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in b ffir be ide  A u g e n  in  Phase ,  in c u n d  d f/Jr be ide  
A u g e n  in  Gegenphase .  M a n  s ieh t  in  c u n d  d das  Ver-  
s c h w i n d e n  der  R e a k t i o n  m i t  de r  G r u n d w e l l e  (v = 
0,5 Hz)  u n d  das  A u f t r e t e n  der  e r s t en  0 b e r w e l l e  m i t  
ge r inge r  A m p l i t u d e .  Gle iehze i t ig  t r i t t  e ine  s t a r k e  
m i t t l e r e  K o n t r a k t i o n  der  Pup i l l e  auf.  U n t e r s u e h u n g e n  
d ieser  A r t  w e r d e n  zur  Ze i t  du rchge f f ih r t ,  u m  D a t e n  
ffir  e ine  q u a n t i t a t i v e  A u s w e r t u n g  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 
intensity distribution on the receptor mosaic. The amplitude 
of the spatial frequency 1/2 = 0,25 (2 in units of interomma- 
tidial distance) is reduced to half of the maximum value, 
which is attained at zero frequency. I t  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 dioptrie apparatu~ 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. I t  is found that  this distribution is also 
Gaussian in form, but  decays to 1/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 1/2 = 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- 
t ivi ty 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 discrepeney are 
discussed. - -  In  a separate chapter the overall transfer char- 
acteristic for eyes submerged in water is described. I t  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. 

I .  Einleitung und Problemstellung 

Das  K o m p l e x a u g e  y o n  Limulus  b e s t e h t  aus  e t w a  
1000 O m m a t i d i e n ,  die d u r c h  P i g m e n t  op t i sch  v o n -  
e i n a n d e r  i so l ie r t  s ind  (Appos i t ionsauge) .  D e r  s innes-  
phys io log i sche  A p p a r a t  eines O m m a t i d i u m s  s e t z t  sich 
aus  8 - - 2 0  R e t i n u l a z e l l e n  z u s a m m e n ,  de r en  R h a b d o -  
m e r e  d e n  F o r t s a t z  e iner  b ipo l a r en  Zelle  (der exzen t r i -  
schen  Zelle) umseh l i eBen  (DEMoLL 1914; MILLER 1957). 
Sowoh l  y o n  den  R e t i n u l a z e l l e n  als auch  y o n  de r  ex-  
z e n t r i s e h e n  Zelle  jedes  O m m a t i d i u m s  g e h t  je  e in  A x o n  
aus ;  d ie  A x o n e  b i lden  z u s a m m e n  den  o p t i s c h e n  N e r v .  
I n  u n m i t t e l b a r e r  N/~he de r  O m m a t i d i e n  l ieg t  e in  Ge- 
f l eeh t  y o n  K o l l a t e r a l e n ,  die  Q u e r v e r b i n d u n g e n  zwi-  
schen  d e n  A x o n e n  he r s t e l l en  u n d  v e r m u t l i c h  f iber  
S y n a p s e n  au f  die  I m p u l s b i l d u n g s o r t e  e inwi rken .  
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Bestrahlt man ein Ommatidium des Auges, so wird 
in seiner exzentrischen Zelle ein Generatorpotential 
erzeugt, dessen station~rer Anteil ann/ihernd logarith- 
misch yon der Lichtintensiti~t abh~ngt. Alle bisherigen 
Untersuchnngen deuten darauf hin, dab yon der Licht- 
strahlung Nervenimpulse (Spikes) nur im Axon der 
exzentrischen Zelle, dagegen nicht in den Axonen der 
Retinulazellen ausgelSst werden. Daher ist ]edes Om- 
matidium dieses Komplexauges offenbar als funktio- 
helle Einheit aufzufassen. Unter stationi~ren Bedin- 
gungen besteht ein linearer Zusammenhang zwischen 
dem Generatorpotential einer exzentrischen Zelle und 
der durch dieses Potential ausgelSsten Nervenimpuls- 
frequenz im entsprechenden Axon des optischen Nervs. 
Solange nur je ein Ommatidium des Komplexauges 

z~ z~ j 
a b 

Abb. 1. a Funk t ions s t ruk tu r  der  Inhib i t ions-Wechselwirkung zwischen zwei 
Receptoren  i und  j des Zimulus-Komplexauges. N~here Erl / tuterung im  
Text .  b Zur  Defini t ion der  Sehfeldkoeffizienten ai~ bei  e inem Ommat id ien-  
zwciersystem.  Die Licht intensi t i i t  x~ einer punk t fS rmigen  Lichtquelle, die 
sich in grol~er En t f e rnung  v o m  Auge  in der  opt ischen Achse  des /- ten 
Receptors  befindet ,  w i rk t  bei einer Sehfeldfiberlappung nicht  nur  au f  den 
Receptor  i, sondern auch auf  den R e c e p t o r j  ein. Die  GrSBe dieses Einflusses 

wird durch den Koeff iz ienten  cr i i  beschrieben 

gereizt wird, besteht dieser Zusammenhang fiir alle 
Axone; werden dagegen zwei oder mehr Ommatidien 
gereizt, so treten die Erregungen in den Axonen des 
optischen Nervs fiber das Kollateralengeflecht mitein- 
ander in Wechselwirkung. Diese Interaktion ist ein 
teillinearer ProzeB vom Typ der lateralen ,,Rfick- 
inhibition" (HARTLINE, WAGNER und RATLIFF 1956; 
HARTLI:NE und RATLIFF 1957, 1958 ; RATLIFF, MILLER 
und HARTLI~E 1958; RATLIFF und HARTLINE 1959). 
In Abb. 1 a ist die Wechselwirkung zwischen zwei Om- 
matidien i j schematisch dargestellt. Sie laBt sich durch 
ein Paar simultaner teillinearer Gleichungen beschrei- 
ben: 

z~ = yi - / ~ i j ( z j  - z~) 
(1h) 

zj = y j -  fi~.~ (z~ - z~). 

In G1. (1A) bedeuten zi, zj die Impulsfrequenzen, die 
yon den aktiven Fasern der Ommatidien i, ~ bei Er- 
regung gemessen werden kSnnen; Yl, Yj die Impuls- 
ffequenzcn, die in diesen Fasern erzeugt werden, wenn 
die hemmende Wechselwirkung ausgeschaltet wird; 
fi~ ], fl].~ Koeffizienten, die den Grad der wechselseitigen 
Inhibition angeben und z~., z j* Impulsfrequenz-Schwel- 
lenwerte dieses Wechselwirkungsprozesses. G1. (1 A) 
gilt im Bereich z i ~ z ~ ,  > * z~ = z j i ,  Yi  ~ f i i j ( z i  - -  z~j) und 
Y~' ~ fiii (zi -- z~), da negative Impulsfrequenzen nicht 
auftreten k5nnen (REIeHARDT 1961). Im Limulus -  
Komplexauge erstreckt sich die teillineare Wechsel- 
wirknng zwischen den Receptoren auf groBe Augen- 
bereiche und i~uBert sich darin, dab jeder Receptor 
yon einer Gruppe umgebender Receptoren inhibitiert 

wird. Ffir n Receptoren l~Bt sich dieser Wechsel- 
wirkungsprozeB durch nachstehende Gleichung be- 
schreiben, yon der G1. (1A) ein Spezialfall ffir zwei 
Rcceptoren ist. 

z ~ = y , ~ - F ~ j ( + - z S )  i = 1 , 2  . . . .  , n .  (1B) 
j - - 1  

Fiir G1. (1B) gelten entsprechende Beschr~nkungen 
wie ffir G1. (1A). 

Erzeugt man auf dem Komplexauge eine ,,stufen- 
fSrmige" Helligkeits-Verteilung, was z. B. mittels eines 
gleichm/~Big beleuchteten -- unmittelbar auf dem Auge 
liegenden -- Films, dessen eine Hiilfte weniger ge- 
sehw/irzt ist als die andere, zu erreichcn ist, dann wird 
diese Lichtreiz-Verteilung auf Grund der teillinearen 
Wechselwirkungen zwischen den Receptoren des Augcs 
nicht direkt auf die r~umliche Impulsffequenz-Ver- 
teilung im optischen Nerv fibertragen. Ubergiinge yon 
Hell nach Dunkel bzw. yon Dunkel nach Hell or- 
scheinen relativ verst~rkt in der riiumlichen 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-B~nder 
(RATLIFF and HARTLI~E 1959) in der r~umlichen Im- 
pulsfrequenz-Verteilung des optischen Nervs auf. Die 
Bedeutung der lateralen Hemmungsvorgi~nge kSnnte 
somit als funktioneller Mechanismus zur Kontrast- 
versti~rkung aufgefa6t werden. 

Andere Verhiiltnisse 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- 
st/~nden ist die Helligkeits-Verteilung auf dem Recep- 
torenraster nicht mehr stufenfSrmig, falls die Sehfelder 
der Ommatidien des Komplexauges sich fiberlappen. 
Beschreibt man den Grad der Sehfeldfiberlappung mit 
Koeffizienten ~ij (s. Abb. lb),  so lii6t sich die ,,Ab- 
bildung" der optischen Umwelt auf das Receptoren- 
raster mathematisch als lineare Transformation be- 
schreiben. Die Ubcrlappung hat zur Folge, da6 der 
~bergang yon Hell zu Dunkel, der auf dem ,,Stufen- 
film" sprungartig erfolgt, auf dem Receptorenraster 
allmi~hlich vor sich geht. Der Stufcnverteilung in der 
optischen Umwelt entspricht also eine ,,verschmierte" 
Helligkeitsstufe auf dem Receptorenraster. 

In frfiheren Arbeiten (REICHARDT 1961; REI- 
C~ARDT und MAcGINITIE 1962) wurde unter anderem 
gezeigt, dab die ]aterale Inhibition die ,,Verschmie- 
rung" einer Helligkeitsstufe rfickg~ngig machen kann, 
wenn die Inhibitionskoeffizienten fiij den Uberlap- 
pungskoeffizienten :r entsprechen. (Dies ist prinzi- 
piell immcr dann mSglich, wenn die Transformation 
der Umwelt-Leuchtdichte-Verteilung in die Lichtreiz- 
(----Helligkeits-)Verteilung auf dem Receptorenraster 
ohne Verlust optischer Information effolgt.) Die funk- 
tionelle Bedeutung der lateralen Inhibition kSnnte 
somit auch in einer Korrektur  der Sehfeldiiberlappung 
benachbarter Ommatidien bestehen. 

Auf der Basis yon Literaturangaben wurde abge- 
schi~tzt (REICHARDT 1961), welche der beiden Alter- 
nativen im Komplexauge yon L i m u l u s  verwirklicht 
ist. Diese Abschfi.tzung muBte sehr roh bleiben, da 
die in der Literatur beschriebenen Experimente zur 
Schfeldfiberlappung und St~rke der Inhibition yon 
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verschiedenen A u t o r e n  an  versch iedenem Versuchs- 
t i e rma te r i a l  und  auf terdem n ich t  im Hinb l i ck  auf die 
hier  aufgeworfene F rages te l lung  durchgeff ihr t  worden  
sind. Es erschien uns daher  gera ten ,  diese Frage-  
stel lung,  die auf  eino pr/izise Bes t immung  der  Inh ib i -  
t ions-  und  Uber lappungskoef f iz ien ten  im Limulus- 
Auge hinauslguf t ,  exper imente l l  aufzukl/~ren und die  
Konsequenzen  der  Ergebnisse  zu d iskut ie ren .  

Die Inh ib i t ionskoef f iz ien ten  zwischen je zwei Om- 
m a t i d i e n  kSnnen d i r ek t  b e s t i m m t  werden,  indem man  
die jeweil igen Ommat id i en  ge t r enn t  reizt ,  yon  ihren  
ak t i ven  F a s e r n  ab le i t e t  und  die stationi~ren Reak t io -  
nen auf  verschiedene  Re iz l i ch tkombina t ionen  auswer-  
tot .  Mit  dieser  Methode  is t  es tIARTLI~E und  RATLIFF 
gelungen,  einzelne Inh ib i t ionskoef f iz ien ten  im Limulus- 
K o m p l e x a u g e  zu bes t immen.  Sic s te l l ten  lest ,  d a b  
die  GrSl~e der  Inh ib i t ionskoef f iz ien ten  ira a l lgemeinen 
mi t  der  En t f e rnung  zwischen den  Recep to ren  ab- 
n i m m t ;  aber  auch A u s n a h m e n  yon  dieser  Regel  wur-  
den  gefunden.  Darf iber  h inaus  zeigte sich, da[~ die 
Koeff iz ienten  ill j ,  flii  n ich t  s te ts  e inander  gleich s ind 
(Asymmetr ie )  und  dal] die Megwer te  erhebl ich s t reuen.  
Eine  F u n k t i o n ,  die den  Abfa l l  der  Inh ib i t i on  m i t  zu- 
n e h m e n d e m  A b s t a n d  der  Recep to ren  beschreibt ,  kann  
daher ,  wenn  f iberhaupt ,  nur  als s ta t i s t i sches  Mit te l  
angegeben werden.  U m  die gesuchte  F u n k t i o n  durch  
Mi t te lung  bes t immen  zu kSnnen,  mil l] ten sehr  viele 
Inh ib i t ionskoef f i z ien ten  des Auges d i rek t  gemessen 
werden.  Dies war  b isher  wegen der  erhebl ichen tech-  
nischen Schwier igkei ten ,  die bei  solchen E x p e r i m e n t e n  
auf t re ten ,  n ich t  mSglich.  

W i r  h a b e n  desha lb  einen me thod i schen  Weg ein- 
geschlagen,  der  der  Bes t immung  der  Inh ib i t ions-  
koeff iz ienten eine groBe Recep to rpopu la t i on  des Auges 
zugrunde  legt.  Dieses Verfahren  bes i tz t  gegeni iber  der  
d i r ek t en  Messung den  Vorzug, daft die no twendige  
Mi t te lung  s c h o n  vom Auge selbst  durchgeff ihr t  wird,  
so d a b  m a n  die Inh ib i t ionskoef f i z ien tea  im s ta t i s t i -  
schen Mi t te l  in  einem E x p e r i m e n t  bes t immen  kann.  

Als method i sch  geeignetes Verfahren  b ie te t  sich 
die Messung der  r / iumlichen Ubergangs funk t ion  (spa- 
cial s tep  response) fiir das  K o m p l e x a u g e  an, da  das  
I nh ib i t i ons sys t em in wei ten  Grenzen ein l ineares 
Sys t em ist .  Dieses Verfahren  ha t  im Gegensatz  zur  
Messung des Frequenzganges  den  Vortei l ,  dal~ alle 
no twend igen  D a t e n  m i t  einer  Messung gewonnen 
werden k6nnen.  Gegenfiber der  fiblichen Messung der  
I m p u l s a n t w o r t  t r e t en  bei  e iner  L ich ts tu fe  als Reiz-  
ver te i lung  (bei geeignet  gew/ihlten K o n t r a s t e n  und  
Absolu theUigkei ten ;  s. Methodik)  au toma t i s ch  genii- 
gend Impu l se  pro Zei te inhei t  in si~mtlichen Recep to ren  
auf,  wodurch  der  durch  die Schwellen bedingte  nicht-  
l ineare  Bereich im E x p e r i m e n t  gemieden werden kann.  

I I .  Material und Methoden 
Limulus polyphemus wurde yon den Marine Biological 

Laboratories, Woodshole, Mass., USA, durch Luftfracht be- 
zogen 1. Die Tiere wurden bis zum Versuchsbeginn in See- 
wassertanks bei etwa 160 C gehalten. 

, , S t u f e n " - E x p e r i m e n t e  
Komplexaugen mit 2 - 3  cm des zugehSrigen optischen 

Nervs wurden in der yon ]-~ARTLINE (1934)2 beschriebenen 

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

2 Wir mSchten Herrn Professor HARTLINE (New York) 
ftir die Einfiihrung in die experimentelle Technik an dieser 
Stelle sehr danken. 

Weise pr~pariert und mit ruggeschw/~rztem Bienenwachs in 
eine feuchte Kammer eingekittet. Die Augen der Versuchs- 
tiere bildeten in dieser Kammer die ,,Frontwand", ihre Augen- 
lgngsachse war stets horizontal orientiert (Abb. 2c). Die 
feuchte Kammer wurde teilweise mit defib~niertem Blur der 
Tiere gefiillt. Die Nervenfaser eines Ommatidiums aus dem 
Augen-Zentralbereich wurde freipr~pariert; die auf Belichtung 
in der Faser des zugehSrigen Ommatidiums auftretenden 
Nervenimpulse wurden mittels Watte-Elektroden (wick- 
electrodes) abgeleitet. 

Augen, die sich fiir li~ngere Zeit an der Luft befinden, 
trocknen oberfli~chlich und werden etwas matt, was eine Ver- 
falsehung des 0mmatidiensehfeldes naeh sich ziehen miigte. 
Um dies zu vermeiden, wurden die Augen vor Beginn der 
Versuche dtinn mit ParaffinS1 bestrichen. Sic blieben dann 
tiber viele Stunden unveri~ndert klar. 
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Abb. 2. a Die Leuchtdichte des , ,Stufenfi lms" als Funk t ion  des Abstandes 
yon der Filmbegrenzung, gemessen senkrecht zur Stufenkante.  Die auf  
einen Schli t ten mont ier ten  Augen ~ r d e n  bei den Exper imenten stets 
innerhalb des durch die Schraffierung gekennzeichneten Bereiches bewegt. 
b Zur Richtcharakter is t ik  der Filmoberfl~iche : Der Photos t rom einer Photo- 
zelle, die aus einem kleinen Raumwinkel  Strahlung auflfimmt, als Funk t ion  
des , ,Aufblickwinkels" /1. Der Halbkreis  um 0 mi t  r -- 100 g ib t  den Zu- 
sammenhang zwischen Photos t rom und Aufblickwinkel  ffir einen idealen 
Lambertsehen Strahler wieder, e Vertikaler, senkrecht zur Stufenfilmebene 
gefiihrter  Schnit t  durch die Versuchsanordnung fiir den Fa l l  unmit te lbaren  
Kontaktes  zwischen Auge und Stufenfilmoberflgche (d = 0). • Stufenfilm, 
A Auge, /V optischer Nerv, K feuchte Kammer,  D I)eckel der feuchten 

Kammer,  B defibriniertes Blur  

Die Impulsfrequenz-Verteilung im optischen Nerv (s. Suk- 
zessivmethode welter unten), die man als Antwort auf ein 
Muster erhglt, dessen Leuchtdiehte-Verteilung sich stufenfSr- 
mig andert, wurde wie folgt bestimmt: Das Muster bildete 
ein Film (Abmessungen 59• 42 cm), dessen eine Halfte durch 
Belichtung so geschwi~rzt worden war, dal~ sich an der Stufen- 
kante eine Leuchtdichtegnderung 1:4 ergab. 

Die Schwarzungsgrenze war senkrecht zur lgngeren SeRe 
des Films orientiert. Der Kontrast 1:4 wurde gew~hlt, weil 
Vorversuche ergeben hatten, dab dann einerseits sehon gut 
megbare Unterschiede zwischen den Impulsfrequenzen auf- 
treten, die bei Beleuchtung mit dem Hell- bzw. ])unkelanteil 
des Musters ausgelSst werden, andererseits aber auch im 
Dunkelbereich noch geniigend Impulse pro Sekunde vorhanden 
sind, so dag der durch Schwellen begrenzte lineare Bereich 
nicht iiberschritten wird. ])er Film wurde auf eine 100• 70 cm 
groge Opal-Plexiglasseheibe so aufgeklebt, dab 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 weil~ ausgeschlagenen Lichtkastens yon 53 cm Tiefe. 
Mit Hilfe des Liehtkastens wurden Plexiglasseheibe und Film 
von hinten durch vier mit stabilisiertem Gleichstrom betrie- 
bene Nimflampen (Firma Zeiss) indirekt so homogen wie mSg- 
lichbeleuehtet (Abb. 2a). Die mittlere Leuehtdichte des Films 
konnte durch Variation der Betriebsspannung geregelt werden. 
Diese Methode ist zul~ssig, da das Limulus-Auge farbenblind 
ist (GRAm~M und ]-IARTLINE 1935). 

Die Leuchtdiehte des Films betrug im helleren Tell der 
Liehtstufe 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 mit t leren Durchmesser 
der  Ommatidien-Eintr i t ts5ffnung (200#) und  die Tatsache, 
dab Rhodopsin das Sehpigment des Limulus-Auges ist (HuB- 
BARI) und  WALD 1960), SO lal3t sich zeigen (Fv.RMZ und 
REIC~ARDT 1963), da$ bei einer Leuchtdichte  der  Umwelt  
yon 34 Apostilb und Lambertscher-Strahlungsvertei lung nicht  
mehr  als 7 �9 10 +7 Quanten pro Sekunde yon einem Ommati-  
dium absorbiert  werden kSnnen. U m  die Zahl  der  unter  diesen 
Bedingungen fiir den SehprozeB wirksamen Quanten pro Zeit- 
einheit  angeben zu kSnnen, ware die Kenntnis  der Lichtver- 
luste innerhalb des Ommatidiums erforderlich. 

Das Auge konnte,  zur Lichtstufe blickend, 0 - - 1 2 0 m m  
yon ihr  ent fernt  mont ier t  werden. Um die Augenoberfl/~che 
in Kon tak t  mi t  dem Film bringen zu kSnnen, wurde der 
Augenrand un te r  200 zur Vertikalen geneigt in die Frontwand 
der feuchten Kammer  eingeklebt (Abb. 2c). 

Die Impulsfrequenz-Verteflung im optischen Nerv miiBte 
eigentlieb so bes t immt werden, dab gleichzeitig yon den Fasern 
einer Ommatidienkette,  die sieh senkrecht  zur Stufenkante  
erstreckt,  abgeleitet  wird. Das war technisch nicht  durch- 
ffihrbar. Deshalb wurde --  wie schon yon RATLIFF und HART- 
LZ~E (1959) angegeben --  yon einer einzigen Faser  abgeleitet,  
das Auge parallel zur  Filmoberfl~ehe verschoben und die Im- 
pulsfrequenz ffir verschiedene Positionen des Ommatidiums 
zur Stufenkante  gemessen. Mit dieser Methode wird das 
Simultan in ein Sukzessiv fibergefiihrt. Bei den Messungen 
wurde der Lichtkasten jeweils ffir 10 sec erleuchtet.  Die 
Impulse,  die w/~hrend der letzten 5 sec auftraten,  wurden 
gez~hlt. Die Messungen beziehen sich somit auf den station~iren 
Erregungszustand,  der  bereits nach 1--2  sec erreicht wird. 
Die Temperatur  betrug bei den Versuchen 15--17 o C. 

Die exakte Bewegung des Auges --  sowohl parallel als 
auch senkrecht  zur  Filmoberfl/iche --  ermSglichte ein hori- 
zontal orientierter Kreuztisch. Die zur Filmoberfl/tche parallele 
Bewegung, die besonders genau erfolgen muflte, wurde durch 
eine Mefluhr kontroll iert  (Skalenteile 0,01 mm). Die Spindel 
des Parallel-Schlit tens tr ieb aul3erdem ein Schneckenpotentio- 
meter  an, yon dem eine der Schlit tenstellung proportionale 
Spannung abgegriffen und zur Kontrolle vom Oscillographen 
mitregistr iert  werden konnte.  

Um die Stufenantwort  im optischen Nerv als r~umlich 
eindimensionale ~bergangsfunkt ion  auswerten zu kSnnen, muff 
sich die Stufe sower  fiber das Auge erstrecken, dab Rand- 
effekte nicht  mehr  st5ren. Um dies zu erreichen, sollte die 
gezeigte Stufe das Gesichtsfeld des Auges soweit wie mSglich 
erfassen. Die GrSflen der bei den verschiedenen Entfernungen 
ausgeleuchteten Gesichtsfelder sind in Tabelle 1 angegeben. 

Die horizontale Ausdehnung des Gesichtsfeldes yon Limu- 
lu.~ betr/~gt etwa 200 ~ die vertikale Ausdehnung 115 ~ Auf 
der Basis dieser Werte wurden die in der Tabelle angegebenen 
Prozents/~tze fiir den Anteil  des ausgeleuchteten horizontalen 
Gesichtsfeldes errechnet.  Der vertikale Anteil  war bei den 
Versuchen immer vollst/indig ausgeleuchtet,  da --  wie man 
aus der Tabelle ersieht - -  s tets  Werte grSfler 1150 auftraten.  
Bei Kenntnis  der  Morphologie des untersuchten Augenteils 
(Abb. 6) 1/~Bt sich auflerdem die ungefahre Anzahl  der Omma- 
tidien angeben, die zu beiden Seiten des Zentral-Ommatidiums 
noch beleuchtet  wurden. 

Tabelle 1 

Abstand 

l]lm 

0 
l0 
30 

100 

Horizontale 
Erstreckung 
des Stufen- 

films in 
Winkelgraden 

180 
176 
168 
144 

Ausgeleuch- 
refer Anteil 

des horizonta- 
len Gesichts- 
feldes vom 

Komplexauge 
% 

90 
88 
84 
72 

Vertikale Er- 
streckung des 

Stufenfilms 
(in Winkel- 

graden) 

180 
174 
164 
129 

Ungef~hre Anzahl 
der zu beiden Sei- 
ten des Zentral- 
Ommatidiums 
beleuchteten 
Ommatidien 

21 
20 
18 
14 

Ffir die Versuche war es erforderlieh, dab die Leuchtdichte 
der  leuehtenden F1/iche des Lichtkastens nicht  yon der Auf- 
blickrichtung abh/~ngt (Lambert-Strahler) .  Un te r  dieser Be- 
dingung empfangen die Ommatidien --  wegen der grol3en 
Ausdehnung der  leuchtenden Fliiche --  denselben Lichtflul3, 
unabh~ngig davon,  ob sie senkrecht  oder schr~g auf die Film- 
oberfl/~che blicken. Die Richtcharakter is t ik  der  Filmobefflitche 
wurde mi t  einer Photozelle, die nur  aus einem kleinen Raum- 
winkel Strahlung aufnahm, gemessen. In  Abb. 2b  ist der 

Photos t rom als Funkt ion  des Aufblickwinkels F aufgetragen. 
Die Messung zeigt, dab Ommatidien, die unter  400 schrag 
gegen den Film gerichtet  sind, noch 80% des Lichtflusses 
empfangen, den sie aufnehmen wfirden, wenn sie senkrecht 
zur Fflmobeffl~ehe orientiert  w~ren. Innerhalb  0 bis • 40 ~ 
liegen je 8--10 Ommatidien zu beiden Seiten des Zentral-  
ommatidiums.  

M e s s u n g  des  0 f f n u n g s w i n k e l s  

Naeh Absehlul3 der Stufenexperimente wurden die Augen- 
Prapara te  in der feuchten Kammer  jeweils fiber dem Zentrum 
eines horizontalen Drehtisches montiert .  Eine Nimilampe 
wurde in 45 cm Abstand  vom Auge so befestigt, dal~ ihre 
Wendel etwa im Empfindl ichkei tsmaximum (sowohl in hori- 
zontaler als auch in vertikaler Richtung) des betreffenden 
Ommatidiums lag. Die Wendel erschien dem Auge dabei  unter  
einer Winkelausdehnung yon 18 • 10 Winkelminuten.  Durch 
Drehen des Drehtisehes um den Winkel ~ konnte  die Leucht-  
wendel um best immte Winkel ~ vom Empfindlichkeitsmaxi-  
mum entfernt  werden. Zur Best immung der Empfindlichkeit  
als Funkt ion  des Winkels ~ waren vor der Leuchtwendel ein 
PhotoverschluB, ein Hal ter  ffir Graufilter sowie ein geeichter 
Graukeil angebracht.  Ffir verschiedene Winkelstellungen 
wurde mit tels  Graufil tern und Keil eine solche Licht intensi ta t  
eingestellt, dal3 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 EinfluB des 
Lichtquantenrauschens auszuschalten.) Zwischen den Licht- 
reizen lag jeweils eine Pause von 60 sec, um konstante  Adap- 
ta t ionsbedingungen aufreehtzuerhalten.  Die Frequenz der 
Impulse wurde mit  Hilfe eines Impulsfrequenzwandlers nach 
WENKING gemessen. Der Impulsfrequenzwandler  arbeitet  
nach demselben Prinzip wie das von MAcNIc~OL und JACOBS 
(1955) angegebene Gerat.  

Der Drehwinkel ~ entspr icht  nur  dann  dem Winkel 
gegen die optische Achse des Ommatidiums,  wenn diese parallel 
zur Drehtischebene verli~uft. Im Experiment ,  dessen Ergebnis 
in Abb. 7 dargestellt  ist, war dies nicht  der  Fall. Die optische 
Achse des betreffenden Ommatidiums war um v~ = 20 o n a c h  
oben gegen die Tischebene geneigt. ~ l~flt sich jedoch in 
umreehnen,  wenn Rotat ions-Symmetr ie  der Empfindlichkeits- 
Verteilung um die optische Achse angenommen wird (s. An- 
hang 1). Die Rotat ionssymmetr ie  der Empfindlichkeits-Ver- 
teilung eines Ommatidiums des Limulus-Komplexauges wurde 
bereits von WATERMA~ (1954) nachgewiesen. Fiir  v~=20 ~ 
unterseheiden sich ~0 und ~ um maximal  6,6 %. 

Um die Empfindlichkeits-Verteilung der  Ommatidien ohne 
Einflul3 der lateralen Hemmung best immen zu kSnnen, wurde 
die von MAcNICHOL und BE~OLKEN (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 2 c m  3 
2,5%igem ~thyla lkohol  durchspiilt.  Der Alkohol wurde durch 
das Bindegewebe und  eine ~)ffnung des Chitinpanzers, der 
das Auge proximal abschlieBt, mittels  einer feinen Injektions- 
kanfile in das Auge gespritzt. Dabei muBten hohe Drucke 
im Inneren des Auges vermieden werden, weft sonst die gesamte 
Aktivi t~t  im optisehen Nerv erloseh. Die Inhibi t ion war 
15--30 rain nach der Injekt ion ausgeschaltet : Denn bei pl5tz- 
lichem Beleuehten des ganzen Auges t r a t  keine ,,silent period', 
mehr  auf; durch Beleuchten umliegender Bezirke des betrach- 
te ten Receptors war keine Hemmung auf diesen Receptor 
mehr  zu erzielen; bei Beleuchten mi t  einer , ,Stufe" t ra ten  
keine Mach-B~nder auf. 

M e s s u n g  des  B r e c h u n g s i n d e x  
Der Brechungsindex des Mediums, das die Kristallkegel 

bildet, wurde folgendermaflen bes t immt : Mit der Rasierklinge 
senkrecht zur Augenoberfl~che aufgeschnittene Augen (wie in 
Abb. 5b) wurden so unter  dem Mikroskop mont ier t  (VergrSfe- 
rung 80faeh), dab jeweils ein schrdg aus der Obefflache des 
Auges ausmiindendes Ommatidium im Zentrum des Mikro- 
skopgesichtsfeldes lag und  seine optische Achse senkrecht zur 
optisehen Mikroskopachse verlief. In  einer zur Mikroskop- 
achse senkreehten Ebene konnte  eine Glfihlampe (6 V; 2,4 W) 
auf einem Kreis mit  dem Radius R = 15 cm mei3bar um die 
optisehe Achse des Mikroskops gedreht werden. Die Glfih- 
wendel war ffir die Kristallkegel unter  18• 18 Winkelminuten 
siehtbar.  Sie wurde zun~chst  in die Verli~ngerung der mor- 
phologischen Achse des Ommatidiums gebracht,  die dureh die 
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Verbindungslinie zwischen dem Mittelpunkt der Kristallkegel- 
oberflache und der proximalen Kristallkegelspitze gekenn- 
zeichnet ist. Dazu war ein drehbares Fadenkreuz im Okular 
mit dem Zeiger des Teilkreises, der die Gliihlampenstellung 
angab, gekoppelt. ])a das Ommatidium schr~g ausmiindet 
und keine konvexe Oberfl/~che aufweist, t rat  bei dieser Ein- 
stellung das Licht nicht durch das Zentrum des sich proximal 
verjiingenden Kristallkegels aus. AnschlieBend wurde die 
Lampe soweit gedreht, dal~ dies der :Fall war. Damit war 
der Winkel 0, um den die optische Achse des Ommatidinms 
gegen dessen morphologische Achse geneigt ist, bestimmt (s. 
Abb. 7, Einschaltfigur a). Mit Hilfe des Fadenkreuzes wurde 
aul~erdem der Winkel b, der die Neigung der Austrittsebene 
gegen die Normalebene zur morphologischen Kristallkegel- 
achse bezeichnet, gemessen. Der Brechungsindex nx des 
Kristallkegelmediums ergibt sich dann zu 

nx = sin (~ ~ ~)/sin 6. 

Sollte der Brechungsindex des Kristallkegelmedinms nicht an 
allen Often des Kristallkegels derselbe sein, was nach den 
Beobachtungen yon EXNER (1891) ZU erwarten ist, so wiirde 
das beschriebene Verfahren nur den e//ektiven Brechungsindex 
liefern. Mehr als die Kenntnis des effektiven Brechungsindex 
wird im folgenden nicht benOtigt. 

Langsame  Empf ind l i chke i t s abnahmen  m i t  der  Zeit  
Die Durchftihrung eines Versuchsprogramms erstreekte 

sich notwendigerweise fiber mehrere Stunden. Im Verlauf so 
langer Zeitriiume trit t  eine Empfindliehkeitsabnahme des Pri~- 
parates auf, die auch dureh langere Dunkelpauscn nicht kom- 
pensiert werden kann. Um die yon diesem ,,Zeitgang" be- 
dingten systematischen Fehler zu umgehen, wurden bei allen 
Kurven die Punkte in unregelmdfliger 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- 
sehiedene nacheinander aufgenommene Kurven verglichen 
werden sollten. Um die Kurven der Abb. 9 mit dem auf 
theoretischem Wege ermittelten Kurvenverlauf vergleichen zu 
k6nnen, 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 gewi~hlt, dal~ die Fli~- 
ehen unter den normierten Kurven der Fli~che unter der 
Mittelwertskurve entsprachen. Der Zeitgang bei der Messung 
eines 0ffnungswinkels (Abb. 7) muBte korrigiert werden, weil 
er die Streuung der Messung zu stark vergrSBerte. Der Mel3- 
punkt beim Empfindlichkeits-Maximum war sechsmal fiber 
die MeB-Serie verteilt gemessen worden. Die Abnahme der 
Empfindliehkeit als Funktion der Zeit war somit bekannt 
und konnte zur Korrektur der Lage der anderen Punkte ver- 
wandt werden (kleinster und grSl~ter Korrektur-Faktor 0,7 
bzw. 1,4). 

Nach Abschlul] jeder elektrophysiologisehen 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; start 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). 

I l I .  E x p e r i m e n t e l l e  Ergebn isse  

W u r d e  auf  dem Recep to ren ra s t e r  des L i m u l u s -  
Komplexauges  eine s tufenfSrmige Hel l igkei t s -Ver te i -  
lung erzeugt ,  so e rgab  sich als A n t w o r t  im opt ischen 
Nerv  s te ts  eine r~umliche Impuls f requenz-Ver te i lung  
(gemessen mi t  der  Sukzess iv-Methode,  vgl. Mater ia l  
und  Methodik) ,  in der  der  Ubergang  yon Hell  zu Dunke l  
r e l a t iv  versti~rkt in Ersche inung  t r a t .  Der  EinfluB der  
la te ra len  Inh ib i t i on  s sich bei dieser speziellen 
Re izver te i lung  im A u f t r e t e n  Machscher  Bs was 
deut l ieh  in  den Abb.  3 (d = 0) und  8 zu erkennen ist.  
I n  Abb .  3 is t  als Abszisse die jeweil ige Ste l lung des 
Sehl i t tens ,  auf dem das  Auge mon t i e r t  war,  angegeben.  
Die Ordn ina te  bezeichnet  die Zahl  der  Impulse ,  die 
w~hrend  der  le tz ten  5 sec einer l0  sec andaue rnden  

Bel ichtung fiir verschiedene Stel lungen des Schl i t tens  
zur S tu fenkan te  gemessen wurde.  Bei  d----0 erfolgte 
der  Ubergang  yon  min ima le r  zu m a x i m a l e r  Impul s -  
frequenz bei e iner  Sch l i t t enversch iebung  yon weniger  
als 0,5 mm.  Das Mach-Band  e rs t reck t  sich yon  der  
S tu fenkan te  e twa gleich weir in den t iefen wie in  den 
hohen Frequenzbere ich ;  die A n t w o r t  auf die Hell ig-  
kei tss tufe  is t  daher  angen~her t  an t i symmet r i seh .  

Die s tufenf6rmige Hel l igke i t s -Ver te i lung  auf dem 
Recep to ren ra s t e r  wurde in dem beschr iebenen Exper i -  
men t  erzeugt ,  i ndem das  Auge so d ich t  wie m5glich 
an  einen F i lm  (Abs tand  d----0) gebracht  wurde,  dessen 
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Abb. 3. Impulsfrequenz (im station~tren Zustand) in der Faser eines ein- 
zelnen Ommatidiums als Antwort auf eine stufenf6rmige Umwelt-Leucht- 
dichte-Verteilung. Die Umwelt-Leuchtdichte-Verteilung wurde yon einem 
stufenfSrmig geschw~irzten Film, der yon hinten homogen beleuchtet wurde, 
erzeugt. ])as auf einem Schlitten montierte Auge wurde durch Verschieben 
des Schlittens parallel zur Stufenfilmoberfl~iche in verschiedene Positionen 
relativ zur Stufenkante gebracht und die stationitre Impulsfrequenz ffir 
verschiedene Stellungen des Schlittens bestimmt. Die einzelnen Kurven 
wurden bei verschiedenen Abst~tnden d der Augenoberfl~iche vom Stufenfilm 

gemessen. Einschaltfigur s. Text 

Leuch td ich te -Ver te i lung  sich s tufenfSrmig ~nderte .  
W u r d e  das  Auge wei ter  vom F i lm  en t fe rn t  (d  = 10,5; 
30,5; 100,5 mm) und  wurden  bei  den verschiedenen 
Abs t~nden  en tsprechende  Messungen durchgef i ihr t ,  so 
un te rsch ieden  sich die gemessenen Impuls f requenz-  
Ver te i lungen yon der  oben besproehenen in zweierlei  
Hins icht .  1. is t  das  Mach-Band  dann  weniger  ausge- 
pr~Lgt. Ffir  die Auspr~gung  is t  der  Ausdruck  C .  100/ 
(D + C) [ % ] eharakter i s t i seh ,  d e r d e n  prozentua len  An- 
tei l  des Mach-Bandes  an der  Differenz zwischen klein- 
s te r  und  grSBer gemessener  F requenz  ang ib t  (D = 
(D 1 + D2)/2; C = (C 1 + C2)/2, s. E inscha l t f igur  Abb.  3). 
I n  Tabel le  2 s ind die  bei  den  verschiedenen Messun- 
gen aufgefundenen Wer t e  angegeben.  

C. lOO o Tabelle 2. Relative Mach-Band-Ausprggung T) + C [ Vo ] 

Abstand d mm 
MeBserie ~ 30,5 

Abbn. 3; 4 . . . . . . . . .  36 
Abbn. 8; 9 . . . . . . . . .  ] 47 I ; ] 391 
Nicht dargestellte MeBserie . 

z Mittelwert aus Abb. 9 a und b. 
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2. wird der Abszissenabstand zwisehen Maximum 
und  Minimum der Impulsfrequenz-Vertei lung mit  
wachsendem d i m m e r  grSl]er. Die Kurven  erscheinen 
in Abszissenrichtung mehr  und mehr  gestreckt.  - -  Diese 
Ver/~nderung der Kurvenform ha t  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 = 10,5 mm bis d = 100,5 mm iiber 
einer Winkel- und einer Ommatidien-Abszisse aufgetragen. N$iheres im Text 

Abb. 5. a K0mplexauge, an dem die in Abb. 3 und 4 wiedergegebenen 
Messungen durchgeffihrt wurden, in Aufsicht. ])as Ommatidium, yon dem 
abgeleitet wurde, befand sich im Zentralbereich der ,,Pseudopupille". 
b Lltngssehnitt durci~ das Au~e yon a. Der Schnitt wurde senkrecht zur 
Cornea-Oberfliiche dutch die Region geftihrt, in der im elektrophysiologi- 
sehen Experiment abgeleitet worden war. Die Ommatidien wurden flir die 

Aufnahme bis auf die Kristallkegel entfernt 

ment  ausgeschalteten 0ffnungswinkel  der Ommatidien 
ins Spiel, so dab sieh die Transformat ion der Leueht-  
dichte-Verteilung der Umwel t  fiber die 0ffnungswinkel  
auf die Helligkeits-Verteilung in tier Ommatidienebene 
auswirkt.  Andererseits bewirkt  die Krf immung des 
Auges eine Divergenz der Ommatidienachsen.  Mit 
grSBer werdendem Abs tand  rficken die Sehni t tpunkte  
der Ommatidienaehsen mi t  dem Stufenfilm immer  
welter auseinander.  Entsprechend muB das Auge um 
immer grSBere Streeken versehoben werden, wenn die 
Stufenkante  yon  der optisehen Achse eines Ommati-  
diums zu der des n~ehsten gebracht  werden soil. Beide 
Einflfisse lassen sich voneinander  trennen, indem 
die Abszissen-mm-Skala in eine Winkelskala um- 
gereehnet wird. Hierzu dient  die Beziehung tg  O = 

l 
d + r " O bezeiehnet den Winkel, um den sieh die 

Stufenkante  aus dem Empfindl iehkei t smaximum des 
Zentra lommat idiums (auf Grund der Sehlittenbewe- 
gung) verschiebt, d den Abs tand  des Auges yore Fi lm 
und  r den Radius  des Auges (Einsehaltfigur Abb. 4). 
Bei der in Abb. 3 wiedergegebenen Messung betrug r 
e twa 2 ram. 

Der Augenradius r kann aus der Morphologie des Auges 
bestimmt werden. Abb. 5b zeigt einen Horizontalsehnitt 
durch die Region des Auges, in der das Ommatidinm lag, 
yon dem im elektrophysiologisehen Experiment abgeleitet 
wurde. Mit Hilfe solcher Schnittphotographien lassen sich 
die morphologischen Aehsen in die Umrisse der Augen ein- 
zeichnen (Abb. 6, ausgezogene Linien). Wegen des meist 
schr~gen Ausmiindens der Kristallkegel aus der Oberflache 
des Auges decken sich die optisehen Aehsen im allgemeinen 
nieht mit den morphologischen. Die optischen Achsen sind 
um den Winkel ~ (Abb. 7, Einschaltfigur a) gegen die morpho- 
logischen Achsen geneigt. Befindet sich das Auge in Luft, 
so erh~lt man ftir 

e = arc sin ( nx sin 6) -- 6. 
\ n L  

I-Iierin beze ichnen  6 den  W i n k e l  zwisehen  der  morpho log i schen  
A e h s e  eines O m m a t i d i n m s  u n d  der  ~ o r m a t e n  zu r  Augenober -  
f l~che a n  der  Aus t r i t t s s t e l l e  des  O m m a t i d i n m s  (6 l~Bt sich 
g r a p h i s c h  aus  Abb.  6 b e s t i m m e n ) ;  n x  den  B r e c h u n g s i n d e x  des  
K r i s t a U k e g e l m e d i u m s  u n d  nl, d en  B r e c h u n g s i n d e x  von  Luf t .  
n x  wurde  a n  10 sehr/~g a u s m i i n d e n d e n  O m m a t i d i e n  b e s t i m m t  
(s. K a p i t e l l I ) .  E s  e rgab  s ich  n x = 1 , 4 8 ~ = 0 , 1 2 ~ 1 , 5 1 .  Die  
S c h n i t t p u n k t e  der  op t i s chen  A c h s e n  (Abb. 6a)  ve rdeu t l i chen ,  
dab  es ke inen  e inhei t l ichen  R a d i u s  fiir das  g e s a m t e  Au g e  
gibt .  Desha lb  m u B t e  in den  e lek t rophys io log i sehen  Exper i -  
m e n t e n  die B l i ek r i ch tung  des  jeweil igen O m m a t i d i u m s ,  y o n  
d e m  abge le i t e t  wurde ,  gegen  die ~ - -~  E b e n e  b e s t i m m t  werden .  
D a r a u f h i n  k o n n t e  in de r  Umr iBze i ehnung  der  Augenbez i rk  
a u f g e f u n d e n  werden ,  d e m  das  be t re f fende  O m m a t i d i u m  ange-  
h 6 r t e  (groBer Pfeil). Der  R a d i u s  r, der  zu  d iesem Bereich  
k o n s t r u i e r t  wurde ,  lieB s ich ftir die B e r e c h n u n g  y o n  O h e ran -  
ziehen.  

Die Mel~punkte von Abb. 3 ( d = 1 0 , 5  bis d =  
100,5 ram) sind in Abb.  4 fiber O aufgetragen. Eine 
Verkleinerung des Mach-Bandes erfolgt - -  soweit das 
aus Abb. 4 zu entnehmen ist - -  nur  bis zum Abs tand  
d = 10,5 mm. Eine weitere Vergr6$erung yon  d besitzt 
bei dieser Abszissenskala praktisch keinen Einflu$ 
mehr auf die F o r m  der r~umlichen Impulsfrequenz-  
Verteilung. Der groBe Unterschied zwisehen den Ver- 
1/~ufen in Abb. 3 (d = 10,5 bis 100,5 ram) ist somit nu t  
auf die Kri~mmung der Augenoberfl~che zurfiekzu- 
ffihren. Die _~-~derung der S tufenantwor t  yon d ~-0 
bis zu d = 1 0 , 5  ram, die sich in einer Verkleinerung 
des Maeh-Bandes /iui3ert, beruht  allein auf der t)ber- 

1 EXN~R (1891) bestimmte mit dem Mikrorefraktometer 
den Brechungsindex tines Stiickchens aus der vordersten 
Schieht des Auges zu 1,53. 
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lappung der Ommatidien-Seh/elder. Dies ist unmittel- 
bar einzusehen, da sich der Einflu6 der Augenkriim- 
mung durch eine reine Abszissentransformation korri- 
gieren 1/~Bt, was zu keiner Ver/inderung der Mach- 
BandgrSBe (wie sie in Tabelle 2 angegeben wurde) 
fiihren kann. Damit  ist gezeigt, dab das ,,Fernfeld" 
des Limulus-Auges -- d.h., der Bereich, in dem die 
Uberlappung der Ommatidien-Sehfelder voll wirksam 
wird --  beim Abstand yon etwa 10 m m  erreicht ist. 
Eine Absch/~tzung der Erstreckung des Fernfeldes auf 
der Basis der Geometrie des Auges fiihrt zum selben 
E r g e b n i s  ( R E I C I t A R D T  1961). 

In  Abb. 6 sind durch kleine Pfeile die Zentren 
benaehbarter  Ommatidien markier t  (Abstand aus Auf- 
nahmen wie Abb. 5a bestimmt).  Bei zus/itzlicher 
Kenntnis  yon r 1/~Bt sich der mittlere Winkelabstand ~b 
zwischen den optischen Achsen benachbarter  Ommati-  
dien angeben. Mit Hilfe yon q} 1ABt sich eine Ommati-  
dienskala fiir die Abszisse der Abb. 4 einfiihren. Aus 
der Abbildung erkennt man, dab derAbszissenabstand 
zwischen Minimum und Maximum des Mach-Bandes 
etwa 4 Ommatidien betr/~gt. 

Die Umrechnung der mm-Abszisse in eine O-Abszisse l~6t 
sich fiir die Impulsfrequenz-Verteilung bei d = 0 nur ungenau 
durchftihren, weil r nicht geniigend exakt bestimmt werden 
kann, ein Fehler in r sich hier aber sehr stark auf die Be- 
stimmung von O auswirkt. Wir haben daher in diesem Fall 
als Abszisse eine Skala gew/~hlt, die die Zahl der Ommatidien 
l/~ angibt. Hierin ist ~ der mittlere Abstand der Zentren 
benachbarter Ommatidien auf der Augenoberfl/~che und l die 
Schlittenstellung (s. sp~ter Abb. 8). 

Bei Kenntnis  der Impulsfrequenz-Verteilungen ffir 
versehiedene AbstAnde der Augenoberfl/~che vom 
Stufenfilm ist es im Prinzip mSglich, sowohl die Ver- 
teilung der Inhibitionskoeffizienten als auch die Emp- 
findlichkeits-Verteilungsfunktion des Einzelommati- 
diums zu bestimmen. I m  theoretischen Teil dieser 
Arbeit wird dies nAher erSrtert. Damit  wfirde die Aus- 
wertung der bisher besprochenen Versuchsdaten die 
Antwort  auf die eingangs gestellten Fragen ermSg- 
lichen. Es erschien uns jedoch wiinschenswert, die 
Ommatidien- Sehfelder (Empfindlichkeits-Verteilungs - 
funktionen) aueh direkt elektrophysiologisch zu be- 
stimmen. Auf diese Weise erh/flt man ffir die Theorie 
eine zus/~tzliche unabh/~ngige Kontrolle. 

Das Ergebnis der Messung der Empfindlichkeits- 
Verteilungsfunktion in Luft fiir das Ommatidium, yon 
dem die Impulsfrequenz-Verteilungen der Abb. 8 und 
9 abgeleitet wurden, zeigt Abb. 7. In  der oberen Ab- 
szisse ist der Winkel ~v angegeben, um den eine punkt-  
fSrmige Lichtquelle aus der optisehen Achse des be- 
treffenden Ommatidiums bewegt wurde. Die Ordinate 
enths die bei ~v gemessene relative Empfindliehkeit 
des Ommatidiums, bezogen auf seine maximale Emp- 
findlichkeit. Die Kreise mit  Punkten stellen die Me6- 
punkte  dar;  die ausgezogene Kurve  wurde diesen Mei3- 
punkten angepa6t. Der Winkelabstand, bei dem die 
Empfindliehkeit  auf 50% abgesunken ist, liegt bei 
etwa 4- 6 ~ Dieser Wert  s t immt gut mit  der mittleren 
Halbwertsbreite yon • 80 fiberein, die yon WATERMAN 
(1954) gemessen wurde. Die Empfindlichkeits-Ver- 
teilung 1/~Bt sich in roher N/iherung mit  einer Gau6- 
Funktion besehreiben (schwarze Punkte). Allerdings 
fAllt die Empfindlichkeits-Verteilungsfunktion mit  
wachsendem ~ bei grSBeren ~-Werten weniger stark 
als die Gau6-Funktion. - -  Die zweite Abszisse enth/~lt 
eine Ommatidienskala, die sich auf den Divergenz- 
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winkel ~ zwischen benachbarten Ommatidienachsen 
des betreffenden Augenteils stfitzt. Empf/ingt ein 
Ommatidium yon einer punktfSrmigen IAchtquelle, 

//' / , ' ,  4 / , /  
ii I II /// 
I//// I I I /  

Abb. 6. In die Uinrisse eines Augen-L~ngsschnittes wurden die morphologi- 
sehen Ommatidien-Achsen (ausgezogene Linien) nach Litngssehnittphoto- 
graphien (wie in Abb. 5b) eingezeichnet. Mit ttilfe 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, 
yon dem abgeleitet wurde. Die kleinen Pfeile markieren die Zentren be- 
naehbarter Ommatidien. Die Abbildung zeigt alas Auge, an dem die in 

Abb. 8; 9 u.a. wiedergegebenen Messungen durehgeffihrt wurden 

~ 3 ~  0 30 
E/nfsllswinkel ~p [Grad] 

-q -3 -2 -I  0 7 2 ~ 3 q 
Ommah~iien - -  

~Luft 
Abb. 7. Die Empfindliehkeits-Verteilungsfunktion eines Ommatidiunm in 
Luft (Kreise mit schwarzen ]?unkten und ausgezogene Kurve). Aufgetragen 
sind als Empfindlichkeit die normierten reziproken Werte der Lichtintensi- 
t~it, die im station$iren Zustand 2,5 Impulse pro 8ekunde in der Faser des 
untersuchteu Receptors hervorrief. Variiert wurde der Einfallswinkel r 
des Lichtes zur optisehen Ommatidien-Achse. Bei den Messungen war der 
EinfluB der Inhibition durch -~thylalkohol ausgeschaltet. - -  Die sehwarzen 
Punkte (rechte H~lfte der Abbildung) bezeichnen den Verlauf einer GauB- 
~'unktion. Die Kreuze (linke H~lfte der Abbildung) zeigen den Verlauf 
einer Funktion, die sich additiv aus zwei' GauB-Funktionen zusammen- 
setzt. - -  Die Empfindliehkeits-Verteilungsfunktion, die man unter Wasser 
messen wiirde, ist dutch die gestriehelte Kurve wiedergegeben. Ffir sie 

gilt nut die Winkelabszisse. Einschaltfiguren s. Text 
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die sieh in groBem Abstand in seiner optisehen Aehse 
befindet, eine bestimmte Helligkeit (100%), so werden 
yon den Nachbarommatidien etwa 32% und yon den 
fibern/ichsten etwa 9 % dieser Helligkeit aufgenommen. 
Die Sehfelder benachbarter Ommatidien iiberlappen 
sich also betr/ichtlich. Auch dieses Ergebnis s t immt 
mit  den Angaben yon WATERMA~ (1954) iiberein. 

Mit Hilfe der gemessenen Empfindliehkeits-Vertei- 
lungsfunktion des Einzelommatidiums 1/~Bt sich die 
Helligkeits-Verteilung in der Ommatidienebene ffir be- 
liebige Abst/inde des Auges yon der Stufenfilmober- 
fl/iche bestimmen. Die Bereehnung eines speziellen 
Falles wird sp/iter durehgeffihrt. 

i 
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Abb. 8. Die  Impuls f requenz  in der Fase r  eines einzelnen O m m a t i d i u m s  als 
An twor t  auf  eine s tufenfSrmige  Umwel t -Leuchtd ichte-Ver te i lung.  Das  Auge 
befand sich bei  dieser ) i e s sung  in u n m i t t e l b a r e m  K o n t a k t  m i t  d e m  Stufen- 
f i lm (d = 0 ram).  (Gleiche Messung wie in  Abb. 3, d -- 0, jedoeh a m  Auge  

eines anderen  Tieres durchgefl ihr t . )  ~ be t rug  bei  d iesem Auge  200 tt 

IV. Anwendung der Systemtheorie 
au] die Meflergebnisse 

I m  experimentellen Teil dieser Arbeit wurde die 
Impulsfrequenz-Verteilung im optischen Nerv yon 
Limulus bestimmt,  die man als Antwort auf einen 
stufenfSrmigen Helligkeitsreiz in der Receptorebene 
erh/ilt. Das Ergebnis dieser Messungen ermSglieht, die 
Verteilungs/unktion der Inhibitionskoe/]izienten mit 
Hilfe yon G1. (1B) zu ermitteln. Sind die Spike- 
frequenz-Schwellenwerte z.*. hinreichend klein gegen 
die Frequenzen z], so vereinfacht sich GI. (1B) zu 

n 

y i = z i §  (i = ], 2, . . . ,  n). (1C) 
#=t 
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 
Begrfindung wird an sp/~terer Stelle gegeben werden. 

I m  Verlauf unserer Untersuchungen hat sieh ge- 
zeigt, dab man eine sehr gute Approximation an die 
im Limulus-Auge vorliegenden Verh/fltnisse erh/ilt, 
wenn G1. (1C) ins Kont inuum fiberffihrt wird. Das 
heiBt, man reebnet bei der theoretisehen Behandlung 
des Problems nicht mit  einer endlichen Anzahl yon 
Receptoren pro Fi/icheneinheit, sondern tut  so, als ob 
diese Zahl unendlich w/ire. Dieses Verfahren besitzt 
den Vorteil, dab die Bereehnungen mit  einfaehen ana- 
lytischen Mitteln durchgeffihrt werden kSnnen. Unter  
dieser Annahme l/iBt sich G1. (1C) fiberfiihren in 

y(s , r ) -~z(s , r )§  f f  H(s ,r ,u ,v)z(u ,v)dudv.  (2A) 
Augenfl~che 

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 yon einem Receptor 
abgeleitet und die Lichtreiz-Verteilung sukzessiv fiber 
das Auge verscboben. Diese Messungen beschr/~nkten 
sich jedoch nieht 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, dab 
die Verteilung der Inhibitionskoeffizienten zumindest 
in dem yon uns untersuchten Augenzentralbereich 
r/iumlich isotrop ist. Das heifer, die Inhibitionsdichte 
innerhalb des untersuehten Augenbereichs h/ingt --  so- 
welt dies aus einem Vergleieh der Messungen yon Abb.8 
(s. unten) und Abb. 3 ( d = 0 )  hervorgeht --  vom 
Abstand der Receptoren voneinander und nicht yon 
ihrer Lage im Auge ab. Unter  dieser Voraussetzung 
1/iBt sich G1. (2A) fiberfiihren in 

y(s, r) = z(s, r) § f f H ( s  -- u; r -- v) z(u, v) du dv. (2B) 
Augenfl~che 

In  Abb. 8 ist die Impulsfrequenz-Verteilung im opti- 
schen Nerv aufgetragen, die man als Antwort auf eine 
stufenfSrmige ttelligkeits-Verteilung auf dem Recep- 
torenraster miBt. Sie entsprieht der in Abb. 3 (d = 0) 
wiedergegebenen Messung, ist jedoch einer Versuehs- 
serie entnommen, die am Auge eines anderen Tieres 
durchgeffihrt wurde. Aus dem in Abb. 8 wiedergege- 
benen Verlauf erkennt man, dab ~nderungen der 
Impulsfrequenz mit  der Position des Auges nur in 
der Umgebung der Stufenkante erfolgen. Wird der 
Schlitten um mehr als 2 m m  aus der Nullposition zu 
grSBeren Werten verschoben, so bleibt die gemessene 
Impulsfrequenz konstant.  Das bedeutet aber, dab die 
Berandung des Auges im ausgemessenen Bereich kei- 
hen EinfluB auf den Verlauf der Impulsfrequenz-Ver- 
teilung besitzt. Wir k6nnen den theoretischen Ansatz 
nach G1. (2B) daher so formulieren, als w/ire das 
Limulus-Auge unendlich ausgedehnt. Dann ist es er- 
laubt, die Integralgrenzen in G1. (2B) yon - - ~  nach 
§ ~ zu erstrecken. Tr/igt man dem Rechnung und 
substituiert s - - u  und r - -v  in H, so geht G1. (2B) 
nach einfacher Zwischenrechnung fiber in 

+ c o  -t-oo 

y ( s , r ) = z ( s , r ) q - f  f H(u,v)z(s--u,r--v)dudv.(2C) 

Legt man  jetzt noeh die Koordinate s senkreeht zur 
Stufenkante, so h/~ngen y und z ausschlieBlich yon s 
ab und damit  vereinfacht sich G1. (2C) ffir das hier 
behandelte Problem auf 

§  §  

y ( s ) = z ( s ) §  f f H(u,v) z ( s - -u )dudv .  (2D) 
- c x ~  - c x ;  

Setzen wir noeh 
+ o o  

h(s) = fH(s ,  v) dv, (3A) 
- o o  

so geht  Gl. (2D) in das eindimensionale Problem 
q-oo~ 

y(s) =z(s)§ f h(u) z(s --u) du (2E) 
- o o  

fiber. /~ ist der Kern  der Integralgleiehung (2E), der 
die Bedeutung einer lnhibitions-Liniendichte besitzt. 
Ffir die naehfolgenden l~berlegungen ist es zweek- 
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mgBig, die in G1. (2E) angeschr iebene In tegra lg le i -  
ehung zwei ter  A r t  in eine solehe ers ter  Ar t  zu i iber-  
ffihren. Dies wird  erreieht ,  i ndem z(s) un te r  das  In te -  
gral  gezogen wird.  

+oo 
y(s)= f h(u)z(s--u)du mi t  h(s) =(~(8)q-]t(s). (2F)  

- -oo  

Hier in  i s t  ~(s) die nach  ])IRAC benannte  Impuls -  
funk t ion .  

Aus dem in Abb.  8 da rges te l l t en  S tu fenexper imen t  
s ind  y(s) und  z(8) bekann t .  Beide F u n k t i o n e n  ver- 
l aufen  an t i symmet r i s eh  (s. reehte  Ord ina te  in Abb.  8), 
dahe r  muB der  K e r n  h (s) in G1. (2F)  eine symmet r i sche  
F u n k t i o n  sein, also h (s) - -  h ( - -  8) ; (der Beweis wird  
im A n h a n g  2 erbraeht ) .  Die weitere  Aufgabe  bes teh t  
j e t z t  dar in ,  den symmet r i s chen  K e r n  h(8) zu bes t im-  
men,  was im Pr inz ip  mSglieh ist ,  da  y(8) und  z(s) 
exper imente l l  gegeben sind. - -  I-IARTLINE und  RATLIFF 
h a t t e n  festgestel l t ,  dab  die Inh ib i t ionskoef f iz ien ten  mi t  
z u n e h m e n d e m  A b s t a n d  zwischen den Recep to ren  im 
a l lgemeinen abnehmen .  Ffir  den  K e r n  h (8), der  wegen 
der  MeBmethode  ein Mi t te l  dars te l l t ,  in  dem die weni- 
gen gefundenen  A u s n a h m e n  n ich t  ins Gewicht  fallen 
(s. E in le i tung) ,  is t  desha lb  anzunehmen,  dab  er mono- 
ton  m i t  wachsendem s abfgll t .  Es lag daher  anf der  
H a n d ,  fiir h(8) verschiedene ana ly t i sche  Ansgtze  mi t  
dieser  E igensehaf t  zu versuehen.  W i r  pr i i f ten  zu- 

ngehst ,  ob der  Ansa tz  f~(8) = c B e -  es, worin c und  B 
zu bes t immende  K o n s t a n t e n  sind, zu einer  gu ten  Ap- 
p r o x i m a t i o n  der  gemessenen Impuls f requenz-Ver te i -  
lung ffihrt.  Die E inscha l t f igur  in  Abb.  8 zeigt  sepa ra t  
den  Abfa l l  des Impuls f fequenz-Ver laufs  vom Maxi-  
m u m  bis zum rguml ich  s t a t iongren  W e r t  ( s ta rk  aus- 
gezogene Linie).  Die dfinn ausgezogene Linie  g ib t  den 
Verlauf  wieder,  den  m a n  bei  op t ima le r  W a h l  der  Pa ra -  

me te r  c und  B e rha l t en  kann ,  wenn m a n  h(s) die 
angenommene  F o r m  gibt .  Es lgBt sieh le ieht  zeigen, 
dab  der  Impuls f requenz-Ver lauf  d a n n  eben/all8 ex- 
ponentiell vom M a x i m u m  zum s ta t iongren  W e r t  ab- 
fgllt.  Wie  die E inscha l t f igur  zeigt,  erfolgt  der  Abfal l  
des gemessenen Verlaufs aber  eher  l inear  als exponen-  
tie]l, so dab  beide K u r v e n  n ich t  zur Deckung gebrach t  
werden  kSnnen.  Als ngehstes  pr i i f ten  wir  ffir den 

K e r n  h den Ansa tz  

h(s) =cBe -e~s~. (3B) 

Man erhgl t  als Ergebnis  - -  mi t  geeignet  be s t immten  
P a r a m e t e r n  c und  B - -  die in der  E inseha l t f igur  der  
Abb .  8 en tha l t enen  Punk te .  Sie s tel len s ine gute  Ap-  
p r o x i m a t i o n  an  den gemessenen Impuls f requenz-Ver -  
lauf  dar .  W i r  kSnnen daher  f/Jr den K e r n  in G1. (2F) 
schre iben 

h (s) = ~ (8) + c B e - + C  (4) 

Es b le ib t  j e t z t  noch ngher  zu begri inden,  wie die 
P a r a m e t e r  c und  B aus den  in Abb .  8 wiedergegebenen 
Me6da ten  e r m i t t e l t  w u r d e n :  Hierzu  nehmen  wir  an, 
da6  y(8) eine (~-Funktion sei und  berechnen aus 
G1. (2F) ,  mi t  dem in G1. (4) angegebenen  Kern ,  die 
rgumliche  Impuls f requenz-Ver te i lung ,  die m a n  als Ant -  
wor t  auf diesen speziellen (hypothe t i schen)  Reiz erhgl t .  
Aus G]. (2F)  e rg ib t  sich d a n n  un te r  Anwendung  des 
Fa l tungssa tzes  fiir  die Four i e r -Trans fo rmie r t e  yon z (s) 

{y(s)} 1 - V  ~ B e-k~/4 r 
{~ (8 ) }y :  ~ <+ = ~ {hi~)~ = ~ + VT~ B ~-~/~+" (5) 

: K y b e r n e t i k ,  B a n d  2 

I n  GI. (5) bedeu ten  k = 2 n12, 1f~ die Wel lenzahl .  z(s) 
e rg ib t  sich aus vors tehender  Gleichung durch  Four ie r -  
R i i ck t r ans fo rma t ion  zu 

B 
z(s)~=~(s) = d ( s ) - -  V~ g(s) mi t  

+ ~ (6) 
/ cos ks 

g(s) = j  l q_VT~Be_kV4c~ dlr 

V ~ B  lgl~t sich d i r ek t  aus den Mel3daten bes t immen  
(s. Anhang  3 und  ngchs ten  Abschn i t t )  und  ergab  sich 
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Abb. 9. Antwort auf eine stufenf6rmige Umwelt-Leuchtdiehte-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 (ane bei derselben mittleren Leuchtdichte), 
9c (hier wurde die mittlere Leuchtdichte um den Faktor 2 erhSht). Abszisse 
wie in Abb. 4. - -  Die Messungen entsprechen der Messung yon Abb. 3, 

d -- 30.5 mm 

zu 1,1111. Mit d iesem W e r t  und  einem willkfirl ich 
gewghl ten  W e r t  ffir c wurde  g(s) mi t  Hi l l s  eines 
Analogreehners  (Beckman E A S E  1100) bes t immt ,  g (s) 
an  der  Stelle s = 0  be t rgg t  0,1138. Aus  der  In tegra l -  
kurve  g (s) konnte  dann  der  r icht ige  W e r t  yon c durch  
Absz issen t ransformat ion  yon g(s) e rmi t t e l t  werden (s. 
A n h a n g 4 ) ;  wir  fanden ffir c=0 ,1157 ,  wobei  c die 
Dimension  [Lgnge] =1 bzw. [Winkel]  -1 besi tz t .  Als 
Lgngeneinhe i t  der  s-Achse ve rw a nd t e n  wir  den mi t t -  
leren A b s t a n d  t9 zweier benachba r t e r  O mma t id i en  auf 
der  Augenoberf lgche bzw. den Divergenzwinkel  ~b zwi- 
schen ihren opt isehen Achsen.  D a m i t  s ind die Pa ra -  
me te r  der  Transformat ionsgle ichung,  yon der  wir  
erwar ten ,  dal~ sie die Vorggnge der  l a t e ra len  In -  
h ib i t ion  im Limulus-Auge vo]lst i indig beschreibt ,  fest- 
gelegt.  

1 Die hier und weiter unten angegebenen Zahlenwerte sind 
nattirlich keine GrSBen, die bis in die angeschriebene Dezimale 
gesichert sind. Sie wurden jedoch in den numerischen Rech- 
nungen verwendet und sind hier, um genaue Kontrollen zu 
ermSglichen, vollsti~ndig wiedergegeben. 
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Bevor die Transformationsgleichung ftir die Voraussage 
einer meflbaren lmpuls/requenz-Verteilung herangezogen wird, 
soll gepriift werden, wie gut der ,,GauB-Ansatz" und die 
Parameter c und V~B die experimentellen Befunde Wieder- 
geben. Dieser Naehpriifung liegt folgender Gedankengang 
zugrunde: Setzt man in G]. (2F) den experimentell bestimmten 

Verlauf z(s) ein und ,,faltet" ihn mit dem Kern 

h(s) ~ ~(s)~- ~/l~ 0,1157 �9 1,111e-(0,1157.@, 

dann sollte sieh im Idealfall ~iir y(s) eine Stufenffinktion er- 
geben. Das Ergebnis dieser Kontrolle enthElt Abb. 10, in der 
jeweils die H/~lften der antisymmetrischen :Funktionen ein- 
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Abb. 10. Kon~,rolle der aus den ~ahfeld-Experimenten (d = O) bestimmten 
Inhibitionsverteilung. :N~heres in] Text 

,, 
-7o -5 -;rr~ ~ 5 ~ r 

' '  s[Ommatidzen ~ ]  , 

Abb. 11. Kurve I. Die Helligkeits-Verteilung auf dem' tteceptorenraster 
des Auges beim Abstand d = 30,5 mm yore Stufenfllm (rechte Ordinate) 
(zu den Versuchen Abb. 7--9). AuBerdem stellt die Kurve das ,,Faltungs"- 
ergebnis der Itelligkeits-Verteilung auf dem l~eceptorenraster mit dem 
Dirac-Funktionsanteil des Kerns yon G1. (7) dar. Kurve 11: ]~rgebnis der 
Faltung der Helligkeits-Verteilung auf dem Iteceptorenraster (Kurve 1) 
mit dem Anteil ~ g(s) in Gl. (7). Kurve Ili: Summe der Kurven I 
und 1I. Kurve III ist die fiir den Abstand d = 30,5 mm vorhergesagte 
Impulsfrequenzverteilung im optischen Nerv. • x • MeBpunkte aus 
Abb. 9a. �9 O O Mei]punkte aus Abb. 9b. Die MeBpunkte stelien die fiir 

den Abstand d = 30,5 mm gemessene Impulsfrequenz-Verteilung dar 

gezeichnet sind. Kurve I ergibt sieh durch :Faltung des 
gemessenen z(s) Verlaufs mit dem 6-Tell des h-Kerns, sie 
besitzt denselben Verlauf wie z(s). Bevor man den ge- 
messenen z(s)-Verlauf mit dem ,,GauB-Tefl", des h-Kerns 
faltet, ist es zweckm/tBig, z(s) in eine Stufenfunktion und 
eine Funktion z(s)= [z(s) - -  Stufe] zu zerlegen. Die Faltung 
der Stufenfunktion mit dem GauB-Tefl des h-Kerns 1/~flt 
sich aus Tabellen entnehmen und ist in Kurve I1, Abb. 10 
wiedergegeben. Die Faltung der ~(s)-Funktion mit dem 
GauB-Teil des h-Kerns wurde planimetrisch ausgeftihrt 
und ergab Kurve I//(ausgezogen). Die Summe der Kurven 
I b i s  I I I  ergibt die Kreuze yon Kurve IV. Die Abweichung 
vom idealen Stufenverlauf betr~gt, wie man sieht, nur 0,5--1% 
der Gesamtstufenh6he. 

Die in G1. (6) wiedergegebene A n t w o r t  auf  einen 
(5-funktionsf6rmigen Licht re iz  e r l aub t  es, die Impuls -  
f requenz-Ver te i lung im opt ischen Nerv bei  einer be- 
l iebig vorgegebenen Hel l igke i t s -Ver te i lung  au~ dem 
Recep to ren ra s t e r  zu borechnen,  sofern keine negative,~ 
Impuls/requenzwerte in der  Rechnung  auf t re ten .  Man 

erh/~lt d a n n  z(s) in  bekann te r  Weise aus e inem Fa l -  
tungs in tegra l  : 

+cr 
B 

g(u)] y ( s - - u ) d u .  (7) 

N a e hde m die G~l t igke i t  -con G1. (2F)  m i t  dem K e r n  
naeh  G1. (4) und  den be s t immte n  P a r a m e t e r n  c und  B 
gepr/ i f t  ist ,  wollen wir  untersuehen,  ob mitt~els dieser 
m a t h e m a t i s e h e n  Besehre ibung der  Inh ib i t ionsvor -  
g&nge im Limulus-Auge eine Voraussaffe auf die 
Impuls f requenz-Ver te i lung  im opt ischen N e r v  un te r  
gei~nderten exper imente l len  Bedingungen  m6glich ist .  
E in  geeignetes Tes t expe r imen t  bes teh t  dar in ,  die Licht -  
stufe in eine gewisse En t f e rnung  yore  K o m p l e x a u g e  
zu br ingen und  die im Querschni t t  des opt i schen Nervs  
un te r  diesen Bedingungen  ausgel6ste Impuls f requenz-  
Ver te i lung zu messen (wie in Abb.  3, d ~=0 und  Abb.  4 
gezeigt).  W e n n  die m a t h e m a t i s c h e  Beschre ibung des 
Inh ib i t i onssys t ems  volle Gfi l t igkei t  besi tzt ,  d a n n  miiB- 
te  sich die gemessene Impuls f requenz-Ver te i lung  vor- 
ausberechnen  lassen, da  aus der  gemessenen Empf ind-  
l i chke i t s -Ver te i lungsfunkt ion  des E inze lommat id iums  
(Abb. 7) und  der  Geometr ie  des Auges die Hel l igkei ts-  
Ver te i lung auf dem l%cep to ren ra s t e r  b e s t i m m t  werden 
kann.  Die Berechnung dieser  t Ie l l igke i t s -Ver te i lung  
wurde  wie folgt  vo rge nomme n :  Zun/~ehst wurde  der  
Winke l  ~* graphisch  b e s t i m m t  (s. E inscha l t f igur  in 
Abb.  11). E r  wird  yon  den  opt i sehen Achsen der  ein- 
zelnen O mma t id i e n  und  den  Verbindungs l in ien  zwi- 
schen dem A u s t r i t t s p u n k t  dieser  Aehsen aus der  
Augenoberfl/~ehe und  der  S tu fenkan te  gebi ldet .  I n  
diese Bereehnung  gehen die F o r m  der  Augenoberfl/~ehe 
und  die P a r a m e t e r  d, r und  ~b ein, d ie  in  dem hier  
be t r aeh te t en  Fa l l  die W e r t e  d----30,5 ram, r ==2 m m  
und  ~b----6,7 ~ besaBen; (die numer i sehen  W e r t e  yon 
r u n d  ~b wurden  Abb.  6a  en tnommen) .  Bei  Kenn tn i s  
von ~* 1/iBt sich die Stufenfunk~ion mi~ der  Empf ind -  
l i ehke i t s -Ver te i lungsfunkt ion  des E inze lommat id iums  
(Abb. 7) fal ten.  Die Bereehnung  l/~Bt sieh in einer 
Dimens ion  durehff ihren (s-Richtung),  da  sich der  Ein-  
fluB der  zwei ten Dimens ion  ( r -Riehtung)  nur  in einem 
Faktor /~uBer t ,  was sp/i ter  im Z u s a m m e n h a n g  mi t  der  
Inh ib i t ionsve r t e i lung  gezeigt  wird.  Als Ergebnis  dieser 
Reehnung  erh/il t  m a n  die  yon der  Stufe auf dem 
Reeep to ren ra s t e r  erzeugte  Hel l igkei ts -Ver te i lung,  die 
in K u r v e  I ,  Abb.  11 (reehter  Ord ina tenmaBs tab)  wie- 
dergegeben ist .  Man ersieht  aus dem Verlauf,  dab  die  
Stufe wegen der  U b e r l a p p u n g  der  Ommat id ien -Seh-  
felder , ,versehmier t "  auf das  Reeep to ren ras t e r  , ,abge- 
b i lde t "  wird.  Der  ~ b e r g a n g  yon  Hel l  nach  Dunke l  
e r s t reck t  sieh fiber 4 - - 5 0 m m a t i d i e n  und n ich t  wie 
ira Nahfe ld  fiber zwei Ommat id ien .  

An dieser Stelle war es notwendig, zu fiberpriifen, ob die 
in der angegebenen Weise bestimmte Helligkeits-Verteflung 
mit der Helligkeits-Verteilung fibereinstimmt, die man erh/ilt, 
wenn der Rechnung eine sukzessive Verschiebung des Auges 
zugrunde gelegt wird. Es zeig~ sich, dab Untersehiede im 
Verlauf beider Kurven yon h6ehstens 2% auftreten. DaB 
tiberhaupt Untersehiede auftreten liegt daran, dab die Film- 
oberfl/~ehe eben, die Augenobeffl/s jedoch gekriimmt ist. 
Gr6Bere Differenzen w/~ren zu erwarten, wenn sieh die Sehfeld- 
iiberlappung fiber viele Ommatidien erstreeken wiirde. 

I % h m e n  wir  j e t z t  zun/~ehst an, dab  y(s)  --  die 
Abweiehung  der  Impuls f fequenz-Ver te i lung  im opt i -  
sehen Ner~  yon ih rem Mi t te lwer t  bei Feh len  des In-  
hibi t ionseinflusses - -  p ropor t iona l  zur (normier ten)  
Abweiehung  ~ (s) der  Hel l igke i t s -Ver te i lung  in der  Re-  
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ceptorebene yon  ihrem Mittelwert  ist (Verlauf wie 
Kurve  I in  Abb.  11), d a n n  l~6t sich die bei Anwesen- 
heir der Inh ib i t ion  im optischen Nerv auf t re tende 
Impulsf requenz-Ver te i lung z(s) mittels  G1. (7) voraus- 
sagen. Das Ergebnis  dieser Voraussage ist die durch 
die ausgezogene Kurve  I / / i n  Abb.  11 wiedergegebene 
Impulsfrequenz-Verte i lung.  Kurve  I I I  setzt sich ad- 
d i t iv  aus den K u r v e n  I u n d  / /  zusammen,  wobei I 
das Fal tungsergebnis  der Hell igkeits-Vertei lung mi t  
dem Di rac -Funkt ionsan te i l  des Kerns  in  G1. (7) u n d  

I I  das mi t  dem Antei l  ] ~  g(s) darstellt .  I n  Abb.  l I  

s ind die Me6punkte  aus Abb.  9a  und  9b  eingetragen, 
die un te r  den hier d iskut ier ten  Bedingungen  gewonnen 
wurden.  Man ersieht aus der Abbi ldung,  da6 die ex- 
per imente l len  Da ten  in  den wesentl ichen Merkmalen 
mi t  dcm auf theoret ischem Wege vorausgesagten Ver- 
lauf i ibere ins t immen.  I n  Exper imen t  u n d  Theorie 
liegen die max ima len  u n d  min imalen  Frequenzwerte  
an den  gleichen Abszissenorten.  Darfiber h inaus  finder 
man ,  dab  die St/~rke des Mach-Bandes - -  verglichen 
mi t  dem Resul ta t  bei Nahfeldbeleuchtung (Abb. 8, 
d ~ 0 )  - -  in  beiden Fitllen u m  etwa denselben Betrag 
reduzier t  ist. 

Aus dem Ergebnis  dieses Versuchs 1/t6t sich ent-  
nehmen,  dab die Vorg/~nge, die bei der Transformat ion  
optischer Nachr ich ten  durch das Limulus-Auge auf- 
t re ten,  zumindes t  un t e r  den yon  uns  gew/ihlten ex- 
per imentel len Bedingungen,  mi t  einer l inearen Theorie 
zu beschreiben sind. Daraus k a n n  zun/~chst geschlos- 
sen werden, dal~ die logari thmisehe Ubersetzung,  die 
zwischen Lichtintensit&t und  Erregung des einzeln 
beleuchte ten Receptors auf t r i t t ,  bei den in  unseren  
Expe r imen ten  vo rkommenden  rela t iv  kleinen r/~um- 
lichen Intensit /~ts/ tnderungen noch nicht  berficksich- 
t ig t  zu wcrden braucht ,  da wir hier nu r  die Abweichung 
der Impuls f requenzen  im optischen Nerv vom r/~um- 
l ichen Mittelwert  be t rach ten  (s. hierzu ]:~EICHARDT 
1961). Die logarithmische Uberse tzung k/ime jedoch 
zur Wirkung,  wenn die Abh/~ngigkeit der mi t t l e ren  
Impulsf requenz im optischen Nerv yon  der mi t t l e ren  
Helligkeit  auf dem Receptorenras ter  be t rachte t  wfirde. 
Weitere Kompl ika t ionen  w/~ren auch denkbar ,  wenn 
sich die Wirksamkei t  des aus verschiedenen Rich tun-  
gen in  ein Ommat id ium fal lenden Lichtes n icht  addi t iv  
verha l ten  wfirde. 

In  Abb. 12 sind noch einmal die Transformationssehritte, 
die im Limulus-Auge bei der Abbildung einer Umwel~leucht- 
diehte-Verteilung auf den Querschnitt des optischen Nervs 
vollzogcn werden, zusammenfassend dargestellt. -- Besteht 
die Helligkeits-Verteihmg auf dem Receptorenraster aus einer 
raumlich konstanten Verteilung, der eine in r-Richtung ver- 
laufende Linie gr61~erer Helligkei$ iiberlagert ist, so ist die 
Abweichung ~(s)= y(s) vom Mittelwert eine 6-Funktion in 
s-Richtung (Teilabb. a). Diese }telligkeits-Verteflung 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, zus~,tzlich beleuchteten, 
Ommatidienkette zeigen erh6hte Erregung, w/~hrend die sie 
in s-Richtung umgebenden Receptoren gehemmt werden. Jen- 
seits dieses gehemmten Bereichs liegt ein Gebie$, dessen Re- 
ceptoren wieder etwas vermehrt erregt sind: Die Pfeile in 
Teilabb. b markieren Nulldurchg/~nge, die Kreuze Maxima 
erh6hter Erregung. Die in Teilabb. b dargestellte Impulsant- 

B 
wort ist der in G1. 7 enthaltene Integralkern 6 (s) --}/~tg (s). -- 

Liegt die oben beschriebene Helligkeits-Verteilung nicht auf 

Kybernet ik ,  Band 2 

dem Receptorenraster, sondern befindet sie sich, vom Auge 
entfernt, als Leuchtdichte-Verteilung in der Umwelt (Teil- 
abb. e), so wird wegen der l~berlappung der Ommatidien- 
Sehfelder auf dem Reeeptorenraster eine Verteilung ~(s) er- 
zeugt, die in Teflabb. d wiedergegeben ist. Sie erstreckt sich 
tiber etwa 8 Ommatidien und stellt die Abweichung der Hellig- 
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Abb. 12. Die Transformationssehritte, die im Limulus-Auge bei der Ab- 
bildung einer Umwelt-Leuchtdichte-Verteilung auf den Quersehnitt des 
optischen Nervs vollzogen werden, als Impulsantworten dargestellt. Ordi- 

naten mal]stabsgerecht, 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 fiber 
etwa 4 Ommatidien und ist yon einem Hemmfeld umgeben, 
dessen Ausdehnung fiber je 11--12 Ommatidien reieht. Die 
in Teilabb. e wiedergegebene Erre- 
gungs-Verteilung erm6glicht auf ein- 
fache Weise die Berechnung von Er- 
regungs-Verteilungen z(s), die yon 
vorgegebenen Umweltleuchtdichte- 
~Verteilungen x(s) hervorgerufen wer- 
den. -- Schliel]lich erhebt sieh die 
Frage nach der anschauliehen Be- 
deutung des Integralkerns 6 (s) + h (s). 
Aus G1. 2F l~6t sich entnehmen, dal~ 
y(s)= 6(s)-l-ft(s) ist, wenn wit fiir 
z(s) eine 6-Funktion w/ihlen. Expcri- 
mentell k6nnte man zwar die z(s):  

(s)-Verteilung durch antidrome Rei- 
zung herstellen; wegen der nicht m6g- 
lichen Umkehrung der Kausalkette 
l~Bt sich die entsprechende y(s)-Ver- 
teflung auf diese Weise aber natfirlich 
nicht sichtbar machen. Experimentell 
erfiillen l~I3t sich G1. 2F fiir z(s)= 6(s) 
jedoch auf folgende Weise: Man 
wghlt als ttelligkeits-Verteilung ~(s) 

Abb. 13. Schematische 
Darstel lung eines Zwei- 
ommatidien- ,Vorwiir  t s" -  
Inhibi t ionssystems,  wie 
es im I ,  i m u l u s - A u g e  n i c h t  

verwirkl icht  is t  

den in Teflabb. f dargestellten Verlauf 6(s)+h(s), der 
dann im Querschnitt des optischen Nervs einen Erregungs- 
verlauf ~(s)= 6(s) hervorruft (Teilabb. g). h(s) aus Teflabb. f 
gibt die Verteilungsfunktion der Inhibitionskoeffizienten wie- 
der, da im Limulus-Auge ein ,,Rfickwarts"-Inhibitionssystem 
(s. Abb. l a) verwirklieht ist. L~ge im Limulus.Auge ein 
,,Vorw~rts"-Inhibitionssystem (s. Abb. 13 und VABJff 1962) 
vor, so liege sich die Verteflungsfunktion der Koeffizienten 
aus Teilabb. b ableiten. -- In der theoretisehen Behandlung 
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sind wir vonder  Vertcilungsfunktion der Inhibitionskoeffi- 
zienten h(s) ausgegangen und haben den Integralkern 6(s)-- 
B 

g(s) von G1.7 (Teilabb. b) berechnet. Dieses Vorgehen 

war notwendig, weft ffir h(s), nicht aber ffir g(s) aus fffiheren 
Experimenten bekannt war: Im Limulus.Auge treten nur in- 
hibitorisehe jedoeh keine exzitatorischen Weehselwirkungen 
auf, und die GrSl~e der Inhibitionskoeffizienten nimmt mit 
wachsendem Abstand zwischen den Receptoren ab. 

Wir mSchten noeh einmal darauf zurfickkommen, dab in 
der hier vorgelegten Theorie der EinfluB der von ttARTmNE 
und RATmFF nachgewiesenen Impulsfrequenz-Schwdlenwerte 
z*~ (G1.1B) vernachlAssigt wurde (GI. IC). Sollten diese 
Schwellen auf unsere experimentellen Ergebnisse einen wesent- 
lichen EinfluB besitzen, so miiBte sich die Impulsfrequenz- 
Verteilung im optischen Nerv in Abhgngigkeit vonder  mitt- 
leren Reizliehtintensitgt in ihrem Verlauf gndern. Um dies 
nachzuprfifen, wurde die mittlere Reizlichtintensitgt um den 
F~ktor 2 erhSht. Das Ergebnis der Messung zeigt Abb. 9e. 
Die mittlere Impulsfrequenz ist deutlich angehoben, wghrend 
der Verlauf gegenfiber den Kurven der Abb. 9a und 9b keine 
signifikantenJmderungen zeigt. Die in Abb. 9c sichtbare Ab- 
weichung der Impulsfrequenz-Verteilung yon der Antisym- 
metrie kann wegen der Streuung der MeBdaten nicht als ge- 
sichert angesehen werden. Wfirden die Schwellen in unseren 
Experimenten eine wesentliche Rolle spielen, so hgtte man 
erwarten mfissen, dal] sieh der ]~bergang vonder  maximalen 
bzw. minimalen Impulsfrequenz auf einen rgumlich station~ren 
Wert in Abb. 9 e -- verglichen *nit den entsprechenden Ver- 
lgufen in Abb. 9a und b -- i&er eine gr6flere Zahl yon Ommati. 
dien erstreckt, Ms dies tatsgchlich der Fall ist. Denn wegen 
der erh5hten mittleren Frequenz miiBte eine VergrSBerung 
des die einzelnen Ommatidien umgebenden Inhibitionsfeldes 
eintreten, da dann ja aueh Schwellen zu weiter voneinander 
entfernt liegenden Ommatidien fiberwunden werden kSnnten, 
was zur besprochenen Konsequenz ffihren miiBte. 

Die ngchste Aufgabe bes tand darin,  die Verteilungs- 
/unktion ffir die Inhibitionsdichte zu best immen,  die 
wir in  G1. (2C) mi t  H(s, r) bezeichnet haben.  Denn 
die in  der e indimensionalen Theorie eingeffihrte Ver- 

te i lung i t ( s ) = c B e  -c~s~ nach G1. (3B) ist n icht  not- 
wendig identiseh mit  der Inhibi t ionsdichte-Ver te i lung 
im Limulus-Auge, wie sich unmi t t e lba r  aus dem in  

G1. (3A) formul ier ten Znsammenhang  zwischen h(s) 

u n d  H(s, r) en tnehmen  lgl~t. /~(s) ware mi t  der ge- 
suchten Verte i lungsfunkt ion H(8, r) identisch, wenn 
im Exper imen t  nicht  das ganze Auge, sondern nur  
eine sieh senkrecht  zur Stufenkante  erstreckende Om- 
mat id ienke t te  beleuchtet  worden ware. - -  Die In-  
hibi t ionsdichte  im Limulus-Auge ist, wie schon aus- 
ffihr]ich besprochen, eine F u n k t i o n  des Abstandes  zwi- 
sehen den Receptoren.  Dari iber  h inaus  ist bekannt ,  
dab die Abnahme der Inhibi t ionsdichte  nicht  nach 
allen Rich tungen  der Augenoberflgche gleich s tark zu 
erfolgen braucht  (I-IARTLINE, WAGNER und  l~ATLIFF 
1956). Dem tragen wir dadurch Rechnung,  dal~ H 

( ~ r 2 

% ) 

Paramete r  b eine vergnderte Abnahme  der Inh ib i t ion  
in  r -Rich tung  gegenfiber der Abnahme  in s -Richtung 
beriicksichtigt  ist. Dami t  lau te t  die Aufgabe, H aus 
G1. (3A) zu best immen,  die n u n  die speziellere Form 
a n n i m m t  : 

+oo 

= f .  {8=+.;} an. (s) 
- - o o  

Aus G1. (8) folgt, dal~ 

c 2 U e- c, [s~Tr~/bq 
H = y ; b  (9) 

ist, was im Anhang  5 ausfiihrlich gezeigt wird. Dieses 
Ergebnis  besagt, dal~ die im Limulus-Auge vorliegende 

Inhibi t ionsdichte  H sowohl in s- als auch in r -Rieh tung  
gau~isch abfAllt, und  zwar, da c = 0 , 1 1 5 7  (s. S. 51), 
in  8-Richtung auf 1/e bei einer Distanz von g - - 9 0 n l -  
mat idien.  Dami t  ist gezeigt, da[~ die Inhibi t ionsdichte-  
Vertei lung in  s -Richtung - -  wenn ma n  yon  einem 
Fak to r  c/V-~ b absieht - -  yon demselben Verlauf wie 

der h(s)-Anteil  der Kern funk t ion  ist, was z. B. nicht  der 
N 

Fall  ware, wenn wir ffir h (8) einen exponentiel len Ab- 
fall gefunden ba t ten .  

Die in den bisherigen Betraehtungen vorgenommene kon- 
tinuierliche Behandlung der Transformations-Eigensehaften 
des Limulus-Auges ffihrte konsequent auf eine Inhibitions. 
dichte-Verteflung. Da das Limulus-Auge jedoch aus einzdnen 
Receptoren aufgebaut ist und dementsprechend die Inhibi- 
tionsstgrke nicht als Diehtefunktion, sondern in Form von 
Koeffizienten vorliegt, muB zungchst, bevor diese Koeffi- 
zienten aus G1. (9) bestimmt werden kSnnen, gezeigt werden, 
dab die kontinuierliche Behandlung eine hinreichend gute 
Approximation an den im Limulus-Auge verwirklichten dis- 
kreten Fall darstdlt. Der ~bergang vom Kontinuum zum 
Diskontinuum l~Bt sieh vornehmen, indem die Integration 
in G1. (2F) mit dem Kern naeh G1. (4) und den bestimmten 
Parametern c und B stfiekweise fiber Intervalle je einer Om- 
matidienbreite erstreckt wird. Dieses Verfahren ffihrt yon der 
kontinuierlichen Beschreibung (G1. 2A) zurfiek zu G1. (1 C). Wir 
haben mit den in dieser Weise ermittelten Koeffizienten flij ge- 
priift, inwieweit die aus der Kontinuumstheorie ermitt~lten 
Parameter c und /~ auf den diskontinuierlichen Full anwend- 
bar sind. Hierzu wurde unter Anwendung von G1. (1 C) -- naeh 
dem im Zusammenhang mit Abb. 10 ausffihrlieh besproehenen 
Veffahren -- aus der Impulsfrequenz-Verteilung im optisehen 
Nerv die auslSsende Helligkeits-Verteilung berechnet. In diese 
Reehnung gehen die bestimmten Parameter c und B sowie 
die aus den Teilintegrationen ermittelten Koeffizienten ill1 
ein. Als Ergebnis erhMt man die in Abb. 10 eingetragenen 
Punkte und Kreise. Aus der Lage der Kreise ersieht man, 
dab der Fehler -- bezogen auf die gesamte StufenhShe -- 
nur bis zu =h 1% betrggt, ttieraus ist zu sehliel]en, dab die 
Behandlung des Inhibitionssystems im Limulus-Auge mittels 
einer Kontinuumstheorie eine gute Approximation an die in 
Wirklichkeit vorliegenden Verhgltnisse darstellt. Dies ist der 
Fall, weil sieh die Inhibition fiber groBe Augenbereiehe er- 
streckt und somit die auf Grund des Ommatidienrasters ge- 
bfldete Treppenfunktion genfigend viele ,,Stufen" besitzt, um 
mittels einer monoton fallenden Gaul3-Funktion befriedigend 
approximierbar zu sein. Es ist noeh zu erwghnen, dab der 
Parameter /~ beim ~bergang vom Kontinuum zum Diskon- 
tinuum mit einem Faktor 1,0709 multipliziert werden muBte, 
um eine optimale ApproYimation zu gewahrleisten. Die Ur- 
sache dieser Korrektur ist leicht einzusehen, da ein Tell der 

-1-0,5 
Flgche unter dem Kernfunktionsanteil, und zwar f h(u) du 

-0,5 
bei der Rasterung verlorengeht. 

Dami t  sind wir in  der Lage, die GrSfle der Inhibi- 
tionskoe//izienten durch In tegra t ion  fiber Teilbereiehe 
der Inh ib i t ionsd ieh te funk t ion  H (unter  Ber/ieksiehti- 
gung des Faktors  1,0709) abzuschgtzen.  Es ist zur 
Zeit n ieht  genan bekannt ,  naeh wie vielen Ommati -  
d ienabs tgnden  die Inhibi t ionss tgrke  in  r -Rich tung  auf 
den e-ten Tell gefallen ist. I m m e r h i n  geht aus Mes- 
sungen y o n  }IARTLIIWE, WAGNER und  I~ATLIFF (1956) 
hervor, dab der Abfall der Inhibi t ionss tgrke  in  r-Rich- 
t ung  wahrscheinlich rascher als der Abfall  in  s-Rich- 
t u n g  erfolgt. U m  t ro tzdem eine angengherte  Vorstel- 
lung yon  der GrSl3enordnung des Inhibit ionskoeffizien- 
ten  zwischen benachbar ten  Ommat id ien  in  s -Richtung 
zu erhalten,  be t rach ten  wir zwei Fglle:  1. Wir  nehmen  
an, dab die Inhib i t ionss tgrke  in  8- und  r -Rich tung  
gleich rasch abfgllt  [Fall b = 1 in  G1. (9)]. D a n n  erhglt  
m a n  ffir den l~achbarkoeffizienten aus G1. (9) den 
Wer~ fli, i~-1=0,00507. 2. Wir  nehmen  an, dab die 
Inhibi t ionss tgrke  in  r -Rich tung  fi infmal rascher ab- 
fgllt als in  s -Richtung [Fall b =1/5 in  G1. (9)]. Un te r  



B a n d 2 , } t e f t 2  KIRSCHFELDUnd REfcH~RDT:DieVerarbeitungstati~/irer~ptischerNachrichtenimK~mplexaugev~nLimu~us 55 
Juni 1964 

diesen Umsti inden ergibt sich fiir den Nachbarkoef-  
fizienten/~i,i+l ~0 ,0254.  

V. Die ~J~bertragungseigenscha/ten der Seh/eldi~berlap- 
pung und des Inhibitionssystems im Fourier-Bereich 

I n  einer fffiher verSffentlichten Arbeit  (R]~ICHARDT 
1961) wurde diskutiert ,  welchen Bedingungen die Seh- 
feldfiberlappung benachbarter  Ommatidien genfigen 
muB, um sicherzustellen, daI~ die in der Leuchtdichte-  
Verteilung der Umwel t  enthal tene optische Informa-  
t ion auch noch in der yon  ihr erzeugten Helligkeits- 
Verteilung auf dem Receptorenraster  vorhanden  ist. 
Es lieB sich zeigen, dab die hierffir notwendige und 
hinreichende Bedingung das Nichtverschwinden der 
Determinante  der Koeffizienten ist, die den Grad der 
Sehfeldfiberlappung beschreiben. Dem entspricht  bei 
einer Behandlung des Problems im K o n t i n u u m  das 
Nichtauf t re ten  yon  Nullstellen in der Fourier-Trans- 
formierten der Empfindlichkeits-Vertei lungsfunktion 
des Einzelommatidiums.  Denn bes/~Be diese Fourier- 
Transformier~e Nullstellen, so wfirden die entsprechen- 
den r/s Frequenzen unterdrf ickt  werden, und 
die yon  ihnen getragene In fo rmat ion  erschiene dann  
nicht  mehr  auf dem Receptorenrastcr .  Die in Abb. 7 
aufgetragene Empfindlichkeits-Vertei lungsfunktion des 
Einzelommat idiums (ausgezogene Kurve)  1/il~t sich mit  
einer Gaul~-Funktion nu t  roh (schwarze Punkte) ,  da- 
gegen mit  einer Linearkombinat ion  aus zwei Gau[~- 
Funkt ionen  (Kreuze) gut  approximieren.  Bezeichnet 
man  mit  x (s) die Abweichung einer beliebigen Umwelt-  
leuchtdichte-Vertei lung yon  ihrem Mittelwert in s- 
Richtung,  so sind wir in der Lage zu berechnen, wie 
diese auf das Recep toren- , ,Kont inuum" abgebildet 
wird. Dieser Zusammenhang  wird durch ein Fal tungs-  
integral  beschrieben 

+oo 
~(s) = / {~e-~: ~ + ~ e - ~ : }  ~(s--~)du, (10) 

--OO 

wenn man  mit  ~ (s) die Abweichung der Hclligkeits- 
Verteilung auf dem Receptorenraster  yon  ihrem Mittel- 
wert  bezeichnet. I n  dem yon  nns untersuchten Augen- 

bereich betr/s der Wer t  des Verhi~ltnisses -ai = 2,399, 
a2 

5 ' w/ihrend b~-- und  b~ = 11,9 ist. Aus G1. (10) er- 

gibt  sieh unmit te lbar  die r~umliehe l~lbe~ragungs- 
eigensehaft der Sehfeldfiberlappung, indem man  beide 
Seiten fourier~ransformiert und  fiir x(s) eine punkt-  
f6rmige Quelle endlieher 8t/~rke (c3-Funktion) an- 
n immt.  So erh~lt m a n  

~{x(s)}x(s)=~(s) : V~r57 al e-k~/~b[ ~- U~b2 a~e-k'/abi" (11) 

Hier inbedeuten:  ]c : 2~ ; ~ die Wellenli~nge einer r/ium- 

lichen Schwingungin  Einhei ten des Abstandes zweier be- 
nachbar te r  Ommatidien.  Der Verlauf yon ~ (~ (s)} x (~)= ~ (~) 
ist in Abb.  14 aufgetragen (gestrichelte Kurve).  Man 
ersieht aus der Abbildung, dab die Ampli tuden der 
r/iumlichen Schwingungen mit  wachsender Frequenz 
1/~ mehr  und mehr  abnehmen,  abet  nur  ffir A-->0 ver- 
schwinden. Daraus  folgt:  Die in einem Muster der 
optischen Umwel t  enthal tene Informat ion  ist auf dem 
Receptorenraster  prinzipiell noch vorhanden.  Zu einer 
tIelligkeits-Verteilung auf dem Receptorenraster  ge- 
hOrt also eine und  nu t  eine erzeugende Umwelt leucht-  

diehte-Verteilung. Wegen der endlichen Rasterkon-  
s tante des Receptorenrasters  kSnnen natfirlich nicht  
beliebig hohe, r/s Frequenzen fibertragen wer- 
den. Die obere Frequenzgrenze ist, sofern nicht  das 
Auge relativ zur Umwelt  bewegt wird, durch den Ab- 
s tand benachbar ter  Ommatidien bes t immt und betr/~gt 
1//~mi n --~ 1/2 ~ ~0 ,5 ,  da ~b die Einheit  ist. Kurve  I in 
Abb. 14 f/illt dann also bei diesem Abszissenwert auf 
Null und bleibt fiir alle Frequenzen grSl~er 1//tmin Null 
(s. Pfeil in Einschaltf igur der Abb. 14). Das Auf- 
lSsungsvermSgen des Limulusauges ist in diesem 
Fall durch die Ras terkons tantc  des Receptorenrasters 
begrenzt. 

Die Aussage, dab h6here Frequenzen als 1/~min nicht mehr 
vom Facettenraster tibertragen werden k6nnen, besagt nicht, 
dab sie ohne Einflul3 auf die ri~umliche Helligkeits-Verteilung 
auf dem Receptorenraster bleiben (GOTz 1963). Diese Ein- 
fliisse lassen sich stets als Summe yon Fourier-Komponenten 

QO o, OZ 
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R~umliche Fmquenz -~ ) 

Abb. 14. Die Amplitudenfrequenzg~inge (AFG) ftir r~iumliche Frequenzen 
der Umwelt-Leuchtdichte-Verteilung bzw. der Helligkeits-Verteilung auf 
dem l~eeeptorenraster. - - - - D e r  AFG, der auf Grund der ?~berlappung 
der Ommatidiensetffelder entsteht. I)er AFG, den das Inhibitions- 
system bewirkt. �9 ..... Der AFO, der sich aus der Hintereinanderschaltung 
yon Setffeldiiberlappung und Inhibitionssystem ergibt. Die Einschaltfigur 
zeigt den Amplitudenfrequenzgang der Setffeldfiberlappung im gesamten 
Bereieh. Der Pfeil indiziert die auf Grund des endliehen Ommatidien- 

rasters durehgelassene hOehste r~umliche Frequenz. 
Einheit yon ,l = mittlerer Ommatidienabstand 

im Frequenzintervall 0 his 1/2min darstellen. Daraus folgt, 
dab die linearen Ubertragungs-Eigenschaften der Dioptrik des 
Limulus-Auges fiir Frequenzen oberhalb 1/;train verlorengehen. 
Im spezie]len Fall des Limulus-Auges dfirften diese Erschei- 
nungen eine untergeordnete Rolle spielen, da - -  wie man 
aus der Einschaltfigur in Abb. 12 ersieht - -  rs Fre- 
quenzen grSBer 1/)lmin mit Amplituden fibertragen werden. 
die auf weniger als 12% ihrer urspriinglichen Amplitude re- 
duziert werden. 

Als n/ichstes wollen wir die Ubertragungseigen- 
schaften des Inhibitionssystems ffir r/~umliche Fre- 
quenzen betrachten.  I n  G1. (2F) ist der mathcmat ische  
Zusammenhang  zwischen y (s) und z (s) ausgedrfickt, 
wobei h der in G1. (4) explizit angegebene Kern  ist. 
Auch in diesem Fall erh/ilt man  die Ubert ragungs-  
eigenschaften, wenn G1. (2 F) auf beiden Seiten fourier- 
t ransformiert  und y (s) = ~ (s) gesetzt wird. Dami t  er- 
gibt  sich aus G1. (2F) 

1 mit  k = 2 ~ .  (12) 
~{=(s)}y(,)=~(s) = 1 + VT~ B e-k'/40' 

~(z (s))u(s)=~<s) ist in Abb. 14 (ausgezogene Kurve)  dar- 
gestellt. Aus dem Kurvenver lauf  erkennt  man,  dab 
die Ampliguden mit  wachscnder r/s Frequenz 
ansteigen, sich einem Grenzwert  n/~hcrn und  bei dem 
Frequenzwert  1/)~mi n - -  auf Grund der Rasterkonstan-  
ten des Receptorenrastcrs  - -  zu Null abfallen. Auch 
hier t reten im Obertragungsbereich keine Nullstellen 
auf, womit  die Eindeutigkei t  der dutch  das Inhibi-  
t ionssystem bcwirkten Transformat ion gesichert ist 
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Der in Abb. 14 wiedergegebene Amplituden-Frequenz- 
gang ffir das Inhibitionssystem verdeutlicht, warum 
eine Helligkeitsstufe auf der Ebene des Receptoren- 
rasters relativ verstiirkt auf den Querschnitt des opti- 
schen 1Nervs abgebildet wird. 

Wir sind jetzt in der Lage, die gesamte t)bertra- 
gungs/unktion des Limulus-Auges angeben zu kSnnen. 
Sie besteht aus drei hintereinander gesehalteten Trans- 
formationen, die yon der Sehfeldfiberlappung, dem Zu- 
sammenhang zwisehen ~ (s) und y (s) und dem Inhibi- 
tionssystem vollzogen werden. Zwisehen ~ (s) und y (s) 
besteht ein proportionaler Zusammenhang, da sieh die 
logarithmische Abh/ingigkeit des Generatorpotentials 
yon der Beleuehtungssti~rke im Einzelommatidium 
unter unseren Versuehsbedingungen noeh nicht aus- 
wirkt (s. S. 53). Ffir die naehstehend gegebenen Uber- 
legungen setzen wir den Proportionalitiktsfaktor zwi- 
sehen 2 (s) und y(s) gleich eins. Die Ubertragungs- 
funktion des Limulus-Auges ffir r~umliche Frequenzen 
ist dann durch das Produkt der Ubertragungsfunktio- 
nen yon G1. (11) und G1. (12) gegeben. Man erh~lt 

[ bl -- b2 J (13) 

~(z(s)}x<s)=~(s) is~ in Abb. 14 (punktiert) dargestellt. 
Man ersieht, dab der EinfluB der Sehfeldfiberlappung 
benachbarter Ommatidien sich erst bei r~umlichen 

1 Frequenzen yon mehr als ~-  --~0,05 (2--~20 Ommati- 

dienabstiknde) auswirkt. Der starke Anstieg der l~ber- 
1 tragungsfunktion im Freqnenzbereich 0,01 ~ ~0,06, 

der ffir die Auspri~gung des Mach-Bandes verantwort- 
lich ist, bleibt trotz Sehfeldfiberlappung weitgehend 
erhalten. Die Reduktion des Mach-Bandes im Fern- 
reid-Experiment wird durch die Beschneidung der 
Amplituden bei hSheren ri~umlichen Frequenzen be- 
wirkt. 

VI. Die Abbildungseigenscha/ten 
des Limulus-Komplexauges unter Wasser 

In den weiter oben beschriebenen Experimenten 
grenzte die Oberfl~che der Komplexaugen an Luft. 
Da Limulus normalerweise im Wasser lebt, soll unter- 
sucht werden, welche Veriinderungen ffir das Sehen 
unter Wasser zu erwarten sind. 

Beim Eintauchen eines Auges in Wasser werden 
sikmtliche GrSBen, die dureh die Struktur des Auges 
festgelegt sind, unveriindert bleiben. Vermutlich wer- 
den sich auch die Koeffizienten des Inhibitionssystems 
nicht ikndern, ]edenfalls ist bisher nichts Gegenteiliges 
bekannt. ~_ndern werden sich dagegen die optischen 
Eigenschaften des Komplexauges, da in sie der Bre- 
chungsindex des an die Augenoberfliiche angrenzenden 
Mediums eingeht. So mfissen sich ffir die Empfind- 
lichkeits-Verteilungsfunktion des Einzelommatidiums 
in Wasser andere Verhiiltnisse ergeben als in Luft. 
Aus der experimentell ermittelten Empfindlichkeits- 
Verteilungsfunktion in Luft (Abb. 7, ausgezogene 
Kurve) likBt sich die Empfindlichkeits-Verteilungsfunk- 
tion des Einze]ommatidinms unter Wasser berechnen: 
Es sei q~' der Einfallswinkel eines aus Luft  in einen 
Kristallkegel eintretenden Lichtstrahls, ~ sein Bre- 
chungswinkel ~ (Abb. 7, Einschalt~igur b). Taucht 

Die im folgenden angestellten ~berlegungen gelten auch, 
wenn der ]~rechungsindex der Kristallkegelsubstanz sich als 
Funktion des Abstandes yon der Achse ikndert (s. Kapitel II). 

man den Kristallkegel in Wasser ein, so mu6 der Ein- 
fallswinkel 9~' geiindert werden, wenn der Lichtstrahl 
unter dem Brechungswinkel ~ im Kristallkegel ver. 
laufen soll: ~' geht in ~" fiber. Licht, das in Wasser 
unter dem Winkel q~" in den Kristallkegel einfiillt, 
wird, wegen der Erhaltung des Winkels y, durch die 
Receptoren des Ommatidiums genau so bewertet 
werden wie Licht, das in Luft unter dem Winkel q0' 
einfifllt. Berechnet man ~" als Funktion yon ~', woffir 
sich bei Anwendung des Snelliusschen Brecbungs- 
gesetzes 

~" = are sin [nls sin ~'], 

mit n s = 1,34 = Brechungsindex von Seewasser ergibt, 
so l~Bt 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) fiber dem Einfallswinkel aufgetragen. 
Aus dem Kurvenverlauf ersieht man, dab das Gesichts- 
feld des Ommatidiums unter Wasser gegenfiber dem 
Gesichtsfeld in Luft eingeengt wird. Die Italbwerts- 
breite wird yon =L: 60 (in Luft) auf -4-4,2 ~ (in Wasser) 
reduziert. Bemerkenswert an diesem Befund ist, dab 
die Einengung des Gesichtsfeldes -- wit man dem 
Zusammenhang zwisehen ~0' und ~" entnehmen kann 
-- unabh/ingig vom Breehungsindex des Kristallkegel- 
mediums ist. 

Beim Eintauchen eines Auges in Wasser ~nderb 
sigh auBer der Empfindlichkeits-Verteilungsfunktion 
des Einzelommatidiums auch die Lage der optischen 
Ommatidienaehsen. Der Winkel ~, um den die opti- 
sehen Achsen der Ommatidien in Wasser gegen die 
morphologischen Achsen geneigt sind, ergibt sich aus 
der Beziehung zwischen ~, ~ und den Brechungsindizes 
(s. Kapitel III),  wenn anstelle des Brechungsindex n L 
yon Luft  der Brechungsindex yon Seewasser n s = 1,34 
eingesetzt wird. In Abb. 6b wurden die in dieser 
Weise bestimmten optisehen Achsen ffir den Unter- 
wasserfall (gestrichelt) neben den morphologisehen 
Achsen eingezeichnet. Ein Vergleich mit Abb. 6a 
zeigt, dab die optisehen Achsen eines Auges unter 
Wasser n~her gegen die morphologischen Achsen 
rficken. Hierdureh kommt eine Einengung des Ge- 
sichtsfeldes des ganzen Auges zustande, was schon 
EXNEIr (1891) feststellte. Auferdem zeigt sich, dab 
die ,,Radien" r der Augenbezirke, in denen die mor- 
phologischen Achsen night senkrecht aus der Augen- 
oberfl/~che austreten, grSBer werden, was einer Ver- 
kleinerung der Winkelabst~nde ~b zwisehen den opti- 
schen Ommatidienachsen gleiehkommt. Das heiBt 
aber, dab die l~berlappung der Sehfelder benaehbarter 
Ommatidien vergrOflert wfirde, wenn die Empfindlich- 
keits-Verteilungsfunktion des Einzelommatidiums un- 
ter Wasser unverKndert bliebe. 

Die Ver/inderungen in den optischen Eigenschaften 
des Limulus-Komplexauges, die beim Eintanchen in 
Wasser auftreten (Einengung des Ommatidien-Seh- 
feldes nnd Verkleinerung des Winkelabstandes zwi- 
schen den op~isehen Aehsen benachbarter Ommatidien), 
wirken in entgegengesetzter Richtung. Es h~ngt vom 
betrachteten Augenbezirk ab, weleher der beiden Ein- 
flfisse/iberwiegt oder ob sie sich sogar gegenseitig aus- 
15schen. 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 stufenfSrmige 
Helligkeits-Verteilung in Luft  im Abstand yon 30,5 mm 
dargeboten, so ergibt sich die in Abb. 11 (Kurve 1) 
aufgetragene Helligkeits-Verteilung auf dem Recep- 
torenraster. Werden dagegen Auge und Helligkeits- 
stufe unter Wasser betrachtet, so verkleinert sich der 
Winkelabstand q} zwischen den optischen Achsen be- 
nachbarter Ommatidien yon 6,7 auf 4,3 ~ (Daten aus 
Abb. 6a und b). Au6erdem/~ndert sieh die Empfind- 
lichkeits-Verteilungsfunktion des Einzelommatidiums, 
wie bereits in Abb. 7 gezeigt wurde. Berechnet man 
unter Berficksichtigung dieser Ver/~nderungen die 
tIelligkeits-Verteilung auf dem Reeeptorenraster ffir 
den Unterwasserfall, so ergibt sich, dab sie sich yon 
der entsprechenden Helligkeits-Verteilung in Luft nur 
um h6chstens 2 % im gesamten Verlauf unterscheidet. 
I)araus folgt, dab man unter Wasser innerhalb des 
betrachteten Augenbereichs praktisch dieselbe Impuls- 
frequenz-Verteilung messen wfirde wie in Luft. 

Wir k6nnen diescn Befund dahingehend zusammen- 
fassen, dab Komplcxaugen fiber und unter Wasser 
dann dieselben optischen Eigenschaftcn besitzen kSn- 
nen, wenn die morphologischen Ommatidienachsen die 
Augenoberfl/iche unter gewissen Winkeln zur Nor- 
malenrichtung der Oberfl/~che durchsetzen. Die er- 
forderliche GrSBe dieser Winkel h/ingt yon der Geo- 
metrie des Auges, dem (effektiven) Brechungsindex 
des Kristallkegelmediums und der Empfindlichkeits- 
Verteilungsfunktion des Einzelommatidiums ab. 

Das Komplexauge yon Limulus verh~lt sich beim 
Eintauchen in Wasser nicht einheitlich. Im Augen- 
zentralbereich (Bereich kleinster Krfimmung und dem- 
entsprechend gr6gtem ,,Radius") wird mit Sicherheit 
der EinfluB der Einengung des Sehfeldes des einzelnen 
Ommatidiums grSBer sein als dcr EinfluB der Ver- 
kleinerung des Winkelabstandes ~b zwischen den opti- 
schen Achsen benachbarter Ommatidien. In diesem 
Bereich hleibt q) beim Eintauchen in Wasser wegen 
der nahezu senkrecht (~ =0 )  auf der Augenoberfli~che 
stehenden morphologischen Achsen der Ommatidien 
praktisch ungeKndert, w/ihrend die Einengung des 
Ommatidien-Sehfeldes, die ja yore Winkel (~ Unab- 
h/~ngig ist, roll wirksam wird. Im Augenzentralbereich 
wird daher die Sehfeldfiberlappung unter Wasser 
reduziert. Eine Lichtstufe, die yon den Ommatidien 
des Augenzentralbereichs unter einem gewissen Ab- 
stand erfa$t wird, wfirde also auf das Receptoren- 
raster dieses Bereichs in Wasser weniger ,,verschmiert" 
als in Luft abgebildet. In den Randbereichen des 
Auges wird wahrscheinlieh der Einflu$, der auf der 
Verkleinerung yon ~b beruht, fiberwiegen, so da$ dort 
die Sehfeldfiberlappung unter Wasser voraussichtlich 
grSfler sein wird als in Luft. Da innerhalb dieses 
Bereichs keine Empfindlichkeits-Verteilungsfunktionen 
an einzelnen Ommatidien gemessen wurden, k5nnen 
zur Zeit keine quantitativen Angaben hierzu gemacht 
werden. 

VII. Diskussion 
Aus der Analyse der Impulsfrequenz-Verteilung, 

die sich als Antwort auf eine Helligkeitsstufe in der 
Receptorebene im optischen Nerv einstellt, haben wir 
geschlossen, dab die wechselseitige Inhibition im 
Limulus-Auge mit zunehmendem Abstand der Recep- 
toren im Mittel gaul3isch abf/~llt. So ergab sich in 
s-Richtung ein Abfall auf 1/e bei Abst/inden yon 8 

bis 9 0 m m at id i en .  Der Abfall der Inhibition in r- 
Richtung dagegen ist nicht genau bekannt. Orien- 
tierende Messungen y o n  I-IARTLIlgE, WAGNER und 
RATLIFF (1956) lassen jedoch vermuten, dai3 die In- 
hibition in r-Richtung auf 1/e bei drei- bis siebenmal 
so kleinen Receptorabst/~nden abf/~llt als in s-Richtung. 
Diesem Befund haben wir in G1. (9), die die Inhibi- 
tionsdichte-Verteilung enth~lt, durch Einfiihren des 
Parameters b Rechnung getragen. 

In einer Serie yon Experimenten haben HARTLIbTE, 
RATLIFr (1957) und RATLYFF, I-IARTLIbTE und MILLER 
(1963) durch Ableitung yon Receptorpaaren verschie- 
dene Inhibitionskoeffizienten im Limulus-Auge be- 
stimmt. VerSffentlicht wurden unseres Wissens acht 
Werte, die in nachstchender Tabelle 3 zusammen mit 
den entsprechenden Frequenzschwellenwerten aufge- 
fiihrt sind. 

Tabelle 3 

Abstand 
zweier Rezep- 
toren i, j auf 
dem Auge in 
Ommatidien. 

Einheiten 

4 
5 
9 

11 

Inhibitions- 
Koeffizien- 

ten flit 

0,045 
0,150 
0,086 
0,085 

Inhibitions- 
Koeffizienten 

0,075 
0,170 
0,039 
0,024 

Impulsfre- 
quenzschwel- 
lenwerte z~t 

Imp/see 

0,87 
9,17 
1,45 
1,23 

Impulsfre- 
quenzsehwel- 
lenwerte zT~ 

Imp/see 

1,22 
7,92 
1,06 
0,48 

Aus dieser Tabelle ersieht man, dab sich die Koef- 
fizienten fii] yon den Koeffizienten fl]~ unterscheiden. 
Wie unsere Messungen, denen eine groSe Receptor- 
population des Auges zugrunde liegt, zeigen, ist die 
,,Symmetric" der Inhibitionskoeffizienten jedoch im 
statistischen Mittel gew/~hrleistet (s. auch S. 51; die 
individuellen Unterschiede in tier wechselseitigen In- 
hibition zwischen je zwei Receptoren verschwinden, 
wenn man den Mittelwert der Inhibition zwischen sehr 
vielen Receptorpaaren i, j betrachtet. Es ist daher im 
Mittel fl~j --flj~. Nach HARTLINE U. Mitarb. fallen -- 
wie schon in tier Einleitung erw/ihnt -- 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 
yon 50mmat id ien  wesentlich grSger als die bei einer 
Distanz yon 40mmatidien.  Nach unseren Ergebnissen 
fallen anch diese Ausnahmen im statistischen Mittel 
nieht ins Gewicht, da die Inhibitionsdichte-Verteilung 
(s. G1.9) nach einer Gaui3-Funktion monoton ab- 
nimmt. Diese Verteilung, die sich aus unseren Ver- 
suchen ergab, erlaubt die Bestimmung tier gemittel- 
ten Inhibitionskoeffizienten fi~j des Limulus-Auges 
(s. S. 54). Zu diesem Zweck integriert man die Ver- 
teilung fiber ein F1/ichenelement, das der Ausdehnung 
eines Ommatidiums in der Augenoberfl/~che entsprieht 
und je nach dem gegenseitigen Abstand der Recep- 
toren lokalisiert ist. So erhalten wir z.B. bei einem 
mittleren Abstand yon 10 Ommatidien einen Inhibi- 
tionskoeffizienten ~i• = 0,00124, wobei angenom- 
men wird, dab die Inhibition in s- wie in r-Riehtung 
gleich stark abf/illt (Fall b = 1). Sinkt die Inhibition 
in r-Richtung bereits bei ffinfmal kleineren Abst/inden 
auf die in s-Richtung erreiehten Werte, so ergibt sich 
fl/• Durch Interpolation der yon HART- 
LINE U. Mitarb. direkt ermittelten Inhibitionskoeffi- 
zienten (Tabelle 3) erh/~lt man den entspreehenden 
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Wert  fli~10 =0,06,  der etwa um den Faktor  l0 gr6Ber 
ist. Diese Diskrepanz konnte bisher nicht erkl/irt 
werden. Man k6nnte vermuten, dab eine der mSglichen 
Ursachen die Vernachl/~ssigung der in G1. (1B) ent- 
haltenen Impulsffequenz-Schwellenwerte ist, da die 
flij in unserer Theorie kleiner ausfallen mfiBten, als 
es bei Berficksichtigung der Schwellen der Fall wiire. 
Wir haben aber - -  wie ausffihrlich begrfindet - -  durch 
Anheben der mittleren Reizlichtintensiti~t gezeigt, dab 
in unseren Versuchen kein merklicher EinfluB der 
Schwellen auf die Impulsffequenz-Verteilung im opti- 
schen Nerv festzustellen ist. Dieses Ergebnis paBt gut 
zu den in Tabelle 3 aufgeffihrten geringen Werten der 
Impulsffequenz-Schwellen, wenn man yon dem Werte- 
paar  bei 50mmat id ienabs t~nden  absieht, das sowohl 
hinsichtlich der Schwellen als auch bezfiglich der In- 
hibitionskoeffizienten yon den fibrigen Werten welt 
abweicht. Es erscheint also zumindest so, als ob die 
Vernachli~ssigung dieser Schwellen nicht verantwort-  
lich ffir die Diskrepanz zwischen den yon HARTLINE 
U. Mitarb. gemessenen und yon uns best immten In- 
hibitionskoeffizienten sein kann. 

Wir haben den Verdaeht, dab die Inhibitions- 
koeffizienten im Limulus.Auge keine Konstanten sind, 
sondern m6glicherweise yon der Gr51~e des beleuch- 
teten Receptorareals abhiingen. Dieser Verdacht wird 
durch folgende ~berlegungen best~rkt: Wird ein Re- 
ceptor des Auges bestrahlt  und die yon diesem Recep- 
tor ausgel6ste mittlere Impulsffequenz gemessen, so 
findet man einen nahezu linearen Anstieg mit  dem 
Logarithmus der Lichtintensiti~t, und zwar entspricht 
nach RATLIFF, ~-IARTLINE und MILLER (1963) einer 
Erb6hnng der Lichtintensit/~t um den Faktor  l0 etwa 
ein Anstieg der Impulsffequenz um 14 Impulse pro 
Sekunde. Wird dagegen die Umgebung dieses Recep- 
tors mitbeleuchtet (in RATLIFFs Experiment  etwa 
40 Ommatidien), so steigt die mittlere Impulsfrequenz 
im Zentralreceptor bei entsprechender ErhShung der 
Lichtintensit~t nur um etwa 5 Impulse pro Sekunde 
an. Unter  den bier vorliegenden experimentellen Be- 
dingungen wird daher die Dynamik der Impulsffe- 
quenz um 1:2,8 gepreBt. Ungefiihr dieses Ergebnis 
mfiBte man auch erhalten, wenn die Dynamikpressung 
der Impulsfrequenz des Zentralreceptors mit  I-Iilfe yon 
GI. (2E) und unter Berficksichtigung eines der in Ta- 
belle 3 enthaltenen Werte ffir die Inhibitionskoeffi- 
zienten berechnet wird. Dabei kann man so vorgehen, 
dab mit  Hilfe des Inhibitionskoeffizienten fli : t :10 = 
0,06 (nach Tabelle 3 interpoliert) der Parameter  B in 
der Inhibitionsdichte-Verteflung in G1. (9) best immt 
wird. Zieh~ man den aus nnseren Experimenten ge- 
wonnenen Wert  des Parameters  c, der ganz gut zu 
den Befunden HARTLINEs n. Mitarb. palBt, heran und 
tr~gt die in dieser Weise festgelegte Verteilung H(s, r) 
in G1. (2C) ein, so l~Bt sieh-die Dynamikpressung der 
Impulsfrequenz in diesem --  dem Experiment  ent- 
sprechenden - -  Tall berechnen, wenn die Integrat ion 
in Gl. (2C) nur fiber 40 Ommatidien erstreckt wird. 
Wir haben jedoch yon dieser umfangreichen Berech- 
hung abgesehen, da uns nicht gesichert erscheint, ob 
in dem angeffihrten Experiment auch alle 40 Recep- 
toren gleichmi~Big beleuchtet wurden. Dagegen 1/~13t 
sich die Dynamikpressung sehr einfach angeben, wenn 
man annimmt,  dab alle Receptoren des Auges (und 
nicht nur 40) gleichmgBig beleuchtet werden. Dann 
orh/ilt man im Fall b = 1 eine Dynamikpressung yon 

1:58,6 und im Fall b = 1  yon 1:11,55. Obwohl sich 
dieses Ergebnis - -  wegen des Integrationsbereichs 
> 40 Ommatidien - -  nicht unmittelbar mit  der auf 
experimentellem Wege bestimmten Dynamikpressung 
yon 1:2,8 vergleichen 1/iBt, erseheint uns der Unter- 
schied jedoch so groG, dab er kaum auf den Unter- 
schieden im Integrationsbereich basieren kann. Legt 
man dagegen die yon uns bestimmten Werte fiir B 
u n d c  der Berechnung zugrunde, so ergibt sich unter 
der Annahme der Beleuchtung aller Receptoren des 
Auges eine Dynamikpressung yon 1 : 2,112. Dieses Er- 
gebnis paBt gut zu dem experimentellen Befund einer 
Dynamikpressung 1:2,8, obwohl man bedenken muG, 
dab beiden Fi~llen unterschiedliche Receptorareale zu- 
grunde liegen. - -  In  diesem Zusammenhang l~Bt sich 
aueh abschi~tzen, welche Gr6Be das Mach-Band in 
unseren Stufennahfeld-Experimenten (s. Abb. 3 und 8) 
annehmen mfiBte, wenn man den - -  aus fli~10 ~0 ,06  
berechneten - -  Wert  yon B der Inhibitions-Verteilung 
zugrunde legt. Die Auspr~gung des Mach-Bandes 
haben wir durch das Verh/fltnis C/(D +C) (s. S. 47) 
charakterisiert ; es liegt in unseren Versuchen zwischen 
47 und 68%. Dagegen wiirde man mit  ~'i• ~0,06 
im Fall b = 1  ein Verh~ltnis yon C .  100/(D q - C ) =  
98,2% und im Fall b = ~  ein VerMltnis yon C .  100/ 
(/) q- 0) ~ 91,3 % erhalten. Auch diese Unterschiede 
zwischen gemessener und der bei Benutzung der ein- 
zeln bestimmten Koeffizienten zu erwartender Aus- 
pri~gung des Mach-Bandes veranschaulichen, dab die 
Werte der Inhibitionskoeffizienten fli] womSglich 
davon abhfi,ngen, ob man nur wenige Receptoren reizt 
oder aber groBe Bereiche des Komplexauges be- 
leuchtet.  

In  einer fffiheren Arbeit (REICHARDT 1961) wurdcn 
die Werte der Inhibitionskoeffizienten einer Modell- 
Reeeptorkette des Limulus-Auges aus einem Stufen- 
experiment yon RATLIFF und HARTLINE (1959) abge- 
sch/itzt. Als Ergebnis dieser Abschiitzung ergaben sich 
fiir die Modell-Koeffizienten flii die Werte fli+l =0,3,  

und s mit j>3. Abge- 
sehen davon, dab sich der direkte EinfluB der In- 
hibition in diesem Falle nur fiber je drei Nachbar- 
ommatidien erstreckt, weichen die Werte dieser In- 
hibitionskoeffizienten erheblich yon den Werten der 
Koeffizienten ab, die nach unseren Ergebnissen aus 
der Inhibitionsliniendichte h(s) errechnet werden k6n- 
nen. So ergib~ sich z.B. fiir den ,,Linien"-Inhibitions- 
koeffizienten /~-~1 =0,078, der sieh etwa um einen 
Faktor  4 yon dem entsprechenden Modell-Koeffizien- 
ten unterscheidet. Diese Diskrepanz beruht unseres 
Erachtens darauf, dab RATLIFF und HARTLINE bei 
ihrem Versuch, der aussehlieBlich zur qualitativen 
Demonstration eines Nfach-Bandes unternommen wur- 
de, eine Helligkeitsstufe sehr begrenzter Ausdehnung 
verwandten, die nicht yon einem Lambert-Strahler  
gebildet, sondern mittels einer Linse auf dem Recep- 
torenraster erzeugt wurde. Die Ausleuchtung des 
Auges erstreckte sich in s-l~ichtung nur fiber etwa 
5--7  Ommatidien. Unter  diesen Bedingungen muB 
sich im optischen Nerv eine r~umliche 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 Best immung der Inhibitions- 
koeffizienten des Auges setzt bei unserer Methode 
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jedoch voraus ,  dab  die Hel l igke i t s -Ver te i lung  auf dem 
Recep to ren ra s t e r  sich fiber h inre ichend  viele Recep-  
to ren  des Auges  e r s t reck t  und  genau  b e k a n n t  ist .  
B i lde t  m a n  eine t Ie l l igke i t ss tufe  mi t te l s  einer Opt ik  
auf dem Recep to ren ra s t e r  ab, so is t  - -  wegen der  
endl ichen A p e r t u r  der  abb i ldenden  Opt ik  und  der  
Divergenz  der  opt i schen Achsen benachba r t e r  Om- 
m a t i d i e n  - -  im al lgemeinen n ich t  d a m i t  zu rechnen,  
daB das  Bi ld  auch unve rze r r t  yon den g e c e p t o r e n  
empfangen  wird.  

AbschheBend m6ch ten  wir  noch e inmal  auf die yon 
der  Sehfe ldf iber lappung der  Ommat id i en  und  der  In-  
h ib i t ion  bewi rk ten  Transformat ionse igenschaf ten  des 
L i m u l u s - A u g e s  zurf ickkommen.  I n  K a p i t e l  V wurden  
die r/~umlichen Ampl i tuden-Frequenzg / inge  beider  
T rans fo rma t ionen  bes t immt .  Aus  ihnen ers ieht  man,  
dab  sich der  EinfluB der  Sehfe ldf iber lappung nur  auf  
r/~umliche F requenzen  auswirk t ,  die yon  der  Inh ib i t i on  
k a u m  bet roffen  werden.  Die Ursache  hierffir i s t  da r in  
zu suchen, dab  die Empf ind l ichke i t s -Ver te i lungs funk-  
t ion  des E i n z e l o m m a t i d i u m s  (s. Abb .  7) zu einer s tar-  
ken Sehfe ldf iber lappung  benachba r t e r  Ommat id i en  
f / ihrt ,  jedoch m i t  z u n e h m e n d e m  O m m a t i d i e n a b s t a n d  
s t a rk  abf/~llt. Demgegenf iber  is t  die Inh ib i t i on  zwi- 
schen b e n a c h b a r t e n  g e c e p t o r e n  schwach,  sic e r s t reck t  
sich jedoch  auf  En t f e rnungen  yon  mehr  als 10 Om- 
mat id ienabs t /~nden (vgl. Abb .  12). Die la te ra le  Inh ib i -  
t ion  im L i m u l u s - A u g e  w i r k t  sich daher  nur  wenig 
kompens ie rend  auf  die Sehfe ldf iber lappung aus ;  sie 
t r i t t  v ie lmehr  zu deren  EinfluB hinzu.  Die e ingangs 
aufgeworfene F r a g e  nach  der  Bedeu tung  der  l a te ra len  
Inh ib i t i on  im Limulus -Auge  kann  dah ingehend  beant -  
wor t e t  werden,  dab  sie vorwiegend eine re la t ive  Kon-  
t r a s t a n h e b u n g  ,[d.h. eine Vergr6Berung des Ausdrucks  
C/(D ~- C] hervor ru f t  ; die durch  die Sehfeldi iber lap-  
pung  benachba r t e r  Ommat id i en  bewirk te  Verschmie-  
rung  scharfer  Kon t r a s tg r enzen  regener ier t  sie jedoch 
nur  zum TeLl. - -  I n  d iesem Zusammenhang  sei noch- 
mals  be tont ,  dab  pr inzip ie l l  weder  die  Sehfeldtiber-  
l appung  noch die  la te ra le  Inh ib i t i on  einen EinfluB 
auf das  opt ische Auf l6sungsverm6gen besitzen.  Denn  
ffir jede Umwel t l euch td ich te -Ver te i lung ,  deren r/~um- 
liche F requenzen  vom Recep to ren ra s t e r  noch auf- 
gel6st  werden k6nnen,  g ib t  es eine und  nur  eine 
r / iumliche Impuls f requenz-Ver te i lung  im Querschni t t  
des opt i schen Nervs.  Das L i m u l u s - A u g e  1/~Bt sich 
daher  als eindeutiger Zuordner  /iir opt isehe Naeh-  
r i eh ten  auffassen.  

Wir danken den Herren Dr. G. F~RMI, Dr. K. GSTZ und 
Dr. D. VARJ~ fiir wertvolle Kritik sowie Frau U. KIRSCtIF~LD 
fiir die I-Iilfe bei der Durchfiihrung der Experimente. Herrn 
FREIBERG danken wit fiir das Anfertigen der Zeichnungen. 

A n h a n g  1 

Bereehnung yon ~v aus H: Das Auge wurde im Punkt 0 
der Drehaehse Z Z" des horizontalen Drehtisehes montiert 
(Abb. 15). Es lieB sieh in der dureh die Punkte A O B  ausge- 
zeichneten horizontalen Ebene um Z Z'  drehen. Zwei Fiille 
sind zu unterscheiden: 1. Die optisehe Aehse des untersuchten 
Ommatidiums liegt in der Verbindungslinie yon 0 nach A. 
Befindet sieh eine punktfSrmige Lichtquelle (Gliihwendel) in 
A, so liegt sie im Empfindlichkeits-Naximum des Ommati- 
dinms. Einer Drehung des Auges um den Winkel H entsprieht 
eine Bewegung der Liehtquelle yon B naeh A. Bestimmt man 
fiir versehiedene Winkel H die relative Empfindlichkeit des 
Ommatidiums, so braueht keine weitere Umreehnung vorge- 
nommen zu werden; H gibt direkt den Winkelabstand der 
Liehtquelle yon der optischen Achse an, daher ist ~0= H. 
2. Andere Verhaltnisse liegen vor, wenn die optisehe Aehse 

des Ommatidiums in der Verbindungslinie yon 0 nach A'  
liegt und damit einen Minimalwinkel v ~ gegen die Drehebene 
bfldet. Befindet sich die Lichtquelle in A', so entspricht einer 
Drehung des Tisches um H eine Bewegung der Gliihwendel 
yon B'  nach A'. Den Winkelabstand der Lichtquelle yon 
der optischen Achse bildet in diesem Fall nicht der Winkel H, 
sondern der Winkel % der durch die Verbindungslinie zwi- 
schen den Punkten A'OB" definiert ist. Aus Abb. 15 ersieht 
man, dab ? und H wie folgt miteinander in Beziehung stehen: 
Es ist 

O'A'/OA" = cos t~, (1,1) 

A'B" = 2 .O'A's in  2 (1,2) 

A'B" = 2.  OA" sin ~ ,  (1,3) 

Elimination von A ' B '  aus Gl. 0,2) und G1. (1,3) liefert 

sin ~o = 2  sin ~ .O'A' /OA' .  (1,4) 

I 
Z 

A' 

/ , /  . . . . .  i -  

Abb. 15. Erl~iuterungen im Text 

Setzen wir G1. (1,1) in G1. (1,4) ein, so ergibt sich 

sin ~ =eosv~sin ~ (1,5) 

und 

~ =  2 arc sin (cos t~ sin ~ ) .  (1,6) 

Mit ttilfe yon G1. (1,6) l~Bt sich jedem in Abh~ngigkeit vom 
Winkel ~ gemessenen Empfindlichkeitswert ein Winkel ~0 in 
der durch die Punkte A'OD ausgezeiehneten Ebene zuordnen. 
Wegen ~ A'O B ' =  <~ A 'OD und der Rotationssymmetrie der 
Empfindlichkeits-Verteilungsfunktion um die optische Achse 
ist damit die Empfindlichkeits-Verteflung des Ommatidiums 
erschlossen, die man direkt gemessen h/itte, wenn die Licht- 
quelle in der Ebene A'OD um 0 mit dem Radius OA" bewegt 
worden w~re. 

Anhang  2 

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

+co 
y (s) = f h (u) z (s -- u) d u, (2,1) 

--OQ 

worin h(s) die unbekannte Kernfunktion ist. y(s) und z(s) 
sind im Stufenexperiment antisymmetrische Funktionen und 
daher gilt y ( s ) = - - y ( - - s ) ,  z(s) = -- z(--  s). ])ann folgt aus 
G1. (2,1) 

+oo 
y(- -  s) = f h(u) z(u -- s) du. (2,2) 

- - o o  

Setzen wit - - s  = p, so ergibt sich aus G1. (2,2) 

+co 
y(p) = fh(u)  z(u ~- p) du. (2,3) 

- - o o  
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Und setzen wir u =  --q, d u =  --dq, dann  folgt aus G1. (2,3) 

y ( p ) =  -- f h ( - - q ) z ( - - q  + p ) d q =  f h ( - - q ) z ( p - - q )  dq. (2,4) 

Vergleicht man die Gin. (2,1) und (2,4) miteinander,  so resul- 
t iert  

h(s) =h(--s). 
Der Kern h(8) der Integralgleichung (2,1) ist demnach sym- 
metrisch. 

A n h a n g  3 
Best immung des Parameters  B:  Die Fal tung des h(s)- 

Kernes mit  der gemessenen z(s)-Funktion fiihrt  zu einer 
Stufenfunktion in y(8) (s. Kapi te l IV) .  Bei der  vorgenom- 
menen Zerlegung yon z(8) ergibt sich diese Stufenfunktion 
(Kurve I V  in Abb. 10) aus der Addit ion der Kurven  I, I I  
und I I I .  Wie Abb. l0  zeigt, t r~gt  die Fal tung der  ;(8)- 
Funkt ion  mit  dem Gaug-Anteil  des h-Kernes (Kurve I I I )  nur  
in der N~he der Stufenkante  etwas zur Summe bei. Deshalb 
mug ffir groge Abst~nde v o n d e r  Stufenkante  ( 8 - + ~ )  der 
Ordinatenwert  der Kurve I I  gleich dem Wert  yon C (Abb. 10) 
sein, da nur  dann aus der Addit ion yon I und I I  der Ordinaten- 
wert der K u r v e l V  (ffir s--->oo) hervorgeht.  Da K u r v e l I  
durch Fal tung einer Stufenfunktion (S tu fenh6he / ) )  mi t  dem 
GauB-Teil des h-Kernes en ts teh t  (s. Kapitel  IV), ergibt sich 

C = c B D f  e-c'u~du. (3,1) 
- - o o  

Ausintegration liefert 

B VT~ = ~ .  (3,2) 

Aus Abb. 8 lassen sich die Werte von C = 0,263 u n d / )  = 0,237 
-- jeweils in den Einhei ten der  rechten Ordinate --  ent- 
nehmen,  womit  sich fiir B V~ = 1,111 ergibt. 

Anhang 4 
Das Integral  

f e-k~/4C~cos k s d k  
g(8) = 1 + y ~ B e-k~/4c ~ 

(3,1) 

0 

wurde mit  Hilfe eines Analogrechners ausgewertet. In  die 
Rechenschaltung wurde B a l s  aus dem Experiment  bestimm- 
ter, c dagegen als willkiirlich gew/~hlter Parameter  eingeftihrt. 

B 
Die Impulsantwor t  6 (8) --  ~/~ g (8), deren Verlauf natfirlich 

yon c abh/~ngt, wurde dutch  graphische In tegra t ion in die 
Stufenantwort  fiberffihrt und  dann  mit  dem entsprechenden 
experimentellen Verlauf (Abb. 8) verglichen. Beide Verl/~ufe 
lassen sich zur Deckung bringen, wenn g(8) einer Mal~stabs- 
t ransformation 8" = e s m i t  geeignet gew~hltem e unterworfen 
wird. Die Kenntnis  des Transformationsfaktors s er laubt  die 
Best immung yon c. 

Beweis: Wir unterwerfen g(s) der Abszissen-Magstabs- 
t ransformat ion 8 " =  e s, dann  erhMt man 

, 

§ c ~  e - -  k ~ / 4  c~ c o s  ]c 8 ~  d k 

f e (3,2) 
g (s*) = 1 + V~ B e-k~/4 c "~ 

0 
k 

G1. (3,2) geht  mit  der neuen Integrat ionsvariablen k * -  
e 

fiber in  + ~o 
f e~*~e~/4c~ cos k* s* dk* g(8*) = e (3,3) 
0 l + V ~ B e - ~ * ~ / 4 c ~  

Aus G1. (3,3) erkennt  man,  dab der Magstabstransformation 
(abgesehen yon einem Faktor  e) die Ver~nderung des Para- 

meters c vom angenommenen Wert  e auf c * :  c entspricht.  
e 

I s t  daher  e durch Vergleich ermittel t ,  dann  liegt aueh c* fest. 

Anhang 5 
Best immung der Inhibi t ions-Diehtefunktion H aus G1. (8) 

Abschni t t  IV, die wir hier mi t  (5,1) bezeichnen 
+oa 

c Ze-c"s' = f H {8~ + ;: } dv. (5,1) 

Wir behaupten,  die LSsung laute 

H - - A  e -c:(s'~+rVb~') (5,2) 

(A eine noch zu best immende Konstante) ;  diese Behauptung 
ist richtig, wenn bewiesen werden kann,  dab / ( s2+r2 /b  2) in 
dem Ansatz 

H = A e -c2(s2+r21b2)./(s2+r2/b 2) (5,3) 

identisch eins ist. Tr~gt man den Ansatz nach G1. (5,3) in 
G1. (5,1) ein, so ergibt sich 

+ c o  

c Be  -c's~ = A fe-C~(S~+vVb~). ] (s 2 + ve/b 2) dv. (5,4) 

Werden beide Seiten yon G1. (5,4) durch cBe -c~s~ dividiert, 
so erhal ten wir 

1 = e B .  e -  ~'-v:/~'. / (s2+v2/b2) dv. (5,5) 
- -  o o  

v 2 2vdv  
Setzt man nun  s 2 = p, ~ -  = q, so ist  b~ = dq und GI. (5,5) 

geht  fiber in 

1 b A  [" e-c~lqI 
1 =  2 e B  J l ~  "/([P[A-lqDdq" (5,6) 

- -  OQ 

Wir nehmen jetzt  an, dab die Funkt ion  / fourierentwickelbar 
sei (eine er laubte Annahme,  un te r  anderem wegen der end- 
lichen Ausdehnung des Limulus.Auges) und fiihren eine 
Fourier-Transformation der lhlken und  rechten Seite yon 
G1. (5,6) durch. ] )ann erh/~lt man  (k = Variable im Fourier- 
Bereich) : 

-}-OQ 

./_ 1. e - i k p d p =  

-c~ (5,7) 

1 bA  
2 cB " / ( ] P l §  �9 , f e _ i k p f  e - C " - I q l  

- - o o  - - o o  

Daraus folgt (6 = Deltafunktion):  

1 bA  
6 ( k ) -  2 c B x 

+ o~ + ~ (5,8) 

f e-c~lql . f • 1,/-C~, e+~kq / ( IPl-~lq[)e-- ik(p+q)dpdq �9 
Vl~tl - -  o ~  - -  o o  

Sctzen wir [p[ + [ q ]  = u ,  so lgl~t sich das Doppelintegral in 
ein Produkt  zweier Integrale verwandeln 

Woo + c ~  

1 b A  f e - c~ Iq]  f/(u)e-i~ud 
6(]c) : 2 cJ~y~z ~'~[ e+ikqdq_oz.~ u. (5,9) 

e-c~Iql ist eine gerade Funkt ion,  so dab G1. (5,9) fibergeht in 

b A .of e-c2 q f coskqdq" / ( u ) e - i k u d u .  (5,10) ~(k) = ~ .  ~ 

Fiihr t  man das erste Integral  in G1. (5,10) aus, so ergibt sich 
aus G1. (5,10) 

I 1 "~-~176 3 

" ~ I 1~ u) e -  au] (5,11) 
(k) e B  L {c 4+k2}~ _ a  ] 

Da die Fourier-Transformierte von e-e~ q fiir alle k verschieden 

yon Null ist, mug --  damit  die Gleichung erfiillt ist  --  die 
Fourier-Transformierte yon ] ffir alle k auger  k = 0 verschwin- 

+co 
den. Damit  ist gezeigt, dab f / ( u )  e - i kudue ine  Deltafunktion 

und somit / ~  1 ist. 
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Wir haben jetzt  noch den Wert der Konstanten A mit  
Hilfe von G!. (5,11) zu bestimmen. Setzt man k ~ 0, so ergibt 
sich fiir A 

e 2 �9 B 
A --  , (5,12) 

V ~. b 
so daft die Inhibitionsdichte H yon der Form 

c 2. B -c~(s~+ ; : )  (5,13) 
H= V~.b~ 

ist. 
Entsprechende l~berlegungen gelten auch ftir die Empfind- 

lichkeits-Verteilungsfunktion des Einzelommatidiums, da wir 
zeigen konnten, da[~ sich diese Verteilungsfunktion dureh eine 
Linearkombination aus zwei GauiLFunktionen gut approxi- 
mieren l~l]t. 
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Statistische Eigenschaften der Neuronaktivitiit im aseendierenden visuellen System* 
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Mit 10 Textabbildungen 

(Einffegangen am 22. Dezember 1963) 

Zusammen/assung/Summary. 1. The activity of single nerve 
cells in the visual system of cats (curarized or enc~phale isol~ 
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 see 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. 0nly 
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 synaptie 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 I I I )  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 anf der Tagung der Deut- 
schen Arbeitsgemeinschaft Kybernetik in Miinchen am 
30./31. Okt. 1963. t~ber einen Teil der Ergebnisse wurde auf 
der 28. Tagung der Deutschen Physiologischen Gesellschaft, 
KSln, Juni  1963 berichtet [Pfliigers Arch. ges. Physiol. 278, 77 
(1963)]. 

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

4. In  the optic tract mainly type I, in the lateral geniculate 
mainly type I I  and in the visual cortex almost always type I I I  
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  m e i s t e n  N e r v e n z e l l e n  des  Z e n t r a l n e r v e n s y s t e m s  
ze igen  eine Ruheak t iv i t i~ t ,  die a u c h  v o r h a n d e n  ist ,  
w e n n  die  R e i z e i n g ~ n g e  n i ch t  v o n  auBen  e r r eg t  werden .  
D ie  U r s a c h e  ffir  diese E n t l a d u n g s t ~ t i g k e i t  i s t  t e i lweise  
in  e iner  d u r c h  s p o n t a n e s  F r e i w e r d e n  s y n a p t i s c h e r  
U b e r t r ~ g e r s u b s t a n z e n  ausge lSs ten  s t~nd igen  E r r e ~ u n g  
de r  S i n n e s r e e e p t o r e n  u n d  N e r v e n z e l l e n  zu  suchenl  tei l -  
weise  is t  sie d u r e h  d e n  w o h l  nie ganz  , , re iz losen"  Zu-  
s t a n d  unse r e r  S inneso rgane  bed ing t .  E i n e  w ich t i ge  
R o l l e  sp ie l t  aul~erdem die  s t~nd ige  A k t i v i t ~ t  au to -  
n o m e r  S y s t e m e ,  die  f iber  Z e n t r e n  des  H i r n s t a m m e s  
u n d  Z w i s c h e n h i r n s  we i t e  Tei le  des  Z e n t r a l n e r v e n -  
sy s t ems  zu  bee in f lus sen  v e r m a g .  I n w i e w e i t  da r f i be r  
h inaus  a u c h  e c h t e  , , S p o n t a n a k t i v i t i ~ t "  e inze lne r  Ze l len  
v o r k o m m t ,  i s t  e ine  i m  e inze lnen  n o c h  n i c h t  gekli~rte 
F r a g e .  

D ie  B e s c h r e i b u n g  der  A k t i v i t s  y o n  N e r v e n z e l l e n  
k a n n  au f  v e r s c h i e d e n e  W e i s e  e f fo lgen :  1. A n g a b e  de r  
d u r c h s c h n i t t l i c h e n  E n t l a d u n g s h ~ u f i g k e i t  p ro  S e k u n d e  
f iber  l~ngere  Ze i ten ,  bzw.  2. k o n t i n u i e r l i c h e  F r e q u e n z -  
ana lyse ,  3. f o r t l a u f e n d e  A u f z e i c h n u n g  de r  I n t e r v a l l -  
fo lgen  ( sequen t i a l  i n t e rva l s )  u n d  '4. A u f z e i c h n u n g  


