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die heutige deutsche Physik und die Sorge um ihre 
Zukunft, vor allem abet sein Interesse an dem Nach- 
wuchs kamen in vielen Gespr~ichen, die wir bei seinen 
Deutschlandbesuchen in den letzten Jahren geffihrt 
haben, immer wieder zum Ausdruck. 

Was bei seiner Emeritierungsfeier, der beizuwohnen 
ich die Freude hatte, in allen Reden und Vortr/igen 

so stark zum Ausdruck kam, war die Achtung vor dem 
hilfreichen Menschen und dem vielseitigen Forscher, 
dessen wissenschaftliche Arbeit so verschiedene Gebiete 
wie die Atomphysik, Kernphysik, Hydrodynamik und 
nicht zuletzt die Astrophysik befruchtet hat. So wird 
er auch in uns weiterleben. 

Eingegangen am 2. Juai 1952. 

Uber zeitliches Aufl6sungsverm6gen und Primiirvorglinge im Insektenauge. 
V o n  t-IANSJOCHEM AUTRUM*). 

Wird ein Auge durch Licht gereizt, so sind an 
den zugeh6rigen Sinnes- und Ganglienzellen elektrische 
Potential~tnderungen zu beobachten. Die Analyse 
dieser elektrischen Ph~inomene vermag fiber die Physio- 
logie der Augen in doppelter Hinsicht AufschluB zu 
geben: Erstens darf aus der Beschaffenheit derjenigen 
Reize, die elektrisch beantwortet  werden, auf die 
m6glichen F/ihigkeiten des Auges geschlossen werden ; 
zweitens kann die spezielle Art der elektrischen Ant- 
wort einen Einblick in die Mechanismen gestatten, 
welche der jeweiligen Leistung zugrunde liegen. In 
beiden F~tllen sind die Aktionspotentiale nur Indizien, 
die auf m6gliche Leistungen und Abl/iufe hinweisen; 
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Fig. t a - - d .  Aktionspotentiale vom Auge der Fliege Calliphora 
(a und b) und der Gew/ichshausheusehreeke Tachycines (cund  d). 
Dauer des Liehtreizes in a u n d c  I see, in b und d ~12~ sec. Eich- 
marken am linken Rand. Negative Potentiale (gemessen an der 
Augenoberfifiehe gegen einen Bezugspunkt in der Medianebene 
des I~opfes) naeh unten, positive nach oben. Aufnahmen mit 

direkt gekoppeltem Gleiehspannungsverstfirker und 
Kathodenstrahloszillograph. 

die speziellen Folgerungen, die die Elektrophysiologie 
des Auges zul~il3t, mfissen zumeist dutch unmittelbare 
Beobachtung der Leistungen der Tiere im Verhaltens- 
versuch und dutch physikalische und chemische Ana- 
lyse der zellphysiologischen Prozesse best/itigt werden. 
Andererseits sind natfirlich die elektrischen Aktions- 
potentiale selbst - -  das haben die Forschungen der 
letzten Jahre einwandfrei gezeigt - -  nicht etwa belang- 
lose Begleiterscheinungen, sondern wesentliche Zell- 
vorg~nge, die in die Ket te  der Erregungsvorg~tnge, 
die vom Lichteinfall his zur zentralnerv6sen Erregung 
reicht, kausal eingebaut sin& Als elektrische Glieder 
dieser Ket te  lassen sie sieh mit Hilfe der modernen 
Verst~rker-und Registriertechnik unmittelbar erfassen. 

Die Untersuchungen an den Fazettenaugen yon 
Insekten, tiber die hier berichtet werden soll, sind 
yon folgender Beobachtung ausgegangen. Reizt man 
das Auge einer Fliege (Calliphora) oder Biene mit 
flimmcrndem Licht, so antwortet es noch bis zu 
Flimmerfrequenzen yon 200 bis 300 sec -1 mit ge- 

*) Die Untersuchungen wurden dureh die Unterstfitzung der 
Notgemeinschaft der deutschen ~Nissensehaft erm6glicht. 

trennten Aktionspotentialen; die Verschmelzungs- 
frequenz liegt also sehr hoch. Der gleiche Versuch 
beim Menschen ergibt, dab die Aktionspotentiale des 
Auges gerade dann verschmelzen, wenn auch das 
Reizlicht subjektiv nicht mehr zu flimmern scheint 
(bei 20 bis 30 Lichtreizen sec-1). Die Versuche an 
den Fliegenaugen deuten also auf die F/ihigkeit, noch 
sehr viel sehnellere Folgen yon Lichtreizen aufl6sen 
zu k6nnen als das menschliche Auge. 

I .  

Unter den Belichtungspotentialen; die yon den 
Augen verschiedener Insekten erhalten werden, lassen 
sich zwei Hauptformen unterscheiden 1) : Bei Insekten 
wie z.B. der Heuschrecke Tachycines (Fig. 1), dem 
Gelbrandk~ifer (Dytiscus), der Stabheuschrecke (Di- 
xippus), der Kfichenschabe (Periplaneta) wird die 
Augenoberfl~iche (gegenfiber einem Bezugspunkt im 
K6rperinnern) negativ. Dieses negative Potential 
bleibt w~ihrend der Dauer der Belichtung bestehen; 
nach Reizende kehrt es sehr langsam (Gr6Benordnung: 
einige Sekunden bis Minuten) wieder zum Ruhewert 
zurfick (Fig. t). ]3ei Bienen, der Fliege Calliphora 
und anderen Insekten f~ingt das Belichtungspotential 
dagegen - -  scheinbar, wie noch gezeigt vcerden wird 
(S. 294) - -  mit einem positiven Ausschlag an (Fig. 1), 
erreicht sehr schnell ein Maximum und kehrt noch 
bei w~ihrender Belichtung, sofern diese lang genug 
andauert, zum Ruhewert zurfick. Das Ende des Licht- 
reizes beantworten diese Augen mit einem steilen 
negativen Potential2). Es stehen sich also mono- 
phasische und diphasische Potentiale gegenfiber. 

Diesen beiden Potentialformen entsprechen ver- 
schiedene Leistungen der Augen. Das wird zunfichst 
deutlich, wenn man die Verschmelzungsfrequenzen 
bestimmt. Die monophasischen PotenUale sind gegen- 
tiber Flimmerlicht recht tr~ige (Fig. 2) ; schon bei Reiz- 
frequenzen yon etwa 20 bis 30 sec -1 haben sie die 
gleiche Form wie bei konstantem Licht. Die diphasi- 
schen Potentiale dagegen folgen den rhythmischen 
Lichtreizen bis zu 200, bei h6heren Temperaturen (30 ~ 
auch bis zu 300 Reizen in der Sekunde (Fig. 3). Die 
Verschmelzungsfrequenzen hfingen aul3er von der 
Temperatur  v o n d e r  Lichtintensit~t und dem be- 
lichteten Areal ab (AuTRUM [3]). 

1) Diese extremen Formen sind durch Zwischenforlnen ver- 
bunden, deren eingehende Untersuehung noch aussteht. Die Zwi- 
schenformen fi~gen sieh aber dem Schema ein, wie an dem Beispiel 
von Aeschna unten gezeigt wird. Solehe Zwischenformen haben 
HARTLINE, JA~N, WULFF, CRESClTELLI und Mitarbeiter beschrieben 
(Literatur siehe bei AUTRU~a [3]). 

2) Die Potentiale werden mit einem direkt gekoppelten Gleich- 
spannungsverst/irker registriert. Die gesehilderte Potentialform be- 
ruht also nieht auf Verzerrungen dureh frequenzabhfi.ngige Ver- 
st/irkung. 
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Stimmen diese elektrischen Verschmelzungsfre- 
quenzen nun mit denjenigen tiberein, die im Ver- 
haltensversueh ermittelt werden? Kann also eine 
Fliege oder Biene tats~ichlich so hohe Zahlen yon 
Lichtreizen noch getrennt sehen ? Um diese Frage 
zu beantworten, wurden die Insekten in die Mitre 
einer rotierellden Trommel gesetzt, deren Wand ein 
Muster aus vertikalen, gleich breiten, weil3en und 
schwarzen Streifen trug (Drehtrommel). Rotiert die 
Trommel mit geringer Geschwindigkeit, so folgen die 
Insekten den Streifen durch Mitlaufen. Diese ,,opto- 
motorische Reaktion" tr i t t  nut  bis zu einer bestimmten 
Maximalgesehwindigkeit der Trommel auf. Es ist an- 
zunehmen, dab noch schnellere Lichtweehsel dem Ver- 
suchstier zu einem einheitlichen Grau verschmelzen, 
also keinen Anlag zum Mitlaufen mehr geben kSnnen. 
Da den Tieren die anlaufende Trommel durch einen 
weiBen Pappzylinder so lange verdeckt war, his sie 
die gewtinschte Geschwindigkeit erreicht ha tte, konnte 
die Zahl von Lichtwechseln, die gerade noch mit opto- 
motorischen Reaktionen beantwortet  werden, recht 
genau bestimmt werden. Fiir Insekten mit mono- 
phasischen Potentialen (Fig. t c und d; z.B. Gewachs- 
hausheuschrecke und Schabe) ergeben sich unter diesen 
Bedingungen Verschmelzungsfrequenzen yon 8 his 
t0 Reizen in der Sekunde (AuTRUM und STOECKER [6], 
t%2), for Fliegen, Bienen und Wespen abet von etwa 
220 in der Sekunde (AuTRU~a und STOEKER [5], t950). 
Der Verhaltensversuch in der Drehtrommel best~ttigt 
also die elektrophysiologisch bestimmte Verschmel- 
zungsfrequenz. 

Das Verarbeiten einer bestimmten Reizfolge, die 
das Auge getroffen hat, ist Aufgabe des Zentral- 
nervensystems. Es l~iBt sich zeigen, dab auch das 
Zentralnervensystem in beiden Insektengruppen, die 
oben entsprechend ihrer verschiedenen optischen Tr~ig- 
heir untersehieden wurden, ganz verschieden schnell 
arbeitet. Erstens sind es die , ,spontanen" rhyth- 
mischen Erscheinungen, die zuweilen in den optischen 
Ganglien auftreten, und zweitens die Wahrnehmung 
stroboskopischer Scheinbewegung, beides zentral- 
nervSs bestimmte Vorg~inge, die je nach der Insekten- 
art verschiedenen Zeitgesetzen folgen. 

Bei Reizung mit konstantem, nicht flimmerndem 
Licht treten zuweilen 1) rhythmische Potentialschwan- 
kungen auf, yon denen anzunehmen ist, dab sie in 
den optischen Ganglien 2) entstehen. Fiir Dytiscus 
(ADRIAN [1], t937) und die amerikanische Heu- 
schrecke Melanoplus (ROEDER I143, [15], t939, 1940) 
ist dieser Ursprung erwiesen, fiir Calliphora iiberaus 
wahrscheinlich. Die Frequenz der zentralnervSsen 
Spontanrhythmen ist bei Insekten mit verschiedener 
Verschmelzungsfrequenz ihrer Augen charakteristisch 
verschieden: Ist die Verschmelzungsfrequenz niedrig, 
z.B. etwa 40 sec -1 wie bei Dytiscus, so ist auch die 
Frequenz der Spontanrhythmen niedrig, etwa 25 bis 
35 sec -1 (Fig. 4) ; bei hoher Verschmelzungsfrequenz, 
z.B. 200 his 250 sec -* bei Calliphora, ist die Frequenz 
der zentralen Rhythmen hoch, etwa 120 his t60 sec -1 
(Fig. 5). Die Eigenfrequenz der zentralen optischen 

x) Die Bedingungen, unter  denen diese Potentiale ableitbar 
sind, konnten noch nieht gekl/irt werden. 

2) Bei den Insekten laufen die Nervenfaserfortsfitze der Seh- 
zellen zunfiehst zu drei sehalenartig hintereinander angeordneten 
optischen Ganglien, yon denen das erste (Ganglion optieum I) 
mehr oder weniger nahe an der Retina selbst liegt (vgl. die Fig. 6 
und I0). 

Naturwiss. 1952. 

Fig. 2. Belichtungspotential vom Auge der Heuschrecke Tachycines 
bei rhythmischer Reizung (6 Reize in der Sekunde). Ungefiihre 
Lage der Lichtmarken am oberen Rand. Gesamtdauer des Reizes 
I sec. Das Potential ist so trfige, daft es bei etwa 20 Reizen sea -~ 

den einzelnen Reizen nicht mehr folgen kann. 

Pig. 3a--d .  Belichtungspotentiale vom Auge der Fliege Calli- 
phora bei Reizung mit  konstantem Licht (a) und mit  rhythmisehem 
FiimmerIicht ( b - d ) .  Jeweils unter  der Kurve des Bdichtungs- 
potentials die mit  einer Photozdle (fiber einen Weehselspannungs- 
verstfirker) registrierte Lichtmarke (Ausschlag nach oben: Beginn; 
Ausschlag nach unten: Elide eines Lichtreizes). Zeitmarken (Punkte) 
im Abstand yon 0,1 see. Reizfrequenz in b 47, in c 133, in d 246 Licht- 
reize see -1. In d ist gerade noch keine Verschmelzung erreicht. 
Der Ein-Effekt ist sehon naeh rund t msee Beliehtung yon weiterer 
Beliehtung unabh~illgig und daher in a - - d  stets gleieh hoch. Er  
spricht also auf die Leistung an. Nach der Belichtung t r i t t  ein 
Aus-Effekt auf, der in etwa 15 msee abgeklungen ist. In a sind 
auf dem abfallenden Ast des Ein-Effektes Andeutungen yon rhyth- 
mischen Potentialen zu sehen, die aus den optisehen Ganglien 

stammen und nieht immer auftreten (vgl. Fig. 5). 

25a 
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Ganglien ist also um so h6her, je weniger tr~tge sich 
der Rezeptorenapparat verh~tIt. Damit ist das Zen- 
tralnervensystem in seinen zeitlichen Ffihigkeiten an 
die Leistungen des peripheren Aufnahmeorgans (der 
Sehzellen) spezifisch angepal3t. 

Von Interesse ist hier noch die Reizfrequenz, bei 
der die Sehzellen unter sonst gleichen Bedingungen 
maximale Antworten geben. Bei Calliphora erh~ilt 
man maximale Amplituden der Belichtungspotentiale 
bei etwa 30Lichtreizen sec -1, bei h6heren Reiz- 
frequenzen nehmen die Amplituden mehr und mehr 
ab (s. Fig. 3 ; ferner AIJTRUM [8], t950, S.200, Abb. 26). 
Es k6nnte sein, dab infolge der sehr viel h6heren 
Lage der ,,Eigenfrequenz" der optischen Zentren 

Fig. 4. Spontane Rhy thmen  (bei kons tantem Lichtreiz) yon dell 
optischen Ganglien der Heuschrecke Melanoplus. Am oberen Rand 
Zeitmarkierung, je 0,05 msec; darunter  Lichtmarke. Da die Regi- 
str ierung mit  einem Kondensator-gekoppelten Wechselspannungs- 
verstfirker erfolgte, sind die Abklingform des Ein- und Aus-Effektes 
sowie die Richtung und Form des Aus-Effektes verzerrt  nnd mi t  
denen der ~brigen Figuren nieht vergteichSar. (Nach N. D. R o ~ E ~ ,  

1939, mit  freundlicher Erlaubnis des Autors.) 

Fig. 5. Spontane Rhy thmen  (bei konstanter  Belichtung) von den 
optischen Ganglien der Fliege Calliphora. Gleichspannungs- 

verst/irker. Zeitmarkierung 0,2 see. 

dieser Amplitudenabfall durch eine Art Resonanz- 
fiberh6hung wieder ausgeglichen und damit eine Reak- 
tion bis zu sehr hohen Frequenzen erm6glicht wird. 

Unterschiede in der Reaktionsgeschwindigkeit bei- 
der Augentypen zeigen sich ferner bei der Erregung 
riiumlich getrennter Augenbezirke, also bei der Wahr- 
nehmung von Gestalten. Eine solche zentrale Ver- 
knfipfung mehr oder weniger getrennter Sehdinge 
liegt beim stroboskopischen Bewegungssehen vor. Die 
Erscheinung selbst ist aus der menschlichen Seh- 
physiologie bekannt:  BiIder, die dem Auge nach- 
einander und  in einem gewissen Abstand neben- 
einander geboten werden, verlieren unter bestimmten 
Zeit- und Abstandsbedingungen den Charakter ge- 
trennter PMnomene und erscheinen als flieBende, 
kontinuierliche ]3ewegung eines einzigen Sehdinges. 
Die Bewegungsillusion im Film geht hierauf zurtick. 
Wfihrend bislang auf Grund der Ergebnisse von 
GAFFRON (1934) angenommen wurde, dab es bei 
Insekten keine stroboskopische Bewegungswahrneh- 
mung gebe, zeigten Versuche yon M. STOECKER [6], 
dab auch bei Insekten durchweg Reaktionen auf 
stroboskopische Reizung auftreten, falls das zeitliche 
Aufl6sungsverm6gen des betreffenden Auges im Ver- 
such berticksichtigt wird. 

Die Versuchsanordnung f~ir stroboskopisches Sehen 
wurde aus der Drehtromnlel entwickelt: Die Versuchs- 
tiere befanden sich in der Mitte eines feststehenden 
Zylinders aus schwarzer Pappe, der in gleichen Ab- 
st~inden schmale Schlitze enthielt. Ein etwas weiterer, 
drehbarer, ~ul3erer Zylinder trug ebenfalls Schlitze, 
jedoch in geringerer Anzahl. Bei Rotation des ~iul3eren 
Zylinders und Beleuchtung yon aul3en leuchten die 
inneren Schlitze nacheinander auf. 

Wird der ~uBere Zylinder nur langsam gedreht, 
so reagieren die Insekten auf die Drehung nicht: 
Die fiber die inneren Schlitze wandernden Lichter 
werden als verschiedene, an verschiedenen Stellen 
aultretende Dinge gesehen (Sukzedanstadium). Wird 
der iiul3ere Zylinder sehr schnell gedreht, so gibt es 
ebenfalls keine mitl~iufigen Bewegungen; die benach- 
barren Lichtstreifen erscheinen so schnell nach- 
einander, dab sie gleichzeitig gesehen werden (Simul- 
tanstadium). Dazwischen gibt es Drehgeschwindig- 
keiten, bei denen die Insekten mit der Drehung der 
~iuBeren Trommel mitlaufen: Wir schlieBen auf die 
Wahrnehmung stroboskopischer Scheinbewegung (Op- 
timalstadium). 

Die zeitlichen Bedingungen ffir das Auftreten 
stroboskopischer Scheinbewegung sind bei beiden 
Gruppen von Insekten eharakteristisch verschieden. 
Das ~iuBert sich zun~ichst in den Zeitwerten, die sich 
f fir den Ubergang vom Sukzedanstadium zum Opti- 
malstadium ergeben: Damit dem Menschen Filmbilder 
nicht ruckartig springend, sondern in fliel3ender Be- 
wegung erscheinen, dfirfen sie - -  je nach Helligkeit 
und gegenseitigem Abstand der Konturen - -  mit 
Pausen yon h6chstens 80 bis t85 msec erscheinen. 
Bei der Schabe Periplaneta liegt diese Grenze ffir 
Lichtstreifen, die im r~iumliehen Abstand yon 23,8 ~ 
auftreten, bei t25 msec, ffir Calliphora aber bei nur 
25 msee. 

Weitere Analyse des stroboskopischen Sehens er- 
gibt, dab ffir Insekten die gleichen Gesetzm~iBigkeiten 
gelten, wie sie ffir den Menschen bekannt sind. So 
gilt auch ffir Calliphora die eigentfimliche Regel, dab 
die Pause zwischen dem Aufleuchten zweier Gegen- 
st~nde um so gr613er werden mul3, je weiter die Gegen- 
st~tnde voneinander entfernt sind. Ffir Objekte in 
einem Abstand yon nur 3,6 ~ betr~igt die kfirzeste 
Pause, bei der noch Scheinbewegung gesehen wird, 
etwa 3 msec, bei einem Objektabstand von 23,8 ~ da- 
gegen etwa t7msec.  Sind die Pausen kfirzer, so 
werden die Objekte gleichzeitig gesehen (Simultan- 
stadium). Bilder, die in einem Abstand von etwa 3 ~ 
sukzessiv aufleuchten, versehmelzen also zu simultan 
gesehenen, wenn die dazwischen Iiegenden Dunkel- 
zeiten etwas weniger als 3 msec betragen. Hier handelt 
es sich zweifellos um eine zentralnerv6se Eigenschaft. 
Andererseits verschmilzt Flimmerlicht bei Hellig- 
keiten, die den stroboskopischen Versuchen ent- 
sprechen, ebenfalls bei Dunkelpausen yon etwa 
2,5 msec (entsprechend einer Flimmerffequenz yon 
200 sec-1). Weil aber das Aktionspotential in erster 
Linie peripheres Geschehen widerspiegelt, haben wir 
in den Flimmerzeiten periphere Eigenttimlicilkeiten 
vor uns. Zentrum und Peripherie sind also in ihren 
zeitlichen Eigenschaften eng aneinander angepaBt. 
Wollte man Fliegen einen Film vorffihren, der bei 
ihnen die,,gleichen" Bewegungsiltusionen erzeugte, wie 
wir sie aus dem Film kennen, so m~l?te man mindestens 
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200 Bilder in der Sekunde projizieren. Bei dieser Zahl 
wiirden zugleich die Bewegung und der Lichteindruck 
kontinuierlich. 

II. 
Eingangs war gesagt worden, dab Potentialform 

und zeitliehe Leistungen der Insektenaugen mit- 
einander in Beziehung stehen. Die Frage ist, ob bier 
ein zuffilliger Parallelismus vorliegt, ob also die 
Potentiale nur Begleiterscheinungen der physiologi- 
schen Mechanismen sind, oder ob die Potentiale selbst 
Glieder der erregungsphysiologischen Reaktionsketten 
darstellen. Diese letzte Annahme wird durch die Er- 
gebnisse nervenphysiologischer Untersuchungen nahe- 
gelegt. Wo immer Erregung auftritt ,  ist sie mit  
elektrischen Vorg~ingen gekoppelt, und in die Vor- 
g~nge der Erregungsfortpflanzung und Erregungsfiber- 
leitung sind elektrische Prozesse kausal eingebaut. 

Die erste Aufgabe besteht darin, die Zellen zu 
finden, in denen die Potentiale entstehen. Diese Auf- 
gabe ist ftir die monophasischen, negativen Potentiale 
gel6st: sic stammen aus den Sehzellen selbst. Das 
hat  zuerst HARTLINE (mit GRAHAM [11], t932) beim 
Molukkenkrebs Limulus, dann BERNHARD [7] (t942) 
beim Gelbrandk~fer Dytiscus gezeigt. Andererseits 
gilt allgemein: Die Retinulazellen ffir sich antworten 
auf Belichtung stets mit monophasischen, negativen 
Potentialen. Den Beweis bat U. GALLWlTZ bei Calli- 
phora erbracht, indem sic die der Retina dicht an- 
liegenden optischen Ganglien I, II  und I I I  (Fig. 6, t0) 
operativ entfernte: Die iibrigbleibende isolierte Retina 
liefert sehr tr~ge, monophasische Potentiale, die denen 
von Dytiscus weitgehend gleichen (vgl. dazu Fig. t c 
mit 6a). 

Die zweite Aufgabe ist, die Entstebung der diphasi- 
schen Potentiale zu kl~ren. Um die Zusammenh~inge 
zwischen den ErregungsvorgSngen in den Retinazellen 
und in den Zellen der optischen Ganglien zu ver- 
stehen, ist es n6tig, an einige Tatsachen der Erregungs- 
physiologic zu erinnern. Man kann zwei - -  freilich 
nicht grunds~itzlich voneinander verschiedene - -  Arten 
yon Erregungsvorg~tngen unterscheiden: 

a) Im ersten Fall bleibt die Erregung mehr oder 
weniger auf die gereizte Stelle beschr~inkt und breitet 
sich in die Umgebung nur mit abnehmender Gr613e 
aus. Maximal erregt ist nur die gereizte Stelle selbst, 
mit der Entfernung yon ihr nimmt die Erregung 
exponentiell ab. Eine eigentliche Erregungsfortleitung 
gibt es in diesem Fall nicht. Die Gr61?e der Er- 
regung - -  gemessen am Aktionspotential - -  hiingt 
auBer vonde r  Entfernung yon der Reizstelle von der 
ReizgrSBe ab, sie folgt nicht dem Alles-oder-Nichts- 
Gesetz. Anstieg und Abfall des Aktionspotentials sind 
relativ wenig steil, erfolgen also nut  langsam. (In 
der angloamerikanischen Literatur bezeichnet man 
diese Potentiale als waves.) Von dieser Art sind die 
Erregungsvorgiinge offenbar in den Sehzellen, sowohl 
bei Wirbellosen wie bei Wirbeltieren, ferner in zahl- 
reichen Ganglienzellen ; schliel31ich treten sie als einzige 
auch in den Nerven mancher kleiner Mollusken (z.B. 
der Weinbergschnecke Helix; KRIJGSMAN, t94t) auf. 

b) Diesen mehr oder weniger lokalen Erregungs- 
vorg~ingen stehen die fortgeleiteten Erregungen gegen- 
fiber, wie wit sic yon den Nervenfasern der Wirbel- 
tiere und vieler Wirbelloser kennen: 13berschreitet 
die Reizintensit~it eine bestimmte Schwelle, so pflanzt 
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sich eine Erregungswelle fiber die Nervenfaser fort; 
sie folgt dem Alles-oder-Nichts-Gesetz, verl~uft recht 
scbnell, so dab (bei langsamer Registrierung) der 
Aktionsstrom spitz erscheint (spikes). Solche Spikes 
treten in Nervenfasern, aber auch in manchen Gan- 
glienzellen auf. 

e) Potentiale der unter a) genannten Art kSnnen 
in angrenzenden Neuronen entweder wiederum lokale 
Potentiale oder auch Spikes ausl6sen. Man spricht 
dann von den prim~iren als den Generatorpotentialen. 
SXOGLU~D [16] (t942) hat  gezeigt, dab die Frequenz 
und Zahl der Spikes, die durch Generatorpotentiale 
ausgel6st werden, von der Anstiegsgeschwindigkeit 
und der Gr613e der Generatorpotentiale abh~ingen 
(Figur siehe auch bei AUTRUM [2~, t 949, S. 3 67, Abb. 8). 

Z. 
c /-- 

Fig. 6. Schema der Anordnung der Ganglienzellen im Ganglion 
opticnm I bei Calliphora uiid der Folgen partieller operativer Ent- 
fernung der Ganglien auf die Form der Belichtungspotentiale. 
aK 5u~ere KSrnerzellen (sic iibertragen die Signale der Sehzellen 
auf das Ganglion opticum 11); G.o.I., G.o.II erstes niid zweites 
optisehes Ganglion (das dritte ist nicht mehr gezeichnet; vgl. 
Fig. t0); i K  Lokalzellen des Ganglion opticum I mit IIur peripher- 
wfirts verlaufenden Fortsfitzen; R Retina; Sz Sehzellen, yon denen 
einige wenige ihre Fasern bis zum Ganglion opticum II  IInmittelbar 
senden. Reehts die Belichtungspotentiale: ~z yon den. Sehzellen 
allein; b von Sehzelleii lind optisehem Ganglion I; c vom gesamten 
Auge bei v/311ig erhaltenen optischen Ganglieii. (Das Schema ist 
stark vereinfacht. Zahlreiche weitere Arten yon Ganglienzellen, 

deren Fnnktion hier nieht er6rtert wird, sind weggelassen.) 

In den Belichtungspotentialen der Retinulazellen 
haben w i r e s  mit lokalen Potentialen wie unter a) 
zu tun;  denn sic verlaufen relativ langsam, und in 
den anschliel3enden Nervenfasern nimmt ihre H6he 
mit der Entfernung yon den Sehzetlen exponentiell 
ab (Fig. 7). Aul?erdem gilt f/Jr die Sehzellenpotentiale 
kein Alles-oder-Nichts-Gesetz, sie nehmen mit der 
Reizgr6Be zu. Ihre Tr~igheit ~iuBert sich vor allem 
darin, dab sie sich maximal mit einer Frequenz yon 
t0 sec -1 Ilimmern lassen. Weder von t3ERNttARD [71 
(1942) noch in eigenen Versuchen konnten jemals 
Spikes an der isolierten Retina beobachtet werdenl). 

Wie kommt nun die bei Calliphora, der Biene 
und anderen Insekten beobacbtete hohe Verschmel- 
zungsfrequenz fiir Flimmerlicht zustande, wenn die 
Retinazellen selbst so aul3erordentlich tr~ige sind? 
Das Belichtungspotential beginnt bei diesen Arten 
scheinbar positiv (Fig. l a, b). Scheinbar, denn 
genauere Analyse mit hoher Verst~irkung der An- 
fangsstadien der Aktionspotentiale zeigt, dal3 das 

1) Wenn die an die Sehzelleii anschlieBenden Nervenfasern sehr 
lang sind, wie bei L4mulus, wo sie eine L~inge yon 10 em erreieheii, 
dann k6nnen in den Fasern auch Spikes auftreten. Das lokale 
Potential der Sehzelleii breitet sich danii nur wenige Millimeter 
fiber die Nervenfasern aus (HaRTLI~E lind GRAIIA~ [11], 1932). 

25b 
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Potential auch bei Calliphora mit einem, allerdings 
kleinen, negativen Vorschlag beginnt (Fig. 8). In ihm 
miissen wir die prim~re Antwort der Retinazellen 
sehen. Ihr folgen alsbald mit geringen Latenzen 
positive Potentiale, die sehr viel gr6ger sind und 
schneller ablaufen als der negative Vorschlag. Diese 
positiven Potentiale linden sich dann und nur dann, 
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Fig. 7. Die elektrotonisehe Ausbreitung der 13eliehtungspotentiale 
der Sehzellen bei Dytiscus. Ordinate: "O~613e des Potentials in 
mV; Abszisse: Entfernung yon den SehzelIei~ in mm. Ausgefiillte 
Kreise: Abh/ingigkeit in linearem lVfaf3stab gezeichnet (entsprechend 
den angegebenen Koordinaten); leere Kreise: die Darstellung mit 
logarithmischer Ordinate (nieht eingetragen) zeigt, dab das Potential 
mit der Entfernung exponentiell abffillt. (Naeh BERN~IARD, 1942, 

mit freundlieher Erlaubnis des Autors.) 

t /0 i I i , i i i , , , i J i , i i 
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Fig. 8. Links: Einsatz des Beliehtungspotentiats yon Calliphora 
bei langsamer Registrierung und geringer Verstfirkung. Rechts: Der 
umrandete Teil des links dargestellten Potentialbeginns, mit groger 
Registriergeschwindigkeit und hoher Verst~rkung aufgenommen. 
Die Belichtung beginnt jeweils beim Wert 0 der Zeitmarkierung. 

Fig. 9. Lokalzellen aus dem Ganglion opticum von Calliphora, 
(Naeh RAMbN Y CAjAI, und SANCa~Z aus W~BER, t933.) 

wenn die Verschmelzungsfrequenzen der betreffenden 
Art hoch sind. Schrittweise operative Entfernung 
der optischen Ganglien machte es wahrscheinlich, dab 
die positiven Potentiale in den lokalen Ganglienzellen 
der inneren KSrnerschicht (Fig. 6) des Ganglion opti- 
cum I entstehen. Solange diese Sehicht n~tmlich vor- 
handen ist, sind noch positive Potentiale neben den 
negativen nachweisbar nnd ihnen tiberlagert; ent- 
fernt man auch die Sch~eht der inneren KSrnerzellen, 
so treten keine positiven Potentiale mehr auf (Fig. 6). 
Zudem senden die Lokalzellen der inneren K6rner- 

schicht reiche, dendritisch verzweigte Forts~itze nur 
in die Markschicht des ersten optischen Ganglions, 
we sie mit den Retinazellen bzw. ihren Forts~itzen 
synaptisch verbunden sind. Zentripetale Forts~itze 
besitzen die Lokalzellen nicht. Aus anatomischen 
Grfinden kommen damit ftir die funktionelle Be- 
deutung der Lokalzellen nur zwei MSglichkeiten 
in Betracht: Entweder stellen sie horizontale Ver- 
bindungen innerhalb des ersten optischen Ganglions 
her, oder sie haben die Aufgabe, auf die Sinneszellen 
einzuwirken. Die experimentellen Ergebnisse sprechen 
ftir die zweite Annahme. Auch die eigentiimliche 
Form der Lokalzellen spricht daftir, dab sie die 
Erregbarkeit der Sehzellen in irgendeiner Weise 
steuern: Sie haben eine sehr grol3e Anzahl kleinster 
Forts~itze, so dab sie Lampenbtirsten ~ihnlich sehen 
(Fig. 9). Das ergibt eine grebe Zahl von Kontakt- 
stellen mit den versorgten Seh- bzw. Ganglienzellen 
und damit die MSglichkeit einer intensiven Wirkung 
auf grol3er Bertihrungsfl~iche. Die in der Literatur 
iibliche Bezeichnung dieser Zellen als Sttitzzellen 
(Neuroglia) trifft ftir sie also nicht zu; es sind echte 
Ganglienzellen mit spezifisch nerv6sen Aufgaben. Ihr 
Eingreifen erm6glicht die schnelle Reaktion der Seh- 
zellen. Wahrscheinlich handelt es sich dabei um zwei 
Wirkungen: Erstens kornpensieren die Potentiale der 
Lokalzellen zumindest teilweise die entgegengesetzt 
geriehteten Potentiale der Sehzellen und hemmen 
damit die Fortleitung der Erregung in den Sehzellen- 
fasern (bzw. in den an sie anschlieBenden Elementen), 
so dab zu den hSheren Zentren (Cerebralganglion) 
nur ein kurzer Ein-Effekt geleitet wird; die Empfind- 
lichkeit des Auges wird also bei Belichtung sehr 
schnell herabgesetzt; zweitens ermSglichen sie eine 
sehr schnelle Wiederherstellung der Empfindlichkeit, 
wenn das Auge einer verminderten Lichtst~irke oder 
v611iger Dunkelheit ausgesetzt wird. Dieser Vorgang 
wird im Abschnitt III genauer zu diskutieren sein. 

Es ist sehr wahrscheinlich, dab sich die Potentiale 
der Lokalzellen ebenfalls elektrotonisch mit Dekrement 
ausbreiten und dab sie deshalb an den Sehzellen- 
fasern um so weniger wirksam sind, j e l~inger die 
Verbindungen zwischen den LokalzelleIlkSrpern und 
den Synapsen mit den Sehzellen ausfallen. Bei den In- 
sekten mit tr~tgen monophasisehen Potentialen mtissen 
wir demnach eine grebe Entfernung zwischen den 
Sehzellen und den Zellen des ersten optischen Gang- 
lions annehlaenl). 

Einen eindrucksvollen Beweis ftir den Zusammen- 
hang, der hiernach zwischen dem gegenseitigen Ab- 
stand yon Lokal- und Sehzellen, der Potentialform 
und der Tr/igheit des optischen Apparates besteht, 
liefert die Entwicklung der Libellen (Aeschna): Bei 
der Libellenlarve liegt das erste optische Ganglion 
yon der Retina welt entfernt, die Belichtungspoten- 
time sind monophasisch, die Verschmelzungsfrequenz 
ist niedrig (etwa 40 sec-1). Im Lauf der Larven- 
entwicklung wandert das erste optische Ganglion an 

1) Eine geringe Wirkung auf die Sehzellen scheint auch in diesen 
Fiillen vorhanden zu sein. Dureh mehr oder weniger enge Koppe- 
lung zwischen den Lokalzellen und den Sehzellen entstehen die 
mannigfachen Zwisehenformen zwisehen den hier behandelten 
GrenzffiIlen einer fehlenden bzw. einer sehr engen Koppelung. So 
ist z.13. in dem Belichtungspotential der Imago yon Aeschna eder 
tier Fliege Bombylius der negative Vorschlag auch bei geringer 
elektriseher Verst~irkung stets sehr deutlieh, dementsprechend abet 
aueh die Versehmelzungsfrequenz etwas niedrfger ats bei Calliphofa 
oder Apis (z. B. unter gleichen Bedingungen bei tier Libelle 175 see -kl, 
bei Calliphora aber 265 see-l). 
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die Retina heran (Fig. t0), bei der Imago liegt es 
ihr dicht an (VIALLANES, t884). Bei der Libellen- 
imago ist das Belichtungspotential diphasisch, die 
Verschmelzungsfrequenz hoch (t 75 sec-1). Bei ~lteren 
Larven treten Zwischenformen des Belichtungspoten- 
rials auf, auch verhalten sich die einzelnen Augen- 
abschnitte verschieden, da das optische Ganglion sich 
der Retina an bestimmten Stellen friiher anlegt als 
an anderen ( A u T R U M  und GALLWlTZ [41, t95t). 

Die besonders hohe zeitliehe Aufl6sung im Auge 
von Bienen und Fliegen kommt also (lurch die anta- 
gonistische Wirkung zweier Systeme yon Zellen zu- 
stande, der Sehzellen und der Lokalzellen des optischen 
Ganglions. Ein ithnliches Prinzip scheint auch in den 
Ganglien selbst angewendet zu werden : Die autonomen 
Rhythmen der optischen Ganglien yon Calliphora 
zeigen charakteristische sch~vebungsartige Erschei- 
nungen; die Amplituden schwellen 
mehr oder weniger regelm~Big an 
und ab (Fig. 5). Das tritt bei phy- 
sikaiischen Schwingungssystemen 
immer dann auf, wenn wir es nicht 
mit einem, sondern mit mehreren, 
z.B. zwei gekoppelten Systemen zu 
tun haben. Man kann schlieBen, dab 
das gleiche in den optischen Ganglien 
yon Calliphora der Fail ist. Aus 
der Theorie der Koppelungsschwin- 
gungen ist bekannt, daf3 eine der 
Resonanzlagen der schwingungsf~hi- 
gen Gebilde nach h6heren Frequen- 
zen verlagert wird. Die hohe Fre- 
quenz der Spontanrhythmen bei Calliphora kfime dem- 
nach dadurch zustande, dab zwei an sich langsame 
Zellgruppen wechselseitig aufeinander einwirken. In 
den langsamen spontanen Rhythmen der Heu- 
schrecken (Fig. 4) fehlen die Schwebungen, aus denen 
bei CalZiphora auf das Vorhandensein zweier anta- 
gonistischer Systeme geschlossen wird. 

III. 
Der SehprozeB beginnt mit der Absorption des 

Lichtes in Farbstoffen. Die Vorg~nge in den Farb- 
stoffen und ihr Zusammenhang mit der am Aktions- 
potential gemessenen Erregung stellen die Sehphysio- 
logie vor viele ungel6ste Fragen. Befriedigende Ant- 
worten kann nur die unmittelbare Untersuchung der 
photoehemischen Prim~rvorg~inge und ihrer Folge- 
prozesse geben. Solange eine solche direkte Unter- 
suchung nicht m6glich ist, vermag die Analyse der 
elektrischen Aktionspotentiale wenigstens zu kl~tren, 
was die vorangehenden photochemischen Prozesse 
leisten miissen und wie sie etwa beschaffen sein 
k6nnen. Es ist zweckm~il3ig, gerade an dieser Stelle 
Tatsachen und Hypothesen klar zu scheiden. 

Die beobachteten Tatsachen sind die folgenden: 
Wenn Licht auf die Augen der Insekten ffillt, so 
werden elektrische Potential~inderungen beobachtet, 
die einen ganz verschiedenen Verlauf nehmen, je nach- 
dem ob die Sehzellen isoliert sind oder mit spezifischen 
Ganglien in Verbindung stehen. Abgesehen von den 
Unterschieden, die der Potentialverlauf w~thrend der 
Belichtung zeigt und die oben behandelt wurden, 
verl~iuft auch die Wiederherstellung des Ruhezu- 
standes nach AufhSren der Belichtung in beiden Ffillen 
verschieden: Solange die Sehzellen isoliert s i n d -  

sei es von vornherein wie bei Libellenlarven, Stab- 
heuschrecken, Schaben und anderen ~ihnlichen Insek- 
ten, sei es experimentell nach Entfernung der iibrigen 
Ganglienzellen wie in Fig. 6a bei Calliphora --,  klingt 
die Erregung sehr langsam ab, und zwar um so 
langsamer, je l~inger bei gleicher Intensit~it des Reiz- 
lichtes das Auge belichtet wurde (Fig. t c und d). 
Sind abet - -  bei Calliphora - -  die optischen Ganglien 
noch vorhanden, So kehrt nach Aufh6ren des Reizes 
das Belichtungspotential viel schneller (z. B. in Fig. t b 
in 60 msec) z u m  Ruhewert zuriick als nach Ent- 
fernung der Ganglien (Fig. t d in 600 msec), obwohl 
die Abweichung vom Ruhewert im ersten Fall sogar 
grSBer ist als im zweiten (beachte die Eichmarken 
in Fig. 1). 

Dementsprechend zeigen die Augen mit mono- 
phasischen und diphasischen Potentialen bemerkens- 

Fig. 10a--e.  Relative Lage volt Retina R ultd optischen Ganglien I, II und III bei jungen 
Larven der Libelle Aeschna (a), bei filteren Larven (b) und der Imago (c). (Nach den 

Angaben von VIALL~.SrES 1884, aUS AUTRU~I und GALLWITZ, 1951.) 

werte Unterschiede ihrer Adaptationsf'~thigkeit: Die 
Empfindlichkeit der Augen von Dixippus oder Tachy- 
cines (Stab- und Gew~ichshausheuschrecke) ist in 
starkem Mage yore Adaptationszustand abh~ingig; 
nach einer Helladaptation von einigen Minuten kann 
die Empfind]ichkeit auf t :20000 desjenigen Wertes 
absinken, den das gleiche Auge bei vollkommener 
Dunkeladaptation hat. Bei Call@hora ist dagegen 
die H6he des Belichtungspotentials vom Adaptations- 
zustand fast unabh~ingig (AuTRU• [3], 1950). 

Will man von diesen elektrischen VorgXngen auf 
die sie bedingenden photochemischen Prim~irvorg~tnge 
schliel3en, so mtiBte man folgendermaBen argumen- 
tieren: In den isolierten Retinazellen (Potentiale 
Fig. t c und d) entstehen w~thrend der Belichtung 
Folgeprodukte der Lichtabsorption; nach l~ingerer 
Beliehtung ist deren Menge gr6Ber; also erfordert 
die Restitution in diesem Fall l~tngere Zeit. Liegen 
abet die optischen Ganglien nahe an den Sehzellen, 
so wirken ihre Potentiale im Sinn einer beschleunigten 
Restitution der Sehsubstanzen. Im Einzelnen scheint 
sich folgendes abzuspielen: Wie die Fig. I a zeigt, 
sind die ganglion~iren Potentiale nur w~thrend der 
Belichtung vorhanden. Sie treten unmittelbar nach 
dem Einsetzen der Erregung der Retinazellen (nega- 
tiver Beginn; Fig. 8) als positiver Ein-Effekt auf; 
bei Wegfall der Belichtung verschwinden sie sehr 
schnell und geben groBe negative Aus-Effekte Irei, 
in denen die negativen Potentiale der RetinazeUen 
zu erkennen sind. Obwohl die ganglion~iren Potentiale 
nur w~ihrend der Belichtung zu beobachten sind, 
machen sich Folgen ihrer Wirkung (auch) nach der 
Belichtung bemerkbar: Die Restitution nach der Be- 
lichtung ist beschleunigt. 
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13evor diese Vorstellung pr/izisiert werden kann, 
muB eine weitere Gesetzm~igigkeit berfieksichtigt wet- 
den. Reizt man die Augen mit konstanten Energien, 
abet variabler Leistung, d.h. w~ihlt man die Intensi- 
t~tt I und die Reizzeit t so, dab ihr Produkt  konstant 
bleibt ( I .  t = const), so erh~lt man nach dem BUIv- 
SEN-ROSCOEschen Gesetz der Photochemie gleiche 
Effekte, Vorausgesetzt, dab die durch die Belichtung 
entstehenden Produkte nicht inzwischen dutch resti- 
tutive (oder andere) Prozesse beseitigt worclen sind. 
Bei vorhandener Restitution der Sehstoffe mfissen 

Z= V~, t=  f/5o sec 

/=*/1o , t= ~asec 

Z= 1/~o, t:l/ssec 

d 
I, I I i I J 

a sec 0,5 

Fig. I1 a - -d .  Gfiltigkeit des 
Reizmengengesetzes yon 

BIJ~SEN und Roscoe ffir die 
negativen Potentiale (Aus- 
Effekte) bei CMliphora. Der 
Aus-Effekt bleibt bis zu 
200 msec (das Potential for 
5OO msee ist niebt mehr ein- 
getragen) konstant,  wenn I .  t 
konstant  ist  ; d e r  Ein-Effekt 
n immt mit  abnehmender In- 
tensit/it f ab .  (Nach AUTRUM, 

t95o.) 

Damit erhalten wir 

trotz Konstanz von I . t  mit 
zunehmender Belichtungs- 
dauer die Effekte kleiner 
werden. Man kann also den 
Umfang der Restitutions- 
vorg~inge absch~tzen, indem 
man die l~ingste Zeit be- 
stimmt, ffir die das Reiz- 
mengengesetz noch erffillt 
ist. W~thrend dieser Zeit 
k6nnen sieh meBbare Re- 
stitutionen nicht abgespielt 
haben. Die Maximalzeit z, 
bis zu der das Reizmengen- 
gesetz gilt, ist nun gerade 
ffir die isolierte Retina kurz 
- -  bei Dixippus und Aeschna 
etwa 30msec - - ,  bei den 
Augen mit diphasischen Po- 
tentialen aber erheblich l~n- 
ger - -  bei Call@hora min- 
destens 500 msec (AUTRU~t 
[3~, t950). Das Reizmengen- 
gesetz gilt in beiden F'~tllen 
ffir die H6he der negativen 
Komponente des Belich- 
tungspotentials, deren Gr6Be 
bei diphasischen Potentialen 
im Aus-Effekt sichtbar wird 
(Fig. t1). Es kann also in 
beiden FNlen den Vorg~ngen 
in den Retinazellen zuge- 
schrieben werden. 

das - -  zun~ichst paradoxe - -  
Ergebnis, dab in den isolierten Retinazellen schon 
frfihzeitig (nach 30msec) w~thrend der Belichtung 
Restitutionsprozesse bemerkbar werden, die Resti- 
tution nach Aufh6ren der Belichtung aber langsam 
verl~tuft und Zeiten von 0,6 sec bis Minuten erfordert; 
dab umgekehrt in den von den optischen Ganglien 
beeinflugten Retinazellen yon Calliphora selbst w~th- 
rend 1/ingerer Belichtung yon 500 msec keine Resti- 
tution von Sehsubstanzen nachweisbar ist, nach Auf- 
h6ren der Belichtung aber die gesamten Folgen der- 
selben auBerordentlich schnell (in t0 bis 60 msec) 
verschwunden sind. Die ResEtution der Belichtungs- 
produkte scheint also unler der Einwirkung der optischen 
Ganglien in den Retinazellen gehemmt zu werden, um 
uach Fort~all dieser Hemmung urn so vehementer ab- 
Iau/en zu ki~nnen. 

Es ist verfrfiht, genaue Vorstellungen fiber den 
physikochemischen Mechanismus zu entwickeln, der 
diese Erscheinung ermgglicht. Es soil nur eine Rah- 
menhypothese aufgestellt werden, die ffir die Suche 
nach Modellen fruchtbar werden kann: Die auf die 

Lichtabsorption folgende Ver~nderung im Sehfarb- 
stoffkomplex ist zun~chst nur geringfiigiger Natur, eine 
Ladungsverschiebung oder Ionisierung; sie ffihrt aber 
bereits fiber noch unbekannte Zwischenglieder zur Er- 
regung der Sehzelle. Es ist m6glich, die Sehsubstanz in 
diesem Zustand trotz weiterer Belichtung festzuhalten, 
also Sekund~irreaktionen zu verhindern, indem elektri- 
sche Felder oder Str6me auf sie einwirkenl). F~illt 
das elektrische Feld gleichzeitig mit dem Aufh6ren 
der Belichtung fort, so ist die angeregte Substanz 
noch in einer der Reizmenge I . t  entspreehenden 
Konzentration vorhanden und tr i t t  augenblicklich in 
einem entsprechend hohen Potential in Erseheinung 
(Aus-Effekt); da sie nicht tiefgreifend ver~tndert ist 
bzw. keine Sekund~irreaktionen stattgefunden haben, 
kehrt sie im Verlauf einiger Millisekunden in den ur- 
sprfinglichen Zustand zurfick: Die Sehzelle ist wieder 
voll empfindlich. Fehlt dagegen wfihrend der Be- 
liehtung das stabilisierende elektrische Feld, so treten 
einerseits tiefergehende, vielleicht chemische Ande- 
rungen auf, indem die Substanz z. B. zerf~fllt; anderer- 
seits aber setzt alsbald eine Restitution ein, die teils - -  
als schneller Vorgang - -  unmittelbar aus dem an- 
geregten Zustand, teils - -  als langsamer Vorgang - -  
aus den chemischen Folgeprodukten (z. B. durch 
Resynthese) vor sich geht. Die chemischen Ver~tnde- 
rungen der Sehsubstanzen geh6ren demnach nicht 
in die Ket te  der Vorgfinge, die yon der Absorption 
zur Erregung ffihren; sie setzen aber die Emp/indlich- 
keit der Sehzelle nachhaltig ffir lange Zeit herab, 
sind also ffir die langsame Adaptation verantwortlich. 

Zahlreiche Grfinde sprechen daffir, dab diese Vor- 
stellungen yon der Natur der photochemischen Primiir- 
vorg~inge nicht nur auf das Insektenauge, sondern 
auch auf andere Sehvorg~inge anwendbar sind. So 
hat WALD [181 (t951) gezeigt, dab die Initialreaktion 
des Sehpurpurs (Rhodopsin) auf Belichtung nur in 
einer geringffigigen Anderung besteht: Beliehtet man 
ihn bei Temperaturen von --40 ~ bis - - t00~ so 
wird das Maximum seiner Absorptionsbande, das bei 
500 m~z liegt, um etwa 5 m~ nach kfirzeren Wellen- 
l~ngen verschoben. WALD nennt dieses Produkt  
Lumirhodopsin. Erw~trmt man die L6sung im Dunkeln 
auf --20 ~, so tr i t t  eine weitere Verschiebung nach 
kfirzeren Wellenlfingen ein (Metarhodopsin); erst bei 
Erw~irmung auf Zimmertemperatur erh~lt man hieraus 
eine Mischung yon regeneriertem Rhodopsin und 
ehemischen Zerfallsprodukten (Retinin + Protein). 
Da die elektrische Antwort auf den Lichtreiz sehr 
schnell erfolgt, ist WALD der Meinung, dab die Er- 
regung durch die Bildung des Lumirhodopsins aus- 
gel6st wird und die chemisehen Zerfallsprodukte, wie 
Sehorange, Sehgelb usw. keine Bedeutung ffir die 
Erregung selbst besitzen. Dagegen wird dutch sie 
die Erregbarkeit und ihr zeitlicher Verlauf bestimmt. 
Ftir das Empfindlichkeitsniveau der Sehzelle (ihren 
Adaptationszustand) ist es n~mlich gleichgfiltig, ob 
und wie weit neben der Initialreaktion Sekundiir- 
reaktionen eingetreten sind, die den Sehstoff fief- 
greifend ver/indert haben. Ffir die Geschwindigkeit 
der Regeneration (den Adaptationsverlau/) ist es j edoch 
entscheidend, ob und in welchem Umfang Sekundfir- 
reaktionen rfickg~ingig gemacht werden mfissen. 

1) IIl lebenden Zellen MSnnml elektrische Felder betr/ichtlicher 
GrSge auftreten: fdber Doppelschichten, die aus wenigen Molekel- 
lagen bestehen, wurden Potentiale yon ~00 mV mid mehr gemessen. 
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In der Tat kennt man vom Menschen (s. z.B. 
WALO und CLARK [19], 1937, CRAWFORD ~8], 1947), 
vom Frosch (RIc~S [18], 1937) und yon der isolierten 
Sehzelle des Molukkenkrebses Limulus (HARTLINE und 
McDoNAL~ ~12], 1947) die Erscheinung, dab die 
Adaptation nach kurzen Reizen hoher Intensitfit viel 
schnetler verl~uft als nach l~ingeren Reizen geringer 
Intensit~t. GRA~IT ~9], ~10] (~944, 1947) fand, dab 
es bei Katze und Meerschweinchen in der Retina 
St~bchen gibt, die schnell, und andere St~ibchen, die 
langsam ihre Empfindlichkeit nach Belichtung wieder- 
gewinnen. Es scheint nicht notwendig, daraus auf 
verschiedene Sehpurpurarten zu schlieBen; man kann 
such annehmen, dab im ersten Fall die Zellen Mecha- 
nismen entwickelt haben, die die Bildung von Sekun- 
d~irreaktionen verhindern. 

Aus diesen Vorstellungen folgt, dab die Vorg~inge 
an lichtempfindlichen Stoffen in  lebenden Sehzellen 
nicht ohne weiteres mit den Vorg~ingen an gel6sten 
Sehstoffen, wie sic bisher untersucht wurden, ver- 
gleichbar sind: Die Prim~irvorg~tnge spielen sich an 
Struktureu ab, und die Sehstoffe sind geordnet in sie 
eingebaut. Nur unter dieser Annahme wird z.B. die 
Wirkung elektrischer Felder in den Augen von Fliegen 
und Bienen verst~ndlich. Die Untersuchung der 
Prim~rvorg~inge in den Augen wird daher vor allem 
die Tatsachen heranziehen rntissen, die fiir photo- 
chemische Vorg~tnge in Kristallen gelten (Darstellung 
des gegenw~rtigen Standes bei POHL [20]) .  

Zusammenfassend kann gesagt werden: Der opti- 
sche Apparat der Insekten besitzt infolge seines ana- 
tomischen Baues nur geringe Sehsch~irfe, im besten 
Fall ~/s0 derjenigen des Menschen. Diejenigen Insek- 
ten, die sich langsam bewegen oder im Dunkeln aktiv 
sind, begnfigen sich damit, dab ihnen ihre Augen 
nur eine geringe Anzahl yon Informationen liefern; 
sie verftigen meist fiber andere hochentwickelte Sinnes- 
organe, mit denen sic sich in ihrer Umgebung orien- 
tieren. Die schnell fliegenden Insekten dagegen ver- 
schaffen sich die erforderliche grol3e Anzahl von 
optischen Informationen durch eine fund zehnfache 
Registriergeschwindigkeit; sic ersetzen das mangelnde 
r~umliche durch ein hohes zeitliches Aufl6sungsver- 
m6gen. Diese geringe Tr~igheit des Auges, seine F/ihig- 

keit also, die maximale Erregbarkeit der Sehzellen 
auch nach intensiven Belichtungen in wenigen Milli- 
sekunden wieder herzustellen, wird erreicht, indem 
die Sekund~trprozesse, die sich in der Regel an die 
Lichtabsorption in den Sehstoffen anschlieBen, unter- 
bunden werden, so dab jederzeit eine rapide Resti- 
tution der Sehstoffe erm6glicht ist. Die Hemmung 
der Sekund~irreaktionen geht yon eigenen Ganglien- 
zellen aus, die wiihrend der Belichtung elektrisch auf 
die Sehzellen einwirken. 
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Kurze Originalmitteilungen. 
Ftir die K u r z e n  Or i g i na l mi t t e i l ungen  s ind  ausschl ieBl ich  die  Ver fas se r  ve ran twor t l i ch .  

Analyse beobachfeter Absorpfionsschwankungen 
elektromagnetischer Wellen in der Ionosph[ire. 

Die Abso rp t ion  e l ek t romagne t i s che r  Wel len  in der  Iono~ 
sphXre wird bei  s e n k r e c h t e m  Einfal l  der  Wel len  du rch  folgen- 
den  A u s d r u c k  gegebenl) ,~) :  

~0 A 20 logl0 r] Dezibe!. d = 2 o l o g l o ~  = [(T+ ) r l )  ~ + 
I-tierin is t  : 

~0 = e lektr ische Fe lds tg rke  in 1 k m  E n t f e r n u n g  v o m  
Sender,  

@t = e lektr ische Fe lds t~rke  der an  der I o n o s p h e r e  reflek- 
t i e r t en  Welle,  

A = Absorp t ions -  oder  Di impfungswer t ,  

/ =  F r e q u e n z  der Welle  in M H z  ( =  106 tIz),  

/L - t e l.~[ cos(~, ~) �9 106 = K o m p o n e n t e  des Vek-  
2Jz ~4c 
tors  der  LARMo~-Frequenz der  E Iek t ronen  im Erd-  
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magne t f e ld  in R i c h t u n g  der Wel len-  

n o r m a l e n  (g). Fiir  die P r ax i s  wird in Mi t t e l eu ropa  
ein mi t t l e re r  l u  yon  /L ~ 1,2 M H z  benu tz t ,  

r = E n t f e r n u n g  v o m  E r d b o d e n  zur  I onosphe re  u n d  zu- 
f l ick in kin.  

Anf  den  I o n o s p h g r e n s t a t i o n e n  S lough  ( ~ = 5 1 , 5  ~ Nord,  2~= 
0,5~ West)  u n d  Singapore  ( q ) = l , 3  ~ Nord,  Z = 1 0 3 , 8  ~ Ost) des 
D e p a r t m e n t  of Scientific and  I n d u s t r i a l  Research ,  Lon d o n .  
werden  sei t  l~ngerer  Zeit  l au fend  A b s o r p t i o n s m e s s u n g e n  durch-  
geft ihrt .  E s  wird  dor t  tggl ich  u m  12.00 U h r  Or tsze i t  obiger 
Abso rp t ionswer t  A gemessen .  Ver6f fen t l i ch t  in 3). Eine" sy- 
s t e lna t i sche  Ana ly se  [nach einer  y o n  BAI~T~LS in 4) angegebe-  
hen  lVIethode] der b i she r  ve r6f fen t l i eh ten  Abso rp t ionsmeBwer t e  
zeigte : 

I n  giquatorialen Brei ten (S ingapore)  erfolgt  die A n d e r u n g  
der  Abso rp t i on  in enger  Kor re l a t ion  m i t  d e m  l l j~h r igen  
Sonnenf leckenzyk lus .  Die M o n a t s m i t t e l  der  Absorp t ions -  
wer te  A zeigen dahe r  n a c h  E l imina t ion  der S o n n e n s t a n d s -  
abh~ng igke i t  das  ganze J a h r  h i n d u r c h  eine enge  Kor re la t ion  

25c  


