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The Course o/Output-Input Ratio in Relation to Frequency 
and State o/Adaptation Measured at a Single Photo-Receptor 

in the Compound Eye o/Calliphora erythrocephala 
Summary. 1. Light potentials of single photo-receptors in the compound eye of 

Calliphora are measured by means of intraeellular recording. The receptor is stimu- 
lated by sine-modulated light with a modulation-degree of 20 %. 

2. The frequency-course of the amplitude and the phase lag is recorded at 
different states of adaptation. 

3. The photo-recepter represents a non-linear system. The supposition of a 
real time lag seems to be absolutely necessary. 

4. The sensitivity of the photo-receptor is presented as function of frequency and 
state of adaptation. 

5. From the dynamic measurements as stationary limiting-case there results a 
logarithmic function between receptor-potential and light intensity. 

Zusammen/assung. 1. Mittels intrazellul~rer Ableitung werden yon einzelnen 
Sehzellen des Fazettenauges yon Calliphora Belichtungspotentiale registriert. Ge- 
reizt wird mit sinusfSrmig moduliertem Licht, dessen Modulationsgrad 20 % betri~gt. 

2. Der Frequenzverlauf der Amplitude und tier Phase wird bei verschiedenen 
Adaptationszust~nden aufgenommen. 

3. Die Sehzelle stellt sieh als ein nichtlineares ~bertragungssystem dar. Die 
Annahme eines Totzeitgliedes erseheint zwingend. 

4. Die Empfindliehkeit tier Sehzelle wird als Funktion yon Frequenz und Adap- 
tationszustand dargestellt. 

5. Aus den dynamischen Messungen ergibt sich fiir den statischen Grenzfall ein 
logarithmiseher Zusammenhang zwisehen Rezeptorpotential und Lichtintensit~t. 

Einle i tung 

Wie AuT~uM (1950) elek~rophysiologiseh zeigen konnte ,  s ind die Augen  
eines groBen Teils der schnellfliegenden In sek t ena r t en  mi t  e inem hohen  
zeitliehen AuflSsungsvermSgen ausgestat te t .  I n  der Folgezeit  ist dar i iber  

* Die Arbeit wurde durch Mittel gefSrdert, die die Deutsche Forschungsgemein- 
schaft Herrn Prof. Dr. H. AUT~UM zur Verftigung stellte. 
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spekuliert worden (Bu~K~A~D~, 1963), ob das hohe zeitliehe AuflSsungs- 
vermSgen eventuell das geringe raumliche AuflSsungsvermSgen zu kom- 
pensieren verm5ge und ob so die Leistungen des Komplexauges doeh mit 
denen des Wirbeltierauges vergleichbar seien. Man vermutet also, dal~ 
mit einer Erweiterung der Bandbreite die Kanalkapazitat waehst. Son]it 
wird der Frage nach dem zeitlichen, bzw. dynamisehen Verhalten der 
Liehtrezeptoren zentrale Bedeutung zugemessen. 

Aus verhaltensphysiologischen Messungen, d.h. aus den Reaktionen 
des gesamten Tieres kSnnen I-IASSENSTEIN (1958, 1959) und REICtIARDT 
U. VA•JU (1959) gewisse Aussagen fiber die dynamisehen Eigensehaften 
des gezeptorsystems folgern, die sich in der Postulierung eines linearen 
l~bertragungssystems niederschlagen. 

Die elektrophysiologischen Arbeiten fiber die dynamischen Eigen- 
schaften yon Sehzellen (AcTiuM, 1950) gehen zunachst yon rechteck- 
fSrmigen periodischen Lichtweehseln als Reizform aus. Wie KIlCSCItFELD 
(1961) zeigt, sind aber die gewonnenen Ergebnisse bezfiglich der Frequenz- 
abhangigkeit der Antworten wegen des starken Oberwellengehaltes des 
Reizes nur im oberen Frequenzbereieh aussagekraftig. Die Frequenz- 
abhangigkeit des (Jbertragungsverhaltnisses irgendeines Systems laBt 
sich in direkter Messung nur fiber Sinusreize ermitteln, weil der Begriff 
Frequenz eben streng genommen nur auf die Sinusfunktion bezogen wer- 
den kann. Das in der Sinnesphysiologie fiberwiegend verwendete perio- 
dische rechteeldSrmige Reizmuster ist historiseh bedingt und vor allem 
technisch am einfachsten realisierbar. KII~SCHr]~LD verwendet ffir seine 
Analyse die in der Teehnik fibliehen Sprung- und Sinusreize, wobei abet 
ffir seine ,,Sinusreize" im Prinzip dieselben Vorbehalte gfiltig bleiben, die 
er gegen rechteckfSrmige l~eizmuster erhebt (s. Ful~note 1 im Abschnitt 
,,Methode"). Seine SchluBfolgerungen aus den Sinusreizen sind somit nur 
bedingt akzeptierbar. S c ~ w I D ~  (1964) benutzt wieder die komplexe 
Reizform des Blinklichtes mit unsymmetrisch variierenden Hell-Dunkel- 
abschnitten, so dab seine Analyse zwangslaufig auf die Besehreibung yon 
speziellen Reizsituationen beschrankt bleibt. Eine Verallgemeinerung 
ware im Prinzip durch groSen mathematischen Aufwand mSglieh, stSl~t 
aber in der Praxis auf unfiberwindliehe Sehwierigkeiten. KuiPxl~ u. 
L]~UTSCHEI~-HAZELHO]~F (1965) haben erstmals mit wirkliehen Sinusreizen 
das Calliphoraauge untersueht und die einschrankenden Bedingungen an- 
gegeben, unter denen das Rezeptorsystem als linearer Ubertrager arbeitet. 

All die genannten Untersuchungen benutzen jedoch als AntwortgrSBe 
Summenpotentiale yon einem mehr oder weniger gro$en Augenbereich. 
Nachdem man abet nach BURKHA~DT U. AUT~UM (1960) die Technik der 
intrazellularen Ableitungen aueh bei den Sehzellen der Insekten be- 
herrschte, ersehien es sinnvoll, die dynamisehen Eigenschaften am ein- 
zelnen Rezeptor selbst zu untersuchen. In der vorliegenden Arbeit werden 
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fiber die Messung des in t razel lu laren Rezeptorpotent ia ls  die Frequenz-  
abh~ngigkei t  der l~bertragungseigenschaften des einzelnen Lichtrezeptors 
phi~nomenologisch besehrieben. Die Frequenzabhi ingigkei t  zeigt ihrer- 
seits wieder eine Abhiingigkei t  vom Adapta t ionszus tand .  Der Rezeptor  
stellt  sieh hiernach eindeutig als ein nicht l ineares Uber t ragungssys tem 
dar, dessen genauere theoretische Behand lung  einer sp~teren Arbei t  vor- 
behal ten  sein sell. 

M e t h o d e  

Material und Preparation. Als Versuchstier dient die blaue SehmeiBfliege Calli- 
phora erythrocephala, IYl]sm (Normaltyp) aus der Zucht des hiesigen zoologischen 
Instituts. Das Geschlecht der Tiere hatte auf die vorliegenden Versuchsergebnisse 
keinen EinfluB. Als Pr~parat wird lediglich der Kopf verwendet, der mit einer Pr~- 
parierschere vom Thorax abgetrennt und zur Vermeidung yon Beschi~digungen auf 
eine Insektennadel aufgespiel]t wird. So l~Bt sich relativ teicht mit ihm hantieren. 
Der Riissel wird entfernt, der Kopf an dieser Stelle auI einen Sflbernagel aufgesteckt 
und mit Waehseollophonium festgeklebt. AnsehlieBend wird die Insektennadel ent- 
fernt. Das offene Hinterhauptsloch wird ebenfalls mitWachscollophonium abge- 
diehtet. Der Sitbernagel dient gleiehzeitig als indifferente Elektrode. Um mit der 
Ableitelektrode in ein Auge eindringen zu kSnnen, wird in die ttinterseite des Kopfes 
ein Loch geritzt, das zur Vermeidung yon Austroeknungseffekten mSgliehst klein 
sein sell. Die Versuehe werden ohne Verwendung yon RingerlSsungen durehgefiihrt. 
Die Pri~parate halten in giinstigen F~llen bis zu drei Stunden. 

Versuchsanordnung. Die gesamte Reizanordnung ist aus Abb. 1 zu ersehen. Das 
Pr~parat wird auf einer verstellbaren Kugelsehale montiert und kann so leieht in 
eine giinstige Stellung zur Ableitelektrode gebraeht werden. Als unmittelbare Lieht- 
quelle fiir das Auge dient die AustrittsSffnung eines Lichtleiters, die vom Auge aus 
unter einem 0ffnungswinkel yon 1,3 ~ erseheint. Die Liehtquelle kann bei gleich- 
bleibendem Abstand vom Auge in eine beliebige Riehtung gesehwenkt werden. So 
li~l]t sich ]eieht die optische Aehse der untersuehten Sehzelle lokalisieren, und der 
nicht interessierende Augenbereieh wird wegen der Sehirmpigmente nicht gereizt 
(WAs~zu, BU~ARDT U. ST~ECK, 1964). Die eigentliche Lichtquelle besteht aus 
einer 150 W-Xenon-Hochdrucklampe, deren Brennfleek mittels einer Linse L auf 
den Eingang des Lichtleiters Ll abgebildet wird. Mit einem Satz yon Grauffltern 2' 
l~l~t sieh die auf das Auge fallende Lichtintensit~t um sechs Zehnerpotenzen in 
Stufen yon jeweils 50 % absehw~ehen. Zur Erzeugung yon sprungfSrmigen Lieht- 
~nderungen client der Compurverschlul3 V, der zur Erzielung einer mSgliehst steilen 
Anstiegsflanke dieht vor dem Lichtleiter angebracht ist, d.h. an der Stelle, an der 
das Liehtbiindel einen mSglichst kleinen Durchmesser hat. Die Erzeugung der sinus- 
fSrmigen Lichtreize gesehieht mit einer rotierenden Scheibe S, die eine schlitzf6rmige 
Aperturblende sinusfSrmig 5ffnet und sehlieBt. Die Scheibe besitzt die in Abb. 1 
angegebene geometrische Form '. Durch Ver~inderung der Rotationsgesehwindigkeit 
des Antriebsmotors M l~Bt sich die Frequenz des Sinusreizes kontinuierlich zwischen 
0,2 und 200 Hz variieren. Die Aperturblende ist nur zum Teil sehlitzfbrmig, zum 
anderen Teil besteht sie aus der Fassung der Linse L. Somit kann man einen auf eine 

1. Zur Erzeugung yon Sinuslieht wird in der Literatur h~ufig die Verwendung 
yon zwei gegeneinander rotierenden Polarisationsfiltern angegeben (K~scmSV.LD, 
1961 ; SCJ~EIDE~, 1964). Eine solcheAppar&tur moduliert aber den elektrischen Feld- 
vektor des betreffenden Liehtbfindels sinusfSrmig und mithin die Intensit~t des 
Lichtbfindels naeh einer sin2-Funktion. 
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Abb. 1. Sehematisierte Darstellung der Reizanordnung. Nghere Besehreibung im Text 

gewisse Grundintensitgt i modulierten Sinusreiz aufsetzen. Der Modulationsgrad 
11 - - I  2 

ist definiert als m = i1 + 12 " Da man mit den Graufiltern I a und 12 um denselben 

Faktor sehwgeht, bleibt der Modulationsgrad bei allen Intensit~ten konstant. Er 
betrggt in den vorliegenden Versuchen m = 0,2 (s. Abb. 3). Unmittelbar neben dem 
Eingang des Liehtleiters ist zur Reizregistrierung eine Halbleiterphotozelle ange- 
braeht. Sie besitzt eine obere Grenzfrequenz yon 40 kHz. Die Beleuehtungssti~rke 
am Ort des Pr/iparates wurde mit einem Luxmeter (Lunasix, Gossen) gemessen. Der 
in dieser Versuehsanordnung maximal erreichbare Weft  der Beleuehtungsst~rke 
betriigt ca. 65000 Lux. Fiir das Wort Beleuehtungsst~rke wird im Text in synonymer 
Weise h/~ufig der Ausdruek Liehtintensit~it I benutzt. Die Angabe der Beleuehtungs- 
st/irke sagt nattirlieh niehts fiber die lohysiologisehe Wirksamkeit des Reizes auf die 
untersuehten Sehzellen. Da fiir die vorliegenden Versuehe aber lediglich ein relatives 
Mag ftir die Reizintensit/~t benStigt wird, hat  die Angabe in Lux wenigstens den 
Vorteil, dal3 sich der Ext0erimentator eine gewisse Vorstellung yon der Gr613e der 
Reize maehen kann. Die spektrale Zusammensetzung des Reizliehtes im siehtbaren 
Bereieh kommt der des Sonnenliehtes ziemlieh nahe. 

Ableittechnik. Als Ableitelektroden werden mit 3 mol KCI gefiillte Glaskapillaren 
verwendet, deren mittlerer Widerstand ca. 50 Mf~ betr~igt. Zur Registrierung der 
Beliehtungspotentiale dient ein selbstgebauter Kathodenfolger mit ansehlieBendem 
Zweistrahloszillograph und Registrierkamera. Von der Eingangsstute (Kathoden- 
folger) werden folgende Eigensehaften gefordert: 1. Itoher ohmseher Eingangswider- 
stand, um das Ruhepotential der Zelle nieht zu belasten. 2. Kleine Eingangskapa- 
zit~t (kleiner I pl~'), damit bei den hohen Elektrodenwiderst~nden (ca. 50 Mf~) noeh 
eine geniigend grol3e Bandbreite vorhanden ist. 3. Galvanisehe Kopplung, um auch 
Gleichspannungspotentiale (z. B. Ruhepotential) registrieren zu kSnnen. 4. Kleiner 
Gitterstrom, da sonst elektrophoretisch Ionen aus der Kapillare in die Zelle injiziert 
werden. 5. Eein  Auftreten yon Eigenschwingungen. 6. Kleines Ilausehen. 

Abb. 2 zeigt die Schaltung der hier verwendeten Eingangsstufe und die Band- 
breite bei versehiedenen Quellwiderstiinden Rq. Man sieht, dab die Bandbreite ent- 
seheidend yore Quellwiderstand, d.h. dem der Elektroden abh~ngt. Bei Verwendung 
yon 50 l~f2-Elektroden erzeugt die verwendete Verst/~rkerstufe im Frequenzbereieh 

29 Z. vergl. Physiologie, Bd. 64 
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Abb. 2. SchMtbfld des fiir die Messungen verwendeten Kathoderffolgers. Beschrei- 
bang im Text. Die beiden Diagramme geben den ~'requenzgang des ]~Jbertragungs- 
~zerhi~ltnisses and den der Phasenverscbiebung an. Die eingezeichneten Parameter 
sind die versehiedenen Quellwiderst~nde, Bei einer elektrophysiologisehen Ableitung 
iibernimmt der Elektrodenwiderstand die Fnnktion des Quellwiderstandes. Erg~n- 
zung zum Schaltbild: Die Quelle fiir die Eingangsspannung U/~ hat man sich 

zwisehen Quellenwiderstand Rq und Taste zu denken 

kleiner 100 Hz mit Sicherheit weder eine Abschwgehung der Signalampligude noeh 
e[ne Phasenverschiebung. In einer Kopfstufe, die gleichzeigi~ Ms Elektrodenhalber 
dient, beiindet sich die Eing~ngsrShre (normale Pentode). Die Eingungspen%ode ist 
als Kathodenfolger geschuItet. Der K~thodenwiderstand and ein weiterer naehfol- 
gender Impedanzwandler befinden sich in einem separaten Geh/~use, das such die 
Bedienungseinrieh%ungen enth~l%. Das Gitter der Eingangsr6hre h~ngt frei, wodurch 
ein grSg%mSglicher Eingangswiderst~nd erzielt wird (Isolationswiderstand der Gitter- 
leitung gegen die iibrigen Anuchl~isse). An der Kathode herrscht dann wegen der sieh 
automatisch einstellenden Gi~bervorspanna~g ein positives PotentiM. Dami~ am 
Aasgang keine Gleichspannung auftritt, wenn das Gigter f~ber die Eiektrode an 
Masse liegt, greift man am Kathodenwiderstand etwas nnterhaib der Kathode ab. 
Mit ttilfe des regelbaren Kathodenwiderstandes lgBt sich der Gitterstrom einstellen 
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und bis auf 10 -12 Amp reduzieren. Der Ausgang des ersten Kathodenfolgers kann 
noeh nieht direkt in den Oszillographen gegeben werden, de dutch die kapazitive 
Belastung (Kabel usw.) eine unerwfinsehte Schwingneigung auftritt. Es ist noeh 
eine Zwischenstufe erforderlieh, die dureh einen Operationsverstgrker in Folger- 
sehaltung (VerstS~rkung 1) rea.lisiert wird. Deren Ausgang wird nun wieder kapazitiv 
riiekgekoppelt auf das Sehirmgitter und die Steuergitterabsehirmung (Elektroden- 
halter) der EingangsrShre. So erzielt man eine hohe Eingangsimpedanz und damit 
eine groge Bandbreite. Die indifferente Elektrode liegt normMerweise auf Masse. 
Zum Abgleieh des Gitterstromes kann mittels einer Taste 1 Giga Ohm zwisehen 
Masse und indifferenter Elektrode gesehaltet werden. Der dureh den Gitterstrom an 
diesem Widerstand verursaehte Spannungsabfall erseheint am Ausgang. 

Mefl~blau]. Die eigentliehe Messung verl//uft folgendermaBen: Naeh der Priipara- 
tion wird der Fliegenkopf auf den in Abb. 1 besehreibenen Halter gebraeht und zur 
Elektrode justiert. Der Vorstieh der Elektrode erfolgt fiber einen Motor mit einer 
Geschwindigkeit von ca. 3 t~m/sec. Naehdem eine Sehzelle angestoehen ist (Sprung 
dos Ruhepotentials auf -- 40 bis - 60 mV) wird der Liehtleiter solange gesehwenkt, 
bis er in der optisehen Aehse dieser Zelle liegt, tIierbei wird mit Flimmerlieht 
kleinerIntensitgt gereizt. Naehdem die Zelle so gefunden ist, l~13t man sie eine halbe 
bis ganze Stunde dunkeladaptieren. Vor Beginn der eigentliehen Messungen wird 
mit Flimmerlicht der kleinstm6gliehen Intensitgt gepriift, ob die Liehtquelle noeh 
in der optisehen Aehse der Sehzelle liegt. Hi~ufig wandert diese Aehse um einige Grad. 
Dieser Test wird aueh zwisehen den einzelnen Messungen durehgeffihrt; gegebenen- 
falls wird die Liehtquelle nachjustiert. Bei der Messung mit Sinuslieht wird der 
Versehlul3 geSffnet und die Frequenz kontinuierlieh variiert. Die MeBdauer betr~gt 
jeweils ca. 30 see und erst naeh Ablauf der ersten 10 see werden die Potentialampli- 
tuden ffir die Auswertung herangezogen. Zwisehen jeder Messung kann das Auge 
wieder fiir einige Minuten dunkeladaptieren. Der Adaptationszustand wird mit 
Flimmerlieht sehr geringer Intensitgt geprfift. Die Messungen werden im Mlgemeinen 
van kleinen zu grogen Intensitgten durehgeffihrt. Naeh Ende der Me~serie wird 
nochmals mit der kleinsten Intensit~t gemessen, um zu gewahrleisten, dal3 sieh die 
Sehzelle wghrend der ganzen Mel3zeit nieht ver/~ndert hat. Es gelang nur in ganz 
wenigen Fiillen, das gesamte Megprogramm ohne irgendwelehe Ver~nderungen 
des Prgparates zu absolvieren. 

Die im folgenden besehriebenen Ergebnisse stammen von einem einzigen Pr~- 
parat, das die eben genannten Kriterien einwandfrei erfiiIlte. Alle fibrigen Versuehe 
liefern in den Bereiehen, in denen diese I~%erien erfiillt sind, eine [Jbereinstimmung 
der Ergebnisse. Insgesamt wurden die besehriebenen Messungen an 12 Pr~iparaten 
durehgeffihrt. 

Ergebnisse 

Einleitende Betrachtungen 

F/Jr die dynamisehe  Analyse eines l~ber t ragungssystems besitzt  m a n  
in  der Technik  eine Reihe yon  Tes t funkt ionen ,  d.h.  bes t immte  zeitliehe 
Verl~ufe des Reizes (GILLE U. a., 1964, MEI~z, 1967). Am h/iufigsten ver- 
wendet  werden der lmpulsreiz ,  der Sprungreiz oder der Sinusreiz, und  es 
ist  im Prinzip mSglich, mi t  ]edem einzelnen dieser Reize ein tJber t ragungs-  
sys tem vollst/indig zu analysieren.  Voraussetzung ftir eine solehe exakte 
Beschreibung ist jedoch im al lgemeinen die Linear i th t  des betrcffenden 

29* 
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Abb. 3. Links oben: Allgemeines Schema eines ~bertragungssystems mit den 
Variablen, wie sie in G1. (1) verwendet werden. Links unten: Spezielles Schema des 
~bertragungssystems Sehzelle. Rechts: Schematisierter Ver]auf eines modulierten 
Sinusreizes mit der dazugehSrigen Antwort. Auf die eingezeichneten GrSl~en wird 

im Text Bezug genommen 

Systems, d.h. seine Darstellbarkeit in Form einer linearen Differential- 
gleichung : 

(n) (m) 
any_]_...+a2]]~_alg+aoy_x_~b12+b~2+...+bmx" (1) 

Hierbei sind x die ReizgrS~e, y die AntwortgrSBe, die GrSl~en a und b 
Konstanten. Die Anzahl dcr Punkte fiber den Variablen repri~sentiert den 
Grad der zeitlichen Ableitung. Das (Tbertragungssystem ist dann als 
bekannt anzusehen, wenn man die Differentialgleichung kennt, d.h. wenn 
man weii~, bis zu welchem Grad zeitliche Ableitungen vorkommen, und 
wenn man alle darin vorkommenden Konstanten kennt, t tandelt  es sich 
um ein nichtlineares System, dann ist mindestens eine der Gr5Ben a oder 
b keine Konstante, sondern selbst wieder eine Funktion einer Variablen. 
In  diesem Fall ist eine geschlossene Behandlung der Differentialgleichung 
nur in seltenen F~llen mSglich. 

Liegt nun ein unbekanntes System vor, so wird sieh eine erste grob- 
orientierende Analyse zuni~chst auf den statischen Fall beschrs Man 
gibt also einen zeitlich konstanten l~eiz und mii~t die Antwort dann, 
wenn sie sich auf einen statischen Wert eingestellt hat. In  G1. (1) bedeutet 
das, dab ss zeitlichen Ableitungen verschwinden. Man erh~lt bei 
dieser Messung die Proportionalit~tskonstante a0, die die EingangsgrSBe 
mit der AusgangsgrSBe verknfipft. 

Ffihrt man eine solche Messung beim Lichtrezeptor durch, so erh~lt 
man jedoch keinen proportionalen Zusammenhang zwischen Eingangs- 
grSi~e, d.h. Lichtintensit~t I u n d  AusgangsgrSl3e, d.h. Rezeptorpoten- 
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Abb. 4. I-U-Kennlinien einer einzelnen Sehzelle, aufgenommen mit Sprungreizen 
versehiedener Intensit/~t. Kurve I stellt das Beliehtungspotential jeweils 10 see naeh 
Reizbeginn dar, Kurve 2 1 sec nach Reizbeginn. Kurve 3 repriisentiert den jeweils 

auftretenden ~aximalwert des Beliehtungspotentials. Die relative Intensit~it 1 
entspriehg einer Beleuehtungsstgrke yon 65000 Lux 

tim U. Wie auch bei anderen Sinnesrezeptoren ergibt sich in einem ge- 
wissen IntensR/~tsbereich ein logarithmiseher Zusammenhang. In  Abb. 4 
sind drei versehiedene I-U-Kennlinien dargestellt. Gereizt wurde hierbei 
mit  einem sprungf6rmigen Lichtreiz. Das bedeutet, dab der Rezeptor 
veto Zeitpunkt  Null ab mit  konstanter  LichtintensR/~t I gereizt wird. Die 
Kurve  1 zeigt die HShe des Rezeptorpotenti~ls l0 see naeh Beginn des 
Liehtreizes, d.h. zu einer Zeit, da sie sich im wesentlichen auf ein kon- 
stantes Niveau eingestellt hat. Kurve  1 repr~sentiert somit die statische 
Kennlinie des Rezeptors, die fiber ungef~hr 4 Zehnerpotenzen der hlten- 
sitar einen logarithmisehen Verlauf zeigt. Die Kurve  2 stellt das Rezeptor- 
potentiM, gemessen 1 see naeh Reizbeginn dar, und Kurve  3 den bei der 
jeweiligen Reizung maximalen Wer~ des Rezeptorpotentials. Der Reiz 
wurde jeweils dem dunkeladaptierten Rezeptor geboten. Aueh die beiden 
letzteren Kurven liefern in guter N~herung ehlen logarithmischen Zu- 
sammenhang zwisehen l~eiz und Antwort.  Die Tats~che, dag das statiseh 
sich einstellende Beliehtungspotential proportional zum Logarithmus der 
Intensit/~t ist, wird zuweilen sehon als Niehtlinearit~t angesehen (KuIPER 

e.a., 1965). Diese Art  der Niehtlinearit~t 1/~Bt sieh jedoeh beseitigen, indem 
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Abb. 5. Links: Potentialantworten einer Sehzelle auf Lichtimpu]se yon 200 ms 
Dauer. Die Lichtintensit~ten der Reizimpulse betrugen 0,4; 6,5; l l0 ;  2000 und 
32000 Lux. Rechts: Beispiel einer Reiz-Antwort-Registrierung bei Sinusreizung. 
Der jeweils untere Verlauf zeigt den mittels einer Photozelle registrierten Reiz, der 
jeweils obere Verlauf die Potentialantwort. Die zu jeder Registrierung gehSrenden 

Frequenzen stehen links daneben 

man als l~eizgr6Be nicht die Liehtintensitat I,  sondern den Logarithmus 
der Liehtintensitat log I definiert. Eine solche Definition erseheint nach 
Abb. 4 unmittelbar sinnvoll. 

Somit h~ttte man also wenigstens im statisehen Fall und in einem gewis- 
sen Intensitatsbereich ein lineares System vorliegen. DaB dieses System aber 
im dynamisehen Fall mit Sieherheit niehtlinear sein wird, das zeigen 
sehon die Antworten auf Sprungreize, wie sie in Abb. 5 dargestellt sind. 
Ware der l~ezeptor ein lineares System, so miiBte der zeitliche Verlauf 
der Antwort, d.h. die Potentialform, stets gleich bleiben und diirfte nieht 
yon der HShe des Sprungreizes abhs Diese Forderung ist aus G1. (1) 
unmittelbar einsichtig. Die in Abb. 5 wiedergegebenen Antworten eines 
Lichtrezeptors auf Sprungreize verschiedener IntensitKt zeigen jedoeh 
klar, dab sich die Form der Potentialantworten mit der Reizintensit~t 
ganz erheblich ver~ndert. Das bedeutet, dab zumindest einige der in 
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G1. (1) enthaltenen Koeffizienten yon der HShe des angebotenen Sprung- 
reizes abhgngen mfissen. Welehe Koeffizienten das sind und wie deren 
Abh/~ngigkeit yon der ReizgrSge aussieht, muB im gegenwi~rtigen Stadium 
der Untersuehungen noch offenbleiben. 

Ffir die Analyse eines niehtlinearen Systems gibt es nun aber keine 
allgemeingfiltigen Verfahren. Eine hi~ufig angewandte Methode besteht 
darin, da~ man das System unter gewissen einsehrgnkenden Bedingungen 
untersucht, die so gew~thlt sind, dab es zumindest ngherungsweise linear 
arbeitet. Ffir die Wahl der Linearitgtsbedingungen gibt es experimentell 
prfifbare Kriterien. Eine Zusammenstellung finder man bei HAMOS (1964). 
Dieser Weg soll hier besehritten werden, da man auf ibm wenigstens zu 
einer groben Beschreibung der dynamisehen Eigensehaften des Systems 
Sehzelle kommt. 

�9 S inus re i zung  

Reizt man ein lineares System mit einem sinusf6rmigen Reiz, dann 
erhglt man aueh eine sinusf6rmige Antwort. Je naeh Frequenz des Sinus- 
reizes erhglt man ein verschiedenes ~bertragungsverhgltnis (Verhgltnis 
der Antwortamplitude zu Reizamplitude) und eine verschiedene Phasen- 
lage der Antwort zum l~eiz (s. Abb. 5). Tragt man den Frequenzverlauf 
des l~bertragungsverhgltnisses und den der Phasenverschiebung auf, so 
erh/ilt man das Bodediagramm (PI~ESSLER, 1965). Es repriisentiert die 
dynamischen Eigensehaften des Systems. Mit seiner Hilfe 1/~Bt sieh zu 
einem beliebigen periodisehen Reiz stets die Antwort konstruieren. Man 
hat  dazu den Reiz lediglich in seine Fourier-Komponenten zu zerlegen 
und die in den Komponenten enthaltenen Amplituden und Phasen mit 
Hilfe des Bodediagramms entspreehend zu transformieren. Dieses Ver- 
fahren ist jedoch bei einem niehtlinearen System erheblich eingeschrankt. 

Ein nichtlineares System liefert auf einen sinusfSrmigen Reiz im all- 
gemeinen keine sinusfSrmige, sondern eine verzerrte Antwort. Wie sehon 
erwghnt, gibt es aber gewisse einsehr/~nkende Bedingungen, unter denen 
man eine nichtverzerrteAntwort erhglt. Die Bedingungen lauten, dab die 
Reize gewisse Modulationsgrade nieht fiberschreiten dfirfen. Bei hinrei- 
ehend kleinen Modulationsgraden 1/~gt sieh die Linearitgt beliebig gut an- 
nghern. Allerdings gelten die so erzwungenen linearen Eigensehaften nur 
ffir eine ganz bestimmte mittlere Reizintensitgt i (s. Abb. 3) - -  oder, 
physiologisch ausgedriiekt, nur fiir einen ganz bestimmten Adaptations- 
zustand. KUIPER e.a. (1965) untersuehten bei Summenableitungen yon 
der Retina yon Call iphora die Frage, bis zu welehen Modulationsgraden 
die Photorezeptoren noch als lineares System betraehtet werden kSnnen. 
Sie linden bei einem Modulationsbereieh yon kleiner als 10 % mat Sieher- 
heit ein ]ineares Verhalten und bei einem Modulationsbereieh yon grSger 
als 30 % ein sicher nicht lineares Verhalten. 
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In  den hier vorliegenden Versuchen wird ein Modulationsgrad von 
20 % verwendet. Dieser Modulationsgrad ist ein KompromiB aus der For- 
derung nach m6glichst kleiner Aussteuerung der Reizamplitude wegen des 
nichtlinearen Ch~rakters des Rezeptors und aus der Forderung nach m6g- 
lichst groBer Amplitude des Rezeptorpotentials wegen der MeBgenauig- 
keit. Da die Empfindlichkeit des l%ezeptors bei h6heren Frequenzen ab- 
nimmt,  bedeutet ein kleiner Modulationsgrad eine Einengung des meB- 
baren Frequenzbereiches. Die Antworten verschwinden bei h6heren 
Frequenzen dann im Rauschen. Die verwendete Modulationsbreite ist in 
Abb. 4 eingetragen. Da ein logarithmischer Mal]stab ffir die Intensit~t 
verwendet wird, bedeutet das, dab bei einem konstanten Modulationsgrad 
die Modulationsbreite bei allen Intensit~ten gleich ist. 

Ergebnisse der Sinusreizung 

In  Abb. 3 ist eine schematische Darstellung eines Sinusreizes und der 
zugeh6rigen Antwort  gegeben. Abb. 5 zeigt den an einem Lichtrezeptor 
tats~chlich gemessenen Reiz-Antwort-Verlauf 2. Die Messung wurde bei 
einer m/ttleren Lichtintensit~t yon ca. 100 Lux durchgeffihrt. Bei nied- 
rigen Frequenzen ist keine Phasenverschiebung meBbar, bei den hohen 
Frequenzen t r i t t  sie immer deutlicher in Erscheinung, so dab die Antwort 
immer st/~rker dem Reiz nachhinkt. Die Amplitude der Reizantwort 
n immt  zun/~chst von niedrigen zu h6heren Frequenzen bin zu, erreicht 
dann bei ca. 10 Hz ein Maximum und f~llt bei noch h6heren Frequenzen 
wieder ab. Uber 100 I tz  ist praktisch nichts mehr zu messen, da die Ant- 
wort dann im St6rpegel verschwindet. Solche Messungen werden bei ver- 
schiedenen mittleren Lichtintensit/~ten, d.h. bei verschiedenen Adapta- 
tionszust/~nden durchgeffihrt. 

Zu jeder mittleren Lichtintensitgt ]/iI~t sich also aus den MeBergeb- 
nissen ein Bodediagramm ermitteln. Man hat  hierzu das Ubertragungs- 
verh/~ltnis (Amplitude des Ausgangs zu Amplitude des Eingangs) einer- 
seits und die Phasenverschiebung zwischen l%eiz und Antwort andererseits 
als Funktion der Frequenz aufzutragen. Wird als Eingangsgr6Be sinn- 
vollerweise der Logarithmus der Intensitgt  definiert, so ergibt sich das 
~bertragungsverh/iltnis zu: 

A U  AU 
- -  ] 1  " ~ ( 2 )  A log I log 

die hier vorkommenden Gr6Ben sind in Abb. 3 definiert. 

2. Wenn ~ls ReizgrSBe, wie vorgesehl~gen, der Logarithmus der Intensitgt deft- 
niert wird, dann liefert die besehriebene Apparatur natiirlieh streng genommen kei- 
hen Sinusreiz mehr. Bei einem Modul~tionsgrad yon 20 % kann man jedoeh den 
~uftretenden Oberwellengehalt innerhalb der hier vorliegenden MeBgen~uigkeit 
vernachl~ssigen. 
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Da aber bei allen hier vorliegenden Messungen mit  konstantem Modu- 
Ii  

lationsgrad gearbeitet wh'd, ist log ~ -  eine Konstante.  Um den Frequenz- 

verlauf des ~bertragungsverh/~ltnisses zu zeigen, genfigt es also, lediglieh 
d U gegen die Frequenz aufzutragen, wie dies in Abb. 6 geschieht. Es ist 
hier die doppelte Ausgangsamplitude A U in Abh~ngigkeit yon der Fre- 
quenz und der mittleren Grundintensit/it i dargestellt. Variiert man die 
Frequenz von niederen zu hTheren Werten, so steigt die Ausgangsampli- 
rude zun/~chst etwas an, erreicht dann ein Maximum und fi~llt zu hSheren 
Frequenzen bin wieder ab, bis sie nicht mehr megbar  im StSrpegel ver- 
schwindet. Dieser Verlauf ist aber nun yon der mittleren Grundintensit/~t ] 
abh~ngig, und zwar in zweierlei Weise: Erstens tr i t t  das Maximum bei 
hTherer Grundintensit/it immer starker in Erscheinung und zweitens ver- 
schiebt es sich zu hTheren Frequenzen. In  Abb. 7 ist die Frequenz/Max, 
bei der das Maximum liegt, gegen die mittlere Intensiti~t ] aufgetragen. 

Betraehtet  man in Abb. 6 den Phasengang, so f/illt auf, dal3 im Unter- 
sehied zum Amplitudengang, bei dem sieh eine Kurvensehar  ergibt, die 
Phasenversehiebung immer den gleiehen Verlauf mit  der Frequenz zeigt, 
unabh/tngigig yon der mittleren Liehtintensit/~t. Es existiert einerseits 
ein sehr ausgepr/igter Phasengang, andererseits l~gt sich aber innerhalb 
dec MeBgenauigkeit kein Untersehied in bezug auf die angebotene Grund- 
intensit~t des Liehtreizes feststellen. Dieser Befund ist nur mit  der An- 
nahme eines eehten Totzeitgliedes mit  einer Totzeit von 11 msee zu deu- 
ten. Die Frage, ob die Totzeit vom Modulationsgrad abhgngt, mug often 
bleiben, da in den hier vorliegenden Versuehen ja aussehlieBlieh mit kon- 
s tantem Modulationsgrad gearbeitet wurde. Die Existenz eines solehen 
Totzeitgliedes kommt  aueh in der Latenzzeit der Sprungantworten zum 
Ausdruek (s. Abb. 5). Hier ist abet  noeh nieht entseheidbar, ob die Latenz- 
zeit als Totzeit oder als Verzugszeit zu interpretieren ist. K u I r ~ n  e.a. (1965) 
haben aus den Ergebnissen ihrer Versuche ebenfalls zun/~ehst ein Totzeit- 
glied in Erw~gung gezogen, die Phasenversehiebung dann aber doeh als 
eine Verzugszeit sehr vieler hintereinander liegender VerzSgerungsglieder 
gedeutet. Mit dieser Annahme sind jedoeh die hier vorliegenden Mes- 
sungen nieht in Einklang zu bringen, da man dann f/it die verschiedenen 
Amplitudenverl/~ufe in Abb. 6 aueh versehiedene Phasenverl/iufe erwar- 
ten mfigte. Man kann zwar ffir einen best immten Adaptationszustand 
das System als linear betraehten, d.h. es beispielsweise durch eine Ket te  
yon VerzSgerungsgliedern darstellen, wie es KvIPE~ in Anlehnung an 
FUOgT~S und HODGKIN (1964) tut.  Diese Ket te  mug abet gem~g den 
versehiedenen Amplitudenverl/iufen in Abb. 6 ffir die verschiedenen 
Grundintensiti~ten ~r aus einem jeweils verschiedenen Satz yon VerzTge- 
rungsgliedern aufgebaut sein. Daraus folgt abet, dab auch die Phasen- 
verl/~ufe in Abb. 6 sieh in eine Kurvenschar  aufspalten sollten. Das aber 
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Abb. 6. Bodediagramm eines Lichtrezeptors. Das obere Diagramm zeigt den Verlauf 
der Antwortamplitude bei Sinusreizung. Als Parameter dieser Kurvenschar tr i t t  die 
mittlere Grundintensit~t des l~eizes bzw. tier Adaptationszustand des Rezeptors in 
Erscheinung. Fiir die einzelnen Kurven gelten yon unten nach oben folgende mitt- 
lere Grundintensitaten: 1,5; 6,0; 25; 100; 400; 1700; 6500 und 28000 Lux. Das 
untere Diagramm zeigt die Phasenverschiebung der Antwort zum Reiz, wobei die 
Kurven fiir die verschiedenen mittleren Grundintensitgten nicht zu trennen sind. 
Die gestrichelte Kurve gibt den berechneten Phasengang eines Totzeitgliedes yon 

11 ms wieder 
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Abb. 7. Abh~ngigkeit der Frequenz maximaler Antwort yon der mittleren Grund- 
intensit~t des I~eizes. Die relative Intensit~t 1 entspricht einer Beleuchtungsst~rke 

yon 54 000 Lux 

finder man gerade nicht. Somit bleibt als vorl~ufige Deutung der Abb. 6 : 
Die Amplitudenverl/~ufe stellen den Frequenzgang des Ubertragungs- 
verh/iltnisses des Lichtrezeptors bei verschiedenen Grundhelligkeiten dar. 
Die Phaseng~nge, die diesen verschiedenen Amplitudenverl/~ufen entspre- 
chen, sind sehr klein und kSnnen mangels MeBgenauigkeit von dem alles 
fiberdeckenden Phasengang eines Totzeitgliedes nieht getrennt werden. 
Da s Totzeitghed wiederum tr i t t  im Amplitudengang nicht in Erseheinung, 
da sein Amplitudengang einer Parallele zur Abszisse entspricht. Die Auf- 
spaltung der Amplitudenverl/~ufe in eine Kurvensehar ist ein klares Indiz 
fiir die niehtlinearen f]bertragungseigenschaften des Systems Sehzelle. 
Ein lineares Ubertragungssystem mtil~te einen Amplitudengang liefern, 
der unabh~ngig von den mittleren Liehtintensit~ten, d.h. vom Adapta- 
tionszustand w/~re. 

Emp/indlichkeit des Rezel~tors 
Der Darstellung des Amplitudenganges in Abb. 6 liegt die Definition 

der ReizgrSl]e als Logarithmus der Liehtintensit/~t zugrunde. DaB eine 
so definierte ReizgrSBe sinnvoll sein k6nnte, wird durch Abb. 4 nahe- 
gelegt. 

Betrachtet  man jedoch das ~)bertragungssystem Liehtrezeptor v511ig 
unvoreingenommen, so wird man die Intensitgt des Reizliehtes als nahe- 
liegende Eingangsgr56e definieren. Das l)bertragungsverh/iltnis stellt 
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Abb. 8. Emlofindlichkeit einer Sehzelle als Funktion der Frequenz des Reizes. Para- 
meter ist die mittlere Grundintensitgt des Reizes. Die gestrichelte Kurve gibt die 

Frequenzverschiebung der maximalen Antworten wieder 

sich in diesem Fall dann dar als das Verh/iltnis von Potentialamplitude 
zJ U zu Intensit/~tsamplitude d I. Dieses Verh/iltnis wird allgemein auch 

A U  
als differentielle Empfindlichkeit E bezeichnet. Es ist also E -  A I  
(s. Abb, 3). Tr/igt man nun die Empfindlichkeit E gegen die Frequenz [ 
des Sinusreizes auf, und zwar beide im logarithmischen Magstab, wie es 
beim Bodediagramm fiblich ist, so erhi~lt man die Abb. 8. Als Parameter 
tri t t  hier wieder, wie in Abb. 6, die mittlere Grundhelligkeit I in Erschei- 
hung. Man erkennt ein Anwachsen der Empfindlichkeit mit zunehmender 
Reizfrequenz, das Auftreten eines Maximums bei einer bestimmten Fre- 
quenz/Max und dann wieder ein Abfallen der Empfindlichkeit, wenn die 
Reizfrequenz welter erh6ht wird. Die gestrichelte Kurve in Abb. 8 stellt 
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Abb. 9. Empfindlichkeit als Funktion der mittleren Grundinteusit~t des Reizes. 
Parameter ist die Frequenz des Sinusreizes. Links unten: die Ger~densteigungen k i 

in Tabellenform 

die Verbindungs l in ie  der  Max ima  dar.  Bei dem hier ve rwende ten  In t en -  
s i tg tsbere ich  und Modula t ionsgrad  liegen die Max ima  der  Empf ind l ieh-  
ke i t  zwischen 5 und  20 I-[z (s. Abb.  7). Fe rne r  s te l l t  m a n  einen s te t igen 
AbfMl der Empf ind l i ehke i t  bei  s te igender  mi t t l e re r  Grundintensi t /~t  
lest .  Dieser  Befund,  dag  bei  abnehmende r  Empf ind l i ehke i t  die F requenz  
m a x i m a l e r  A n t w o r t  sieh zu h6heren W e r t e n  versehiebt ,  s t eh t  in qual i ta-  
r iver  l Jbe re in s t immung  mi t  den  a m  Einze l rezeptor  des Limulusauges ge- 
wonnenen  Ergebnissen.  Fuou~v,s  u. ItODOKIN (1964) l inden  aus Messungen 
mi t  kurzen  Impuls re izen  eine A b n a h m e  der  in der  A n t w o r t f u n k t i o n  ent- 
ha l tenen  Ze i tkons t an t en  bei  zunehmender  He l l adap t a t i on .  Der  genaue 
Verlauf  des Empf ind l iehke i t sabfa l l s  bei  k o n s t a n t e n  F requenzen  is t  in 
Abb.  9 dargeste l l t .  Man erh~l t  hier  in doppe l t  logar i thmiseher  Dars te l lung  
eine Schar  von Geraden,  deren Ste igungen k i sieh n u t  wenig vone inander  
unterseheiden.  F i i r  die Abh/~ngigkeit  der  Empf ind l i chke i t  yon  der  In t en -  
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siti~t liiBt sich also in guter Ni~herung der analytisehe Ausdruek 

E = E 0 \I0 / (3) 

ffir / z const angeben. Hierbei sind E0, I 0 und k i der Abb. 9 zu entnehmen. 
I oist der Schnit tpunkt  der j eweiligen Geraden mit  der Abszissenachse, d. h. 
also v o n d e r  Frequenz abhi~ngig. E 0 ist der dazugehSrige 0rdinatenwert .  
Die Gr58en k i bedeuten die Steigungen der Geraden. Die Werte ffir ki sind 
in einer Tabelle dargestellt. Sie n~hern sich mit  abnehmender Frequenz 
immer besser dem Wert  - -1 .  Unter  der Bedingung / -+0,  fiir den sta- 
tischen Fall also, lautet so die G1. (3) 

1 
E c o n s t / -  ; 

Ersetzt  man E laut Definition durch E ~ A U/A I ,  so erh~lt man 

/ [ I  
A U z const V -  ; 

Durch Integrat ion ergibt sich 

U ----A + B log I ;  (4) 

wobei A und B Konstanten sind. Die G1. (4) repr~sentiert die Kennlinie 
ffir den statischen Fall. Sie liefert einen logarithmischen Zusammenhang 
zwischen dem Rezeptorpotential  und der Intensitgt,  wie man ihn auch 
ans den statischen Messungen fiber die Sprungantwort  erhalt (Abb. 4). 
Auch ffir den nichtstatischen Fall, ffir / >  0, weicht der Zusammenhang 
nicht allzusehr yore logarithmischen Verlauf ab, da die Werte ffir die ki 
alle nieht s tark yon 1 abweichen. Diese Eigenschaft kommt  auch in Abb. 4 
zum Ausdruck, wo man ffir das l%ezeptorpotential zu verschiedenen Zei- 
ten nach einem Sprungreiz immer eine logarithmische Kennlinie erhi~lt. 

Man kSnnte zunKchst daran denken, die in GI. (3) durchgeffihrte Inte- 
gration ffir verschiedene ki, d.h. ffir verschiedene Frequenzwerte durch- 
zuffihren und so die Kennlinien ffir verschiedene Frequenzen aufzustellen. 
Dieses Vorgehen ist aber nicht durchffihrbar, da man wegen des nicht- 
linearen Systemverhaltens die Integrat ionskonstanten nicht ermitteln 
kann. 

Die Definition der Empfindliehkeit ist nattirlich bis zu einem gewissen 
Grad mit  Wfllkfir behaftet.  Die hier verwendete entsprieht der allgemein 
fiblichen. Geht man aber, wie im vorherigen Abschnitt, vom Logarithmus 
der Liehtintensit/~t als Eingangsgr61~e aus, so ist aueh der in G1. (2) auf- 

AU 
tretende Quotient ~ als Empfindliehkeit aufzufassen. Die Kurven- 

scharen der Amplitudenverl~ufe in Abb. 6 k6nnen somit nach dieser Defi- 
nition ebenfalls als Empfindlichkeitsverl~ufe aufgefal~t werden. Es zeigt 
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sich aber  ein pr inzip ie l ler  Un te r sch ied  zu den E m p f i n d l i c h k e i t s k u r v e n  
der  Abb.  8. I n  Abb .  8 n i m m t  die Empf ind l i ehke i t  bei  s te igender  Grund-  
in tens i t~ t  des Reiz l iehtes  ab. Die ffir Abb.  6 def inier te  Empf ind l i chke i t  
wachs t  jedoch an, wenn die G r u n d i n t e n s i t a t  des Reizes u n d  d a m i t  die 
H e l l a d a p t a t i o n  des Rezeptors ,  s tufenweise erhSht  wird.  Das Anwaehsen  
der  Empf ind l i chke i t  i s t  auBerdem noeh yon der  F requenz  abhi~ngig. 
W a h r e n d  bei  sehr n iederen F requenzen  die Empf ind l i chke i t  p r ak t i s ch  
k o n s t a n t  ble ibt ,  zeigt  sie zu hSheren F requenzen  hin ein i m m e r  s t~rkeres  
Anwaehsen  mi t  der  Intensiti~t.  Welche  Def in i t ion  der  E m p f i n d l i c h k e i t  
nun s innvol ler  ist,  das  k a n n  wahrscheinl ich  ers t  en tsch ieden  werden,  wenn 
m a n  diese Ergebnisse  auf der  Grundlage  der  Pr imarprozesse  zu deu ten  
i m s t a n d e  ist.  
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