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Abstrakt
Schlagworte: Teleostei - diencephale Cytoarchitektur - retinale Projektionen

In der FluB- und Hohlenform des Silbersalmlers Astyanax mexicanus wurden die
diencephale Cytoarchitektur, pratectale Faserverbindungen sowie retinale Projektionen
histologisch und hodologisch untersucht. Die Ergebnisse bei FluB3- und Hbéhlenfisch wurden
miteinander sowie mit bestehenden Informationen aus der Literatur Uber Ostariophysi,
Teleostei und Actinopterygii verglichen. Im Vergleich zum FluBfisch ist das Gehirn des
Hoéhlenfisches insgesamt kleiner und, wie bereits bei anderen cavernicolen Fischen
beobachtet wurde, sind der optische Nerv, die optischen Trakte sowie das Tectum
mesencephali reduziert. Das Diencephalon der Héhlenform ist im Vergleich zur FluBform
durch den Verlust des Nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis sowie eine
cytoarchitektonische Veranderung und Hypertrophierung des Nucleus anterior des dorsalen
Thalamus gekennzeichnet. Die veranderte Morphologie im Nucleus anterior thalami kdnnte
mit kompensatorischen Funktionen zum fehlenden optischen Orientierungssinn in
Zusammenhang stehen. AuBengruppenvergleiche zeigen, daB3 das Fehlen des Nucleus
praetectalis superficialis pars parvocellularis bei der Héhlenform bzw. seine einfache und
ungefaltete morphologische Struktur bei der FluBform vermutlich ein apomorphes Merkmal
innerhalb der Ostariophysi ist. Dil-Applikationen in das caudale Cerebellum markieren in
beiden Salmlerformen identische afferente und efferente Zielgebiete. Im Pratectum sind
Neurone des Nucleus praetectalis centralis, Nucleus opticus accessorius dorsalis, der eine
groBe caudale Ausdehnung aufweist, und Nucleus opticus accessorius ventralis, der
cytoarchitektonisch aufgrund seiner geringen GrdéBe nicht identifiziert werden konnte,
retrograd gefarbt. Weitere cerebellare Afferenzen sind in den an der visuellen Verschaltung
beteiligten Nucleus praetectalis periventricularis pars dorsalis und Nucleus isthmi zu sehen.
Dil-Applikationen in den Lobus inferior hypothalami markieren in beiden Phanotypen
Neurone des groBBen Nucleus praetectalis posterior. Fluoreszenzmarkierungen des Nucleus
praetectalis superficialis pars parvocellularis bei der FluBform farben Efferenzen im ipsi- und
contralateralen Nucleus praetectalis posterior und Afferenzen im Tectum mesencephali und
Nucleus isthmi. Im Vergleich mit den Informationen aus der Teleosteerliteratur weisen die
Ergebnisse der hodologischen Untersuchungen zusammen mit der cytoarchitektonischen
Analyse auf eine ,ntermediare“ pratectale Organisation und Verschaltung bei beiden
Astyanax mexicanus-Formen hin, die vermutlich dem plesiomorphen Zustand der Teleosteer
entspricht. Eine Ausnahme stellt die einfache Struktur des Nucleus praetectalis superficialis
pars parvocellularis dar, die als ,simples® Merkmal des reduzierten Cyprinidenmusters zu
werten ist. Somit bestatigen die Untersuchungen die sekundare Vereinfachung des
Pratectum bei Cypriniden, der nachsten AuBengruppe der Characiden innerhalb der
Ostariophysi. Contralaterale optische Projektionen sind in beiden Fischformen in der
praoptischen Region, im ventralen und dorsalen Thalamus, im Pratectum einschlieBlich der
akzessorischen optischen Nuclei und des Nucleus corticalis, im Nucleus praetectalis
periventricularis pars dorsalis des Synencephalon sowie in Schichten des Tectum
mesencephali zu sehen. Im FluBfisch sind zusatzliche Terminationsgebiete im Nucleus
praetectalis superficialis pars parvocellularis und Stratum opticum des ventrolateralen
Tectum mesencephali lokalisiert, die beim Hohlenfisch wahrscheinlich durch den vermutlich
funktionslosen retinalen Eingang verlorengingen. Der Verlust des Nucleus praetectalis
superficialis pars parvocellularis der Héhlenform wird ebenfalls mit fehlendem retinalen
Eingang in Verbindung gebracht. Fast alle contralateralen optischen Projektionen zeigen
korrespondierende ipsilaterale Fasern und Endigungen mit der Ausnahme eines
Terminationsgebietes im Nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis, den
akzessorischen optischen Nuclei und dem ventrolateralen mesencephalen Tectum bei der
Hoéhlenform. Die ipsilateralen optischen Projektionen des HOhlenfisches sind individuell
unterschiedlich intensiv geférbt. Dies scheint die bereits ph&notypisch erkennbare Variabilitat
dieser Fischform zu bestatigen. Grundsatzlich sind die optischen Fasersysteme bei der
Hohlenform aber erhalten geblieben. Die Ergebnisse der Sehnervmarkierung werden
ausfuhrlich in einem phylogenetischen Kontext betrachtet.



Abstract
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In river and cave forms of the silvercharacid Astyanax mexicanus diencephalic
cytoarchitecture, pretectal connections and retinal projections were studied both
histologically and hodologically. The results in river and cave fish were compared with each
other and with existing informations in the literature on ostariophysi, teleostei and
actinopterygii. Compared with the river fish the brain of the cave fish is altogether smaller
and as already observed in other cavernicolous fishes, the optic nerve, optic tracts as well as
the tectum mesencephali are reduced. The diencephalon of the cave form is compared to
the river form characterized by a loss of the nucleus praetectalis superficialis pars
parvocellularis and a cytoarchitectonical alteration and hypertrophy of the nucleus anterior of
the dorsal thalamus. The changed morphology of the nucleus anterior thalami is likely due to
functions compensating the absence of optic orientation. Outgroup comparison show that
the lack of the nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis in the cave fish or its
simple unpleated morphological structure in river fish are an apomorphic feature within
ostariophysi, presumably. Dil applications into the caudal cerebellum label identical afferent
und efferent target areas in both characids. In the pretectum neurons of the nucleus
praetectalis centralis, the nucleus opticus accessorius dorsalis, which shows a large caudal
extension, and the nucleus opticus accessorius ventralis, which couldn’t be identified
cytoarchitectonically due to of its small size, were labeled retrogradely. Further cerebellar
afferents are seen in nucleus praetectalis periventricularis pars dorsalis and nucleus isthmi,
which are involved in visual circuits. Dil applications into the lobus inferior hypothalami label
neurons of the large nucleus praetectalis posterior in both phenotyps. Fluorescence tracing
of nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis in the river form labels efferents in
the ipsi- and contralateral nucleus praetectalis posterior and afferents in the tectum
mesencephali and nucleus isthmi. Compared with informations from the literature the results
of hodological examinations together with cytoarchitectonical analysis indicate a pretectal
organization and connectivity of the ,intermediate” type in both Astyanax mexicanus forms,
which is likely a plesiomorphic condition in teleosts. One exception presents the simple
structure of the nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis, which is classified as a
.Simple“ feature of the reduced pattern of cyprinids. Thus the investigations confirm the
secondary reduction of the pretectum in cyprinids, which are the next outgroup of characids
within the ostariophysines. Contralateral optic projections in both fish forms are seen in the
preoptic region, ventral and dorsal thalamus, pretectum including accessory optic nuclei and
nucleus corticalis, nucleus praetectalis periventricularis pars dorsalis of the synencephalon
as well as in layers of the tectum mesencephali. In the river fish additional terminal fields are
located in the nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis and stratum opticum of
the ventrolateral tectum mesencephali, which were probably lost in the cave fish as a result
of the supposed none functional retinal input. The loss of nucleus praetectalis superficialis
pars parvocellularis in the cave form seems to be also connected with the absence of retinal
input. Mostly all of the contralateral optic projections show corresponding ipsilateral fibers
and terminals with the exception of a terminal field in the nucleus praetectalis superficialis
pars parvocellularis, the accessory optic nuclei and ventrolateral mesencephalic tectum in
cave form. Ipsilateral optic projections in cave fish vary individually in the intensity of
staining. This appears to confirm the already phenotypically noticeable variability. In general
the optic fiber system in the cave fish is conserved. The results of optic nerve labelling are
discussed in a phylogenetic context.
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1 Einleitung
1.1 Hintergriinde und Zielsetzung der vorliegenden Untersuchungen

Das Gehirn hat im Laufe der Evolution eine auBerst komplexe strukturelle und
funktionelle Differenzierung erfahren. Innerhalb der verschiedenen Wirbeltiergruppen
lant sich eine voneinander unabhangige parallele Zunahme und Komplizierung des
gesamten  Gehirnes  oder einzelner Hirnteile feststellen.  Veranderte
Umweltbedingungen kénnen auch zu sekundaren Vereinfachungen flhren
(regressive  Evolution). Viele Autoren sehen in den verschiedenen
Differenzierungsgraden eine phylogenetische Rangfolge. Arbeiten der vergangenen
20 Jahre zeigten aber, daBB innerhalb der Vertebraten alle Differenzierungsgrade
nebeneinander gefunden werden. Einigen Untersuchungen liegt die kladistische
Methodik zur Rekonstruktion evolutiondr bedingter Anderungen in der
Gehirnorganisation zugrunde (Northcutt 1984 und 1985, Fritzsch 1988, McCormick
1988, Northcutt und Wullimann 1988, Wilczynski 1988, Wullimann und Northcutt
1988 und 1990, Striedter und Northcutt 1989, Striedter 1990a, b und 1991). Durch
diese Arbeiten wurde deutlich, daB Zellgruppen in ihrer GréBe und Komplexitat
sowohl zu- als auch abnehmen und wahrend der Evolution auch géanzlich verloren
gehen kénnen. Ebenso kénnen phylogenetisch ,neue” oder abgeleitete (apomorphe)
Verbindungen zu anderen Zellgruppen entstehen und/oder ,primitive“ bzw.
urspringliche (plesiomorphe) Verbindungen wahrend der Entwicklung verschwinden.
Die Leistungen des Zentralnervensystems werden gewahrleistet durch
Eigenschaften und Anzahl der Neurone, die in den einzelnen Vertebratengruppen
unterschiedlich strukturiert, organisiert, lokalisiert und verschaltet sind. Diese
Nervenzellen konzentrieren ihre Zellkérper oft in Kerngebieten (Nuclei) und sind
durch ihre Fortsatze mit anderen Nervenzellen bzw. Nuclei funktionell verbunden.
Wéhrend sich die deskriptive Neuroanatomie vor allem mit der Erforschung von
Struktur und Verknlpfung von Neuronen und den aus ihnen zusammengesetzten
Zellkomplexen (Ganglien, Sinnesorgane, Nuclei, Gehirne) beschéftigt, bezieht die
funktionelle Neuroanatomie verstarkt die Verarbeitung und vor allem die
Weiterleitung von Informationen aus der Umwelt mit ein.

Das visuelle System ist das inzwischen am besten untersuchte Funktionssystem und
wurde in jeder Vertebratengruppe beschrieben. An dem héchst komplexen Vorgang
des Sehens sind bei allen Wirbeltieren primar das Auge und Uber seine
Verbindungen (optische Nerven) die die Information weiterverarbeitenden
Kerngebiete innerhalb des Gehirns beteiligt. Hier erfolgt auch die Integration weiterer
sensorischer  Information, Ged&chtnisinhalte, Motivation usw. sowie die
Beeinflussung der Effektoren.
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Auch bei der gréBten Wirbelliergruppe, den Fischen, wurde das optische System
intensivuntersucht. Uber 99% der Fische gehéren zu den Strahlenflossem
{(Actinopterygii), von denen die Teleosteer mit Gber 23000 Arten mehr als die Hilfte
aller existierenden Vertebraten und ihre gréBte und variationsreichste Gruppe
darstellen (Nelson 1994). Abb. 1.1 stelf die Verwandtschaftsverhiktnisse der
Knochenfische (Osteichtyes) nach Lauder und Liem (1983) dar. Die systematischen
Beziehungan basieren auf kladistischen Untersuchungen und funkticnell-
anatomischen Arbeitan. Die groiie Artenvielfalt der Strahlenflosser spiegealt sich nicht
nur in ihrem Erscheinungshild, ihren Verhaltensweisen und Spezialisierungen wider
sondern auch in den entsprechenden Gehimstrukiuren. So weisen viele dieser
Fische - auBer einigen Gehimbesonderheitan wie den einzigartigen Mauthnerzellen
im Hirnstamm oder den Besitz zusitzlicher, hochdifferenziertar zentraler Kerngaebiate
bei Aren mit elektrischen Organen - ein  besonders hochspezialisiertos
Mittelhimdach {Tectum mesencephali) auf, das bei allen Craniaten, mit Ausnahme
der Sauger, das Hauptzentrum visuellar Eingange und deren Verarbeitung darstellt,
Bei einigen Fischen lassen sich bis zu 15 Schichten {Morthcutt 1983) im Tectum
differenzieran.

Die Grundlage fir Untersuchungen am optischen System sind vorangegangens
Interpretationen neurcanatomischer und cyloarchitektonischer Befunde dar jaweils
betrachteten Gehime. Die zentrale Anatomie des Teleosteergehims einschliaflich
seiner cytologischen Architektur wurde bereits an verschiedenen Fischen ausfihrlich
untersucht und beschrieben (3. Abschnitt 1.2}, Innerhalb der Actinopterygier wurden
die meisten neurcanatomischen und cytearchitektonischen Untersuchungen, ebenso
wig die folgenden Darstellungen optischer Projektionen, vor allem an Teleosteem

Vargencmimen,
Sarcoplterigi
Osteichthyes | Cladistia
Actinapterygii Chondrostei
Actinapteri Gingkyrmodi
Meoplerygii Halacomarphi
pleryg { o)

Dsteoglossomonpha

Halecostomi|
Teleoster t el = 512+ g Lo e | 1

Clupeamorpha
Euwlaleostel

Abb. 1.1 Verwandischatisverhaitnis der Osteichthyes, Modifiziert nach Lauder und Liem {1983).
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Durch die Entwicklung immer préziserer Techniken zur Darstellung neuronaler
Verbindungen nahmen die Informationen Uber die Organisation des
Wirbeltiergehirns in den letzten 20 Jahre so sehr zu, dal3 inzwischen auch auf der
Ebene des Zentralnervensystems Rulckschlisse auf die phylogenetische
Entwicklung der einzelnen Teleosteergruppen gezogen werden kénnen. So kénnen
zentrale Nuclei durch die Darstellung ihrer funktionellen Verbindungen zusétzlich zu
ihrer Topographie identifiziert und charakterisiert werden und lassen durch
vergleichende Untersuchungen Rickschlisse auf die Evolution des Nervensystems
zu. Fir die vergleichende Analyse geben funktionell-anatomische Untersuchungen
(Markierung von Neuronen) sogar deutlichere Hinweise als frihere, rein deskriptive
Arbeiten. Diese neueren hodologischen Ergebnisse flhrten auch zu einer
Modifikation der alteren Terminologie, indem durch den Nachweis identischer
Verschaltung homologe Kerngebiete identifiziert werden konnten. Eine ausflhrliche
Beschreibung der retinalen Projektionen zum Diencephalon bei verschiedenen
Teleosteern wurde bisher von Northcutt und Wullimann (1988) zusammengestellt
und Medina et al. (1993) geben eine genaue Zusammenfassung der
Untersuchungen Uber das visuelle System verschiedener Fische.

Die bisher durchgeflhrten Untersuchungen Uber primare und sekundéare optische
Verbindungen haben die groBe Diversitat des optischen Systems der Fische und ihre
Gemeinsamkeiten gezeigt. Wahrend die prédoptische Region nur eine geringe
Variabilitat aufweist, ist das Zwischenhirn (Diencephalon), besonders das Pratectum,
durch eine ungeheuere Vielfalt an Kerngebieten gekennzeichnet. Diese Variabilitat
fihrt zu erheblichen Schwierigkeiten im Verstandnis der Struktur und Funktion des
visuellen Systems der Fische und in der Interpretation seiner Phylogenese.
Verstéandnisschwierigkeiten kommen auch durch eine nicht einheitlich verwendete
Nomenklatur zustande, die, ohne die Phylogenese zu bericksichtigen, dieselben
Begriffe flur verschiedene Nuclei in den unterschiedlichen Vertebratengruppen
benutzt. Eine weitere Schwierigkeit, die publizierten Daten zu einem Gesamtbild der
einzelnen Fasersysteme im Diencephalon der Teleosteer zusammenzufligen,
besteht darin, daB in kaum einer Arbeit eine detaillierte cytoarchtektonische Analyse
der beteiligten Zellgruppen vorgenommen wurde. Dadurch ist es sehr schwer
festzustellen, ob sich die Untersuchungen, die sowohl an unterschiedlichen Spezies
als auch innerhalb derselben Spezies von unterschiedlichen Arbeitsgruppen
durchgefthrt wurden, auf homologe Strukturen beziehen.

Woullimann und Meyer (1990) und Wullimann et al. (1991a, b) faBten die Variationen
der Anzahl, GréBe und Lage der Kerngebiete des Pratectum der Teleosteer
aufgrund  morphologischer und histochemischer Untersuchungen in drei
Hauptmustern préatectal-nucledrer Organisation zusammen (s. Abschnitt 1.2.3),
deren systematische Verteilung innerhalb der Teleosteer, zumindest flr einige



Einfeitung 1=

Spezies, inzwischen etabliert zu sein scheint. Die Verbindungen dieser pritectalan
Nuclei wurden von Sakamoto und Ito (1982}, Murakami et al. (1986), Striedter und
Marthcutt (1289), Wullimann und MNorthcutt {1989), Wullimann et al. {(1991a, b) und
Rink und Wullimann (1398) dargesteilt (s. Abschnitt 1.2.3). Innerhalb der
Ostariophysi (Abb. 1.2} wurde die visuelle, pratectale Verschaltung bisher nur an
Verretern der Cypriniformes  untersucht  wund  reprisentiet  hier, wie
Auliengruppenvergleicha zeigen, ein sekundér vereinfachtes Muster (5. Abschnitt
1.2.3). Retinale Frojektionen hingegen wurden mit unterschiedlichen Methoden,
auBer an vielen Cypriniformas var allem an Siluriformes sowie zwei Verretemn der
Characiformes dargestellt (Ubersicht bei Madina et al. 1993), so daB inzwischen fir
dizse Gruppe bezlglich visueller Eingénge eine relativ grofe Datenmenge vorliegt,

Um weitere Daten fir eine phylegenetische Analyse des optischen Systems und der
damit verbundenen diencephalen Nuclei innerhalb der Ostariophysi zu liefern,
wurden in der vorliegenden Arbeit die retinalen Projektionen des Characiden
Astyanax mexicanus untersucht. Der Silbersalmler Astyanax mexicanus ist aufgrond
mahrerer Faktoren ein geeignetes Tier fir diese Untersuchung. Er ist der einzige
Ventreter innerhalb der Fische, der mehrere Héhlenformen gebildet hat, mit denen er
nach fartil krauzbar geblieben ist. Wahrend sich die Flul3form vorwiegand optisch als
Faub- wund Schwammfisch orientiert, sind bei den Héhlenformen die
Augenauspragung und die Karpempigmentierung reduziert, und sie unterscheidan
sich in weiteren morphologischen, physiologischen und etheologischen Merkmalen
van dear FluBfarm {s. Abschnitt 1.3.2). Das parzllele Vorkommen der ancestralen
und cavemicolen Farm einer Spezies stellt eine einzigartige natirliche Méglichkeit
dar, Reduktionen am visuellen System einschlieBlich damit méglicherweise
einhergehender cytoarchitektonischer Umstrukturierungen und Anderungen retinaler
Verbindungen zu untarsuchen.

Esocae —Analaphysi
— Ostariophysi f—' Cypriniformes
e S ORI 2 e haraciformes
i Maotelenste L‘"’ = Siluriformes

———Gyrmnotiformes

abb, 1.2 Vereinfachte Verwandizchaflsverhaltnis der Euteleoster und Ostanophys. Modifiziet nach
Lauder und Liem (1933).
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Innerhalb der Characiformes wurden bisher unter Verwendung autoradiographischer
und degenerativer Techniken die visuellen Projektionen von Serrasalmus niger
(Ebbesson und Ito 1980) und der FluB- und Hbhlenform des Astyanax mexicanus
(Voneida und Sligar 1976) untersucht. Die in der vorliegenden Arbeit weiterflhrende
Untersuchung der optischen Verbindungen bei Astyanax mexicanus ist aus
folgenden Grinden sinnvoll:

1. Die retinalen Projektionen in Astyanax mexicanus sollen mit einer weiteren
Methode, der Dil-Technik, untersucht werden. Diese Tracingmethode wurde
bereits in vielen Untersuchungen Uber das visuelle System von Teleosteern
angewendet und ist durch ihre gesteigerte Empfindlichkeit, die zu deutlicheren
und differenzierteren Resultaten flhrt, &lteren Methoden Uberlegen. Die erneute
Untersuchung der retinalen Projektionen des Silbersalmlers dient somit der
Uberpriifung, Erganzung und Korrektur der bereits erhobenen Befunde.

2. Seit der Untersuchung der retinalen Projektionen bei Astyanax mexicanus durch
Voneida und Sligar (1976) sind etliche Daten beziglich der Neuroanatomie und
des visuellen Systems hinzugekommen, so daf3 ein erneuter phylogenetischer
Vergleich des optischen Systems als lohnend zu beurteilen ist.

3. Wie oben dargestellt ist die Grundlage flr Untersuchungen des visuellen Systems
eine detaillierte cytoarchitektonische Analyse der entsprechenden priméaren
retinalen Eingang (Input) empfangenden Kerngebiete. Diese Analyse wurde in der
Untersuchung von Voneida und Sligar (1976) bei Astyanax mexicanus nicht
vorgenommen. Somit sind die damals erhobenen Daten fir einen
phylogenetischen Vergleich nur schwer zu verwenden. Um diesem Problem
vorzubeugen, wird in der vorliegenden Arbeit eine ausfuhrliche
cytoarchitektonische Analyse der retinalen Projektionsgebiete in Astyanax
mexicanus der eigentlichen Untersuchung vorangestellt, um mit anderen Fischen
vergleichbare Daten liefern zu kénnen. Diese cytoarchitektonische ldentifikation
wird damit erstmals bei Astyanax mexicanus durchgefiihrt.

4. Weiterhin sollen erstmals bei Characiden einige der retinalen Projektionsgebiete
hodologisch charakterisiert werden, um die Ergebnisse der cytoarchitektonischen
Analyse zusatzlich fur vergleichende Aspekte abzusichern. Dies betrifft vor allem
die primaren, visuellen Eingang empfangenden, in den verschiedenen
Fischgruppen bezilglich der Anzahl, Cytoarchitektonik und Verschaltung sehr
variablen  Kerngebiete des Pratectum. Da diese durch afferente
Kleinhirnverbindungen hodologisch charakterisiert werden kénnen (Wullimann
1985, Northcutt und Wullimann 1988, Wullimann und Northcutt 1988), soll diese
Untersuchung hier ebenfalls durchgefihrt werden.

5. Innerhalb der Ostariophysi liegen bislang lediglich fir Cypriniformes Daten tber
das Muster der visuellen, pratectalen Organisation vor (s. oben und Abschnitt
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1.2.3). Da diese auf eine sekundéare Vereinfachung hinweisen, ist die Analyse der
pratectalen Verschaltung gerade in den dieser Familie eng verwandten
Characiden von phylogenetischem Interesse.

6. Obwohl die Anatomie des Teleosteergehirns an verschiedenen Fischen
ausflhrlich untersucht wurde, ist diese bei H6hlenfischen bisher wenig bekannt.
Durch die cytoarchitektonischen und hodologischen Untersuchungen sowie den
Vergleich der Ergebnisse mit den bei der FluBform erhobenen Befunden kdénnten
neue Erkenntnisse tber den Gehirnaufbau der extrem spezialisierten H6hlenform,
gerade bzgl. des visuellen Systems einschlieBlich der pratectalen Organisation,
gewonnen werden.

1.2 Das Gehirn und das visuelle System der Teleosteer

Far die einzelnen Zellgruppen innerhalb des Gehirns werden in der Literatur sehr
unterschiedliche Bezeichnungen verwendet, so daB verschiedene Zellgruppen
teilweise denselben Namen tragen bzw. die gleiche Zellgruppe unterschiedliche
Namen erhielt. So existiert Uber das Gehirn der Strahlenflosser eine umfangreiche
Literatur, aber nur wenige Untersuchungen haben sich in systematischen und
vergleichenden Studien mit ihm beschéaftigt. Der GroBteil der heute verwendeten
Nomenklatur basiert urspringlich auf den Analysen von Schnitzlein (1962). Eine
Beschreibung des Telencephalon erfolgte detailliert durch Nieuwenhuys (1963) und
wurde von Northcutt und Braford (1980) und Northcutt und Davis (1983) modifiziert.
Peter und Gill (1975) veréffentlichten einen erweiterten stereotaxischen Atlas des
Vorderhirns des Cypriniden Carassius auratus, basierend auf Schnitzleins
Terminologie. Um eine Basis flr vergleichende Studien zu liefern und somit der
bestehenden Konfusion in der Literatur entgegenzuwirken, untersuchten Braford und
Northcutt (1983) detailliert die Zellgruppen des Diencephalon und Pratectum bei drei
Arten Strahlenflossern, die verschiedenen Gruppen angehéren, und setzten die
Ergebnisse miteinander in Verbindung. Northcutt und Wullimann (1988) und
Woullimann und Meyer (1990) modifizierten diese Nomenklatur fir das Diencephalon.
Eine Zusammenstellung der verschiedenen in der Literatur verwendeten
Nomenklaturen fur diencephale und pratectale Nuclei, ist bei Northcutt und
Wullimann (1988) und Wullimann et al. (1991b) zu finden. Northcutt (1983),
Nieuwenhuys und Pouwels (1983) und Vanegas et al. (1984) beschrieben detailliert
den Aufbau des Mesencephalon. Das visuelle System der Teleosteer wurde
ausfuhrlich von Northcutt und Wullimann (1988) zusammengefaB3t. Fir das Met- und
Myelencephalon wird in der Literatur hdufig die Terminologie von Nieuwenhuys und
Pouwels (1983) verwendete.
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Im AnschluB an die allgemeine Darstellung des Gehirns und visuellen Systems
werden die drei Hauptmuster pratectaler Organisation und deren Verschaltung bei
Teleosteern vorgestellt.

1.2.1 Das Gehirn

Das Teleosteergehirn wird von rostral nach caudal in ein Telencephalon (Endhirn),
Diencephalon  (Zwischenhirn), Mesencephalon  (Mittelhirn), Metencephalon
(Hinterhirn) und Myelencephalon (Nachhirn) gegliedert. Abb. 3.3 (Abschnitt 3.2) gibt
die Lagebeziehung der Gehirnabschnitte zueinander wieder.

Da far die vorliegende Arbeit ausschlieBlich das Diencephalon sowie das Tectum
mesencephali des Mittelhirns von Bedeutung sind, werden im folgenden nur diese
Gehirnabschnitte ausfihrlich dargestellt.

Das Telencephalon besteht aus einem ventralen Abschnitt (Area ventralis
telencephali) und den paarigen dorsalen Hemisphéaren (Area dorsalis telencephali),
deren rostrale Bereiche bei Strahlenflossern durch Evaginationen die paarigen
olfaktorischen Bulben bilden.

Das Telencephalon der Strahlenflosser weist im Gegensatz zu dem der Ubrigen
Craniaten eine Besonderheit auf. W&hrend bei den meisten Craniaten die
telencephalen Hemispharen ontogenetisch durch Evagination entstehen, flhrt bei
den Actinopterygiern die ontogenetische Entwicklung Uber einen Eversionsprozess
zu einer anderen Topoplogie der adulten telencephalen Gebiete (Abb. 1.3). Dadurch
wird der topologische Vergleich der telencephalen Areale der Actinopterygier mit
denen anderer Craniaten erschwert und drickt sich in unterschiedlichen
Interpretationen der verschiedenen telencephalen Areale der Strahlenflosser aus.
Die Area ventralis telencephali wird in periventrikular lokalisierte und vom Ependym
migrierte Nuclei unterteilt. Die Area dorsalis telencephali ist in Teleosteern sehr
variabel, 1aBt sich im Allgemeinen aber in vier Bereiche unterteilen (medialer,
dorsaler, lateraler und posteriorer), die einen flnften (centralen) Bereich umgeben.
Durch den Eversionsprozel3 verlauft die ependymale Zellschicht des medianen
telencephalen Ventrikels dorsalwarts durch diesen Gehirnbereich und ist auf der
dorsalen Oberflache des Telencephalon sichtbar (Abb. 1.3). Eine dinne Tela
chorioidea umgibt den GroBteil der Area dorsalis telencephali einschlieBlich der
gepaarten telencephalen Ventrikel.

Im caudalen Telencephalon entsteht das laterale Vorderhirnblindel, das in die
praglomeruldare Region des Diencephalon verlauft. Das mediale Vorderhirnbindel
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Abb. 1.3 Entwicklung des Telencephalon bei Actinopterygiarn und allen znderen Craniaten. Bei
Craniatan (A) fohrt =ine laterale Ausdehnung des embryonalen Prosencephalon (oben) mit
anschiiefender Evagination zur Bildung rweier Hemispharen, wahrend bel Actinopterygiemn (B) dia
dorsale Verbindung des Prosencephalon geldst wird und die Hamisphiren durch Eversion gebildet
warden. Modifiziert nach Mieuwenhuys und Meak (1920),

verlauft medial des lateralen Vorderhimbindels bis zum posteroren Tuberculum das
Diencephalon.

Auler aolfaktorischen Eingangen erhalt das Telencephalon der Fische weitere
sensorische Informationen aus den dbrgen Gehimabschnittan und stellt somit ein
dbergeordnetes, mullisensarisches Integrationszentrum dar,

Das Diencephalon der Fische ist sehr variabel und unterscheidet sich durch
Anzahl, Grofe und Lage seiner Muclai innerhalb der einzelnen Ordnungen. In
dorsoventraler Richtung wird es in fdnf Teilbereiche gegliedent: Epithalamus, dorsaler
Thalamus, wventraler Thalamus, posteriores Tuberculum  und  Hypothalamus.
Wiahrend die Grenzen dieser Teilbergiche in der ersten Halfte dieses Jahrhunderts
var allem aufgrund wventrikularer Sulci gezogen und als longitudinal verlaufend
betrachtet wurden, hat sich die Definition diencephaler Zonen nach
cytoarchitektonischen Knterien durchgesetzt, und embryonale Untersuchungen
haben deran transversale Ausrichtung belegt.
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Rostral wird das Diencephalon durch das Telencephalon und caudal durch das
Mesencephalon begrenzt. Die prazisen Grenzen in rostrocaudaler Richtung sind
allerdings schwer festzulegen, und die Definitionen variieren von Autor zu Autor.
Dies bezieht sich vor allem auf die Ubergangsbereiche zum rostroventralen
Telencephalon (praoptische Region) und zum dorsocaudalen Mesencephalon
(Synencephalon). Aufgrund der engen funktionellen und morphologischen
Zusammengehdrigkeit mit diencephalen Zellgruppen werden diese Regionen haufig
dem Diencephalon zugeordnet. Die caudale Grenze verlauft demnach dorsal bis
zwischen die posteriore und tectale Commissur und ventral bis zwischen den
Nucleus des medialen longitudinalen Faszikels und den Nucleus des Nervus
oculomotorius.

Auch der Ubergangsbereich zum mesencephalen Tectum (Prétectum) ist schwierig
mit Grenzen zu beschreiben und beinhaltet sowohl diencephale als auch
mesencephale Zellgruppen. Aufgrund seiner funktionellen Zusammengehdrigkeit
wird diese Gehirnregion ebenfalls nicht aufgeteilt sondern als Einheit in diesem
Kapitel beschrieben.

Die praoptische Region (Area praeoptica) umfaBt den rostralen diencephalen
Ventrikel (optischer Rezel) und wird rostral und rostrodorsal von der Area ventralis
telencephali begrenzt. Ventral erreicht die praoptische Region die Basis des Gehirns,
wahrend sie caudal dorsal der chiasmatischen Kreuzung liegt. Caudal wird die
praoptische Region von einer zellarmen Zone (Zona limitans diencephali), dorsal

vom ventralen Thalamus und ventral durch den Hypothalamus begrenzt.

Die Uberwiegende Anzahl der Nervenzellen liegt medial in Ventrikelndhe. W&hrend
die ventralen rostralen und caudalen Neurone klein (parvocellular) sind, besteht der
dazwischenliegende dorsale Bereich aus magnozellularen (neurosekretorischen)
Zellen, deren Axone caudal durch den Hypothalamus ziehen und die Hypophyse
innervieren. Ventrolateral des posterioren parvozellularen praoptischen Nucleus liegt
der retinorezipiente Nucleus suprachiasmaticus. Die lateralen Bereiche der
praoptischen Region beinhalten mehrere Faserblndel wie das laterale
Vorderhirnblndel. Morphologisch und funktionell scheint die praoptische Region, im
Gegensatz zu anderen Gehirnbereichen, relativ konservativ zu sein.

Der Epithalamus ist der rostrodorsale Bereich des Diencephalon und grenzt
rostroventral an den ventralen Thalamus und caudoventral an den dorsalen
Thalamus. Er besteht aus den Nuclei der Habenulae, deren dorsaler Commissur
sowie dorsalen Aussackungen (Epiphyse, Saccus dorsalis). Die Nuclei der
Habenulae projizieren Uber den Fasciculus retroflexus zur Basis des mesencephalen
Tegmentum.

Der Thalamus wird in einen dorsalen und ventralen Thalamus eingeteilt sowie in das
posteriore Tuberculum. Der dorsale Thalamus ist bei Teleosteern relativ klein und
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einfach strukturiert. Er tritt ventral des caudalen Teils des Habenulae hervor und wird
dorsal und dorsolateral zuséatzlich vom periventrikuldaren Pratectum (s.
Synencephalon) begrenzt. Ventral grenzt er an den ventralen Thalamus und das
posteriore Tuberculum und caudal an den Nucleus des medialen longitudinalen
Faszikels. Die Zellengruppen des dorsalen Thalamus sind periventrikular angeordnet
und weisen laterale Ausdehnungen auf, die keine separate Namen tragen.

Der ventrale Thalamus wird ventral durch die praoptische Region und die Zona
limitans diencephali, dorsal durch den dorsalen Thalamus und caudal durch das
posteriore Tuberculum begrenzt. Der rostrale Teil des ventralen Thalamus liegt direkt
ventral des rostralen Teils der Habenulae, da dieser Bereich weiter rostral reicht als
der dorsale Thalamus. Somit liegt der ventrale Thalamus nur in seiner caudalen
Ausdehnung ventral des dorsalen Thalamus. Seine Nuclei sind vor allem peri- und
paraventrikular angeordnet. Bei einigen Fischen existieren weitere lateral lokalisierte
Zellgruppen.

Das posteriore Tuberculum ist in unterschiedlicher Auspragung bei allen Vertebraten
vorhanden. Bei den meisten Fischen ist dieser Bereich wesentlich gréBer und
umfassender differenziert als der dorsale und der ventrale Thalamus. Sein
periventrikularer Anteil grenzt rostroventral an den ventralen Thalamus, rostrodorsal
an den dorsalen Thalamus, caudoventral an den Hypothalamus und caudodorsal an
den Nucleus des medialen longitudinalen Faszikels.

Die periventrikulare Oberflache besteht aus dem Paraventrikularorgan sowie zwei
Nuclei. Caudal dieser Nuclei verbindet die Commissur des posterioren Tuberculum
beide Gehirnseiten miteinander.

Einige migrierte Nuclei dieser Region werden aufgrund embryologischer Ergebnisse
und cytoarchitektonischer Untersuchungen vorlaufig dem posterioren Tuberculum
zugeordnet, obwohl zuklnftige Analyse dieser Region die Zugehérigkeit dieser
Zellgruppen zum dorsalen oder ventralen Thalamus oder zum Hypothalamus
ergeben koénnten. Zu den migrierten Nuclei gehdren der groBe Nucleus
glomerulosus, der nicht bei allen Actinopterygiern existiert (s. Abschnitt 1.2.3) sowie
die praglomerularen, caudomedialen und die auBenliegenden Nuclei. Der
praglomeruldre Komplex ist in mehrere von rostrolateral nach caudomedial
lokalisierte Zellgruppen unterteilt. Caudomedial des praglomeruldaren Komplexes liegt
das sogenannte Corpus mamillare, daB vermutlich nicht hypothalamischen
Ursprungs ist und somit keine Beziehung zum Mammilarkérper anderer Vertebraten
aufweist. Zu den auBenliegenden Nuclei gehdéren Zellgruppen, die um den
praglomeruldaren Komplex herum angeordnet sind, und der Torus lateralis.

Der Hypothalamus der Teleosteer ist die gréBte diencephale Region und zeigt bei
den verschiedenen Fischgruppen einige Variationen. Er beginnt caudal der
Sehnervenkreuzung und ist durch die groBe postoptische Commissur von der
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praoptischen Region und durch die Zona limitans diencephali vom ventralen
Thalamus abgegrenzt. Die caudodorsale Grenze bildet das Paraventrikularorgan des
posterioren Tuberculum. Der Hypothalamus besteht aus dem medialen oder auch
tuberalen Lobus und dem paarigen inferioren oder auch lateralen Lobus. Der
caudale Vorsprung des Lobus inferior liegt ventral des Tegmentum (s.
Mesencephalon). In seinem dorsomedialen Teil liegt der Mammilarkérper, der
wahrscheinlich zum posterioren Tuberculum gehért (s. o.). Die hypothalamischen
Anteile des dritten Ventrikels, der laterale und posteriore Rezef3, bilden bei den
verschiedenen Teleosteergruppen unterschiedliche Formen.

Die periventrikuldren Zellgruppen werden in drei longitudinale Zonen eingeteilt: Eine
groBe ventrale und dorsale und eine kleinere caudale Zone, die den paarigen
posterioren ventrikularen Rezel3 umgibt. Die ventralen und caudalen Zonen bilden
den Grof3teil des medianen Anteils des Hypothalamus. Innerhalb der ventralen
hypothalamischen Zone kreuzt die horizontale Commissur ventral der postoptischen
Commissur die Mittellinie. Der dorsale Hypothalamus ist zusatzlich lateral
ausgedehnt und beinhaltet die inferioren Loben, wahrend seine periventrikulare Zone
den paarigen, laterocaudalen ventrikularen Reze3 umgibt. Im Gbrigen ventralen,
dorsalen und caudalen Hypothalamus existieren weitere Zellgruppen, die von den
urspriinglich periventrikular angeordneten Zellen migriert sind.

Ventral des ventralen und caudalen hypothalamischen Bereiches liegt die
Hypophyse. Bei vielen Teleosteern existiert caudal der Hypophyse eine zusatzliche
Ausstllpung, der Saccus vasculosus.

Der Ubergangsbereich zwischen dem dorsalen Diencephalon und dem
Mesencephalon wird als Synencephalon bezeichnet. Zum dorsalen Synencephalon
gehdren Strukturen, die im Bereich der posterioren Commissur lokalisiert sind
(periventrikulares Pratectum). Im ventralen Synencephalon liegt der Nucleus des
medialen longitudinalen Faszikels.

Das Pratectum bildet den Ubergangsbereich vom Diencephalon zum Tectum und ist
in Teleosteern bzgl. der Anzahl und Morphologie seiner Nuclei sowie deren
Verschaltung die variabelste Gehirnregion (s. Abschnitt 1.2.3). AuBer dem
periventrikularen Pratectum, das dem Synencephalon zuzuordnen ist (s. 0.),
existieren ein zentrales und ein superfizielles Pratectum, die teilweise vermutlich
mesencephalen Ursprungs sind. Das zentrale Pratectum grenzt caudal an das
periventrikulare Pratectum und ventral an das superfizielle Pratectum.

Das superfizielle Pratectum liegt innerhalb des optischen Traktes und besteht bei
vielen Teleosteern aus einem parvozelluldren und einem magnozelluldren Nucleus.

Von seinem magnozelluldaren Kerngebiet verlauft der Tractus praetectomamillaris
durch den in einigen Teleosteern vorhandenen Nucleus pratectalis posterior bis zum
Mamillarkérper des posterioren Tuberculum.
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Die beiden haufig vorkommenden akzessorischen optischen Nuclei, der Nucleus
opticus accessorius ventralis und der Nucleus opticus accessorius dorsalis, die
ventral und ventromedial des caudalen superfiziellen Pratectum lokalisiert sind,
werden ebenfalls haufig als Teil dieser Gehirnregion betrachtet.

Auch der bei vielen Teleosteern sichtbare gro3zellige Nucleus corticalis, der an der
ventromedialen Basis des mesencephalen Tectum lokalisiert ist, scheint pratectalen
Ursprungs zu sein.

In Abb. 1.5 (Abschnitt 1.2.3) sind die unterschiedlichen Organisationsformen des
Pratectum und seiner Verschaltungsmdglichkeiten bei Teleosteern dargestellt.

Das Mesencephalon besteht aus dem dorsal liegenden mesencephalen Tectum
und dem ventral lokalisierten Torus semicircularis und Tegmentum. Untersuchungen
der letzten Jahre zeigten multisensorische Eingange in das Tectum, so dafB3 die
altere Bezeichnung , Tectum opticum® fir das gesamte Mittelhirndach nicht aufrecht
zu erhalten ist.

Das Tectum mesencephali der Teleosteer weist eine hoch komplex geschichtete
Struktur auf. Von der Oberflache in die Tiefe wird es, basierend auf dem Wechsel
von Fasernschichten und zellularem Neuropil, von Northcutt (1983) in folgende
Zonen unterteilt: Stratum fibrosum et griseum superficiale (SFGS), Stratum griseum
centrale (SGC), Stratum album centrale (SAC) und Stratum periventriculare (SPV).
Vanegas et al. (1984) unterteilt das Stratum fibrosum et griseum superficiale
weiterhin in das an der Peripherie lokalisierte Stratum fibrosum marginale (SM) und
das darunter liegende Stratum opticum (SO) und Stratum fibrosum et griseum
superficiale.

Das Stratum fibrosum marginale existiert nur im Tectum der Teleosteer und
Holosteer und ist eng mit dem ebenfalls nur in diesen beiden Gruppen vorhandenen
Torus longitudinalis assoziiert. Somit besteht bei Teleosteern, im Unterschied zu
allen anderen Vertebraten, die direkt an der tectalen Oberflache liegende Schicht
nicht aus retinalen Fasern. Das Stratum opticum hingegen erhalt, wie der Name
besagt, vorwiegend retinale Informationen. Das Stratum fibrosum et griseum
superficiale ist durch einen Wechsel von Neuropil und gréBeren Faserblndeln
charakterisiert und stellt das Hauptgebiet der retinotectalen Projektionen dar. Das
Stratum griseum centrale enthalt Neurone und Neuropil mit vermutlich intratectalem
und efferenten Charakter, wahrend das Stratum album centrale in erster Linie aus
Fasern besteht, die die intertectale Commissur sowie die wichtigsten Efferenzen
bilden. Im Stratum periventriculare ist der GroBteil der tectalen Neurone lokalisiert,
durch die die meisten auf- und absteigenden Fasern des Tectum verlaufen.

Obwonhl die Anzahl der tectalen Schichten innerhalb der Teleosteer variert, kénnen
bei allen Strahlenflossern homologe tectale Zonen gefunden werden.




Einleitung 24

Der Torus longitudinalis, der nur bei Strahlenflossern vorkommt, ist ein langlicher
Vorsprung aus granulierten Zellen, der im medialen tectalen Ventrikel liegt und mit
dem Tectum verbunden ist. Vermutlich ist er an vom Telencephalon absteigenden
pramotorischen Schaltkreisen zum Hirnstamm beteiligt (Wullimann 1994).

Das ventrale Mesencephalon wird von dem dorsalen Tectum mesencephali durch
den tectalen Ventrikel getrennt und bildet das Tegmentum. Der Torus semicircularis
ist dorsal des lateralen Tegmentum lokalisiert und ragt in den tectalen Ventrikel vor.
Er ist das Zielgebiet aufsteigender Bahnen des Octavolateralissystems. Das
Tegmentum spielt vor allem bei motorischen Funktionen eine dominierende Rolle. Zu
den motorischen Strukturen gehéren die Nuclei des oculomotorischen (N.III) und
trochlearen (N.IV) Nerven, der parasympathische Edinger-Westphal Nucleus, der
Nucleus ruber und der rostrale Anteil der superioren retikuldren Formation.

Als caudale Grenze zur Medulla oblongata wurden bisher haufig die Nuclei
interpeduncularis und trochlearis angesehen, wahrend neuere Untersuchungen an
Végeln (Marin und Puelles 1994) auf eine mehr rostral liegende Grenze zwischen
dem oculomotorischen und trochlearen motorischen Nuclei und rostral des
interpedunculdren Nucleus verweisen.

Das Metencephalon besteht aus dem dorsal liegenden Cerebellum und der ventral
lokalisierten Medulla oblongata.

Das Cerebellum aller Strahlenflosser ist dreigeteilt und besteht aus den
vestibulolateralen Loben (einschlieBlich eines medialen caudalen Lobus und der
paarigen lateralen Eminentia granularis), dem Corpus cerebelli und der Valvula
cerebelli. Wahrend die beiden erstgenannten Anteile des Cerebellum Homologa bei
anderen Vertebratengruppen haben, existiert die Valvula cerebelli nur bei
Strahlenflossern (Wullimann und Northcutt 1988).

Die Grenze zwischen dem metencephalen Anteil der Medulla oblongata und dem
caudal liegenden myelencephalen Anteil (= Medulla oblongata) kann bei Fischen
nur willkirlich gesetzt werden. Die Medulla oblongata ist durch primare sensorische
und motorische Nuclei (der Nervi V, VI, VII, VIII, IX und X), die retikulare Formation
sowie weitere Nuclei (z. B. Mauthnerzellen und die inferiore Olive) gekennzeichnet.
Durch eine Ausweitung und/oder Verstarkung des Geschmackssinnes kommt es bei
einigen Fischen (z. B. Goldfische, Welse) zu einer Hypertrophierung der primaren
gustatorischen Kerngebiete des Nervus facialis (VIl.) und des Nervus vagus (X.) und
damit zur Bildung gustatorischer Loben (Lobus fascialis und Lobus vagus), die sogar
eine rindenartige Schichtengliederung ausbilden kénnen.
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1.2.2 Das visuelle System

Die meisten Teleosteer orientieren sich vorwiegend optisch. Somit ist das visuelle
System in der Regel stark differenziert. Dies wird besonders anhand des Tectum
mesencephali deutlich (Abschnitt 1.2.1). Einige Fische weisen sogar besondere
Fahigkeiten auf, wie das Farbsehen der Goldfische durch vier Zapfentypen in der
Retina (Neumeyer 1992).

AuBer dem mesencephalen Tectum, dem Hauptzentrum visueller Verarbeitung aller
Nicht-Sauger-Vertebraten, empfangen bei Teleosteern vier weitere Gehirnbereiche
primdren retinalen Eingang, meist auf der contralateralen Seite: die préaoptische
Region, der Thalamus, das Pratectum und das akzessorische optische System.
Einige dieser Bereiche weisen eine groBe Variabilitdt auf, die zu Schwierigkeiten im
Verstandnis der Struktur und Funktion des visuellen Systems der Teleosteer und in
der Interpretation seine Phylogenese fiihrt (Ubersicht bei Wullimann und Northcutt
1988, Medina et al. 1993).

Generell bilden die Axone retinaler Ganglionzellen die optischen Nerven, die ventral
der praoptischen Region im Chiasma opticum kreuzen und die contralaterale
Gehirnseite erreichen (Abb. 1.4). Bei einigen Teleosteern konnten zusétzlich einige
ipsilaterale Projektionen gezeigt werden (Abb. 1.4). So erhalt der Nucleus
suprachiasmaticus meist bilateralen retinalen Input. Bei allen Actinopterygiern
wendet sich die Mehrzahl der gekreuzten optischen Fasern jedoch nach lateral und
verlauft entlang der Oberflache des Diencephalon als optischer Trakt (OT)
dorsocaudalwarts (Abb. 1.4). Aufgrund seiner Lage wird der optische Trakt auch
marginaler optischer Trakt bezeichnet. Die am meisten dorsal und caudal
kreuzenden optischen Fasern verlaufen als axialer optischer Trakt (AxOT) durch die
praoptische Region und gehen caudal in den optischen Trakt und den medialen
optischen Trakt (MOT) Uber (Abb. 1.4). Der mediale optische Trakt wird von Fasern
des mittleren Anteils des optischen Traktes gebildet und wendet sich nach medial.
Der optische und der mediale optische Trakt projizieren zu einem groBBen
Terminationsgebiet, das sich lateral des Nucleus intermedius thalami befindet bzw.
zusatzlich in seinem lateralen Anteil. Caudalwarts liegt ein zweites Terminationsfeld
dorsal des Nucleus intermedius thalami im Bereich des lateralen Nucleus anterior
thalami. Ein drittes Terminationsgebiet ist lateral bzw. im Nucleus ventrolateralis
thalami im rostralen Thalamus lokalisiert. Caudal terminieren die Fasern des
medialen optischen Traktes vermutlich im dorsalen und ventralen Anteil des Nucleus
pretectalis periventricularis.
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Der optische Trakt teilt sich caudalwans in einen dorsalen (DOT) und einem
ventralen (VOT) optischen Trakt (Abb, 1.4). Der dorsale optische Trakt verlduft
dorsal entlang der lateralan Oberfliche der posterioren praoptischen und
thalamischen Regiocnen und terminiert im Mucleus praetectalis centralis und Tectum
masencephall. Der ventrale oplische Trakt verlauft caudalwirts an der ventralen
Grenze des Tectum mesencephali. Somit wird das superfizielle Pratectum von
optischen Fasern umschlossen, Fasern des ventralen optischen Traktes bilden ein
dichtes Terminationsgebiet im Nucleus praetectalis supericialis pars parvocellularis.
Vom ventralen optischen Trakt verauft ein ventromedial gerichteter akzessorischer
optischer Trakt (ADT) (Abb. 1.4) zum MNucleus opticus accessorius ventralis und
terminiert hier. In einigen Teleosteern scheint der Mucleus opticus accessorius
darsalis optische Fasem vom ventralen und axialen optischen Trakt zu erhalten.
Sowohl der ventrale als auch der dorsale und der mediale optische Trakt projizieren
ins Tectum mesencephali (TeM) (Abb. 1.4), Bei vielan Teleosteern wvarlaufen die
Fasem dabel durch den Nucleus corticalis, der vermutlich retinalen Input erhalt.

Im Tectum erreichen die contralateralen retinotectalen Projektionen in der Regel das
Stratum fibrosum et griseum superficiale und bei einigen Teleostearn zusatzlich
Anteile des Stratum opticum, Stratum griseum centrale und Stratum album centrale,
Vermutlich existieren neben dem retinofugalen auch retinopetale Systeme.
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Bei Teleosteern, wie auch in anderen Vertebratenklassen, projiziert die ventrale
Halfte der Retina zur dorsalen Hélfte des Tectum und die dorsale Retina zum
ventralen Tectum. Die anteriore Hélfte der Retina hat eine caudale tectale Projektion,
wahrend die posteriore Halfte rostral reprasentiert wird (Davis und Northcutt 1983).

1.2.3 Préatectales Organisations- und Verschaltungsmuster

Woullimann und Meyer (1990) und Wullimann et al. (1991a, b) faBten die Variationen

der Anzahl, GréBe und Lage der Kerngebiete des Pratectum der Teleosteer

aufgrund  morphologischer und histochemischer Untersuchungen in drei

Hauptmuster préatectal-nucledrer Organisation zusammen (Abb. 1.5). Die

Verbindungen dieser pratectalen Nuclei wurden von Sakamoto und lto (1982),

Murakami et al. (1986), Striedter und Northcutt (1989), Wullimann und Northcutt

(1989), Wullimann et al. (1991a, b) und Rink und Wullimann (1998) untersucht (Abb.

1.5).

A: Das ,intermediare" Muster (Abb. 1.5A) scheint urspringlich flr Teleosteer zu sein
und wurde in allen vier Hauptgruppen der Teleosteer gefunden (Abb. 1.6). Es ist
durch einen Nucleus corticalis (C) charakterisiert, der zu einem groB3en Nucleus
praetectalis posterior (PO) projiziert, der wiederum Efferenzen zum Lobus inferior
hypothalami (LI) sendet. Der Nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis
(PSp), dessen Neuropil gefaltet ist, projiziert ebenfalls zum Nucleus praetectalis
posterior und erhalt Efferenzen aus dem medulldren Nucleus isthmi.

B: Das ,elaborierte" Muster (Abb. 1.5B) kommt bei den am meisten abgeleiteten
Teleosteern, den Paracanthopterygii und den Acanthopterygii, vor (Abb. 1.6). Es
ist dem intermediaren Muster grundsétzlich ahnlich, weist aber einen zusatzlichen
Nucleus praetectalis superficialis pars intermedius (PSi) auf, der bisher nur in
diesen Teleosteergruppen identifiziert wurde. Der Nucleus praetectalis
superficialis pars intermedius sendet héher verschaltete visuelle Informationen zu
einem, dem Nucleus praetectalis posterior vermutlich homologen, aber weiter
caudal lokalisierten, Nucleus glomerulosus (G). Dieser erhélt ebenfalls héher
verschaltete visuelle Informationen aus dem Nucleus corticalis und projiziert
seinerseits zum Lobus inferior hypothalami. Der Nucleus praetectalis superficialis
pars parvocellularis, dessen Neuropil starker gefaltet ist als beim intermediéren
Muster, projiziert zum Nucleus praetectalis superficialis pars intermedius und
erhéalt Efferenzen aus dem Nucleus isthmi. Ein Nucleus praetectalis superficialis
pars magnocellularis (PSm) erhalt tectale Projektionen und sendet Efferenzen
zum Nucleus isthmi.
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Abb.1.5 Praleciales Organizations- und Verschallungsmusier in Telegsteern. A:r Iniermedidres”
Muster. B: Elabcriertes® Muster. & Simples® Muster. Modifiziert nach Wullimann et al. 19810 und
Wullimmann 1297, C = Mucleus coticalis; CWM = Compus mamillare; G = Mucleus glomerulcsus; Ll =
Lobus inferior bypothalami; PO = Mucleus prastectalis posteror; PS5 = Mucleus prasfecialis
supericialis pars intermedius;, PSm = Mucleus praglectalis supedicialis pars magnoceliutans; PSp =
Mucleus praslectalis supericialis pars parvocellulans; B = Relina; TeM = Teclum mesoncephali. bt
Ausnahme der confralateralen retinofugalen Projekticn sind ipsilaterale Verbindungen eingezeichnel.
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Abb, 1.6 Das Cladogramm zeigh die Verteilung pralectaler Organisations- und Verschaltungsmustar
{entzprachand Abb. 1.5) innerhalb der Telecsteor. 70 unbekannt; [A): nur einige charakterisiische
Merkmale; Strich: konnlen bisher nicht eindeully HMentifiziert werden. Madifizier nach Lavder und Liem
{1883}, Wullimann und Meyer (1280) und Wullimann {1997a).
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C: Das ,simple" Muster (Abb. 1.5C) ist charakteristisch fir Cypriniden (Abb. 1.6). Der
Nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis ist klein und nicht gefaltet.
Der Nucleus praetectalis posterior ist ebenfalls klein und projiziert zum Lobus
inferior hypothalami. Ein Nucleus praetectalis superficialis pars magnocellularis
projiziert in das Corpus mamillare (CM). Ein AuBengruppenvergleich (Abb. 1.6)
zeigt, daB dieses simple Muster der Anguilliformes und der den Characiden eng
verwandten Cypriniden vermutlich eine sekundére Vereinfachung darstellt
(Wullimann et al. 1996).

1.3 Das Versuchstier Astyanax mexicanus
1.3.1 Systematik und Okologie

Salmler (Characidae) bevdlkern mit etwa 1200 Arten in 13-14 Familien die
SuBgewasser Afrikas (ca. 200 Arten) sowie Mittel- und Sidamerikas (ca. 1000 Arten)
und mussen somit vor der Teilung der Landmasse im Mesozoikum (etwa vor 80-150
Mill. Jahren) entstanden sein.

Die Gattung Astyanax umfaBt die meisten Arten innerhalb der Unterfamilie
Tetragonopterinae. Es sind typische und urspriingliche Salmler, deren Beschuppung
deutlich an Karpfenfische erinnert. Von Astyanax mexicanus wurden mehrere
Unterarten beschrieben, die sowohl als sehtlchtige Form die Flisse von Texas bis
Panama als auch als cavernicole Form die Héhlen Mittelamerikas bewohnen. Die
drei bekanntesten H6hlen (Chica-, Sabinos- und Pachon-Hbhle) entwéssern in das
FluBsystem des Rio Tampaon, in dem die Stammform des Astyanax mexicanus
vorkommt.

Oberirdisch lebende Astyanax mexicanus werden bis zu 12 cm lang und sind
schwarmbildende, rauberische Fische mit groBen Augen, die sich vorwiegend
optisch orientieren. Sie bevdlkern die mittlere Wasserregion, sind sauerstoffbedirftig
und reagieren leicht phototaktisch negativ (Breder und Rasquin 1947), so daB sie
gerne Zonen schwéacheren Lichtes aufsuchen. Durch diese und andere (s. Abschnitt
1.3.2) Préadispositionen (Wilkens 1972) gerieten die Tiere wahrscheinlich in
verschiedene Hohlen, die urspringlich alle miteinander in Verbindung gestanden
haben koénnten. Seit frihestens dem Ende des Pliozdns wurden die einzelnen
Hohlenpopulationen vermutlich nacheinander durch einen sinkenden Wasserspiegel
von der FluBpopulation abgeschnitten (Kosswig 1960a, 1967). Die Héhlenform des
Astyanax mexicanus wird bis zu 8 cm groB und zeigt im adulten Zustand eine
variabel reduzierte Pigmentierung und in unterschiedlichem Ausmal3 degenerierte
Augen, die von Binde- und Fettgewebe bedeckt sind (Breder und Gresser 1941;
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Breder 1944; Breder und Rasquin 1947). Dadurch erfolgt die rdumliche Orientierung
nicht optisch sondern vorwiegend durch das sehr ausgepragte Lateralissystem
(Schemmel 1967). Das FreBverhalten wird vor allem Uber die vermehrt gebildeten
Geschmacksknospen (Schemmel 1967) an der Kopfoberflache beeinfluf3t.
Hoéhlensalmler sind aufgrund ihres natirlichen Lebensraumes Fische mit sehr
geringem Sauerstoffanspruch und unterscheiden sich in weiteren morphologischen,
physiologischen und ethologischen Merkmalen von der FluBform (s. Abschnitt 1.3.2).
Mitchell et al. (1977) und Bechler (1994) geben einen Uberblick Uber das
Vorkommen und die Biologie (einschlieBlich Biotop und Evolution) des Silbersalmlers
Astyanax mexicanus.

Die ersten Hohlensalmler wurden am 01.11.1936 von Salvador Coronado und C.
Basil Jordan (von der "Texas-Aquarium Gesellschaft") in einer Kalksteinhdhle (La
Cueva Chica) nahe des Dorfes Pujal am Ufer des Rio Tampaon am Sidrand der
Sierra de El Abra (Provinz San Luis Potosi) in Zentralmexiko gesammelt. Aus dieser
ersten Kollektion entnahmen C. L. Hubbs und W. T. Innes Tiere zur Aufstellung der
neuen Gattung und Art Anoptichthys jordani (Hubbs und Innes 1936).

Beide erkannten die engen Beziehungen der von ihnen beschriebenen Form zu dem
oberirdisch lebenden, sehenden wund pigmentieten Characiden, Astyanax
mexicanus, der im Rio Tampaon unweit der Héhle lebt.

Die Chica-Héhle ist terassenférmig angelegt und beinhaltet vier Héhlenteiche, die
sowohl untereinander als auch mit Rio Tampaon zumindest teilweise in Verbindung
stehen (Liling 1953b). Genauere Untersuchungen ergaben, dafB die Chica-
Population nicht nur aus blinden und unpigmentierten Individuen bestand, sondern
zum FluB hin zunehmend Fische mit verschiedener Augenauspragung und variabler
Pigmentierung auftraten (Breder und Gresser 1941), so daB3 Breder (1942) das
Vorkommen nur einer einzigen Population des Astyanax mexicanus vermutete.
Sadoglu (1955, 1956, 1958) zeigte zusatzlich, dalB sowohl die cavernicolen Formen
unter sich als auch mit dem ancestralen Fisch vollstédndig interfertil sind, so dal3 die
Aufstellung eines neuen Genus nicht gerechtfertigt ist. Da die Kreuzung des
Hoéhlenfisches mit seiner FluBform in der zweiten Kreuzungsgeneration (F2) zu allen
Ubergangen im Grad der Augenriickbildung und der Pigmentierung filhrt, scheint
Anoptichthys jordani eine Kreuzung zwischen der Hohlen- und der FluB3form und
keine eigene Rasse zu sein, da er stark der F2 gleicht. Weiterhin zeigten genetische
Untersuchungen an verschiedenen FluB- und Hoéhlenformen des Astyanax
mexicanus (Avise und Selander 1972) eine enge genetische Ubereinstimmung der
Hoéhlen- und Oberflachenpopulationen, so dal3 auch diese Autoren eine Aufteilung
der Hoéhlen- und FluBpopulationen in die verschiedenen Gattungen Astyanax und
Anoptichthys ablehnten.



Einleitung 31

Von den ersten, 1936 im 2. Hbhlenteich der Cueva Chica gefangenen Anoptichthys
Jordani stammen alle jetzt im Handel erhaltlichen Tiere ab (Breder 1942; Liling 1955,
Peters et al. 1993). Anscheinend gelangten dabei nur véllig blinde und bleiche
Chica-Fische Uber das New Yorker Aquarium in den Zierfischhandel. Diese
Information ist deshalb von Bedeutung, da bei verschiedenen Untersuchungen an
Anoptichthys die verwendeten Tiere gelegentlich mit dem Namen Astyanax hubbsi
statt Anoptichthys jordani belegt wurden. Dies flhrt zu einiger Verwirrung in der
Literatur, denn Anoptichthys hubbsi ist die Bezeichnung eines weiteren
Hohlensalmlers aus der Sabinos-Hohle (Alvarez 1947), der in den erwahnten
Studien aber nicht untersucht wurde.

Unter der Speziesbezeichnung Astyanax mexicanus (Filippi 1853) werden nach dem
Committee on Names of Fishes (1991) alle FluB- und Ho&hlenformen des
Silbersalmlers zusammengefaBt, die in der Literatur bisher haufig mit den Synonyma
Astyanax fasciatus (Cuvier 1819) flir den FluBfisch und Anoptichthys jordani (Hubbs
und Innes 1936) (spater umbenannt in Astyanax hubbsi), Anoptichthys hubbsi
(Alvarez 1947) und Anoptichthys antrobius (Alvarez 1946) fur die verschiedenen
Hohlenformen bezeichnet wurden.

1.3.2 Bisherige Untersuchungen an Astyanax mexicanus

Die ersten an der Astyanax mexicanus-Héhlenform vorgenommenen Studien
beschéftigten sich mit seiner Anatomie, Okologie, Physiologie und seinem Verhalten
(Hubbs und Innes 1936; Breder und Gresser 1941; Breder 1942; Breder und
Rasquin 1943; Breder 1944; Alvarez 1946, 1947; Breder und Rasquin 1947).
Nachfolgende genetische Untersuchungen durch Kreuzungsexperimente bewiesen
endglltig, daB es sich bei beiden Astyanax-Populationen um dieselbe Art handelt
(Sadoglu 1955, 1956, 1958).

GroBe Aufmerksamkeit erhielt vor allem das Auge der Astyanax mexicanus-Formen,
das morphologisch, histologisch, cytologisch, physiologisch, genetisch und
ontogenetisch untersucht wurde (Gresser und Breder 1940; Breder und Gresser
1941; Breder 1944; Breder und Rasquin 1947; Kuhn und Kahling 1954; Liling
1953a, 1954a, 1955; Cahn 1958; Peters und Peters 1966; Pfeiffer 1967; Wilkens
1970a, b, 1971; Yew und Yoshihara 1977; Zilles et al. 1983).

Studien zum Fortpflanzungs- und Laichverhalten (Liling 1953b und 1954a, b; Franck
1964; Wilkens 1972), zum phototaktischen Verhalten (Breder und Rasquin 1947),
Sauerstoffbedlrfnis  (Ldling 1953b, 1954a, b), der Neuromastenverteilung
(Schemmel 1967), dem FreBverhalten (Schemmel 1980) und
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Dammerungssehvermdgen (Peters und Peters 1966) zeigen die Praadaptation der
FluBsalmler fir das Héhlenleben (Wilkens 1972).

Als kompensatorische Systeme zum fehlenden optischen Orientierungssinn bei den
Hoéhlenpopulationen des Astyanax mexicanus wurde das Seitenlinienorgan (Grobbel
und Hahn 1958, Hahn 1960, Weiss und Martini 1970, Frihbeis 1984, Teyke 1990),
das auditorische System (Popper 1970) sowie das Tast-, Geschmacks- und
Geruchssystem untersucht (Hahn 1960, Humbach 1960, Schemmel 1967).

Der Zusammenhang von Reduktion, Kompensation und Neuerwerb in regressiven
Evolutionsprozessen bei Héhlentieren beschaftigte vor allem Kosswig (1960a und b,
1962, 1963), Peters und Peters (1968), Wilkens (1970b und c, 1971, 1988),
Schemmel (1979, 1984) und Peters (1988, 1990, 1992). Eine Zusammenstellung der
Gedanken ist in Herre et al. (1984) zu finden.

Andere Studien untersuchten z. B. die Regulation des pigmentaren Systems bei der
Hohlenform (Burgers et al. 1962), verglichen das Hérvermdgen (Popper 1970), die
genetische Variabilitdt (Avise und Selander 1972) sowie die Alarmreaktion und das
Schwarmverhalten (Pfeiffer 1966, Fricke 1988) der ober- und unterirdisch lebenden
Populationen des Astyanax mexicanus und widmeten ihre Aufmerksamkeit dem
Lichtsinn und dessen Lokalisation bei den Héhlenformen (Breder 1944; Breder und
Rasquin 1947; Kuhn und K&hling 1954; Luling 1954a, b und 1955; Kahling 1962;
Romero 1984). Auch der EinfluB von Licht und Dunkelheit auf das Pinealorgan und
dessen Ultrastruktur bei den verschiedenen Astyanax mexicanus-Populationen war
Gegenstand verschiedener Untersuchungen (Grunewald-Lowenstein 1956, Omura
1975, Herwig 1976). Neuere Studien beschaftigen sich auf molekularbiologischer
Ebene mit den retinalen Farbpigmenten (R. Yokoyama et al. 1995, S. Yokoyama et
al. 1995).

Das zentrale Nervensystem von Astyanax mexicanus wurde Uberraschenderweise
bisher nur wenig untersucht. Frihe Arbeiten beschaftigten sich mit der Augen- und
Mittelhirnreduktion von Anoptichthys (Kuhn und Kahling 1954, Stefanelli 1954, Liling
1955, Bath 1962, Franck 1964, Pfeiffer 1967, Schmatolla 1972). So verglich
Schmatolla (1972) die tectale Entwicklung des FluBfisches, dem die Augen entfernt
wurden, mit der des normalen FluB- und Hoéhlenfisches. Er beobachtete die
Entwicklung eines vergleichsweise hypoplastischen Tectum, wie es auch fir das
normale Entwicklungsmuster im Hoéhlenfisch charakteristisch war. Auch Pfeiffer
(1967) stellte eine positive Korrelation zwischen AugengréBe und Umfang des
Mittelhirns fest und meint, daf3 die GrdBe dieses Organs indirekt Uber die des Auges
mitbestimmt wird und seine Verkleinerung eine entwicklungsphysiologische Folge
der Augenreduktion ist.
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Allgemein hat sich zunehmend die Auffassung durchgesetzt, dafB3 der
Ausbildungsgrad einzelner Gehirnzentren der Vertebraten wesentlich von einer
adaquaten  morphogenetischen und physiologischen  Stimulation seitens
korrespondierender Sinnesorgane and anderer nerviser Afferenzen bestimmt wird.
So untersuchten Peters et al. (1993) die Gr6Be von Telencephalon, Mesencephalon
und Cerebellum beim FluBfisch des Astyanax mexicanus und dreien seiner
Hoéhlenderivate. Die prozentualen Angaben von Peters et al. basieren auf der
Messung der dorsalen UmriBprojektionen und deren Berechnung als Flacheninhalt.
Peters et al. wiesen darauf hin, daBB FlachenmaBBe wenig funktionsrelevant sind. Sie
berechneten unter der Voraussetzung, daB3 die Verdnderungen der Gehirne der
Hohlenfische gegentiber dem Gehirn des FluBfisches ausschlieBlich auf
GréBenveranderungen der einzelnen Gehirnabschnitte beschrénkt sind, die Gestalt
des Gehirns sich aber nicht gewandelt hat, die korrespondierenden prozentualen
Gehirnvolumina. Die Autoren betonten, daB3, trotz aller Fehlerhaftigkeit der
Berechnung, die Ergebnisse "dennoch eine wirklichkeitsnédhere Vorstellung von den
funktionsbezogenen GréBenveranderungen der einzelnen Gehirnabschnitte erlauben
als irgendein FlachenmaB". Die von Peters et al. verwendeten MeBmethoden
ergeben somit nur sehr grobe Orientierungswerte. Nach dieser Messung ist das
Telencephalon der extrem abgewandelten Pachon-Tiere als wichtigster Ort
olfaktorischer Eingange, im Vergleich zur FluBform, im Flachenmittel um rund 25%
vergréBert, was einer 40%igen Volumenzunahme entspricht. Peters et al. flihren
dies aber auf eine Ausweitung des Geschmackssinnes und dessen hdher
verschaltete Verarbeitung im Telencephalon zurlick, da der Geruchssinn, zumindest
bei Anoptichthyes jordani, nicht verstarkt zu sein scheint (Breder und Rasquin 1943,
Humbach 1960, Schemmel 1967). Auch nach Riedel (1993) existieren keine
Unterschiede zwischen der FluB- und der Hohlenform des Astyanax mexicanus bzgl.
der GrdBe des Nervus olfactorius, Bulbus olfactorius sowie des Cerebellum. Peters
et al. zeigten weiter, daB das Tectum bei dem extrem augenreduzierten Pachon-
Fisch um ca. 50% in seiner Flache und folglich um 65% in seinem Volumen reduziert
ist. Die Verkleinerung des Tectum ist bereits mit bloBem Augen an den in der
Medianen auseinanderweichenden und vom Telencephalon abgertickten beiden
Mittelhirnhemispharen sichtbar. Das Gehirn der nicht ganz so extrem abgewandelten
Chica-Fische, der ebenfalls in dieser Arbeit untersuchten H6hlenform, entspricht in
seinen GrdBenproportionen etwa dem der Pachon-Tiere, ist allerdings insgesamt um
ca. 17% kleiner. Diese offenbar unabhangig von der Ausbildung der Sinnesorgane
erfolgte  Gesamtverkleinerung wird mit der jahrzehntelangen Inzucht der
untersuchten Tiere in Verbindung gebracht. Im Gegensatz hierzu ist weder das
Cerebellum noch die Leistung der mechanischen Sinnesorgane (Labyrinth,
Seitenliniensystem, freie Neuromasten) als kompensatorische Systeme zum



Einleitung 34

fehlenden optischen Orientierungssinn der Anoptichthyes-Arten verandert (Grobbel
und Hahn 1958, Hahn 1960, Schemmel 1967, Popper 1970, Weiss und Martini
1970, FrOhbeis 1984, Peters et al. 1993). Das Fehlen kompensatorischer
Auspragungen flhren Peters et al. (1993) auf die weitreichende Praadaptation des
FluBfisches fur das Hdhlenleben sowie die geringe Zeitspanne seit der Entstehung
der Anoptichthyesformen zuriick. Teyke (1990) fand hingegen bei der H6hlenform
ein morphologisch verandertes Seitenliniensystem im Vergleich mit der FluB3form und
vermutete eine verbesserte Leistungsfahigkeit.

Voneida und Fish (1984) untersuchten die tectale Anatomie und Physiologie des
Anoptichthyes jordani und verglichen diese mit der des sehenden Astyanax
mexicanus und dem Goldfisch. Sie fanden mit histologischen und experimentellen
neuroanatomischen Methoden, auBer den stark reduzierten retinotectalen
Projektionen bei der Héhlenform, eine Ubereinstimmung der Konnektivitat und
Struktur der Tecta des Hohlenfisches mit den beschriebenen der Vergleichstiere. Da
mit elektrischer oder visueller Stimulation der optischen Zyste bei der Héhlenform
keine tectalen Antworten hervorgerufen werden konnten und alle Versuche der
visuellen Konditionierung erfolglos waren, folgerten die Autoren, daB der rudimentare
retinotectale Eingang funktionslos ist. Auditorische Stimulation sowie Stimulation des
Seitenliniensystems flhrten in beiden Astyanaxformen zu keinen tectalen Antworten,
wahrend eine dinne somatische Reprasentation in den tieferen Schichten der
FluBfischtecta im Gegensatz zu der dichten, gut organisierten im Hohlenfisch
gefunden wurde. Allgemein sind aber nach den Autoren die intratectale Organisation
und Physiologie bei beiden Astyanax-Formen, mit Ausnahme der visuellen Einflisse,
gleich.

Eine nachfolgende Untersuchung (Sligar und Voneida 1976) beschéftigte sich mit
der Funktion des Tectum mesencephali bei der Hoéhlenform des Astyanax
mexicanus, indem die tectalen Efferenzen verfolgt wurden. Efferenzen wurden zum
ipsilateralen Nucleus isthmi, ipsi- und contralateralen Pratectum, Tectum
mesencephali und Torus longitudinalis beschrieben. Aufgrund dieser Befunde
vermuteten die Autoren eine Beteiligung des Tectum an umfassenden
sensorimotorischen Aktivitaten.

1976 fanden Voneida und Sligar mit der Nauta-Gygax und autoradiographischen
Methoden bei der FluBform des Astyanax mexicanus, im Gegensatz zu Befunden an
anderen Teleosteern, auBer den bis dahin bekannten contralateralen auch
ipsilaterale retinale Projektionen im lateralen Teil des ipsilateralen optischen Traktes
und konnten diese bis ins Diencephalon und das Pratectum verfolgen. Die
contralateralen Projektionen erreichten die praoptische Region, diencephale
Kerngebiete sowie das Tectum mesencephali. In der Héhlenform hingegen waren
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die retinalen Efferenzen sparlich und im Chiasma opticum vollstandig gekreuzt.
Wenige retinale Projektionen erreichten die praoptische Region, das Pratectum
sowie das Tectum mesencephali.

Da dieser Arbeit keine cytoarchitektonische Analyse zugrunde liegt, ist sie flr einen
Vergleich mit Befunden anderer Untersuchungen bzgl. des visuellen Systems nur
bedingt verwendbar (s. Diskussion).
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2 Material und Methoden

2.1 Die Versuchstiere

2.1.1 Herkunft der Versuchstiere

Herr Hempel vom Landesmuseum in Hannover stellte freundlicherweise drei
FluBfischpaare der Spezies Astyanax mexicanus zur Verfligung, die nachgezlchtet
werden konnten. Der Ursprung dieser FluBsalmler 1aBt sich leider nicht mehr
rekonstruieren, ist aber fir meine Untersuchungen auch nicht relevant.

Aus dem Aquariumhandel wurden 20 adulte H6hlensalmler erworben und ebenfalls
nachgezichtet. Wie in Abschnitt 1.3.1 beschrieben sind die erworbenen Tiere auf
urspriinglich in der Chica-Hbhle gefangene Anoptichthys jordani (spater auch als
Astyanax hubbsi bezeichnet) zurickzufthren.

2.1.2 Hilterung der Versuchstiere

Da die Hobéhlensalmler (95%) das Futter nicht wie die FluBform von der
Wasseroberflache sondern vom Boden aufnehmen, wurden die beiden
Populationen, um Nahrungsnachteile zu vermeiden, getrennt gehaltert.
Entsprechend den 06kologischen Bedirfnissen (s. Abschnitt 1.3.1) wurden die
FluBsalmler (Abb. 3.1A) in langlichen, 200 | Becken zum Ausschwimmen gehalten, in
der ein starker (Pump-) Filter far stdndige Strdbmung sorgte. Die
Sauerstoffanreicherung erfolgte zusatzlich zu der Oberflachenbewegung durch
BelUftungs-Sauerstoffsteine. In der Mitte des Beckens wurde eine senkrecht
stehende, offene Tonréhre plaziert, um den Tieren das Schwimmen im Schwarm um
den Gegenstand herum zu erleichtern. AuBBer der Rdhre sorgten weiterhin gréBere,
schwimmende  Holzsticke fir dunklere  Unterschlupfméglichkeiten.  Die
Wassertemperatur wurde bei 20-22 °C gehalten.

Das Becken der Hoéhlenform umfaBBte ebenfalls 200 |, wurde aber mit einem
schwéacheren Filter ausgestattet, um die Strébmung gering zu halten. Auf einen
zusatzlichen Sauerstoffstein wurde verzichtet. Héhlensalmler (Abb. 3.1C) zeigen
weder Schwarm- noch phototaktisches Verhalten, darum wurden keine Gegenstéande
ins Becken oder auf die Wasseroberflache verbracht. Die Wassertemperatur betrug
18-20 °C.

Der Boden beider Aquarien wurde von Tonréhrchen und Zeolith (Molekularsieb)
bedeckt und wdchentlich abgesaugt. Das Wasser wurde zusatzlich zur Bindung
gréBerer, schadlicher Moleklle und zur leichten Ans&uerung (pH 6,0-6,5) Uber Kohle
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gefiltert, die im zweimonatigem Abstand erneuert wurde. Alle zwei Wochen erfolgte
ein ca. 30%iger Wasserwechsel mit frischem, kalten Leitungswasser. Die
Wasserharte lag unter 18 °dGH. Die Aquarien standen in einem hellen Raum nahe
den Fenstern. Der Tag-Nacht-Rhythmus richtete sich nach den natirlichen
Lichtbedingungen. Die Tiere erhielten viermal wdchentlich Trockenfutter und
zusatzlich einmal wéchentlich zur Vitaminversorgung gemischtes Frostfutter.

Die meisten genannten Halterungsbedingungen sind nicht zwangslaufig notwendig,
erleichtern aber auf Dauer durch eine gute Wasserqualitat die Pflege der Becken
und fihren durch ,artgerechte” Haltung zu einer gesunden, fortpflanzungsfahigen
Population.

Die durch Kreuzung der FluB- und Héhlenform geziichteten (s. u.) Hybriden (Abb.
3.1B) wurden wie die FluBfische gehaltert.

2.1.3 Zucht und Aufzucht von Astyanax mexicanus

Die Geschlechter des Astyanax mexicanus beider Formen lassen sich relativ leicht
durch die Kérper- und Kopfform unterscheiden. Zur Zucht und Kreuzung wurden die
Tiere paarweise in ein mit 50% frischem Leitungswasser gefilltes, 25 °C warmes
und mit einem &auBerst geringflgig arbeitenden Umwalzfilter ausgestattetes
Ablaichbecken (ca. 50 I) gesetzt, in dem keine Strémung spurbar war und der Filter
nur einer gleichmaBigen Temperaturverteilung diente. Die im Vergleich zu den
Halterungsbedingungen geanderten Parameter (frisches Wasser, erhdhte
Temperatur) beeinflussen die Laichbereitschaft positiv, vermutlich indem dadurch
gunstigere  Umweltbedingungen (Frischwasser, Sommer) simuliert werden. Die
geringe GrdBe des Beckens dient dem leichteren und haufigeren Kontakt beider
Geschlechter, was ebenfalls fir die Ablaichbereitschaft férderlich ist. Jawamoos und
Laichkraut dienten als Laichsubstrat, an denen die Eier abgestrichen wurden. Der
Boden des Ablaichbeckens wurde zum Schutz der Eier mit kleinen Tonréhrchen, in
die die Eier fielen, bestlckt. Nach dem Ablaichen (nach 1-2 Tagen) wurden die
Elterntiere entfernt, da sie starke Laichrauber sind. Im Ablaichbecken erfolgte keine
Fltterung um die Wasserqualitat fir die Entwicklung der Eier einigermafBen stabil zu
halten.

Die Jungfische schlipften nach 2-3 Tagen und schwammen nach weiteren 2-3
Tagen frei. Die Aufzucht erfolgte wahrend der ersten 4 Wochen durch Fatterung mit
frisch geschlipften Artemia, anschlieBend wurde zusatzlich Trockenfutter und
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kleines Gefrierfutter angeboten. Ein geringer Teilwasserwechsel sowie Sduberung
des Beckenbodens erfolgte wdchentlich.

2.1.4 Die verwendeten Tiere

Far die Gesamtansichten der Gehirne der FluB- und Hohlenform sowie deren
Hybride (Abschnitt 2.2.2.1) wurden etwa gleichgroBe Tiere mit einer Kdrperlange
(gemessen von der Mund- bis zur Schwanzspitze) von 7 + 0,2 cm prépariert.

Fir alle anderen Untersuchungen wurden 10 bis 22 Monate alte, adulte Tiere
beiderlei Geschlechts mit Kérperlangen von 6,6 + 0,6 cm flr die FluBform und 5,4 +
0,5 cm far die Héhlenform verwendet. Bei der Héhlenform wurde zusatzlich darauf
geachtet, daB die untersuchten Tiere einen ahnlichen Grad der Augenreduktion
aufwiesen. Dies wurde anhand des Verhaltens (die Tiere fraBen vom Boden), der
Uberwachsung des Auges mit Epidermis (das dunklere Auge war von auBen nicht
erkennbar) sowie des Augendurchmessers (< 1 mm) festgelegt. Die Anzahl der
verwendeten Tiere ist den jeweiligen Abschnitten zu entnehmen.

2.2 Untersuchungen zum optischen System

Die genauen Bezeichnungen und Bezugsquellen der im folgenden Text aufgefihrten
Reagenzien, Verbrauchsmaterialien und verwendeten Gerate sind, soweit nicht
detailiert angegeben, dem Anhang (Abschnitt 6) zu entnehmen.

2.2.1 Gewebevorbereitung
2.2.1.1 Narkose

Die Narkose der zu untersuchenden Tiere erfolgte je nach KérpergréBe und
Phanotyp (die Hbéhlenfische brauchten langere Narkosezeiten als die FluBfische bei
gleicher KérpergréBe) 2-4 min. in einer 0,15%igen Tricainmethansulfonat-Lésung
(MS 222, Sigma, Deisenhofen), bis die Kiemen nur noch leicht bewegt wurden.

Die betaubten Tiere wurden vermessen (Langenmessung vom Maul bis zur oberen
Schwanzspitze) und das Geschlecht bestimmt.
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2.2.1.2 Perfusion

Um die fir die Fluoreszenzuntersuchungen stérenden Erythrozyten zu entfernen und
das Gehirn zur besseren Gewebeerhaltung so schnell wie mdglich zu fixieren
wurden die Tiere perfusionsfixiert. Dazu wurden die narkotisierten Salmler in
Ruckenlage fixiert und das Herz freiprapariert. Mit einer Vorlauflésung, bestehend
aus 0,1 M Phosphatpuffer (pH 7,4) mit einem Zusatz von 250 mg NaNO:2 pro Liter
zur Entspannung der GefaBmuskulatur, wurde zunéchst bei Raumtemperatur 5 min.
das Blut durch intracardiale Perfusion herausgewaschen und das Gewebe
anschlieBend mindestens 5 min. mit 4% Paraformaldehyd in 0,1 M Phosphatpuffer
gelést (pH 7.4), perfusionsfixiert.

Far den 0,1 M Phosphatpuffer wurden 2,76 g Natriumdihydrogenphosphat-
Monohydrat und 11,37 g wasserfreies di-Natriumhydrogenphosphat pro 1000 ml
bidestillierten Wassers verwendet und die Lésung auf pH 7.4 eingestellt. Fir die
Herstellung der Fixierungslésung wurde, um beim Lésen des Paraformaldehyds nicht
die Pufferkapazitat zu verbrauchen, der Phosphatpuffer doppelt so konzentriert wie
bendtigt als Stammlésung angesetzt und das Paraformaldehyd zunéchst in
bidestilliertem Wasser gelést, bevor der 0,2 M Phosphatpuffer zugegeben wurde. Die
verwendete Fixierungslésung wurde immer frisch angesetzt.

2.2.1.3 Gewebeentnahme und Fixierung

Je 5 Tiere der FluB- und Hohlenform sowie deren Hybride wurden fir eine
Gesamtansicht der Gehirne (Abschnitt 2.2.2.1) sofort nach der Perfusion prépariert.
Far die cytoarchitektonische Analyse (Abschnitt 2.2.2 bzw. 2.2.2.2) sowie die
hodologischen Untersuchungen (Abschnitt 2.2.3) wurde im AnschluB an die
Perfusion schnell der Kopf der Tiere vom Ko&rper getrennt, der untere Teil des
Kopfes entfernt, das caudale Schadeldach gedffnet und der verbliebene Schadel flr
die Markierungsversuche 24 Stunden und fir die histologischen Untersuchungen 5
Tage im Dunkelheit bei 4 °C fixiert. Fir die Fixierung wurde phosphatgepufferte,
4%ige Paraformaldehydlésung (pH 7,4) verwendet, da die Pufferung der Zersetzung
des Formaldehyds in Ameisensdure und Methanol entgegenwirkt. Diese beiden
Oxidoreduktionsprodukte ~ wirden den  Fixierungsvorgang behindern und
inkorporiertes Dil aus der Membran |I6sen. Zusatzlich wurde das Fixierungsmittel alle
4 Tage durch eine frisch angesetzte Lésung ersetzt.
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2.2.2 Histologische Untersuchungen

Far die histologischen Untersuchungen wurden zundchst Gesamtansichten der
Gehirne der FluB- und Héhlenform und deren Hybriden erstellt, um einerseits bereits
makroskopisch sichtbare Unterschiede registrieren zu kénnen und andererseits
Vorlagen flr die Darstellung der Schnittebenen zu gewinnen.

Da Uber die Histologie und Cytoarchitektonik des Gehirns von Astyanax mexicanus
bisher nur wenig bekannt ist (s. Abschnitt 1.3.2), wurde der Untersuchung der
retinalen  Projektionen eine detaillierte cytoarchitektonische Analyse der
retinorezipienten zentralen Regionen vorangestellt, um die Ergebnisse der
nachfolgenden  Dil-Tracingexperimente  sicher  Strukturen des  zentralen
Nervensystems zuordnen zu kénnen und eine Vergleichbarkeit mit den Angaben aus
der Literatur zu gewahrleisten. Fir die Analyse der lichtmikroskopisch sichtbaren
Gehirnstrukturen der FluB- und Hoéhlenform wurden je Phéanotyp 8
Paraffinschnittserien angefertigt, die anschlieBend mit der kombinierten Zell- und
Markscheidenfarbung nach Kiliver und Barrera (1953) angefarbt wurden. Aufgrund
der geringen GrbéBe der Versuchstiere und damit ihrer Gehirne wurden, um
Verletzungen des Hirngewebes zu vermeiden, fir die Paraffinhistologie ganze
Schadel entkalkt und geschnitten. Anhand der geféarbten Schnittserien erfolgte die
Identifizierung der einzelnen Kerngebiete und Fasersysteme sowie der Vergleich der
Gehirne der FluB- und Héhlenform des Astyanax mexicanus.

2.2.2.1 Gesamtansichten der Gehirne

Fir einen grobmorphologischen Vergleich der Gehirne der verschiedenen
Phanotypen des Astyanax mexicanus wurden von der FluB- und Héhlenform sowie
deren Hybriden jeweils 5 frisch perfundierte Gehirne unter einem
Operationsmikroskop (OPMI 6-F, Zeiss, Oberkochen) freiprépariert, die Hirnhaute
und Plexus chorioidei entfernt und die jeweiligen Dorsal-, Ventral- und
Lateralansichten mit einem Photomakroskop (M 400, Wild, Heerbrugg/Schweiz)
abphotographiert (s. Abschnitt 2.2.2.6 Auswertung und Dokumentation).

Um einen semiquantitativen GréBenvergleich der Gehirne zu ermdglichen wurden
jeweils etwa gleich groBe Tiere (Kdrperlange 7 + 0,2 cm, s. a. Abschnitt 2.1.4)
verwendet.
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2.2.2.2 Entkalkung

Da die Form des Gehirns in der Schadelkapsel am besten erhalten bleibt und so
auch vor oberflachlicher Beschadigung geschitzt ist, wurden far die
cytoarchitektonische Untersuchung ganze Schéadel entkalkt und nachfolgend
geschnitten.

Die Entkalkungslésung und enthielt 41.3 g Dinatrium-EDTA und 4.4 ¢
Natriumhydroxid Platzchen gelést in 1000 ml bidestilliertem Wasser (pH 7.2). Fir die
Entkalkung der Schadel wurde zunachst das Fixierungsmittel durch mehrmaliges
Auswaschen in 0,1 M Phosphatpuffer (4 x 30 min.) aus dem Gewebe entfernt und
die Schadel anschlieBend fir 2 Wochen bei Raumtemperatur entmineralisiert. Die
Entkalkungslésung wurde alle 4 Tage erneuert.

2.2.2.3 Entwasserung und Paraffineinbettung

Die fixierten und entkalkten Schadel wurden fir die Erstellung von
Paraffinschnittserien wie folgt entwassert:

- 2 x 30 min. in 30%igem Ethanol,

- 2 x 30 min. in 50%igem Ethanol,

- 24 h in 70%igem Ethanol,

- 24 h in 80%igem Ethanol,

- 4 x 30 min. in 90%igem Ethanol,

- 4 x 30 min. 96%igem Ethanol und

-3 x 1 h 100%igem Ethanol.

Zur Entfernung des Alkohols und zur Vorbereitung des Gewebes auf die
Paraffineinbettung wurde der Schadel 3 x 1 h im Intermedium Histoclear gelagert.
AnschlieBend wurden die so vorbereiteten Schadel Gber Nacht und dann nochmal
fr eine Stunde mit Histoplast-S bei 37°C durchtréankt und anschlieBend mit frischem
Histoplast-S in Blockform ausgegossen.

2.2.2.4 Erstellung von Paraffinschnittserien

Mit einem Serienschnittmikrotom (Minot, Jung, Heidelberg) wurden von den
aufgeblockten und in Paraffin eingebetteten Schadeln 14 um dicke, transversale
Serienschnitte angefertigt und diese in bidestilliertem Wasser auf gereinigten,
entfetteten, beschrifteten und zur Haftung der Schnitte mit EiweiB3-Glycerin
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bestrichenen Objekitragern auf einer Warmeplatte (maximal 40 °C), aufgefangen
und 30 min. vorgetrocknet. Die Endtrocknung erfolgte anschlieBend im
Warmeschrank bei max. 40 °C (1-5 Tage), um eine gute Bindung der Schnitte an die
Objekttrager zu gewahrleisten und so ein Ablésen bei der folgenden Farbung zu
vermeiden.

2.2.2.5 Farbung und Lagerung der gefarbten Schnitte

FUr die cytoarchitektonische Untersuchung und Darstellung der Hirnstrukturen wurde
die modifizierte kombinierte Zell- und Markscheidenfarbung nach Kliver und Barrera
(1953) gewahlt, da mit dieser Farbung hervorragend sowohl vorwiegend kernhaltige
Bereiche (Nuclei) von vorwiegend kernlosen Gebieten (Neuropil) unterschieden
werden kénnen als auch Markscheiden dargestellt werden, was eine sehr gute
|dentifizierung der einzelnen Gehirnelemente erlaubt.

Folgende Lésungen wurden hierflir angesetzt:

A: 0.1%ige Luxol Fast Blue MBS-Lésung in 96%igem Ethanol mit 5 ml/l 10%iger
Essigsaure (Myelinfarbung).

B: 0.1%ige wassrige Kresylechtviolettldsung mit 15 Tropfen 10%iger Essigsaure pro
Liter L6sung (Kernféarbung).

C: 0.05%ige Lithiumcarbonatlésung.

Die Farbung der erstellten Schnittserien erfolgte wie folgt:

- 3 x 10 min. in Histoclear entparaffinieren,

- Lésungsmittel 2 x 5 min. in abs. Ethanol entfernen,

- mehrmals in 96%igem Ethanol waschen,

- 10 min. in 96%iger Alkohol belassen,

- Lésung A filtrieren und 2 h bei 57°C farben,

- Farbeldsung in bidestilliertem Wasser abspilen,

- kurz in Lésung C tauchen,

- vorsichtig mehrmals kurz in 70-80%igem Ethanol unter mikroskopischer Kontrolle
differenzieren,

- zur Beendigung der Differenzierung in bidestilliertem Wasser abspulen,

- grundlich in bidestilliertem Wasser waschen,

- Lésung B filtrieren und 5 min. in angewarmter Lésung (30 °C) gegenférben,

- mehrmals in 96%igem Ethanol differenzieren bis der Alkohol klar bleibt und

- 10 min. in abs. Ethanol entwassern.
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AnschlieBend wurde der Alkohol in drei 10 minitigen Histoclearbadern entfernt und
die Schnitte mit Histomount eingedecki.

2.2.2.6 Auswertungsverfahren und Dokumentation

Die freipraparierten Gehirne der beiden Phanotypen des Astyanax mexicanus sowie
deren Hybrid wurden zur Dokumentation der Gehirnansichten mit einem
Photomakroskop (M 400, Wild, Heerbrugg/Schweiz) von dorsal, ventral und lateral
photographiert.

Hierzu wurde der llfordfilm Pan F (50) S/W verwendet und entsprechend den
Herstellerangaben mit dem Entwickler Rodinal (Agfa, Leverkusen) entwickelt. Die
Abziige wurden auf dem Photopapier llifospeed RC Deluxe Glossy (Harte 4, llford)
angefertigt und nach dem Belichten wie folgt entwickelt:

- 1 min. in Neutol Liquid NE (Agfa, Leverkusen) entwickeln,

- Entwicklung 5 min. in 3%iger Essigsaure stoppen,

- 10 min. fixieren (Tetenal, Norderstedt) und

- 15 min. wéassern.

Die Dorsal-, Ventral- und Lateralansichten wurden von den so entstandenen Photos
auf Folien Gbertragen und von den jeweils phanotypisch zusammengehdrenden
Ansichten Durchschnittszeichnungen angefertigt (Abb. 3.2-3.5). Die Zeichnungen der
verschiedenen Gehirnansichten der Phénotypen dienten als Basis fur die
Beschreibung und den Vergleich der Gehirne miteinander sowie als Vorlage zur
Darstellung der Schnittebenen.

Die histologische Auswertung der erstellten, gefarbten Schnittserien, d. h. die
|dentifizierung der verschiedenen Regionen und Nuclei innerhalb des Gehirns,
erfolgte an einem Standardlichtmikroskop (Zeiss, Oberkochen). Die verwendete
Nomenklatur richtet sich nach der von Braford und Northcutt (1983), modifiziert
durch Northcutt und Wullimann (1988), Wullimann und Northcutt (1988), Wullimann
und Meyer (1990) und Wullimann et al. (1996). Diese Nomenklatur wird inzwischen
von den meisten Autoren verwendet und ihr einheitlicher Gebrauch erleichtert den
Vergleich der Ergebnisse innerhalb der Literatur. Die Kriterien fir die Analyse
moglicher homologer Kerngebiete waren vor allem topologische und
cytoarchitektonische Merkmale wie die Lage und Form der Kerngebiete, die
Verteilung der Zellen innerhalb der Nuclei sowie die ZellgréBe (semiquantitativ) und -
form.
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Zur Darstellung der histologischen Ergebnisse wurden die gefarbten Schnittserien
halbseitig mit einem Photomikroskop (Photomikroskop Il R524, Zeiss, Oberkochen)
photographiert. Zur Kontraststeigerung wurde ein Granfilter verwendet. Fir die
photographische Dokumentation wurde der llifordfilm Pan F (50) S/W verwendet, der
wie oben beschrieben entwickelt und abgezogen wurde.

AnschlieBend konnten die Photos der Transversalschnitthélften symmetrisch durch
eine schematische Graphik erganzt werden, in die die identifizierten Gehirnelemente
(Fasern, Nuclei und Areale) eingetragen wurden. Diese Graphiken dienten im
folgenden auch der Darstellung der Befunde der Markierungsversuche.

2.2.3 Hodologische Untersuchungen

Um die Ergebnisse der cytoarchitektonischen Analyse vor allem der priméren,
visuellen Eingang erhaltenden Kerngebiete abzusichern (s. Abschnitt 1.1) und um
einen Beitrag zur Aufklarung des Organisations- und Verschaltungsmusters im
Pratectum (s. Abschnitt 1.2.3) bei Astyanax mexicanus zu leisten, wurden zusatzlich
zunachst hodologische Untersuchungen zur Charakterisierung der visuellen,
diencephal-pratectalen Nuclei durchgefihrt. Diese Markierungsversuche dienten
auch dazu, die Ergebnisse der im AnschluB durchgeflihrten Untersuchung der
retinalen Projektionen sicher Gehirnstrukturen zuordnen zu kdénnen und um
vergleichbare Daten mit anderen Fischgruppen zu erzielen. Zur Darstellung der
Faserverbindungen wurde der Fluoreszenzfarbstoff Dil als neuronaler Tracer
verwendet (s. u.).

2.2.3.1 Dil als neuronaler Tracer

Fir die Tracingexperimente wurde ausschlieBlich die neuronale Markierung mit Dil
(1,1'-dioctadecyl-3,3,3',3'-tetramethylindocarbocyanine perchlorate, Molecular
Probes/Inc., Eugene, Oreg., USA) gewahlt. Dieser carbocyanine Farbstoff ist eine
lipophile Substanz, die anterograde und retrograde Farbung von Neuronen in vivo
und in vitro ermoglicht (Godement et al. 1987, Honig und Hume 1986, 1989). In vivo
werden die Kristalle, auf Nervengewebe oder periphere Nervenendigungen gegeben,
sowohl durch aktiven axonalen Transport als auch durch passive Diffusion
transportiert. In aldehydfixiertem Gewebe werden die Dil-Kristalle mit ihren
hydrophoben, fettléslichen  Hydrocarbonketten in  die Lipidfraktion der
Plasmamembran der Nervenfasern eingeflgt und breiten sich frei entlang des
Konzentrationsgradienten aus, wobei die hydrophilen Anteile der Membran als
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Diffusionsbarriere wirken. Dil-Tracing wurde an aldehydfixiertem, neuronalem
Gewebe verschiedener Submammalier und S&ugerarten vorgenommen und ist
inzwischen, aufgrund ihrer Empfindlichkeit, die am haufigsten angewendete Methode
fir hodologische Untersuchungen.

Da die Resultate der Dil-Markierung durch zu lange Inkubationszeiten und damit
einhergehender transneuronaler Markierung gefélscht werden kénnen, dienten
Voruntersuchungen der Ermittlung der exakten Inkubationszeiten fir die jeweiligen
Applikationsorte.

2.2.3.2 Dil-Applikation und Applikationsorte

Far die Markierungversuche zur Charakterisierung diencephal-pratectaler
Kerngebiete wurden die Gehirne aus den vorbehandelten Schadeln nach 24-
stindiger Immersionsfixierung (s. Abschnitt  2.2.1.3) unter  einem
Operationsmikroskop  (OPMI  6-F, Zeiss, Oberkochen) freiprapariert. Die
entsprechenden Applikationsorte (s. u.) wurden mit kleinsten Kimwipesstickchen
zum Schutz gegen Kontamination des umliegenden Gewebe begrenzt, mit einem
Skalpell verletzt und zur Entfernung hydrophiler FlUssigkeit trockengetupft
(Kimwipes), um den Kontakt zwischen dem Fluoreszenzfarbstoff und der
Lipidfraktion zu gewahrleisten. Im Anschlu3 konnten feinste Dil-Kristalle mit einer
Minutiennadel auf das frisch verletzte neuronale Gewebe verbracht werden.

Fir die hodologische Charakterisierung diencephal-pratectaler Kerngebiete wurde
bei jeweils 11 FluB- und Hbhlenfischen Dil in das caudale, dorsolaterale Cerebellum
appliziert. Zur Darstellung der Faserverbindungen des Pratectum mit dem Lobus
inferior hypothalami wurde Dil bei jeweils 9 Tieren pro Phénotyp in den
caudolateralen Anteil des Lobus inferior hypothalami verbracht. Um eine mdgliche
Beteiligung des Nucleus corticalis an der héheren visuellen Verschaltung aufzeigen
und die Verbindungen des Pratectum weiter charakterisieren zu kénnen, wurde Dil
bei jeweils 9 Tieren je Phanotyp in den mittleren Anteil des Nucleus praetectalis
posterior appliziert und bei 6 Tieren pro Phanotyp zusatzlich in die dorsolateralen
Schichten des Tectum mesencephali, da die Dendriten des Nucleus corticalis
vermutlich weit in die tectalen Schichten hineinreichen und mit retinotectalen
Efferenzen in Kontakt treten (Ubersicht bei Northcutt und Wullimann 1988).
Weiterhin wurde Dil bei 9 FluBfischen in den Nucleus praetectalis superficialis pars
parvocellularis appliziert, um seine pratectalen Verbindungen darzustellen.
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FOr die Untersuchung der retinalen Projektionen wurde bei beiden Fischformen
zunachst nur das Auge vorsichtig entfernt und der Sehnerv freigelegt (FluBform: n =
15; Hohlenform: n = 20). Dieser wurde, wie oben beschrieben, mit
Kimwipesstickchen getrocknet und vom umliegenden Gewebe abgegrenzt. Die
Verletzung des Sehnerven erfolgte durch seitliche Einstiche mit einer Minutiennadel,
in die die Dil-Kristalle gesetzt wurden, so daf3 die Markierung samtlicher optischer
Fasern gewaéhrleistet wurde.

Die Dil-Applikationen wurden zur eindeutigen Bestimmung von ipsi- und
contralateralen Projektionen nur unilateral und zwar ausschlieBlich im rechten
Cerebellum, Lobus inferior hypothalami und Nervus opticus und im linken
superfiziellen Pratectum und Tectum mesencephali durchgeflhrt.

AbschlieBend wurde der jeweilige Applikationsort zur Fixierung der Dil-Kristalle mit
einer 4%igen, aufgekochten und dann abgekuhlten Agar Agar-Lésung verschlossen.

2.2.3.3 Inkubation

Im AnschluB an die Applikation der Dil-Kristalle wurden die Schéadel in 4%iger,
gepufferter Paraformaldehydlésung im Warmeschrank bei Dunkelheit und 37 °C
inkubiert. Da die Zersetzungsprodukte des Formaldehyds (Ameisensaure und
Methanol) Dil aus der Membran lésen und somit die Resultate verschlechtern oder
verfalschen, wurde das Fixierungsmittel alle 4 Tage durch eine frisch angesetzte
Lésung ersetzt.

Damit alle Efferenzen und Afferenzen der jeweils markierten Gebiete erfal3t werden
konnten, auch diejenigen, die sich in der Nahe der Applikationsorte befinden und
durch langere Inkubationszeiten Uberlagert werden kénnten, wurden verschiedene
Inkubationszeiten gewahlt.

Beim FluBfisch betrugen die Inkubationszeiten fir die Markierung des

— Cerebellum 7 (n = 3), 14 (n = 3) und 21 Tage (n = 5),

— Lobus inferior hypothalami 5 (n = 3), 8 (n =3) und 11 Tage (n = 3),

— Nucleus praetectalis posterior 2 (n = 4), 3 (n = 4) und 5 Tage (n = 2),

— Tectum mesencephali 2 (n = 3) und 4 Tage (n = 3),

— Nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis 2 (n = 3), 4 (n = 3) und 7
Tage (n = 3) und

— Nervus opticus 4 (n =5), 8 (n=5) und 14 Tage (n = 5).
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Beim Hoéhlenfisch wurden, aufgrund der geringeren Kérperlange und der Ergebnisse
der Vorversuche, klrzere Inkubationszeiten gewahlt. Diese betrugen flr die
Markierung des

Cerebellum 5 (n =3), 10 (n = 3) und 15 Tage (n = 5),

Lobus inferior hypothalami 4 (n = 3), 6 (n = 3) und 8 Tage (n = 3),

Nucleus praetectalis posterior 1 (n=3), 2 (n = 3) und 4 Tage (n = 3),

Tectum mesencephali 1 (n=2), 2 (n =2) und 3 Tage (n = 2) und

Nervus opticus 3 (n = 6), 6 (n = 6) und 10 Tage (n = 8).

2.2.3.4 Gewebeentnahme, Einbettung und Vibratomschnitte

Nach beendeter Inkubation wurden die Gehirne in 0,1 M Phosphatpuffer (pH 7,4)
ausgewaschen bzw. aus den Schadeln unter dem Operationsmikroskop
freiprapariert und die bei der anschlieBenden Erstellung der Vibratomschnitte
stérenden Hirnhaute entfernt.

Um die verbliebene Fixierungslésung méglichst vollstandig zu entfernen, wurde die
Einbettung der Gehirne bei Raumtemperatur wie folgt durchgefihrt:

- 20 min. in Eigelb/0,1 M Phosphatpuffer 1:2,

- 20 min. in Eigelb/0,1 M Phosphatpuffer 2:1 und

- 45 min. in Eigelb im Exikator.

AnschlieBend konnten die Gehirne mit einem Pinsel auf hélzernen Vibratomblécken
befestigt werden, indem sie mit Eigelb, angedickt mit wenigen Tropfen
Fixierungslésung, umschichtet wurden.

Die so aufgeblockten Gehirne wurden Uber Nacht bei 4 °C im Dunkeln in 4%iger,
gepufferter Paraformaldehydlésung (pH 7,4) ausgehartet, bevor sie mit einem
Vibratom (Model G, Oxford, Foster City, Calif., USA) in eisgekihltem 0,1 M
Phosphatpuffer transversal geschnitten wurden. Statt der vom Hersteller
empfohlenen Klingen wurden zur Anfertigung der Vibratomschnitte halbierte
Rasierklingen (Rotbart extra dinn, Gillette, Berlin) verwendet, da diese sich nicht nur
als kostengunstiger sondern auch als besser geeignet erwiesen. Die 50 um dicken
Gehirnschnitte wurden auf einem Objekttrager in einem 1:1 Gemisch aus Karion F
und 0,1 M Phosphatpuffer eingedeckt und bis zur Auswertung horizontal im Dunkeln
bei 4 °C aufbewahrt.
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2.2.3.5 Auswertungsverfahren und Dokumentation

Die optische Auswertung der Dil-Markierungen anhand der Vibratomschnitte erfolgte
nach dem Schneiden innerhalb von 2 Tagen an einem Fluoreszenzmikroskop (Zeiss
Universal, Oberkochen) unter Grinanregung (Rhodaminfilter), da das
Absorbtionsmaximum von Dil bei 546 nm und seine maximale Emission bei 563 nm
(Honig und Hume 1986 und 1989) liegen. Mit diesem Filter erscheint Dil in einem
leuchtenden Rotorange auf schwarzen Hintergrund, wahrend es durch einen FITC-
Filter (Fluoresceinfilter) betrachtet schwach goldgelb wirkt und die umgebenden
Gehirnstrukturen noch so gut erkennbar sind, daB eine Gegenfarbung zur
Orientierung unnétig wird.

Die topologische Zuordnung der markierten Efferenzen und Afferenzen zu
Kerngebieten und Gehirnarealen erfolgte unter Verwendung der Phasenkontrast-
Fluoreszenz (FITC-Filters)-Einstellung und anhand des Vergleich mit den gefarbten
und cytoarchitektonisch untersuchten Paraffinschnitten. Die Ergebnisse der Dil-
Untersuchungen wurden in die angefertigten Graphiken (Abschnitt 2.2.2.6)
eingetragen, so dal3 sogenannte Chartings entstanden.

Fir die photographische Dokumentation wurde eine Aufsetzkamera fir die
Mikrophotographie (C 35 M, Zeiss, Oberkochen) verwendet. Die Aufnahmen
erfolgten auf einem llfordfilm (400 Delta Professional S/W), der anschlieBend
entsprechend den Herstellerangaben mit dem Entwickler Rodinal (Agfa, Leverkusen)
entwickelt und wie im Abschnitt 2.2.2.6 beschrieben auf Photopapier llfospeed RC
Deluxe Glossy (Harte 4, llford) abgezogen wurde.
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3 Ergebnisse

3.1 Die Versuchstiere

Die Fludfische (Abb. 3.1A) waren phanotypisch mit nur geringen Variabilitidten in
Pigmentierung und Kdrperform gleich gestaltet und entsprachen in Aussehen und
Verhalten den Angaben in der Literatur (s. Abschnitt 1.3). Auffallend waren die
Grofenunterschiede gleichaltriger Tiere bei gleicher Halterung. Sie wurden max. 9.1
cim grofi,

Die kleinere Hohlenform des Asfyanax mexicanus (Abb. 3.1C) erreichte max.
Korparldngen von 7,6 cm und wies Unterschiede im Ausmal der Augenredukiion,

Abb. 3.1 Asiyanax mexicanus-Populaticnen: FluRform (A), Hybrid = Kreuzung zwischen
Fluld- und Hihlenform (B) und Hohlenform (C). Die anscheinend dunkle Farbung des
Hohlenfisches ist auf die Belichtungsverhdlinisse sowie durchscheinende BlutgefiBe
zurickzutihren. 1,5-fache Vergraferu ng.
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Pigmentierung und Reaktion auf Licht auf. Wahrend die meisten Hohlenfische das
Trockenfutter nach dem Herabsinken vom Boden aufnahmen und keine Reaktion auf
Licht zeigten, fraBen ca. 5% der Tiere, wie die FluBform, von der Oberflache und
reagierten mit gesteigerter Schwimmaktivitdt auf eine plétzliche Lichtquelle. Die
Praparation dieser Tiere ergab eine geringere Reduktion der Augen im Vergleich zu
den Tieren, die vom Boden das Futter aufnahmen. Dem entsprachen auch ein
gréBerer Sehnervendurchmesser sowie ein breiterer optischer Trakt. Diese Tiere
wurden nicht fur die Untersuchungen verwendet.

Die Zucht der Astyanax mexicanus-Populationen war problemlos und erfolgte auf
Lnattrliche* Weise, d.h. ohne medikamentdse Stimulation. FluBfischpaare laichten in
den sehr frihen Morgenstunden ab und erzeugten ca. 400 Nachkommen pro Paar.
Die Hohlenfische laichten dagegen in den spaten Vormittagsstunden ab und
erzeugten ca. 200 Nachkommen pro Paar.

Die Kreuzung von FluB- und Héhlenfisch gelang nur, wenn man ein groBes
Hoéhlenfischweibchen mit einem kleinen FluBfischméanchen zusammenbrachte. Diese
Paare laichten ebenfalls in den frihen Morgenstunden ab und erzeugten ahnlich den
FluBfischen knapp 400 Nachkommen, von denen 94% Weibchen waren. Die Hybride
(Abb. 3.1B) sind uniform und &hneln in GréBe und Pigmentierung der FluBform. Der
Augendurchmesser ist geringer als bei der FluBform.

Die Kreuzung der Hybriden fahrte innerhalb von zwei Jahren nur zweimal zu
Nachkommen (12 und 8), die zu 70% MiBgestaltungen (Fehlen des Schwanzes oder
der Kiemendeckel, Rulckgradverkrimmung) zeigten und phéanotypisch alle der
Kreuzungsgeneration entsprachen.

3.2 Gehirnansichten der Astyanax mexicanus-Populationen

Flr den Vergleich des grobmorphologischen Gehirnaufbaus und zur Darstellung der
jeweiligen Schnittebene in der Dokumentation wurden von den vollstédndig
herauspraparierten Gehirnen der FluB- und Héhlenform sowie deren Hybrid Dorsal-,
Ventral- und Lateralansichten graphisch erstellt (Abb. 3.3-3.5).

Um genetische Besonderheiten auszuschlieBen, die sich in einer veranderten
Gehirnmorphologie widerspiegeln kénnten, wurden jeweils fiunf Gehirne pro
Phéanotyp fur die Préparation gewahlt. Dies stellte sich als sinnvoll heraus, da das
Gehirn eines Hohlenfisches eine Verwachsung der telencephalen Hemispharen mit
dem mesencephalen Tectum aufwies, was, wie der Vergleich zeigt, aber nicht
reprasentativ ist.
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Abb. 3.2 Die Gehirne innerhalb jeder untersuchten Fischpopulation weisen geringe
Variabilitdten auf. Dies wird anhand der Lateralansichten der Gehime des FluRfisches
verdeutlicht (A). Um einen Vergleich der Gehirme der unterschiedlichen Phanotypen des
Astyanax mexicanus 20 ermoglchen, wurden wvon den  entsprechenden Gehirmen
Durchschnittszeichnungen angefartigt (B). &-fache VergroBerung. |

Innerhalb  jeder Population der einzelnen Phénotypen treten  individuelle
Unterschiede beziOglich der makroskopischen Himmorphelogie  sowie  der
Froportionen der sinzelnen Himabschnitte zueinander auf, die weder aliers- oder
gréfenabhingig noch geschlechtsspezifisch sind (Abb. 3.2A) Um einen Vergleich
der Gehime der verschiedenen Astyanax mexicanus-Fepulationen zu ermdglichen,
wurden  Durchschnittszeichnungen der Gehime der einzelnen Phénotypan
angeferigt {Abb. 3.2B und 3.3-3.5).

Der Vergleich der vollstindig herauspraparierten Gehirme der Flul3- und Héhlenform
und des Hybriden zaeigt, dai alle Phanotypen des Astyanax mexicanus das typische,
langgestreckte Gehim der Teleosteer mit der bekannten Gliederung in die funf
Hauptabschnitte Telencephalon, Diencephalon, Mesencephalon, Metencephalon
und Myelencephalon aufweisen (Abb. 3.3-3.5). Das Gehim der Héhlenform war, im
Vergleich zur FluBform und den Hybriden, bei gleicher Kérperlange insgesamt
verkleinart.

Telencephalon

Den rostralen Bereich des Telencephalon bilden die grofien Bulbi olfactori. Hier
arreichen die kraftigen Fasemn der Mervi olfactori das Gehim, Im Gegensatz zu
einigen Vertreten (z. B, Kampfen) der nahe verwandten Cypriniden, die durch einen
nach nasal wverlagerten Bulbus olfactorius einen deullich sichtbaren Tractus
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olfactorius ausbilden, sind die olfaktorischen Bulben bei Astyanax mexicanus
sitzend, das heif3t sie liegen dem Ubrigen Telencephalon direkt an (Abb.3.3-3.5).
GréBenunterschiede der olfaktorischen Bulbi zwischen den Populationen wurden
nicht beobachtet.

Die telencephalen Hemispharen sind bei den drei untersuchten Fischpopulationen
relativ gro3. Bei der FluBform und den Hybriden wirken sie, zwischen den rostral
liegenden Bulbi olfactorii und dem caudal angrenzenden Tectum mesencephali,
gestaucht (Abb. 3.3 und 3.5). Bei der Héhlenform ist dies durch die geringeren
AusmaBe der mesencephalen Tecta (s. u.) nicht der Fall (Abb. 3.4). Die
Endhirnhemisphéaren lassen sich von dem ventralen Anteil des Telencephalon durch
eine von auBen gut erkennbare longitudinal verlaufende Furche (Sulcus externus)
abgrenzen. Der ventrale Bereich des Telencephalon geht caudal in das
Diencephalon Uber.

Diencephalon

An der ventrorostralen Grenze des Diencephalon treten die Sehnerven Uber das
Chiasma opticum in das Gehirn ein. Wahrend die Sehnerven bei der FluBform und
der Kreuzungsform sehr kraftig ausgebildet sind (Abb. 3.3 und 3.5), ist die Reduktion
der Sehnerven bei den Hohlenfischen offensichtlich (Abb.3.4). In der Dorsalansicht
sind vom dorsalen Diencephalon die beidseitig symmetrisch vorgewdlbte Habenulae
sowie der Stiel des verhaltnismaBig groBen, ovalen Pinealorgans sichtbar. Letzteres
legt sich nach rostral Gber die Mediane der telencephalen Hemispharen und reicht
etwa bis zu deren Mitte (Abb. 3.3A, 3.4A, 3.5A). Beim Hohlenfisch sind durch die
Hypotrophie des Tectum mesencephali (s. u.) wesentlich mehr dorsale diencephale
Areale erkennbar (Abb. 3.4A).

Zusatzlich wird das Diencephalon lateral von den mesencephalen Loben weniger
verdeckt als bei der FluB- und Kreuzungsform, was besonders in der Lateralansicht
deutlich wird (Abb. 3.3B, 3.4B, 3.5B). In dieser Ansicht sind auch die geringeren
rostrocaudalen AusmaBe des optischen Traktes im Gehirn der H&hlenform
erkennbar. Die Ventralansicht bietet ein entsprechendes Bild: das Diencephalon des
Hoéhlenfisches ist im Vergleich zum FluBfisch und Hybrid verschmalert (Abb. 3.3C,
3.4C, 3.50).

Der Hypothalamus ist in den drei Fischpopulationen durch seine ventrale und
caudale Ausdehnung machtig entwickelt und reicht bis zum metencephalen
Hirnstamm (Abb. 3.3-3.5). Die in allen untersuchten Phanotypen ebenfalls stark
ausgebildete Hypophyse (H) ist ventral des rostralen Hypothalamus lokalisiert (Abb.
3.3-3.5).
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Abb. 3.3 Astyanax mexicanus-Flulform. Dorsal- (A), Lateral- (B} und Ventralansicht (C) des
Gehirns. BO: Bulbus olfactorius; Ce: Cerebellum; E: Epiphyse; H: Hypophyse; Hyp:
Hypothalamus; NO: Mervus oplicus; Tel: Telencephalon; TM: Tectum mesencephali,
13-fache VergréBerung.
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Abb. 3.4 Astyanax mexicanus- Héhlenform. Dorsal- (A), Lateral- (B) und Ventralansicht (€)
des Gehirns. BO: Bulbug olfactorius; Ce: Cerebellum; E: Epiphyse; H: Hypophyse; Hyp:
Hypothalamus; NOY Nervus oplicus; Tel: Telencephalon; TL: Terus longitudinalis; TM:

Tectum mesencephali. 13-fache VergriBerung,
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Abb. 3.5 Astyanax mexicanus-Hybrid, Dorsal- (A), Lateral- (B) und Ventralansicht {C) des
Gehirms., BO: Bulbus olfactorius; Ce: Cerebellum; E: Epiphyse; H: Hypophyse: Hyp:
Hypothalamus; NO: Nervus opticus; Tel: Telencephalon; TM: Tectum mesencephali,
13-fache VergroBarung.
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Mesencephalon

In der Dorsalansicht des Mittelhirns tritt ein morphologischer Unterschied zwischen
den Phéanotypen des Silbersalmlers besonders deutlich hervor. Wahrend der
FluBfisch sehr groBe mesencephale Loben aufweist (Abb. 3.3), die in der Medianen
zusammenstoBen und sowohl das Telencephalon als auch das Cerebellum
longitudinal stauchen, sind die Lobi mesencephali des Hoéhlenfisches soweit
reduziert, daB sie in der Medianen auseinanderweichen und vom Vorderhirn
abgertckt sind (Abb. 3.4). Beim FluBfisch Uberwdlben die mesencephalen Loben
rostral das Diencephalon, so daf3 lediglich das Pinealorgan sowie die Habenulae von
diesem Gehirnteil zu sehen sind. Bei der Hoéhlenform hingegen sind in der
Dorsalansicht wesentlich gréBere diencephale Areale sowie der in der
mesencephalen Mediane liegende Torus longitudinalis sichtbar. In der Lateralansicht
tberwélben die Mittelhirnloben beim FluBfisch das Diencephalon wesentlich starker
als bei dem Héhlenfisch (Abb.3.3B und 3.4B).

Die morphologische Ansicht des Mesencephalon beim Hybrid entspricht der des
FluBfisches (Abb. 3.3 und 3.5).

Morphologische Unterschiede in der Auspragung des Tegmentum zwischen den
Astyanax mexicanus-Populationen wurden nicht beobachtet.

Metencephalon und Myelencephalon

Das metencephale Cerebellum erscheint bei allen untersuchten Phanotypen in
Relation zum Gesamthirn gleich groB3 zu sein (Abb. 3.3-3.5), obwohl es durch die
reduzierten mesencephalen Lobi beim HOhlenfisch hier zu einem scheinbar
dominierenden Gehirnabschnitt wird. Caudal Uberragt es geringflgig die
Rautengrube des Myelencephalons, lateral die stark ausgedehnte Medulla
oblongata.

Die myelencephalen vagalen und facialen Loben weisen bei allen Phanotypen, im
Gegensatz zu denen einiger Vertreter der nahe verwandten Cypriniden (z. B.
Goldfisch, Karpfen) und Siluriden (Welse), keine Hypertrophierung auf.

3.2.1 Zusammenfassung

Zusammenfassend laBt sich feststellen, daB charakteristische Unterschiede im
auBeren Gehirnaufbau zwischen den untersuchten Phanotypen des Astyanax
mexicanus zwischen der FluB- und Héhlenform bestehen, wahrend das Gehirn der
Hybriden dem des FluBfisches entspricht. Die Unterschiede zwischen der FluB3- und
der Héhlenpopulation sind vor allem mit dem primaren optischen System gekoppelt.
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3.3 Cytearchitektur

Bei der FluB- und Hdhlenform des Asfyanax mexicanus wurde eine detaillierts,
vergleichende cytoarchitektonische Analyse der im allgemeinen an der visuellen
Vermittiung beteiligten diencephalen Regionen vorgenommean, um die Ergebnisse
der refinalen Tracing-Experimente {Abschnitt 3.5) sicher Bereichen des zentralen
Mervensystems zuordnen zu kénnen und um vergleichbare Daten mit anderen
Teleosteergruppan zu erhalten. Im Anschiul werden die Schichten des Tectum
mesencephali dargestellf. Die verwendete Nomenklatur ist im Abschnitt 2226
aufgefihrt.

3.3.1 Das Diencephalon

In Anlehnung an die Analyse von Braford und Norheoutt {1983} wird das
Diencephalon in dersoventraler Richtung in Epithalamus, dorsalen Thalamus,
vantralan Thalamus, posteriores Tuberculum und Hypothalamus gegliedert. Wie im
Abschnitt 1.2.1 beschrieben, werden aus morphologischen und funktionellen
Grinden die Ubergangsbersiche zum rostroventralen Telencephalon (praoptische
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Region), dorsocaudalen  Mesencephalon  (Synencephalon) sowie  zum
mesencephalen Tectum (Pratectum) dem Diencephalon zugeordnet.

Praoptische Region

Die rostrale praoptische Area ist sehr gefaBreich, und das Ependym (Ep) erscheint
bei beiden Ph&notypen durch die sehr eng aneinanderliegenden, langgestreckten
und sehr dunkel gefarbten Zellen spezialisiert (FluBfisch: Abb. 3.6-3.7; H6hlenfisch:
Abb. 3.18-3.19). Die Neurone der praoptischen Region umgeben den praoptischen
Reze3 des diencephalen Ventrikels (DiV). Der rostral lokalisierte Nucleus
praeopticus parvocellularis pars anterior (PPa) liegt dem Ependym direkt an. Seine
Zellen zeichnen sich in seinem vordersten Bereich bei beiden Phanotypen durch
eine groBe Diversitat bezlglich GréBe, Form und Anfarbbarkeit aus (FluBfisch: Abb.
3.6; Hohlenfisch: Abb. 3.18). Caudalwarts nimmt die Variabilitat der Zellen ab, und
es Uberwiegen kleine und dunkel geféarbte Neurone (FluBfisch: Abb. 3.7; Héhlenfisch:
Abb. 3.19). Der Nucleus praeopticus parvocellularis pars anterior erstreckt sich von
der rostral liegenden Commissura anterior (Cant) caudalwérts und geht direkt in den
Nucleus praeopticus parvocellularis pars posterior (PPp) Uber, der dorsal des
Chiasma opticum (CO) und rostralen Hyopthalamus zu sehen ist (FluBfisch: Abb.
3.8-3.14; Hohlenfisch: Abb. 3.20-3.26). Beide periventrikuldren Nuclei weisen eine
mehrere Zellen starke laterale Ausdehnung auf, in denen bei beiden Fischformen
einige gréBere und heller gefarbte Perikaryen lokalisiert sind. Der caudale Anteil des
Nucleus praeopticus parvocellularis pars posterior weist nur noch zwei bis drei
Zellagen auf, und die Zellen sind gréBer und heller angefarbt (FluBfisch: Abb. 3.13-
3.14; Hoéhlenfisch: Abb. 3.26). Dies tritt beim FluBfisch deutlicher hervor als beim
Hoéhlenfisch.

Dorsal der parvozellularen praoptischen Nuclei und caudal der Commissura anterior
sind die Neurone des Nucleus praeopticus magnocellularis (PM) zu sehen
(FluBfisch: Abb. 3.7-3.11; Hbhlenfisch: Abb. 3.19-3.23). In seinem rostralen Bereich
sind nur wenige einzelne magnozellulare Zellen lokalisiert, wahrend caudalwérts die
Zellanzahl zunachst zunimmt, die Uberwiegende Anzahl seiner Zellen aber nur
geringfigig groéBer ist als die des ventral gelegenen Nucleus praeopticus
parvocellularis pars anterior. In dieser Region sind die Zellen des Nucleus
praeopticus magnocellularis deutlich heller gefarbt als die der ventral lokalisierten
parvozellularen praoptischen Nuclei, liegen verstreuter und sind von einzelnen
groBen Zellen durchsetzt (FluBfisch: Abb. 3.7-3.8; Hbéhlenfisch: Abb. 3.19-3.20).
Weiter caudalwarts nimmt die Anzahl seiner Zellen dagegen ab, wahrend ihre GréBe
zunimmt (FluBfisch: Abb. 3.9-3.11; HOhlenfisch: Abb. 3.22-3.23). Einige, ventrolateral
des Nucleus praeopticus magnocellularis und lateral der parvozellularen
praoptischen Nuclei lokalisierte, magnozellulare Neurone kénnten ventrale Auslaufer
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des erstgenannten darstellen (s. a. 0. anteriorer und posteriorer Anteil des Nucleus
praeopticus parvocellularis). Der Nucleus praeopticus magnocellularis erstreckt sich
bis zum rostralen ventralen Thalamus. In diesem caudalen Bereich sind bei beiden
Fischtypen nur noch einzelne und verstreut liegende groBzellige Perikaryen des
Nucleus praeopticus magnocellularis erkennbar (FluBfisch: Abb. 3.11; Héhlenfisch:
Abb. 3.23). Ein in einigen Teleosteern beschriebener ventral liegender
parvozellularer Teil des Nucleus praeopticus magnocellularis konnte weder in der
FluBform noch im Héhlensalmler identifiziert werden.

Ventral und lateral des Nucleus praeopticus parvocellularis pars posterior liegt der
Nucleus suprachiasmaticus (SC) (FluBfisch: Abb. 3.8-3.14; Hbhlenfisch: Abb. 3.20-
3.23), der sich vom erstgenannten durch seine etwas heller geférbten Perikaryen
unterscheidet. Rostral wird der Nucleus suprachiasmaticus durch den Nucleus
praeopticus parvocellularis pars anterior und ventral durch das Chiasma opticum
begrenzt. Die Zellen des ovalen Nucleus suprachiasmaticus liegen rostral eng
beieinander. Caudal hat der Nucleus eine gréBere laterale Ausdehnung und seine
Zellen sind groBer und liegen verstreuter. Unterschiede in dieser Gehirnregion
zwischen der FluB3- und der Héhlenform wurden nicht beobachtet.

Epithalamus

Im Epithalamus sind bei beiden Phéanotypen die Strukturen der Habenulae
symmetrisch entwickelt (FluBfisch: Abb. 3.10-3.15; Hbhlenfisch: Abb. 3.21-3.26). Die
Habenula der Héhlenform wirkt aber in Relation zum Gesamtquerschnitt wesentlich
gréBer als die der FluBform. Die Habenula ist in einen dorsalen (Had) und einen
ventralen (Hav) Nucleus unterteilt. Die Zellen des ventralen Nucleus unterscheiden
sich von denen des dorsalen durch ihre geringere GréBe und dunklere Farbung.

Die Epiphyse (E) und der Saccus dorsalis (SD) scheinen in beiden
Fischpopulationen gleich gro3 ausgepragt zu sein (FluBform: Abb. 3.10, 3.13;
Hohlenform: Abb. 3.22-3.23).

Ventraler Thalamus

Direkt unterhalb der rostralen Habenulae und dorsal der praoptischen Region ist der
rostrale Teil des ventralen Thalamus lokalisiert. Der Nucleus ventromedialis thalami
(VM) erscheint bereits rostroventral der Habenulae und bildet zundchst eine
periventrikuldre  Zellanhdufung, dessen Zellen gréBer sind als die der
Ependymschicht. Hier weisen die Zellen des Nucleus ventromedialis bei der
FluBform eine fusiforme und bei der Hohlenform eine eher runde Gestalt auf. Wenig
weiter caudalwarts sind die Zellen in zwei langlichen, periventrikularen Schichten
angeordnet, die ein umgedrehtes ,V* bilden. Der eine Schenkel des ,V* liegt dem
Ependym direkt an, wahrend der zweite von dorsomedial (der Verbindung beider
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Schenkel) nach ventrolateral verlauft (FluBform: Abb. 3.9-3.13; Héhlenform: Abb.
3.21-3.24). Caudalwarts nehmen die Zellen der FluBform eine mehr ovale Form an,
liegen bei beiden Phanotypen unregelmaBiger verteilt und es ist nur noch eine dinne
Zellschicht sichtbar (FluBform: Abb. 3.14-3.15; Héhlenform: Abb. 3.25-3.26). Der
Nucleus ventromedialis erstreckt sich Uber die gesamte Lange des ventralen
Thalamus bis zum posterioren Tuberculum (s. u.).

Eine weitere periventrikulare Zellgruppe, die aber auf den rostralen ventralen
Thalamus beschrankt bleibt, ist der Nucleus intermedius thalami (l) (FluBform: Abb.
3.13-3.15; HOhlenform: Abb. 3.23-3.24). Seine Zellen grenzen eng an die des ventral
gelegenen Nucleus ventromedialis thalami, sind aber kleiner, runder, dunkler gefarbt
und liegen verstreuter. In Transversalschnitten bilden sie in beiden Salmlerformen
eine kleine, kreisférmige Flache.

Lateral des Nucleus ventromedialis thalami schlieBen sich die unregelmaBig verteilt
liegenden Zellen des Nucleus ventrolateralis thalami (VL) an (FluBform: Abb. 3.10-
3.15; Hbéhlenform: Abb. 3.21-3.26), dessen Zellen bei beiden Phanotypen etwas
gréBer und heller gefarbt sind als die des erstgenannten. Wahrend der Nucleus
ventrolateralis in seinem rostralen Anteil ventrolateral des Nucleus ventromedialis
lokalisiert ist, liegen seine Zellen caudalwarts eher dorsolateral dieses Nucleus. Bei
der Hoéhlenform besteht der Nucleus ventrolateralis aus wesentlich weniger Zellen
als bei der FluBform.

Im Ubrigen lateralen ventralen Thalamus liegen weitere vereinzelte Perikaryen. Ein
lateral lokalisierter Nucleus rostrolateralis (Butler und Saidel 1991), wie er in einigen
Teleosteern beschrieben wurde, konnte aus diesen lateral lokalisierten Zellen in
Astyanax mexicanus nicht abgegrenzt werden, da keine Anhaufung oder
GrdéBenunterschiede der Perikaryen erkennbar waren.

Dorsaler Thalamus

In der Schnittebene des caudalen Nucleus intermedius thalami tritt der rostrale Anteil
des dorsalen Thalamus hervor. Ventral der Habenulae und dorsal des Nucleus
intermedius thalami ist der Nucleus anterior thalami (A) erkennbar (FluBform: Abb.
3.14-3.15; Hbéhlenform: Abb. 3.25-3.26), der sich caudal bis zur Commisura posterior
(Cpost) und damit Uber die erste Halfte des periventrikularen dorsalen Thalamus
erstreckt. Bei der FluBform sind die kleinen Zellen des rostralen Nucleus anterior in
zwei periventrikularen Schichten angeordnet, die dorsal zusammenlaufen und eine
Zellansammlung bilden (Abb. 3.15). Die mediale Schicht ist zwei bis drei Zellen dick
und schlie3t sich dem Ependym direkt an. Die weiter lateral liegende Schicht umfaf3t
sechs bis acht Zellenlagen und weist caudal in ihrem ventralen Bereich eine geringe
ventrolaterale Ausrichtung auf. Der zwischen beiden Schichten liegende Bereich ist
weitgehend zellfrei. Caudal 16st sich diese Anordnung und zerféllt in eine
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zusammenhéngende Zellgruppe. Lateral der rostralen Zellreihen und caudalen
Zellgruppen sind weitere, verstreut liegende Zellen lokalisiert. Bei der Héhlenform
hingegen bildet der thalamische Nucleus anterior zunachst eine groB3e
Zellanhaufung, um dann eine ausgedehnte ovale Form anzunehmen, die sich weit in
den diencephalen Ventrikel vorschiebt (Abb. 3.25). Seine kleinen Zellen umgeben in
dieser Schnittebene ein zentrales, zellarmes Neuropil.

Caudal zerféllt diese Anordnung und wird in beiden Ph&notypen durch den Nucleus
centralis posterior thalami (CP) verdrangt (FluBform: Abb. 3.16-3.17; Hbhlenform:
Abb. 3.27-3.28). Dieser weist in Transversalschnitten eine charakteristische
Ausrichtung von dorsomedial nach ventrolateral auf. Beim FluBfisch wird diese
Ausrichtung besonders an der caudal hervortretenden, im dorsalen Bereich des
Nucleus lokalisierten, dichten Zellsdule deutlich, die vom medianen Ventrikel nach
ventrolateral verlauft. Im ventrolateralen Bereich des Nucleus centralis posterior sind
einige gréBere Zellen sichtbar. Weitere Zellen liegen vereinzelt ventral der
charakteristischen Zellsaule.

Der Nucleus dorsalis posterior thalami (DP) ist dorsal des thalamischen Nucleus
centralis posterior lokalisiert und von letzterem in beiden Phanotypen durch seine
etwas kleineren Zellen zu unterscheiden (FluBform: Abb. 3.16-3.17; Héhlenform:
Abb. 3.27-3.28). Rostral bilden die Zellen des Nucleus dorsalis posterior eine
periventrikuldare Verdichtung. Seine lateral liegenden Zellen weisen vor allem ventral
des Fasciculus retroflexus (FR) eine ventrolaterale Ausrichtung auf. Caudal nimmt
die Zellanzahl der lateralen Ausdehnung zu.

Die Zellen dieser beiden caudal im dorsalen Thalamus liegenden Nuclei bilden
rostrocaudale Zellsdulen, die sich caudalwarts verjingen und rostral des Nucleus
fasciculi longitudinalis medialis enden. Letztgenannter ist deutlich an seinen sehr
groBen Zellen erkennbar.

Synencephalon

Im rostralen Synencephalon (FluBform: Abb. 3.16-3.17; H6hlenform: Abb. 3.27-3.28)
ist in beiden Fischpopulationen der spezialisierte Ependymbereich des Organum
subcommissurale (SCO) deutlich erkennbar. Dorsal des Organum subcommissurale
verlaufen die Fasern der Commissura posterior (Cpost) (s. u.: diencephale
Fasersysteme), ventral bilden die dem Ependym anliegenden, sehr kleinen und dicht
gepackten Zellen den Nucleus praetectalis periventricularis pars ventralis (PPv).
Lateral dieses Nucleus ist der Nucleus praetectalis periventricularis pars dorsalis
(PPd) lokalisiert. Seine Zellen sind etwas grdBer, heller geféarbt und liegen weiter
auseinander als die des ventralen Nucleus praetectalis periventricularis. Im
Hoéhlenfisch besteht der dorsale Bereich des Nucleus praetectalis periventricularis
aus nur sehr wenigen Zellen.
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Dorsal der periventrikularen pratectalen Nuclei liegen die Zellen des préatectalen,
Nucleus paracommissuralis (PCN), durch den die Fasern der Commissur posterior
verlaufen. Rostral grenzen Fasern des Fasciculus retroflexus das periventrikulare
Pratectum vom dorsalen Thalamus ab. Caudalwéarts erstreckt es sich bis dorsal des
beginnenden Nucleus fasciculi longitudinalis medialis (NMLF) (Abb. 3.29), der die
caudale Grenze des Synencephalons definiert.

Pratectum

Das Pratectum kann in einen superfiziellen, einen zentralen und einen
periventrikularen (s. Synencephalon) Bereich unterteilt werden. Die akzessorischen
optischen Nuclei sowie der Nucleus corticalis werden ebenfalls dem Pratectum
zugeordnet (s. Abschnitt 1.2.1).

Das superfizielle Pratectum liegt innerhalb des optischen Traktes (OT) nahe der
lateralen Gehirnoberflache. Der rostral lokalisierte Nucleus praetectalis superficialis
pars parvocellularis (PSp) (FluBform: Abb. 3.10, 3.13) teilt bei der FluBform den
optischen Trakt in den lateral verlaufenden ventralen (VOT) und den medial
ziehenden dorsalen (DOT) optischen Trakt (s. u.: diencephale Trakte und
Commissuren). Seine kleinen, runden Zellen sind um eine langliches, caudalwarts
entsprechend der dorsolateralen Oberflache des superfiziellen Pratectum geformtes
Neuropil lokalisiert. Bei der Ho6hlenform ist cytoarchitektonisch kein Nucleus
praetectalis superficialis pars parvocellularis vorhanden.

Medial des rostralen parvozellularen Nucleus praetectalis superficialis in der
FluBform bzw. mit Beginn des superfiziellen Pratectum in der H6hlenform, erscheint
der Nucleus praetectalis posterior (PO) (FluBform: Abb. 3.10, 3.13-3.16; H6hlenform:
Abb. 3.23, 3.26-3.27), der sich wesentlich weiter nach caudal ausdehnt als der
parvozellulare Anteil des superfiziellen Pratectum. Er hat eine auffallend groB3e,
ovale Form und seine vorwiegend kleinen Zellen sind um ein zentrales, zellarmes
Neuropil herum angeordnet. In der Héhlenform scheint das Neuropil etwas mehr
Zellen zu beinhalten als in der FluBform. In seinem caudalen Drittel ist die
Begrenzung des Nucleus praetectalis posterior unregelmafig und seine Zellen sind
innerhalb des gesamten Kerngebietes in Gruppen angeordnet, die von dicken
Faserbindel durchsetzt werden (FluBform: Abb. 3.14-3.16; Héhlenform: Abb. 3.27).
In seinem caudalen Ende sind bei beiden Salmlerformen nur noch medial des
absteigenden Tractus Zellen lokalisiert.

In Transversalschnitten durch das caudale superfizielle Pratectum ist zwischen dem
Nucleus praetectalis posterior und dem dorsal an der ventromedialen Basis des
mesencephalen Tectum lokalisieten Nucleus corticalis (s. u.) in beiden
Salmlerformen ein zellarmer Bereich zu sehen (FluBform: Abb. 3.14, 3.15B;
Ho6hlenform: Abb. 3.30B). Dieses Gebiet kbnnte dem Nucleus praectalis accessorius
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entsprechen. Vereinzelte magnozellulare Zellen, rostral in seinem lateralen und
caudal in seinem medialen Abschnitt, weisen in beiden Fischpopulationen auf die
Existenz des Nucleus praetectalis superficialis pars magnocellularis hin.

Ein weiteres auffallendes Kerngebiet tritt caudodorsal des Nucleus praetectalis
posterior hervor und besteht aus mittelgroBBen Zellen, die sich ventral der Basis des
Tectum mesencephali, von medial des ventralen optischen Traktes
dorsomedialwérts bis lateral der Commissura posterior erstrecken und
cytoarchitektonisch nicht identifiziert werden konnten (s. Abschnitt 3.4.1) (FluBform:
Abb. 3.16; H6hlenform: Abb. 3.27).

Der Nucleus praetectalis centralis (CPN) (FluBform: Abb. 3.13-3.15; Héhlenform:
Abb. 3.26, 3.30B) ist in seinem rostralen Anteil dorsomedial des superfiziellen
Pratectum lokalisiert und grenzt caudal an das medial liegende periventrikulare
Pratectum (s. Synencephalon). Seine mittelgroBen Zellen liegen rostral innerhalb
des dorsalen optischen Traktes und sind in der Héhlenform, durch die zellarmere
Umgebung, deutlicher begrenzt. Caudal ist der Nucleus in beiden
Salmlerpopulationen schwer von den umliegenden Zellen abzugrenzen. In der
Hohlenform erscheint der Nucleus praetectalis centralis wesentlich kleiner als in der
FluBform.

Im FluBfisch sind ventromedial der caudalen Halfte des Nucleus praetectalis
posterior einige beieinander liegende kleine Zellen innerhalb der Fasern des
aufsteigenden optischen Traktes lokalisiert, die vermutlich den Nucleus opticus
accessorius dorsalis (DAO) darstellen (Abb. 3.14-3.15). Im Héhlenfisch sind in dieser
Region ebenfalls Neurone erkennbar, die sich aber nicht von den umgebenden
Perikaryen abgrenzen lassen.

Der Nucleus opticus accessorius ventralis konnte anhand der gefarbten
Paraffinschnitte weder im FluB- noch im Héhlensalmler identifiziert werden.

In Transversalschnitten durch das superfizielle Pratectum sind die gro3en Perikaryen
des Nucleus corticalis (C) zu sehen (FluBform: Abb. 3.13-3.15; Héhlenform: Abb.
3.27, 3.30B), die innerhalb des rostroventralen Tectum mesencephali lokalisiert sind.
Rostral liegen die zum Teil sehr hell gefarbten Neurone zunachst verstreut innerhalb
des ventralen Stratum griseum centrale. Mit dem rostralen Beginn des Stratum
album centrale wird der Nucleus corticalis geteilt und es existiert flr eine kurze
rostrocaudale Distanz ein lateraler und ein medialer Abschnitt dieses Kerngebietes.
Die Perikaryen des lateralen Anteils des Nucleus corticalis sind Gberwiegend an der
Basis des Tectum mesencephali lokalisiert (FluBform: Abb. 3.15B; HS6hlenform: Abb.
3.30B) und erstrecken sich caudalwarts bis rostral des Synencephalon.
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Tuberculum posterior und Hypothalamus

Das posteriore Tuberculum sowie der Hypothalamus sind ebenfalls Regionen des
Diencephalon. Da beide keine retinofugalen Projektionen erhalten, werden diese
Bereiche im Folgenden nur kurz beschrieben.

Das Tuberculum posterior ist wesentlich gréBer als der dorsale und der ventrale
Thalamus. Sein periventrikularer Anteil grenzt dorsal an den dorsalen Thalamus,
caudoventral an den Hypothalamus und caudodorsal an den Nucleus fasciculi
longitudinalis medialis.

Der Nucleus periventricularis tuberculi posterioris (TPp) (FluBform: Abb. 3.16-3.17,
3.29A; Héhlenform: Abb. 3.27-3.28, 3.29B) ist ventral des Nucleus centralis posterior
des dorsalen Thalamus lokalisiert. Seine rostralen paraventrikuldren Bereiche sind
durch eine dorsoventrale Ausrichtung charakterisiert. Caudalwarts nimmt die GréBe
seiner lateralen Ausdehnung ab. In seinem caudalen Abschnitt verschmilzt er ventral
an seiner Mittellinie (Abb. 3.29). Unterschiede zwischen der FluB- und der
Ho6hlenform wurden nicht beobachtet.

Ventral des periventrikuldren Nucleus des posterioren Tuberculum ist der Nucleus
tuberis posterior (PTN) an seinen eng aneinanderliegenden Zellen deutlich
erkennbar (Abb. 3.29). Caudalwarts fusioniert er in beiden Fischpopulationen in der
Mittellinie und wélbt sich weit nach ventral in den diencephalen Ventrikel vor.

Lateral des posterioren tuberalen Nucleus ist eine deutliche Differenzierung des
Ependyms erkennbar, das Organum paraventriculare. Seine Zellen sind sehr klein
und dunkel gefarbt und an der ventrikularen Oberflaiche des Recessus lateralis
lokalisiert. Im H6hlenfisch erscheint er zellarmer zu sein als im FluBfisch.

Der laterale Bereich des posterioren Tuberculum beinhaltet die praglomerulare
Region. Sie stellt eine Zellsdule dar, die von rostrolateral nach caudomedial durch
den GrofBteil des Diencephalon verlauft. In ihrem rostralen Bereich erscheint in
rostrocaudaler Richtung zuerst der Nucleus praeglomerulosus anterior (PGa)
(FluBform: Abb. 3.14, 3.16; Hbhlenform: Abb. 3.26-3.27), der in beiden Phanotypen
aus kleinen, dunkel gefarbten und sehr dicht aneinander liegenden Zellen besteht.
Rostral lagert sich ein Teil der Zellen an der lateralen Gehirnoberflache in einer zwei
bis drei Zellen starken Schicht zusammen. Diese Schicht ist medialwarts von den
Ubrigen Zellen des Nucleus praeglomerulosus anterior, mit Ausnahme des ventralen
Bereiches, in dem die Zellen zusammenlaufen, durch ein bandférmiges Neuropil
getrennt. Caudal verlagert sich der Nucleus praeglomerulosus anterior nach medial
und die charakteristische Anordnung seiner Zellen I6st sich auf. In dieser
Schnittebene liegen die Perikaryen verstreut innerhalb einer runden Flache, die
caudalwarts immer mehr an GréBe abnimmt, wahrend die ZellgréBe geringflgig
zunimmt.
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Caudolateral des rostralen Nucleus praeglomerulosus anterior sind zwei weitere
Kerngebiete lokalisiert. Das dorsolaterale besteht aus kleinen, verstreut liegenden
und dunkel geféarbten Zellen und weitet sich caudal nach medial aus, so daB es
bandférmig von dorsolateral wenig schrag nach ventromedial verlduft. Es weist aber
nur eine geringe rostrocaudale Ausdehnung auf und endet caudal des Nucleus
praeglomerulosus anterior. Der gr6Bere, ventrolaterale Bereich ist der Nucleus
praeglomerulosus lateralis (PGl) (FluBform: Abb. 3.16; Héhlenform: Abb. 3.27). Er
verlauft wesentlich weiter nach caudal als der Nucleus praeglomerulosus anterior
und ist in beiden Phanotypen durch seine gleichmaBig verteilten, mittelgroBen Zellen
gekennzeichnet. In der Hohlenform besteht er aus weniger Zellen als in der
FluBform. Ventral zu ihm und ventrolateral des medialen Anteils des Nucleus
praeglomerulosus anterior beginnt der Nucleus praeglomerulosus medialis (PGm)
(FluBform: Abb. 3.16, 3.29A; Hoéhlenform: Abb. 3.27, 3.29B). Seine Zellen sind
kleiner und liegen enger beieinander als die des Nucleus praeglomerulosus lateralis.
Caudalwérts verlagern sich seine Zellen zunachst nach dorsomedial und dann nach
medial. Caudal des lateralen wund dorsolateral des medialen Nucleus
praeglomerulosus ist der Nucleus posterior thalami (P) lokalisiert (Abb. 3.29). Seine
Zellen sind sehr groB und dunkel gefarbt und von den Fasern der nach dorsal
aufsteigenden Commissura horizontalis (Chor) umgeben. Bei der Hohlenform
besteht der Nucleus posterior thalami aus nur sehr wenigen Zellen im Vergleich zu
der FluBform. Dem Nucleus praeglomerulosus medialis liegt, je nach Schnittebene
ventral bis ventrolateral, der Nucleus gustatorius tertius (TGN) an (Abb. 3.29), der
sich von erstgenanntem durch seine kleineren Zellen unterscheidet. Lateral dieser
Zellanhaufung ist der Nucleus subglomerulosus lokalisiert, der eine sehr geringe
rostrocaudale  Ausdehnung aufweist. Caudomedial geht der Nucleus
praeglomerulosus medialis in den Nucleus praeglomerulosus caudalis Uber, der in
seinem caudalen Abschnitt in der Mittellinie fusioniert.

Ventral des Nucleus praeglomerulosus caudalis ist das sogenannte Corpus
mamillare an seinen dicht gepackten, sehr kleinen Zellen erkennbar, die ein lateral
gelegenes Neuropil umgeben.

Der Torus lateralis (TLa) bildet eine groBBe Ausbuchtung laterocaudal des Nucleus
praeglomerulosus lateralis.

Der Hypothalamus beider Astyanax mexicanus-Phanotypen ist die groBte
diencephale Region. In Transversalschnitten beginnt er caudoventral des Chiasma
opticum. Vom ventralen Thalamus ist er durch die Zona limitans diencephali (ZL)
abgegrenzt (Abb. 3.27) und sein caudaler Anteil liegt ventral des Tegmentum.

Im rostralen Hypothalamus wird zunachst die ventrale Zone des Hypothalamus (Hv)
sichtbar, die den diencephalen Ventrikel umgibt (FluBform: Abb. 3.14, 3.16-3.17;
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Abb. 3.6 Astyanax mexicanus-FluBferm, Spiegelbildliche Zelchnung eines Transvarsalsehnitas durch
das linke Telencephalon in Hohe der Commissura anterior (rechts) und der vergriRerten praoptizchen
Aegian (Mitte), Die Pieile kennzeichnen die ventrale und dorsale Granze der Vergrafierung. Daorsal ist
ocben, medial links, Der Lateralansicht {unten rechis) ist die Schniftebens zu entnehmen, Links: Photo
des vergrollarten Transversalschnittes (Kldver Barrera-Farbung).

100 pm

Abb. 3.7 Astyanax meaxicanus-Fluliferm. Spiegalbildiiche Zeichnung eings Transversalschnittes durch
dag linke caudale Telencephalon {rechts) und der vergriBerten praoplischen Region (Mitte). Die Pigile
kennzeichnan die ventrale und dorsale Grenze der Vergrélierung. Darsal ist oben, medial links. Der
Lateralansicht (unten rechis) ist die Schnittebene zu entnehmen. Links: Photo des wergriBeren
Transversalschnittes (Kidver Barrera-Farbung).
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Abb. 3.8 Astyanax maxicanus-Fluliferm. Spiegelbildiche feichnung eines Transvarsalschnittes durch
dig linke prioptizche Begion in Hohe des rostralen Chizasma aplicum (rechts) und der vargroBerten
praoplischen Hegion (Mille). Die Plade kennzeichren die wvantrale und dorsale Greneze der
VergroBerung. Dorzal ist oben, medial links. Der Lateralansicht {unten Bitte) st die Schrittebena 2u
entnehmen. Links: Photo des vergrdBaren Transversalschnittes (Kldver Barrera-Farbung).
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Abb. 3.8 Astvanax mexicanus-FluRform. Spiegelbildiche 2aichnung eines Transversalzchnities durch
den linken rostralen ventralen Thalamus (rechts) und der vergriferten prioplischen Region (Mitte).
Dig Pleila kennzeichnen die vantrale und dorsale Grenze der VergréGerung, Darsal ist oben, medial
links. Der Lateralansicht {unten rechts) ist die Schnittebens zu entnehmen. Links: Photo des
vargriBaren Transversalschnittes (Klover Barrera-Farbung).
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Abb, 3.10 Asfyanax mexicanus-Flulltorm. Spiegelbildliche feichnung eines Transversalschnitles
durch das linke rostrale Diencephalon einschiiefilich der rostralen Habenulae und des rostralen
superfiziellen Pritectum (rechts). Dorsal ist aben, medial links. Der Lateralansicht {unten rechts) ist die
Schnittebene zu entnehmen. Links: Photo des Transversalschmttes (Klovar Barrara-Farbung).
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Abb. 3.11 Astyanax mexicanus-Flulform, Rechts: Verkleinerung der splagelbildichen Zeichnung aus

Abb. 3.10, Der gingezeichnete Kasten entspricht dem in der Mitte gezeigten Vergriflenungsausschnitt
des Diencephalon. Links: Photo des vergréfieren Transversalschnittes,

.'I 'I"..'_l ‘T%ﬁl::‘ N
Lo 'f*—-. .

K

LR

Abb. 3.2 Asfhanax mexicanus-Fluftorm. Spiegelbildiche Zeichnung eines Transversalschnittes
durch das linke supedizelle Pritecturn {rechts). Darsal ist oben, medial links, Der Lateralansichi
(unten rechis) ist die Schnitebane zu entnshrmen. Der Kasien entspricht dem in der Mitte gezeigten
YergriBenngsausschnitt. Mitte: Vergrdflerung der Habenulae und des venfralen Thalamus. Links:
Fhoto des vargroGaren Transversalschnittes (Kliver Bamera-Farbung),
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Abb, 3.13 Astyanax mexicanus-Flubtorm. Spiegelbildliche Feichnung eines Transversalschnittes
durch das linke Diancephalon in Hihe der postoptischen Commissur (oben rechis). Dorsal ist oben,
medial links., Der Lateralansicht (Milla rechis) ist die Schnitiebens zu entnehmen. Oben links: Photo
des Transversalschnittes (Kllver Barrera-Firbung), Unten rechis: Spiegelbildliche Zeichnung der

vargriBeren Habenulae und des ventralen Thalamus, Unten links: Photo des wergrdBerten
Transversalschnittes.
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0,2 mm

Ably., 314 Aslhpanax mexeanus-FluGiorm. Splegelbidiche Zeichnung eines Transversalschnites
durch das hinke Diencephalen in Héhe des rostralen dorsalen Thalamus (rechis), Dorsal ist oben,

rmadial links. Der Lateralansicht {unten rechtg) ist die Schnittebena zu entnehmen. Links: Pholo des
Transversalschnittes (Kldver Barrera-Farbung),
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Abb. 315 Astvanaxy mexlcanus-Flulform. A: Spiegelbildiche Zeichnung des vergriBerden veniralen
und rastralan dorsalen Thalamus (rechis) aus abb. 314 mit dem entsprechenden Pholo des
Transversalschnittes (links). B: Vergrifertes Photo des supedidellan (PO) und zentralen (CEM}
Pratectum aus Abb, 3,14, Dorsal ist oben, medial rechts. Die Pleile verdautlichen die AusmalBe des
lateralen Antells des groBzelligen Nucleus corticalis (C) C: Verkleinerte spiegelbildiiche Zaichnung des
Trangversalschnittes aus Abb. 3.14. Die eingezeichneten Kasten geben die Vergrierungsausschnitte
wieder.
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Abb. 3.16 Asfyanax mexicanus-Flulform, Spiegelbildliche Zeichnung eines Transversalschnittes
durch das linke Diencephalon in Héhe der rostralen Commissura posterior (rechis). Dorsal ist oben,
medial finks. Der Lateralansicht {unten rechts} ist die Schnittebane zu entnehmen. Links: Photo des
Transversalschnittes (Kllver Barrera-Farbung).
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Abb. 317 Aslyanax mexicanus-FluBiorm. Rechts; Spiegelbildiiche Zsichnung des vergrieren
perventribularen Diencephalon aus Abb, 3,16, Links: Phole des vargrileren Transversalschnities,
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Hohlenform: Abb. 3.27-3.28). Caudalwérts ist die ventrale Zone auch ventral des
Recessus lateralis (LR) lokalisiert, wahrend dem dorsalen und lateralen Bereich des
Recessus lateralis die dorsale Zone des Hypothalamus (Hd) anliegt (Abb. 3.29).
Dorsal wird die periventrikuldre Zone des dorsalen Hypothalamus vom posterioren
Tuberculum begrenzt.

Im ventromedialen Bereich des rostralen ventralen Hypothalamus beginnt der
Nucleus tuberis anterior (ATN), der medial und caudalwarts mediodorsal an die
ventrale Zone, dorsal an den Recessus lateralis und dorsolateral an den dorsalen
Hypothalamus grenzt (FluBform: Abb. 3.16-3.17, 3.29A; Hbéhlenform: Abb. 3.27-3.28,
3.29B). Ventral des Nucleus tuberis anterior und ventrolateral der ventralen Zone
des Hypothalamus liegt der Nucleus lateralis hypothalami (LH), der aus kleinen
Zellen besteht, die von ventromedial nach dorsolateral verlaufen (Abb. 3.16-3.17,
3.29).

Im dorsalen Hypothalamus sind in seiner lateralen Ausdehnung, dem Lobus inferior
hypothalami, zwei weitere Zellgruppen erkennbar: Der kleinzellige Nucleus diffusus
lobi inferioris hypothalami (DIL) besteht entsprechend seines Namens aus zerstreut
liegenden Zellen (Abb. 3.29), und weiter caudal ist der Nucleus centralis lobi
inferioris hypothalami an seinen wesentlich gréBeren Zellen erkennbar.

Die caudale hypothalamische Zone umgibt den caudalen Anteil des Recessus
posterior.

Ventral des ventralen und caudalen Hypothalamus liegt die Hypophyse (H), die in
beiden Phanotypen stark ausgepragt ist (Abb. 3.29).

Im Hypothalamus der FluB- und Héhlenform scheinen keine cytoarchitektonischen
Unterschiede zu bestehen.

Diencephale Fasersysteme

Das laterale (LFB) und mediale (MFB) Vorderhirnblndel, die ihren Ursprung im
Telecephalon haben, verlaufen in das Diencephalon. Das laterale Vorderhirnblndel
wurde im rostralen Diencephalon mit der Kliver Barrera-Farbung schwach angefarbt
und verlauft direkt medial des optischen Traktes, im lateralen Bereich der
praoptischen Region, caudalwarts bis zum posterioren Tuberculum (FluBform: Abb.
3.10, 3.13-3.14; Hbéhlenform: Abb. 3.23). Das mediale Vorderhirnblndel hat einen
gréBen Durchmesser und ist deutlicher sichtbar (FluBform: Abb. 3.7-3.11, 3.14-3.15;
Hohlenform: Abb. 3.19-3.28). Im Diencephalon verlaufen seine Fasern in
rostrocaudaler Richtung direkt lateral der periventrikularen Nuclei zunachst in der
praoptischen Region, dann direkt ventral des ventralen Thalamus und caudal
ventrolateral des Nucleus des posterioren Tuberculum bis zum Nucleus tuberis
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posterior. Es wurden keine Unterschiede im AusmaB und Verlauf der
Vorderhirnblndel in den Phanotypen beobachtet.

Im Epithalamus ist bei beiden Phanotypen die Commissur der Habenulae (Chab) zu
sehen, die die beiden dorsalen Nuclei der Habenulae miteinander verbindet
(FluBform: Abb. 3.14; Héhlenform: Abb. 3.25-3.26). Auch der Fasciculus retroflexus
(FR) verlauft in beiden Salmlerformen ohne erkennbare Unterschiede von der
Habenulae durch den Thalamus bis in das mesencephalen Tegmentum (FluBform:
Abb. 3.10-3.17; Héhlenform: Abb. 3.21-3.28).

Die optischen Nerven (ON) bilden ventral der anterioren praoptischen Region die
Sehnervenkreuzung (CO), die in der H6hlenform durch den geringeren Durchmesser
der optischen Nerven wesentlich kleiner ist als in der FluBform. Mit Eintritt der
optischen Nerven in das Gehirn werden die Fasern als optischer Trakt (OT)
bezeichnet (FluBform: Abb. 3.8-3.11, 3.13, 3.31; Héhlenform: Abb. 320, 3.22-3.23,
3.31). Dies sind bei der FluBform die auffallensten Fasern des Diencephalon. Bei der
Hohlenform hingegen ist die Menge der optischen Fasern auf ein dinnes Band
reduziert, so daB das gesamte Diencephalon stark verschmalert ist.

Bei dem FluBsalmler verlassen einige wenige Fasern rostromedial den optischen
Trakt und bilden den axialen optischen Trakt (AxOT) (Abb. 3.10-3.11). Einige Fasern
des axialen optischen Traktes ziehen in den Nucleus suprachiasmaticus, wahrend
der Hauptanteil der Fasern entlang der lateralen Oberflache dieses Nucleus
zunachst dorsalwarts verlauft, sich caudal nach lateral wendet, wobei das laterale
Vorderhirnblndel dorsal umrundet wird, und dann sowohl den dorsalen (DOT) als
auch den medialen optischen Trakt (MOT) erreicht. Bei der Héhlenform konnte mit
der Kliver Barrera-Farbung kein axialer optischer Trakt identifiziert werden.

Im Bereich des superfiziellen Pratectum teilt sich der optische Trakt in den
ventrolateral (VOT), den dorsomedial (DOT) und den kleineren medial (MOT)
verlaufenden optischen Trakt (FluBform: Abb. 3.10, 3.13; H6hlenform: Abb. 3.23,
3.26). Der ventrale optische Trakt verlauft zun&chst lateral und dann caudodorsal
des superfiziellen Pratectum entlang der ventralen Grenze des Tectum
mesencephali. Somit erreicht er hauptsachlich die caudalen Anteile der optischen
Loben. Bei der Héhlenform konnten mit der Kllver Barrera-Farbung keine Fasern
entlang der Lateralseite des superfiziellen Pratectum nachgewiesen werden. Der
dorsale optische Trakt verlauft lateral der posterioren praoptischen Region und des
ventralen und dorsalen Thalamus bis in das optische Tectum. Hier scheinen sie das
Stratum opticum und caudal das Stratum album centrale des mesencephalen
Tectum zu erreichen. Die Fasern des dorsalen optischen Traktes konnten auch bei
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Abb. 3.18 Astvanax mexicanus-Hihlenform. Spiegelbildiche Zelchnung eines Transversalschnities
durch das linke Telencephalon in Hdhe der Commissura anterior {rechls) und der vergréBerten
pracplischen Region (Mitte). Die Pieile kennzeichnen die vendrale und dorsale Grenze der
Vergrifermung, Dorsal ist oben, medial links, Der Lateralansicht {unten rachis) st die Schniffebene zu
eninehmen. Links: Photo des vergriGenen Transversalschnittes (Klover Barrara-Farbung).

Abb. 3.19 Ashranax mexicanus-Hihlenform, Spiegelbildliche Zeichnung eines Transversalschnittes
durch das linke caudale Telencephalon [rechts) und der vergrdBeten pracplischen Region (Mitla). Die
Pleila kennzeichnen die ventrale und dorsale Grenze der Vergrifierung, Dorsal ist oben, medial links.
Crer Lateralansicht (unten rechis) ist die Schoitlebene zu entnehmean. Links: Pholo des vergrdBeten
Trangversalschnittes (Kilver Barrera-Farbung).
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abb, 3.20 Astvanax mexicanus-Hohlenform. Spiegelbildliche Zeichnung eines Transversalschnittes
durch die linke prioptische Region in Hohe des rostralen Chiasma colicum (rechls) und der
vergrdBeren praosplizchen Bagion {Mitte). Die Flalle kennzaichnen die venlrale und dorsale Grenze
der VergrdBerung. Dorsal is! oben, medial links. Der Lateralansicht {unten Mitte) ist die Schniftebens
zu entnehmaen. Links: Photo des vergréfierten Transversalschnittes (Kliver Barrara-Farbung).
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Abb. 3.21 Aslyanax mexicanus-Hohlenform. Spiegelbildlicha Zeichnung der vergrdflerten Habenulaa
und das ventralen Thalamus (Mitte} aus Abb. 3.22 mit dem entsprachanden Phota (links) des
Transversalschnittes, Rechis: Verkleinere spiegelbildiiche feichnung des Transversalschnittes auws
Abb. 3.22, Der eingezeichnete Kasten gibt den Vergréhierungsausschnitt wieder.
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Abb. 3.22 Astvanax mexicanus-Hahlenform, Spiegelbildiche Zeichnung eines Transversalschnittes
durch daz linke rostrale Diencephalon einschliefilich der rostralen Habenulae und des rostralen
ventralen Thalamus (rechis). Dorsal ist chen, medial links. Der Lateralansicht {unten rechis) ist die
Schnittebene zu entnehmen. Links: Phote des Transversalschnittes (Kiover Barrera-Farbung).
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Abb. 3.23 Asfyanax mexicanus-Hohlenform. Spiegelbildliche Zeichnung eines Transversalschnittes in
Hahe des linken rostralen superizielen Pratectum und der postoplischen Commissur {rechis). Dorsal
izt oben, medial links, Der Lateralansicht (urten rechis) ist die Schnittebene zu entnghmen, Links:
Fholo des Transversalschnittes (Kliver Barrera-Farbung).




Ergebnisse g1

.-

]
¥

Abb. 3.24 Astyanax mexicanus-Héhlenform, Spiegelbildliche Zeichnung der vergréBerizn Habenulae
und des ventralen Thalamus [(Mitte} aus Abb, 3.23 mil dem entsprechenden Photo des vergriilerden
Transversalschnittes (links). Rechis: Der eingezeichnete Kasten in der verkleinerten spiegelbildichen
Zaichnung des Transversalschnittes aus Abb. 3.23 gibt dan Vergréarungsausschnitt wiader.
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Abb. 3.25 Astyanax mexicanus-Héhlenform, Spiegelbildliche Zeichnung der vergriBertan Habanulae
und des dorsalen Thalamus (Mitte) aus Abb. 3.26 mit dem enisprechenden Photo des vergrifierian
Transversalschnittes (links). Rechts; Der eingezeichnete Kasten in der varkleinartan spiegelbildlichan
Zeichnung des Transversalschnittes aus Abb. 3.28 gibt den VergriBarungsausschnitt wieder.
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Abb. 3.26 Asltyvanax meaxicanus-Hohlenform. Spiegeihildliche Feichnung eines Transversalschnities
durch daz linke Diensephalan in H3he des dorsalen Thalamus (rechts]. Dorsal ist oben, medial links,
Cer  Lateralansicht  {unten  rechis) st die Schoitlebense zu eninehmen. Links: Photo  des
Transversalschnittes (Kldwver Barrera-Farbung).
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Abb. 3.27 Ashanax mexicanus-Hdhlenform, Spiegelbidiche Zeichnung eines Transvarsalschnitbes
durch das linke Diencephalon in Hahe der Commissura posterior {rechis). Dorsal ist oben, medial
links. Links: Photo des Transvarsalschoiftes (Kidver Barera-Farbung). Der Lateralansicht (unten
rechits} ist die Schnittebene zu entnehmen.
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Abb. 3.28 Asfyanax mexicanus-Hahlenfarm.  Spiegelbildliche  feichnung  des  wvergrdferten
perventrikuldren Diencephalen aws Abb. 327 ([rechis] mit dem entsprechenden Pholo des
Transversalschnittes (links).
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der Hoéhlenform deutlich angefarbt werden, ihre Anzahl ist aber wesentlich geringer
als bei der FluBform.

Bei der FluBform konnten, im Gegensatz zur H6hlenform, auch Fasern des medialen
optischen Traktes (MOT) angefarbt werden, der sich medial auf der Héhe der
Abspaltung des dorsalen optischen Trakt vom optischen Haupttrakt trennt und lateral
der periventrikularen Nuclei des ventralen und dorsalen Thalamus caudodorsalwarts
verlauft (FluBform: Abb. 3.10-3.13).

Caudal des Chiasma opticum verlauft die breite Commissura postoptica (Cpop), die
sich laterocaudal in beiden Fischpopulationen in mehrere Aste aufspaltet (FluBform:
Abb. 3.13-3.14; Héhlenform: Abb. 3.20,3.22-3.23, 3.26).

Die Commissura horizontalis (Chor) kreuzt ventral der postoptischen Commissur die
Mediane (FluBform: Abb. 3.14; Hoéhlenform: Abb. 3.26). Sie verlduft zundchst
caudalwarts ventral der praglomeruldren Region, durchquert diese dann dorsalwarts
und zieht schlieBlich nach rostral um das Tectum mesencephali zu erreichen
(FluBform: Abb. 3.16-3.17; H6hlenform: Abb. 3.27-3.28).

Ein  weiterer deutlich sichtbarer Trakt des Diencephalon in beiden
Salmlerpopulationen ist derjenige, der den Nucleus praetectalis posterior caudal
verlaBt und zum Lobus inferior des Hypothalamus zieht. Er entspricht topographisch
dem pratecto-mammilaren Trakt anderer Teleosteer, der aber den Nucleus
praetectalis superficialis magnocellularis mit dem Corpus mammilare des
Hypothalamus verbindet.

Die Commissura posterior (Cpost) verlauft im Synencephalon und ist in beiden
Fischformen deutlich erkennbar (FluBform: Abb. 3.16-3.17; Héhlenform: Abb. 3.27-
3.28). Ihre lateralen Auslaufer spalten sich in zwei Hauptaste auf.

3.3.2 Das Mesencephalon

Das Mesencephalon besteht aus dem dorsal lokalisierten Tectum mesencephali
sowie dem ventral liegenden Torus semicircularis und Tegmentum (Abb. 3.29).

Bereits die Dorsal- und Lateralansichten der Gehirne der FluB- und Héhlenform
(Abb. 3.3-3.4) verdeutlichen die Reduktion des Tectum mesencephali beim
Hoéhlenfisch, die unabhangig von der Gesamtverkleinerung des Gehirns ist (s.
Abschnitt 3.2). Auch in Transversalschnitten durch die Gehirne beider Fischformen
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wird die Reduktion besonders an den weit in der Medianen auseinanderweichenden
mesencephalen Tecta der Hohlensalmler (Abb. 3.27, 3.29) sowie in ihrer
verringerten rostrocaudalen Ausdehnung deutlich. Abb. 3.26 zeigt die wesentlich
weiter caudal beginnen mesencephalen Loben des Héhlenfisches im Vergleich zu
denen des FluBfisches (Abb. 3.10).

Das Tectum mesencephali ist in Transversalschnitten, je nach Schnittebene, eine
ovale, halbkreis- oder kreisférmige Struktur (FluBform: Abb. 3.10, 3.13- 3.14, 3.16,
3.29A; Hohlenform: Abb. 3.26-3.27, 3.29B), deren konzentrische Schichtung
besonders anhand der transversalen Schnittserien deutlich wird, indem die tectalen
Schichten in rostrocaudaler Richtung nacheinander erscheinen bzw. enden. In
beiden Salmlerformen kénnen folgende Schichten unterschieden werden: Stratum
fiborosum marginale (SM), Stratum opticum (SO), Stratum fibrosum et griseum
superficiale (SFGS), Stratum griseum centrale (SGC), Stratum album centrale (SAC)
und Stratum periventriculare (SPV) (Abb. 3.30A).

Die Fasern des Stratum fibrosum marginale sind vermutlich nicht myelinisiert, da sie
mit dem Farbstoff Luxol Fast Blue nicht angefarbt wurden. Im Gegensatz dazu sind
die Fasern des Stratum opticum deutlich gefarbt. Beide Schichten sind sowohl in der
FluB- als auch in der H6hlenform deutlich ausgebildet, weisen im Hbhlensalmler aber
weniger Perikaryen auf. Im Stratum fibrosum et griseum superficiale sind in beiden
Fischformen Fasern sowie unterschiedlich groBe Perikaryen zu sehen. Das Stratum
griseum centrale, das ebenfalls Perikaryen als auch Fasern beinhaltet, ist zellarmer
als das darUberliegende Stratum fibrosum et griseum superficiale. In der Héhlenform
sind in diesen beiden Schichten weniger Zellen lokalisiert als in der FluBform. Die
Fasern dieser beiden Schichten sind wesentlich schwéacher angefarbt als die des
Stratum opticum. In der tiefen weiBen Schicht Uberwiegen angefarbte Fasern,
obwohl auch hier verstreut Neurone lokalisiert sind. Einige der hier verlaufenden
Fasern kénnen durch das Stratum periventriculare und die Commissura tecti (Ctec)
bis in das Stratum album centrale des gegeniberliegenden Tectum mesencephali
verfolgt werden (Abb. 3.29). Die periventrikuldre Zone des mesencephalen Tectum
besteht in beiden Fischformen aus eng beieinander liegenden, granulierten Zellen. In
seinem caudalen Bereich wird diese Schicht zunehmend von angeschnittenen
Faserbindeln durchsetzt.

Die Starke der einzelnen Schichten ist von der gewahlten Schnittebene, dem
Schnittwinkel sowie dem Ausschnitt abhangig.

Die Ubrigen mesencephalen Bereiche erhalten keinen retinalen Input und werden
deshalb im Folgenden nur kurz beschrieben.

Der Torus longitudinalis (TL) ist eine gepaarte, in rostrocaudaler Richtung
langgestreckte Struktur, die ventral der Commissura tecti (Ctec) in der Mittellinie des
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Abb. 3.29 Astyanax mexicanus, Transversalschnitle (Kiover-Barrera-Farbung) durch das linke rostrale
Mesencephalon mit den ergdnzenden, spiegalbildiichan Zeichnungen dar gezeiglen Strukturen
{rechts). Darsal ist oben, ventral unten. Den Lateralansichien {links) sind die Schniltebenen 2u

entnehmen. & Fluliform. B HShlenform,

.....
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Abb. 3.30 Asfyanax mexicanus. A: Transversalschnitte (KlOver-Barrera-Farbung) durch das linke
Teclurm mesencephali der Flul- {rachis) und Hehlenform (links) in H3he der in Abb, 3.29 dargestellten
Schnitlabenen. Die Peripheria liagt oban, der tectale Ventrikel unian. Die Abbildung entspricht keiner
guantitativen Darstellung, B: Trangversalschnilt [(Klover-Barrera-Farbung) durch den linken Mucleus
coficalis des Hohlensalmlers, Die Pigile kennzeichnen einige Meurone dieses Muclous.
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tectalen Ventrikels (TeV) verlauft (Abb. 3.29). Sie besteht aus dicht aneinander
gelagerten Zellen, die in Ventrikelndhe kleiner und dunkler gefarbt sind und enger
beieinander liegen als im Inneren und an der Dorsalseite des Torus. Dorsomedial
sind einige groBzellige Perikaryen lokalisiert. Caudalwérts verlaufen zunehmend
myelinisierte Fasern innerhalb des Torus longitudinalis. Im Gegensatz zum FluBfisch
wird der Torus longitudinalis bei der HOhlenform nicht vollstdndig von den
mesencephalen Loben bedeckt (Abb. 3.29).

Das ventrale Mesencephalon liegt unterhalb des tectalen Ventrikels und besteht aus
dem Tegmentum und dem Torus semicircularis (TS) (Abb. 3.29). Der Torus
semicircularis liegt auf dem obersten Teil des lateralen Tegmentum und ragt in den
tectalen Ventrikel vor. Das Tegmentum beinhaltet u. a. den Edinger-Westphal
Nucleus (EW) und die Nuclei des oculomotorischen (N.lllI) und trochlearen (N.IV)
Nerven, die in beiden Fischpopulationen vorhanden sind. Die Axone des Nucleus
nervi oculomotorii verlassen das Gehirn ventral zwischen Tegmentum und dem
Lobus inferior hypothalami. Der Nervus trochlearis tritt caudal zwischen Torus
semicircularis und der Medulla oblongata des Metencephalon aus.

3.3.3 Zusammenfassung

Die Gegeniberstellung der untersuchten Gehirnregionen der FluB- und Héhlenform
des Astyanax mexicanus anhand der gefarbten Schnittserien zeigt - bis auf das
Fehlen des Nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis bei der Héhlenform
sowie morphologische Variationen im Nucleus anterior thalami - einen
vergleichbaren Aufbau beider Gehirne.

Allgemein 148t sich feststellen, daB die Anzahl der angefarbten Perikaryen im
Hoéhlenfischgehirn geringer ist als im FluBfisch. Dies trifft fir Kerngebiete (Nucleus
ventrolateralis thalami, Nucleus praetectalis centralis, Nucleus praetectalis
periventricularis pars dorsalis, Nucleus opticus accessorius dorsalis, Nucleus
praeglomerulosus lateralis, Nucleus posterior thalami) und die umliegenden
Regionen (lateraler Thalamus, Pratectum, posteriores Tuberculum) ebenso zu wie
fr die mesencephalen Tectumschichten.

Cytoarchitektonische Unterschiede zwischen beiden Phanotypen des Astyanax
mexicanus bestehen in der Anordnung der Zellen im Nucleus anterior des dorsalen
Thalamus und seiner VergréBerung bei der Héhlenform.

Die auffallendsten Unterschiede zwischen beiden Phanotypen sind aber, wie die
Gesamtansichten der Gehirne bereits zeigten, an das primére optische System
gekoppelt. So weisen die optischen Nerven der Hohlenform einen wesentlich
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Abb. 3.31 Vergleich des Mervus apticus {OM), Chiasma opficum (CO) und Tractus opticus (QT) der
FiuR- {rechts) und Hohlenfarm (links) des Asbhyansx mexicenus anhand wvon Transversalschnitten
(¥i0ver Barrera-Farbung) durch die rostrale précptische Region, Dersal ist ohen, ventral unten.

geringeren Durchmesser auf als die der Flulform, woraus auch sowohl die kleinere
Sehnervenkreuzung als auch der schmalere optische Trakt der Héhlenfarm resultiert
(Abb, 3.31). Caudal setzen sich diese Unterschiede in einer Reduktion der
mesencephalen Loben bei der Hohlenform im Vergleich zur FluBform fort {Abb.
3.29). Diese betrifit nicht nur eine geringere rostrocaudale sondern auch aine
geringere laterale Ausdehnung, wodurch die Tecta mesencephali bei der Hohlenform
in der Medianen auseinanderweichen und so den Torus longitudinalis freilegen.

3.4 Pratectales Organisations- und Verschaltungsmuster

Um einige priatectale Kemgebiste, die sich cytoarchitektonisch nur ungenau
abgrenzen oder lokalisieren lassen, hodologisch zu charakterisieren, wurde Dil in
das caudale Corpus cerebelli appliziert. Die Dil-Applikationen in den Lobus inferior
hypothalami und den Mucleus prastectalis superficialis pars parvocellularis dienten
der Ildentifizierung pratectaler Verschaltung und die Markierung des Mucleus
praetectalis posterior und des Tectum mesencephali der Darstellung des Mucleus
corticalis.
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3.4.1 Efferenzen und Afferenzen des Cerebellum

Wie die cytoarchitektonische Analyse der akzessorischen optischen Nuclei
(Abschnitt 3.3.1) zeigt, 1aBt sich der Nucleus opticus accessorius dorsalis (DAQO) in
der FluBform nur schwer und in der Héhlenform gar nicht von den umliegenden
Zellen abgrenzen. Der Nucleus opticus accessorius ventralis (VAO) konnte in keiner
der beiden untersuchten Phanotypen anhand gefarbter Paraffinschnitte gezeigt
werden. Zusétzlich sind die Grenzen des Nucleus praetectalis centralis (CPN) in
beiden Fischformen nur ungenau bestimmbar.

Da das caudale Cerebellum Efferenzen aus diesen drei Kerngebieten erhalt (Finger
1978, Finger und Karten 1978, Luiten 1981, Wullimann 1985, Northcutt und
Wullimann 1988, Wullimann und Northcutt 1988), wurde Dil in das unilaterale
caudale Corpus cerebelli (CCe) appliziert, um die genannten Kerngebiete
hodologisch zu identifizieren. Die Applikationsorte sind in Abb. 3.32C (FluBform) und
Abb. 3.33C (Hbhlenform) dargestellt.

Die afferenten und efferenten cerebellaren Zielgebiete sind in beiden Astyanax
mexicanus-Phanotypen identisch. Unterschiede bestehen lediglich in der Anzahl der
gefarbten Neurone und die GréBe der Terminationsgebiete, die in der Héhlenform,
entsprechend des kleineren und zellarmeren Gehirns, verringert bzw. kleiner sind.
Zunédchst werden die Verbindungen des caudalen, unilateralen Corpus cerebelli zu
den akzessorischen optischen Nuclei und dem zentralen Pratectum dargestellt. Im
Anschluf3 daran folgt die Beschreibung der tbrigen Kleinhirnverbindungen.

Akzessorische optische Nuclei und zentrales Pratectum

In der Schnittebene des medialen, ipsilateralen Nucleus praetectalis posterior (PO)
sind ventromedial dieses Kerngebietes zunachst einzelne retrograd geférbte
Neurone innerhalb der Fasern des aufsteigenden optischen Traktes lokalisiert, die
durch ihre Kleinhirnverbindungen als der rostrale Anteil des Nucleus opticus
accessorius dorsalis charakterisiert werden konnten (Abb. 3.32A, 3.33A, 3.34,
3.35D-E). Caudodorsal des Nucleus praetectalis posterior dehnt sich der Nucleus
opticus accessorius dorsalis enorm aus (s. a. Abschnitt 3.3.1 Pratectum) und die
cerebellaren Afferenzen erstrecken sich entlang der gesamten ventralen Basis des
mesencephalen Tectum vom lateral liegenden ventralen optischen Trakt
dorsomedialwarts bis ventral des Nucleus paracommissuralis (Abb. 3.32B, 3.33B,
3.36A, 3.37A).

Bis auf die Anzahl retrograd markierter Neurone, die im Héhlenfisch wenig geringer
ist als in der FluBform, entsprechen sich die Ergebnisse in beiden Phanotypen.
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Abb. 3.32 Astyanex mexicanus-Flulferm. Zeichnungen der cerebelidren Aflerenzen im ipsilateralen
Pratacturm (A rostral; Br caudal). Die schwarzen Punkte stellen retrograd gefarbte Zellen nach Dil-
Applikation in das unilalerals caudale Cerebellum dar, Dorsal ist oben, lateral rechis. Dle Schwirzung
in C zeigt den Applikationsort im caudalen Corpus cerabeli.

Somit ist der cytoarchitektonisch nur schwer abgrenzbare Mucleus opticus
accessonius dorsalis nicht nur auch im Hahlenfisch vorhanden, sondem sein
caudaler Anteil nimmt in beiden Fischfarmen gewaltige Ausmafe an.

Ventromedial des ipsilaterslen, caudalen NMucleus practectzlis posterior, dorsal der
praglomerularen Region (PG) und lateral des cacdalen Nucleus ventromedialis
thalami bzw. des rostralen Nucleus peariventricularis tuberculi posterioris sind wenige
ginzelne, retrograd markierte Meurone lokalisiert, Bei der FluBform sind 2-3
cerghelldre Afferenzen dber eine Distanz von ca. 150 pm zu sehen, wihrand sich bei
der Hihlenform 1-2 markierte Perikaryen dber eine Distanz von ca, 100 pm
erstrecken.  Aufgrund  seiner topographischen Lage und  seiner cerebelldren
Verbindung  entspricht dieses Gebiet vermutlich dem  cytoarchitektonizsch  nicht
identifizierten Mucleus opticus accessorius ventralis (Abb, 3.32B, 3.33B, 3.34, 3.35D-
Fi.
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Abb. 3.33 Aslyanax mexicanus-Hihlenform. Zeichnungen der carabellaren Afferenzen im ipsilateralen
Fratectum (A rostral; B: caudal). Die schwarzen Punkte stellen retrograd gefarble Zellen nach Dil-
Applikation in das unilaterale caudale Careballum dar. Dorsal ist aben, lateral rechis. Die Schwirzung
in € zeig! den Applikationsar im caudalen Corpus cerebelli,

Der Mucleus praetectalis cenfralis des ipsilateralen zentralen Pritectum weist in
beiden Fischformen ebenfalls viele retrograd gefarbte Neurone auf (Abb. 3.32A,
3.33A, 3.24, 3.35A-E). Rostral sind zunichst einige wenige markierte Perikaryen
innerbalb des aufsteigenden dorsalen optischen Trakies, dorsomedial des Nucleus
prastectalis posterior, lokalisien. Caudalwarts mimmt die Anzahl der gefarbten Nuclai
zu, und das Kemgebiet erstrackt sich vom MNucleus prastectalis posterior bis rostral
der Commissura posterior. In der Schnittebene des rostralen Synencephalon sind
nur noch wenige MNeurone markiert, und es Oberwiegen Fasem. Diese sind
vermutlich ausschlieBlich Efferenzen der rostral markierien Kemgebiete, die sich hier
mit Fasem wor allem aus dem Torus loengitudinalis (s, u) zum Tractus
mesencephalocerebellaris  anterior (TMCa) (Abb. 3.384A-E, 3.37B-C und F)
zusammenschlieBen und ins Klainhim verlaufen.

Entsprechend den cytearchitekionischen Befunden ist die Anzahl der retrograd
gefarbten Perikaryen im Nucleus prastectalis centralis im Hihlenfisch etwas geringer
als in der FluB3form. Entgegen den cytoarchitektonischen Ergebnissen beginnt dieses
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Kerngebiet weiter rostral und erstreckt sich ebenso weiter nach caudal als im
vorangegangenen Abschnitt identifiziert werden konnte.

Diese drei corpopetal markierten Zellgruppen, der Nucleus praetectalis centralis, der
Nucleus opticus accessorius ventralis und der Nucleus opticus accessorius dorsalis,
sind die am weitesten rostral identifizierten Afferenzen des caudalen Cerebellum.

Durch die hodologische Charakterisierung dieser rostralen Zellgruppen kénnen die
cytoarchitektonischen Befunde dieser Region bei der FluBform (Abb. 3.14 und 3.16)
und bei der Hohlenform (Abb. 3.26-3.27) vervollstandigt werden (Abb. 3.32A-B,
3.33A-B).

Weitere cerebelldre Verbindungen

Da die Kleinhirnmarkierung der Darstellung pratectaler Kerne diente, wurde eine
vollstandige Erfassung der Ubrigen Kleinhirnverbindungen nicht angestrebt. Die
folgende Beschreibung bezieht sich sowohl auf die FluB- als auch auf die
Hohlenform und nur auftretende Abweichungen werden betont.

Caudal ziehende Fasern verlassen das Cerebellum vor allem Uber den ipsilateralen
Tractus cerebellaris posterior, der vom Corpus cerebelli durch die Eminentia
granularis in die Medulla oblongata verlauft. Seine Fasern ziehen in den Nucleus
octavolateralis medialis, den Nucleus octavus descendens und entlang der lateralen
Gehirnoberflache caudoventralwarts bis in die contralaterale Oliva inferior (Abb.
3.36F, 3.37D).

Cerebellare Efferenzen enden im Nucleus octavolateralis medialis und Nucleus
octavus descendens.

Wenige Fasern ziehen vom ipsilateralen Kleinhirn zum contralateralen Tractus
cerebellaris posterior und erreichen so auch den contralateralen Nucleus
octavolateralis medialis und Nucleus octavus descendens. Ein auffallendes
Terminationsfeld weist der contralaterale Nucleus reticularis lateralis auf.

Caudal liegende, retrograd gefarbte Neurone waren, mit Ausnahme der Neurone der
Oliva inferior, nur bei zwei Tieren (sowohl bei der FluB- als auch bei der Hohlenform)
nach den langsten Inkubationszeiten mit Dil sichtbar, wahrend Fasern in den
gleichen Schnittebenen bereits nach den mittleren Inkubationszeiten zu sehen
waren. Cerebellopetal markierte Neurone liegen bilateral im Nucleus octavolateralis
medialis und ipsilateral im Nucleus octavus descendens. Die Efferenzen der
ausschlieBlich contralateral markierten Neurone der Oliva inferior (Abb. 3.36F,
3.37D) verlaufen Uber die ipsilaterale Oliva inferior zum Kleinhirn.
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Abb, 3,34 Ashvansx mexicenus-Flulliorm, Photos von Transversalzchnillen nach umialeraler Dil-
Apphikation in das caudale Corpus cerebelli. A: Bedingt durch die Schrittebene von rostrodersal nach
caudovantral sind in der ipsilateralen Gehirnbélfte relregrad markierte Meurcne sowahl im rostralen
Mucleus praetectalis centralis (GPH) als auch im Mucleus oplicus accessorus dorsalis () sowis
vermutlich im Mucleus cplicus accessonus venlralis (<) 2u sehan. B: Dersalbe Ausschhill wie in A
unfer Verwendung der Phasenkonirazst-Fluoreszenz-Einstellung. Auf den Pholos ist dorsal oben und
lateral hrks. Der Balkan stelll 01 mmm dar,
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Abb. 3.35 Ashpanax mexicanus-Hahlenform. Photes von Transversalschnilten nach wnilaterater Dul-
Applikation in das caudale Corpus cerebelli. A: Relfrograd markierte Meurone im ipsilateralen rogsiralen
Mucleuvs prastectaliz centralis [(CPM). B: Derselbe Ausschnitt wie in A unter Verwendung der
Phasenkontrasi-Fluoreszenz-Einstellung. ©: Der schwarze Kasten gibl den in & und B dargesteliten
VergréBerungsausschnitt wieder, D: Caudalwars sind in eginer anderen Schnifiebens ipsilateral
retrograd gefarbte Neurone im CPR und Muclaus optious accessonus dorsalis (DAOQ) sowie Fasem im
Mucleus opticus accessorius ventralis (VADQY zu sehen, E: Dersefhe Ausschnit wie in D unter
Verwendung der Phasenkontrast-Fluoreszenz-Einstellung. F: VergriBerung eines ratrograd gefirblten
Medrons im VAD 100 gm caudal zu D, Auf allen Photes st dorsal oben und laleral links, Dis Balken
slallen pweilks 0,1 mm dar.
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Nach anterior verlaufende Fasern verlassen das Corpus cerebelli innerhalb des
bilateral markierten Tractus cerebellaris anterior (Abb. 3.37F), der Fasern des
Tractus mesencephalocerebellaris anterior (Abb. 3.36A-E, 3.37B-C und F), Tractus
mesencephalocerebellaris posterior und des Brachium conjunctivum (BC) (Abb.
3.36D-E, 3.37F-G) beinhaltet. Erste Terminationen sind in der Valvula cerebelli zu
sehen (Abb. 3.36D, 3.37F), deren contralaterale Seite wesentlich schwacher
markiert ist.

Ein Teil der ipsilateralen Fasern verlauft zunachst in rostroventraler Richtung und
kreuzt ventral des medialen longitudinalen Faszikels und dorsal des Nucleus
interpeduncularis ins contralaterale Tegmentum (Abb. 3.36D-E, 3.37F-G). Dieser als
Brachium conjunctivum bezeichnet Trakt beinhaltet ausschlieBlich cerebellare
Efferenzen. Der Hauptanteil dieser Efferenzen zieht in der contralateralen
Gehirnhalfte nach rostral und dorsal. Terminationen sind in der gesamten peri- und
paraventrikularen mesencephalen Region einschlieBlich des Nucleus nervi
oculomotorii und Nucleus fasciculi longitudinalis medialis zu sehen (Abb. 3.37E).
Einige Fasern ziehen bis in den dorsomedialen Anteil des Torus semicircularis. Vier
der untersuchten FluBfische und flinf der H6hlentiere zeigten zuséatzliche Efferenzen
im periventrikuldren Diencephalon wie dem Nucleus periventricularis tuberculi
posterioris, Nucleus centralis posterior thalami, Nucleus ventromedialis thalami und
Nucleus ventrolateralis thalami. In zwei dieser FluB- und vier dieser Hbhlenfische
erreichten Efferenzen auch den dorsomedialen Bereich des Recessus lateralis des
Hypothalamus. Die genannten mesencephalen und diencephalen Zielgebiete
wiesen, mit Ausnahme des ventralen Thalamus, des Torus semicircularis und des
dorsomedialen Bereiches des Recessus lateralis, in den entsprechenden Tieren auf
der ipsilateralen Gehirnseite ebenfalls wenige Terminationen auf.

Andere Fasern des Brachium conjunctivum ziehen nach lateroventral und caudal
und terminieren hauptsachlich contralateral in der mesencephalen Formatio
reticularis pars superior.

Der Tractus mesencephalocerebellaris posterior verlauft entlang der Valvula cerebelli
und beinhaltet die Axone des Nucleus lateralis valvulae (NLV) (Abb. 3.36D-E, 3.37C
und F).

Wenig rostralwarts sind auch die benachbarten Neurone des Nucleus tegmentalis
dorsalis (DTN) (Abb. 3.36D, 3.37C und F) cerebellopetal markiert, wobei die
contralaterale Seite, wie beim Nucleus lateralis valvulae, eine geringflgig
schwachere Farbung aufweist. Diese Region wird von den Faszikeln des Tractus
mesencephalocerebellaris anterior durchsetzt, der die Projektionen dieses
Kerngebietes zum Kleinhirn leiten kdnnte.
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abb, 336 Asbvansx mexicanus-Fluliorm, Photos won Transversalschnitten nach wunilaieraler Dil-
Apndikation in das cavdale Corpus carshelll, A Ventral der Basis des mesancephalan Tectum ist der
cacdale Anteil des Mugleus optcus accessarius dorsalis retrograd markien (<), << = Tractus
mesencephalocerehellanrs  anterior {TMGa);, <= = Nucleus pargcommissuralis (POMN); = =
Commissura  posteror  (Cposi), Br Caudabwérds  zeigt Jdig Vergriflerung des  ipsilateralen
synencephalon gefarbte Fasern und Neurong im PN [+#) und MNucleus praglecialis pariventriculans
pars dorsaliz (+). Einige Fasem kreuzen in der Cpast (+=) zur contralateralen Seite. Dorsal der Cpost
sind Terminationen im Torus langiludinalis zu sehen, Dig dbrgen Symbale entsprechen denen in A, G
m ipsilateralen Tegmenium verdassen einige Fasem den TMCa (=<} und markigren Meuroneg des
Mucleus tegmentalis ventralis {«). D: Retrograd gefarble Meurona im ipsilateralen Muclaus laterals
valvulae (MLV} (=] und Mucleus tegmentalis dorsalis {=]. Viele Fasern ziahen in dig Vabula careball
{#), = TMCA) < = Brachium conjunciivum (BG), Er Kreuzung des BC in dar Madianen (). <= =
TWMCa; = MLY. F: Cerebellopsizal markisrtes Meuron in der conbralaleralan Olwvia inferiar im
caudobasalen Himstamm, « = Mediane, In A-F ist dorsal oben, in A-E lateral inks und in Foast lateral
rachizs. Die Balken stellen jeweils 0,1 mm dar,




Abb. 3.37 Asivanax maxicanus-Hohlenform. Pholos von Transversalschritten nach uniataraler Dil-
Applikation in das caudale Corpus cereballi. A In der Schaiflebene des Synencephalon sind markiere

Fasem wnd retrograd gefarble Neorone im Muclaus paracommissurahs (<, Mucleus prastectals

parivantriculans pars dorsalis ) sowie im caudalen Anted des Mucleus oplicus accessonus dorsalis
(=<} lokalisierd. Einige Fasern kreuzan in der Commissura postenor (<=} zur contralateralen Seite. B:
Im ipsilateralen Tegmentum verlassan einige Faserm den TRCa {=<) und markieren Meurone des
Mucleus tegmerntalis veniralis (<) G Der psilaterals Mucleus lalerahs valvalae (MLV) [+) und
Mucteus teqgmentalis dorsalis (OTHN) (=) weisen sehr viele retrograd gefdrble Meurona auf. =<
kennzeizhne! den TMCa. D: Cerebellopetal markiartes Meuron in der confralateralen Olivia infenar (10

im caudobasalen Himsiamm, Die 10 projizier Gber dig ipsilaterale 12 zum Klainhirm. E: Confralaterala

Terminationen in der dorsgmedialen penventrkuldran mesancephalan Hegion, Links im Bild st der

dritte und oben der tectale Venirikel lokalisiert. F: Das Phalo zeigh die Aufspaliung des psilateralen
]

P

Tractus cerebellaris anterior (AC) in den TMCa (=<} und das Brachium conjunctvum (BC) (<), Lateral
tlinks) des absieigenden AC sind dig getdrblen Meurona des DT {=] und MLV {«—] zu sehan, madial
Terminationen in der Valwula careballi. G: Uberritt des BC in die contralaterala Mirnhalfla. Der Pleil
kennzeichnet die Mediane, In A-0 ist dorzal oban, in A-D und F lateral inks und i £ st laleral rechis,
Die Balken stellen jewsils 0,1 mm dar,

ey
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Weitere, cerebellopetal gefarbten Neurone in dieser Region liegen im Bereich des
ipsilateralen Nucleus isthmi und Nucleus perilemniscularis.

In der Schnittebene des Nucleus perilemniscularis sind die verschiedenen Faszikel
des Tractus mesencephalocerebellaris anterior bei der Hoéhlenform zu einem
einzigen Trakt vereint, der dorsomedial des Fasciculus longitudinalis lateralis
verlauft. Bei der FluBform erfolgt der Zusammenschluf3 der einzelnen Faszikel weiter
rostral. Der Tractus mesencephalocerebellaris anterior (Abb. 3.36A-E, 3.37B-C und
F) zieht rostralwarts durch das gesamte Mesencephalon bis ins Pratectum und endet
hauptsachlich im Torus longitudinalis. Im Tegmentum sind einige cerebellare
Afferenzen erkennbar, die sich vom Tractus mesencephalocerebellaris anterior
abspalten und nach ventrolateral in den Nucleus tegmentalis ventralis (Abb. 3.36C,
3.37B) ziehen. Dieses Kerngebiet ist cytoarchitektonisch nicht abgrenzbar und wurde
meines Wissens nach erstmals von Wullimann und Northcutt (1988) aufgrund seiner
cerebellaren Projektionen beschrieben. Der Nucleus tegmentalis ventralis erstreckt
sich von seiner ventrolateralen Lage caudal, medial des Tractus tectobulbaris
liegend, nach rostral, entlang der ventrolateralen Basis des mesencephalen Tectum,
bis ins rostrale Tegmentum.

Andere cerebellare  afferente  Fasern, die im ipsilateralen  Tractus
mesencephalocerebellaris anterior verlaufen, markieren Neurone des ipsilateralen
Nucleus paracommissuralis (PCN) (Abb. 3.32B, 3.36A-B, 3.37A). Die retrograd
geférbten Neurone sind vor allem dorsal und innerhalb der Commissura posterior
lokalisiert und nur einzelne auch ventral zu ihr. Diese ventral liegenden Perikaryen
sind in unmitteloare Nahe des Nucleus praetectalis periventricularis pars dorsalis
(PPd) lokalisiert und vermutlich diesem Kerngebiet zuzuordnen (Abb. 3.32B, 3.33B,
3.36B, 3.37A).

Die  meisten cerebelldaren  Efferenzen, die im ipsilateralen  Tractus
mesencephalocerebellaris anterior verlaufen, enden im ipsilateralen Torus
longitudinalis. Einige Fasern kreuzen in der Commissura posterior (Abb. 3.36A-B,
3.37A) zur gegeniberliegenden Gehirnseite und scheinen auch den contralateralen
Torus longitudinalis zu erreichen.

3.4.2 Verbindungen des Lobus inferior hypothalami

Eine Dil-Applikation in den Lobus inferior hypothalami markiert Neurone des Nucleus
praetectalis posterior im Pratectum (Wullimann et al. 1991b, Rink und Wullimann
1998). Durch Verwendung dieser Methode kann der bereits cytoarchitektonisch
identifizierte Nucleus praetectalis posterior zusatzlich hodologisch charakterisiert und
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so vom Nucleus praetectalis superficialis pars magnocellularis durch seine
Faserverbindung abgegrenzt werden. Weiterhin leistet diese Untersuchung einen
Beitrag zur Aufklarung der pratectalen Organisation bei Astyanax mexicanus.

Nach Dil-Applikationen in den dorsolateralen Anteil des caudalen Lobus inferior
hypothalami wurden in beiden Fischpopulationen folgende, ausschlieBlich
ipsilaterale Afferenzen und Efferenzen Loben beobachtet.

Nucleus praetectalis posterior

Der Nucleus praetectalis posterior zeigte in beiden Phanotypen retrograde Farbung
(Abb. 3.38A-D). Wahrend im rostralen Anteil des Nucleus vor allem Neurone
markiert sind, die in der Peripherie liegen (Abb. 3.38A), nimmt caudalwarts die
Anzahl der gelabelten Efferenzen zu und es sind zusatzlich angeschnittene
Faserblndel markiert (Abb. 3.38C). Ins Innere des Nucleus praetectalis posterior
ziehende Fasern, vermutlich Dendriten, farben den gesamten Nucleus und
verdeutlichen das Ausmal dieses Kerngebietes (Abb. 3.38C). An seinem caudalen
Ende verlaBt ein groBes Faserbindel den Nucleus und zieht, vermutlich teilweise
zusammen mit den Fasern des Tractus praetectomammillaris, zum Lobus inferior
hypothalami.

Dieses Ergebnis deckt sich mit den bereits cytoarchitektonisch erhobenen Befunden
bezlglich der Identifikation, Lage und des AusmaBes des Nucleus praetectalis
posterior.

Nach bereits zehntagiger Inkubation farbten Dil-Applikationen in den Lobus inferior
des Hypothalamus - Uber den Nucleus praetectalis posterior - in beiden Phanotypen
auch Neurone im Bereich des Nucleus paracommissuralis, vermutlich transneuronal,
an, die wesentlich weiter caudal lokalisiert sind als die Neurone des Nucleus
corticalis.

Weitere Efferenzen und Afferenzen des Lobus inferior hypothalami

Da die Untersuchung der Verbindungen des Lobus inferior hypothalami in erster
Linie der hodologischen Charakterisierung des Nucleus praetectalis posterior diente,
wurde kein Anspruch auf Vollstandigkeit bezlglich der {brigen Verbindungen
erhoben.

Im Lobus inferior zeigt der Nucleus diffusus lobi inferioris hypothalami und der
Nucleus centralis lobi inferioris hypothalami geféarbte Nuclei und Fasern.

Caudalwérts verlaufende Fasern sind zunachst lateral des Tractus tectobulbaris
rectus zu sehen. Afferenzen dieses Blindels markieren Neurone des medialen
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Abb. 3.38 Mach Dil-Apphkabionen i den umlateralen Labus imderior hypolhalami der FluB- {A) und
Hahlenform () des Aslpanax mexicanus zegl der ipsilaterale Mucleus practectalis postarior (PO
g sermn und Meurona, dargestellt durch Phoios von Transversalschnitten, B und D zeigen dis
enisprechenden Gehimregionen unter Verwendung der Phasenkonirast-Fluoreszenz-Einstellung. Dis
Schnittlebeng in A liegt im rostralen PO und zeigh vor allem markierne Meurons, wihrend dis
Zchniflebeng in O weiter caudal liegl und neben gefartten Meuronen [medial) avch angeschnittens
Faserhindg!l [ventral}) zeigh. Mach Dil-Applikation in den Mucleus practe ¢ superigialis pars
parvocellulans (PSp) der FluBiorm sind Terminalionsfelder im ipei- [E) und contralaieralen (F)
venirelateralen PO erkennbar. Die Pleile kennzeizhnen die Grenzen des PO, Dorsal isf aben, lateral in

A-5 links und in F rechits
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Anteils des Nucleus gustatorius secundarius im Hirnstamm wahrend Efferenzen in
die Formatio reticularis pars superior ziehen. Andere absteigende Fasern wurden
nicht weiter verfolgt.

Nach rostral steigt vom Lobus inferior ein méchtiges Faserbiindel zum Pratectum
auf, das von Terminationsgebieten und retrograd gefarbten Neuronen begleitet wird.
Afferenzen sind in allen untersuchten Tieren in der medialen praglomeruléaren
Region und direkt medial des aufsteigenden Faserblndels im Tegmentum zu sehen.
Im dorsalen Thalamus sind mehrere Neurone im Nucleus centralis thalami lokalisiert.
Anterograd gefarbte Fasern bilden ein gro3es Terminationsgebiet an der Grenze des
rostrolateralen  dorsalen  Hypothalamus zum  rostroventralen  Anteil der
praglomeruldren Region. Weitere Efferenzen erreichen den medialen Anteil der
praglomerularen Region.

Auch in der ventralen praoptischen Region sind in beiden Fischpopulationen
einzelne gefarbte Fasern zu sehen. In der FluBform existieren hier zusatzlich wenige
markierte Neurone.

Weitere markierte Fasern verlaufen im lateralen Vorderhirnbindel und setzen sich
bis in das Telencephalon fort. Diese Fasern wurden nicht weiter verfolgt.

Die Faserverlaufe des Lobus inferior hypothalami sind in beiden Salmlerformen
vergleichbar. Unterschiede bestehen in der geringeren Anzahl der markierten Nuclei
und fehlender Afferenzen in der ventralen praoptischen Region beim Héhlenfisch.

3.4.3 Darstellung der Neurone des Nucleus corticalis

Durch Dil-Applikationen in den Nucleus praetectalis posterior (Wullimann et al.
1991b) und in das Tectum mesencephali (Ubersicht bei Northcutt und Wullimann
1988) sollten mdgliche Faserverbindungen des Nucleus corticalis und somit seine
Beteiligung an der héheren visuellen Verschaltung aufgezeigt werden.

Weder in der FluB- noch in der Héhlenform konnten die Neurone des Nucleus
corticalis retrograd gefarbt werden. Wahrend bei den klrzesten Inkubationszeiten
der Bereich des ipsilateralen Nucleus corticalis noch unmarkiert zu sehen war, wurde
er bereits bei den mittleren bzw. im Fall der Tectummarkierung des FluBfisches bei
den langsten Inkubationszeiten von mit angefarbten auf- bzw. absteigenden Fasern
vOllig Gberdeckt. Auch der contralaterale Nucleus corticalis zeigte nach keiner der
gewahlten Inkubationszeiten retrograd gefarbte Perikaryen, obwohl andere Bereiche
der Schnittebene markiert waren.
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Da der Nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis der FluBform durch die
Dil-Applikation in den Nucleus praetectalis posterior zerstért wurde, konnten
weiterhin mdgliche Faserverbindungen zwischen beiden Nuclei nicht erfa3t werden.

3.4.4 Pratectale Verbindungen des Nucleus praetectalis superficialis pars
parvocellularis der FluBform

Entsprechend den cytoarchitektonischen Befunden (Abschnitt 3.3.1) erfolgte die Dil-
Applikation nur in den Nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis des
FluBfisches, da dieses Kerngebiet in der Héhlenform nicht vorhanden ist. Diese
Untersuchung diente der Charakterisierung des Pratectum und der Identifizierung
der héheren visuellen Verschaltung (Striedter und Northcutt 1989, Wullimann und
Northcutt 1989, Wullimann et al. 1991), um weitere Informationen fir einen
phylogenetischen Vergleich zu erhalten.

Nach Dil-Applikation in den unilateralen, rostralen Nucleus praetectalis superficialis
pars parvocellularis wurden erste Terminationen im ipsilateralen, ventrolateralen
rostralen Nucleus praetectalis posterior beobachtet (Abb. 3.38E). Auch auf der
contralateralen Gehirnseite zeigte der rostrale Nucleus praetectalis posterior in
seinem  ventrolateralen  Anteil  ein korrespondierendes, schwécheres
Terminationsgebiet (Abb. 3.38F). Die Fasern erreichen dieses Gebiet Uber die
Commissura postoptica.

Im Tectum mesencephali wurden Terminationsgebiete und retrograd gefarbte
Neurone beobachtet. Wahrend die Terminationsgebiete ausschlieBlich auf bei der
Dil-Applikation mitangefarbte optische Fasern zurlickzufihren sein kénnten, stellen
die markierten Neurone vermutlich Afferenzen des Nucleus praetectalis superficialis
pars parvocellularis dar.

Weitere Afferenzen ziehen Uber den Tractus isthmopraetectalis (Striedter und
Northcutt 1989) caudalwéarts zum Nucleus isthmi und markieren dort retrograd
Neurone.

Weitere Fasern verlaufen caudalwarts durch das Tegmentum und wurden nicht
weiter verfolgt.

Da der Nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis innerhalb der Fasern
des ventralen optischen Traktes lokalisiert ist, wurden zusatzlich diese optischen
Fasern markiert. Die entsprechenden Zielgebiete dieser retinalen Projektionen sind
nicht Gegenstand dieser Untersuchung und werden entsprechend nicht innerhalb
dieses Abschnittes dargestellt.
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3.4.5 Zusammenfassung

Dil-Applikationen in das caudale Cerebellum (CCe) markieren in  beiden
untersuchten Salmlerformen  identische afferente und  efferente  Zielgebiete,
Unterschiede bestehen lediglich in der Grife der Terminationsgebiete bzw. der
Anzahl der markierten Neurone. Im ipsilateralen Pritectum sind Neurone des
Mucleus opticus accessorius dorsalis (DAO), Nucleus opticus accessorius ventralis
(VACY und Mucleus praetectalis centralis (CPN) retrograd gefarbt. Durch diese
hodologische Charakterisierung konnte die groBe caudale Ausdehnung des Nucleus
opticus  accessorius dorsalis und die Existenz des coytoarchitektonisch  nicht
identifizierten Mucleus opticus accessorius ventralis gezeigt werden. Weitere
cerebellare Afferenzen wurden u. a. in dem an der visuellan Verschaltung beteiligten
Mucleus prastectalis perventricularis pars dorsalis (FPd) und MNucleus isthmi (NI)
beobachtet.

Eineg Fluoreszenzmarkierung des Lobus inferior hypothalami (LI} farbt in beiden
Fischformen Meurone des Mucleus praetectalis postarior (PO} retrograd und zeigt
somit die Faserverbindung beider Gehimbereiche.

Durch Dil-Applikationen in das Tectum mesencephali (TeM) sowie den MNucleus
practectalis posterior der Flul- und Héhlenform wurden keine Neurone des Mucleus
corticalis (C) angefarbt,
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Abb. 3.32 Die schematizchen Seilenansichten der ipsilateralen Gehirmbdlften der Flul- (&) und der
Hablanform [(B) des Aslyvanax mexicanus. fassen verginfach! die Ergabnisse der Dil-applikationan in
das caudale Careballum [(CCa), den Lobus inferiar hypothalarmi (LI}, den Muclous prasiecials posterisr
(PO und den Mucleus prastectalis supadicialis pars parvocallulans (PSp) im Pratectum zusamimen.
Rastral ist links und dorsal cben. Die Abb. gibt weder die exakten GriGerverhdlinisse der Kemgebiele
nech die genaven Abzweigungen der Fagernerbindungen wisder,
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Eine Markierung des Nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis (PSp) der
FluBform mit Dil zeigt Efferenzen dieses Kerngebietes im ipsi- und contralateralen
ventrolateralen Nucleus praetectalis posterior. Afferenzen ziehen in das Tectum
mesencephali und Uber den Tractus isthmopraetectalis zum medullaren Nucleus
isthmi.

Abb. 3.39 zeigt eine schematische Darstellung dieser Ergebnisse.

3.5 Retinale Projektionen bei Astyanax mexicanus

Die Zuordnung der Ergebnisse der retinalen Dil-Markierung zu Kerngebieten und
Regionen des zentralen Nervensystems erfolgt auf der Basis der in den beiden
vorangegangenen Kapiteln beschriebenen cytoarchitektonischen Analyse (Abschnitt
3.3) sowie der hodologischen Charakterisierung diencephaler Nuclei (Abschnitt 3.4).

Es wurde kein Hinweis auf ein retinopetales System bei den Phanotypen des
Astyanax mexicanus entdeckt. Einige mit Dil markierte Faserblindel (optische
Trakte) und wenige Terminationsgebiete (Schichten des mesencephalen Tectum)
waren teilweise so stark gefarbt, da3 eventuell vorhandene retinale Afferenzen nicht
identifiziert werden konnten.

Im folgenden wird das Muster der retinofugalen Projektionen zunachst beim
FluBfisch (Abschnitt 3.5.1) und im Anschlu3 beim Hbéhlensalmler (Abschnitt3.5.2),
getrennt nach contra- und ipsilateralen Verbindungen beschrieben.

3.5.1 Retinale Projektionen der FluRform

Contralaterale Projektionen

Die Fasern des gefalteten, unilateral markierten Nervus opticus (NIl) (Abb. 3.40A
und B, 3.41A) verlaufen in dorsocaudaler Richtung von der Retina zur Gehirnbasis.
Der Hauptanteil der optischen Fasern kreuzt im Chiasma opticum (CO) (Abb. 3.40A
und B, 3.41B) zur gegentberliegenden Gehirnhalfte. Nur sehr wenige Fasern ziehen
von der Sehnervenkreuzung in den ipsilateralen Gehirnbereich (s. u.: Ipsilaterale
Projektionen).

Vom Chiasma opticum verlauft der Uberwiegende Teil der gefarbten Fasern
caudolateralwarts entlang der Oberflache der contralateralen préoptischen Region
als optischer Trakt (OT) (Abb. 3.40A-D, 3.41C). Nur sehr wenige Fasern spalten sich
vom caudalomedialen optischen Trakt in der Schnittebene der rostralen Commissura
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postoptica (Cpop) ab und bilden den axialen optischen Trakt (AxOT) (Abb. 3.40C-E,
3.41C, 3.42A). Dieser zieht ventral und lateral des Nucleus suprachiasmaticus (SC)
nach dorsocaudal, und einige seiner Fasern terminieren im ventrolateralen Bereich
des medialen und caudalen Nucleus suprachiasmaticus, wahrend andere durch das
Kerngebiet nach dorsal in den Nucleus praeopticus parvocellularis pars posterior
(PPp) aufsteigen und hier enden (Abb. 3.40C-E, 3.41C, 3.42A). Ein Teil der
Terminationen im Nucleus suprachiasmaticus und der periventrikularen praoptischen
Region koénnte zusatzlich von Fasern des optischen Traktes selber stammen.
Caudalwarts wendet sich der axiale optische Trakt nach lateral und vereinigt sich
dorsal des lateralen Vorderhirnbiindels (LFB) mit dem optischen Trakt sowie dem
dorsalen (DOT), medialen (MOT) und ventralen (VOT) optischen Trakt (s. u.) (Abb.
3.40D und E, 3.41C, 3.42A).

Im Bereich des rostralen superfiziellen Pratectum spaltet sich der optische Trakt in
zwei Hauptéste, die einerseits lateral und andererseits medial des Nucleus
praetectalis posterior (PO) ins Tectum mesencephali (TeM) verlaufen (Abb. 3.40C
und D, 3.41C, 3.42A, 3.43). Beide Trakte wurden aufgrund ihres gemeinsamen
rostralen Ursprungs und ihres dorsalen Verlaufs als dorsaler optischer Trakt definiert
und lassen sich anhand der Fluoreszenzfarbung, im Gegensatz zu den
cytoarchitektonischen Befunden, deutlich von den Fasern des caudoventral
verlaufenden ventralen optischen Traktes (s. u.) abgrenzen. Terminationen des
dorsalen optischen Traktes sind vor allem im Nucleus praetectalis superficialis pars
parvocellularis (PSp) (Abb. 3.40C und D, 3.41C), im caudalen Nucleus praetectalis
centralis (CPN) (Abb. 3.40E, 3.42A und B), im Bereich des Nucleus corticalis (C)
(Abb. 3.40D und E, 3.41C) und vermutlich im rostralen Anteil des Nucleus opticus
accessorius dorsalis (DAO) (Abb. 3.40E, 3.42A) erkennbar. Zusatzlich scheinen
wenige Fasern des dorsalen optischen Traktes im lateralen ventralen Thalamus zu
enden (Abb. 3.40C und D). Wéahrend der grof3e, caudale Anteil des Nucleus opticus
accessorius dorsalis von Fasern des ventralen optischen Traktes erreicht wird (s. u.)
werden eventuell vorhandenen Terminationen in seinem rostralen Anteil sowie die im
rostralen Nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis und im rostralen und
medialen Anteil des Nucleus praetectalis centralis von den stark markierten Fasern
des aufsteigenden dorsalen optischen Traktes Uberdeckt (Abb. 3.40B, D und E,
3.41C). Ebenso kénnen Terminationen im Bereich des Nucleus corticalis nicht von
Terminationen innerhalb der tectalen Schichten (s. u.) unterschieden werden (Abb.
3.40D und E, 3.41C).

Der Uberwiegende Anteil der Fasern des dorsalen optischen Traktes erreicht aber
das Stratum opticum (SO), das Stratum fibrosum et griseum superficiale (SFGS) und
das Stratum album centrale (SAC) des mesencephalen Tectum (Abb. 3.40D-F,
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3.43.). Eine dunne, fluoreszenzarme Zone zwischen dem Stratum opticum und
Stratum fibrosum et griseum superficiale weist darauf hin, daB nur groBe Anteile
einer oder beider Schichten erreicht werden. Die Dil-Markierungen im Stratum
opticum und Stratum fibrosum et griseum superficiale erstrecken sich in
rostrocaudaler Richtung Uber das gesamte Tectum mesencephali, wahrend die
Farbung im Stratum album centrale nur auf die erste Hélfte des Tectum beschrankt
ist.

Vom rostralen dorsalen optischen Trakt spaltet sich ventromedial ein weiterer Trakt
ab, der mediale optische Trakt (Abb. 3.40C-E, 3.41C, 3.42A und B). Dieser verlauft
in dorsomedialer Richtung caudalwérts und projiziert im ventralen Thalamus zum
Nucleus ventrolateralis thalami (VL) und in den lateralen Anteil des medial
anliegenden Nucleus ventromedialis thalami (VM) sowie zum lateralen Bereich des
Nucleus intermedius thalami (l) und dem lateral angrenzenden Neuropil (Abb. 3.40C-
E, 3.41C, 3.42A). Vom caudalen ventralen Thalamus zieht ein Teil der Fasern des
medialen optischen Traktes in die optischen Schichten des Tectum mesencephali,
vor allem ins Stratum album centrale (3.40D und E), wahrend ein anderer Teil sich
caudalwarts fortsetzt und im dorsalen Thalamus in den lateralen Aspekten des
Nucleus anterior thalami (A) sowie dem lateral angrenzenden Neuropil (Abb. 3.40E,
3.42B) und im Synencephalon im Nucleus praetectalis periventricularis pars dorsalis
(PPd) terminiert (Abb. 3.40F, 3.42C).

Der caudale optische Trakt verbleibt als ventraler optischer Trakt zunachst ventral
des superfiziellen Pratectum und verlagert sich dann caudalwérts nach dorsolateral
bis an die ventrolaterale Basis des Tectum mesencephali (Abb. 3.40E und F, 3.42B
und C). Seine Fasern weisen, im Gegensatz zu den nach dorsal aufsteigenden
Fasern des dorsalen optischen Traktes, eine horizontale Ausrichtung auf und
zwischen beiden Trakten sind faserarme Zonen zu sehen. Wenige rostrale Fasern
des ventralen optischen Traktes kdnnten ebenfalls den Nucleus praetectalis
superficialis pars parvocellularis, den rostralen Anteil des Nucleus opticus
accessorius dorsalis sowie den Nucleus praetectalis centralis erreichen (Abb. 3.40D
und E, 3.42A und B).

Caudodorsal erreichen die Fasern des ventralen optischen Traktes das caudale,
ventrolaterale Tectum mesencephali und wenden sich hier gréBtenteils nach lateral
um in den optischen Schichten, vor allem dem Stratum opticum und Stratum
fibrosum et griseum superficiale, zu terminieren (Abb. 3.40E und F).

Vom caudalen ventralen optischen Trakt spalten sich ventro- und dorsomedial einige
Fasern ab. Die wenigen, ventromedial verlaufenden Fasern ziehen als
akzessorischer optischer Trakt (AOT) (Abb. 3.40F, 3.42C) zum Nucleus opticus
accessorius ventralis (VAO), in dem sie ein kleines aber sehr dichtes
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Terminationsfeld bilden, bevor sie im ventrolateralen Bereich des Nucleus centralis
posterior thalami (CP) und im lateralen Anteil des Nucleus periventricularis tuberculi
posterioris (TPp) enden (Abb. 3.40F, 3.42C). Die vielen dorsomedial ziehenden
Fasern verlaufen durch den caudalen Nucleus opticus accessorius dorsalis und
scheinen hier ein riesiges Terminationsfeld zu bilden (Abb. 3.40F, 3.42C). Wenige
Fasern erreichen den Nucleus praetectalis periventricularis pars dorsalis und enden
hier (Abb. 3.40F, 3.42C).

Ipsilaterale Projektionen

Bei der FluBform konnten neben den contralateralen retinalen Projektionen
zusatzlich ipsilaterale retinofugale Efferenzen beobachtet werden (Abb. 3.40).

Von der Sehnervenkreuzung ziehen wenige markierte Fasern in den ipsilateralen
Gehirnbereich (Abb. 3.40A und B). Dort verlaufen die markierten Fasern im rostralen
optischen Trakt innerhalb seines medialen Anteils (Abb. 3.40A-D), wahrend im
caudalen optischen Trakt markierte Fasern innerhalb seines lateralen Bereiches zu
sehen sind (Abb. 3.40C-F).

Vom ventromedialen caudalen optischen Trakt spalten sich wenige Fasern ab und
terminieren im ipsilateralen Nucleus suprachiasmaticus (Abb. 3.40C-E). Einzelne
gefarbte Fasern ventrolateral dieses Kerngebietes verlaufen im ipsilateralen axialen
optischen Trakt und erreichen caudalwarts die Fasern des dorsalen und medialen
optischen Traktes (Abb. 3.40C-E).

Mit der Teilung des dorsalen optischen Traktes in den lateral und medial des
Nucleus praetectalis posterior verlaufenden Ast ziehen die markierten Fasern
innerhalb in Medialseite des medial verlaufenden Traktes nach dorsocaudal und
erreichen das Tectum mesencephali (Abb. 3.40C-E). Die wenigen Fasern und
Terminationen im Stratum opticum bleiben auf die mediale Halfte und das rostrale
Drittel des mesencephalen Tectum beschrankt. Caudalwarts zeigt der Nucleus
praetectalis centralis ein geringes Terminationsfeld (Abb. 3.40D und E).

Im Bereich des sich vom dorsalen optischen Trakt abspaltenden medialen optischen
Traktes sind sehr wenige, einzeln markierte Fasern sichtbar (Abb. 3.40C-E).
Schwache Terminationsfelder im Nucleus ventrolateralis thalami, im lateralen Anteil
des Nucleus intermedius thalami und caudalwérts des Nucleus anterior thalami und
derem lateral angrenzenden Neuropil sowie im Nucleus praetectalis periventricularis
pars dorsalis des Synencephalon (Abb. 3.40C-F) weisen, entsprechend des
Verlaufes der Fasern des contralateralen medialen optischen Traktes, auf die
Zielgebiete dieser Projektionen hin, obwohl deren Verlauf nicht beobachtet werden
konnte.
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Abb. 3.40 Astyanaxy mexicanus-Fluitorm, A-F: Charings der mit Dil markierien conira- (links) und
ipsilateralen (rechts) retincfugalen Projektionen won rostral {4) nach caudal {F). Siricha stellen

angefarbte Fasem und Punkle Terminalionsgehieta dar.
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Abb, 3.41 Ashpanax mexicanusFluBiorm. Phalos von Transversalzchnitten nach unilateraler Dil-
Applikation in den Mervus oplicus. A, A" Fluoreszenztdrbung (A) im reshten markisrian Nerus opticus
(NI} wnd Ansicht (A unter Verwendung der Phasenkeonirast-Fluoreszenz-Einstellung. B, B
Fluoreszenzfarbung (B} im markigrten MNil innerhallb des restralen Chiazma oplicum {00) und Anschl
(B} unfer Verwendung der Phasenkontrasi-Flucreszenz-Einstellung, B = Mediane der dorsal des CO
liegenden Gehirnbasis, G, C': Fluoreszenziarbung () in der Schoiltebane durch dag contralalerale,
rostrata superizielle Pratectum und Ansicht {C7) unter Versrendung der Fhasenkonirast-Flucreszenz-
Einstellung, Massiv gefart sind die Fasemn des oplischen Trakles (OT), des dorsalen oplischen
Traktes (DOT, =) und Schichten des Tectum mesencephali (TeM). Terminationsfelder sind im
Mucleus coricalis (2], Mucleus praslecialis supedizialis pars parvecellularis (PSp), Mucleus
ventrolateralis (VL) und den lateralen Bereichen des Nucleus ventromedialis (VM) sowie im Nucleus
suprachizsmaticus {SC) sichtbar. Vom SC ziebl der axiale oplische Trakl (<) nach dorselateral und
gehen in den OT, DOT und medialen oplischen Trakt (=<} 0ber, In allen Abbildungen ist dorsal ohen

NP

und in GG lataral inks. Dia Balkan stellan jeweiks 0,2 mom gar.
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Abb. 342 Asbanax mexsicanus-FluRform. Photes von Transversalschoilten nach unidateraler Dil-
Applikal irn dan Merus oplicus. A, A" Fluoreszenzfarbung (A} in der Schnittebene durch den
contralateralen venfralen Thalamug (200 pm cawdal zu 3.41C) und Ansichl (A" unter Versandung der
Phasenkontrast-Fluoraszenz-Einstellung. Fazem des axialen oplischen Traktes (<) ziehen wom
Mucleus suprachiasmaticus [(SC) nach dorsolateral und gehen in den oplischen Trakt (OT), den
dorsalen aplischen Trakl (D07, =) und den medialen oplischen Trakt (MOT, <<} 0ber. Lelzterer bildel
Terminationen im Musleus venirelateralis thalamd (VL) und im lateralen Anteil des Nucleus intermedius
thalami {I), bevor seine Fasern zum Tectum mesencephali (TeM) aufsteigen. Fasern des DOT
terminigren im Mucleus prastectalis centralis (CPH, <=}, bevor dieser Trakt ebenfalls ins TebM varlauft.

: 200 pm cawdodorsal zu AN Fasern des MOT (=<} bilden ein Terminaticnsfeld imn YL und dem
lateralen Anieil des Mucleus anferior thalami {—). Fasem des ventralen oplischan Traktes (VOT, <)
kannten im Mucleus oplicus accessonus dorsalis (DAD, =) und auch im CPM [«=) terminigren. *— =
Schichten des TeM. C: Fluoreszensfarbung in der Schnitebene durch das contralaterale
Synencephalon, Einige Fasem des VOT (<) zishan ventral das Nucleus praetactalis posteriar (PO) als
akzessonscher opfischer Trakt mediahwdrs und larmimaren im Muchkus oplhows accassonus venirals
{—} sowie den lateralen Aspakian das Muclaus centralis postenor Ihalami und MNucless penvenineulans
fuberculi posterions (=), Andare Fasern verlaufen dorsal des PO durch den groBen DA {«=) zum
Mucleus graetectalis pariventrnculans pars dorzalis {<<) und terminieren auch in beiden Nuclei, D: Der
singezeichnete Kastan gibl den in C dargestellien VergrdBenngsausschnitt unter Versendung der
Phasenkontrast-Fluoreszenz-Einstellung wieder. Cpost = Commissura postericr. In allen Abbildungen
izt dorsal oben und lateral links. Die Balken stellan jewails 0,1 mm dar.
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DOT

abb. 343 Asfyanaxy mexicanus-Fluform. A: Photo  eines  Transversalschnittes durch  das
contralaterala Teclum messncephall nach Dil-Applikation in den rechten Mervus oplicus, A"
Komrespondierandes Phato unter Verwendung der Phasenkontrast-Fluoreszenz-Einstellung.

Die markierten Fasarmn des dorsalan optischen Trakies (DOT) ereichen das Stratum oplicurm [(S0),
Etratum fibrosum et griseum supericiale (SFGS) und das Stralum album centrale {SAC) des Tectum
masancephali. Dorsal st oben und lateral finks. Der Balkan entspricht 50 pm,

Einzelne der innerhalb des lateralen Bereiches des caudalen optischen Trakies
verlaufenden oplischen Fasern erreichen den Mucleus praetectalis superficialis, pars
parvocallulans (Abb. 3.400). Terminationen in diesem Bereich wurden jedoch nicht
beobachtet, Die anderen markierten Fasem des caudalen optischen Traktes setzen
sich innerhalb des ventralen optischen Traktes caudodorsalwérts fort bis zur
ventrolateralen Basis des mesencephalen Tectum (Abb. 340E und F). Von hier
Ziehen ainige Fasem in die laterale Hallte des caudalen Nucleus opticus accessorius
dorsalizs {Abb. 3.40F). Teminationen wurden nicht beobachtet., Der wentral
lokalisiarte Mucleus opticus accessorius  ventralis weist jedoch ein geringes
Terminationsfeld auf, obwohl keine zu ihm ziehenden Fasem becbachtet wurden
(Abb. 3.40F). Caudal erreichen die (brigen markierten Fasem des wventralen
aptischen Traktes das mesencephalen Tectum und terminieren im ventrolateralan
Stratum fibrosum et griseumn superficiale (Abb. 3.40F),
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3.5.2 Retinale Projektionen der Héhlenform

Contralaterale Projektionen

Der schmale, vollstandig markierte Nervus opticus (NIl) erreicht zusammen mit dem
ungefarbten, contralateralen Nervus opticus die rostroventrale Basis der
praoptischen Region (Abb. 3.44A, 3.45A und B). Hier bilden sie das Chiasma
opticum (CO) (Abb. 3.44A, 3.45A). Die Kreuzung der beiden Sehnerven zeigte in
den untersuchten Tieren ein sehr unterschiedliches AusmaB (s.u.: Ipsilaterale
Projektionen).

Der Hauptanteil der Sehnervenfasern zieht, wie bei der FluBform, zur contralateralen
Gehirnhélfte (Abb. 3.44A, 3.45A) und bildet dort den, im Vergleich zum FluBfisch,
sehr schmalen optischen Trakt (OT) (Abb. 3.44B-D, 3.45A-C). Dieser verlauft an der
lateralen Gehirnoberflache caudodorsalwarts.

Vom caudalen ventromedialen optischen Trakt spaltet sich auch in der H6hlenform
ein schmaler axialer optischer Trakt (AxOT) ab, dessen Fasern zum Teil in den
Nucleus suprachiasmaticus (SC) ziehen und dort terminieren (Abb. 3.44B-D, 3.45C).
Das Terminationsgebiet beschrankt sich, wie in der FluBform, hauptsachlich auf den
ventrolateralen Anteil des Nucleus suprachiasmaticus. Einzelne Fasern scheinen
auch in der HOhlenform durch dieses Kerngebiet in den dorsal gelegenen
periventrikuldren praoptischen Bereich zu ziehen (Abb. 3.44B und C, 3.45C).
Terminationen dieser Fasern wurden jedoch nicht beobachtet. Der verbleibende
axiale optische Trakt verlauft entlang der Lateralseite des Nucleus
suprachiasmaticus zunachst nach dorsal und wenden sich caudalwarts nach lateral,
um sich, dorsal des lateralen Vorderhirnblindels (LFB), den Fasern des dorsalen
(DOT), medialen (MOT) sowie vermutlich auch des ventralen (VOT) optischen
Traktes (s. u.) anzuschlieBen (Abb. 3.44C und D, 3.45C, 3.46A).

Mit dem rostralen Beginn des superfiziellen Pratectum verlaufen die aufsteigenden
optischen Fasern lediglich an der Medialseite des Nucleus praetectalis posterior
(PO) als dorsaler optischer Trakt (Abb. 3.44C-E, 3.46A und B). Bei zwei der
untersuchten HOhlenfische wurden einzelne Fasern (1-2) beobachtet, die zur
Lateralseite des superfiziellen Pratectum ziehen. Terminationen wurden in diesem
Bereich nicht beobachtet.

Ein eindeutiges, retinofugales Zielgebiet der Fasern des dorsalen optischen Traktes
befindet sich, wie bei der FluBform, im Nucleus praetectalis centralis (CPN) (Abb.
3.44E, 3.46C), obwohl die Terminationsgebiete gréBtenteils von den kréftig
gefarbten Fasern des dorsalen optischen Traktes verdeckt werden (Abb. 3.44E,
3.46A und B). Im Nucleus corticalis (C) enden ebenfalls retinale Projektionen (Abb.
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3.44F, 3.46A), die innerhalb des dorsalen optischen Traktes verlaufen. Im
Gegensatz zur FluBform sind die Terminationen in diesem Kerngebiet aufgrund der
geringeren Anzahl aufsteigender retinotectaler Fasern gut zu erkennen. Weitere
Zielgebiete des dorsalen optischen Traktes befinden sich im lateralen ventralen
Thalamus, lateral des Nucleus intermedius thalami (1) (Abb. 3.44D, 3.46A) sowie im
rostralen Nucleus opticus accessorius dorsalis (DAO) (Abb. 3.44E, 3.46A und B).
Zuséatzlich wurden einzelne Fasern beobachtet, die in zwei sehr schmalen Bandern
vom dorsalen optischen Trakt medialwérts einerseits in den Bereich des Nucleus
ventrolateralis thalami (VL) und andererseits in das Gebiet des Nucleus anterior
thalami (A) ziehen (Abb. 3.44E).

Der Uberwiegende Anteil der Fasern des dorsalen optischen Traktes erreicht aber
das Stratum opticum (SO), das Stratum fibrosum et griseum superficiale (SFGS) und
das Stratum album centrale (SAC) des mesencephalen Tectum (TeM) (Abb. 3.44F,
3.47). Wahrend im Stratum opticum und Stratum album centrale aufgrund der stark
gefarbten Projektionen tUberwiegend Fasern zu sehen sind, sind im Stratum fibrosum
et griseum superficiale deutlich Terminationen erkennbar. Wie in der FluBform weist
eine dunne, fluoreszenzarme Zone zwischen dem Stratum opticum und Stratum
fiborosum et griseum superficiale darauf hin, daB nicht alle Anteile einer oder beider
Schichten erreicht werden. Die Dil-Markierungen beschranken sich in
Transversalschnitten auf das mediale Drittel des Tectum mesencephali und
erstrecken sich in rostrocaudaler Richtung lediglich Uber die rostrale Halfte.

Wenige Fasern spalten sich dorsal des lateralen Vorderhirnblndels vom dorsalen
optischen Trakt ab und ziehen als medialer optischer Trakt einerseits in den
Thalamus und das Tectum mesencephali und andererseits in den caudalen dorsalen
Thalamus und das Synencephalon (Abb. 3.44C-F, 3.46A-C). Retinale Efferenzen
wurden, wie beim FluBfisch, im Nucleus ventrolateralis thalami und an der Grenze
zum Nucleus ventromedialis thalami (VM), im lateralen Anteil des Nucleus
intermedius thalami und Nucleus anterior thalami und derem angrenzenden Neuropil
sowie im Nucleus praetectalis periventricularis pars dorsalis (PPd) des
Synencephalon beobachtet (Abb. 3.44C-F, 3.46A-C).

Ventral der caudalen Hélfte des Nucleus praetectalis posterior wird ein deutlich
markiertes Faserbindel erkennbar, das dem ventralen optischen Trakt entspricht
(Abb. 3.44 E und F, 3.46A und B). Dieser ist jedoch im Vergleich zur FluBform
wesentlich schmaler ausgepragt. Einige seiner Fasern koénnten in den rostralen
Anteil des Nucleus opticus accessorius dorsalis sowie in den Nucleus praetectalis
centralis ziehen und dort enden (Abb. 3.44E, 3.46A und B). Caudalwarts verlaufen
die Fasern des ventralen optischen Traktes zunachst ventrolateral des Nucleus
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praetectalis posterior und dann, caudal dieses Kerngebietes, ventrolateral des
Tectum mesencephali (Abb. 3.44F, 3.46B). In dieser Schnittebene spalten sich
wenige Fasern vom ventralen optischen Trakt ventromedial ab und ziehen als
akzessorischer optischer Trakt (AOT) medialwarts zum Nucleus opticus accessorius
ventralis (VAO) (Abb. 3.44F, 3.46C und D). Einzelne Fasern des akzessorischen
optischen Traktes erreichen den ventrolateralen Anteil des Nucleus centralis
posterior thalami (CP) und den lateralen Bereich des Nucleus periventricularis
tuberculi posterioris (TPp) (Abb. 3.44F, 3.46D).

Einige weitere sich vom dorsomedialen Anteil des ventralen optischen Traktes
abspaltende Fasern enden im lateralen Bereich des caudalen Nucleus opticus
accessorius dorsalis (Abb. 3.44F). Die wenigen verbleibenden Fasern des ventralen
optischen Traktes terminieren im Stratum fibrosum et griseum superficiale des
ventrolateralen mesencephalen Tectum (Abb. 3.44F) und konnten in
Transversalschnitten nur tber eine kurze Distanz (200 um) verfolgt werden.

Ipsilaterale Projektionen

Auch in der H6hlenform wurden retinale Projektionen in der ipsilateralen Gehirnhalfte
beobachtet. W&hrend die Reproduzierbarkeit der contralateralen retinalen
Projektionen bei ca. 90% lag, war der Umfang der ipsilateral markierten Projektionen
starken Schwankungen unterworfen. Diese konnten, bis auf sehr wenige
Ausnahmen, in drei Kategorien eingeordnet werden, die von einzelnen ipsilateral
geféarbten Fasern (n = 4) GUber mehrere (n = 5), &hnlich dem Anteil der ipsilateralen
markierten Fasern der FluBform, bis zu vielen (n = 9), d. h. bis zu einem Drittel der
Menge der contralateralen Projektionen der Hbéhlenform, reichte. Nur zwei der
untersuchten Tiere wiesen keine ipsilateralen Projektionen auf. Da die ipsilateral
markierten retinalen Fasern topographisch gleiche Zielgebiete erreichen und sich
lediglich in ihrer Starke und ihrem Vorhandensein unterscheiden, erfolgt dennoch
eine gemeinsame Beschreibung der ipsilateralen Projektionsgebiete. Wahrend in
den Chartings (Abb. 3.44) die maximal sichtbaren ipsilateralen Projektionen
dargestellt sind, wird im folgenden Text das unterschiedliche AusmafB der
Markierung hervorgehoben.

Die Kreuzung der Sehnerven im Chiasma opticum (Abb. 3.44A, 3.45A) war bei 90%
der untersuchten Tiere unvollstandig. Wahrend 20% der Tiere nur einzelne Fasern
aufwiesen, die den ipsilateralen optischen Trakt erreichten, konnten in den Ubrigen
Fischen mehrere bis viele Fasern beobachtet werden. Entsprechend zeigte der
ipsilaterale optische Trakt bei 20% der untersuchten Tiere nur einzelne gefarbte
Fasern, wahrend bei den Ubrigen Tieren zunehmend, bis zu einem Drittel der Fasern
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0,1 rmm

Abb. 3.44 Asfyanax mexicanus-Héhlenform. A-F: Charings der mit Oil markierten contra- (links) und
ipsitateralen {rechis) rafinofugalen Projekfionen von restral (A} nach caudal {F), Striche siellen
angefarbte Fasem und Punkle Temminationsgebiete dar, Wahrend die contralateralen Projekticnen bei
allen untersuchten Tieran raproduzierbar waren, konnten groBe Schwankungen in dem Ausmall der
ipsilateral angefarbten Fasem festgestelt werden, In den feichnungen sind die maximalen
ipsilataralen Markisrungen dargestellt.
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Abb. 345 Astyvanax mexicanus-Hahlerfomnen, Photes von Transversalschnitten nach unilateralen Dil-
Apolikationen in den Menus opticus. A, A'; Fluoraszansfarbung (&) in der Schniftebang durch das
Chiasma oplicum und Ansicht (A" unter Verwendung der Phasenkontrast-Fluoreszenz-Einsteliung.
Markier ist der rechte Mervus oplicus (Mil) sowia aptische Fagem im ipsi- und contralateralen Tractus
cplicus (OT). B, B Fluoreszenzidrbung (B) in der Schnittebene der rostralen Commissura postophca
und Ansicht (B unter Verwendung der Phasenkontrast-Einstellung. Markiart ist dar rechie NI, der
contralaterale OT sowie caudale ipsi- und contralaterale oplische Fasern (). += Mediane, C, C':
Flugreszenziarbung (C) in der Schnilebene durch die caudale praoptische Region und Ansicht {C7)
uriar Verwandung der Phasenkontrast-Einstellung. Die Fasemn des contralateralen axialan optischen
Trakles (] wverdaufen von der veniromedialen Gehirnbasis dorsocaudalwarts und lermimeran m
Mucleus suprachiasmalicus (20), bevor sie nach lateral ziehen und zich dorzal des [aleralen
Vorderhimbindals (LFB) dam OT anschlielen. = Mediane,

In allen Abbildungen is! dorsal oben. Die Balken stellen jeweils 0,1 mm dar.
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Abb. 346 Aslyanax mexicanus-Hohleniorm, Photos von Transversalschnitten nach unilateraler Dil-
Applikation in den Merjs opticus. A, A" Fluoreszenzfarbung (&) in der Schnilabene durch den
contralateralen wenfralen Thalamus und Ansicht (A"} wnler Verwendung der Phasenkonfrasi-
Einstellung. Der dorsale optische Trakt (DOT) bildet Terminaticnan im rostralen Muclaus oplicus
accessonius dorsalis (DAY, im Mucleus corticalis () und lateral des Mucleus intermedius thalamd (1),
havar seine Fasem im Tectum measancephali (Tel) enden. Fasem des axialen optischan Traktes (—)
grraichen den madialen optischen Trakt (MOT, =), dor Terminatonen im lateralen Antail des | und
Mucleus ventrolateralis thatami (VL) bildet, bewvor er ehentfalls das TeM erreicht, < = Fasem innerhalb
das caudalen oplischean Trakles, << = venlraler oplischer Trakt (WMOT). B: 200 ym caudal zu ASA°
Fasern des MOT terminieren im lateralen Anteil des Mucleus anterior thalami (A, =). Ventrolateral des
Mucteus prasiectalis postarior (PO, =) verault der schmale WOT (<<}, Die Fasem des DOT enden in
den optischan Schichlen des Tel. — = DAD. G 200 ym caudal zu B zeigh eine VergriBerung des
Digncephalen Terminationsgebiete im Mucleus prasteclalis centralis [}, Mucleus practecialis
parventicularns pars dorsalis (<<, A (=) und VL {*=) sowis Fasem des akzessonschen optischan
lvakies im Berreich des Mucleus oplicus accessonius ventralis (VaON<) D: 100 pm caudal 2o O,
VargroBaemning der Teminaticnen im VAD {<) sowie im ventrolateralen Mucleus centraliz posterior
thalami {dorsal} und lateralen Mucleus periventricularis tuberculi postericns (ventral).

In allen Abbildungen ist dorsal oben und lateral links, Dig Balken stellen jeweils 0,1 mm dar,
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Abb, 347 Astvanaxr mexicanus-Hohlenform. Ar Phote eines Transversalschnittes durch das
confralaterale Tectum mesencephall nach unilateraler Dil-Applikation i den Marvus oplicus. A':
Korraspondierandes Photo unter Verwendung der Phasenkontrast-Flusreszenz-Einstellung, Die
markierten Fasem des dorsalen optischen Trakles ermeichen das Statum oplicum (S0), Stratum
fibrosum el griseum supediciale (SFGS) und das Stratum album cenfrale (547 des Teclum
mesencephali. Dorsal izt oben und [ateral links. Der Balken entspricht 0,1 mm.

des optischen Traktes markiert waren {Abb. 344B und C, 3.45B). Die gefarbten
Fasern des ipsilateralen oplischen Trakles wverlaufen ausschlieBlich in seinem
medialen Anteil.

Vom caudalen, ventromedialen optischen Trakt spalteten sich bgi 70% der Tiere
ginzelne Fasem ab um den axialen optischen Trakt zu bilden, der einerseits im
ventrolateralen Bereich des Nucleus suprachiasmaticus terminiert und dessen
Fasemn andererseits caudodorsal in Richtung superfizielles Pratectum verlaufen
(Abb. 3.44B-D, 3.45C). Die Terminationen im MNucleus suprachiasmaticus erreichlen
bei 45% der Hohlenfische ein Drittel der Starke der Terminationan der
contralataralen Gehimhalfte, wahrend bei 25% nur ein schwaches Terminaticnsfeld
zu sehen war. Die Fasern des axialen optischen Traktes hingegen waren bai 50%
der Tiere so sparlich, dal eine Vereinigung mit den Fasern des medialen bzw.
dorsalen optischen Trakles, wie auf der contralateralen Seite, nicht beobachtet
werdan konnte.

Die ipsilateral markierten Fasern des optischen Traktes setzen sich, in ihrer
jeweiligen Anzahl wenig verringert, im dorsalen optischen Trakt fort (Abb. 3.44C-E)
und terminierten bei 40% der Tiere im Nucleus prastactalis centralis (Abb, 3.44E),
bevar sie, ebenso wie auf der contralateralen Gehimseite, aber in einem wesentlich
geringsram Umfang, den wventromedialen Bereich des Tectum mesencephali
erreichten {Abb. 3.44F). Fasern und Terminationen wurden im Stratum opticum und
Stratum fibrosum et griseum superficiale hecbachtet. Bei 30% der untersuchten
Héhlentiere wurden keine Endigungen optischer Fasern in diesem Bereich registriart,
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Weitere Terminationen von Fasern, die innerhalb des dorsalen optischen Traktes
verlaufen, wurden nicht beobachtet.

Bei 40% der untersuchten Tiere konnten einzelne Fasern beobachtet werden, die
sich vom dorsalen optischen Trakt medial abspalten und im medialen optischen
Trakt verlaufen (Abb. 3.44C und D). Terminationen im Nucleus ventrolateralis
thalami, im lateralen Bereich des Nucleus ventromedialis thalami, Nucleus
intermedius thalami und Nucleus anterior thalami sowie im Nucleus praetectalis
periventricularis pars dorsalis waren jedoch bei 65% der untersuchten Hohlenfische
erkennbar (Abb. 3.44C-F).

Weitere ipsilaterale Fasern und Terminationsfelder wurden nicht beobachtet.

3.5.3 Zusammenfassung

In beiden Fischpopulationen wurde nach Dil-Applikation in den unilateralen Nervus
opticus Fluoreszenzfarbung im jeweiligen optischen Nerven und in der
contralateralen Gehirnhélfte im optischen Trakt sowie im axialen, dorsalen,
medialen, ventralen und akzessorischen optischen Trakt beobachtet. Wahrend sich
der rostrale optische Trakt der FluBform im Bereich des rostralen superfiziellen
Pratectum in zwei Aste des dorsalen optischen Traktes aufspaltet, die lateral und
medial des Nucleus praetectalis posterior ins Tectum mesencephali verlaufen, zieht
der dorsale optische Trakt der Hohlenform, ungeteilt, an der Medialseite dieses
Kerngebietes caudodorsalwarts. Vom contralateralen dorsalen optischen Trakt der
Hoéhlenform verlaufen zusatzlich zwei sehr dinne, markierte Faserbander
medialwéarts zu Kerngebieten des Thalamus. Der caudale optische Trakt geht in
beiden Fischformen, abgegrenzt vom dorsalen optischen Trakt, in den ventralen
optischen Trakt tber.

Contralaterale Terminationsgebiete wurden in beiden Fischformen im Nucleus
suprachiasmaticus und vermutlich auch im Nucleus praeopticus parvocellularis pars
posterior, im Nucleus ventrolateralis thalami, in den lateralen Anteile des Nucleus
ventromedialis thalami, Nucleus intermedius thalami, Nucleus anterior thalami,
Nucleus centralis posterior und Nucleus periventricularis tuberculi posterioris, im
lateralen Neuropil des Thalamus, im Nucleus praetectalis centralis, im Nucleus
praetectalis periventricularis pars dorsalis, im Nucleus opticus accessorius dorsalis,
im Nucleus opticus accessorius ventralis, im Bereich des Nucleus corticalis sowie im
Stratum opticum, Stratum fibrosum et griseum superficiale und Stratum album
centrale des Tectum mesencephali beobachtet.
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In der contralateralen Gehirnhélfte sind in der FluBform zusétzlich Terminationsfelder
im Nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis sowie Terminationen des
ventralen optischen Traktes im Stratum opticum und Stratum fibrosum et griseum
superficiale des ventrolateralen Tectum mesencephali zu sehen, die in der
Hoéhlenform auf das Stratum fibrosum et griseum superficiale beschrankt bleiben.

Unterschiede im contralateralen retinofugalen System in beiden Phanotypen
bestehen vor allem in der Ausdehnung und Stérke der Dil-Markierung, bedingt durch
die geringere Anzahl retinaler Fasern in der Héhlenform. Dies wird vor allem anhand
der optischen Trakte sowie der Schichten des Tectum mesencephali deutlich. Durch
die geringere Anzahl aufsteigender retinotectaler Fasern konnte aber in der
Hoéhlenform ein eindeutiges Terminationsgebiet im Nucleus corticalis beobachtet
werden, das in der FluBform durch die starke Fluoreszenzfarbung tberdeckt wurde.

Zusatzlich zeigen beide Phanotypen des Astyanax mexicanus durch unvollstandige
Kreuzung der Sehnerven ein ipsilaterales retinofugales System.

In der FluBform ziehen wenige markierte Fasern von der Sehnervenkreuzung in den
ipsilateralen axialen und optischen Trakt. Im rostralen optischen Trakt verlaufen die
markierten Fasern innerhalb seines medialen Anteils und setzen sich
dorsocaudalwarts im medialen Ast des dorsalen optischen Traktes und im medialen
optischen Trakt fort. Im caudalen optischen Trakt verlaufen die markierten Fasern
innerhalb seines lateralen Anteils und setzen sich caudalwarts im ventralen
optischen Trakt fort.

Schwache, ipsilaterale Terminationsfelder sind im Nucleus suprachiasmaticus,
Nucleus ventrolateralis thalami, im lateralen Anteil des Nucleus intermedius thalami
und Nucleus anterior thalami sowie derem lateral angrenzenden Neuropil, im
Nucleus praetectalis periventricularis pars dorsalis, Nucleus praetectalis centralis,
Nucleus opticus accessorius dorsalis, Nucleus opticus accessorius ventralis, im
medialen Anteil des Stratum opticum und im ventrolateralen Stratum fibrosum et
griseum superficiale des Tectum mesencephali sowie vermutlich auch im Nucleus
praetectalis superficialis pars parvocellularis lokalisiert.

Wéhrend die Reproduzierbarkeit der contralateralen retinalen Projektionen in beiden
Populationen sowie die der ipsilateralen optischen Fasern der FluBform bei ca. 90%
lag, schwankten die Befunde der ipsilateral markierten retinalen Efferenzen der
Hohlenform erheblich. Dennoch entsprechen die ipsilateral gefarbten Fasern und
Terminationsgebiete der Hoéhlenform gréBtenteils, soweit vorhanden, denen der
FluBform.
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Abb. 3.48 Zusammenfassende schematische Darstellung der retinalen Projektionen
und Temminationsgebiete won FluBR- (A) und Hohlenform (B) des Astyanax
mexicanus. Die gestrichelten Linien und gemusterten Kemgebiete in B verdeutlichen
die Reduktionen des retinofugalen Systems der Hohlenfarm.
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90% der untersuchten Hoéhlenfische zeigten markierte Fasern im medialen Aspekt
des optischen und dorsalen optischen Traktes, 70% zusatzlich im axialen optischen
Trakt und nur 40% im medialen optischen Trakt, obwohl bei 65% der Tiere
Zielgebiete retinaler Fasern des medialen optischen Traktes erreicht wurden.
lpsilaterale Terminationen wurden bei 70% der untersuchten Tiere im Nucleus
suprachiasmaticus und dem ventromedialen Bereich des Stratum opticum und
Stratum fibrosum et griseum superficiale des Tectum mesencephali beobachtet, bei
40% im Nucleus praetectalis centralis und bei 65% im Nucleus ventrolateralis
thalami, im lateralen Bereich des Nucleus ventromedialis thalami, Nucleus
intermedius thalami und Nucleus anterior thalami sowie im Nucleus praetectalis
periventricularis pars dorsalis.

In Abb. 3.48 sind die wesentlichen Gemeinsamkeiten und Unterschiede des
retinofugalen Systems von FluB- und Hoéhlenform des Astyanax mexicanus
schematisch dargestellt. In beiden Fischformen wurden keine Hinweise auf ein
retinopetales System gefunden.
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4 Diskussion

Mit der vorliegenden Arbeit wurde, basierend auf der ausgewerteten und
angegebenen Literarur, erstmals das Diencephalon eines Characiden
cytoarchitektonisch analysiert sowie einige seiner Kerngebiete durch hodologische
Untersuchungen zuséatzlich charakterisiert. Diese Analyse stellte die Basis fir die
Zuordnung der Ergebnisse der nachfolgend durchgeflihrten Sehnervmarkierung mit
Dil dar. Die bei der FluB- und der Hoéhlenform des Astyanax mexicanus
durchgefihrten vergleichenden Untersuchungen sollten mdgliche evolutive
Veranderungen auf zentraler Ebene, als Folge der Reduktion des visuellen Systems
der Héhlenform, aufzeigen. Weiterhin bildet die Darstellung der Faserverbindungen
einiger Kerngebiete und retinaler Projektionen auf der Basis einer detaillierten
cytoarchitektonischen Analyse die Grundlage fir einen Vergleich mit der
diencephalen Organisation und den retinalen Verbindungen anderer Actinopterygier.

Nach einem allgemeinen Abschnitt, der sich mit der Herkunft und Zucht der
Versuchstiere beschaftigt, werden die neuroanatomischen Befunde der
cytoarchitektonischen Analyse sowie der Markierungsversuche von FluB- und
Hoéhlenfisch miteinander sowie mit den in anderen Actinopterygiern erzielten
Ergebnissen verglichen.

Die Vor- und Nachteile der angewendeten Dil-Technik, der Mechanismus, die
Empfindlichkeit und Reproduzierbarkeit und somit die Signifikanz, wurden bereits
mehrfach ermittelt und diskutiert, so da3 an dieser Stelle nur auf die entsprechende
Literatur verwiesen wird (Honig und Hume 1986, Godement et al. 1987, Honig und
Hume 1989, Bartheld et al. 1990, Striedter 1990b, Wullimann et al. 1991b, Fritzsch
und Wilm 1992, Holmquist et al. 1992).

4.1 Versuchstiere

Wie in Abschnitt 1.3.1 beschrieben, sind die erworbenen HOhlenformen des
Astyanax mexicanus auf urspringlich in der Chica-Hohle gefangene Anoptichthys
Jordani (spater auch als Astyanax hubbsi bezeichnet) zurlickzufihren, die vermutlich
keine eigene Rasse sondern eine Kreuzung zwischen der Héhlen- und der FluBform
darstellen. Obwohl dabei anscheinend nur véllig blinde und bleiche Tiere in den
Handel gelangten, weist die leicht variable Pigmentierung sowie Unterschiede im
FreBverhalten, Reduktionsgrad der Augen und der Auspragung der optischen
Nerven und deren Fortsetzung im Gehirn (optische Trakte) bei den gehalterten
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Hohlentieren auf diese Kreuzungsform hin (s. Abschnitt 3.1). Da an ,Anoptichthys
Jordani“ aber auch die in Abschnitt 1.3.2 genannten Untersuchungen durchgefthrt
wurden, kdnnen die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit mit Resultaten, die durch
Arbeiten an Anoptichthys jordani bzw. Astyanax hubbsi gewonnen wurden, direkt
verglichen werden.

Liling (1954b) und Wilkens (1972) beschrieben bei der FluB- und der Héhlenform
ein recht ahnliches, vor allem chemotaktisch orientiertes Laichverhalten und konnten
FluB- und Héhlentiere frei kombinierbar miteinander kreuzen. Die von mir gehaltenen
Astyanax mexicanus-Populationen zeigten einen unterschiedlichen Laichzeitpunkt.
Wéhrend die FluBfischpaare in den sehr frihen Morgenstunden ablaichten, laichten
die Hohlenfische in den spaten Vormittagsstunden ab. Dennoch konnten Flu3- und
Hoéhlenfisch miteinander gekreuzt werden. Im Gegensatz zu den Befunden von
Laling (1954b) und Wilkens (1972) gelang dies jedoch nur in der Kombination eines
groBen Hohlenfischweibchens und eines kleinen FluBfischmannchens, so dal beide
Tiere in etwa gleich groB waren. Hier kénnten, in friheren Arbeiten nicht erwéhnte,
kérpergréBenabhéngige Verhaltensunterschiede der Geschlechter eine Rolle
gespielt haben, genetische Faktoren, Inzucht und/oder andere und weitere
Parameter.

Die resultierende Kreuzungsgeneration &hnelte der FluBform, war uniform,
pigmentiert und wies einen geringeren Augendurchmesser auf als die der FluBform
(Abb. 3.1) und bestatigt somit die Kreuzungsexperimente von Sadoglu (1955, 1956,
1958) und Wilkens (1972). Die Kreuzung dieser Hybriden untereinander flhrte
jedoch bei einem wdchentlichen Laichansatz Gber zwei Jahre nur zweimal zu
Nachkommen (12 und 8). Diese Tiere waren ebenfalls uniform, ahnelten den
Hybriden und wiesen zu 70% MiBgestaltungen auf. Dieses Nachzuchtergebnis steht
ebenfalls im Widerspruch zu den Untersuchungen von Sadoglu (1955, 1956, 1958)
und Wilkens (1970a), in denen die Kreuzung der Hybriden untereinander alle
Kombinationen und Ubergénge zwischen der pigmentierten, sehenden FluBform und
der unpigmentierten Hoéhlenform ergab. Die von mir erzielten Ergebnisse der
Kreuzung der Hybriden werden auf eine lange Inzuchtphase der erworbenen Tiere
zurtickgefuhrt, die auch in weiteren morphologischen Verdnderungen zum Ausdruck
kommen kdénnte (s. u.).
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4.2 Neuroanatomie bei Astyanax mexicanus

4.2.1 Gehirnaufbau

Das Gehirn von Astyanax mexicanus zeigt den typischen Aufbau des
Teleosteergehirns mit den finf Hauptabschnitten Telencephalon, Diencephalon,
Mesencephalon, Metencephalon und Myelencephalon.

Der Vergleich des auBeren Gehirnaufbaus der Phanotypen des Astyanax mexicanus
einschlieBlich deren Kreuzung zeigte keine erkennbaren Unterschiede zwischen der
FluBform und dem Hybriden, wéhrend das insgesamt verkleinerte Gehirn der
Hohlenform zusatzlich durch eine Reduktion der optischen Nerven und Trakte sowie
der mesencephalen Tecta gekennzeichnet ist (Abb. 3.3-3.5). Die Reduktion des
Mittelhirndaches geht dabei soweit, daB die mesencephalen Tecta in der Medianen
auseinanderweichen und der ventral liegenden Torus longitudinalis sichtbar wird.
Auch andere Hoéhlenfische der Gattungen Troglichthys (Charlton 1933), Amblyopsis
und Chologaster (Poulson 1963), die ebenfalls durch die Rickbildung ihrer Augen
charakterisiert sind, weisen ein derart reduziertes Mittelhirndach auf. Bei den
cavernicolen Katzenwelsen Trogloglanis pattersoni und Satan eurystomus ist das
Mittelhirndach soweit reduziert, da3 der ebenfalls reduzierte Torus longitudinalis
lediglich vom Stratum periventriculare bedeckt wird und die Gbrigen mesencephalen
Schichten, soweit vorhanden, lateral lokalisiert sind. Dieses Erscheinungsbild ist
typisch fur Fische mit wenig entwickeltem Gesichtssinn und zahlreiche anatomische
und entwicklungsphysiologische Untersuchungen an Astyanax mexicanus und
anderen Teleosteern zeigten (Pflugfelder 1952, Bath 1962, Pfeiffer 1967, Schmatolla
1972), daB die Auspragung des Mittelhirndaches der Fische wesentlich vom
Ausbildungsgrad bzw. der Funktionsfahigkeit der Augen abhéangig ist.

Auch andere Studien (s. Abschnitt 1.3.2) beschéftigten sich mit der Gehirnstruktur
der verschiedenen Astyanax mexicanus-Populationen. Bei den Untersuchungen an
der Héhlenform standen im Zusammenhang mit der Augenrlickbildung Fragen nach
einer abgewandelten  Struktur des Tectum mesencephali und nach
kompensatorischen GréBenveranderungen weiterer Gehirnbereiche, wie die des
Telencephalon als das Hauptzentrum olfaktorischer Verarbeitung oder des
Cerebellums als Zentralstelle der Bewegungsaktivitaten, im Vordergrund, wahrend
Untersuchungen an der FluBform als Vergleich herangezogen wurden.

So untersuchte Bath (1962) die speziesspezifische Auspragung bestimmter
Gehirnabschnitte im Zusammenhang mit dem Nahrungserwerb und den dazu
hauptsachlich eingesetzten Sinnesorganen und verglich u. a. die Héhlenform des
Astyanax mexicanus, da die FluBform nicht zur Verfliigung stand, mit dem Salmler
Hemigrammus caudovittatus, der sowohl systematisch als auch in seinen
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6kologischen Anspriichen als schwarmbildender und rauberischer FluBfisch dem
Astyanax mexicanus nahe verwandt ist. Auch er konnte beim Héhlensalmler die
rudimentdre Auspragung des Mittelhirndaches, dessen Hemispharen weit
auseinandergeriickt sind, feststellen. Weiterhin hob er die ansehnliche GréBe des
Cerebellum beim Hbéhlensalmler im Vergleich zu den dbrigen Gehirnabschnitten
hervor und verwies auf dessen Bedeutung als Assoziationszentrum. Auch in
vergleichenden Untersuchungen bei anderen Teleosteern stellte er eine
GréBenzunahme des Kleinhirns bei Formen mit wenig entwickeltem Auge und
Mittelhirndach fest. Er interpretierte diese Hypertrophierung als kompensatorische
Verlagerung der flr die Raumorientierung, Gleichgewichtshaltung und Lokomotion
zustandigen Funktionen des Tectum mesencephali auf das Cerebellum.

Peters et al. (1993) untersuchten ebenfalls die GréBe einzelner Gehirnabschnitte des
FluBfisches Astyanax mexicanus und einige seiner Hbéhlenderivate (s. a. Abschnitt
1.3.2), wobei sie hinsichtlich der Beziehungen zwischen Mittelhirn und Kleinhirn zu
deutlich anderen Ergebnissen kamen. Ihren Messungen zufolge zeigt das
Cerebellum keine signifikante GréBenanderung. Zusatzlich scheint die Leistung der
mechanischen Sinnesorgane als kompensatorische Systeme zum fehlenden
optischen Orientierungssinn bei den Héhlenformen nicht verandert zu sein (Grobbel
und Hahn 1958, Hahn 1960, Schemmel 1967, Popper 1970, Weiss und Martini
1970, Frihbeis 1984), obwohl Teyke (1990) beim Hbhlensalmler ein morphologisch
verdndertes Seitenliniensystem im Vergleich mit der FluBform fand und eine
verbesserte Leistungsfahigkeit vermutete. Zumindest der Geschmackssinn ist bei
den Astyanax mexicanus-HOhlentieren ausgeweitet worden, indem die Anzahl und
Ausbreitung der Geschmacksknospen deutlich héher ist als in der FluBform
(Schemmel 1967). Ein verstarkter nervéser Eingang tber den Nervus fascialis und
Nervus vagus, der sich in einer Hypertrophie der korrespondierenden priméaren,
sensorischen Kerngebiete innerhalb der gustatorischen Loben widerspiegelt, wie
dies fir einige den Characiden eng verwandten Cypriniden und Siluriden bekannt ist,
wurde jedoch nicht beobachtet.

Nach den Messungen von Peters et al. (1993) ist aber das Telencephalon der
Hoéhlenpopulationen des Astyanax mexicanus vergroBert. Eine telencephale
Hypertrophierung im Vergleich mit oberirdisch lebenden Verwandten scheint typisch
fr cavernicole Fische zu sein und wurde auch bei Typhogarra widdowsoni (Marshall
und Thinés 1958), Trogloglanis pattersoni (Lundberg 1982) und Amblyopsiden
(Poulson 1963) beschrieben. Beim Chica-Fisch, dessen Gehirn im Vergleich zum
Pachon-Tier um ca. 17% verkleinert ist, zeigte sich diese Gr6Benzunahme jedoch
erst nach Anhebung der GehirngréBe des Chica-Fisches auf das Niveau des
Pachon-Fisches (Peters et al. 1993). Im Vergleich zur FluBform ergab sich dann eine
ca. 18%ige VergréBerung des Telencephalon, obwohl verhaltensbiologische,
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sinnesphysiologische, morphologische und histologische Untersuchungen (Breder
und Rasquin 1943, Humbach 1960, Schemmel 1967, Riedel und Krug 1997) keinen
Hinweis auf eine Verstarkung des Geruchssinns bei den Héhlenformen ergaben.
Peters et al. vermuteten, dal3 die Ausweitung des Geschmackssinnes (Schemmel
1967) und deren héher verschaltete Verarbeitung im Telencephalon (Nieuwenhuys
1982, Kanwal et al. 1984, Finger 1987) fur die GréBenzunahme verantwortlich sein
kdnnten.

Die anscheinend unabhéngig von der Ausbildung der Sinnesorgane erfolgte
Gesamtverkleinerung des Gehirns wird mit der jahrzehntelangen Inzucht der
untersuchten Tiere in Verbindung gebracht (Peters et al. 1993). Auch in der
vorliegenden Arbeit lie3 sich eine Verkleinerung des Hbhlenfischgehirns in Relation
zur Korperlange und im Vergleich mit der FluBform feststellen (s. Abschnitt 3.2) und
die Ergebnisse der Kreuzungsversuche (s. Abschnitt 3.1) sowie auftretende
Gehirnanomalien (s. Abschnitt 3.2) weisen ebenfalls auf Inzuchtprobleme hin.

Die unterschiedlichen Ergebnisse der oben aufgefihrten Untersuchungen kénnten
auf mehrere Ursachen zurlckzufihren sein: 1.) Es wurden verschiedene
MeBmethoden angewendet. Zusatzlich waren alle verwendeten Methoden
semiquantitativ und ergaben somit nur Orientierungswerte. Eine allometrische
Messung, wie sie Ebinger (1995) fur Enten durchflhrte, scheint zur Zeit die
genauesten Werte fur einen GréBenvergleich einzelner Gehirnteile liefern zu kénnen.
Da das Gehirn von Astyanax mexicanus aber vergleichsweise sehr klein ist, kbnnten
schon durch geringflgige Unterschiede in der Praparation groBe MefBfehler
auftreten. 2.) Im Rahmen dieser Arbeit konnte gezeigt werden, daB innerhalb der
einzelnen phanotypischen Populationen des Astyanax mexicanus grofB3e individuelle
Unterschiede beziiglich der makroskopischen Hirnmorphologie sowie der
Proportionen der einzelnen Hirnabschnitte zueinander auftreten (Abb. 3.2). Dies
stellte auch Trajano (1994) fir den héhlenbewohnenden Katzenwels Pimelodella
kronei und den oberirdisch lebenden Pimelodella transitoria fest und gab den
Umfang der Streuung der MeBwerte mit 10 - 30% an. Die Auswahl einer sehr gro3en
Anzahl zu untersuchender Tiere scheint also mit eine Voraussetzung fir Messungen
der GréBenverhaltnisse zu sein. Obwohl zumindest Peters et al. (1993) jeweils 15
Tiere pro Phénotyp fur die Messungen verwendeten und deren Mittelwerte
ermittelten, kann dennoch von einer sehr groB3en Streuung der Gehirnproportionen
innerhalb der untersuchten HOhlensalmler ausgegangen werden. 3.) In den
genannten Untersuchungen wurden verschiedene Zichtungsstamme verwendet, die
sich durch Inzucht genetisch weit auseinander entwickelt haben kdnnten. Dies
kdnnte sich auch in einer unterschiedlichen morphologischen Auspréagung einzelner
Gehirnabschnitte widerspiegeln.
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Insgesamt erscheint die Relevanz der Untersuchung von Gehirnproportionen, durch
die groBen individuellen Unterschiede in der morphologischen Auspragung der
Gehirnabschnitte, durch die Untersuchung verschiedener Zichtungsstdmme bei der
Hohlenform des Astyanax mexicanus und unter Verwendung semiquantitativer
Methoden, eher fraglich. Zusatzlich lassen sich die sehr vereinfachten und direkten
Zusammenhange zwischen dem Ausbildungsgrad einzelner Gehirnzentren in
Abhangigkeit von einer adaquaten Stimulation seitens Kkorrespondierender
Sinnesorgane und anderer nervéser Afferenzen nicht Ianger aufrechterhalten, da die
meisten Gehirnzentren multisensorische Information erhalten. Auch wenn die
funktionelle Zuordnung der einzelnen Gehirnbereiche im Grundsatz richtig sein kann,
werden sich zuklnftige Arbeiten zunehmend nicht nur mit dem Ausmal sondern
gleichzeitig mit der Anzahl der GréBendnderungen innerhalb der einzelnen Zentren
beschéftigen und die Ergebnisse zusatzlich im Zusammenhang mit den
Fasersystemen dieser Gehirnregionen und damit mdglicher Funktionsverlagerungen
betrachten mussen.

4.2.2 Diencephale Kerngebiete

Obwohl die Anatomie des Knochenfischgehirns einschlieBlich der cytologischen
Architektur des Di- und Mesencephalon an verschiedenen Arten untersucht wurde
(s. a. Abschnitt 1.2), erfolgte eine detailierte Analyse der diencephalen
Cytoarchitektur bisher nur an wenigen Spezies. Innerhalb der Actinopterygii (Abb.
1.1) wurden bisher Arten der Cladistia (Polypterus palmas - Braford und Northcutt
1983), Ginglymodi (Lepisosteus osseus - Braford und Northcutt 1983, Northcutt und
Butler 1993), Halecomorphi (Amia calva - Butler und Northcutt 1992) und Teleostei
untersucht. Innerhalb der Teleostei (Abb. 1.1) wurden Arten der Osteoglossomorpha
(Pantodon buchholzi - Butler und Saidel 1991), Clupeomorpha (Clupea harengus -
Butler und Northcutt 1993) und Euteleostei cytoarchitektonisch analysiert. Innerhalb
der Euteleostei (Abb. 1.2) wurde das Diencephalon von Spezies der Ostariophysi
(Carassius auratus - Braford und Northcutt 1983, Ictalurus punctatus - Striedter
1990a, Apteronotus leptorhynchus - Maler et al. 1991, Danio rerio - Wullimann et al.
1996) und Percomorpha (Haplochromis burtoni - Fernald und Shelton 1985)
untersucht.

Die ersten cytoarchitektonischen Untersuchungen dieser Art wurden dabei von
Braford und Northcutt (1983) beim Goldfisch Carassius auratus vorgenommen. Die
Autoren verglichen dessen nucleare Organisation mit der zweier Nicht-Teleosteer
und identifizierten Ubereinstimmende und sich unterscheidende Kerngebiete, um
eine zukiUnftige Basis fUr vergleichende Untersuchungen unter Verwendung einer
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einheitlichen Nomenklatur zu liefern. Auch wenn nicht alle Forscher dieser
Nomenklatur zustimmen, ist sie inzwischen dennoch die am haufigsten verwendete
und bildete deshalb die Grundlage flur die vorliegende Untersuchung. Die in der
vorliegenden Abeit fir die Analyse der diencephalen Cytoarchitektur bei Astyanax
mexicanus vollstandig verwendete Nomenklatur ist Abschnitt 2.2.2.6 zu entnehmen.

In den letzten Jahren wurden von einigen Autoren erweiternde hodologische
Untersuchungen durchgefiihrt, um diencephale und andere Kerngebiete zusatzlich
zu ihren cytoarchitektonischen Merkmalen durch ihre Faserverbindungen
kennzeichnen zu kénnen (Finger 1978, Finger und Karten 1978, Luiten 1981,
Northcutt 1982, Wullimann 1985, Northcutt und Wullimann 1988, Wullimann und
Northcutt 1988, Striedter und Northcutt 1989, Wullimann und Northcutt 1989,
Woullimann und Meyer 1990, Wullimann und Northcutt 1990, Wullimann et al. 1991b,
Striedter 1992, Yoshimoto und Ito 1993, Rink und Wullimann 1998). Diese
funktionellen Verbindungen sind Charakteristika, mit deren Hilfe die Identifizierung
homologer Zellgruppen im Nervensystem verschiedener Fische ermdglicht wird. In
der vorliegenden Arbeit wurden durch Dil-Applikationen in das caudale Cerebellum,
den Lobus inferior des Hypothalamus und den Nucleus praetectalis superficialis pars
parvocellularis bei Astyanax mexicanus ebenfalls einige diencephale Kerngebiete
zusatzlich zur ihren cytoarchitektonischen Charakteristika identifiziert (s. Abschnitt
3.4). Diese Ergebnisse werden im folgenden ebenfalls in den Vergleich homologer
Kerngebiete bei Actinopterygiern miteinflieBen (s. u.). Die Ubrigen markierten nicht-
diencephalen Faserverbindungen entsprachen gréBtenteils denen, die auch bei
anderen Teleosteern beobachtet wurden und werden, da sie keine Bedeutung fir die
vorliegende Arbeit haben, im folgenden nicht diskutiert.

Da das Diencephalon von Characiden bisher weder bezlglich seiner nucledren
Organisation noch seiner pratectalen Faserverbindungen detailliert analysiert wurde,
stellten die vorgenommenen cytoarchitektonischen (s. Abschnitt 3.3) und
hodologischen (s. Abschnitt 3.4) Untersuchungen die Voraussetzung fir die
nachfolgende prazise Zuordnung retinaler Zielgebiete (s. Abschnitt 3.5) dar.

In Anbetracht der Vielzahl der Arten innerhalb der Actinopterygier ist die Anzahl der
Untersuchungen sehr spérlich. Dennoch kénnen anhand weniger Beispiele vorsichtig
Vergleiche angestellt und Hypothesen formuliert werden. Auf dieser Basis sollen die
Ergebnisse der durchgeflhrten histologischen Untersuchungen diencephaler
Kerngebiete bei Astyanax mexicanus im folgenden mit den verfligbaren Daten, die
durch Untersuchungen vor allem an anderen Ostariophysi und Teleostei gewonnen
wurden, verglichen und diskutiert werden. Durch AufBengruppenvergleiche kdnnen
anschlieBend die Charakteristika identifiziert werden, die plesiomorph (urspringlich)
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und apomorph (abgeleitet) zu sein scheinen (Wiley 1981). Als konservative
Gehirnregion werden die Gebiete bezeichnet, die homologe Kerngebiete in allen
untersuchten Arten aufweisen und als variable Gehirnregionen solche, die starke
morphologische Unterschiede zeigen.

DaB eine phylogenetische Analyse anhand von Literaturdaten sehr unprazise und
unvollstandig ist, ist selbstverstandlich und wird an dieser Stelle betont.

Obwonhl der duBere Gehirnaufbau der Phanotypen des Astyanax mexicanus in der
vorliegenden Untersuchung individuelle Unterschiede bzgl. der Gehirnproportionen
zueinander zeigte (Abb. 3.2), konnten diese Variationen auf nucleérer Ebene nicht
beobachtet werden. Auch die groBen phanotypischen Variationen der Héhlenform
fanden in der cytoarchitektonischen Analyse keine Korrelation. Unterschiede
zwischen weiblichen und mannlichen Tieren wurden ebenfalls nicht beobachtet.

Die Ergebnisse der cytoarchitektonischen (s. Abschnitt 3.3) und hodologischen (s.
Abschnitt 3.4) Untersuchungen des Diencephalon der FluBform wurden mit den bei
der Hoéhlenform erzielten Ergebnissen verglichen und zeigten eine geringere Anzahl
an Perikaryen im Hohlentier, das Fehlen des parvocellularen superfiziellen
Pratectum im Hoéhlensalmler sowie morphologische Varianzen im Nucleus anterior
thalami. Aufgrund der wenigen cytoarchitektonischen Unterschiede zwischen beiden
Phanotypen des Astyanax mexicanus bezieht sich der folgende Vergleich der
analysierten Kerngebiete mit homologen Zellgruppen in den bisher untersuchten
Actinopterygiern auf beide Salmlerformen und nur auftretende Abweichungen
werden hervorgehoben.

Praoptische Region

Die Kerngebiete der praoptischen Region in Astyanax mexicanus sind grundsatzlich
mit denen, die in anderen Teleosteern (s. 0.) beschrieben wurden, vergleichbar. Dies
trifft besonders fur den ventralen Bereich der praoptischen Region, den Nucleus
praeopticus parvocellularis anterior und posterior sowie den Nucleus
suprachiasmaticus, zu, der in keiner der durchgefihrten Untersuchungen signifikante
Variationen aufwies. Somit kann der ventrale Bereich der prdoptischen Region als
sehr konservativ angesehen werden.

Daf3 der Nucleus suprachiasmaticus bei der FluB- und Héhlenform des Astyanax
mexicanus morphologisch gleich gestaltet ist ist deshalb bemerkenswert, weil dieses
Kerngebiet in allen bisher untersuchten Vertebraten retinalen Eingang erhalt und
dartber vermutlich an der Bildung und Kontrolle der cirkadianen Rhythmik beteiligt
ist. Da das optische System der normalerweise stédndig im Dunkeln lebenden
Hoéhlentiere bereits grobmorphologisch deutlich erkennbar stark reduziert ist
(Abb.3.3-3.4), kdnnen periodische Veranderungen des Lichtes nicht als Zeitgeber flr
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die biologische Uhr dienen. Zuséatzlich konnte gezeigt werden (Ginzler 1964, Thines
et al. 1965, Lamprecht und Weber 1975, Schatz et al. 1977), daB3 die endogene
Rhythmik von Héhlenbewohnern oft verloren geht oder nicht nachweisbar ist. Dieser
moglicherweise auch in der Ho6hlenform des Astyanax mexicanus vorhandene
Funktionsverlust scheint sich aber nicht in einer Gr6Benadnderung des Nucleus
suprachiasmaticus auszudrlcken. Striedter (1990a, b) vermutete, daB die relativ
konservativen Gehirnregionen, wie z. B. der Nucleus suprachiasmaticus, Uber eine
héhere Anzahl an efferenten und afferenten Verbindungen verfliigen kénnten als die
variableren Regionen. Der Verlust einiger dieser Verbindungen wirde durch die
Vielzahl weiterer Verbindungen dennoch ein Beibehalten der betreffenden
Zellgruppen erlauben.

Der gréBtenteils in der dorsalen praoptischen Region liegende Nucleus praeopticus
magnocellularis hingegen zeigt innerhalb der untersuchten Spezies einige
Unterschiede. In Polypterus palmas (Braford und Northcutt 1983), Lepisosteus
osseus (Braford und Northcutt 1983, Northcutt und Butler 1993) und Pantodon
buchholzi (Butler und Saidel 1991) scheint er relativ klein zu sein und in den beiden
letztgenannten Spezies wurden zusatzlich keine magnocelluldren Zellen beobachtet.
GroBe Neurone innerhalb dieses Kerngebietes wurden aber fir Amia calva (Butler
und Northcutt 1992), Clupea harengus (Butler und Northcutt 1993) und einige
Euteleosteer (Braford und Northcutt 1983, Fernald und Shelton 1985, Striedter
1990a) beschrieben. Von dieser Verteilung ausgehend kann nicht bestimmt werden,
ob groBe Zellen im Nucleus praeopticus magnocellularis urspriinglich fur
Strahlenflosser sind und in Ginglymodi und Osteoglossomorpha verlorengingen oder
magnocellulare Neurone nur in Halecomorphi und Teleostei, mit Ausnahme der
Osteoglossomorpha, entstanden. Zusatzlich 148t der Nucleus praeopticus
magnocellularis bei den meisten untersuchten Fischen einen ventralen
parvocellularen Bereich erkennen und bei den Cypriniden Carassius auratus
(Braford und Northcutt 1983) und Danio rerio (Wullimann et al. 1996) weiterhin einen
dorsalen gigantocellularen. Diese Unterteilung des Nucleus praeopticus
magnocellularis wurde weder bei Ictalurus punctatus (Striedter 1990a) noch bei
Astyanax mexicanus (vorliegende Untersuchung) beobachtet. In diesen beiden eng
verwandten Gruppen ist das Kerngebiet kleiner als in der nachsten AuBBengruppe,
den Cypriniden, und weist lediglich relativ einheitlich mittelgroB3e Perikaryen auf. Dies
kénnte auf eine sekundare morphologische Vereinfachung dieses Kerngebietes
hindeuten. Andererseits weisen einige Autoren (Striedter 1990a und b, Butler und
Northcutt 1993) aufgrund von Untersuchungen Uber endokrine Funktionen des
Hypothalamus (Peter und Fryer 1983) und Uber saisonale GréBenanderungen des
Nucleus praeopticus magnocellularis (Gomez-Segade 1986) auf einen mdglichen
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eher alters- oder reifeabhéangigen als einen speziesabhangigen GréBenunterschied
hin.

Epithalamus

AuBer dem Nucleus suprachiasmaticus ist in allen Vertebraten das Pinealorgan des
Epithalamus an der Bildung und Kontrolle der cirkadianen Rhythmik beteiligt. Bei
Fischen ist das Pinealorgan selber lichtrezeptiv und leitet dieses Signal hormonell
weiter (Collin et al. 1986). Obwohl die Hoéhlenform des Astyanax mexicanus
normalerweise stédndig im Dunkeln lebt, wurde in der vorliegenden Arbeit keine
Reduktion des Pinealorgans im Vergleich mit dem der FluBform beobachtet. Auch
bei den Hoéhlenfischen Typhlogarra widdowsoni (Marshall und Thines 1958) und
Rhamdia laticauda (Langecker und Wilkens 1992) wurde keine signifikante
Reduktion der GréBe des Pinealorgans festgestellt, wahrend es bei den
héhlenbewohnenden Katzenwelsen Trogloglanis pattersoni und Satan eurystomus
im Vergleich zum oberirdisch lebenden Ictalurus punctatus verklrzt und das
Endvesikel extrem reduziert ist oder ganz fehlt (Langecker und Longley 1993). Ein
ahnlicher Grad der Reduktion des Pinealorgans wurde fir den héhlenbewohnenden
Amblyopsiden Typhlichthyes subterraneus berichtet (McNulty 1978). Somit kommen
die bisherigen Studien UOber eine GréBenanderung des Pinealorgans bei
Hohlenfischen zu unterschiedlichen Ergebnissen. Omura (1975) und Herwig (1976)
beschrieben aber aufgrund elektronenmikroskopischer Untersuchungen eine alters-
und lichtabh&ngige Regression der lichtsensitiven AuBensegmente im Pinealorgan
der Hohlenform des Astyanax mexicanus. Durch eine Untersuchung des
Pinealorgans der noch in den Hohlen lebenden Formen des Astyanax mexicanus
kdnnte zumindest geklart werden, ob die GréBe des Pinealorgans der untersuchten
Hohlensalmler den natlrlichen Gegebenheiten entspricht oder mit der
jahrzehntelangen Nachzucht im Hellen oder anderen Faktoren im Zusammenhang
stehen kdnnte.

Die Habenulae des Epithalamus ist ein sehr konservativer Gehirnbereich und variiert
nur in ihrer Symmetrie innerhalb der untersuchten Arten. Bei Astyanax mexicanus ist
sie, wie in anderen Ostariophysi (Braford und Northcutt 1983, Striedter 1990a) und
dem Osteoglossomorpha Pantodon buchholzi (Butler und Northcutt 1993),
symmetrisch entwickelt, wahrend sie in Polypterus palmas (Braford und Northcutt
1983), Lepisosteus osseus (Braford und Northcutt 1983, Northcutt und Butler 1993)
und Amia calva (Butler und Northcutt 1993) eine Asymmetrie in ihrer GréBe aufweist.
Da sich aber auch innerhalb der Teleosteer bei einigen Spezies asymmetrische
Habenulae entwickelten (Ariens-Kappers et al. 1967), einschlieBlich des
Percomorpha Haplochromis burtoni (Fernald und Shelton 1985), kann bisher nur
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vermutet werden, daB die asymmetrische Entwicklung der Habenulae ein
plesiomorphes Merkmal fur Strahlenflosser darstellt.

Ventraler Thalamus

Der ventrale Thalamus besteht aus dem Nucleus ventrolateralis, mit seinen verteilt
liegenden Zellen lateral des Nucleus ventromedialis, und dem Nucleus intermedius,
mit eng aneinander liegenden kleinen Zellen in einem runden Bereich, die in allen
untersuchten Strahlenflossern sehr ahnlich strukturiert sind, sowie dem Nucleus
ventromedialis, der einige Variationen in den verschieden Arten zeigt. Die
cytoarchitektonischen Unterschiede dricken sich in einer Unterteilung dieses
Kerngebietes in einen rostralen und einen caudalen Bereich aus, der in der
vorliegenden Untersuchung bei Astyanax mexicanus nicht beobachtet wurde und
dessen Verteilung innerhalb der Strahlenflosser keine Beurteilung des
urspriinglichen Zustandes erlaubt (Butler und Northcutt 1993). Durch Dil-Applikation
in das caudale Cerebellum bei Astyanax mexicanus konnten, wie auch bei anderen
Strahlenflossern (Braford 1971, Braford und Northcutt 1983, Ilto et al. 1986,
Woullimann und Northcutt 1988), cerebelldre Efferenzen im Nucleus ventromedialis
und Nucleus ventrolateralis beobachtet werden (s. Abschnitt 3.4.1), die die
Homologie der verglichenen Kerngebiete bestéatigen.

Dorsaler Thalamus

Im dorsalen Thalamus weist vor allem der Nucleus anterior morphologische
Variationen innerhalb der Actinopterygii auf. In Polypterus palmas (Braford und
Northcutt 1983), Lepisosteus osseus (Braford und Northcutt 1983, Northcutt und
Butler 1993), Amia calva (Butler und Northcutt 1992) und Carassius auratus (Braford
und Northcutt 1983) besteht dieses Kerngebiet aus ein bis zwei medialen
Zellschichten sowie einer dickeren, lateral angrenzenden Zellanhdufung. In
Pantodon buchholzi (Butler und Saidel 1991) hingegen besteht der Nucleus anterior
aus kleinen, einzelligen runden Schichten, die Neuropil beinhalten. In den anderen
untersuchten Teleosteern (Butler und Northcutt 1993, Striedter 1990a, Maler et al.
1991, Fernald und Shelton 1985) einschlieBlich Astyanax mexicanus (vorliegende
Arbeit), wird der Nucleus anterior aus einer groB3en, dinnen ein- oder mehrzelligen
Schicht geformt, die kreisrund ist (Héhlenform) oder ein umgekehrtes ,U“ bildet
(FluBform) und ein groBBes zentrales Neuropil mit wenigen oder keinen Zellen umgibt.
Zusatzlich sind im caudalen Bereich des Nucleus anterior bei Clupea harengus
(Butler und Northcutt 1993), Carassius auratus (Braford und Northcutt 1983) und
Haplochromis burtoni (Fernald und Shelton 1985) kleine runde Zellschichten
erkennbar, die ebenso kleine Neuropilbereiche umgeben.
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Die Verteilung dieser cytoarchitektonischen Charakteristica weist darauf hin, daf3 der
Aufbau des Nucleus anterior, wie er in den untersuchten Arten der Cladistia,
Ginglymodi und Halecomorphi beobachtet wurde, den fir Actinopterygii
urspringlichen Zustand darstellt, wahrend der grof3e runde bzw. ,U“-férmige Nucleus
anterior sowie die vielen kleinen runden Schichten im caudalen Nucleus anterior
vermutlich apomorphe Merkmale sind. Die morphologische Variation des Nucleus
anterior in Pantodon buchholzi (Butler und Saidel 1991) kénnte den plesiomorphen
Zustand dieses Nucleus fir die Nicht-Osteoglossomorpha-Teleosteer wiedergeben.
Damit ware die groBe runde bzw. ,U*“férmige Struktur dieses Kerngebietes ein
abgeleitetes Merkmal der Clupeomorpha und meisten Euteleosteer. Dennoch sind
weitere cytoarchitektonische Untersuchungen an Spezies der Osteoglossomorpha
und Elopomorpha zur eindeutigen Bestimmung des urspringlichen Zustandes
notwendig.

In der vorliegenden Untersuchung konnte gezeigt werden, daf3 der Nucleus anterior
der Héhlenform im Gegensatz zur FluBform morphologisch veréandert (s. a. 0.) und
vergréBert ist (Abb. 3.14 und 3.26). Bei Siluriden (Striedter 1990b) und Gymnotoiden
(Keller et al. 1990), den am weitesten abgeleiteten Ostariophysi, erhalt dieses
Kerngebiet wahrscheinlich hdher verschaltete auditorische Informationen. Die
auditorische Leistungsfahigkeit der FluB3- und Héhlenform unterscheidet sich jedoch
nicht signifikant (Popper 1970). Uber die funktionellen Verbindungen dieses
Kerngebietes bei Astyanax mexicanus ist bisher nichts bekannt, kdbnnten aber mit
kompensatorischen Funktionen zum fehlenden optischen Orientierungssinn in
Zusammenhang stehen.

Die cytoarchitektonische Analyse der Ubrigen Kerngebiete des dorsalen Thalamus
bei Astyanax mexicanus zeigt eine groBe Ubereinstimmung mit den an anderen
Strahlenflossern erhobenen Befunden und deutet auf keine auffalligen Unterschiede
hin. Besonders die von dorsomedial nach ventrolateral verlaufende Zellsaule des
Nucleus centralis posterior, die in der vorliegenden Untersuchung auch bei beiden
Phanotypen des Astyanax mexicanus beobachtet wurde (Abb. 3.16 und 3.27),
scheint ein urspriingliches Merkmal der Actinopterygier zu sein (Butler und Northcutt
1993).

Pratectum

Das Pratectum ist bezlglich der Anzahl und Verschaltung seiner Kerngebiete eine
der variabelsten Regionen des Strahlenflossergehirns (Northcutt und Wullimann
1988, Wullimann und Meyer 1990, Butler et al. 1991, Wullimann et al. 1991b).

Bei Astyanax mexicanus konnten in der vorliegenden Untersuchung im superfiziellen
Pratectum die gr6Bten cytoarchitektonischen Unterschiede beider Phanotypen im
gesamten Gehirn gezeigt werden, indem der Nucleus praetectalis superficialis pars
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parvocellularis beim Héhlenfisch nicht existiert (Abb. 3.10, 3.13, 3.23, 3.26). Das
Fehlen dieses Kerngebietes wurde auch fir den Siluriden Ictalurus punctatus
Striedter (1990a) sowie weitere Siluriden und Gymnotoiden (Ubersicht bei Northcutt
und Wullimann 1988) beschrieben, wahrend sowohl die FluBform des Astyanax
mexicanus sowie alle anderen untersuchten Strahlenflosser ein parvocellulares
superfizielles Pratectum aufweisen. Die Homologie dieses Nucleus in der FluBform
zu dem in anderen Actinopteriygiern beschriebenen Nucleus praetectalis superficialis
pars parvocellularis erfolgte nicht nur anhand der flr dieses Kerngebiet sehr
charakteristischen cytoarchitektonischen Kriterien (s. u.) sondern zusétzlich durch
seine Verbindungen. Wie in anderen Teleosteern (Striedter und Northcutt 1989,
Wullimann und Northcutt 1989, Wullimann et al. 1991b) erhédlt der Nucleus
praetectalis superficialis pars parvocellularis auch in der FluBform des Astyanax
mexicanus sowohl retinalen als auch tectalen Eingang und projiziert bilateral zum
Nucleus praetectalis posterior und ipsilateral zum Nucleus isthmi (s. Abschnitt 3.4.4).
Das Fehlen einer Verbindung vom Nucleus praetectalis superficialis pars
parvocellularis zum Nucleus praetectalis posterior hingegen bei Carassius auratus
wird als eine sekundare Vereinfachung interpretiert (Wullimann et al. 1991b). Da
nach Striedter (1990a, b) morphologisch variable Gehirnregionen eine geringere
Anzahl efferenter und afferenter Verbindungen aufweisen kdnnten als konservative
Bereiche, kénnte der fehlende retinale Eingang in das superfizielle Pratectum bei der
Hohlenform des Astyanax mexicanus zu einem Verlust dieses Kerngebietes gefuhrt
haben (s. a. Abschnitt 4.3).

Zusatzlich ist der Nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis in den
einzelnen Gruppen der Actinopterygier morphologisch sehr variabel gestaltet. In
Nicht-Teleosteer-Strahlenflossern (Braford und Northcutt 1983, Northcutt und
Wullimann 1988, Butler und Northcutt 1992, Northcutt und Butler 1993) sowie
Pantodon buchholzi (Butler und Saidel 1991), Carassius auratus (Northcutt und
Wullimann 1988) und der FluBform des Astyanax mexicanus (vorliegende
Untersuchung) besteht der Nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis aus
einem ovalen neuropilhaltigen Bereich, der von einer Gruppe kleiner Zellen umgeben
wird. In Osteoglossum bicirrhosum (Wullimann und Meyer 1990), Clupea harengus
(Butler und Northcutt 1993) und den meisten Euteleosteern (Ubersicht bei Northcutt
und Wullimann 1988, Wullimann und Meyer 1990) hingegen ist sein Neuropil in
unterschiedlichem Ausmaf gefaltet. Die einfache, ungefaltete Struktur des Nucleus
praetectalis superficialis pars parvocellularis gibt somit vermutlich die urspringliche
morphologische Gestalt dieses Kerngebietes fir Strahlenflosser wieder, wahrend die
gefaltete Struktur ein abgeleitetes Merkmal darstellt. Fir Teleosteer hingegen ist die
gefaltete Struktur ein plesiomorphes Merkmal und die einfache Struktur dieses
Kerngebietes in Carassius auratus und der FluBform des Astyanax mexicanus sowie
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seine geringe GréBe und das Fehlen dieses Kerngebietes in der Héhlenform des
Astyanax mexicanus und in Ictalurus punctatus weisen auf sekundare Reduktionen
innerhalb der Ostariophysi hin.

Der Nucleus praetectalis superficialis pars magnocellularis zeigt ebenfalls etliche
morphologische Variationen. Wahrend er in Polypterus palmas (Braford und
Northcutt 1983) nicht eindeutig identifiziert werden konnte, liegen seine grofBBen
Zellen in Lepisosteus osseus (Braford und Northcutt 1983, Northcutt und Butler
1993) und Amia calva (Butler und Northcutt 1992) innerhalb eines sichelférmigen
Neuropils dem Nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis medial an. In
Clupea harengus und einigen Euteleosteern ist dieses Kerngebiet rund bis oval und
ungewdhnlich gro3 (Northcutt und Braford 1984, Butler et al. 1991). In Astyanax
mexicanus wurden in der vorliegenden Untersuchung ebenfalls einige gréBere Zellen
im Bereich eines Nucleus praetectalis superficialis pars magnocellularis beobachtet
(s. Abschnitt 3.3.1). Da dieser Bereich jedoch sehr klein und diffus erscheint, kann
ohne zuséatzliche histochemische und hodologische Untersuchung nicht mit
Sicherheit von einer Homologie zum Nucleus praetectalis superficialis pars
magnocellularis anderer Actinopterygier ausgegangen werden. Morphologische
Variationen des Nucleus praetectalis superficialis pars magnocellularis und seine
Faserverbindungen wurden ausfihrlich in  Northcutt und Wullimann (1988),
Wullimann und Meyer (1990) und Yoshimoto und Ito (1993) beschrieben.

Der charakteristische Nucleus praetectalis posterior kommt in den meisten
Teleosteern vor und sein Vorhandensein ist somit wahrscheinlich plesiomorph fur
diese Gruppe (Wullimann und Meyer 1990, Butler et al. 1991). Er ist vermutlich dem
Nucleus praetectalis superficialis pars intermedius und Nucleus glomerulosus der
Percomorpha homolog (Wullimann und Northcutt 1989, Butler et al. 1991). Die
Homologie dieses Kerngebietes in Astyanax mexicanus zu dem in anderen
Teleosteern beschriebenen Nucleus praetectalis posterior wurde in der vorliegenden
Untersuchung, auBer anhand cytoarchitektonischer Charakteristika (s. Abschnitt
3.3.1), durch die Darstellung seiner Faserverbindungen zusétzlich nachgewiesen (s.
Abschnitt 3.4.2). Wie bei anderen Teleosteern (Striedter und Northcutt 1989,
Wullimann und Northcutt 1990, Wullimann et al. 1991b, Striedter 1992, Rink und
Wullimann 1998), auBBer Carassius auratus (Northcutt und Braford 1984) mit seinem
sekundar vereinfachten Pratectum (Wullimann et al. 1991a), erhalt der Nucleus
praetectalis posterior bei Astyanax mexicanus Informationen aus dem Nucleus
praetectalis superficialis pars parvocellularis und sendet Efferenzen zum Lobus
inferior hypothalami. Die GréBe des Nucleus praetectalis posterior variiert stark
innerhalb der Actinopterygier. In Lepisosteus osseus (Northcutt und Butler 1993) und
Amia calva (Butler und Northcutt 1992), den beiden AuBengruppen der Teleosteer,
ist dieses Kerngebiet relativ klein, ebenso in Elopomorpha und einigen
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Clupeomorpha (in Wullimann und Meyer 1990). In verschiedenen Ostariophysi ist
der Nucleus praetectalis posterior ebenfalls klein oder fehlt sogar (Northcutt und
Wullimann 1988, Wullimann und Meyer 1990, Striedter 1990a). In Osteoglossum
bicirrhosum (Wullimann und Meyer 1990), Clupea harengus und einigen anderen
Teleosteern (in Wullimann und Meyer 1990, Butler et al. 1991), einschlieB3lich den
Characiden Colossoma bidens (Striedter 1992) und Astyanax mexicanus
(vorliegende Untersuchung) ist dieses Kerngebiet gro3. Ob die GréBe des Nucleus
praetectalis posterior ein abgeleitetes Merkmal ist, werden zuklnftige
Untersuchungen von Arten innerhalb der AuBengruppen der Teleosteer zeigen.

Der Nucleus praetectalis accessorius wurde erstmals von Wullimann und Meyer
(1990) beschrieben und bisher in Osteoglossum bicirrhosum (Wullimann und Meyer
1990), Pantodon buchholzi (Butler und Saidel 1991), Clupea harengus (Butler und
Northcutt 1993), Carassius auratus (Wullimann und Meyer 1990), Danio rerio
(Wullimann et al. 1996) und Hemichromis lifalili (Wullimann und Meyer 1990)
beobachtet. In Astyanax mexicanus ist ebenfalls ein Bereich sichtbar, der dem
Nucleus praetectalis accessorius entsprechen kdnnte (s. Abschnitt 3.3.1). Da diese
Region jedoch schlecht abgrenzbar und diffus ist, kann ohne zusatzliche
histochemische und hodologische Untersuchung nicht mit Sicherheit von einer
Homologie zu dem entsprechenden Kerngebiet in anderen Actinopterygiern
ausgegangen werden. AuBBengruppenvergleiche stehen noch aus.

Der Nucleus praetectalis centralis wurde in allen untersuchten Actinopterygiern
beschrieben und scheint somit sehr konservativ zu sein. Kennzeichnend scheint
auch seine schlechte Abgrenzbarkeit gegentiber umliegenden Perikaryen, vor allem
in seinem caudalen Anteil, zu sein (Northcutt und Butler 1991). Die Homologie
dieses Kerngebietes in Astyanax mexicanus zu dem in anderen Strahlenflossern
beschriebenen Nucleus praetectalis centralis konnte in der vorliegenden Arbeit (s.
Abschnitt 3.4.1) durch seine cerebellaren Verbindungen (Finger 1978, Finger und
Karten 1978, Luiten 1981, Wullimann 1985, Northcutt und Woullimann 1988,
Wullimann und Northcutt 1988) nachgewiesen werden.

Der Nucleus opticus accessorius dorsalis wurde u. a. bei Lepisosteus osseus
(Braford und Northcutt 1983, Northcutt und Butler 1993), Amia calva (Butler und
Northcutt 1992), Pantodon buchholzi (Butler und Saidel 1991), Clupea harengus
(Butler und Northcutt 1993), Carassius auratus (Braford und Northcutt 1983), Danio
rerio (Wullimann et al. 1996), Astyanax mexicanus (vorliegende Untersuchung),
Ictalurus punctatus (Striedter 1990a), Lepomis cyanellus (Northcutt und Butler 1991)
und Haplochromis burtoni (Fernald und Shelton 1985) beschrieben. Somit scheint
die Existenz dieses Kerngebietes zumindest flr Ginglymodi, Halecomorpha und
Teleosteer ein plesiomorphes Merkmal zu sein. Die Homologie dieses Nucleus in
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Astyanax mexicanus zu dem in anderen Actinopterygiern beschriebenen Nucleus
opticus accessorius dorsalis konnte durch seine Kleinhirnverbindungen (s. Abschnitt
3.4.1), wie auch in anderen Teleosteern (Finger und Karten 1978, Northcutt 1982,
Woullimann und Northcutt 1988), gezeigt werden. Durch die vorgenommene
cerebellare Markierung konnte die enorme caudale Ausdehnung des Nucleus
opticus accessorius dorsalis bei beiden Phanotypen des Astyanax mexicanus
gezeigt werden. Auch bei [ctalurus punctatus (Striedter 1990a) erreicht dieses
Kerngebiet caudalwarts sehr groBe AusmafBe. Somit kénnte die VergréBerung des
Nucleus opticus accessorius dorsalis fUr diese beiden eng verwandten Gruppen ein
apomorphes Merkmal sein. Flr eine eindeutige Beurteilung liegen jedoch noch zu
wenige Daten vor.

Der Nucleus opticus accessorius ventralis ist in Nicht-Euteleosteer-Strahlenflossern
und vielen Ostariophysi extrem klein und zellarm (Repérant et al. 1976, Prasada Rao
und Sharma 1982, Lazar et al. 1987, Butler und Northcutt 1993). In wenigen sich
stark visuell orientierenden Percomorpha (Ubersicht bei Northcutt und Wullimann
1988) und im Cyriniden Danio rerio (Wullimann et al. 1996) wurde ein gut
entwickelter Nucleus opticus accessorius ventralis beobachtet. Ebenso wie in
Carassius auratus (Wullimann und Northcutt 1988) und anderen Actinopterygiern
(Northcutt 1982, Wullimann und Northcutt 1988) konnte der sehr kleine Nucleus
opticus accessorius ventralis in der vorliegenden Arbeit auch in Astyanax mexicanus
durch Dil-Applikation in das caudale Corpus cerebelli dargestellt werden (Abb. 3.34
und 3.35F).

Einige Autoren vermuteten, dal3 die GréBe dieses Kerngebietes mit der Lebensweise
der Fische korreliert ist, indem es bei Friedfischen im Vergleich zu Raubfischen
relativ schwach entwickelt ist (Repérant et al. 1976, Bazer und Ebbesson 1987,
Collin 1989, Northcutt und Butler 1991). Dies trifft fir den Raubfisch Astyanax
mexicanus (FluBform) jedoch nicht zu. GréBenunterschiede in diesem Nucleus
zwischen der FluB3- und H6hlenform wurden ebenfalls nicht beobachtet.

Anhand von AuBengruppenvergleichen vermuteten Wullimann und Northcutt (1988),
daBB ein corpopetaler Nucleus opticus accessorius ventralis ein plesiomorphes
Merkmal fir Knorpel- und Knochenfische sein kénnte, das bei Tetrapoden
verlorenging.

In Astyanax mexicanus ist der Nucleus corticalis in beiden Phanotypen deutlich an
seinen groBen hellen Perikaryen erkennbar, die an der ventromedialen Basis des
Tectum mesencephali lokalisiert sind. Da seine Dendriten weit bis in die mittleren
Schichten des mesencephalen Tectum reichen und seine Neurone in allen
untersuchten Teleosteern zum Nucleus praetectalis posterior bzw. in
Acanthopterygiern zum Nucleus glomerulosus projizieren (Northcutt und Wullimann
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1988), sollte dieses Kerngebiet durch Dil-Applikationen in das Tectum mesencephali
und den Nucleus praetectalis posterior zusatzlich charakterisiert werden (s. Abschnitt
3.4.3). Durch diese Untersuchungen konnten in der vorliegenden Arbeit die
Corticalisneurone jedoch nicht dargestellt werden. Da durch die Applikationsorte
zusatzlich die massiven auf- und absteigenden retinalen und tectalen Faserblindel
mitmarkiert wurden wird vermutet, daB die Perikaryen des Nucleus corticalis
retrograd markiert waren, diese Markierung aber durch die ebenfalls mitangefarbten
Fasern Uberlagert wurde.

In Lepisosteus osseus (Braford und Northcutt 1983, Northcutt und Butler 1993), den
Cypriniden Carassius auratus (Braford und Northcutt 1983) und Danio rerio
(Wullimann et al. 1996) sowie dem Siluriden Ictalurus punctatus (Striedter 1990a)
fehlt ein Nucleus corticalis. In Amia calva (Butler und Northcutt 1992) und
Elopomorpha (Butler et al. 1991) konnte dieses Kerngebiet nicht eindeutig
identifiziert werden. In Osteoglossum bicirrhosum (Wullimann und Northcutt 1989),
Pantodon buchholzi (Butler und Saidel 1991), Clupea harengus (Butler und Northcutt
1993), Esox niger (Bazar und Ebbesson 1987) und vielen anderen Teleosteern
(Wullimann und Meyer 1990, Butler et al. 1991) einschlieBlich den Characiden
Sarrasalmus niger (Ebbesson und lto 1980) und Astyanax mexicanus (vorliegende
Arbeit) ist er jedoch vorhanden. Der Nucleus corticalis existiert in den meisten
Teleosteern und sein Vorhandensein ist somit wahrscheinlich plesiomorph flir diese
Gruppe (Butler et al. 1991). Sein Fehlen oder seine Reduktion in Elopomorpha und
einigen Ostariophysi wirde folglich ein apomorphes Merkmal darstellen.

Synencephalon

Der Nucleus fasciculi longitudinalis medialis und der Nucleus praetectalis
periventricularis pars dorsalis sind innerhalb der Strahlenflosser relativ konservativ
(Ubersicht bei Northcutt und Wullimann 1988). Dagegen ist der Nucleus praetectalis
periventricularis pars ventralis in Polypterus palmas (Braford und Northcutt 1983),
Lepisosteus osseus (Braford und Northcutt 1983, Northcutt und Butler 1993), Amia
calva (Butler und Northcutt 1992) und Pantodon buchholzi (Butler und Saidel 1991)
ausgedehnter als in Clupea harengus (Butler und Northcutt 1993) und Euteleosteern
(Braford und Northcutt 1983, Striedter 1990a, Fernald und Shelton 1985),
einschlieBlich Astyanax mexicanus (vorliegende Arbeit). Der Nucleus praetectalis
periventricularis pars dorsalis konnte in beiden Salmlerformen, auBer durch seine
cytoarchitektonischen Merkmale (s. Abschnitt 3.3.1), durch seine cerebellaren
Verbindungen (s. Abschnitt 3.4.1), wie auch in anderen Teleosteern (Wullimann und
Northcutt 1988), charakterisiert werden.

Ein dorsal des Nucleus praetectalis periventricularis pars dorsalis lokalisierter
Nucleus wurde in Polypterus palmas (Braford und Northcutt 1983) als Nucleus
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supracommissuralis, in Carassius auratus (Wullimann und Northcutt 1988), Danio
rerio (Wullimann et al. 1996), Astyanax mexicanus (vorliegende Arbeit), Ictalurus
punctatus (Striedter 1990a) und Lepomis cyanellus (Wullimann und Northcutt 1988)
als Nucleus paracommissuralis Ito et al. 1982) und in Apteronotus leptorhynchus
(Maler et al. 1991) als pratectaler Nucleus A beschrieben, wahrend dieses
Kerngebiet in Clupea harengus (Butler und Northcutt 1993), Pantodon buchholzi
(Butler und Saidel 1991), Amia calva (Butler und Northcutt 1992) und Lepisosteus
osseus (Braford und Northcutt 1983, Northcutt und Butler 1993) nicht beobachtet
wurde. Ob diese Kerngebiete Homologa darstellen, werden zuklnftige
Untersuchungen klaren missen. In Carassius auratus (Wullimann und Northcutt
1988), Astyanax mexicanus (s. Abschnitt 3.4.1), Ictalurus punctatus (Striedter
1990b), und Lepomis cyanellus (Wullimann und Northcutt 1988) projiziert der
Nucleus paracommissuralis ins Cerebellum und scheint somit zumindest in diesen
Gruppen homolog zu sein.

Als Besonderheit weist das Synencephalon der Siluriden und Gymnotoiden
zusatzlich einen Nucleus electrosensorius auf (Striedter 1990a), der nur in diesen
Schwestergruppen identifiziert wurde und somit ein abgeleitetes Merkmal darstellt.

Hypothalamus

Im allgemeinen ist der Hypothalamus aller bisher untersuchten Teleosteer &hnlich
aufgebaut. Variationen bestehen in der Gré3e der migrierten Kerngebiete, wie dem
Nucleus tuberis anterior, der in Siluriformes und Gymnotoidei besonders ausgepragt
ist und in einigen Arten sogar den Nucleus diffusus verdrangt (Striedter 1990a). In
der néchsten AuBengruppe, den Characiformes, weist weder der Nucleus tuberis
anterior noch eine andere hypothalamische Region, zumindest in Astyanax
mexicanus (vorliegende Untersuchung), auf eine Besonderheit hin. Die
Hypertrophierung des Nucleus tuberis anterior in den beiden oben genannten
Gruppen stellt somit wahrscheinlich ein abgeleitetes Merkmal dar. Die
vorgenommenen Dil-Applikationen in den caudolateralen Lobus inferior hypothalami
bei Astyanax mexicanus (s. Abschnitt 3.4.2) zeigten die Faserverbindung dieser
Region zum Nucleus praetectalis posterior des Pratectum (Abb. 3.38). Diese
Verbindung wurde auch fir andere Teleosteer dargestellt (Wullimann et al. 1991Db,
Rink und Wullimann 1998) und kénnte somit ein charakteristisches Merkmal dieses
Kerngebietes innerhalb der Teleosteer sein.

Im Gegensatz zu Teleosteern weist der Hypothalamus der Ubrigen Actinopterygier
weniger migrierte Bereiche auf (Braford und Northcutt 1983).
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Posteriores Tuberculum

In den meisten Strahlenflossern und auch in Astyanax mexicanus (vorliegende
Arbeit) ist der Nucleus periventricularis tuberculi posterioris durch dorsoventral
ausgerichtete Schichten gekennzeichnet. Da dieses Kerngebiet in den meisten
untersuchten Arten rostral wesentlich mehr Zellen beinhaltet als caudal, kénnten
nach Braford und Northcutt (1983) auch zwei separate Nuclei vorliegen. Trotz
mangelnder detaillierter Informationen Uber dieses Kerngebiet sind der Nucleus
periventricularis tuberculi posterioris, ebenso wie das Paraventrikularorgan und der
Nucleus tuberis posterior allgemein charakteristisch flr Actinopterygier und stellen
somit vermutlich plesiomorphe Merkmale dar.

Wie auch in anderen Gehirnregionen betreffen die Variationen im posterioren
Tuberculum die migrierten Kerngebiete. So ist die praglomeruldre Region in Nicht-
Teleosteer-Strahlenflossern wenig differenziert (Braford und Northcutt 1983,
Northcutt und Butler 1993), wahrend sie sich in Euteleosteern allgemein in einen
lateralen und medialen Bereich unterteilen 1aBt, die wiederum mehrere Kerngebiete
beinhalten (Braford und Northcutt 1983, Striedter 1990a, Wullimann et al. 1996,
vorliegende Untersuchung). In Clupea harengus (Butler und Northcutt 1993) konnte
keine eindeutige Unterteilung der praglomerularen Region in zwei Bereiche
beobachtet werden, so daB dieses Merkmal zumindest fir Euteleosteer apomorph
ist.

4.2.3 Pritectale Organisation und Verschaltung

Durch die cytoarchitektonische Analyse (Abschnitt 3.3.1) konnte die Existenz eines
sehr groBzelligen Nucleus corticalis sowie eines groBen Nucleus praetectalis
posterior in beiden Phéanotypen des Astyanax mexicanus dargestellt werden.
Zusatzlich wurde der Nucleus praetectalis posterior durch seine Verbindungen zum
Nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis sowie zum Lobus inferior
hypothalami charakterisiert (s. Abschnitt 3.4.2 und 3.4.3). Der Nucleus praetectalis
superficialis pars parvocellularis zeigt in der FluBform einen morphologisch sehr
einfachen, ungefalteten Aufbau (Abb. 3.10 und 3.13) und ist afferent mit dem
Tectum mesencephali und dem Nucleus isthmi verbunden (s. Abschnitt 3.4.4),
wahrend dieses Kerngebiet in der H6hlenform nicht existiert (s. Abschnitt 3.3.1).

Die dargestellten Kerngebiete und Faserverbindungen bei der FluBform des
Astyanax mexicanus entsprechen somit grundséatzlich dem ,intermediaren” Muster
pratectaler Organisation und Verschaltung nach Wullimann und Meyer (1990) und
Woullimann et al. (1991a, b) (s. Abschnitt 1.2.3). Eine Ausnahme bildet die
ungefaltete Struktur des Nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis der
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FluBform, die ein Charakteristika des ,simplen® Musters ist (s. Abschnitt 1.2.3). Trotz
des Verlustes des parvozelluldaren superfiziellen Pratectum bei der Héhlenform
weisen die Existenz des Nucleus corticalis und der groBe Nucleus praetectalis
posterior ebenfalls auf das ,intermediare” Organisationsmuster hin.

Wéhrend das intermediare“ Muster vermutlich urspringlich fur Teleosteer ist,
scheint das ,simple” Muster typisch fir Cypriniden zu sein (s. Abschnitt 1.2.3). Da,
wie Abb. 1.2 zeigt, die Cypriniden die Schwestergruppe der Characiden, Siluriden
und Gymnotoiden bilden, stellt das Vorkommen des ,intermediaren“ Musters bei
Astyanax mexicanus, als Vertreter der Characiden, ein zusatzliches Indiz fir die
sekundare Vereinfachung der pratectalen Organisation bei Cypriniden dar.
Zusatzlich spricht die Reduktion (bei vielen Ostariophysi) bzw. der Verlust (bei der
Hohlenform des Astyanax mexicanus sowie Vertretern der Siluriden und
Gymnotoiden) des Nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis als Merkmal
des ,simplen“ Organisationsmusters fir eine sekundare Entwicklung innerhalb der
Ostariophysi, da dieses Kerngebiet in den meisten bisher untersuchten Nicht-
Ostariophysi-Teleosteern in unterschiedlichem Ausmaf gefaltet ist.

4.3 Retinale Projektionen

Bisher haben sich sehr viele verschiedene Untersuchungen mit der Beschreibung
der primaren visuellen Projektionen in mehr als 60 Actinopterygiern beschaftigt
(Ubersicht bei Northcutt und Wullimann 1988 und Medina et al. 1993). Es ist jedoch
nicht einfach, die publizierten Daten zusammenzufligen, da in kaum einer Arbeit eine
detaillierte cytoarchtektonische Analyse der beteiligten Zellgruppen vorgenommen
und auBerdem eine Vielzahl von Nomenklaturen verwendet wurde. Eine
Zusammenstellung der verschiedenen in der Literatur verwendeten Nomenklaturen
fir diencephale Nuclei ist bei Northcutt und Wullimann (1988), Wullimann et al.
(1991b) und Medina et al. (1993) zu finden.

Um mit anderen Untersuchungen vergleichbare Daten zu erhalten, erfolgte die
Untersuchung der Projektionen des Nervus opticus der FluB- und Héhlenform des
Astyanax mexicanus auf der Basis vorangegangener cytoarchitektonischer und
hodologischer Untersuchungen.

Im Allgemeinen entsprechen die Ergebnisse der Sehnervmarkierung bei Astyanax
mexicanus den Befunden, die bei anderen Teleosteern erhoben wurden (s. Abschnitt
1.2.2). Dies qilt grundsétzlich auch fur die Héhlenform, dessen Augen (einschlieBlich
Retina) (Abb. 3.1), Sehnerven und mesencephale Tecta (Abb. 3.4) bereits
makroskopisch sichtbar stark reduziert sind. Den Ergebnissen zufolge scheinen sich
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die Reduktionen aber im Wesentlichen in der Starke des Nervus opticus, seiner
Verlangerung im Gehirn (optischer Trakt), sowie der Starke und dem Ausmaf der
folgenden Terminationen widerzuspiegeln und weniger in den Zielgebieten dieser
Projektionen selber. Auch Wicht und Northcutt (1990) fanden im extrem
augenreduzierten Eptatretus stouti (Myxinoidea) keine signifikante Anderung der
retinalen Faserverlaufe im Vergleich zu anderen Fischen. Ahnliche, wenn auch
reduzierte visuelle Projektionen stellten auch Voneida und Sligar (1976) bei der
Hohlenform des Astyanax mexicanus im Vergleich zur FluBform fest. Wahrend in
ihren Untersuchungen sowohl die FluB- als auch die HOhlenform contralaterale
retinofugale Fasern zeigte, wies lediglich die FluBform zusétzlich auch ipsilaterale
Projektionen auf. Im Gegensatz zu ihren mit degenerativen und
autoradiographischen Methoden erzielten Ergebnissen konnten in dieser Arbeit
erstmals auch ipsilaterale Projektionen in der Héhlenform gezeigt werden. Auffallend
war jedoch die geringe Reproduzierbarkeit der ipsilateralen Projektionen bei der
Hohlenform. Wahrend die Anfarbbarkeit der contralateralen retinalen Projektionen
bei der Hbhlenform, wie auch die der Ubrigen Markierungsversuche, zu ca. 90%
wiederholbar war, zeigten 45% der untersuchten Héhlentiere bis zu einem Drittel der
Starke der contralateralen Projektionen auf der ipsilateralen Gehirnseite, 25% der
Tiere zeigten mehrere ipsilateral gefarbte Fasern (&hnlich dem Anteil der ipsilateral
markierten Fasern bei der FluBform), 20% nur einzelne und zwei Tiere gar keine
ipsilateralen Fasern. Da somit 90% der untersuchten H&hlensalmler ipsilaterale
Projektionen aufwiesen wird vermutet, daf3 zwischen der vorliegenden Arbeit und
den von Voneida und Sligar durchgefiihrten Untersuchungen vor allem methodische
Unterschiede bestehen. Die hdhere Empfindlichkeit von Dil gegenlber alteren
Methoden wurde bereits mehrfach hervorgehoben (Honig und Hume 1986,
Godement et al. 1987, Honig und Hume 1989, Bartheld et al. 1990, Striedter 1990b,
Wullimann et al. 1991b, Fritzsch und Wilm 1992, Holmquist et al. 1992). Zusatzlich
kédnnten Voneida und Sligar Tiere eines anderen Zichtungsstammes verwendet
haben, die sich genetisch und damit eventuell auch morphologisch von den in der
vorliegenden Arbeit untersuchten Tieren stark unterscheiden koénnten (auf
Inzuchtprobleme wurde bereits in Abschnitt 4.1 und 4.2.1 eingegangen). Eine dritte
Mdoglichkeit die starken Schwankungen im Vorhandensein und Ausmal3 der
ipsilateralen retinalen Projektionen beim Héhlensalmler zu erkldren besteht darin,
daB die von Voneida und Sligar sowie in der vorliegenden Arbeit untersuchte
Hoéhlenfischpopulation wie in Abschnitt 1.3.1 dargestellt, keine eigene Rasse
sondern eine Kreuzung zwischen dem FluB- und dem Héhlenfisch zu sein scheint.
Die resultierende Kreuzungsvariabilitat spiegelt sich im Ausmal3 der Pigmentierung
und dem Reduktionsgrad der Augen und optischen Nerven wider (s. Abschnitt 3.1
und 3.2) und kénnte ebenfalls fir die unterschiedlich stark ausgeprégten ipsilateralen
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retinalen Projektionen verantwortlich sein. Eine Untersuchung des starker
abgewandelten Pachon-Héhlenfisches (s. Abschnitt 1.3.1) kénnte zu einheitlicheren
und reproduzierbareren Ergebnissen flihren und somit mdgliche evolutive
Veradnderungen identifizierbarer machen. Die starken ipsilateralen Projektionen, die
bei 45% der untersuchten Héhlentiere beobachtet wurden und die Stéarke der bei der
FluBform beobachteten ipsilateralen Projektionen weit Ubertreffen, kénnten mit
entwicklungsphysiologischen und/oder degenerativen und anderen Faktoren durch
fehlenden optischen Input in Zusammenhang stehen.

Ipsilaterale retinale Projektionen bei Actinopterygiern wurden, bis auf wenige
Ausnahmen, erst mit der Anwendung modernerer Tracingmethoden beschrieben.
Das Fehlen dieser Projektionen in vielen alteren Studien ist somit auf die geringe
Empfindlichkeit der angewendeten Techniken und nicht auf Speziesunterschiede
zurUckzufihren. Innerhalb der Euteleosteer wurden ipsilaterale retinale Projektionen
zu mehreren Kerngebieten bei vielen Ostariophysi und Percomorpha beschrieben.
Andere Euteleosteer wie Esociden und Salmoniden hingegen weisen nur wenige
ipsilaterale retinale Projektionen auf, wahrend alle Gruppen der Nicht-Teleosteer-
Actinopterygier Uber viele ipsilaterale Zielgebiete retinaler Fasern verfligen
(Ubersicht bei Northcutt und Wullimann 1988; Northcutt und Butler 1991; Medina et
al. 1993). Somit scheint das Vorkommen ipsilateraler retinaler Fasern ein
urspringliches Merkmal innerhalb der Strahlenflosser zu sein.

Die ipsilateralen retinalen Fasern scheinen das Gehirn auf zwei unterschiedlichen
Wegen zu erreichen. In Astyanax mexicanus (vorliegende Arbeit) und den meisten
bisher untersuchten Strahlenflossern erreicht zumindest ein Teil der ipsilateral
projizierenden Fasern ungekreuzt den optischen Trakt. Diese nichtkreuzenden
Projektionen kénnten den ipsilateralen retinalen Projektionen der Landvertebraten
homolog sein und stellen vermutlich ein plesiomorphes Merkmal zumindest fir
Actinopterygier dar (Northcutt und Butler 1991). In einigen Strahlenflossern erreicht
ein weiterer Teil der ipsilateralen retinalen Projektionen erst die contralaterale
Gehirnseite um dann Uber verschiedene Commissuren zurlickzukreuzen (Springer
und Landreth 1977, Ebbesson und Ito 1980, Springer und Gaffney 1981, Fernald
1982, Springer und Mednick 1985, Wilm und Fritzsch 1990, Butler und Saidel 1991,
Northcutt und Butler 1991, Medina et al. 1993). Diese Projektionen scheinen nicht
mit denen der Landvertebraten vergleichbar zu sein und sind vermutlich fir
Strahlenflosser apomorph (Northcutt und Butler 1991). Auch in beiden untersuchten
Phanotypen des Astyanax mexicanus wurden zurlckkreuzende retinale Fasern in
der Commissura posterior beobachtet. Da diese aber erst nach den langsten
Inkubationszeiten zu sehen waren, wurden sie als transneuronale Artefakte
interpretiert und nicht in die Ergebnisse mit aufgenommen.
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Optischer Nerv und optische Trakte

Der Nervus opticus der FluBform des Astyanax mexicanus weist eine gefaltete
Struktur auf (Abb. 3.41). Ein gefalteter optischer Nerv wurde auch fiir die Characiden
Crenuchus spilurus und Serrasalmus nattereri beschrieben, wahrend die bisher
untersuchten Arten der eng verwandten Gymnotoiden und Siluriden sowie der
Goldfisch einen faszikularen Sehnerv besitzen. Beide Sehnervstrukturen, gefaltet
und faszikular, kommen aber in allen Gruppen der Strahlenflosser vor und geben
somit keine Hinweise auf die urspringliche Struktur des Nervus opticus in
Actinopterygiern. AuBengruppenvergleiche mit Neunaugen und Knorpelfischen
weisen jedoch darauf hin, daB3 ein faszikularer Sehnerv urspringlich fir Vertebraten
sein kdnnte (Ubersicht bei Northcutt und Wullimann 1988). Der Sehnerv der
Hoéhlenform hingegen ist soweit reduziert, daB3 eine Faltelung nicht erkennbar ist
(Abb. 3.45). Entsprechend klein ist auch das Chiasma opticum ausgebildet.

Wie die Ergebnisse der Sehnervmarkierung mit Dil zeigen (Abschnitt 3.5), verlauft
der Hauptanteil der gefarbten Fasern in beiden Salmlerformen von der
Sehnervenkreuzung in die contralaterale Gehirnhalfte und zieht zun&chst innerhalb
des optischen Trakt caudalwarts, bevor sich dieser in einen axialen, medialen,
dorsalen, ventralen und akzessorischen optischen Trakt aufspaltet. Diese Aufteilung
des optischen Haupttraktes wurde auch fir die meisten bisher untersuchten
Actinopterygier beschrieben (Abschnitt 1.2.2). Im Bereich des rostralen superfiziellen
Pratectum spaltet sich der optische Haupttrakt bei der FluBform des Astyanax
mexicanus (Abb. 3.40C-D, 3.41C) und den meisten untersuchten Teleosteern in zwei
Aste, die lateral und medial des Nucleus praetectalis posterior verlaufen. Wahrend
viele Autoren den lateral verlaufenden Ast als ventralen optischen Trakt und den
medial verlaufenden als dorsalen optischen Trakt bezeichnen (Ubersicht bei
Wullimann und Northcutt 1988), wurden in der vorliegenden Untersuchung bei der
FluBform des Astyanax mexicanus beide Aste aufgrund ihres gemeinsamen
rostralen Ursprungs und dorsocaudalen Verlaufs als dorsaler optischer Trakt
bezeichnet. Wie die Fluoreszenzfarbung verdeutlicht ist der ventrale optische Trakt
die Fortsetzung des caudalen optischen Traktes und seine Fasern sind durch eine
horizontale Ausrichtung gekennzeichnet. AuBBer dem unterschiedlichen Faserverlauf
ist zusatzlich zwischen beiden Trakten eine faserarme Zone erkennbar, die ebenfalls
fir die vorgenommene Aufteilung des optischen Traktes spricht. Bei der Hohlenform
des Astyanax mexicanus hingegen findet keine Aufspaltung im Bereich des
superfiziellen Pratectum statt. Dies kénnte mit dem Verlust des Nucleus praetectalis
superficialis pars parvocellularis im Zusammenhang stehen, der vermutlich das
Hauptzielgebiet der lateral des Nucleus praetectalis posterior verlaufenden retinalen
Fasern ist. Die Zielgebiete des dorsalen und ventralen optischen Traktes liegen, wie
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auch bei anderen Strahlenflossern, haupséachlich im Pratectum und dem Tectum
mesencephali (s. u.).

Der mediale optische Trakt spaltet sich bei Astyanax mexicanus vom rostroventralen
dorsalen optischen Trakt bzw. optischen Haupttrakt medial ab. Anhand der Kliver-
Barrera-Farbung konnte dieser Trakt in der vorliegenden Untersuchung bei der
Hoéhlenform, ebenso wie der axiale optische Trakt, nicht dargestellt werden, wahrend
beide Trakte durch die Dil-Applikation in den Sehnerven deutlich gefarbt erkennbar
sind (Abb. 3.46A). Somit entspricht dieser Befund auch bei der H6hlenform des
Astyanax mexicanus den Beobachtungen bei anderen Strahlenflossern (s. Abschnitt
1.2.2). Der axiale optische Trakt projiziert bei Astyanax mexicanus und allen
untersuchten Strahlenflossern in die praoptische Region, der mediale optische Trakt
in den Thalamus, das Synencephalon und das Tectum mesencephali und der
akzessorische optische Trakt zum Nucleus opticus accessorius ventralis (s. u.).

Praoptische Region

Das groBte retinofugale Zielgebiet der préaoptischen Region bei Astyanax mexicanus
ist, wie bei den meisten Actinopterygiern (Ubersicht bei Northcutt und Wullimann
1988), der Nucleus suprachiasmaticus (Abb. 3.41C, 3.45C). Dieses Kerngebiet ist
vermutlich auch in Fischen Uber die optischen Eingédnge an der Bildung und
Kontrolle der cirkadianen Rhythmik beteiligt, die aber bei vielen Héhlenbewohnern
verloren geht oder nicht nachweisbar ist (Ginzler 1964, Thines et al. 1965,
Lamprecht und Weber 1975, Schatz et al. 1977). Trotz der Reduktion des optischen
Systems bei der Hohlenform und der mdglicherweise verlorengegangenen
cirkadianen  Rhythmik  wurden in  beiden  untersuchten  Phanotypen
Terminationsfelder im bilateralen Nucleus suprachiasmaticus beobachtet. Uber die
Funktionalitdt der retinalen Fasern in diesem Kerngebiet, ebenso wie in allen
anderen Zielgebieten im Hoéhlenfisch, ist bisher nichts bekannt. Es wurde vermutet
(Striedter 1990b), daB die relativ konservativen Gehirnregionen, wie z. B. der
Nucleus suprachiasmaticus, Gber eine héhere Anzahl an efferenten und afferenten
Verbindungen verflgen kdnnten als die variableren Regionen. Der Verlust einiger
dieser Verbindungen wirde dadurch dennoch ein Beibehalten der betreffenden
Zellgruppen erlauben.

Die retinalen Fasern scheinen den Nucleus suprachiasmaticus bei beiden
Phanotypen des Astyanax mexicanus direkt Uber den rostroventralen optischen
Trakt und zuséatzlich Uber den axialen optischen Trakt zu erreichen (s. Abschnitt 3.5).
Im Gegensatz zu den cytoarchitektonischen Befunden konnte der axiale optische
Trakt durch Dil-Applikation in den Nervus opticus auch bei der Héhlenform des
Astyanax mexicanus deutlich und bilateral dargestellt werden (Abb. 3.46A). Voneida
und Sligar (1976) hingegen beschrieben Projektionen Uber einen axialen optischen
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Trakt (,Fasciculus medialis nervi optici“) zum Nucleus suprachiasmaticus (,Nucleus
opticus hypothalamicus®) lediglich in der contralateralen Gehirnhalfte der FluBform,
obwohl der contralaterale Nucleus suprachiasmaticus auch im Hohlenfisch ein
Terminationsfeld aufwies. Wie bereits oben dargestellt, werden die unterschiedlichen
Ergebnisse der vorliegenden Arbeit und der Untersuchungen von Voneida und Sligar
vor allem auf die verschiedenen, fir die Untersuchung verwendeten Methoden
zurlickgefihrt. Der Characide Serrasalmus niger (Ebbesson und Ito 1980) weist
ebenfalls bilaterale Terminationsfelder im Nucleus suprachiasmaticus auf und die
Autoren betonen, daB sehr schmale Axone, mit der Degenerationstechnik
dargestellt, schnell Gbersehen werden.

Zusatzliche retinale Fasern konnten in der vorliegenden Untersuchung bei beiden
Fischformen durch den Nucleus suprachiasmaticus ziehend bis in den Nucleus
praeopticus parvocellularis pars posterior verfolgt werden. Dieses Durchqueren des
Nucleus suprachiasmaticus von retinalen Fasern beschrieb auch Bockhold (1996) flr
den Cypriniden Cyprinus carpio. Retinale Fasern im Bereich des Nucleus
praeopticus parvocellularis pars posterior wurden von Voneida und Sligar (1976) in
Astyanax mexicanus, vermutlich aufgrund der angewendeten weniger empfindlichen
Methode, nicht beobachtet. In vielen Teleosteern erhalt dieses Kerngebiet jedoch
retinale Informationen (Ubersicht bei Northcutt und Wullimann 1988). In dem
Siluriden Ictalurus punctatus (Striedter 1990b) stellt dieser Nucleus sogar das
hauptsachliche Zielgebiet retinaler Fasern innerhalb der praoptischen Region dar,
wahrend der Nucleus suprachiasmaticus nur wenige optische Projektionen erhalt. Im
Gegensatz zum Goldfisch (Springer und Gaffney 1981) und Percomorpha (Springer
und Mednick 1985, Northcutt und Butler 1991) wurden bei Cyprinus carpio (Bockhold
1996) und Astyanax mexicanus (vorliegende Untersuchung) keine Terminationen im
Nucleus praeopticus magnocellularis beobachtet. Fir einen Vergleich dieses
Kerngebietes innerhalb der Teleosteer liegen jedoch noch zu wenig Daten vor.

Ventraler und dorsaler Thalamus

Im ventralen und dorsalen Thalamus wurden in beiden Phanotypen des Astyanax
mexicanus Terminationsgebiete bilateral in den lateralen Bereichen des Nucleus
ventromedialis thalami, Nucleus ventrolateralis thalami und Nucleus intermedius
thalami und Nucleus anterior thalami bzw. dem jeweils lateral angrenzenden
Neuropil beobachtet, wobei die contralaterale Seite eine wesentlich starkere Farbung
aufwies (s. Abschnitt 3.5 und Abb. 3.41, 3.42, 3.46). Diese Terminationsgebiete des
medialen optischen Traktes wurden fUr die contralaterale Gehirnhélfte auch bei den
meisten untersuchten Strahlenflossern beobachtet, wahrend die Angaben Uber
korrespondierende ipsilaterale Terminationsgebiete in dieser Region sehr
unterschiedlich sind (Ubersicht bei Northcutt und Wullimann 1988). Zumindest
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scheint der Nucleus anterior des dorsalen Thalamus meist ipsilaterale retinale
Projektionen zu empfangen. Auch Voneida und Sligar (1976) beschrieben diese
Terminationsgebiete in ihrer Untersuchung bei beiden Astyanax-Formen, fanden
jedoch, wie bereits oben erwdhnt, nur bei der FluBform Kkorrespondierende
ipsilaterale Projektionsgebiete.

Eine genaue Zuordnung der retinothalamischen Projektionsgebiete zu den lateralen
Bereichen der periventrikularen Nuclei bzw. ihrem lateral angrenzenden Neuropil
konnte weder in der vorliegenden Arbeit noch in den meisten anderen
Untersuchungen Uber retinale Projektionen eindeutig vorgenommen werden. Durch
Dil-Injektionen in den optischen Nerv bei [ctalurus punctatus konnte Striedter
(1990b) jedoch Neurone des Nucleus anterior thalami transneuronal markieren und
beobachten, dafl diese Zellen lange apikale Dentriten in das lateral gelegene retinale
Terminationsfeld aussenden.

Die Nuclei ventromedialis und ventrolateralis projizieren ins mesencephale Tectum
(Grover und Sharma 1981, Luiten 1981, Fiebig et al. 1983) und erhalten ihrerseits,
wie auch in der vorliegenden Untersuchung gezeigt werden konnte (s. Abschnitt
3.4.1), cerebellare Efferenzen (Braford 1971, Braford und Northcutt 1983, Ito et al.
1986, Wullimann und Northcutt 1988). Der Nucleus anterior des dorsalen Thalamus
kénnte beim Goldfisch, ahnlich wie bei Tetrapoden, Umschaltstation far héher
geschaltete, visuelle Verbindungen ins Telencephalon sein (Echteler und Saidel
1981), wahrend Striedter (1990a) beim Katzenwels keine signifikante telencephale
Verbindung dieses Kerngebietes beobachten konnte, aber einen starken
auditorischen Eingang feststellte. Die bei den beiden untersuchten Phanotypen des
Astyanax mexicanus beobachteten cytoarchitektonischen Unterschiede im Nucleus
anterior thalami spiegelten sich nicht in den vorhandenen retinalen Projektionen
wider. In vielen der vorgenommenen vor allem &lteren Untersuchungen wurden die
retinothalamischen Projektionen als zusammenhangendes Terminationsgebiet
beschrieben. Dies &uBerte sich auch in der verwendeten Nomenclatur, indem alle
vier Kerngebiete zusammen haufig als ,Nucleus opticus dorsolateralis* (Medina et al.
1993) oder ,Nucleus dorsolateralis thalami® (Campbell und Ebbesson 1969, Voneida
und Sligar 1976) bezeichnet wurden. Insgesamt liegen flir die individuellen
periventrikuldren thalamischen Nuclei zuwenig Informationen Uber retinale und
andere zentrale Verbindungen vor, um die einzelnen Gruppen der Teleosteer und
Actinopterygier miteinander vergleichen zu kénnen.

Synencephalon und Pratectum
Im Synencephalon weist der Nucleus praetectalis periventricularis pars dorsalis in
beiden Phanotypen des Astyanax mexicanus bilaterale retinofugale Efferenzen auf
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(Abb. 3.42C, 3.46C). Diese Befunde stimmen mit den Beobachtungen bei anderen
Strahlenflossern Uberein (s. Abschnitt 1.2.2). Auch Voneida und Sligar beschrieben
schon 1976 retinale Projektionen zu diesem Kerngebiet bei beiden Astyanax-Typen,
bezeichneten es aber als ,caudalen Bereich der Area praetectalis®. AuBer
Faserverbindungen zum mesencephalen Tectum (Luiten 1981) konnten in dieser
(Abb. 3.36B, 3.37A) und anderen (Finger 1978, Finger und Karten 1978, Luiten
1981, Wullimann wund Northcutt 1985, Woullimann und Northcutt 1988)
Untersuchungen auch Verbindungen zum Cerebellum dargestellt werden, was auf
eine wichtige Aufgabe dieses Nucleus bei visuomotorischen Funktionen hindeuten
kénnte. Die Funktion des Nucleus praetectalis periventricularis pars dorsalis ist aber
noch weitestgehend unbekannt.

Im Pratectum sind in beiden Salmlerformen retinale Projektionsgebiete bilateral im
Nucleus praetectalis centralis vorhanden (Abb. 3.40D-E, 3.42B, 3.44E, 3.46C), der
ebenfalls cerebelldre Faserverbindungen aufweist (Abb. 3.34-3.35). Auch in allen
anderen Gruppen der Strahlenflosser erhalt dieses Kerngebiet retinale Fasern
(Ubersicht bei Northcutt und Wullimann 1988) und projiziert ins Cerebellum (Finger
1978, Finger und Karten 1978, Luiten 1981, Wullimann und Northcutt 1985,
Wullimann und Northcutt 1988).

Ein weiteres pratectales Zielgebiet retinaler Fasern ist der Nucleus praetectalis
superficialis pars parvocellularis, der in fast allen Teleosteern (s. Abschnitt 1.2.2 und
1.2.3) und der FluBform des Astyanax mexicanus (Abb. 3.41C) retinalen Input erhalt.
In der H6hlenform hingegen existiert dieses Kerngebiet nicht (s. Abschnitt 3.3.1 und
4.2.2). Dennoch beschrieben Voneida und Sligar (1976) in ihrer Untersuchung der
retinalen Projektionen bei der Héhlenform des Astyanax mexicanus wenige Fasern,
die Uber den ventralen optischen Trakt (,lateraler optischer Trakt) im Nucleus
praetectalis superficialis pars parvocellularis (,lateralen geniculaten Nucleus®) zu
enden scheinen. Ob die Autoren die Ergebnisse in dieser Region miBinterpretierten
oder sie genetisch weit von dem hier verwendeten Ziichtungsstamm entfernte Tiere
untersuchten, 1aBt sich mangels einer von ihnen  durchgeflhrten
cytoarchitektonischen Analyse dieser Region leider nicht rekapitulieren. Das
Pratectum des Siluriden Ictalurus punctatus (Striedter 1990a) sowie das anderer
Siluriden und vermutlich auch Gymnotoiden (Ubersicht bei Northcutt und Wullimann
1988) ist ebenfalls durch den Verlust des Nucleus praetectalis superficialis pars
parvocellularis gekennzeichnet. Der Nucleus praetectalis superficialis pars
parvocellularis scheint hauptsachlich an der Akkommodation der Linse beteiligt zu
sein (Presson et al. 1985, Springer und Mednick 1985), wodurch sich der Verlust
dieses Kerngebietes bei der H6hlenform des Astyanax mexicanus erklaren lieB3e.
Allgemein wiesen elektrophysiologische Arbeiten auf eine Beteiligung des Pratectum
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bei der Entdeckung sich bewegender Objekte hin (Rowe und Beauchamp 1982,
Williams und Vanegas 1982). Striedter und Northcutt (1989), Butler und Saidel
(1991) und Saidel und Butler (1991) vermuteten zusétzliche Funktionen des
Pratectum bei der Vermittlung von Augenbewegungen, beim Futterverhalten und
neurohumoralen Interaktionen. Die durch Dil-Applikation in den Nucleus praetectalis
superficialis pars parvocellularis bei der FluBform dargestellten Faserverbindungen
(s. Abschnitt 3.4.4) zeigen Efferenzen im bilateralen Nucleus praetectalis posterior
(Abb. 3.38E und F) sowie Afferenzen im Tectum und Nucleus isthmi, was vor allem
auf seine Bedeutung bei der visuellen Verarbeitung hindeutet.

Nach Striedter (1990a, b) kdnnten variable Gehirnregionen eine geringere Anzahl
efferenter und afferenter Verbindungen aufweisen als konservative Bereiche. Nach
dieser Hypothese kdnnte der Verlust nur weniger Verbindungen einer variablen
Region leicht zu einem Verlust des betreffenden Kerngebietes fihren. Diese
Entwicklung kénnte sich beim Nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis
der Hohlenform des Astyanax mexicanus durch fehlenden retinalen Eingang
abgespielt haben. Welche funktionelle oder verhaltensphysiologische Konsequenz
ein derart drastischer Verlust bewirkt ist unbekannt.

Die veranderten Verbindungen des Nucleus praetectalis superficialis pars
parvocellularis bei Percomorpha sind in Abschnitt 1.2.3 beschrieben.

In beiden Phanotypen konnten Terminationsgebiete retinofugaler Fasern im Nucleus
opticus accessorius dorsalis und Nucleus opticus accessorius ventralis dargestellt
werden (Abb. 3.42 und 3.46). Wéahrend die Projektionen bei der FluBform bilateral
waren, zeigten beide Kerngebiete in der Héhlenform nur contralaterale Farbung.
Beide akzessorischen optischen Nuclei sind auch in anderen Teleosteern Zielgebiete
retinaler Fasern (s. Abschnitt 1.2.2) und vermutlich an visuomotorischen Reaktionen
beteiligt (Lazar et al. 1984, Medina et al. 1993). Darauf kdnnten auch die in dieser
Untersuchung dargestellten cerebellaren Verbindungen (Abb. 3.34-3.35) hindeuten.
Wéhrend der Nucleus opticus accessorius ventralis in den meisten Cypriniden, bis
auf den Zebrabarbling (Wullimann et al. 1996), sowie Astyanax mexicanus
(vorliegende Untersuchung) sehr klein ist, erreicht der Nucleus opticus accessorius
dorsalis bei Astyanax mexicanus (vorliegende Untersuchung), ebenso wie bei
Ictalurus punctatus (Striedter 1990a), enorme AusmafBe (Abb. 3.32B, 3.33B, 3.36A,
3.37A). So sind in Astyanax mexicanus die retinofugalen Terminationen im Bereich
des Nucleus opticus accessorius ventralis auch sehr sparlich und das Kerngebiet
konnte nur durch seine cerebellare Verbindung eindeutig identifiziert werden (s.
Abschnitt 3.4.1). Einige Autoren vermuteten, daB die GréBe dieses Kerngebietes mit
der Lebensweise der Fische korreliert ist, indem es bei Friedfischen im Vergleich zu
Raubfischen relativ schwach entwickelt ist (Repérant et al. 1976, Bazer und
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Ebbesson 1987, Collin 1989, Northcutt und Butler 1991). Dies trifft fir den Raubfisch
Astyanax mexicanus (FluBform) jedoch nicht zu. GréBenunterschiede in diesem
Nucleus zwischen der FluB- und Héhlenform wurden ebenfalls nicht beobachtet. Dal3
der Nucleus opticus accessorius ventralis in der Héhlenform, im Gegensatz zum
Nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis und im Vergleich mit der
FluBform, nicht reduziert wurde, weist auf weitere Funktionen dieses Kerngebietes
hin.

Voneida und Sligar (1976) beschriecben in der FluBform ebenfalls ein
Terminationsfeld im contralateralen ,basalen optischen Nucleus®, der nach Braford
und Northcutt (1983) dem Nucleus opticus accessorius dorsalis entspricht. In ihrer
Abbildung (Voneida und Sligar 1976, Fig. 14) ist dieses Kerngebiet relativ gro3 und
oval und dorsal der praglomeruldaren Region lokalisiert und entspricht somit weder
topologisch dem Nucleus opticus accessorius dorsalis hoch cytoarchitektonisch dem
Nucleus opticus accessorius ventralis. Auch an diesem Beispiel zeigt sich die
Bedeutung einer detailierten cytoarchitektonischen Analyse, um die erhobenen
Befunde fir Vergleiche zuganglich zu machen.

Im Bereich des contralateralen Nucleus corticalis wurden in der FluB- und
Hoéhlenform des Astyanax mexicanus Terminationsfelder beobachtet (s. Abschnitt
3.5). Wahrend die Terminationen in dieser Region bei der FluBform nicht von den
Terminationen innerhalb der tectalen Schichten unterschieden werden konnten, war
dieser Bereich bei der Hohlenform deutlich starker markiert als die umgebenden
tectalen Schichten. Auch in Gnathonemus petersii (Lazar et al. 1984), Pantodon
buchholzi (Butler und Saidel 1991), dem Characiden Serrasalmus niger (Ebbesson
und Ito 1980) und vielen Acanthopterygiern (Campbell und Ebbesson 1969, Vanegas
und Ebbesson 1973, Anders und Hibbard 1974, Fernald 1982, Northcutt und Butler
1991) erhélt der Nucleus corticalis retinale Projektionen. Andere Autoren (Presson et
al. 1985, Springer und Mednick 1985, Wilm und Fritzsch 1990) beobachteten jedoch
keine Terminationen und wiesen darauf hin, daf3 retinofugale Fasern durch den
Nucleus corticalis ziehen ohne Synapsen zu bilden. Rowe und Beauchamp (1982)
konnten jedoch visuelle Antworten von Corticalisneuronen intracellular aufzeichnen.

Tectum mesencephali

Im mesencephalen Tectum erreichen die retinalen Fasern bei beiden Salmlerformen
das bilaterale Stratum opticum und Stratum fibrosum et griseum superficiale sowie
das contralaterale Stratum album centrale (Abb. 3.43 und 3.47). Voneida und Sligar
(1976) beschrieben hingegen retinale Eingange, au3er in das contralaterale Stratum
opticum beider Phanotypen und das contralaterale Stratum fibrosum et griseum
superficiale der FluBform, fir das contralaterale Stratum griseum centrale der
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FluBform. Bis auf die methodischen Unterschiede, die in der genannten
Untersuchung vermutlich weniger retinotectale Fasern offenbarten, bleibt die Frage
nach den beschriebenen retinotectalen Projektionen im Stratum griseum centrale
bestehen.

Die in der vorliegenden Untersuchung markierten contralateralen tectalen Schichten
bei Astyanax mexicanus sind auch bei den meisten bisher untersuchten Teleosteern
die hauptsachlichen Zielgebiete retinotectaler Fasern, auch wenn einige Autoren
retinale Eingadnge ins Stratum griseum centrale und Sratum periventriculare
beobachteten (Ubersicht bei Bartheld und Meyer 1987). Im ipsilateralen Tectum
hingegen bestéatigen Collin und Northcutt (1995) optische Projektionen nur fir
Osteoglossomorpha und Clupeomorpha, wéahrend sie die Situation bei Elopomorpha
und Euteleosteern als fraglich ansehen. Innerhalb der Euteleosteer wurden aber bei
Cypriniden (Springer und Gaffney 1981), Characiden (Ebbesson und Ito 1980),
Siluriden (Prasada Rao und Sharma 1982) und Percomorpha (Wilm und Fritzsch
1990, Northcutt und Butler 1991) ipsilaterale retinale Fasern im Tectum
mesencephali beobachtet.

Voneida und Fish (1984) untersuchten die tectale Anatomie und Physiologie der
Hohlenform des Astyanax mexicanus und verglichen diese mit der des FluBfisches
und dem Goldfisch. Intratectale Organisation und Physiologie sind nach diesen
Autoren bei beiden Astyanax-Formen mit Ausnahme der visuellen Einflisse ahnlich.
Wahrend Voneida und Sligar (1976) aufgrund der Beobachtungen Breders (1943) zu
lichtabhangigen Verhaltensreaktionen bei der H6hlenform des Astyanax mexicanus
funktionstichtige retinale Fasern vermuteten, beobachteten Voneida und Fish (1984)
weder Verhaltensreaktionen auf visuelle Stimuli noch elektrophysiologische Hinweise
auf visuell oder elektrisch induzierte Entladungen tectaler Neurone im Stratum
opticum. Voneida und Fish folgern daraus, daB es sich um rudimentare und
funktionslose retinotectale Projektionen handeln misse.

Auch bei Katzenwelsen, die als Anpassung an das Bodenleben ihr optisches System
reduzierten und nur noch Uber kleine Augen und dinne Nervi optici verfligen (Buser
1955), ist die zellulare Organisation des Mittelhirndaches erhalten geblieben
(Schroeder und Vanegas 1977), wie der direkte Vergleich mit gut sehenden
Teleosteern verdeutlicht (Vanegas und Ebbesson 1973, Meek 1983). Vermutlich sind
die multisensorischen Eingdnge des Tectum mesencephali (s. Abschnitt 1.2.1) an
der Aufrechterhaltung seiner zellularen Organisation bei Hohlenbewohnern beteiligt.
Nach Winkelmann und Winkelmann (1968) a3t sich die Dicke der einzelnen tectalen
Schichten mit der Lebensweise der Tiere korrelieren. Kishida (1979) beschrieb bei
tagaktiven und gut sehenden Fischen ein stark entwickeltes Stratum opticum,
Stratum fibrosum et griseum superficiale und Stratum album centrale und eine
Reduktion dieser Schichten bei nachtaktiven Tieren. Arten mit umfangreichem
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Lateralissystem hingegen weisen ein stark verdicktes Stratum periventriculare und
Stratum album centrale auf. Auch in der H6hlenform des Astyanax mexicanus wurde
eine Reduktion vor allem des Stratum opticum, Stratum fibrosum et griseum
superficiale und Stratum album centrale beschrieben (Schmatolla 1972, Riedel
1993), jedoch unter Verwendung semiquantitativer Methoden bzw. ohne jegliche
Angabe der MeBmethode. Da viele Faktoren wie das Alter und die GréBe der
untersuchten Tiere, der jeweils verwendete Zichtungsstamm (s. Abschnitt 4.2.1), der
Schrumpfungsfaktor bei der Fixierung (Ebinger 1995), der Schnittwinkel und die
Schnittebene (s. Abschnitt 3.3.1: Tectum mesencephali) etc. bei der Messung eine
groBBe Rolle spielen, kdnnen die Ergebnisse lediglich einer Orientierung dienen. Eine
Reduktion tectaler Schichten bei der Héhlenform wurde in der vorliegenden Arbeit
nicht quantifiziert.

4.4 SchluRfolgerungen

Der Vergleich des auBBeren Gehirnaufbaus, der diencephalen Cytoarchitektur, einiger
pratectaler Faserverbindungen sowie der retinalen Projektionen von FluB- und
Hohlenform des Astyanax mexicanus zeigt nur wenige Abweichungen zwischen
beiden Phanotypen, die teilweise aber extreme Ausmafe erreichen. Einige dieser
Abweichungen bei der Héhlenform (Reduktion der optischen Nerven und Trakte
sowie des mesencephalen Tectum, Verlust des parvocellularen superfiziellen
Pratectum und somit seines retinalen Eingangs, fehlende ipsilaterale Terminationen
in den akzessorischen optischen Nuclei) sind vermutlich eng mit der Reduktion des
visuellen Systems gekoppelt, wahrend andere (cytoarchitektonische Unterschiede im
Nucleus anterior thalami) mit kompensatorischen Funktionen zum fehlenden
optischen Orientierungssinn in Zusammenhang stehen kénnten.

Viele der in Astyanax mexicanus analysierten diencephalen Zellgruppen und
Gehirnbereiche sind vermutlich sehr konservativ, denn sie wurden in allen
Actinoptergii beobachtet und zeigen wenig Varianzen (ventrale praoptische Region,
Epithalamus, Thalamus mit Ausnahme der Nuclei ventromedialis und anterior,
Nucleus praetectalis centralis, Bereiche des Synencephalon wie der Nucleus
praetectalis periventricularis pars dorsalis, periventrikulare Zellgruppen des
Hypothalamus und posterioren Tuberculum). Entsprechend existieren innerhalb der
Actinopterygier Variabiltitditen im Nucleus praeopticus magnocellularis, Nucleus
ventromedialis thalami, Nucleus anterior thalami, Pratectum mit Ausnahme des
Nucleus praetectalis centralis, in Bereichen des Synencephalon wie dem Nucleus
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praetectalis periventricularis pars ventralis und den migrierten Zellgruppen des
Hypothalamus und posterioren Tuberculum.

Einige der bei der HoOhlenform des Astyanax mexicanus beobachteten
morphologischen Charakteristika, die mit der Reduktion des visuellen Systems in
Verbindung stehen (Reduktion der optischen Nerven und Trakie sowie des
mesencephalen Tectum), sind fir héhlenbewohnende Fische nicht ungewdhnlich.
Andere Dbei beiden Phanotypen des Astyanax mexicanus beobachtete
cytoarchitektonische Merkmale (Vereinfachung oder Verlust des Nucleus praetectalis
superficialis pars parvocellularis, Reduktion des Nucleus opticus accessorius
ventralis) wurden auch in weiteren Gruppen der Ostariophysi beschrieben.
AuBengruppenvergleiche zeigen, daB diese Merkmale vermutlich apomorph fir
Ostariophysi sind. Cytoarchitektonische Veranderungen, wie die VergréBerung des
Nucleus opticus accessorius dorsalis und die Vereinfachung des Nucleus
praeopticus magnocellularis bei Astyanax mexicanus und Ictalurus punctatus
kdnnten auf sekundére Prozesse in diesen beiden, innerhalb der Ostariophysi am
weitesten abgeleiteten Gruppen hindeuten. Weiterhin scheint der Nucleus corticalis
innerhalb der Ostariophysi nur bei Characiden zu existieren. Flr eine eindeutige
Interpretation der Verteilung und Charakteristika der genannten Kerngebiete
innerhalb der Ostariophysi und Teleosteer liegen bislang jedoch noch zu wenig
Daten vor. Dennoch wurde vermutet (Striedter und Wullimann 1989), da viele Arten
der Ostariophysi H6hlenbewohner sind, Gber ein schlecht entwickeltes optisches
System verfligen, reduzierte akzessorische optische und pratectale Kerngebiete oder
eine reduzierte pratectale Organisation aufweisen, daf3 die Vorfahren der modernen
Ostariophysi einschlieBlich Siluriden, Gymnotoiden, Characiden und Cypriniden Uber
ein drastisch reduziertes optisches System verfligt haben kénnten und das gut
entwickelte visuelle Systeme erst spater neu entstanden sein kdnnten.

Fiar die pratectale Organisation und seiner Verbindungen ergibt sich aus den
durchgefihrten cytoarchitektonischen und hodologischen Untersuchungen, daf3 das
Pratectum bei Astyanax mexicanus hauptsachlich Merkmale des ,intermediaren®
Musters aufweist. Dieser Befund bekraftigt die Hypothese, daB das ,simple” Muster
der pratectalen Organisation bei Cypriniden eine sekundare Vereinfachung darstellt,
da das ,intermediare” Muster urspringlich flr Teleosteer zu sein scheint. Zusatzlich
spricht die Reduktion bzw. der Verlust des Nucleus praetectalis superficialis pars
parvocellularis als Merkmal des ,simplen“ Musters in beiden Gruppen flr eine
sekundare Entwicklung innerhalb der Ostariophysi.

Im Vergleich zu den mit degenerativen und autoradiographischen Methoden
erzielten Ergebnissen retinaler Projektionen bei Astyanax mexicanus (Voneida und
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Sligar 1976) konnten mit der empfindlicheren Dil-Technik zusétzliche retinale
Zielgebiete identifiziert werden. Durch die fehlende cytoarchitektonische Analyse der
diencephalen Kerngebiete in der von Voneida und Sligar durchgefihrten
Untersuchung ist ein Vergleich der retinalen Terminationsgebiete jedoch nur
eingeschrankt moglich.

Der Vergleich der bei Astyanax mexicanus in der vorliegenden Untersuchung
dargestellten retinalen Projektionen mit den bei anderen Teleosteern beschriebenen
zeigt eine groBe Ubereinstimmung. Retinofugale Fasern erreichen die praoptische
Region, den Thalamus, das Pratectum, das akzessorische optische System und das
mesencephale Tectum. Eine Ausnahme stellen die fehlenden retinalen
Verbindungen zum Nucleus praetectalis superficialis pars parvocellularis bei der
Hohlenform des Astyanax mexicanus dar (s. 0.). In den wenigen bisher untersuchten
Teleosteern und Astyanax mexicanus scheint die Verbindung der diencephalen,
primdren Eingang erhaltenen Kerngebiete Nucleus praetectalis centralis, Nucleus
opticus accessorius ventralis und dorsalis und Nucleus praetectalis periventricularis
pars dorsalis zum Cerebellum typisch zu sein. Auch ipsilaterale retinale Projektionen
scheinen plesiomorph, vermutlich far alle Vertebraten zu sein. Die schlechte
Reproduzierbarkeit der ipsilateralen retinalen Projektionen bei der Héhlenform des
Astyanax mexicanus wird mit seiner groBen genetischen Variabiltiat bzw. seiner
jahrzehntelangen Inzucht in Verbindung gebracht.

Insgesamt 1aBt sich ein Beibehalten mdglicherweise funktionsloser retinaler
Fasersysteme bei Astyanax mexicanus feststellen. Ob dies einer generellen
Entwicklung entspricht oder die Zeitspanne seit der Entstehung der Héhlenform des
Astyanax mexicanus fir evolutive Veranderungen zu gering war, bedarf zusatzlicher
Untersuchungen. Eine weitere Erklarung fir die grundsatzlich unveranderten
retinalen Projektionen besteht darin, daB die untersuchte H&hlenpopulation
vermutlich eine Kreuzung zwischen der FluB- und der Hohlenform darstellt und sich
somit keine grundsatzlichen Evolutionsprozesse ableiten lassen sondern nur
degenerative Einzelmuster. Ein Vergleich der FluBform mit dem extrem
abgewandelten Pachon-Hohlenfisch des Astyanax mexicanus kdnnte zu anderen
Ergebnissen fuhren. Fir eine eindeutige Interpretation liegen jedoch noch zu wenig
Daten vor.
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6 Anhang

6.1 Verzeichnis der verwendeten Reagenzien

AQar AQar......oooo i 1615, Merck (Darmstadt)

Dl Molecular Probes/Inc. (Eugene, Oreg.,
USA)

Dinatrium-EDTA (Titriplex Hl).......ccccccceerinnie 8421, Merck (Darmstadt)

EiweiB-Glycerin.........ceeeviiiiiiiiee 3T 012, Chroma-Gesellschaft
(Kéngen/.N.)

ESSIQSAUIE.....uvveiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiiieeeeeeeeeeeeeaeenes 1.00063, Merck (Darmstadt)

Ethanol........ooo 1170, CG Chemikalien (Laatzen)

Filmentwickler..........ccueeiiiiies Rodinal, Agfa (Leverkusen)

D (=T = Tetenal (Norderstedt)

Histoclear.........oooiiii e 3295, Life Sciences (Frankfurt/ Main)

Histomount........cooooiiiieiieen 238205, Life Sciences (Frankfurt/
Main)

Histoplast-S........oooi e 24895, Serva (Heidelberg)

Karion F.....ooo 2993, Merck (Darmstadt)

Kresylviolett..........ooovveeiiiiiiiiiieeeeeeee 5235, Merck (Darmstadt)

Lithiumcarbonat............coooeeiiiiiiieeee 5671, Merck (Darmstadt)

Luxol Fast Blue MBS...........cccccoiiiiiiiiie 1B 389, Chroma-Gesellschaft
(Stuttgart-Unterttrkheim)

Natriumhydroxid Platzchen............ccccccceee. 6462, Merck (Darmstadt)

Natronlauge..........ccceeeeeieiiiiiieeeeee 1.09137, Merck (Darmstadt)

Natriumdihydrogenphosphat-Monohydrat..... 438 Merck (Darmstadt)

wasserfreies di-Natriumhydrogenphosphat... 417 Merck (Darmstadt)

Papierentwickler.........vviiiii Neutol Liquid NE, Agfa (Leverkusen)

Paraformaldehyd...........ccccccoiiiiiins 4005, Merck (Darmstadt)

SaAlZSAUIE....uueiiiiiii e 1.09057, Merck (Darmstadt)

TeChNOVIt. ..o, 7100 und 3040 Heraeus Kulzer
(Wehrheim/Ts.)

Tricainmethansulfonat.............cccoonnnis MS 222, Sigma (Deisenhofen)
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6.2 Verzeichnis der verwendeten Lésungen

Phosphatpuffer: 0.2 M Stammlésung: - 5.52 g NaH2PO4 - H20
- 22.74 g Na2HPO4
- 1000 ml bidestilliertes H2O
— pH 7.4 einstellen

Vorlauflésung der Perfusion: - 500 ml 0.2 m Phosphatpuffer
- 500 ml bidestilliertes H20
- 250 mg NaNO2

Fixierungslésung: 4% Paraformaldehyd in 0,1 M Phosphatpuffer (pH 7,4)
- 500 ml bidestilliertes H20
- 40 g Paraformaldehyd
— lésen bei 60-70 °C
— mit 1 N NaOH pH 7.4 einstellen
- 500 ml 0.2 m Phosphatpuffer

Entkalkungslésung: - 41.3 g Dinatrium-EDTA
- 4.4 g Natriumhydroxid Platzchen
- 1000 ml bidestilliertes Wasser
- pH 7.2 einstellen

Luxol Fast Blue MBS-Lésung: -1 g Luxol Fast Blue MBS
- 1196%iges Ethanol
- 5 ml 10%ige Essigsaure

Kresylechtviolettlésung: - 1 g Kresylechtviolett
- 1000 ml bidestilliertes Wasser
- 15 Tropfen 10%ige Essigsaure

Lithiumcarbonatlésung: - 0.05 g Lithiumcarbonat
- 100 ml bidestilliertes Wasser



Anhang 178

6.3 Verzeichnis der verwendeten Verbrauchsmaterialien

Filme.. .o Pan F (50) S/W, llford (Photobedarf)
400 Delta Professional S/W, llford (Photobedarf)
Mikrochirurgische Klingen........ BB365R, Aesculap (Tuttlingen)
Minutien.........oooois Entomologischer Bedarf, Fa. Fiebig (Berlin)
Photopapier.........cooccuviieeeennnn. lifospeed RC Deluxe Glossy, Harte 4, llford,
(Photobedarf)
Pinzetten........coovvvvvvvveeeeeeiennn. Hans Geuder (Heidelberg)
Rasierklingen...........ccccoeeeeen. Rotbart extra dinn, Gillette (Berlin)
Skalpellgriff........coovviiiiiennnn. B46, Aesculap (Tuttlingen)

6.4 Verzeichnis der verwendeten Gerate

Aufsetzkamera fUr.................... C 35 M, Zeiss (Oberkochen)
Mikrophotographie

Fluoreszenzmikroskop............. Universal, Zeiss (Oberkochen)
Operationsmikroskop............... OPMI 6-F, Zeiss (Oberkochen)

Eigenkonstruktion, bestehend aus zwei 1 | PE-
Saugflaschen mit ableitendem Transfusionsbesteck
(Tropfkammer und Transfusionsschlauch) in 1 m
Hbéhe befestigt. Die Systeme wurden mit einem
Dreiwegehahn  verbunden, der (Uber einen
Perfusionsschlauch in einer Perfusionskantile
endete. Mit einem zusatzlichen Hahn konnte eine
genaue Dosierung erméglicht werden.

Perfusionsvorrichtung..............

Photomakroskop.........cccceeeeeenn. M 400, Wild (Heerbrugg, Schweiz)
Photomikroskop..........ccccueeeeee. Photomikroskop Il R524, Zeiss (Oberkochen)
Serienschnittmikrotom.............. Minot, Jung (Heidelberg)
Standardlichtmikroskop............ Zeiss (Oberkochen)

Vibratom.........ccoeeeeeiiiiieee. Model G, Oxford (Foster City, Calif., USA)
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