (B-D).

Bel den Ganzkorperreizungen (E-F) waren keine wesentlichen Verdnderungen gegeniber dem Zustand ohne

periphere Reizung (A) zu erkennen. (Darstellung wie Abb. 3.1, Erklarung siehe Text)
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Abb. 3.10 A-G: Antwortmuster einer Es-Zelle (Neuron 25) ohne Reizung und bei Reizungen mit verschiedenen
elektrischen Reizen. In alen Rasterdiagrammen sind jeweils 40 Spuren dargestellt. Bei einer Punktreizung
antwortete das Neuron mit einer leicht erhdhten Entladungsrate (B-D). Bei einer Ganzkdrperreizung ohne und mit
Objekt (grof3er Widerstand, E-F) waren die Entladungsraten des Neurons im Vergleich zu dem Zustand ohne
periphere Reizung (A) minimal bis gar nicht erhoht. Einige APs traten jedoch spater auf. Bel einer
Ganzkorperreizung mit Objekt (kleiner Widerstand, G) war die Entladungsrate deutlich erhéht. (Darstellung wie
Abb. 3.1, Erklarung siehe Text)
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Abb. 3.11 A-G: Antwortmuster einer Es-Zelle (Neuron 7) ohne Reizung und bei Reizungen mit verschiedenen

elektrischen Reizen. Bei einer Punktreizung antwortete das Neuron mit einer erhdhten Entladungsrate (B-D), wobei

die Entladungsrate bei sehr hohen Punktreizamplituden abnahm (D). Bei einer Ganzkorperreizung ohne und mit

Objekt (grofler Widerstand, E-F) sind die Entladungsraten im Vergleich zu dem Zustand ohne periphere Reizung

(A) deutlich erhoht. Bei einer Ganzkorperreizung mit Objekt (kleiner Widerstand, G) waren weniger APs im Raster

zu erkennen als bei den Uibrigen Ganzkoérperreizungen. (Darstellung wie Abb. 3.1, Erklérung siehe Text)
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Abb. 3.12 A-F: Amplitudenkennlinien von 6 E-Zellen bei Punktreizung. Die Entladungsraten ohne periphere
Reizung sind in Tabelle 3.4 notiert. (Darstellung wie Abbildung 3.4, Erklérung siehe Text)
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Abb. 3.13 A-E: Amplitudenkennlinien von 5 E-Zellen bei Punktreizung. Die Entladungsraten ohne periphere
Reizung sind in Tabelle 3.4 notiert. (Darstellung wie Abbildung 3.4, Erklérung siehe Text)
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3.1.3 Rezeptive Felder

Die rezeptiven Felder der abgeleiteten ELL Zellen verteilten sich auf sechs Bereiche Uber
die Korperoberflache der Fische (Abb. 3.14). Diese Bereiche waren von rostral nach caudal:
Schnauzenorgan-, Maul-, Augen-, Kiemendeckel-, Rumpf- und Schwanzbereich. Sie waren
durch folgende grofdenunabhangige Landmarken begrenzt: Rostrum, zweite Nasendffnung von
rostral, rostrales Ende des Operculums, caudaler Brustflossenansatz und After (siehe vertikale
Linien in Abb. 3.14). Die Suche beziehungsweise Lokalisierung der rezeptiven Felder erfolgte
nach der in Kapitel 2.4.4 beschriebenen Methode. Die Zuordnung der rezeptiven Felder zu einem
Bereich erfolgte wahrend der Versuche nach Augenmald und wurde auf einer Skizze
dokumentiert.

Die rezeptiven Felder von 91 % der abgeleiteten ELL-Zellen (40 von insgesamt 44) lagen
im Kopfbereich (Schnauzenorganbereich vier Zellen, Maulbereich funf Zellen, Augenbereich 17
Zellen, Kiemendeckelbereich 14 Zellen). Die verbleibenden 9 % verteilten sich auf den caudalen
Rumpf- (3 Zellen) und Schwanzbereich (1 Z€lle).

B schnauzenorgen Position rezeptiver Felder (ELL-Zellen)
Maul
Auge o IS [
- Kiemendeckel 22 5,0, 42 1,2,7/6,8, |24, |3,
11,1610, 12,|38, |4,
Bl Rumef 18,19,13,14,(39, (32, Neuron
25, 2615, 17,|43, | 40
B schwanz 29, 30,20, 21. | 44 Nr.
31, 36,23, 27,
37 |28, 33,
34, 35,
ﬂ
—= \ OFRN
_—1 N
<
1 3 14 | 17 5| 4 >

Abb. 3.14: Schema der Positionen rezeptiver Felder von ELL-Zellen relativ zur Korperoberflache. Zur
Vereinheitlichung wurde die Korperoberfliche von rostral nach caudal in folgende Bereiche unterteilt:
Schnauzenorgan-, Maul-, Augen-, Kiemendeckel-, Rumpf- und Schwanzbereich. Die Ausdehnung dieser Bereiche
ist oben farblich hervorgehoben und mit senkrechten schwarzen Linien markiert. Unter den Farbbalken sind die
Neuronnummern notiert, die rezeptive Felder in der betreffenden Zone besal3en. Unter der Zeichnung ist die Anzahl

der Neurone pro Zone angegeben.
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Die Eigenschaften der rezeptiven Felder von sieben ELL-Neuronen (3 I-Zellen und 4 E-
Zellen), deren rezeptive Felder im Maul-, Augen- oder Kiemendeckelbereich lagen, wurden mit
einem Punktreiz genauer untersucht. Dazu wurde der Punktreiz mit einer fest eingestellten
Reizamplitude in ein bis drei mm Schritten entlang der Langsachse des Fisches gefiihrt. Die
vertikale Stimulusposition wurde so gewahlt, dass das zuvor ermittelte Zentrum des rezeptiven
Feldes ,, durchquert” wurde. Die zeitliche Abfolge der Messungen verlief stets von rostral nach
caudal oder umgekehrt, das heil3t die Datenaufnahmen begannen und endeten in der Peripherie
der rezeptiven Felder. Der Abstand zwischen Fisch und Punktreiz betrug stets etwa drei mm. Die
Entladungsrate und Latenz der ersten APs wurden in Abhéngigkeit der horizontalen Position des
Punktreizes gemessen und in einem Diagramm aufgetragen (Abb. 3.15 A-C und 3.16 A-D).
Zusétzlich wurde die Entladungsrate ohne periphere Reizung in den Diagrammen aufgetragen.
Diese Messungen erfolgten in der Regel vor und manchmal zusétzlich nach der Vermessung des
rezeptiven Feldes. Bel alen Zellen fihrte eine Verschiebung des Punktreizes von wenigen
Millimetern zu messbaren Veranderungen der Feuerraten.

Die rezeptiven Felder der drei getesteten 1-Zellen (Neuron 35, 36, 38) waren durch eine
reduzierte Entladungsrate (Hemmung) im Zentrum (ca. 0 mm) gekennzeichnet (Abb. 3.15 A-C).
Zusatzlich waren die Latenzen der ersten APs im Bereich des Zentrums der rezeptiven Felder
gegentiber der Peripherie verkirzt (Abb. 3.15 A-C). Bei den Neuronen 35 und 36 (I;-Zellen) war
in einem Abstand von zwei bis vier mm vom Zentrum des rezeptiven Feldes eine leicht erhohte
Entladungsrate zu beobachten (Abb. 3.15 A und C). Im Abstand von finf mm und mehr wich die
Entladungsrate nicht von der Entladungsrate ohne periphere Reizung ab, die vor, und bei Neuron
35 zusétzlich nach, der Vermessung des rezeptiven Feldes ermittelt wurden. An der Position
minus eéin mm wurde bei Neuron 35 eine deutlich verkirzte Latenz der ersten APs gemessen
(Abb. 3.15 A). Der Durchmesser dieser rezeptiven Felder (1:-Zellen) betrug damit acht bis zehn
mm.

Ergebnisse einer 1,-Zelle (Neuron 38) sind in Abbildung 3.15 B dargestellt. Die Zelle
verhielt sich plastisch, das heifét die Entladungsrate nahm im Verlauf der Messungen ab, die von
rostral nach caudal durchgeftihrt wurden. Die Entladungsrate von Neuron 38 betrug (ohne
Reizung) vor den Messungen 4,76 + 1,04 AP/Intervall und nach der letzten Messung 2,10 + 1,07
AP/Intervall (Abb. 3.15 B). Trotz dieses Verhaltens konnte das Zentrum des rezeptiven Feldes
anhand der verkirzten Latenz der ersten APs bestimmt werden. Es lag im Bereich von 0O bis 2
mm (Abb. 3.15 B).

Drei der vier E-Zellen (Neuron 33, 34, 39) zeigten im Zentrum der rezeptiven Felder eine
erhdhte Entladungsrate, die zum Rand der rezeptiven Felder hin abnahm (Abb. 3.16 A, B und
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D). Die Grof3e der rezeptiven Felder betrug drei bis sieben mm. Eine E-Zelle (Neuron 37) zeigte
lediglich an der Position minus zwei mm eine leicht erhdhte Entladungsrate (Abb. 3.16 B). Auch
aus den Latenzen der ersten APs lief3 sich die GroRRe der rezeptiven Felder nicht bestimmen.
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Abb. 3.15 A-C: Rezeptive Felder von 3 |-Zellen bei Punktreizung. Die evozierten Entladungsraten (M, linke Y-
Achse) mit Standardabweichung und die Latenz der ersten AP (', rechte Y-Achse) mit Standardabweichung
wurden als Funktion der Punktreiz-Position (X-Achse) aufgetragen. Zusdtzlich wurde die Entladungsrate ohne
periphere Reizung (0) in den Diagrammen aufgetragen. Diese Messungen erfolgten in der Regel vor und manchmal
zusétzlich nach der Vermessung des rezeptiven Feldes. Die zeitliche Abfolge der Messungen verlief stets von rostral
nach caudal oder umgekehrt, das heif3t die Datenaufnahmen begannen und endeten in der Peripherie der rezeptiven
Felder. Da die Entladungsrate ohne periphere Reizung keinen Bezug zur X-Achse hat, wurde die X-Achse
unterbrochen. Das Zentrum eines rezeptiven Feldes wurde mit einem schwarzen Kreuz im Fischsymbol Uber dem
jeweiligen Diagramm markiert. Das Fischsymbol reprasentiert dariiber hinaus die Orientierung des Fisches.
(Erklérung siehe Text)
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Abb. 3.16 A-D: Rezeptive Felder von 4 E-Zellen bei Punktreizung. Bei den aufgetragenen Neuronen handelt es sich

um E;- oder Ex-Zellen. Eine exakte Zuordnung kann nicht getroffen werden, da die Neurone nicht bei einer

Ganzkorperreizung getestet wurden. (Darstellung wie Abb. 3.15, Erkl&rung siehe Text)
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3.14 Plastizitat

Dreiundvierzig Prozent (19 von 44) der abgeleiteten ELL-Neurone (I- und E-Zellen)
antworteten nach dem Ein- oder Ausschalten eines elektrischen Reizes plastisch. Plastische
Antworten traten beim Ein- oder Ausschalten von Punkt- und Ganzkorperreizungen auf (Tab.
3.4). Aus friheren Studien ist bekannt, dass es zwei zeitliche Verlaufe oder Phasen von
plastischer Antwort bel |- und E-Zellen im ELL gibt: Eine schnelle Phase (kurzfristige
Plastizitét), in der klare Veranderungen innerhalb weniger Sekunden nach dem Ein- oder
Ausschalten eines Reizes dtattfinden und eine langsame Phase (langfristige Plastizitét), die
mehrere Minuten andauert bis ein Maximum nach dem Reizeinschalten oder ein Verschwinden
der Antwort nach dem Reizausschalten erreicht ist (Bell und Grant 1992).

In der vorliegenden Arbeit wurde langfristige Plastizitét bel funf 1,-, sieben E;-, zwei E,-
und einer Es-Zellen gefunden, wéhrend sich kurzfristige Plastizitét bel drel I1-, einer |- und zwei
E;-Zellen zeigte. Beide plastischen Verlaufe konnen gemeinsam auftreten. Aul3erdem antwortete
Neuron 37 (E;- oder E,-Zelle) lang- und kurzfristig plastisch. Bei I;-Zellen wurde keine
langfristige Plastizitét gefunden. Im Folgenden wird zunachst auf die langfristige Plastizitét
eingegangen und spéater werden die Aspekte der kurzfristigen Plastizitét erlautert.

Esist bekannt, dass sich die plastische Antwort einer 1,-Zelle bel Punktreizung wie folgt
aullert. Nach dem Einschalten eines hemmend wirkenden Punktreizes erhthte sich die
Entladungsrate einer plastischen I,-Zelle stetig. Nach dem Ausschalten des Reizes und einem
Anstieg der Entladungsrate erfolgte eine stetige Erniedrigung der Entladungsrate bis das
urspringliche Entladungsraten-Niveau (ohne Reizung) erreicht war. In der vorliegenden Studie
gab es ELL-Neurone, die nur nach dem Einschalten eines Reizes plastisch antworteten und nicht
nach dem Ausschalten oder umgekehrt. Ein Beispiel dafir war Neuron 38 (1,-Zelle, Abb. 3.18
A-D), welches die Entladungsrate wéhrend einer Punktreizung nur unwesentlich erhdhte; aber
nach dem Ausschalten der Punktreizung sank die Entladungsrate deutlich (Abb. 3.18 D). Ein
Beispiel fur plastische Antwort einer I,-Zellen nach dem Einschalten einer Punktreizung zeigte
Neuron 2 (Abb. 3.19 A-B).

Bei E;-, Eo- und Es- Zellen verlief die Anderung der Entladungsrate bei Punktreizung
genau umgekehrt. Nach dem Einschalten eines erregenden Punktreizes fiel die Entladungsrate
einer plastischen E-Zelle stetig. Nach dem Ausschalten des Reizes und dem damit verbundenen
Absinken der Entladungsrate erfolgte anschlief3end ene stetige Erhéhung der Entladungsrate bis
das ursprungliche Entladungsraten-Niveau (ohne Reizung) erreicht war (Neuron 21, 37, Abb.
3.20 A-B, 3.21 A-B).
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Plastische Antworten bei Punkt- und Ganzkorperreizung (ELL)
Neuron | Punktreizung | Ganzkorperreizung | Neuron | Punktreizung | Ganzkorperreizung
Typ | Nr. Typ | Nr.
1 nein nein 3 nein ja
6 nein nein 10 ja ja
13 ja nein 11 ja nein
14 nein keine Daten E, | 12 nein ja
17 ja nein 15 nein ja
(1 26 nein nein 16 | keine Daten ja
27 nein nein 21 ja ja
30 nein nein 29 nein nein
31 ja nein 18 ja nein
35 nein keine Daten E, | 23 nein nein
36 nein keine Daten 24 ja nein
40 nein nein 41 nein nein
43 nein nein 33 nein keine Daten
2 nein ja E, | 34 nein keine Daten
4 keine Daten ja / 37 ja keine Daten
5 nein nein E, | 39 nein keine Daten
8 nein nein 42 nein keine Daten
9 nein nein 7 nein nein
I, 19 nein nein E; | 25 ja nein
20 ja nein 28 nein nein
22 nein nein
32 nein keine Daten
38 ja keine Daten
44 ja nein

Tab. 3.4: Die Tabelle zeigt, ob eine ELL-Zelle bei Punkt- oder Ganzkdrperreizung plastisch antwortete. Das Wort
.ja" steht fur lang- oder kurzfristige Plastizitét nach dem Ein- oder Ausschalten des jeweiligen Reizes. Das Wort
~nein bedeutet, dass keine Plastizitét zu erkennen war. Die Felder mit dem Vermerk , keine Daten" bedeuten, dass
keine verwertbaren Daten erhoben wurden. (Erklérung siehe Text)

Plastische Antworten im Zusammenhang mit Ganzkorperreizung gab es nur bel [~ und
E;-Zellen. Die dabei auftretende Plastizitét wich bei einigen dieser Zellen in zwel Eigenschaften
deutlich von plastischen Antworten in Verbindung mit Punktreizung ab. (1.) Wahrend einer
Ganzkorperreizung erfolgte bei vier Neuronen eine so starke Erhéhung (l.-Zelle, Neuron 2),
bzw. Erniedrigung (E;-Zellen, Neuron 3, 12, 15) der Entladungsrate, dass diese nach einigen
Minuten der Entladungsrate ohne Reizung entsprach. Eine Antwort bel Ganzkorperreizung
»verschwand” auf diese Weise vallig (Abb. 3.19 A-B, 3.22A-C, 3.23 A-B, 3.24 A-B). Bel den
funf Gbrigen 1- und E;-Zellen, die bei Ganzkdrperreizung plastisch antworteten, verlief die
Plastizitét dahnlich wie bel Punktreizung, das heifdt die Anpassung an die Entladungsrate ohne
Reizung war weniger stark. (2.) Nach dem Ausschalten einer Ganzkdrperreizung antworteten
drei E;-Zellen (Neuron 12, 15, 16) so, wie es eigentlich nur nach dem Einschalten zu erwarten

ware. Unmittelbar nach dem Ausschalten der Ganzkorperreizung erhdhte sich die Entladungsrate
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zunéchst deutlich und sank im weiteren Verlauf (Abb. 3.22 A-C, 3.24 A-B). Bei den Ubrigen drei
E;-Zellen (Neuron 3, 10, 21), die nach dem Einschalten einer Ganzkoérperreizung plastisch
antworteten, war nach dem Ausschalten einer Ganzkorperreizung keine Plastizitét erkennbar.
Sieben von ef [-Zellen antworteten nach dem Ausschalten einer Ganzkorperreizung nicht
plastisch und von den Ubrigen vier I,-Zellen lagen keine verwertbaren Daten vor. Wie aus
Tabelle 3.4 zu entnehmen ist, folgte aus einer plastischen Antwort in Verbindung mit einer
Punktreizung nicht zwingend, dass auch in Verbindung mit einer Ganzkoérperreizung Plastizitédt
auftrat oder umgekehrt.

Kurzfristige Plastizitét auf3erte sich nur innerhalb weniger Sekunden nach dem Ein- oder
Ausschalten eines Reizes und wurde bereits in fruheren Studien in Antworten von ELL-
Neuronen gefunden. In der vorliegenden Arbeit fand sich kurzfristige Plastizitét bei drei I;-
Zéellen (Neuron 13, 17, 31, Abb. 3.17), einer I,-Zelle (Neuron 38, Abb. 3.18 A-B) und drei E-
Zellen (Neuron 15, 21, 37, Abb. 3.20 A, 3.21 A, 3.24 A).

Nach dem Einschaten der Punktreizung antwortete Neuron 13 (l1-Zelle) zunéchst
zweima mit je einem AP. Danach antwortete Neuron 13 stets mit zwei APs (Abb. 3.17). Ein
ahnlicher Effekt wiederholte sich in den Antwortmustern von Neuron 17 und 31 (I;-Z€llen) und
im Antwortmuster einer |,-Zelle (Neuron 38, Abb. 3.18 A-B).

Bel zwei E;-Zellen (Neuron 15 und 21) und einer weiteren E-Zelle (Neuron 37, E;- oder
E>-Zelle) wurde ebenfalls kurzfristige Plastizitét gefunden. In den Abbildungen 3.20 A und 3.21
A (Neuron 37 und 21) sind beispielhaft Ergebnisse von Ableitungen mit Anderungen der
Antwortmuster in den ersten wenigen KomSigs nach dem Einschaten eines Punktreizes
dargestellt. Beide Neurone antworteten unmittelbar nach dem Einschalten einer Punktreizung
(erste Spur nach dem Einschalten) mit einer kurzen Latenz des ersten APs. Im Verlauf der
Reizung wurde die Latenz der ersten APs langer, bei Neuron 37 traten zu spéteren Zeitpunkten
vereinzelt APs mit kurzen Latenzen (ca. 10 bis 12 ms) auf. Bei Neuron 15 (E;-Zelle) trat dieser
Effekt der kurzfristig verkirzten Latenzen nach dem Ausschalten einer Ganzkdrperreizung auf
(Abb. 3.24 A).
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Neuron 13 Punktreizung
| 1_Zel | e 770 mV/cm
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Abb. 3.17: Plastisches Antwortmuster (kurzfristige Plastizitdt) einer 1;-Zelle (Neuron 13) beim Ein- und
Ausschalten einer Punktreizung. Die schwarzen senkrechten Balken markieren den Zeitpunkt der Reizung mit einem
Punktreiz (4,5 ms). Der Zeitpunkt 0 ms entspricht t,, das heil3t dem ersten, gréften und negativen Gipfel des
KomSig (vgl. Kapitel 2.4). (Erkldrung siehe Text)
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Abb. 3.18 A-D: Plastisches Antwortmuster einer |,-Zelle (Neuron 38) beim Ein- und Ausschalten einer
Punktreizung. In A ist das vollstéandige Antwortmuster beim Ein- und Ausschalten einer Punktreizung dargestellt. In
B und C sind die Bereiche unmittelbar vor und nach dem Schalten heraus vergroi3ert. Die vergroRerten Bereiche
sind im vollstdndigen Raster (A) mit einer Klammer und einem Pfeil markiert. Im Diagramm D wurden die
Entladungsraten gegen die Zeit aufgetragen. Die schwarzen senkrechten Balken markieren den Zeitpunkt der
Reizung mit einem Punktreiz (4,5 ms). Der Zeitpunkt O ms entspricht ty, das heif3t dem ersten, grofiten und negativen
Gipfel des KomSig (vgl. Kapitel 2.4). (Erklarung siehe Text)
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Abb. 3.19 A-B: Plastisches Antwortmuster einer 1,-Zelle (Neuron 2) beim Einschalten einer Ganzkdrperreizung. In
A ist das vollstéandige Antwortmuster beim Einschalten einer Ganzkdrperreizung ohne Objekt dargestellt. Im
Diagramm B wurden die Entladungsraten gegen die Zeit aufgetragen. Die blauen senkrechten Balken markieren
den Zeitpunkt der Reizung mit einem Ganzkoérperreiz (4,5 ms). Der Zeitpunkt 0 ms entspricht to, das heildt dem

ersten, groften und negativen Gipfel des KomSig (vgl. Kapitel 2.4). (Erklarung siehe Text)
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Abb. 320 A-B: Plastisches
Antwortmuster einer E- Zelle
(Neuron 37) beim Ein- und
Ausschalten einer Punktreizung. In
A ist das vollstandige
Antwortmuster  dargestellt.  Im
Diagpamm B wurden  die
Entladungsraten gegen die Zeit
aufgetragen. Die drei Hilfslinien
zum Zeitpunkt zehn, 20 und 30 ms
dienen der Orientierung. Die
schwarzen senkrechten Balken
markieren den Zeitpunkt der
Reizung mit einem Punktreiz (4,5
ms). Der Zeitpunkt 0 ms entspricht
to, das heil3t dem ersten, grofdten
und negativen Gipfel des KomSig.
(Erklérung siehe Text)
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Abb. 3.21 A-B: Plastisches Antwortmuster einer E-Zelle (Neuron 21) beim Ein- und Ausschalten verschiedener

Punktreizungen. In A wurde die Antwort beim Einschalten einer Punktreizung mit 770 mV/cm dargestellt, in B

antwortete Neuron 21 auf das Ausschalten einer Punktreizung mit 685 mV/cm. Die schwar zen senkrechten Balken

markieren den Zeitpunkt der Reizung mit einem Punktreiz (4,5 ms). Der Zeitpunkt O ms entspricht to, das heif3t dem

ersten, grofdten und negativen Gipfel des KomSig (vgl. Kapitel 2.4). (Erklarung siehe Text)
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Abb. 3.22 A-C: Plagtisches Antwortmuster einer E-Zelle (Neuron 12) beim Ein- und Ausschalten einer

Ganzkorperreizung. In A ist das vollstandige Antwortmuster beim Ein- und Ausschalten einer Ganzkorperreizung

ohne Objekt dargestellt. In B ist der Bereich unmittelbar vor und nach dem Ausschalten vergrofRert. Dieser

vergrof3erte Bereich ist im vollstdndigen Raster (A) mit einer Klammer und einem Pfeil markiert. Im Diagramm C

wurden die Entladungsraten gegen die Zeit aufgetragen. Die blauen senkrechten Balken markieren den Zeitpunkt

der Reizung mit einem Ganzkoérperreiz (4,5 ms). Der Zeitpunkt 0 ms entspricht to, das heif3t dem ersten, gréfiten und

negativen Gipfel des KomSig (vgl. Kapitel 2.4). Mit * und + wurden Stellen im Raster markiert, an denen

gleichzeitig eine erhdhte KomSig-Entladungsrate vorhanden war. Dabei markiert ein * eine ,Novelty response’ und

ein + eine spontane Beschleunigung der KomSig-Entladungsrate. (Erklarung siehe Text)
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Abb. 3.23 A-B: Plastisches Antwortmuster
einer E- Zelle (Neuron 3) beim Einschalten
einer Ganzkorperreizung. In A ist das
vollstdndige Antwortmuster beim Einschalten
Objekt

Im Diagramm B wurden die

einer ohne
dargestellt.

Entladungsraten gegen die Zeit aufgetragen. Die

Ganzkorperreizung

blauen senkrechten Baken markieren den

Zeitpunkt  der Reizung mit  einem
Ganzkdorperreiz (4,5 ms). Der Zeitpunkt 0 ms
entspricht t,, das heif3t dem ersten, groften und
negativen Gipfel des KomSig (vgl. Kapitel 2.4).
Mit einem + wurden Zeitrdume markiert in
denen eine spontane Beschleunigungen der
Entladungsrate auftrat.

KomSig- (Erklérung

siehe Text)
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Abb. 3.24 A-B: Plastisches Antwortmuster einer E-Zelle (Neuron 15) beim Ausschalten einer Ganzkorperreizung.
In A ist das vollstdndige Antwortmuster beim Ausschalten einer Ganzkoérperreizung ohne Objekt dargestellt. Im
Diagramm B wurden die Entladungsraten gegen die Zeit aufgetragen. Die blauen senkrechten Balken markieren
den Zeitpunkt der Reizung mit einem Ganzkoérperreiz (4,5 ms). Der Zeitpunkt 0 ms entspricht to, das heildt dem

ersten, groften und negativen Gipfel des KomSig (vgl. Kapitel 2.4). (Erklarung siehe Text)
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3.15 Einflussder KomSig-Entladungsrate auf Zellantwort

Bel 12 von 44 ELL-Neuronen wurde ein Zusammenhang zwischen der KomSig-
Entladungsrate und der Latenz des ersten AP getestet. Bei sechs ELL-Neuronen (3 I1-Z€llen, 2
E;-Zellen, 1 Es-Zelle) wurde ein signifikanter Zusammenhang gefunden (p < 0,01, Spearman
Test). Dabel nahm die Latenz des ersten AP mit zunehmender Frequenz der KomSig-
Entladungsrate zu. Dieser Effekt war unabhangig davon, ob eine Reizung stattfand und
unabhéngig davon, mit welchem Stimulus gereizt wurde. Voraussetzungen zum Erkennen einer
Latenzverlangerung waren eine ausreichende Anzahl erster APs und Beschleunigungen der
KomSig-Entladungsrate wahrend einer Datenaufnahme. Die Haufigkeit und die Frequenzhohe
auftretender Beschleunigungen variierte von Individuum zu Individuum. Bel den sechs tbrigen
ELL-Neuronen (2 I-Zellen, 2 1,-Zellen, 1 E,-Zellen, 1 Es-Zelle) konnte kein signifikanter
Zusammenhang zwischen der KomSig-Entladungsrate und der Latenz des ersten AP gefunden
werden. Bel keiner der 44 ELL-Zellen gab es einen Hinweis fir einen Zusammenhang zwischen
der KomSig-Entladungsrate und der Neuron-Entladungsrate. Dennoch wurden diese 12 ELL-
Neurone auf einen Zusammenhang getestet; dieser Test (Spearman) fiel negativ aus.

In Abb. 3.25 wurde links neben einem Antwortraster von Neuron 13 (ohne Reizung) die
entsprechende KomSig-Entladungsrate aufgetragen. Zwischen den mit zwel Pfeilen markierten
Spuren war die KomSig-Entladungsrate erhoht (links) und die Latenz der ersten APs verlangert
(rechts). Die zugehdrige Signifikanz dieser Korrelation wurde in Abb. 3.26 A dargestellt. Am
Beispiel von Neuron 13 (I;-Zelle) und Neuron 25 (E-Zelle) wurde die Signifikanz dieser
Korrelation ebenfalls wahrend Punktreizung und Ganzkorperreizung ohne und mit Objekt
(grof3er und kleiner Widerstand) dargestellt (Abb. 3.26 A-F und 3.27 A-E). In allen Diagrammen
war die Wahrscheinlichkeit (p-Wert), dass der Korrelationskoeffizient (R) der Ausgleichsgraden
null war, kleiner a's 0,01. Ohne periphere Reizung und bei Punktreizung lag die Steigung (B) der
Ausgleichsgeraden zwischen 0,06 und 0,08 (Abb. 3.26 A-C), bei Ganzkorperreizung zwischen
0,03 und 0,04 (Abb. 3.26 D-F).
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Die Latenzverlangerung des ersten AP ist in den Rasterdiagrammen der Abb. 3.22 A und
C und 3.23 A mit * (,Novelty response’) und + (spontane Beschleunigung der KomSig-
Entladungsrate) gekennzeichnet. Als spontane Beschleunigungen wurden alle beschleunigten
KomSig-Entladungsraten definiert, die nicht durch elektrische Stimuli evoziert wurden. Hierbel
wurde nicht ausgeschlossen, dass es sich um ,Novelty responses’ handelte, die durch andere
Modalitdéten wie zum Beispiel Hydrodynamik oder Akustik ausgelést wurden. Eine
Latenzverschiebung des ersten AP trat stets bei ,Novelty responses und spontanen
Beschleunigung der KomSig-Entladungsrate auf.

| ,-Zelle

KomSig Rate Neuron 13
[TOZ 0
O:C_)—'—'—'—'h_ 0+ Voo .
. Z 104 | R,
5 s_ 10 oGl s
10 0 i
i 240- AL
o 154 :
El E_,,{ 504 S A A - .
2053\60:\’1'{; s'::: l-:--...‘ ; --'-.'- - 3 ' - !
25 o B A T I
x. 80— F I e ‘
e T S B — T T T T T T 1
0 10 20 30 40 50 60

Zeit [mg]

Abb. 3.25: Antwortmuster einer I;-Zelle (Neuron 13) ohne Reizung mit einer spontanen Beschleunigung der
KomSig-Entladungsrate. Im Raster (rechts) wurde die Antwort von Neuron 13 ohne Reizung Uber 86 Spuren
aufgetragen. Diese entsprechen einer Dauer von etwa 29 Sekunden. Links wurde die KomSig-Entladungsrate
(horizontale Achse) gegen die Zeit (vertikale Achse) aufgetragen. Der Beginn und das Ende der spontan
beschleunigten KomSig-Entladungsrate wurden mit Pfeilen markiert. (Erklarung siehe Text)
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Abb. 3.26 A-F: Beispid fir den Einfluss der KomSig-Entladungsrate auf die Latenz der ersten APs einer 1,-Z€lle

(Neuron 13). Die Diagramme A bis F zeigen die KomSig-Entladungsrate (X-Achse), aufgetragen gegen die Latenz

der ersten APs (Y-Achse) der Zelle ohne Reizung (A), mit Punktreizungen (B-C) und bel Ganzkoérperreizungen

ohne (D) und mit verschiedenen Objektwidersténden (E-F). Zusédtzlich ist in jedem Diagramm eine

Regressionsgerade (durchgezogene Linien) eingezeichnet und es sind die Anzahl der Daten (n),
Korrelationskoeffizient (R), der p-Wert (p) und die Steigung der Geraden (B) notiert. (Erklérung siehe Text)

der
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Abb. 3.27 A-E: Beispiel fir den Einfluss der KomSig- Entladungsrate auf die Latenz der ersten APs einer Es- Zelle
(Neuron 25). (Darstellung wie Abb. 3.26, Erklarung siehe Text)
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3.2 Nukleus lateralis

In 21 Versuchen wurden im NL 47 Neurone abgeleitet. Diese wurden aufgrund ihrer
Antwortcharakteristik bei Punktreizung in drei Typen unterteilt: E-Zellen, 1-Zellen und ,, nicht-
antwortende” Zellen. E-Zellen (n = 23 / 49 %) antworteten bel einer Punktreizung mit einer
Erhohung der Entladungsrate oder mit einer Anderung des Antwortmusters bei gleichbleibender
Entladungsrate. Im Gegensatz dazu sank die Entladungsrate von [-Zellen bei Punktreizung im
Zentrum der rezeptiven Felder (n = 10/ 21 %). Ohne periphere Reizung reichte die AP-Aktivitét
von E- und I-Zellen im Zeitraum der , Corollary discharge’ (0 bis 50 ms nach tp) von vereinzelten
APs bis zu Salven von zwei bis vier APs. Eine Unterscheidung von E- und I-Zellen anhand der
,Corollary discharge -Aktivitat war nicht moglich. Die rezeptiven Felder von E- und I-Zellen
wurden mit Hilfe einer Punktreizung auf der Fischoberfléche lokalisiert und in Abbildung 3.45
dargestellt.

Vierzehn (30 %) ,nicht-antwortende” Zellen antworteten bel keiner der elektrischen
Reizungen. Ein weiteres Merkmal dieser Zellen war, dass sie standig vereinzelte APs entluden
und im Zeitraum der ,Corollary discharge’ weder mehr noch weniger feuerten (Abb. 3.28 A-B).
Im Gegensatz dazu feuerten E- und I-Zellen ohne Reizung mehr APs im Zeitraum der , Corollary
discharge’ und - bis auf eine Ausnahme (Neuron 57n) - keine APs zwischen der ,Corollary
discharge’ -Aktivitat.

o-A Neuron 20n 0- B - Neuron 58n
= 10 - 10] oo
< 20] 20]

2 30] 30]

40- 404
%4 47 T T T T T T T T
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Abb. 3.28 A-B: Antwortmuster von zwei , nicht-antwortenden”-Zellen (Neuron 20n und 58n) ohne Reizung. In
beiden Rasterdiagrammen (oben) sind 50 Spuren dargestellt. Die Klassenbreite betragt in beiden PST Histogrammen

eine ms. (Erklarung siehe Text)
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Bel einer Ganzkorperreizung (mit oder ohne Objekt) antworteten 72 % (21 von 29) der
getesteten NL-Neurone (12 E- und 9 I-Zellen) und 28 % (7 E- und 1 |-Zelle) antworteten nicht.
Dabei kam es zu den verschiedensten Anderungen von Antwortmustern und Entladungsraten, die
bei E- (z.B. Abb. 3.51, 3.53) und I-Z€ellen (z.B. Abb. 3.59 A und C) kaum Gemeinsamkeiten mit
Antworten bel Punktreizung erkennen lief®en. Im Folgenden werden die komplexen und
verschiedenartigen Antworten dargestellt und néher beschrieben.

Um einen Eindruck von der Signalstérke bei Ganzkorperreizung ohne Objekt zu geben,
wurde die vor den Versuchen gemessene Signalstarke des natirlichen EODs, bzw. des
angepassten Ganzkorperreizes Uber den entsprechenden Rasterdiagrammen (Ganzkérperreizung
ohne Objekt) notiert. Die Messung dieser Signalstérke erfolgte stets auf Hohe des rechten

Kiemendeckels (Kapitel 2.4.2 Reizung mit einem Ganzkdrperreiz).

3.21 E-Z€llen

Ohne periphere Reizung feuerten 23 E-Zellen APsim Zeitraum der , Corollary discharge’
(0 bis 50 ms) mit Entladungsraten zwischen 0,16 + 0,42 und 3,86 + 1,21 APF/Interval (Tab. 3.5).
Die,Corollary discharge’ -Aktivitdt ohne Reizung reichte bei E-Zellen von Salven mit zwel bis
vier APs (Abb. 3.29 A, Abb. 3.31 A, Abb. 3.32 A) Uber Neurone die gelegentlich ein bis zwel
APs feuerten (Abb. 3.34 A) bis zu E-Z€llen, die nur ganz vereinzelt APs feuerten (Abb. 3.33 A).
Zwischen der ,Corollary discharge'-Aktivitét traten ohne Reizung bis auf eine Ausnahme
(Neuron 57n, Abb. 3.37 A) keine APs auf.

Ahnlich wie ohne Reizung gab es auch bei Punktreizung ein weit gefachertes
Antwortspektrum der E-Zellen. Dieses reichte von keiner Anderung der Entladungsrate und
Veranderungen im Antwortmuster bis zu einer deutlichen Erhéhung der Entladungsrate.

Neunzehn E-Zellen wurden bel einer Ganzkdrperreizung getestet. Zwolf dieser Neurone

antworteten bei einer Ganzkoérperreizung und sieben E-Zellen antworteten nicht.

3211 Punktreizung

Zwanzig von 23 E-Zellen antworteten bei zunehmender Punktreizamplitude mit einer
Erhéhung der Entladungsrate (Abb. 3.39 A-D, 3.40 A-E). Die Ubrigen drei E-Zellen antworteten
mit nur minimal oder nicht erhdhter Entladungsrate und Anderungen im Entladungsmuster.

Bel drel E-Zellen nahm die Entladungsrate mit steigender Reizstarke zu und anderte sich
ab 750 mV/cm (Neuron 39n, Abb. 3.39 B), 1550 mV/cm (Neuron 45n, Abb. 3.39 C), bzw. 2200
mV/cm (Neuron 18n, Abb. 3.40 A) trotz weiter erhdhter Reizstarke nicht mehr. Bel zwel E-
Zellen nahm die Anzahl der APs mit zunehmender Reizamplitude bis zu einem Séttigungswert
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zu und sank bei weiter erhdhten Reizamplituden wieder (Neuron 16n und 57n, Abb. 3.39 D, 3.40
D). Die maximalen Entladungsraten wurden bel Punktreizamplituden von 970 mV/cm (Neuron
16n) und 2200 mV/cm (Neuron 57n) erreicht.

Die Antworten beztglich der Latenz des ersten AP der , Corollary discharge’ -Salve waren
ebenfalls unterschiedlich. Bei Neuron 45n (Abb. 3.39 C), Neuron 30n (Abb. 3.40 B), Neuron 53n
(Abb. 340 C) und Neuron 61n (Abb. 3.40 E) verkirzte sich diese Latenz bei hohen
Punktreizamplituden deutlich. Im Gegensatz dazu blieb die Latenz der ersten APs bei Neuron
38n (Abb. 3.39 A), Neuron 39n (Abb. 3.39 B) und Neuron 57n (Abb. 3.40 D) bei verschiedenen
Punktreizamplituden unverandert.

Im Gegensatz zu den 20 E-Zellen, die ihre Entladungsraten wahrend einer Punktreizung
erhdhten, antworteten Neuron 17n ohne (Abb. 3.32 B-D, 3.39 E) und Neuron 62n und 43n nur
mit einer minimalen Erhdhung der Entladungsrate (Abb. 3.36 B-C, 3.51 A-C, 3.38 B, 3.51 A-C).
Dennoch antwortete beispielsweise Neuron 17n bei einer Punktreizung mit einer deutlichen
Verdnderung des Entladungsmusters. Neuron 17n feuerte ohne Reizung und bei einer
Punktreizung mit 685 mV/cm eine stereotype und zeitlich extrem korrelierte ,Corollary
discharge’-Salve von zwei bis drei APs. Im PSTH waren drei deutliche, ein ms breite Gipfel zu
erkennen (Abb. 3.32 A-B). Bel einer Punktreizamplitude von 2170 mV/cm trat das dritte AP der
Salve unkorreliert in einem Zeitraum von 16 bis 25 ms auf (Abb. 3.32 D). Die deutlichste
Antwortmusterénderung bei einer Punktreizung vollzog Neuron 61n. Wahrend ohne periphere
Reizung nur vereinzelte APs im Zeitraum von zehn bis 29 ms auftraten (Abb. 3.33 A), feuerte
die E-Z€lle bei einer Punktreizung mit 1070 mV/cm eine Salve von zehn bis 12 APsim Zeitraum
von zehn bis 75 ms (Abb. 3.33 A und D).

Bel 22 von 23 E-Zellen lagen die bei Punktreizung auftretenden APs zwischen 10 und 75
ms nach to (Abb. 3.31 C, 3.33 D). Zwischen diesen APs traten keine weiteren auf. Eine von 23
E-Zellen (Neuron 57n) bildete eine Ausnahme und feuerte ohne Reizung und bei Punktreizung
zwischen den KomSigs APs (Abb. 3.37 A-D).

Bel funf E-Zellen, die bei einer Ublichen Punktreizung (4,5 ms nach ty) mit einer
deutlichen Erhéhung der Entladungsrate antworteten, wurde eine Punktreizung zum Zeitpunkt
45 ms nach tp durchgefiihrt. Dabei wurden bei gleicher Punktreizamplitude keinerlei APs
evoziert. Auf eine Abbildung wurde daher verzichtet.
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3212 Ganzkor perreizung

Zwolf von 19 getesteten E-Zellen antworteten bel einer Ganzkorperreizung mit oder ohne
Objekt mit Anderungen der Antwortmuster bei unveranderter oder nur minimal veranderter
Entladungsrate und mit plastischen Antworten. Eine Besonderheit bildete die Antwort von drei
E-Zellen (Neuron 17n, 39n und 53n), weil sie bel einer Ganzkdrperreizung mit Objekt
antworteten, jedoch nicht auf einen Wechsel des Objektwiderstands reagierten. Da sich die
Antworten bel einer Ganzkorperreizung haufig in den Entladungsmustern zeigten und diese sehr
unterschiedlich waren, wurden viele Neuron-Antworten als Raster- und PSTH-Diagramm
dargestellt.

Bel einer Ganzkorperreizung ohne Objekt antworteten funf E-Zelle (Neuron 17n, 31n,
45n, 53n und 62n) mit einer Erhéhung der Entladungsrate (Tab. 3.5, Abb. 3.53, 3.54). Die
Antworten von Neuron 31n, 45n und 62n waren plastisch und nach einigen Minuten sank die
Entladungsrate auf das Niveau vor Beginn der Reizung (Abb. 3.53, 3.54). Neuron 62n feuerte
jedoch weiterhin im Zeitraum von 15 bis 30 ms APs (Abb. 3.36 D), die ohne Reizung nicht
auftraten (Abb. 3.36 A). Sieben E-Zellen (Neuron 5n, 29n, 39n, 43n, 51n, 57n und 61n)
antworteten bei einer Ganzkorperreizung ohne Objekt mit minima veranderter oder
unverdnderter Entladungsrate (Tab. 3.5). Neuron 29n und 61n antworteten dennoch mit einer
Latenzverlangerung (Abb. 3.33 E) und Neuron 43n mit einer Latenzverkirzung der ersten APs
(Abb. 3.38 A und C). In den Antwortmustern von Neuron 5n, 39n, 51n und 57n waren bei einer
Ganzkorperreizung ohne Objekt keinerlel Veranderungen zu erkennen.

Bel einer Ganzkorperreizung mit Objekt anderte sich bel drel E-Zellen (Neurone 17n,
39n und 53n) das Antwortmuster bel Anwesenheit eines Objektes, aber nicht bei verschiedenen
Objektwiderstanden. Neuron 53n antwortete bei einer Ganzkorperreizung mit Objekt (grofder und
kleiner Widerstand) mit zwei zeitlich korrelierten APs in den Zeitraumen von 12 bis 14 ms und
19 bis 22 ms nach ty (Abb. 3.29 F-G). Dieses Antwortmuster unterschied sich deutlich von dem
bei einer Ganzkdrperreizung ohne Objekt (Abb. 3.29 E) und ohne Reizung (Abb. 3.29 A).
Neuron 39n antwortete bei einer Ganzkdrperreizung mit Objekt (grof3er und kleiner Widerstand)
mit einer Erniedrigung der Entladungsrate (Tab. 3.5, Abb. 3.30 F-G). Das erste der ein bis zwel
APs trat (bis auf ganz vereinzelte Ausnahmen, Abb. 3.30 G) zeitlich streng korreliert im
Zeitraum von zehn bis elf ms nach ty auf. Dabei kam es gelegentlich zu sehr dicht aufeinander
folgenden ,, Doppel-APs*. Zusétzlich traten im Zeitraum von 18 bis 30 ms vereinzelte APs auf
(Abb. 3.30 F-G). Bei einer Ganzkorperreizung ohne Objekt war das erste AP zeitlich weniger
stark korreliert (Abb. 3.30 E). Neuron 17n antwortete bei einer Ganzkorperreizung mit Objekt
mit zwei bis drel extrem zeitkonstanten APs (Abb. 3.32 F-G). Im Zeitraum von 20 bis 27 ms
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traten vereinzelte APs auf. Im Gegensatz dazu traten ohne periphere Reizung APs nur im
Zeitraum von zehn bis 15 ms auf (Abb. 3.32 A). Und bel einer Ganzkorperreizung ohne Objekt
antwortete Neuron 17n mit einer Salve von drei zeitkonstanten APs und ganz vereinzelten APs
im Zeitraum von 21 bis 26 ms (Abb. 3.32 E). Eine weitere Gemeinsamkeit der Neurone 17n, 39n
und 53n war, dass sie bel Punkt- und Ganzkorperreizungen nicht plastisch antworteten (Tab.
3.7). Eine E-Z€elle (Neuron 61n) antwortete bei einer Ganzkorperreizung mit Objekt (kleiner
Widerstand) mit einer deutlich erhdhten Entladungsrate und einer kiirzeren Latenz der ersten
APs (Tab. 3.5 und Abb. 3.33 G), wahrend bel groRem Objektwiderstand keine Antwort zu
erkennen war (Abb. 3.33 F). Eine E-Zelle (Neuron 45n) antwortete bei einer Ganzkorperreizung
mit Objekt (grofRer und kleiner Widerstand) mit einer ahnlich erhéhten Entladungsrate (Tab. 3.5).
Die Antwortmuster bel einer Reizung mit grof3em und kleinem Widerstand unterschieden sich
jedoch (Abb. 3.34 F-G). Bel beiden Reizungen traten APs in einem , friihen® (12 bis 16 ms) und
einem ,spaten Zeitraum (19 bis 48 ms) auf. Bel einer GanzkOrperreizung mit grof3em
Objektwiderstand traten im frihen Zeitraum deutlich mehr APs auf als bei einer Reizung mit
kleinem Objektwiderstand. AuRerdem traten bel einer Ganzkorperreizung mit grof3em
Objektwiderstand im spdten Zeitraum weniger APs auf as bei einer Reizung mit kleinem
Objektwiderstand. Eine E-Zelle (Neuron 57n) antwortete bei einer Ganzkérperreizung mit
Objekt (grofder und kleiner Widerstand) mit einer leicht erhdhten Entladungsrate, wahrend das
Neuron bel Ganzkérperreizung ohne Objekt nur sehr selten APs feuert (Abb. 3.37 E-G). Vier E-
Zellen (Neuron 5n, 29n, 43n und 62n) antworteten bei Ganzkoérperreizungen mit verschiedenen
Objektwiderstanden nicht anders als bei einer Ganzkdrperreizung ohne Objekt (Abb. 3.36 D-F,
338 C-E, Tab. 3.5). Zwei E-Zelen (Neuron 31n und 51n) wurden nicht bei einer
Ganzkorperreizung mit Objekten untersucht (Tab. 3.5).

Sieben E-Zelen (Neuron 3n, 7n, 8n, 16n, 18n, 30n und 32n) antworteten bel
Ganzkorperreizungen ohne und mit Objekten mit unveranderter Entladungsrate (Tab. 3.5) und
unverandertem Antwortmuster (Abb. 3.31 E-G, 3.35 E-G).
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Entladungsraten [AP/Intervall] mit Standar dabweichung

Neuron | ohne Reizung Ganzkorperreizung Bereich

Nr. ohne Objekt mit Objekt mit Objekt rezeptives Feld
(grof3er Widerstand) | (kleiner Widerstand)

3n 0,30+ 0,54 0,22 £ 0,47 0,10+ 0,30 0,14 £ 0,35 Schnauzenorgan
n 2,08 £ 0,97 1,96 + 0,93 2,20+ 1,14 2,18+ 0,98 Schnauzenorgan
8n 1,34+£1,00 1,32+ 0,47 1,44+ 1,03 1,22 + 0,86 Schnauzenorgan
16n 1,86 £ 0,73 1,74+ 0,83 1,80+ 0,83 1,82+ 0,69 Schnauzenorgan
18n 2,10 £ 0,46 1,90+ 0,61 2,28+ 0,78 2,40 £ 0,76 Maul
30n 2,30+ 0,65 2,24 + 0,56 2,48 £ 0,91 2,76 £ 0,89 Schnauzenorgan
32n 1,42 £ 0,67 152+0,71 1,46 £ 0,65 1,58+ 0,73 Schnauzenorgan
38n 0,20+ 0,45 keine Daten keine Daten keine Daten Schnauzenorgan
41n 3,86+ 1,21 keine Daten keine Daten keine Daten Maul
54n keineDaten | keine Daten keine Daten keine Daten Schwanz
63n 0,870+ 0,55 | keine Daten keine Daten keine Daten Schnauzenorgan
5n 0,16 + 0,42 0,84 + 0,37 0,86 + 0,54 1,08 + 0,85 Schnauzenorgan
17n 2,36 £ 0,49 3,02+ 0,25 2,74 £ 0,60 2,60 £ 0,57 Auge
29n 1,00 + 0,90 1,18 £ 0,83 1,28 + 1,03 1,12 + 0,92 Schnauzenorgan
31n 0,26 + 0,53 1,42+ 0,81 keine Daten keine Daten Schnauzenorgan
39n 2,32+ 0,68 2,04 +1,03 1,62+ 0,70 1,68 + 0,74 Schnauzenorgan
43n 0,36 + 0,56 0,90 £ 0,97 0,98 + 0,98 0,98 = 0,69 Maul
45n 1,26 + 0,92 0,88 + 0,94 2,68 + 1,54 2,66 £1,02 Schnauzenorgan
51n 0,82+ 0,92 0,56 + 0,88 keine Daten keine Daten Schnauzenorgan
53n 2,20+ 0,67 346+ 0,71 2,60 + 0,67 1,88+ 0,69 Schnauzenorgan
57n 0,24 £ 0,52 0,02+ 0,14 1,22 +1,49 0,24 £ 59 Schnauzenorgan
61n 0,26 + 0,53 0,28 = 0,50 0,08 + 0,27 1,62+ 0,81 Maul
62n 0,58+ 0,64 0,88+ 0,75 1,10+ 0,91 0,44 + 0,58 Schnauzenorgan

Tab. 3.5: Die Tabelle zeigt Entladungsraten [AP/Intervall] mit zugehdriger Standardabweichung von 23 E-Zellen.

Alle Werte entsprechen Mittelwert und Standardabweichung Uber 50 Wiederholungen. Die jeweils angewendeten
Reizungen sind in der Kopfzeile aufgelistet. Die Felder mit dem Vermerk , keine Daten“ bedeuten, dass keine
verwertbaren Daten erhoben werden konnten. Die Felder der E-Zellen, die bei einer Ganzkorperreizung antworteten,
wurden grau hinterlegt. Dabei ist zu beachten, dass sich Antworten nicht nur in der Entladungsrate sondern auch im
Entladungsmuster zeigen. In der Spalte ,Bereich rezeptives Feld“ sind die Bereiche eingetragen, in denen die

rezeptiven Felder der Neurone lokalisiert waren. (Erklarung siehe Text)
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Abb. 3.29 A-G: Antwortmuster einer E-Zelle (Neuron 53n) ohne Reizung und bei Reizungen mit verschiedenen

elektrischen Reizen zum Zeitpunkt 4,5 ms. Bei einer Punkireizung antwortet das Neuron mit einer deutlichen

Erhéhung der Entladungsrate (B-D). Bei einer Ganzkorperreizung ohne Objekt (E) antwortet Neuron 53n ebenfalls

mit einer erhdhten Entladungsrate. Bei einer Ganzkoérperreizung mit Objekt (groRer und kleiner Widerstand, F-G)

sind im PSTH zwei Gipfel bei 12 bis 14 ms und 19 bis 22 ms zu erkennen. Zwischen diesen Gipfeln treten keine

APs auf. Ganz oben sind die Originalspuren einer Neuronantwort und eines KomSigs dargestellt (Samplingrate:
10000 Hz, Elektrodenwiderstand: 150 MOhm). (Darstellung wie Abb. 3.1, Erklérung siehe Text)



4

3. Ergebnisse 86
0 ohne Reizung
m 101 Neuron 39n
Z 20 E-Zdlle
3 30-
G
40- : .
% 50: I:.‘ ;‘ T T T T T 1
M.
(AN ~ LIRS B B B R B R R N B B B R B
< 0O 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100
B 0: Punktreiz E ] Ganzkorperreizung
g 10: 220 mV/cm i ohne Objekt
Z 20- - 430 mV/cm
3 30 ]
G ] ]
401 ]
% 50j T T T T T T T T T 1 : T T T T T T T T T 1
% .
T oA T L
<
C O: HETHI Punktreiz F ] " Ganzkorperreizung
107 685 mV/cm ; " Objekt/groRer Widerstand
Z 20- ] . i
2 301 i ]
# -] : )
409 | s !
% 50_ I“h. - ‘I‘ T T T T T T T 1 : T T T T T T T T 1
5 ol -
<
D 07 Punktreiz G Ganzkorperreizung
~. 104 2170 mV/cm Objekt/kleiner Widerstand
Z 204
_—
@
¥
[an
<

[

10 20 30 40 50 60 70 80 90 100
Zeit [mg]

o

10 20 30 40 50 60 70 80 90 100
Zeit [mg]

Abb. 3.30 A-G: Antwortmuster einer E-Zelle (Neuron 39n) ohne Reizung und bei Reizungen mit verschiedenen

elektrischen Reizen. In allen Rasterdiagrammen sind jeweils 50 Spuren dargestellt. Die Klassenbreite betragt in

dlen PST Histogrammen eine ms. In A ist das Antwortmuster auf die ,Corollary discharge’ ohne Reizung

dargestellt. Links (B-D) sind Antwortmuster bei Punktreizungen mit verschiedenen Amplituden aufgetragen. Rechts
(E-G) sind die Antwortmuster bei Ganzkdrperreizung ohne Objekt (E), mit Objekt (grofRer Widerstand, F) und mit

Objekt (kleiner Widerstand, G) aufgetragen. Die schwarzen Pfeile und die senkrechten grauen Linien markieren den

Zeitpunkt der jeweiligen Reizung. Der Zeitpunkt O ms entspricht ty, also dem ersten, groften und negativen Gipfel

des KomSig. (Erklérung siehe Text)
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Abb. 3.31 A-G: Antwortmuster einer E-Zelle (Neuron 30n) ohne Reizung und bei Reizungen mit verschiedenen
elektrischen Reizen. In allen Rasterdiagrammen sind jeweils 50 Spuren dargestellt. Die Klassenbreite betragt in
dlen PST Histogrammen eine ms. In A ist das Antwortmuster auf die ,Corollary discharge’ ohne Reizung
dargestellt. Links (B-D) sind Antwortmuster bei Punktreizungen mit verschiedenen Amplituden aufgetragen. Rechts
(E-G) sind die Antwortmuster bei Ganzkdrperreizung ohne Objekt (E), mit Objekt (grofRer Widerstand, F) und mit
Objekt (kleiner Widerstand, G) aufgetragen. Die schwarzen Pfeile und die senkrechten grauen Linien markieren den
Zeitpunkt der jeweiligen Reizung. Der Zeitpunkt O ms entspricht ty, also dem ersten, groften und negativen Gipfel
des KomSig. (Erklérung siehe Text)
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Abb. 3.32 A-G: Antwortmuster einer E-Zelle (Neuron 17n) ohne Reizung und bei Reizungen mit verschiedenen
elektrischen Reizen. In allen Rasterdiagrammen sind jeweils 50 Spuren dargestellt. Die Klassenbreite betrégt in
dlen PST Histogrammen eine ms. In A ist das Antwortmuster auf die ,Corollary discharge’ ohne Reizung
dargestellt. Links (B-D) sind Antwortmuster bei Punktreizungen mit verschiedenen Amplituden aufgetragen. Rechts
(E-G) sind die Antwortmuster bei Ganzkdrperreizung ohne Objekt (E), mit Objekt (grofRer Widerstand, F) und mit
Objekt (kleiner Widerstand, G) aufgetragen. Die schwarzen Pfeile und die senkrechten grauen Linien markieren den
Zeitpunkt der jeweiligen Reizung. Der Zeitpunkt O ms entspricht ty, also dem ersten, groften und negativen Gipfel
des KomSig. (Erklérung siehe Text)
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Abb. 3.33 A-G: Antwortmuster einer E-Zelle (Neuron 61n) ohne Reizung und bei Reizungen mit verschiedenen
elektrischen Reizen. In allen Rasterdiagrammen sind jeweils 50 Spuren dargestellt. Die Klassenbreite betrégt in
alen PST Histogrammen eine ms. In A ist das Antwortmuster auf die ,Corollary discharge’ ohne Reizung
dargestellt. Links (B-D) sind Antwortmuster bei Punktreizungen mit verschiedenen Amplituden aufgetragen. Rechts
(E-G) sind die Antwortmuster bei Ganzkdrperreizung ohne Objekt (E), mit Objekt (grofRer Widerstand, F) und mit
Objekt (kleiner Widerstand, G) aufgetragen. Die schwarzen Pfeile und die senkrechten grauen Linien markieren den
Zeitpunkt der jeweiligen Reizung. Der Zeitpunkt O ms entspricht ty, also dem ersten, gréfdten und negativen Gipfel
des KomSig. (Erklérung siehe Text)
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Abb. 3.34 A-G: Antwortmuster einer E-Zelle (Neuron 45n) ohne Reizung und bei Reizungen mit verschiedenen
elektrischen Reizen. In allen Rasterdiagrammen sind jeweils 50 Spuren dargestellt. Die Klassenbreite betrégt in
dlen PST Histogrammen eine ms. In A ist das Antwortmuster auf die ,Corollary discharge’ ohne Reizung
dargestellt. Links (B-D) sind Antwortmuster bei Punktreizungen mit verschiedenen Amplituden aufgetragen. Rechts
(E-G) sind die Antwortmuster bei Ganzkdrperreizung ohne Objekt (E), mit Objekt (groRRer Widerstand, F) und mit
Objekt (kleiner Widerstand, G) aufgetragen. Die schwarzen Pfeile und die senkrechten grauen Linien markieren den
Zeitpunkt der jeweiligen Reizung. Der Zeitpunkt O ms entspricht ty, also dem ersten, groften und negativen Gipfel
des KomSig. (Erklérung siehe Text)
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Abb. 3.35 A-G: Antwortmuster einer E-Zelle (Neuron 16n) ohne Reizung und bei Reizungen mit verschiedenen

elektrischen Reizen. In allen Rasterdiagrammen sind jeweils 50 Spuren dargestellt. Die Klassenbreite betrégt in

adlen PST Histogrammen eine ms. In A ist das Antwortmuster auf die ,Corollary discharge’ ohne Reizung

dargestellt. Links (B-D) sind Antwortmuster bei Punktreizungen mit verschiedenen Amplituden aufgetragen. Rechts
(E-G) sind die Antwortmuster bei Ganzkdrperreizung ohne Objekt (E), mit Objekt (groRRer Widerstand, F) und mit

Objekt (kleiner Widerstand, G) aufgetragen. Die schwarzen Pfeile und die senkrechten grauen Linien markieren den

Zeitpunkt der jeweiligen Reizung. Der Zeitpunkt O ms entspricht ty, also dem ersten, groften und negativen Gipfel

des KomSig. (Erklérung siehe Text)
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Abb. 3.36 A-F: Antwortmuster einer E-Zelle (Neuron 62n) ohne Reizung und bei Reizungen mit verschiedenen

elektrischen Reizen. In allen Rasterdiagrammen sind jeweils 50 Spuren dargestellt. Die Klassenbreite betrégt in

dlen PST Histogrammen eine ms. In A ist das Antwortmuster auf die ,Corollary discharge’ ohne Reizung

dargestellt. Links (B-C) sind Antwortmuster bei Punktreizungen mit verschiedenen Amplituden aufgetragen. Rechts
(D-F) sind die Antwortmuster bei Ganzkdrperreizung ohne Objekt (D), mit Objekt (grofRer Widerstand, E) und mit

Objekt (kleiner Widerstand, F) aufgetragen. Die schwarzen Pfeile und die senkrechten grauen Linien markieren den

Zeitpunkt der jeweiligen Reizung. Der Zeitpunkt O ms entspricht ty, also dem ersten, groften und negativen Gipfel

des KomSig. (Erklérung siehe Text)
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Abb. 3.37 A-G: Antwortmuster einer E-Zelle (Neuron 57n) ohne Reizung und bei Reizungen mit verschiedenen
elektrischen Reizen. In allen Rasterdiagrammen sind jeweils 50 Spuren dargestellt. Die Klassenbreite betragt in
dlen PST Histogrammen eine ms. In A ist das Antwortmuster auf die ,Corollary discharge’ ohne Reizung
dargestellt. Links (B-D) sind Antwortmuster bei Punktreizungen mit verschiedenen Amplituden aufgetragen. Rechts
(E-G) sind die Antwortmuster bei Ganzkdrperreizung ohne Objekt (E), mit Objekt (grofRer Widerstand, F) und mit
Objekt (kleiner Widerstand, G) aufgetragen. Die schwarzen Pfeile und die senkrechten grauen Linien markieren den
Zeitpunkt der jeweiligen Reizung. Der Zeitpunkt O ms entspricht ty, also dem ersten, groften und negativen Gipfel
des KomSig. (Erklérung siehe Text)
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Abb. 3.38 A-E: Antwortmuster einer E-Zelle (Neuron 43n) ohne Reizung und bei Reizungen mit verschiedenen
elektrischen Reizen. In allen Rasterdiagrammen sind jeweils 50 Spuren dargestellt. Die Klassenbreite betragt in
dlen PST Histogrammen eine ms. In A ist das Antwortmuster auf die ,Corollary discharge’ ohne Reizung
dargestellt. Links (B) ist das Antwortmuster bei einer Punktreizung aufgetragen. Rechts (C-E) sind die
Antwortmuster bei Ganzkoérperreizung ohne Objekt (C), mit Objekt (grofer Widerstand, D) und mit Objekt (kleiner
Widerstand, E) aufgetragen. Die schwarzen Pfeile und die senkrechten grauen Linien markieren den Zeitpunkt der
jeweiligen Reizung. Der Zeitpunkt O ms entspricht ty, also dem ersten, gréften und negativen Gipfel des KomSig.
(Erklérung siehe Text)
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Abb. 3.39 A-E: Amplitudenkennlinien von finf E-Zellen bei Punktreizung. Die evozierten Entladungsraten (M,

linke Y-Achse) mit Standardabweichung und die Latenz der ersten AP (1],

rechte Y-Achse) mit

Standardabweichung wurden als Funktion der Reizamplitude (X-Achse) aufgetragen. Das schwarze Kreuz im

Fischsymbol markiert die Position des rezeptiven Feldes auf der Fischoberflache. (Erklérung siehe Text)
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Abb. 3.40 A-E: Amplitudenkennlinien von finf E-Zellen bei Punktreizung. Die evozierten Entladungsraten (M,
linke Y-Achse) mit Standardabweichung und die Latenz der ersten AP (!, rechte Y-Achse) mit
Standardabweichung wurden als Funktion der Reizamplitude (X-Achse) aufgetragen. Das schwarze Kreuz im

Fischsymbol markiert die Position des rezeptiven Feldes auf der Fischoberflache. (Erklérung siehe Text)
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3.2.2 [-Zellen

[-Zellen (n = 10, Tab. 3.6) antworteten in Abwesenheit elektrosensorischer Reizung im
Zeitraum der , Corollary discharge’ (0 bis 50 ms nach tp) mit Entladungsraten von 0,56 + 0,68 bis
4,26 + 1,07 AP/Intervall. Dabei traten vereinzelte APs (Neuron 10n und 46n, Abb. 3.41 A, 3.42
A) oder Salven mit zwei bis drei APs auf (Neuron 65n, Abb. 3.43 A). Die APs waren zeitlich
unkorreliert und zwischen der , Corollary discharge' -Aktivitét traten keine APs auf.

3221 Punktreizung

Alle I-Zellen antworteten bei einer steigenden Punktreizamplitude im Zentrum der
rezeptiven Felder mit einer Abnahme der Entladungsrate (Abb. 3.44 A-F). Bei Neuron 46n war
die Abnahme nur gering (Abb. 3.44 A-F), aber im Antwortmuster deutlich zu erkennen (Abb.
3.42 B-D). Neuron 48n antwortete bel Punktreizamplituden von mehr as 1200 mV/cm ohne
APs. Im Gegensatz dazu feuerten alle anderen I-Zellen auch bei hohen Punktreizamplituden
vereinzelte APs. Bei Neuron 35n, 48n und 65n sanken die Entladungsraten bereits bel
Punktreizamplituden von 700 bis 800 mV/cm, im Gegensatz dazu sanken die Entladungsraten
von Neuron 10n, 37n und 46n erst bei Reizstéarken von tber 1000 mV/cm. Zwischen den APsim
Zeitraum der ,Corollary discharge’ traten bel allen zehn I-Zellen keine APs auf. Bel |-Zéllen
wurde auf3er bei Neuron 35n und 65n (Abb. 3.44 C und F) auf eine Auswertung der Latenz der
ersten APs aufgrund der geringen Entladungsrate verzichtet.

3222 Ganzkor perreizung

Von zehn |-Zellen antworteten neun bei einer Ganzkdrperreizung ohne Objekte. Dabei
sank die Entladungsrate von acht 1-Zellen und es waren Verdnderungen im Antwortmuster zu
erkennen. Finf I-Zellen antworteten bel einer Ganzkorperreizung ohne Objekt plastisch (Kapitel
3.2.4 Plastizitdt). Bel Neuron 46n und 48n sank die Entladungsrate direkt nach dem Einschalten
einer Ganzkorperreizung und stieg im weiteren zeitlichen Verlauf (Abb. 3.58, 3.59C). Nach
einigen Minuten war die Entladungsrate dieser beiden E-Zellen erhoht (Tab. 3.6). Eine I-Zelle
(Neuron 37n) antwortete wahrend einer Ganzkorperreizung nicht, aber nach dem Ausschalten
einer Ganzkorperreizung plastisch. Dieses Neuronverhaten wurde dennoch als Antwort
gewertet, well esim Zusammenhang mit einer Ganzkorperreizung auftrat.

Bel einer Ganzkorperreizung mit Objekt antwortete eine (Neuron 10n) von acht (mit
Objekten getesteten) 1-Zellen mit einer erhdhten Entladungsrate bel grof3em Objektwiderstand.
Bel einem kleinen Objektwiderstand war die Entladungsrate weiterhin leicht erhéht (Tab. 3.6
und Abb. 3.41 E-F). Sieben I-Zellen (Neuron 4n, 9n, 36n, 37n 46n, 48n und 65n) antworteten bel
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einer Ganzkorperreizung mit Objekt (grof3er und kleiner Widerstand) mit &hnlichen oder nur

minimal veranderten Entladungsraten und Antwortmustern, wie sie bei einer Ganzkorperreizung

ohne Objekt auftraten (Tab. 3.6, Abb. 3.42 E-G, 3.43 E-G).

Entladungsraten [AP/Intervall] mit Standar dabweichung

Neuron | ohne Reizung Ganzkorperreizung Bereich
Nr. ohne Objekt mit Objekt mit Objekt rezeptives Feld
(grofder Widerstand) | (kleiner Widerstand)

In 4,26 + 1,07 4,16+ 1,04 4,62 + 1,43 434+ 1,24 Maul

4n 2,16 £ 1,35 1,30 + 0,46 1,20 + 0,40 1,14+ 0,41 Schnauzenorgan
9n 1,10+ 1,06 0,00 + 0,00 0,00 + 0,00 0,00 + 0,00 Schnauzenorgan
10n 1,66 + 1,33 0,38+ 0,75 1,74+ 1,18 1,23+ 1,08 Schnauzenorgan
35n 3,32+1,02 1,82 + 0,97 keine Daten keine Daten Schnauzenorgan
36n 2,04+1,12 0,00 + 0,00 0,00 + 0,00 0,00 + 0,00 Schnauzenorgan
37n 1,86+ 1,01 1,86+ 0,64 1,34+ 0,72 1,60+ 0,70 Maul
46n 0,56 + 0,68 1,76 £1,00 1,66 £ 0,90 0,98 £ 0,80 Auge
48n 1,14+ 0,83 1,74+£1,12 1,14+ 1,09 1,30+ 0,95 Auge

65n 2,98 £ 0,82 0,78 £ 0,47 1,06 £ 0,55 1,14 £ 0,67 Schnauzenorgan

Tab. 3.6: Die Tabelle zeigt Entladungsraten [AP/Intervall] und Standardabweichungen von zehn I-Zellen. Alle

Werte entsprechen Mittelwert und Standardabweichung tUber 50 Wiederholungen. Die jeweils angewendeten

Reizungen sind in der Kopfzeile aufgelistet. Die Felder mit dem Vermerk , keine Daten“ bedeuten, dass keine

verwertbaren Daten erhoben werden konnten. Die Felder der E-Zellen, die bei einer Ganzkorperreizung antworteten,

wurden grau hinterlegt. In der Spalte ,Bereich rezeptives Feld“ sind die Bereiche eingetragen, in denen die

rezeptiven Felder der Neurone lokalisiert waren. (Erklarung siehe Text)




3. Ergebnisse

99

PR =

o
)

40 PV | i

LOO LV | msmspyfngtts Hpssb i

ohne Reizung

o
N

104

204

304

Neuron 10n
|-Zelle

15_ T T - T

AP/Klasse  Spur Nr.

Punktreiz1200 mV/cm

Punktreiz5000 mV/cm

AP/Klasse SpurNr.O AP/Klasse  Spur Nr.
o

Zeit [mg]

D

AP/Klasse SpurNr. 11

0-
0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100

Ganzkorperreizungohne Objekt
820 mV/cm

Ganzkorperreizung
Objekt/grofRer Widerstand

o
N

=
e

)
@

)
?

Ganzkdorperrei zung
Objekt/kleiner Widerstand

(=Y
ul
L

o

OA

10 20 30 40 50 60 70 80 90 100
Zeit [mg]

Abb. 3.41 A-F: Antwortmuster einer I-Zelle (Neuron 10n) ohne Reizung und bei verschiedenen elektrischen
Reizen. In allen Rasterdiagrammen sind 40 Spuren dargestellt. Die Klassenbreite betrégt in alen PST

Histogrammen eine ms. In A ist das Antwortmuster auf die ,Corollary discharge’ ohne Reizung dargestellt. Links

(B-C) sind Antwortmuster bei Punktreizungen aufgetragen.
Ganzkorperreizung ohne Objekt (D), mit Objekt (grolRer Widerstand, E) und mit Objekt (kleiner Widerstand, F)

aufgetragen. Die schwarzen Pfeile und die senkrechten grauen Linien markieren den Zeitpunkt der jeweiligen

Rechts (D-F) sind Antwortmuster bei

Reizung. Ganz oben sind die Originalspuren einer Neuronantwort und eines KomSigs dargestellt (Samplingrate:
10000 Hz, Elektrodenwiderstand: 2 bis 4 MOhm). (Erkl&rung siehe Text)
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Abb. 3.42 A-G: Antwortmuster einer 1-Zelle (Neuron 46n) ohne Reizung und bei Reizungen mit verschiedenen
elektrischen Reizen. In allen Rasterdiagrammen sind jeweils 50 Spuren dargestellt. Die Klassenbreite betragt in
alen PST Histogrammen eine ms. In A ist das Antwortmuster auf die ,Corollary discharge’ ohne Reizung
dargestellt. Links (B-D) sind Antwortmuster bei Punktreizungen mit verschiedenen Amplituden aufgetragen. Rechts
(E-G) sind die Antwortmuster bei Ganzkdrperreizung ohne Objekt (E), mit Objekt (grofRer Widerstand, F) und mit
Objekt (kleiner Widerstand, G) aufgetragen. Die schwarzen Pfeile und die senkrechten grauen Linien markieren den
Zeitpunkt der jeweiligen Reizung. Der Zeitpunkt O ms entspricht ty, also dem ersten, gréfdten und negativen Gipfel
des KomSig. (Erklérung siehe Text)
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Abb. 3.43 A-G: Antwortmuster einer 1-Zelle (Neuron 65n) ohne Reizung und bei Reizungen mit verschiedenen
elektrischen Reizen. In allen Rasterdiagrammen sind jeweils 50 Spuren dargestellt. Die Klassenbreite betrégt in
dlen PST Histogrammen eine ms. In A ist das Antwortmuster auf die ,Corollary discharge’ ohne Reizung
dargestellt. Links (B-D) sind Antwortmuster bei Punktreizungen mit verschiedenen Amplituden aufgetragen. Rechts
(E-G) sind die Antwortmuster bei Ganzkdrperreizung ohne Objekt (E), mit Objekt (groRRer Widerstand, F) und mit
Objekt (kleiner Widerstand, G) aufgetragen. Die schwarzen Pfeile und die senkrechten grauen Linien markieren den
Zeitpunkt der jeweiligen Reizung. Der Zeitpunkt O ms entspricht ty, also dem ersten, groften und negativen Gipfel
des KomSig. (Erklérung siehe Text)
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Abb. 3.44 A-F: Amplitudenkennlinien von sechs I-Zellen bei Punktreizung. Die evozierten Entladungsraten (M,
linke Y-Achse) mit Standardabweichung und die Latenz der ersten AP (!, rechte Y-Achse) mit
Standardabweichung wurden als Funktion der Reizamplitude (X-Achse) aufgetragen. Das schwarze Kreuz im

Fischsymbol markiert die Position des rezeptiven Feldes auf der Fischoberflache. (Erklarung siehe Text)
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3.2.3 Rezeptive Felder

Die Zentren der rezeptiven Felder von 32 der 33 E- und I-Zellen waren im Kopfbereich
lokalisiert (Abb. 3.45, Unterteilung der Bereiche: siehe Bildunterschrift und Kapitel 3.1.3).
Alleine auf dem Schnauzenorgan lagen 70 % (n = 23) aller rezeptiven Felder. Das rezeptive Feld
einer E-Zelle war im Schwanzbereich lokalisiert. Diese E-Zelle (Neuron 54) antwortete bei einer
Punktreizung (Suchreiz mit 1200 mV/cm) am Ansatz der Riickenflosse mit einer deutlich
erhohten Entladungsrate. Von dieser Zelle wurden keine Daten aufgezeichnet, aber aufgrund der

besonderen Lage ihres rezeptiven Feldes findet sie hier Erwéhnung.

Position rezeptiver Felder (NL-Zellen)

e

- Schnauzenorgan

Maul

Auge
- Kiemendeckel
- Rumpf
- Schwanz

16, 36, 45, 51, 57
2 |

Abb. 3.45: Fischschema mit den Positionen der rezeptiven Felder von E- und I-Zellen. Blaue Punkte (®)
reprisentieren die Positionen der Zentren der rezeptiven Felder. Die Nummern der Neurone sind in den Punkten
notiert oder diesen zugeordnet. Die Korperoberflaiche wurde von rostral nach caudal in folgende Bereiche unterteilt:
Schnauzenorgan-, Maul-, Augen-, Kiemendeckel- und Rumpfbereich. Die Ausdehnung dieser Bereiche ist oben
farblich hervorgehoben und mit senkrechten schwarzen Linien markiert. Unten ist die Summe der im jeweiligen

Bereich gefundenen Neurone aufgetragen. (Erklarung siche Text)
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Bei vier E- und vier I-Zellen wurden rezeptive Felder mit einem Punktreiz vermessen
(Abb. 3.46 A-E, 3.47 A-D). Aufgrund der Plastizitdt wurden die Messungen erst nach mehreren
Minuten Reizung an der entsprechenden Position durchgefiihrt. Es wurden kleine rezeptive
Felder gefunden, die einen Durchmesser von nicht mehr als drei bis sechs mm besallen (Neuron
30n, 35n, 39n und 65n) und geringfiigig grofere mit Durchmessern von nicht mehr als neun bis
12 mm (Neuron 45n und 48n).

Bei den vier E-Zellen (Neuron 30n, 39n, 45n und 61n) war die Entladungsrate im
Zentrum der rezeptiven Felder (Bereich um 0 mm) erhéht (Abb. 3.46 A-D). Im Abstand von drei
mm zum Zentrum sank die Entladungsrate bei Neuron 30n und 39n auf das Niveau ohne
Reizung (Abb. 3.46 A-B). Bei Neuron 61n sank die Entladungsrate im Abstand von zwei mm
zum Zentrum deutlich, lag jedoch immer noch iiber der Entladungsrate ohne periphere Reizung
(Abb. 3.46 C). Neuron 45n antwortete erst bei einer Punktreizung im Abstand von neun mm zum
Zentrum mit einer dhnlichen Entladungsrate wie ohne Reizung. Da das Zentrum dieses
rezeptiven Feldes an der Spitze des Schnauzenorgans lag, wurde nur in Richtung caudal
gemessen (Abb. 3.46 D).

Die vier getesteten I-Zellen antworteten im Zentrum der rezeptiven Felder mit einer
erniedrigten Entladungsrate (Abb. 3.47 A-D). Bei einer Punktreizung im caudalen Abstand von
drei mm und mehr zum Zentrum war die Entladungsrate von Neuron 35n dhnlich wie die ohne
Reizung. Da auch das Zentrum dieses rezeptiven Feldes an der Spitze des Schnauzenorgans lag,
wurde nur in Richtung caudal gemessen (Abb. 3.47 A). Bei Neuron 65n war eine Erniedrigung
der Entladungsrate an der Position minus drei mm nur minimal und an den Positionen minus
sechs und drei mm nicht mehr vorhanden (Abb. 3.47 B). Neuron 48n antwortete erst im Abstand
von sechs mm zum Zentrum mit einer dhnlichen Entladungsrate wie ohne Reizung (Abb. 3.47
C). Bei Neuron 65n war die Entladungsrate an den Positionen minus zwei und ein mm (und dem

Zentrum weiter entfernten Positionen) &hnlich wie die ohne Reizung (Abb. 3.47 D).
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Abb. 3.46 A-D: Rezeptive Felder von vier E-Zellen bei Punktreizung. Die evozierten Entladungsraten (M, linke Y-
Achse) mit Standardabweichung und die Latenz der ersten AP (!, rechte Y-Achse) mit Standardabweichung
wurden als Funktion der Punktreiz-Position (X-Achse) aufgetragen. Zusitzlich wurde die Entladungsrate ohne
periphere Reizung (o) in den Diagrammen aufgetragen. Da die Entladungsrate ohne periphere Reizung keinen
Bezug zur X-Achse hat, wurde diese an den entsprechenden Stellen unterbrochen. Das Zentrum eines rezeptiven
Feldes wurde mit einem schwarzen Kreuz im Fischsymbol {iber dem jeweiligen Diagramm markiert. Das
Fischsymbol reprisentiert dariiber hinaus die Orientierung des Fisches. (Darstellung wie Abb. 3.15, Erklarung siehe

Text)
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Abb. 3.47 A-D: Rezeptive Felder von 4 1-Zellen bei Punktreizung. (Darstellung wie Abb. 3.46, Erkldrung siche

Text)
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3.24 Plastizitat

Siebenundsechzig Prozent (22 von 33) der E- und I-Zellen antworteten nach dem Ein-
oder Ausschalten von Punkt- oder Ganzkdrperreizungen plastisch (Tab. 3.7). Alle plastischen
Effekte dauerten mehrere Minuten. Wie aus Tabelle 3.7 zu entnehmen ist, bedeutete eine
plastische Antwort in Verbindung mit einer Punktreizung nicht, dass auch bei einer
Ganzkorperreizung plastische Antworten auftraten oder umgekehrt. Bei sieben NL-Neuronen (5
E-Zellen und 2 I-Zellen) wurde an den o.g. Reiziibergingen keine Plastizitdt gefunden. Die
Antworten von vier NL-Neuronen (3 E-Zellen und 1 I-Zelle) wurden an den Reiziibergingen
nicht untersucht.

Die in dieser Arbeit bei NL-Neuronen gefundenen plastischen Verldufe waren sehr
unterschiedlich und wichen deutlich von dem ab, was in bisherigen Studien bei ELL-Neuronen
beim Ein- oder Ausschalten von Punktreizungen gefunden wurde. Im Folgenden wird die

gefundene Plastizitdt genauer beschrieben.

3.24.1 Plastizitéat bei Punktreizung

Vierzehn E-Zellen antworteten nach dem Ein- oder Ausschalten einer Punktreizung
plastisch (Tab. 3.7). Unmittelbar nach dem Einschalten einer Punktreizung antworteten sieben E-
Zellen (Neuron 7n, 16n, 18n, 30n, 45n, 51n und 63n) mit einer deutlich erhohten Entladungsrate,
die im weiteren Verlauf sank (Abb. 3.48 A-F, 3.49 A-C, 3.50 A-F). Nach dem Ausschalten einer
Punktreizung wurde bei diesen Zellen ebenfalls eine sinkende Entladungsrate gefunden. Drei E-
Zellen (Neuron 57n, 61n und 62n) antworteten nach dem Einschalten einer Punktreizung mit
einer steigenden Entladungsrate (Abb. 3.51 A-C, 3.52 A-D). Bei Neuron 57n stieg die
Entladungsrate unmittelbar nach dem Einschalten sprunghaft an und stieg danach weiter. Im
Gegensatz dazu antwortete Neuron 62n direkt nach dem Einschalten eines Punktreizes zunéchst
mit einer geringeren Entladungsrate, die im weiteren zeitlichen Verlauf stieg. Nach dem
Ausschalten einer Punktreizung antwortete Neuron 57n nicht plastisch und Neuron 62n mit einer
sinkenden Entladungsrate. Bei vier E-Zellen (Neuron 3n, 8n, 29n und 43n) war nach dem
Einschalten einer Punktreizung keine Plastizitdt zu erkennen und nach dem Ausschalten sank die
Entladungsrate.

Sieben I-Zellen antworteten nach dem Ein- oder Ausschalten einer Punktreizung
plastisch (Tab. 3.7). Bei fiinf I-Zellen (Neuron 1n, 9n, 37n, 46n und 65n) sank die Entladungsrate
unmittelbar nach dem Einschalten einer Punktreizung und stieg anschliefend im weiteren
zeitlichen Verlauf an (Abb. 3.55, 3.56, 3.59 B). Nach dem Ausschalten einer Punktreizung war

bei Neuron 1n, 9n, 37n, 46n und 65 keine oder nur minimale Plastizitit erkennbar. Zwei I-Zellen
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(Neuron 4n und 48n) antworteten direkt nach dem Ausschalten einer Punktreizung mit einem
Anstieg der Entladungsrate, die im weiteren zeitlichen Verlauf sank (Abb. 3.59 A). Nach dem

Einschalten einer Punktreizung lagen fiir diese beiden Neurone keine Daten vor.

3.24.2 Plastizitat bei Ganzkor perreizung

Bei fiinf E-Zellen (Neuron 29n, 31n, 43n, 45n und 62n) stieg die Entladungsrate
unmittelbar nach dem Einschalten einer Ganzkorperreizung und sank anschlieend im weiteren
zeitlichen Verlauf (Abb. 3.53, 3.54). Nach einigen Minuten Ganzkoérperreizung waren die
Entladungsraten von vier dieser Neurone (Neuron 29n, 43n, 45n und 62n) auf das
Entladungsraten-Niveau ohne Reizung gesunken. Im Gegensatz dazu antwortete Neuron 31n
nach einigen Minuten GanzkoOrperreizung weiterhin mit einer erhdhten Entladungsrate. Nach
dem Ausschalten einer Ganzkdrperreizung war bei allen fiinf Neuronen keine Plastizitdt zu
erkennen.

Fiinf I-Zellen antworteten nach dem FEin- oder Ausschalten einer Ganzkorperreizung
ohne Objekt plastisch (Tab. 3.7). Bei zwei I-Zellen (Neuron 46n und 48n) sank die
Entladungsrate unmittelbar nach dem Einschalten einer Ganzkdrperreizung und stieg
anschlieBend im weiteren zeitlichen Verlauf (Abb. 3.58, 3.59 C). Nach einigen Minuten
Ganzkorperreizung war die Entladungsrate hoher als die ohne Reizung. Nach dem Ausschalten
einer Ganzkorperreizung antworteten alle fiinf [-Zellen (Neuron 4n, 37n, 46n, 48n und 65n) mit

einer steigenden Entladungsrate.
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Plastische Antworten bei Punkt- und Ganzkorperreizung (NL)
Neuron Punktreizung | Ganzkoérperreizung|  Neuron Punktreizung | Ganzkorperreizung
Zelltyp | Nr. Zelltyp | Nr.
E 3n ja nein I In ja nein
E 5n nein nein I 4n ja ja
E n ja nein I 9n ja nein
E 8n ja nein I 10n nein nein
E 16n ja nein I 35n nein nein
E 17n nein nein 1 36n | keine Daten keine Daten
E 18n ja nein I 37n ja ja
E 29n ja ja I 46n ja ja
E 30n ja nein I 48n ja ja
E 31n | keine Daten ja I 65n ja ja
E 32n nein nein
E 38n | keine Daten keine Daten
E 39n nein nein
E 41n | keine Daten keine Daten
E 43n ja ja
E 45n ja ja
E 51n ja nein
E 53n nein nein
E 54n | keine Daten keine Daten
E 57n ja nein
E 61n ja ja
E 62n ja ja
E 63n ja keine Daten

Tab. 3.7: Die Tabelle zeigt, ob eine NL-Zelle bei Punkt- oder Ganzkorperreizung plastisch antwortet. Das Wort ,,ja“
steht fiir Plastizitdt nach dem Ein- oder Ausschalten des jeweiligen Reizes. Das Wort ,,nein“ bedeutet, dass keine
Plastizitdt zu erkennen war. Die Felder mit dem Vermerk , keine Daten* bedeuten, dass keine verwertbaren Daten
erhoben wurden. (Erklarung siehe Text)
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Plastizitat
Neuron 30n, E-Zelle
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Abb. 3.48 A-F: Plastisches Antwortmuster einer E-Zelle (Neuron 30n) beim Ein- und Ausschalten verschiedener
Punktreizungen. In A ist eine Antwort beim Einschalten einer Punktreizung (1200 mV/cm) im Raster dargestellt. In
D ist ein Antwortmuster wiahrend und nach dem Ausschalten einer Punktreizung (685 mV/cm) im Raster dargestellt.
Mit zwei Klammern (}) wurden jeweils 20 Spuren markiert, die in B und E vergroBert dargestellt wurden. Die
breiten schwarzen senkrechten Balken markieren den Zeitpunkt der Reizung mit einem Punktreiz (4,5 ms). Der
Zeitpunkt 0 ms entspricht ty, das heifit dem ersten, grofiten und negativen Gipfel des KomSig (vgl. Kapitel 2.4). In
den Diagrammen C und F wurden Entladungsraten mit Standardabweichung als Funktion der Zeit aufgetragen. Rote
Punkte (®) markieren Messwerte ohne Reizung, schwarze Quadrate (M) stellen Entladungsraten wéhrend einer

Punktreizung dar. (Erklérung siehe Text)
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Abb. 3.49 A-C: Plastisches Antwortmuster einer E-Zelle (Neuron 16n) beim Ein- und Ausschalten einer

Punktreizung (1200 mV/cm). A zeigt das Antwortraster. Es beginnt zum Zeitpunkt des Reizeinschaltens. Mit einer

Klammer (}) wurden 20 Spuren markiert, die in B vergroBert dargestellt wurden. Die schwarzen, senkrechten

Balken markieren den Zeitpunkt der Reizung mit einem Punktreiz (4,5 ms). Der Zeitpunkt 0 ms entspricht t,, das

heifit dem ersten, grofiten und negativen Gipfel des KomSig. Mit einem + wurden Zeitrdume markiert, in denen

spontane Beschleunigungen der KomSig- Entladungsrate auftraten. Beim Ausschalten des Reizes wurde keine

,Novelty response’ ausgelost. In C wurden Entladungsraten mit Standardabweichung als Funktion der Zeit

aufgetragen. Rote Punkte (®) markieren Messwerte ohne Reizung, schwarze Quadrate (M) stellen Entladungsraten

wihrend einer Punktreizung dar. (Erklarung siehe Text)



113

3. Ergebnisse

Plastizitat
Neuron 45n, E-Zelle

2 2
o _ -
o L
50 €S o ,, Fo
=] o m N . FO . | - o0
S 5 o8 — - = | [ N
E £ ) L ,, [ m
= -
,
= =) 5 £ x% o , [ N
m = a oS O ,, [ ©
& | e - | F O
() L —_ N = —
©n L > ©n 7 FYe =
= N g L )
Lo o | o 7 [ © N
< = - <t 4.¢H F N
= R 7 Po—
[oN Lo 7 =
A | © Sa} [ o0
(@\l _|,0|A +
lm . - |m \ L m
e t
ﬁ V ; . L L
r T T T T T T T 0 ............. F \ L
o - o ——— F O
= O~ O N T on AN — O - = ﬁ . — . . r
s O~ O VN T on AN — O
T T T T T T T 1 S _Hﬁ_mEOHQH\AMAQH_ SjeIssunpeuy LI B e e e 3
- = - [T1eAssyu]/dv] orerssunpepuy S
B , uamdgy E uaindg §
o A =
™~ -~
K= O
O | o0 ©
=}
]
e, S
|w L s}
=
—— = M =
. < | L <t
(=N .
: 2. .
. Lo = .. . -2
oL . - g . - . < - L -
RN [ . N M . s .... - > .>.l K .\.. ..-. . AL oo N o
T » - T : . L2
. SR o P % e S . . ) . i e
e L L el e e i s L e i o Sty A i e et B 0 e e AT b AN DL T T
T A e R g i P S e Ty i | o |5 e e R R AT S F L R R e e, -
— —
Wo/AUW (0T ] Sunzronyung W/AW 01T
Sunziapun,
1 T T T T T T T T T 1 1 T T T T T T T T 1 ) ) ) ) T T Sl I T T _HVM_ _m T T T T T T T T T T 1 ] 1 1 T T T T T T T T T T =

A

uaindg g

Zeit [ms]



3. Ergebnisse 114

Abb. 3.50 A-F: Plastisches Antwortmuster einer E-Zelle (Neuron 45n) beim Ein- und Ausschalten verschiedener
Punktreizungen. In A ist eine Antwort beim Einschalten einer Punktreizung (1200 mV/cm) im Raster dargestellt. In
D ist ein Antwortmuster wihrend und nach dem Ausschalten einer Punktreizung (2170 mV/cm) im Raster
dargestellt. Mit zwei Klammern (}) wurden jeweils 20 Spuren markiert, die in B und E vergroBert dargestellt
wurden. Die schwar zen, senkrechten Balken markieren den Zeitpunkt der Reizung mit einem Punktreiz (4,5 ms).
Der Zeitpunkt 0 ms entspricht ty, das heiit dem ersten, grofiten und negativen Gipfel des KomSig (vgl. Kapitel 2.4).
In den Diagrammen C und F wurden Entladungsraten mit Standardabweichung als Funktion der Zeit aufgetragen.
Rote Punkte (®) markieren Messwerte ohne Reizung, schwarze Quadrate (M) stellen Entladungsraten wihrend

einer Punktreizung dar. (Erkldrung siche Text)
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Abb. 351 A-C: Plastisches Antwortmuster einer E-Zelle (Neuron 62n) beim Ein- und Ausschalten einer

Punktreizung. In A ist eine Antwort beim Ein- und Ausschalten einer Punktreizung (685 mV/cm) im Raster

dargestellt. Mit einer Klammer (}) wurden 20 Spuren markiert, die in C vergroBert dargestellt wurden. Die

schwar zen, senkrechten Balken markieren den Zeitpunkt der Reizung mit einem Punktreiz (4,5 ms). Der Zeitpunkt

0 ms entspricht ty, das heifit dem ersten, groften und negativen Gipfel des KomSig (vgl. Kapitel 2.4). Im Diagramm

B wurden Entladungsraten mit Standardabweichung als Funktion der Zeit aufgetragen. Rote Punkte (®) markieren

Messwerte ohne Reizung, schwarze Quadrate (M) stellen Entladungsraten wihrend einer Punktreizung dar.

(Erkldrung siche Text)
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Abb. 3.52 A-D: Plastisches Antwortmuster einer E-Zelle (Neuron 57n) beim Ein- und Ausschalten einer

Punktreizung. In A ist eine Antwort beim Ein- und Ausschalten einer Punktreizung (2170 mV/cm) im Raster

dargestellt. Mit zwei Klammern (}) wurden jeweils 20 Spuren markiert, die in B und D vergroBert dargestellt

wurden. Die schwar zen, senkrechten Balken markieren den Zeitpunkt der Reizung mit einem Punktreiz (4,5 ms).

Der Zeitpunkt 0 ms entspricht t,, das heiit dem ersten, grofiten und negativen Gipfel des KomSig (vgl. Kapitel 2.4).

Im Diagramm C wurden Entladungsraten mit Standardabweichung als Funktion der Zeit aufgetragen. Rote Punkte

(®) markieren Messwerte ohne Reizung, schwarze Quadrate (M) stellen Entladungsraten wéahrend einer

Punktreizung dar. (Erkldrung siehe Text)
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Abb. 353 A-D: Plastisches Antwortmuster einer E-Zelle (Neuron 62n) beim Ein- und Ausschalten einer
Ganzkorperreizung (ohne Objekt). A zeigt das Antwortraster beim Ein- und Ausschalten einer Ganzkorperreizung.
Mit Klammern (}) wurden je 20 Spuren markiert, die in B und D vergroBert wurden. Die blauen, senkrechten
Balken markieren den Zeitpunkt der Reizung (4,5 ms). Der Zeitpunkt 0 ms entspricht ty, das heifit dem ersten,
groBten und negativen Gipfel des KomSig. In C wurden Entladungsraten und Standardabweichungen als Funktion
der Zeit aufgetragen. Rote Punkte (®) markieren Messwerte ohne Reizung und blaue Dreiecke (A ) Entladungsraten

bei Ganzkdrperreizung. (Erklarung siehe Text)
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Abb. 354 A-D: Plastisches Antwortmuster einer E-Zelle (Neuron 45n) beim Ein- und Ausschalten einer
Ganzkérperreizung (ohne Objekt). In A ist eine Antwort beim Ein- und Ausschalten einer Ganzkorperreizung (ohne
Objekt) im Raster dargestellt. Mit zwei Klammern (}) wurden jeweils 20 Spuren markiert, die in B und D vergrofert
dargestellt wurden. Die blauen, senkrechten Balken markieren den Zeitpunkt der Reizung mit einem
Ganzkorperreiz (4,5 ms). Der Zeitpunkt 0 ms entspricht ty, das heiit dem ersten, grofSten und negativen Gipfel des
KomSig (vgl. Kapitel 2.4). Im Diagramm C wurden Entladungsraten mit Standardabweichung als Funktion der Zeit
aufgetragen. Rote Punkte (®) markieren Messwerte ohne Reizung, blaue Dreiecke (A) stellen Entladungsraten

wihrend einer Ganzkorperreizung dar. (Erklarung siehe Text)
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Abb. 3.55 A-B: Plastisches Antwortmuster einer I-Zelle (Neuron 37n) beim Ein- und Ausschalten einer

Punktreizung. In A ist eine Antwort beim Ein- und Ausschalten einer Punktreizung (2170 mV/cm) im Raster

dargestellt. Das Raster in der Mitte beginnt mit dem Einschalten einer Punktreizung, das heiit vor der ersten

dargestellten Spur war die Punktreizung ausgeschaltet. Die schwarzen, senkrechten Balken markieren den

Zeitpunkt der Reizung mit einem Punktreiz (4,5 ms). Der Zeitpunkt 0 ms entspricht t,, das heifit dem ersten, grofiten

und negativen Gipfel des KomSig. Im Diagramm B wurden Entladungsraten mit Standardabweichung als Funktion

der Zeit aufgetragen. Rote Punkte (®) markieren Messwerte ohne Reizung, schwarze Quadrate (M) stellen

Entladungsraten wéhrend einer Punktreizung dar. (Erklérung siehe Text)
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Abb. 3.56 A-B: Plastisches Antwortmuster einer I-Zelle (Neuron 46n) beim Ein- und Ausschalten einer

Punktreizung. In A ist eine Antwort beim Ein- und Ausschalten einer Punktreizung (3940 mV/cm) im Raster

dargestellt. Das Raster in der Mitte beginnt mit dem Einschalten einer Punktreizung, das heifit vor der ersten

dargestellten Spur war die Punktreizung ausgeschaltet. Die schwarzen, senkrechten Balken markieren den

Zeitpunkt der Reizung mit einem Punktreiz (4,5 ms). Der Zeitpunkt 0 ms entspricht t,, das heifit dem ersten, grofiten

und negativen Gipfel des KomSig (vgl. Kapitel 2.4). Im Diagramm B wurden Entladungsraten mit

Standardabweichung als Funktion der Zeit aufgetragen. Rote Punkte (®) markieren Messwerte ohne Reizung,

schwarze Quadrate (M) stellen Entladungsraten wéhrend einer Punktreizung dar. (Erkldrung siche Text)
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Abb. 3.57 A-B: Plastisches Antwortmuster einer I-Zelle (Neuron 37n) beim Ausschalten einer Ganzkorperreizung
(ohne Objekt). In A ist eine Antwort beim Ausschalten einer Ganzkdrperreizung (ohne Objekt) im Raster
dargestellt. Die blauen, senkrechten Balken markieren den Zeitpunkt der Reizung mit einem Ganzkorperreiz (4,5
ms). Der Zeitpunkt 0 ms entspricht t;, das heiit dem ersten, grofiten und negativen Gipfel des KomSig (vgl. Kapitel
2.4). Im Diagramm B wurden Entladungsraten mit Standardabweichung als Funktion der Zeit aufgetragen. Rote
Punkte (®) markieren Messwerte ohne Reizung, blaue Dreiecke (A) stellen Entladungsraten wéhrend einer

Ganzkorperreizung dar. (Erklarung siche Text)



3. Ergebnisse

122

Ganzkorperreizung
ohne Objekt
800 mV/cm

Plastizitat
Neuron 46n, I-Zelle

—a— Ganzkdrperreizung
ohne Objekt

—e— ohne Reizung

(98]
)

B

\)
1

l / N
e

/
100 200 300 400 1500 600

[u—
1

Entladungsrate [ AP/Intervall]

(el
OH—e—
H"X;

\

1 Ll T 1 1 T
circa 3 Minuten Ganzkdrperreizung

Zeit [s]
: . Abb. 358 A-B: Plastisches
Antwortmuster einer [-Zelle

(Neuron 46n) beim Ein- und
Ausschalten einer

Ganzkdrperreizung (ohne

)\
\

T - T - 1 T T
circa 2 Minuten Ganzkdrperreizung

Objekt). In A ist eine Antwort
beim Ein- und Ausschalten
einer Ganzkorperreizung (ohne
Objekt) im Raster dargestellt.

Die breiten blauen senkrechten

\

circa 30 Sekunden Ganzkorperreizung

Balken
Zeitpunkt

markieren den

der Reizung mit
einem Ganzkorperreiz (4,5 ms).
Der Zeitpunkt 0 ms entspricht
to, das heillt dem ersten, grofiten
negativen  Gipfel

KomSig. In B

und des
wurden
Entladungsraten mit
Standardabweichung als
Funktion der Zeit aufgetragen.
Rote Punkte (®) markieren
Messwerte ohne Reizung, blaue

(A)

Entladungsraten wiahrend einer

Dreiecke stellen

20 Spuren
L]

20 30 40 50 60 70

y  Ganzkorperreizung dar.

(Erklarung sieche Text)



3. Ergebnisse 123

—u— Punktreizung PlaStIthat
Plastlgltat e | GanzkOrperreizung
Punktrelzung —e— ohne Reizung (Ohne Obj ekt)
_ r Neuron 48n, I-Zelle Neuron 48n
= 3 970 mV/cm 3 1 I-Zelle
5
E L ]
é 21 \\\ 21 T A
2 . 1 1
S ) \\\\\\\\\
E . ‘ ] ’ S
g o . /] P
0 50 100 150 200 250 300 350 400 450 500 0 50 1100 150 200 250 300 350 400 450 500

B D

~
]

~
]

_ Neuron 65n, I-Zelle Neuron 65n
= 64 970 mV/cm 6 1 I-Zelle
5
E 51 7 / TN
[al) | i
z 4 l !
&é 3 Jl ; H/ % 3
&n /
s 2 - /} } J 2 l
E 1 J[/}\H 1 I\Iﬂl/ujf
= 1 %\}/} 1 LT ]| J
&3]
0 T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T 1 0 T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T 1
0 50 100150200250 300350400450 500 0 50 100150200 250300 350400450 500
Zeit [s] Zeit [s]

Abb. 3.59 A-D: Diagramme mit den Entladungsraten zweier plastischer I-Zellen (Neuron 48n und 65n). In A-B
wurden Entladungsraten und Standardabweichungen als Funktion der Zeit bei Punktreizung aufgetragen, in C-D bei
Ganzkorperreizung (ohne Objekt). Rote Punkte (®) markieren Entladungsraten ohne Reizung, schwarze Quadrate
(M)markieren Entladungsraten bei Punktreizung und blaue Dreiecke (A) markieren Entladungsraten bei

Ganzkérperreizung. (Erklarung siehe Text)
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3.25 Einflussder KomSig-Entladungsrate auf Zellantworten

Bei neun E-Zellen und drei I-Zellen wurde ein Zusammenhang zwischen der KomSig-
Entladungsrate und der Latenz des ersten AP, bzw. der Neuron-Entladungsrate getestet.

Bei sechs E-Zellen wurde ein &hnlicher Zusammenhang zwischen der KomSig-
Entladungsrate und der Latenz des ersten AP gefunden wie bei einigen ELL-Neuronen. Dabei
verldngerte sich die Latenz des ersten AP mit zunehmender Frequenz der KomSig-
Entladungsrate signifikant (p < 0,01, Spearman Test). Dies trat bei allen angewendeten
Reizungen auf (Abb. 3.61, 3.62, 3.63 A-C) und sowohl bei durch elektrosensorisch ausgeldsten
,Novelty responses* als auch bei spontanen Beschleunigungen der KomSig-Entladungsrate (Abb.
3.49 A). In Abbildung 3.60 wurde ein Beispiel fiir eine Latenzverschiebung bei einer ,Novelty
responses‘ dargestellt. Bei drei E-Zellen und drei I-Zellen zeigte der Spearman Test keine
signifikanten Latenzverschiebungen (p > 0,1).

Bei vier E-Zellen wurde zusitzlich zu einer Latenzverschiebung eine signifikante
(p < 0,01, Spearman Test) Erniedrigung der Neuron-Entladungsrate wéhrend einer erhohten
KomSig-Entladungsrate gefunden (Abb. 3.63 D-F).

Die Moglichkeit zur Auswertung eines Zusammenhangs zwischen KomSig-
Entladungsrate und Neuron-Antwort war stets vom Vorhandensein einer beschleunigten
Entladungsrate und der Hohe der Frequenz einer Beschleunigung abhingig. Diese
Vorraussetzungen waren nicht wéhrend allen Neuronantworten erfiillt, weil diese
Verhaltensparameter von Individuum zu Individuum stark variierten. AuBlerdem waren zur
Auswertung eines Zusammenhangs eine ausreichende Anzahl APs notwendig. Aufgrund der
niedrigen Entladungsraten wihrend elektrosensorischer Reizung war es nur bei drei I-Zellen

moglich o.g. Zusammenhinge zu iiberpriifen.
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Abb. 3.60: Antwort einer E-Zelle (Neuron 39n) bei einer ,Novelty responses‘. Rechts wurde das Antwortraster bei

einer Punktreizung (2170 mV/cm) aufgetragen (107 Spuren in 34 Sekunden), die in der ersten Spur beginnt. Die

senkrechte graue Linie markiert den Zeitpunkt der Punktreizung (4,5 ms) im Antwortraster. Links wurde die

Frequenz der KomSig-Entladungsrate (horizontale Achse) gegen die Zeit (vertikale Achse) aufgetragen

(34 Sekunden). Im linken Diagramm markiert der Zeitpunkt null Sekunden das Einschalten des Punktreizes. Der

Bereich der beschleunigten KomSig-Entladungsrate wurde mit Pfeilen markiert. (Erklérung siehe Text)
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Abb. 3.61 A-F: Einfluss der KomSig-Entladungsrate auf die Latenz des ersten AP einer E-Zelle (Neuron 39n). In
A-F wurde die Latenz des ersten AP (Y-Achse) als Funktion der KomSig-Entladungsrate (X-Achse) aufgetragen. A

zeigt die Antwort ohne periphere Reizung, B-C bei Punktreizungen und bei Ganzkdrperreizungen ohne (D) und mit

verschiedenen Objektwiderstdnden (E-F). In allen Diagrammen sind Regressionsgeraden (durchgezogene Linien)

eingezeichnet und die Anzahl der Daten (n), der Korrelationskoeffizient (R), der p-Wert (p) und die Steigung (B)

notiert. (Erklarung siche Text)
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Abb. 3.62 A-E: Einfluss der KomSig-Entladungsrate auf die Latenz des ersten AP einer E-Zelle (Neuron 53n). In

A-E wurde die Latenz des ersten AP (Y-Achse) als Funktion der KomSig-Entladungsrate (X-Achse) aufgetragen. A

zeigt die Antwort ohne periphere Reizung, B-C bei Punktreizungen und D-E bei Ganzkorperreizungen mit

verschiedenen Objektwiderstdnden. (Darstellung wie Abb. 3.61, Erklarung sieche Text)
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Abb. 3.63 A-F: Einfluss der KomSig-Entladungsrate auf die Latenz des ersten AP und die Neuron-Entladungsrate
einer E-Zelle (Neuron 17n). In A-C wurde die Latenz des ersten AP (Y-Achse) als Funktion der KomSig-
Entladungsrate (X-Achse) aufgetragen. In D-F wurde die Neuron-Entladungsrate (Y-Achse) als Funktion der
KomSig-Entladungsrate (X-Achse) aufgetragen. A und D zeigen die Antwort ohne periphere Reizung, B und E bei
einer Punktreizung und C und F bei einer Ganzkorperreizung ohne Objekt. In allen Diagrammen sind
Regressionsgeraden  (durchgezogene Linien) eingezeichnet und die Anzahl der Daten (n), der

Korrelationskoeffizient (R), der p-Wert (p) und die Steigung (B) notiert. (Erklarung siehe Text)
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3.2.6 Histologische Verifizierung von Ableitstellen

In 12 Versuchen wurden die letzten Ableitstellen histologisch markiert, um Ableitungen
aus dem NL zu verifizieren. Dazu wurden vier Chicago-Sky-Blue Markierungen (Neuron 2n, 5n,
10n und 62n), sieben elektrolytische Lasionen (Neuron 16n, 18n, 20n, 30n, 37n, 43n und 45n)
und eine Biocytin Markierung (Neuron 61n) vorgenommen. Die Markierungen (Abb. 3.64), die
in den histologischen Praparaten gefunden wurden, wurden in Schematazeichnungen des linken
NL eingezeichnet (Abb. 3.65 B-E). Es wurden acht E-Zellen (Neuron 5n, 16n, 18n, 30n, 43n,
45n, 61n und 62n), zwei I-Zellen (Neuron 10n und 37n) und zwei , nicht-antwortende”-Zellen
(Neuron 2n und 20n) markiert. Alle histologischen Markierungen waren im NL lokalisiert und
lagen ungeordnet in rostro-caudal- und medio-lateral-Richtung verteilt (Abb. 3.60 A-F).
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Abb. 3.64: Foto einer Chicago-Sky-Blue Markierung im Querschnitt des NL. Das Foto wurde aus drei Einzelfotos
zusammengesetzt. Ein Pfeil weist auf die Markierung im Gewebe. Die mikroskopische Vergréfierung war 40fach.
Verwendete Abkirzungen: ELA - Nukleus extrolateralis anterior; NL - Nukleus lateralis; Tm - Tectum
mesencephali; To - Tectum opticum; Valv - Valvula cerebelli
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Abb. 3.65 A-G: Position von 12 Ableitstellen im linken NL. In den Zeichnungen sind sechs Transversalschnitte
durch den NL und umliegende Kerngebiete dargestellt (nach Szabo 1992, unverdffentlicht). Ableitstellen sind mit
den dort abgeleiteten Neuron-Nummern markiert. Die Farbe der Zahlen kennzeichnet dabei folgende
Markierungsmethoden: Chicago-Sky-Blue Markierungen (blau), elektrische Lé&sionen (rot) und Biocytin-
Markierung (grin). Die Abbildung der Schnitte verlauft von rostral (A) nach cauda (F). In G ist die Lage der
Schnitte auf einem Sagitalschnitt eingezeichnet. (Erklérung siehe Text) Verwendete Abkirzungen: ELA - Nukleus
extrolateralis anterior; LL - lateraler Lemniscus; NL - Nukleus lateralis; Nmd - mediodorsaler mesencephaler Kern;
Nvp - ventroposteriorer mesencephaler Kern; Pt - Nukleus praetectalis; t - tractus opticus, Th - Thalamus; Thd -
dorsaler Kern des Thalamus; Tl - Torus longitudinalis; Tm - Tectum mesencephali; To - Tectum opticum; Valv -
Valvula cerebelli
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4. Diskussion

Ziel der vorliegenden Arbeit war es, die Antwortcharakteristika von Zellen im ELL
(Rhombencephalon) und im NL (Mesencephalon) der aufsteigenden, elektrosensorischen Bahn
bei verschiedenen elektrischen Reizen zu untersuchen. Dazu wurden zwei verschiedene
elektrische Reizungen angewandt: einfache, lokale Punktreizung und komplexe
Ganzkorperreizung (, Ersatz-EOD*). Die zu untersuchenden Fragen lauteten:

- Wie antworten ELL- und NL-Neurone bel einer Ganzkérperreizung (Ersatz-EOD), also
wahrend der Fisch die Méglichkeit zur aktiven Elektroortung besitzt?

- Sind Antworten bei Anwesenheit von Objekten im elektrischen Feld des Ersatz-EODs
vergleichbar mit Antworten bel Punktreizung?

- Wie verlauft die Antwort eines plastischen ELL-Neurons bel einer Punkt- und einer
Ganzkorperreizung?

- Gibt es plastisch antwortende NL-Neurone und wie aul3ert sich diese Plastizitét bel
Punkt- und Ganzkdrperreizung?

- Gibt es bei NL-Neuronen Hinweise auf die Verarbeitung von elektrosensorischer
Neuheit?

- Wie sehen die rezeptiven Felder von ELL- und NL-Neuronen aus und welche réaumliche

Ausdehnung besitzen sie?

4.1 Elektrosensorischer Seitenlinienlobus
41.1 ,Corollary discharge'- und Punktreiz-Antworten

Aufgrund der ,Corollary discharge'-Antworteigenschaften und der Antworten bei einer
Punkt- und Ganzkorperreizung wurden funf Zell-Typen im ELL unterschieden: |1, Io-, E;-, Eo-
und Ez-Zé€llen.

Unter natirlichen Umstanden, das heil3t bei einem frei schwimmenden Fisch, erhdlt der
ELL mit jedem EOD zwe Eingangssignale: Ein EOD evoziertes Eingangssigna von den
peripheren Elektrorezeptoren und die ,Corollary discharge’, die mit dem KomSig assoziiert ist
(Grant et a. 1999). Jedes EOD reizt alle Elektrorezeptoren auf der Korperoberflache
gleichzeitig. Wenn das Eingangssignal der Elektrorezeptoren fehlt, indem durch Pankuronium-
Bromid die Entladung des elektrischen Organs blockiert ist, wird der Effekt sichtbar, der aleine
durch die ,Corollary discharge' verursacht wird. Im Zeitraum der ,Corollary discharge ohne
periphere Reizung kam es bei alen I1-, I>- und Es-Z€llen zu einer erhéhten Entladungsrate und
bei E;- und Ex-Zellen zu einer unveranderten oder geringfiigig erniedrigten Entladungsrate.
Aufgrund dieser ,Corollary discharge’-Antwort liefen sich I;-und 1,-Zellen wie folgt
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unterscheiden. 1;-Zellen (30 %) antworteten stereotyp und mit einer kiirzeren Latenz der ersten
APs as |,-Zellen. AulRerdem antworteten [-Zellen (25 %) auf die , Corollary discharge’ weniger
stereotyp. In einer Studie von Grant et a. (1996) gelang es, diese bekannten
elektrophysiologischen Eigenschaften von 13- und I,-Zellen histologisch unterscheidbaren
Zelltypen zuzuordnen. Die histologische Verifizierung erfolgt dabei anhand von Zellform und
Lage in den Schichten des ELL. Man kann daher davon ausgehen, dass es sich bel 1;-Zellen um
efferente LG-Zellen handelt. Die Somata dieser Zellen sind im Bereich der ganglionaren und
plexiformen Schicht des ELL lokalisiert. Die myelinisierten Axone projizieren in den NL und
den Nukleus prae-eminentialis (Grant et al. 1996, Meek et al. 1999). Bel |,-Zellen handelt es sich
um MG;-Zellen. Das sind Interneurone, deren Somata in der gangliondren Schicht des ELL
lokalisiert sind (Grant et al. 1996, Meek et al. 1999).

Bel E-Zellen wurden drei Typen aufgrund der Antwort auf die ,Corollary discharge'
ohne Reizung und aufgrund der Antwort (E;- und Ez-Zellen) oder nicht-Antwort (E,-Zellen) bei
einer Ganzkorperreizung unterschieden. E;- und Ex-Zellen (38 %) antworteten auf die , Corollary
discharge’ mit sehr wenigen bis gar keinen APs. Im Gegensatz dazu antworteten drei Es-Zellen
(7 %) ohne Reizung mit deutlich mehr APs zum Zeitpunkt der ,Corollary discharge'. Obwohl
das Entladungsmuster ohne Reizung dem von I,-Zellen dhnlich war, konnte ausgeschlossen
werden, dass es sich bei diesen drei Es-Zellen um Mehrzellableitungen einer 1;- und einer E;-
oder Eo-Z€lle handelte. E;- und Es-Zellen antworteten bei einer Ganzkérperreizung, wahrend Ex-
Zellen nicht antworteten. E;- und Ex-Zellen sind ebenfalls aus friiheren Studien bekannt (Bell
und Grant 1992). Bei E;- und E,-Zellen handelt es sich nach Grant et al. (1996) um LF-Zellen
oder MG,-Zellen. Eine genaue Zurdnung ist hier nicht mdglich. Die Somata von efferenten LF-
Zellen sind in der plexiformen und granuldren Schicht des ELL lokalisiert und projizieren mit
ihren myelinisierten Axonen in die Kerngebiete des NL und Nukleus prae-eminentialis (Grant et
al. 1996, Meek et a. 1999). MG,-Zellen sind dhnlich wie MG;-Zellen Interneurone, deren
Somata in der gangliondren Schicht des ELL lokalisiert sind (Grant et al. 1996, Meek et al.
1999). Es-Zellen scheinen im ELL sehr selten zu sein und wurden in bisherigen
Verdffentlichungen nicht beschrieben. Die Existenz von Es-Zellen wurde aber mittlerweile im
Labor von Prof. Curtis Bell bestétigt. Aufgrund histologischer Untersuchungen mit Neurotracern
wird vermutet, dass es sich dabel um TSD-Zellen handelt (miindliche Mitteilung Bell und Mohr).

Die ,Corollary discharge’ hat wie das KomSig ihren Ursprung im elektromotorischen
Kommandonukleus und projiziert von dort in mindestens zwei Bahnen in den ELL. Vom
Kommandonukleus projiziert sie Uber den bulbaren-Kommando-assoziierten Nukleus, den

mesencepalen-Kommando-assoziierten Nukleus, juxtalemniscale Zellen und den mediaen
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juxtalobar Nukleus in die granuldre Schicht des ELL (Abb. 1.1, Meek et a. 1999, Bell et al.
1995). Aulkerdem projiziert die ,Corollary discharge’ vom Kommandonukleus Uber den
bulbaren-K ommando-assoziierten Nukleus, den paratrigeminial Kommando-assoziierter Nukleus
in die Eminentia granularis. Von dort erreicht die ,Corollary discharge’ Uber die Parallel-Fasern
die Molekularschicht des ELL (Meek et a. 1999). Diese beiden ,Corollary discharge’ -Eingange
von juxtalobar- und Parallel-Fasern liefern dem ELL exakte Informationen Uber den Zeitpunkt
des KomSigs (Bell und von der Emde 1995). Sie wirken auf I;-, I>- und Es-Zellen erregend und
auf einige E;- und E,-Zellen hemmend (Bell und Grant 1992).

Eine weitere Unterteilung der Zelltypen erfolgte anhand der Antwort bei einer
Punktreizung im Zentrum des rezeptiven Feldes. I;- und 1,-Zellen (55 %) antworteten bei einer
Punktreizung mit erniedrigter Entladungsrate und E;-, E>- und Es-Zellen (45 %) mit erhohter
Entladungsrate. Wahrend einer Punktreizung mit zunehmender Amplitude verklrzte sich bei
ELL-Neuronen die Latenz der ersten APs (Abb. 3.4, 3.7,. 3.12 E). Diese Latenzverkiirzung
wurde bereits in friheren Studien bel Zellen im ELL und bei Neuronen im Nukleus prae-
eminentialis, die an der Verarbeitung el ektrosensorischer Information beteiligt sind, beschrieben
(Bell et a. 1997a, von der Emde und Bell 1996). In diesem Antwortverhalten spiegelt sich die
Antwort primérer Afferenzen wider. A- und B-Fasern antworten bel steigender Reizamplitude
mit einer Erhdhung der Entladungsrate und mit einer Verkirzung der Latenz der ersten APs (von
der Emde und Bleckmann 1997). Es wird angenommen, dass primare Mormyromasten-
Afferenzen aus dem Zentrum der rezeptiven Felder hemmend, bzw. erregend Uber bislang wenig
untersuchte Interneurone auf 1-, bzw. E-Zellen verschaltet sind (Han et a. 1999, Sugawara et al.
1999). E-Zellen antworteten im ELL bei hohen Punktreizamplituden mit einer Abnahme der
Entladungsrate (Abb. 3.12 B-F, 3.13 B-C). Dies konnte durch eine Reizung von Rezeptoren in
der Peripherie des rezeptiven Feldes erklart werden. Die peripheren Rezeptoren konnten
hemmend auf das abgeleitete Neuron verschaltet sein und bei kleinen Reizamplituden nicht
stimuliert werden. Im ELL werden offensichtlich lokale elektrosensorische Informationen
bewahrt.

4.1.2 Antworten bei Ganzkor perreizung

Bel einer Ganzkdrperreizung wurde zwischen ELL-Zellen unterschieden die antworteten
(77 %, 27 von 35) und solchen, die nicht antworteten (23 %). Traten Antworten auf verliefen
diese dhnlich wie bei einer Punktreizung im Zentrum der rezeptiven Felder. I-Zellen erniedrigten

ihre Entladungsrate bei einer Ganzkdrperreizung ohne Objekt, und E-Zellen erhdhten sie.
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Die Reizamplituden, die bel den Ganzkdrperreizungen ohne Objekt an der Stelle der
rezeptiven Felder auftraten, kdnnen nur abgeschétzt werden, da die Reizamplituden, die Uber den
Rastern notiert wurden, im Bereich des Kiemendeckels vor den Versuchen gemessen wurden.
Die Abbildungen 2.7 A und D zeigen jedoch, dass die lokale Reizamplitude bei einer
Ganzkorperreizung an verschiedenen Korperstellen unterschiedlich ist. Im Bereich von
Korperdffnungen (z.B. Kiemenspalten und Mauldffnung) treten dabei dahnlich wie bel
elektrischen Feldern nattrlicher EODs hohere Signalstérken auf als an anderen Korperstellen
(mindliche Mitteilung Schwarz). Dennoch kann man davon ausgehen, dass bei Punkt- und
Ganzkorperreizung ahnliche lokale Signalstéarken zu den neuronalen Antworten fihrten, die im
Folgenden erértert werden. Das die Ganzkorperreizung im elektrophysiologischen Experiment
als Ersatz-EOD funktionierte und dem Fisch die Mdglichkeit zur Elektroortung gab, zeigten
,Novelty responses’ beim Schalten des Objektwiderstandes an. In Verhaltensversuchen zeigte
dies bereits Post (1999) mit einem Ganzkorperreiz und einem dhnlichen Dipolobjekt. Das
Ergebnis, dass die Ganzkorperreizung geeignet war, Antworten in der elektrosensorischen Bahn
auf Hohe der Medulla hervorzurufen, bildete die Grundlage fir weitere Experimente mit dieser
Reizung im nachsten Kerngebiet der aufsteigenden elektrosensorischen Bahn, dem

mesencephalen NL.

Ganzkor perrei z-Antworten von |-Zellen

Alle ef getesteten I;-Zellen und finf von neun untersuchten I>-Zellen antworteten
wahrend einer Ganzkorperreizung ohne Objekt. Vier I-Zellen antworteten bel  ener
Ganzkorperreizung nicht.

Eine Punktreizung in der Peripherie der rezeptiven Felder von I;-Zellen 16ste eine
geringfugige Erregung aus (Abb. 3.15 A und C), so dass vermutet werden kann, dass
Elektrorezeptoren aus dem Umfeld eines rezeptiven Feldes erregend auf I1-Zellen verschaltet
sind. Dieser Befund stimmt mit friheren Untersuchungen Uberein. Zipser und Bennett (1976)
und Bell und Grant (1992) beschrieben bereits laterale Inhibition bel E-Zellen und laterae
Exzitation bei 13- und I,-Zellen im ELL. Bei gleichzeitiger Reizung von Zentrum (hemmend auf
die abgeleitete Zelle verschaltet) und Peripherie (erregend auf die abgeleitete Zelle verschaltet)
eines rezeptiven Feldes, wie es bel einer Ganzkorperreizung ohne Objekt der Fall war, wére eine
Ausléschung der Eingange denkbar. Dies war jedoch nur be vier I,-Zellen der Fall. Im
Gegensatz dazu kam es bel alen I;-Zellen und funf I,-Zellen (n = 16) bel einer
Ganzkorperreizung ohne Objekt zu einer @nlichen Inhibition wie bel einer Stimulation mit einer

Punktreizung im Zentrum der rezeptiven Felder. Bel diesen Neuronen dominierte offensichtlich
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der inhibierend verschaltete Eingang aus dem Zentrum des rezeptiven Feldes die Zellantwort. Es
bleibt ungeklart, warum die erregenden Eingédnge aus der Peripherie von untergeordneter
Bedeutung sind und keinen oder nur sehr geringen Einfluss auf die Zellantwort besitzen.

Ein Objekt mit groffem Widerstand im Zentrum des rezeptiven Feldes schwachte das
elektrische Signal bel einer Ganzkorperreizung ab. Durch die geringere lokale Reizstérke erhdhte
sich erwartungsgemal} die Entladungsrate aller 1;-Zellen. Ein Objekt mit kleinem Widerstand
erhdhte die lokale Reizamplitude und flhrte so bei allen getesteten 1,-Zellen zu einer geringeren
Entladungsrate. Dies wurde ebenfalls bei einer I,-Zellen beobachtet. Bel diesen Zellen sind also
Antworten bei Anwesenheit von Objekten im elektrischen Feld des Ganzkdrperreizes ahnlich
denen bel Punktreizung. Die Eingadnge von der Fischoberflache, die auf 1;-Zellen im ELL
verschaltet sind, scheinen wirklich auf das raumlich begrenzte rezeptive Feld beschrankt zu sein.
Vier 1,-Zellen antworteten bel Ganzkoérperreizung mit Objekt (kleiner und grof3er Widerstand)
mit einer @nlich erniedrigten Entladungsrate wie ohne Objekt. Eine Erklarung dafir konnte
sein, dass die Abschwéachung der Signalstérke, die durch das Objekt hervorgerufene wurde, fir
diese 1,-Z€llen zu gering war, um die neuronale Hemmung zu verringern.

Eine I-Zelle antwortete bei einer Ganzkoérperreizung ohne Objekt plastisch, so dass nach
einer Reizdauer von etwa einer Minute keine Antwort mehr erkennbar war (Abb. 3.19 A-B). Bei
dieser und vier nicht-antwortenden I,-Zellen |0sten zusétzliche Objekte ebenfalls keine
Antworten aus. Dennoch |6ste der Wechsel des Objektwiderstandes bei einer natirlichen
Ganzkorperreizamplitude ,Novelty responses des Versuchstieres aus. Das bedeutet, dass der
Widerstandswechsel vom Fisch wahrgenommen wurde. Bei diesen funf 1,-Zellen kdnnte die
Anderung der Signalamplitude, die von den Objekten hervorgerufen wurde, zu klein gewesen
sein, um Antworten auszuldsen. Das wiirde bei diesen I,-Zellen unterschiedliche Reizschwellen
voraussetzen. Eine andere Erklarung fur die fehlende Antwort bei Objektreizung kdnnte bel den
vier nicht-antwortenden I,-Zellen darin liegen, dass das Objekt zu grofd war, bzw. die rezeptiven
Felder kleiner waren als bel den Ubrigen I-Zellen. In diesem Fall wére die Reizstérke durch das
Objekt Uber Zentrum und Peripherie der rezeptiven Felder der Zelle erhoht, bzw. erniedrigt
worden. Dann wére die Reizsituation dhnlich, wie bei einer Ganzkérperreizung ohne Objekt und
folglich treten mit und ohne Objekt &hnliche, bzw. keine Antworten auf. Um diesen Umstand zu
kldren, wéare die Vermessung der rezeptiven Felder von I,-Zellen erforderlich, die bei einer
Ganzkorperreizung nicht antworten. Eine andere Moglichkeit wére die definierte Verwendung

verschieden grof3er Dipolobjekte wahrend einer Ganzkérperreizung.



4. Diskussion 138

Ganzkor perreiz-Antworten von E-Zellen

Elf (8 E;- und 3 Esz-Zellen) von 15 getesteten E-Zellen antworteten bel einer
Ganzkorperreizung und vier E,-Zellen antworteten nicht.

Die €ef antwortenden Neurone erhohten ihre Entladungsraten bei einer
Ganzkorperreizung ohne Objekt dhnlich wie bel einer Punktreizung im Zentrum der rezeptiven
Felder. Durch ein Objekt mit grof3em Widerstand wurde die lokale Reizamplitude reduziert und
erwartungsgemald wurden sechs (4 Ei;- und 2 Es-Zellen) der elf E-Zellen weniger stark erregt.
Ein Objekt mit kleinem Widerstand verursachte eine Erhdhung der lokalen Reizstérke und eine
Erhohung der Entladungsraten dieser sechs E-Zellen. Zwe (1 E;- und 1 Es-Zelle) der ef E-
Zellen antworteten genau umgekehrt (Abb. 3.12 D), das heil¥ be enem Kkleinen
Objektwiderstand mit weniger APs als bei einem Objekt mit groRem Widerstand. Dies ist aber
nicht ungewohnlich, da die Vermessung von Amplitudenkennlinien zeigte, dass bel allen E-
Zellen, die mit ausreichend hohen Punktreizamplituden gereizt wurden, die Entladungsraten bei
hohen Reizstarken ebenfalls sanken (Abb. 3.12 B-F, 3.13 B, C und E). Eine E;-Zelle antwortete
bei einer Ganzkorperreizung ohne und mit Objekt (kleiner und grof3er Widerstand) stets mit der
gleichen leicht gegeniiber ohne Reizung erhdhten Entladungsrate. Vermutlich ist dies auf
ahnliche Ursachen zurtick zu fihren wie bel den entsprechend antwortenden |,-Zellen. Zwei E;-
Zellen antworteten bel Ganzkorperreizung ohne Objekt plastisch. Plastische Antworten bel ELL-
Neuronen werden in Kapitel 4.1.3 (Plastizitét) diskutiert.

Vier Ep-Zellen antworteten bei einer Ganzkorperreizung ohne und mit Objekt (kleiner
und grofl3er Widerstand) nicht. Dies konnte die gleichen Ursachen haben, wie sie bereits fur die
entsprechenden |,-Zellen formuliert wurden. Die Voraussetzung waren rezeptive Felder mit
lateraler Inhibition, die Bell und Grant (1992) bei E-Zellen im ELL zeigten. In der vorliegenden
Arbeit konnte dies nicht gezeigt werden, da die untersuchten E-Zellen ohne Reizung keine oder
nur sehr vereinzelte APs feuerten (Abb. 3.16 A-D). Eine weitere Erniedrigung der
Entladungsrate durch Punktreizung in der Peripherie der rezeptiven Felder konnte daher bel den
untersuchten E-Zellen nicht beobachtet werden.

Bel E-Zellen im ELL wurden vom Prinzip her vergleichbare Antworten gefunden, wiesie
bei I-Zellen bereits beschrieben und erklért wurden. Diese Antworten werden vermutlich durch
dhnliche neuronale Verschaltungen und Verarbeitung der elektrosensorischen Eingange
hervorgerufen. Der Unterschied zwischen |- und E-Zellen liegt nur darin, dass die Eingange
primérer Afferenzen, die Elektrorezeptoren im Zentrum der rezeptiven Felder innervieren, auf 1-
Zellen hemmend und auf E-Zellen erregend verschaltet sind (Sugawara et al. 1999).
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4.1.3 Plastizitat von ELL-Neuronen

Post (1999) zeigte in Verhatensstudien, dass Gnathonemus petersii unmittelbar nach der
Erhohung einer Ganzkérperreiz-Amplitude (Ersatz-EOD), die zuvor an die natirliche EOD-
Amplitude angepasst worden war, nicht in der Lage war, Widerstandsénderungen eines Objekts
wahrzunehmen. Etwa eine Minute danach war dies jedoch wieder maoglich. Die
Widerstandswechsel wurden nach dieser Zeit von den Fischen mit ,Novelty responses
beantwortet (Post und von der Emde 1998). Eine anschliefende Erniedrigung der
Ganzkorperreiz-Amplitude auf das Niveau vor der Anderung hatte eine ghnliche Wirkung. Erst
nach etwa 2,5 Minuten konnten die Versuchstiere die Widerstandsanderung eines Objekts
wahrnehmen (Post 1999). Dies zeigt, dass im elektrosensorischen System von Gnathonemus
petersii plastische Anpassungen erfolgen. Es stellt sich die Frage, wie sich eine solche
Adaptation neuronal &uf3ert.

Dreiundvierzig Prozent der untersuchten ELL-Neurone antworteten nach dem Ein- oder
Ausschalten elektrischer Reize plastisch. In der vorliegenden Arbeit wurden ELL-Neurone
erstmalig bel einer Ganzkdrperreizung auf plastische Antworten hin untersucht. Bel zwei E-
Zellen wurde ein plastischer Antwortverlauf gefunden, der in Verbindung mit einer Punktreizung
nicht auftrat und auch aus friheren Studien nicht bekannt ist. Es wurde zwischen langfristiger
Plastizitét, bei der sich eine Zelantwort Uber Minuten hinweg anderte, und kurzfristiger
Plastizitét unterschieden, die im Zeitraum von wenigen Sekunden lag. Bei 1;-Zellen wurde nur
kurzfristige und keine langfristige Plastizitét gefunden. Bel 1,- und E;- Zellen wurde kurzfristige
und bei |-, E;-, E>- und Es-Zellen langfristige Plastizitét gefunden. Beide Formen der Plastizitét
wurden bereitsim ELL in Verbindung mit Punktreizung beschrieben (Bell und Grant 1992).

Langfristige Plastizitat

Nach dem Einschalten einer Punktreizung antworteten plastische 1,-Zellen mit einer
steigenden Entladungsrate (Abb. 3.20) und plastische E-Zellen mit ener sinkenden
Entladungsrate. Nach dem Ausschalten einer Punktreizung antworteten plastische 1,-Zellen mit
einer sinkenden Entladungsrate (Abb. 3.18) und plastische E-Zelle mit einer steigenden
Entladungsrate. Dieses Antwortverhalten ist bel Punktreizung von I,- und E-Zellen aus friheren
Studien bekannt (Bell und Grant 1992) und wurde in dieser Studie ebenfalls gefunden. Offenbar
wirkt auf diese Zellen wédhrend einer Punktreizung ein erregender (E-Zellen), bzw. ein
hemmender (1-Zellen) Einfluss. Es wird vermutet, dass dies die , Corollary discharge’ ist (Bell et
al. 1997c). Nach dem Wegfall des sensorischen Reizes Uberwiegt dieser Einfluss zundchst und

geht dann wieder zurtick. Im Gegensatz dazu verlief die Plastizitdt bel drei E;-Zellen insofern
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anders, dass nach dem Ausschalten einer Ganzkdrperreizung die Entladungsrate ebenfalls sank
(Abb. 3.22, 3.24). Nach dem Einschalten einer Ganzkorperreizung waren bei |- und E;-Zellen
ahnliche plastische Verlaufe zu erkennen wie nach dem Einschalten einer Punktreizung (Abb.
319, 3.23). Die Grinde fur diesen abweichenden Verlauf bleiben ungekléart. Bei
Ganzkorperreizung wurden nur bei 1,- und E;-Zellen plastische Antworten gefunden. Bel einer
- und zwei E-Zellen &nderte sich das Antwortmuster so, dass nach einigen Minuten keine
Antwort mehr erkennbar war (Abb. 3.22 A). Alle plastischen Verlaufe hatten gemeinsam, dass
sie die Entladungsraten der Neurone an das Entladungsraten-Niveau vor der Reizung annéherten.
Der Arbeitsbereich des elektrosensorischen Systems wird damit an Anderungen der
Reizamplitude angepasst und somit koénnen neue sensorische Reize, die aul¥erhalb des
»normalen” Arbeitsbereichs liegen, besser beantwortet werden. Im natlrlichen Lebensraum ist
eine solche Anpassung bei einer veranderten Leitfahigkeit des Wassers (Wasserwiderstand), die
zu einer Anderung der EOD-Amplitude fiuhrt, sinnvoll. Der Grund fir eine
L eitféhigkeitsdnderung kann zum Beispiel der Eintrag von Regenwasser sein.

Plastizitat entsteht in der Regel an chemischen Synapsen durch eine Anderung des
Kaziumeinstroms in der prasynaptischen Endigung (Kandel et a. 1995). Geringe
Membranpotentialénderungen beeinflussen dabei die intrazellulére Kalzium-Konzentration und
damit die freigesetzte Transmittermenge. Es wird vermutet, dass die synaptische Plastizitat im
ELL an Synapsen von Parallelfasern gebildet wird (Bell et al. 1997c). Diese sind auf apikale
Dendriten von LF-, LG-, MG;- und MG,-Zellen verschaltet und projizieren die ,Corollary
discharge’ in den ELL (Bell et a. 1999). Die Hypothese besagt, dass die , Corollary discharge’
der Einflussist, der einer Zellantwort wahrend einer Reizung entgegen wirkt.

Be primaren Mormyromasten-Afferenzen wurde ebenfals Plastizitdt gefunden
(personliche Mitteilung von der Emde und Bell). Unter natirlichen Bedingungen antworten sie
auf jedes EOD mit einer Salve von wenigen APs. Bel einer Erhdhung der el ektrischen Reizstéarke
antworten sie mit mehr APs und kirzerer Latenz der APs (Szabo und Hagiwara 1967, Bell
1990). Ab einer bestimmten Reizstérke erhoht sich die Entladungsrate nicht mehr und die Latenz
der APs bleibt konstant. Wird einige Zeit mit gleichbleibend erhéhter Reizamplitude stimuliert,
sinkt die Entladungsrate und die Latenz verlangert sich (personliche Mitteilung von der Emde
und Bell). Wird die Reizstérke wieder reduziert, treten erst nach einiger Zeit wieder APs auf. Da
der Ursprung der Plastizitét jedoch im ELL vermutet wird, ist die Plastizitdt in priméren
Mormyromasten-Afferenzen ist vermutlich auf eine efferente Reizweiterleitung in priméren

Afferenzen zuriick zu fuhren (mundliche Mitteilung Bell). Eine afferente und efferente
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Impulsweiterleitung in der gleichen elektrosensorischen priméaren Afferenz wurde von Slesinger
und Bell (1985) bei Gnathonemus petersii gezeigt.

Kurzristige Plastizitét

Neben den langfristigen plastischen Antworten zeigten sich bei drei I;1-, einer 1,- und drei
E-Zellen kurzfristige Plasstizitét nach einer Reizdnderung. Diese traten nur wenige Sekunden
nach einer Reizanderung auf (Abb. 3.17, 3.21 A). M&glicherweise sind es solche kurzen, Neuheit
représentierenden Antworten nach einer Reizanderung, die bel der elektrosensorischen
Steuerung der ,Novelty responses’ beteiligt sind. In der aufsteigenden el ektrosensorischen Bahn
konnte es Neurone geben, die diese kurzfristigen Veranderungen weiterverarbeiten.

4.1.4 KomSig-Entladungsrate und Zellantworten

Eine Beschleunigung der KomSig-Entladungsrate war bei 12 ELL-Neuronen in der
Zellantwort  reprasentiert.  Wahrend einer Beschleunigung der KomSig-Entladungsrate
verlangerte sich die Latenz des ersten AP (Abb. 3.25, 3.26 A-F). Dies war besonders gut bei 1;-
Zellen zu beobachten, weil dort das erste AP mit besonders konstanter Latenz auftrat. Eine
Latenzverschiebung trat ohne Reizung und bei Punkt- und Ganzkdrperreizungen wahrend einer
Beschleunigung der KomSig-Entladungsrate auf. Der Effekt war bel  elektrosensorisch
ausgel 6sten , Novelty responses’ und ,, spontanen Beschleunigungen® der KomSig-Entladungsrate
Zu beobachten. Daher kann man davon ausgehen, dass diese Latenzverlangerungen nicht an einer
Verarbeitung von elektrosensorischer Neuheit beteiligt sind. Man kann vielmehr davon
ausgehen, dass dieser Effekt aus folgendem Grund das Antwortverhalten primarer
Mormyromasten-Afferenzen widerspiegelt.

Latenzverlangerungen und weniger APs wahrend einer Beschleunigung der KomSig-
Entladungsrate wurden bereits wahrend dem elektrischen stimulieren bei priméren Afferenzen
gefunden (mundliche Mitteilung von der Emde). Die Erklarung fur diesen Effekt ist vermutlich
eine ,, Ermidung‘ von Elektrorezeptorzellen. Werden diese sehr schnell hintereinander gereizt,
was bei einer hohen KomSig-Entladungsrate der Fall ist, nimmt die Anzahl der Vesikel in den
Rezeptorzellen ab. Es verschmelzen mehr Veskel mit Neurotransmittern mit  der
prasynaptischen Membran as neue Vesikel im gleichen Zeitraum gebildet werden. Bel einer
erneuten Reizung konnen nicht mehr so viele Vesikel mit der prasynaptischen Membran
verschmelzen. Damit nimmt die Neurotransmitter-K onzentration im synaptischen Spalt zwischen
Elektrorezeptor und primérer Afferenz ab. Dies fuhrt zu einem erniedrigten, exzitatorischen,

postsynaptischen Potential in der postsynaptischen Membran und resultiert in der priméren
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Afferenz mit einer Auslésung von weniger APs mit einer langeren Latenz. Die Antwort einer
primaren Afferenz wahrend einer beschleunigten KomSig-Entladungsrate gleicht also der
Antwort bei einer geringen Reizamplitude. Man konnte also davon ausgehen, dass ELL-
Neurone, die eine Beschleunigung der KomSig-Entladungsrate in der Zellantwort reprasentieren,
Antworten primarer Afferenzen widerspiegeln. Allerdings feuern primére Afferenzen ohne
elektrische Reizung keine APs (Bell 1986). Daher bleibt ungeklart, warum dieser Effekt bei

EL L-Neuronen auch ohne periphere Reizung zu beobachten ist.

4.2 Nukleus lateralis

Siebenundvierzig Neurone wurden im NL abgeleitet und aufgrund ihrer Antworten bei
Punktreizung in drei Typen unterteilt: E-Zellen (49 %), I-Zelen (21 %) und , nicht-
antwortende®*-Zellen (30 %). Die ,nicht-antwortende“-Zellen antworteten bei keiner der
angewendeten el ektrischen Reize.

Es fiel auf, dass nur , nicht-antwortende®-Zellen kontinuierlich zuféllige APs feuerten.
Aulkerdem waren bei diesen Zellen keine Veranderungen im Zeitraum der , Corollary discharge’
im Entladungsmuster zu erkennen. Diese beiden Eigenschaften unterschieden zusétzlich ,, nicht-
antwortende*-Zellen von E- und I-Zellen. Ein moglicher Grund, dass diese Zellen nicht auf
elektrische Reizungen antworteten, konnte sein, dass die rezeptiven Felder im Bereich der
Operationsoffnung lokalisiert waren, das heif3t dass die Mormyromasten, von denen diese Zellen
Eingang erhielten, bei der Praparation zerstort wurden. Dies ist jedoch unwahrscheinlich, well
die Zellen auch auf die ,Corollary discharge’ nicht antworteten. Die Frage, welche Reize diese
Zellen beantworten, bzw. welchem Zweck diese Neuronen dienen, bleibt ungeklart. Im
Folgenden wird naher auf die 70 % NL-Neurone eingegangen, die bel einer elektrischen Reizung

antworteten.

4.2.1 ,Corollary discharge - und Punktreiz-Antworten

Die, Corollary discharge’ -Antwort ohne periphere Reizung &ul3erte sich bei allen E- und
[-Zellen in einer Erregung, die aus vereinzelten, wenigen APs oder aus Salven von zwel bis vier
APs bestand. Zwischen den ,Corollary discharge’ -Antworten traten ohne Reizung bis auf eine
Ausnahme (E-Z€lle) keine APs auf. Im NL war anhand der , Corollary discharge’ -Antwort keine
Unterscheidung von E- und I-Zellen moglich. Generell war die , Corollary discharge’ -Antwort
bei NL-Neuronen weniger stark ausgepragt as bel 1;- und I>-Zellen im ELL. Sie kdnnte
Antworten der efferenten LG-Zellen (li-Zellen) widerspiegeln. Der NL kdnnte auf3erdem

,Corollary discharge’ -Eingénge vom benachbarten mesencephalen Kommando-assoziierten
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Nukleus bekommen (Meek et al. 1999, Bell et al. 1995). Zusétzlich gibt es Eingange vom
Nukleus prae-eminentialis (Mohr und von der Emde 1999), der ebenfalls durch die ,Corollary
discharge’ stark gereizt wird (von der Emde und Bell 1996). Es ist Uberraschend, dass
mesencephale NL-Neurone auf die ,Corollary discharge’ zwar in abgeschwéachter Form,
verglichen mit dem ELL, aber immernoch deutlich antworten. Denkbar wére, dass die, Corollary
discharge’ bereits auf niedrigeren Verschaltungsebenen gefiltert wird und NL-Neurone nur auf
biologisch relevante Signale antworten. Die Ergebnisse dieser Arbeit lassen vermuten, dass auch
im NL eine Verarbeitung der Eingange der elektrosensorischen Bahn und der ,Corollary
discharge’ erfolgt. Wie wichtig das zeitliche Aufeinandertreffen von ,Corollary discharge’ und
elektrosensorischen Eingdngen ist, wurde bel Experimenten an finf E-Zellen bel einer
Punktreizung mit einer Verzégerung von 45 ms statt 4,5 ms gezeigt. Bei gleicher Position der
Punktreizspitze und identischer Reizamplitude antworteten diese E-Zellen bei einem
Reizzeitpunkt von 4,5 ms mit einer deutlichen Erhéhung der Entladungsrate. Wurde der gleiche
Stimulus zum Zeitpunkt 45 ms gegeben, wurde kein einziges AP ausgel6st. Dieses Ergebnis
deckt sich mit einer &hnlichen Beobachtung, die Szabo et al. (1979) anhand evozierter Potentiale
machten. Sie stellten fest, dass das EOD im NL ein grof3es evoziertes Potential verursacht, aber
ein starker elektrischer Stimulus zu einem spéteren Zeitpunkt nur einen kleinen Effekt zeigt.
Dieses Antwortverhaten konnte durch Eingange aus dem ELL erklart werden. Dort fuhren
Punktreizungen mit einer Latenz von mehr als 4,5 ms zu weniger deutlichen (aber immer noch
vorhandenen) Zellantworten als Punktreizungen mit einer Latenz von etwa 4,5 ms (Bell und
Grant 1992). Fur NL-Neurone ist es sinnvoll nur zum Zeitpunkt des EODs , aktiv“, bzw.
besonders empfindlich zu sein, da nur zu diesem Zeitpunkt Informationen zur Elektroortung
eintreffen. Andernfalls konnte die aktive Elektroortung zum Beispiel von EODs anderer
Artgenossen gestort werden. Es konnte sein, dass eine erste Filterung von Signalen aulRerhalb des
»Corollary discharge-Zeitfensters* im ELL stattfindet und eine weiter Filterung im NL.

Ahnlich wie ELL-Neurone wurden auch NL-Neurone aufgrund ihrer Antworten bei
Punktreizung im Zentrum der rezeptiven Felder in E- und I-Zellen unterteilt. E-Zellen erhdhten
ihre Entladungsraten bei einer Punktreizung bis auf eine Ausnahme, die nur Veranderungen im
Antwortmuster zeigte, und I-Zellen erniedrigten ihre Entladungsraten. Dies konnte die
Antwortcharakteristik von efferenten LG- (I1-Zellen) und LF-Zellen (E;- oder E,-Zéllen) aus
dem ELL widerspiegeln.
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4.2.2 Rezeptive Felder und Antworten bei Ganzkor perreizung

Die meisten rezeptiven Felder der untersuchten NL-Neurone waren im Bereich des
Schnauzenorgans und des Mauls lokalisiert (Abb. 3.45). Auch die rezeptiven Felder der in dieser
Arbeit abgeleiteten ELL-Zellen waren vor dlem im Kopfbereich (Augen- und
Kiemendeckelbereich) lokalisiert (Abb. 3.14). Diese aufféllige Haufung von rezeptiven Feldern
im Kopfbereich kann mit der hohen Elektrorezeptordichte von Gnathonemus petersii in dieser
Korperregion erklart werden (Harder 1968). Bei anderen schwachel ektrischen Fischen, wie zum
Beispiel Apteronotus, ist ebenfals eine funf- bis zehn-mal hohere Elektrorezeptordichte im
Kopfbereich bekannt (Carr et al. 1982). Dies fuhrt im zentralen Nervensystem zu einer
Uberreprasentation des Kopfbereichs (personliche Mitteilung Bell 2000). Damit wird ein relativ
kleiner Teil der Korperoberflache mit einer hohen Rezeptordichte in einem grof3en Teil des NL,
bzw. ELL reprasentiert. Eine hohe raumliche Auflésung der elektrosensorischen Informationen
ist im Kopfbereich (und auf dem Schnauzenorgan) aufgrund der Néhe zur Maul6ffnung, zum
Beispiel bei der néchtlichen Beutesuche, besonders hilfreich.

Die Ableitorte im NL lagen in rostro-caudal- und medio-lateral-Richtung verteilt (Abb.
3.65 A-G). Die ungeordnete Verteilung der rezeptiven Felder im NL bestétigt ebenfalls frihere
Arbeiten, die eine somatotopische Abbildung der Korperoberfldche im Kerngebiet des NL
untersuchten und nicht fanden (Merten 2000, Mohr und von der Emde 1999). Dies lasst
vermuten, dassim NL keine Somatotopie der Korperoberflache vorliegt.

Die rezeptiven Felder von ELL- und NL-Neuronen waren von dhnlicher Grél3e. Dieses
Ergebnis Uberrascht zunachst, da in anderen sensorischen Systemen in der Regel die Grof3e der
rezeptiven Felder in hoheren Kerngebieten zunehmen. Dafir sind Neurone auf h6heren Ebenen
des zentralen Nervensystems haufig besonders gut auf komplexe Reize abgestimmt. So sind zum
Beispiel die rezeptiven Felder von Neuronen des Corpus geniculatum laterale in der
aufsteigenden visuellen Bahn bei Sdugern relativ klein und weisen eine Zentrum-Umfeld-
Organisation auf. Die rezeptiven Felder von , Einfachzellen” im visuellen Kortex sind deutlich
grofRer und antworten am besten bei einer Reizung mit einem Lichtbalken in einer bestimmten
Ausrichtung. Dies wird durch die Verschaltung von mehreren Neuronen des Corpus geniculatum
laterale, deren rezeptiven Felder in einer Reihe liegen, auf eine Einfachzelle erreicht (Kandel et
al. 1995). Ein weiterer Hinweis fur eine Bewahrung lokaer Information im mesencephalen NL
ergibt sich daraus, dass NL-Neurone bei einfachen Punktreizungen zum Teil deutlich
antworteten. Einige E-Zellen feuerten dabei Salven von acht bis 12 APs (Abb. 3.29 D, 3.31 D,
3.33 D). Im Gegensatz dazu antworteten bel einer Ganzkorperreizung mit oder ohne Objekt nur

72 % aler getesteten NL-Neurone mit geringfiigig veranderten Entladungsmustern bei nahezu
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gleichbleibenden Entladungsraten. Achtzehn Prozent der NL-Neurone antworteten bei einer
Ganzkorperreizung nicht. Diese verschiedenen Antworten bel Punkt- und Ganzkorperreizung
deuten darauf hin, dass einige NL-Neurone Eingange von Elektrorezeptoren bekommen, die in
der Peripherie der rezeptiven Felder oder an weiter entfernten Korperstellen lokalisiert sind.
Diese Ergebnisse stehen im Gegensatz zu Befunden aus der hydrodynamischen Seitenlinienbahn
bei Fischen. Von den Elektrorezeptoren bei schwachel ektrischen Fischen wird vermutet, dass sie
sich stammesgeschichtlich aus dem Seitenliniensystem herleiten lassen (Heiligenberg 1996). Aus
dem Seitenliniensystem ist bekannt, dass bereits auf der ersten Station der Seitenlinienbahn (im
medialen octavolateralen Nukleus des Hirnstamms) hydrodynamische Informationen in
komplexer Weise verarbeitet werden. Neurone in diesem Kern sind weniger sensitiv fur lokale
hydrodynamische Reize als primédre Seitenlinienafferenzen (Coombs et al. 1998). AulRerdem
antworten mehr Neurone auf komplexe hydrodynamische Reize as auf einfache, lokale Reize
(Mogdans und Goenechea 1999/2000). Es stellt sich die Frage, weshalb im elektrosensorischen
System schwachelektrischer Fischer lokale Informationen im Mesencephalon bewahrt oder
rekonstruiert werden? Dies konnte bei der Nahrungssuche von kleinen Beutetieren, wie z.B.
Wirmern, hilfreich sein, die nur lokale elektrische Reize auf der Haut erzeugen. Eine andere
Moglichkeit besteht darin, dass der zur Reizung bestimmter NL-Neurone optimale komplexe
Reiz einfach noch nicht gefunden wurde. Moglicherweise werden neuronale Antworten bel
Ganzkorperreizungen durch Rezeptoren in der Peripherie der rezeptiven Felder oder an weiter
entfernten Korperstellen, die bel Ganzkérperreizung stimuliert werden, auf komplexe Weise
moduliert. Es wére interessant herauszufinden, wo diese Elektrorezeptoren auf der
Korperoberflache lokalisiert sind. Dies konnte mit Hilfe von zwei Punktreizen untersucht
werden. Mit dem in dieser Studie eingesetzten Punktreiz wurde allerdings immer nur ein
rezeptives Feld pro NL-Zelle gefunden. Mdglicherweise werden Eingédnge von vielen
Elektrorezeptoren aus dem Rumpf- und Schwanzbereich auf ein NL-Neuron geschaltet und dort
mit wenigen Eingangen aus dem Kopfbereich verrechnet. Der Grund dafur, dass auf3erhalb des
Kopfbereiches in der vorliegenden Studie nur ein rezeptives Feld gefunden wurde, kdnnte darin
liegen, dass Eingange aus dem Kopfbereich die Antwort von NL-Neuronen dominieren.
Moglicherweise wurde in der vorliegenden Arbeit bei drei E-Z€ellen der ,,optimale” Reiz
zuféllig gefunden. Diese Neurone antworteten bei einer Ganzkorperreizung mit Objekt
unabhéngig vom Widerstand. Es scheint, dass diese NL-Neurone die Anwesenheit des Objektes
codieren aber nicht den Objektwiderstand. Weitere Gemeinsamkeiten dieser drei E-Zellen war
aul3erdem ein zeitkonstantes Feuern der APs und fehlende Plastizitét. Vieleicht sind einige NL-
Neurone darauf spezialisiert Abstand, Grof3e oder Position von Objekten im Raum abzubilden.



4. Diskussion 146

Eine dhnliche Spezialisierung fand man im Colliculus inferior der Schleiereule, der dem NL
homolog ist. Dort existieren Neurone, die auf Schall aus einer bestimmten Raumrichtung
antworten (Knudsen und Konishi 1978). Diese Neurone sind im Colliculus inferior der Eule in
Form einer Raumkarte angeordnet. Bel Flederméusen wurde eine Spezialisierung von einigen
Neuronen des Colliculus inferior gefunden. Dort existieren Neurone, die nur bei einer
bestimmten Lautdauer antworten (Casseday et a. 2000, Casseday et al. 1994). Moglicherweise
liegt im NL eine systematische Repréasentation von Objektgrofe oder Objektposition im Raum
vor. Aufgrund der neuronalen Karten in dhnlichen Kerngebieten ist anzunehmen, dass auch im
NL eine neuronale Karte vorhanden ist. Allerdings ist bislang nicht bekannt, welche Parameter
im NL auf dieser Karte abgebildet werden konnten.

4.2.3 Plastizitdt von NL-Neuronen

Plastische Antworten waren im NL (67 % der E- und I- Zellen) haufiger zu beobachten
as im ELL (43 % der ELL-Neurone). Die hochsten gemessenen Entladungsraten traten bei
einigen NL-Zellen nach dem Ausschalten einer Reizung auf. Vergleichbar hohe Entladungsraten
konnten bel diesen Zellen wahrend einer el ektrischen Reizung nicht erreicht werden. Nach dem
Einschalten einer Punktreizung antworteten einige E-Zellen mit sinkender (Abb. 3.49 A-C, 3.50
A-C) und andere E-Zellen mit steigender Entladungsrate (Abb. 3.51 A-B und 3.52 A-C). Nach
dem Ausschalten einer Punktreizung wurden sinkende (Abb. 3.48 D-F, 350 F) oder
unveranderte (Abb. 3. 52 A-C) Entladungsraten gefunden. Ein einheitliches Verhalten bei den
plastischen Antwortverl&ufen war bei E-Zellen nicht erkennbar.

Bel Ganzkdrperreizungen waren plastische Antworten weniger stark ausgepragt und
auRerten sich deutlicher in Latenzverschiebungen als in Anderungen der Entladungsraten (Abb.
353 A-D). Dies entspricht dem generellen Antwortverhalten von NL-Neuronen bei
Ganzkorperreizung. Vergleicht man die Plastizitdt von NL-Neuronen bei Punkt- und
Ganzkorperreizungen, konnten unterschiedliche plastische Antwortverlaufe auftreten. So wurde
Neuron 62n beispielsweise nach dem Einschalten einer Punktreizung inhibiert und Gber die Zeit
stieg die Entladungsrate (Abb. 3.51 A-C). Nach dem Einschalten einer Ganzkoérperreizung war
der Verlauf umgekehrt. Zunachst traten mehr APs auf, dann fiel die Entladungsrate auf das
Niveau ohne Reizung (Abb. 3.53 A-C). Ein enheitliches Verhalten war bel den plastischen
Antwortverlaufen von E-Zellen bel Ganzkorperreizung ebenfalls nicht erkennbar.

Alle untersuchten 1-Zellen wurden unmittelbar nach dem Einschalten einer elektrischen
Punkt- oder Ganzkorperreizung inhibiert. Danach stiegen die Entladungsraten bei plastisch
antwortenden |-Zellen. Dieser Verlauf der Plastizitét ist dem von I-Zellen des ELL dhnlich. Beim
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Ausschalten der Reizungen gab es plastische Antworten, die dem plastischen Verlauf bei |-
Zéellenin ELL nicht entsprachen.

Es ist anzunehmen, dass die Plastizitdét bei NL-Neuronen zum Teil die plastischen
Antworten von ELL-Zellen widerspiegein. Mdglicherweise verursachen die plastischen
Eingange verschiedener ELL-Neurone im NL die verschiedenartigen und nicht einheitlichen
Verhaltensmuster im NL. Es ist auf3erdem moglich, dass zusétzlich Plastizitdt von NL-Neuronen
gebildet wird. Die Mechanismen, die im NL die gefundenen plastischen Antwortverlaufe
verursachen, bleiben unbekannt. Der Zweck der Plastizitét im NL ist vermutlich der Gleiche, wie
er im ELL vermutet wird. Der Arbeitsbereich des elektrosensorischen Systems kann auf diese
Weise an Anderungen in der EOD Amplitude angepasst werden und somit konnen neue

sensorische Reize, die aul3erhalb des ,,normalen” Arbeitsbereichs liegen, besser erkannt werden.

4.2.4 KomSig-Entladungsrate und Zellantworten

Ahnlich wie bei einigen ELL-Neuronen war in den Antworten einiger NL-Neurone die
KomSig-Entladungsrate représentiert. Dabel traten wahrend einer beschleunigten KomSig-
Entladungsrate die ersten APs mit einer langeren Latenz auf. Bei einigen Neuronen zeigte sich
gleichzeitig eine Reduzierung der Neuron-Entladungsrate, &hnlich wie es in friheren Studien bei
priméren Afferenzen beobachtet wurde (mundliche Mitteilung von der Emde). Diese
Veranderungen der Neuron-Antworten waren ebenso wie im ELL unabhangig von der Art der
elektrischen Reizung und unabhéngig davon ob es sich um eine ,Novelty response’ oder eine
spontane Beschleunigung handelte. Es Uberrascht, dass diese Effekte der KomSig-
Entladungsrate, die vermutlich in primaren Afferenzen entstehen, im zentralen Kerngebiet des
NL noch deutlich reprasentiert sind. Man konnte erwarten, dass dieser Effekt bereits in
niedrigeren Kerngebieten gefiltert wird, um nur biologisch relevante und Uberlebenswichtige
Informationen in hohere Kerngebiete weiter zu leiten. Andererseits gibt es Anzeichen dafUr, dass
bislang unbekannte Mechanismen zu einer Antwort bel einer beschleunigten KomSig-
Entladungsrate fuhren, da dieser Effekt auch ohne periphere Reizung zu beobachten ist. Dies ist
bereits im ELL der Fall und nicht durch die Antworten primérer Afferenzen erklérbar.
Moglicherweise sind diese Effekte an einer Ausldsung von ,Novelty responses beteiligt und
»detektieren Neuheit”. Allerdings spricht dagegen, dass die Antworten auch bei spontanen
Beschleunigungen, die durch andere Modalitéten ausgelost worden sein kdnnen (z.B. Akustik
oder Hydrodynamik). Da bislang weder in anatomischen Studien (mundliche Mitteilung Grant

und Meek) noch bei elektrophysiologischen Arbeiten (mundliche Mitteilung Bell) Hinweise
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gefunden wurden, die auf Projektionen anderer Modalitdten in den NL deuten, ist dies sehr
unwahrscheinlich.

4.3 Funktion desELL und desNL

Fische erzeugen durch eigene Bewegungen, wie zum Beispiel Flossen- oder
Kiemenbewegungen, el ektrische Signale, die biologisch relevante el ektrische Signal e Uberlagern.
Ein weiteres flr einen schwachelektrischen Fisch irrelevantes Signal ist das eigene, unverzerrte
EOD. Eine wesentliche Funktion von ELL und NL koénnte sein, diese ungewollten aber
vorhersagbaren Signale herauszufiltern, um die relevanten Signale besser wahrnehmen zu
koénnen. Montgomery und Bodznick (1994) zeigten, dass sekundére elektrosensorische Zellen
bei Elasmobranchiern und sekundére Seitenlinienneurone bei Teleostiern in der Lage sind,
Reizungen zu filtern, die an die eigene Koérperbewegung gekoppelt sind. Dazu missen die
entsprechenden Neurone neben den Eingangen primarer Afferenzen zusétzlich Informationen
proprioceptiver, efferenter und anderer sensorischer Zellen erhalten und diese miteinander
verrechnen (Bodznick et a. 1999). Zum Filtern des eigenen EODs ist dies die ,Corollary
discharge’. Am elektrosensorischen System des kleinen Glattrochens, Raja erinacea, zeigten
Bodznick et a. (1992), dass die Elektrorezeptoren stark durch die eigene Atmung gereizt
werden. Diese Signale werden jedoch in der Medulla unterdriickt und nur die biologisch
relevanten Reize werden in den Antworten reprasentiert.

Die Funktion des ELL bei der Verarbeitung elektrosensorischer Informationen ist zu
einem grof3en Tell bekannt. Lokae Informationen werden bewahrt und in den drel Zonen des
ELL wird die Korperoberflache jewells somatotopisch abgebildet (Bell und Russell 1978, Zipser
und Bennett 1976). Die rezeptiven Felder von ELL-Neuronen sind relativ klein und zeigen oft
einen entgegengesetzten Zentrum-Umfeld-Effekt. Verwendet man einen grof3flachigen Stimulus,
wie eine Ganzkorperreizung, wird deutlich, dass ELL-Zellen nur elektrosensorische Eingange
aus einem begrenzten Bereich einzelner rezeptiver Felder erreichen. Zur Filterung des eigenen
EODs kann die, Corollary discharge’ verwendet werden, die in jedem ELL-Neuron reprasentiert
ist. Die adaptive Filterung und Anpassung an veranderte Umweltbedingungen ist eine Funktion,
dieim ELL lokalisiertist (Bell et a. 1999).

Die Funktion des NL bei der Verarbeitung elektrosensorischer Information bleibt zum
groRen Teil ungeklart. In diesem Kerngebiet wird sowohl lokale als auch grofflachige
Information abgebildet. NL-Neurone antworten zwar auf lokale elektrische Reizungen, aber bel
grof¥flachigen Ganzkdrperreizungen zeigt sich, dass viele NL-Neurone Informationen Uber eine

groRRere Flache integrieren. Welche zusétzlichen Parameter im NL abgebildet werden kénnten
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bleibt unklar. Moglicherweise codieren NL-Neurone Eigenschaften von stationéaren Objekten,
wie zum Beispiel Entfernung, Objektform oder Material. Aus Verhaltensversuchen ist bekannt,
dass Gnathonemus petersii die oben genannten Parameter unterscheiden kann (Schwarz und von
der Emde 2001). Méglicherweise werden von NL-Neuronen auch bewegte Objekte und deren
Eigenschaften wie zum Beispiel Geschwindigkeit oder Richtung reprasentiert. Man muss davon
ausgehen, dass schwachelektrische Fische in der Lage sind, wahrend des Schwimmens
Elektroortung zu betreiben. In Verhaltensexperimenten wurde beobachtet, dass Gnathonemus
petersii wahrend des Suchens und Fressens einer Belohnung (Muckenlarven) sein elektrisches
Organ mit einer relativ hohen Frequenz (circa 50 Hz) entl&dt und sich dabei fortbewegt (Schwarz
und von der Emde 2001). Eine erhohte Entladungsrate verbessert die zeitliche Auflosung und ist
ein Hinweis fir aktive Elektroortung mit erhohter Aufmerksamkeit (Post 1999). Der Fisch
betreibt also aktive Elektroortung wahrend des Schwimmens. Um dabel die eingehenden
elektrosensorischen Informationen besser verarbeiten zu konnen, wére eine Verrechnung mit
proprioceptiven oder hydrodynamischen Eingangen sehr hilfreich. Fir die Auswertung
elektrosensorischer Informationen (wéhrend einer Bewegung oder in Ruhe) ist dies jedoch nicht
erforderlich, da die Elektrosensorik alleine bereits umfassende Informationen Uber die Umwelt
liefert. Das elektrische Feld, das von schwachelektrischen Fischen generiert wird, enthalt
grundsétzlich zwei verschiedene Informationen: Phase und Amplitude eines einzelnen, lokalen
EODs (von der Emde und Bleckmann 1997) und die Spannungsverteilung auf der Fischhaut
(Schwarz et al. 2000). Aus dem Muster der elektrischen Spannungsverteilung (., elektrisches
Bild“) kann zum Beispiel auf die Form und das Material eines Objekts geschlossen werden
(Budelli und Caputi 2000). Die Informationen Uber Entfernung, Objektform, Material,
Geschwindigkeit oder Richtung ist also im elektrischen Bild auf der Fischhaut vorhanden und es
gibt Zellen im NL, die eektrosensorische Eingédnge vermutlich Uber groRe Teile der
K orperoberfléche integrieren. Es bleibt die ungeklarte Frage, auf welche Eigenschaften NL-
Zellen spezialisiert sein konnten.

Aufgrund der Ergebnisse dieser Arbeit kann die Hypothese aufgestellt werden, dass im
NL elektrosensorische Informationen in zwei Kandlen verarbeitet werden. In einem dieser
Kand e bleiben Informationen Uber lokale Ereignisse erhalten. Dies hétte den Vorteil, dass lokale
elektrische Reize, wie sie zum Beispiel von Daphnien oder kleinen Wirmern in der Nahe der
Haut erzeugt werden, detektiert werden konnen. Fur die Nahrungssuche wére dies
aul3erordentlich hilfreich. In einem zweiten Kana kénnten elektrische Ereignisse représentiert
werden, die groRe Teile der Fischoberflache betreffen. Das bedeutet, dass vor allem

grof¥flachige, komplexe Reize zu einer Aktivierung von Zellen fuhren. Dabel kann die Grofe der
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Oberflache, Uber die integriert wird, von Neuron zu Neuron variieren. Moéglicherweise sind
Eingdnge so miteinander verschaltet, dass nur ganz bestimmte zeitliche und raumliche
elektrische Muster zu einer optimalen Reizung von Zellen fuhren. Das wirde bedeuten, dass
diese Zellen wie Musterdetektoren arbeiten. Diese Informationen konnten den
schwachelektrischen Fischen zur Navigation in ihrer Umwelt oder der Raubervermeidung
dienen. Eine &hnliche Aufspaltung lokaler und komplexer Informationen wird in sekundéren
Neuronen der Seitenlinienbahn von Carrassius auratus vermutet (Mogdans und Goenechea
1999/2000).

Sollten zentrale Neurone der elektrosensorischen Bahn tatséchlich als Musterdetektoren
arbeiten, ist es wahrscheinlich, dass Neurone existieren, die besonders gut auf natirliche
el ektrische Reize antworten, wie sie zum Beispiel von einem vorbei schwimmenden Artgenossen,
von Beute oder von einem Rauber ausgehen. In welcher Weise dabei Eingange von
verschiedenen Elektrorezeptoren im NL miteinander verschaltet und verrechnet werden, ist
unbekannt. Um die Frage zu kléaren, welches zeitlich-raumliche elektrische Muster fir eine
gegebene NL-Zelle zu einer optimalen Reizung fuhrt, missten die Lage und der Typ aler

Elektrorezeptoren in der Peripherie bekannt sein, von dem diese Zelle Eingange erhélt.
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5. Zusammenfassung

Ziel der vorliegenden Arbeit war es, die Antwortcharakteristika von Zellen im
elektrosensorischen Seitenlinienlobus (ELL, Rhombencephalon) und im Nukleus lateralis (NL,
Mesencephalon) der aufsteigenden, elektrosensorischen Bahn bei verschiedenen elektrischen
Reizen zu untersuchen. Dazu wurden 53 Versuche mit dem schwachelektrischen Fisch
Gnathonemus petersii durchgefiihrt. Gnathonemus petersii erzeugt durch die Entladung seines
elektrischen Organs, das im Schwanzstiel lokalisiert ist, etwa 400 us kurze, biphasische,
elektrische Pulse (EODs), die ein schwaches elektrisches Feld um den Fisch herum aufbauen.
Ein Objekt in diesem Feld verandert die lokaen EOD Eigenschaften und die
Spannungsverteilung auf der Fischhaut. Diese Verdnderungen werden vom Fisch detektiert
(Elektroortung) und lassen Ruckschliisse auf Objekteigenschaften zu (z.B. Widerstand und
Entfernung). Durch die pharmakol ogische Immobilisierung der Fische fur die Versuche wurden
das elektrische Organ blockiert und die aktive Elektroortung mit dem selbst generierten EOD
ausgeschaltet. In der vorliegenden Arbeit wurde das EOD durch kinstliche Reize ersetzt, die
zeitlich an das EOD-Motorkommandosignal (KomSig) gekoppelt waren, das normalerweise das
EOD auslést. Damit wurde im Versuch aktive Elektroortung wieder méglich. Es wurden zwel
elektrische Reizungen verwendet: lokale, wenige Elektrorezeptoren stimulierende Punktreizung
und grol¥lachige, EOD simulierende Ganzkorperreizung (Ersatz-EOD). Mit Punktreizung
wurden rezeptive Felder lokalisiert und vermessen. Diese Reizung kommt in der Natur jedoch
nicht vor, da ein EOD Elektrorezeptoren auf der gesamten Fischhaut reizt. Daher wurden
zusétzlich komplexe Reize verwendet, wie eine Ganzkoérperreizung ohne und mit zusétzlichen
Objekten mit verschiedenen Widerstanden. In bisherigen Studien wurden nur Punktreizungen
verwendet. In der aktuellen Arbeit werden erstmals die Antwortcharakteristika von Neuronen im
ELL und NL bei einer Ganzkorperreizung untersucht.

Im ELL wurden 44 Zellen extrazellulér abgeleitet. Aufgrund der ,Corollary discharge’ -
Antwort und der Antwort bei Punktreizung im Zentrum der rezeptiven Felder lief3en sich die
Neurone in |- (55 %) und E-Zellen (45 %) unterteilen. |-Zellen antworteten im Zeitraum der
,Corollary discharge’ ohne periphere Reizung mit erhéhter Entladungsrate, wéhrend E-Zellen
ohne Reizung in diesem Zeitraum keine oder nur sehr wenige APs feuerten. Bel einer
Punktreizung reduzierten I-Zellen ihre Entladungsrate, wahrend E-Zellen mit einer Erhéhung der
Entladungsrate antworteten. Mit zunehmender Reizamplitude verkirzten sich bei ELL-Neuronen
die Latenzen des ersten AP. Dies spiegelte das Antwortverhalten priméarer Afferenzen wider. Die
rezeptiven Felder von I-Zellen hatten Durchmesser von acht bis zehn mm und bestanden aus

einem hemmend wirkenden Zentrum und einem erregend wirkenden Umfeld. Die rezeptiven
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Felder von E-Zellen waren &hnlich grof3 (3 bis 7 mm Durchmesser). Aufgrund der geringen
Entladungsrate ohne Reizung zeigten E-Zellen bei Stimulation in der Peripherie keine
Erniedrigung der Entladungsrate.

Bel einer Ganzkorperreizung antworteten ELL-Zellen dhnlich wie bei einer lokaen
Punktreizung, das heifdt [-Zellen antworteten mit einer Erniedrigung und E-Zellen mit einer
Erhohung der Entladungsrate. Obwohl bei Ganzkorperreizung sowohl Zentrum als auch
Peripherie eines rezeptiven Feldes gereizt werden, waren die Antwortstérken bei Punkt- und
Ganzkorperreizung vergleichbar. Das bedeutet, dass bei den meisten ELL-Zellen das Zentrum
des rezeptiven Feldes die Antwort dominierte. Es liegt der Schluss nahe, dass ELL-Zellen nur
el ektrosensorische Eingange aus den mit Punktreizung ermittelten rezeptiven Feldern verarbeitet.

Dreiundvierzig Prozent der ELL-Neurone zeigten nach dem Ein- oder Ausschalten
elektrischer Reize plastisches Verhalten. Die Zellen antworteten fir einige Minuten mit
verdnderter Entladungsrate auf die neue Reizsituation, danach naherte sich die Entladungsrate
der Antwort ohne periphere Reizung an. Die in dieser Arbeit gefundene Form der Plastizitédt bel
Ganzkorperreizung ist neuartig und stellt, dhnlich wie die in friheren Studien mit Punktreizung
gefundene Plastizitét, eine adaptive Anpassung an veranderte elektrische Reizbedingungen dar.
Damit wird der Arbeitsbereich des elektrosensorischen Systems an Anderungen in der EOD
Amplitude angepasst und somit kdnnen neue sensorische Reize, die aul3erhalb des ,, normalen®
Arbeitsbereichs liegen, besser erkannt werden.

Im NL wurden 47 Neurone abgeleitet, die sich aufgrund ihrer Antwort bei Punktreizung
in drel Typen unterteilen lief}en. E-Zellen (49 %) erhohten die Entladungsrate bel einer
Punktreizung im Zentrum ihrer rezeptiven Felder, wahrend die Entladungsrate bei 1-Zellen (21
%) sank. Dreif3ig Prozent der NL-Neurone antworteten weder bei elektrischer Reizung noch auf
die,Corollary discharge’ ohne periphere Reizung (, nicht-antwortende”-Zellen). E- und 1-Zellen
feuerten bis auf eine Ausnahme (E-Zelle) ohne periphere Reizung nur im Zeitraum der
,Corollary discharge’ APs. Die rezeptiven Felder von NL-Zellen hatten eine dhnliche Grol3e wie
die rezeptiven Felder von ELL-Zellen. Dies Uberrascht, da in anderen sensorischen Systemen in
der Regel die GrofRe der rezeptiven Felder in héheren Kerngebieten zunimmt. Aul3erdem gab es
eine auffallige Haufung von rezeptiven Feldern im Kopfbereich und auf dem Schnauzenorgan.
Dies kann mit der hohen Elektrorezeptordichte von Gnathonemus petersii in dieser Korperregion
erklart werden (Harder 1968). Eine hohe raumliche Auflésung der elektrischen Informationen in
der Néhe der Maul6ffnung kann bel der néchtlichen Beutesuche besonders hilfreich sein.

Bel Ganzkorperreizung antworteten 72 % der getesteten NL-Neurone (12 E- und 9 I-
Zellen) meist mit geringer Antwortstarke, wahrend 28 % be Ganzkorperreizung nicht
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antworteten. Die Antworten unterschieden sich von den Antworten bel Punktreizung und waren
vor alem durch Anderungen im Antwortmuster und weniger durch Anderung der Entladungsrate
charakterisiert. Es scheint, dass im NL lokale Informationen von der Hautoberfldche erhalten
bleiben oder rekonstruiert werden. Zusétzlich werden die Antworten vieler NL-Neurone bei
einer grof¥flachigen Reizung mit einem Ganzkdrperreiz durch bislang unbekannte Eingange
moduliert. Diese Eingange konnten von Elektrorezeptoren stammen, die in der Peripherie der
rezeptiven Felder oder an weliter entfernten Korperstellen lokalisiert sind.

Im NL antworteten mit 67 % der E- und I-Zellen mehr Neurone nach elektrischen
Reizéanderungen plastisch als im ELL (43 %). Allerdings waren die Antwortverléufe der
Plastizitét bel verschiedenen Zellen unterschiedlich. Plastische Antworten im NL sind nur zum
Teil durch Eingange von plastischen Zellen im ELL zu erkléren. Aul3erdem kann es sein, dass
Plastizitét aul3er im ELL zusétzlich im NL gebildet wird. Die Mechanismen, die der Plastizitdt
im NL zugrunde liegen, bleiben zu kl&ren.

Aufgrund der vorliegenden Ergebnisse kann die Hypothese aufgestellt werden, dass im
NL elektrosensorische Informationen in zwei Kanden verarbeitet werden. In einem Kanal
werden lokale Informationen reprasentiert, wahrend im zweiten Kanal Eingange Uber einen
grofderen Teil der Korperoberflache integriert werden. Es ist erstaunlich, dass im zentralen NL
einfache, lokale Informationen haufiger reprasentiert und stérker beantwortet werden als
Ganzkorperreize. Diese Neurone konnten der Detektion lokaler Reize dienen, wie sie zum
Beispiel durch kleine Beutetiere (Daphnien, Miuckenlarve) erzeugt werden. Eine weitere
Aufgabe von NL-Neuronen konnte darin liegen, ganz bestimmte elektrische Muster auf der
Korperoberflache zu detektieren, die zum Beispiel Objekt-Entfernung, -Grofde oder -
Bewegungsrichtung codieren. Das passende el ektrische Muster fir eine optimale Reizung kénnte
ein vorbeischwimmender Artgenosse, ein Rauber oder Beute sein. Um dies zu prifen, missten
die Lage und der Typ aler Elektrorezeptoren auf der Korperoberflache bekannt sein, die auf ein

NL-Neuron projizieren.
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7. Anhang
,Hickmann’-Ringer
(hergestellt nach Oakly und Schafer, 1978)

NaCl 6,42 ¢

KCI 015¢g

CaCl, - 2H,0 0,269

MgSO, 0,249

NaHCO3 0,064 g

NaH,PO4 0,069

auf 1 Liter H,O dest.

Gegenfarbung mit Neutralrot (Chicago-Sky-Blue Markierungen)

Zur Gegenférbung der Chicago-Sky-Blue Injektionen wurde der Farbstoff Neutralrot
verwendet. Dazu wurde nach folgendem Farbeprotokoll verfahren.

1. Aquadest. 5 Minuten 12. 30% Ethanol 5 Minuten

2. 30% Ethanol 5 Minuten 13. Aquadest 5 Minuten

3. 70% Ethanol 5 Minuten 14. Neutralrot-Losung  ca. 10 Minuten
4, 90% Ethanol 5 Minuten 15. Aquadest. 1 Minuten

5. 96% Ethanol 5 Minuten 16. 30% Ethanol 1 Minuten

6. 100% Isopropyl 5 Minuten 17. 70% Ethanol  ca. 1 Minuten
7. Xylol 5 Minuten 18. 90% Ethanol 1 Minuten

8. 100% Isopropyl 5 Minuten 19. 96% Ethanol 5 Minuten

0. 96% Ethanol 5 Minuten 20. 100% Isopropyl 5 Minuten
10. 90% Ethanol 5 Minuten 21. Xylol 5 Minuten
11. 70% Ethanol 5 Minuten 22. Eindeckeln
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Biocytin Entwicklungsprozess

Um den Neurotracer Biocytin sichtbar zu machen, wurde der
Entwicklungsprozess durchgefuhrt (mindliche Mitteilung Dr. Claudia Mohr).

1. 0,1 M Phosphatpuffer 5 Minuten

2. 0,1 M Phosphatpuffer 5 Minuten

3. 0,1 M Phosphatpuffer 5 Minuten

4.  10% H,0; (in 33% stock) + 10% Methanol in 0,1 M Phosphatpuffer
20 Minuten

5. 0,1 M Phosphatpuffer 5 Minuten

6. 0,1 M Phosphatpuffer 5 Minuten

7. 0,1 M Phosphatpuffer 5 Minuten

8. 0,5% Tritonin 0,1 M Phosphatpuffer
15 Minuten

9. ABC-Lo6sung (Vector, 1:200 in 0,1 M Phosphatpuffer)
2 Stunden

10. 0,1 M Phosphatpuffer 5 Minuten

11. 0,1 M Phosphatpuffer 5 Minuten

12. 0,1 M Phosphatpuffer 5 Minuten

13.  0,05% BAB (10 mg in 20 ml Phosphatpuffer) in 0,1 M Phosphatpuffer
20 Minuten (Schttler)

folgende

14. H,0, zum Puffer mit DAB hinzufligen, bis auf 0,01% (30% H,0O, 333ul auf 100 ml)

15 Minuten
15.  Schnitte auf Objekttrager aufziehen und tGber Nacht trocknen lassen
anschlief3end:

16. Aquadest. 5 Minuten
17. 30% Ethanol 5 Minuten
18. 70% Ethanol 5 Minuten
19. 90% Ethanol 5 Minuten
20. 96% Ethanol 5 Minuten
21. 100% Isopropyl 5 Minuten
22. Xylol 5 Minuten

23. Eindeckeln
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(mindliche Mitteilung Dr. Claudia Mohr).

OWCOoONO~WNE

Gegenfarbung mit Richardson Blau (el ektrische L &sionen)

Um die histologischen Schnitte mit den elektrischen Lasionen zu féarben, wurde
Richardson Blau verwendet. Die Farbung wurde nach folgendem Protokoll durchgefuhrt

Aquadest.
50% Ethanol
90% Ethanol
96% Ethanol

100% Ethanol
100% Ethanol
Xylol

100% Ethanol
96% Ethanol
90% Ethanol
50% Ethanol
Aqua dest

5 Minuten
5 Minuten
5 Minuten
5 Minuten
5 Minuten
5 Minuten
5 Minuten
5 Minuten
5 Minuten
5 Minuten
5 Minuten
5 Minuten

13.
14.
15.
16.
17.
18.
19.
20.
21.
22.
23.
24,

Richardson Blau
Aqua dest.
50% Ethanol
75% Ethanol
85% Ethanol
96% Ethanol
96% Ethanol
100% Ethanol
100% Ethanol
Xylol

Xylol
Eindeckeln

ca. 12 Minuten
0,5 Minuten
0,5 Minuten
0,5 Minuten
0,5 Minuten
0,5 Minuten
0,51 Minuten
10 Minuten
5-10 Minuten
5 Minuten

5 Minuten
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