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Adap ta t ion  and  Photoregenera t ion  in  the  Eye  of the  Blow F l y  

Summary. The correlation between the P 490 concentration and the sensitivity of the 
blue-green UV-sensitive photoreeeptors Nos. 1--6 of the blow fly Calliphora is analysed by 
adaptation experiments with intraeellular recordings. 

Chromatic light adaptations lead to specific variations in spectral efficiency curves. The 
variability in UV and blue-green sensitivity is presumably caused by two independent visual 
pigment systems in one rhabdomere, by a UV pigment comparable to that of Ascalaphus, 
and by a blue-green pigment comparable to that of Eledone (Figs. 1--6). 

The sensitivity of the receptor soon after a light adaption (3--10 min) is directly proportion- 
al to its respective concentration of visual pigment (Figs. 17, 18). Hence follows that on 
the one hand each absorbed quantum supplies the receptor potential with the same amount, 
irrespective of the metarhodopsin-rhodopsi~ concentration of the rhabdomere membrane 
present, and on the other hand it provides automatic self-screening by increasing meta- 
rhodopsin concentration (Fig. 19a, b). 

The temporal adjustment of the visual pigment concentration can be mathematically 
expressed as a simple photochemical equilibrium reaction. The test results confirm the 
theoretical data. 

Adaptation illuminations with mixtures of blue and red light which approximately simulate 
the physiological light composition cause a high concentration of visual pigment to be con- 
stantly present in the receptor (Fig. 20). 

Zusammen/assung. Durch Adaptationsexperimente an den blaugriin-uv-empfindlichen 
Sehzellen Nr. 1--6 des Fliegenauges (Calllphora erythrocephala Meig.) wird der Znsammen- 
hang zwisehen Sehfarbstoffgehalt in den Rhabdomeren und der Empfindliehkeit der Re- 
zeptoren analysiert. 

Die spektralen Wirksamkeitskurven der Rezeptoren 1--6 vertindern sieh spezifisch bei 
chromatischer Helladaptation. Die Variabilit~t yon UV- und Blaugriin-Empfindlichkeit weist 
auf zwei unabhtingige Sehfarbstoffe im Rhabdomer hin. Wobei das UV-Pigment mit dem yon 
Ascalaphus und das blaugriin-Pigment mit dem yon Eledone vergleichbar sein dfirfte (Abb. 1-- 
6). 

Kurze Zeit nach einer Helladaptation {3--10 min) ist die Empfindlichkeit der Rezeptoren 
direkt proportional der jeweiligen P490-Konzentration (Abb. 17, 18). Hieraus folgt, dab 
jeder Quantentreffer am Sehpigment den gleichen Beitrag zur Reizantwort zum Rezeptor- 
potential liefert unabh/ingig yore jeweiligen Metarhodopsingehalt der Rhabdomerenmembran 
und weiterhin, da~] des Metarhodopsin lV[ 560 im Rhabdomer wie ein Schirmpigment wirkt 
(Abb. 19a, b). 

Die zeitliehe Einstellung der Sehfarbstoffkonzentration wtihrend einer Belichtung lt~i]t 
sich dureh eine einfaehe photochemische Gleichgewiehtsreaktion zwisehen P 490 und M 560 
beschreiben. Die Met]daten stimmen mit den theoretischen Werten/lberein. 

* Dissertation der Abteilung ffir Biologie der Ruhr-Universit/it Bochum. 
** Herrn Prof. Dr. K Hamdoff danke ieh ffir die Anregung zu dieser Arbeit. Die Arbeit wurde 
mit Ger~ten durchgefiihrt, die ihm yon der Deutschen Forschungsgemeinschaft zur Verfiigung 
gestellt waren (ira l~ahmen des Sehwerpunktprogramms ,,Rezeptorphysiologie" und SFB-114). 
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Monochromatische Mischlichter, die ann~hernd die physiologischen Strahlungsbedin- 
gungen simulieren, verursachen im Rezeptor hohe P 490-Konzentrationen und entsprechend 
niedrige M 560-Konzentrationen. 

Einleitung 
Die sehnelle Adaptation der Photorezeptoren yon Insekten konnte bereits 

Antrum (1950) bei den ersten Untersuchungen fiber das ERG des Fliegenauges 
feststellen. Die Dauer der Dunkeladaptation ist artspezifisch, z.B. wurde bei der 
Fliege (Hamdorf und Kaschef, 1965) eine ffinffaeh sehnellere Wiederkehr der 
Empfindlichkeit festgestellt, als be~ der Biene (Goldsmith, 1963). Ebenfalls wurde 
ffir das Drosophila- und Aeschna-Auge ein schneller Anstieg der Empfindlichkeit 
nach vorausgegangener ttelladaptati0n bestimmt (Cosens et al., 1971; Autrum 
und Kolb, 1972). Die Vermutung, dab nach Helladaptation die Empfindlich- 
keit der Rezeptoren yon der jeweiligen Konzentration an Sehfarbstoff abhgngig 
ist, konnten Hamdorf, Gogala and Schwemer (1971)am UV-empfindliehen 
Ascalaphus.Auge best/~tigen. Diese elektrophysiologisehen Versuche an Ascala- 
phus zeigen, dab dutch Belichtung mit 480 nm die durch anhaltende UV-Adap- 
ration gedrfiekte UV-Empfindlichkeit wieder auf maximale Werte gebracht 
werden kann. Bei Ascalaphus ist die photoehemisehe Regeneration notwendig, 
um den UV-Sehfarbstoffgehalt im Rezeptor aufrecht zu erhalten (Hamdorf und 
G0gala, 1973). Die photochemische Regeneration konnte aueh am Sehfarbstoff- 
extrakt (Sehwemer, Gogala und Hamdorf, 1971) naehgewiesen ~vei.den, und es 
gelang, das Sehpigment als RetinaleiweiBfarbstoff zu identifizieren. Ebenfalls 
konnte bei Deilephilct eine photochemische Regeneration des Sehfarbstoffes 
s0wohl dutch spektralphotometrische Messungen an den Farbstoffextrakten 
(Schwemer und Paulsen, 1973) als auch durch elektro-physiologisehe Experimente 
(H6glund, Hamdorf nnd Rosner, 1973)gezeigt werden. In der zuletzt genannten 
Arbeit wurde auch die Rezeptorpopulation mit Hilfe selektiver Adaptation 
untersueht. Wie bereits Menzel (1971) bei der Wespe, so konnten auch HSglund, 
Hamdorf und Rosner (1973) bei Deilephila drei Rezeptortypen, einen UV-; Blau- 
und Griinrezeptor, nachweisen. Diese drei Rezeptortypen ergeben bei Summen- 
ableitungen eine zweigipflige Wirksamkeitskurve mit einem schwachen Maximum 
im UV-Bereich und einem breiten Maximum im Grfin-Gelb-Bereich. Da auch yon 
Calliphora eine zweigipflige Wirksamkeitskurve abgeleitet werden kann, liegt die 
Vermutung nahe, dab aueh bier verschiedene Rezeptortypen vorliegen. Dafiir 
sprechen die ersten intrazellul/iren Ableitungen (Burkhardt, 1962), in denen drei 
versehiedene Rezeptortypen festgestellt wurden, die alle hohe spektrale Emp- 
findliehkeit im UV-Bereich, aber drei versehiedene Maxima im siehtbaren Be- 
reich aufweisen. I)agegen k0nnte naeh den Messungen yon McCann nnd Arnett 
(1972) und I)6rrscheidt-K/~fer (1972) nur ein Rezeptortyp mit einer zweigipfligen 
Empfindliehkeitskurve (Maxima bei 350 nm and 480 nm bzw. um 490 nm) fest- 
gestellt werden. Es ist somit wahrscheinlich, dab im Rhabdomer zweiverschiedene 
Sehfarbstoffe vorliegen. 

In der folgenden Arbeit sollte geprfift werden, welehe Zusammenh~nge zwi- 
schen dem Verlauf yon Hell- bzw. Dunkeladaptation und dcm Sehi~rbstoffums~tz 
im Rezeptor besteht. Im ersten Tell wird vergleichend die ~nderung der spek- 
tralen Wirksamkeit bei extra- bzw. intrazellul~ren Ableitungen w/~hrend farbiger 



Adaptation and Photoregeneration im Fliegenauge 271 

Helladaptat ion behandelt. I m  zweiten Tell werden die Zusammenh~nge zwischen 
dem Dunkeladaptat ionsverla~,  der Strahlungsintensit~t und den Wellenl~ngen 
analysiert. 

Material und Methode 
F/it die Versuche wurden Weibchen yon Calliphora erythrocephala Mcig., Mutante chalky 

verwendet. Die Preparation fiir die intrazellul~re Ableitung wurde bereits bei DSrrscheidt- 
K~fer (1972), die fiir die extrazellul~ren Ableitungen (monophasische Rezeptorpotentiale) 
bei H~mdoff and Rosner (1973) verSffentlicht. Bei den selektiven Adaptationsversuchen wurde 
das Fliegenauge jeweils vor der Registriertmg des Wirksamkeitsspektrums 1 min helladap- 
tiert. Die Testreize (300 msec) wurden yon einem quantengleich abgestimmten Spektrum 
gewonnen, wobei die Zeitd~uer yore ersten Lichtreiz (338 nm) bis zum Ende des letzten 
Lichtreizes (608 nm) 40see betrug. Fiir die Auswertung wurde die Amplitude der ,,fast 
transient component" verwendet (s. auch HSglund, ttamdorf und Rosner, 1973). 

Vor jedem Experiment wurden die Fliegenaugen mit 591 nm 2 rain belichtet und n~ch 
einer Dunkelpause yon ca. 10 rain wurde mit der Versuchsreihe begonnen. Diese Pr~parate 
werden im folgenden als ,,dunkelad~ptiert" bezeichnet. 

Urn hinreichende Intensit~ten zu erreichen, wurden bei dem in Abb. 4 dargestellten Ver- 
such auch Kantenfilter GG 495, OG 550, OG 590 und ein UV-Filter UG i1 verwendet. 

Ergebnisse 

I. ExtrazellulSre Messungen 

1. Die Abhi~ngigkeit der spektralen Wirksamkeitskurve 
von der Wellenliinge des Adaptationslichtes w~hrend der Helladaptation 

Abb. l a zeigt den Verlauf der spektralen Wirksamkeitskurven wi~hrend 
Helladaptat ion mit  verschiedenen WelIenl~ngen (348 nm, 411 nm, 500 nm und 
553 nm); Die Intensiti~ten der fiinf Adaptationslichter wurden vor dem Versuch 
so abgestimmt, dab sie gleichhohe Reizantworten (fast transient component) 
lieferten. Die Adaptationslichter waren somit bezfiglich ih re r  elektrischen 
Signalausl6sung wirkungsgleich. Der Vergleich der Wirksamkeitsspektren wi~h- 
rend langwelliger Belichtung mit  553 nm und 500 nm (Kurven b und c) mit  dem 
Spektrum des ,,dunkelad~p~ierten" Auges (Kurve a) zeigt, dal3 die Reizant- 
worsen im UV-Bereich und auch im langwelligen Bereich nahezu gleieh stark ge- 
drfickt werden. Bei Beliehtung mit  411 nm (Kurve e) tri% das Minimum des 
Wirksamkeitsspektrums etwas sti~rker hervor (s. auch Abb. lb) .  Bei Adaptat ion 
mi$ 453 nm (Kurve d) werden die  Reizantworten im Langwelligen starker ge- 
drfickt als im Kurzwelligen, w~hrend bei Belichtung mit  348 nm im UV-Bereich 
eine sti~rkere Reduktion der Reizantworten erfolg~ als im sichtbaren Tell des 
Spektrums (s. auch Abb. 2a und lb) .  Bei allen in Abb. l a  gezeigten spektralen 
Wirksamkeitskurven liegen die Maxima im UV-Bereich bei 350 nm, im sicht- 
baren Bereich des Spektrums um 480 nm. 

Wird, wie in Abb. 2a  u. b gezeigt, die Intensit~t der Adaptationslich~er 
(453 nm, 500 nm und 553 nm) schrittweise erh6ht, werden in zunehmendem 
Mai~e die Reizantwor~en im langwelligen Bereich des Wirksamkeitsspektrums 
gedrfickt, w/ihrend sie im UV-Bereich relativ ansteigen. Mit der Reduktion der 
l~eizantworten (bei der tel. I 0,5 und 1,0) im Langwelligen effolgt gleichzeitig 
eine Verschiebung des Maximums yon 480 nm n~ch 460 nm. Deutlicher kommt  
diese Maximumsverschiebung in Abb. 2b zum Ausdruck, wo die Wirksamkeits- 
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2. reLPotentiaih6he 

~ 
~a=SS3nm: 

\ Kurve a" ret. J. I 0 

" ' - ' ~ "  ~ '  Kurve b l re t  J 0'5 
b ~ �9 , �9 �9 u 
" ~  ~ Kurvec:ret.. j .O.125 

/*00 500 600 nm 

Abb. 2b. Die Abhgngigkeit der spektralen Wirksamkeitskurve vonder Wellenl~nge und der 
Intensit~t des Adaptationslichtes 553 nm. Dio in dieser Abbildung dargestellten Wirksamkeits- 
kurven sind identisch mit denen in Abb. 2~, es wurde lediglich die Normierung ge~ndert: 
480 nm = 1 anstelle yon 420 nm = 1. Ordinate: rel. Reizantwort bezogen ~uf 480 nm = 1. 

Abszisse: Wellenl~nge der quantengleichen Reizlichter 

Die Kurven b u n d c  zeigen die spektralen Wirksamkeiten w~hrend der Adap- 
ta t ion mit  453 nm bzw. 591 nm. Die Kurven b 1 und % wurden direkt  nach Ab- 
schalten des Adaptationslichtes aufgenommen, beginnend yon 338 nm und endend 
bei 608 nm (die Mel~zeit zur Aufnahme des Spektrums betrug jewefls 40 sec). 
Die Spektren b 2 bzw. % wurden jeweils zwischen der 120.--160. sec nach der 
Adaptat ion gewonnen. Diese Kurven  sind identisch mit denen, die nach der 
6.--7.  rain aufgenommen wurden. ~ach  I tel ladaptat ion mit  453 nm (Kurve b2) 
sind die AmplRuden der spektralen Wirksamkei~skurven insgesamt niedriger 
als nach Belichtung mit  591 nm (Kurve %). Auch 1/~ngere Dunkeladaptat ion 
(15 rain) fiihrte zu keinem weiteren Anwachsen der Wirksamkeitskurvcn. Erst  
dutch anschliel~ende langwellige Bestrahlung (591 nm) wachsen (innerhalb 120 sec, 
s. Abb. 3) die Amplituden der spektralen Wirksamkeitskurve bis zu den Werten 
des , ,dunkeladaptierten" Auges. Kurzwellige blaue Strahlung hat also fiber l~n- 
gere Zeit anhaltende helladaptive Wirkung, ws langwellige gelbrote 
Strahlung ,,dunkeladaptierend" wirkt (s. auch t tamdorf  und Rosner, 1973, 
Abb. 1). 

IT. Intrazelluldre Messungen 

1. Die Abh~ngigkeit der spektralen Wirksamkeitskurven 
w~hrend monochromatischer t tel ladaptat ion 

Wie bei den extrazelluli~r aufgenommenen Wirksamkeitsspektren zeigen auch 
die intrazellul~r aufgenommenen eine deutliche Zweigipfligkeit. Ein Maximum 
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Abb. 3. Spektra]e Wirksamkeitskurven nach monoehromatischer Helladaptation. Kurve a = 
Wirksamkeitskurve des ,,dunkeladaptierten" Auges, Kurve b = Wirksamkeitskurve w~h- 
rend der Adaptation mit 453 nm, Kurve b~ = Wirksamkeitskurve s0fort nach Absehalten 
des Ad~ptationslichtes (453nm) aufgenommen, Kurve b 2 = Wirksamkeitskurven naeh 
120--160 sec bzw. 400 sec naeh Ende der Adaptation (453 nm) aafgenommen, Kurve c = 
Wirksamkeitskurve w~hrend Belichtung mi~ 591 nm, Kurve c~ und % = Wirksamkeitskur- 
yen, aufgenommen nach gleichen Zeiten wie bei b~,e. Linke Ordinate- inV. Rechte Ordinate: 

re]. Empfindlichkeit. Abszisse: Wellenl~nge der quantengleichen I~eizlichter 

liegt um 350 nm und ein zweites im sichtbaren Bereich bei 485 nm (s. dazu D6rr- 
scheidt-K~fer, 1972). Diese Zweigipfligkeit k o m m t  bei der Bes t immung der re- 
lat iven spektrMen Empfindl ichkei t  noch starker  zum Ausdruck.  

Die Potent ia l form variiert  scheinbar mit  der Wellenl~nge. Diese Variat ion 
beruht  im wesentlichen auf einer Intensit~tsabh~ngigkeit .  So ist die deutliche 
Abweichung der Potent ia l form z.B. bei 608 nm zu erkennen. Hier  fehlt die dyna-  
mische Spitze des Potentials,  doch bei h6heren Reizintensit~ten t r i t t  diese auch 
bei der Wellenl'~nge 608 nm auf. 

Werden die Rezeptoren monochromat isch  oder farbig adaptiert ,  so sind be- 
s t immte Ver~nderungen in der spektralen Wirksamkei t  zu beobachten.  Es ver- 
~ndert  sich die Potent ialform und die Relat ion der Ampli tuden der verschiedenen 
Potent ia lkomponenten.  Abb. 4 zeigt eine Reihe yon  Adapta t ionsversuchen mit  
monochromat ischen und  ~arbigen Lichtern (hergestellt durch Linien- bzw. Kan-  
tenfilter). Allgemein zeigen im helIadaptierten Zustand die Potentiale eine pha- 
sische ,,off" Komponente .  Bei dieser ,,off" Komponen te  verminder~ sich die De- 
polarisation East bis zum Ruhepotent ia l  (s. Abb. 5). I m  , ,dunkeladapt ier ten" 
Zustand bewirken die ReizIichter 338 nm und 608 nm Ampl i tuden yon  ca. 30 
bzw. 17 inV. Wird  mi t  430 nm adaptiert ,  so antwor te t  die Zellmembran auf den 
Dauerreiz mi t  einer Depolarisation yon  ungef~hr 10 inV. Die aufgesetzten Reiz- 
lichter (338 nm und 608 nm) bedingen jetzt  s hohe Spitzenwerte yon  28 
bzw. 19 inV. Die , ,off"-Antwort  yon  338 n m  geht  nahe an das Ruhepotent ia l  heran, 
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Abb. 4. Die Abh~ngigkeit der spektralen Wirksamkeit w~hrend der Adaptation mit mono- 
chrom~tischen oder farbigen Lichtern. Reihe 1 zeigt die Reizantworten eines Rezeptors 
auf quantengleiche Spektr~lreize yon 338--608 nm. Die relativ geringen Unterschiede in 
den Amplituden der spektralen Reizantworten sind durch die verwendeten hohen Reizant- 
worten des quantengleichen Spektrums bedingt. In der 2.--6. Reihe sind die Antworten des 
Rezeptors bei Adaptation mit 430 nm, OG 550, GG 495, OG 590 und UG 11 (ultraviolettes 

Licht) dargestellt. Reizdauer der spektralen Lichtreize 300 msec 

w~hrend die , ,off"-Antwort  yon  608 nm wesentlich kleiner ist. Auch die ,,off"- 
An twor t  auf den Adaptat ionsreiz  schwingt nur  wenig (um ca. 3 mV) fiber das 
Ruhepotent ia l  hinaus. Die , ,off"-Antwort  der Testreize beruht  somit  nicht  auf 
einer echten Hyperpolar isa t ion,  sondern sie ist abh~ngig yon  der  St i t rkeder 
Vordepolarisat ion durch das Adaptat ionsIicht .  

Ans dem Versuch yon  Abb. 4 is~ eine ,~-spezifische Beeinflussung des Wirk- 
samkei tsspektrums nicht  eindeutig zu erkennen. Eine Belichtung mit  mono- 
chromat ischen und  farbigen Lichtern der verschiedenen Spektralbereiche ffihrt 
scheinbar nur  zu einer mehr  oder weniger intensiti~tsbedingten Redukt ion  der 
Ampli tuden.  E inen  sehr deut l ichen Effekt  kann  m a n  bei der Adap ta t ion  mit  513nm 
in Abh~ngigkeit  yon  der In tens i t~t  feststellen. Der Versuch in Abb. 6 zeigt n~m- 
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Abb. 5. In dem linken Teil der Abbildung (gekennzeichnet durch ,,dunkel") sind die erste 
und letzt~ Reizantwort (338 nm und 608 nm) aus einem Wirksamkeitsspektrum eines ,,dun- 
keladaptierten" Rezeptors dargestellt. Nach Abschalten des Adaptationslichtes (450 nm) 
depolarisiert die Rezeptormembran und der gleichzeitig gegebene spektrale UV-Reiz be- 
dingt eine Reizantwort, die in ihrer ,,off"-Komponente fast den Weft des Ruhepotentials 
(gestriehelte Linie) erreieht. Naeh Absehalten des Adaptationslichtes erreieht der Rezeptor 

wieder den gleichen Ruhepotentialwert, wie vor der Adaptation 

lich, dab bei Helladaptation mit steigender Intensit~t des monochromatischen 
Adaptationsliehtes die Reizantworten auf die spektralen Testreize (quanten- 
gleich abgestimmt) sich spezifisch ~ndern. Bis zu einer Intensit/~t des Adaptations- 
liehtes yon 0,05 relativer Intensit/~t nehmen die Amplituden der Komponenten der 
dynamischen , , transient"-Antwort kontinuierlich ab, die der ,,off"-Antwort zu. 
Bei der relativen Intensit~tt 0,5 und 1,0 treten im UV-Bereich keine ,,transient"- 
Antworten mehr auf, und auch die ,,off"-Antworten sind reduziert. Die steady- 
state Komponente  ist negativ gerichtet. Nur im sichtbaren Bereich zwischen 
460 nm und 550 nm bleiben die Polarit/~ten aller Komponenten erhalten. Dieser 
Versuch zeigt also, dab mit steigender Intensit~t der monoehromatisehen Be- 
liehtung best immte Komponenten (,,transient" und ,,off") im UV-Bereich sehr 
stark reduziert sind und die , ,steady-state"-Antwort in der Polarit/~t umkehr~, 
also die Membrandepolarisation vermindert.  

2. Das Empfindliehkeitsverhalten der Rezeptoren nach monochromatiseher 
Helladaptation 

Wird ein Rezeptor mit  sehwachem Testreiz (450 nm, 60 msec, 1 Hz) gereizt, 
so antwortet  er mit  konstanten monophasischen Potentialen. Wird kurzwellig 
mit  461 nm helladaptiert, so werden die Reizantworten so stark gedrfiekt (s. 
Abb. 7), dab sie veto Rausehen nicht mehr zu unterseheiden sind. Naeh Abschal- 
ten des Adaptationslichtes steigen die Reizantworten rasch an und erreichen 
naeh 3 rain einen Endwert,  der sich fiber l~ngere Zeit (10 rain und mehr) kaum/~n- 
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Abb 7. Dunkeladaptationsverlauf nach monochromatischer Helladaptation mit den Wellen- 
1/~ngen 461 und 591 nm (Erkl/~rung siehe Text). Ordinate: Versuehsablauf in Minuten. Ab- 
szisse: mV-Angabe der Reizan~wort. Skala rel. Empfindliehkeit: Amplituden der Reiz- 
a ntworten des,,dunkeladaptierten" Rezeptors bei SchwEchung des Testreizes mit 50 % Neutral- 

gr~ufiltern 

deft. Dieser Endwert liegt weir unter dem Ampl]tudenwert des Ausgangspoten- 
rials. Wird anschl]eBend 1 rain langwellig z.B. mit 591 nm belichtet, so gehen 
die Reizantworten, wie bei der Adaptation mit 461 nm im Rauschen unter. Im 
Dunkeln wachsen dann die Amplituden sehr rasch an und erlangen nach zwei 
bis 3 rain bereits den Ausgangswert (s. Abb. 7). Blaues Licht hat also, wie bereits 
bei extrazellul/~ren Ableitungen gezeigt werden konnte (Hamdoff, Rosner, 1973, 
Abb. 1), eine anhaltende adaptive Wirkung, w/~hrend Licht des gelbroten Spek- 
tralbereiches die Empfindlichkeit des Rezeptors regeneriert. 
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Abb. 8. l%elative Empfindliehkeit des Rezeptors in Abhiingigkeit yon der Wellenl~nge des 
quantengleiehen Adaptationslichtes. Die Kurve ist eine Mittelwertskurve aus aeht Versuchen. 
Die Balken geben die Streuung der Mittelwerte an. Ordinate: Rel. Empfindlichkeit bezogen 
auf die Empfindlichkeit drei Minuten naeh Belichtung mit 591 nm. Abszisse: Wellenl~inge 

des quantengleiehen Adaptationslichtes 

Zu sehr glmliehem Versuchsergebnis gelangt man, wenn fiber eine l~ngere Zeitspanne 
bin die Dunkeladaptation nach Helladaptation mit 461 nm und 591 nm verfolgt wird. Bei 
Dunkelpausen yon 15 rain wurde nach Belichtung mit 461 nm yon der 3.--15. rain eine 
weitere geringe Amplitudenzunahme yon 0,3 mV beobachtet und nach Belichtung mit 591 nm 
yon der 3.--15. rain yon 0,1 mV. Wobei die ErhShung um 0,3 mV einer Empfindliehkeits- 
steigerung yon 9% birmen 12 rain und die um 0,1 mV yon 3,5% entspricht. Es erschien daher 
eine Begrenzung der Dunkeladaptationszeiten bei den nactffolgenden Versuchen auf 3 rain 
gerechtfertigt zu sein. 

Bei allen folgenden Versuchen wurde die Emlofindlichkeit der Rezeptoren mit Hilfe der 
jeweils gemessenen Intensit~tsamplitudenfunktion bestimmt (s. Hamdorf, Rosner, 1973). 

3. Die  A b M n g i g k e i t  der  Empf ind l i e hke i t  
yon  der  Wellenl/~nge quantengle ieher  monoehromat i scher  Adapta t ionsl ieh~er  

Adapgie r t  man  einen Rezep to r  naehe inande r  mi t  verseh iedenen  monoehro-  
ma t i sehen  Lieh tern ,  so s tel len sieh in den  Dunke lpe r ioden  yon  2 - - 3  rain 2-spezi- 
fisehe Empf ind l i ehke i t swer t e  ein. Dies zeigt  Abb.  8, aus de r  zu ersehen ist ,  dab  
d ie  re la t ive  Empf ind l i ehke i t  kon t inu ie r l i eh  yon  langwell igen (591 nm)  zu knrz-  
wel l igen (460 nm) A d a p t a t i o n s l i e h t e r n  a b n i m m t ,  bei  460 nm ein Min imum dureh-  
1/~uft und  zu 400 n m  wieder  ans te ig t .  U m  dieses  Min imum zu siehern,  wurden 
insgesamt  8 Rezep to r en  un te r sueh t .  

L ieh t  der  Wellenl~nge 461 n m  h a t  also d ie  s tg rks te  a d a p t i v e  Wirkung ,  
w~hrend  d ie  Wel lenl~nge 591 n m  die  E m p f i n d l i e h k e i t  eines , ,dunkeladapt ierCen" 
Rezep to r s  n ieh t  beeint r / ieht igL Die adap t ive  W i r k u n g  einer  Blaus t rah lung  
wird  dureh  die  Bel ieh tung  mi t  591 n m  wieder  aufgehoben.  Aus d iesem Grund  wur- 
den  die  Rezelotoren vor  Versuehsbeginn  s tets  mi t  591 n m  vorbel ieh te t .  Somi t  
waren  Iiir  alle E x p e r i m e n t e  verg le iehbare  Ausgangsbed ingungen  gegeben.  A n  
d ieser  Stel le  sei ve rmerk t ,  dab  aueh noeh e x t r e m  langwell ige Bel ieh tung  (665nm) 
d u n k e l a d a p t i e r e n d  wirkt .  
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Abb. 9. Empfindliehkeitsverhalten der Rezeptoren naeh Adaptation mit 461 nm und 591 nm 
unter Variation der Beliehtungszeiten. Knrve I (Punkte) zeigt die Abnahme der Empfind- 
lichkeit nach Helladaptation mit 461 nm. Kurve I I  (Kreise) zeigt die Zunahme der Emp- 
findlichkeit nach Helladaptation mit 591 nm, wobei der Rezeptor bereits mit 461 nm (zwei 
Minuten) helladaptiert war. Ordinate: rel. Empfindlichkeit bezogen auf die Empfindlichkeit 
des ,,dunkeladaptierten" Rezeptors. Abszisse: Belichtungszeit mit 591 nm bzw 461 nm in sec 

4. Das Empfindlichkeitsverhalten der Rezeptoren nach Adaptat ion 
mit  461 nm und 591 nm bei versehiedenen Belichtungszeiten 

Die nach einer I tel ladaptat ion erreichten Empfindlichkeiten sind nicht nur 
abh~ngig yon der Wellenli~nge des Adaptationslichtes, sondern auch yon der 
jeweils eingestrahlten Liehtmenge der Adaptation. Dies zeigt der Versueh yon 
Abb. 9 (Kurve I) bei dem ein mit  591 nm voradaptierter  Rezeptor mit  der Wellen- 
1/~nge 461 nm beliehtet wurde, wobei die Intensit~t (rel. I----1,0) des Adapta- 
tionslichtes konstant  gehalten und die Belichtungszeit ausgehend yon 1 sec - -  
bis zu 256 sec - -  jeweils verdoppelt  wurde. In  Abb. 9 sind die Empfindlichkeits- 
werte, die der Rezeptor naeh jeweils 3 rain Dunkelperiode erreieht, als Funktion 
der Helladaptationsdauer aufgetragen. Die relative Empfindlichkeit 1,0 ent- 
spricht dabei der Empfindlichkeit des , ,dunkeladaptierten" Rezeptors. Der Kur- 
venverlauf ist s-fSrmig und n~hert sich asymptotisch einem Grenzwert yon 0,15 
relativer Empfindliehkeit. 2 min Adaptation mit  461 nm reichen somit ~us, um 
nahezu diesen Grenzwert zu erreiehen. 

Kurve  I I  in Abb. 9 zeigt die regenerierende Wirkung des gelbroten Lichtes 
(591 nm), bei konstanter  Intensit/it, in Abhiingigkeit yon der Itelladaptations- 
dauer. Die Empfindlichkeit des Rezeptors wi~chst mit  zunehmender Belichtungs- 
dauer sehr steil an und n~hert sich ab der 32. see dem Grenzwert 1,0 relativer 
Empfindlichkeit. 64 sec Gesamtbelichtung mit 591 nm reichen aus, um maximule 
Ampli tuden zu erreichen. 

5. Das Empfindlichkeitsverhalten der Photorezeptoren in Abh/~ngigkeit 
yon der Intensit/~t der Adaptationslichter (461 nm bzw. 591 nm) 

Der Verlauf der Empfindlichkeitszunahme nach Helladaptation mit  461 nm 
fallender Intensiti~t geht aus Abb. 10 (Kurven 1--5) hervor. Nach jeder ein- 
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Abb. 10. Empfindlichkeitsverhalten der Photorezeptoren nach Adaptation mit 461 nm bei 
konstanter Belichtungszeit und unterschiedlicher Intensit~t des Adaptationsliehtes. Dunkel- 
adaptationsverlauf naeh einer einminfitigen Belichtung mit 461 nm und der rel. I = 1 
(Kurve 1), rel. I = 0,5 (Kurve 2), rel. I -~ 0,25 (Kurve 3), rel. I = 0,12 (Kurve 4), rel. I = 
0,012 (Kurve 5). Naeh jeder Blaubeliehtung wurde dureh eine einminfitige Adaptation mit 
591 nm die Ausgangsempfindliehkeit wieder eingestellt. Diese Dunkeladaptationsverl~ufe 
sind in der reehten H~ilfte der Abbildung dargestellt. Ordinate: mV der Reizantwor~ mit 
Skala der rel. Empfindlichkeit des ,,dunkeladaptierten" Rezeptors. Abszisse: Zeitskala in 

rain 

rel.Empf. 1,0_ 

0.5. ~ 

- I I ,  , , 11 , 
0 0,01 0'I 1.0 = Ig J 

Abb. 11. Die relative Empfindlichkeit des Rezeptors in Abh~ngigkeit yon der Intensit/~t 
des Adaptationslichtes (461 nm) drei min nach der Belichtung. Die Empfindlichkeitswerte 
wurden fiber die Intensit~tsamplitudenfunktion (Skala der Abb. 11) ermittelt. Ordinate: 

rel. Empfindlichkeit. Abszisse: Intensit/~t des Adaptationslichtes 

min i i t igen  B l a u a d a p t a t i o n  und  3 min  Dunke lpe r iode  wurde  1 min  lang mi t  591 n m  
regener ier t .  

Die Empf ind l i chke i t  des Rezeptors ,  aus den  K u r v e n  1 - - 5  bei  de r  4. rain aus 
Abb.  10 mi t  Hi l fe  der  In~ens i t /~sampl i tudenfunk t ion  bes t immt ,  is t  in Abb.  11 
da:cgestellt. Der  Vergleich dieser  F u n k t i o n  mi t  de r  aus Abb.  9 zeigt,  da$  d ie  Ver- 
1/~ufe auBerorden t l i ch / ihn l i ch  s ind und  somit  die  Intensi~/~t mi t  der  Bel ichtungs-  
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Abb. 12. Dullkel~daptationsverlauf des i%ezeptors in Abh~ngigkeit yon der Intensit~t und 
yon der Belichtungszeit des Ad~pt~tionslichtes (591 nm). Kurve 1: re]. I = 1,0; Kurve 2: 
tel. I ~ 0,5; Kurve 3: tel. I = 0,25. Testreiz: 450 nm, 1 Hz. Die oberste Beschriftungsreihe 
gibt die Belichtungszeit der 59t nm Adaptation in sec an. Ordinate: mV der Potenti~lhShen 
mit Sk~l~ der rel. Empfindlichkeit des ,,dunkelad~ptierten" Rezeptors. Abszisse: Versuchs- 

zeit in rain 

zeit ver tausehbar  ist. Es entspricht z.B. die Empfindlichkeit ,  die der Rezeptor  
nach einer Beliehtung yon  60 sec mit  der Intensit/~t 0,5 erreieht, genau der, die 
er nach einer Adapta t ion  yon  30 see mit  der Intensi t~t  1,0 erlangt. 

Der Verl~u~ der Empfindl ichkei tszunahme naeh Adapta t ion  mit  591 m m  naeh 
Beliehtung mit  drei verschiedenen relutiven Intensi t~ten (Kurve 1, I = 1,0 ; Kurve  
2, I ~ 0,5; Kurve  3, I : 0 , 2 5 )  und wachsender Belichtungszeit  geht aus Abb. 12 
hervor. Bei den Versuchen 1 - -3  wurde zun/~chst mit  Blaulicht 1 min adapt ier t  
und hierdurch die Empfindlichkeit  auf 0,2 rel~tiver Empfindliehkeit  gedrfickt. 
Dann  warde  5 sec l~ng mit  591 nm ad~ptiert  und  die Empfindlichkeits/~nderung 
fiber 3 min verfolgt, dann  erneut weitere 5, 10, 20, 30 see adaptier t  und  jeweils 
die Empfindlichkeitszun~hme veffolgt. 

Aus den Kurvenverl~ufen ist zu ersehen, dab bereits 10 see Beliehtung mi t  
591 nm (rel. 1 ~ 1,0) ausreichen, um den Rezeptor  auf maximale Empfindl ichkei t  
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Abb. 13. Der Einflu$ konstanter Lichtmengen (Z.t = const.) auf den Verlau~ der DunkeL 
adaptation. Das Produkt aus I .  t wurde mit 120 (Intensit/~t. sec) festgesetzt. Gemessen wurde 
mi$ dem Adaptationslicht 461 nm mit der re]. Z 1,0-120 sec; 0,5.240 sec; 0,25.480 see und 
0,1125. 960 see. Die Dunkeladap~ationsverl/itffe nach jeder Blauadaptation sind in der tinken 
H~lfte der Abbildung dargestellt. Nach jeder Blauadaptation wurde der Rezeptor eine rain 
mit 591 nm (tel. I = 0,5) lang regeneriert (s. rechte H~lfte der Abbildtmg). Ordinate: mV 
der Reizantwort mit Skala tier tel. Empfindliehkeit des ,,dunkeladaptierten" Rezeptors. 

Abszisse: Versuehsablauf in rain 

zu regenerieren (7.--10. rain). Bei den geringeren Intensit/~en sind insgesamt 
20 set Belichtung bei Kurve 2 (10.--13. rain) und insgesamt 40 sec bei Kurve  3 
(14.--16. rain) erfordertich, um die Ausgangsempfindliehkeit wieder zu erreiehen 
(s. Abb. 12). Beim Vergleieh der w&hrend der Dunkeladaptation erreichten Emp-  
findliehkeiten nach einer Gesamtbelichtung yon 80 sec (18.--20. rain) f/~llt auf, 
da$ nach einer Belichtung mit  der Intensit~t 0,25 die Amplitudenwerte den Aus- 
gangswert fibersehreiten. 

6. Der Einflu6 konstanter Lichtmengen (I .  t = cons$.) 
auf den Verlauf tier Dunkeladaptat ion 

Wie bereits in Absehnitt 5 besehrieben, ist die Intensit/~t mit  der Belichtungs- 
zei~ vertauschbar. I m  folgenden Versuch wurde nun die Gfiltigkeit des I . t  = 

eonst. Gesetzes fiber eine Zehnerpotenz hin mi~ der Wellenl~nge 461 nm geprfift 
(s. Abb. 13). Ffir das Produkt  I . t  wurde im Versuch der Weft  120 gew/~hlt 
(I.  t = 120). Der Vergleieh der vier Versuehe zeigt sowohl Identit/~t aller Adap- 
tationsverl/~ufe zwischen der 2. und 5. rain, als auch aller Kontrollbelichtungen 
mit  591 nm. 

7. Der Verlauf der Dunkeladaptation nach diehromatischer Helladaptation 
mit  461 nm und 591 nm 

Um die gleichzeitige Wirkung adaptierender und regenerierender Strahlung 
zu ~nalysieren, wurde eine Reihe yon Versuehen mit  Misehlieh~ern (aus 461 nm 
und 591 rim) durchgeffihrt. Bei den Versuchen in Abb. 14c u. d wurde die Wir- 
kung yon Misehlichtern bei Variation der Intensit/~t yon 591 nm untersueht. 
Be:i dem Versuch in Abb. 14c wurde 1 rain, bei dem in Abb. 14d 2 rain lang mi~ 
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Abb. 14. (a, b). Verlauf der Dunkeladaptation bei dichromatischer Helladaptation mit  461 nm 
und 591 nm bei Variation der Intensit~t von 461 nm. Die Kurven I geben in Abb. a u. b 
jeweils den Adaptationsverlauf nach Mischlichtbelichtung mit  591 nm (tel. I = 0,5) und 
461 nm (rol. I = 1,0) an. Die Kurven 2- -5  geben den fallenden 461 nm Anteil yon 0,5; 0,25; 
0,1; 0,05 rel. I an. Ordinate: mV dor Reizantwort mit  Sk&la rel. Empfind|ichkeit. Abszisse: 
Zeitverlauf in rain. (c, d) Der Verlauf der Dunkeladaptation bei dichromatischer Hellad&p- 
ration mit  461 nm und 591 nm bei Variation der Int.ensit~t yon 591 nm. D~uer der Misch- 
lichtbestrahlung in Abb. 15c eine min in Abb. 15d 2 rain. Die Kurven 1 geben jeweils den 
Dunkel-Adaptationsverlauf nach reiner Blaustrahlung (461 nm) an. Die Kurven 2 ~ 5  bzw. 6 
geben den steigenden 591 run Anteil yon 0,025; 0,005; 0,12; 0,25; 0,5 bzw. 1,0 rel. I an. Ordi- 
nate: mV der l~ezeptorantwort mit  Skala rel. Empfindlichkeit des ,,dunkeladaptierten" Re- 
zeptors. Abszisse: Zeitskala in rain. Die Kontrollversuche mit  591 nm am Ende einer jeden 

Mischbelich~ung wurden nicht dargestellt 

d e n  Wel l en l i i ngen  461 n m  u n d  591 n m  g le ichze i t ig  a d a p t i e r t .  D i e  V e r s u c h e  zeigen,  

d a b  m i t  w a c h s e n d e m  A n t e i l  d e r  W e l l e n l ~ n g e  591 n m  i m  Misch l i ch t  d ie  E m p -  

f indl ichkei~  au f  hShe re  W e r t e  ans t e ig t  (Abb.  14c K u r v e n  2 - - 6 ,  14d  K u r v e n  2 5;  

s. a u c h  15a) .  
Abb .  14 a u. b ze igen  d ie  e n t s p r e c h e n d e n  M i s c h l i c h t v e r s u c h e  zu  d e n  in  Abb .  14 c 

u. d d&rgeste lRen,  bei  V a r i a t i o n  d e r  I n t e n s i t ~ t  y o n  461 nm.  Mi t  s i n k e n d e m  An-  

t e i l  v o n  461 n m  im  Misch l i ch t  n i m m t  d ie  E m p f i n d l i c h k e i t  3 ra in  n a c h  de r  He l l -  
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Abb. 15. (~) Die relative Empfindlichkeit des Rezeptors in Abh~ngigkeit yon dichromatischer 
Helladaptation mit 461 nm und 591 nm bei Variation der Intensifier yon 591 nm. Die Emp- 
findliehkeitswerte wurden fiber die Intensit~tsamplitudenfunktion (Skala der Abb. 14e u. d) 
ermittelt. Kreuze: Empfindliehkeitskurve yon Abb. 14d, Punkte: Eml~findlichkeitskurve 
yon Abb. 14c. Ordinate: SkMa rel. Empfindlichkeit. Abszisse: rel. Intensit~t des gelbroten 
Lichtes (591 nm). (b) Die Empfindliehkeit drei rain nach Hell~d~ptation mit ~ischlichtern 
bei Variation der Intensit~t yon 461 nm. Die Kurve mit den Punkten zeigt einen Einzel- 
versuch; die Kurve mit den Querbalken Mittelwerte aus drei Versuchen mit der zugehSrigen 
S~andardabweichung. Ordinate: reI. Empfindliehkeit. Abszisse: rel. Intensit~t des blauen 

Adaptationslichtes (461 rim) 

~0 IgJ 

adaptation bei beiden Versuchen zu (s. Kurven 1--4 in Abb. 14a und Kurven 
1--5 in Abb. 15b). Auff~llig ist, dal~ bei geringem Anteil von 461 nm im Misch- 
licht (Kurven 4 und 5 in Abb. 14b bzw. Kurve 4 in Abb. 14~) die Empfindlieh- 
keit etw~s fiber den Wert des ,,dunkeladaptierten" Rezeptors ansteigt. Bei dem 
in Abb. 14a dargestellten Versuch sind Unstetigkeiten im Anstieg (zwischen 1. 
und 2. rain) zu beobaehten, die deutlich yon der Intensit~t des beigemischten 
Liehtes yon 461 nm abh/ingen. 

Aus Abb. 15b geh~ hervor, dab nach Mischbeliehtung mit niedrigen Inten- 
siti~ten yon 461 nm und konstantem 591 nm die Empfindliehkeit der Rezeptoren 
hSher ist als nach langfristiger Belichtung mit 591 nm allein. Sowohl die Kurve 
des Einzelversuches ats auch die der Mittelwerte schwingen zwisehen 0,i und 
0,01 rel. I fiber den Wert des ,,durLkeladaptierten" Rezeptors hinaus. 

Diskussion 

HSglund, Hamdoff, Rosner (1973) konnten bei Deilephila mit Hilfe 
selektiver Adaptation zeigen, dab die bei Massenableitung gefundene zwei- 
gipflige Wirksamkeitskurve yon drei, in ihrer maximalen Absorption versehie- 

2 J. comp. Physiol., Vol. 
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denen Rezeptoren gebildet wird. Unter identischen Versuehsbedingungen i~ndern 
sich bei monochromatischer Adaptation :die extrazelluliir abgeleiteten Wirksam- 
keitsspektren yon Calliphora in anderer Weise als die yon Deilephila: Gleichgiiltig 
welche Wellenl~nge zur Adaptation bei Calliphora verwendet wird (yon 348 
bis 553nm), nehmen die Signalamplituden ingesamt drastisch ab. W~hrend der 
Adaptation ist aber aul~erdem eine ~-spezifische Wirkung des Adaptationsliehtes 
nachweisbar. Adaptation mit gelbem Licht (553 nm) fiihrt zu einer Verschiebung 
des 2 max yon 480 nm auf 460 nm und bedingt gleichzeitig einen relativen An- 
steig der UV-Empfindliehkeit (s. Abb. 2a u. b). Durch Strahlung mit 453 nm 
sinkt die Empfindlichkeit im siehtbaren Bereieh wesentlieh starker als im UV- 
Bereich des Wirksamkeitsspektrums. Andererseits 1s sieh die UV-Empfind- 
liehkeR wesentlich starker herabdrficken dutch UV-Adaptation, als die Emp- 
findliehkeit im Bereich zwisehen 420--608 nm. 

Aus diesem Verhalten der Wirksamkeitsspektren muB angenommen werden, 
da~ drei verschiedene ,,Farbprinzipien" (UV, Blau und Grfin) im Calliphorcb. 
Auge vorkommen. Es ist bisher noch nicht eindeutig gekl~rt, ob diese 3 ,,Farb- 
prinzipien" drei verschiedenen Rezeptortypen zuzuordnen sind. Ffir die Re- 
zeptoren 1--6 des Fliegenommatidiums ist sowohl nach den fibereinstimmenden 
intrazelluli~ren Messungen yon DSrrscheidt-Ki~fer (1972) und McCann und Arnett 
(1972) als auch nach den optomotorischen Messungen yon Eckert (1971) mit 
grol~er Sieherheit eine zweigipflige spektrale Empfindliehkeitskurve (UV 350 nm, 
langwellig 480 nm) anzunehmen. Hieraus folgt, dal~ in diesen Rezeptoren (1--6) 
entweder ein Sehpigment lokalisiert ist, das vSllig abweichende Absorptions- 
eigenschaften wie andere Sehpigmente besitzt, oder da~ in diesen Rezeptoren 
1--6 zwei verschiedene Pigmente in die Rhabdomerenmembran eingelagert sind. 
Die dritte Interpretation naeh Snyder und Miller (1972), dal~ WellenleRereigen- 
schaften die Form der Empfindliehkeitskurve wesentlich bestimmen, kann schon 
deshalb nicht zutreffen, weft die Durchmesser der Rhabdomere der entsprechenden 
Rezeptoren ein zu grol~es V besitzen. Nach den spektralphotometrischen Mes- 
sungen yon Itamdorf, Paulsen und Schwemer (1973) und mikrospektral-photo- 
metrischen Messungen yon Stavenga et al. (1973) ist der Sehfarbstoff mit ~ max 
480 nm der Zellen 1--6 ein Rhodopsin mit gleichen Absorptionseigenschaften 
wie andere bereits bekannte Farbstoffe. Somit ist anzunehmen, dal~ in diesen 
Rezeptoren auBerdem ein UV-Rhodopsin enthalten ist s photometrischer 
Eigenschaften wie das UV-Pigment yon Ascalaphus. Dies ist yon Bedeutung ffir 
die welter unten diskutierten Adaptations- und Regenerationsversuche an dan 
Zellen 1--6. 

Die Zellen 7 und 8 haben offensichtlich abweichendd spektrale Empfindlich- 
keiten. Die Diskussion hierfiber ist noch often. Langer (1965), Langer und Thorell 
(1965) und Eckert (1971) sprechen bei beiden yon Blaurezeptoren, ws 
Stavenga et al. die Zelle 7 als UV- und die Zelle 8 als Blaurezeptor anspricht. 

Da das Rhabdomer der Zellen 7 und 8 einen wesentlich geringeren Durch- 
messer besitzt als das der Zellen 1--6 k6nnten hier auf Grund wellenoptischer 
Effekte eine ~t max Verschiebung zum Kurzwelligen yon 480 nm auf 460 nm 
hervorgerufen warden (Snyder und Miller, 1972). 

Ffir die yon Stavenga et al. aufgestellte Hypothese l~i~t sich der in Abb. 6 
dargestellte Adaptationsversuch anffihren: Die Repolarisation der Rezeptor- 
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membran dureh die UV-Testreize w/~hrend Helladaptation (513 nm) kSnnte durch 
die elektrische Kopplung eines spezifisehen UV-Rezeptors mit den Retinula- 
zellen 1--6 hervorgerufen werden,/s wie es bereits ffir die Photorezeptoren 
bei Limulus yon Nolte und Brown (1972) beobachtet wurde. 

Bei den Adaptations- und Regenerationsversuchen wurden nur Rezeptor- 
zellen vermessen, deren spektrale Empfindlichkeit dem Zelltyp 1--6 entspraehen. 
Bei diesen Rezeptoren bewirkt eine intensive Blaustrahlung um 450 nm eine lang- 
anhaltende Herabsetzung der Empfindlichkeit, die durch anschliel~ende Be- 
lichtung mit 591 nm wieder aufgehoben wird. Einen vergleichbaren Effekt fanden 
Cosens und Briseoe (1971) bei Drosophila melanogaster. Die Autoren interpretieren 
jedoeh das Versuehsergebnis als einen farbabh/~ngigen zentralnervSsen EinfluB 
auf die Empfindliehkeit der Rezeptoren. Schon die spektralphotometrischenUnter- 
suchungen yon Itamdorf, Paulsen, Sehwemer (1973) und Stavenga et al. (1973) 
als auch die intrazellul/~ren elektrophysiologisehen Daten in Abb. 7 und 8 und 
Hamdorf und l~osner (1973) Abb. 4 widerlegen eindeutig diese Interpretation: 
Diese unabh/~ngigen Messungen zeigen iibereinstimmend, dab in den Zellen 1--6 
ein Sehpigment mit 2, max ca. 490 n m d e r  naeh Belichtung in ein thermostabiles 
farbiges Endprodukt yon 2 max ca. 560 nm fibergeht. 

Neuere spektralphotometrische Messungen yon Schwemer zeigen eine Ubereinstimmung 
mit den ~eBergebnissen yon Stavenga et al., dal] die Relation 2. max Rhodopsin zu ~, max 
M:etarhodopsin noch hSher ist als urspr~nglich vermutet: start 1:1,25 d~fte das Verh~ltnis 
eher bei 1 : 1,5 liegen (pers. Mitteilung). 

Da die spektrale Empfindlichkeit dieser Rezeptoren im sichtbaren Bereieh 
um 480 nm liegt, mu8 das Pigment P 490 identiseh mit dem Sehfarbstoff und das 
Pigment M 560 mit dem farbigen Endprodukt (Metarhodopsin) sein. Weiterhin 
l~l~t sich sowohl photometriseh als aueh elektrophysiologisch zeigen, dal3 sich 
bei monochromatischer Helladaptation des Rezeptors mit Wellenl/~ngen, die 
gleiehzeitig das Rhodopsin und Metarhodopsin treffen, im Rhabdomer photo- 
ehemische Gleichgewichte einstellen. Diese Gleichgewichte h/~ngen yon den 
2-spezifischen Absorptionskoeffizienten beider Farbstoffe P und M bei der je- 
weiligen Adaptationswellenl/tnge ab. So wird z.B. dureh Blaubelichtung, die vor- 
zfiglich das P 490 trifft, der Sehfarbstoffgehalt in den Rezeptoren stark herab- 
gesetzt, durch Rotbeliehtung, welche vorzfiglich das M 560 tri/ft, wird der Seh- 
farbstoffgehalt angehoben. Das Sehpigmentsystem ist somit sehr ~hnlich dem 
der Cephalopoden z.B. F~ledone (Hamdorf, Schwemer, T/~uber, 1968), w/ihrend 
es sieh vom Sehpigment der Gr/inrezeptoren yon Deilephila und Manduca unter- 
scheide~. (Bei den Grfinrezeptoren yon Deilephila und Manduca (HSglund, tiara- 
doff und Rosner, 1973; Hamdorf und Schwemer, unverSffentlich~) ist das Nfeta- 
rhodopsin zum Kurzwelligen verschoben.) Elektrophysiologisch (s. Abb. 7) 1/t$t 
sich dementsprechend zeigen, dal~ nach Blaubelichtung die Empfindliehkeit 
stark herabgesetzt ist und dutch anschlieI~ende Gelbrotbelichtung wieder an- 
gehoben wird. _&us Abb. 8 geht hervor, daf3 jede Bestrahlungswellenl~nge (ira 
spektralen Uberschneidungsbereich yon P und M) eine ~-spezifische Empfind- 
liehkeit hervorruf~, wie dies yon einer photochemischen Gleichgewichtsreaktion 
zu erwarten ist (s. hierzu Gogala, Itamdorf, Schwemer, 1970; Hamdorf, Gogala, 
Schwemer, 1971; Itamdorf, Rosner, 1973; HSglund, Hamdorf, Rosner, 1973; 
Hamdorf, Gogala, 1973). 



288 G. Rosner 

Untersuehungen fiber das early receptor und late receptor potential bei der 
Seepocke (Hillman et al., 1973; Minke et al., 1973; ttoehstein et al., 1973) ergaben 
ebenfalls ein thermostabiles, photoregenerierbares Sehpigmentsystem, wobei Tref- 
fer am Pigment 532 Erregung und am Pigment 495 Hemmung der Nachdepolari- 
sation auslSsen. Weiterhin wurde gezeigt, daB der Membranwiderstand bei der 
Naehdepolarisation durch Treffer am Pigment 495 heraufgesetzt wird. 

Unter vergleiehbaren Versuehsbedingungen wurde fiir die Photorezeptoren 
der SehmeiBfliege nachgewiesen (Muijser et al., 1975), dab durch Rotstrahlung, 
die das Metarhodopsin trifft, die Rezeptoren repolarisiert werden, dabei erhSht 
sieh sprunghaft der lV[embranwiderstand. 

Bei den Rezeptoren des Ventralauges yon Limulus stellten Fein und de Voe 
0973) fest, dab der Zeitverlauf der Dunkeladaptation, also der des Sehwellen- 
anstiegs unabh~ngig sei yore ,,photochemical cycle". Diese SchluBfolgerung 
wurde aus einer vergleiehenden Untersuchung fiber das ERP- und LRP-Verhal- 
ten gezogen, wobei ffaglich ist, ob in diesem Zusammenhang die ERP-Amplitude 
als MaB des zeitlichen Ansteigs des Gehalts an Sehfarbstoff verwendet werden 
darf. Vielmehr sprechen diese Beftmde daffir, dal~ bei der Seepocke, ~hnlich wie 
bei Ascalalghus (HamdorI, Gogala, Schwemer, 1971; Hamdorf Gogala, 1973; 
Hamdorf, Schwemer, 1975), w~hrend der Dunkeladaptation der Sehfarbstoffgehalt 
weitgehend konstant bleibt. 

Am Beispiel des UV-Rezeptors yon Ascalal~hus wurde yon Hamdorf, Gogala, 
Schwemer bereits 1971 (s. Abb. 2) gezeigt und 1973 bzw. 1975 n~her ana- 
lysiert, dab der Verlauf der Dunkeladaptation durch photoregenerierende Strah- 
lung beschleunigt wird und weiterhin, dab wenige Minuten naeh UV-Helladapta- 
tion die absolute Empfindlichkeit der Rezeptoren proportional der UV-Seh- 
pigmentkonzentration ist. Die Geschwindigkeit der Dunkeladaptation wird wei- 
terhin bestimmt dutch die Intensit~t der vorausgegangenen UV-tte]ladaptation 
(Hamdorf, Gogala, 1973). Eine direkte Beziehung der Zeitkonstanten dieses 
ersten schnellen Anstiegs zum Sehfarbstoffgehalt besteht jedoch nicht. 

In dieser Arbeit wurde auf eine Analyse des ersten schnellen Anstiegs des 
Adaptationsverlaufes verzichtet, dafiir aber die yore Sehf~rbstoffgehalt eindeutig 
abh~ngige Signalamplitude 2--3 rain nach der Helladaptation genauer unter- 
sucht. 

Bei allen Adaptationsversuehen (s. Abb. 7--19) wurde nur die Abhangigkeit 
der Empfindliehkeit des Rezeptors yon der Konzentration des P 490-Pigments 
analysiert. Der Einflul~ des sehr wahrscheinlich vorhandenen UV-Pigments wurde 
durch die Wahl der Adaptationslichter 460 nm und 591 nm ausgesehaltet. 

Die Einstellung des photoehemischen Gleichgewichtes (s. Hamdorf, Gogala, 
1973) ergibt sich aus folgender Beziehung: 

k2 /~: �9 e -(k~+k')z't (1) R (2, I, t) -- k~ § k: -~ k: § k~ 

M(2, I, t )=1  --R(~, I, t) (la) 

wobei I die Intensit~t (mittlere Trefferzahl pro Molekfil und Zeiteinheit t (sec 
oder rain) bei der wirksamsten Wellenl~nge), t die Beliehtungszeit in min und 
kl bzw. k 2 die Produkte aus molarer spektraler Extinktion und Quantenausbeute 
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Abb. 16. Abh~ngigkeit der rel. Empfindlichkeit bei wachsender Belichtungszeit und kon- 
stanter Intensit~ vonder ttelladaptation mit 461 rim. Beide Kurven wurden mittels Gl. (1) 
bestimmt, wobei fiir die erste Kurve die Quantenausbeute 1,0 (YR = ~M) und fiir die zweite 
0,5 (~M=0,5y/~) angenommen wurde. Symbole: Punkte = wriierte Belichtungszeitnach 
Abb. 9. Kreise-~ variierte Intensit~t der Helladaptation nach Abb. 12. Ordinate: Skala 
rel. Empfindlichkeit des Rezeptors. Abszisse: logarithmische Skala der Belichtungszei$ in see 

bedeuten: 

Durch die Versuche der Abb. 9 bzw. l l  wurde gezeigt, dab die relative Emp-  
findlichkeit der Rezeptoren mit  wachsender Intensit~t Ms auch mit  wachsender 
Zeit (t) sich in spezifischem Kurvenverlauf einem Grenzwert n~hert. Dieser Kur- 
venverlatff li~l~t sich durch eine theoretische Funktion [s. G]. (1)] beschreiben 
(s. Abb. 16). Die empirischen Werte lassen sich mit  der theoretischen Funktion 
zur Deckung bringen, wenn eine Quantenausbeute yon $ ~ = 0 , 5 ~  angenommen 
wird. Auch bei einer Quantenausbeute yon 1,0 sind die empirischen Abweichungen 
yon der Erwar~ung 0,15 gegen 0,27 bei I -  t = c o  nicht sehr gravierend. Aus der 
Ubereinstimmung zwischen der rela~iven Empfindlichkeit und der zu erw~rtenden 
Konzentrat ion im Rezeptor ergibt sich somi~ nahezu direk~e Proportionalitiit 
(s. Abb. 17). 

Eine direkte Proportionaliti~t zwischen Empfindlichkeit und Sehfarbstoff- 
konzentration ist ~us dem Lambert  Beerschen Absorptionsgesetz nicht ohne 
weiteres abzuleiten. Wenn im Rezeptor die Konzentrat ion des Sehfarbstoffes v~ri- 
iert wird, gilt fiir die im Rezeptor der L~nge 1 absorbierte Lichtmenge : 

IAbs(C~) = I0 (1 - -  e - ( ~ ' C ~ ' ~ ) ) .  (2) 

Besitzt der Rezeptor eine Extinktion yon 1 (bei C ~ = I  : C ~ 0 ) ,  n immt  die 
absorbierte Lichtmenge in einer starker gekrfimmten Funktion mit  sinkendem 
C~ ab (Kurve 1 in Abb. 18a). Ents teht  aber proportional mit  abnehmendem 
Sehpigment Metarhodopsin, wirkt dieses als Schirmpigment innerhalb des Re- 
zeptors. Allgemein mul3 die im Rezeptor insgesamt yon Rhodopsin und Me*a- 
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Abb. 17. Die Abh~ngigkeit der Empfind|ichkeit vonder Sehfarbstoffkonzentration im Re- 
zeptor 3 rain nach Helladaptation. Beste Ubereinstimmung der 1Kel3d~ten ~'M ~ 0,5)zR (wobei 
die Gleichgewichtskonzentration RGI=0,15 ist). Gute (rbereinstimmung ist eberdalls noch 
bei einer Quantenausbeute yon 1,0 gegeben. Symbole: Punkte und Kreuze = variierte Be- 
liohtungszeit, Dreiecke = variierte Intensit~t der Helladaptation nach Abb. 9 bzw. 12. 

Ordinate: Skal~ rel. Empfindlichkeit. Abszisse: Konzentration des Sehfarbstoffes 

rhodopsin gemeinsam absorbierte Lichtmenge folgender Gleichung entsprechen: 

IAb~ = 1 - -  10-(~" c~ + ~ .  c~/.z (2 a) 
I0 

und der vom Sehpigment absorbierte Anteil, der ffir die Erregungsbildung ver- 
antwortlieh ist, ergibt sich aus der Beziehung: 

IAbs Rhod IAbs ~ CR 
I0 I0 ~R" OR + ~M" CM (2 b) 

wobei C~ = Cuo --  C~ ist. 

Betrachtet  man zun/~chst den Fall, dab die Absorptionskoeffizienten yon 
0r und g~  identisch sind (isosbestischer Punkt  bei 514 nm), bleibt die im Rezeptor 
insgesamt absorbierte Liehtmenge bei Variation von Cx stets konstant  (s. Kurve  
2 a). Dagegen n immt der Anteil des yore Rhodopsin absorbierten Lichtes direkt 
proportional mit  fallendem C~ ab (s. Abb. 18a, Kurve  3a). I m  isosbestisehen 
Punkt  ist somit direkte ProportionalitAt zwisehen Absorption am Rhodopsin 
und dessen Konzentration zu fordern. I m  Falle, dab eine Wetlenl/inge, die vom 
Rhodopsin st/~rker absorbiert wird als vom Metarhodopsin, wie im Experiment in 
Abb. 9, n immt  die vom Rezeptor insgesamt absorbierte Lichtmenge nach Kurve 
2b ab. Der Anteil des yore Rhodopsin absorbierten Lichtes folgt Kurve 3b. Diese 
hat  aufgrund der Abschirmung dureh das Metarhodopsin eine wesentlieh ge- 
ringere Kri immung als Kurve  1. I m  drit ten Fall, dab bei einer Wellenl/~nge 
Rhodopsin schw/~cher absorbiert als Metarhodopsin, ist der K~rvenverlauf 3c 
zu erwarten, also eine schnellere Abnahme des yore Rhodopsin absorbierten 
Liehtanteils. In  der Abb. 18a wurde eine sehr hohe Extinktion yon 1,0 entlang 



Adaptation und Photoregeneration im Fliegenauge 291 

2a 

.1,0 JAbs 
J 0 

Kurve 1: 

JAbs = 1-10-[aR'CRd} 
Jo 

Kurven 2(~- b: 

.JAbs = 1_ IO-(aR.CR,,.aM.CMI.t 
�9 0,5 Jo 

Kurven 3a-b: 

JAbs Rhodopsin JAbs aR'CR 

Jo Jo aR:CR+aM'CM 

o o,5 LO [CR] 

1,0 JAbs 
JAbs max 

37 

1,0 

. 0 ,5  

"3c 

o 0.5 1.o[R] 

Abb. 18. (a) Abh~ngigkeit der absorbierten Lichtmenge yon der Seh/arbstoffkonzentration 
bei einer Gesamtextinktion yon 1,0. Kurve 1 zeigt die Abh~ngigkeit fiir den Fall, dab das 
S~hpigment ausbleieht, entsprechend der G1. (1). Kurven 2a- -3e  geben die Verh~il~nisse ~fir 
den Fall wieder, dab Met~rhodopsin das Sehpigment im Rezeptor absehirmt, entsprechend 
Gl. (2) and (3). Kurve 2~ gibt die Gesamtabsorption und Kurve 3a die vom Rhodopsin bei 
Belichtung mit der Wellenl~nge des isosbestischen Punktes wieder. Kurve 2 b zeigt die Gesamt- 
absorption und Knrve 3b die vom Rhodopsin absorbierte Lichtmenge ffir 461 nm wie in 
Abb. 9. Kurve 3 c gibt die vom Rhodopsin absorbierte Lichtmenge bei 535 nm an. Ordinate: 
Skala ffir absorbierte Lichtmenge pro Gesamtbeliehtungsmenge. Abszisse: Konzentr~tion an 
Rhodopsin im l~ezeptor. (b) Abh~ngigkeit der absorbierten Lichtmenge (ira Rezeptor) yon 
der Sehpigmentkonzentration (Abb. 19 & normiert). Die Kurven 3 a--3 c entsprechen demnach 
der Abb. 19a. Bei einer Extinktion yon 0.5 (Kurve 0,5) im l~ezeptor (s. DSrrseheidt-K~fer, 
1972) sind die Abweichungen der absorbierten Liehtmenge yon der direkten Proportionalit~t 
nur gering (s. Skala 0,5) im Vergleieh zu Kurve 3a. Ordinate: Skala ffir IAbs/IAb s m a x "  

Abszisse: Konzentration ~n Rhodopsin im Rezeptor 

des Rezep to r s  angenommen,  Nach  DSrrscheid t -Ki i fer  (1972) d f i r~e  die  Ex t ink -  
t ion  ta t s~chl ich  n iedr iger  bei  0 ,5- -0 ,6  liegen. 

Aus  Abb.  18b geht  hervor ,  dab  mi t  s inkender  E x t i n k t i o n  des Rezep to rs  
(Kurven :  E = I , 0 ;  0,5) d ie  yore R h o d o p s i n  absorb ie r te  L ich tmenge  sich immer  
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mehr der direkten Proportionalit~t zur Pigmentkonzentration n~hert. Bei der 
wahrscheinlich vorliegenden Extinktion yon 0,5--0,6 sind aueh theoretiseh nut  
geringffigige Abweiehungen yon der direkten Proportionalit~t zu erwarten. Damit 
ist gezeigt, dab der empirisch gefundene Zusammenhang zwischen Rhodopsin- 
konzentration und Empfindliehkeit gleiehbedeutend ist mit einer direkten Pro- 
portionalit~t zwisehen absorbierter Lichtmenge und der Reizantwort (s. auch 
Abb. 4, Hamdorf  und Rosner, 1973). Hieraus ist weiter zu folgern, dab naeh Hell- 
adaptation, unabh~ngig vom jeweiligen Rhodopsin- bzw. Metarhodopsingehalt 
in der Rezeptormembran, jedes vom Sehpigment absorbierte Lichtquant gleieh 
stark zum Rezeptorpotential beitr~gt: Somit 15st ein Treffer am Rhodopsin- 
molekfil z.B. bei 100% Sehfarbstoffkonzentration in der Membran ein gleich 
hohes Rezeptorpotential aus, wie bei einem geringeren Sehfarbstoffgehalt yon 
15%. 

Wird ein Rezeptor gleichzeitig mit einem Regenerationslicht, welches nur 
Metarhodopsin trifft (IR) und einem Adaptationslieht, welches sowohl Rhodopsin 
wie auch Metarhodopsin trifft, bestrahlt, so stellt sich das photochemisehe Gleich- 
gewicht naeh folgender Beziehung ein (s. auch Hamdorf und Gogala, 1973): 

ke~-ka.Ir/I b ]Cle--(kl-l-kz+bs'Ir[Ib)Ib't 
R490(i~,I,,t ) -  ]cl~k_blc3.1r/i b -~- k~+k~+k3.1r.lb (3) 

wobei ]cl, k 2 wie bei G1. (1) definiert sind und k a : ~ , , ~  ~ , ~  bedeuten. 

Wie aus dieser Gleichung hervorgeht, entf~llt b e i t  --~ ~ der zweite Ausdruek, 
so dal~ die Pigmentkonzentration allein durch den ersten Ausdruck und damit 
wesentlich durch das Verhi~ltnis Ir / I  b bestimmt wird. Mit wachsendem Ir geht der 
Ausdruck gegen eins, w~hrend umgekehr~ mit wachsendem I b das Verhi~ltnis 
I~]I b gegen null geht und damit der erste Ausdruck ohiger G1. (3) nut  yore Ver- 
haltnis kJ(k 1 ~-]c2) bestimmt wird. Bei einer Quantenausheute yon 1,0 wiirde 
demnaeh wie bei der Einzelbelichtung mit 460 nm (s. oben) eine Sehfarbstoff- 
konzentration yon 0,27 vorliegen, w~hrend hei einer Quantenausbeute yon 0,5 
noch eine Konzentration yon 0,15 im Rezeptor vorhanden wiire. 

Bei den verwendeten Lichtintensitiiten ffir I b ~1,99.10 l~ Quanten. cm -2- rain -1 
werden nahezu die Gleichgewichtswerte ffir t ~--~ fiber den gesamten Ir/Ib-Be- 
reich yon 0,05--100 praktisch erreicht. Somit scheint es berechtigt zu sein, die 
Mel~daten yon Abh. 16a fiir t ~ - ~  mit diesen Funktionen zu vergleichen. Die in 
Abb. 20 eingetragenen Me~punkte yon Ahb. 15h stimmen gut mR den theoreti- 
sehen Funktionen fiberein bei einem Ir/Ib-Verh~ltnis kleiner als zwei, w~hrend bei 
wachsendem Verhi~ltnis die MeBpunkte yon Ahb. 15b in zunehmendem Mal~e 
abweichen. Ein entsprechender Anstieg in der Empfindlichkeit fiber den Weft 
1,0 wurde auch bei Ascalaphus beobachtet (Hamdorf, Gogala, 1973). 

Dieser Effekt t ra t  jedoch nicht nur bei Mischlichtbelichtungen (UV- und Blau- 
licht), sondern auch bei Verwendung niedriger Adaptationsintensiti~ten (UV- 
Licht) auf. Diese Ergebnisse deuten die Autoren dahingehend, daft die Empfind- 
lichkeit nicht allein yon der Sehfarbstoffkonzentration bestimmt wird, sondern 
noch yon anderen Faktoren abh~ngen muB. Bis zu einer UV-Sehfarbstoffkon- 
zentration von 80% wird die Empfindlichkeit im Rezeptor hochgeregelt. Diese 
Konzentration unter physiologischen Bestrahlungsbedingungen im Biotop wird 
nicht unterschritten. Analog dazu kann auch hei der Fliege ein yon der Sehfarb- 
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Abb. 19. Die Konzentration des Griinfarbstoffes R 490 als l~unktion des VerhEltnisses I~/I b 
bei dichromatischer Helladaptation. Kurven t =cr : R 490 - -  Konzentration im photochemi- 
sehen Gleiehgewicht bei einer Quantenausbeute yon 1,0 (y/~ = YM) bzw. yon 0,5 (VM = 0,STR)" 
Kurve t----1 min: Die nach einer rain Belichtungszeit erreichte R 490-Konzentration. Sym- 
bole: Kreuze, MeBdaten aus Abb. 16a; Punkte: MeBdaten aus Abb. 16b. Linke Ordinate: 
Konzentration des Sehfarbsteffes. Rechte Ordinate: Skala rel. Empfindlichkeit. Abszisse: 
Ir/I b. IntensitEtsverh~ltnis der Adaptationslichter logarithmiseh aufgetragen. Untere Abszisse: 

Bestrahlungsst/~rke des in den Versuchen verwendeten Blaulichtes 

stoffkonzentration abh/~ngiger Regelvorgang angenommen werden. W/~hrend bei 
Ascalaphus die Empfindlichkeit auch nach Beliehtung mit  sehwachenAdaptations- 
lichtern (UV) den Weft  1,0 fiberstieg, wurde bei der Fliege naeh Bestrahlung 
mit  blauen Adaptationslichtern (461 nm) nichts dergleichen gefunden. Dies 
k6nnte seine Ursache darin haben, dab die im Experiment  (Abb. 15b) verwen- 
deten Intensit/~ten noch zu hoch lagen, um den yon der Sehfarbstoffkonzentration 
abh/~ngigen Regelvorgang auszul6sen. Hierdurch lieBe sieh diein Abb. 19 gefundene 
Abweiehung zwisehen der theoretischen Funktion und den MeBpunkten bei 
Ir/I b grSBer als zwei erkl/~ren. 

Diese Ergebnisse aus den Adaptationsversuchen mit  Mischlichtern weisen 
daraufhin, dab unter physiologischen Strahlungsbedingungen (Tageslicht) /~hn- 
lich wie bei Ascalaphus, Deilephila die Sehfarbstoffkonzentration aueh im Fliegen- 
rezeptor automatiseh sehr hoeh gehalten wird. Schon bei gleiehen Anteilen yon 
Rot  und Blau liegt das photoehemische Gleichgewicht bei 60% P 490 und bei 
einem I~/Ib-Verhi~ltnis 4:1 bereits bei 90% P 490. Der letzte Weft  d~irfte ffir die 
Wildform yon Calliphora am ehesten zutreffen, wenn man die Wirkung der 
Sehirmpigmente mit  in Betraeht zieht. Denn die spektrale Abbruchkante der 
Sehirmpigmente s t immt reeht genau mit  dem Abfall des P 490-Spektrums im 
Langwelligen iiberein. Dagegen wird Strahlung, die fiberwiegend yon Metarhodop- 
sin absorbiert wird, yon den Sehirmpigmenten fast ungehindert durchgelassen 
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(Staveng~ et al.). Die regener ie rende  Ro t s t r ah lung  domin ie r t  somi t  im Fl iegen-  
auge und  h~lt  d a m i t  die  Sehfa rbs to f fkonzen t ra t ion  sehr hoch. 
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