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in b fiir beide Augen in Phase, in c¢ und d fiir beide
Augen in Gegenphase. Man sieht in ¢ und d das Ver-
schwinden der Reaktion mit der Grundwelle (v =
0,5 Hz) und das Auftreten der ersten Oberwelle mit
geringer Amplitude. Gleichzeitig tritt eine starke
mittlere Kontraktion der Pupille auf. Untersuchungen
dieser Art werden zur Zeit durchgefithrt, um Daten
fiir eine quantitative Auswertung zu gewinnen.
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Summary. The functional properties of the processing
of visual information by the complex eye of Limulus was
studied. The spatial distribution of activity that results in
the optic nerve when the Limulus eye is exposed to a stationary
optical pattern depends upon the transfer characteristics of
two subsystems: the dioptric apparatus and the nervous inter-
actions comprising the lateral inhibition system. — The transfer
characteristic of the dioptric apparatus is determined by the
sensitivity distribution function of single ommatidia. This
distribution was measured and found to be approximately
of Gauss-function type. The sensitivity falls off to 1/e at a
distance of one ommatidium; thus the visual fields of adjacent
ommatidia strongly overlap. As a consequence of the overlap,
amplitudes of the spatial FOURIER components, of which the
brightness distribution of the optical surround is made up,
are more and more reduced with increasing frequency in the
intengity distribution on the receptor mosaic. The amplitude
of the spatial frequency 1/A=0,25 (2 in units of interomma-
tidial distance) is reduced to half of the maximum value,
which is attained at zero frequency. It is shown that the
amplitude frequency characteristic of the sensitivity distri-
bution function has no zeros, which means that no loss of
optical information results from overlap of visual fields. Thus
the resolving power of the dioptric apparatus is limited only
by the number of receptors per unit area. — The transfer
characteristic of the lateral inhibition system in the Limulus
eye depends on the distribution of the inhibitory coefficients
around the individual receptors. This distribution function
was determined from excitatory responses in the optic nerve
elicited by a spatial light intensity step function on the
receptor mosaic. It is found that this distribution is also
Gaussian in form, but decays to l/e at a distance of eight
to nine ommatidia along the major axis of the eye. The
average value of the inhibitory coefficients between adjacent
ommatidia was found to be 0,025. The amplitude frequency
response of the inhibitory system is constant for high spatial
frequencies down to 1/4=0,1 while amplitudes of lower fre-
quency sinusoids are reduced down to nearly half of the
maximum value at frequency zero. The amplitude frequency
characteristic of the inhibitory system ensures a one to one
correspondence between the intensity distribution on the re-
ceptor mosaic and the excitation distribution in the optic
nerve. The overall transfer characteristic of the eye is derived
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from the transfer characteristics of the dioptric apparatus and
the inhibitory system. This characteristic is of bandpass type
with a maximum amplitude response at a frequency of
1/2=0,07. The overall transfer characteristic was independ-
ently confirmed in a separate experiment. The nature of the
overall transfer characteristic shows that the inhibitory system
does not exactly correct for the overlap of the visual fields of
single ommatidia, which in principal the system could do if the
distributions of inhibitory coefficients and ommatidia sensi-
tivity were equal. The overall transfer characteristic of the
Limulus eye garantees a one to one correspondence between
patterns in the optical surround and excitation distributions
in the optic nerve. — The average values of the inhibitory
coefficients derived from these experiments are at least a
factor ten smaller than those determined directly by other
investigators. Possible explanations of this discrepency are
discussed. — In a separate chapter the overall transfer char-
acteristic for eyes submerged in water is described. It was
found that this characteristic does not differ from that de-
termined in air for the eye region which was investigated in
the experiments. This result is explained by two properties
of the eye which are dependent on the refractive index of
the surround medium and whose influences cancel each other:
the visual fields of ommatidia are reduced under water, while
the divergence angles between the optical axes of adjacent
ommatidia also diminish.

1. Einleitung und Problemstellung

Das Komplexauge von Limulus besteht aus etwa
1000 Ommatidien, die durch Pigment optisch von-
einander isoliert sind (Appositionsauge). Der sinnes-
physiologische Apparat eines Ommatidiums setzt sich
aus 8—20 Retinulazellen zusammen, deren Rhabdo-
mere den Fortsatz einer bipolaren Zelle (der exzentri-
schen Zelle) umschlieen (DEmMorL 1914 ; MiLLER 1957).
Sowohl von den Retinulazellen als auch von der ex-
zentrischen Zelle jedes Ommatidiums geht je ein Axon
aus; die Axone bilden zusammen den optischen Nerv.
In unmittelbarer Nihe der Ommatidien liegt ein Ge-
flecht von Kollateralen, die Querverbindungen zwi-
schen den Axonen herstellen und vermutlich iiber
Synapsen auf die Impulsbildungsorte einwirken.
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Bestrahlt man ein Ommatidium des Auges, so wird
in seiner exzentrischen Zelle ein Generatorpotential
erzeugt, dessen stationdrer Anteil anndhernd logarith-
misch von der Lichtintensitét abhdngt. Alle bisherigen
Untersuchungen deuten darauf hin, dall von der Licht-
strahlung Nervenimpulse (Spikes) nur im Axon der
exzentrischen Zelle, dagegen nicht in den Axonen der
Retinulazellen ausgelost werden. Daher ist jedes Om-
matidium dieses Komplexauges offenbar als funktio-
nelle Einheit aufzufassen. Unter stationdren Bedin-
gungen besteht ein linearer Zusammenhang zwischen
dem Generatorpotential einer exzentrischen Zelle und
der durch dieses Potential ausgelosten Nervenimpuls-
frequenz im entsprechenden Axon des optischen Nervs.
Solange nur je ein Ommatidium des Komplexauges

Abb. 1. a Funktionsstruktur der Inhibitions-Wechselwirkung zwischen zwei
Receptoren 7z und j des Limulus-Komplexauges., Nidhere Erliuterung im
Text, b Zur Definition der Sehifeldkoeffizienten a;; bei einem Ommatidien-
zweiersystem, Die Lichtintensitdt x; einer punktformigen Lichtquelle, die
sich in groBer Entfernung vom Auge in der optischen Achse des i-ten
Receptors befindet, wirkt bei einer Sehfeldiiberlappung nicht nur auf den
Receptor 4, sondern auch auf den Receptorj ein. Die GroBe dieses Einflusses
wird durch den Koeffizienten o ;; beschrieben

gereizt wird, besteht dieser Zusammenhang fir alle
Axone; werden dagegen zwei oder mehr Ommatidien
gereizt, so treten die Erregungen in den Axonen des
optischen Nervs iiber das Kollateralengeflecht mitein-
ander in Wechselwirkung. Diese Interaktion ist ein
teillinearer Prozell vom Typ der lateralen , Riick-
inhibition“ (HARTLINE, WAGNER und RaATLIFF 1956,
HArRTLINE und Ratrirr 1957, 1958 ; RAaTLiFF, MILLER
und HArRTLINE 1958; RATLIFF und HARTLINE 1959).
In Abb. 1a ist die Wechselwirkung zwischen zwei Om-
matidien ¢ schematisch dargestellt. Sie 146t sich durch
ein Paar simultaner teillinearer Gleichungen beschrei-
ben:

=Y /3 ij zl]

=Y /3 7i\%g le
In Gl (1A) bedeuten z;, z; die Impulsfrequenzen, die
von den aktiven Fasern der Ommatidien ¢, § bei Er-
regung gemessen werden konnen; y;, y; die Impuls-
frequenzen, die in diesen Fasern erzeugt werden, wenn
die hemmende Wechselwirkung ausgeschaltet wird;
Bi;» B;; Koeffizienten, die den Grad der wechselseitigen
Inhibition angeben und 23, zJ; Impulsfrequenz-Schwel-
lenwerte dieses Wechselwirkungsprozesses. Gl. (1A)
gilt im Bereich z; =2, 2, =2}, y; =p;;(z;—2}) und
y; =B ;i(z;—2f), da negative Impulsfrequenzen nicht
auftreten konnen (REICHARDT 1961). Im Limulus-
Komplexauge erstreckt sich die teillineare Wechsel-
wirkung zwischen den Receptoren auf groBe Augen-
bereiche und &duBert sich darin, daB jeder Receptor
von einer Gruppe umgebender Receptoren inhibitiert

(LA)

wird. Fiir n Receptoren 1aft sich dieser Wechsel-
wirkungsprozef§ durch nachstehende Gleichung be-
schreiben, von der Gl (1A) ein Spezialfall fiir zwei
Receptoren ist.

Zﬂw z;
]#z

Fir GL (1B) gelten entsprechende Beschrinkungen
wie far Gl. (1A).

Erzeugt man auf dem Komplexauge eine , stufen-
formige‘* Helligkeits-Verteilung, was z.B. mittels eines
gleichméBig beleuchteten — unmittelbar auf dem Auge
liegenden — Films, dessen eine Halfte weniger ge-
schwirzt ist als die andere, zu erreichen ist, dann wird
diese Lichtreiz-Verteilung auf Grund der teillinearen
Wechselwirkungen zwischen den Receptoren des Auges
nicht direkt auf die rdumliche Impulsfrequenz-Ver-
teilung im optischen Nerv iibertragen. Uberginge von
Hell nach Dunkel bzw. von Dunke! nach Hell er-
scheinen relativ verstdrkt in der rdumlichen Impuls-
frequenz-Verteilung, da die Receptoren in der Um-
gebung der Stufenkante unterschiedlich stark wechsel-
seitig gehemmt werden. Unter diesen Bedingungen
treten als Folge des Stufenreizes sog. Mach-Béander
(RATLIFF and HARTLINE 1959) in der rdumlichen Im-
pulsfrequenz-Verteilung des optischen Nervs auf. Die
Bedeutung der lateralen Hemmungsvorginge konnte
somit als funktioneller Mechanismus zur Kontrast-
verstirkung aufgefallt werden.

Andere Verhiltnisse ergeben sich, wenn der die
Helligkeits-Verteilung erzeugende Film nicht direkt
auf dem Auge liegt, sondern in einen bestimmten
Abstand vom Auge gebracht wird. Unter diesen Um-
stinden ist die Helligkeits-Verteilung auf dem Recep-
torenraster nicht mehr stufenférmig, falls die Sehfelder
der Ommatidien des Komplexauges sich iiberlappen.
Beschreibt man den Grad der Sehfeldiiberlappung mit
Koeffizienten «;; (s. Abb. 1b), so 14t sich die ,,Ab-
bildung* der optischen Umwelt auf das Receptoren-
raster mathematisch als lineare Transformation be-
schreiben. Die Uberlappung hat zur Folge, daB der
Ubergang von Hell zu Dunkel, der auf dem ,,Stufen-
film* sprungartig erfolgt, auf dem Receptorenraster
allméhlich vor sich geht. Der Stufenverteilung in der
optischen Umwelt entspricht also eine ,,verschmierte‘
Helligkeitsstufe auf dem Receptorenraster.

In friheren Arbeiten (REIcHARDT 1961; REI-
CHARDT und MacGiNITIE 1962) wurde unter anderem
gezeigt, dall die laterale Inhibition die ,,Verschmie-
rung’ einer Helligkeitsstufe riickgéingig machen kann,
wenn die Inhibitionskoeffizienten f;; den Uberlap-
pungskoeffizienten «;; entsprechen. (Dies ist prinzi-
piell immer dann moglich, wenn die Transformation
der Umwelt-Leuchtdichte-Verteilung in die Lichtreiz-
(= Helligkeits-)Verteilung auf dem Receptorenraster
ohne Verlust optischer Information erfolgt.) Die funk-
tionelle Bedeutung der lateralen Inhibition koénnte
somit auch in einer Korrektur der Sehfeldiiberlappung
benachbarter Ommatidien bestehen.

Auf der Basis von Literaturangaben wurde abge-
schitzt (RercHARDT 1961), welche der beiden Alter-
nativen im Komplexauge von Limulus verwirklicht
ist. Diese Abschitzung mulite sehr roh bleiben, da
die in der Literatur beschriebenen Experimente zur
Sehfeldiiberlappung und Stérke der Inhibition wvon

2=y — i=1,2,...,n. (1B)
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verschiedenen Autoren an verschiedenem Versuchs-
tiermaterial und auBerdem nicht im Hinblick auf die
hier aufgeworfene Fragestellung durchgefiihrt worden
sind. Es erschien uns daher geraten, diese Frage-
stellung, die auf eine prézise Bestimmung der Inhibi-
tions- und Uberlappungskoeffizienten im Limulus-
Auge hinausliuft, experimentell aufzukliren und die
Konsequenzen der Ergebnisse zu diskutieren.

Die Inhibitionskoeffizienten zwischen je zwei Om-
matidien konnen direkt bestimmt werden, indem man
die jeweiligen Ommatidien getrennt reizt, von ihren
aktiven Fasern ableitet und die stationdren Reaktio-
nen auf verschiedene Reizlichtkombinationen auswer-
tet. Mit dieser Methode ist es HARTLINE und RATLIFF
gelungen, einzelne Inhibitionskoeffizienten im Limulus-
Komplexauge zu bestimmen. Sie stellten fest, dafB3
die GroBe der Inhibitionskoeffizienten im allgemeinen
mit der Entfernung zwischen den Receptoren ab-
nimmt; aber auch Ausnahmen von dieser Regel wur-
den gefunden. Dariiber hinaus zeigte sich, dal die
Koeffizienten f;;, f;; nicht stets einander gleich sind
(Asymmetrie) und dafl die MeBwerte erheblich streuen.
Eine Funktion, die den Abfall der Inhibition mit zu-
nehmendem Abstand der Receptoren beschreibt, kann
daher, wenn iiberhaupt, nur als statistisches Mittel
angegeben werden. Um die gesuchte Funktion durch
Mittelung bestimmen zu konnen, miifiten sehr viele
Inhibitionskoeffizienten des Auges direkt gemessen
werden. Dies war bisher wegen der erheblichen tech-
nischen Schwierigkeiten, die bei solchen Experimenten
auftreten, nicht méglich.

Wir haben deshalb einen methodischen Weg ein-
geschlagen, der der Bestimmung der Inhibitions-
koeffizienten eine grofie Receptorpopulation des Auges
zugrunde legt. Dieses Verfahren besitzt gegentiber der
direkten Messung den Vorzug, dafl die notwendige
Mittelung schon vom Auge selbst durchgefithrt wird,
so daB man die Inhibitionskoeffizienten im statisti-
schen Mittel in einem Experiment bestimmen kann.

Als methodisch geeignetes Verfahren bietet sich
die Messung der raumlichen Ubergangsfunktion (spa-
cial step response) fir das Komplexauge an, da das
Inhibitionssystem in weiten Grenzen ein lineares
System ist. Dieses Verfahren hat im Gegensatz zur
Messung des Frequenzganges den Vorteil, daf alle
notwendigen Daten mit einer Messung gewonnen
werden kénnen. Gegentiber der itblichen Messung der
Impulsantwort treten bei einer Lichtstufe als Reiz-
verteilung (bei geeignet gewihlten Kontrasten und
Absoluthelligkeiten; s. Methodik) automatisch genii-
gend Impulse pro Zeiteinheit in sémtlichen Receptoren
auf, wodurch der durch die Schwellen bedingte nicht-
lineare Bereich im Experiment gemieden werden kann.

I1. Material und Methoden

Limulus polyphemus wurde von den Marine Biological
Laboratories, Woodshole, Mass., USA, durch Luftfracht be-
zogen!. Die Tiere wurden bis zum Versuchsbeginn in See-
wassertanks bei etwa 16° C gehalten.

,,Stufen‘-Experimente

Komplexaugen mit 2—3 cm des zugehorigen optischen
Nervs wurden in der von HaARTLINE (1934)2 beschriebenen

1 Die Unterstiitzung dieser Arbeit durch das Office of Aero-
space Research erstreckte sich auf die Ubernahme der Kosten
fir die Versuchstiere und deren Transport durch Luftfracht.

? Wir moéchten Herrn Professor HARTLINE (New York)
fur die Einfithrung in die experimentelle Technik an dieser
Stelle sehr danken.

Weise pripariert und mit rulgeschwérztem Bienenwachs in
eine feuchte Kammer eingekittet. Die Augen der Versuchs-
tiere bildeten in dieser Kammer die ,,Frontwand*, ihre Augen-
laingsachse war stets horizontal orientiert (Abb.2c). Die
feuchte Kammer wurde teilweise mit defibriniertem Blut der
Tiere gefiillt. Die Nervenfaser eines Ommatidiums aus dem
Augen-Zentralbereich wurde freiprapariert; die auf Belichtung
in der Faser des zugehdrigen Ommatidiums auftretenden
Nervenimpulse wurden mittels Watte-Elektroden (wick-
electrodes) abgeleitet.

Augen, die sich fiir lingere Zeit an der Luft befinden,
trocknen oberflichlich und werden etwas matt, was eine Ver-
filschung des Ommatidiensehfeldes nach sich ziehen miifite.
Um dies zu vermeiden, wurden die Augen vor Beginn der
Versuche diinn mit Paraffinol bestrichen. Sie blieben dann
itber viele Stunden unverdndert klar.
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Abb. 2. a Die Leuchtdichte des ,,Stufenfilms‘* als Funktion des Abstandes
von der Filmbegrenzung, gemessen senkrecht zur Stufenkante. Die auf
einen Schlitten montierten Augen wurden bei den Experimenten stets
innerhalb des durch die Schraffierung gekennzeichneten Bereiches bewegt.
b Zur Richtcharakteristik der Filmoberfliche : Der Photostrom einer Photo-
zelle, die aus einem kleinen Raumwinkel Strahlung aufnimmt, als Funktion
des ,,Aufblickwinkels* I, Der Halbkreis um 0 mit r = 100 gibt den Zu-
sammenhang zwischen Photostrom und Aufblickwinkel fiir einen idealen
Lambertschen Strahler wieder, ¢ Vertikaler, senkrecht zur Stufenfilmebene
gefiihrter Schnitt durch die Versuchsanordnung fiir den Fall unmittelbaren
Kontaktes zwischen Auge und Stufenfilmoberfliche (d =0). F Stufenfilm,
A Auge, N optischer Nerv, K feuchte Kammer, D Deckel der feuchten
Kammer, B defibriniertes Blut

Die Impulsfrequenz-Verteilung im optischen Nerv (s. Suk-
zessivmethode weiter unten), die man als Antwort auf ein
Muster erhilt, dessen Leuchtdichte-Verteilung sich stufenfor-
mig andert, wurde wie folgt bestimmt: Das Muster bildete
ein Film (Abmessungen 59 42 cm), dessen eine Halfte durch
Belichtung so geschwirzt worden war, daB sich an der Stufen-
kante eine Leuchtdichtednderung 1:4 ergab.

Die Schwarzungsgrenze war senkrecht zur lingeren Seite
des Films orientiert. Der Kontrast 1:4 wurde gewahlt, weil
Vorversuche ergeben hatten, daf dann einerseits schon gut
meBbare Unterschiede zwischen den Impulsfrequenzen auf-
treten, die bei Beleuchtung mit dem Hell- bzw. Dunkelanteil
des Musters ausgelost werden, andererseits aber auch im
Dunkelbereich noch geniigend Impulse pro Sekunde vorhanden
sind, so daB der durch Schwellen begrenzte lineare Bereich
nicht fiberschritten wird. Der Film wurde auf eine 100X 70 cm
grofle Opal-Plexiglasscheibe so aufgeklebt, dafl die Stufenkante
senkrecht verlief. Die nicht vom Film bedeckten Teile der
Plexiglasscheibe wurden mit schwarzem Papier abgeblendet.
Die Plexiglasscheibe bildete die senkrechte Vorderwand eines
innen weill ausgeschlagenen Lichtkastens von 53 cm Tiefe.
Mit Hilfe des Lichtkastens wurden Plexiglasscheibe und Film
von hinten durch vier mit stabilisiertem Gleichstrom betrie-
bene Nimilampen (Firma Zeiss) indirekt so homogen wie mog-
lich beleuchtet (Abb. 2a). Die mittlere Leuchtdichte des Films
konnte durch Variation der Betriebsspannung geregelt werden.
Diese Methode ist zulissig, da das Limulus-Auge farbenblind
ist (GraHAM und HarTLINE 1935).

Die Leuchtdichte des Films betrug im helleren Teil der
Lichtstufe bei den Versuchen, deren Ergebnisse in den Abb. 3;
4; 8;9a, b und 11 dargestellt sind, 34 Apostilb. Beriicksichtigt
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man die in Abb. 7 dargestellte Empfindlichkeits-Verteilungs-
funktion des Einzelommatidiums, den mittleren Durchmesser
der Ommatidien-Eintrittsoffnung (200 4) und die Tatsache,
dafl Rhodopsin das Sehpigment des Limulus-Auges ist (Hus-
BARD und WaLp 1960), so laBt sich zeigen (FERMI und
REeIcEARDT 1963), daB bei einer Leuchtdichte der Umwelt
von 34 Apostilb und Lambertscher-Strahlungsverteilung nicht
mehr als 7 - 10*7 Quanten pro Sekunde von einem Ommati-
dium absorbiert werden konnen. Um die Zahl der unter diesen
Bedingungen fiir den SehprozeB wirksamen Quanten pro Zeit-
einheit angeben zu kénnen, wire die Kenntnis der Lichtver-
luste innerhalb des Ommatidiums erforderlich.

Das Auge konnte, zur Lichtstufe blickend, 0—120 mm
von ihr entfernt montiert werden. Um die Augenoberfliche
in Kontakt mit dem Film bringen zu koénnen, wurde der
Augenrand unter 20° zur Vertikalen geneigt in die Frontwand
der feuchten Kammer eingeklebt (Abb. 2¢).

Die Impulsfrequenz-Verteilung im optischen Nerv miiite
eigentlich so bestimmt werden, daB gleichzeitig von den Fasern
einer Ommatidienkette, die sich senkrecht zur Stufenkante
erstreckt, abgeleitet wird. Das war technisch nicht durch-
fithrbar. Deshalb wurde — wie schon von Rarrirr und Hart-
LINE (1959) angegeben — von einer einzigen Faser abgeleitet,
das Auge parallel zur Filmoberfldche verschoben und die Im-
pulsfrequenz fiir verschiedene Positionen des Ommatidiums
zur Stufenkante gemessen. Mit dieser Methode wird das
Simultarn in ein Sukzessiv iibergefiilhrt. Bei den Messungen
wurde der Lichtkasten jeweils fiir 10sec erleuchtet. Die
Impulse, die wahrend der letzten 5 sec auftraten, wurden
gezahlt. Die Messungen beziehen sich somit auf den stationdren
Erregungszustand, der bereits nach 1—2sec erreicht wird.
Die Temperatur betrug bei den Versuchen 15—17°C.

Die exakte Bewegung des Auges — sowohl parallel als
auch senkrecht zur Filmoberfliche — ermdoglichte ein hori-
zontal orientierter Kreuztisch. Die zur Filmoberfliche parallele
Bewegung, die besonders genau erfolgen mufite, wurde durch
eine MeBuhr kontrolliert (Skalenteile 0,01 mm). Die Spindel
des Parallel-Schlittens trieb auBerdem ein Schneckenpotentio-
meter an, von dem eine der Schlittenstellung proportionale
Spannung abgegriffen und zur Kontrolle vom Oscillographen
mitregistriert werden konnte.

Um die Stufenantwort im optischen Nerv als rdumlich
eindimensionale Ubergangsfunktion auswerten zu konnen, mufl
sich die Stufe soweit iiber das Auge erstrecken, dafl Rand-
effekte nicht mehr stéren. Um dies zu erreichen, sollte die
gezeigte Stufe das Gesichtsfeld des Auges soweit wie moglich
erfassen. Die Groflen der bei den verschiedenen Entfernungen
ausgeleuchteten Gesichtsfelder sind in Tabelle 1 angegeben.

Die horizontale Ausdehnung des Gesichtsfeldes von Limu-
lus betragt etwa 200°, die vertikale Ausdehnung 1159 Auf
der Basis dieser Werte wurden die in der Tabelle angegebenen
Prozentsétze fir den Anteil des ausgeleuchteten horizontalen
Gesichtsfeldes errechnet. Der vertikale Anteil war bei den
Versuchen immer vollstindig ausgeleuchtet, da — wie man
aus der Tabelle ersiecht — stets Werte grofier 115° auftraten.
Bei Kenntnis der Morphologie des untersuchten Augenteils
(Abb. 6) 1aBt sich auBlerdem die ungefahre Anzahl der Omma-
tidien angeben, die zu beiden Seiten des Zentral-Ommatidiums
noch beleuchtet wurden.

Tabelle 1
Ausgeleuch- " ,
Horizontale | teter Anteil | Vertikale Er- g;gfiaggfd‘:r?ési?}
Abstand | Erstreckung | des horizonta-| streckung des ten des Zentral-
des Stufen- | len Gesichts- Stufenfilms Ommatidiums
films in feldes vom (in Winkel- beleuchteton
‘Winkelgraden | Komplexauge graden) Ommatidien
mm %
0 180 90 180 21
10 176 88 174 20
30 168 84 164 18
100 144 72 129 14

Fiir die Versuche war es erforderlich, da die Leuchtdichte
der leuchtenden Fliche des Lichtkastens nicht von der Auf-
blickrichtung abhingt (Lambert-Strahler). Unter dieser Be-
dingung empfangen die Ommatidien — wegen der groBen
Ausdehnung der leuchtenden Flache — denselben Lichtfluf3,
unabhingig davon, ob sie senkrecht oder schrig auf die Film-
oberfliche blicken. Die Richtcharakteristik der Filmoberflache
wurde mit einer Photozelle, die nur aus einem kleinen Raum-
winkel Strahlung aufnahm, gemessen. In Abb. 2b ist der

Photostrom als Funktion des Aufblickwinkels I" aufgetragen.
Die Messung zeigt, dal Ommatidien, die unter 40° schrag
gegen den Film gerichtet sind, noch 80% des Lichtflusses
empfangen, den sie aufnehmen wiirden, wenn sie senkrecht
zur Filmoberfliche orientiert wiren. Innerhalb 0 bis 4 40°
liegen je 8 —10 Ommatidien zu beiden Seiten des Zentral-
ommatidiums.

Messung des Offnungswinkels

Nach Abschlufl der Stufenexperimente wurden die Augen-
Praparate in der feuchten Kammer jeweils iiber dem Zentrum
eines horizontalen Drehtisches montiert. Eine Nimilampe
wurde in 45 cm Abstand vom Auge so befestigt, daB ihre
Wendel etwa im Empfindlichkeitsmaximum (sowohl in hori-
zontaler als auch in vertikaler Richtung) des betreffenden
Ommatidiums lag. Die Wendel erschien dem Auge dabei unter
einer Winkelausdehnung von 18 x 10 Winkelminuten. Durch
Drehen des Drehtisches um den Winkel ¢ konnte die Leucht-
wendel um bestimmte Winkel ¢ vom Empfindlichkeitsmaxi-
mum entfernt werden. Zur Bestimmung der Empfindlichkeit
als Funktion des Winkels ¢ waren vor der Leuchtwendel ein
PhotoverschluB}, ein Halter fiir Graufilter sowie ein geeichter
Graukeil angebracht. Fiir verschiedene Winkelstellungen
wurde mittels Graufiltern und Keil eine solche Lichtintensitit
eingestellt, daB die aktive Nervenfaser des gemessenen Om-
matidiums am Ende eines 15 sec andauernden Lichtreizes mit
2,5 Impulsen pro Sekunde feuerte. (Von der Messung einer
Schwellenreaktion wurde abgesehen, um u.a. den EinfluBl des
Lichtquantenrauschens auszuschalten.) Zwischen den Licht-
reizen lag jeweils eine Pause von 60 sec, um konstante Adap-
tationsbedingungen aufrechtzuerhalten. Die Frequenz der
Impulse wurde mit Hilfe eines Impulsfrequenzwandlers nach
WEeNKING gemessen. Der Impulsfrequenzwandler arbeitet
nach demselben Prinzip wie das von MacN1cHOL und Jacoss
(1955) angegebene Gerit.

Der Drehwinkel ¢ entspricht nur dann dem Winkel ¢
gegen die optische Achse des Ommatidiums, wenn diese parallel
zur Drehtischebene verlauft. Im Experiment, dessen Ergebnis
in Abb. 7 dargestellt ist, war dies nicht der Fall. Die optische
Achse des betreffenden Ommatidiums war um ¢ =209 nach
oben gegen die Tischebene geneigt. @ 1aBt sich jedoch in ¢
umrechnen, wenn Rotations-Symmetrie der Empfindlichkeits-
Verteilung um die optische Achse angenommen wird (s. An-
hang 1). Die Rotationssymmetrie der Empfindlichkeits-Ver-
teilung eines Ommatidiums des Lémulus-Komplexauges wurde
bereits von WATERMAN (1954) nachgewiesen. Fir ¢ =20°
unterscheiden sich ¢ und ¢ um maximal 6,6 %.

Um die Empfindlichkeits-Verteilung der Ommatidien ohne
EinfluB} der lateralen Hemmung bestimmen zu kénnen, wurde
die von MacN1cHoL und BENOLKEN (1956) angegebene blockie-
rende Wirkung von Athylalkohol auf die inhibitorisch wirken-
den Synapsen im Limulus-Auge ausgenutzt. Das Auge wurde,
um lange Diffusionszeiten zu umgehen, mit etwa 2cm?
2,5%igem Athylalkohol durchspiilt. Der Alkohol wurde durch
das Bindegewebe und eine Offnung des Chitinpanzers, der
das Auge proximal abschliefit, mittels einer feinen Injektions-
kaniile in das Auge gespritzt. Dabei mufiten hohe Drucke
im Inneren des Auges vermieden werden, weil sonst die gesamte
Aktivitdit im optischen Nerv erlosch. Die Inhibition war
15—30 min nach der Injektion ausgeschaltet: Denn bei plotz-
lichem Beleuchten des ganzen Auges trat keine ,,silent period”,
mehr auf; durch Beleuchten umliegender Bezirke des betrach-
teten Receptors war keine Hemmung auf diesen Receptor
mehr zu erzielen; bei Beleuchten mit einer ,,Stufe“ traten
keine Mach-Bénder auf.

Messung des Brechungsindex

Der Brechungsindex des Mediums, das die Kristallkegel
bildet, wurde folgendermafen bestimmt: Mit der Rasierklinge
senkrecht zur Augenoberflache aufgeschnittene Augen (wie in
Abb. 5b) wurden so unter dem Mikroskop montiert (Vergrofe-
rung 80fach), daB jeweils ein schrdg aus der Oberfliche des
Auges ausmiindendes Ommatidium im Zentrum des Mikro-
skopgesichtsfeldes lag und seine optische Achse senkrecht zur
optischen Mikroskopachse verlief. In einer zur Mikroskop-
achse senkrechten Ebene konnte eine Glithlampe (6 V; 2,4 W)
auf einem Kreis mit dem Radius R =15 cm mefBbar um die
optische Achse des Mikroskops gedreht werden. Die Glith-
wendel war fiir die Kristallkegel unter 18x 18 Winkelminuten
sichtbar. Sie wurde zunichst in die Verlingerung der mor-
phologischen Achse des Ommatidiums gebracht, die durch die



Band 2, Heft 2
Juni 1964

KirscHFELD u. RETcHARDT: Die Verarbeitung stationirer optischer Nachrichten im Komplexauge von Limulus 47

Verbindungslinie zwischen dem Mittelpunkt der Kristallkegel-
oberfliche und der proximalen Kristallkegelspitze gekenn-
zeichnet ist. Dazu war ein drehbares Fadenkreuz im Okular
mit dem Zeiger des Teilkreises, der die Glithlampenstellung
angab, gekoppelt. Da das Ommatidium schrig ausmiindet
und keine konvexe Oberfliche aufweist, trat bei dieser Ein-
stellung das Licht nicht durch das Zentrum des sich proximal
verjiingenden Kristallkegels aus. Anschlielend wurde die
Lampe soweit gedreht, dafl dies der Fall war. Damit war
der Winkel p, um den die optische Achse des Ommatidiums
gegen dessen morphologische Achse geneigt ist, bestimmt (s.
Abb. 7, Einschaltfigur a). Mit Hilfe des Fadenkreuzes wurde
auBerdem der Winkel 8, der die Neigung der Austrittsebene
gegen die Normalebene zur morphologischen Kristallkegel-
achse bezeichnet, gemessen. Der Brechungsindex =, des
Kristallkegelmediums ergibt sich dann zu

Ny =sin(p + 8)/sind.

Sollte der Brechungsindex des Kristallkegelmediums nicht an
allen Orten des Kristallkegels derselbe sein, was nach den
Beobachtungen von EXNER (1891) zu erwarten ist, so wiirde
das beschriebene Verfahren nur den effektiven Brechungsindex
liefern. Mehr als die Kenntnis des effektiven Brechungsindex
wird im folgenden nicht benotigt.

Langsame Empfindlichkeitsabnahmen mit der Zeit

Die Durchfithrung eines Versuchsprogramms erstreckte
sich notwendigerweise iiber mehrere Stunden. Im Verlauf so
langer Zeitriume tritt eine Empfindlichkeitsabnahme des Pré-
parates auf, die auch durch lingere Dunkelpausen nicht kom-
pensiert werden kann. Um die von diesem ,,Zeitgang be-
dingten systematischen Fehler zu umgehen, wurden bei allen
Kurven die Punkte in unregelmdfiger Reihenfolge gemessen.
Der Zeitgang war bei den ausgewerteten Stufenexperimenten
so klein, daB keine weitere Korrektur innerhalb der einzelnen
Kurven notwendig war. Er wurde aber merklich, wenn ver-
schiedene nacheinander aufgenommene Kurven verglichen
werden sollten. Um die Kurven der Abb.9 mit dem auf
theoretischem Wege ermittelten Kurvenverlauf vergleichen zu
konnen, wurden die Ordinatenwerte (bezogen auf den Null-
punkt der Ordinate ,,Imp./5 sec*’) der Kurve in Abb. 9a mit
dem Faktor 0,9605, die der Abb. 9b mit dem Faktor 1,0429
multipliziert. Die Faktoren wurden so gewihlt, daB die Fla-
chen unter den normierten Kurven der Fliche unter der
Mittelwertskurve entsprachen. Der Zeitgang bei der Messung
eines Offnungswinkels (Abb. 7) muBte korrigiert werden, weil
er die Streuung der Messung zu stark vergroflerte. Der MeB3-
punkt beim Empfindlichkeits-Maximum war sechsmal iiber
die MeB-Serie verteilt gemessen worden. Die Abnahme der
Empfindlichkeit als Funktion der Zeit war somit bekannt
und konnte zur Korrektur der Lage der anderen Punkte ver-
wandt werden (kleinster und gréfiter Korrektur-Faktor 0,7
bzw. 1,4).

Nach Abschluf} jeder elektrophysiologischen Experiment-
serie wurden die morphologischen Daten der Augen photo-
graphisch registriert. Zur Bestimmung der Ommatidien-
Achsen wurden keine Diinnschnitte angefertigt, um eine Ver-
formung des Auges zu verhindern; statt dessen wurde das
Auge mit einer Rasierklinge etwa in der Ebene, in der der
untersuchte Receptor lag, horizontal gespalten und die Spalt-
ebene photographiert (s. Abb. 5).

I11. Experimentelle Ergebnisse

Wurde auf dem Receptorenraster des Limulus-
Komplexauges eine stufenférmige Helligkeits-Vertei-
lung erzeugt, so ergab sich als Antwort im optischen
Nerv stets eine rdumliche Impulsfrequenz-Verteilung
(gemessen mit der Sukzessiv-Methode, vgl. Material
und Methodik), in der der Ubergang von Hell zu Dunkel
relativ verstirkt in Erscheinung trat. Der Einflul} der
lateralen Inhibition duBert sich bei dieser speziellen
Reizverteilung im Auftreten Machscher Binder, was
deutlich in den Abb. 3 (d =0) und 8 zu erkennen ist.
In Abb. 3 ist als Abszisse die jeweilige Stellung des
Schlittens, auf dem das Auge montiert war, angegeben.
Die Ordninate bezeichnet die Zahl der Impulse, die
wihrend der letzten 5 sec einer 10 sec andauernden

Belichtung fiir verschiedene Stellungen des Schlittens
zur Stufenkante gemessen wurde. Bei d =0 erfolgte
der Ubergang von minimaler zu maximaler Impuls-
frequenz bei einer Schlittenverschiebung von weniger
als 0,5 mm. Das Mach-Band erstreckt sich von der
Stufenkante etwa gleich weit in den tiefen wie in den
hohen Frequenzbereich; die Antwort auf die Hellig-
keitsstufe ist daher angenidhert antisymmetrisch.
Die stufenféormige Helligkeits-Verteilung auf dem
Receptorenraster wurde in dem beschriebenen Experi-
ment erzeugt, indem das Auge so dicht wie moglich
an einen Film (Abstand d=0) gebracht wurde, dessen
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Abb. 3. Impulsfrequenz (im stationdiren Zustand) in der Faser eines ein-
zelnen Ommatidiums als Antwort auf eine stufenférmige Umwelt-Leucht-
dichte-Verteilung. Die Umwelt-Leuchtdichte-Verteilung wurde von einem
stufenformig geschwiirzten Film, der von hinten homogen beleuchtet wurde,
erzeugt. Das auf einem Schlitten montierte Auge wurde durch Verschieben
des Schlittens parallel zur Stufenfilmoberfliche in verschiedene Positionen
relativ zur Stufenkante gebracht und die stationdire Impulsfrequenz fiir
verschiedene Stellungen des Schlittens bestimmt. Die einzelnen Kurven
wurden bei verschiedenen Abstinden d der Augenoberfliche vom Stufenfilm
gemessen. Einschaltfigur s, Text

Leuchtdichte-Verteilung sich stufenférmig édnderte.
Waurde das Auge weiter vom Film entfernt (d =10,5;
30,5; 100,5 mm) und wurden bei den verschiedenen
Absténden entsprechende Messungen durchgefiihrt, so
unterschieden sich die gemessenen Impulsfrequenz-
Verteilungen von der oben besprochenen in zweierlei
Hinsicht. 1. ist das Mach-Band dann weniger ausge-
prigt. Fir die Ausprigung ist der Ausdruck C - 100/
(D + C)[ % ] charakteristisch, derden prozentualen An-
teil des Mach-Bandes an der Differenz zwischen klein-
ster und gréBer gemessener Frequenz angibt (D —
(D; + D,)[2; C=(C, + C,)/2, s. Einschaltfigur Abb.3).
In Tabelle 2 sind die bei den verschiedenen Messun-
gen aufgefundenen Werte angegeben.

Tabelle 2. Relative Mach- Band- Ausprdgung g : 109 [%]
D+4+C
Abstand d mm
MeBserie
0 10,5 30,5
Abbn.3;4 . . . . . . ... 54 32 36
Abbn.8; 9 . . . . . .. .. 47 — 391
Nicht dargestellte Meflserie . 58 49 —

1 Mittelwert aus Abb. 9a und b.
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2. wird der Abszissenabstand zwischen Maximum
und Minimum der Impulsfrequenz-Verteilung mit
wachsendem d immer grofler. Die Kurven erscheinen
in Abszissenrichtung mehr und mehr gestreckt. — Diese
Verdinderung der Kurvenform hat zwei verschiedene
Ursachen: Einerseits kommen auf Grund des Abstan-
des des Auges vom Stufenfilm die im ersten Experi-
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Abb. 4. Die MeBpunkte aus Abb, 3, d=10,5mm bis 4= 100,56 mm iiber
einer Winkel- und einer Ommatidien-Abszisse aufgetragen. Naheres im Text

Abb. 5. a Komplexauge, an dem die in Abb.3 und 4 wiedergegebenen

Messungen durchgefiihrt wurden, in Aufsicht. Das Ommatidium, von dem

abgeleitet wurde, befand sich im Zentralbereich der ,,Pseudopupille*.

b Li#ngsschnitt durch das Auge von a. Der Schnitt wurde senkrecht zur

Cornea-Oberfliche durch die Region gefiihrt, in der im elektrophysiologi-

schen Experiment abgeleitet worden war. Die Ommatidien wurden fir die
Aufnahme bis auf die Kristallkegel entfernt

ment ausgeschalteten Offnungswinkel der Ommatidien
ins Spiel, so daB sich die Transformation der Leucht-
dichte-Verteilung der Umwelt iiber die Offnungswinkel
auf die Helligkeits-Verteilung in der Ommatidienebene
auswirkt. Andererseits bewirkt die Kriimmung des
Auges eine Divergenz der Ommatidienachsen. Mit
groBer werdendem Abstand riicken die Schnittpunkte
der Ommatidienachsen mit dem Stufenfilm immer
weiter auseinander. Entsprechend muf} das Auge um
immer groBere Strecken verschoben werden, wenn die
Stufenkante von der optischen Achse eines Ommati-
diums zu der des nichsten gebracht werden soll. Beide
Einfliisse lassen sich voneinander trennen, indem
die Abszissen-mm-Skala in eine Winkelskala um-
gerechnet wird. Hierzu dient die Beziehung tg @ =
- d-lg;r' . @ bezeichnet den Winkel, um den sich die
Stufenkante aus dem Empfindlichkeitsmaximum des
Zentralommatidiums (auf Grund der Schlittenbewe-
gung) verschiebt, d den Abstand des Auges vom Film
und r den Radius des Auges (Einschaltfigur Abb. 4).
Bei der in Abb. 3 wiedergegebenen Messung betrug r
etwa 2 mm.

Der Augenradius r kann aus der Morphologie des Auges
bestimmt werden. Abb. 5b zeigt einen Horizontalschnitt
durch die Region des Auges, in der das Ommatidium lag,
von dem im elektrophysiologischen Experiment abgeleitet
wurde. Mit Hilfe solcher Schnittphotographien lassen sich
die morphologischen Achsen in die Umrisse der Augen ein-
zeichnen (Abb. 6, ausgezogene Linien). Wegen des meist
schrigen Ausmiindens der Kristallkegel aus der Oberfléche
des Auges decken sich die optischen Achsen im aligemeinen
nicht mit den morphologischen. Die opfischen Achsen sind
um den Winkel g (Abb. 7, Einschaltfigur a) gegen die morpho-
logischen Achsen geneigt. Befindet sich das Auge in Luft,
so erhalt man fir g

@ =aresin (&sin 6) —8.
nr

Hierin bezeichnen § den Winkel zwischen der morphologischen
Achse eines Ommatidiums und der Normalen zur Augenober-
fliche an der Austrittsstelle des Ommatidiums (6 148t sich
graphisch aus Abb. 6 bestimmen); n, den Brechungsindex des
Kristallkegelmediums und 7, den Brechungsindex von Luft.
ng wurde an 10 schrig ausmiindenden Ommatidien bestimmt
(s. Kapitel II). Es ergab sich n,=1,4840,12~1,51. Die
Schnittpunkte der optischen Achsen (Abb. 6a) verdeutlichen,
daB es keinen einheitlichen Radius fir das gesamte Auge
gibt. Deshalb muBte in den elektrophysiologischen Experi-
menten die Blickrichtung des jeweiligen Ommatidiums, von
dem abgeleitet wurde, gegen die ¢ —¢ Ebene bestimmt werden.
Daraufhin konnte in der UmriBzeichnung der Augenbezirk
aufgefunden werden, dem das betreffende Ommatidium ange-
hérte (groBer Pfeil). Der Radius r, der zu diesem Bereich
konstruiert wurde, lieB sich fiir die Berechnung von © heran-
ziehen.

Die MeBpunkte von Abb.3 (d=10,5 bis d=
100,5 am) sind in Abb. 4 iiber & aufgetragen. Eine
Verkleinerung des Mach-Bandes erfolgt — soweit das
aus Abb. 4 zu entnehmen ist — nur bis zum Abstand
d =10,5 mm. Eine weitere VergroBerung von d besitzt
bei dieser Abszissenskala praktisch keinen Kinflul
mehr auf die Form der rdumlichen Impulsfrequenz-
Verteilung. Der groBe Unterschied zwischen den Ver-
laufen in Abb. 3 (d =10,5 bis 100,5 mm) ist somit nur
auf die Kriimmung der Augenoberfliche zuriickzu-
filhren. Die Anderung der Stufenantwort von d =0
bis zu d =10,5mm, die sich in einer Verkleinerung
des Mach-Bandes suBert, beruht allein auf der Uber-

1 ExNER (1891) bestimmte mit dem Mikrorefraktometer
den Brechungsindex eines Stiickchens aus der vordersten
Schicht des Auges zu 1,53.
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lappung der Ommatidien-Sehfelder. Dies ist unmittel-
bar einzusehen, da sich der EinfluB der Augenkriim-
mung durch eine reine Abszissentransformation korri-
gieren liBt, was zu keiner Verdnderung der Mach-
BandgroBe (wie sie in Tabelle 2 angegeben wurde)
fihren kann. Damit ist gezeigt, daBl das ,,Fernfeld*
des Limulus-Auges — d.h., der Bereich, in dem die
Uberlappung der Ommatidien-Sehfelder voll wirksam
wird — beim Abstand von etwa 10 mm erreicht ist.
Eine Abschitzung der Erstreckung des Fernfeldes auf
der Basis der Geometrie des Auges fiilhrt zum selben
Ergebnis (RercaarpT 1961).

In Abb. 6 sind durch kleine Pfeile die Zentren
benachbarter Ommatidien markiert (Abstand aus Auf-
nahmen wie Abb.5a bestimmt). Bei zusétzlicher
Kenntnis von r 1a8t sich der mittlere Winkelabstand @
zwischen den optischen Achsen benachbarter Ommati-
dien angeben. Mit Hilfe von @ 148t sich eine Ommati-
dienskala fiir die Abszisse der Abb. 4 einfithren. Aus
der Abbildung erkennt man, daf§ der Abszissenabstand
zwischen Minimum und Maximum des Mach-Bandes
etwa 4 Ommatidien betrégt.

Die Umrechnung der mm-Abszisse in eine @-Abszisse 1aBt
sich fiir die Impulsfrequenz-Verteilung bei d = 0 nur ungenau
durchfithren, weil r nicht geniigend exakt bestimmt werden
kann, ein Fehler in r sich hier aber sehr stark auf die Be-
stimmung von © auswirkt. Wir haben daher in diesem Fall
als Abszisse eine Skala gewihlt, die die Zahl der Ommatidien
/2 angibt. Hierin ist £ der mittlere Abstand der Zentren
benachbarter Ommatidien auf der Augenoberfliche und 7 die
Schlittenstellung (s. spater Abb. 8).

Bei Kenntnis der Impulsfrequenz-Verteilungen fir
verschiedene Abstinde der Augenoberfliche vom
Stufenfilm ist es im Prinzip moglich, sowohl die Ver-
teilung der Inhibitionskoeffizienten als auch die Emp-
findlichkeits-Verteilungsfunktion des Einzelommati-
diums zu bestimmen. Im theoretischen Teil dieser
Arbeit wird dies ndher erértert. Damit wiirde die Aus-
wertung der bisher besprochenen Versuchsdaten die
Antwort auf die eingangs gestellten Fragen ermog-
lichen. Es erschien uns jedoch wiinschenswert, die
Ommatidien-Sehfelder (Empfindlichkeits-Verteilungs-
funktionen) auch direkt elektrophysiologisch zu be-
stimmen. Auf diese Weise erhilt man fiir die Theorie
eine zusitzliche unabhingige Kontrolle.

Das Ergebnis der Messung der Empfindlichkeits-
Verteilungsfunktion in Luft fiir das Ommatidium, von
dem die Impulsfrequenz-Verteilungen der Abb. 8 und
9 abgeleitet wurden, zeigt Abb. 7. In der oberen Ab-
szisse ist der Winkel ¢ angegeben, um den eine punkt-
formige Lichtquelle aus der optischen Achse des be-
treffenden Ommatidiums bewegt wurde. Die Ordinate
enthédlt die bei ¢ gemessene relative Empfindlichkeit
des Ommatidiums, bezogen auf seine maximale Emp-
findlichkeit. Die Kreise mit Punkten stellen die MeB-
punkte dar; die ausgezogene Kurve wurde diesen MeB3-
punkten angepalt. Der Winkelabstand, bei dem die
Empfindlichkeit auf 50% abgesunken ist, liegt bei
etwa 4 6° Dieser Wert stimmt gut mit der mittleren
Halbwertsbreite von - 89 iiberein, die von WATERMAN
(1954) gemessen wurde. Die Empfindlichkeits-Ver-
teilung 148t sich in roher Néherung mit einer GauB-
Funktion beschreiben (schwarze Punkte). Allerdings
fallt die Empfindlichkeits-Verteilungsfunktion mit
wachsendem ¢ bei groBeren @-Werten weniger stark
als die GauB-Funktion. — Die zweite Abszisse enthélt
eine Ommatidienskala, die sich auf den Divergenz-
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winkel @ zwischen benachbarten Ommatidienachsen
des betreffenden Augenteils stitzt. Empfingt ein
Ommatidium von einer punktformigen Lichtquelle,

Abb. 6. In die Umrisse eines Augen-Lingsschnittes wurden die morphologi-
schen Ommatidien-Achsen (ausgezogene Linien) nach Lingsschnittphoto-
graphien (wie in Abb. 5b) eingezeichnet. Mit Hilfe des Snelliusschen Bre-
chungsgesetzes konnten auBerdem die optischen Achsen fiir den Fall, daB
sich das Auge in Luft (a) und in Wasser (b) befindet, eingezeichnet werden.
Die groBen Pfeile kennzeichnen die optischen Achsen des Ommatidiums,
von dem abgeleitet wurde. Die kleinen Pfeile markieren die Zentren be-
nachbarter Ommatidien. Die Abbildung zeigt das Auge, an dem die in
Abb. 8; 9 u.a. wiedergegebenen Messungen durchgefithrt wurden
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Abb. 7. Die Empfindlichkeits-Verteilungsfunktion eines Ommatidiums in
Luft (Kreise mit schwarzen Punkten und ausgezogene Kurve). Aufgetragen
sind als Empfindlichkeit die normierten reziproken Werte der Lichtintensi-
tat, die im stationdren Zustand 2,5 Impulse pro Sekunde in der Faser des
untersuchten Recepiors hervorrief. Variiert wurde der Einfallswinkel ¢
des Lichtes zur optischen Ommatidien-Achse. Bei den Messungen war der
EinfluB der Inhibition durch Athylalkohol ausgeschaltet. — Die schwarzen
Punkte (rechte Hilfte der Abbildung) bezeichnen den Verlauf einer GauB-
Funktion. Die Kreuze (linke Hilfte der Abbildung) zeigen den Verlauf
einer Funktion, die sich additiv aus zwei- GauB-Funktionen zusammen-
setzt. — Die Empfindlichkeits-Verteilungsfunktion, die man unter Wasser
messen wiirde, ist durch die gestrichelte Kurve wiedergegeben. Fir sie
gilt nur die Winkelabszisse. Einschaltfiguren s. Text
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die sich in groBem Abstand in seiner optischen Achse
befindet, eine bestimmte Helligkeit (100%), so werden
von den Nachbarommatidien etwa 32% und von den
iibernichsten etwa 9 % dieser Helligkeit aufgenommen.
Die Sehfelder benachbarter Ommatidien iiberlappen
sich also betrachtlich. Auch dieses Ergebnis stimmt
mit den Angaben von WATERMAN (1954) iberein.

Mit Hilfe der gemessenen Empfindlichkeits-Vertei-
lungsfunktion des Einzelommatidiums 1483t sich die
Helligkeits-Verteilung in der Ommatidienebene fiir be-
liebige Abstinde des Auges von der Stufenfilmober-
fliche bestimmen. Die Berechnung eines speziellen
Falles wird spater durchgefiihrt.
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Abb. 8. Die Impulsfrequenz in der Faser eines einzelnen Omraatidiums als
Antwort auf eine stufenférmige Umwelt-Leuchtdichte-Verteilung. Das Auge
befand sich bei dieser Messung in unmittelbarem Kontakt mit dem Stufen-
film (d = 0 mm). (Gleiche Messung wie in Abb. 3, d =0, jedoch am Auge
eines anderen Tieres durchgefiihrt.) 2 betrug bei diesem Auge 200 u

IV. Anwendung der Systemtheorie
auf die Mefergebnisse

Im experimentellen Teil dieser Arbeit wurde die
Impulsfrequenz-Verteilung im optischen Nerv von
Limulus bestimmt, die man als Antwort auf einen
stufenformigen Helligkeitsreiz in der Receptorebene
erhilt. Das Ergebnis dieser Messungen ermoglicht, die
Verteilungsfunktion der Inhibitionskoeffizienten mit
Hilfe von Gl. (1B) zu ermitteln. Sind die Spike-
frequenz-Schwellenwerte z;; hinreichend klein gegen
die Frequenzen z;, so vereinfacht sich GI. (1B) zu

n

Yi=2% +_21/3ijz/

j¥i
n ist die Zahl der Receptoren des Auges. Gleichungs-
system (1C) kann auf die vorliegenden Probleme an-
gewendet werden, wenn man, was im folgenden ge-
schehen soll, unter y bzw. z die Abweichung der Impuls-
frequenz von ihrem Mittelwert versteht. Eine genauere
Begrindung wird an spiterer Stelle gegeben werden.
Im Verlauf unserer Untersuchungen hat sich ge-
zeigt, dafl man eine sehr gute Approximation an die
im Limulus-Auge vorliegenden Verhiltnisse erhilt,
wenn Gl (1C) ins Kontinuum tberfithrt wird. Das
heiBlt, man rechnet bei der theoretischen Behandlung
des Problems nicht mit einer endlichen Anzahl von
Receptoren pro Flicheneinheit, sondern tut so, als ob
diese Zahl unendlich wire. Dieses Verfahren besitzt
den Vorteil, daf} die Berechnungen mit einfachen ana-
lytischen Mitteln durchgefiihrt werden kénnen. Unter

dieser Annahme a8t sich Gl (1C) iiberfithren in

y(s,ry=z(s,7)+ [[ H(s,r,u,v) z(u,v)dudv.
Augenfléiche

(i=12,... (10)

, ).

(24)

Hierin sind s, r orthogonale Koordinaten in der Recep-
torebene, u,v Integrationsvariable und H(s, r) die
zweidimensionale Inhibitionsdichte-Verteilung. — In
unseren Versuchen wurde stets nur von einem Receptor
abgeleitet und die Lichtreiz-Verteilung sukzessiv iiber
das Auge verschoben. Diese Messungen beschridnkten
sich jedoch nicht auf ein Auge und einen Receptor,
sondern wurden an mehreren Augen und Receptoren
des Augenzentralbereichs vorgenommen. Die Ergeb-
nisse der verschiedenen Messungen unterscheiden sich
nicht merklich voneinander, woraus wir schlieBen, daf}
die Verteilung der Inhibitionskoeffizienten zumindest
in dem von uns untersuchten Augenzentralbereich
raumlich isotrop ist. Das heiit, die Inhibitionsdichte
innerhalb des untersuchten Augenbereichs hingt — so-
weit dies aus einem Vergleich der Messungen von Abb.8
(s. unten) und Abb.3 (d =0) hervorgeht — vom
Abstand der Receptoren voneinander und nicht von
ihrer Lage im Auge ab. Unter dieser Voraussetzung
148t sich Gl. (2A) iiberfithren in

y(s,ry=z(s,r)+ [[H(s—u; r—v)z(u,v)dudv.(2B)

Augenfliche

In Abb. 8 ist die Impulsfrequenz-Verteilung im opti-
schen Nerv aufgetragen, die man als Antwort auf eine
stufenférmige Helligkeits-Verteilung auf dem Recep-
torenraster mifit. Sie entspricht der in Abb. 3 (d =0)
wiedergegebenen Messung, ist jedoch einer Versuchs-
serie entnommen, die am Auge eines anderen Tieres
durchgefiihrt wurde. Aus dem in Abb. 8 wiedergege-
benen Verlauf erkennt man, daB Anderungen der
Impulsfrequenz mit der Position des Auges nur in
der Umgebung der Stufenkante erfolgen. Wird der
Schlitten um mehr als 2 mm aus der Nullposition zu
groferen Werten verschoben, so bleibt die gemessene
Impulsfrequenz konstant. Das bedeutet aber, daB die
Berandung des Auges im ausgemessenen Bereich kei-
nen Einflul auf den Verlauf der Impulsfrequenz-Ver-
teilung besitzt. Wir konnen den theoretischen Ansatz
nach Gl. (2B) daher so formulieren, als wire das
Limulus-Auge unendlich ausgedehnt. Dann ist es er-
laubt, die Integralgrenzen in Gl. (2B) von — co nach
+ oo zu erstrecken. Trégt man dem Rechnung und
substituiert s —% und r—v in H, so geht Gl (2B)
nach einfacher Zwischenrechnung iiber in

+ 00 +o0
ys,r)y=z(s,r)+ [ [H(uv)z(s—u,r—v)dudv.(2C)
Legt man jetzt noch die Koordinate s senkrecht zur
Stufenkante, so hingen y und z ausschlieBlich von s
ab und damit vereinfacht sich Gl. (2C) fur das hier
behandelte Problem auf

y(s) =z(s) —i—}w T?i(u, v)z(s—u)dudv. (2D)

Setzen wir noch

~ +00
h(s)=[H(s,v)dv, (3A)
so geht GL (2D) in das eindimensionale Problem
+oo.
y(s) =2(8)+ [ h(w) z(s —u) du (2E)

iiber. h ist der Kern der Integralgleichung (2E), der
die Bedeutung einer Inhibitions-Liniendichte besitzt.
Tiir die nachfolgenden Uberlegungen ist es zweck-
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méBig, die in Gl. (2E) angeschriebene Integralglei-
chung zweiter Art in eine solche erster Art zu iiber-
fithren. Dies wird erreicht, indem z(s) unter das Inte-
gral gezogen wird.

y(s)=[ h(u)z(s—u)du mit h(s) =8(s)+h(s). (2F)

Hierin ist d(s) die nach Dirac benannte Impuls-
funktion.

Aus dem in Abb. 8 dargestellten Stufenexperiment
sind y(s) und z(s) bekannt. Beide Funktionen ver-
laufen antisymmetrisch (s. rechte Ordinate in Abb. 8),
daher muB} der Kern A4 (s) in Gl. (2F) eine symmetrische
Funktion sein, also k(s) =h(—s); (der Beweis wird
im Anhang 2 erbracht). Die weitere Aufgabe besteht
jetzt darin, den symmetrischen Kern %(s) zu bestim-
men, was im Prinzip moglich ist, da y(s) und z(s)
experimentell gegeben sind. — HARTLINE und RATLIFF
hatten festgestellt, daf die Inhibitionskoeffizienten mit
zunehmendem Abstand zwischen den Receptoren im
allgemeinen abnehmen. Fir den Kern A (s), der wegen
der MeBmethode ein Mittel darstellt, in dem die weni-
gen gefunderien Ausnahmen nicht ins (GGewicht fallen
(s. Einleitung), ist deshalb anzunehmen, dafl er mono-
ton mit wachsendem s abfillt. Es lag daher auf der
Hand, fiir 2(s) verschiedene analytische Anséitze mit
dieser Kigenschaft zu versuchen. Wir priften zu-

néchst, ob der Ansatz h(s) =cBe~ ¢ worin cund B
zu bestimmende Konstanten sind, zu einer guten Ap-
proximation der gemessenen Impulsfrequenz-Vertei-
lung fiihrt. Die Einschaltfigur in Abb. 8 zeigt separat
den Abfall des Impulsfrequenz-Verlaufs vom Maxi-
mum bis zum rdumlich stationdren Wert (stark aus-
gezogene Linie). Die diinn ausgezogene Linie gibt den
Verlauf wieder, den man bei optimaler Wahl der Para-

meter ¢ und B erhalten kann, wenn man %(s) die
angenommene Form gibt. Es lift sich leicht zeigen,
daBl der Impulsfrequenz-Verlauf dann ebenfalls ex-
ponentiell vom Maximum zum stationdren Wert ab-
fallt. Wie die Einschaltfigur zeigt, erfolgt der Abfall
des gemessenen Verlaufs aber eher linear als exponen-
tiell, so daf3 beide Kurven nicht zur Deckung gebracht
werden koénnen. Als nédchstes priften wir fir den

Kern % den Ansatz

h(s)y=cBe—¢'%, (3B)

Man erhilt als Ergebnis — mit geeignet bestimmten
Parametern ¢ und B — die in der Einschaltfigur der
Abb. 8 enthaltenen Punkte. Sie stellen eine gute Ap-
proximation an den gemessenen Impulsfrequenz-Ver-
lauf dar. Wir koénnen daher fir den Kern in Gl. (2F)
schreiben

h(s)=08(s) +¢c Be—¢*, 4)

Es bleibt jetzt noch ndher zu begriinden, wie die
Parameter c und B aus den in Abb. 8 wiedergegebenen
MeBdaten ermittelt wurden: Hierzu nehmen wir an,
daBl y(s) eine J-Funktion sei und berechnen aus
Gl (2F), mit dem in Gl. (4) angegebenen Kern, die
rdumliche Impulsfrequenz-Verteilung, die man als Ant-
wort auf diesen speziellen (hypothetischen) Reiz erhilt.
Aus Gl. (2F) ergibt sich dann unter Anwendung des
Faltungssatzes fiir die Fourier-Transformierte von z(s)

~ —k2/4ce?
(5{2(8)}1]:(5(3):%{}&((;)} - ¢

14 JmBe—kiset’

()

Kybernetik, Band 2

In Gl (5) bedeuten k =2/, 1/1 die Wellenzahl. z(s)
ergibt sich aus vorstehender Gleichung durch Fourier-
Ritcktransformation zu

2(5)y=s) = 0(s) — Vég(s) mit

+ 00 (6)
j' e—k4c® cos ks

1+ |z Be~#4se

g(s) =
0

V;[—B lafit sich direkt aus den Mefldaten bestimmen
(s. Anhang 3 und nachsten Abschnitt) und ergab sich
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Abb. 9. Antwort auf eine stufenformige Umwelt-Leuchtdichte-Verteilung;

Abstand stets d = 30,5 mm. Die Messungen wurden am selben Auge wie

die, deren Ergebnis in Abb. 8 dargestellt ist, durchgefiihrt, und zwar in

der Reihenfolge: 9a, 8, 9b (alle bei derselben mittleren Leuchtdichte),

9c¢ (hier wurde die mittlere Leuchtdichte wm den Faktor 2 erh6ht). Abszisse

wie in Abb. 4. — Die Messungen entsprechen der Messung von Abb. 3,
d = 30,5 mm

zu 1,111, Mit diesern Wert und einem willkiirlich
gewihlten Wert fir ¢ wurde ¢(s) mit Hilfe eines
Analogrechners (Beckman EASE 1100) bestimmt. g(s)
an der Stelle s =0 betrdgt 0,1138. Aus der Integral-
kurve g(s) konnte dann der richtige Wert von ¢ durch
Abszissentransformation von g(s) ermittelt werden (s.
Anhang 4); wir fanden fir ¢=0,1157, wobei ¢ die
Dimension [Linge]™ bzw. [Winkel]™? besitzt. Als
Léngeneinheit der s-Achse verwandten wir den mitt-
leren Abstand 2 zweier benachbarter Ommatidien auf
der Augenoberfliche bzw. den Divergenzwinkel @ zwi-
schen ihren optischen Achsen. Damit sind die Para-
meter der Transformationsgleichung, von der wir
erwarten, dal sie die Vorgénge der lateralen In-
hibition im Limulus-Auge vollstindig beschreibt, fest-
gelegt.

1 Die hier und weiter unten angegebenen Zahlenwerte sind
natiirlich keine Groéfien, die bis in die angeschriebene Dezimale
gesichert sind. Sie wurden jedoch in den numerischen Rech-

nungen verwendet und sind hier, um genaue Kontrollen zu
ermoglichen, vollstindig wiedergegeben.

4a
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Bevor die Transformationsgleichung fir die Voraussage
einer mefbaren Impulsfrequenz-Verteilung herangezogen wird,
soll gepriift werden, wie gut der ,,Gaul-Ansatz‘* und die
Parameter ¢ und |/z B die experimentellen Befunde wieder-
geben. Dieser Nachpriifung liegt folgender Gedankengang
zugrunde: Setzt man in G1. (2F) den experimentell bestimmten
‘Verlauf z(s) ein und ,faltet” ihn mit dem Kern

h(s) = 8(s)+ Vl_ 0,1157 - 1,111 ¢-(0,1157 52,
i 4

dann sollte sich im Idealfall fiir y(s) eine Stufenfunktion er-
geben. Das Ergebnis dieser Kontrolle enthélt Abb. 10, in der
jeweils die Halften der antisymmetrischen Funktionen ein-
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Abb. 10. Kontrolle der aus den Nahfeld-Experimenten (d = 0) bestimmten
Inhibitionsverteilung. Niheres im Text
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Abb. 11. Kurve I. Die Helligkeits-Verteilung auf dem' Receptorenraster
des Auges beim Abstand d = 30,5 mm vom Stufenfilm (rechte Ordinate)
(zu den Versuchen Abb. 7—9). AuBerdem stellt die Kurve das ,,Faltungs-
ergebnis der Helligkeits-Verteilung auf dem Receptorenraster mit dem
Dirac-Funktionsanteil des Kerns von Gl. (7) dar. Kurve I1: Ergebnis der
Faltung der Helligkeits-Verteilung auf dem Receptorenraster (Kurve I)
mit dem Anteil %g(s) in Gl (7). Kurve III: Summe der Kurven I
und II. XKurve IIT ist die fiir den Abstand d = 30,5 mm vorhergesagte
Impulsfrequenzverteilung im optischen Nerv. x X X MeBpunkte aus
Abb. 9a. QOO MeBpunkte aus Abb. 9b, Die MeBpunkte stellen die fiir
den Abstand d= 30,5 mm gemessene Impulsfrequenz-Verteilung dar

gezeichnet sind. Kurve I ergibt sich durch Faltung des
gemessenen z(s) Verlaufs mit dem 0-Teil des h-Kerns. Sie
besitzt denselben Verlauf wie 2(s). Bevor man den ge-
messenen z(s)-Verlauf mit dem ,,GauB-Teil*, des A-Kerns
faltet, ist es zweckmiBig, z(s) in eine Stufenfunktion und
eine Funktion z(s)=[2(s) — Stufe] zu zerlegen. Die Faltung
der Stufenfunktion mit dem GauB-Teil des A-Kerns laft
sich aus Tabellen entnehmen und ist in Kurve 71, Abb. 10
wiedergegeben. Die Faltung der z(s)-Funktion mit dem
GauB-Teil des A-Kerns wurde planimetrisch ausgefithrt
und ergab Kurve I1I (ausgezogen). Die Summe der Kurven
I bis 111 ergibt die Kreuze von Kurve IV. Die Abweichung
vom idealen Stufenverlauf betrigt, wie man sieht, nur 0,6—1%
der Gesamtstufenhéhe.

Die in GI. (6) wiedergegebene Antwort auf einen
J-funktionsférmigen Lichtreiz erlaubt es, die Impuls-
frequenz-Verteilung im optischen Nerv bei einer be-
liebig vorgegebenen Helligkeits-Verteilung auf dem
Receptorenraster zu berechnen, sofern keine negativen
Impulsfrequenzwerte in der Rechnung auftreten. Man

erhilt dann z(s) in bekannter Weise aus einem Fal-
tungsintegral :

+ 00

29 = [[ow— 2 gw|ys—wde. ()
4 Vo

Nachdem die Giiltigkeit von Gl. (2F) mit dem Kern
nach Gl (4) und den bestimmten Parametern ¢ und B
gepriift ist, wollen wir untersuchen, ob mittels dieser
mathematischen Beschreibung der Inhibitionsvor-
ginge im Limulus-Auge eine Voraussage auf die
Impulsfrequenz-Verteilung im optischen Nerv unter
gednderten experimentellen Bedingungen moglich ist.
Ein geeignetes Testexperiment besteht darin, die Licht-
stufe in eine gewisse Entfernung vom Komplexauge
zu bringen und die im Querschnitt des optischen Nervs
unter diesen Bedingungen ausgeldoste Impulsfrequenz-
Verteilung zu messen (wie in Abb. 3, d==0 und Abb. 4
gezeigt). Wenn die mathematische Beschreibung des
Inhibitionssystems volle Giiltigkeit besitzt, dann miiB-
te sich die gemessene Impulsfrequenz-Verteilung vor-
ausberechnen Jassen, da aus der gemessenen Empfind-
lichkeits-Verteilungsfunktion des Einzelommatidiums
(Abb. 7) und der Geometrie des Auges die Helligkeits-
Verteilung auf dem Receptorenraster bestimmt werden
kann. Die Berechnung dieser Helligkeits-Verteilung
wurde wie folgt vorgenommen: Zundchst wurde der
Winkel @* graphisch bestimmt (s. Einschaltfigur in
Abb. 11). Er wird von den optischen Achsen der ein-
zelnen Ommatidien und den Verbindungslinien zwi-
schen dem Austrittspunkt dieser Achsen aus der
Augenoberfliche und der Stufenkante gebildet. In
diese Berechnung gehen die Form der Augenoberfliche
und die Parameter d, » und @ ein, die in dem hier
betrachteten Fall die Werte d =30,5 mm, 7 =2 mm
und @ =6,7° besallen; (die numerischen Werte von
r und @ wurden Abb. 6a entnommen). Bei Kenntnis
von @* 1laBt sich die Stufenfunktion mit der Empfind-
lichkeits-Verteilungsfunktion des Einzelommatidiums
(Abb. 7) falten. Die Berechnung 14Bt sich in einer
Dimension durchfithren (s-Richtung), da sich der Ein-
fluf} der zweiten Dimension (r-Richtung) nur in einem
Faktor dulert, was spiater im Zusammenhang mit der
Inhibitionsverteilung gezeigt wird. Als Ergebnis dieser
Rechnung erhilt man die von der Stufe auf dem
Receptorenraster erzeugte Helligkeits-Verteilung, die
in Kurve I, Abb. 11 (rechter OrdinatenmafBstab) wie-
dergegeben ist. Man ersieht aus dem Verlauf, daf die
Stufe wegen der Uberlappung der Ommatidien-Seh-
felder ,,verschmiert’’ auf das Receptorenraster ,,abge-
bildet** wird. Der Ubergang von Hell nach Dunkel
erstreckt sich iiber 4—5 Ommatidien und nicht wie
im Nahfeld iber zwei Ommatidien.

An dieser Stelle war es notwendig, zu uberpriifen, ob die
in der angegebenen Weise bestimmte Helligkeits-Verteilung
mit der Helligkeits-Verteilung iibereinstimmt, die man erhalt,
wenn der Rechnung eine sukzessive Verschiebung des Auges
zugrunde gelegt wird. Es zeigt sich, daB Unterschiede im
Verlauf beider Kurven von hochstens 2% suftreten. DaB
iiberhaupt Unterschiede auftreten liegt daran, daB8 die Film-
oberfliche eben, die Augenoberfliche jedoch gekriimmt ist.
GroBere Differenzen wiiren zu erwarten, wenn sich die Sehfeld-
itberlappung iiber viele Ommatidien erstrecken wiirde.

Nehmen wir jetzt zunidchst an, daf y(s) — die
Abweichung der Impulsfrequenz-Verteilung im opti-
schen Nerv von ihrem Mittelwert bei Fehlen des In-
hibitionseinflusses — proportional zur (normierten)
Abweichung ¥ (s) der Helligkeits-Verteilung in der Re-
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ceptorebene von ihrem Mittelwert ist (Verlauf wie
Kurve I in Abb. 11), dann 148t sich die bei Anwesen-
heit der Inhibition im optischen Nerv auftretende
Impulsfrequenz-Verteilung z(s) mittels Gl. (7) voraus-
sagen. Das Krgebnis dieser Voraussage ist die durch
die ausgezogene Kurve I1] in Abb. 11 wiedergegebene
Impulsfrequenz-Verteilung. Kurve III setzt sich ad-
ditiv aus den Kurven I und II zusammen, wobei [
das Faltungsergebnis der Helligkeits-Verteilung mit
dem Dirac-Funktionsanteil des Kerns in Gl. (7) und

11 das mit dem AnteilV\B_ g(s) darstellt. In Abb. 11
T

sind die MeBpunkte aus Abb. 9a und 9b eingetragen,
die unter den hier diskutierten Bedingungen gewonnen
wurden. Man ersieht aus der Abbildung, daB die ex-
perimentellen Daten in den wesentlichen Merkmalen
mit dem auf theoretischem Wege vorausgesagten Ver-
lauf dbereinstimmen. In Experiment und Theorie
liegen die maximalen und minimalen ¥requenzwerte
an den gleichen Abszissenorten. Dariiber hinaus findet
man, daB die Stidrke des Mach-Bandes — verglichen
mit dem Resultat bei Nahfeldbeleuchtung (Abb. 8,
d =0) — in beiden Fallen um etwa denselben Betrag
reduziert ist.

Aus dem Ergebnis dieses Versuchs laft sich ent-
nehmen, dafl die Vorginge, die bei der Transformation
optischer Nachrichten durch das Limulus-Auge auf-
treten, zumindest unter den von uns gewdhlten ex-
perimentellen Bedingungen, mit einer linearen Theorie
zu beschreiben sind. Daraus kann zunéchst geschlos-
sen werden, daB die logarithmische Ubersetzung, die
zwischen Lichtintensitdt und Erregung des einzeln
beleuchteten Receptors auftritt, bei den in unseren
Experimenten vorkommenden relativ kleinen rdum-
lichen Intensitdtsinderungen noch nicht beriicksich-
tigt zu werden braucht, da wir hier nur die Abweichung
der Impulsfrequenzen im optischen Nerv vom rdum-
lichen Mittelwert betrachten (s. hierzu REICHARDT
1961). Die logarithmische Ubersetzung kéme jedoch
zur Wirkung, wenn die Abhdngigkeit der mittleren
Impulsfrequenz im optischen Nerv von der mittleren
Helligkeit auf dem Receptorenraster betrachtet wirde.
Weitere Komplikationen wiren auch denkbar, wenn
sich die Wirksamkeit des aus verschiedenen Richtun-
gen in ein Ommatidium fallenden Lichtes nicht additiv
verhalten wiirde.

In Abb. 12 sind noch einmal die Transformationss.chritte,
die im Limulus-Auge bei der Abbildung einer Umweltleucht-
dichte-Verteilung auf den Querschnitt des optischen Nervs

vollzogen werden, zusammenfassend dargestellt. — Besteht -

die Helligkeits-Verteilung auf dem Receptorenraster aus einer
rdumlich konstanten Verteilung, der eine in r-Richtung ver-
laufende Linie groBerer Helligkeit iiberlagert ist, so ist die
Abweichung Z(s) = y(s) vom Mittelwert eine §-Funktion in
s-Richtung (Teilabb. a). Diese Helligkeits-Verteilung ruft im
Querschnitt des optischen Nervs eine Erregungs-Verteilung
hervor, die — wenn wir bei der Darstellung wieder vom
Mittelwert der Erregung absehen — durch den in Teilabb. b
wiedergegebenen Verlauf beschrieben wird: Die Nervenfasern
der sich in r-Richtung erstreckenden, zusétzlich beleuchteten,
Ommatidienkette zeigen erhchte Erregung, wihrend die sie
in s-Richtung umgebenden Receptoren gehemmt werden. Jen-
seits dieses gehemmten Bereichs liegt ein Gebiet, dessen Re-
ceptoren wieder etwas vermehrt erregt sind: Die Pfeile in
Teilabb. b markieren Nulldurchginge, die Kreuze Maxima
erhohter Erregung. Die in Teilabb. b dargestellte Impulsant-

- R B
wort ist der in Gl. 7 enthaltene Integralkern d(s) — —-g(s). —
7

Liegt die oben beschriebene Helligkeits-Verteilung nicht auf
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dem Receptorenraster, sondern befindet sie sich, vom Auge
entfernt, als Leuchtdichte-Verteilung in der Umwelt (Teil-
abb. ¢), so wird wegen der Uberlappung der Ommatidien-
Sehfelder auf dem Receptorenraster eine Verteilung %(s) er-
zeugt, die in Teilabb. d wiedergegeben ist. Sie erstreckt sich
iiber etwa 8 Ommatidien und stellt die Abweichung der Hellig-

P

Umweltleuchtdichie-
Verfeilung  x(s)
o

-10 0

Rezepforenraster ¥(s)bzw. y(s)

-1 q 0 =10 Q 0o -20 -0 g e 20

im optischen Nery z(s)

Impulstrequenz-Vertellung  Helligheits-Verfeilung auf dem
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Abb. 12. Die Transformationsschritte, die im Limulus-Auge bei der Ab-
bildung einer Umwelt-Leuchtdichte-Verteilung auf den Querschnitt des
optischen Nervs vollzogen werden, als Impulsantworten dargestellt. Ordi-
naten maBstabsgerecht, Abszissen in Ommatidien-Abstands-Einheiten,
Einzelheiten im Text

keit von ihrem Mittelwert dar. Diese Verteilung ruft im Quer-
schnitt des optischen Nervs eine Erregungs-Verteilung z(s)
hervor (Teilabb. e). Der erregte Bereich erstreckt sich iiber
etwa 4 Ommatidien und ist von einem Hemmfeld umgeben,
dessen Ausdehnung iiber je 11—12 Ommatidien reicht. Die
in Teilabb. e wiedergegebene Erre-

gungs-Verteilung erméglicht auf ein- Yi Y
fache Weise die Berechnung von Er-
regungs-Verteilungen 2(s), die von
vorgegebenen  Umweltleuchtdichte-
Verteilungen x(s) hervorgerufen wer-

den. — SchlieBlich erhebt sich die
Frage nach der anschaulichen Be-
deutung des Integralkerns 8(s) +4(s). +
Aus GL 2F 1aBt sich entnehmen, dal3
y{(s)= 6(s)+-h(s) ist, wenn wir fir

2(s) eine d-Funktion wihlen. Experi-
mentell konnte man zwar die 2(s)=
4(s)-Verteilung durch antidrome Rei- Y
zung herstellen; wegen der nicht mog- Z Zj
lichen Umkehrung der Kausalkette  apb, 13. Schematische
liBt sich die entsprechende y(s)-Ver-  Darstellung eines Zwei-
teilung auf diese Weise aber natiirlich ~ ommatidien-, Vorwarts*-
nicht sichtbar machen. Experimentell ~ Inhibitionssystems, wie
erfiillen lafit sich Gl. 2F fiir z(s)—= 8(s) s im Limulus-Auge nicht
jedoch auf folgende Weise: Man verwirklicht ist
wihlt als Helligkeits-Verteilung % (s)

den in Teilabb. f dargestellten Verlauf J(s)+A(s), der
dann im Querschnitt des optischen Nervs einen Erregungs-
verlauf ¥(s)= 8(s) hervorruft (Teilabb. g). h(s) aus Teilabb. f
gibt die Verteilungsfunktion der Inhibitionskoeffizienten wie-
der, da im Limulus-Auge ein ,,Riickwirts‘‘-Inhibitionssystem
(s. Abb.la) verwirklicht ist. Lige im Limulus-Auge ein
,, Vorwérts‘‘-Inhibitionssystem (s. Abb. 13 und Varst 1962)
vor, so lieBe sich die Verteilungsfunktion der Koeffizienten
aus Teilabb. b ableiten. — In der theoretischen Behandlung

4b
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sind wir von der Verteilungsfunktion der Inhibitionskoeffi-
zienten %(s) ausgegangen und haben den Integralkern &(s)—

VB_g(s) von GI. 7 (Teilabb. b) berechnet. Dieses Vorgehen
P

war notwendig, weil fiir 4 (s), nicht aber fiir g(s) aus fritheren
Experimenten bekannt war: Im Limulus-Auge treten nur in-
hibitorische jedoch keine exzitatorischen Wechselwirkungen
auf, und die Grofe der Inhibitionskoeffizienten nimmt mit
wachsendem Abstand zwischen den Receptoren ab.

Wir m6chten noch einmal darauf zuriickkommen, daB in
der hier vorgelegten Theorie der EinfluB der von HARTLINE
und RATLIFF nachgewiesenen Impulsfrequenz-Schwellenwerte
25 (GL 1B) vernachlassigt wurde (Gl 1C). Sollten diese
Schwellen auf unsere experimentellen Ergebnisse einen wesent-
lichen Einflull besitzen, so miiite sich die Impulsfrequenz-
Verteilung im optischen Nerv in Abhdngigkeit von der mitt-
leren Reizlichtintensitat in ihrem Verlauf &ndern. Um dies
nachzupriifen, wurde die mittlere Reizlichtintensitdt um den
Faktor 2 erhoht. Das Ergebnis der Messung zeigt Abb. 9c.
Die mittlere Impulsfrequenz ist deutlich angehoben, wihrend
der Verlauf gegeniiber den Kurven der Abb. 9a und 9b keine
signifikanten Anderungen zeigt. Die in Abb. 9¢ sichtbare Ab-
weichung der Impulsfrequenz-Verteilung von der Antisym-
metrie kann wegen der Streuung der MeBdaten nicht als ge-
sichert angesehen werden. Wiirden die Schwellen in unseren
Experimenten eine wesentliche Rolle spielen, so hitte man
erwarten miissen, daB sich der Ubergang von der maximalen
bzw. minimalen Impulsfrequenz auf einen rdumlich stationéren
Wert in Abb. 9¢ — verglichen mit den entsprechenden Ver-
laufen in Abb. 9a und b — diber eine gréfere Zahl von Ommati-
dien erstreckt, als dies tatséichlich der Fall ist. Denn wegen
der erhéhten mittleren Frequenz miiBte eine VergroBerung
des die einzelnen Ommatidien umgebenden Inhibitionsfeldes
eintreten, da dann ja auch Schwellen zu weiter voneinander
entfernt liegenden Ommatidien iiberwunden werden kénnten,
was zur besprochenen Konsequenz fithren miiBte.

Die néchste Aufgabe bestand darin, die Verteilungs-
funktion fir die Inhibitionsdichte zu bestimmen, die
wir in GI. (2C) mit H(s, r) bezeichnet haben. Denn
die in der eindimensionalen Theorie eingefiihrte Ver-
teilung % (s) =c Be—¢'s* nach Gl. (3B) ist nicht not-
wendig identisch mit der Inhibitionsdichte-Verteilung
im Limulus-Auge, wie sich unmittelbar aus dem in

Gl. (3A) formulierten Zusammenhang zwischen 7&(8)

und H(s, ) entnehmen 1aBt. /(s) wére mit der ge-
suchten Verteilungsfunktion H(s, r) identisch, wenn
im Experiment nicht das ganze Auge, sondern nur
eine sich senkrecht zur Stufenkante erstreckende Om-
matidienkette beleuchtet worden wire. — Die In-
hibitionsdichte im Limulus-Auge ist, wie schon aus-
fithrlich besprochen, eine Funktion des Abstandes zwi-
schen den Receptoren. Dariiber hinaus ist bekannt,
dall die Abnabme der Inhibitionsdichte nicht nach
allen Richtungen der Augenoberfliche gleich stark zu
erfolgen braucht (HARTLINE, WAGNER und RATLIFF
1956). Dem tragen wir dadurch Rechnung, daB H

die Form H {32 + Z—:}gegeben wird, wobei durch den

Parameter b eine verdnderte Abnahme der Inhibition
in r-Richtung gegeniiber der Abnahme in s-Richtung
beriicksichtigt ist. Damit lautet die Aufgabe, H aus
Gl (3A) zu bestimmen, die nun die speziellere Form

annimmt:
+ o0

cBe—s = fH {82—1—,:;} dv. (8)
Aus Gl. (8) folgt, daB
H :7762 -7878—62[82'!'7'2/172] (9)

Vb
ist, was im Anhang 5 ausfithrlich gezeigt wird. Dieses
Ergebnis besagt, dal} die im Limulus-Auge vorliegende

Inhibitionsdichte H sowohl in - als auch in r-Richtung
gauBisch abfillt, und zwar, da ¢=0,1157 (s. S. 51),
in s-Richtung auf 1/e bei einer Distanz von 8 —9 Om-
matidien. Damit ist gezeigt, daf die Inhibitionsdichte-
Verteilung in s-Richtung — wenn man von einem
Faktor c/|/m b absieht — von demselben Verlauf wie

der h (s)-Anteil der Kernfunktion ist, was z. B. nicht der

Fall wire, wenn wir fiir 4 (s) einen exponentiellen Ab-
fall gefunden hétten.

Die in den bisherigen Betrachtungen vorgenommene kon-
tinuterliche Behandlung der Transformations-Eigenschaften
des Limulus-Auges fithrte konsequent auf eine Inhibitions-
dichte-Verteilung. Da das Limulus-Auge jedoch aus einzelnen
Receptoren aufgebaut ist und dementsprechend die Inhibi-
tionsstéirke nicht als Dichtefunktion, sondern in Form von
Koeffizienten vorliegt, muB zunichst, bevor diese Koeffi-
zienten aus Gl. (9) bestimmt werden konnen, gezeigt werden,
daB die kontinuierliche Behandlung eine hinreichend gute
Approximation an den im Limulus-Auge verwirklichten dis-
kreten Fall darstellt. Der Ubergang vom Kontinuum zum
Diskontinuum 148t sich vornehmen, indem die Integration
in GL (2F) mit dem Kern nach Gl (4) und den bestimmten
Parametern ¢ und B stiickweise iiber Intervalle je einer Om-
matidienbreite erstreckt wird. Dieses Verfahren fiihrt von der
kontinuierlichen Beschreibung (Gl 2 A) zuriick zu G1.(1C). Wir
haben mit den in dieser Weise ermittelten Koeffizienten f; jge-
priift, inwieweit die aus der Kontinuumstheorie ermittelten
Parameter ¢ und B auf den diskontinuierlichen Fall anwend-
bar sind. Hierzu wurde unter Anwendung von Gl. (1C) — nach
dem im Zusammenhang mit Abb. 10 ausfithrlich besprochenen
Verfahren — aus der Impulsfrequenz-Verteilung im optischen
Nerv die auslésende Helligkeits-Verteilung berechnet. In diese
Rechnung gehen die bestimmten Parameter ¢ und B sowie
die aus den Teilintegrationen ermittelten Koeffizienten Bij
ein. Als Ergebnis erhilt man die in Abb. 10 eingetragenen
Punkte und Kreise. Aus der Lage der Kreise ersieht man,
daB der Fehler — bezogen auf die gesamte Stufenhohe —
nur bis zu 41% betrigt. Hieraus ist zu schlieBen, daB die
Behandlung des Inhibitionssystems im Limulus-Auge mittels
einer Kontinuumstheorie eine gute Approximation an die in
Wirklichkeit vorliegenden Verhiltnisse darstellt. Dies ist der
Fall, weil sich die Inhibition iiber groBe Augenbereiche er-
streckt und somit die auf Grund des Ommatidienrasters ge-
bildete Treppenfunktion geniigend viele ,,Stufen* besitzt, um
mittels einer monoton fallenden GauB-Funktion befriedigend
approximierbar zu sein. Es ist noch zu erwihnen, daB der
Parameter B beim Ubergang vom Kontinuum zum Diskon-
tinuum mit einem Faktor 1,0709 multipliziert werden muBte,
um eine optimale Approximation zu gewihrleisten. Die Utr-
sache dieser Korrektur ist leicht einzusehen, da ein Teil der

+0,5
Flache unter dem Kernfunktionsanteil, und zwar [ h(x) du
—0,5
bei der Rasterung verlorengeht.

Damit sind wir in der Lage, die Gréfe der Inhibi-
tionskoeffizienten durch Integration iiber Teilbereiche
der Inhibitionsdichtefunktion H (unter Beriicksichti-
gung des Faktors 1,0709) abzuschdtzen. Es ist zur
Zeit nicht genau bekannt, nach wie vielen Ommati-
dienabstinden die Inhibitionsstirke in r-Richtung auf
den e-ten Teil gefallen ist. Immerhin geht aus Mes-
sungen von HARTLINE, WAGNER und RaTLIFF (1956)
hervor, daB der Abfall der Inhibitionsstirke in 7-Rich-
tung wahrscheinlich rascher als der Abfall in s-Rich-
tung erfolgt. Um trotzdem eine angeniherte Vorstel-
lung von der Gréflenordnung des Inhibitionskoeffizien-
ten zwischen benachbarten Ommatidien in s-Richtung
zu erhalten, betrachten wir zwei Falle: 1. Wir nehmen
an, daB die Inhibitionsstirke in s- und r-Richtung
gleich rasch abfillt [Fall 5=1in Gl. (9)]. Dann erhilt
man fir den Nachbarkoeffizienten aus Gl (9) den
Wert §;,11=0,00507. 2. Wir nehmen an, daB} die
Inhibitionsstirke in r-Richtung fiinfmal rascher ab-
fillt als in s-Richtung [Fall  =1/5 in Gl. (9)]. Unter
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diesen Umsténden ergibt sich fiir den Nachbarkoef-
fizienten f; ;41 =0,0254.

V. Die Ubertragungseigenschaften der Sehfeldiiberlap-
pung und des Inkibitionssystems vm Fourier- Bereich

In einer frither veroffentlichten Arbeit (REICHARDT
1961) wurde diskutiert, welchen Bedingungen die Seh-
feldiiberlappung benachbarter Ommatidien gentgen
mull, um sicherzustellen, dal die in der Leuchtdichte-
Verteilung der Umwelt enthaltene optische Informa-
tion auch noch in der von ihr erzeugten Helligkeits-
Verteilung auf dem Receptorenraster vorhanden ist.
Es lie sich zeigen, dafl die hierfiir notwendige und
hinreichende Bedingung das Nichtverschwinden der
Determinante der Koeffizienten ist, die den Grad der
Sehfeldiiberlappung beschreiben. Dem entspricht bei
einer Behandlung des Problems im Kontinuum das
Nichtauftreten von Nullstellen in der Fourier-Trans-
formierten der Empfindlichkeits-Verteilungsfunktion
des Einzelommatidiums. Denn besife diese Fourier-
Transformierte Nullstellen, so wiirden die entsprechen-
den ridumlichen Frequenzen unterdriickt werden, und
die von ihnen getragene Information erschiene dann
nicht mehr auf dem Receptorenraster. Die in Abb. 7
aufgetragene Empfindlichkeits-Verteilungsfunktion des
Einzelommatidiums (ausgezogene Kurve) 146t sich mit
einer GauB3-Funktion nur roh (schwarze Punkte), da-
gegen mit einer Linearkombination aus zwei Gaul-
Funktionen (Kreuze) gut approximieren. Bezeichnet
man mit z(s) die Abweichung einer beliebigen Umwelt-
leuchtdichte-Verteilung von ihrem Mittelwert in s-
Richtung, so sind wir in der Lage zu berechnen, wie
diese anf das Receptoren-, Kontinuum® abgebildet
wird. Dieser Zusammenhang wird durch ein Faltungs-
integral beschrieben

+ o0
Z(s)= [{a, e % fa,e~ %) a(s —u)du, (10)
wenn man mit ¥(s) die Abweichung der Helligkeits-
Verteilung auf dem Receptorenraster von ihrem Mittel-
wert bezeichnet. In dem von uns untersuchten Augen-

bereich betrigt der Wert des Verhéltnisses —Zi =2,399,
2

1 1 .
e und b, = e ist. Aus GI. (10) er-

gibt sich unmittelbar die rdumliche Ubertragungs-
eigenschaft der Sehfeldiiberlappung, indem man beide
Seiten fouriertransformiert und fiir x(s) eine punkt-
formige Quelle endlicher Stirke (J-Funktion) an-
nimmt. So erhdlt man

wiahrend b, =

FE (N} aor=0t) = Vbi—t aye~FHb 4 ]l/,: ay e BN (11)
2m
P
lichen Schwingungin Einheiten des Abstandes zweier be-
nachbarter Ommatidien. Der Verlauf von §{% (s)}4 (= a(s)
ist in Abb. 14 aufgetragen (gestrichelte Kurve). Man
ersieht aus der Abbildung, dafl die Amplituden der
rdumlichen Schwingungen mit wachsender Frequenz
1/24 mehr und mehr abnehmen, aber nur fir 1 —0 ver-
schwinden. Daraus folgt: Die in einem Muster der
optischen Umwelt enthaltene Information ist auf dem
Receptorenraster prinzipiell noch vorhanden. Zu einer
Helligkeits-Verteilung auf dem Receptorenraster ge-
hort also eine und nur eine erzeugende Umweltleucht-

Hierin bedeuten: £ = Adie Wellenldnge einer rdum-

dichte-Verteilung, Wegen der endlichen Rasterkon-
stante des Receptorenrasters konnen natiirlich nicht
beliebig hohe, rdumliche Frequenzen tbertragen wer-
den. Die obere Frequenzgrenze ist, sofern nicht das
Auge relativ zur Umwelt bewegt wird, durch den Ab-
stand benachbarter Ommatidien bestimmt und betrigt
1/2min =1/2D =0,5, da @ die Einheit ist. Kurve 7 in
Abb. 14 fillt dann also bei diesem Abszissenwert auf
Null und bleibt fir alle Frequenzen gréBer 1/, Null
(s. Pfeil in Einschaltfigur der Abb. 14). Das Auf-
lésungsvermodgen des Limulusauges ist in diesem
Fall durch die Rasterkonstante des Receptorenrasters
begrenzt.

Die Aussage, dafl hohere Frequenzen als 1/Amin nicht mehr
vom Facettenraster iibertragen werden kénnen, besagt nicht,
daB sie ohne Einflu auf die réumliche Helligkeits-Verteilung
auf dem Receptorenraster bleiben (Go1z 1963). Diese Ein-
fliisse lassen sich stets als Summe von Fourier-Komponenten

19, === .1 L
2 \\
E '5 \\\ [ J
= a5 N o
g AN
w 4
a0 =
025 05 1_,
q0 [ L [ I L I | ,Z[ [
Qo2 Q04 Qo5 Q08 g1 g1z gm g5 g8 G20

Réumliche frequenz -+ —»

Abb. 14, Die Amplitudenfrequenzginge (AFG) fiir riumliche Frequenzen
der Umwelt-Leuchtdichte-Verteilung bzw. der Helligkeits-Verteilung auf
dem Receptorenraster. ——— Der AFG, der auf Grund der Uberlappung
der Ommatidiensehfelder entsteht. Der AFG, den das Inhibitions-
system bewirkt, es--e Der AF@, der sich aus der Hintereinanderschaltung
von Sehfeldiiberlappung und Inhibitionssystem ergibt. Die Einschaltfigur
zeigt den Amplitudenfrequenzgang der Sehfeldiiberlappung im gesamten
Bereich. Der Pfeil indiziert die auf Grund des endlichen Ommatidien-
rasters durchgelassene hichste rdumliche Frequenz.
Einheit von A = mittlerer Ommatidienabstand

im Frequenzintervall 0 bis 1/Amin darstellen. Daraus folgt,
daf} die linearen Ubertragungs-Eigenschaften der Dioptrik des
Limulus-Auges fiir Frequenzen oberhalb 1/Amin verlorengehen.
Im speziellen Fall des Limulus-Auges diirften diese Erschei-
nungen eine untergeordnete Rolle spielen, da — wie man
aus der Einschaltfigur in Abb. 12 ersieht — rdumliche Fre-
quenzen groBer 1/Amin mit Amplituden iibertragen werden,
die auf weniger als 12% ihrer urspriinglichen Amplitude re-
duziert werden.

Als nichstes wollen wir die Ubertragungseigen-
schaften des Inkibitionssystems firr raumliche Fre-
quenzen betrachten. In Gl. (2F)ist der mathematische
Zusammenhang zwischen y(s) und z(s) ausgedriickt,
wobei & der in Gl. (4) explizit angegebene Kern ist.
Auch in diesem Fall erhilt man die Ubertragungs-
eigenschaften, wenn Gl. (2F) auf beiden Seiten fourier-
transformiert und y(s) =& (s) gesetzt wird. Damit er-
gibt sich aus Gl. (2F)

Tl yw=s = 1

14 ]/z_t Be—kl4ck
31z (8)}y(s)=s(s ist in Abb. 14 (ausgezogene Kurve) dar-
gestellt. Aus dem Kurvenverlauf erkennt man, daB
die Amplituden mit wachsender rdumlicher Frequenz
ansteigen, sich einem Grenzwert nihern und bei dem
Frequenzwert 1/, — auf Grund der Rasterkonstan-
ten des Receptorenrasters — zu Null abfallen. Auch
hier treten im Ubertragungsbereich keine Nullstellen
auf, womit die Eindeutigkeit der durch das Inhibi-
tionssystem bewirkten Transformation gesichert ist

mit Ic:,z_;’ . (12)
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Der in Abb. 14 wiedergegebene Amplituden-Frequenz-
gang fiir das Inhibitionssystem verdeutlicht, warum
eine Helligkeitsstufe auf der Ebene des Receptoren-
rasters relativ verstarkt auf den Querschnitt des opti-
schen Nervs abgebildet wird.

Wir sind jetzt in der Lage, die gesamte Ubertra-
gungsfunktion des Limulus-Auges angeben zu kdnnen.
Sie besteht aus drei hintereinander geschalteten Trans-
formationen, die von der Sehfeldiiberlappung, dem Zu-
sammenhang zwischen ¥ (s) und ¥ (s) und dem Inhibi-
tionssystem vollzogen werden. Zwischen % (s) und y (s)
besteht ein proportionaler Zusammenhang, da sich die
logarithmische Abhéngigkeit des Generatorpotentials
von der Beleuchtungsstirke im Einzelommatidium
unter unseren Versuchsbedingungen noch nicht aus-
wirkt (s. S. 53). Fiir die nachstehend gegebenen Uber-
legungen setzen wir den Proportionalititsfaktor zwi-
schen % (s) und y(s) gleich eins. Die Ubertragungs-
funktion des Limulus-Auges fiir rdumliche Frequenzen
ist dann durch das Produkt der Ubertragungsfunktio-
nen von GIl. (11) und Gl. (12) gegeben. Man erhilt

V= [Zl eTRIMD + T2 o= AL

¢ ) g = % g
Fe(9)}aw = s 1§ r Botiie (13)
3{z(8)}uw—s(s ist in Abb. 14 (punktiert) dargestellt.
Man ersieht, dal der EinfluB der Sehfeldiiberlappung
benachbarter Ommatidien sich erst bei raumlichen

Frequenzen von mehr als % =0,05 (4=20 Ommati-
dienabstinde) auswirkt. Der starke Anstieg der Uber-
tragungsfunktion im Frequenzbereich 0,01 < % <20,06,

der fiir die Ausprigung des Mach-Bandes verantwort-
lich ist, bleibt trotz Sehfeldiiberlappung weitgehend
erhalten. Die Reduktion des Mach-Bandes im Fern-
feld-Experiment wird durch die Beschneidung der
Amplituden bei hoheren rdumlichen Frequenzen be-
wirkt.
VI. Die Abbildungseigenschaften
des Limulus-Komplexauges unter Wasser

In den weiter oben beschriebenen Experimenten
grenzte die Oberfliche der Komplexaugen an Luft.
Da Limulus normalerweise im Wasser lebt, soll unter-
sucht werden, welche Verianderungen fiir das Sehen
unter Wasser zu erwarten sind.

Beim Eintauchen eines Auges in Wasser werden
sdmtliche Groflen, die durch die Struktur des Auges
festgelegt sind, unverdndert bleiben. Vermutlich wer-
den sich auch die Koeffizienten des Inhibitionssystems
nicht dndern, jedenfalls ist bisher nichts Gegenteiliges
bekannt. Andern werden sich dagegen die optischen
Eigenschaften des Komplexauges, da in sie der Bre-
chungsindex des an die Augenoberfliche angrenzenden
Mediums eingeht. So miissen sich fiir die Empfind-
lichkeits-Verteilungsfunktion des Einzelommatidiums
in Wasser andere Verhiltnisse ergeben als in Luft.
Aus der experimentell ermittelten Empfindlichkeits-
Verteilungsfunktion in Luft (Abb.7, ausgezogene
Kurve) 148t sich die Empfindlichkeits-Verteilungsfunk-
tion des Einzelommatidiums unter Wasser berechnen:
Es sei ¢’ der Einfallswinkel eines aus Luft in einen
Kristallkegel eintretenden Lichtstrahls, » sein Bre-
chungswinkel! (Abb. 7, Einschaltfigur b). Taucht

1 Die im folgenden angestellten Uberlegungen gelten auch,

wenn der Brechungsindex der Kristallkegelsubstanz sich als
Funktion des Abstandes von der Achse dndert (s. Kapitel IT).

man den Kristallkegel in Wasser ein, so muf3 der Ein-
fallswinkel ¢’ gedndert werden, wenn der Lichtstrahl
unter dem Brechungswinkel ¢ im Kristallkegel ver-
laufen soll: ¢’ geht in ¢" iiber. Licht, das in Wasser
unter dem Winkel ¢’ in den Kristallkegel einfillt,
wird, wegen der Erhaltung des Winkels ¢, durch die
Receptoren des Ommatidiums genau so bewertet
werden wie Licht, das in Luft unter dem Winkel ¢’
einfillt. Berechnet man ¢’ als Funktion von ¢’, wofir
sich bei Anwendung des Snelliusschen Brechungs-
gesetzes

. . 1 . ,
(p = arc sin — S1n (p N
s

mit n, = 1,34 = Brechungsindex von Seewasser ergibt,
so 1aBt sich die Unterwasser-Empfindlichkeits-Ver-
teilungsfunktion aus der in Luft gemessenen Empfind-
lichkeits-Verteilungsfunktion berechnen.

Das Ergebnis dieser Berechnung ist in Abb. 7 (ge-
strichelte Kurve) iiber dem Einfallswinkel aufgetragen.
Aus dem Kurvenverlauf ersicht man, daB3 das Gesichts-
feld des Ommatidiums unter Wasser gegeniiber dem
Gesichtsfeld in Luft eingeengt wird. Die Halbwerts-
breite wird von -+ 6° (in Luft) auf 4-4,2° (in Wasser)
reduziert. Bemerkenswert an diesem Befund ist, daf3
die Einengung des Gesichtsfeldes — wie man dem
Zusammenhang zwischen ¢ und ¢ entnehmen kann
— unabhingig vom Brechungsindex des Kristallkegel-
mediums ist.

Beim Eintauchen eines Auges in Wasser dndert
sich auBer der Empfindlichkeits-Verteilungsfunktion
des Einzelommatidiums auch die Lage der optischen
Ommatidienachsen. Der Winkel g, um den die opti-
schen Achsen der Ommatidien in Wasser gegen die
morphologischen Achsen geneigt sind, ergibt sich aus
der Beziehung zwischen g, J und den Brechungsindizes
(s. Kapitel III), wenn anstelle des Brechungsindex »;,
von Luft der Brechungsindex von Seewasser n, =1,34
eingesetzt wird. In Abb. 6b wurden die in dieser
Weise bestimmten optischen Achsen fir den Unter-
wasserfall (gestrichelt) neben den morphologischen
Achsen eingezeichnet. Ein Vergleich mit Abb. 6a
zeigt, dall die optischen Achsen eines Auges unter
Wasser nidher gegen die morphologischen Achsen
riicken. Hierdurch kommt eine Einengung des Ge-
sichtsfeldes des ganzen Auges zustande, was schon
Ex~Er (1891) feststellte. AuBerdem zeigt sich, dal}
die ,,Radien’* » der Augenbezirke, in denen die mor-
phologischen Achsen nicht senkrecht aus der Augen-
oberfliche austreten, groBer werden, was einer Ver-
kleinerung der Winkelabstinde @ zwischen den opti-
schen Ommatidienachsen gleichkommt. Das heillt
aber, daB die Uberlappung der Sehfelder benachbarter
Ommatidien vergrifert wiirde, wenn die Empfindlich-
keits-Verteilungsfunktion des Einzelommatidiums un-
ter Wasser unverdndert bliebe.

Die Veranderungen in den optischen Eigenschaften
des Limulus-Komplexauges, die beim Eintauchen in
Wasser auftreten (Einengung des Ommatidien-Seh-
feldes und Verkleinerung des Winkelabstandes zwi-
schen den optischen Achsen benachbarter Ommatidien),
wirken in enigegengeseizter Richtung. Es hidngt vom
betrachteten Augenbezirk ab, welcher der beiden Ein-
fliisse itberwiegt oder ob sie sich sogar gegenseitig aus-
loschen. In einem Spezialfall, der den Versuchen ent-
spricht, deren Ergebnis in den Abb. 9 und 11 aufge-
tragen ist, haben wir den Unterwasserfall quantitativ
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durchgerechnet: Wird dem Auge eine stufenformige
Helligkeits-Verteilung in Luft im Abstand von 30,5mm
dargeboten, so ergibt sich die in Abb. 11 (Kurve I)
aufgetragene Helligkeits-Verteilung auf dem Recep-
torenraster. Werden dagegen Auge und Helligkeits-
stufe unter Wasser betrachtet, so verkleinert sich der
Winkelabstand @ zwischen den optischen Achsen be-
nachbarter Ommatidien von 6,7 auf 4,3° (Daten aus
Abb. 6a und b). AuBerdem édndert sich die Empfind-
lichkeits-Verteilungsfunktion des Einzelommatidiums,
wie bereits in Abb. 7 gezeigt wurde. Berechnet man
unter Beriicksichtigung dieser Verdnderungen die
Helligkeits-Verteilung auf dem Receptorenraster fir
den Unterwasserfall, so ergibt sich, daf sie sich von
der entsprechenden Helligkeits-Verteilung in Luft nur
um hochstens 2% im gesamten Verlauf unterscheidet.
Daraus folgt, da man unter Wasser innerhalb des
betrachteten Augenbereichs praktisch dieselbe Impuls-
frequenz-Verteilung messen wiirde wie in Luft.

Wir kénnen diesen Befund dahingehend zusammen-
fassen, dafl Komplexaugen iiber und unter Wasser
dann dieselben optischen Eigenschaften besitzen kon-
nen, wenn die morphologischen Ommatidienachsen die
Augenoberfliche unter gewissen Winkeln zur Nor-
malenrichtung der Oberfliche durchsetzen. Die er-
forderliche Grofle dieser Winkel héngt von der Geo-
metrie des Auges, dem (effektiven) Brechungsindex
des Kristallkegelmediums und der Empfindlichkeits-
Verteilungsfunktion des Einzelommatidiums ab.

Das Komplexauge von Limulus verhilt sich beim
Eintauchen in Wasser nicht einheitlich. Im Augen-
zentralbereich (Bereich kleinster Kriimmung und dem-
entsprechend grofitem ,,Radius®) wird mit Sicherheit
der EinfluB} der Einengung des Sehfeldes des einzelnen
Ommatidiums groBer sein als der EinfluB der Ver-
kleinerung des Winkelabstandes @ zwischen den opti-
schen Achsen benachbarter Ommatidien. In diesem
Bereich bleibt @ beim Eintauchen in Wasser wegen
der nahezu senkrecht (6 =0) auf der Augenoberfliche
stehenden morphologischen Achsen der Ommatidien
praktisch ungedndert, wihrend die Einengung des
Ommatidien-Sehfeldes, die ja vom Winkel § unab-
hangig ist, voll wirksam wird. Im Augenzentralbereich
wird daher die Sehfeldiiberlappung unter Wasser
reduziert. KEine Lichtstufe, die von den Ommatidien
des Augenzentralbereichs unter einem gewissen Ab-
stand erfaBt wird, wiirde also auf das Receptoren-
raster dieses Bereichs in Wasser weniger ,,verschmiert*
als in Luft abgebildet. In den Randbereichen des
Auges wird wahrscheinlich der EinfluB, der auf der
Verkleinerung von @ beruht, iiberwiegen, so daf3 dort
die Sehfeldiiberlappung unter Wasser voraussichtlich
grofer sein wird als in Luft. Da innerhalb dieses
Bereichs keine Empfindlichkeits-Verteilungsfunktionen
an einzelnen Ommatidien gemessen wurden, koénnen
zur Zeit keine quantitativen Angaben hierzu gemacht
werden,

VI1I. Diskussion

Aus der Analyse der Impulsfrequenz-Verteilung,
die sich als Antwort auf eine Helligkeitsstufe in der
Receptorebene im optischen Nerv einstellt, haben wir
geschlossen, dafl die wechselseitige Inhibition im
Limulus-Auge mit zunehmendem Abstand der Recep-
toren im Mittel gauBisch abfallt. So ergab sich in
s-Richtung ein Abfall auf 1/e bei Abstinden von 8

bis 9 Ommatidien. Der Abfall der Inhibition in r-
Richtung dagegen ist nicht genau bekannt. Orien-
tierende Messungen von HARTLINE, WAGNER und
Rarrirr (1956) lassen jedoch vermuten, dafi die In-
hibition in r-Richtung auf 1/e bei drei- bis siebenmal
so kleinen Receptorabstanden abfallt als in s-Richtung.
Diesem Befund haben wir in Gl. (9), die die Inhibi-
tionsdichte-Verteilung enthélt, durch Einfiithren des
Parameters b Rechnung getragen.

In einer Serie von Experimenten haben HARTLINE,
RaTLIeF (1957) und RaTLirr, HARTLINE und MILLER
(1963) durch Ableitung von Receptorpaaren verschie-
dene Inhibitionskoeffizienten im Limulus-Auge be-
stimmt. Veroffentlicht wurden unseres Wissens acht
Werte, die in nachstehender Tabelle 3 zusammen mit
den entsprechenden Frequenzschwellenwerten aufge-
fahrt sind.

Tabelle 3
Abstand
. I lsfre- Impulsfre-
fg’l”:ee;fr. R.e:?f)' Inhibitions- [ Inhibitions- qugiggcshsvel- quenpzschsvel-
dem L-Z ge in Koeffizien- | Koeffizienten | lenwerte z3; | lenwerte 28
i ten By Bii
Orqmat}dlen.
Einheiten Tmp/sec TImp/sec
4 0,045 0,075 0,87 1,22
5 0,150 0,170 9,17 7,92
9 0,086 0,039 1,45 1,06
11 0,085 0,024 1,23 0,48

Aus dieser Tabelle ersieht man, daf sich die Koef-
fizienten £;; von den Koeffizienten f;; unterscheiden.
Wie unsere Messungen, denen eine grofle Receptor-
population des Auges zugrunde liegt, zeigen, ist die
,».Symmetrie” der Inhibitionskoeffizienten jedoch im
statistischen Mittel gewdhrleistet (s. auch S.51; die
individuellen Unterschiede in der wechselseitigen In-
hibition zwischen je zwei Receptoren verschwinden,
wenn man den Mittelwert der Inhibition zwischen sehr
vielen Receptorpaaren 1, j betrachtet. Es ist daher im
Mittel 8;; ==f;;. Nach HARTLINE u. Mitarb. fallen —
wie schon in der Einleitung erwéhnt — die Inhibitions-
koeffizienten mit wachsendem Abstand der Receptoren
im allgemeinen monoton ab. Aber auch Ausnahmen
sind bekannt, wie aus Tabelle 3 hervorgeht. Dort sind
die Inhibitionskoeffizienten bei einer Receptordistanz
von 5 Ommatidien wesentlich gréBer als die bei einer
Distanz von 4 Ommatidien. Nach unseren Ergebnissen
fallen auch diese Ausnahmen im statistischen Mittel
nicht ins Gewicht, da die Inhibitionsdichte-Verteilung
(s. Gl 9) nach einer Gauf}-Funktion monoton ab-
nimmt. Diese Verteilung, die sich aus unseren Ver-
suchen ergab, erlaubt die Bestimmung der gemittel-
ten Inhibitionskoeffizienten f;; des Limulus-Auges
(5. 8. 54). Zu diesem Zweck integriert man die Ver-
teilung tiber ein Flichenelement, das der Ausdehnung
eines Ommatidiums in der Augenoberfliche entspricht
und je nach dem gegenseitigen Abstand der Recep-
toren lokalisiert ist. So erhalten wir z.B. bei einem
mittleren Abstand von 10 Ommatidien einen Inhibi-
tionskoeffizienten ;0 =0,00124, wobei angenom-
men wird, daB die Inhibition in s- wie in r-Richtung
gleich stark abfallt (Fall 5 =1). Sinkt die Inhibition
in r-Richtung bereits bei fiinfmal kleineren Abstinden
auf die in s-Richtung erreichten Werte, so ergibt sich
Bir10=0,007. Durch Interpolation der von HarT-
LINE u. Mitarb. direkt ermittelten Inhibitionskoetffi-
zienten (Tabelle 3) erhdlt man den entsprechenden
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Wert f;, 10 =0,06, der etwa um den Faktor 10 gréfler
ist. Diese Diskrepanz konnte bisher nicht erklirt
werden. Man koénnte vermuten, daB eine der méglichen
Ursachen die Vernachlissigung der in GL. (1B) ent-
haltenen Impulsfrequenz-Schwellenwerte ist, da die
B;; in unserer Theorie kleiner ausfallen miifiten, als
es bei Berticksichtigung der Schwellen der Fall wire.
Wir haben aber — wie ausfithrlich begriindet — durch
Anheben der mittleren Reizlichtintensitit gezeigt, dal
in unseren Versuchen kein merklicher Einflufl der
Schwellen auf die Impulsfrequenz-Verteilung im opti-
schen Nerv festzustellen ist. Dieses Krgebnis palt gut
zu den in Tabelle 3 aufgefithrten geringen Werten der
Impulsfrequenz-Schwellen, wenn man von dem Werte-
paar bei 5 Ommatidienabsténden absieht, das sowohl
hinsichtlich der Schwellen als auch beziiglich der In-
hibitionskoeffizienten von den tibrigen Werten weit
abweicht. Es erscheint also zumindest so, als ob die
Vernachldssigung dieser Schwellen nicht verantwort-
lich fiir die Diskrepanz zwischen den von HARTLINE
u. Mitarb. gemessenen und von uns bestimmten In-
hibitionskoeiffizienten sein kann.

Wir haben den Verdacht, daB die Inhibitions-
koeffizienten im Limulus-Auge keine Konstanten sind,
sondern moglicherweise von der Gréfe des beleuch-
teten Receptorareals abhingen. Dieser Verdacht wird
durch folgende Uberlegungen bestirkt: Wird ein Re-
ceptor des Auges bestrahlt und die von diesem Recep-
tor ausgeloste mittlere Impulsfrequenz gemessen, so
findet man einen nahezu linearen Anstieg mit dem
Logarithmus der Lichtintensitdt, und zwar entspricht
nach RarLirr, HARTLINE und MirrLer (1963) einer
Erhohung der Lichtintensitdt um den Faktor 10 etwa
ein Anstieg der Impulsfrequenz um 14 Impulse pro
Sekunde. Wird dagegen die Umgebung dieses Recep-
tors mitbeleuchtet (in RATLIFFs Experiment etwa
40 Ommatidien), so steigt die mittiere Impulsfrequenz
im Zentralreceptor bei entsprechender Erhohung der
Lichtintensitdt nur um etwa 5 Impulse pro Sekunde
an. Unter den hier vorliegenden experimentellen Be-
dingungen wird daher die Dynamik der Impulsfre-
quenz um 1:2,8 geprefit. Ungefihr dieses Ergebnis
miite man auch erhalten, wenn die Dynamikpressung
der Impulsfrequenz des Zentralreceptors mit Hilfe von
Gl. (2E) und unter Beriicksichtigung eines der in Ta-
belle 3 enthaltenen Werte fiir die Inhibitionskoeffi-
zienten berechnet wird. Dabei kann man so vorgehen,
daB mit Hilfe des Inhibitionskoeffizienten f; ;9=
0,06 (nach Tabelle 3 interpoliert) der Parameter B in
der Inhibitionsdichte-Verteilung in GI. (9) bestimmt
wird. Zieht man den aus unseren Experimenten ge-
wonnenen Wert des Parameters ¢, der ganz gut zu
den Befunden HarTLINEs u. Mitarb. pafit, heran und
tragt die in dieser Weise festgelegte Verteilung H(s, 7)
in GL (2C) ein, so 1a8t sich-die Dynamikpressung der
Impulsfrequenz in diesem — dem Experiment ent-
sprechenden — Fall berechnen, wenn die Integration
in GL (2C) nur iiber 40 Ommatidien erstreckt wird.
Wir haben jedoch von dieser umfangreichen Berech-
nung abgesehen, da uns nicht gesichert erscheint, ob
in dem angefiihrten Experiment auch alle 40 Recep-
toren gleichmiBig beleuchtet wurden. Dagegen lat
sich die Dynamikpressung sehr einfach angeben, wenn
man annimmt, dafl alle Receptoren des Auges (und
nicht nur 40) gleichmaBig beleuchtet werden. Dann
erhidlt man im Fall b =1 eine Dynamikpressung von

1:58,6 und im Fall =% von 1:11,55. Obwohl sich
dieses Ergebnis — wegen des Integrationsbereichs
> 40 Ommatidien — nicht unmittelbar mit der auf
experimentellem Wege bestimmten Dynamikpressung
von 1:2,8 vergleichen 14Bt, erscheint uns der Unter-
schied jedoch so grof}, daBl er kaum auf den Unter-
schieden im Integrationsbereich basieren kann. Legt
man dagegen die von uns bestimmten Werte fiir B
und ¢ der Berechnung zugrunde, so ergibt sich unter
der Annahme der Beleuchtung aller Receptoren des
Auges eine Dynamikpressung von 1:2,112. Dieses Er-
gebnis palit gut zu dem experimentellen Befund einer
Dynamikpressung 1:2,8, obwohl man bedenken muf,
daB beiden Fillen unterschiedliche Receptorareale zu-
grunde liegen. — In diesem Zusammenhang lafit sich
auch abschitzen, welche Gr6Be das Mach-Band in
unseren Stufennahfeld-Experimenten (s. Abb. 3 und 8)
annehmen miillte, wenn man den — aus f§;,4, =0,06
berechneten — Wert von B der Inhibitions-Verteilung
zugrunde legt. Die Ausprigung des Mach-Bandes
haben wir durch das Verhiltnis C/(D +C) (s. S.47)
charakterisiert; es liegt in unseren Versuchen zwischen
47 und 68%. Dagegen wiirde man mit §;,,9==0,06
im Fall b=1 ein Verhéltnis von € -100/(D +C) =
98,2% und im Fall b =1 ein Verhéltnis von ¢ - 100/
(D+C)=91,3% erhalten. Auch diese Unterschiede
zwischen gemessener und der bei Benutzung der ein-
zeln bestimmten Koeffizienten zu erwartender Aus-
prigung des Mach-Bandes veranschaulichen, dal} die
Werte der Inhibitionskoeffizienten #;; womdoglich
davon abhingen, ob man nur wenige Receptoren reizt
oder aber groe Bereiche des Komplexauges be-
leuchtet.

In einer fritheren Arbeit (REICHARDT 1961) wurden
die Werte der Inhibitionskoeffizienten einer Modell-
Receptorkette des Limulus-Auges aus einem Stufen-
experiment von RATLIFF und HARTLINE (1959) abge-
schiatzt. Als Ergebnis dieser Abschédtzung ergaben sich
far die Modell-Koeffizienten f; ; die Werte ﬁ_iil =0,3,
Bizz =02, Birs=0,1 und f;;=0 mit j>3. Abge-
sehen davon, daB sich der direkte Einflu der In-
hibition in diesem Falle nur iiber je drei Nachbar-
ommatidien erstreckt, weichen die Werte dieser In-
hibitionskoeffizienten erheblich von den Werten der
Koeffizienten ab, die nach unseren Ergebnissen aus

der Inhibitionsliniendichte 7L(8) errechnet werden kon-
nen. So ergibt sich z. B. fir den ,,Linien“-Inhibitions-
koeffizienten f; +1=0,078, der sich etwa um einen
Faktor 4 von dem entsprechenden Modell-Koeffizien-
ten unterscheidet. Diese Diskrepanz beruht unseres
FErachtens darauf, daB RaATLIFF und HARTLINE bei
ihrem Versuch, der ausschliellich zur qualitativen
Demonstration eines Mach-Bandes unternommen wur-
de, eine Helligkeitsstufe sehr begrenzter Ausdehnung
verwandten, die nicht von einem Lambert-Strahler
gebildet, sondern mittels einer Linse auf dem Recep-
torenraster erzeugt wurde. Die Ausleuchtung des
Auges erstreckte sich in s-Richtung nur iiber etwa
5—7 Ommatidien. Unter diesen Bedingungen mufl
sich im optischen Nerv eine raumliche Impulsfrequenz-
Verteilung einstellen, die nicht die Antwort auf eine
exakte Stufenfunktion in der Ebene des Receptoren-
rasters darstellt, da sich Berandungseffekte auswirken
miissen. Eine genaue Bestimmung der Inhibitions-
koeffizienten des Auges setzt bei unserer Methode
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jedoch voraus, dafi die Helligkeits-Verteilung auf dem
Receptorenraster sich iiber hinreichend viele Recep-
toren des Auges erstreckt und genau bekannt ist.
Bildet man eine Helligkeitsstufe mittels einer Optik
auf dem Receptorenraster ab, so ist — wegen der
endlichen Apertur der abbildenden Optik und der
Divergenz der optischen Achsen benachbarter Om-
matidien — im allgemeinen nicht damit zu rechnen,
dafl das Bild auch unverzerrt von den Receptoren
empfangen wird.

AbschlieBend méchten wir noch einmal auf die von
der Sehfeldiiberlappung der Ommatidien und der In-
hibition bewirkten Transformationseigenschaften des
Limulus-Auges zuriickkommen. In Kapitel V wurden
die rdumlichen Amplituden-Frequenzginge beider
Transformationen bestimmt. Aus ibnen ersieht man,
daf sich der Einflul der Sehfeldiiberlappung nur auf
raumliche Frequenzen auswirks, die von der Inhibition
kaum betroffen werden. Die Ursache hierfir ist darin
zu suchen, dafl die Empfindlichkeits-Verteilungsfunk-
tion des Einzelommatidiums (s. Abb. 7) zu einer star-
ken Sehfeldiiberlappung benachbarter Ommatidien
fithrt, jedoch mit zunehmendem Ommatidienabstand
stark abféllt. Demgegeniiber ist die Inhibition zwi-
schen benachbarten Receptoren schwach, sie erstreckt
sich jedoch auf Entfernungen von mehr als 10 Om-
matidienabstinden (vgl. Abb. 12). Die laterale Inhibi-
tion im ZLIemulus-Auge wirkt sich daher nur wenig
kompensierend auf die Sehfeldiiberlappung aus; sie
tritt vielmehr zu deren EinfluB hinzu. Die eingangs
aufgeworfene Frage nach der Bedeutung der lateralen
Inhibition im Limulus-Auge kann dahingehend beant-
wortet werden, dafl sie vorwiegend eine relative Kon-
trastanhebung [d.h. eine VergroBerung des Ausdrucks
C/(D 4 C] hervorruft; die durch die Sehfeldiiberlap-
pung benachbarter Ommatidien bewirkte Verschmie-
rung scharfer Kontrastgrenzen regeneriert sie jedoch
nur zum Teil. — In diesem Zusammenhang sei noch-
mals betont, dall prinzipiell weder die Sehfeldiiber-
lappung noch die laterale Inhibition einen Einfluf}
auf das optische Auflésungsvermdgen besitzen. Denn
fir jede Umweltleuchtdichte-Verteilung, deren rdum-
liche Frequenzen vom Receptorenraster noch auf-
gelost werden konnen, gibt es eine und nur eine
rdumliche Impulsfrequenz-Verteilung im Querschnitt
des optischen Nervs. Das Limulus-Auge 1aBt sich
daher als eindeutiger Zuordner fiir optische Nach-
richten auffassen.

Wir danken den Herren Dr. G. FErmr1, Dr. K. Gétz und
Dr. D. Varjv fiir wertvolle Kritik sowie Frau U. KirscEFELD

fiir die Hilfe bei der Durchfithrung der Experimente. Herrn
FreiserG danken wir fiir das Anfertigen der Zeichnungen.

Anhang 1

Berechnung von ¢ aus ¢: Das Auge wurde im Punkt O
der Drehachse Z Z’ des horizontalen Drehtisches montiert
(Abb. 15). Es lieB sich in der durch die Punkte A0 B ausge-
zeichneten horizontalen Ebene um Z Z’ drehen. Zwei Faille
sind zu unterscheiden: 1. Die optische Achse des untersuchten
Ommatidiums liegt in der Verbindungslinie von O nach 4.
Befindet sich eine punktférmige Lichtquelle (Glithwendel) in
A, so liegt sie im Empfindlichkeits-Maximum des Ommati-
diums. Einer Drehung des Auges um den Winkel ¢ entspricht
eine Bewegung der Lichtquelle von B nach 4. Bestimmt man
fiir verschiedene Winkel ¢ die relative Empfindlichkeit des
Ommatidiums, so braucht keine weitere Umrechnung vorge-
nommen zu werden; @ gibt direkt den Winkelabstand der
Lichtquelle von der optischen Achse an, daher ist ¢=p.
2. Andere Verhiltnisse liegen vor, wenn die optische Achse

des Ommatidiums in der Verbindungslinie von O nach A’
liegt und damit einen Minimalwinkel ¢ gegen die Drehebene
bildet. Befindet sich die Lichtquelle in 4, so entspricht einer
Drehung des Tisches um @ eine Bewegung der Glithwendel
von B’ nach 4’. Den Winkelabstand der Lichtquelle von
der optischen Achse bildet in diesem Fall nicht der Winkel g,
sondern der Winkel ¢, der durch die Verbindungslinie zwi-
schen den Punkten 4’0 B’ definiert ist. Aus Abb. 15 ersieht
man, dafl ¢ und @ wie folgt miteinander in Beziehung stehen:
Es ist

O’ A’JOA” = cos, 1,1
A’B = 2-0" 4’sin ';,, , 1,2)
A'B =2-04 sin%, (1,3)

Elimination von 4’ B’ aus Gl. (1,2) und GL (1,3) liefert

sin ¥ =sin ¥ .o 404°. (1,4)
2 2
Abb. 15. Erliuterungen im Text
Setzen wir Gl. (1,1) in Gl. (1,4) ein, so ergibt sich
sin ‘;’ = cos @ sin ‘; (1,5)
und B
@ = 2aresin (cos & sin —;07) . (1,6)

Mit Hilfe von GI. (1,6) 148t sich jedem in Abhéngigkeit vom
Winkel p gemessenen Empfindlichkeitswert ein Winkel ¢ in
der durch die Punkte 4’0 D ausgezeichneten Ebene zuordnen.
Wegen ~ A’0OB’ = < A’0D und der Rotationssymmetrie der
Empfindlichkeits-Verteilungsfunktion um die optische Achse
ist damit die Empfindlichkeits-Verteilung des Ommatidiums
erschlossen, die man direkt gemessen hitte, wenn die Licht-
quelle in der Ebene A’0 D um O mit dem Radius O A’ bewegt
worden wire.

Anhang 2

Der Zusammenhang zwischen y(s) und z(s) besitzt die
Form eines Faltungsintegrals

y (s) :}_Zo(u)z(s—u)du, 2,1)

worin k(s) die unbekannte Kernfunktion ist. y(s) und z(s)
sind im Stufenexperiment antisymmetrische Funktionen und
daher gilt y(s)= —y(—s), 2(s)=—2(—s). Dann folgt aus
Gl (2.1)

+ o0
y(—s) = [h(u)2(u—s) du. 2.2)
Setzen wir — s= p, so ergibt sich aus Gl. (2,2)
y(®) = (W) z(u+p)du. (23)
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Und setzen wir = —gq, du= —dq, dann folgt aus Gl. (2,3)

:#fh(‘ —g+pldg= fh Qzp—qdg. (24)

Vergleicht man die Gln. (2,1) und (2,4) miteinander, so resul-

tiert
h(s)=h(—s).

Der Kern k(s) der Integralgleichung (2,1) ist demnach sym-
metrisch.

Anhang 3

Bestimmung des Parameters B: Die Faltung des h(s)-
Kernes mit der gemessenen z(s)-Funktion fithrt zu einer
Stufenfunktion in y(s) (s. Kapitel IV). Bei der vorgenom-
menen Zerlegung von z(s) ergibt sich diese Stufenfunktion
(Kurve IV in Abb. 10) aus der Addition der Kurven I, I7
und III. Wie Abb. 10 zeigt, trigt die Faltung der z(s)-
Funktion mit dem GaulB-Anteil des k-Kernes (Kurve 111) nur
in der Nahe der Stufenkante etwas zur Summe bei. Deshalb
muf fir grofle Abstinde von der Stufenkante (s—oo) der
Ordinatenwert der Kurve /7 gleich dem Wert von C (Abb. 10)
sein, da nur dann aus der Addition von I und 77 der Ordinaten-
wert der Kurve IV (fiir s—o0) hervorgeht. Da Kurve 17
durch Faltung einer Stufenfunktion (Stufenhéhe D) mit dem
GaufB-Teil des h-Kernes entsteht (s. Kapitel IV), ergibt sich

_ e
C=cBD[ecudu, (3,1)
— 0
Ausintegration liefert _
- C
B ]/n =35 - (3,2)
Aus Abb. 8 lassen sich die Werte von C =0,263 und D = 0,237
— jeweils in den Einheiten der rechten Ordinate — ent-
nehmen, womit sich fir B ]/n——— 1,111 ergibt.
Anhang 4
Das Integral
+
e~k cosksdk
g(s) = f — = 3.1)
1+ Vz Be—tite

wurde mit Hilfe eines Analogrechners ausgewertet. In die
Rechenschaltung wurde B als aus dem Experiment bestimm-
ter, ¢ dagegen als willkiirlich gewahlter Parameter eingefiihrt.

B
Die Impulsantwort &(s) — ——=g(s), deren Verlauf natiirlich
n

von ¢ abhiingt, wurde durch graphische Integration in die
Stufenantwort iiberfithrt und dann mit dem entsprechenden
experimentellen Verlauf (Abb. 8) verglichen. Beide Verldufe
lassen sich zur Deckung bringen, wenn g(s) einer MaBstabs-
transformation §* = ¢ s mit geeignet gewahltem ¢ unterworfen
wird. Die Kenntnis des Transformationsfaktors e erlaubt die
Bestimmung von c.

Beweis: Wir unterwerfen g(s) der Abszissen-MaBstabs-
transformation s* = ¢ s, dann erhilt man

+ oo 2 2 8*
e—kl4ccosk — dk
£

gls*) = (3:2)

P Va Be—wser

Gl (3,2) geht mit der neuen Integrationsvariablen k* = %
itber in o
ek* e} [4c® cog k* s* d I*

+
*) — .
9(8 ) Eb[ 1+V7}B€4k*2€2/402

Aus Gl (3,3) erkennt man, daB der MaBstabstransformation
(abgesehen von einem Faktor ¢) die Verdnderung des Para-

3:3)

meters ¢ vom angenommenen Wert ¢ auf ¢* = %entspricht.
Ist daher & durch Vergleich ermittelt, dann liegt auch c* fest.

Anhang 5

Bestimmung der Inhibitions-Dichtefunktion H aus Gl. (8)
Abschnitt IV, die wir hier mit (5,1) bezeichnen

+ o0
2
¢ Be—¢'s® =‘/‘H{s2 -+ %} dv.
— o0

(5,1)

Wir behaupten, die Losung laute

H=A ¢ O (5.2)
(A eine noch zu bestimmende Konstante); diese Behauptung
ist richtig, wenn bewiesen werden kann, daf} f(s?+4-7%/b?) in

dem Ansatz
H=Ae 6T, g2t p21p2) (5,3)

identisch eins ist. Triagt man den Ansatz nach Gl (5,3
Gl. (5,1) ein, so ergibt sich

) in

+ oo
cBe O = A_foi—&(sz“z/””. f(& o2ty de.  (5.4)

Werden beide Seiten von Gl. (5,4) durch ¢ Be—¢*s* dividiert,
so erhalten wir

A F
1= B /‘e_ ertfb? - f (24-v2/b2) dv (5,5)

2
Setzt man nun s2=1p, :‘2 =g, 80 ist 2vdv

= dgund Gl. (5,5)

geht iiber in

1564
ZCB

e Czlql

lp| +lgh)d (5,6)

Wir nehmen jetzt an, dafl die Funktion f fourierentwickelbar
sei (eine erlaubte Annahme, unter anderem wegen der end-
lichen Ausdehnung des Limulus-Auges) und fithren eine
Fourier-Transformation der linken und rechten Seite von
Gl (5,6) durch. Dann erhilt man (k = Variable im Fourier-
Bereich):

+ 00
[l‘eﬂ'kpdp:
<o (5,7)
—+ oo -+ 00
1564 . e—c4|
= cfe—ikp | £
2 og o e filpl ) dady.
- 00 — 00
Daraus folgt (§ = Deltafunktion)
154
W=3 8
(5,8)

f e+quff Ip| +lq|)e—ikt@+a dpdg.

— 00 I

Setzen wir |p| —|—|q| =u, so laBt sich das Doppelintegral in
ein Produkt zweier Integrale verwandeln

e? 4o
ok ; ﬁg e_ IQI e-l-qudqff e~ikudu, (59)

el ist eine gerade Funktion, so daB Gl. (5,9) iibergeht in

V_
+ o0
A e
B ’ W

Fithrt man das erste Integral in Gl. (5,10) aus, so ergibt sich
aus Gl. (5,10)

coskqdq-ff(u)e—ikudu. (5,10)

bA @+ c4+k2)’~'}% i
o) = [(2) PRy _ff(u)e kdu} (5,11)

. . . e
Da die Fourier-Transformierte von

fiir alle k& verschieden

q
von Null ist, mu — damit die Gleichung erfiillt ist — die
Fourier-Transformierte von f fiir alle & aufler £ =0 verschwin-

+o0
den. Damit ist gezeigt, daB [ f(u) e—?kudueine Deltafunktion
— 00

und somit f=1 ist.
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Wir haben jetzt noch den Wert der Konstanten 4 mit
Hilfe von GI (5,11) zu bestimmen. Setzt man k=0, so ergibt
sich fir 4
c¢¢-B
Yn-b

so daB} die Inhibitionsdichte H von der Form

s (5,12)

(5,13)

ist.

Entsprechende Uberlegungen gelten auch fiir die Empfind-
lichkeits- Verteilungsfunktion des Einzelommatidiums, da wir
zeigen konnten, daB sich diese Verteilungsfunktion durch eine
Linearkombination aus zwei Gaufl-Funktionen gut approxi-
mieren 148t.
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Statistische Eigenschaften der Neuronaktivitit im ascendierenden visuellen System *

Von A. HeErz, 0. CReEUTZFELDT und J. FUSTER **

Aus der Abteilung fiir Experimentelle Neurophysiologie der Deutschen Forschungsanstalt fiir Psychiatrie
(Max-Planck-Institut), Miinchen 23

Mit 10 Textabbildungen
(Eingegangen am 22. Dezember 1963 )

Zusammenfassung/Summary. 1. The activity of single nerve
cells in the visual system of cats (curarized or encéphale isolé
preparations) was investigated. Records were sampled from
units in the optic tract, the lateral geniculate body, and the
striate cortex. The non-sequential interval distribution and
the mean discharge rate of spontaneous activity and of that
during stimulation of the retina with continuous light was
analysed over long periods. An interval analyser was used.

2. The mean discharge rate of spontaneous activity is
highest in the optic tract and decreases significantly towards
the visual cortex. The mean values are: 35.5 per sec in the
optic tract (13 units), 14.0 per sec in the lateral geniculate
(24 units) and 5.7 per sec in the visual cortex (145 units).

3. The variety of possible interval distributions was reduced
to 3 characteristic types. As belonging to type I those distri-
butions were classified which showed exponential form. Only
the frequency of short intervals was reduced, so that the
distribution had a peak at 8—10 msec. The joint interval
histogram showed that the successive single discharges were
independent from each other. From this it could be assumed
that spike generation in these cells occurs according to a
Poisson-type process. The initial dead time can be explained
by the excitability cycle of the units or by recurrent or col-
lateral synaptic interactions. — Bi- or trimodal interval
distributions were labelled as type IL. The different peaks
were attributed to different activity determining factors.
A third group (type III) is found by those distributions which
show transitional characteristics between the other two. Only
one peak of short intervals is distinguishable and flanked by
a wide and unsystematic distribution of longer intervals.

* Nach einem Vortrag, gehalten auf der Tagung der Deut-
schen Arbeitsgemeinschaft Kybernetik in Miinchen am
30./31. Okt. 1963. Uber einen Teil der Ergebnisse wurde auf
der 28. Tagung der Deutschen Physiologischen Gesellschaft,
Koln, Juni 1963 berichtet [Pfliigers Arch. ges. Physiol. 278, 77
(1963)].

** Wissenschaftlicher Gast als Career Investigator (M-3756)
des National Institute of Mental Health, USA.

4. In the optic tract mainly type I, in the lateral geniculate
mainly type I1 and in the visual cortex almost always type I11
distributions were found.

5. The interval distribution from each unit in darkness
remained essentially the same under continuous illumination,
even though the average discharge rate of optic nerve fibers
was considerably changed by stimulation. In cortical cells
only little changes of discharge rate were induced by continuous
illumination of the retina.

Die meisten Nervenzellen des Zentralnervensystems
zeigen eine Ruheaktivitdt, die auch vorhanden ist,
wenn die Reizeingénge nicht von aullen erregt werden.
Die Ursache fiir diese Entladungstéitigkeit ist teilweise
in einer durch spontanes Freiwerden synaptischer
Ubertriigersubstanzen ausgelosten stindigen Erregung
der Sinnesreceptoren und Nervenzellen zu suchen, teil-
weise ist sie durch den wohl nie ganz ,,reizlosen Zu-
stand unserer Sinnesorgane bedingt. Eine wichtige
Rolle spielt auBerdem die stindige Aktivitit auto-
nomer Systeme, die iiber Zentren des Hirnstammes
und Zwischenhirns weite Teile des Zentralnerven-
systems zu beeinflussen vermag. Inwieweit dariiber
hinaus auch echte ,,Spontanaktivitit‘ einzelner Zellen
vorkommt, ist eine im einzelnen noch nicht geklirte
Frage.

Die Beschreibung der Aktivitit von Nervenzellen
kann auf verschiedene Weise erfolgen: 1. Angabe der
durchschnittlichen Entladungshéufigkeit pro Sekunde
iiber lingere Zeiten, bzw. 2. kontinuierliche Frequenz-
analyse, 3. fortlaufende Aufzeichnung der Intervall-
folgen (sequential intervals) und ‘4. Aufzeichnung



