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3. Die zwei Systeme des Farbensehens

Unser Farbsehsysterm wollen wir demnach als zwei Teilsysteme verste-
hen, wobei das eine dem anderen tiberlagert ist.

3.1: Das Ur-Farbsehsystem

Das phylogenetisch éiltere Farbsehsystem entspricht der dichromati-
schen Form der Farbwahrnehmung, die unter den Sdugetieren weit ver-
breitet ist. Es beruht auf einem Vergleich der Absorption von Lichtquan-
ten in den Kurzwellenzapfen mit der Absorption von Lichtquanten einer

S

Abb. 4 A: Das Ur-Farbsehsystem. Rechts: eine schematische Ganglienzelle, die

von den Mittelwellenzapfen hemmende und von den Kurzwellenzapfen erre-

gende Signale erhélt. Links: das rezeptive Feld dieser Ganglienzelle, d. h. das

Netzhautareal, das die Reaktion der Ganglienzelle beeinflufit. Die farbantagoni-
stischen Signale stammen aus kongruenten Netzhautarealen.

Abb. 4B: Das phf;logenetisch junge Farbsehsystem. Die Ganglienzelle erhilt

hemmende Signale von den Mittelwellenzapfen, erregende Signale von den

Langwellenzapfen. Die hemmenden und erregenden Einfliisse stammen aus
getrennten Bereichen (Zentrum und Umfeld) desselben rezeptiven Feldes.
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Abb. 6: Die magnozellulidren und die abrv}(l)zelluléiren Projektionen der primaten
Sehbahn.
Rechte Hilfte: die Pa Zellen der Retina, die groRe Zellkiirper und weit ver-
zweigte Dendriten besitzen, projizieren in die magnozelluldren Schichten 1 und
2 des CGL, die ihrerseits in die 4Ca Schicht des visuellen Cortex projizieren. Von
dort gelangen die Projektionen in die sogenannten ,dicken Streifen” des Areal 18
die eine grofle Menge an Cytochrom-Oxidase enthalten.
Linke Hilfte: die zwei im Text beschriebenen Teilsysteme des Farbensehens
sind in die parvozellulidre Sehbahn integriert. Die retinalen P3- oderauch Zwerg-
Ganglienzellen, die relativ kleine Zellkdrper und wenig verzweigte Dendriten
besitzen, bilden das L/M-Farbsehsystem (rote Linien). Die ON-Zentrum-Zwerg-
Ganglienzellen projizieren {iberwiegend in die parvozellulidren Schichten 3 und
4, die OFF-Zentrum-Zwerg-Ganglienzellen in die Schichten 5 und 6 [80; 62]. Die
antagonistischen Signale des Umfeldes der Zwerg-Ganglienzellen sind in der
Abbildung nicht enthalten. Gezeigt wird lediglich diejenigen Pg-Zellen, die ihre
Zentrum-Signale von den Langwellenzapfen erhalten; andere Zellen empfangen
Zentrum-SiFnale von den Mittelwellenzapfen. Das Ur-Farbsehsystem wird durch
eine spezielle Klasse von Bipolarzellen und Ganglienzellen der Retina gebildet.
Sie projizieren iiberwiegend in derL pa_rvo)zelluléiren Laminae 3 und 4 (blaue
1nien).
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3.4: Bleiben die zwei Farbsehsysteme auf kortikaler Ebene morpholo-
gisch unabhingig?

Die Argumente der vorherigen Abschnitte weisen daraufthin, dalk das
Ur-Farbsehsystem und das L/M Farbsehsystem einen hohen Grad an
morphologischer und physiclogischer Unabhéngigkeit in den friithen
Stadien des Sehprozesses bis hin zum CGL aufweisen. Es stellt sich nun
dic Frage, ob diese Unabhéngigkeit sich auch auf kortikaler Ebene zcigt
und ob entsprechende Daten zur Beweisfiihrung auf psychophysikali-
schem Wege gewonnen werden kénnen. Eine vor kurzem veréffentlichte
Arbeit zeigt, daR die Unabhingigkeit der beiden Systeme bis zum Areal
17 des visuellen Cortex fortbestehen kann [91]. Ts’0 und GILBERT unter-
suchten die Eigenschaften von individuellen Zellen in den sogenannten
Cytochrom-Qxidase-Blobs (siche Abb. 6 oben links), die sich in den
Schichten 2 und 3 des Areal 17 befinden und einen hohen Anteil an chro-
matisch spezifischen Zellen besitzen. Die Blobs konnen sichtbar
gemacht werden, wenn das Zellgewebe auf Anwesenheit des metaboli-
schen Anzeigers ,,Cytochrom-Oxidase“ hin getestet wird. Die Autoren
weisen daraufhin, daR jeder Blob entweder dem Gegenfarbenpaar ,,Rot-
Griin“ oder dem Gegenfarbenpaar ,Gelb-Blau“ zuzuordnen ist, wobei
dreimal soviel ,,Rot-Griin*- wie ,,Gelb-Blau“-Blobs nachgewiesen wer-
den konnten. Die Zellen innerhalb eines Blobs weisen dhnliche Farbei-
genschaften auf. Der Antagonismus der farbspezifischen Zellen in
Schicht 4 entspricht der Art des Antagonismus der Zellen in den Blobs
der oberflichigen Schichten 2 und 3. Die linke obere Hilfte der Abb. 6
zeigt eine stark vereinfachte Darstellung der kortikalen Unabhéngigkeit
der zwei Teilsysteme des Farbensehens. Wie wollen darauf aufmerksam
machen, da Ts’o und GiLBERT verschiedene Zelltypen einfach durch die
Anwendung farbigen Lichts identifiziert haben. Sie bedienten sich nicht
der Methode der selektiven Adaptation [24] oder der tritanen Substitu-
tion [16], um die Anwesenheit der Kurzwellen-Inputs in die ,Gelb-
Blau“-Blobs formal aufzeigen zu kénnen. Da das Maximum des Verhilt-
nisses Mittel- zu Langwellenzapfen-Empfindlichkeit im blauen Spek-
tralbereich bei etwa 460 nm liegt [66], besteht die Moglichkeit, daf einige
»Gelb-Blau“-Zellen ihre antagonistischen Signale tatsdchlich von den
Mittel- und Langwellenzapfen empfangen, den spektralen Cross-Over-
Punkt (d. h. diejenige Wellenldnge, bei der die Erregung durch Hemmung
ersetzt wird) jedoch bei einer relativ kurzen Wellenldnge aufweisen.

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

3.5: Die psychophysische Unabhdngigkeit der zwei Teilsysteme des Far-
bensehens und deren Beziehung zu den ,Gegenfarbenprozessen*
Herings

In einem psychophysischen Farbdiagramm wird man zwei Achsen fin-
den, die einer ausschlicRlichen Modulation des einen oder anderen der
zwei (in 3.1 und 3.2 identifizierten) Farbsehsysteme entsprechen; und es
sind diese zwei Achsen, die in der Psychophysik einen zunehmend spe-
ziellen Status gewinnen. Sie bildeten z. B. die Grundlage fiir die von
LE GRanD [49] durchgefiihrten vorausschauenden Analysen der
MacApamM-Ellipsen und stellten die Ordinaten des psychophysikalisch
begriindeten Farbdiagramms von MAcLEoD und BoYNTON [54; 55].

3.5.1: Empfindlichkeit fiir Farbunterschiede nach vorhergehender Um-
stimmung

Krauskorr, WiLLiAMs und HEELEY [41] lieBen mit Hilfe eines compu-
terkontrollierten Laser-Trichromators Versuchspersonen entlang be-
stimmter, durch einen vorher festgelegten Weilpunkt verlaufender Ach-
sen im Farbenraum sich umstimmen (siehe linke Seite der Abb. 7) und
untersuchten sodann deren Farbempfindlichkeit entlang dieser Adapta-
tions-Achsen nebst zusitzlicher Achsen unterschiedlicher Richtung
{siehe rechte Seite der Abb. 7). Im Hinblick auf die in Abb. 7aund 7b
rechts dargestellten Test-Achsen zeigte sich, dafl die Farbempfindlich-
keit der Versuchspersonen entlang der orthogonal zu den Adaptations-
Achsen verlaufenden Achsen véllig unbeeinfluRt blieb, wohingegen die
Umstimmung entlang aller anderen Achsen einen allgemeinen Empfind-
lichkeitsverlust erzeugt (siehe Abb. 7¢). KrauskorF und Mitarbeiter
argumentieren, daR die Umstimmung entlang der zwei identifizierten
Hauptachsen ausschliefllich einen von zwei unabhingigen Farbmecha-
nismen betrifft. Die eine der beiden Hauptachsen entspricht der tritano-
pen Verwechslungsgeraden (sieche Abb. 7b): entlang dieser Achse wird
lediglich die Photonenabsorption der Kurzwellenzapfen moduliert,
wihrend die Erregung in den Mittel- und Langwellenzapfen konstant
bleibt. Die zweite Hauptachse (siehe Abb. 7a) représentiert eine Linie,
entlang welcher die Erregung der Kurzwellenzapfen konstant gehalten
wird, solange die Leuchtdichte konstant bleibt: eine derartige Gerade
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Abb. 7: Das Experiment von KrauskopF, HEELEY und WiLLiAms. Links: die Ach-
sen des CIE-Diagramms, entlang welcher die Farbreize wihrend einer gegebenen
Adaptationsphase wiederholt moduliert wurden. Rechts: der Empfindlichkeits-
verlust fiir eine Versuchsperson entlang verschiedener Test-Achsen im Farben-
raum: die GréRe des Verlusts in irgendeiner gegebenen Richtung ist durch den
polaren Abstand vom Mittelpunkt gekennzeichnet. In (a) und (b) gibt es fast kei-
nen Empfindlichkeitsverlust entlang der zu den Adaptations-Achsen orthogonal
verlaufenden Achsen, wahrend die Adaptation auf die Gelb-Blau Achse In (c)
einen unspezifischen Empfindlichkeitsverlust produziert.
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nimmt ihren Ursprung vom Punkt x = 1, y = 0 der CIE-Farbtafel. Diese
zwei von KrauskopF und Mitarbeitern postulierten Mechanismen ent-
sprechen also den von uns beschriebenen Teilsystemen des Farbense-
hens. Wir wollen allerdings darauf aufmerksam machen, dafl
Krauskoprs Hauptachsen nicht den in der klassischen Gegenfarben-
theorie postulierten , Rot-Griin“- und ,,Gelb-Blau“-Linien im Farben-
raum entsprechen [30; 32]. Ein Farbreiz, der vom reinen Gelb in Rich-
tung reines Blau moduliert wird (siehe Abb. 7 ¢), ruft eine grofe Veridnde-
rung im Verhiltnis der Erregung der Lang- und Mittelwellenzapfen her-
vor [66]. Eine solche Achse ist von einer tritanen Achse, die Lang- und
Mittelwellensignale bei Leuchtdichte-Gleichheit unmoduliert lafit, vol-
lig zu unterscheiden.

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

3.5.2: Empfindlichkeit als Funktion des bestehenden Zustands des
orthogonalen Kanals

Mehrere Autoren stellten sich die Frage, ob die Farbunterschieds-
schwelle entlang der einen Hauptachse von der Lage des Vergleichsrei-
zes auf der anderen Hauptachse unabhingig ist, wobei die Position des
Vergleichsreizes wihrend einer gegebenen Schwellenmessung konstant
sein soll. Die erste Analyse dieser Art wurde wahrscheinlich von
LE GRAND [45] durchgefiihrt, der MacApams Farbunterscheidungsdaten
in die Verhaltnis-Begriffe K/(L+M) und L/M umwandelte. Wurden die
Schwellen entlang verschiedener tritaner Verwechslungslinien in Begrif-
fen des Unterschieds in der Erregung der Kurzwellenzapfen ausgedriickt
und gegen log [K/(L+M)] aufgezeichnet, dann schienen sie auf eine ein-
zige Funktion reduzierbar zu sein; dieses Resultat impliziert, dal3 die Un-
terschieds-Empfindlichkeit des Ur-Farbsehsystems in seiner Naherung
vom bestehenden Adaptationszustand des zweiten Farbsehsystems un-
abhéingig ist. Die Farben von MacApaums Testreizen wurden allerdings
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nicht explizit fiir eine derartige Analyse ausgew&hlt, und so verbesserten
BoynTon und Kamse [5] das Experiment, indem sie die Empfindlichkeit
eines cinzelnen Wertes eines der beiden Verhéltnisse untersuchten, wah-
rend das andere Verhéltnis iiber einen weiten Bereich hinweg variiert
wurde. Ahnliche Analysen wurden scitdem von NaGy, EskEw und Boyn-
TON [71], STROMEYER und LEE [86] sowie KrauskoPF und GEGENFURT-
NER [42] durchgefiihrt.

Im allgemeinen scheinen sich die zwei postulicrten Teilsysteme bei
mittleren Leuchtdichten unabhéngig zu verhalten, wenn ,,Unabhéngig-
keit“ im oben genannten Sinn operational definiert wird. Ausnahmen
wurden allerdings gefunden. So zeigten PoLDEN und MoLLon [77], daR
unter der Bedingung hoher Leuchtdichten hohe Werte des L/M-Verhilt-
nisses die Empfindlichkeit fiir Lichtblitze, die nur dic Kurzwellen-Rezep-
toren anregen, herabsetzen konnen. Sie schlossen, daR entweder (a) dic
Empfindlichkeit des Ur-Farbsehsystems sowohl durch cin vom L/M-
Verhiltnis abhdngiges Signal als auch durch ein Signal, das (L+M) repra-
sentiert, kontrolliert wird; oder (b) Kanile existicren (siehe 3.4), dieanta-
gonistische Inputs von den Mittelwellenzapfen einerseits und den Kurz-
und Langwellenzapfen andererseits erhalten. Eine anderc Ausnahme
wird von BoynToN und KamBE [5] berichtet, die eine herabgesctzte Emp-
findlichkeit gegeniiber Variationen auf der L/M-Achse bei hohen Wer-
ten von Kurzwellen-Erregung fanden. Fiir weiterfiihrende Diskussionen
empfehlen wir den Artikel von STROMEYER und LEE [86].

3.5.3: Empfindlichkeit fiir simultane Variation auf zwei Achsen

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

Auf psychophysischem Gebiet gibt ¢s somit Hinweise fiir einen gewis-
sen Grad an Unabhangigkeit der zwei Teilsysteme, die wir postuliert
haben; gleichermaRen sahen wir jedoch, dall die Antwort auf unsere
Frage eng mit der operationalen Definition des Begriffs ,,Unabhéngig-
keit* verkniipft ist. Vom gegenwirtigen und vorhergehenden Abschnitt
(3.4) ausgehend, ergibt sich somit ein zentraler Satz zusammenhéngen-
der Fragen: gibt ¢s einen dritten Kanal, der Signale entgegengesetzten
zeichens von den Mittelwellenzapfen einerseits und von den Kurz- und
Langwellenzapfen andererseits erhélt? Und wenn ja, welche Rolle spielt
er in der Bestimmung psychophysischer Empfindlichkeit?

3.6: Eine Fourier-Interpretation der Aufgaben der beiden Systeme

Wie wir weiter oben gesehen haben, ist die Extraktion des Vorzei-
chens und des Gradienten eincr spektralen Remissionskurve eine Funk-
tion des Ur-Farbsehsystems. Die Fourier-Analyse bietet eine andere
Moglichkeit, diese Funktion zu betrachten. Das Reflexionsspektrum
eines Objekts oder das Emissionsspektrum einer Lichtquelle kann als
Wellenform angesehen werden, die, wie jede andere Wellenart, in Fou-
rier-Komponenten ausgedriickt werden kann [1; 22]. Aus diesem Blick-
winkel betrachtet, kénnen wir annehmen, daR das Ur-Farbsehsystem die
Aufgabe hat, Amplitude und Phase des Hauptbestandteils, das heif3t, dic
niederfrequenten Fourier-Komponenten des Reizspektrums [67] zu
extrahieren. Somit ist ein Deuteranop, der effektiv nur das Ur-Farbsehsy-
stem besitzt, unempfindlich gegeniiber hoherfrequenten Fourier-Kom-
ponenten des Reizspektrums [2]. Abgeschen von einem Ort des Spek-
trums, im Bereich um 500 nm (in dem das Verhéltnis der Photonenab-
sorption in den Kurz- und Langwellenzapfen dem des durch Tageslicht
produzicrten sehr dhnlich ist), wird er kaum in der Lage sein, monochro-
matisches Licht zu unterscheiden. Wir nehmen an, dal diese Einschrin-
kung des Ur-Farbsehsystems aus der spektralen Abweichung der Pig-
mente hervorgeht, die die antagonistischen Signale liefern (siche Abb. 1):
ist die Wellenlidnge kleiner als 500 nm, wird das Ur-Farbsehsystem
schnell durch monochromatisches Licht gesittigt; ist die Wellenldnge
groRer als 500 nm, ist die Photonenabsorption der Kurzwellenzapfen
nicht ausreichend, um die Reaktion des Ur-Farbsehsystems auf mono-
chromatisches Licht zu beeinflussen [67].

Das Ur-Farbsehsystem kann also als ein Analyse-System beschrieben
werden, das dazu bestimmt ist, die niederfrequenten Fourier-Komponen-
ten des sichtbaren Spektrums zu extrahieren. Das L/M-Farbsehsystem
scheint fiir diese Aufgabe nicht gceignet zu sein, da die Mittel- und Lang-


















J. D. Mollon und G. Jordan: Evolution des menschl. Farbensehens 163

rechterhdlt. In einer neueren Studie haben MoLLON, ELLIs und WATsON
[63] versucht, die Fruchtbarkeit heterozygoter und normaler Frauen
abzuschitzen, wobei beide Gruppen derselben Population entnommen
wurden. Fiir den Zeitraum zwischen Heirat und Geburt des ersten Kin-
des und fiir den Zcitraum zwischen Absetzen der Kontrazeptiva und Be-
ginn der Schwangerschaft crgab sich kein signifikanter Unterschied zwi-
schen beiden Gruppen.

Will man also einen Vorteil fiir die Tréigerinnen von Farbenfehlsichtig-
keiten postulieren, sollte man sich vielleicht mehr dem Farbensehen und
den damit verbundenen Verhaltensvorteilen zuwenden als der Frucht-
barkeit. Im Falle des Totenkopf-Affens, eincr im wesentlichen dichro-
matischen Spezies, werden die heterozygoten Weibchen aufgrund der
zufilligen Inaktivierung dcr X-Chromosome trichromatisch (siehe
oben). Fiir unsere eigene, im wesentlichen trichromatische Spezies,
konnte entsprechend angenommen werden, daf Frauen, die Trager von
Farbanomalien sind, vicr verschiedene Typen retinaler Pigmente besit-
zen: die drei normalen Typen und einen anomalen Typ, den ihre Séhne
erben konnen. Wiederum stellt die Inaktivierung der X-Chromosome
sicher, daf8 das anomale Pigment in cine unterscheidbare Rezeptorklasse
abgesondert wird.

Ist es demnach also moglich, daR diese Frauen tetrachromatisch sind,
d. h. eine zusitzliche Dimension der Farbdiskrimination besitzen [17]?
Dic weit verbreitete Ansicht ist genau entgegengesetzt. In derselben
Weise, wie die Trigerinnen von Himophilie eine nachweisbar langsa-
mere Blutgerinnung zeigen, wird allgemein angenommen, dal? die Trage-
rinnen von Farbanomalien ein Farbunterscheidungsvermdgen aufwei-
ser;, das dem homozygoter Frauen leicht unterlegen ist [81; 92]. So
kdnnte in psychophysischcn Farbwahrnehmungs-Experimenten die fol-
gende Situation auftauchen: eine heterozygote Frau nimmt eine fiir sie
optimale trichromatische Versuchseinstellung vor, und der Versuchslei-
ter akzeptiert diese, selbst wenn die heterozygote Frau damit nicht ganz
zufrieden ist. Liegt die von ihr gemachte Einstellung leicht auBerhalb der
Norm oder treten grof3e Streuungen auf, wird der Versuchsleiter anneh-
mcen, daR bei heterozygoten Frauen bekanntlich der Defekt ihrer Sohne
cbenfalls in geringem Mafe in Erscheinung tritt, und er wird ihr keine
vierte Variable zur Losung des Problems anbieten.

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

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

6. SchluBfolgerung

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

5 Um das Experiment praktikabel zu gestalten, kénnten wir die Anzahl der
Dimensionen reduzieren, indem wir lediglich im langwelligen Teil des Spektrums
(iiber 550 nm) arbeiten, da die Kurzwel%enzapfen dann nicht die Farbabgleiche
beeinflussen. Letzterc wiirden somit nur durch die Lang- und Mittelwellenzapfen
hergestellt werden. Um bestimmen zu kénnen, ob cinc heterozygote Frau trichro-
matisch oder tetrachromatisch ist, sollten wir priifen kénnen, ob es Kombinatio-
nen von Intensitdt und Rot-Griin-Verhiltnis gibt, die von monochromatischem
Licht in dicsem Bereich nicht unterscheidbar sind. Da die chromatische Aberra-
tion bei ncbeneinandergesetzten Zuordnungsfeldern oft feine Hinweise liefert,
empfiehlt sich ein zcitliches ,forced choice® Experiment mit drei Alternativen:
die heterozygote Versuchsperson wiirde dazu aufgefordert anzuzeigen, in wel-
chem der drei aufeinanderfolgenden Darbietungen das monochromatische Feld
durch das Mischfeld ersetzt wurde.
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Pigment sollte der Hauptaufgabe des Sehens dienen: namlich der Unter-
scheidung von Bewegung, Flimmer und Form. Erst spéter fiigte sich dann
cine zweite Klassc von Zapfen mit einem Empfindlichkeitsmaximum im
Kurzwellenbereich hinzu, dic ausschlieBlich der Farbwahrnehmung dic-
ncn sollie: ein Vergleich ihrer Photonenabsorptionen mit den Photonen-
absorptionen der primordialen Zapfen befdhigte das visuclle System
dazu, das Gleichgewicht zwischen Lang- und Kurzwellenlicht im Reiz-
Muf einschitzen zu konnen. Dieser Vergleich wird durch ein visuelles
Teilsystem erbracht, daswir Ur-Farbsystem nennen. Erst vorkurzem
(evolutionsterminologisch gesprochen) differenzierte sich das urspriing-
liche Mittelwellenpigment, um einc zweite Dimension des Farbensehens
zu schaffen; in diesem Fall dienten beide Tochter-Pigmente jedoch wie-
der der urspriinglichen Funktion, ndmlich der Raumwahrnehmung.

Innerhalb unserer cigenen Rasse gibt es nun eine bedeutsame Minder-
heit an Frauen, dic wahrscheinlich vier Zapfenpigmente besitzen. Falls
diese Frauen einen Verhaltensvorteil haben sollten (z. B. in der Beurtei-
lung der Gesundheit ihrer Kinder aufgrund deren Hautfdrbung), dann
sollte sich unsere Farbwahrnehmung abermals [ortentwickeln, und
Tetrachromasie kdnnte eines Tages in der menschlichen Rasse manife-
stiert sein.

Wir mochten Herrn Prof. Cavonius, Herrn Prof. SCHEIBNER, Frau Dr. DOER-
RENHAUS, Herrn Dr. EHRENSTEIN, Herrn Dr. JascHINSKI-KRUZzA, Herrn Dr. LANGE,
Herrn Dr. SHARPE, Herrn Fact und Frau BRAUN fiir thre wertvollen Kommentare
zum Text danken, sowie Friulein AsTELLfiir dic Anfertigung einiger Abbildungen.
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