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Investigations on the Dioptric Apparatus of the Firefly Eye

Summary. The optical properties of the ommatidium in the compound eye of
the firefly Phausis splendidula L. were investigated.

1. The dioptric apparatus — corneal lens and processus corneae — is composed
of layers with different optical density. The highest refractive index is found in the
centre of the lens and of the pseudocone (n, =1.520; Fig. 4a). The optical density
decreases to the peripheral zone (n,=1.856). The corneal lens is a homogeneous
spherical lens, the pseudocone is a lens cylinder (Fig. 5).

2. The refractive index of the cone is n,=1.349, and that of the pigment cells
is m,=1.340. The cone acts as a wave gnide, the angle of total reflection o is
83.4°. The optical density of the proximal rhabdoms (Fig. 1) is n,=1.351.

3. Parallel rays entering the facet of an ommatidium converge to one point in
the focal plane which lies inside the pseudocone. They leave the process of the
corneal lens again as parallel rays (Fig. 5). The way of light beams through the
dioptric apparatus corresponds to the theory of Ex~Er (1891). The width of the
visual field of a single ommatidium is about 8°.

4. The coni act as wave guides, the whole irispigment does not migrate between
the pseudoconi in the dark-adapted eye (HorrIDGE, 1968). Light leaving an omma-
tidium is captured by the pigment. For these reasons it is uncertain whether a super-
position of several pictures, each formed by one ommatidium, occurs.

Zusammenfassung. Die optischen Eigenschaften des Ommatidiums im Facetten-
auge des Leuchtkéferchens Phausis splendidule L. wurden untersucht.

1. Der dioptrische Apparat, bestehend aus Cornealinse und Processus corneae,
setzt sich aus Schichten unterschiedlicher optischer Dichte zusammen. Die hochste
Brechzahl wurde in der Mitte der Linse und des Pseudoconus gefunden (n, = 1, 520;
Abb. 4a). Die optische Dichte nimmt zu den Rédndern hin ab (r,=1,356). Die Cor-
nealinse ist eine homogene, sphirische Linse; der Pseudoconus ist ein Linsenzylinder
(Abb. 5).

2. Der Brechungsindex des Conus (n, = 1,349) ist hoher als der der Pigmentzellen
(n, =1,340). Der Conus wirkt als Lichtleiter; der Winkel der Totalreflexion oy,
betrigt 83.4°. Die optische Dichte der proximalen Rhabdome betrigt n,=1,351.

3. In das Ommatidium einfallende Parallelstrahlen laufen zu einem Punkt der
Brennebene, die innerhalb des Pseudoconus liegt, und verlassen diesen wieder als
parallele Strahlen (Abb. 5). Exxers Theorie tiber den Strahlenverlauf im dioptri-
schen Apparat konnte bestitigt werden. Der Offnungswinkel des einzelnen Ommadti-
diums ergibt sich zu 8°.
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4. Da die Coni als Lichtleiter wirken und aueh in dunkel-adaptierten Augen
nicht das gesamte Irispigment zwischen die Pseudoconi wandert (HorrinaE, 1968),
ist es fraglich, ob eine Superposition der von mehreren Ommen entworfenen Bilder
tberhaupt mdoglich ist.

Einleitung

Der englische Physiker Hooke verdffentlichte 1665 erstmals eine
Theorie iiber die Bildentstehung im Insektenauge, die MULLER (1826)
weiter ausfithrte. Dieser kam zu dem Ergebnis, daB in jedem Komplex-
auge ein aufrechtes Netzhautbild der Umgebung entstehe, welches aus
vielen einzelnen Punkten mosaikartiy zusammengesetzt sei. EXNER
(1891) unterschied nach der optischen Wirkung drei Typen von Facetten-
augen: Zwel Typen wirken dioptrisch, wobei er nach der Bildentstehung
trennte und dem Appositionsauge das Superpositionsauge gegeniber-
stellte. An den Augen des Pfeilschwanzkrebses (Liémulus) und des Leucht-
kéfers (Phausis splendidula) zeigte er die unterschiedliche Wirkungs-
weise. Der dritte Augentyp, mit katoptrischer Wirkung ist selten (z.B.
in den Seitenaugen von Phronima). Es konnen nur solche Augen kat-
optrisch wirken, deren Cornealinsen einen Fortsatz nach proximal ent-
senden. Nur in diesen koénnen schrig auf den Rand treffende Strahlen
durch Totalreflexion abgelenkt werden, da der Fortsatz optisch dichter
als die umgebenden Strukturen ist. In Ommen ohne Corneafortsatz, z. B.
bei Calliphora erythrocephala, kann am Rand des Kristallkegels keine
Totalreflexion eintreten, da dieser einen kleineren Brechungsindex als
die Pigmentzellen hat (Serrz, 1968a). Randstrablen werden deshalb
immer in die Pigmentzellen abgelenkt, in denen das Licht absorbiert
wird.

Als typische Superpositionsaugen gelten seit Exner die Komplex-
augen der vor allem nichtlich aktiven Leuchtkiferchen. Er bestimmte
durch genaue optische Messungen die Eigenschaften des dioptrischen
Apparates, der sich aus der Cornealinse und einem anhaftenden Fortsatz
zusammensetzt. Ein scharfes Bild eines entfernten Gegenstandes erhielt
Ex~Er 0,23 mm proximal des isolierten dioptrischen Apparates. Parallel-
strahlen werden zunichst in einem Punkt der Brennebene vereinigt,
welche nahe der Spitze, aber noch innerhalb des Corneafortsatzes liegt.
Da die hintere Begrenzung des Fortsatzes angendhert eine Kugelfliache
ist und zwei Réume verschiedener Brechungsindices voneinander trennt,
wirkt sie wie eine weitere Linse. Ihre vordere Brennebene liegt genaun an
derselben Stelle im Corneafortsatz wie die hintere Brennebene der
distalen Linse. Der dioptrische Apparat ist also etwa so lang wie die
Summe der Brennweiten: Dadurch verlassen auf die Cornea treffende Par-
allelstrahlen den Fortsatz wieder als parallele Strahlen. Da eine normal
gebaute, also homogene und sphérische Linse keine so hohe Brechkraft
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entwickeln kann, muf der Fortsatz als Linsenzylinder wirken. Die optische
Dichte nimmt bei einem Linsenzylinder von der Achse zum Rand hin ab.

Ex~Er kam durch Bestimmung der abbildenden Eigenschaften dieses
komplizierten Systems zu seinen Ergebnissen. In dieser Arbeit sollen nun
die genauen physikalisch optischen Daten der Strukturen im einzelnen
Ommatidium von Phausis splendidula L. ermittelt und der daraus
sich ergebende Strahlenverlauf konstruiert werden.

Herrn Prof. Dr. Dr. h.c. K. vov Frisca (Miinchen) und Herrn Prof. Dr. D.
BurkuarDT danke ich fir die Anregung und fiir ihr Interesse am Fortgang der Arbeit.
Frau Janke danke ich fur die Anfertigung der histologischen Priparate und Herrn
Dipl.-Biol. Onry fiur die Hilfe bei der Beschaffung der Versuchstiere.

Material und Methode

Untersuchungsobjekte waren Mannchen des Gluhwiirmechens Phausis splendi-
dula L., die aus der Umgebung von Frankfurt a. M. stammten. Einige Tiere
wurden in Bouinschem Gemisch fixiert, in Methylmethacrylat (RaTHMAYER, 1961)
eingebettet und 10 p dick geschnitten. Die Praparate wurden nach der Azan-Methode
angefirbt. Diese erwies sich als sehr gut geeignet, da das reichlich vorhandene
dunkelbraune Pigment im Laufe der Farbung zum groBten Teil verschwindet. Die
Auswertung war dadurch leichter als bei solchen Schnitten, die mit Himatoxylin-
Hosin angefirbt waren.

Zu den interferenzmikroskopischen Untersuchungen wurden die Képfe der ibri-
gen Leuchtkéferchen auf einem Gefriermikrotom der Firma Leitz, Wetzlar, bei
—20° C geschnitten. Die Schnittdicke betrug 10 u; die Schnittrichtung lag parallel
und senkrecht zu den Ommenachsen. Unter einem Polarisationsmikroskop mit
Interferenzeinrichtung der Firma Carl Zeiss, Oberkochen, wurde die Differenz der
optischen Wege, der Gangunterschied G, fiir die Wellenléinge 1 =546 nm gemessen.
Der MeBstrahl geht dabei durch das Priparat, der Vergleichsstrahl durch das Ein-
bettungsmedium (fiir Wasser betrdgt die Brechzahl fiir die benutzte Wellenldnge
n, = 1,3347). Diese Methode ist bei Surrz (1968 a) ndher beschrieben. Dort finden sich
auch weitere Literaturangaben zur interferometrischen Messung. Die Brechzahl n,
des Objekts fir die Wellenlinge 1= 546 nm errechnet sich aus n,=G/d +n,,,
wobei ¢ (innm) der Gangunterschied, d (in nm) die Praparatdicke und #,, die Brech-
zahl des umgebenden Mediums ist.

Ergebnisse

Das fast kugelférmige Facettenauge von Phausis-Ménnchen setztsich
aus etwa 2750 Ommatidien zusammen (ScEwALB, 1961). ExNER (1891)
und KircHHOFFER (1908) beschrieben den Bau des einzelnen Ommati-
diums, wie es sich im lichtmikroskopischen Bild zeigt. ScuwaLs gibt
einen Uberblick iiber die Augen der beiden in Deutschland hiufigsten
Arten, Phausis splendidulo, und Lampyris noctiluca. HorripgE (1968)
untersuchte licht- und elektronenmikroskopisch Ommen der amerika-
nischen Art Photuris versicolor. Im folgenden soll ein einzelnes Phausis-
Omma kurz beschrieben werden. Im zweiten Teil folgen dann die
interferenz-mikroskopischen Befunde.
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Abb. 1. Achsenparalleler Schnitt durch mehrere Ommen. CL Cornealinse; DR distale

Rhabdome; IP Trispigmentzellen; KO Kern einer Conuszelle; PC Pseudoconus;

PR proximale Rhabdome; RP Retinulapigmentschicht; SZ Schicht der Sinnes-
zellen, die Kerne haben sich angefirbt

1. Morphologie des einzelnen Ommalidiums

Die konvexe Oberfliche der Cornealinse hat einen Kriimmungsradius
zwischen 21 und 27 p; ibr Durchmesser schwankt zwischen 19 und
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Abb. 2. Schnitt senkrecht zu den Ommenachsen. Gut ist die von den proximalen
Rhabdomen (PR) im Querschnitt gebildete sechsstrahlige Figur zu sehen. Am Rand
ist die Retinulapigmentschicht (£P) angeschnitten

25 y. Der gesamte dioptrische Apparat, bestehend aus Cornealinge und
dem kutikularen Processus corneae, ist ca. 75 . lang (es handelt sich hier
um einen kutikularen Pseudoconus im Gegensatz zum weichen Pseudo-
conus, z.B. bei den Fliegen). Der Radius einer der proximalen Pseudo-
conusspitze angendherten Kugel schwankt zwischen 3 und 9. Die
GroBe der Ommatidien ist von der Lage im Auge abhingig. GroBere
Ommen liegen mehr in der Mitte, kleinere mehr am Rande des Facetten-
auges. Der dioptrische Apparat ist zumindest im fiir den Menschen
sichtbaren Spektralbereich vollkommen durchsichtig, zeigt jedoch im
achsenparallelen Schnitt einen submikroskopischen Aufbau aus einzelnen
Schichten, die im Fortsatz angendhert die Form von Rotationsparabo-
loiden haben (HorrIDGE, 1968).

Zwischen den Pseudoconi liegen Pigmentzellen, die sich bis zu den
Retinulazellen hin erstrecken (Abb. 1 und 3a). Zwischen diesen Irispig-
mentzellen verlaufen dicht gedréngt vier Conuszellen von der Spitze des
Pseudoconus bis zu den Sinneszellen. Die Zellkerne der Conuszellen, die
wahrscheinlich den Semperschen Zellen in den Augen anderer Insekten
entsprechen, liegen wenige p proximal der Spitze des Corneafortsatzes
(Abb. 2). In diesem Bereich hat der Conus seinen grofiten Durchmesser
(ca. 11 w). Nach proximal verengt sich dieser bis zu einem Durchmesser von
ungefshr 4,5 . Er kann in der Abb. 1 nicht auf der gesamten Strecke
verfolgt werden, da einerseits die Zellen bei der Fixierung schrumpfen
und sie andererseits im Préparat von Pigmentgranula iiberlagert sind.

Die Retinulazellen liegen ungefidbr 240 . von der Corneaoberflache
entfernt (Abb. 1 und 3a). Von ihnen ziehen Verbindungen zu den zwei
distalen Rhabdomen, die im Querschnitt einen Kreis bilden (Abb. 3b),

5 Z. vergl. Physiologie, Bd. 62
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und zu den sechs proximalen Sehstaben. Letztere
bilden im Querschnitt eine sechsstrahlige Figur
(Abb. 2 und 3¢). Bei Photuris versicolor bilden
die proximalen Rhabdome einen Kreis (Hor-
RIDGE, 1968). Derselbe Autor hat elektronen-
mikroskopisch die Tubulisstruktur der acht
Rhabdome nachgewiesen. In den distalen ver-
laufen die Mikrovilli parallel ; sie stehen senkrecht
auf der Beriihrungsfliche der beiden Sehstabe.
In den inneren Rhabdomen sind die Tubuli an-
gendhert radidr um den Mittelpunkt der Sehstédbe
angeordnet. HorrIDGE hat damit die groBen
proximalen Fortsitze der Sinneszellen als die
lichtrezipierenden Strukturen im Ommatidium
identifiziert. Nach anderen Untersuchungen ist
sicher, daf} der Sehfarbstoff in den Mikrovilli ein-
gelagert ist (vgl. LancEr, 1965). Die Retinula-
schicht (Sehzellen mit Rhabdomen) ist ungeféhr
65 dick. Die Axone der distalen Sehstéibe
ziehen an den proximalen entlang und gehen
zusammen mit deren Neuriten durch die Basal-
membran. Vor dieser werden die proximalen Seh-
stabe und die Axone der distalen von den sehr
dicht gelagerten Retinulapigmentzellen eng um-
hullt. Die Axone der inneren Sehstdbe sind
deshalb in der Abb. 1 nicht zu sehen.

2. Ergebnisse
der interferenzmikroskopischen Untersuchungen

a) Der dioptrische Apparat. Unter dem Inter-
ferenzmikroskop zeigt sich, dal Cornealinse und
Pseudoconus aus optisch unterschiedlich dichten
Schichten aufgebaut sind. In dem mit einem Pfeil

Abb. 3a—ec. Schematische Darstellung eines Ommati-
diums mit den Querschnitten der distalen (b) und
proximalen (¢) Rhabdome. KR, und KR, sind die
Kriimmungsradien der Linsenoberfliche und einer der
Pseudoconusspitze angendherten Kugel. 4 dioptrischer
Apparat; BM Basalmembran; OZ Conuszelle; DR
distales Rhabdom; I'P Irispigmentzelle; KC Kern der
Conuszelle; PR proximales Rhabdom; RP Retinula-
pigmentzelle; SZ Sinneszelle (Zeichungen: Frau T.
HOLLDOBLER)
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Abb. 4. a Interferenzmikroskopische Aufnahme der dioptrischen
Apparate einiger Ommatidien. Der Pfeil deutet auf das Omma,
welches in der Tabelle als drittes Beispiel angefithrt ist. In der
Mitte der Linse und des Pseudoconus liegen die Gebiete hichster
Brechzahl. Aufeinanderfolgende Interferenzlinien unterscheiden
sich im Brechungsindex um 0,0546. b Interferenzmikroskopisches
Bild eines Schnittes durch den Pseudoconus senkrecht zur
Ommenachse. In der Mitte liegt das Gebiet hochster Brechzahl.
Die optische Dichte nimmt zum Rand hin ab

gekennzeichneten Ommatidium der Abb. 4 a (vgl. Tabelle) Hegt in der Mitte
der Linse und im inneren Drittel des Pseudoconus die Schicht héchster
Brechzahl (n,==1,520). Nach den Réndern zu folgen Interferenzlinien,
welche jeweils einen Gangunterschied von einer Wellenlidnge zur nichten
besitzen. Dies entspricht bei einer Schnittdicke von 10y einer Differenz der
Brechungsindices von 0,0546. Die duBerste Schicht der Cornealinse erhalt
dadurch eine Brechzahl n, =1,356, die des Pseudoconus #, =1,375. Die
Interferenzfiguren in der Cornealinse, also distal der Stelle, an der die
Pseudoconi auseinanderweichen, sind denen von Calliphora erythrocephala
sehr dhnlich (SErrz, 1968a). Die Cornealinse kann deshalb auch hier als
homogene, sphérische Linse betrachtet werden. Der Pseudoconus wirkt
dagegen als Linsenzylinder. In der Mitte lisgt die optisch dichteste
Schicht. Die Brechzahl nimmt zum Rand hin kontinuierlich ab.

Da die Gangunterschiede, die in der Abb. 4a die Lage der Interferenz-
linien bestimmen, nicht nur von der optischen Dichte, sondern auch von
der Préparatdicke abhingen, kinnen diese Streifen auch bei einem
homogenen, aber schrdg angeschnittenen Kegel entstehen. Bei achsen-
parallelen Schnitten wurde deshalb immer darauf geachtet, daf der
dioptrische Apparat in der Ommenmitte ausgemessen wurde. Eindeutig

5%
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kann der Nachweis eines Linsenzylinders aber in Schnitten senkrecht
zur Ommenachse erbracht werden. Hier ergeben sich kreisrunde Inter-
ferenzlinien; die optisch dichteste Schicht liegt in der Mitte (Abb. 4b).
Natiirlich ist die hochste Brechzahl von der Schnittiefe abhingig, in
welcher der Corneafortsatz geschnitten wurde. Die Berechnungen fithren
in Schnitten senkrecht und parallel zur Ommatidienachse zu gleichen
Brechzahlen, wenn man die Lage der ersteren im Ommatidium beriick-
sichtigt.

b) Irispigment-, Conuszellen und Rhabdome. Leider gelang die Be-
stimmung der Brechzahlen der proximal vom dioptrischen Apparat ge-
legenen Strukturen sehr selten. Nach dem Auftauven der Gefrierschnitte
iiberschwemmten die dunkelbraunen Pigmentkérnchen sofort das ge-
samte Priparat, was die Messung erschwerte. Aus den wenigen gelungenen
Versuchen geht jedoch hervor, dafi die Brechzahl der Conuszellen mif
7, =1,349 grober ist als die der Pigmentzellen mit n,=1,340. Diese
Figenschaft der Coni wurde auch von Kircurorrsr {1908) und von Hor-
rIDGE (1968) beschrieben. Der Conus wirkt deshalb als Lichtleiter fur
alle Strahlen, deren Einfallswinkel zum Lot grofler als der Winkel der
Totalreflexion ist. Aus den optischen Dichten des Conus und der Pig-
mentzellen ergibt sich ein Winkel der Totalreflexion oy von 83,4°. Dieser
wird grofer, wenn die Pigmentgranula direkt an den Conus herantreten,
da diese optisch dichter als die Intrazellularfliissigkeit sind.

Die optische Dichte der distalen Rhabdome konnte leider nicht er-
mittelt werden. Die Brechzahl der proximalen Sehstibe betrigt n, =
1,351, liegh also in der GréBenordnung, wie sie fir die Rhabdomere der
Schmeififliege {n, =1,349; Szurrz, 1968a) berechnet wurde.

Exner beschreibt den Querschuitt der zuletzt besprochenen Struk-
turen folgendermallen: ,,Inmitten jedes der bliitthenformigen Querschnitte
sieht man eine ungefirbte Stelle, das Rhabdom GrRENacEERs”. In diesen
Untersuchungen konnte weder unter dem normalen Lichtmikroskop
(vgl. Abb. 2) noch unter dem Interferenzmikroskop eine solche in der
Mitte liegende Stelle gefunden werden. Wegen des anderen Brechungs-
index wire dies bestimmt aufgefallen. Die sternférmige Figur (Abb. 2
und 3¢) erweist sich als vdllig homogen. Polarisationsoptische Unter-
suchungen, zur Feststellung einer eventuell vorhandemen Doppel-
brechung, konnten leider noch nicht gemacht werden.

Konstruktion des Strahlenverlaufs im einzelnen Ommatidium
Die Abb. 5 ist eine malstabgetreue Zeichnung des dioptrischen Appa-
rates mit den Brechzahlen der verschiedenen Schichten. Zur Vereinfachung
der Konstruktion wurden, vor allem in der Cornealinse, mehrere Lagen
unterschiedlicher Dichte zu einer mit mittlerer Brechzahl zusammen-
gefaBt. In dem gewihlten Beispiel (Nr. 3 der Tabelle) liegt in der Mitte
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der Linse und des Pseudoconus die optisch dichteste Schicht. Am proxi-
malen Rand folgen die Linien gleicher Brechzahlen ungefihr Parabeln.

Zur Festlegung der Brennpunkte wurde der Verlauf naher, achsen-
paralleler Strahlen durch den dioptrischen Apparat konstruiert: Licht-
strahl 1 (Abb. 5) trifft 2,4 4 von der Achse entfernt unter einem Einfalls-
winkel o auf die Cornea. Nach dem Snelluisschen Brechungsgesetz wird
der Lichtstrahl zum Lot hin gebrochen, da er in ein dichteres Medium
eintritt. Der Lichtstrahl wird weiter auf seinem Weg durch den dioptri-
schen Apparat immer mehr zur Achse hin gebrochen, entsprechend den

Abb. 5. Schematische Darstellung des dioptrischen Apparates eines Ommatidiums

mit den bei der Konstruktion verwendeten Brechzahlen. I und 2 sind Paraxial-

strahlen; 3 und 4 sind zueinander, aber nicht zur Achse parallel. F’ bildseitiger

Brennpunkt; § und §” distaler und proximaler Scheitelpunkt des dioptrischen
Apparates

Unterschieden in der optischen Dichte und der Kriimmung der Grenz-
flichen aneinanderstoBender Schichten. Im bildseitigen Brennpunkt F”,
innerhalb des Pseudoconus, schneidet ein auflen achsenparallel einfallen-
der Lichtstrahl die optische Achse. Nach proximal wird der Winkel zu
Achsenparallelen wieder geringer und der Strahl verlat den Linsenfort-
satz wieder anndhernd als Parallelstrahl. F’ ist also gleichzeitig der
Brennpunkt einer inneren Linse.

Nach den Qesetzen der geometrischen Optik schneiden sich Parallel-
strahlen, die nicht achsenparallel verlaufen, in einem Punkt der Brenn-
ebene. Sein Abstand von der Systemachse ist vom Einfallswinkel ab-
hiangig. Der Verlauf zweier Parallelstrahlen wurde konstruiert (Strahlen
Nr. 3 u. 4 der Abb. 5). Beide treffen in den gleichen Punkten wie die
Strahlen 1 und 2 auf die Corneaoberfliche. Sie schneiden sich in einem
Punkt, der auf der Senkrechten zur Achse im Brennpunkt F’ liegt. Den
dioptrischen Apparat verlassen sie wieder als Parallelstrahlen.

Zur Konstruktion wurden nur Paraxialstrahlen benutzt. Achsenferne,
aber zur Achse parallele Strahlen schneiden die Achse in Punkten, welche
néher an der Corneaoberfliche liegen als F’ (Katakaustik). Bei dieser Me-
thode der Brennpunktbestimmung koénnen die Linsenfehler nicht be-
riicksichtigt werden. Die Gesetze der geometrischen Optik sind Néhe-
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rungsformeln und gelten — streng genommen — nur fiir achsennahe
Strahlen, deren Einfallswinkel zur Achse nicht zu grof sind. Als Brenn-
punkt des Linsensystems gilt der Schnittpunkt naher, achsenparalleler
Strahlen (Paraxialstrahlen), in diesem Fall F'.

Der distal des Brennpunktes F’ gelegene Teil des dioptrischen Appa-
rates soll nun als zentriertes optisches System mit einer brechenden Ku-
gelfliche, der Corneaoberfliche, aufgefafit werden. Der dioptrische Ap-
parat kann als zentriert angesehen werden, da keine Ommen gefunden
wurden, deren Cornealinsen und Pseudoconi nicht rotationssymmetrisch
um die Ommatidienachse aufgebaut waren. Fiir ein derartiges System
gelten nach BERGMANN-ScHAEFER (1962) folgende Formeln:

f= nflfnl; (1)
f’=n2"2—_’"nl ; 2)
f—i=r. (3)

Aus (1) und (2) folgt (4) f/f' = ny/n,.

In diesen Formeln ist n, die Brechzahl des Mediums vor der brechen-
den Fliche (hier die Brechzahl der Luft n; =1,00), n, die hinter der
Kugelflaiche und r deren Radius; f bedeutet die objektseitige, f' die
bildseitige Brennweite. AuBerdem gilt die GauBsche Definition der
Brennweite:

f'=yltgu; (5)

y ist der Abstand eines Paraxialstrahls von der Achse und w ist der
Winkel, welchen der Strahl im Brennpunkt F’ mit der Achse einschlieBt.

Wendet man die Formel (5) auf die in der Tabelle angegebenen Werte
an, so ergeben sich bildseitige Brennweiten, die zwischen 31 und 43 p.
liegen. Ommen mit langen dioptrischen Apparaten haben auch lingere
Brennweiten. Aus f 148t sich nach (4) die objektseitige Brennweite er-
rechnen: f schwankt zwischen 9 und 16 y. Die Ommen von Phausis
splendidula sind also Systeme sehr kurzer Brennweiten (vgl. Tabelle).
Bei der Schmeififliege liegt f zwischen 40 und 62 . (Serrz, 1968a).

Aus den Formeln (1) bzw. (2) 14646 sich nun auch ein Gesamtbrechungs-
index fiir eine homogene Linse berechnen, welche distal von F liegt und
die gleiche Brechkraft wie der dioptrische Apparat bis zu diesem Punkt
besitzt. Diese Brechzahl n, bewegt sich in dem Bereich von 2,12-—3,26.
Sie ist stark abhdngig vom Einfallswinkel eines Lichtstrahls. Achsen-
ferne Strahlen fiihren zu noch héheren Werten — bis n, = 6. Die grofe
Brechzahl n, wird von keinem Brechungsindex der Schichten erreicht;
sie kommt durch die Schichtung zustande. Bei der Linse im menschlichen
Auge liegen dhnliche Verhéltnisse vor. Der Brechungsindex, berechnet
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aus Brechkraft und Kriimmungsradien, wire 1,42. Dieser Wert wird
von keiner Linsenschicht erreicht: Die Brechzahl steigt aber von der
Schale zum Kern von 1,37—1,40 (REIN-SCHNEIDER, 1966).

Ahnliche Berechnungen lassen sich fiir eine zweite ,,Linse* proximal
des Brennpunktes F’ durchfithren. Die distalen Brennweiten (f, der
Tabelle) miissen von F* nach innen gerechnet werden. Thre Werte liegen
zwischen 12 und 20 j; die proximalen sind nahezu gleich (f, der Tabelle),
da die optischen Dichten der dullersten Pseudoconusschicht und des
Conus fast gleich sind.

Unberiicksichtigt blieben bisher Strahlen, welche unter grofen Win-
keln zur Ommenachse einfallen. Sind sie um mehr als 4° gegen die Achse
geneigt, erleiden sie im Corneafortsatz Totalreflexion und werden in die
Irispigmentzellen abgelenkt. Es ist auch moglich, daf3 sie durch mehr-
fache Totalreflexion den dioptrischen Apparat wieder durch die Cornea
verlassen (katoptrische Wirkung des Pseudoconus). Der Offnungswinkel
des einzelnen Ommas kann deshalb als ungefahr 8° angenommen werden.

Diskussion

Zur Vereinfachung der Konstruktion des Strahlenganges wurde der
dioptrische Apparat in einzelne optisch unterschiedlich dichte Schichten
zerlegt. Jede Lage wurde als homogen aufgefafit. In Wirklichkeit nehmen
die Brechzahlen jedoch kontinuierlich von der Mitte der Cornealinse und
des Pseudoconus zu den Réndern ab und erreichen dort die niedrigsten
Werte. Durch diese Naherungskonstruktion treten kleine Abweichungen
vom wirklichen Strahlenverlauf auf. Die Lichtstrahlen erleiden keine
Ablenkung in bestimmten Punkten, sondern bewegen sich auf gekriimm-
ten Bahnen. ExnERs Theorie iiber den Strahlenverlauf und den optischen
Aufbau des dioptrischen Apparates konnten damit fur das Leuchtkéfer-
chen vollauf bestdtitgt werden.

Bezeichnet man mit g, die GroBe eines Gegenstandes und mit y, die
des Bildes nach dem Strahlengang durch den dioptrischen Apparat (vgl.
Abb. 5 und Tabelle), so gilt fiir die LateralvergroBerung v = y,/y, . Diese
ist abhingig vom Linsensystem und vom einfallenden Lichtstrahl. Bei
den 5 in der Tabelle angefiihrten Ommen liegt » um 0,4. Die Lichtintensi-
tit, welche beim Eintritt iiber die Flache F verteilt war, wird durch den
dioptrischen Apparat auf eine Fliche von 0,16 F konzentriert: Die Be-
strahlungsstirke wird groBer. Licht, welches innerhalb des Offnungs-
winkels von 8° in das einzelne Ommatidium fallt, wird zum Conus ge-
lenkt und in ihm unter Totalreflexion zu den Rhabdomen weiter geleitet.
Horriper (1968) hat bei Photuris versicolor nach innen zu den Rhabdo-
men ziehende Ausldufer der Conuszellen (,,crystalline threads®) gefunden,
von denen jeder einzelne als Lichtleiter fungieren soll. Der Conus kénnte
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damit als kohdrenter Lichtleiter Strahlen mit verschiedenen Einfalls-
winkeln zu den getrennten Rhabdomen fithren. Ahnlich wie die Anord-
nung der Rhabdomere in den Ommatidien der Schmeilifliege zur gleichen
Richtcharakteristik bestimmter Sehstdbe in benachbarten Ommen fihrt
(SETTZ, 1968b), Welche in einem Neurommatidium zusammengefalt
werden (KirScHFELD, 1967), kénnte auch beim Leuchtkifer ein neurales
Superpositionsauge zu einer besseren Lichtausnutzung beitragen. Der
Verlauf der Axone der Sinneszellen ist aber noch ungeklart.

Ex~ER fihrte seine Untersuchungen an Augenkalotten durch, deren
dioptrischer Apparat isoliert war. Die Retina, sowie die Pigment- und
Conuszellen waren abgepinselt und durch ein homogenes Medium (eine
Glyzerin-Wasser-Losung) ersetzt. Von einem 52 cm entfernten, 32 em
groBlen Objekt erhielt der Autor ein Bild, das 0,24 mm grof} war und
0,23 mm proximal der Pseudoconusspitze lag. Auf Grund dieser Beob-
achtungen schlo Ex~ER auf das Superpositionsbild im Auge von Phausis
splendidula: Von einem Punkt der Umgebung des Tieres ausgehende
Strahlen verlaufen durch verschiedene Ommen und konvergieren wieder
in einem Punkt. Dieser Bildpunkt liegt aber keinesfalls mehr im Bereich
der lichtempfindlichen Strukturen, sondern ca. 80 u weiter proximal.
HorripeE kam zum dem gleichen Ergebnis: Das Superpositionsbild kann
nur in Prdparaten erhalten werden, in welchen die zelligen Bestandteile
des Auges durch ein homogenes Medium ersetzt worden sind.

Nach Ex~ER soll bei der Hell-Adaptation des Auges das Trispigment
(Abb. 1) vor allem proximal des dioptrischen Apparates liegen und somit
die einzelnen Ommen gegeneinander abschirmen. In der Dunkelstellung
umgibt es dagegen nur die Pseudoconi. Die Ommatidien sind nicht mehr
voneinander optisch isoliert und das Superpositionsbild kommt wie oben
beschrieben zustande. Die Pigmentwanderung ist aber nicht so voll-
standig. Vermutlich wandert auch im dunkel-adaptierten Auge nicht das
gesamte Irispigment nach distal zwischen die Pseudoconi (vgl. Abb. 3
bei HORRIDGE, 1968). Eine teilweise optische Isolierung der Ommatidien
bleibt bestehen. Wenn man annimmt, dafl die dunkelbraunen Pigmente
im Auge von Phausis splendidula ungefahr das gleiche Absorptionsspek-
trum wie das rotbraune Pigment im Auge von Calliphora erythrocephala
haben (LaNGER, 1967), wiirden diese gerade das Licht am stérksten ab-
sorbieren, welches von den Phausis-Weibchen bei der Partnersuche
emittiert wird. Das Maximum des ausgestrahlten Lichts liegt ebenfalls
zwischen 500 nm und 600 nm (ScawALB, 1961).

Im hell-adaptierten Auge lagern sich die Pigmentkérner sehr eng an
den Conus. Da diese optisch dichter als die Intrazellularfliissigkeit der
Pigmentzellen sind, wird der Winkel der Totalreflexion gréfer. Schrig
auf die Conuswand treffende Strahlen werden bei kleinerem Einfalls-
winkel zum Lot in die Pigmentzellen abgelenkt als im dunkel-adaptierten
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Auge. Durch die Pigmentwanderung ist eine verdnderliche Pupille ge-
geben, die sich im Hellen verengt und im Dunkel erweitert (vgl. Kurper,
1962).

Der mikroskopische Aufbau und die optischen Eigenschaften des
dioptrischen Apparates filhren zu dem Strahlenverlauf wie ihn Exyer
angenommen hatte. Die lichtleitende Wirkung der Coni, sowie die unvoll-
standige Wanderung des Pigmentes in den Irispigmentzellen werfen je-
doch die Frage auf, ob es im dunkel-adaptierten Leuchtkéferauge zu
einer Summation der Einzelbilder tiberhaupt kommen kann. Die groflen,
in zwei Lagen angeordneten Rhabdome konnten zur Wahrnehmung sehr
geringer Lichtintensitdten, welche bei Nacht ins einzelne Ommatidium
fallen, ausreichen.
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