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Summary. In the ommatidia of Musca, the light flux trans- 
mitted by each one of the rhabdomeres of sense cells no. 1 to 6 
decreases as a function of time if light falls onto these rhabdo- 
meres. With a similar time course the light flux reflected from 
these rhabdomeres increases. These changes take place within 
a few seconds following illumination. The results have been 
established in the intact animal nsing changes in the appear- 
ance of the pseudopupil as indicator and also in surviving 
preparations of the eye with direct inspection of the rhabdo- 
meres. 

The changes are interpreted as a consequence of inter- 
actions between pigment granules in the sense cells and electro- 
magnetic fields induced outside the rhabdomeres by light 
travelling on the inside: In the dark adapted situation the 
granules are quite distant from the rhabdomeres, the inter- 
action is negligible. During light adaptation the granules move 
close to the rhabdomeres, and as a consequence, total reflection 
of the light in the rhabdomere is frustrated. The relatively 
rapid changes in the optical characteristics of the rhahdomeres 
are explained by the fact that the distance, the granules have 
to move in order to switch from one condition to the other 
is in principle on the order of the wavelength of light. 

The results indicate, that the changes in the position of 
the granules are induced by the excitation of the respective 
sense cells themselves, for instance by the degree of their de- 
polarisation. No interaction between the sense cells of one 
ommatidium nor between those of different ommatidia could 
be found. 

The function of the movement of the pigment granules is 
interpreted as a means to protect the sense cells no. 1 to 6 
against strong illumination. - -  Movement of pigment granules 
is not induced in sense cells no. 7 and 8 with light intensities 
which give maximal response in sense cells no. 1 to 6. 

E inleitun 9 

Die Ommat id ien  im Komplexauge  yon Muscasind 
durch 7 unversehmolzene Rhabdomere  ausgezeiehnet,  
was zur  Konsequenz  hat ,  dab deren optisehe Achsen 
n ieh t  zusammenfal len,  sondern  divergieren ( A v ~ v M  
u n d  WlEDEMAN~r 1962; KUIPER, 1962; WIEDEMANN, 
1965). Wei te rh in  liegt eine spezifisehe Anpassung  der 
Rhabdomer-  an  die Ommat id ien-Divergenzwinkel  vor  
in  der Weise, dal~ jewefls 7 versehiedeue Rhabdomere  
aus 7 versehiedenen Ommat id ien  auf ein- u nd  den- 
selben P u n k t  der Umwel t  , ,sehen", d.h.  dal~ deren 
optisehe Achsen parallel  ausgerichtet  sind (Kn~scH- 
FELD, 1967). Die Axone von  6 der betei l igten Sinnes- 
zellen konvergieren jeweils in  eine , ,Cartridge" der 
Lamina  u n d  werden dort  gemeinsam auf jeweils 2 Neu- 
rone zweiter Ordnung umgeschal te t  (TRuJILLo-CE~6Z 
u n d  MELAMED, 1966 ; BRAIT~NBERG, 1967), SO dab sieh 
ein ,,neurales Superposi t ionsauge" erhShter Lieht-  

st~rke ergibt. Die Sinneszellen Nr. 7 u n d  8 hingegen, 
die das zentra l  gelegene 7. Rha bdome r  bilden, senden 
ihre Axone n icht  in  die , ,Cartridges" der Lamina ,  diese 
Axone verlaufen vielmehr direkt  zur Medulla u n d  wer- 
den erst dort  auf Neurone zweiter Ordnung  umge- 
schaltet  (TRuJILLO-CEN6Z u n d  MELAMED, 1965; BRAI- 
T~NBERG, 1967 ; MELAMED und  TRUJILLo-CENSZ, 1968). 

Das Komplexauge  von  Musca besteht  daher  aus 
zwei versehiedenen Teflaugen, yon  denen das eine als 
, ,neurales Superposi t ionsauge",  gebildet yon  den Sin- 
neszetlen Nr. 1 - -6  charakter is ier t  werden kann ,  w/~h- 
rend das andere aus den Sinneszellen Nr. 7 u n d  8 be- 
steht.  Die beiden Tei laugen unterscheiden sieh dureh 
verschiedene Absolutempfindl iehkei ten  sowie durch 
versehiedene rAumliche AuflSsungsvermSgen (KmscH- 
FELD und  FRANC~.SCrH~L 1968). 

I n  dieser Arbei t  wird ein Mechanismus zur Steue- 
rung des Lichtflusses in  den Rhabdomeren  besproehen, 
der auf die Rhabdomere  Nr. 1 - -6  beschrAnkt ist u n d  
dami t  ebenfalls die funkt ionel le  Zweitei lung dieses 
Komplexauges  zum Ausdruck bringt .  Alle Versuche 
wurden an  Tieren des Wi ld typs  durchgeffihrt.  Einige 
vorl/iufige Resul ta te  wurden  bereits in  einer friiheren 
Arbei t  erw/ihnt (KmscHrELD, 1965). 

I. A'nderungen im Erscheinungsbild der PseudopupiUe 
bei Belichtung 

Die verwendete  experimentel le  Anordnung ,  die 
schon zur Analyse anderer  optiseher Eigenschaften der 
Komplexaugen  yon Musca herangezogen wurde 
(KIRsCHFELD, 1967; KIRSCHFELD u n d  FRANCESCHINI, 
1968), ist  in  Abb.  1 dargestell t .  Das Auge des mi t  
Klebewachs festgelegten Tieres k a n n  entweder  yon der 
Lampe L 1 im Aufl ieht  beleuehtet  werden, wobei das 
Licht  in  der natf ir l ichen R ich tung  in  die Ommat id ien  
fAllt ( , ,orthodrome Beleuehtung") .  Es k a n n  jedoch 
auch durch ein kleines Loch in der Kopfkapsel  yon  
der Lampe L 2 , ,von i n n e n "  beleuchtet  werden, wobei 
Licht  in  den Rhabdomeren  distal  verlAuft u n d  durch 
die Face t t en  aus dem Auge aus t r i t t  ( , ,antidrome Be- 
leuchtung") .  Das Objekt iv  m u $  bis auf kleine Apertur-  
werte ( <  0,05) abzublenden  sein. 

Fokussier t  m a n  in der in  Abb.  1 gezeigten Anord-  
n u n g  das Mikroskop auf die Corneaoberfl/iehen eines 
antidrom beleuchteten Auges u n d  blender  dabei  das 

1 c Kybernetik,  Bd.  6 
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Abb. 1. Versuchsanordnung zur Analyse der Pseudopupillen 
im Komplexauge yon Musca. Die Lampe L 1 erm6glicht Auf- 
lichtbeleuchtung (,,orthodromer Strahlengang" im Ommati- 
dium), die Lampe L 2 Durchliehtbeleuchtung (,,antidromer 
Strahlengang" im Ommatidium). Ob Objektiv, Ok Okular, 
S Halbdurchl~ssiger Spiegel, Ks, K, Kondensoren, B Blende. 

Aus KIRSCl~FELD, 1967 

Abb. 2a u. b. Pseudopupillen im antidromen Strahlengang. 
Das Mikroskop wurde auf die Cornea scharfgestellt und an- 
schlieBend stark abgeblendet (Zeiss Luminar 40 mm, Apertur 

0,03, u ~ 1,7~ a Auge weitgehend dunkeladaptiert; b Auge 
im helladaptierten Zustand. Die Helladaptation wurde durch 
Beleuchten des Auges im orthodromen Strahlengang (Lampe L~ 
in Abb. 1) erreicht. Fiir die Aufnahme wurde dieses Adapta- 

tionslicht kurzfristig abgeschaltet 

Abb. 3. Ausschnitt aus dem Facettenraster des oberen vorderen 
Augenteils (rechtes Auge yon auBen gesehen, lateral ~ links). 
In die Facetten wurden die Rhabdomere in ihrer typischen 
Anordnung eingezeichnet. Die Durchmesser der Rhabdomere 
sowie ihre Abst~nde sind relativ zu groB angegeben. Schwarz 
markiert sind diejenigen Rhabdomere, die yon ein und 

demselben Punkt der Umwelt beleuchtet werden 

Ob jek t iv  s t a rk  ab,  so liiBt sich das  Versuchst ier  so aus- 
r ichten,  dab  jeweils 7 F a c e t t e n  des Auges aufgehel l t  
erscheinen (Abb. 2a),  dab  also eine aus 7 F a c e t t e n  ge- 
b i ldete  , ,Pseudopupi l le"  en ts teh t .  Dies gil t  ffir die 
meis ten  Teile der  Augen ;  lediglich im Ubergangs-  
bereich zwischen dem dorsalen und  dem ven t ra len  

Tei lauge liegen kompl iz ier te re  Verh/~ltnisse vor, vgl. 
KIRSCHFELD (1967). Ffir  die Aufhel lung der  7 Face t t en ,  
deren Pho tograph ie  in Abb.  2a  gezeigt  ist,  is t  jeweils 
nur  eines der  7 l~habdomere  jedes O m m a t i d i u m s  ver- 
antwor t l ich ,  und zwar jeweils dasjenige,  das  in Abb.  3 
schwarz mark i e r t  i s t  (KIRscHFELD, 1967). 

Beleuchte t  man  das  Auge in der  Ver suchsappa ra tu r  
fiir kurze Zeit  o r thodrom,  so erscheint  - -  bei  ant i -  
d romer  Bclcuchtung  bcobach te t  - -  nur  noch eine der  
F a c e t t e n  aufgehel l t  (Abb. 2b) ,  nKmhch die, die vom 
zent ra l  gelegenen R h a b d o m e r  Nr. 7 ausgeleuchte t  wird 
(die konvent ionel le  Numer ie rung  der  R h a b d o m e r e  is t  
in Abb.  5 angcgeben).  Die Lichtdurchl/~ssigkeit  der  
R h a b d o m e r e  Nr. 1 - -6  wurde somit  als Folge der  ortho-  
d romen  Beleuchtung der  Ommat id i en  verr inger t .  Mit  
s t a rken  L i c h t i n t e n s i t i t e n  gelingt  es auch im anti-  
d romen  S t rah lengang  diesen Effekt  auszulSsen. 

Auffal lende Anderungen  im Erscheinungsbi ld  dieser 
7 F a c e t t e n  t r e ten  auch auf, wenn das  Auge bei  ortho- 
dromer Beleuchtung  beobach te t  wird  (Abb. 4). I m  
dunke l adap t i e r t en  Zus t and  sind die 7, in  der  Teil- 
abbf ldung a mi t  A bis G gekennzcichncten  Ommat id i en  
dunkel  (Abb. 4b) .  I m  Verlauf einiger Sekunden  hellen 
sie sich jedoch auf, so dab  das  Erscheinungsbi ld  des 
Schemas der  Abb.  4 c auf t r i t t ,  das  pho tog raph ie r t  in 
Abb.  4 d wiedergegeben ist. - -  Eine Sonderrol le  spielt  
das Ommat id ium I t .  I n  vielen F~l len erscheint  dieses 
O m m a t i d i u m  so/ort nach Einscha l ten  der  Beleuchtung  
hell, w i h r e n d  sich die anderen  Ommat id ien  erst  nach 
einigen Sekunden  aufhellen. 

Der Grad der Aufhellung der Pseudopupille bzw. der Ver- 
ringernng der LichtdurchlKssigkeit der Rhabdomere Nr. 1 bis 6 
h~ngt yon den verwendeten Lichtintensit~ten ab. Die Ver~n- 
derungen erfolgen fiber einen Intensit~tsbereich yon etwa zwei 
Zehnerpotenzen, tiefere Intensititen wirken sich nicht meBbar 
aus, bei hSheren bleibt die Reaktion in der S~ttigung (FRA~- 
CESCHINI und KIRSCHFELD, in Vorbereitung; MAFFm, in Vor- 
bereitung). 

Aus den opt ischen Eigenschaf ten  der  Ommat id i en  
folgt, dab  das a n g e n i h e r t  paral le l  und  o r thodrom ein- 
fal lende Licht  im Ommat id ium A (Abb. 4a)  auf das  
R h a b d o m e r  Nr. 1 (vgl. Abb.  5), im O m m a t i d i u m  B auf 
das  R h a b d o m e r  Nr. 2 f i l l t  usw. Die Tatsache ,  dab  im 
O m m a t i d i u m  G keine Anderung  auf t r i t t ,  zeigt  d a m i t  
an, dab  R h a b d o m e r  Nr. 7 im Hinbl ick  auf das  unter-  
suchte Phi~nomen durch die Beleuchtung  n icht  ver- 
i n d e r t  wird. Der  Befund deck t  sieh d a m i t  mi t  der  im 
an t id romen  St rah lengang gemach ten  Beobachtung ,  
dab  die ~ n d e r u n g  der  Lichtdurchl~ss igkei t  auf die 
R h a b d o m e r e  Nr. 1 - -6  b e s c h r i n k t  b le ib t  oder  zumin-  
des t  bei  R h a b d o m e r  Nr.  7 sehr viel schw~cher ausge- 
p r i g t  ist.  

I m  Ommat id ium H f/illt das  L ich t  auf keines der  
Rhabdomere ,  sondern auf den in Abb.  5 mi t  • bezeich- 
ne tcn  Bereich. I m  Abschn i t t  I V  soll gezeigt  werden, 
wie dieser Bereich ausgebi ldet  ist, und  w a r u m  sich die 
Reflexionseigenschaf ten yon O m m a t i d i u m  Nr.  H er- 
geben. 

I I .  Der Zeitverlau/ der Re/lexions- 
und Transmissionsdnderung 

Der Zei tverlauf ,  mi t  dem die in Abschn i t t  I be- 
schriebenen •nderungen erfolgen, ]~Bt sich leicht  mes- 
sen, wenn in das  Okular  eines Photoaufsa tzes  eine 
Blende eingelegt  wird, die das  L ich t  aus dem Bereich 
der  Pseudopupi l le  ausblendet ,  und wenn anstel le  der  
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K a m e r a  ein Pho tomul t i p l i e r  auf  dem Pho toau f sa t z  
mon t i e r t  wird,  so dal~ der  die Blende  durchse tzende  
Lieht f lu2  gemessen werden kann .  

E in  Regis t r ierbeispie t  ffir die ze i tabh~ngige  ~ d e -  
rung der  Ref lexion (o r thodromer  S t rah lengang)  i s t  in 
Abb.  6 gezeigt.  Eine in  der  Versuehsanordnung  mon-  
t i e r te  Fl iege wurde  zun~ehst  ffir 10 min  dunke ladap-  
t ier t .  Dann  wurde  das  L ich t  der  L a m p e  L 1 mi t  Hilfe  
eines (in Abb .  1 n ich t  gezeichneten)  Photoverschlusses  
angescha l te t  (nach oben weisender  Pfeil).  Die momen-  
t ane  Zunahme  des Pho tomul t i p l i e r s t romes  wird vo r  
a l lem von St reu l ieh t  in der  Auf l i eh t ano rdnung  ver-  
u r saeh t  sowie durch  die yon  den  Corneaoberfl/~chen 
re f lek t ie r ten  Liehter .  Die darauf fo lgende  langsamere  
Zunahme  des Pho tomul t ip l i e r s t romes ,  die nach  e twa 
20 see ihren HSehs twer t  erreicht ,  i s t  Ausdruck  der  zu- 
nehmenden  Ref lexion  des IAchtes dureh  die Omma-  
t idien.  Naeh  e twa  40 sec Be leuch tungsdauer  wurde  L 1 
wieder  abgeseha l t e t  (naeh un ten  weisender  Pfeil). Bei 
e rneu te r  Be leuch tung  nach  20 see D u n k e l a d a p t a t i o n  
ergab  sich 

1. dab  naeh dieser  Dunke lze i t  i rmerhalb  der  Mel]- 
genau igke i t  sehon wieder  derselbe Ref lex ionszus tand  
erre icht  worden war,  wie er sieh auch nach  10minfit iger 
D u n k e l a d a p t a t i o n  ergeben h a t t e  (horizontale  Marken).  

2. dab  abe r  t r o t z d e m  die ~ n d e r u n g  des Reflexions-  
grades  j e t z t  sehr  viel schneller  erfolgt  als naeh  lang 
daue rnde r  D u n k e l a d a p t a t i o n :  Der  hSchste W e r t  is t  
bere i ts  naeh  3 see erreicht .  

Das  Sys t em verhi~lt sieh also n icht l inear .  
Eine gewisse St6rung der Messungen wird h/iufig durch 

Verschiebungen der Gewebe in den Augen verursaeht, die 
- -  trotz fixierter Cornea - -  eine Verlagerung der optischen 
Achsen der Ommatidien bzw. Rhabdomere um 0,5--3 ~ zur 
Folge haben. Dadurch verschiebt sieh die Lage der Pseudo- 
pupille auf dem Auge, weshalb der Reflexionsgrad zeitweise 
verringert wird (Abb. 6, Markierung mit Kreuzen). Diese 
Augenbewegungen treten wahrseheinlich auch bei unfixierten 
Tieren unter physiologischen Bedingungen auf und kSnnen 
z.B. durch Rfisselbewegungen induziert werden. Die ,,Blick- 
richtungen" der Augen sind also relativ zum Kopf keineswegs 
fixiert. Da die optischen Achsen nach diesen Bewegungen fast 
immer wieder recht genau ihre ehemalige Position einnehmen, 
sind die Messungen, sofern die Belichtungszeit nieht zu kurz 
gew~ihlt wird, trotzdem gut reproduzierbar. 

Reg is t r i e r t  m a n  im an t i d romen  St rah lengang,  so 
wi rd  m i t / i h n l i e h e m  Zei tver lauf  der  Transmiss ionsgrad  
verr inger t .  Die Zunahme  des Transmiss ionsgrades  bei  
Dunke lhe i t  effolgt  in e twa  10---30 sec. 

I I I .  Das Re/lexion~speIctrum der Pseudopupitle 
im hell- und dunkeladaptierten Zustand des Auges 

Bei Be leuch tung  mi t  fa rb losem Lich t  erscheint  die 
Pseudopupi l l e  des Musca-Auges im o r t h o d r o m e n  
S t rah lengang  dunke l ro t ,  solange das  Auge dunkel-  
a d a p t i e r t  ist ,  und  hellgelb im he l l adap t i e r t en  Zus tand .  
Q u a n t i t a t i v e  Angaben  fiber den  Ref lex ionsgrad  lassen 
sieh leicht  mi t  der  im vorigen Absehn i t t  besprochenen 
K o m b i n a t i o n  yon  Mikroskop und  Pho tomul t ip l i e r -  
MeBanordnung erhal ten.  

l~ber e inen zwisehen dem K o n d e n s o r  K 1 und  der  
Blende  B (Abb. 1) angebrach ten  halbdurchl i iss igen 
Spiegel  konn te  zu diesem Zweek wei tgehend mono-  
ehromat isches ,  durch  Scho t t  Doppe lband- In te r f e renz -  
f i l ter  ausgef i l ter tes  L ieh t  eingespiegel t  werden (Strah-  
lengang L 3, der  in Abb .  1 n ich t  e ingezeiehnet  ist.  Die 
H a l b w e r t s b r e i t e n  der  In te r fe renzf i l t e r  lagen zwisehen 

12 und  18 nm. Die N e b e n m a x i m a  wurden  mi t t e l s  ge- 
e ignet  gewi~hlter Fa rb f i l t e r  auf W e r t e  kle iner  0,3% 
reduzier t .  U m  den Ref lex ionsgrad  der  Pseudopupi l l e  
im he l l adap t i e r t en  Zus t and  zu messen,  wurde  jeweils 
zun/~chst ffir e twa 30 sec mi t  Hilfe  der  L a m p e  L 1 
(Weil31icht) he l l adap t ie r t .  Anschl ief iend wurde  mi t te l s  
mechanisch  gekoppe l te r  Photoversehlf isse  der  S t rah-  
lengang L 1 ab-, daf i i r  der  S t rah lengang  L 3 e ingeschal te t  

Abb. 4a--d.  Pseudopupille des Musca-Auges im Auflicht 
(orthodromer Strahlengang). a Kennzeichnung der verschie- 
denen Facetten; b Dunkeladaptierter Zustand, schematiseh. 
Alle Ommatidien mit Ausnahme des Ommatidiums H sind 
dunkel. Der dunkeladaptierte Zustand ist nur im Schema 
angegeben, well er schwer zu photographieren ist: W~hrend 
tier Belichtungszeit tr i t t  bereits Helladaptation ein; c Hell- 
adaptierter Zustand, schematisch; d Helladaptierter Zustand, 
photographiert (Zeiss Luminar 40mm, Apertur : 0,033; 
u : 1,9~ Die Ommatidien A - - F  sowie H reflektieren kr~ftig, 

unver~ndert dunkel bleibt Ommatidium G 

dorsal 

3 

Abb. 5. Numerierung der Rhabdomere eines Ommatidiums 
naeh DI:~TRIC~ (1909), oberer Augenbereich 

f 

? 
Ze/t - - ~  

Abb. 6. •nderung des Reflexionsgrades der Pseudopupille (im 
orthodromen Strahlengang) als Funktion der Zeit. Der reflek- 
tierte Lichtflu[] aus dem Bereich der F~cetten B C D E 
(Abb. 4) wurde ausgeblendet und mit Hilfe eines Photomulti- 
pliers registriert. Senkrechte Pfeile: Zeitpunkte des An- bzw. 
Abschaltens des Lichtes. Die Kreuze markieren einige der Zeit- 
punkte, zu denen die optischen Achsen der Rhabdomere auf 
Grund von Verschiebungen des Augengewebes verlagert waren 

sowie der  L ich tweg zum Pho tomul t i p l i e r  ge6ffnet.  Der  
Pho tomul t i p l i e r s t rom J,p wurde  regis t r ier t .  U m  den 
Ref lex ionsgrad  im d u n k e l a d a p t i e r t e n  Z u s t a n d  zu be- 
s t immen,  wurde  ein ffir mehrere  l~ inu ten  dunkel-  
adap t i e r t e s  Auge jeweils so kurzzei t ig  fiber den  St rah-  
lengang La mi t  monochromat i schem L ich t  be leuchte t ,  
dab  sich noch keine ~ n d e r u n g  der  re f lek t ie r ten  Lieht-  
in tens i t~ t  ergab.  

Naeh  j edem E x p e r i m e n t  a m  Versuchst ier  wurde  
an die Stelle des Pr / ipa ra tes  eine durch  Be rauehen  
eines Metal ls tf ickes ffisch bere i te te  Oberfl~ehe von 
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Magnesiumoxid gebraeht, die fiber den untersuchten 
Spektralbereich als grauer Reflektor betrachtet werden 
kann (Handbook of Chemistry and Physics, 1962/63). 
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Abb. 7. Der relative Reflexionsgrad der Pseudopupille im 
orthodromen Strahlengang als Funktion der Lichtwellenli~nge. 
Kreise und Punkte: dunkeladaptierter Zustand, Kreuze: hell- 
adaptierter Zustand. Reihenfolge der Messungen: Kreise, 

Kreuze, Punkte. Messungen yon einem Musca-Weibchen 
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Abb. 8. Erh5hung des Reflexionsgrades der Pseudopupille im 
orthodromen Strahlengang. Quadrate: Meltpunkte aus Abb. 7, 
Kreise und Dreiecke: Messungen von zwei weiteren Tieren 

( Musca-Weibchen ) 

Ob 
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Abb. 9. Versuchsanordnungen zum Nachweis der Wanderung 
der Pigmentgranula in den Sinneszellen. Ob Objektiv. I Im- 
mersionsfl/issigkeit (Saccharose-LSsung), P Pr&parate, OT Ob- 
jekt-Tr&ger, V Vaseline. Die Beleuchtung konnte jeweils aus 

den durch Pfeile markierten Richtungen erfolgen 

Der Photomultiplierstrom JMgo als Funktion der 
Wellenl/inge wurde registriert, so dal3 der relative 

Reflexionsgrad c .Jr der Ommatidien als Funktion 
JMuo 

der Wellenl/inge berechnet werden konnte, wobei c eine 

willkfirlich gew/ihlte Proportionalit/itskonstante ist. 
Bei allen Messungen wurde die Wellenl/inge des Lichtes 
statistisch variiert, um systematische Fehler auszu- 
schliel~en. 

Der relative Reflexionsgrad als Funktion der 
Wellenl/inge im Bereich von 409--619 nm ist in Abb. 7 
aufgetragen. Die Kreise betreffen den dunkel-, die 
Kreuze den helladaptierten Zustand. Im Bereich von 
400--500 nm wird sowohl im hell- als auch im dunkel- 
adaptierten Zustand relativ wenig reflektiert, im Be- 
reich yon 500--600 nm zunehmend mehr. Die Zu- 
nahme mit waehsender Wellenl/inge ist aber im hell- 
adaptierten Zustand wesentlich ausgepr/igter, wodurch 
die Farb/inderung der Pseudopupille vom roten zum 
gelben Farbton bcdingt ist. Der Faktor, um den der 
l~eflexionsgrad mit der Helladaptation bei verschie. 
denen Wellenl/ingen zunimmt, ist in Abb. 8 ffir insge- 
samt drei Tiere angegeben. Es wird deutlich, da]3 die 
Zunahme am st/irksten bei etwa 580 nm ausgepr/igt 
ist, d.h. im gelben Spektralbereich. 

I V. Die strukturellen Ursachen ]iir die A'nderung 
des Erscheinungsbildes der Pseudopupillen 

Die J~nderung der Transmissionseigensehaften der 
Rhabdomere 1/iBt sich nicht direkt auf die Bleichung 
yon Sehpigment zurfiekffihren, da dann ihre Trans- 
mission bei Belichtung erhSht und nicht verringert 
werden mfil~te. Es mul3 also einen spezifischen Meeha- 
nismus geben, der die optischen Eigenschaften der 
Rhabdomere in anderer Weise beeinflul~t. 

Um die funktionelle Bedeutung dieser Ver/inderun- 
gen absch/itzen zu k5nnen, mu6 der zugrundeliegende 
Mechanismus aufgekl/irt werden. ])erm es w/ire z.B. 
denkbar, dal~ mit zunehmender Helladaptation zu- 
nehmende Reflexion entweder am distalen oder am 
proximalen Ende der Ommatidien auftritt. Die funk- 
tionellen Konsequenzen w/iren entgegengesetzt: Ver- 
minderte bzw. vermehrte Durchstrahlung der Rhab- 
domere mit Licht. 

Um zu prfifen, an welcher Stelle der Ommatidien 
die lichtinduzierten Ver/inderungen auftreten, wurden 
vorsichtig Augenteile mit Hflfe einer oszfllierenden 
Rasierklinge abgekappt (Technik s. KIRSCHFELD, 
1967). Die abgekappten Augenteile wurden mit Vase- 
line auf einem Objekttr/iger an der Cornea fixiert, so 
dal~ die Schnittfl/iche mit dem Mikroskop beobaehtet 
werden konnte (Abb. 9a). Es wurde ein Wasserimmer- 
sions-Objektiv (90x,  A = l , 2 0 )  sowie Sacharose- 
15sung (0,31 molar, gepuffert auf ph 7,5) als Immersion 
verwendet. 

Bei Beobachtung im Durchlicht ergab sich: W/ih- 
rend im dunkeladaptierten Zustand alle Rhabdomere 
Nr. 1--7 hell aufleuchten (Abb. 10a) findet man nach 
Helladaptation nur das Rhabdomer 7 hell, die 6 fibri- 
gen dunkel (Abb. 10d). Dieser Befund best/itigt die 
aus der ~nderung der Pseudopupille im Durehlieht er- 
schlossenen Verh/iltnisse ffir die Rhabdomere Nr. 1--6 
bzw. 7. Der den Lichtflu6 steuernde Mechanismus 
kSnnte somit fiberall distal der Schnittfl/iche, z.B. am 
basalen Ende des Kristallkegels lokalisiert sein. 

Au6er den abgekappten Augenteilen wurden auch 
in der in Abb. 9b gezeigten Versuchsanordnung die 
proximalen Teile der Ommatidien im Durchlicht - -  in 
diesem Falle also mit antidromer Beleuchtung - -  beob- 
aehtet. Hierbei ergab sich ebenfalls, dal3 im dunkel- 
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adaptierten Zustand alle Rhabdomere, ira helladap- 
tierten nur noch das Rhabdoraer Nr. 7 hell erscheinen. 
Der Meehanismus zur Verringerung des Liehtflusses in 
den Rhabdoraeren Nr. 1--6 mug also auch proximal 
der Sehnittflaehe lokalisiert sein, d.h. proximal der 
Seraperzellen, die in diesen Experimenten mit Sicher- 
heit entfernt worden waren. 

Bei Betrachtung der Pr~parate ira Auflieht fallen 
in den Sinneszellen sehr stark gelb reflektierende Gra- 
nula auf, die im dunkeladaptierten Zustand mehr oder 
weniger fiber den Quersehnitt der Sinneszellen verteilt 
sind (Abb. 10b), wahrend sie nach Helladaptation bei 

Diese Vorstellung fiber den zugrundeliegenden Me- 
ehanisraus wird auBerdera dureh die folgende Beob- 
aehtung erhartet: In Pr/iparaten yon dunkeladaptier- 
ten Fliegen, die ffir langere Zeit nicht geffittert worden 
waren, liegen die Granula zunaehst yon den Rhabdo- 
raeren entfernt, die Rhabdomere erseheinen im Dureh- 
lieht hell. Im  Verlauf mehrerer Minuten erfolg~ aber 
wKhrend der Beobaehtung ein Wandern der Granula 
zu den Rhabdomeren hin, das in raanehen Fallen nicht 
synchron ffir alle Sinneszellen erfolgt. 

In  Abb. 10g, h ist ein Fall gezeigt, bei dera diese 
Wanderung der Granula zun/~chst nur ffir die Sinnes- 

Abb. 10a--i. Drei quergeschnittene Ommatidien in der Versuchsanordnung Abb. 9a. a--c Dunkeladaptiert; d f ttelladaptiert; 
g--i Rhabdomere Nr. 2 und 4 dunkel-, Rhabdomere Nr. l, 3, 5 und 6 helladaptiert, a, d, g Durchlichtbeleuehtung; b, e, h Auf- 

lichtbeleuchtung; c, f, i Kombination der Auflicht- und Durchlichtaufnahmen, leicht sehematisiert 

den Sinneszellen Nr. 1--6 den Rhabdomeren an der 
dem Zelhnnern zugewandten Seite dicht anliegen, bei 
der Sinneszelle Nr. 7 hingegen unverandert im Zell- 

kSrper  lokalisiert bleiben (Abb. 10e). Die Dnrchmesser 
der Granula liegen, wie elektronenoptische Aufnahmen 
zeigen (BoscHEK, unver6ffentlieht), zwischen 0,1 und 
0,2 ~. - -  In  der Abb. 10e koramt nieht genfigend deut- 
lieh zum Ausdruek, dab hier auch die Rhabdomere 
Nr. 1--6 im Vergleich zu Abb. 10b aufgehellt sind. 
Die Gradation war ffir die Abbildungen jedoch so ge- 
wahlt worden, dab vor allem die Granula deutlieh 
wiedergegeben werden. 

Um die in Abb. 10 gezeigten Adaptationszust~nde in Ruhe 
betrachten zu kSnnen, erwies es sieh als zweckm~13ig, Tiere zu 
verwenden, die ein bis mehrere Tage gehungert hatten. Dann 
benStigen die ~berg~nge von einem Zustand in den anderen 
l~ngere Zeit, so dalt fiir die Beobachtung mehr Zeit zur Ver- 
fiigung steht. Der helladap.tierte Zustand l~l~t sich auBerdem 
durch Pharmaka, z.B. in Xthernarkose, einstellen und bleibt 
dann aueh in durehgeschnittenen Ommatidien ffir l~ngere Zeit 
in Extremstellung erhalten. 

Die Beobachtung, dab die Position der Granula 
vom Adaptationszustand abhangt, 1/~l~t vermuten, dab 
der LiehtfluI3 in den Rhabdomeren dureh die relative 
Lage der Granula zu den Rhabdomeren gesteuert wird. 

2 Kybernetik, Bd. 6 

zellen Nr. 1, 3, 5 und 6 einsetzte. Naehdem sieh ge- 
nfigend Granula an deren Rhabdoraeren angesamraelt 
hatten, wurden die in Abb. 10g und h gezeigten Photo- 
graphien belichtet. Es ist deutlieh erkennbar, dal~ nur 
noeh diejenigen Rhabdomere, deren Granula vom zu- 
geh6rigen Rhabdomer entfernt sind, hell erseheinen, 
namlich die Nr. 2, 4 und - -  wie iramer - -  Nr. 7. Im 
Verlauf weiterer Minuten erreichten auch die Granula 
der Sinneszellen Nr. 2 und 4 die betreffenden Rhabdo- 
mere, worauf jedes der Rhabdomere Nr. 1--6 die ver- 
minderte Liehtdurehlassigkeit zeigte. Damit ist eine 
zeitliche Synchronisation zw~schen den beiden Ph/~no- 
raenen, Andernng der Transmission der Rhabdomere 
und Wanderung der Pigmentgranula, naehgewiesen. 

Daffir, dal~ die Position der Granula in den Sinnes- 
zellen den die Rhabdomere durchsetzenden Liehtflu$ 
steuern, sprechen somit die folgenden Ergebnisse: 

1. Nur die Rhabdoraere Nr. 1--6 werden bei den 
verwendeten Lichtintensit~ten stark beeinfluBt, nur in 
deren Sinneszellen wird aber aueh die Wanderung der 
Granula beobachtet. 

2. Der den Liehtflul~ steuernde Meehanismus ist 
weder auf das distale noeh auf das proximale Ende 
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der Sinneszellen beschr/inkt. Diese Bedingung wird 
yon den genannten Pigment-Granula erffillt, da diese 
fiber die gesamte L/inge der Sinneszellen verteilt sind. 

3. Es besteht eine Koinzidenz zwischen den Zeit- 
punkten, zu denen die Granula die N/ihe der l%habdo- 
mere erreicht haben und dem Auftreten der vermin- 
derten Lichtdur chl/issigkeit. 

Nicht mit Sicherheit ausschlief~en 1/il~t sich der aller- 
dings sehr unwahrscheinliche Fall, dab die Steuerung 
des Lichtflusses in den Rhabdomeren Nr. 1--6 nicht 
durch die Verlagerung der Granula verursacht wird, 
sondern dab sie durch Mechanismen effolgt, die sowohl 
am distalen als auch am proximalen Ende lokalisiert 
sein k6nnten. Die ebenfalls erfolgende Wanderung der 
Granula w/ire dann nur ein parallel ablaufender Vor- 
gang. 

An dieser Stelle soll noeh einmal die Rolle der 
7. Zelle besproehen werden. Auch die 7. Sinneszelle 
enth/ilt die typischen, stark gelb reflektierenden Gra- 
nula, die in Abb. 10e auch erkannt werden k6nnen. 
W/ihrend die Granula der Sinneszellen Nr. 1--6 sich 
bei Belichtung des Auges jedoch zum Rhabdomer ver- 
lagern, bleibt die Position der Oranula in der 7. Sinnes- 
zelle weitgehend unver/indert, zumindest bei den bisher 
verwendeten Lichtintensit/iten. Und zwar liegen sie in 
der 7. Zelle an der Stelle, die im Schema der Abb. 5 
mit einem ,, •  markiert ist. Damit ist erkl/irt, warum 
das in Abb. 4 mit H markierte Ommatidium zeitunab- 
h/ingig immer die erh6hte Reflexion zeigt: In diesem 
Ommatidium f/illt Lieht nicht auf eines der Rhabdo- 
mere, sondern auf die Pigmentgranula der 7. Sinnes- 
zelle. Diese Granula fibernehmen damit in der 7. Zelle 
eine Funktion, die ftir die Zellen Nr. 1--6 vom Pigment 
der beiden Hauptpigmentzellen jedes Ommatidiums 
fibernommen wird. Die Hauptpigmentzellen umschlie- 
Ben n/~mlich die distalen Enden der Sinneszellen so, 
dab Licht weitgehend nur durch die Rhabdomere in 
das Ommatidium fallen kann. Die Lage der 7. Zelle 
zwisehen den Zellen Nr. 1 und 6 bedingt jedoch eine 
optisehe Lticke, die von den Hauptpigmentzellen viel- 
fach nicht geschlossen, die stattdessen aber yon den 
Pigmentgranula der 7. Zelle verdeckt wird. 

Histologisch warden schon ffir die Augen mehrerer 
Invertebraten adaptationsabh/ingige Pigmentbewe- 
gungen in den Lichtsinneszellen beschrieben. So ffir 
Forfieula (Insecta) (J6~SOHKE, 1914), fiir Tachycines 
(Insecta) (TuuRALA und LEHTI~]~N, 1967a) und ffir 
Oniseus (Crustacea) (TuURALA, LEHTIbTEN und Nr-  
HOLM, 1966; TUUtCALA und LEItTINEN, 1967b). In den 
Schnitten yon ffir Stunden helladaptierten Tieren 
zeigen sich Pigmentgranula (Durchmesser 0,1-~0,4 ~) 
dicht am Rhabdomer, w/ihrend sie im dunkeladap- 
tierten Zustand mehrere ~z vom Rhabdomer entfernt 
liegen. Die Verh/iltnisse sind also sehr/ihnlich wie bei 
Musca, so daft mit einer gewissen Wahrscheinlichkeit 
auf eine ~thnliche Funktion geschlossen werden kann. 

Anderungen, die bei Belichtung des Auges in der 
dem Rhabdomer zugewendeten Seite des Zellk6rpers 
der Lichtsinneszellen auftreten, warden aufterdem ffir 
Dendrocoelum (Turbellaria) (R6nHCH und T6~6K, 
1962) sowie ffir Locusta (Insecta) (HoRRIDGE and 
BARNARD, 1965) beschriehen. Im dunkeladaptierten 
Zustand treten am Rhabdomer gro[3e Vacuolen auf 
(,,Palisade"), w/ihrend bei Belichtung der Raum um 
das Rhabdom yon Plasma und Mitochondrien erffillt 

ist. Auffallend ist jedoch, daft diese ~nderung, zumin- 
dest bei Locusta, sehr viel langsamer als im Fliegen- 
auge abl/iuft, n/imlich in etwa 20 min. 

Bei Libinia (Crustacea) treten bei IIelladaptation 
geh/iuft B1/ischen an der Basis des Rhabdoms auf, die 
als Pinocytosebl/ischen bedeutet wurden (EoucHI und 
WATERMAN, 1967). 

V. Die Art des Ein/lusses der Granula au/ den Lichtflu[3 
im Rhabdomer 

Nachdem aufgekl/irt war, daI~ der vom Rhabdomer 
transmittierte LichtfluB durch die Position der Pig- 
mentgranula in den Sinneszellen gesteuert wird, ergab 
sich die Frage nach den physikalischen Ursachen ffir 
die Variabilit/it der Transmissionseigenschaften der 
Rhabdomere. 

An dunkeladaptierten, quergeschnittenen, ortho- 
drom beleuchteten Ommatidien (Abb. 10a) 1/il~t sich 
erkennen, dab die Rhabdomere leuchtend hell im Ver- 
gleich zu anderen Gewebeteilen erscheinen, was ffir die 
gesamte L/inge der Ommatidien gezeigt werden kann. 
Das am distalen Ende yore Rhabdomer aufgenommcne 
Licht wird also im Rhabdomer proximal fiber eine 
L/inge von 100--200 ~ weitergeleitet, soweit es nicht 
yon den Sehpigmenten absorbiert bzw. in die Zell- 
k6rper der Sinneszellen gestreut wird. 

Elektronenoptische Untersuchungen haben ergeben 
(GOLDSMITH und PHIL1)OTT, 1957; WOLKEN, CArENos 
und TURA•O, 1957 ; FER~CANDEz-MoI~A~, 1958), dal~ 
die Rhabdomere - -  /ihnlich wie die Aul~englieder der 
St/ibchen und Zapfen - -  aus dicht gepackten Mem- 
branen bestehen. Deshalb ist zu erwarten, daft ihr 
Brechungsindex grfl~er ist, als der der umgebenden 
Medien, n/imlich des extracellul/iren Raumes und des 
Zellplasmas der Sinneszetlen, was in jfingster Zeit 
direkt gemessen werden konnte (SmTz, 1968). 

Damit liegt die Vermutung nahe, daI3 das Licht 
durch Totalreflexion am Austritt aus dem Rhabdomer 
in die umliegenden Medien gehindert wird, was schon 
DE VRIES (1956), STOCKHAMMER (1956) und KUIPER 
(1962) vermutet haben. In  der folgenden Darstellung 
soll yon dieser als der wahrscheinlichsten Vorstellung 
ausgegangen werden. Aufterdem soil die nachfolgende 
fiberschlagsm/il~ige Betrachtung auf geometrisch opti- 
scher Basis durchgeffihrt werden, eine quantitative Be- 
trachtung k6nnte wegen der relativ zur Lichtwellen- 
1/inge kleinen Durchmesser der Rhabdomere nur auf 
wellenoptischer Basis erfolgen. 

Die Pigmentgranula dringen im hetladaptierten 
Zustand nicht in die Rhabdomere ein, sondern lagern 
sich ihrer Wand an. Deshalb kann eine Wechselwir- 
kung dieser Granula nur mit elektromagnetischen Fel- 
dern erfolgen, die durch das im Rhabdomer geleitete 
Licht au[3erhalb der Rhabdomere aufgebaut werden. 
Solche Felder werden immer, wenn auch mit unter- 
schiedlicher Reichweite, in den Medien erzeugt, die 
sich auBerhalb eines dielektrischen Lichtleiters be- 
linden. 

Die Reiehweite dieser Felder l~Bt sich fiir den geometrisch 
optischen Fall angeben (WnIzEL, 1955). Es wird im Falle der 
Totalreflexion an einer planen Grenzfl/~che auBerhalb des 
totalreflektierenden Mediums ein Feld aufgebaut, in dem die 
zeitlich gemittelten Poynting-Vektoren parallel zur total- 
reflektierenden Fl/~che ausgerichtet sind. Die Amplitude der 
Schwingungen nimmt nach einer Exponentialfunktion mit 
dem Abstand zur total reflektierenden GrenzflEche ab. Die 
mittlere Reichweite w, d.h. der Abstand, in dem die Amplitude 
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des elektromagnetischen Feldes auf den e-ten Tell (rund 37 %) 
des Wertes abgesunken ist, der an der Grenzflgche vorliegt, 
betr~gt 

w n~ ~ n~]-�89 
) ' 2  - -  2~n~ \sinSy-- n~J " (1) 

Es sind n 2 bzw. n 1 die Breehungsindizes des optisch dfinneren 
bzw. dichteren Mediums, ).2 die Lichtwellenli~nge im optisch 
diinneren Medium und y der Einfallswinkel des Lichtes. Die 
mittlere Reiehweite ist - -  in Einheiten yon ~2 - -  als Funktion 
des Einfallswinkels in Abb. 11 ffir einige Verh~ltnisse der Bre- 
chungsindizes n 1 und n~ angegeben. Die senkrechten Asympto- 
ten markieren auf der Abszisse die jeweiligen Winkel der Total- 
reflexion. Die zugehSrigen Reichweiten sind unendlich grol3, 
sie nehmen mit zunehmenden Eilrfallswinkeln jedoch rasch ab 
und erreichen je naeh der Relation der Breehungsindizes ver- 
schiedene Endwerte fiir ~ ~ 90 ~ 

Die Brechungsindizes  n 1 und  n 2 s ind ftir ungeble ichte  
R h a b d o m e r e  n icht  genau  bekarmt .  Nach  / i l teren An- 
gaben  yon  DE VRIES (1956) is t  n 2 ~ 1,5, n 1 ~ 1,33. E in  
Brechungs index  yon 1,5 wurde  zun/~chst aueh ffir die 
AuGenglieder  der  St i tbchen im Ver t eb ra t enauge  ange- 
geben. Nach  neueren  Unte r suchungen  betr/s er je- 
doch 1,41 (ffir Aui~englieder yon  Zapfen 1,38), ein W e r t  
yon 1,5 wird nur  ffir wasserfreie Pro te ine  e rwar t e t  
(BAR,R, 1957; SID~AN, 1957) und  sollte in hydra t i -  
s ier ten Zellen, somi t  auch in l~habdomeren ,  n ich t  auf- 
t re ten .  

Vergleicht  m a n  die Dichte  der  M e m b r a n p a c k u n g  
in den  R h a b d o m e r e n  yon Mu s c a  (naeh e lektronen-  
opt i schen Aufnahmen  yon  BOSCHEK, unverSffent l icht )  
mi t  der jenigen  in den AuGengl iedern der  St/s 
(nach e lek t ronenopt i schen  A u f n a h m e n  yon  NIr~ssoN, 
1965), so f indet  m a n  die  Membrand ich te  im R ha bdo -  
mer  e twa ha lb  so grog wie im AuGenglied der  St/ ibchen. 
Lineare  In t e rpo l a t i on  zwischen den Brechungsindizes  
yon Wasse r  und  St/~bchenauGengliedern l iefert  ffir die 
t~habdomere  yon Mu s c a  einen Brechungs index  n 2 yon  
1,37--1,38,  einen Wer t ,  der  natf i r l ich nur  dann  an- 
n/ ihernd zutr iff t ,  falls de r  P ro t e ingeha l t  in den Mem- 
branen  yon R h a b d o m e r e n  und  AuBengl iedern an- 
n/~hernd gleich ist.  An  Schn i t tp r i t pa ra t en  der  Licht-  
s inneszel lea  von Caltiphora wurde  fiir d ie  wahrschein-  
lich ausgeble ich ten  R h a b d o m e r e  ein W e r t  yon n = 
1,349, fi ir  das  P l a sma  von n ~ 1,340 und  ffir den  ex t ra -  
celluliiren l~aum yon  n ~ 1,336 b e s t i m m t  (SE~TZ, 1968). 

Zus/i tzlich kompl iz ie r t  werden die Verh/i l tnisse in 
R h a b d o m e r e n  jedoch durch  folgende Gegebenhei ten :  
Die R h a b d o m e r e  zeigen im ungeble ich ten  Zus t a nd  di- 
chroi t ische Abso rp t ion  (LANGER, 1965; KIRSCHFELD, 
] 968), sowie se lbs t  im geble iehten  Z u s t a n d  Aniso t ropie  
(STOCK~A~M~R, 1965). Es  mug  deshalb  mi t  Bre-  
chungsindizes  gerechnet  werden,  die womSglich merk-  
lieh yon  der  Wellenl/~nge des Lichtes  abh/ ingen und  
auGerdem yon der  re la t iven  Lage  des e lektr ischen Vek- 
tors  zu den  R ich tungen  der  Microvil l i  in  den  Rha bdo -  
meren.  

Die Reichwei te  des e lek t romagnet i schen  Feldes  im 
opt isch d i inneren Medium naeh G1. (1) i s t  in  Abb.  l l  
fi ir  verschiedene W e r t e  yon n~ und  n~ aufgetragen.  Die 
tats~ichlich v o r k o m m e n d e n  W e r t e  in den  Sinneszellen 
yon M u s c a  l iegen nach dem oben gesagten ve rmut l i ch  
im Bereich yon n~/n~ ---- 1,01 bis 1,03, der  W e r t  von 1,11 
ist  sehr wahrscheinl ich  schon zu gro~ angesetz t .  Die 
Re ichwei ten  der  Fe lde r  s ind danach  bei  e inem Einfal ls-  
winkel  ~ von 90 ~ yon der  Gr5Genordnung einer  Lieht-  
wellenlgnge, sie l iegen fiir L ieh t  der  Wellenl~nge X0 (in 
Vakuum)  von 500 n m  also zwischen 200 und  500 nm. 

Mindestens  so grog mul~ also un te r  den genann ten  
Bedingungen  die mi t t l e re  Reichwei te  w des Fe ldes  nach 
diesem geometr i seh  opt isehen Ansa tz  sein. Diese Uber-  
legungen maehen  vers ts  inwiefern ein Vorte i l  
da r in  bes teht ,  daG die P igmen tg ranu la ,  die zu den 
R h a b d o m e r e n  wandern ,  wesent l ieh kle iner  im Dureh-  
messer  s ind (Durchmesser  100--200 nm, BOSCHEK un- 
verSffent l ieht)  als z .B.  die Granu la  des Sehi rmpigmen-  
tes (Durehmesser  500--1000 nm) :  N u r  da du re h  sind 
sie ira Pr inz ip  in der  Lage,  mi t  ih rem ganzen Volumen 
in den Bereich hoher  F e l d a m p l i t u d e n  a m  R h a b d o m e r  
e inzudr ingen und  somit  opt i sch  wi rksam zu werden.  
Der  ger ieh te ten  Bewegung der  Granu la  wird sich die 
Brownsche Molekularbewegung f iberlagern,  deren  Ein-  
fluG noeh n ich t  q u a n t i t a t i v  abgeseh~tz t  werden  kann.  
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Abb. 11. Relative mittlere Reichweite w/22 der Amplitude des 
elektrischen Feldes im optisch diinneren Medium fiir den Fall 
der Totalreflexion an einer optisehen Ebene als Funktion des 

Einfallswinkels 

Bei  einer wel lenopt ischen B e t r a c h t u n g  e rg ib t  sich 
ebenfalls,  dab  ein Tefl de r  Energie  auGerhalb des Lieht -  
le i ters  verl~uft ,  d .h . ,  daG der  , ,optisehe Durchmesse r"  
des  IAehtlei ters  gr5fler i s t  als seine geomet r i sehe  Er -  
s t reekung (KAPA~Y, 1961). W i r  s ind jedoeh bisher  
n ich t  in  der  Lage,  Aussagen fiber die opt i schen Durch-  
messer  der  l~habdomere  Nr. 1 - - 6  zu machen ,  wie sie 
aus wel lenopt isehen B e t r a e h t u n g e n  erschlossen werden 
kSnnten.  Dazu  fehlen eine ausgea rbe i t e t e  Theor ie  ffir 
d ichroi t isch absorb ie rende  Licht le i ter ,  die durch  zwei 
Medien versehiedener  Breehungs indizes  (Zel lplasma 
und extrace] lul i i rer  R a u m )  begrenz t  werden,  sowie ex- 
per imente l le  A nga be n  fiber die  I n d i k a t r i x  de r  R h a b -  
domere.  AuGerdem is t  n ich t  bekann t ,  ob sich die Ab-  
sorp t ion  des Liehtes  durch  das  Sehp igmen t  merk l ieh  
auf die Koh~renz  der  Wel lenzSge im R h a b d o m e r  aus- 
wirkt .  

DaB die oben angegebenen Werte ffir w in der zu erwar- 
tenden GrSBenordnung liegen, ergibt sich auch aus folgenden 
t~berlegungen. Die Rhabdomere eines Ommatidiums verlaufen 
im distalen Teil parallel zueinander in einem Abstand yon 
weniger als 500 nm, soweit sieh dies aus elektronenoptisehen 
Aufnahmen ersehliegen lgBt (BOSCHEK, unverSffentlicht). W~re 
die Reichweite w jedoch merklich grSBer als die oben angege- 
benen Werte, so mfiBte ein betr~ehtliehes L~bersprechen zwi- 
sehen den Rhabdomeren eines Ommatidiums stattfinden, was 
sich funktionell in einer betr~chtlichen Sehfeldiiberlappung 
~ugern miiSte. 

Die Wechselwirkung,  die zwisehen den P igment -  
g ranu la  und  den  e lek t romagne t i schen  F e l d e r n  auger-  
ha lb  der  R h a b d o m e r e  zu e rwar ten  ist,  is t  einersei ts  

2* 



20 K. KIRSCHFELD et al. : Steuerung des Lichtflusses in den Rhabdomeren des Komplexauges yon Musca Kybernetik 

auf den EinfluB ihres Brechungsindex zurfickzuffihren: 
Da das Verh/~ltnis nl/n 2 der Brechungsindizes zwischen 
Rhabdomer und den Stellen des umgebenden Mediums 
verkleinert wird, an dem sieh die Pigmentgranula be- 
finden, wird dort die Totalreflexion reduziert bzw. 
sogar aufgehoben werden, so dub das Licht aus den 
Rhabdomeren austreten kann. Andererseits kann die- 
ses Licht jedoeh auch vom Pigment der Granula oder 
vom Pigment welter vom Rhabdomer entfernt liegen- 
der Granula absorbiert werden. Insgesamt wird er- 
reicht, dab das Rhabdomer dadurch ffir Lieht weniger 
durchliissig wird. 

Rh ~ " : . 0  

> 
Abb. 12a u. b. Zur Interpretation der optisehen VerhBltnisse 
im Rhabdomer bei verschiedenen Positionen der Pigment- 
granula in den Sinneszellen. Geometrisch-optische Darstellung, 
stark sehematisiert. Die Einfallswinkel des Lichtes im Rhab- 
domer sind in Wirkliehkeit wesentlich kleiner, a Dunkeladap- 
tierter Zustand; b helladaptierter Zustand: die Totalreflexion 

an der Wand des Rhabdomers wird reduziert 

Die Pigmentgranula mfissen schlieBlich auch als 
streuende Partikel wirken. Deshalb wird ein gewisser 
Anteil des Lichtes wieder in das Rhabdomer zurfick- 
gestreut werden und zwar auch unter solchen Winkeln, 
dab es in den Rhabdomeren distal verlaufen und damit 
zu einer Zunahme der Reflexion in den belichteten 
Ommatidien ffihren kann. Die Verh~ltnisse, wie sie 
sich aus dieser Interpretation ergeben, sind stark sche- 
matisiert in Abb. 12 dargestellt. 

Einen /ihnlichen EinfluB der Pigmentgranula auf 
die Lichtdurchl/issigkeit des Kristallkegels wurde yon 
KVIPER (1962) ffir das Superpositionsauge diskutiert. 
Auch HORRIDGE und BARNARD (1965) interpretieren 
den EinfluB yon Ver/~nderungen im Zellplasma im 
Bereich des l%habdoms, die sie elektronenmikrosko- 
pisch bei Locusta nachgewiesen haben, in /~hnlicher 
Weise. 

VI. Falctoren, 
die die Wanderung der Granula ausl6sen 

Aus den vorhergehenden Kapitein ist zu ontneh- 
men, dab die Wanderung der Granula dutch Belich- 
tung des Auges ausgel6st werden kann. Es bleibt zu 
kl~ren, ob die Granula jeweils nut in der Zelle wandern, 
die direkt belichtet wird, oder ob die Wanderung auch 
fiber andere Sinneszellen derselben oder benachbarter 
Ommatidien in Gang gesetzt werden kann. 

Qualitativ l~Bt sich leicht zeigen, dab keine ex- 
zitatorische Wechselwirkung zwischen den Sinnes- 
zellen eines Ommatidiums besteht. Dazu beobachtet 
man die Pseudopupille eines Auges im Auflicht bei 

enger Apertur des Mikroskopobjektivs, der Focus muB 
etwa in der Ebene der Corneafacetten liegen. Zun/~chst 
wird das Auge helladaptiert (wie in Abb. 4d). I)anach 
wird es pl6tzlich um den I)ivergenzwinkel zweier Om- 
matidien gekippt, und zwar um eine solche Achse, dab 
sich die Lage der Pseudopupille um ein Ommatidium, 
z.B. nach dorsal verlagert. Nach der Kippung nehmen 
die in Abb. 4 a mit E und B markierten Ommatidien 
die Positionen der Ommatidien F u n d  A ein. Zun/~chst 
erscheinen nach der Kippung alle Ommatidien dunkel 
mit Ausnahme desjenigen, in dem das Licht auf die in 
Abb. 5 mit • markierte Stelle f/illt. Nach einigen 
Sekunden hellen sich jedoch sechs weitere auf, so dab 
erneut das Erscheinungsbild der Abb. 4 d erreicht wird. 
Damit ist gezeigt, dab keine starke exzitatorische 
wechselseitige Beeinflussung zwischen den Sinneszellen 
eines Ommatidiums besteht, sonst h/itten die Omma- 
tidien (Abb. 4 a) sofort nach der Kippung hell erschei- 
nen mfissen, da in ihnen jeweils eines der Rhabdomere 
auch schon vor der Kippung des Auges helladaptiert 
war. Eine schwache wechselseitige Beeinflussung ist mit 
dieser Methode nicht auszuschlieBen, da eine schwache 
ErhShung des Reflexionsgrades mit dieser subjektiven 
Methode eventuell nicht erkannt werden kann. 

Naheliegend ist auBerdem die MSglichkeit, dab eine 
wechselseitige Beeinflussung zwischen den Sinneszellen 
auftritt, die fiber die ,,Cartridges" der Lamina mit- 
einander in nerv6sem Kontakt  stehen. DaB auch hier 
keine exzitierende Wechselwirkung auftritt, 1/iBt sich 
zeigen, indem z.B. mit einer Messerblende die Omma- 
tidien F u n d  A (Abb. 4a) ganz abgedeckt werden, 
Ommatidium G etwa zur H/ilfte: Dann bleiben auch 
bei kr/~ftiger Beleuchtung der Ommatidien C, I), E 
und B die Ommatidien F u n d  A dunkel. Dieser Test 
schlieBt eine exzitierende Wechselwirkung weitgehend 
a U S .  

Beide Resultate zeigen, dab die Wanderung der 
Pigmentgranula auf diejenigen Sinneszellen Nr. 1--6 
beschr/inkt bleibt, die direkt beleuchtet werden, tt6ch- 
stens schwache Wechselwirkungen, die mit den ange- 
wendeten Methoden nicht erkannt werden k6nnen, 
sind nicht auszuschlieBen. 

AuBer durch Licht 1/iBt sich die Wanderung der 
Pigmentgranula auch durch den EinfluB yon Ather- 
dampf oder Kohlendioxid in geeigneter Konzentration 
auf das Tier ausl6sen, Einwirkung yon Licht ist dabei 
nicht erforderlich. 

Da ffir Kohlendioxid bekannt ist, dub es zu einer 
Depolarisation der Zellen ffihrt (WooLBARSI-IT, WAG- 
)ZER und BODENSTEII~, 1965) w/ire denkbar, dab der 
ausl6sende Faktor ffir die Wanderung der Granula die 
Depolarisation der Zelle ist. Es ist unbekannt, ob die 
gerichtete Bewegung der Granula passiv (z. B. durch 
Flfissigkeitstransport oder durch Potential-Gradien- 
ten) oder aktiv (z. B. dutch Mikrofilamente oder Mikro- 
tubuli) ausgeffihrt wird. 

Die relativ schwachen Lichtintensit/iten, die bereits 
geniigen, um die Wanderung der Granula auszul6sen, 
machen unwahrscheinlich, dab eine direkte Lichtein- 
wirkung auf die Granula (oder wom6glich die Pigment- 
zellen) den Mechanismus in Gang setzt. I)ies w/ire auch 
h6chstens ffir die am distalen Ende der Rhabdomere 
liegenden Granula denkbar, da die weiter proximal 
liegenden nur ffir indirektes Streulicht erreichbar sind. 
Ein direkter Beweis daffir, dab die Steuerung der Po- 
sition der Granula tats/ichlich fiber die Lichtabsorption 
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im Rhabdomer erfolgt, soll in einer weiteren Arbeit 
mitgeteflt werden (F~A~CV.SCHINI und KIRSCHFELD, in 
Vorbereitung). 

Disbussion 
Mit der Kenntnis des Mechanismus zur Steuerung 

des Lichtflusses in den Rhabdomeren sind wir in der 
Lage, auf dessen physiologische Funktion zu schliel~en: 
Die Wanderung der Granula bewirkt eine Steuerung 
des Liehtflusses in den Rhabdomeren. I~ehmen wit an, 
dal~ die Position der Granula eine Funktion der Er- 
regung der Sinneszelle ist, so ergibt sich ein Regelkreis 
mit negativer Riickwirkung, der als RegelgrSBe den 
IAchtfluI~ im Rhabdomer, sowie als StellgrSBe die Po- 
sition der Granula enth~lt. Die Wirkungsweise des 
Reglers ist derjenigen der Pupille im IAnsenauge ver- 
gleichbar, es wird wie dort eine relative Reduktion des 
fiir die Receptoren ~ r k s a m e n  Lichtflusses erreicht. 

Eine ffir die physiologisehe Wirksamkeit wiehtige 
GrSl3e ist der yon diesem i~r erreiehte stati- 
sche Regel/al~tor. Im Prinzip liel~e sich der Regelfaktor 
aus dem Vergleich der Leuehtdichten der Rhabdomere 
Nr. 1, 3, 5 und 6 mit derjenigen der Rhabdomere Nr. 2 
und 4 (Abb. 10g) gewinnen. Er kSnnte auch aus dem 
Vergleich der Leuchtdiehten der Facetten, die yon den 
Rhabdomeren der Sinneszellen I7r. 1--6 beleuehtet 
werden, vor und nach der Helladaptation (Abb. 2) er- 
mittelt werden. Eine quantitative Auswertung soleher 
Photographien wurde jedoch zun~chst noch nicht vor- 
genommen, so dab eine Angabe der GrSl~e des Regel- 
faktors noch nicht mSglich ist. Eine Analyse des stati- 
schen Verhaltens dieses Adaptationsmechanismus wird 
in einer sp~teren Arbeit mitgeteflt (FRANCESCH~NI und 
K~RSCHFELD, in Vorbereitung). 

Auffallend ist die hohe Geschwindigkeit mit der die 
Uberg~nge in den hell- bzw. dunkeladaptierten Zustand 
effolgen. Diese hohen Geschwindigkeiten sind nur des- 
halb mSglieh, weft bei dem verwirklichten Verfahren 
der entscheidende Weg, den die Pigmentgranula zu- 
rficklegen miissen, im Bereich der Lichtwellenl~nge 
liegt und nieht, wie z.B. in den Augen yon Crustaceen 
und Lepidopteren, in der GrSBenordnung yon Milli- 
metern, weswegen bei diesen Augen die Pigmentver- 
sehiebungen vom einen extremen Zustand zum anderen 
20---120 rain benStigen (s. z.B. PARKER, 1932). Eine 
Wanderungsgesehwindigkeit yon 1 f~/sec, die ffir intra- 
cellulhre Bewegungen nicht ungewShnlich ist, ermSg- 
licht dagegen bei den Fliegen Uberg~nge yon einem 
Zustand in den anderen im Verlauf yon weniger als 
einer Sekunde. Ein i~hnlieh schnell ablaufender Vor- 
gang wurde seither nut  yon DEMOLL (1909) in der 
Pseudopupille yon Vanessa beobachtet, wo bei Hell- 
adaptation im Verlauf yon Sekunden eine Verringe- 
rung (und nicht wie bei Musca eine VergrSBerung) des 
Reflexionsgrades erfolgt. 

])as nichtlineare Verhalten bei der Einstellung des hell- 
adaptierten Zustandes, das in Abb. 6 zum Ausdruck kommt, 
l~I~t sich ebenfalls aus dieser Interpretation verstehen. Wenn 
sich Pigmentgranula w~hrend einer l~ngeren Dunkeladaptation 
fiber den Querschnitt der gesamten Zelle verteilt haben, so 
wird relativ viel Zeit vergehen, his sich nach Belichtung des 
Auges alle Granula dem Rhabdomer optimal gen~hert haben, 
denn ein Teil der Granula mu~ den gesamten Durchmesser der 
Zelle durchlaufen. Wird das Licht abgeschaltet, so geniigt es 
andererseits, wenn die Granula sich etwa eine Lichtwellenl~nge 
yore Rhabdomer entfernt haben, um wieder die Totalreflexion 
im Rhabdomer zu erm6glichen. Nach einer erneuten Belich- 
tung braucht jetzt jedoch jedes der Gramfla nur den Weg yon 
etwa einer Lichtwellenl~nge in Richtung auf das Rhabdomer 

zuriickzulegen, um erneut den helladaptierten Zustand einzu- 
stellen: Der ]~bergang kann also in viel kfirzerer Zeit als nach 
langandauernder Dunkeladaptation effolgen. 

AuGer dem Einflu~ auf den Liehtflul3 in den Rhab- 
domeren ist zu erwarten, dal3 dureh die Verlagerung 
der Granula weitere qualitative Ver~nderungen der 
Eigenschaften der Sinneszellen auftreten. So ware es 
z.B. mSglich, dab sich die Spektralempfindliehkeit der 
Sinneszellen Nr. 1--6 in Abh~ngigkeit yon der Position 
der Granula ver~ndert. Es kann niimlieh yon vorn- 
herein nieht erwartet werden, da]~ der jeweils erreiehte 
Regeffaktor fiir aUe Lichtwellenl~ngen derselbe ist. 
Allerdings l~l~t sieh aus den bisher gewonnenen Daten 
nicht erschlie~en, wie dieser Einflul3 sein wird. Zur 
Kl~rung dieser Frage sind deshalb weitere Unter- 
suehungen notwendig. 

Des weiteren wird sieh das Zeitverhalten der Pig- 
mentbewegung auf die Erregung der Sinneszellen (Re- 
ceptorpotential) bei Beleuchtung des Auges auswirken. 
Im  optomotorisehen Experiment erweist sich, dab 
Wendereaktionen ausgel6st werden k6nnen, wenn die 
Lichtwechselfrequenzen, mit denen die Sirmeszellen ge- 
reizt werden, zwisehen 10 -3 und 10 +3 Hz liegen (FERmi 
und REICHARDT, 1963; M c C ~  und I~AcGINITIE, 
1965), wobei das Reaktionsma~imum bei etwa 1 Hz 
liegt. Wegen der Zeitkonstante ftir den Ubergang in 
den dunkeladaptierten Zustand yon etwa 10 sec ist 
zu erwarten, dab sieh ein Einflu~ bei den tiefen Fre- 
quenzen bis zu 0,1 Hz und weniger bemerkbar maehen 
sollte. Der Verlauf des Abfalls der Wendereaktion mit 
abnehmender Zylindergeschwindigkeit sollte demnach 
nieht nur yon den Eigenschaften der nervSsen Aus- 
wertung (Korrelation) bestimmt werden, sondern auch 
vom Zeitverhalten der Reeeptoren (vgl. THORSON, 
1966), das yon der Wanderung der Granula mitbe- 
stimmt wird. Bei tiefen Frequenzen mfiBten demnach 
Unterschiede im Verhalten yore Wildtyp und yon Mu- 
tanten, denen die Granula in den Sinneszellen fehlen, 
auftreten. 

Der beschriebene Mechanismus ist zumindest bei 
den bisher fiir die tIelladaptation angewendeten Licht- 
intensit~ten auf die Sinneszellen hTr. 1--6 besehr~nkt. 
Dieses Ergebnis paBt gut zu anderen Befunden, die 
wahrscheinlich machen, dal~ das yon den Sinneszellen 
Nr. 1--6 gebildete System ffir ein Sehen bei tiefen, das 
yon den Sinneszellen Nr. 7 und 8 dagegen fiir ein Sehen 
bei hohen Lichtintensit~ten spezialisiert ist (KItsch-  
FEZ]) und FRANCV.SCHINI, 1968): Vor allem fiir ein 
System, das zum Sehen bei tiefen Intensit~ten spe- 
zialisiert ist, erscheint ein solcher Mechanismus zum 
Schutz vor hohen Lichtintensit~ten sinnvoll. 

Der beschriebene Meehanismus wirkt sieh einerseits 
in dem oben diskutierten Sinne auf die Leistungen des 
Komplexauges yon Musca aus. Andererseits liefert er 
aber aueh ein methodisehes Hilfsmittel, mit dem es in 
einfacher Weise mSglich ist, den Erregungsgrad ein- 
zelner Lichtsinneszellen am intakten Tier quantitativ 
zu messen. 

Wertvolle Diskussionen verdanken wir Herrn Dr. K. G. 
G6TZ sowie Herrn Prof. W. REICHARDT. Wir danken Fraulein 
T. WXEGAND f~r Mithiffe bei den Experimenten sowie Herrn 
E. FREIBERQ f fir das Fer~igstellen der Abbildungen. 
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Abstract. The evidence of averaged evoked potentials has 
been proved. The resulting possibilities for calculation and 
reduction of the standard deviation are discussed with special 
regard to computer application. Examples of acoustic evoked 
responses from the cortex of the cat and the scalp of man 
demonstrate the suggested processing of EEG data. 

I .  Einleitung 
/Ms evozierte Potent ia le ,  Reakt ionspotent ia le  oder 

ausgelSste Potent ia le  (evoked potentials)  werden elek- 
trische Po ten t i a l sehwankungen  bezeichnet,  die als 

* Dissertation Erlangcn 1968. 

Folge der Verarbei tung von  Umweltre izen in  den ad- 
~quaten  Sinneskan~len und  Assoziat ionszentren yon  
Lebewesen auftreten.  Bet raehte t  wird dabei  n u r  das 
Potent ialfeld einer sehr grol3en Zahl yon  Nervenzellen 
(Neuronen). Die interessierenden Poten t ia lkomponen-  
t en  haben  eine zeitliche Ausdehnung  yon  wenigen 
MiUisekunden bis zu Sekunden;  ihre Ampl i tude  be- 
tr~gt einige Mikrovolt. 

Wie alle elektrisehen Erseheinungen an  Organismen 
shad aueh die bier auf t re tenden  Potent ia le  die Folge 
yon  Ionenbewegungen  bedingt  durch Permeabil i t~ts-  


