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The Course of Output-Input Ratio in Relation to Frequency
and State of Adaptation Measured at a Single Photo- Receptor
in the Compound Eye of Calliphora erythrocephala

Summary. 1. Light potentials of single photo-receptors in the compound eye of
Calliphora are measured by means of intracellular 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-receptor 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 asfunction 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.

Zusammenfassung. 1. Mittels intrazelluldrer Ableitung werden von einzelnen
Sehzellen des Fazettenauges von Calliphora Belichtungspotentiale registriert. Ge-
reizt wird mit sinusfdrmig moduliertem Licht, dessen Modulationsgrad 20 % betréigt.

2. Der Frequenzverlauf der Amplitude und der Phase wird bei verschiedenen
Adaptationszustdnden aufgenommen.

3. Die Sehzelle stellt sich als ein nichtlineares Ubertragungssystem dar. Die
Annahme eines Totzeitgliedes erscheint zwingend.

4. Die Empfindlichkeit der Sehzelle wird als Funktion von Frequenz und Adap-
tationszustand dargestellt.

5. Aus den dynamischen Messungen ergibt sich fiir den statischen Grenzfall ein
logarithmischer Zusammenhang zwischen Rezeptorpotential und Lichtintensitit.

Einleitung
Wie AuTrunM (1950) elektrophysiologisch zeigen konnte, sind die Augen
eines groBen Teils der schnellfliegenden Insektenarten mit einem hohen
zeitlichen Auflésungsvermogen ausgestattet. In der Folgezeit ist dariiber

* Die Arbeit wurde durch Mittel geférdert, die die Deutsche Forschungsgemein-
schaft Herrn Prof. Dr. H. AutTruM zur Verfiigung stellte.
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spekuliert worden (BURKHARDT, 1963), ob das hohe zeitliche Auflésungs-
vermogen eventuell das geringe rdumliche Auflosungsvermégen zu kom-
pensieren vermoge und ob so die Leistungen des Komplexauges doch mit
denen des Wirbeltierauges vergleichbar seien. Man vermutet also, daB
mit einer Erweiterung der Bandbreite die Kanalkapazitdt wichst. Somit
wird der Frage nach dem zeitlichen, bzw. dynamischen Verhalten der
Lichtrezeptoren zentrale Bedeutung zugemessen.

Aus verhaltensphysiologischen Messungen, d.h. aus den Reaktionen
des gesamten Tieres konnen HASSENSTEIN (1958, 1959) und REICHARDT
u. Varsu (1959) gewisse Aussagen iiber die dynamischen Eigenschaften
des Rezeptorsystems folgern, die sich in der Postulierung eines linearen
Ubertragungssystems niederschlagen.

Die elektrophysiologischen Arbeiten tiber die dynamischen Eigen-
schaften von Sehzellen (AuTRUM, 1950) gehen zunichst von rechteck-
formigen periodischen Lichtwechseln als Reizform aus. Wie KIRSCHFELD
(1961) zeigt, sind aber die gewonnenen Ergebnisse beziglich der Frequenz-
abhéngigkeit der Antworten wegen des starken Oberwellengehaltes des
Reizes nur im oberen Frequenzbereich aussagekriftig. Die Frequenz-
abhéngigkeit des Ubertragungsverhiltnisses irgendeines Systems 1iBt
sich in direkter Messung nur iiber Sinusreize ermitteln, weil der Begriff
Frequenz eben streng genommen nur auf die Sinusfunktion bezogen wer-
den kann. Das in der Sinnesphysiologie tiberwiegend verwendete perio-
dische rechteckformige Reizmuster ist historisch bedingt und vor allem
technisch am einfachsten realisierbar. KIRSCHFELD verwendet fiir seine
Analyse die in der Technik iiblichen Sprung- und Sinusreize, wobei aber
fir seine ,,Sinusreize* im Prinzip dieselben Vorbehalte giiltig bleiben, die
er gegen rechteckiormige Reizmuster erhebt (s. FuBnote 1 im Abschnitt
»Methode*). Seine Schlufifolgerungen aus den Sinusreizen sind somit nur
bedingt akzeptierbar. ScENEIDER (1964) benutzt wieder die komplexe
Reizform des Blinklichtes mit unsymmetrisch variierenden Hell-Dunkel-
abschnitten, so daB seine Analyse zwangsldufig auf die Beschreibung von
speziellen Reizsituationen beschrinkt bleibt. Eine Verallgemeinerung
wire im Prinzip durch grofen mathematischen Aufwand moglich, stoBt
aber in der Praxis auf uniiberwindliche Schwierigkeiten. KUIPER u.
LrvurscEEr-HazELHOFF (1965) haben erstmals mit wirklichen Sinusreizen
das Calliphoraauge untersucht und die einschrinkenden Bedingungen an-
gegeben, unter denen das Rezeptorsystem als linearer Ubertrager arbeitet.

All die genannten Untersuchungen benutzen jedoch als Antwortgroe
Summenpotentiale von einem mehr oder weniger groBen Augenbereich.
Nachdem man aber nach BURKHARDT u. AUTRUM (1960) die Technik der
intrazelluliren Ableitungen auch bei den Sehzellen der Insekten be-
herrschte, erschien es sinnvoll, die dynamischen Eigenschaften am ein-
zelnen Rezeptor selbst zu untersuchen. In der vorliegenden Arbeit werden
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uber die Messung des intrazelluliren Rezeptorpotentials die Frequenz-
abhingigkeit der Ubertragungseigenschaften des einzelnen Lichtrezeptors
phédnomenologisch beschrieben. Die Frequenzabhéngigkeit zeigt ihrer-
seits wieder eine Abhéngigkeit vom Adaptationszustand. Der Rezeptor
stellt sich hiernach eindeutig als ein nichtlineares Ubertragungssystem
dar, dessen genauere theoretische Behandlung einer spéteren Arbeit vor-
behalten sein soll.

Methode

Material und Priparation. Als Versuchstier dient die blaue SchmeiBfliege Calli-
phora erythrocephala, ME1e (Normaltyp) aus der Zucht des hiesigen zoologischen
Instituts. Das Geschlecht der Tiere hatte auf die vorliegenden Versuchsergebnisse
keinen EinfluB. Als Priparat wird lediglich der Kopf verwendet, der mit einer Pré-
parierschere vom Thorax abgetrennt und zur Vermeidung von Beschéidigungen auf
eine Insektennadel aufgespieBt wird. So 148t sich relativ leicht mit ihm hantieren.
Der Riissel wird entfernt, der Kopf an dieser Stelle auf einen Silbernagel aufgesteckt
und mit Wachscollophoniur festgeklebt. AnschlieBend wird die Insektennadel ent-
fernt. Das offene Hinterhauptsloch wird ebenfalls mit Wachscollophonium abge-
dichtet. Der Silbernagel dient gleichzeitig als indifferente Elektrode. Um mit der
Ableitelektrode in ein Auge eindringen zu kénnen, wird in die Hinterseite des Kopfes
ein Loch geritzt, das zur Vermeidung von Austrocknungseffekten méoglichst klein
sein soll. Die Versuche werden ohne Verwendung von Ringerlésungen durchgefiihrt.
Die Priparate halten in giinstigen Féllen bis zu drei Stunden.

Versuchsanordnung. Die gesamte Reizanordnung ist aus Abb. 1 zu ersehen. Das
Priiparat wird auf einer verstellbaren Kugelschale montiert und kann so leicht in
eine gimstige Stellung zur Ableitelektrode gebracht werden. Als unmittelbare Licht-
quelle fiir das Auge dient die Austrittsoffnung eines Lichtleiters, die vom Auge aus
unter einem Offnungswinkel von 1,3° erscheint. Die Lichtquelle kann bei gleich-
bleibendem Abstand vom Auge in eine beliebige Richtung geschwenkt werden. So
148t sich leicht die optische Achse der untersuchten Sehzelle lokalisieren, und der
nicht interessierende Augenbereich wird wegen der Schirmpigmente nicht gereizt
(Wasarzu, BURKHARDT u. STRECK, 1964). Die eigentliche Lichtquelle besteht aus
einer 150 W-Xenon-Hochdrucklampe, deren Brennfleck mittels einer Linse L auf
den Eingang des Lichtleiters LI abgebildet wird. Mit einem Satz von Graufiltern F
148t sich die auf das Auge fallende Lichtintensitit um sechs Zehnerpotenzen in
Stufen von jeweils 50 % abschwichen. Zur Erzeugung von sprungférmigen Licht-
#nderungen dient der Compurverschluf} ¥, der zur Erzielung einer moglichst steilen
Anstiegsflanke dicht vor dem Lichtleiter angebracht ist, d.h. an der Stelle, an der
das Lichtbiindel einen moglichst kleinen Durchmesser hat. Die Erzeugung der sinus-
formigen Lichtreize geschieht mit einer rotierenden Scheibe S, die eine schlitziormige
Aperturblende sinusformig 6ffnet und schliefit. Die Scheibe besitzt die in Abb. 1
angegebene geometrische Form. Durch Versnderung der Rotationsgeschwindigkeit
des Antriebsmotors M 148t sich die Frequenz des Sinusreizes kontinuierlich zwischen
0,2 und 200 Hz variieren. Die Aperturblende ist nur zum Teil schlitzformig, zum
anderen Teil besteht sie aus der Fassung der Linse L. Somit kann man einen auf eine

1. Zur Erzeugung von Sinuslicht wird in der Literatur hiufig die Verwendung
von zwei gegeneinander rotierenden Polarisationsfiltern angegeben (KrrscHFELD,
1961 ; SCHNEIDER, 1964). Eine solche Apparatur moduliert aber den elektrischen Feld-
vektor des betreffenden Lichtbiindels sinusférmig und mithin die Intensitéit des
Lichtbiindels nach einer sin®-Funktion.
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Abb. 1. Schematisierte Darstellung der Reizanordnung. Nahere Beschreibung im Text

gewisse Grundintensitdt 7 modulierten Sinusreiz aufsetzen. Der Modulationsgrad
? T ;2 . Da man mit den Graufiltern 7; und 7, um denselben
Faktor schwicht, bleill)t dezr Modulationsgrad bei allen Intensititen konstant. Er
betréigt in den vorliegenden Versuchen m = 0,2 (s. Abb. 3). Unmittelbar neben dem
Eingang des Lichtleiters ist zur Reizregistrierung eine Halbleiterphotozelle ange-
bracht. Sie besitzt eine obere Grenzfrequenz von 40 kHz. Die Beleuchtungsstéirke
am Ort des Priaparates wurde mit einem Luxmeter (Lunasix, Gossen) gemessen. Der
in dieser Versuchsanordnung maximal erreichbare Wert der Beleuchtungsstirke
betrigt ca. 65000 Lux. Fir das Wort Beleuchtungsstéirke wird im Text in synonymer
Weise bédufig der Ausdruck Lichtintensitidt I benutzt. Die Angabe der Beleuchtungs-
stérke sagt natiirlich nichts tber die physiologische Wirksamkeit des Reizes auf die
untersuchten Sehzellen. Da fiir die vorliegenden Versuche aber lediglich ein relatives
MaB fiir die Reizintensitat benotigt wird, hat die Angabe in Lux wenigstens den
Vorteil, daB sich der Experimentator eine gewisse Vorstellung von der Groéfle der
Reize machen kann. Die spektrale Zusammensetzung des Reizlichtes im sichtbaren
Bereich kommt der des Sonnenlichtes ziemlich nahe.

Ableittechnik. Als Ableitelektroden werden mit 3 mol KCl gefallte Glaskapillaren
verwendet, deren mittlerer Widerstand ca. 50 MQ betrigt. Zur Registrierung der
Belichtungspotentiale dient ein selbstgebauter Kathodenfolger mit anschliefendem
Zweistrahloszillograph und Registrierkamera. Von der Eingangsstufe (Kathoden-
folger) werden folgende Eigenschaften gefordert: 1. Hoher ohmscher Eingangswider-
stand, um das Rubepotential der Zelle nicht zu belasten. 2. Kleine Eingangskapa-
zitdt (kleiner 1 pF), damit bei den hohen Elektrodenwiderstinden (ca. 50 MQ) noch
eine gentigend groffe Bandbreite vorhanden ist. 3. Galvanische Kopplung, um auch
Gleichspannungspotentiale (z.B. Ruhepotential) registrieren zu kénnen. 4. Kleiner
Gitterstrom, da sonst elektrophoretisch Ionen aus der Kapillare in die Zelle injiziert
werden. 5. Kein Auftreten von Eigenschwingungen. 6. Kleines Rauschen.

Abb. 2 zeigt die Schaltung der hier verwendeten Eingangsstufe und die Band-
breite bei verschiedenen Quellwiderstinden Rq. Man sieht, da die Bandbreite ent-
scheidend vom Quellwiderstand, d.h. dem der Elektroden abhiangt. Bei Verwendung
von 50 MQ-Elektroden erzeugt die verwendete Verstidrkerstufe im Frequenzbereich

ist definiert als m =

29 Z. vergl. Physiologie, Bd. 64
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Abb. 2. Schaltbild des fiir die Messungen verwendeten Kathodenfolgers. Beschrei-

bung im Text. Die beiden Diagramme geben den Frequenzgang des Ubertragungs-

verhaltnisses und den der Phasenverschiebung an. Die eingezeichneten Parameter

sind die verschiedenen Quellwiderstinde. Bei ciner elektrophysiologischen Ableitung

itbernimmt der Elektrodenwiderstand die Funktion des Quellwiderstandes. Ergin-

zung zum Schaltbild: Die Quelle fir die Eingangsspannung Up hat man sich
zwischen Quellenwiderstand £, und Taste zu denken

kleiner 100 Hz mit Sicherheit weder eine Abschwichung der Signalamplitude noch
eine Phasenverschiebung. In einer Kopfstufe, die gleichzeitig als Elekfrodenhalter
dient, befindet sich die Eingangsréhre (normale Pentode). Die Eingangspentode ist
als Kathodenfolger geschaltet. Der Kathodenwiderstand und ein weiterer nachfol-
gender Impedanzwandler befinden sich in einem separaten Gehduse, das auch die
Bedienungseinrichtungen enthils. Das Gitter der Ringangsrohre hingt frei, wodurch
ein groBtmoglicher Eingangswiderstand erzielt wird (Isolationswiderstand der Gitter-
leitung gegen die fibrigen Anschliisse), An der Kathode herrscht dann wegen der sich
automatisch einstellenden Gittervorspannung ein positives Potential. Damit am
Ausgang keine Gleichspannung auftritt, wenn das Gitter iber die Elektrode an
Masse liegt, greift man am Kathodenwiderstand etwas unterhalb der Kathode ab.
Mit Hilfe des regelbaren Kathodenwiderstandes a8t sich der Gitterstrom einstellen
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und bis auf 1072 Amp reduzieren. Der Ausgang des ersten Kathodenfolgers kann
noch nicht direkt in den Oszillographen gegeben werden, da durch die kapazitive
Belastung (Kabel usw.) eine unerwiinschte Schwingneigung auftritt. Es ist noch
eine Zwischenstufe erforderlich, die durch einen Operationsverstirker in Folger-
schaltung (Verstirkung 1) realisiert wird. Deren Ausgang wird nun wieder kapazitiv
riickgekoppelt auf das Schirmgitter und die Steuergitterabschirmung (Elektroden-
halter) der Eingangsréhre. So erzielt man eine hohe Eingangsimpedanz und damit
eine grofie Bandbreite. Die indifferente Elektrode liegt normalerweise auf Masse.
Zum Abgleich des Gitterstromes kann mittels einer Taste 1 Giga Ohm zwischen
Masse und indifferenter Elektrode geschaltet werden. Der durch den Gitterstrom an
diesem Widerstand verursachte Spannungsabfall erscheint am Ausgang.

Mefablauf. Die eigentliche Messung verlauft folgendermaBen: Nach der Prépara-
tion wird der Fliegenkopf auf den in Abb. 1 beschreibenen Halter gebracht und zur
Elektrode justiert. Der Vorstich der Elektrode erfolgt iiber einen Motor mit einer
Geschwindigkeit von ca. 3 um/sec. Nachdem eine Sehzelle angestochen ist (Sprung
des Ruhepotentials auf — 40 bis — 60 mV) wird der Lichtleiter solange geschwenkt,
bis er in der optischen Achse dieser Zelle liegt. Hierbei wird mit Flimmerlicht
Kkleiner Intensitidt gereizt. Nachdem die Zelle so gefunden ist,1a8t man sie eine halbe
bis ganze Stunde dunkeladaptieren. Vor Beginn der eigentlichen Messungen wird
mit Flimmerlicht der kleinstméglichen Intensitdt geprift, ob die Lichtquelle noch
in der optischen Achse der Sehzelle liegt. Haufig wandert diese Achse um einige Grad.
Dieser Test wird auch zwischen den einzelnen Messungen durchgefiihrt; gegebenen-
falls wird die Lichtquelle nachjustiert. Bei der Messung mit Sinuslicht wird der
VerschluB} gedffnet und die Frequenz kontinuierlich variiert. Die MeBdauer betrigt
jeweils ca. 30 sec und erst nach Ablauf der ersten 10 sec werden die Potentialampli-
tuden fiir die Auswertung herangezogen. Zwischen jeder Messung kann das Auge
wieder fir einige Minuten dunkeladaptieren. Der Adaptationszustand wird mit
Flimmerlicht sehr geringer Intensitit geprift. Die Messungen werden im allgemeinen
von kleinen zu grofen Intensititen durchgefithrt. Nach Ende der Mefserie wird
nochmals mit der kleinsten Intensitit gemessen, um zu gewihrleisten, dafl sich die
Sehzelle wihrend der ganzen MeBzeit nicht verdndert hat. Es gelang nur in ganz
wenigen Fillen, das gesamte MeBprogramm ohne irgendwelche Verinderungen
des Prédparates zu absolvieren.

Die im folgenden beschriebenen Ergebnisse stammen von einem einzigen Pri-
parat, das die eben genannten Kriterien einwandfrei erfullte. Alle itbrigen Versuche
liefern in den Bereichen, in denen diese Kriterien erfiillt sind, eine Ubereinstimmung
der Ergebnisse. Insgesamt wurden die beschriebenen Messungen an 12 Praparaten
durchgefiihrt.

Ergebnisse
Einleitende Betrachtungen

Fiir die dynamische Analyse eines Ubertragungssystems besitzt man
in der Technik eine Reihe von Testfunktionen, d.h. bestimmte zeitliche
Verldufe des Reizes (GILLE u. a., 1964, MERz, 1967). Am hiufigsten ver-
wendet werden der Impulsreiz, der Sprungreiz oder der Sinusreiz, und es
ist im Prinzip moglich, mit jedem einzelnen dieser Reize ein Ubertragungs-
system vollstdndig zu analysieren. Voraussetzung fiir eine solche exakte
Beschreibung ist jedoch im allgemeinen die Linearitdt des betreffenden

29#*
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Abb. 3. Links oben: Allgemeines Schema eines Ubertragungssystems mit den

Variablen, wie sie in Gl. (1) verwendet werden. Links unten: Spezielles Schema des

Ubertragungssystems Sehzelle. Rechts: Schematisierter Verlauf eines modulierten

Sinusreizes mit der dazugehorigen Antwort. Auf die eingezeichneten GréBen wird
im Text Bezug genommen

Systems, d.h. seine Darstellbarkeit in Form einer linearen Differential-
gleichung:
(n) (m)

Yt T b oyt ay=etbitbyito b D
Hierbei sind 2 die ReizgréBe, y die AntwortgroBe, die Grollen ¢ und b
Konstanten. Die Anzahl der Punkte tiber den Variablen repriasentiert den
Grad der zeitlichen Ableitung. Das Ubertragungssystem ist dann als
bekannt anzusehen, wenn man die Differentialgleichung kennt, d.h. wenn
man weill, bis zu welchem Grad zeitliche Ableitungen vorkommen, und
wenn man alle darin vorkommenden Konstanten kennt. Handelt es sich
um ein nichtlineares System, dann ist mindestens eine der GroBen a oder
b keine Konstante, sondern selbst wieder eine Funktion einer Variablen.
In diesem Fall ist eine geschlossene Behandlung der Differentialgleichung
nur in seltenen Féllen moglich.

Liegt nun ein unbekanntes System vor, so wird sich eine erste grob-
orientierende Analyse zunichst auf den statischen Fall beschrinken. Man
gibt also einen zeitlich konstanten Reiz und mifit die Antwort dann,
wenn sie sich auf einen statischen Wert eingestellt hat. In Gl. (1) bedeutet
das, daB simtliche zeitlichen Ableitungen verschwinden. Man erhélt bei
dieser Messung die Proportionalitdtskonstante a,, die die Eingangsgrofle
mit der AusgangsgroBe verkniipft.

Fithrt man eine solche Messung beim Lichtrezeptor durch, so erhalt
man jedoch keinen proportionalen Zusammenhang zwischen Eingangs-
grofe, d.h. Lichtintensitdt I und Ausgangsgréfie, d.h. Rezeptorpoten-
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Abb. 4. I-U-Kennlinien einer einzelnen Sehzelle, aufgenommen mit Sprungreizen
verschiedener Intensitét. Kurve 1 stellt das Belichtungspotential jeweils 10 sec nach
Reizbeginn dar, Kurve 2 1 sec nach Reizbeginn. Kurve 3 reprisentiert den jeweils
auftretenden Maximalwert des Belichtungspotentials. Die relative Intensitdt 1
entspricht einer Beleuchtungsstirke von 65000 Lux

tial U. Wie auch bei anderen Sinnesrezeptoren ergibt sich in einem ge-
wissen Intensitétsbereich ein logarithmischer Zusammenhang. In Abb. 4
sind drei verschiedene I-U-Kennlinien dargestellt. Gereizt wurde hierbei
mit einem sprungférmigen Lichtreiz. Das bedeutet, dafi der Rezeptor
vom Zeitpunkt Null ab mit konstanter Lichtintensitit I gereizt wird. Die
Kurve 1 zeigt die Hohe des Rezeptorpotentials 10 sec nach Beginn des
Lichtreizes, d.h. zu einer Zeit, da sie sich im wesentlichen auf ein kon-
stantes Niveau eingestellt hat. Kurve I reprasentiert somit die statische
Kennlinie des Rezeptors, die tiber ungefahr 4 Zehnerpotenzen der Inten-
sitét einen logarithmischen Verlauf zeigt. Die Kurve 2 stellt das Rezeptor-
potential, gemessen 1 sec nach Reizbeginn dar, und Kurve 3 den bei der
jeweiligen Reizung maximalen Wert des Rezeptorpotentials. Der Reiz
wurde jeweils dem dunkeladaptierten Rezeptor geboten. Auch die beiden
letzteren Kurven liefern in guter Niherung einen logarithmischen Zu-
sammenhang zwischen Reiz und Antwort. Die Tatsache, daB das statisch
sich einstellende Belichtungspotential proportional zum Logarithmus der
Intensitét ist, wird zuweilen schon als Nichtlinearitit angesehen (KurpEr
e.a., 1965). Diese Art der Nichtlinearitdt 143t sich jedoch beseitigen, indem
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Abb. 5. Links: Potentialantworten einer Sehzelle auf Lichtimpulse von 200 ms

Dauer. Die Lichtintensititen der Reizimpulse betrugen 0,4; 6,5; 110; 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 gehérenden
Frequenzen stehen links daneben

man als ReizgroBe nicht die Lichtintensitdt I, sondern den Logarithmus
der Lichtintensitédt log I definiert. Eine solche Definition erscheint nach
Abb. 4 unmittelbar sinnvoll.

Somit hitte man also wenigstens im statischen Fall und in einem gewis-
sen Intensitédtsbereich einlineares System vorliegen. Daf dieses System aber
im dynamischen Fall mit Sicherheit nichtlinear sein wird, das zeigen
schon die Antworten auf Sprungreize, wie sie in Abb. 5 dargestellt sind.
Wire der Rezeptor ein lineares System, so miiite der zeitliche Verlauf
der Antwort, d.h. die Potentialform, stets gleich bleiben und diirfte nicht
von der Hohe des Sprungreizes abhéngen. Diese Forderung ist aus Gl. (1)
unmittelbar einsichtig. Die in Abb. 5 wiedergegebenen Antworten eines
Lichtrezeptors auf Sprungreize verschiedener Intensitdt zeigen jedoch
klar, daB sich die Form der Potentialantworten mit der Reizintensitit
ganz erheblich verdndert. Das bedeutet, dal zumindest einige der in
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Gl. (1) enthaltenen Koeffizienten von der Hohe des angebotenen Sprung-
reizes abhingen miissen. Welche Koeffizienten das sind und wie deren
Abhédngigkeit von der ReizgroBe aussieht, mull im gegenwirtigen Stadium
der Untersuchungen noch offenbleiben.

Fir die Analyse eines nichtlinearen Systems gibt es nun aber keine
allgemeingiiltigen Verfahren. Eine héufig angewandte Methode besteht
darin, dafl man das System unter gewissen einschrankenden Bedingungen
untersucht, die so gewdhlt sind, dafl es zumindest ndherungsweise linear
arbeitet. Fiir die Wahl der Linearititsbedingungen gibt es experimentell
priifbare Kriterien. Eine Zusammenstellung findet man bei Hamos (1964).
Dieser Weg soll hier beschritten werden, da man auf ihm wenigstens zu
einer groben Beschreibung der dynamischen Eigenschaften des Systems
Sehzelle kommt.

Sinusreizung

Reizt man ein lineares System mit einem sinusférmigen Reiz, dann
erhilt man auch eine sinusférmige Antwort. Je nach Frequenz des Sinus-
reizes erhilt man ein verschiedenes Ubertragungsverhiltnis (Verhéaltnis
der Antwortamplitude zu Reizamplitude) und eine verschiedene Phasen-
lage der Antwort zum Reiz (s. Abb. 5). Trigt man den Frequenzverlauf
des Ubertragungsverhiltnisses und den der Phasenverschiebung auf, so
erhilt man das Bodediagramm (PrRESSLER, 1965). Es reprisentiert die
dynamischen Eigenschaften des Systems. Mit seiner Hilfe 148t sich zu
einem beliebigen periodischen 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 entsprechend zu transformieren. Dieses Ver-
fahren ist jedoch bei einem nichtlinearen System erheblich eingeschrankt.

Ein nichtlineares System liefert auf einen sinusférmigen Reiz im all-
gemeinen keine sinusférmige, sondern eine verzerrte Antwort. Wie schon
erwabnt, gibt es aber gewisse einschrdnkende Bedingungen, unter denen
man eine nichtverzerrte Antwort erhilt. Die Bedingungen lauten, daf} die
Reize gewisse Modulationsgrade nicht tiberschreiten diirfen. Bei hinrei-
chend kleinen Modulationsgraden 148t sich die Linearitit beliebig gut an-
ndhern. Allerdings gelten die so erzwungenen linearen Eigenschaften nur
fiir eine ganz bestimmte mittlere Reizintensitdt I (s. Abb. 3) — oder,
physiologisch ausgedriickt, nur fiir einen ganz bestimmten Adaptations-
zustand. KUIPER e.a. (1965) untersuchten bei Summenableitungen von
der Retina von Calliphora die Frage, bis zu welchen Modulationsgraden
die Photorezeptoren noch als lineares System betrachtet werden konnen.
Sie finden bei einem Modulationsbereich von kleiner als 10 % mit Sicher-
heit ein lineares Verhalten und bei einem Modulationsbereich von grofer
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 moglichst kleiner Aussteuerung der Reizamplitude wegen des
nichtlinearen Charakters des Rezeptors und aus der Forderung nach mog-
lichst groBer Amplitude des Rezeptorpotentials wegen der MelBgenauig-
keit. Da die Empfindlichkeit des Rezeptors bei hoheren Frequenzen ab-
nimmt, bedeutet ein kleiner Modulationsgrad eine Einengung des mel3-
baren Frequenzbereiches. Die Antworten verschwinden bei héheren
Frequenzen dann im Rauschen. Die verwendete Modulationsbreite ist in
Abb. 4 eingetragen. Da ein logarithmischer Mafistab fiir die Intensitét
verwendet wird, bedeutet das, daB bei einem konstanten Modulationsgrad
die Modulationsbreite bei allen Intensitéten gleich ist.

Ergebnisse der Sinusreizung

In Abb. 3 ist eine schematische Darstellung eines Sinusreizes und der
zugehorigen Antwort gegeben. Abb. 5 zeigt den an einem Lichtrezeptor
tatsdchlich gemessenen Reiz-Antwort-Verlauf?. Die Messung wurde bei
einer mittleren Lichtintensitét von ca. 100 Lux durchgefihrt. Bei nied-
rigen Frequenzen ist keine Phasenverschiebung meBbar, bei den hohen
Frequenzen tritt sie immer deutlicher in Erscheinung, so daB die Antwort
immer stirker dem Rejz nachhinkt. Die Amplitude der Reizantwort
nimmt zundchst von niedrigen zu héheren Frequenzen hin zu, erreicht
dann bei ca. 10 Hz ein Maximum und fallt bei noch héheren Frequenzen
wieder ab. Uber 100 Hz ist praktisch nichts mehr zu messen, da die Ant-
wort dann im Stoérpegel verschwindet. Solche Messungen werden bei ver-
schiedenen mittleren Lichtintensitéten, d.h. bei verschiedenen Adapta-
tionszustdnden durchgefiihrt.

Zu jeder mittleren Lichtintensitdt 148t sich also aus den MeBergeb-
nissen ein Bodediagramm ermitteln. Man hat hierzu das Ubertragungs-
verhdltnis (Amplitude des Ausgangs zu Amplitude des Eingangs) einer-
seits und die Phasenverschiebung zwischen Reiz und Antwort andererseits
als Funktion der Frequenz aufzutragen. Wird als Fingangsgrofie sinn-
vollerweise der Logarithmus der Intensitdt definiert, so ergibt sich das
Ubertragungsverhiltnis zu:

40 40

Tiogl = I} @)
Alog I logﬁ
I,

die hier vorkommenden GroBen sind in Abb. 3 definiert.

2. Wenn als Reizgrofie, wie vorgeschlagen, der Logarithmus der Intensitét defi-
niert wird, dann liefert die beschriebene Apparatur natiirlich streng genommen kei-
nen Sinusreiz mehr. Bei einem Modulationsgrad von 20 % kann man jedoch den
auftretenden Oberwellengehalt innerhalb der hier vorlisgenden MeBgenauigkeit
vernachlissigen.
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Da aber bei allen hier vorliegenden Messungen mit konstantem Modu-
lationsgrad gearbeitet wird, ist log ;1 eine Konstante. Um den Frequenz-
2

verlauf des Ubertragungsverhiltnisses zu zeigen, geniigt es also, lediglich
AU gegen die Frequenz aufzutragen, wie dies in Abb. 6 geschieht. Es ist
hier die doppelte Ausgangsamplitude 4 U in Abhingigkeit von der Fre-
quenz und der mittleren Grundintensitit [ dargestellt. Variiert man die
Frequenz von niederen zu hoheren Werten, so steigt die Ausgangsampli-
tude zunichst etwas an, erreicht dann ein Maximum und fillt zu héheren
Frequenzen hin wieder ab, bis sie nicht mehr mefibar im Stérpegel ver-
schwindet. Dieser Verlauf ist aber nun von der mittleren Grundintensitit /
abhingig, und zwar in zweierlei Weise: Erstens tritt das Maximum bei
héherer Grundintensitdt immer stdrker in Erscheinung und zweitens ver-
schiebt es sich zu hoheren Frequenzen. In Abb. 7 ist die Frequenz fy, .,
bei der das Maximum liegt, gegen die mittlere Intensitit I aufgetragen.

Betrachtet man in Abb. 6 den Phasengang, so fallt auf, da im Unter-
schied zum Amplitudengang, bei dem sich eine Kurvenschar ergibt, die
Phasenverschiebung immer den gleichen Verlauf mit der Frequenz zeigt,
unabhéngigig von der mittleren Lichtintensitdt. Es existiert einerseits
ein sehr ausgeprigter Phasengang, andererseits 148t sich aber innerhalb
der MeBgenauigkeit kein Unterschied in bezug auf die angebotene Grund-
intensitdt des Lichtreizes feststellen. Dieser Befund ist nur mit der An-
nahme eines echten Totzeitgliedes mit einer Totzeit von 11 msec zu deu-
ten. Die Frage, ob die Totzeit vom Modulationsgrad abhingt, muf} offen
bleiben, da in den hier vorliegenden Versuchen ja ausschlieBlich mit kon-
stantem Modulationsgrad gearbeitet wurde. Die Existenz eines solchen
Totzeitgliedes kommt auch in der Latenzzeit der Sprungantworten zum
Ausdruck (s. Abb. 5). Hier ist aber noch nicht entscheidbar, ob die Latenz-
zeit als Totzeit oder als Verzugszeit zu interpretieren ist. KurpEr e.a. (1965)
haben aus den Ergebnissen ihrer Versuche ebenfalls zunichst ein Totzeit-
glied in Erwéigung gezogen, die Phasenverschiebung dann aber doch als
eine Verzugszeit sehr vieler hintereinander liegender Verzégerungsglieder
gedeutet. Mit dieser Annahme sind jedoch die hier vorliegenden Mes-
sungen nicht in Einklang zu bringen, da man dann fiir die verschiedenen
Amplitudenverldufe in Abb. 6 auch verschiedene Phasenverliufe erwar-
ten miite. Man kann zwar fiir einen bestimmten Adaptationszustand
das System als linear betrachten, d.h. es beispielsweise durch eine Kette
von Verzogerungsgliedern darstellen, wie es Kurper in Anlehnung an
FuorTes und Hopcrin (1964) tut. Diese Kette mufl aber gemiB den
verschiedenen Amplitudenverldufen in Abb. 6 fir die verschiedenen
Grundintensitédten 7 aus einem jeweils verschiedenen Satz von Verzoge-
rungsgliedern aufgebaut sein. Daraus folgt aber, daB auch die Phasen-
verldufe in Abb. 6 sich in eine Kurvenschar aufspalten sollten. Das aber
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Abb. 6. Bodediagramm eines Lichtrezeptors. Das obere Diagramm zeigt den Verlauf

T T T

der Antwortamplitude bei Sinusreizung. Als Parameter dieser Kurvenschar tritt die
mittlere Grundintensitidt des Reizes bzw. der Adaptationszustand des Rezeptors in
Erscheinung. Fiir die einzelnen Kurven gelten von unten nach oben folgende mitt-

lere Grundintensititen: 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 Grundintensitéten nicht zu trennen sind.
Die gestrichelte Kurve gibt den berechneten Phasengang eines Totzeitgliedes von

11 ms wieder
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Abb. 7. Abhingigkeit der Frequenz maximaler Antwort von der mittleren Grund-
intensitdt des Reizes. Die relative Intensitdt 1 entspricht einer Beleuchtungsstérke
von 54000 Lux

findet man gerade nicht. Somit bleibt als vorldufige Deutung der Abb. 6:
Die Amplitudenverliufe stellen den Frequenzgang des Ubertragungs-
verhéltnisses des Lichtrezeptors bei verschiedenen Grundhelligkeiten dar.
Die Phasengénge, die diesen verschiedenen Amplitudenverldufen entspre-
chen, sind sehr klein und kénnen mangels MeBgenauvigkeit von dem alles
iiberdeckenden Phasengang eines Totzeitgliedes nicht getrennt werden.
Das Totzeitglied wiederum tritt im Amplitudengang nichtin Erscheinung,
da sein Amplitudengang einer Parallele zur Abszisse entspricht. Die Auf-
spaltung der Amplitudenverldufe in eine Kurvenschar ist ein klares Indiz
fiir die nichtlinearen Ubertragungseigenschaften des Systems Sehzelle.
Ein lineares Ubertragungssystem miite einen Amplitudengang liefern,
der unabhéngig von den mittleren Lichtintensitdten, d.h. vom Adapta-
tionszustand wire.

Empfindlichkeit des Rezeptors

Der Darstellung des Amplitudenganges in Abb. 6 liegt die Definition
der Reizgrofle als Logarithmus der Lichtintensitdt zugrunde. Dal} eine
so definierte ReizgroBe sinnvoll sein kénnte, wird durch Abb. 4 nahe-
gelegt.

Betrachtet man jedoch das Ubertragungssystem Lichtrezeptor vollig
unvoreingenommen, so wird man die Intensitidt des Reizlichtes als nahe-
liegende EingangsgroBle definieren. Das Ubertragungsverhiltnis stellt
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Abb. 8. Empfindlichkeit einer Sehzelle als Funktion der Frequenz des Reizes. Para-
meter ist die mittlere Grundintensitit des Reizes. Die gestrichelte Kurve gibt die
Frequenzverschiebung der maximalen Antworten wieder

sich in diesem Fall dann dar als das Verhiltnis von Potentialamplitude

AU zu Intensitdtsamplitude A 7. Dieses Verhaltnis wird allgemein auch

40U
als differentielle Empfindlichkeit £ bezeichnet. Es ist also B ——

(s. Abb. 3). Trigt man nun die Empfindlichkeit # gegen die Frequenz f
des Sinusreizes auf, und zwar beide im logarithmischen MaBstab, wie es
beim Bodediagramm tblich ist, so erhélt man die Abb. 8. Als Parameter
tritt hier wieder, wie in Abb. 6, die mittlere Grundhelligkeit I in Erschei-
nung. Man erkennt ein Anwachsen der Empfindlichkeit mit zunehmender
Reizfrequenz, das Auftreten eines Maximums bei einer bestimmten Fre-
quenz fy,., und dann wieder ein Abfallen der Empfindlichkeit, wenn die
Reizfrequenz weiter erhoht wird. Die gestrichelte Kurve in Abb. 8 stellt
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Abb. 9. Empfindlichkeit als Funktion der mittleren Grundintensitit des Reizes.
Parameter ist die Frequenz des Sinusreizes. Links unten: die Geradensteigungen #;
in Tabellenform

die Verbindungslinie der Maxima dar. Bei dem hier verwendeten Inten-
sitdtsbereich und Modulationsgrad liegen die Maxima der Empfindlich-
keit zwischen 5 und 20 Hz (s. Abb. 7). Ferner stellt man einen stetigen
Abfall der Empfindlichkeit bei steigender mittlerer Grundintensitit I
fest. Dieser Befund, daf bei abnehmender Empfindlichkeit die Frequenz
maximaler Antwort sich zu héheren Werten verschiebt, steht in qualita-
tiver Ubereinstimmung mit den am Einzelrezeptor des Limulusauges ge-
wonnenen Ergebnissen. FvorTEs u. Hopaxin (1964) finden aus Messungen
mit kurzen Impulsreizen eine Abnahme der in der Antwortfunktion ent-
baltenen Zeitkonstanten bei zunehmender Helladaptation. Der genaue
Verlauf des Empfindlichkeitsabfalls bei konstanten Frequenzen ist in
Abb. 9 dargestellt. Man erhalt hier in doppelt logarithmischer Darstellung
eine Schar von Geraden, deren Steigungen k; sich nur wenig voneinander
unterscheiden. Fir die Abhéngigkeit der Empfindlichkeit von der Inten-
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sitdt 148t sich also in guter Naherung der analytische Ausdruck
I \ki
_—n

fir f = const angeben. Hierbei sind £, I, und &; der Abb. 9 zu entnehmen.
I,ist der Schnittpunkt der jeweiligen Geraden mit der Abszissenachse, d. h.
also von der Frequenz abhéngig. E, ist der dazugehorige Ordinatenwert.
Die Grofien k; bedeuten die Steigungen der Geraden. Die Werte fiir k; sind
in einer Tabelle dargestellt. Sie ndhern sich mit abnehmender Frequenz
immer besser dem Wert —1. Unter der Bedingung f—0, fiir den sta-
tischen Fall also, lautet so die Gl. (3)

B =const % ;
Ersetzt man E laut Definition durch E =AU|AI, so erhilt man
AU = const # ;

Durch Integration ergibt sich
U=A4+Blogl; 4)

wobei 4 und B Konstanten sind. Die Gl. (4) reprisentiert die Kennlinie
fir den statischen Fall. Sie liefert einen logarithmischen Zusammenhang
zwischen dem Rezeptorpotential und der Intensitdt, wie man ihn auch
aus den statischen Messungen iiber die Sprungantwort erhilt (Abb. 4).
Auch fir den nichtstatischen Fall, fiir f > 0, weicht der Zusammenhang
nicht allzusehr vom logarithmischen Verlauf ab, da die Werte fir die k;
alle nicht stark von 1 abweichen. Diese Eigenschaft kommt auch in Abb. 4
zum Ausdruck, wo man fiir das Rezeptorpotential zu verschiedenen Zei-
ten nach einem Sprungreiz immer eine logarithmische Kennlinie erhalt.

Man kénnte zunédchst daran denken, die in Gl. (3) durchgefiihrte Inte-
gration fir verschiedene k;, d.h. fir verschiedene Frequenzwerte durch-
zufithren und so die Kennlinien fiir verschiedene Frequenzen aufzustellen.
Dieses Vorgehen ist aber nicht durchfithrbar, da man wegen des nicht-
linearen Systemverhaltens dic Integrationskonstanten nicht ermitteln
kann.,

Die Definition der Emptindlichkeit ist nattirlich bis zu einem gewissen
Grad mit Willkiir behaftet. Die hier verwendete entspricht der allgemein
iiblichen. Geht man aber, wie im vorherigen Abschnitt, vom Logarithmus
der Lichtintensitit als Eingangsgrofe aus, so ist auch der in Gl. (2) auf-

tretende Quotient AA: u als Empfindlichkeit aufzufassen. Die Kurven-

scharen der Amphtudenverlaufe in Abb. 6 kénnen somit nach dieser Defi-
nition ebenfalls als Empfindlichkeitsverldufe aufgefalit werden. Es zeigt
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sich aber ein prinzipieller Unterschied zu den Empfindlichkeitskurven
der Abb. 8. In Abb. 8 nimmt die Empfindlichkeit bei steigender Grund-
intensitdt des Reizlichtes ab. Die fir Abb. 6 definierte Empfindlichkeit
wichst jedoch an, wenn die Grundintensitdt des Reizes und damit die
Helladaptation des Rezeptors, stufenweise erhoht wird. Das Anwachsen
der Empfindlichkeit ist auBerdem noch von der Frequenz abhéngig.
Wihrend bei sehr niederen Frequenzen die Empfindlichkeit praktisch
konstant bleibt, zeigt sie zu hoheren Frequenzen hin ein immer stirkeres
Anwachsen mit der Intensitdt. Welche Definition der Empfindlichkeit
nun sinnvoller ist, das kann wahrscheinlich erst entschieden werden, wenn
man diese KErgebnisse auf der Grundlage der Primérprozesse zu deuten
imstande ist.
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