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Neue Versuche zum optischen Aufldsungsvermégen
fliegender Insekten

Von HawsjocHEM AUTRUMI, Géttingen

Das Auge der Insekten besteht aus einzelnen Seh-
elementen, den Ommatidien, deren Sehwinkel im all-
gemeinen in der GréBenordnung von 1° liegen? In-
folgedessen ist das rdumliche Auflésungsvermdégen der
Insektenaugen im Vergleich zu dem der Wirbeltier-
augen sehr gering: Die «Sehschirfe» der Biene be-
trigt etwa /g, der menschlichen Sehschirfe. Das
ruhende Bild zeigt verhiltnismiBig wenige Einzel-
heiten (EXNER?).

Im folgenden wird ausgefithrt, daB diese Untiichtig-
keit im Fall der fliegenden Insekten nur scheinbar ist;
daB sie im Zusammenhang mit anderen Eigenschaften
des Insektenauges dazu dient, die Sehleistung geradezu
zu verbessern.

Das Formensehen der Insekten ist an ihre Eigen-
bewegung gebunden, und zwar werden die figuralen
Eigenschaften der Sehdinge in der Hauptsache durch
die Haufigkeit der Reizwechsel in den einzelnen
Ommatidien bestimmt?, -Jede Kontur ruft infolge der
Figenbewegung des Insekts zeitlich aufeinander-
folgende Reizwechsel in den einzelnen Ommatidien
hervor. Die Zahl der Reizwechsel ist durch den Reich-
tum der Figuren an Konturen (figurale Intensitit,
HEer12%) besimmt. Je mehr Konturen eine Figur hat —
etwa ein Schachbrettmuster gegeniiber einem flachen-
gleichen Quadrat —, um so gréBer ist ihr «Reizwerty.

Da die rdumlich nebeneinander angeordneten Fi-
gurenclemente beim Fliegen zeitlich nacheinander in
den einzelnen Sehelementen erscheinen, ist ihre ge-
trennte Wahrnehmung vom zeitlichen Auflésungs-
vermdgen abhingig, d. h. von der Fihigkeit, schnell
aufeinanderfolgende Reize noch getrennt wahrzu-
nehmen.

Das Sehen in der Bewegung stellt also an den Seh-
apparat bestimmte Anforderungen: das reagierende
System darf nicht zu trige sein. Ist die Trégheit hin-
reichend gering, so kann das Sehen in der Bewegung
gegeniiber dem Sehen in der Ruhe Vorteile bieten,
wenn die anatomische Struktur des Auges nur eine
geringe Sehschirfe zuldBt. Es ist moglich, mit einem

1 Zoologisches Institut der Universitit Gottingen.

2 W. vox BupDENBROCK, Grundrif der vergleichenden Physiologie,
Bd. 1 (2. Aufl., Berlin 1936).

3 8. ExXNER, Die Physiologie der faceltierien Augen von Krebsen
und Insekten (Leipzig und Wien 1891).

4 Neben der figuralen Intensitit ist das Formensehen von den
rdumlichen Beziehungen abhingig, die zwischen den einzelnen
retinalen Reizverschiebungen bestehen und die eine bestimmte
«Bewegungsgestalt» in der Retina (figurale Qualitit) ergeben.

5 M. Hertz, Biol. Zbl. 53, 10 (1933).

recht unvollkommenen optischen Apparat, der im
Extremfall gar keine riumliche Aufldsung zuzulassen
brauncht, doch einen recht vollkommenen Eindruck von
der Gestalt eines Dinges zu erhalten, wenn man ihn
bewegt und das rdumliche Nebeneinander in ein zeit-
liches Nacheinander umwandelt. Ein fliegendes Insekt
kann also unter Umstanden auf eine gute rdumliche
Auflsung verzichten, wenn es dafiir eine gute zeitliche
Auflésung besitzt. Ein Beispiel aus der Technik ist die
Wiedergabe von Bildern durch Abtastung, wie sie
beim Fernsehen iiblich ist.

In den Untersuchungen, {iber die im folgenden be-
richtet werden soll, wurde das zeitliche Auflsungs-
vermogen von Fliegenaugen mit Hilfe der elektrischen
Belichtungspotentiale analysiert. Die ersten Beobach-
tungen iiber das Belichtungspotential stammen von
HARTLINE?!; weitere Untersuchungen verdanken wir
Jaun und CresciTerri® (1938-41). Diese Autoren
verwendeten zur Ableitung eine auf das Auge der Ver-
suchstiere gekittete Fliissigkeitskammer. Da hierdurch
die optischen Verhéltnisse am Auge in unkontrollier-
barer Weise geiindert werden, wurde eine andere
Methode bevorzugt: in das Auge wurde eine fein zu-
geschliiffene, mit Silberchlorid tiberzogene Silbernadel
gestochen, eine zweite Silberchloridelektrode, die in
den Thorax eingefiihrt wurde, diente als indifferente
Elektrode. Registrierinstrument war ein 3stufiger,
direkt gekoppelter Gegentakt-Gleichspannungsver-
stirker mit Kathodenstrahl. Die maximale Verstir-
kung betrug 300000. Sie konnte durch eine symme-
trische Eingangspotentiometerschaltung stufenweise
verringert werden.

Die geometrisch-optischen Verhiltnisse sind leicht
zu iibersehen. Der Offnungswinkel der einzelnen Om-
matidien ist angenithert bekannt (bei den verwandten
Versuchstieren, den Fliegen Calliphora erythrocephala
und Eristalis etwa 1,3°). Bei einer leuchtenden Fliche
von bekannter GrioBe 148t sich aus dem Abstand des
Auges von der Reizfliche berechnen, von wieviel Om-
matidien der Reiz wahrgenommen wird. Es ist also
méglich, durch Wahl eines hinreichend kleinen Reiz-
feldes bei geniigend groBem Abstand vom Auge ein
oder wenige Qmmatidien isoliert zu reizen.

Das Aktionspotential des Auges von Calliphora und
Eristalis hat folgende Form (Abb. 1): Bei Belichtung

1 H. K. HarTLINE, Amer. J. Physiol. 83, 466 {1928).
2 F. Crescirsiri und T, L, Jaun, J. Cell. Comp. Physiol, 13, 105
(1939); T. L. Jaux and F. CREscITELLL, ib. 13, 113 (1939).



272

tritt eine positive Schwankung auf, die in der Regel
nach Erreichung eines ziemlich spitzen Maximums zu-
riickgeht, wobei dieser Riickgang weniger steil ver-
lduft als die Zunahme der Positivitit’. An diese po-
sitive Schwankung schlieBt sich bei hinreichender

-

Abb. 1. Retinogramm vom hell adaptierten Facettenauge von

Eristalis tenax, Links: Eichung mit 1,0 mV. Lichtmarke am unteren

Rand. Reizdauer: 1 sec. Durchmesser des Reizieldes 26 mm, Ab-
stand vom Auge 240 mm. Positive Ausschlige nach oben.

Intensitit eine lang andauernde negative Phasean. Bei
Aufhéren der Belichtung folgt ein «Aus-Effekt» in
Form einer steil ansteigenden negativen Welle, die
dann weniger steil zur Nullinie zuriickgeht. Die Form
dieser Kurven weicht wesentlich von denen ab, die
HARTLINE?, JAHN und CrESCITELLI® und BERNHARD?

:
\H‘,_r“
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Abb. 2. Retinogramm vom hell adaptierten Auge von Calliphora
erythrocephala in Abhidngigkeit von der Reizzeit bei konstanter
Reizintensitit., Reizdauer: oben 5 msec, Mitte 200 msec, unten
1 sec. Reizfliche von 24 mm Durchmesser im Abstand von 185 mm
vom Auge. Leuchtdichte etwa 3 HK/em?®, Uber der unteren Kurve
Eichung mit 1 mV, unter ihr Zeitmarke von 200 msec. Ein-Effekt
in allen Fallen gleich groB; der Aus-Effekt nimmt mit lingerer Reiz-
dauer an Grife zu. Positive Ausschlige nach unten.

1 Da die Elektroden von auBen in das Auge eingestochen wur-
den, war ihre Lage nicht in allen Fillen gleich. In manchen Fillen
wurden daher auch Potentiale umgekehrten Vorzeichens erhalten.
Diese Erscheinung ist rein physikalischer Natur; die Form der
Potentiale ist in beiden Fillen véllig die gleiche.

2 H. K. HaRTLINE, Amer. J. Physiol. 83, 466 (1928).

3 T. L. Jau~n und F. Crescirerrl, J. Cell. Comp. Physiol. 13,
113 (1939).

4 C. G. BErNHARD, J. Neurophysiol. & 32 (1942), fiir das Auge
von Dytiscus.
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angeben. Diese Unterschiede gehen nicht auf die Art
des Potentialabgriffes zuriick. Die offenbar dipha-
sischen Potentiale stellen vielmehr eine Eigentiimlich-
keit der untersuchten Tiere dar. Bei anderen Arten
(z. B. der Stabheuschrecke Dixippus) kann man
nidmlich mit der gleichen Methodik durchaus die von
den genannten Autoren abgebildeten Kurvenformen
erhalten. Die gleichen diphasischen Potentiale bildet
tibrigens GrRaNIT! von dem Auge der Wespe und Haus-
fliege ab, allerdings ohne im Text in irgendeiner Form
darauf einzugehen. Die Unterschiede zwischen den
beiden Kurventypen sind von grundlegender Bedeu-
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Abb. 3. Ein- und Aus-Effekt bei konstanter Reizmenge I-¢. Inten-

sitidt in relativen Einheiten. Der Ein-Effekt nimmt mit fallender

Intensitdt ab, die Hohe des Aus-Effektes bleibt mit I- ¢ konstant,

Zeitmarke unten links: 200 msec. Eichung unten rechts: 1 mV.
Positive Ausschldge nach unten.

W

tung fiir das Sehen der Insekten — Verhiltnisse, auf
die jedoch hier nicht weiter eingegangen werden soll
{s. dazu AUTRUM?).

Die Amplitude des Ein-Effektes ist nur von der Be-
leuchtungsstirke, also der Reizlerstung abhingig. Dies
gilt auch fiir die kiirzesten verwandten Reizzeiten von
5 msec Dauer (Abb.2). Der Ein-Effekt ist also
spitestens nach 5 msec in voller Héhe ausgebildet

1 R. GRANIT, Sensory mechanisms of the retina {(London, New
York, Toronto, 1947),

2 H. AutrumM, Zur Analyse des zeitlichen Auflésungsvermigens
des Insektenauges, S. B, Akad, Gottingen, im Druck, (1948); Natur-
wissenschaften, 34, im Druck (1949).
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und unabhingig von der weiteren Dauer der Belich-
tung. Im Gegensatz dazu ist die Amplitude des Aus-
Effektes im Bereich von 5 bis 200 msec von dem Pro-
dukt aus Intensitidt und Zeit {Abb. 3) abhingig.

Die Tatsache, daB der Ein-Effekt spitestens nach
5msec in voller Héhe ausgebildet ist, 1aBt darauf
schlieBen, daB das Insektenauge Reize von dieser
Dauer ihrer Intensitit nach beurteilen kann {zumin-
dest bei Reizen von mittlerer und hoher Intensitit).

Es entsteht die Frage, wie schnell ein zweiter Reiz
folgen darf, damit er zu einer getrennten Erregung
fithrt. Diese Frage wird im allgemeinen durch die Be-
stimmung der Verschmelzungsfrequenz fitir Flimmer-
licht beantwortet.

AN, L~

Abb. 4. Aktionspotentiale vom Auge von Eristalis tenax bei Reizung

mit Flimmerlicht verschiedener Frequenz: oben: 9 Lichtreize/sec,

Mitte: 25 Lichtreize/sec, unten: 71 Lichtreizefsec (Verschmelzungs-

frequenz). Bichtmarken jeweils unter den Kurven. Strahlmodulation
mit 50 Hertz. Positive Ausschlige nach obeun.

Auf Flimmerlicht antwortet das Auge von Calli-
phora und Eristalis mit abwechselnden Ein- und Aus-
Effekten, die dem Rhythmus des Lichtwechsels folgen
(Abb. 4). Das Vorzeichen der Potentiale wechselt dabei
stdndig, die Flimmerpotentiale schwanken also um die
Nullinie. Mit zunehmender Flimmerfrequenz werden
diese Wellen kleiner, bis schlieBlich gar keine Schwan-
kungen mehr zu beobachten sind. Das Retinogramm
gleicht dann einer Antwort, wie sie auf Dauerlicht ge-
geben wird!. Auf diese Weise kann also die Ver-
schmelzungsfrequenz bestimmt werden., Dabei ist
allerdings der Vorbehalt zu machen, daB die elektro-

1 Allerdings bestehen gelegentlich unwesentliche Unterschiede
zwischen den Retinogrammen, die einerseits bei hoher Frequenz jen-
seits der Verschmelzungsgrenze und voller Intensitit, andererseits
bei konstantem Licht halber Intensitit gewonnen wurden: der Ein-
Effekt kann bei Flimmerlicht gréBer ausfallen als bei konstantem
Licht halber Intensitit, was sich leicht dadurch erklirt, dal er auf
die Intensitit selbst anspricht.

18 Exper.
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physiclogisch gemessene Verschmelzungsfrequenz klei-
ner sein kann als die tatsichliche, da die Potential-
schwankungen schlieilich so klein sein kénnen, dal
sie mit dem Kathodenstrahloszillographen nicht mehr
zu entdecken sind. Die wahre Verschmelzungsfrequenz
konnte also allenfalls gréBer sein als die gemessene,
was fiir die im folgenden vertretene Auffassung nur
noch giinstiger sein wiirde,

Fiir das Facettenauge der Fliege Calliphora ergeben
sich {iberraschend hohe Verschmelzungsfrequenzen.
Schon fiir das einzelne Ommatidium liegt bei geringen
Lichtintensititen die Verschmelzungsfrequenz bei
etwa 60 Lichtreizen in der Sekunde (GréBe der Reiz-
fliche 1,1 mm?2, Abstand vom Auge 185 mm, ent-
sprechend einem Sehwinkel von 24’; Leuchtdichte der
Reizfliche 0,18 HK/cm?). Sie steigt bis auf 165 Licht-
reize in der Sekunde, wenn man die Leuchtdichte der
Reizfliche ceferis paribus auf 6,8 HK/cm? erhdht. Mit
zunehmender Zahl der gereizten Ommatidien steigt
die Verschmelzungsfrequenz weiter an: Bei einer Reiz-
fliche von 80 mm? GréBe, deren Leuchtdichte
6,8 HK/cm® betrégt, erhilt man als Verschmelzungs-
frequenz 265 Lichtreize in der Sekunde! Das einzelne
Ommatidium kann also noch Lichtreize getrennt wahr-
nehmen, diec durch Dunkelpausen von 3 msec von-
einander getrennt sind. Bei groBeren beteiligten Arealen
braucht die Zeit zwischen den Reizen schlieBlich nur
noch 2 msec zu betragen, damit sie von der Fliege
noch unterschieden werden kénnen. Im allgemeinen
werden an der Figurenwahrnehmung groBle Ommati-
dienzahlen beteiligt sein, so daB die kiirzeren Zeiten
gelten. Fiir das menschliche Auge wurden unter glei-
chen Versuchsbedingungen je nach der ArealgroBe die
Verschmelzungsfrequenzen zu 20 bis 25 Reizen in der
Sekunde bestimmt.

Die Trigheit des Auges fliegender Insekten -- dhn-
liche Ergebnisse wie bei Calliphora erhilt man bei
Libellen, Bienen, Wespen — ist demnach wesentlich
geringer als die des Auges des Menschen und der Sauge-
tiere. In gleichem Sinn sprachen bereits die Ergebnisse,
die iiber die Abhingigkeit des Ein-Effektes von der
Reizdauer (s. oben) erhalten wurden.

AuBer den fliegenden Insekten scheinen auch andere
fliegende Tiere ihr Auge in Richtung auf ein besseres
zettliches Sehvermogen entwickelt zu haben. Aus den
Untersuchungen von PiPEr! kann man entnehmen,
daB die Verschmelzungsfrequenz fiir gleiche Lichter
bei Katze, Kaninchen, Affe und Hund bei etwa 20 bis
25 Reizen/sec, bei den Végeln dagegen bei etwa 40
Reizen/sec liegt. Unter den von PIPER untersuchten
Végeln macht die Eule eine Ausnahme, ihre Augen
blicken aber in die Flugrichtung; es treten also beim
Flug keine schnellen seitlichen Verschiebungen der
aufzuldsenden Muster ein, wie das bei den Végeln mit
seitlich blickenden Augen der Fall ist.

! H. Preer, Arch. Anat. Physiol, 85 (1911),
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Verschmelzungsfrequenzen nach Pipegr, 1911

Frosch . 15 Reize/sec
Taube . . . . 40 '
Hubhn. . . . . 40 -
Fule . . ... 20 ,
Katze. . . . . 25 .
Kaninchen . . 25 .
Affe . . . . . 17 .
Hund. . . . . 25 "

Beim Facettenauge ist neben der geringen Trigheit
des Rezeptorenapparates noch ein zweites Prinzip
wirksam, das die zeitliche Auflésung von bewegten
Mustern begiinstigt. Beim Flug tauchen in jedem
Ommatidium, das nicht gerade nach vorn gerichtet ist,
die Figurenelemente nur eine gewisse Zeit lang auf. Sie
darf nicht zu kurz sein, die Reize diirfen einander nicht
zu schnell folgen, damit nicht Verschmelzung eintritt.
Die Reizzeit hingt nun von folgenden Faktoren ab:

1. Von dem Winkel, unter dem der Gegenstand er-
scheint, gegeben durch seine GroéfBe und Ent-
fernung;

P

von der Fluggeschwindigkeit;

w

von dem Offnungswinkel des Ommatidiums.

Fiir die folgenden Betrachtungen sollen GréBe und
Entfernung des Gegenstandes sowie Fluggeschwindig-
keit als konstant angenommen und allein der EinfluB
des Offnungswinkels des Ommatidiums auf die Reiz-
und Erregungsfolge untersucht werden. Ferner mége
der gesehene Gegenstand unter einem Winkel er-
scheinen, der kleiner ist als der Ommatidienéffnungs-
winkel. Dann verbleibt der Gegenstand um so linger
im Bereich eines Einzelommatidiums, je griBer dessen
Offnungswinkel ist. Eine Verlingerung der Exposi-
tionszeit ist also durch Vergré8erung des Offnungs-
winkels moglich.

Es tritt damit ein Widerstreit ein zwischen dem zeit-
lichen Auflésungsvermégen bei Bewegung, das ein
groberes Sehraster erfordert, und dem rdumlichen
Aufldsungsvermdgen in der Ruhe, das ein méglichst
feines Sehraster erfordert. Fiir ein fliegendes Insekt
bedeutet eine hohe riumliche Auflésung geradezu
einen Nachteil. Ein gréberes Raster ist in der Lage, im
Flug noch Muster aufzuldsen, die einem feineren Seh-
raster bereits verschmolzen erscheinen.

Diese Behauptung mag an einem Beispiel niher er-
lautert werden: Ein Insekt fliegt an einem Streifen-
muster vorbei. Der Offnungswinkel des Ommatidiums
und der Abstand vom Muster seien so, dafl nur ein
Musterstreifen seine Lichtenergie in das Ommatidium
sendet. Dann wird die Helligkeit im Ommatidium eine
zeitliche Verteilung haben, wie es die Abb. 5 zeigt. Es
folgt also auf einen schnellen Reizanstieg eine kurze
Zeit, in der die Reizgréfe konstant ist; dann fillt die
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ReizgroBe rasch wieder ab, es folgt eine Pause und dann
der nichste Reiz. Ist der zeitliche Abstand der Einzel-
reize infolge der Fluggeschwindigkeit zu gering, so
wird zwar der erste Reizanstieg wahrgenommen, dann
tritt aber Verschmelzung ein, weil das Auge den Reiz-
dnderungen nur mit einer gewissen Triigheit folgen
kann: das fliegende Insekt sieht das Muster einheitlich
grau.

Die Zeit, wihrend derer ein Musterstreifen cin Ein-
zelommatidium reizt, kann fiir das gleiche Muster bei
gleicher Bewegungsgeschwindigkeit verlingert werden,
indem der Offnungswinkel des Ommatidiums ver-
groBert wird (Abb. 5). Denn dann folgt dem raschen
Anstieg der Reizintensitit beim Eintauchen des ersten

)

Abb. 5. Schema des Reizablaufs beim Auftauchen einer aus 3
Streifen bestehenden Figur in einem Ommatidium von engem
Offnungswinkel (o) und in einem Ommatidium von 4fach groBerem
Offnungswinkel (5). In den Diagrammen 4 und b ist auf den Abszissen
die Zeit, auf den Ordinaten die Reizintensitit aufgetragen. Die aus-
gezogenen Linien geben den Verlauf der Reizintensitdt in den be-
treffenden Ommatidien wieder, die gestrichelten Linien den ange-
nommenen Verlauf der GréBe der Erregung. In @ Verschmelzung der
Einzelreize; in b stufenweises Ansteigen der Reiz- und Erregungs-
gréBe.

Musterelements in den Sehbereich des Ommatidiums
eine lingere Zeit, in der das Musterelement konstante
Intensititen in das Ommatidium schickt ; erst mit dem
Auftauchen des folgenden Streifens steigt wiederum
die Intensitit an. Inzwischen ist fiir die erste Erregung
die Summationszeit abgelaufen und das Auftreten des
zweiten Figurenelements kann eine Erregungszu-
nahme ausldsen. Die Pause zwischen je zwei Reizen
fillt weg. Jeder neu auftretende Streifen kann unter
glinstigen Bedingungen einen neuen ErregungsstoB
bewirken: Die Streifigkeit des Musters — die ja in dem
Beispiel der Abb. 5 in der Ruhe nicht wahrgenommen
werden kann — wird im Flug erkannt. Der Charakter
des Sehdings! wird dabei natiirlich verdndert, von den
Eigenschaften der Figur bleibt aber die Streifigkeit
(der Charakter des Getrenntseins) iibrig und kann

1 Unter Sehdingen verstehen wir mit Huring die subjektiven
Eindriicke, die der Gesichtssinn von den duBern Gegenstinden
(Dingen) crhilt.
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wahrgenommen werden, was bel engeren Ommatidien
nicht méglich wire.

Die vorangegangenen Uberlegungen lassen sich fol-
gendermafBen zusammenfassen: die Wahrnehmung
feiner Muster erfolgt beim starren Mosaikauge der
fliegenden Insekten in prinzipiell anderer Weise als
bei den Wirbeltieren. Das Sehen im Flug ist beim
Facettenauge nicht an die Feinheit des Ommatidien-
rasters gebunden, im Gegenteil ist ein zu feines Raster
geradezu ein Nachteil. Liegt eine bestimmte Muster-
gréBe vor, die vom ruhenden Auge nicht aufgeldst
wird, so kann im Flug das raumliche Nebeneinander
in ein zeitliches Nacheinander transformiert und so der
Wahmehmung zuginglich gemacht werden. Bei Ge-

Abb. 6. Sagittalschnitt durch das Auge der Fliege Syneches muscarius
(Empiden). Umzeichnung einer Figur von DieTrICH, 1908.

schwindigkeitssteigerung wird es schlieBlich zur Ver-
schmelzung der zeitlich aufeinanderfolgenden Reize
kommen. Halt man jetzt die {ibrigen Bedingungen
{MustergroBe, Fluggeschwindigkeit) konstant, ver-
grofert aber den Ommatidienwinkel, so kann das
Insekt die Streifigkeit, wenn auch nicht den be-
sonderen Charakter des Musters erkennen. Werden
schlieBlich bestimmte Ommatidiengréfe und Flugge-
schwindigkeit vorausgesetzt, so zerfallen die Muster je
nach ihrer GréBe (d. h. dem Winkel, unter dem sie er-
scheinen) in zwei Gruppen: in solche, die noch aufgeldst
werden, und solche, die nicht mehr aufgelést werden.
In welche von beiden Gruppen ein Muster gehort,
hangt allein von den zestlichen Verhiltnissen ab, die es
im Auge hervorruft. Erméglichen diese eine Trennung
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aufeinanderfolgender Reizdnderungen, so kann das
Muster feiner sein als dem Ommatidienéffnungswinkel
entspricht,

Diese Uberlegung wird durch eine Reihe anato-
mischer Eigentiimlichkeiten des Insektenauges unter-
stiitzt: Die Offnungswinkel der Ommatidien vieler In-
sekten sind in verschiedenen Bezirken des Auges ver-
schieden. Vor allem findet man oft in den ventralen
Randbezirken Ommatidien mit besonders groflen
Offnungswinkeln. Bei manchen Insekten, vor allem
rauberisch lebenden Fliegen, z. B. den Empiden, ist
auf der Ventralseite eine deutlich abgegrenzte Augen-
region vorhanden, in der die Offnungswinkel der Einzel-
ommatidien wesentlich gré8er sind als in den Teilen,
die nach vorn blicken (Abb. 6). Gerade in diesen Ab-
schnitten bewegen sich aber die Bilder mit groBSerer
Geschwindigkeit als in den nach vorn gerichteten
Ommatidien. Jene sind also speziell an das Bewegungs-
sehen unter Aufgabe des rdumlichen Aufldsungsver-
mogens angepaBt. Die feinsten Ommatidienraster
haben bei den rduberischen Fliegen diejenigen Teile
des Auges, die genau in der Flugrichtung blicken
(DieTricH?). Diese Feinheit des Rasters stimmt damit
zusammen, daB die retinalen Verschiebungen der
Dinge, die in der Flugrichtung liegen, nur gering sind.
Da wir wissen, dal} die Eigenschaften einer Figur bei
den Insekten durch die Zahl und das Zueinander der
Reizwechsel in den Retinaelementen bestimmt sind,
so ist ein feineres Ommatidienraster erforderlich, wenn
die raumlichen Verschiebungen der Figur bei der Be-
wegung klein sind. Das feinere Ommatidienraster hat
also nicht die Aufgabe, die «Sehschirfes fiir ruhende
Figuren zu erhéhen, sondern auch bei geringen Be-
wegungen der Objekte eine ausreichende Zahl von
Reizwechseln zu ermdglichen. Da hier die Verschie-
bungen zugleich viel langsamer erfolgen als in den seit-
lich blickenden Ommatidien, besteht die Gefahr einer
Verschmelzung der Reizwechsel nicht. Das Sehraster
kann also in der Flugrichtung fein sein, ohne dafB3 der
zeitlichen Auflosung dadurch Schwierigkeiten ent-
stehen. Es erscheint konsequent, hier nicht vom
«Fixieren» eines Gegenstandes zu sprechen, sondern
die engen Ommatidienwinkel zur Kleinheit der reti-
nalen Verschiebungen in Beziehung zu setzen. Das
Formensehen geschicht dann in allen Teilen eines
Auges nach dem gleichen Prinzip.

Bei guten Fliegern findet sich noch eine andere
eigentiimliche Anpassung an das Sehen in der Bewe-
gung. Nach den Untersuchungen von BAUMGARTNER?
und DEL PorTILLO® an Bienen und von GAFFRON? an
Fliegen ist der Offnungswinkel eines einzelnen Om-
matidiums in verschiedenen Richtungen verschieden:
In der Horizontalen (d. h. in der Richtung der Langs-

1 W. Dietrici, Z. wiss. Zool. 92, 465 {1909},

2 H. BAUMGARTNER, Z. vergl. Physiol, 7, 56 (1928).
# 1. peL PortiLro, Z. vergl. Physiol. 23, 100 (1936).
4 M. Garrrox, Z. vergl. Physiol. 20, 299 {1934).
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achse des Tieres) sind die Offnungswinkel gréBer als in
der Richtung senkrecht dazu (Abb. 7). DEL PorTILLO
gibt fiir die engsten, etwa in der Mitte des Auges ge-
legenen Ommatidien folgende Offnungswinkel an:
vertikal 1°18' bis 1°24’, horizontal 2°41’ bis 2°45°, also
ein Verhiltnis der Offnungswinkel in den verschie-
denen Richtungen von 1:2. Im extremen Fall kommt
ein Verhiltnis von 1:2,5 bei der Biene vor. In der Tat
ist ja in Ubereinstimmung mit der oben entwickelten
Hypothese eine VergriBerung des Ommatidienwinkels
nur in der Flugrichtung erforderlich. Hier wird also
der in der Abb. 5 erliuterte Mechanismus wirksam.
Die Angaben von BAUMGARTNER sind in einer einge-
henden Untersuchung von DEeL PorTiLLO! kritisiert
worden. Er kommt zu dem Ergebnis, daB bei der Biene
die Offnungswinkel des Einzelommatidiums in hori-
zontaler und vertikaler Richtung gleich sind; aller-

la
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Abb. 7. Schema des Versuchs zum Nachweis des verschiedenen Auf-
losungsvermégens des Fliegenauges fiir bewegte Figuren in hori-
zontaler und vertikaler Richtung. Der Offnungswinkel der Omma-
tidien ist in horizontaler Richtung etwa doppelt so groB wie in
vertikaler. Links die horizontal wandernden Lichireize und die dabel
zu erwartende Reizverteilung im Einzelommatidium. Oben die
vertikal wandernden Lichtmarken und die dabei mdglichen Reiz-
verteilungen, die verschieden sind, je nach der Stelle, an der das
Ommatidium geschnitten wird.

dings sind die Winkel zwischen benachbarten Rhab-
domen in der Horizontalen etwa doppelt so groB wie
in der Vertikalen. Dieser Unterschied beruht auf der
stirkeren Kriimmung des Auges in der Horizontalen,
so dafBl nach DL Portirio auf den gleichen Winkel-
raum weniger Ommatidien kommen. Anatomisch wird
der Winkel zwischen zwei benachbarten Ommatidien
in der Horizontalen durch breitere Pigmentriume und
Tracheeniste ausgefiillt. DEL PoRTILLO nimmt an,
daB der Offnungswinkel der Ommatidien in beiden
Richtungen der gleiche ist, dafl aber in der Horizon-
talen die Einzelsehfelder voneinander durch Zwi-
schenriume getrennt sind, wahrend sie in der Verti-
kalen aneinanderschlieBen. Diese Auffassung erscheint
aber nicht zwingend: wir wissen aus den Untersu-
chungen von EX~ER?, wie kompliziert der Strahlen-
gang in Cornealinse und Kristallkegel ist, und es ist
von vornherein wahrscheinlich, daB ebenso wie die
optischen Apparate (Cornealinsen) auch die Sehfelder
in der Horizontalen aneinanderschliefen. Auch EXNER

1 J. DeL Portiiro, Z. vergl. Physiol. 23, 100 (1936).
2 8. Exner, Die Physiologie der facettierten Augen von Krebsen
und Insekien {Leipzig und Wien, 1891).
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diskutiert den Fall, «daBl der perzipierte Anteil des
Bildes kleiner wire, als es dem zugehdrigen Bruchteil
des Sehfeldes entspricht». Er kommt aber ebenfalls zu
dem Schlufl, daB die benachbarten Anteile des Seh-
feldes sich trotz des Vorhandenseins von trennenden
Pigmentschichten zwischen den Ommatidien minde-
stens berithren, daf sie vielleicht gréfer sind und sich
gegenseitig an den Réndern etwas iiberlappen. Man
kann also mit Recht annehmen, dal3 sich die Offnungs-
winkel in der Flugrichtung zu denen senkrecht dazu
mindestens wie 2:1 verhalten.

Wenn diese Annahmen zutreffen, kdnnten zwei
Lichtmarken, die nacheinander vertikal am Auge
vorbeiwandern und dabei subjektiv eben zu einem
Reiz verschmelzen, unter Umstdnden noch getrennt
wahrgenommen werden, falls sie an den gleichen Om-
matidien nacheinander horizontal vortiberwandern.
Die Bedingungen, unter denen diese Unterschiede be-
obachtbar sein sollten, sind: die Lichtmarken miissen
einen solchen Abstand und eine solche Gréfe haben,
dafB sie noch beide in den horizontalen Sehwinkel eines
Ommatidiums fallen. Thre Geschwindigkeit mul} so
groD sein, daB sie bei vertikaler Bewegung schon keine
getrennten Erregungen mehr ergeben. Als Reiz dienten
dementsprechend zwei Lichtmarken quadratischer
Form von je 2 mm Kantenlinge, die einen Abstand von
2 mm voneinander hatten. Sie wurden dem Auge lings
einer Strecke von 9 mm Linge aus einer Entfernung
von 225 mm geboten. Durch eine geeignete Anordnung
wurde erreicht, daB sie sich entweder horizontal oder
vertikal hintereinander an dem Auge vorbeibewegten
{(Abb. 7). Die Geschwindigkeit der Lichtmarken war in
beiden Fillen die gleiche. Unter diesen Versuchs-
bedingungen erscheint der einzelne Lichtpunkt dem
Auge unter einem Winkel von etwa 0,5°, beide zu-
sammen unter einem Winkel von etwa 1,5°. Die
Strecke, auf der sie sichtbar waren, erschien unter
einem Winkel von 2,5°.

Die Geschwindigkeit der beiden Punktmarken
wurde so gewihlt, dall sie mit einer Pause von 11,4
msec aufeinander folgten (entsprechend einer Ge-
schwindigkeit von 175 mm/sec). Das entspricht einer
Flimmerfrequenz von etwa 45 Lichtreizen in der Se-
kunde.

In diesem Versuch sind die Belichtungspotentiale
wesentlich verschieden, je nachdem ob die Lichtmarken
horizontal oder ob sie vertikal bewegt werden (Abb. 8).
Wandern sie horizontal, also iber den Bereich mit
dem gréBeren Offnungswinkel, so erkennt man im
Retinogramm deutlich die Ein- und Aus-Effekte von
zwer Reizen. Wir konnen schlieBen, dall sie dann als
getrennte Sehdinge erscheinen. Bewegen sich die
Punkte aber in vertikaler Richtung am Auge vorbei, so
erweist sich das von ihnen erhaltene Aktionspotential
als identisch mit dem eines einheitlichen Feldes von
4 mm Lange. Damit ist bewiesen, dafl das Auflésungs-
vermoégen fiir bewegle Objekte beim Insektenauge mit
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zunehmendem Offnungswinkel der Ommatidien besser
wird.

Fiir das menschliche Auge sind die gleichen Licht-
marken aus einer Entfernung von 25 cm erst dann als
getrennte Erscheinung deutlich, wenn ihre Geschwin-
digkeit auf 68 mm/sec herabgesetzt wird, d.h. die
Lichtmarken in einem zeitlichen Abstand von 34 msec
erscheinen, was einer Flimmerfrequenz von 15 Licht-
reizen in der Sekunde entspricht,

Die Vergréflerung des Ommatidienwinkels hat in
der Ruhe eine Herabsetzung der «Sehschirfe» zur
Folge. Der Begriff der Sehschirfe ist aber aus der
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Abb. 8. Aktionspotentiale als Antwort auf zwei quadratische Licht-

marken, die horizontal {oben} bzw. vertikal {in der Mitte) an den

Omimatidien vorbeilaufen. Unten: Antwort-auf einen gleichen Reiz

ohne Abstand der Reizmarken von einander. Positive Ausschlige
nach oben.

Physiologie der Wirbeltiere iibernommen, und es ist
nicht geraten, ihn in der Physiologie des Facettenauges
iberhaupt anzuwenden. Die Sehschirfe des Wirbel-
tierauges dient der Analyse ruhender Figuren, diese
spielen in der Physiologie der fliegenden Insekten nur
eine untergeordnete Rolle. Entscheidend fiir das In-
sektenauge ist die « Bewegungsgestalt» ihrer Sehdinge.

Die direkte Analyse der Eigenschaften der Ommati-
dien mit Hilfe der Aktionspotentiale fithrt auf die
geringe Trigheit des Einzelommatidiums, also auf eine
bemerkenswerte Anpassung an das Sehen in der Be-
wegung, das fiir die Insekten kennzeichnend ist. Die
grundlegenden Unterschiede zwischen den Sehvor-
gingen bei Wirbeltieren und Arthropoden formulierte
bereits EXNER in seinen beriihmten Untersuchungen
tiber Die Physiologie der facettierten Augen: «Meine
Ansicht geht dahin, daB der Typus des Wirbeltier-
auges in vollkommenerer Weise dem FErkennen von
Formen der 4uBeren Objekte, der Typus des Facetten-
auges in vollkommenerer Weise dem Erkennen von
Verdnderungen an dem Objekt dient»s. Diese Formu-
lierung erweist sich auch in einer anderen Hinsicht als
durchaus richtig: ExXNER unterschied schon, wenn
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auch undeatlich, zwischen dem Sehen in der Bewe-
gung und dem Sehen einer objektiven Bewegung. Das
Sehen in der Bewegung ist ein echter Formensinn,
dessen Kategorien aber ganzlich andere sind als die des
Menschen (und wahrscheinlich der Wirbeltiere). Ob-
jektive Bewegung vermogen Insekten nimlich sehr
wohl von der relativen Bewegung der Objekte bei ihrer
Eigenbewegung zu unterscheiden. Diese Unterschei-
dung der iuBeren Bewegung von einer Bildverschie-
bung, die als Folge der aktiven Eigenbewegung ent-
steht, «ist nicht aus optischen Vorgingen allein zu er-
kliaren und kann sich nur auf das Verhiltnis griinden,
in dem die motorischen Beschleunigungen und Ver-
langsamungen zu den Beschleunigungen und Verlang-
samungen der Bilderverschiebungen stehen, die in den
beiden entgegengesetzten Richtungen vor sich gehens!
(M. Hertz). In beiden Fallen, also bei duBerer Bewe-
gung wie bei Eigenbewegung, sind fiir die optische
Analyse der Umgebung die «Bildverschiebungen» ent-
scheidend, und die fliegenden Insekten sind an die zeit-
lichen Verinderungen an den Objekten ganz besonders
angepalt.
Summary

The perception of form by flying insects is conditioned
by their own movement and dependent upon the
number of stimulus changes that occur in the ommatidia
per unit time. In order to be able to discriminate fine
patterns, i. e. to follow rapid changes of the stimulus,
the facet eye must possess a slight inertia. By means of
electro-physiological methods it is shown that the
inertia of the insect eye is smaller than that of the
mammal’s. In the electro-retinogram the on-effect is
independent of the length of stimulation with stimuli of
from 1 sec. down to 1/y, sec., and depends only on the
intensity of the stimulus. The off-effect is dependent
upon the product of intensity x duration of stimulus,

The fusion frequency of the insect eye is correspond-
ingly much higher than that of the mammalian; it
increases with the number of ommatidia stimulated; for
small areas of stimulation {1-4 ommatidia) the fusion
frequency is 60-165 per sec., for larger ones it amounts
to as much as 265 per sec.

In insects that fly well (bees, many flies), the angle
intersected by the ommatidia in the horizontal direction
is about twice as great as in the vertical. Consequently,
the time that a thing seen during horizontal movement
remains within one ommatidium is longer, so that the
summation time for this stimulus is prolonged. Hence
follows that figural elements that succeed each other
rapidly fuse less readily; the capacity for discrimination
is thus improved through movement,

This hypothesis can be-confirmed experimentally by
study of the retinal action potentials. Two points of
light that pass over the ommatidium grating at a short
interval after one another vertically (small angle of
intersection) appear to fuse, but they are perceived
separately when they pass horizontally (wide angle of
intersection) over the ommatidia.

1 M. Herrz, 7. vergl. Physiol, 20, 430; 21, 570 (1934).




