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Adaptation and Photoregeneration in the Eye of the Blow Fly

Summary. The correlation between the P 490 concentration and the sensitivity of the
blue-green UV-sensitive photoreceptors Nos. 1—8 of the blow fly Calliphora is analysed by
adaptation experiments with intracellular 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—10min) 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-rhodopsin conecentration 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).

Zusammenfassung. Durch Adaptationsexperimente an den blaugrim-uv-empfindlichen
Sehzellen Nr. 1—6 des Fliegenauges (Calliphora erythrocephala Meig.) wird der Zusammen-
hang zwischen Sehfarbstofigehalt in den Rhabdomeren und der Empfindlichkeit der Re-
zeptoren analysiert.

Die spektralen Wirksamkeitskurven der Rezeptoren 1—6 verindern sich spezifisch bei
chromatischer Helladaptation. Die Variabilitat von UV- und Blaugrin-Empfindlichkeit weist
auf zwei unabhingige Sehfarbstoffe im Rhabdomer hin. Wobei das UV-Pigment mit dem von
Ascalaphus und das blaugrin-Pigment mit dem von Eledone vergleichbar sein diirfte (Abb. 1—
6).

Kurze Zeit nach einer Helladaptation (3—10 min) ist die Empfindlichkeit der Rezeptoren
direkt proportional der jeweiligen P 490-Konzentration (Abb. 17, 18). Hieraus folgt, daB
jeder Quantentreffer am Sehpigment den gleichen Beitrag zur Reizantwort zum Rezeptor-
potential liefert unabhingig vom jeweiligen Metarhodopsingehalt der Rhabdomerenmembran
und weiterhin, dafi das Metarhodopsin M 560 im Rhabdomer wie ein Schirmpigment wirkt
(Abb. 19a, b).

Die zeitliche Einstellung der Sehfarbstoffkonzentration wihrend einer Belichtung 148t
sich durch eine einfache photochemische Gleichgewichtsreaktion zwischen P 490 und M 560
beschreiben. Die Mefidaten stimmen mit den theoretischen Werten iiberein.
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Monochromatische Mischlichter, die annshernd die physiologischen Strahlungsbedin-
gungen simulieren, verursachen im Rezeptor hohe P 490-Konzentrationen und entsprechend
niedrige M 560-Konzentrationen.

Einleitung

Die schnelle Adaptation der Photorezeptoren von Insekten konnte bereits
Autrum (1950) bei den ersten Untersuchungen iber das ERG des Fliegenauges
feststellen. Die Dauer der Dunkeladaptation ist artspezifisch, z.B. wurde bei der
Fliege (Hamdorf und Kaschef, 1965) eine finffach schnellere Wiederkehr der
Empfindlichkeit festgestellt, als bei der Biene (Goldsmith, 1963). Ebenfalls wurde
fir das Drosophila- und Aeschra-Auge ein schneller Anstieg der Empfindlichkeit
nach vorausgegangener Helladaptation bestimmt (Cosens et al., 1971; Autrum
und Kolb, 1972). Die Vermutung, da nach Helladaptation die Empfindlich-
keit der Rezeptoren von der jeweiligen Konzentration an Sehfarbstoff abhingig
ist, konnten Hamdorf, Gogala und Schwemer (1971) am UV-empfindlichen
Ascalaphus-Auge bestitigen. Diese elektrophysiologischen Versuche an Ascala-
phus zeigen, daB durch Belichtung mit 480 nm die durch anhaltende UV-Adap-
tation gedriickte UV-Empfindlichkeit wieder auf maximale Werte gebracht
werden kann. Bei Ascalaphus ist die photochemische Regeneration notwendig,
um den UV-Sehfarbstoffgehalt im Rezeptor aufrecht zu erhalten (Hamdorf und
Gogala, 1973). Die photochemische Regeneration konnte auch am Sehfarbstoff-
extrakt (Schwemer, Gogala und Hamdorf, 1971) nachgewiesen werden, und es
gelang, das Sehpigment als RetinaleiweiBfarbstoff zu identifizieren. Ebenfalls
konnte bei Deilephila eine photochemische Regeneration des Sehfarbstoffes
sowohl durch spektralphotometrische Messungen an den Farbstoffextrakten
(Schwemer und Paulsen, 1973) als auch durch elektro-physiologische Experimente
(Hoglund, Hamdorf und Rosner, 1973) gezeigt werden. In der zuletzt genannten
Arbeit wurde auch die Rezeptorpopulation mit Hilfe selektiver Adaptation
untersucht. Wie bereits Menzel (1971) bei der Wespe, so konnten auch Hoglund,
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 Griin-Gelb-Bereich. Da auch von
Calliphora eine zweigipflige Wirksamkeitskurve abgeleitet werden kann, liegt die
Vermutung nahe, daB auch hier verschiedene Rezeptortypen vorliegen. Dafiir
sprechen die ersten intrazelluliren Ableitungen (Burkhardt, 1962), in denen drei
verschiedene Rezeptortypen festgestellt wurden, die alle hohe spektrale Emp-
findlichkeit im UV-Bereich, aber drei verschiedene Maxima im sichtbaren Be-
reich aufweisen. Dagegen konnte nach den Messungen von McCann und Arnett
(1972) und Dérrscheidt-Kéfer (1972) nur ein Rezeptortyp mit einer zweigipfligen
Empfindlichkeitskurve (Maxima bei 350 nm und 480 nm bzw. um 490 nm) fest-
gestellt werden. s ist somit wahrscheinlich, daB im Rhabdomer zweiverschiedene
Sehfarbstofie vorliegen.

In der folgenden Arbeit sollte geprift werden, welche Zusammenhinge zwi-
schen dem Verlauf von Hell- bzw. Dunkeladaptation und dem Sehfarbstoffumsatz
im Rezeptor besteht. Im ersten Teil wird vergleichend die Anderung der spek-
tralen Wirksamkeit bei extra- bzw. intrazelluliren Ableitungen wihrend farbiger
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Helladaptation behandelt. Im zweiten Teil werden die Zusammenhénge zwischen
dem Dunkeladaptationsverlauf, der Strahlungsintensitdt und den Wellenldngen
analysiert.

Material und Methode

Fiir die Versuche wurden Weibchen von Calliphora erythrocephala Meig., Mutante chalky
verwendet. Die Préparation firr die intrazellulire Ableitung wurde bereits bei Dorrscheidt-
Kifer (1972), die fiir die extrazelluliren Ableitungen (monophasische Rezeptorpotentiale)
bei Hamdorf and Rosner (1973) veroffentlicht. Beiden selektiven Adaptationsversuchen wurde
das Fliegenauge jeweils vor der Registrierung des Wirksamkeitsspektrums 1 min helladap-
tiert. Die Testreize (300 msec) wurden von einem quantengleich abgestimmten Spektrum
gewonnen, wobei die Zeitdauer vom ersten Lichtreiz (338 nm) bis zum Ende des letzten
Lichtreizes (608 nm) 40 sec betrug. Fir die Auswertung wurde die Amplitude der ,,fast
transient component‘‘ verwendet (s. auch Héglund, Hamdorf und Rosner, 1973).

Vor jedem Experiment wurden die Fliegenaugen mit 591 nm 2 min belichtet und nach
einer Dunkelpause von ca. 10 min wurde mit der Versuchsreihe begonnen. Diese Priparate
werden im folgenden als ,,dunkeladaptiert” bezeichnet.

Um hinreichende Intensitdten zu erreichen, wurden bei dem in Abb. 4 dargestellten Ver-
such auch Kantenfilter GG 495, OG 550, OG 590 und ein UV-Filter UG 11 verwendet.

Ergebnisse
1. Extrazellulire Messungen

1. Die Abhéngigkeit der spektralen Wirksamkeitskurve
von der Wellenlinge des Adaptationslichtes wihrend der Helladaptation

Abb. 1a zeigt den Verlauf der spektralen Wirksamkeitskurven wihrend
Helladaptation mit verschiedenen Wellenlingen (348 nm, 411 nm, 500 nm und
553 nm). Die Intensitdten der finf Adaptationslichter wurden vor dem Versuch
so abgestimmt, daB sie gleichhohe Reizantworten (fast transient component)
lieferten. Die Adaptationslichter waren somit beziiglich ihrer elektrischen
Signalauslosung wirkungsgleich. Der Vergleich der Wirksamkeitsspektren wih-
rend langwelliger Belichtung mit 553 nm und 500 nm (Kurven b und ¢) mit dem
Spektrum des ,,dunkeladaptierten™ Auges (Kurve a) zeigt, daB die Reizant-
worten im UV-Bereich und auch im langwelligen Bereich nahezu gleich stark ge-
driickt werden. Bei Belichtung mit 411 nm (Kurve e) tritt das Minimum des
Wirksamkeitsspektrums etwas stirker hervor (s. auch Abb. 1b). Bei Adaptation
mit 453 nm (Kurve d) werden die Reizantworten im Langwelligen stérker ge-
driickt als im Kurzwelligen, wihrend bei Belichtung mit 348 nm im UV-Bereich
eine stérkere Reduktion der Reizantworten erfolgt als im sichtbaren Teil des
Spektrums (s. auch Abb. 2a und 1b). Bei allen in Abb. 1a 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 Intensitit der Adaptationslichter
(453 nm, 500 nm und 553 nm) schrittweise erhéht, werden in zunehmendem
MaBe die Reizantworten im langwelligen Bereich des Wirksamkeitsspektrums
gedriickt, wihrend sie im UV-Bereich relativ ansteigen. Mit der Reduktion der
Reizantworten (bei der rel. 0,5 und 1,0) im Langwelligen erfolgt gleichzeitig
eine Verschiebung des Maximums von 480 nm nach 460 nm. Deutlicher kommt
diese Maximumsverschiebung in Abb. 2b zum Ausdruck, wo die Wirksamkeits-



G. Rosner

272

I0TorzIeoy usypre[dusiusnb xop afupruel
-9 P9SEIZBQY Y = WU (ZF N8 U9G0zeq JI0AIUBZIY [0y [e9euIpI() ‘y1e3seSiep (¢°Q pun (] 7 "[61 10p 199 q pun v
usAInY) WU ITF Hw uojejdepy 10q pun (0] J ‘[81 I9p 19q 9 SAINT]) WU {FE 31 UOejdepy 19 UIAXNSHOYTIBEIII A
aIp puts Sunpliqqy J9p U WU gFE pUn W 1§ Ieyoijsuoijeidepy I19p 981IsUeIU] I0p pun oSUB[US[[oAA ISP UOA USAINY
-SIONUIRSYIIA Ue[BIINods Jop eqSISusiqy oI (q) "I03yolzroy] meyole[Busjuenb Jtop OSUBIUS[{OAA :OSSIZEQY 9IOM
-JuezIoy] UYOSISEYdOUOW JOp ATH :0jeUIPI() ‘UstimuousSyne (J eAInyf) wu gF¢ pun (e esnyl) wu 1P ‘(p eAmy)
wu g6 ‘(0 9AINYY) WU ()OS ‘(q AINY]) WU GG SSUB[UA[[OA\ JOP UINUOI[ZIY usyrwnsofqe YoIoiSs)louressyim Jrux
uonedepy 1eq UepInm J—q ULAINY] IOpeim 8e8ny , uoprenjdepeleoyunp’t sep wnijyedssjloTUesIIIAN sep 4qid
2 9aIny] ‘uoejdepe|[eH JOYISH)EWOIYIOUOW UOA JAINMSIIONUCSTIIA, Uo[emyeds Jop jreqdifueyqy o1 (e) 'T "qay

wu omw 00s 007
L

Q1T 194:0 3AINY|
twujpysPy ¢

re
j 7N
.\ /1 \ N g
\ P, #q ¢
O'r 10113 aAIny Mo, S 7 L i \
lwugyg =Dy R/ » € /4
SO 194:q aamy] //l \ W 20
* ot

wugye =Py 1) sALny ¢

wu ||y =Py 8 aasny .\
wuggy =0y :p anny

wWuops =PY 2 aAINYy

wuggg =Pyig aniny

AW

spekiren wihrend der Adaptation mit 553 nm auf die jeweilige Reizantwort

bei 480 nm normiert wurden. Bei der Adaptation mit 553 nm der rel. I 0,031
und 0,125 liegt das Maximum noch bei 480 nm. Eine weitere Steigerung der rel. 1

auf 0,5 und 1,0 bewirk$, wie bereits erwahnt, eine deutliche Verschiebung des
Maximums um 20 nm zum Kurzwelligen hin. Damit ist gleichzeitig ein starker

relativer Anstieg der Reizantworten im UV-Bereich des Spektrums verbunden.
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2. Die Abhingigkeit der spektralen Wirksamkeitskurven
von der Wellenlénge des Adaptationslichtes nach der Helladaptation

Wie in Abb. 1a gezeigt, tritt wihrend einer Helladaptation mit verschiedenen
monochromatischen Lichtern eine spezifische Reduktion der Reizantworten auf.
Dieser Einflu} der Helladaptation auf die Amplitudenhohe des Wirksamkeits-

spektrums ist mit dem Abschalten des Adaptationslichtes nicht erloschen, son-
dern er bestimmt, wie Abb. 8 zeigt, auch den Verlauf der Dunkeladaptation.



274 G. Rosner

2 _, rel.Potentialhdhe

Ag=553nm:
Kurve a:rel. J. 1,0

\b' ‘ \ Kurve b:rel.2.05
\ Kurvec:rel.J.0,125

'/. Kurve d: rel. J.0,031

"/.
0 é‘&l&
L ~T T T T T
400 500 600 nm

Abb. 2b. Die Abhingigkeit der spektralen Wirksamkeitskurve von der Wellenlinge und der

Intensitéit des Adaptationslichtes 553 nm. Die in dieser Abbildung dargestellten Wirksamkeits-

kurven sind identisch mit denen in Abb. 2a, es wurde lediglich die Normierung geéindert:

480 nm = 1 anstelle von 420 nm = 1. Ordinate: rel. Reizantwort bezogen auf 480 nm = 1.
Abszisse: Wellenlénge der quantengleichen Reizlichter

Die Kurven b und ¢ zeigen die spektralen Wirksamkeiten wihrend der Adap-
tation mit 453 nm bzw. 591 nm. Die Kurven b, und ¢; wurden direkt nach Ab-
schalten des Adaptationslichtes aufgenommen, beginnend von 338 nm und endend
bei 608 nm (die MeBzeit zur Aufnahme des Spektrums betrug jeweils 40 sec).
Die Spektren b, bzw. ¢, wurden jeweils zwischen der 120.—160. sec nach der
Adaptation gewonnen. Diese Kurven sind identisch mit denen, die nach der
6.—7. min aufgenommen wurden. Nach Helladaptation mit 453 nm (Kurve b,)
sind die Amplituden der spektralen Wirksamkeitskurven insgesamt niedriger
als nach Belichtung mit 591 nm (Kurve c,). Auch lingere Dunkeladaptation
(15 min) fithrte zu keinem weiteren Anwachsen der Wirksamkeitskurven. Erst
durch anschlieBende 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 iiber lin-
gere Zeit anhaltende helladaptive Wirkung, wéhrend langwellige gelbrote
Strahlung ,,dunkeladaptierend wirkt (s. auch Hamdorf und Rosner, 1973,
Abb. 1).

11. Intrazellulire Messungen

1. Die Abhéngigkeit der spektralen Wirksamkeitskurven
wahrend monochromatischer Helladaptation

Wie bei den extrazellulir aufgenommenen Wirksamkeitsspektren zeigen auch
die intrazellulir aufgenommenen eine deutliche Zweigipfligkeit. Ein Maximum



Adaptation und Photoregeneration im Fliegenauge 275

Y rel, Empf

<10

.05

10285

|.012

1006

1603

S
300 800 nm

Abb. 3. Spektrale Wirksamkeitskurven nach monochromatischer Helladaptation. Kurve a =
Wirksamkeitskurve des ,,dunkeladaptierten’ Auges, Kurve b = Wirksamkeitskurve wih-
rend der Adaptation mit 453 nm, Kurve b, = Wirksamkeitskurve sofort nach Abschalten
des Adaptationslichtes (453 nm) aufgenommen, Kurve b, = Wirksamkeitskurven nach
120—160 sec bzw. 400 sec nach Ende der Adaptation (453 nm) aufgenommen, Kurve ¢ =
Wirksamkeitskurve wihrend Belichtung mit 591 nm, Kurve ¢; und ¢, = Wirksamkeitskur-
ven, aufgenommen nach gleichen Zeiten wie bei b, ,. Linke Ordinate: mV. Rechte Ordinate:
rel. Empfindlichkeit. Abszisse: Wellenlange der quantengleichen Reizlichter

liegt um 350 nm und ein zweites im sichtbaren Bereich bei 485 nm (s. dazu Dérr-
scheidt-Kéfer, 1972). Diese Zweigipfligkeit kommt bei der Bestimmung der re-
lativen spektralen Empfindlichkeit noch stirker zum Ausdruck.

Die Potentialform variiert scheinbar mit der Wellenlinge. Diese Variation
beruht im wesentlichen auf einer Intensitétsabhingigkeit. So ist die deutliche
Abweichung der Potentialform z.B. bei 608 nm zu erkennen. Hier fehlt die dyna-
mische Spitze des Potentials, doch bei héheren Reizintensititen tritt diese auch
bei der Wellenlidnge 608 nm auf.

Werden die Rezeptoren monochromatisch oder farbig adaptiert, so sind be-
stimmte Verdnderungen in der spektralen Wirksamkeit zu beobachten. Es ver-
dndert sich die Potentialform und die Relation der Amplituden der verschiedenen
Potentialkomponenten. Abb. 4 zeigt eine Reihe von Adaptationsversuchen mit
monochromatischen und farbigen Lichtern (hergestellt durch Linien- bzw. Kan-
tenfilter). Allgemein zeigen im helladaptierten Zustand die Potentiale eine pha-
sische ,,off Komponente. Bei dieser ,,0ff* Komponente vermindert sich die De-
polarisation fast bis zum Ruhepotential (s. Abb.5). Im ,,dunkeladaptierten®
Zustand bewirken die Reizlichter 338 nm und 608 nm Amplituden von ca. 30
bzw. 17 mV. Wird mit 430 nm adaptiert, so antwortet die Zellmembran auf den
Dauerreiz mit einer Depolarisation von ungefahr 10 mV. Die aufgesetzten Reiz-
lichter (338 nm und 608 nm) bedingen jetzt dhnlich hohe Spitzenwerte von 28
bzw. 19 mV. Die ,,off*-Antwort von 338 nm geht nahe an das Ruhepotential heran,
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Abb. 4. Die Abhingigkeit der spektralen Wirksamkeit wihrend der Adaptation mit mono-

chromatischen oder farbigen Lichtern. Reihe 1 zeigt die Reizantworten eines Rezeptors

auf quantengleiche Spektralreize von 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

e 1

wahrend die ,,off“-Antwort von 608 nm wesentlich kleiner ist. Auch die ,,0ff“-
Antwort auf den Adaptationsreiz schwingt nur wenig (um ca. 3 mV) iiber das
Ruhepotential hinaus. Die ,,0ff“-Antwort der Testreize beruht somit nicht auf
einer echten Hyperpolarisation, sondern sie ist abhingig von der Stirkeder
Vordepolarisation durch das Adaptationslicht.

Aus dem Versuch von Abb. 4 ist eine A-spezifische Beeinflussung des Wirk-
samkeitsspektrums nicht eindeutig zu erkennen. Eine Belichtung mit mono-
chromatischen und farbigen Lichtern der verschiedenen Spektralbereiche fithrt
scheinbar nur zu einer mehr oder weniger intensitétsbedingten Reduktion der
Amplituden. Einen sehr deutlichen Effekt kann man bei der Adaptation mit 513nm
in Abhingigkeit von der Intensitét feststellen. Der Versuch in Abb. 6 zeigt nim-
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Abb. 5. In dem linken Teil der Abbildung (gekennzeichnet durch ,,dunkel‘) sind die erste

und letzte 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 Wert des Ruhepotentials

(gestrichelte Linie) erreicht. Nach Abschalten des Adaptationslichtes erreicht der Rezeptor
wieder den gleichen Ruhepotentialwert, wie vor der Adaptation

lich, daB bei Helladaptation mit steigender Intensitit des monochromatischen
Adaptationslichtes die Reizantworten auf die spektralen Testreize (quanten-
gleich abgestimmt) sich spezifisch 4ndern. Bis zu einer Intensitit des Adaptations-
lichtes von 0,05 relativer Intensitdt nehmen die Amplituden der Komponenten der
dynamischen ,transient“-Antwort kontinuierlich ab, die der ,,off-Antwort zu.
Bei der relativen Intensitdt 0,5 und 1,0 treten im UV-Bereich keine ,,transient*-
Antworten mehr auf, und anch die ,,off“-Antworten sind reduziert. Die steady-
state Komponente ist negativ gerichtet. Nur im sichtbaren Bereich zwischen
460 nm und 550 nm bleiben die Polaritdten aller Komponenten erhalten. Dieser
Versuch zeigt also, dafl mit steigender Intensitdt der monochromatischen Be-
lichtung bestimmte Komponenten (,,transient und ,,0ff) im UV-Bereich sehr
stark reduziert sind und die ,,steady-state‘‘-Antwort in der Polaritdt umkehrt,
also die Membrandepolarisation vermindert.

2. Das Empfindlichkeitsverhalten der Rezeptoren nach monochromatischer
Helladaptation

Wird ein Rezeptor mit schwachem 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 gedriickt (s.
Abb. 7), daB sie vom Rauschen nicht mehr zu unterscheiden sind. Nach Abschal-
ten des Adaptationslichtes steigen die Reizantworten rasch an und erreichen
nach 3 min einen Endwert, der sich tiber langere Zeit (10 min und mehr) kaum &n-
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Abb. 6. Die Abhéingigkeit der spektralen Wirksamkeit wihrend der Adaptation mit 513 nm

bei stufenweiser Erhohung der Lichtintensitdt. In der ersten Reihe sind die Reizantworten

des ,,dunkeladaptierten’* Rezeptors dargestellt. In den Reijhen 2—5 ist die Wirkung stufen-

weiser Erhohung der Intensitidt (von 0,01—1,0) auf die Form und die Amplituden des Re-
zeptorpotentials gezeigt
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Abb 7. Dunkeladaptationsverlauf nach monochromatischer Helladaptation mit den Wellen-

lingen 461 und 591 nm (Erklirung siehe Text). Ordinate: Versuchsablauf in Minuten. Ab-

szisse: mV-Angabe der Reizantwort. Skala rel. Empfindlichkeit: Amplituden der Reiz-

antworten des ,,dunkeladaptierten* Rezeptors bei Schwichung des Testreizes mit 50 % Neutral-
graufiltern

dert. Dieser Endwert liegt weit unter dem Amplitudenwert des Ausgangspoten-
tials. Wird anschliefend 1 min 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 min bereits den Ausgangswert (s. Abb. 7). Blaues Licht hat also, wie bereits
bei extrazelluliren Ableitungen gezeigt werden konnte (Hamdorf, Rosner, 1973,
Abb. 1), eine anhaltende adaptive Wirkung, wihrend Licht des gelbroten Spek-
tralbereiches die Empfindlichkeit des Rezeptors regeneriert.
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Abb. 8. Relative Empfindlichkeit des Rezeptors in Abhingigkeit von der Wellenlinge des
quantengleichen Adaptationslichtes. Die Kurve ist eine Mittelwertskurve aus acht Versuchen.
Die Balken geben die Streuung der Mittelwerte an. Ordinate: Rel. Empfindlichkeit bezogen
auf die Empfindlichkeit drei Minuten nach Belichtung mit 591 nm. Abszisse: Wellenlinge
des quantengleichen Adaptationslichtes

Zu sehr #hnlichem Versuchsergebnis gelangt man, wenn Gber eine lingere Zeitspanne
hin die Dunkeladaptation nach Helladaptation mit 461 nm und 591 nm verfolgt wird. Bei
Dunkelpausen von 15 min wurde nach Belichtung mit 461 nm von der 3.—15. min eine
weitere geringe Amplitudenzunahme von 0,3 mV beobachtet und nach Belichtung mit 591 nm
von der 3.—15. min von 0,1 mV. Wobei die Erhshung um 0,3 mV einer Empfindlichkeits-
steigerung von 9% binnen 12 min und die um 0,1 mV von 3,5% entspricht. Es erschien daher
eine Begrenzung der Dunkeladaptationszeiten bei den nachfolgenden Versuchen auf 3 min
gerechtfertigt zu sein.

Bei allen folgenden Versuchen wurde die Empfindlichkeit der Rezeptoren mit Hilfe der
jeweils gemessenen Intensititsamplitudenfunktion bestimmt (s. Hamdorf, Rosner, 1973).

3. Die Abhéngigkeit der Empfindlichkeit
von der Wellenlinge quantengleicher monochromatischer Adaptationslichter

Adaptiert man einen Rezeptor nacheinander mit verschiedenen monochro-
matischen Lichtern, so stellen sich in den Dunkelperioden von 2—3 min A-spezi-
fische Empfindlichkeitswerte ein. Dies zeigt Abb. 8, aus der zu ersehen ist, daB
die relative Empfindlichkeit kontinuierlich von langwelligen (591 nm) zu kurz-
welligen (460 nm) Adaptationslichtern abnimmt, bei 460 nm ein Minimum durch-
lauft und zu 400 nm wieder ansteigt. Um dieses Minimum zu sichern, wurden
insgesamt 8 Rezeptoren untersucht.

Licht der Wellenlinge 461nm hat also die stirkste adaptive Wirkung,
wéhrend die Wellenlinge 591 nm die Empfindlichkeit eines ,,dunkeladaptierten‘
Rezeptors nicht beeintrichtigt. Die adaptive Wirkung einer Blaustrahlung
wird durch die Belichtung mit 591 nm wieder aufgehoben. Aus diesem Grund wur-
den die Rezeptoren vor Versuchsbeginn stets mit 591 nm vorbelichtet. Somit
waren fiir alle Experimente vergleichbare Ausgangsbedingungen gegeben. An
dieser Stelle sei vermerkt, dal auch noch extrem langwellige Belichtung (665nm)
dunkeladaptierend wirkt.
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Abb. 9. Empfindlichkeitsverhalten der Rezeptoren nach Adaptation mit 461 nm und 591 nm
unter Variation der Belichtungszeiten. Kurve I (Punkte) zeigt die Abnahme der Empfind-
lichkeit nach Helladaptation mit 461 nm. Kurve II (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 Adaptation
mit 461 nm und 591 nm bei verschiedenen Belichtungszeiten

Die nach einer Helladaptation erreichten Empfindlichkeiten sind nicht nur
abhéngig von der Wellenlinge des Adaptationslichtes, sondern auch von der
jeweils eingestrahlten Lichtmenge der Adaptation. Dies zeigt der Versuch von
Abb. 9 (Kurve I) bei dem ein mit 591 nm voradaptierter Rezeptor mit der Wellen-
linge 461 nm belichtet wurde, wobei die Intensitdt (rel. 7 = 1,0) des Adapta-
tionslichtes konstant gehalten und die Belichtungszeit ausgehend von 1 sec —
bis zu 256 sec — jeweils verdoppelt wurde. In Abb. 9 sind die Empfindlichkeits-
werte, die der Rezeptor nach jeweils 3 min Dunkelperiode erreicht, als Funktion
der Helladaptationsdauer aufgetragen. Die relative Empfindlichkeit 1,0 ent-
spricht dabei der Empfindlichkeit des ,,dunkeladaptierten* Rezeptors. Der Kur-
venverlauf ist s-formig und néhert sich asymptotisch einem Grenzwert von 0,15
relativer Empfindlichkeit. 2 min Adaptation mit 461 nm reichen somit aus, um
nahezu diesen Grenzwert zu erreichen.

Kurve II in Abb. 9 zeigt die regenerierende Wirkung des gelbroten Lichtes
(691 nm), bei konstanter Intensitdt, in Abhingigkeit von der Helladaptations-
dauer. Die Empfindlichkeit des Rezeptors wachst mit zunehmender Belichtungs-
dauer sehr steil an und nihert sich ab der 32. sec dem Grenzwert 1,0 relativer
Empfindlichkeit. 64 sec Gesamtbelichtung mit 591 nm reichen aus, um maximale
Amplituden zu erreichen.

5. Das Empfindlichkeitsverhalten der Photorezeptoren in Abhidngigkeit
von der Intensitit der Adaptationslichter (461 nm bzw. 591 nm)
Der Verlauf der Empfindlichkeitszunahme nach Helladaptation mit 461 nm
fallender Intensitit 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 Intensitit des Adaptationslichtes. Dunkel-
adaptationsverlauf nach einer einminiitigen 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). Nach jeder Blaubelichtung wurde durch eine einminitige Adaptation mit
591 nm die Ausgangsempfindlichkeit wieder eingestellt. Diese Dunkeladaptationsverldufe
sind in der rechten Hilfte der Abbildung dargestellt. Ordinate: mV der Reizantwort mit
Skala der rel. Empfindlichkeit des ,,dunkeladaptierten Rezeptors. Abszisse: Zeitskala in
min
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Abb. 11, Die relative Empfindlichkeit des Rezeptors in Abhingigkeit von der Intensitit

des Adaptationslichtes (461 nm) drei min nach der Belichtung. Die Empfindlichkeitswerte

wurden i{iber die Intensititsamplitudenfunktion (Skala der Abb. 11) ermittelt. Ordinate:
rel. Empfindlichkeit. Abszisse: Intensitiit des Adaptationslichtes

miniitigen Blauadaptation und 3 min Dunkelperiode wurde 1 min lang mit 591 nm
regeneriert.

Die Empfindlichkeit des Rezeptors, aus den Kurven 1—35 bei der 4. min aus
Abb. 10 mit Hilfe der Intensitdtsamplitudenfunktion bestimmt, ist in Abb. 11
dargestellt. Der Vergleich dieser Funktion mit der aus Abb. 9 zeigt, daB die Ver-
laufe auBerordentlich dhnlich sind und somit die Intensitit mit der Belichtungs-
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Abb. 12. Dunkeladaptationsverlauf des Rezeptors in Abhingigkeit von der Intensitdt und

von der Belichtungszeit des Adaptationslichtes (591 nm). Kurve 1: rel. I = 1,0; Kurve 2:

rel. I = 0,5; Kurve 3: rel. I = 0,25. Testreiz: 450 nm, 1 Hz. Die oberste Beschriftungsreihe

gibt die Belichtungszeit der 591 nm Adaptation in sec an. Ordinate: mV der Potentialhéhen

mit Skala der rel. Empfindlichkeit des ,,dunkeladaptierten Rezeptors. Abszisse: Versuchs-
zeit in min

zeit vertauschbar ist. Es entspricht z.B. die Empfindlichkeit, die der Rezeptor
nach einer Belichtung von 60 sec mit der Intensitét 0,5 erreicht, genau der, die
er nach einer Adaptation von 30 sec mit der Intensitdt 1,0 erlangt.

Der Verlauf der Empfindlichkeitszunahme nach Adaptation mit 591 mm nach
Belichtung mit drei verschiedenen relativen Intensitdten (Kurve 1, I =1,0; Kurve
2, I = 0,5; Kurve 3, I =0,25) und wachsender Belichtungszeit geht aus Abb. 12
hervor. Bei den Versuchen 1—3 wurde zunéchst mit Blaulicht 1 min adaptiert
und hierdurch die Empfindlichkeit auf 0,2 relativer Empfindlichkeit gedriickt.
Dann wurde 5 sec lang mit 591 nm adaptiert und die Empfindlichkeitsinderung
iiber 3 min verfolgt, dann erneut weitere 5, 10, 20, 30 sec adaptiert und jeweils
die Empfindlichkeitszunahme verfolgt.

Aus den Kurvenverldufen ist zu ersehen, daBl bereits 10 sec Belichtung mit
591 nm (rel. I =1,0) ausreichen, um den Rezeptor auf maximale Empfindlichkeit
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Abb. 13. Der EinfluB konstanter Lichtmengen (I-i = const.) auf den Verlauf der Dunkel-
adaptation. Das Produkt aus I-¢ wurde mit 120 (Intensitit-sec) festgesetzt. Gemessen wurde
mit dem Adaptationslicht 461 nm mit der rel, I 1,0-120 sec; 0,5-240 sec; 0,25-480 sec und
0,125-960 sec. Die Dunkeladaptationsverliufe nach jeder Blauadaptation sind in der linken
Hilfte der Abbildung dargestellt. Nach jeder Blauadaptation wurde der Rezeptor eine min
mit 591 nm (rel. I = 0,5) lang regeneriert (s. rechte Hilfte der Abbildung). Ordinate: mV
der Reizantwort mit Skala der rel. Empfindlichkeit des ,,dunkeladaptierten’ Rezeptors.

Abszisse: Versuchsablauf in min

zu regenerieren (7..—10.min). Bei den geringeren Intensitdten sind insgesamt
20 sec Belichtung bei Kurve 2 (10.—13. min) und insgesamt 40 sec bei Kurve 3
(14.—16. min) erforderlich, um die Ausgangsempfindlichkeit wieder zu erreichen
(s. Abb. 12). Beim Vergleich der wihrend der Dunkeladaptation erreichten Emp-
findlichkeiten nach einer Gesamtbelichtung von 80 sec (18.—20. min) fillt auf,
daB nach einer Belichtung mit der Intensitit 0,25 die Amplitudenwerte den Aus-
gangswert iberschreiten.

6. Der Einflul konstanter Lichtmengen (I-{ = const.)
auf den Verlauf der Dunkeladaptation

Wie bereits in Abschnitt 5 beschrieben, ist die Intensitdt mit der Belichtungs-
zeit vertauschbar. Im folgenden Versuch wurde nun die Giiltigkeit des I-f=
const. Gesetzes fiber eine Zehnerpotenz hin mit der Wellenlinge 461 nm gepriift
(s. Abb. 13). Fir das Produkt I-¢ wurde im Versuch der Wert 120 gewihlt
(I-t=120). Der Vergleich der vier Versuche zeigt sowohl Identitét aller Adap-
tationsverliufe zwischen der 2. und 5. min, als auch aller Kontrollbelichtungen
mit 591 nm.

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

Um die gleichzeitige Wirkung adaptierender und regenerierender Strahlung
zu analysieren, wurde eine Reihe von Versuchen mit Mischlichtern (aus 461 nm
und 591 nm) durchgefiithrt. Bei den Versuchen in Abb. 14¢ u. d wurde die Wir-
kung von Mischlichtern bei Variation der Intensitdt von 591 nm untersucht.
Bei dem Versuch in Abb. 14¢ wurde 1 min, bei dem in Abb. 14d 2 min lang mit
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Abb. 14. (a, b). Verlauf der Dunkeladaptation bei dichromatischer Helladaptation mit 461 nm
und 591 nm bei Variation der Intensitit von 461 nm. Die Kurven 1 geben in Abb.a u. b
jeweils den Adaptationsverlauf nach Mischlichtbelichtung mit 591 nm (rel. I = 0,5) und
461 nm (rel. I = 1,0) an. Die Kurven 2—5 geben den fallenden 461 nm Anteil von 0,5; 0,25;
0,1; 0,05 rel. I an. Ordinate: mV der Reizantwort mit Skala rel. Empfindlichkeit. Abszisse:
Zeitverlauf in min. (c,d) Der Verlauf der Dunkeladaptation bei dichromatischer Helladap-
tation mit 461 nm und 591 nm bei Variation der Intensitit von 591 nm. Dauer der Misch-
lichtbestrahlung in Abb. 15¢ eine min in Abb. 15d 2 min. Die Kurven 1 geben jeweils den
Dunkel-Adaptationsverlauf nach reiner Blaustrahlung (461 nm) an. Die Kurven 2—5 baw. 6
geben den steigenden 591 nm Anteil von 0,025; 0,005; 0,12; 0,25; 0,5 bzw. 1,0 rel. I an. Ordi-
nate: mV der Rezeptorantwort mit Skala rel. Empfindlichkeit des ,,dunkeladaptierten* Re-
zeptors. Abszisse: Zeitskala in min. Dije Kontrollversuche mit 591 nm am Ende einer jeden
Mischbelichtung wurden nicht dargestellt

den Wellenlingen 461 nm und 591 nm gleichzeitig adaptiert. Die Versuche zeigen,
daf mit wachsendem Anteil der Wellenlinge 591 nm im Mischlicht die Emp-
findlichkeit auf hohere Werte ansteigt (Abb. 14¢ Kurven 2—6, 14d Kurven 2—5;
s. auch 15a).

Abb. 14a u. b zeigen die entsprechenden Mischlichtversuche zu den in Abb. 14¢
u. d dargestellten, bei Variation der Intensitdt von 461 nm. Mit sinkendem An-
teil von 461 nm im Mischlicht nimmt die Empfindlichkeit 3 min nach der Hell-
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Abb. 15. (a) Die relative Empfindlichkeit des Rezeptors in Abhingigkeit von dichromatischer
Helladaptation mit 461 nm und 591 nm bei Variation der Intensitit von 591 nm. Die Emp-
findlichkeitswerte wurden iiber die Intensitatsamplitudenfunktion (Skala der Abb. 14¢ u. d)
ermittelt. Kreuze: Empfindlichkeitskurve von Abb. 14d, Punkte: Empfindlichkeitskurve
von Abb. 14¢. Ordinate: Skala rel. Empfindlichkeit. Abszisse: rel. Intensitit des gelbroten
Lichtes (591 nm}. (b) Die Empfindlichkeit drei min nach Helladaptation mit Mischlichtern
bei Variation der Intensitdt von 461 nm. Die Kurve mit den Punkten zeigt einen Einzel-
versuch; die Kurve mit den Querbalken Mittelwerte aus drei Versuchen mit der zugehérigen
Standardabweichung. Ordinate: rel. Empfindlichkeit. Abszisse: rel. Intensitit des blauen
Adaptationslichtes (461 nm)

adaptation bei beiden Versuchen zu (s. Kurven 1—4 in Abb. 14a und Kurven
1—5 in Abb. 15b). Auffillig ist, daB bei geringem Anteil von 461 nm im Misch-
licht (Kurven 4 und 5 in Abb. 14b bzw. Kurve 4 in Abb. 14a) die Empfindlich-
keit etwas tber den Wert des ,,dunkeladaptierten” Rezeptors ansteigt. Bei dem
in Abb. 14a dargestellten Versuch sind Unstetigkeiten im Anstieg (zwischen 1.
und 2. min) zu beobachten, die deutlich von der Intensitit des beigemischten
Lichtes von 461 nm abhingen.

Aus Abb. 15b geht hervor, daB nach Mischbelichtung mit niedrigen Inten-
sitdten von 461 nm und konstantem 591 nm die Empfindlichkeit der Rezeptoren
hoher ist als nach langfristiger Belichtung mit 591 nm allein. Sowoh! die Kurve
des Einzelversuches als auch die der Mittelwerte schwingen zwischen 0,1 und
0,01 rel. I uber den Wert des ,,dunkeladaptierten” Rezeptors hinaus.

Diskussion

Hoglund, Hamdorf, Rosner (1973) konnten bei Deilephila mit Hilfe
selektiver Adaptation zeigen, daB die bei Massenableitung gefundene zwei-
gipflige Wirksamkeitskurve von drei, in ihrer maximalen Absorption verschie-

2 J. comp. Physiol., Vol.
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denen Rezeptoren gebildet wird. Unter identischen Versuchsbedingungen findern
sich bei monochromatischer Adaptation die extrazellulir abgeleiteten Wirksam-
keitsspektren von Calliphora in anderer Weise als die von Deilephila: Gleichgiltig
welche Wellenlédnge zur Adaptation bei Calliphora verwendet wird (von 348
bis 553 nm), nehmen die Signalamplituden ingesamt drastisch ab. Wihrend der
Adaptation ist aber auBerdem eine 1-spezifische Wirkung des Adaptationslichtes
nachweisbar. Adaptation mit gelbem Licht (553 nm) fithrt zu einer Verschiebung
des A max von 480 nm auf 460 nm und bedingt gleichzeitig einen relativen An-
steig der UV-Empfindlichkeit (s. Abb.2a u. b). Durch Strahlung mit 453 nm
sinkt die Empfindlichkeit im sichtbaren Bereich wesentlich stirker als im UV-
Bereich des Wirksamkeitsspektrums. Andererseits 1i8t sich die UV-Empfind-
lichkeit wesentlich stérker herabdriicken durch UV-Adaptation, als die Emp-
findlichkeit im Bereich zwischen 420—608 nm.

Aus diesem Verhalten der Wirksamkeitsspektren mull angenommen werden,
daB drei verschiedene ,,Farbprinzipien (UV, Blau und Grin) im Calliphora-
Auge vorkommen. Es ist bisher noch nicht eindeutig geklirt, ob diese 3 ,,Farb-
prinzipien drei verschiedenen Rezeptortypen zuzuordnen sind. Fir die Re-
zeptoren 1—6 des Fliegenommatidiums ist sowohl nach den tibereinstimmenden
intrazelluliren Messungen von Dérrscheidt-Kéfer (1972) und McCann und Arnett
(1972) als auch nach den optomotorischen Messungen von Eckert (1971) mit
grofler Sicherheit eine zweigipflige spektrale Empfindlichkeitskurve (UV 350 nm,
langwellig 480 nm) anzunehmen. Hieraus folgt, daf in diesen Rezeptoren (1—86)
entweder ein Sehpigment Iokalisiert ist, das vollizg abweichende Absorptions-
eigenschaften wie andere Sehpigmente besitzt, oder dal in diesen Rezeptoren
1—6 zwei verschiedene Pigmente in die Rhabdomerenmembran eingelagert sind.
Die dritte Interpretation nach Snyder und Miller (1972), daBl Wellenleitereigen-
schaften die Form der Empfindlichkeitskurve wesentlich bestimmen, kann schon
deshalb nicht zutreffen, weil die Durchmesser der Rhabdomere der entsprechenden
Rezeptoren ein zu groBes V besitzen. Nach den spektralphotometrischen Mes-
sungen von Hamdorf, Paulsen und Schwemer (1973) und mikrospektral-photo-
metrischen Messungen von Stavenga ef al. (1973) ist der Sehfarbstoff mit A max
480 nm der Zellen 1—6 ein Rhodopsin mit gleichen Absorptionseigenschaften
wie andere bereits bekannte Farbstoffe. Somit ist anzunehmen, daB in diesen
Rezeptoren auBerdem ein UV-Rhodopsin enthalten ist dhnlicher photometrischer
Eigenschaften wie das UV-Pigment von Ascalaphus. Dies ist von Bedeutung fir
die weiter unten diskutierten Adaptations- und Regenerationsversuche an den
Zellen 1—6.

Die Zellen 7 und 8 haben offensichtlich abweichende spektrale Empfindlich-
keiten. Die Diskussion hieriiber ist noch offen. Langer (1965), Langer und Thorell
(1965) und Fckert (1971) sprechen bei beiden von Blaurezeptoren, wihrend
Stavenga ef 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 kénnten hier auf Grund wellenoptischer
Effekte eine 4 max Verschiebung zum Kurzwelligen von 480 nm auf 460 nm
hervorgerufen werden (Snyder und Miller, 1972).

Fir die von Stavenga et al. aufgestellte Hypothese 148t sich der in Abb. 6
dargestellte Adaptationsversuch anfithren: Die Repolarisation der Rezeptor-
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membran durch die UV-Testreize wihrend Helladaptation (513 nm) koénnte durch
die elektrische Kopplung eines spezifischen UV-Rezeptors mit den Retinula-
zellen 1—6 hervorgerufen werden, dhnlich wie es bereits fiir die Photorezeptoren
bei Limulus von Nolte und Brown (1972) beobachtet wurde.

Bei den Adaptations- und Regenerationsversuchen wurden nur Rezeptor-
zellen vermessen, deren spektrale Empfindlichkeit dem Zelltyp 1-—6 entsprachen.
Bei diesen Rezeptoren bewirkt eine intensive Blaustrahlung um 450 nm eine lang-
anhaltende Herabsetzung der Empfindlichkeit, die durch anschlieBende Be-
lichtung mit 591 nm wieder aufgehoben wird. Einen vergleichbaren Effekt fanden
Cosens und Briscoe (1971) bei Drosophila melanogaster. Die Autoren interpretieren
jedoch das Versuchsergebnis als einen farbabhingigen zentralnervosen Einfluf
auf die Empfindlichkeit der Rezeptoren. Schon die spektralphotometrischen Unter-
suchungen von Hamdorf, Paulsen, Schwemer (1973) und Stavenga ef al. (1973)
als auch die intrazelluldren elektrophysiologischen Daten in Abb.7 und 8 und
Hamdorf und Rosner (1973) Abb. 4 widerlegen eindeutig diese Interpretation:
Diese unabhéngigen Messungen zeigen iibereinstimmend, daB in den Zellen 1—6
ein Sehpigment mit 4 max ca. 490 nm der nach Belichtung in ein thermostabiles
farbiges Endprodukt von A max ca. 560 nm iibergeht.

Neuere spektralphotometrische Messungen von Schwemer zeigen eine Ubereinstimmung
mit den MeBergebnissen von Stavenga et al., daB die Relation 4 max Rhodopsin zu 1 max
Metarhodopsin noch héher ist als urspriinglich vermutet: statt 1:1,25 difte das Verhiiltnis
eher bei 1:1,5 liegen (pers. Mitteilung).

Da die spektrale Empfindlichkeit dieser Rezeptoren im sichtbaren Bereich
um 480 nm liegt, muf das Pigment P 490 identisch mit dem Sehfarbstoff und das
Pigment M 560 mit dem farbigen Endprodukt (Metarhodopsin) sein. Weiterhin
148t sich sowohl photometrisch als auch elektrophysiologisch zeigen, daB sich
bei monochromatischer Helladaptation des Rezeptors mit Wellenlingen, die
gleichzeitig das Rhodopsin und Metarhodopsin treffen, im Rhabdomer photo-
chemische Gleichgewichte einstellen. Diese Gleichgewichte hingen von den
A-spezifischen Absorptionskoeffizienten beider Farbstoffe P und M bei der je-
weiligen Adaptationswellenléinge ab. So wird z.B. durch Blaubelichtung, die vor-
ziiglich das P 490 trifft, der Sehfarbstoffgehalt in den Rezeptoren stark herab-
gesetzt, durch Rotbelichtung, welche vorziiglich das M 560 trifft, wird der Seh-
farbstoffgehalt angehoben. Das Sehpigmentsystem ist somit sehr dhnlich dem
der Cephalopoden z.B. Eledone (Hamdorf, Schwemer, Tiuber, 1968), wihrend
es sich vom Sehpigment der Grimnrezeptoren von Deilephila und Manduco unter-
scheidet. (Bei den Griinrezeptoren von Deilephile und Manduce (Héglund, Ham-
dorf und Rosner, 1973; Hamdorf und Schwemer, unveréffentlicht) ist das Meta-
rhodopsin zum Kurzwelligen verschoben.) Elektrophysiologisch (s. Abb. 7) laBt
sich dementsprechend zeigen, dall nach Blaubelichtung die Empfindlichkeit
stark herabgesetzt ist und durch anschlieBende Gelbrotbelichtung wieder an-
gehoben wird. Aus Abb. 8 geht hervor, daf jede Bestrahlungswellenlinge (im
spektralen Uberschneidungsbereich von P und M) eine A-spezifische Empfind-
lichkeit hervorruft, wie dies von einer photochemischen Gleichgewichtsreaktion
zu erwarten ist (s. hierzu Gogala, Hamdorf, Schwemer, 1970; Hamdorf, Gogala,
Schwemer, 1971; Hamdorf, Rosner, 1973; Hoglund, Hamdorf, Rosner, 1973;
Hamdorf, Gogala, 1973).
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Untersuchungen iiber das early receptor und late receptor potential bei der
Seepocke (Hillman ef al., 1973 ; Minke ef al., 1973 ; Hochstein et al., 1973) ergaben
ebenfalls ein thermostabiles, photoregenerierbares Sehpigmentsystem, wobei Tref-
fer am Pigment 532 Erregung und am Pigment 495 Hemmung der Nachdepolari-
sation auslosen. Weiterhin wurde gezeigt, dal der Membranwiderstand bei der
Nachdepolarisation durch Treffer am Pigment 495 heraufgesetzt wird.

Unter vergleichbaren Versuchsbedingungen wurde fiir die Photorezeptoren
der Schmeififliege nachgewiesen (Muijser ef al., 1975), daBl durch Rotstrahlung,
die das Metarhodopsin trifft, die Rezeptoren repolarisiert werden, dabei erhéht
sich sprunghaft der Membranwiderstand.

Bei den Rezeptoren des Ventralauges von Limulus stellten Fein und de Voe
(1973) fest, daBl der Zeitverlauf der Dunkeladaptation, also der des Schwellen-
anstiegs unabhéngig sei vom ,,photochemical cycle. Diese SchluBfolgerung
wurde aus einer vergleichenden Untersuchung iiber das ERP- und LRP-Verhal-
ten gezogen, wobei fraglich ist, ob in diesem Zusammenhang die ERP-Amplitude
als MaB des zeitlichen Ansteigs des Gebhalts an Sehfarbstoff verwendet werden
darf. Vielmehr sprechen diese Befunde dafiir, da3 bei der Seepocke, dhnlich wie
bei Ascalaphus (Hamdorf, Gogala, Schwemer, 1971; Hamdorf Gogala, 1973;
Hamdorf, Schwemer, 1975), wihrend der Dunkeladaptation der Sehfarbstoffgehalt
weitgehend konstant bleibt.

Am Beispiel des UV-Rezeptors von Ascalaphus wurde von Hamdorf, Gogala,
Schwemer bereits 1971 (s. Abb. 2) gezeigt und 1973 bzw. 1975 nédher ana-
lysiert, daf3 der Verlauf der Dunkeladaptation durch photoregenerierende Strah-
lung beschleunigt wird und weiterhin, daB wenige Minuten nach UV-Helladapta-
tion die absolute Empfindlichkeit der Rezeptoren proportional der UV-Seh-
pigmentkonzentration ist. Die Geschwindigkeit der Dunkeladaptation wird wei-
terhin bestimmt durch die Intensitét der vorausgegangenen UV-Helladaptation
(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 vom Sehfarbstoffgehalt eindeutig
abhingige Signalamplitude 2—3 min nach der Helladaptation genauer unter-
sucht.

Bei allen Adaptationsversuchen (s. Abb. 7—19) wurde nur die Abhingigkeit
der Empfindlichkeit des Rezeptors von der Konzentration des P 490-Pigments
analysiert. Der EinfluB des sehr wahrscheinlich vorhandenen UV-Pigments wurde
durch die Wahl der Adaptationslichter 460 nm und 591 nm ausgeschaltet.

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

ky ky — (k) It
= . 1 2 1
BRI )= + 5o (1)
M@, ILty=1—R(A, 1 (1a)

wobei I die Intensitdt (mittlere Trefferzahl pro Molekiil und Zeiteinheit ¢ (sec
oder min) bei der wirksamsten Wellenlénge), ¢ die Belichtungszeit in min nnd
¥, bzw. k, die Produkte aus molarer spektraler Extinktion und Quantenausbeute
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Abb. 16. Abhingigkeit der rel. Empfindlichkeit bei wachsender Belichtungszeit und kon-
stanter Intensitidt von der Helladaptation mit 461 nm. Beide Kurven wurden mittels Gl. (1)
bestimmt, wobei fiir die erste Kurve die Quantenausbeute 1,0 (yp =7v),) und fiir die zweite
0,5 (y3y=0,5y5) angenommen wurde. Symbole: Punkte = variierte Belichtungszeit nach
Abb. 9. Kreise = variierte Intensitit der Helladaptation nach Abb. 12. Ordinate: Skala
rel. Empfindlichkeit des Rezeptors. Abszisse: logarithmische Skala der Belichtungszeit in sec

bedeuten :
by =ag(4) - yr(4), ky=ay(4) - yu ().

Durch die Versuche der Abb. 9 bzw. 11 wurde gezeigt, daB die relative Emp-
findlichkeit der Rezeptoren mit wachsender Intensitdt als auch mit wachsender
Zeit, (t) sich in spezifischem Kurvenverlauf einem Grenzwert nidhert. Dieser Kur-
venverlauf 146t sich durch eine theoretische Funktion [s. GI. (1)] beschreiben
(s. Abb. 16). Die empirischen Werte lassen sich mit der theoretischen Funktion
zur Deckung bringen, wenn eine Quantenausbeute von y3 =0,5y5 angenommen
wird. Auch bei einer Quantenausbeute von 1,0 sind die empirischen Abweichungen
von der Erwartung 0,15 gegen 0,27 bei [ -t =oo nicht sehr gravierend. Aus der
Ubereinstimmung zwischen der relativen Empfindlichkeit und der zu erwartenden
Konzentration im Rezeptor ergibt sich somit nahezu direkte Proportionalitit
(s. Abb. 17).

Eine direkte Proportionalitit zwischen Empfindlichkeit und Sehfarbstoff-
konzentration ist aus dem Lambert Beerschen Absorptionsgesetz nicht ohne
weiteres abzuleiten. Wenn im Rezeptor die Konzentration des Sehfarbstoffes vari-
iert wird, gilt fir die im Rezeptor der Léinge [ absorbierte Lichtmenge :

Lips (Cg) =Iy (1 —e= @2 0r"0), 2)

Besitzt der Rezeptor eine Extinktion von 1 (bei Cq =1=Cy,), nimmt die
absorbierte Lichtmenge in einer stirker gekriimmten Funktion mit sinkendem
Cp ab (Kurve 1 in Abb. 18a). Entsteht aber proportional mit abnehmendem
Sehpigment Metarhodopsin, wirkt dieses als Schirmpigment innerhalb des Re-
zeptors. Allgemein mull die im Rezeptor insgesamt von Rhodopsin und Meta-
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Abb. 17. Die Abhingigkeit der Empfindlichkeit von der Sehfarbstoffkonzentration im Re-
zeptor 3 min nach Helladaptation. Beste Ubereinstimmung der MeBdaten vy, = 0,5y (wobei
die Gleichgewichtskonzentration By =0,15ist). Gute Ubereinstimmung ist ebenfalls noch
bei einer Quantenausbeute von 1,0 gegeben. Symbole: Punkte und Kreuze = variierte Be-
lichtungszeit, Dreiecke = variierte Intensitit der Helladaptation nach Abb.9 bzw. 12.
Ordinate: Skala rel. Empfindlichkeit. Abszisse: Konzentration des Sehfarbstoffes

rhodopsin gemeinsam absorbierte Lichtmenge folgender Gleichung entsprechen:
L aps —tap-Cntazr-Cap -

—?:L=1-——10 (ep-Cray-Cny) -l (2a)
und der vom Sehpigment absorbierte Anteil, der fiir die Erregungsbildung ver-
antwortlich ist, ergibt sich aus der Beziehung:

Taps Rnod _ Lans ep Og 2h)

1, I, apCptoy Cy

wobei Oy =Cqo— O ist.

Betrachtet man zunédchst den Fall, dal die Absorptionskoeffizienten von
ag und oy identisch sind (isosbestischer Punkt bei 514 nm), bleibt die im Rezeptor
insgesamt absorbierte Lichtmenge bei Variation von Cg stets konstant (s. Kurve
2a). Dagegen nimmt der Anteil des vom Rhodopsin absorbierten Lichtes direkt
proportional mit fallendem Oy ab (s. Abb. 18a, Kurve 3a). Im isosbestischen
Punkt ist somit direkte Proportionalitit zwischen Absorption am Rhodopsin
und dessen Konzentration zu fordern. Im Falle, daf eine Wellenldnge, die vom
Rhodopsin stérker absorbiert wird als vom Metarhodopsin, wie im Experiment in
Abb. 9, nimmt die vom Rezeptor insgesamt absorbierte Lichtmenge nach Kurve
2b ab. Der Anteil des vom Rhodopsin absorbierten Lichtes folgt Kurve 3b. Diese
hat aufgrund der Abschirmung durch das Metarhodopsin eine wesentlich ge-
ringere Kriimmung als Kurve 1. Im dritten Fall, daf bei einer Wellenldnge
Rhodopsin schwicher absorbiert als Metarhodopsin, ist der Kurvenverlauf 3¢
zu erwarten, also eine schnellere Abnahme des vom Rhodopsin absorbierten
Lichtanteils. In der Abb. 18a wurde eine sehr hohe Extinktion von 1,0 entlang
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Abb. 18. (a) Abhingigkeit der absorbierten Lichtmenge von der Sehfarbstoffkonzentration
bei einer Gesamtextinktion von 1,0. Kurve 1 zeigt die Abhingigkeit fir den Fall, daBl das
Sehpigment ansbleicht, entsprechend der Gl. (1). Kurven 2a—3e¢ geben die Verhiltnisse fiir
den Fall wieder, daBl Metarhodopsin das Sehpigment im Rezeptor abschirmt, entsprechend
Gl. (2) und (3). Kurve 2a gibt die Gesamtabsorption und Kurve 3a die vom Rhodopsin bei
Belichtung mit der Wellenlénge des isosbestischen Punktes wieder. Kurve 2b zeigt die Gesamt-
absorption und Kurve 3b die vom Rhodopsin absorbierte Lichtmenge fiir 461 nm wie in
Abb. 9. Kurve 3¢ gibt die vom Rhodopsin absorbierte Lichtmenge bei 535 nm an. Ordinate:
Skala fir absorbierte Lichtmenge pro Gesamtbelichtungsmenge. Abszisse: Konzentration an
Rhodopsin im Rezeptor. (b) Abhéingigkeit der absorbierten Lichtmenge (im Rezeptor) von
der Sehpigmentkonzentration (Abb. 19a normiert). Die Kurven 3a—3¢ entsprechen demnach
der Abb. 19a. Bei einer Extinktion von 0.5 (Kurve 0,5) im Rezeptor (s. Dérrscheidt-Kifer,
1972) sind die Abweichungen der absorbierten Lichtmenge von der direkten Proportionalitit
nur gering (s. Skala 0,5) im Vergleich zu Kurve 3a. Ordinate: Skala fir 7,,/7 aps max:
Abszisse: Konzentration an Rhodopsin im Rezeptor

des Rezeptors angenommen, Nach Dorrscheidt-Kéfer (1972) diirfte die Extink-
tion tatsdchlich niedriger bei 0,5—0,6 liegen.

Aus Abb. 18b geht hervor, dal mit sinkender Extinktion des Rezeptors
(Kurven: £ =1,0; 0,5) die vom Rhodopsin absorbierte Lichtmenge sich immer
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mehr der direkten Proportionalitit zur Pigmentkonzentration nihert. Bei der
wahrscheinlich vorliegenden Extinktion von 0,5—0,6 sind auch theoretisch nur
geringfiigige Abweichungen von der direkten Proportionalitit zu erwarten. Damit
ist gezeigt, daB} der empirisch gefundene Zusammenhang zwischen Rhodopsin-
konzentration und Empfindlichkeit gleichbedeutend ist mit einer direkten Pro-
portionalitit zwischen absorbierter Lichtmenge und der Reizantwort (s. auch
Abb. 4, Hamdorf und Rosner, 1973). Hieraus ist weiter zu folgern, da nach Hell-
adaptation, unabhéngig vom jeweiligen Rhodopsin- bzw. Metarhodopsingehalt
in der Rezeptormembran, jedes vom Sehpigment absorbierte Lichtquant gleich
stark zum Rezeptorpotential beitrigt: Somit lost ein Treffer am Rhodopsin-
molekiil z.B. bei 100% Sehfarbstoffkonzentration in der Membran ein gleich
hohes Rezeptorpotential aus, wie bei einem geringeren Sehfarbstoffgehalt von
15%.

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

ky+ ks LI, ]cle——(k,+k,+lc,-lr/1b)lb't 3
by +ky -+ kg L[T by kg k- 11, )

R490z, 1,,0=

wobei ky, k; wie bei Gl. (1) definiert sind und ky =ay,, - yu,,, bedeuten.

Wie aus dieser Gleichung hervorgeht, entfillt bei #—=co der zweite Ausdruck,
so daB die Pigmentkonzentration allein durch den ersten Ausdruck und damit
wesentlich durch das Verhaltnis ,/I, bestimmt wird. Mit wachsendem I, geht der
Ausdruck gegen eins, wihrend umgekehrt mit wachsendem I, das Verhéltnis
I/I; gegen null geht und damit der erste Ausdruck obiger Gl. (3) nur vom Ver-
héiltnis kof(k, + k) bestimmt wird. Bei einer Quantenausbeute von 1,0 wiirde
demnach wie bei der Einzelbelichtung mit 460 nm (s. oben) eine Sehfarbstoff-
konzentration von 0,27 vorliegen, wihrend bei einer Quantenausbeute von 0,5
noch eine Konzentration von 0,15 im Rezeptor vorhanden ware.

Bei den verwendeten Lichtintensitéten fiir 7, =1,99-109 Quanten-cm—2.min-1
werden nahezu die Gleichgewichtswerte fiir {=oc iiber den gesamten I,/I;-Be-
reich von 0,05—100 praktisch erreicht. Somit scheint es berechtigt zu sein, die
MeBdaten von Abb. 16a fiir = oo mit diesen Funktionen zu vergleichen. Die in
Abb. 20 eingetragenen MeBpunkte von Abb. 15b stimmen gut mit den theoreti-
schen Funktionen iiberein bei einem I,/I,-Verhaltnis kleiner als zwei, wihrend bei
wachsendem Verhiltnis die MeBpunkte von Abb. 15b in zunehmendem MafRe
abweichen. Ein entsprechender Anstieg in der Empfindlichkeit iiber den Wert
1,0 wurde auch bei Ascalaphus beobachtet (Hamdorf, Gogala, 1973).

Dieser Effekt trat jedoch nicht nur bei Mischlichtbelichtungen (UV- und Blau-
licht), sondern auch bei Verwendung niedriger Adaptationsintensititen (UV-
Licht) auf. Diese Ergebnisse deuten die Autoren dahingehend, daf die Empfind-
lichkeit nicht allein von der Sehfarbstoffkonzentration bestimmt wird, sondern
noch von anderen Faktoren abhingen 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 bei der Fliege ein von der Sehfarb-
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Abb. 19. Die Konzentration des Griinfarbstoffes R 490 als Funktion des Verhéltnisses I,/],
bei dichromatischer Helladaptation. Kurven {=oc0: R 490 — Konzentration im photochemi-
schen Gleichgewicht bei einer Quantenausbeute von 1,0 (yg =7yy,) bzw. von 0,5 (y3, = 0,5y3).
Kurve ¢ =1 min: Die nach einer min Belichtungszeit erreichte R 490-Konzentration. Sym-
bole: Kreuze, MeBdaten aus Abb. 16a; Punkte: MeBdaten aus Abb. 16b. Linke Ordinate:
Konzentration des Sehfarbstoffes. Rechte Ordinate: Skala rel. Empfindlichkeit. Abszisse:
L /I Intensitdtsverhiltnis der Adaptationslichter logarithmisch aufgetragen. Untere Abszisse:
Bestrahlungsstiirke des in den Versuchen verwendeten Blaulichtes

stoffkonzentration abhingiger Regelvorgang angenommen werden. Wahrend bei
Ascalaphus die Empfindlichkeit auch nach Belichtung mit schwachen Adaptations-
lichtern (UV) den Wert 1,0 tberstieg, wurde bei der Fliege nach Bestrahlung
mit blauen Adaptationslichtern (461 nm) nichts dergleichen gefunden. Dies
kénnte seine Ursache darin haben, daf die im Experiment (Abb. 15b) verwen-
deten Intensitdten noch zu hoch lagen, um den von der Sehfarbstoffkonzentration
abhingigen Regelvorgang auszul6sen. Hierdurch lieBe sich diein Abb. 19 gefundene
Abweichung zwischen der theoretischen Funktion und den MeBpunkten bei
1[I, groBer als zwei erkldren.

Diese Ergebnisse aus den Adaptationsversuchen mit Mischlichtern weisen
daraufhin, daB unter physiologischen Strahlungsbedingungen (Tageslicht) dhn-
lich wie bei Ascalaphus, Deilephila die Sehfarbstoffkonzentration anch im Fliegen-
rezeptor automatisch sehr hoch gehalten wird. Schon bei gleichen Anteilen von
Rot und Blau liegt das photochemische Gleichgewicht bei 60% P 490 und bei
einem I,/I,-Verhdltnis 4:1 bereits bei 90% P 490. Der letzte Wert diirfte fiir die
Wildform von Calliphora am ehesten zutreffen, wenn man die Wirkung der
Schirmpigmente mit in Betracht zieht. Denn die spektrale Abbruchkante der
Schirmpigmente stimmt recht genau mit dem Abfall des P 490-Spektrums im
Langwelligen iiberein. Dagegen wird Strahlung, die tiberwiegend von Metarhodop-
sin absorbiert wird, von den Schirmpigmenten fast ungehindert durchgelassen
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(Stavenga et al.). Die regenerierende Rotstrahlung dominiert somit im Fliegen-
auge und halt damit die Sehfarbstoffkonzentration sehr hoch.
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