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Summary. Light quanta impinging upon the photopig- 
ments located in the rhabdomeric receptor structures of the 
fly's compound eyes trigger photochemical reactions which in 
turn elicit miniature receptor potentials (bumps). The paper 
mainly deals with the problem whether a single quantum of 
light is sufficient, or whether a coincidence of quanta and/or 
elementary photochemical events is necessary to trigger a 
miniature receptor potential. 

The experiments were based on tests of the optomotor 
responses of fixed flying flies suspended in a rotating patterned 
cylinder with periodic distributions of inner surface brightness. 
The tests were made under two different light programs: 
1) Illumination constant in time 2) Illumination by periodic 
light pulse sequences with various frequencies. Average light 
fluxes absorbed by the receptors were equal in both programs. 

Theoretical considerations lead to the following conclu- 
sions: The strength of the optomotor responses to the light 
programs 1 and 2 should not differ from each other in the case 
of single quantum processes. However for multiquantum 
processes light program 2 should be more effective than light 
program 1 as it favours the coincidence of quantum absorp- 
tions per unit time. But these theoretical conclusions are 
valid only if two conditions are fulfilled in the experiments: 
a) The pulse frequency of light program 2 has to be kept 
below a certain limit which is determined by the kinetics of 
the photochemical systems. Otherwise light program 2 gets 
averaged in time and in principle can be not more effective 
than light program 1. b) The rates of quanta absorbed by the 
receptors have to be kept low enough to guarantee that the 
concentration of unbleached pigment molecules remains 
practically unchanged as compared with the concentration in 
darkness. Accordingly the test experiments were carried out 
with light pulse frequencies ranging from 500 to 1/120 cycles 
per second. Intensities were used which corresponded to an 
average quantum flux effective for one rhabdomeric structure 
ranging between 10 and 250 quanta per second. 

The interpretation of the experimental results is in 
accordance with the hypothesis that one single quantum of 
light is sufficient to trigger an elementary photochemical 
reaction and that in turn one single photochemical event can 
elicit a miniature receptor potential. At present time the 
experiments do not allow conclusions about the possible 
oecurrance of coincidence-functions of synapses at the level 
of the first optical ganglion which receive their information 
via fibers leading off from the receptors. 

In one of the appendices of the paper, the transinformation 
flux into a receptor is calculated, taking into consideration 
the Poisson noise of the quanta disrupting the signal at 
extremely low quantum rates. 

* Ein Tefl der in dieser Arbeit abgedruckten Ergebnisse 
wurde bereits in zwei vorl~uflgen Mitteilungen publiziert, 
R~ro~J~DT (1965, 1966). 

1. Einle i tung 

Triff t  L ich t s t r ah lung  auf  Photopigment -Molekf i le  
in  den Re c e p to r s t r uk tu r e n  des Auges,  so 15st sic in 
ihnen photochemische  E l emen ta r r eak t i onen  aus. Diese 
E l emen ta r r eak t i onen  s ind es, die das  ers te  Glied in  
der  K e t t e  des Erregungsprozesses  einzelner L ich t -  
sinneszellen bilden.  D a  bei  allen Weehselwirkungs-  
prozessen zwisehen S t rah lung  und  Mater ie  die Ener-  
gie des St rahlungsfe ldes  in quan t i s ie r te r  F o r m  ab- 
gegeben wird,  s te l l t  sieh ffir diesen Elementarprozel3 
die Frage ,  ob ein L i c h t q u a n t  eine photoehemische  Ele- 
m e n t a r r e a k t i o n  auslSsen kann,  oder  ob hierffir  d ie  zeit-  
liehe Koinz idenz  mehrerer Quanten  erforderl ich ist.  

Die bier  ffir den  photochemischen  E lemen ta rp ro -  
zel3 aufgeworfene Frages te l lung  1ABt sich auf  der  
Stufe der  Recep to rpo ten t i a l e  wiederholen:  Bewi rk t  
eine photochemische  E l e m e n t a r r e a k t i o n  ein Miniatur-  
Reeep to rpo ten t i a l ,  das  einen zentralw/~rts laufenden  
Er regungsvorgang  auslSst,  oder  is t  hierffir die zeit- 
liehe Koinzidenz  mehrerer  E l e m e n t a r r e a k t i o n e n  not-  
wendig ? 

Ff i r  das  Auge des Mensehen wurde  diese Frage-  
s tel lung berei ts  yon  HrC~T, S~LA~R und  PmENNE 
(1942) bean twor te t .  Sic fanden,  dal~ die Sehsehwelle 
mi t  einer  L ieh tmenge  yon  2 ,1 - -5 ,7 .10  -l~ erg er re icht  
wird.  Dieser  Energie  en t sp r i ch t  eine Zahl  yon  5 4 - -  
148 Quanten  blaugrf inen Lichts  an  der  Cornea-Ober-  
fl/iehe. Berf icksieht igt  m a n  die Energ iever lus te  durch  
Cornea-Reflekt ion,  Absorp t ion  in den  d iopt r i sehen  
Medien und  Transmiss ion  in den  re t ina len  S t ruk turen ,  
so werden u n t e r  diesen Bedingungen  5 - - 1 4  Quan ten  
vom Sehpigment  absorbier t .  D a  das  be leuchte te  
re t inale  Area l  in diesen Versuchen e twa 500 St/~behen 
enthiel t ,  s ind Zwei- oder  Mehr -Quan ten-Tre f fe r  pro  
St/~behen AuGerst unwahrscheinl ieh.  Der  photoehemi-  
sehe ElementarprozeB in den StAbehen is t  daher  ein 
Ein.Quanten-ProzeB. Zur  AuslSsung eines Sehein- 
drueks  bedar f  es jedoch einer zei t l ichen Koinz idenz  
der  Er regung  in 5 - - 1 4  St/~bchen, was wahrseheinl ieh 
auf  der  Verschal tung yon  mehreren  hunde r t  St / ibchen 
mi t  einer Ganglienzelle zu einer Koinz idenze inhe i t  
beruht .  
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Naehdem die Mikroelektrodentechnik einen metho- 
disch hohen Stand erreicht hatte, wurde diese Pro- 
blemstellung wieder aufgenommen, um die Auswir- 
kungen der photochemischen Elementarprozesse auf 
das Receptorpotential im Invertebratenauge zu stu- 
dieren. Es gelang MAcNIcHOL (1958) und YV, ANDL]~ 
(1957, 1958) in den Lichtsinneszeilen des Pfeil- 
schwanzkrebses LIMULUS Miniatur-Receptorpoten- 
tiale (,,bumps") nachzuweisen, und FUORTV, S und 
Y~,ANDL]~ (1964) zeigten, dab die mittlere Rate dieser 
Receptorpotentiale proportional mit der mittleren 
Lichtquantenrate ansteigt. Die yon einem Lichtblitz 
ausgel6ste ,,bump"-Zahl ist zufallsverteilt und folgt 
in guter N~herung einer Poisson-Distribution. Die 
~bereinstimmung der Messungen mit theoretischen 
~berlegungen fiihrte die Autoren zu dam Ergebnis, 
dab ein Miniatur-Receptorpotential mit endlicher 
Wahrscheinlichkeit yon einem absorbierten Licht- 
quant ausgel6st wird. J~mliche Untersuchungen, die 
yon SCHOL~,S (1964) an der Heusehreeke und yon 
K~SCH~ELD (1965) an der Fliege Musca durch- 
geffihrt wurden, best~tigen diesen Befund. 

Die Resultate der intraceilul~ren Ableitungen yon 
einzelnen Sinneszellen k6nnen jedoch nicht die Frage 
beantworten, ob eines dieser Miniatur-Potentiale 
einen Erregungsvorgang ausl6st, der zentralwi~rts 
weitergeleitet wird, oder ob hierffir die zeitliche 
Koinzidenz mehrerer solcher Potentiale notwendig 
ist. Es erschien uns daher notwendig, diese Frage- 
stellungen erneut im Verhaltensversuch aufzunehmen, 
weft dies methodisch ein Verfahren ist, mit dam sich 
im Prinzip jeder Schritt in der Reiz-Reaktions-Kette 
erfassen l~Bt, sofern er kinetisch isoliert werden kann. 

Filr das Musca-Komplexauge ergeben sich hieraus 
die folgenden Fragen, die in der vorliegenden Arbeit 
behandelt warden sollen: 

a) Wird eine photochemische Elementarreaktion 
yon einem einzelnen Lichtquant ausgel6st, oder be- 
darf es hierzu der photochemisch wirksamen Absorp- 
tion mehrerer Quanten ? 

b) Genilgt eine oder sind mehrere photochemische 
Elementarreaktionen notwendig, um in der Sinnes- 
zelle eine Erregung auszul6sen, die zentralwiirts ge- 
leitet wird ? 

Die an der Stubenfliege Musca yon uns durch- 
gefilhrten Untersuchungen milssen im Zusammenhang 
mit kiirzlich verSffentliehten Ergebnissen von KmSCH- 
F~LD (1967) und BR~T~NBERO (1967) gesehen werden. 
Die Autoren zeigten, dab das Komplexauge yon Musca 
ein neurales Superpositionsauge ist. Ein Punkt  der 
optischen Umwelt f~llt in den Sehbereich yon sieben 
verschiedenen Rhabdomeren in sieben benachbarten 
Facetten. Sechs der yon den Sinneszellen dieser 
Rhabdomere ausgehcnden Axone vereinigen sieh in 
einer nervSsen Einheit (Cartridge) des ersten optisehen 
Ganglions (Lamina), wobei jedes dieser Axone auf 
jedes der beiden Neurone zweiter Ordnung synaptisch 
einwirkt; TRUJILLO-CENoz (1965). Die Axone der 
beiden anderen Sinneszellen werden dagegen vermut- 
lieh erst im zweiten optisehen Ganglion (Medulla) 
synaptisch umgesehaltet. 

H_ieraus ergibt sich die Frage: 
e) Sind die Cartridge-Neurone durch synaptisehe 

Potentiale erregbar, die fiber eine in der Cartridge 
milndende Faser ausgelSst werden, oder bedarf es 

hierzu der zeitliehen Koinzidenz von Erregungen, die 
der Cartridge yon zwei oder mehr Fasern zugeleitet 
warden ? 

2. Theoretisehes Konzept 
Bevor wir uns mit der Untersuehungsmethodik 

und den experimenteilen Ergebnissen befassen, soil 
zuni~chst ein einfaches theoretisches Konzept auf der 
Ebene der photochemischen Elementarreaktionen 
entwickelt warden, das zur Orientierung bei der Ver- 
suchsplanung diente. Entspreehende ]~berlegungen 
lassen sich filr die n~chsth6heren Ebenen anstellen 
und warden in dieser Arbeit diskutiert. 

Die N Molekfile des Photopigments eines Rhabdo- 
mars denken wit uns in einer Flgche F angeordnet. Ein 
einzelnes Molekill besitzt einen Wirkungsquerschnitt q, 
so dab yon ihm der Bruchtefl q/F der Fl~che F ein- 
genommen wird. Trifft ein Lichtstrom j yon n Quan- 
ten pro Zeiteinheit senkrecht auf die ,,Empf~nger"- 

Fli~che F, so fallen im Mittel N = ]. q Quanten pro 

Zeiteinheit auf den Wirkungsquerschnitt q eines Pig- 
mentmolekills. 

Zun~chst werde ein Ein-Quanten-ProzeB betrach- 
tat:  In diesem Fall wird angenommen, dab ein yon 
einem Pigmentmolekill absorbiertes Quant das Mole- 
kill aktiviert und eine Ket te  yon Folgereaktionen aus- 
16st, die sich in einem physiologischen Elementar- 
ereignis (Miniatur-Receptorpotential der Sinneszeile; 
,,bump") manifestieren kann. Wir sprechen in diesem 
Fall yon einem ,,Ein-Quanten"-Receptor, da die 
Absorption eines Lichtquants notwendig und hin- 
reichend filr die Ausl6sung eines physiologischen Ele- 
mentarereignisses im Receptor ist, und symbolisieren 
diesen ProzeB durch das Schema 

A+h~- -~A* ,  (1) 

worin A das inaktive, A* das aktivierte Pigmentmole- 
kill, h das Planeksche Wirkungsquantum und ~ die 
Frequenz des Lichtes bezeichnen. 

Als Alternative zu diesem Fall betrachten wir 
einen Zwei-Quanten-ProzeB. Dutch Absorption eines 
Lichtquants werde ein Pigmentmolekill yore inaktiven 
in einen pr~aktivierten Zustand ilberfilhrt, der die 
Lebensdauer T besitzen m6ge. Als pr~aktivierter Zu- 
stand k~me im Prinzip ein Triplett-Zustand des Mole- 
kills in Frage. Wird das Molekill wiihrend der Lebens- 
dauer T des prgaktivierten Zustands yon einem zwei- 
ten Quant getroffen, so kannes  in den aktivierten Zu- 
stand ilberffihrt warden und photochemisch abrea- 
gieren. In  diesem Alternativ~all, auf den wir uns bier 
beschrgnken wollen, sprechen wit yon einem ,,Zwei- 
Quanten"-Receptor; denn zwei Quanten pro mole- 
kularem Wirktmgsquerschnitt q und Lebensdauer 
sind notwendig und hiureichend zur AuslSsung eines 
physiologischen Elementarereignisses. Den Zwei- Quan- 
ten-ProzeB symbolisieren wir durch das Schema 

A + h~-~A'~ ~- h~---~A *, (2) 

worin A;  ein Pigmentmolekill im pr~aktivierten Zu- 
stand der Lebensdauer T bezeichnet. 

Die photochemischen Reaktionsraten in Abh~ngig- 
keit vom Quantenstrom j bestimmen wir filr den Ein- 
und filr den Zwei-Quanten-ProzeB wie folgt: Ist  

~ - - - - j - q  die mittlere Quantenrate pro Wirkungs- 
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querschnitt q, so erh~tlt man aus einem Poisson- 
Ansatz ffir die Wahrscheinliehkeit p ,  yon # Quanten- 
treffern auf q wiihrend der Lebensdauer z den Aus- 
druck 

(~.  ~)~ e-~'" (3) 

Da eine photoehemisehe Elementarreaktion yon 
ein, zwei oder mehr, allgemein in einem z-Quanten- 
Fall yon z oder mehr Quanten ausgel6st werden kann, 
betr&gt die Wahrscheinliehkeit p* fiir z oder mehr 
Quantentreffer pro q und 

z-1 (m. ~), e-~'~ 
= 1 - F ,  (4)  

,u=O 

Die mittlere Zahl ~ der yon N Molekiilen pro Zeit- 
interval1 v hervorgerufenen photoehemisehen Elemen- 

% 

~eit I 

�9 ~ - 

:~ j ,  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  ; 

~At~- 1, r ,I Zeit t 
b 

Abb. 1. a Reizprogramm 1. Zeitlich konstanter Lichtflu[~ der 
St~rke j=j~; b Reizprogramm 2. Lichtimpulsfolge der Fre- 
quenz l/T, der Impulsdauer A t und der Pulsst~rke j : j~ .  Die 
Parameter T, A t und Ja sind so gewiihlt, dab der mittlere 
Quantenflul~ in beiden Programmen stets gleieh ist (j~ At=j~ T) 

tarreaktionen ist dann gegeben durch den Ausdruck 

= N .  p* -  ~-1. (5) 

8esonders einfache Verh~ltnisse ergeben sich, wenn 
im Experiment  der QuantenfluI3 so klein gehalten 
wird, dab die Bedingung ~ .  ~<~1 erffillt ist. Dann 
folgen aus den Gin. (3) und (4), mit  e - m ' ~  1 - - ~ . r * ,  
ffir den Ein-Quanten-Fall  (1) und ffir den Zwei- 
Quanten-Fall (2) die Iolgenden Beziehungen zwisehen 
j und 5: 

1. Ein- Quanten-Prozel~ (z - -  1) 

~ _ _ N . q  �9 j .  (6) 

Zwisehen photoehemischer Reaktionsrate und Quan- 
tenrate besteht eine lineare 8eziehung. Der mole- 
kulare Wirkungsquerschnitt h~ngt nieht vom Flul3 ?" 
ab. 

2. Zwei- Quanten-Prozel3 (z = 2) 

1 N .q2 (7A) 
~'-- 2 F 2 .~.j2. 

� 9  Ein-Quanten-Fall kann die Entwicklung nach dem 
Glied ~ �9 v abgebrochen werden. Im Zwei-Quanten-Fall muB 
die Entwieklung zumindest bis zu dem quadratisehen Glied 
{~-~ v2 fortgesetzt werden, da das lineare Glied bei der 
Berechnung yon p* verschwindet. 

I m  Gegensatz zum Ein-Quanten-Fall  liegt hier eine 
quadratische Abh~ngigkeit der photochemischen Reak- 
tionsrate yon der Quantenrate vor. Schreibt man 
G1. (7A) in Analogie zu G1. (6), 

~ Q  1 q2.v 
~ =  "J; Q- -  2 F " j '  (78) 

so li~l~t sich ein effektiver molekularer Wirkungsquer- 
schnitt Q definieren, der proportional mit dem Quan- 
terdlul~ j ansteigt. 

Eine experimentelle Beantwortung der Frage, ob 
im Fliegenauge Ein- oder Mehr-Quanten-Prozesse 
ver~rk l ich t  sind, kann weder im elektrophysiologi- 
schen noeh im verhaltensphysiologischen Experiment 
direkt gegeben werden, da die photochemische Reak- 
tionsrate einer Messung in vivo nicht unmittelbar zu- 
g~nglich ist. Ihr  Verlauf, und damit  die Antwort  auf 
die Problemstellung dieser Arbeit, lgl~t sich jedoch, 
wie wir zeigen werden, auch aus einem Verhaltens- 
experiment indirekt erschliel3en, indem man die 
Wirksamkeit  der nachstehend besehriebenen Licht- 
reiz-Programme miteinander vergleicht. 

Reizprogramm 1. Zeitlieh konstanter Liehtflul~ der 
St/~rke j ---- s (Abb. 1 a). 

Reizprogramm 2. Lichtimpulsfolge der Frequenz 
/ = l / T ,  Impulsdauer At und der Pulsst/irke J=J2, 
(Abb. 1 b). Die Parameter  T, At und J2 sind so ge- 
w/ihlt, da6 der mittlere Quantenflul~ in beiden Pro- 
grammen stets gleich ist. Dies ist der Fall, wenn die 
Abgleichbedingung 

j2 .d t=h"  T (8) 
erfiillt ist. 

Werden die Reizprogramme 1 und 2 auf den Fall 
des Ein-Quanten-Reeeptors angewandt, so resultieren 
die gleichen mittleren photochemisehen Reaktions- 
raten, da ~ linear von j abhgngt und die mittleren 
Quantenraten beider Programme sich nieht von- 
einander unterscheiden. Andere Verhiiltnisse ergeben 
sieh jedoch fiir den Fall des Zwei-Quanten-Receptors, 
da hier eine quadratische Abhgngigkeit yon j vorliegt. 
MAt dem Impuls-Reiz-Programm l~iBt sieh in diesem 
Fall eine h6here mittlere photochemisehe Reaktions- 
rate als mit  dem Reizprogramm zeitlich konstanten 
Flusses auslSsen. Der maximale Faktor  (Effektivit~t), 
um den sieh die yon beiden Programmen ausgel6sten 
Reaktionsraten voneinander unterscheiden k6nnen, 
ist durch das Verhaltnis J2/Jl bzw. T/At festgelegt, da 
der effektive molekulare Wirkungsquerschnitt  Q naeh 
G1. (7B) linear yon j abh~ngt. Ob dieser vom Lieht- 
programm abh&ngige Effekt auch experimentell nach- 
gewiesen werden kann, hi~ngt yon den Parametern T, 
At und T ab. I s t  ~GAt ,  so verh~lt sieh ein Zwei- 
Quanten-Receptor wie beschrieben; seine Effektivit~t 
betr~gt T/At. Liegt die Lebensdauer T des pr~Lakti- 
vierten Zustands dagegen im Bereich At < ~ < T, so 
integriert der Zwei-Quanten-Receptor die Licht- 
impulse fiber das Intervall  T, die Effektivit~t sinkt 
auf T/~ ab und wird schlieffiich eins, wenn T ~ T. 
Unter  diesen Bedingungen ,,degeneriert" der Zwei- 
Quan~en-Receptor und kann dann funktionell vom 
Ein- Quanten-Receptor nicht mehr untersehieden wer- 
den. Ein Zwei-Quanten-Reeeptor ist daher mit  Hilfe 
der Reizprogramme 1 und 2 nur dann nachzuweisen, 
wenn die Lebensdauer des pr~aktivierten Zustand 

< T ist. 
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A n  dieser Stelle sei noch e inmal  da r au f  hingewie- 
sen, dab  die Uber legungen  dieses K a p i t e l s  nur  dann  

ihre Gfi l t igkei t  besi tzen,  wenn ] q .  T<<I ist.  Da  weder  

q, F noch T b e k a n n t  sind, enthi i l t  diese Bedingung  zu- 
n/iehst  nu r  die F o r d e r u n g  nach  e x t r e m  kle inen Wer-  
t en  yon ?', der  Quan ten ra t e  pro  Receptor .  Zu dieser 
Bedingung  t r i t t  die weitere  Forde rung ,  daI~ die Kon-  
zen t r a t ion  c A des i n a k t i v e n  Pho top igmen t s  im Ver- 
such n ich t  merkl ich  ge/~ndert werden  daf t .  N u r  dann  
is t  zu erwar ten ,  dab  die K i n e t i k  der  photochemischen  
E l e m e n t a r r e a k t i o n e n  vom QuantenfluB al lein und  
n ich t  auBerdem noch yon  anderen  P a r a m e t e r n  ab- 
hiingt,  die nat f i r l ich  ins Spiel  kommen,  wenn eine 
Verarmung yon  c a auf t r i t t .  Die in dieser  A r b e i t  be- 
schr iebenen E x p e r i m e n t e  wurden  daher  bei  sehr  ge- 
r ingen Q u a n t e n r a t e n  ausgeffihrt .  I m  R a h m e n  der  
Diskuss ion  werden  wir  uns  noch mi t  dieser F rage  be- 
sch~ft igen und  an  H a n d  k ine t i scher  Uber legungen  
nachweisen,  dab  die ger ingen Quan ten ra t en ,  die in 
unseren Versuchen angewand t  wurden,  zu keiner  
merk l ichen  Vera rmung  der  K o n z e n t r a t i o n  des Photo-  
p igments  geffihrt  h a b e n  k6nnen.  

3. Material und Methoden 
Die in dieser Arbeit beschriebenen Experimente wurden 

mit Weibchen der Stubenfliege Musca durehgeffihrt, die im 
Institut gezfichtet wurden. Ffir reproduzierbare Unter- 
suchungen im Drehzylinder war es erforderlich, die Versuehs- 
fliegen an einem MeBsystem fixiert aufzuhEngen und die 
Beweglichkeit zwisehen Kopf und Thorax der Fliege zu 
bloekieren, damit die Relativgeschwindigkeit zwischen be- 
wegtem Muster und Fliegenauge ausschlieBlich yon der 
Drehgeschwindigkeit des Musterzylinders abh~ngt. Man er- 
reicht dies durch Anbringen einer festen Brficke aus Waehs, 
die dorsal Kopf und Thorax verbindet und in der ein kleines 
Pappstfickchen haftet. Daran kann die Fliege im MeBsystem 
auigehEngt werden. Als Klebemasse diente eine Mischung 
aus Bienenwachs und gepulvertem Kolophonium. Die Ocellen 
wurden mit lichtundurchl~issigem schwarzem Wachs bedeckt, 
so dab nur die Facettenaugen optisehe Reize empfangen 
konnten. Vor dem Ankleben der Wachsbrficke wurden die 
Versuchsfliegen in den anfanglich durchgeifihrten Experimen- 
ten mit CO 2 anaesthesiert, in den spater ausgeffihrten Ver- 
suchen wurden sie durch Abkiihlen immobilisiert. Die in 
der besehriebenen Weise praparierten Fliegen wurden in 
kleinen Kafigen aus Plexiglas einzeln gehalten und mit Wasser 
sowie Agar (angereichert mit Zucker und Hefeextrakt) ver- 
sorgt, 

Wahrend eines Experiments befand sich eine Versuchs- 
fliege in der Achse einer der Zylinderanordnungen (Abb. 2 
und 3), die welter unten beschrieben werden. Sie wurde an 
dem Pappstiickchen yon einer Klammer gehalten, die mit dem 
Flugdrehmomenten-Kompensationssystem lest verbunden war. 
Unter Kompensation fliegen die Versuchsfliegen fixiert; das 
yon ihnen im Experiment ausgefibte axiale Drehmoment 
lieB sich quantitativ mit Hilfe des Drehmomenten-Kompen- 
sators, der in absoluten Einheiten (dyn-cm) geeicht ist, 
messen und als Funktion der Zeit verfolgen. Die wesentlichen 
Bauteile des Kompensators wurden sehon in frfiheren Arbeiten 
(FEm~ und REICHXaDT, 1963; I~EICttikRDT, 1966) besprochen; 
wir beschr~inken uns daher hier auf eine kurze Beschreibung 
der Registriereinriehtung: Im Drehmomenten-Kompensator 
wird ein Kompensationsstrom erzeugt, der dem yon der 
Versuchsfliege ausgefibten axialen Drehmoment proportional 
ist. Der Kompensationsstrom tuft an einem MeBwiderstand 
einen Spannungsabfall hervor, der mit einem Schreiber 
(Varian G-10) registriert wurde. Die Zeitkonstante des 
Schreibers betrug 0,4see. Zwisehen MeBwiderstand und 
Sehreibereingang befand sich eine RC-Kombination, die die 
Zeitkonstante der Registrierung auf 1,6 see heraufsetzte. Die 
Eichung des Kompensators ergab eine Empfindlichkeit yon 
0,25 mA/dyn, cm ; entsprechend laBt sich der Schreiberausgang 
nach geeigneter Anpassung in mV/dyn �9 cm kalibrieren. In den 
anf~nglich ausgeffihrten Experimenten wurden die zeitliehen 
Mittelwerte der Flugdrehmomente durch Planimetrieren der 

Registrierkurven bestimmt. Dieses zeitraubende Veffahren 
wurde sparer ersetzt dureh eine elektronische Mittelwerts- 
bestimmung. Zu diesem Zweck wurde dem Schreibereingang 
ein elektroniseher Zeitschalter mit nachfolgendem Integrator 
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Abb. 2. Schematische Darstellung der Zwei-Zylinder-Ver- 
suchsanordnung. Der ~iuBere Mattglaszylinder ist stationer. 
Der innere Musterzylinder wird yon einem Wechselstrommotor 
fiber ein Planetengetriebe in Rotation versetzt. Vier Fluores- 
zenz-Ringleuchten dienen zur AuBenbeleuehtung, die Osoillo- 
graphenr6hre zur Innenbeleuehtung der Zylinder-Anordnung. 
Die unter Kompensation fixiert fliegende Versuchsfliege be- 
finder sich in der Achse des Zylinder-Systems. Durch eine 
Scheibe sind die Komplexaugen der Fliege gegenfiber direkter 

Strahlung vom Oscillographen abgeschirmt. Weitere 
Einzelheiten im Text 

Blenden ~ feslslehende 
~ Malig/aszylinder 
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C " Ringleuchten 

ii i~----...___ miierbarer hiusterzy/inder 

Oscillographen-R6hm 

Abb. 3. Schematische Darstellung der Drei-Zylinder-Versuehs- 
anordnung. ~uflerer und irmerer Mattglaszylinder sind statio- 
niir angebracht. Weitere Einzelheiten wie in der Legende zu 

Abb. 2 und im Text beschrieben 

parallel geschaltet. Die Integrations- bzw. Mittelungszeit lieB 
sieh mit dem Zeitsehalter geeignet wEhlen. Unter diesen 
Registrierbedingungen waren wit auf ein Ausplanimetrieren 
der Registrierkurven nur dann angewiesen, wenn eine Ver- 
suchsfliege w~hrend der Integrationszeit ihren Flug f fir kurze 
Zeit unterbrach und die Messung nicht wiederholt wurde. 

Die Zylinderanordnungen zur Ausl6sung yon Flugdreh- 
momenten (optomotorisehen Re~ktionen) fixiert fliegender 
Versuchsfliegen sind in den Abb. 2 und 3 wiedergegeben. Der 



152 W. REICHARDT et ah : AuslOsung von Elementarprozessen durch Lichtquanten im Fliogenauge Kybernetik 

rotierbare Musterzylinder beider Anordnungen wurde von 
einem Wochsclstrommotor fiber ein Planetengotriebe ango- 
triobon. Wahl dor Getriebestellung orlaubte in beidon Rota- 
tionsrichtungen Zylindergeschwindigkeiten im Bereieh yon 
0,04--1360 ~ pro Sekunde. Das in dor Versuchsanordnung nach 
Abb. 2 vorwandte Muster bestand aus periodisch angoord- 
neten schwarzon L~ngsstroifon, die auf durchsichtiger Folio 
angobracht waron. Das Muster wurde in oinen Plexiglas- 
zylinder des Innondurchmessers 11,5 cm eingelogt und bildete 
einon sich poriodisch ~ndornden Kontrastverlauf yon 45 ~ 
r~umlichor Wellenl~ingo (gomessen als Maximalwinkel von 
einem Punkt der Zylindorachso). Die innore Oberfl~che des 
Musters war durch aufliegendo Mattfolion so pr~pariert, dab 
sic ffir reflektiorte Strahlung (Innonbeleuchtung) als Lambert- 
Fliieho wirkte und einen ann~hernd sinusfSrmigcn Kontrast- 
verlauf orgab. In  der Zylinderanordnung nach Abb. 3 wurdo 
das rotierbaro Muster yon einem Pr~zisions-Metallzylinder 
vom Innondurchmesser 11,65 cm gebildet, in dom sich vorti- 
kale --  poriodisch angeordnete --  Schlitze befandon. Schlitz- 
broite und Schlitzabstand waren so gew~hlt, dab sich auch hior 
ein periodiseher Kontrastverlauf von 45 ~ r~umlicher Wellen- 
l~nge ergab. In  der Position der Versuchsfliegc gomessen war 
der Musterkontrast in dieser Anordnung sowohl im Durch- 
licht (bei AuBenbeleuchtung) als auch im Auflicht (bei Innon- 
beleuchtung) in sehr guter N~herung sinusfSrmig. Dies wurde 
durch den feststehendon inneren Mattplexiglas-Zylindor 
bewirkt, da die durch einen Schlitz des Musterzylinders 
fallendo Strahlung auf don Mattglaszylinder verteilt wird, 
wodurch die Amplitudon dor im Muster enthaltenon r~ium- 
lichen Oberwollen stark reduziert worden. Entsprechendo 
Verh~ltnisse liegon auch bei Innenbeleuehtung vor. 

Zu Beginn einos jeden Experiments wurdo der drehbaro 
Musterzylinder yon auBon durch den feststehenden Matt- 
plexiglas-Zylinder mit  vicr Fluorosconz-Ringlcuchten Philips 
TLE 40W/34 de Luxo bestrahlt. Auf der inneren Oberfl~cho 
des ~uBoren Mattglaszylinders lioBen sich Graufolion bcfesti- 
gen, mittels dorer der Lichtflufl definiort abgeschw~cht 
werdon konnte. Die Ringleuchten wurden aus einor hoch- 
stabflisierten Gloichstromquollo gespeist. Mit dor Zwei- 
zylinder-Vorsuchsanordnung nach Abb. 2 wurdon die Experi- 
monte ausgeffihrt, in donon die Lichtimpulsfrequenz des Test- 
programms 2 nieht woniger als 20 Hz betrug. Die Innen- 
beleuchtung des roticrbaron Musterzylinders mit  zeitlich 
konstantem Licht (Reizprogramm 1) sowio mit  Impulslicht 
(Reizprogramm 2) erfolgte in diesen Versuchen mittels einer 
OscillographenrShre, doren Luminescenzstrahlung in einer 
Mattglasscheibo zerstreut wurde. Die Intcnsitiit der Strahlung 
liel3 sich kontinuiorlich am Oscillographen regoln. Darfiber 
hinaus befand sieh zwischon Streuscheibo und Zylinderboden 
ein Filterhalter, in den Graufilter eingeffihrt women konnten. 
In  diesen Versuchon war die AuBenbelouchtung abgeschaltet. 
Dagegon land in den Vorsuchon mit  Liehtimpulsfroquenzen 
yon 1 Hz und daruntcr die Drei-Zylinder-Vorsuchsanordnung 
nach Abb. 3 Verwondung. In  diesen Exporimonten wurde mit 
Innen- und Aul3enbeleuchtung gearboitet. In  beiden Versuchs- 
einriehtungen waron dor obere und dor untere Teil des rotier- 
baron Musterzylinders durch station~re schwarzo Blonden so 
abgedeckt, dab die in dcr Mitte dos blendenfreion Zylinder- 
absehnittes justierten Vorsuchsfliegen einer Liehtstrahlung 
aus einem Winkelboreich von • 27,5 ~ --  bezogen auf die 
Horizontalo - -  ausgesetzt waren. Unter  diesen Versuchs- 
bedingungen empfingen die gereizten Ommatidien der Kom- 
ploxaugen im zeitlichen Mittel etwa don gleichen LiehtfluB, 
da dcr Musterzylindor bzw. der innere Mattglaszylinder ffir 
auffallendes und ifir durchfallondes Licht ann~hornd als 
sokund~ror Lambertstrahler wirkte. In  beiden Versuchs- 
anordnungen wurde aul3erdem daffir Serge gotragen, dal3 die 
Vorsuchsfliogen gegenfiber dirokter Strahlung yon der Oscfllo- 
graphenrOhre abgeschirmt waron. 

Dot Phosphor (Tektronix P5) der OscillographenrShre 
enthielt einen Aktivator und besaB eine Abklingzeit yon 
17 ~sec, bezogen auf z/1 oder  Spitzenintensit~t. Das Spektrum 
der Luminescenz des Phosphors erstreckte sich yon 320 bis 
620 m~ mit  einom Maximum bei 430 m~. Das Reizprogramm 1 
lieB sich mit der OscillographenrShre erzeugen, indem der 
Elektrononstrahl in dor Achse zentriert und defokussiert 
wurde. Zur Erzeugung des Roizprogramms 2 wurde der 
Elektronenstrahl fokussiert und mit  geeigneter Geschwindig- 
keit und Froquenz gekippt. Die Lichtimpulsdauer ergibt sich 
aus der Kippgeschwindigkeit des Elektrononstrahls und dom 
Durchmessor der Blonde (1 em), die auf dom Oscillographen- 
schirm angebraeht war. Nach diesem Vorfahron wurden 
Lichtimpulsfrequenzen im Bereich yon 500--1 Hz erzeugt: 

Bei oinigen Versuehen rnit 1 Hz Impulsfrequonz wandten 
wir ein anderes Voffahren an: Der Elektronenstrahl wurde bei 
sehr hoher Kippfrequenz mittols einor yon aul3en zugeffihrten 
Impulsspannung, die dem Vortikal-Vorst~rker des Oscillo- 
graphen zugeffihrt wurde, w~hrend des Zeitintervalls At in 
die Schirmmitte gesteuert. W~hrond der Dunkelperiode 
befand sich dor Strahl im abgolonkten Zustand au~erhalb des 
Schirmes. Der Schirm war bei diesen Versuchon mit  einer 
Kappo abgedeekt, die einen in Kipprichtung orientierten 
Schlitz enthielt, l~fir Frequonzen unter 1 Hz wurde der zen- 
trierte und defokussiorte Elcktronenstrahl fiber die Wehnelt- 
zylinderspannung an- bzw. abgesehaltet. Miflt man die Puls- 
frequonz ] in Hertz, die Pulsdauer/I  t in Sekunden, so ergeben 
sieh ffir die in dor vorliegenden Untersuchung verwandten 
Lichtimpulsprogramme die Werte: 

Tabelle 1 

Lichtimpuls- Lichtimpuls- Vorh~ltnis aus 
frequenz dauer Impulsabstand 
] [Hz] Llt [see] und Impulsdauer 

T/zJt 

5 .10  +2 1,50.10 -5 133 
2 . 1 0  +2 1,25.10 -4 40 
1 .10  +2 2,50.10 -4 40 
2 . 1 0  +1 2,50.10 -4 200 
1 5,00.10 -2 20 
3,3.10 -1 2,50.10 -1 12 
8,33.10 -3 1 120 

Mossungon yon Lichtintensit~ten bzw. Leuchtdichten 
wurdon mit  einem Photomultiplior (RCA Typ 1P28) durch- 
goffihrt. Die ffir die Messungen effordorlieho hoho Konstanz 
des Verst~rkungsgrades lioB sich durch extreme Stabilisiorung 
dor Dynodonspannungen erreichen. Statische und dynamische 
Linearit~t des Multipliers waren gew~hrleistet, da der Anodon- 
strom --  bei rolativ hohen Dynodonspannungon -- unter 
5 ~A gehalten wurde. Der Anodenstrom des Photomultipliers 
wurdo einem TiefpaB (Zeitkonstante 5 soc) zugoffihrt, der der 
Eingangsstufo eines yon WE:~KZ~O ontwickelten Impedanz- 
wandlers vorgeschaltet war. Am Ausgang des Impedanz- 
wandlors liel3 sich der Multiplior-Anodenstrom niederohmig 
messen. 

Die Beweiskraft der in dieser Arbeit beschriebenen 
Experimente beruht auf einem exakten Abgleich der Leucht- 
dichten, die im zeitlichen Mittel yon den Reizprogrammen vom 
Typ 1 und 2 erzeugt wurden. Dieser Abgleich wurde ffir 
Pulsfrequonzen im Bereich von 500--1 Hz direkt mit dem 
Photomultiplier-MeBger~t vorgonommon. Ffir Frequenzen 
unter 1 Hz wurde ein anderes Abgleichverfahren gew~hlt: 
Die Ausgangsspannung des Photomultiplier-Meflgeriits wurdo 
einem eloktronischen Integrator zugeffihrt. Nach Ablauf einer 
Integrationszeit, die das ganzzahlige Vielfache einer Impuls- 
periode betrug, wurden die Integrationswerte miteinander ver- 
glichen, die sich bei Anwendung beider Reizprogramme er- 
gaben. 

Zur Messung des Musterkontrasts in den Versuchsanord- 
nungen naeh Abb. 2 und 3 - -  bei Innen- und bei Aul3en- 
belouchtuug --  wurde der Photomultiplier in einem Schlitz- 
system mit  der Apertur von 1 ~ montiort, das in der Achse der 
Zylindor vertikal oriontiert angeordnet worden konnte. Den 
Kontrast  m eines sinusfSrmigen Musters definieren wir als das 

Verh~ltnis m = /max--/rain , worin Imax die maximale und 
/max -~ Imin 

I m i n  die minhnale Louchtdichte des Musters bezeichnet, m ent- 
spricht dom Modulationsgrad eines sinusfSrmigon Verlaufs. 
Ffir die Zylindoranordnung nach Abb. 2 ergab sich bei Innon- 
beleuchtung ein Musterkontrast yon m = 21%, w~hrend in 
dor Versuchsanordnung nach Abb. 3 bei Aul3enboleuchtung 
ein Musterkontrast yon m = 50% gomessen wurde. 

Die mittlore Leuchtdichte dor Zylinderanordnungen wurde 
ebenfalls mit  Hilfo des Photomultiplior-Mol3ger~ts bestimmt, 
das ffir diese Zwecke mit  einem Luxmoter geeieht wurdo. 
Wir geben in diesor Arboit mittlere Louchtdichteu in Apostilb 
an; 1 Apostilb entsprechen 10 -~ Lambert  und 1/~ Candela 
pro m 2. 

Die individuellon Mossungen dor optomotorischen Reak- 
tionen wurden wie folgt vorgenommen: Nachdem die Versuchs- 
fliege in der Achse einer der Vorsuchsanordnungon zentriert 
war, wurdo der Musterzylindor 30 sec --  in einigen Expori- 
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menten 60 sec -- in einer Richtung und ansehlieBend 30 sec 
bzw. 60 see in der anderen Richtung gedreht. Als Reaktions- 
maB verwenden wir, wie auch schon in friiheren Arbeiten: 
�89 [mittleres Drehmoment bei Zylinderdrehung ,,reehts" minus 
mittleres Drehmoment bei Zylinderdrehung ,,links"]. Dieses 
Reaktionsmal~ eliminiert eventuell auftretende Reaktions- 
asymmetrien. Wit indizieren Reaktionen in Richtung der 
Zylinderdrehung positiv (+) und in Gegenriehtung negativ ( -- ). 

Optomotoriseh ausgelSste Drehmomente als Funktion 
gewisser Parameter (wie mittlere Leuchtdichte, Zylinder- 
geschwindigkeit etc.) bezeichnen wir als Reaktionskurven. 
Reaktionskurven wurden, wenn mSglich, mit einer Fliege, 
ohne Unterbrechung des Fluges, aufgenommen. Nur in Experi- 
menten, bei denen die Wahl der jeweiligen Versuchs-Parameter 
1/ingere Zeit erforderte, und auch wi~hrend der Dunkeladapta- 
tion wurde dem Versuchstier ein Stfickchen Papier angeboten, 
das es mit den Beinen festhielt und dabei seinen Flug unter- 
brach. Gute Fliegen erlaubten w~hrend einer Flugzeit yon 
20--60 rain 10--30 Registrierungen. 

Die im Absehnitt ,,Experimentelle Ergebnisse" wieder- 
gegebenen Reaktionskurven ergeben sich aus den Mittelwerten 
yon Messungen an verschiedenen Versuchsfliegen, wenn nieht 
ausdrficklich auf Messungen an ein und derselben Versuehs- 
fliege hingewiesen wird. MeBpunkte in den Abbildungen be- 
zeichnen Mittelwerte R individueller Reaktionen R i, die sich 
aus einem Zeitmittel ergeben. Die ober- und unterhalb der 
Mittelwerte eingetragenen Striche geben den mittleren 
Fehler -4-a an, dem die individuellen Reaktionen R i unter- 
liegen. Es ist 

. - -  R)~ 
i 

worin n die Zahl der Messungen bezeichnet. 
W~hrend aller Experimente wurde die Raumtemperatur 

zwisehen 19 und 21~ gehalten und ffir hohe relative Luft- 
feuchtigkeit gesorgt. 

4. Experimentelle E r g e b n i s s e  

Die in diesem Abschnitt beschriebenen Verhaltens- 
versuehe basieren methodisch auf den •berlegungen 
der Kapitel 2 und 3. Ihre Ergebnisse sollen eine Ant- 
wort auf die dieser Arbeit zugrunde liegenden Frage- 
stellungen ermSglichem 

4.1. A usl6sen einer optomotorischen Reaktion 

Kontrollexperiment I. Am Anfang und am Ende 
einer jeden Versuchsserie mit einer Testfliege 15sten 
wit eine optomotorische Standardreaktion aus, um 
zu prfifen, ob die Fliege jewefls gleich stark reagierte. 
Mel3ergebnisse aus einer Versuchsserie wurden nur 
dann verwerSet, wenn die am Ende des Experiments 
ausgelSste Standardreaktion innerhalb -4-10% der 
vor der Versuchsserie erzeugten Standardreaktion 
lag. Die Versuchsbedingungen fiir diese Kontroll- 
versuche waren wie folgt gew/ihlt: Die Fluorescenz- 
Ringleuchten waren angeschaltet und erzeugten in 
der Ebene des Musterzylinders eine mittlere Leucht- 
dichte yon 1000 Apostilb. Die Whlkelgeschwindigkeit 
des Musterzylinders betrug w=49,25~ Bei einer 
r/s Wellenl/~nge des periodisehen Kontrast- 
musters yon ~ = 45 ~ erzeugte der rotierende Zylinder 
in einem Ommatidium einer unter Kompensation 
fliegenden Testfliege eine Kontrastfrequenz yon 
w/2 ~ 1 Hz, bei der bei Musea eine maximale opto- 
motorisehe Reaktion ausgelSst wird (s. Abb. 7). 

4.2. Dunkeladaptation 

Kontrollexperiment 12. Im  Kapitel 2 wurde be- 
griindet, warum die Versuehe bei sehr geringen Quan- 
tenraten ausgeffihrt werden miissen. Die Anwendung 

geringer Quantenraten erfordert eine Dunkeladapta- 
tion der Versuehsfliegen yon ca. 30 min. Der zeitliche 
Verlauf der Dunkeladaptation einer Versuehsfliege ist 
in Abb. 4 wiedergegeben. Bei AuBenbeleuchtung 
(Fluorescenz-Ringleuehten) betrug die Leuchtdichte 
des Musters, auf die die Versuchsfliege adaptiert war, 
1000 Apostilb. Im Zeitpunkt t = 0 wurde die AuBen- 
beleuchtung ab- und die Innenbeleuchtung an- 
geschaltet, unter der eine Leuchtdichte des Musters 
yon 10-2Apostilb bestand. Nach dem Intensit/~ts- 
sprung wurde die optomotorische Reaktion einer Ver- 
suchsfliege 35 min - -  bei einer Mustergeschwindigkeit 
yon w ~ 49,25~ - -  verfolgt. Der in Abb. 4 wieder- 
gegebene Versuchsverlauf besagt, dab unter diesen 
Bedingungen der ProzeI3 der Dunkeladaptation nach 
etwa 25 rain beendet ist. 

t 
~ 0,50 

~ 0.25 

0 

. /I .  

/ 
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Abb. 4. Kontrollexperiment zur Bestimmung des Zeitverlaufs 
der Dunkeladaptation, durchgefiihrt in der Zwei-Zylinder- 
Versuchsanordnung. Zur Zeit t = 0 wurde die Leuchtdichte 
yon 1000 Apostilb atff 1/1 ~ Apostflb herabgesetzt. Der Kurven- 
verlauf zeigt den zeiflichen Anstieg der Reaktion einer Ver- 
suchsfliege nach t = 0. Der Adaptationsvorgang ist nach ca. 
20 min beendet. Parameter der Versuche: Ri~umliche Wellen- 
lange des sinusfSrmigen Musters 2=45 ~ Musterkontrast 

m = 21%, Zylindergeschwindigkeit w = 49,35~ 

4.3. Eichmessung 

Bevor ein Testversuch zur Frage der Ein- oder 
Mehr-Quanten-Prozesse mit Musca durchgefiihrt wer- 
den konnte, war es notwendig, die optomotorische 
Reaktion in Abh/ingigkeit yon der mittleren Leucht- 
dichte des Musterzylinders zu bestimmen. Versuchs- 
fliegen, die den Anforderungen des Kontrollexperi- 
ments ~ genfigten, wurden 30 min dunkeladaptiert 
und am Kompensator h/~ngend in der Aehse der Zwei- 
Zylinder-Anordnung zentriert. Die zeitlich konstante 
Beleuchtung erfolgte in diesen Versuchen mittels der 
Oscillographenr5hre und wurde so variiert, dal3 die 
mittlere Leuchtdichte des rotierenden Musterzylin- 
ders 10 -a bis 10+ZApostflb betrug. Die r/iumliche 
Wellenl/~nge des periodischen Musters betrug ~ = 45 ~ 
der Musterkontrast m~--21%. In  Abb. 5 ist die Ab- 
h/ingigkeit der Reaktion yon der mittleren Leueht- 
dichte des Musterzylinders bei drei Zylindergesehwin- 
digkeiten w wiedergegeben. Wir erhielten den Verlauf 
der Kurve I bei w=29,25~ und w=24,6~ 
den Verlauf der K u r v e / / b e i  w = 0,77~ Aus der 
Abbildung ist zu ersehen, dab unter diesen Versuchs- 
bedingungen mei~bare optomotorische Reaktionen 
bei 10 -8 bis 2.10 -a Apostilb auftreten. Bei Erh6hung 
der mittleren Leuehtdiehte um etwa eine Zehner- 
potenz steigt die Reaktion auf etwa die H/ilfte ihres 
Maximalwerts an, der bei weiterer Erh5hung um etwa 
eine Zehnerpotenz erreicht wird. Wir bezeichnen die- 
sen Zusammenhang zwisehen der mittleren Leueht- 
dichte des Musterzylinders und der Reaktion als Eieh- 
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messung,  da  sie die Empf ind l i chke i t  der  R e a k t i o n  
gegenfiber e iner  ~ n d e r u n g  des mi t t l e ren  Quanten-  
flusses wiedergibt .  

4.4. Entscheidungsexperimente 
mit  der Zwei-Zylinder- Versuchsanordnung 

Die Ergebnisse  eines Tells der  Exper imente ,  mi t  
denen sich die Problemste l lung  der  vor l iegenden 
Arbe i t  bean twor t en  liil~t, s ind in den Abb.  6 a - - d  

i 1,00 

~ 0,75 

O,5O 

I :  w= 4925; 24.6[~ 
E.' w = 0.77 ~/sec] 

I I 
10 -1 10 0 101 

miflere Leuchfd[chte [Apostilb] - ~  

Fig. 5. Eichmessungen Optomotorisehe Reaktion als Funktion 
der mittleren Zylinderleuchtdiehte unter Reizprogramm 1, ge- 
messen in der Zwei-Zylinder-Versuchsanordnung. Volle Punkte: 
Mittelwerte aus je 20 Einzelmessungen an vier Testfliegen. 
Vertikale Striche mit Begrenzung: Mittlere Streuungen der 
Einzelmessungen. R~umliche Wellenl~nge des sinusfSrmigen 
Musters ~ = 45 ~ Musterkontrast m = 21%, Zylindergeschwin- 
digkeiten w=49,25; 24,6 ~ pro Sekunde Kurve I ,  Zylinder- 

geschwindigkeit w = 0,77 ~ pro Sekunde K u r v e / /  

dieses Kap i t e l s  wiedergegeben.  Sie wurden  mi t  Ver- 
suchsfliegen gewonnen,  die 30 min  d u n k e l a d a p t i e r t  
waren  und  den Bedingungen  des Kont ro l lexper i -  
m e n t s I  genfigten. Die Re izp rog ramme 1 (zeitl ich 
kons tan te  Licht in tens i t~ t )  und  2 (Lichtimpulsfolge)  
wurden  von der  Osci l lographenrShre erzeugt.  Die 
r~umliche Wellenl~nge des per iodischen K o n t r a s t -  
musters  be t rug  2----45 ~ der  Mus te rkon t r a s t  m = 21%.  
Die in  den  Abb.  6 a u. b wiedergegebenen Messungen 
wurden  bei  der  Zyl indergeschwindigkei t  w = 49,25~ 
die in Abb.  6c aufge t ragenen  bei  w = 2 4 , 6 0 ~  und  
die in Abb .  6 d  en tha l t enen  bei  w = 0 , 7 7 ~  durch-  
geffihrt.  E ine  Begr i indung fiir die W a h l  der  ver- 
schiedenen Zyl indergeschwindigkei ten  werden wir in  
Abschn i t t  4.5. geben. 

Die in  den Abb.  6 a---d aufge t ragenen  Reakt ions-  
verl~ufe (ausgezogene Kurven)  entsprechen den Eich- 
messungen in Abb .  5, die bei  den en tsprechenden  
Zyl indergeschwindigkei ten  durchgef i ihr t  wurden.  Aus  
dem Verlauf  der  Eichmessungen  ist  zu ersehen, dal~ 
der  Reak t ionsans t i eg  m i t  zunehmender  mi t t l e re r  
Leuch td ich te  besonders  steil  in der  Umgebung  yon  
10 -2 Apostf lb  verli~uft. Die Re izp rogramme 1 und  2 
wurden  daher  bevorzugt  so gew~hlt,  dab  die mi t t l e re  
Leuch td ich te  des Musterzyl inders  e twa  10 -3 Apos t i lb  
bet rug.  Bei  der  Ausf i ihrung der  Tes texper imente  

wurde  wie folgt  ver fahren :  Eine Versuchsfliege wurde  
zun~chst  dem R e i z p r o g r a m m  1 ausgesetz t  und  ihre 
op tomotor i sche  R e a k t i o n  gemessen. Dann  wurde  die 
Osci l lographenrShre auf Re i zp rog ramm 2 umgeschal-  
t e t u n d  die yon  diesem P r o g r a m m  ausgelSste Reak-  
t ion  regis t r ier t .  Der  mi t t l e re  Quantenflul~ und  d a m i t  
die mi t t l e re  Leuch td i ch te  des Musterzyl inders  bl ieben 
unge~nder t  Is. Abgle ichbedingung G1. (8)]. Beide Mes- 
sungen wurden  f i infmal  wiederhol t  und  die Mittel-  
werte  und  mi t t l e ren  S t reuungen  der  Einzelmessungen 
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Fig. 6 a. Entscheidungsexperimente, die mit der Zwei-Zylinder- 
Versuehsanordnung durchgefiihrt wurden, a. Ausffezogene 
Kurve: Optomotorische Reaktion als Funktion der mittleren 
Zylinderleuchtdichte unter Reizprogramm 1. Der Reaktions- 
verlau~ entspricht der in Abb. 5 wiedergegebenen Eich- 
messung, Kurve I .  b. Voile Punkte und o/]ene Kreise: Voile 
Punkte charakterisieren Reaktionsmittelwerte von vier Fliegen 
unter Reizprogramm 1. Die Mittelwerte wurden aus je ffinf 
Einzelmessungen an einer einzelnen Fliege ermittelt. Begrenzte 
vertikale Linien bezeiehnen die mittleren Streuungen der 
Einzelmessungen. Die offenen Kreise im Bereieh des Abscissen- 
wertes 10 l~ Apostflb indizieren Reaktionsmittelwerte aus je 
fiinf Einzelmessungen an denselben Fliegen unter Reiz- 
programm 2. Je ein beim gleichen Abscissenwert abgetragener 
roller Punkt und oftener Kreis charakterisieren Messungen an 
ein und derselben Fliege. Reizprogramm 2 bestand aus Impuls- 
licht desselben mittleren Quantenflusses wie Reizprogramm 1. 
Die Daten des Reizprogramms2 waren: Impulsfrequenz 
500 Hz, Impulsdauer 1,5 �9 10 -5 sec, JJJl = 133�9 Offene Kreise 
beim Abszissenwert 10 ~ Apostilb veranschaulichen die unter 
Reizprogramm 2 zu erwartende Reaktionsst~irke ffir Zwei- 
Quanten-Prozesse, wenn T ~ 1,5 �9 10 -5 sec ist. Die Abscissen- 
werte dieser offenen Kreise bestimmen sich aus den Abszissen- 
werten der gemessenen Reaktionsmittelwerte (offene Kreise) 
durch Multiplikation mit dem Faktor JJJl = 133. Im Fall yon 
Zwei-Quanten-Prozessen erhSht sich der effektive molekulare 
Wirkungsquerschnitt des Photopigmentsystems um diesen 
Faktor und dementsprechend die Wirksamkeit des Lichtes 
unter Reizprogramm 2. Die Abszissenverschiebung der 
offenen Punkte ist durch horizontale gestrichelte Linien an- 
gedeutet. Parameter des Versuchs: R~umliche Wellenl~nge 
des sinusfSrmigen Musters 2 = 45 ~ Musterkontrast m = 21%, 

Zylindergeschwindigkeit w = 49,25 ~ pro Sekunde 

bes t immt .  I n  den  Abb i ldungen  bezeichnen volle 
Kreise  Reak t ionsmi t t e lwer t e  auf Re i z p rog ra mm 1, 
offene Kre ise  Reak t ionsmi t t e lwer t e  auf Reizpro-  
g r a m m  2. Jedes  R e a k t i o n s p a a r  ( ro l ler  und  oftener 
Kreis)  bei  einem Leuch td ich tewer t  kennze ichnet  Mes- 
sungen an  ein und  derselben Fliege.  
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Bei den in Abb. 6a wiedergegebenen Reaktions- 
meBwerten auf das Reizprogramm 2 betrug die Im- 
pulsfrequenz / = 5 0 0 H z ,  die Impulsperiode ent- 
sprechend T----2.10 -a sec und die Impulsdauer A t =  
1,5.10 -5 sec. Mit diesen Werten resultiert aus der Ab- 
gleichbedingung ein Quantenflu~-Verhs yon 
]2/Jl = 133. Aus Abb. 6 a geht hervor, dal~ die Unter- 
schiede zwischen den Reaktionen, die yon beiden 
Reizprogrammen bei etwa 10-2Apostilb mittlerer 
Leuchtdichte ausgelSst werden, nicht signifikant 
sind. Die Lichtreceptoren des Fliegenauges verhalten 
sich unter diesen Testbedingungen daher wie Ein- 
Quanten-Receptoren. Aufgrund der in Kapitel 2 vor- 
genommenen Uberlegungen lgl3t sich ableiten, welche 
Reaktionsstgrke im Fall yon Zwei-Quanten-Recep- 
toren zu erwarten wgre, wenn ffir die Lebensdauer 
eines priiaktivierten Zustands der Pigmentmolekfile 
eine Zeit angenommen wird, die kleiner oder gleich 
der Impulsdauer /It ist, also ~ / l t :  1,5.10 _5 sec. 
Der effektive molekulare Wirkungsquerschnitt eines 
Pigmentmolekfils unter Reizprogramm 1 seiQ =Q1. Un- 

ter Reizprogramm 2 erhSht sich Q auf Q -- Q2 -- QI" J~. 
A 

Da unter unseren Versuehsbedingungen ]~/?'1=133 
ist, wiirde sich Q um das 133fache erhShen. Dies h~tte 
zur Konsequenz, da~ 133real mehr Quanten unter 
Reizprogramm 2 im zeitlichen Mittel zur Reaktion 
beitragen als unter Reizprogramm 1, obwohl sich die 
Quantenraten beider Reizprogramme im zeitlichen 
Mittel nicht voneinander unterscheiden. Aufgrund 
der Eichmessung ist jedoch bekannt, wie die Reaktion 
yore mittleren Quantenflul~ unter Reizprogramm 1 
abhgngt. Zur Bestimmung der im Zwei-Quanten-Fall 
zu erwartenden Reaktionsst~rke haben wir die Mittel- 
werte der unter Reizprogramm 2 f f e m e s s e n e n  Reak- 
tionen auf der Abszisse um den Faktor J2/]1 = 133 zu 
hSheren Leuchtdichtewerten verschoben und in dem 
durch die Eichmessung festgelegten Reaktionsmittel- 
und Streuwert aufgetragen. Die Verschiebung der 
Reaktionsmittelwerte entlang der Abszisse und zu 
den entsprechenden Ordinatenwerten ist in Abb. 6a 
und allen folgenden Abbildungen dieses Kapitels 
durch gestrichelte Linien angedeutet. Die Lgngen der 
gestrichelten vertikalen Linien repriisentieren die 
Unterschiede zwischen den Reaktionsst~rken, die im 
Ein-Quanten-Fall gemessen und im Zwei-Quanten- 
Fall unter der Bedingung v ~ A t  erwartet werden. 
Die Aussage, dab sich die Lichtreceptoren der Kom- 
plexaugen yon Musca unter den hier besprochenen 
Versuehsbedingungen wie Ein-Quanten-Receptoren 
verhalten, ist signifikant. 

Die in Abb. 6a wiedergegebenen Versuchsergeb- 
nisse genfigen jedoch trotz der Ubereinstimmung der 
Reaktionswerte, die man mit den Reizprogrammen 1 
und 2 erhs noch nicht ffir den Beweis, dal~ der Ein- 
Quanten-Fall verwirklicht ist. Denn ein Zwei- 
Quanten-Receptor, dessen molekulares ~ ~ T---- 
2.10 -3 see ist, wfirde dynamisch zum Ein-Quanten- 
Receptor ,,degenerieren", da seine Photopigment- 
molekfile das Impulsprogramm fiber den Zeitbereich 
integrieren. Dies hs zur Folge, da~ sich die beiden 
Reizprogramme in ihrer Wirksamkeit nicht mehr 
unterseheiden wiirden. 

Um entscheiden zu k6nnen, ob ein solcher De- 
generationsfall bei /----500Hz vorliegt, wurde die 
Impulsfrequenz des Reizprogramms 2 in drei weiteren 

Versuchen sukzessive auf 200, 100 und 20 Hz er- 
niedrigt. In  Abb. 6b sind die Mel3ergebnisse auf- 
getragen, die wir mit / = 2 0 0 H z  Impulsfrequenz, 

7 , 0 0  L I I 

! I I I  I 
I I i 
i i  I 

I I  I 11 I o , 5 0  . . . . . . . . . . . . . .  ~ 

I 

O,25 [ 
K I I 

10 -3 10 -2 ?0 -I 10 o 101 
mi#lere Leuchid/chie [Aposfi/b] 

Abb. 6b. Alle Einzelheiten wie in der Legende .v.on Abb. 6a 
beschrieben, mit nachstehend aufgefiihrten Anderungen: 
Impulsfrequenz 200 Hz, Impulsdauer 1,25 �9 10 -a sec, J2/Jl ~ 40. 
Gestrichelte Linien weisen auf zu erwartende Reaktions- 
st~rken unter Reizprogramm 2 im Fall von Zwei-Quanten- 

Prozessen hin, wenn T ~ 1,25 �9 10 -a sec ist 
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Abb. 6 c. Alle Einzelheiten wie in der Legende yon Abb. 6 a 
beschrieben, mit nachstehend aufgefiihrten /~nderungen: 
Impulsfrequenz 100 Hz, Impulsdauer 2,5 �9 10 -4 see, J2/Jl = 40, 
Geschwindigkeit des Musterzylinders w = 24,6 ~ pro Sekunde. 
Gestrichelte Linien weisen auf zu erwartende Reaktionsst~rken 
unter ReizprogTamm 2 im Fall yon Zwei-Quanten-Prozessen 

hin, wenn T ~ 2,5 �9 10 -a sec ist 

T---- 5.10 -3 sec Impulsperiode, A t  = 1,25-10 -4 sec Im- 
pulsdauer und einem j~/]l-Verh~ltnis yon 40 erhielten. 
Die Reaktionen auf die Reizprogramme 1 und 2 
unterscheiden sieh auch in diesem Fall nicht signifi- 
kant. Die Degeneration eines Zwei-Quanten- zum 
Ein-Quanten-Reeeptor k5nnte aber auch unter diesen 
Versuehsbedingungen vorliegen, wenn ~ ~ T = 
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5.10 -a see w/~re. Abb. 6e enth/flt die MeBergebnisse, 
die wit unter den Versuehsbedingungen / =  100 Hz, 
T = 1 0  -3 see, A t = 2 , 5 . 1 0  -4see, ]~/j~=40 erhielten. 
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Abb. 6d. Alle Einzelheiten wie in der Legende von Abb. 6a 
beschrieben, mit den nachstehend aufgefiilrrten/~nderungen: 
Impulsfrequenz 20 ttz, Irapulsdauer 2,5 �9 10 -4 sec, J~/Jl = 200, 
Geschwindigkeit des Musterzylinders w = 0,77 ~ pro Sekunde. 
Gestrichelte Linien weisen auf zu erwartende Reaktionsst~rken 
unter Reizprograrara 2 ira Fall ,con Zwei-Quanten-Prozessen 
hin, wenn ~ < 2,5 �9 10 -4 ist. Ausgezogene Kurve: Der Reak- 

tiensverlauf entsprieht der in Abb. 5 wiedergegebenen 
Eichmessung, Kurve I I  
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Fig. 7. Kontrollexperiment zur Bestimmung des mSglichen 
Einflusses stroboskopischer Effekte auf die geraessenen 
Reaktionsst~rken, durchgefiihrt in der Zwei-Zylinder-Ver- 
suchsanordnung. Optomoterische Reaktion als Funktion der 
Wirrkelgeschwindigkeit w des rotierenden sinusfSrraigen Mu- 
sters, gemessen unter Reizprogramm 1. Voile Punkte:  Re- 
aktionsmittelwerte aus je seehs Einzelraessungen an sechs ver- 
schiedenen Versuchsfliegen. Die mittlere Streuung der Einzel- 
werte (nicht eingezeichnet) bel~uft sich auf maximal 4-0,2 
dyn era. Parameter des Versuehs: R~uraliche Wellenli~nge des 

sinusfSrraigen Musters X = 45 ~ Musterkontrast m = 21%, 
raRtlere Leuehtdichte des Musters 2 �9 10 -~ Apostilb 

Sie unterseheiden sieh ira Prinzip nicht yon den in den 
Abb. 6 a u. b wiedergegebenen Werten. In  Abb. 6 d 
sehlie$1ieh sind die Reaktionswerte aufgetragen, die 
man mit  einem Programm / =  20 Hz, T-= 5.10 -2 sec, 
A t = 2 , 5 . 1 0  -4 sec und i J j l = 2 0 0  erh/ilt. Da auch in 
diesem Fall keine signifikanten Unterschiede zwischen 
den Reaktionswerten beobaehtet  wurden, kSnnen wit 
konstatieren: Die Liehtreeeptoren der Komplexaugen 
yon Musca verhalten sich bis zu Lichtimpulsfrequenzen 
v o n /  = 20 Hz wie Ein- Quanten-Reeeptoren. W/~re der 
Zwei-Quanten-Fall verwirklieht, dann mfiSte die 

Lebensdauer der pr/~aktivierten Zust/~nde der einzel- 
nen Pigmentmolekfile ~ > T ---- 5.10 -3 sec, also grSi3er 
oder gleich der Impulsperiode des 20 Hz-Versuehes, 
sein. 

4.5. Stroboskopische E//ekte 

Kontrollexperimente I I I  und IV. Wird ein rotie- 
rendes periodisches Muster mit  einer Liehtimpulsfolge 
bestrahlt, so treten stroboskopische Effekte auf. Es 
mu$ daher untersucht werden, welcher Art  diese 
Effekte sind und ob sic die mit  dem Reizprogramm 2 
gewonnenen MeBergebnisse beeinflussen. 

Die Bereehnung der im Experiment  auftretenden 
stroboskopischen Erscheinungen, die im Anhang 6.1. 
ausgefiihrt ist, fiihrte zu folgendem Ergebnis: Betr/igt 
die Frequenz des Lichtimpulsprogrammes f, die Win- 
kelgeschwindigkeit des rotierenden Musterzylinders w, 
und besitzt der sinusfSrmige Kontrastver lauf  die 
r/iumliehe Wellenl/~nge ~, so treten zwei Gruppen von 
Interferenzmustern auf. Die eine Gruppe bewegt sich 
gegen, die andere Gruppe in Riehtung des bewegten 
Musterzylinders. Jede der beiden Gruppen setzt sich 
aus einer Summe yon Fourierkomponenten zusam- 
men, deren Amplituden vom Fourierspektrum der 
Liehtimpulsfolge abh/ingen. Die r~umlichen Wellen- 
1/~ngen aller Fourierkomponenten beider Gruppen 
unterseheiden sich nicht und entspreehen der Wellen- 
li~nge 2 des bewegten Musterzylinders. Die Fourier- 
komponenten der ersten Interferenzgruppe, die sich 
gegen die Laufrichtung des Musterzylinders bewegt, 
rotieren mit  den Winkelgeschwindigkeiten (n. 2. f - -  w), 
die der zweiten Interferenzgruppe, die sich in Lauf- 
richtung des Musterzylinders bewegt, rotieren mit  den 
Winkelgeschwindigkeiten (n. ~. / A- w), wobei n = 1, 
2, 3 . . . .  die Ordnungszahl der Komponenten in beiden 
Gruppen angibt. 

Um zu testen, ob die Interferenzgruppen die ge- 
messenen optomotorisehen Reaktionen beeinflussen, 
wurde im Kontrollexperiment I I I  die Reaktion als 
Funktion der Winkelgeschwindigkeit w des Muster- 
zylinders bei zeitlich konstanter  Beleuehtung yon 
2.10 -3 Apostflb gemessen. Aueh in diesem Versuch 
betrug die r/~umliehe Wellenl/~nge des Musterzylinders 
~ = 4 5  ~ der Kontras t  m----21%. Das Ergebnis der 
Messungen ist in Abb. 7 wiedergegeben. Unter  den 
angegebenen Versuchsbedingungen ist eine meBbare 
Reaktion noch bei w = 0,2~ nachzuweisen; sie er- 
reieht ihr Maximum im Bereich von w = 45~ was 
einer Kontrastfrequenz yon w / 2 =  1 Hz entsprieht, 
und versehwindet etwa bei w = 450~ Fourierkom- 
ponenten der r/iumlichen Wellenl/~nge 2 = 4 5  ~ die 
sieh mit  Winkelgesehwindigkeiten w>450~ be- 
wegen, werden demnach yon Musca nicht mehr perzi- 
piert. Berechnet man ffir die in den Experimenten 
nach Abschnitt  4.4. auftretenden Werte yon / und w 
die Winkelgeschwindigkeiten der Fourierkomponenten 
erster Ordnung (n = 1) in beiden Interferenzgruppen, 
so ergeben sich die nachstehend aufgefiihrten Werte. 

Aus den Daten der Tabelle ist zu ersehen, dab die 
Winkelgeschwindigkeiten der Fourierkomponenten 
erster Ordnung in beiden Interferenzgruppen oberhalb 
yon w----450~ liegen und daher aufgrund des Kon- 
trollexperimentes I I I  keinen Beitrag zur Reaktion 
liefern. Diese Aussage gilt um so mehr ffir alle Fourier- 
komponenten hSherer Ordnung (n--~2, 3, 4 . . . .  ). Das 
hier mitgeteilte Ergebnis ist eine unmittelbare Folge 
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Tabelle 2 

Impulsfrequenz 
f [Hz] der 
Reizprogramme 2 

Winkelgesehwindigkeiten [Grad/sec] der 
Fourierkomponenten erster Ordnung 
(n = 1) in den Intefferenzgruppen 

Bewegung ,,gegen" Bewegung ,,mit" 

500 2,24 • 10 +' 2,25 • 10 +~ 
200 8,95 • 10 +3 9,05 • 10 +3 
100 4,48 • 10 +3 4,53 • 10 +~ 
20 8,99 • 10 +2 9,01 • 10 +~ 

davon, dab die tiefste Frequenz der Liehtimpulsfolge 
nieht u n t e r / =  20 Hz lag und die Winkelgesehwindigkeit 
des Musterzylinders bei dieser Frequenz 0,77~ 
betrug. 

Jede Fliege, die einem Lichtimpulsexperiment van 
/ --~ 20 Hz ausgesetzt war, wurde vorher in einem Kon- 
trollexperiment IV daraufhin gepriift, ob ein Einflul3 
der Fourierkomponenten der Interferenzgruppen ex- 
perimentell ausgeschlossen werden kann. Ein typi- 
sches Kontrollexperiment mit  einer Versuchsfliege ist 
in Abb. 8 wiedergegeben. Die optomotorische Reak- 
tion der Fliege wurde im Reizprogramm 1 (volle 
Kreise) und im Reizprogramm 2 (offene Kreise) bei 
1 ~ 2 0  Hz als Funktion der Winkelgeschwindigkeit 
des Musterzylinders gemessen. Aus dem Ergebnis 
dieses Kontrollversuches ersieht man, dal3 sich die 
Reaktionsmittelwerte auf beide Reizprogramme nicht 
voneinander unterscheiden, zumindest nicht im Ge- 
schwindigkeitsbereieh unterhalb van  w = 10~ Da- 
mit  ist sichergestellt, dab ein Einflul~ der Interferenz- 
gruppen auch bei der tiefsten Frequenz ( / = 2 0  Hz) 
und einer Winkelgeschwindigkeit des Musters van 
w = 0,77~ ausgesehlossen werden kann. 

4.6. Entscheidungsexperimente 
mit der Drei-Zylinder- Versuchsanordnung 

Der Frequenzbereieh, innerhalb dessen sieh Reiz- 
programm 2 in der Zwei-Zylinder-Versuchsanordnung 
(Abb. 2) anwenden 1/il3t, ist begrenzt, da die Reaktion 
bei Impulsfrequenzen unterhalb 20 Hz van  Inter-  
ferenzmustern beeinfluBt wird, deren Winkelgesehwin- 
digkeiten in den Perzeptionsbereich des Bewegungs- 
sehens van  Musea fallen. Bei dem bisher angewandten 
Verfahren 1/s sieh dieser EinfluB der Interferenz- 
muster  nicht eliminieren, weft die Reaktionsst/irke 
vom Verh/~ltnis w/2 abh/~ngt und bei Winkelgeschwin- 
digkeiten des Musterzylinders w <0,77~ der Mes- 
sung nieht mehr zug/~nglieh ist. Testversuche mit 
Lichtimpulsfrequenzen unter  20 Hz warden daher 
mit  einer abge/inderten Versuchsanordnung durch- 
gefiihrt, in der zwei unabh/ingig voneinander einstell- 
bare Liehtquantenfliisse Verwendung fanden. In  die- 
ser Anordnung tr/igt einer der beiden Fliisse die Be- 
wegungsinformation, w/~hrend der andere den Kon- 
t rast  und die mittlere Leuehtdiehte des Musters be- 
einfluBt. Das neue Veffahren gestattet,  den Einflut3 
der stroboskopischen Effekte zu eliminieren; es ist 
daher aueh bei Lichtimpulsfrequenzen unter  20 Hz 
verwendbar. 

Die abge/inderte Anordnung (Drei-Zylinder-Ver- 
suchsanordnung) ist in Abb. 3 dargestellt. Zwischen 
station/iren /iuBeren und inneren Mattglaszylindern 
befand sieh ein Pr/izisions-Metall-Zylinder mit  perio- 
diseh angeordneten, vertikalen Sehlitzen. Als AuBen- 

beleuchtung dienten wieder die Fluoreseenz-Ring- 
leuchten, deren Liehtflul3 durch Neutralfilterfolien ab- 
geschwiicht werden kormte. Die Zylinderanordnung 
liel3 sich van innen zus~tzlich mit  der Oscillographen- 
rShre ausleuchten; auch dieser Liehtflul3 konnte mit- 
tels Neutralfilter variiert werden. Waren nur die 
Fluorescenzlampen eingeschaltet, so entstand auf dem 
inneren Mattglaszylinder ein sinusfSrmiges Muster, 
dessen r~umliche Wellenl/inge ~ = 4 5  ~ und dessen 
Kontras t  m = 5 0 %  betrugen. Wurde die Zylinder- 
anordnung dagegen aussehliel31ich mit  der Oseillo- 
graphenr6hre van innen beleuchtet, so betrug der 
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Abb. 8. Kontrollexperiment zur Bestimmung des mSglichen 
Einflusses stroboskopischer Effekte auf die gemessenen Re- 
aktionsst~rken, durchgefiihrt in der Zwei-Zylinder-Versuchs- 
anordnung. Optemotorische Reaktion als Funktion der Winkel- 
geschwindigkeitw des rotierenden sinusfSrmigen Musters. 
Volle Punkte: Reaktionsmittelwerte aus fiinf Einzelmessungen 
an einer Versuchsfliege unter Reizprogramm 1. Offene Kreise: 
Reaktionsmittelwerte aus fiinf Einzelmessungen an derselben 
Versuchsfliege unter Reizprogramm 2. Parameter des Ver- 
suchs: R~umliche Wellenl~nge des sinusfSrmigen Musters 
2 = 45 ~ Kontrast m ~ 21%, mittlere Leuchtdichte des Musters 
bei beiden Reizprogrammen 3 �9 10 -* Apostilb, Impulsfrequenz 
20 Hz, Impulsdauer 2,5 - 10 -4 see, J2/Jl = 200. Aus dem Verlauf 
der Reaktionen geht hervor, dab ein EinfluB der Interferenz- 
muster zumindest bis zu Winkelgesehwindigkeiten van ca. 

w : 10 ~ pro Sekunde nieht nachweisbar ist 

sinusfSrmige Musterkontrast  weniger als 0,5 %. Dieser 
geringe Kontras twert  ist daranf zuriiekzuffihren, dal3 
nur ein geringer Prozentsatz des Lichtes yam Muster- 
zylinder und yam /iul3eren Mattglaszylinder reflek- 
tiert wird. Kontrollmessungen, die in dieser Anord- 
nung bei Innenbeleuehtung mit dem Reizprogramm 1 
an mehreren Versuchsfliegen durehgefiihrt warden, 
haben gezeigt, dab keine meBbaren optomotorischen 
Reaktionen ausgelSst werden, wenn die Leuchtdiehte 
an der inneren Oberfl/iehe des inneren Mattglas- 
zylinders weniger als 10 Apostflb betr/~gt. Da auch die 
hSchsten Impulsspitzenwerte des Reizprogramms 2 
der in diesem Abschnitt  beschriebenen Versuche unter 
dieser Leuchtdichte lagen, trug nur der van  den 
Fluorescenzleuehten ausgehende LiehtfluB Bewegungs- 
information, die yam Fliegenauge ausgewertet wird. 
Damit  ist naehgewiesen, dab stroboskopische Effekte 
geringen Kontrastes,  die unter  Reizprogramm 2 aueh 
in dieser Anordnung auftreten, keinen EinfluB auf die 
Reaktion ausiiben k6nnen. Die Drei-Zylinder-Versuehs- 
anordnung gestattet  daher aueh die Anwendung van  
Lichtimpulsfolgen, deren Frequenzen unterhalb van 
20 Hz liegen. 
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Die mit  dieser Anordnung  un te rnommenen  Ver- 
suche, yon  denen drei - -  bei verschiedenen Impuls-  
frequenzen - -  in diesem Abschni t t  beschrieben wer- 

1.0 

~ o , 5  

5o, o ~ a  ~3.~ 40,~ 36,~ 31,4 25.8 2o, o 1~,~ /1,0 7,2 ~.8 
' Konfrasf [%]  

1,50 1,64 1,73 1.85 Z0622.38 2~ql 3,75 5,0~ ?,1~, 10.40 I5,60 
mi#/ere Leuchtdichfe [Aposfilb.].lO" = 

Abb. 9a. Entscheidungsexperimente, die mit der Drei- 
Zylinder-Versuchsanordnung durchgeffihrt wurden. Volle 
Punkte: Optomotorische Reaktion als Funktion der mittleren 
Leuchtdichte unter Reizprogramm 1. Der yon den l~ing- 
leuchten ausgehende FluB wurde so weir abgeschw/~cht, dag 
die Leuchtdichte an der inneren Oberfl~iche des inneren Matt- 
glaszylinders 1,5.10 -z Apostilb betrug. Bei dieser Leucht- 
dichte betr~gt der Musterkontrast m = 50%. Die Erh5hung 
der Leuchtdichte wird durch das vom Oscillographenschirm 
ausgehende Licht bewirkr Mit wachsender Leuchtdichte 
sink$ der Musterkontrast. Reaktionsmittelwerte aus je sieben 
Einzelmessungen an einer Versuchsfliege. Begrenzte vertikale 
Linien bezeichnen die mittleren Streuungen der Einzelmessun- 
gen. O/[ener Kreis beim Abszissenwert 2,38. lO-a Apostilb 
Leuchtdichte: Der offene Kreis bezeichnet einen Reaktions- 
mittelwert aus fiinf Einzelmessungen an derselben Fliege unter 
Reizprogramm 2. Die Daten dieses Reizprogramms sind: 
Impulsfrequenz 1 Hz, Impulsdauer 5 �9 10 -~ sec, j2/ji = 20. -- 
Der offene Kreis beim Abszissenwert 15,6.10-~Apostilb 
Leuchtdichte indiziert den im Fall von Zwei-Quanten-Pro- 
zessen zu erwartenden Reaktionswert unter Reizprogramm 2, 
sofern ~ < 5 �9 10 -~ sec. Die Abszissenverschiebung des offenen 
Punktes ist durch eine horizontale gestrichelte Linie ange- 
deutet. Parameter des Versuchs: R~umliche Wellenl/~nge des 
sinusfSrmigen Musters 2 = 45 ~ Geschwindigkeit des Muster- 

zylinders w = 49,25 ~ pro Sekunde 

- - I  . . . . . . . . .  I T 1 I I I I t 

50,0 45,8 43'4 40,4 36,4 31,4 25,8 20,0 14,9 110 
Konfrasf [0/0.7 

1.50 1.64 1,73 1,85 Z06 2.38 2.91 3,75 5,05 7.14 
miflere Leuchtdichfe [Aposfi/b ]" lO -2 

Abb. 9b. Alle Einzelheiten wie in der Legende yon Abb. 9a 
beschrieben, mit nachstehend aufgefiihrten _~_nderungen: 
Impulsfrequenz 1/a Hz, Impulsdauer 0,25 see, J2/Jl = 12. Das 
Reizprogramm 2 wurde bei den Abszissenwerten 1,85.10 - 2  

und 5,05 �9 10 -3 Apostilb angewandt. Der Reaktionsverlauf auf 
das Reizprogramm 2 zeigt, dab die Wirksamkeit des Impuls- 
lichtes bei gleicher mittlerer Quantenrate schw~cher ist als 

die unter Reizprogramm 1 gemessene 

den, wurden wie folgt ausgefiihrt:  Eine Testfliege 
wurde am Flugkompensa tor  h/ingend in der Achse 
der Drei-Zylinder-Versuchsanordnung zentriert  und  
dunkeladaptier t .  Sodarm wurden die Fluorescenz- 
lampen angeschal~et. Ih re  Intensit/~t war durch Neu- 
tralfflter so abgeschw/~cht, da$ die Leuchtdichte  an 

der Oberfl/~che des inneren Mattglaszylinders 1,5. 
10-3Aposti lb betrug. Nachdem eine Testfliege auf 
dieses Leuchtdichteniveau adapt ier t  war, wurde der 
Musterzylinder, dessen r~umliche Wellenl/~nge wieder- 
um 45 ~ betrug, mi~ einer Winkelgeschwindigkeit  yon  
w-= 49,25~ bewegt und  die optomotorische Reak-  
tionsst/~rke mehrfach gemessen. Der Musterkontrast  
betrug unter  diesen Reizbedingungen m =  50%. An- 
schlieBend wurde Oscillographenlicht verschiedener 
Intensit/~t unter  Reizprogramm 1 hinzugefiigt und  
die Testfliege auf das jeweils neu eingestellte Leucht-  
dichteniveau adaptiert ,  bevor die n/~chsten Reaktions- 
werte gemessen wurden. 

Mit steigender Intensit/~t des Oscillographenlichts 
und dementsprechend wachsender Leuchtdichte  in 
der Zyl inderanordnung verringert  sich der Muster- 
kont ras t  so, dab das Produkt ,  bestehend aus Leucht-  
dichte und Kontras t ,  kons tan t  bleibt. Messungen der 
optomotorischen Reaktion,  die in dieser Anordnung  
durchgefiihrt  wurden, zeigen iibereinstimmend, dab 
die St/~rke der Reakt ion mit  wachsender Leucht-  
dichte abnimmt.  Dieser Befund ist bereits aufgrund 
der Untersuchungen yon  FERMI und  REICttARDT (1963) 
ZU erwarten, in denen die Reakt ionskonstanz von 
Musca  im Bereich zwischen 10 -3 und  10 +1 Apostilb bei 
fest vorgegebenem Produk t  aus Kon t ra s t  und der 
Wurzel  aus der mitt leren Leuchtdichte  nachgewiesen 
und  begriindet wurde. 

Die Abh/~ngigkeit der Reakt ion  yon  den beiden 
gekoppelten ReizgrSBen Leuchtdichte  und  Kont ras t  
ist in den Abb. 9 a - - c  dargestellt. Die Reaktions-  
mittelwerte, die mit  je einer Testfliege unter  Reiz- 
p rogramm 1 gewonnen wurden, sind durch volle 
Punk te  charakterisiert.  Zum Beispiel ersieht man aus 
dem in Abb. 9 a enthal tenen Reakt ionsverlauf  (volle 
Punkte) ,  dab sich die Stelle steilsten Reaktionsabfalls 
in der Umgebung  des Leuchtdichtewerts  2,38. 
10-3Apostflb und  des Musterkontrasts  m = 3 1 , 4 %  
befinde~. Bei diesen Wer ten  wurde an derselben Test- 
fliege, mit  der die Reakt ionswerte  unter  Reizpro- 
g r amm 1 aufgenommen worden war, die Reakt ion 
auf das Reizprogramm 2 mit  einer Impulsfrequenz 
yon  / -~  1 Hz, einer Impulsdauer  von 5 .10 -3 sec und 
einem Verh/~ltnis ]~/]1-= 20 gemessen. Der Reaktions- 
mit telwert  auf das Reizprogramm 2 ist in Abb.  9a  
durch einen offenen P u n k t  beim Ascissenwert 31,4% 
Kont ras t  bzw. 2,38.10 -3 Apostflb Leuchtdichte  dar- 
gestellt. Es zeigte sich, dab die gemessenen Reaktions- 
st~rken auf die Reizprogramme 1 und  2 voneinander  
nicht  signifikant unterschieden sind; ein Ergebnis, 
das wieder in •bereinst immung mit  der Hypothese  
eines Ein-Quanten-Prozesses  ist. 

Auch  bei dem mit  der Drei-Zylinder-Versuchs- 
anordnung angewandten Verfahren laBt sich leicht 
absch/~tzen, welche Unterschiede zwischen den Reak- 
t ionswerten im Fall eines Zwei-Quanten-Prozesses zu 
erwarten gewesen w~ren. Un te r  der Voraussetzung, 
dab ~ ~ A t  = 5 .10 -2 see, miiBte der effektive mole- 
kulare Wirkungsquerschni t t  un ter  Reizprogramm 2 
/iir das Oscillographenlicht um den Fak to r  J2/?'1 = 20 
gegeniiber Reizprogramm 1 ansteigen. Die unter  
diesen Bedingungen erwartete Reaktionsst/~rke ergibt 
sich, indem der auf das Reizprogramm 2 gemessene 
Reakt ionsmit te lwert  entlang der auf das Reizpro- 
g ramm 1 ermi~telten Reakt ionskurve  bis zum Abszis- 
senwert 19,1.10 -3 Apostflb Leuchtdichte  verschoben 
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wird. Die Verschiebung entlang der Abszissenachse 
ist in Abb. 9a  durch die gestriehelt eingezeichnete 
horizontale Linie angedeutet. Der Unterschied zwi- 
sehen den gemessenen und den abgeleiteten Reak- 
tionsst~rken ist signifikant. Das Ergebnis spricht da- 
her ffir einen Ein-Quanten-ProzeB. Bei einem Zwei- 
Quanten-ProzeB w~re dieses Ergebnis nur dann zu er- 
warren, wenn die Lebensdauer der prhaktivierten Zu- 
st/inde des Systems ~ ~ T = 1 sec sind. 

Obwohl Evidenz daffir vorliegt (s. Diskussion), 
dab die Photopigmentsysteme des Museakomplex- 
auges nicht fiber Zeiten yon etwa einer Sekunde inte- 
grieren und daher ein schlfissiger Beweis ffir die Exi- 
stenz eines Ein-Quanten-Systems bereits erbraeht 
ist, haben wir die Impulsfrequenz des Reizprogramms 2 
in zwei weiteren Schritten erniedrigt, um die Fre- 
quenzgrenze der Austauschbarkeit  von Gleichlicht 
durch Impulslicht zu bestimmen. Bei den in Abb. 9 b 
wiedergegebenen Messungen (offene Punkte) betrug 
unter  Reizprogramm 2 die Frequenz /----0,33 Hz bei 
einer Impulsdauer  von 0,25 sec und einem Verhitltnis 
yon ]2/]1= 12, w~hrend fiir die in Abb. 9c eingetra- 
genen Werte (offene Punkte) die Frequenz des Reiz- 
programms 2 zu /----8,34.10 -3 Hz bei einer Impuls-  
dauer von 1 sec und einem Verh~ltnis yon ?'~/Jl----120 
gew~hlt wurde. Der Reaktionsverlauf auf Reizpro- 
gramm 1 (volle Punkte) entsprieht in beiden Abbil- 
dungen dem in Abb. 9a  diskutierten Verlauf: Die 
Reaktionssti~rke sinkt mit  zunehmender Leucht- 
dichte bzw. fallendem Musterkontrast  ab. Bei An- 
wendung von Reizprogramm 2 findet man jedoch so- 
wohl bei ] = 0 , 3 3 H z  (Abb. 9b) als auch bei ]---- 
8,34.10 - aHz  (Abb. 9c), dab die Reaktion mit  
wachsender mittlerer Leuehtdichte weniger stark ab- 
n immt als unter  Reizprogramm 1. Die Wirksamkeit  
des Impulsliehtes gegenfiber dem Gleichlicht ist also 
bei Frequenzen unterhalb / = 1  Hz reduziert und 
zwar - -  wie ein Vergleich von Abb. 9 b mit  Abb. 9 c 
zeigt - -  um so starker, je tiefer die Impulsfrequenz 
gew~hlt wird. W~hrend bei den in Abb. 9b wieder- 
gegebenen Messungen noch eine gewisse Einwirkung 
des Impulslichtes auf die Reaktion vorliegt, ist diese 
bei den in Abb. 9c eingetragenen Messungen ~ast 
vollsts aufgehoben. Ein Austausch zwischen 
Gleiehlieht und Impulslieht ist daher nur bis zu etwa 
1 Hz Impulsfrequenz mSglieh. W~ren Zwei-Quanten- 
Prozesse mit  extrem groBen Lebensdauern der prii- 
aktivierten Zusti~nde nicht auszuschlieBen, so wfirden 
aueh die Ergebnisse der in den Abb. 9 b u. e wieder- 
gegebenen Messungen gegen die Existenz eines solehen 
Systems sprechen, da das Impulslieht weniger wirk-  
sam als das Gleichlicht ist. 

Als Ergebnis dieses Kapitels halten wir lest: Die 
mit  der Drei-Zylinder-Versuchsanordnung gewonnenen 
MeBergebnisse stfitzen die Hypothese der Ein- Quanten- 
Prozesse in den Lichtreceptoren der Komplexaugen 
von Musca.  Die Abweiehungen zwischen den Reak- 
tionsverli~ufen, die bei tiefen Impulsfrequenzen auf- 
treten, entspreehen nicht den Abweichungen, die bei 
Mehr-Quanten-Prozessen zu erwarten w~ren. 

4.7. A bschdtzu ng des mittleren absorbierten Quanten flusses 
in  einem Receptor 

Bei der Konzeption der besehriebenen Experimente 
gingen wir davon aus, dab die Messungen mit  sehr 
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geringen Quantenraten durchgeffihrt werden mfissen, 
damit  sich die Konzentrat ion des inaktiven Photo- 
pigments w~hrend des Versuchs nicht wesentlich ver- 
~ndert. Nur unter dieser Voraussetzung ist zu erwarten, 
dab die Kinetik der photochemischen Elementar- 
reaktionen vom QuantenfluB allein abh~ngt. In  diesem 
Abschnitt  soll daher abgesch~tzt werden, ob diese 
Voraussetzung in den Entscheidungsexperimenten er- 
fiillt war. 

1,6 

50,0 45,8 43,4 40,4 36,4 31,4 25,8 20.0 10,9 11,0 
-~ Kontrasi [O/o] 

1.50 1,64 1.73 1,85 2.06 2.38 2,91 3.75 6,05 7.14 
mifflere Leuchidichie [Aposiilb]. I 0 - 2 - - - ~  

Abb. 9 c. Alle Einzelheiten wie in der Legende yon Abb. 9 a 
beschrieben, mit nachstehend aufgefiihrten Anderungen: 
Impulsfrequenz 1/120 Hz, Impulsdauer 1 sec, J2/Jl= 120. Das 
Reizprogramm2 wurde bei den Abszissenwerten 1,73.10 -2 
und 5,05.10 -2 Apostilb angewandt. Der Reaktionsverlauf 
auf das Reizprogramm 2 l~Bt erkennen, dab das Impulslicht 

bei dieser Frequenz nahezu unwirksam ist 

I m  Musca-Komplexauge sind, wie in allen Dipteren- 
augen, die das Photopigment enthaltenden Strukturen 
(Rhabdomere) der Lichtsinneszellen ritumlich von- 
einander separiert. Man unterscheidet acht Sinnes- 
zellen und dementsprechend acht Rhabdomere,  deren 
Anordnung und Numerierung zuerst yon DIETRICH 
(1909) angegeben wurden. Die Rhabdomere 1--6  ent- 
halten ein Photopigment,  dessen Absorpt ionsmaximum 
bei einer Wellenl~nge y o n  ~max----515 m~ liegt; w~h- 
rend sich in den Rhabdomeren 7 und 8 ein anderes 
Photopigment befindet, dessen Absorpt ionsmaximum 
bei einer Wellenl~nge )~max ---- 475 m~t gemessen wurde. 
Diese Werte wurden yon LANGV, R (1966) an den 
Rhabdomeren der Fliege Calliphora mikrospektro- 
photometrisch bestimmt. 

Ffir die Absch~tzung des mittleren absorbierten 
Quantenflusses in einem Rhabdomer  des Musca- 
Komplexauges ist die Kenntnis der riiumlichen 
Empfindlichkeitsverteilung, bezogen auf die Zahl der 
pro Zeiteinheit absorbierten Quanten, der Leucht- 
dichteeinheit und der Raumwinkeleinheit erforderlich. 
Die Empfindlichkeits-Verteilungen der Rhabdomere 
1--8 wurden von KrRSCHFELD (persSnliehe Mitteilung) 
photometrisch ausgemessen; sie lassen sich ange- 
n~hert durch rotationssymmetrische GauB-Verteflun- 
gen beschreiben, deren Halbwertsbreiten mit  A 0 be- 
zeichnet seien. Bei den Rhabdomeren 1--6  liegt A 
im Bereich 2,5--3,0 Grad, bei den Rhabdomeren 7 
und 8 bei etwa 1,5 Grad. 

Unter  Berficksichtigung der r~umlichen Empfind- 
lichkeitsverteilung yore GauB-Typ erhalten wir ffir die 
Zahl der yon einem Rhabdomer aus dem Raumwinkel- 
element dco pro Zeiteinheit absorbierten Quanten 

41n 2 

dr  = b �9 I �9 e ~ ,  [(~- ~o)'+(~-~o)'] do) (9) 
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worin, auBer den sehon eingeffihrten GrSBen, die 
Winkel ~o, ~o die Richtung der optisehen Aehse des 
Rhabdomers,  die Winkel T, ~ die Orientierungs- 
riehtung des Raumwinkelelements dee, I die Leucht- 
dichte des durch ~0 und v~ auf der Zylinderoberflache 
ausgezeichneten Fliichenelements und b die Absolut- 
empfindlichkeit des Rhabdomers fiir Licht, das in 
Richtung der optisehen Aehse (~0oV~o) einf~llt, be- 
zeichnen. Durch Integrat ion fiber die Einheitshalb- 
kugel l&Bt sieh aus G1. (9) die Gesamtzahl der yon 
einem Rhabdomer pro Zeiteinheit absorbierten Quan- 
ten r ermitteln. Die Integrationsgrenzen ffir T und v~ 

sind dementsprechend ~o • ~ und v~ 0 ~- ~ .  Da aber 

in jedem Fall  der 0ffnungswinkel A ~<<z ist, kommt  
der Hauptbei t rag zu r aus einem Winkelbereieh in un- 
mittelbarer Umgebung der optischen Achse mit  der 
Riehtung ~----To, ~----z~o. In  diesem Bereich gelten 
die N~herungen ~ 0 - - ~ o ~ t g ( ~ - - ~ o  ) und v~--Z$o~ 
tg(O--~o) ffir die Winkel im BogenmaB der Einheits- 
kugel und ihre zugeh6rigen Tangenten. Es ist daher 
zul~ssig, die Integrat ion fiber die Variablen ~ und v~ 
in der Tangentialebene senkrecht zur optischen Achse 
zwisehen den Grenzen To --  o% v~ 0 --  c~ und ~o-~ oo, 
~o-~ oo auszufiihren. Unter  diesen Bedingungen ergibt 
sich ffir 

+co  + ~  41n2 

- - C O  - - 0 0  

Tl 
-~ b1-47~2 "A ~2 [Absorbierte Quanten. sec-1]. 

(lO) 

Der von einem Rhabdomer absorbierte QuantenfluB 
ist daher proportional zur Absolutempfindlichkeit b, 
zur Leuehtdichte I und zum Quadrat  der Halbwerts- 
breite A ~ der Empfindlichkeitsverteilung. Siehe in 
diesem Zusammenhang auch FERMI und REICHARDT 
(1963) und GSTZ (1964). 

Zur Bereehnung numerischer Werte von r i s t  naeh 
G1. (10) die Kenntnis yon I ,  A Q und b erforderlich. Da 
die Leuchtdichte I und die Halbwertsbreite A ~ bereits 
bekannt  sind, bleibt noeh die Bestimmung der Ab- 
solutempfindlichkeitb, ffir die wir eine Optimal- 
abseh/~tzung vornehmen: Licht, das parallel zur opti- 
schen Achse eines Rhabdomers in eine Facet te  des 
Querschnitts A f/illt, wird dureh die Linsenwirkung 
des dioptrischen Systems auf dem distalen Querschnitt 
des Rhabdomers  bzw. der Rhabdomerkappe ge- 
sammelt  (KIRSCHFELD und F ~ c ~ s o ~ I N I ,  1968a). 
Orientieren wir ein Raumwinkelelement in Richtung 
der optischen Rhabdomerachse, so betriigt der Bei- 
trag des Quante~lusses d r aus diesem Raumwinkel- 
element auf den Rhabdomerquerschnit t  

dr A .  I -  do). (11) 

Da im Musca-Komplexauge benachbarte Facet ten 
weitgehend optisch voneinander isoliert sind, kann der 
FluB in ein Rhabdomer aus do) diesen Wert  nieht 
merklieh fibersehreiten. Bezeiehnen wir nun mit  c die 
Zahl der yon einem Rhabdomer pro Zeiteinheit und 
pro Lumen absorbierten Quanten, so ergibt sieh mit  
G1. (11) als obere Absehatzung ffir b der Zusammen- 
hang 

c d~ = l A c  b = y g ~ -  (12) 

Eine grobe Absch~tzung yon c 1/~Bt sich angeben, in- 
dem die Strahlungsenergie bei der Lichtwellenl/inge 
2----555 m~ in Quantenzahlen konvertiert  wird. Fiir 
Licht der Wellenl/~nge 555 m~z entspreehen 1 Lumen = 
1,61 �9 10 -3 Wat t  und 1 hv = 3,54 �9 10 -a~ Joule. Daraus 
folgt ffir c----(1,61 �9 10-a)/(3,54 �9 10 -ag) ----4,5.10 +15 
[Quanten .  see -1 . Lumen-I].  Da der mittlere Quer- 
sehnitt einer Faeette A = 4,5 �9 10 -x~ [m 2] betr/igt, er- 
halten wir in dieser N/ihernng nach G1. (12) ffir b den 
numerisehen Wert  

1 
ba=~5~u ~ - - .  A c---- 6,45 �9 10 +5 

[ Quanten pro Rhabdomer �9 sec -1 �9 Apost.-1 (13) 
Steradian-1]. 

Setzen wir diesen Wert  ffir b in G1. (10) ein, so 1/iBt 
sieh r unter Vorgabe numerischer Werte yon A ~ und I 
berechnen. 

Die Entscheidungsexperimente wurden bei einer 
mittleren Leuchtdichte yon etwa 10 -3 Apostflb dureh- 
geffihrt. Als mittlere Werte von A ~ w/ihlen wir ffir die 
Rhabdomere 1--6 A~----2,75 ~ und ffir 7 und 8 AO----1,5 ~ 
Damit  ergeben sich aus G1. (10) ffir r die Werte r ~  17 
(Rhabdomer 1--6) und r ~ 4  (Rhabdomer 7 und 8). 
Nach KIRSCHFELD (pers6nliche Mitteflung) betr/igt der 
Prozentsatz unpolarisierten Lichtes, das beim Ab- 
sorptionsmaximum in einem der Rhabdomere 1--6  
absorbiert wird, etwa 65%. Entsprechende quantita- 
tive Angaben fiber die Rhabdomere 7 und 8 liegen zur 
Zeit nicht vor. Legen wir diesen Prozentsatz in beiden 
F/illen der Absch~tzung zugrunde, so ergeben sieh 
unter  unseren Versuchsbedingungen [Leuchtdichte 
10 -2 Apostilb] ffir die Rhabdomere 1--6 im zeitlichen 
Mittel r ~ 11 [Absorbierte Quanten �9 sec -1] und ffir die 
Rhabdomere 7 und 8 r ~  3,0 [Absorbierte Quanten.  
s e e - l ] .  

Die hier gegebene Absch/~tzung ist insofern un- 
genau, als sie die durch Reflektion, Absorption und 
Lichtstreuung in den dioptrischen Medien auftretenden 
Verluste, die etwa 5 % betragen dfirften, nieht enth~lt. 
In  ihr wird auch weder die spektrale Verteilung des im 
Experiment  verwandten Reizlichts, noch die spektrale 
Empfindliehkeitsverteflung der Photopigmente in den 
Rhabdomerstrukturen berficksiehtigt. 

Eine genauere Absch~tzung des absorbierten 
Quantenflusses in den Rhabdomeren 1--6  wurde 
kfirzlich yon SCHOLES (1968) unter  tIinzuziehung 
beider Verteilungen vorgenommen und soll in dieser 
Zeitschrift mitgeteilt werden. Der yon SCHOLES er- 
mittelte Wert  bel/iuft sich auf etwa 50 absorbierte 
und wirksame Quanten pro Sekunde bei einer Leucht- 
diehte von 10 -3 Apostflb. Diese Angabe bezieht sich 
auf Strahlung, die vom Phosphor des in unseren Ver- 
suehen verwandten Osefllographensehirmes ausge- 
sandt wurde. 

Bei diesen Quantenraten wird nach einer groben 
Absch&tzung ein Photopigmentmolekfil im Mittel alle 
10 § sec getroffen. Iqimmt man an, dab die Regenera- 
tion etwa 10 § sec Halbwertszeit  erfordert (RusHTON, 
1966), SO befinden sich nur etwa 0,1~ der Pigment- 
Molekfile im gebleichten Zustand. 

5. Diskussion 
Die Ergebnisse der in der vorliegenden Arbeit be- 

sehriebenen Experimente befinden sieh nieht im Wider- 
spruch zur Hypothese yon Ein-Quanten Prozessen in 
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den Photopigment-Systemen der Komplexaugen von 
Musca. Die Beweiskraft der Versuche basiert auf der 
Erffillung zweier Bedingungen, deren Implikationen 
in diesem Absehnitt  besprochen werden sollen. 

Bedingtmg 1. Die Impulsffequenz des Reizpro- 
gramms 2 ist so niedrig zu w&hlen, dab eine dynami- 
sche Degeneration der Kinetik yon Mehr-Quanten- 
Prozessen zu der yon Ein-Quanten-Prozessen ausge- 
schlossen werden karm. 

Bedingung 2. Die mittlere Rate  der yon einem 
Receptor absorbierten Quanten ist so niedrig zu hal- 
ten, dab die Konzentrat ion des inaktiven Photo- 
pigments, die sich in v511iger Dunkelheit einstellt, 
nicht merklich im Versuch ge~ndert wird. 

Bedingung 1 wurde Rechnung getragen, indem die 
Impulsfrequenz des Reizprogramms 2 im Bereich von 
500 Hz bis 8,33 �9 10 -3 Hz stufenweise ge~ndert wurde. 
Reaktionsgleichheit auf beide Reizprogramme wurde 
im Impulsfrequenzbereich von 500 Hz bis 1 Hz be- 
obachtet.  Fiir Impulsfrequcnzen unter 1 Hz ist Reiz- 
programm 2 weniger wirksam als Reizprogramm 1. 
Daraus folgt, dab zumindest in diesem Frequcnz- 
bereich eine dynamische Degeneration ausgeschlossen 
werden karm und Mehr-Quanten-Prozesse offensicht- 
lich nicht auftrcten, weft sic sich in einer erh5hten 
Wirksamkeit  des Impulslichtes i~uBern wiirden. 

Ein Hinweis liegt auBerdem daffir vor, dab zu- 
mindest auch bei Impulsfrequenzen von 1 Hz, also im 
Bereich der Reaktionsgleichheit auf beide Reiz- 
programme, nicht mit  einer dynamischen Degenera- 
tion zu rechnen ist: I m  Kontrollexperiment I I I  (siehe 
Abb. 7) wurde die optomotorische Reaktionsst~rke als 
Funktion der Winkelgeschwindigkeit w des Muster- 
zylinders bei einer Leuchtdichte yon 2 �9 10 -2 Apostilb 
und einem Musterkontrast  yon m----21% bestimmt. 
Geht man mit  diesem Reaktionsverlauf in die Theorie 
des Bewegungssehens ein, so ergeben sich fiir die Zeit- 
konstanten der mit  F und H bezeichneten Filter die 
numerischen Werte ~F ~ 1,0 sec und T~ ~ 0,01 sec 
(REICHARDT und V~JfT,  1959 ; VAt~JfT und REICHARDT, 
1967). Der Wert  yon ~Y ergibt sich aus der Lage des 
Reakt ionsmaximums bei der Kontrastfrequenz w/2 
1 Hz, wiihrend sich der Wert  yon TH aus der Halb- 
wertsbreite des Reaktionsverlaufs errechnet. Wit  
schlieBen hieraus, dab die dominierende Zeitkonstante 
eines am Bewegungssehen betefligten Lichtreceptors 
unter  unseren Versuchsbedingungen h6chstens 10 -2 sec 
betragen kann;  denn wi~re sic grSBer, so mfiBte die 
Halbwertsbreite des in Abb. 7 wiedergegebenen Re- 
aktionsverlaufs kleiner sein. 

Wfirden Zwei-Quanten-Prozesse das erste Glied 
in der Ket te  des Erregungsvorgangs in einer Sinnes- 
zelle bilden, so ware entsprechend anzunehmen, dab 
die Lebensdauern ihrer Pr~aktivierungszust~inde h6ch- 
stens 10 -~ see betragen kSnnten. 

Bedingung 2 ist in unseren Experimenten,  wie 
~ i r  in Abschnitt  4.7. gezeigt haben, offenbar dadurch 
erffillt, dab yon den Receptoren sehr geringe mittlere 
Quantenraten absorbiert werden. Da ffir die Photo- 
pigmentsysteme im Komplexauge yon Musca jedoch 
verl~Bliche Angaben fiber die Konzentrat ion der 
Photopigmentmolekfile in einem Rhabdomer,  deren 
molekulare Wirkungsquerschnitte, Reaktionszeiten 
etc. fehlen, erscheint es uns notwendig, die Einhaltung 
der Bcdingung 2 noch auf anderem Wege zu priifen. 

Hierzu ist zun~chst notwendig, die theoretische 
Konzeption des Kapitels 2 durch kinetische Uber- 
legungen zu vertiefen, die eine mSgliehe Verarmung 
der Konzentrat ion c a - -  des inaktiven Photopig- 
ments - -  berficksichtigen. Bei diesen Uberlegungen 
gehen wir von einem vereinfachten Reaktionssehema 
eines n-Quanten Prozesses aus. 

K~ Ks - ~ t  [M].~, [A], [A][/]--- [A*] (14) 

I-Iierin bedeuten: 

[M] =Konzen t r a t i on  c M eines Ausgangspro- 
duktes, das stets im ~berschuB vorhan- 

den sei, so dab dcM ~ O. 
CM 

[A] =Konzen t r a t i on  c a des inaktiven Photo- 
pigments. 

[j] = Konzentrat ion der Quanten c i. 
[A*] = Konzcntrat ion ca. des yon den Quanten 

aktivierten Photopigments. 
K1, K2, K s = Reaktionsgeschwindigkeit bestimmende 

Konstanten.  
n = 1, 2, 3 . . . .  charakterisiert den Quanten- 

ProzeB. 

Ffir unsere ~berlegungen interessieren die Pro- 
duktionsraten von ca. unter  den Reizprogrammen 1 
und 2 und das Verh~ltnis beider Produktionsraten zu- 
einander. I m  Anhang 6.2. sind die erforderlichen 
Rechnungen durchgeffihrt, deren Ergebnisse wir hier 
fibernehmen. So ergibt sich unter  Reizprogramm 1 

mit  der Abkfirzung x " =  Ks c" die Produktionsrate 

( dr ] =c~.K1 x" ~-]s ta t  1 +x"  " (15) 

Fiir kleine x, d .h .  ( x ~ l ) ,  w~chst (dcA*/dt)stat pro- 
portional zu x n. In  Ubereinstimmung mit  den ~Jber- 
legungen des Kapitels 2 steigt im Fall eines Ein- 
Quanten-Prozesses ( n =  1) ca* linear, im Fall eines 
Zwei-Quanten-Prozesses ( n = 2 )  quadratisch mit  x 
an. Ffir groBe x, d .h .  (x"~> 1), erreicht (dcA*/dt)stat 
einen Grenzwert, der yon c M und  K 1 aUein und nicht 
yon der Quantenkonzentration abh~ngt, da die Kon- 
zentration ca extrem verarmt  ist. I m  l~bergangs- 
bereich, wenn also x n vergleichbar ist mit  eins, h~ngt 
(dcA*/dt)stat sowohl yon der Konzentrat ion der Quan- 
ten als auch yon der Konzentrat ion des inaktiven 
Photopigments ab. - -  Unter  Reizprogramm 2 ergibt 
sich eine yon Null verschiedene Produktionsrate yon 
cA* nur w~hrend der Impulsdauer,  also in den Zeit- 
intervallen At. Der zeitliche Verlauf der Produktions- 
rate w~hrend At  kann den Gln. (11) und (14) des 
Anhangs 6.2 entnommen werden. Um ein Vergleichs- 
maB ffir die Wirksamkeit  beider Reizprogramme zu 
haben, wurde das Verh~ltnis e der zeitlichen Mittel- 
werte beider Produktionsraten bestimmt. Es ergibt 
sich aus den Gln. (15) und (16) des Anhangs 6.2 zu 

At 

o __ (1 + x " )  r 1 6 2  
e = ~. (1 + ~  ~") 

1 f [dcA. ~ (18) 

0 
~ -  ( I - r )  (1-~)] 

�9 I~- ( i+~r  ( ~ - - ~ )  ] 

12" 
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m i t  den Abki i rzungen  ~ = K ~  At, r = e - r ( ~ + ~ a " ) ,  s =  
e +~'(~-~). e als F u n k t i o n  von x und  in Abh/~ngigkeit 
yon  den P a r a m e t e r n  J2/?'l und  ~ wurde  ffir den  Fa l l  

e~ 
I0 O 

7o-1 
E 

lO+f I0-4" 

10 +3 10"; 

10 +I I0 0 

~ . . . , . . . , ~  1 0  +I 10 +4 

Io-  _ % 1o§ lOO 
~ . . . . . . . _ _  10 +a 10+4 

io-~ 
[ 1 1 1 1 1 1 1 0 - 2  i I i i l l l l l  i i i i i i i i  i i I I 1 ~ 1 1  I I t l l l H  

10 -3 10 "1 I0 0 lO+t 10 +2. 
X 1 }~ 

Abb. 10a. Kinetik der Ein-Quanten-Prozesse. Auswertung 
eines vereinfachten Reaktionsmodells. Aufgetragen wurde das 
Verh~ltnis e der mittleren Produktionsraten des aktivierten 
Photopigments A* unter den Reizpro~ammen 2 und 1 als 
Funktion yon xi = Ks/K~ . ci,. Parameter sind j2/j~ und y =  K2 A t 

Einzelheiten im Text 

10§ - Z  
I0§ =_ 

10 0 __ 

I~ ~-~E 

J2/ j1 = ? '=  
10+i 10-4 

10+3 10-4 

10 +I I 

10+I 10+4 

10 ̀̀ 3 I 

10+3 I 10"4 
~0- 3 I I I l I I I I  I i i ] l t r l  I r i i i i i 1  IPq I I I l l l t  

10-3 10-2 10"I I0 0 10 +I 10 +2 
x 2 ~. 

Abb. 10b. Kinetik der Zwei- Quanten-Prozesse. Auswertung 
eines vereinfachten Reaktionsmodells. Aufgetragen wurde das 
Verh~ltnis e der mittleren Produktionsraten des ak$ivierten 
Photopigments A* unter den Reizprogrammen 2 und 1 als 
Funktion von x 2 = ~ / K a / K 2 . c  h. Parameter stud j J j l  und 

y = K 2 A t. Einzelheiten im Text 

yon  E in -Quan ten -P rozes sen  ( n =  1) in Abb .  10a und  
ffir den  Fa l l  von  Zwei -Quan ten-Prozessen  ( n - - 2 )  in 
Abb .  ] 0 b  aufgetragen.  W i r  d i sku t ie ren  naehs tehend  
beide F/~lle. 

1. E in -Quan ten-Prozesse  ( n =  1). I n  d iesem Fa l l  

/;3 Ff i r  xl-->0 n/~hert sich e dem W e r t  is t  x ~  x 1 = K2-2" ci"" 

eins. Die beiden Re izp rog ramme 1 und  2 unterschei-  
den sieh in ihrer  W i r k s a m k e i t  n ich t  voneinander .  
Dieses Ergebnis  be ruh t  darauf ,  dab  die Konzen t r a -  
t ion  von  c a p r ak t i s ch  n ich t  ge/~ndert wird,  da  die 
K onz e n t r a t i on  der  Quanten  sehr  gering ist.  c~ is t  
also nahezu  k o n s t a n t  und  d a m i t  der  Z usa mme nhang  
zwischen cA* und  cj l inear,  in  Ube re ins t immung  mi t  
unseren Uber legungen  des Abschn i t t s  2. 

Mit  wachsendem x 1 s inkt  s un t e r  den  W e r t  eins 
und  n/s s ich mi t  x l - -> -{ -~  a sympto t i s c h  e inem 
Grenzwert ,  der  von der  P a r a m e t e r - K o m b i n a t i o n  
J~/Jl, 7 abh/~ngt. Bei  groBen W e r t e n  yon  y und  groBen 
W e r t e n  yon  K~ (gegenfiber K 0 is t  das  Gleiehgewicht  
zwisehen c M und  c A in R ich tung  auf  c~ verschoben 
und  s te l l t  sieh sehr  schnell  nach  einer S t6rung  ein. 
D a n n  is t  die P r o d u k t i o n s r a t e  von c A die al lein limi- 
t i e rende  GrSBe fiir die P r o d u k t i o n s r a t e  von cA*. U n t e r  
diesen Grenzbedingungen  nAhert sieh e dem Grenz- 
wer t  1 / o : = j l / j 2 ,  da  das  R e i z p r o g r a m m  2 pro  Zeit-  
in te rva l l  T nur  w/ihrend der  I m p u l s d a u e r / i t  wi rksam 
und  die P roduk t i ons r a t e  von cA* durch  weitere  Er-  
h6hung der  Quan ten ra t e  n ieh t  mehr  zu beeinflussen 
ist .  

Anders  hegen die Verh/il tnisse,  wenn 7 und  K ,  
(K~ gegenfiber K1) sehr  kleine W e r t e  annehmen.  D a n n  
is t  das  Gleichgewieht  zwischen c M und  c A in R ich tung  
auf  c A verschoben und  s te l l t  sieh sehr  l angsam auf 
eine StSrung ein. Dies h a t  zur  Folge,  dab  sich die 
W i r k s a m k e i t e n  der  be iden  Re izp rog ramme nicht  von- 
e inander  unterscheiden,  da  die P r o d u k t i o n s r a t e  yon  
c A zeit l ieh auf in tegr ie r t  wird  und  es dabe i  keine Rolle 
spielt ,  ob c A st / indig oder  nur  w/s der  D a u e r / I t  
de r  Lichtpulse  a b g e b a u t  wird.  e beh/i l t  daher  auch 
ffir groSe x 1 den  W e r t  eins. 

I m  Zwischenbereich (~ weder  sehr  groB noch sehr  
klein) e rgeben sieh fiir x l - - > + ~  Grenzwerte ,  d ie  
sowohl yon  ~, als aueh  yon  J~/?'l abh/ingen. 

Generell  1ABt sich sagen, dal~ der  Quot ien t  e im 
Fa l l  von  E in -Quan ten -Prozessen  hSchstens eins wer- 
den kann.  Kleinere  W e r t e  als eins beruhen  s te ts  auf  
einer Vera rmung  an  cA, der  K o n z e n t r a t i o n  des in- 
ak~iven Pho top igmen t s .  Diese Aussage  bas ie r t  auf  
dem unseren Uber legungen  zugrunde  l iegenden Reak-  
t ionssehema.  

2. Zwei -Quanten-Prozesse  ( n - - 2 ) .  I n  d iesem Fa l l  

i s t  x = x~ = cjl. Lassen  M r  x 2 gegen Nul l  stre- 

ben, so n/ ihert  s ieh e dem W e r t  ~ = T / A t = j 2 / ~ I .  D a  
die K o n z e n t r a t i o n  der  Quan ten  sehr  gering i s t , / i n d e r t  
sieh die K o n z e n t r a t i o n  des i n a k t i v e n  Pho top igmen t s  
p rak t i seh  lf ieht;  c A k a n n  als eine K o n s t a n t e  des 
Sys tems  b e t r a e h t e t  werden.  Die P roduk t i ons r a t e  des 
ak t iv i e r t en  Pho top igmen t s  hAngt jedoeh quadra t i seh  
yon  x~ ab,  und  daher  e rg ib t  sieh un te r  diesen Be- 
d ingungen  ffir e de r  W e r t  ~, in  l~bere ins t immung mit 
unseren Uber legungen  des Absehn i t t s  2. 

Bei  einer VergrSBerung yon  xz s inkt  r un t e r  den 
jeweil igen W e r t  yon  cr = 72/Jl und  n/~hert sieh a sympto -  
t isch Grenzwer ten  im Bereich e < 1. Welche  Grenz- 
werte  ffir x 2--> + ~ er re icht  werden,  h/~ngt ausschlieB- 
lieh v o n d e r  W a h l  der  P a r a m e t e r  ~----J~/Jl u n d  y ab.  
Ff i r  sehr kleine W e r t e  yon 7 nAhert  sieh e dem W e r t  
eins, ffir sehr  groBe y dem W e r t  e ~- 1/~ = ?'1/J2. 

Der  Verlauf  von e ffir groBe W e r t e  von x 2 unter -  
seheidet  sich n icht  yon  dem Verlauf  ffir gro$e W e r t e  
yon  x 1 im Fa l l  von E in-Quanten-Prozessen .  Dies is t  
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darauf zurfickzuffihren, dab bei hoher Quantenkon- 
zentration und damit verbundener starker Ver- 
armung der Konzentration des inaktiven Photopig- 
ments es gleiehgfiltig ist, ob die Produktionsrate von 
c~. quadratisch oder linear yon der Konzentration der 
Quanten abh/~ngt. 

Besonders interessant an den in Abb. 10b wieder- 
gegebenen Verl/~ufen von e sind die x~-Werte, ffir die 
e den Wert eins annimmt. Dieses spezielle Verhalten 
des Reaktionssystems besagt, dab sieh Zwei-Quanten- 
Prozesse bei einer bestimmten Verarmung der Kon- 
zentration c~ so verhalten k6nnen wie Ein-Quanten- 
Prozesse. Bei welchen Werten yon x 2 ~ den Wert eins 
annehmen kann, h/ingt yon ? und der Wahl des Para- 
meters r162 = ]2/]1 ab. 

Wir sind nun in der Lage zu prfifen, ob in unseren 
Entscheidungsexperimenten die Quantenraten zu- 
fiillig so gew/~hlt wurden, dab aufgrund einer bestimm- 
ten Verarmung von c A Ein-Quanten-Prozesse durch 
eine kinetische Degeneration von Zwei-Quanten- 
Prozessen vorget/iuseht werden. An Hand yon 
Abb. 10b erkennt man, dab dies zun/~chst der Fall 
sein kSnnte bei sehr kleinen Werten von y, zumal das 
Reaktionssystem unter dieser Bedingung unempfind- 
lich gegenfiber einer J~nderung von r162 = ]2/?'1 ist. Aus 
G1. (15) geht hervor, dab dort, wo sieh s dem Wert 
eins n/~hert, (dcA./dt)stat einen S/~ttigungswert er- 
reicht. Wfirden unsere Versuche unter Reizpro- 
gramm 1 in diesen Bereieh fallen, so sollte die Reak- 
tion bei etwa l0 -1 Apostilb Leuchtdichte eine S/itti- 
gung erreicht haben. Dies ist in der Tat der Fall, 
allerdings bei einem Musterkontrast von m = 2 1 %  
bzw. m =- 50%. Man hat jedoeh mehr als das 10+Sfache 
an Leuchtdichte aufzubieten, um die Reaktion bei 
einem Musterkontrast unter m --~ 1% zu s/ittigen. Der 
zur Absorption in den Photopigmentsystemen zur 
Verffigung stehende QuantenfluB steigt jedoeh sicher 
nieht innerhalb des ganzen Bereiches von l0 -2 bis 
10 +a Apostflb proportional mit der Leuchtdichte an, 
da Pigmentversehiebungen beobachtet werden, die 
eine Abschw/ichung der Quantenflfisse in den Rhab- 
domeren 1--6, nicht dagegen in den Rhabdomeren 7 
und 8 bewirken, KIRSCHFELD und FRANC~SCHINI 
(1968b). Bei Musca  treten diese Pigmentversehiebun- 
gen allerdings erst bei Leuchtdichten auf, die grSBer 
als 10 Apostilb sind. Die obere Grenze des Bereichs, 
innerhalb dessen eine S/~ttigung der photochemischen 
Reaktionsraten in den Rhabdomeren 1--6 aus- 
gesehlossen werden kann, reduziert sich daher von 
l0 +a auf 10 Apostflb, der Faktor 10 +5 auf 10 +a. Eine 
S/~ttigung der photochemischen Reaktionsraten bei 
einer Leuehtdichte von 10 -1 Apostilb ist damit aus- 
geschlossen und somit der Nachweis erbraeht, dab in 
unseren Versuchen x 2 nicht im Bereich 10 ~ < x 2 < ~- eo 
liegen kann. Das Problem einer mSgliehen Degenera- 
tion reduziert sich damit auf solche F/ille, in denen 
die Abscissenwerte zu e =  1 empfindlieh vom Ver- 
suehsparameter ]2/]1 abhi~ngen. Es k6nnte im Prinzip 
in unseren Versuchen ]~/]1 so gewiihlt sein, dab auf- 
grund einer Reaktionsgleichheit e = 1 resultiert. Um 
dies zu prfifen, wurden mehrere Experimente bei je 
einer Impulsfrequenz des Reizprogramms 2 in Ab- 
h/~ngigkeit von ]~/]1 durehgeffihrt. Einer dieser Ver- 
suche, der mit einer Fliege in der Drei-Zylinder- 
Versuehsanordnung durchgeffihrt wurde, ist in Abb. 11 
wiedergegeben. :Die Parameter dieses Versuchs be- 

trugen: r/~umhche Wellenl/inge des sinusf6rmigen 
Musters ~=-45 ~ Winkelgeschwindigkeit des Muster- 
zylinders w----49,25~ Leuchtdichte des inneren 
feststehenden Mattglaszylinders 3,75. l0 -2 Apostilb, 
Impulsfrequenz /--~ 1 Hz des Reizprogramms 2. Die 
Reaktionsmittelwerte wurden aus je ffinf Einzel- 
messungen mit ein und derselben Fliege bestimmt. 
Der Reaktionsverlauf in Abb. 11 wurde in Abh/ingig- 
keit vom Verh/~ltnis J2/Jl aufgetragen. Der Reaktions- 
mittelwert bei Jz/Jl = 1 gibt die Reaktionsst/~rke an, 
die man unter Reizprogramm 1 erh/flt. Unter Reiz- 
programm 2 wurden die Reaktionsmittelwerte ffir 
]2/71 = 5, 20 und 200 ermittelt. Wie man aus Abb. 11 
ersieht, unterscheiden sich die gemessenen Reak- 

1 
1 , 0  

O i l  
10 o 

i I 

1 
10 +I 

I 

Jz/j, 

Abb. 11. Entscheidungsexperiment, ausgefiihrt in der Drei- 
Zylinder-Versuchsanordnung. a. Voller Punkt: Optomotori- 
sche Reaktion, gemessen unter Reizprogramm 1 (J~/Jl = 1) bei 
einer mittleren Leuchtdichte von 3,75.10-~Apostilb und 
einem Musterkontrast von m =20%. O//ene Kreise: Opto- 
motorisehe Reaktion als Funktion des Verh~ltnisses J2/J~ unter 
Reizprogramm 2 bei der mittleren Leuchtdichte yon 3,75.10 -3 
Apostilb. Die Reaktionsmittelwerte wurden aus je fiinf Einzel- 
messungen an ein und derselben Versuchsfliege bestimmt. 
Parameter des Versuchs: Impulsfrequenz 1 Hz, r~umliehe 
Wellenl~nge des sinusfSrmigen Musters 2 = 45 ~ Gesehwindig- 

keit des Musterzylinders w = 49,25 ~ pro Sekunde 

tionsmittelwerte nieht signJfikant voneinander. Es 
besteht also Reaktionsgleichheit auch dann, wenn 
das Verh/iltnis J2/Jl ge/indert wird. Damit ist nach- 
gewiesen, dab unter unseren Versuchsbedingungen 
eine kinetisehe Degeneration yon Zwei-Quanten- 
Prozessen zu Ein-Quanten-Prozessen ausgeschlossen 
werden kann. 

Bei der Diskussion des Verlaufs yon e i m  Fall yon 
Ein- Quanten-Prozessen, der in Abb. 10 a wieder- 
gegeben ist, haben wir festgestellt, dab ~ h6chstens 
den Wert eins annehmen kann. In  den Entseheidungs- 
experimenten mit Impulsfrequenzen bis herunter zu 
1Hz  wurde stets Reaktionsgleiehheit ( E = I )  be- 
obaehtet. Naeh Abb. 1O a besagt dieses Ergebnis, daI3 
entweder ~ sehr klein oder x 1 sehr klein ist. Die mit 
1 t tz unter Reizprogramm 2 durchgeffihrten Experi- 
mente erlauben daher ohne Kenntnis yon ~ keine 
Aussage fiber eine mSgliche Verarmung yon c A i m  
Fall yon Ein-Quanten-Prozessen. 

])'fir Impulsfrequenzen unter 1 Hz haben wir ge- 
funden, dab Reizprogramm 2 weniger wirksam als 
Reizprogramm 1 ist, dementsprechend hegen bier 
Werte yon e < 1 vor. Is t  daraus zu sehlieBen, dab 
unter diesen Reizbedingungen CA verarmt ? Wir haben 
sehon darauf hingewiesen, dab die dominierende 
Zeitkonstante eines am Bewegungssehen beteiligten 
Lichtreeeptors bei Leuehtdiehten yon ca. 10 -3 Apostflb 
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kleiner als 10 -2 see sein muB. Eine Verarmung yon c A 
h/~tte sich daher zumindest auch schon bei einer Im-  
pulsfrequenz von 1 t tz  bemerkbar  machen mfissen. 
DaB Werte von s ~ I erst bei Impulsfrequenzen unter  
1 Hz beobaehtet  werden, besagt, dab nicht ca, sondern 
die Konzentrat ion eines am Informationstransport  
betei]igten Stories - -  m6glicherweise eines synapti- 
sehen Transmitters - -  verarmt,  der nicht am Trans- 
ducer-ProzeB einer Sinneszelle beteiligt ist. Eine Ver- 
armung dieses Stories t r i t t  erst bei sehr niedrigen 
Impulsfrequenzen auf, da diesem System - -  aufgrund 
unserer Ergebnisse - -  eine Ubertragungsinstanz mit  
einer Zeitkonstanten yon 1 bis 2 see vorgeschaltet 
sein muB, in der Reizprogramm 2 bis zu Frequenzen 
yon etwa 1 Hz zeitlieh integriert wird. 

Diese Interpretat ion setzt die Anwendbarkeit  
unseres kinetisehen Modells voraus und ffihrt dann 
zu der Aussage, dab das entsprechende ~ des be- 
t rachteten Prozesses nicht sehr kleine Werte besitzen 
kann. 

Zusammenfassend k6nnen wir feststellen: Zu- 
mindest in einem Teil unserer Versuche wurde Be- 
dingung 1 eingehalten. Ob aueh Bedingung 2 erfiillt 
ist, l~Bt sich zur Zeit nicht entseheiden, da uns der 
Wart  des Parameters  y unbekannt  ist. Diese Ein- 
schr~nkung beeinfluBt jedoch nieht die Aussage, dab 
sieh das Ergebnis der Entscheidungsexperimente nicht 
im Widersprueh zur Ein-Quanten-Hypothese be- 
finder. 

Wir wollen uns nun der zweiten Frage, die in der 
Einleitung gestellt wurde, zuwenden: Genfigt eine 
oder sind mehrere photoehemisehe Elementarreak- 
tionen notwendig, um in einer Sinneszelle eine Er- 
regung (Miniatur-Generatorpotential) auszul6sen, die 
zentralw~rts geleitet wird ? Nehmen wir an, es w/~ren 
mehrere photoehemische Elementarreaktionen not- 
wendig, so mfiBte es ein oder mehrere Koinzidenz- 
Zeitintervalle geben, innerhalb deren die Elementar- 
reaktionen integriert wfirden. Nun haben wir bereits 
naehgewiesen, dab unter  unseren Versuehsbedingun- 
gen die dominierende Zeitkonstante eines am Be- 
wegungssehen beteiligten Receptors weniger als 10-2 sac 
betragen muB. Die Koinzidenz-Zeitintervalle k6nnten 
also entsprechend hSehstens in der GrSBenordnung 
von 10 -3 see liegen. Aber selbst ein Koinzidenz-Zeit- 
intervall der Dauer von 10 -3 see wfirde nicht zur zeit- 
lichen Mittelung des Reizprogramms 2 bei einer Im-  
pulsfrequenz yon 1 Hz ausreiehen, so dab zumindest 
ffir diese und ffir tiefere Impulsfrequenzen Bedingung 1 
erffillt ist. Damit  ist gezeigt, dab offenbar eine Koinzi- 
denz photoehemischer Elementarreaktionen nicht 
auftritt .  Es genfigt daher sine photoehemische Ele- 
mentarreaktion und damit  ein Quant zur Ausl6sung 
eines Miniatur-Generatorpotentials, das, wie sich aus 
Experimenten yon SCHOL]~S (1968) sehliel]en 1/~l]t, 
zentripetal bis zu den synaptischen Kontakten  der 
Cartridge-Neurone in der Lamina geleitet wird. 

Wir haben jetzt  noeh die dritte der in der Ein- 
leitung gestellten Fragen zu behandeln: Sind die 
Cartridge-Neurone dureh synaptisehe Potentiale er- 
regbar, die fiber eine in der Cartridge mfindende Faser 
ausgel6st werden, oder bedarf es hierzu der zeitlichen 
Koinzidenz von Erregungen, die der Cartridge von 
zwei oder mehr Fasern zugeleitet werden ? Auf der 
Basis der vorliegenden experimentellen Ergebnisse 
kann diese Frage nieht eindeutig beantwortet  werden, 

da zur Zeit nicht bekannt  ist, ob bei Leuchtdichten 
von etwa 10-3Apostilb ausschlieBlich die yon den 
Rhabdomeren 1--6 den Cartridges zugef~hrte In- 
formation in die Bewegungsauswertung eingeht, oder 
ob nur das System der Rhabdomere 7 und 8, das die 
yon ihm aufgenommene Information direkt an das 
zweite optisehe Ganglion (Medulla) weitergibt, be- 
teiligt ist. SchlieBlich ist auch die dritte MSghchkeit, 
eine Beteiligung beider Systeme, also von 1--6 und 
7 und 8, bei der Informationsaufnahme zur Perzeption 
optiseher Bewegung nieht auszuschlieBen. Legen wir 
unserer Argumentat ion die Annahme zugrunde, dab 
das System der Rhabdomere 1--6 bei Leuchtdichten 
yon etwa 10 -2 Apostilb nachweislich an der Reaktion 
beteiligt ware, so lieBe sieh die bier diskutierte Frage 
nach einer m6glichen Koinzidenz yon Erregungen in 
den Cartridges beantworten. 

Es sei Pe die Wahrscheinlichkeit ffir das Eintreten 
von ein oder mehr Ereignissen (bumps) und qe ---- 1 --  Pe 
die Wahrscheinliehkeit ffir das Ausbleiben yon Er- 
eignissen, die w~hrend des Koinzidenz-Zeitintervalls 
der Cartridge von einer Faser zugeffihrt werden. Da 
die Ereignisse voneinander statistiseh unabhs 
sind, ist p ~ . q ~ - z ) d i e  Wahrseheinliehkeit daffir, dab 
w/~hrend des Koinzidenz-Zeitintervalls x der n Fasern 
mit  ein oder mehr Ereignissen besetzt und n - - x  
Fasern unbesetzt sind. Wenn die Cartridge-Neurone 
zwisehen den einzelnen afferenten Fasern nieht unter- 
scheiden k6nnen, dana  erh6ht sich diese Wahrschein- 
lichkeit durch die Zahl der mSglichen Permutat ionen 

n! 
auf ~0(x)-- x! (n-x ) !  P~q(en-~)" Werden die Cartridge- 

Neurone durch die Erregungskoinzidenz yon zwei, 
allgemein z Fasern getriggert, so betr~gt die Wahr- 
scheinlichkeit ffir die Erregung eines dieser Neurone 

Pa-~ ~, q)(x). Da die Ereignisse in den n-----6 Fasern 
x ~ z  

poissonverteilt sind, steigt Pa bei Zweier-Koinzidenz 
quadratiseh, bei Sechser-Koinzidenz mit  der sechsten 
Potenz der mittleren Ereignisrate in einer der Fasern 
an und geht mit  waehsender Rate  sehlieBlich in eine 
S~ttigung fiber. Die Cartridge als Koinzidenzsystem 
wfirde daher Reizprogramm 1 und Reizprogramm 2 
untersehiedlich bewerten, je naehdem wie lang das 
Koinzidenz-Zeitintervall und wie hoch dis mittlere 
Rate  der Ereignisse ist, die der Cartridge fiber die 
afferenten Fasern zugeffihrt werden. Befinden wir uns 
bei 10 -2 Apostilb Leuehtdiehte unterhalb der S/~tti- 
gung der Koinzidenz, so w~ren zumindest im 1 Hz- 
Versuch Abweichungen yon der Reaktionsgleiehheit 
auf beide Reizprogramme zu erwarten gewesen. Eine 
solche Abweiehung wurde jedoeh nicht beobachtet.  

Die Funktion der Cartridge-Neurone k6nnte aber 
auch darin bestehen, dab sie die Amplituden der 
ihnen yon je seehs afferenten Fasern zuflieBenden 
Reeeptor-Potentiale (bumps) fiber ein gewJsses Zeit- 
intervall integrieren und nur dann in nerv6se Impuls- 
frequenz umwandeln, wenn eine gewisse Potential- 
schwelle fibersehritten wird. Die mathematisehe Be- 
handlung dieses Problems ist dureh die Theorie des 
Sehroteffektes vorgezeiehnet, die zusammenfassend 
yon RIc~ (1954) dargestellt wurde. Betraehtet  wird in 
dieser Theorie die zeitliehe Aufeinanderfolge yon Er- 
eignissen extrem kurzer Dauer, die durch die Poisson- 
Statistik besehrieben wird. Jedes Ereigms 16st einen 
Vorgang aus, dessen Amplitude abklingt. Die einzel- 
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nen Vorg/~nge sind linear voneinander unabh/ingig; 
ihre Amplituden fiberlagern sich und gehorchen einer 
Zufallsverteflung, deren Verlauf wesentlich yon der 
mittleren Ereignisrate abh/~ngt. Mit wachsender mitt-  
lerer Ereignisrate n/ihert sich diese Zufallsverteflung 
einer GauBverteilung. 

Wendet  man die mathematisehen Uberlegungen 
dieser Theorie auf nnsere Problemstellung an, so er- 
h/ilt man das nachstehend aufgeffihrte Ergebnis: Bei 
10 -3 Apostilb Leuchtdichte betr/igt die mittlere Zahl 
der wirksamen Quantentreffer pro Rhabdomer 1--6  
etwa 50 pro sec. Da in jeder Cartridge seehs Fasern 
mfinden, flieSen jedem Cartridge-Neuron im Mittel 
300 Miniatur-Reeeptorpotentiale (bumps) pro Sekunde 
zu. Als maximales Integrations-Zeitintervall  w/~hlen 
wir entspreehend den weiter oben angestellten Uber- 
legungen 0,01 sec. Unter  dieser Voraussetzung kann, 
wenn wir einen Fehler von etwa 3% tolerieren, mit  
einer GauBverteflung der Amplitudenfluktuation der 
fiber den Zeitbereich von 0,01 see integrierten Poten- 
tiale gerechnet werden. Berechnet man nun ffir ver- 
schiedene Werte einer Amplltudenschwelle die yon 
dem Reizprogramm 1 und dem Reizprogramm 2 (bei 
1 Hz Impulsfrequenz) in den Cartridge-Neuronen aus- 
gel6ste mittlere nerv6se Impulsfrequenz, so ergibt 
sich ffir das Verh/fltnis beider Frequenzen ein Wert  e, 
der wesentlich yon der H6he der Sehwelle abh/~ngt. 
Liegt die Schwelle so tief, da$ sic schon unter Reiz- 
programm 1 welt fibersehritten wird, so besteht im 
zeitlichen Mittel kein wesentlicher Untersehied zwi- 
schen den Wirkungen auf beide Reizprogramme. 
Unter  diesen Umst/inden n immt e ann/~hernd den 
Wef t  1 an. I s t  die Schwelle dagegen so hoch, dab sic 
bei Anwendung von Reizprogramm 1 nur gelegent- 
lich iiberschritten wird, so ist Reizprogramm 2 wesent- 
lich wirksamer als Reizprogramm 1; entsprechend er- 
geben sich ffir e darm hohe Werte. Ans dem in Abb. 9 a 
wiedergegebenen Versuch mit  1 Hz Lichtimpuls- 
frequenz 1/~Bt sich entnehmen, dab Reaktionsunter- 
schiede noch meBbar wKren, wean e > 1,3 ist. Daraus 
folgt nach unseren Rechnungen, dal] dann, wenn eine 
Schwelle vorliegen wiirde, diese hSehstens dem Aqui- 
valent yon 3.10 -a Apostflb entspreehen kSante. 
HShere Werte dieses :4quivalents ffir die Schwelle 
h/itten sich auf das Ergebnis der Versuehe so aus- 
wirken mfissen, dab sie zu meBbaren Abweichungen 
v o n d e r  Reaktionsgleichheit geffihrt h/itten, wenn die 
den Cartridges zugeffihrte Information bei etwa 
l0 -2 Apostilb Leuchtdichte wesentlich an der Perzep- 
tion optiseher Bewegung betciligt ist. 

Die vorliegende Untersuchung hat  zu dem Ergeb- 
nis geffihrt, dab ein einzelnes absorbiertes Lichtquant  
ein Miniatur-Receptorpotential (bump) auslSsen kann, 
das zentralw/irts geleitet wird. Das Auftreten dieser 
Receptorpotentiale ist nahezu ausschlieBlich eine 
Folge der Quantenabsorptionsprozesse, da, wieKmscH- 
FELD (1966) durch elektrophysiologische Ableitungen 
an Musca gezeigt hat,  die Rate  der thermisch aus- 
gelSsten Bumps vernachlassigbar klein ist. Dieser Be- 
fund dfirfte mit  der hohen Aktivierungsenergie der 
Photopigmentsysteme im Zusammenhang stehen, die 
yon den einzelnen Quanten aufgebracht wird. Bei 
einer geringen Rate  absorbierter Quanten, die die Tr/t- 
ger optischer Information sind, besteht ffir den 
einzelnen Receptor daher die StSrung ausschlieBlich 
in der Poissonfluktuation der Quanten; diese Fluktua- 

tion beeinfluBt den TransinformationsfluB zwischen 
einer modulierten Quantenquelle und dem Receptor 
(Quantenempf/inger). 

I m  Anhang 6.3 haben wir den allgemeinen Aus- 
druck ffir den Transinformationsflul3 S dieses Systems 
abgeleitet [G1. (26)] und speziell untersucht, welchem 
Grenzwert S zustrebt, wenn die Rate der absorbierten 
Quanten sich Null n/thert. Das Ergebnis dieser Berech- 
hung ist in den Gin. (28a) und (28b) des Anhangs 6.3 
enthalten. Es zeigt sich, dab im Grenzfall verschwin- 
dender Quantenrate auch S gegen Null strcbt, wenn S 
in e's bzw. bits pro Symbol gemessen wird, dagegen 
n/~hert sich die Transinformationsrate Sph, gemessen 
in e's pro Photon dem Grenzwert 

q-oo 
Sph= _lim f (1 q- u)ln(1 q-u)q(u)du (19) 

( j .  ~)--*0 - 1  

worin bedeuten: 

T 
= mittlerer FluB der absorbierten Quanten, 
- -  Zeitintervall, das vom Quantenempf/~nger 

aufgelSst wird, 
j(t) -7  

J 
u 

q(~)du=p(j)dj, 
p(j) = zeitunabh~tngige Wahrscheinlichkeitsdichte- 

funktion, die die Verteilung der Werte von 
j(t) innerhalb eines Zeitintervalles ~ be- 
st immt. 

Das Maximum aller mSglichen Werte von Sph ffir 
lim erh/ilt man bei maximaler symmetriseher Modu- 

(j" ~)--~o 
lation der Quantenquelle um den Mittelwert 7. In  
diesem Fall ergibt sich ffir Spa der Wert  von 1 bit  pro 
absorbiertes Quant. Dureh ein einzelnes Quant wird 
daher dem Ein-Quanten-Receptor  die Entscheidung 
fiber eine Alternative zugeffihrt, w/~hrend ein Mehr- 
Quanten-Receptor diese Entscheidung nicht rezi- 
pieren kSnnte. 

6. Anh~nge 
6.1. Berechnung der stroboskopischen E//ekte 

Die in Absclmitt 4.4 beschriebenen Versuche wurden mit 
einem Musterzylinder durchgefiihrt, dessen Kontrast -- yon 
der Zylinderachse aus betrachtct -- in azimutaler Richtung 
sinusfSrmig variierte. Die r~umliche Wellenl~nge dieses 
Kontrastverlaufs betrug 2=45 ~ der Modulationsgrad m 
=21%. Fiihren wir eine systemfesto Zylinderkoordinate ~v 
(fiir den Azimut) ein, gegenfiber der sich der Musterzylinder 
mit der Winkelgeschwindigkeit w bewegt, so ist die Leucht- 
dichte I an dem durch ~o ausgezeichneten Punkt der Zylinder- 
oberfl~che ausschlielllich eine Funktion der Zeit. 

Wir berechnen nun den zeitlichen Verlauf yon I fiir beide 
Reizprogramme bei rotierendem Zylinder. 

Reizprogramm 1. Die Beleuchtung besteht aus zeitlich 
konstantem Licht, das an der Oberfli~che des Muster- 
zylinders eine mittlere Leuchtdichte i-erzeugt. Unter diesen 
Bedingungen erh~It man ffir I 

I ( t )=i  {l +msin 2--~ (wt--q))}. (1) 

Reizprogramm 2. In  diesem Fall wird der Musterzylinder 
mit  einer periodischen Lichtirapulsfolge der Frequenz / be- 
strahlt, die auf der Oberfl~iche des Zylinders im zeitlichen und 
r~umlichen Mittel die Leuchtdichte i -hervorruf t .  Ist  das 
Fourierspektrum der Lichtimpulsfolge 

7 1+  Y, (m'neos2~nlt+m,'~sin2~nlt) , (2) 
n ~ J .  
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so ergib~ sich fiir I ( t )  

~ - 2  :z _ ~0)} l ( t )  = 7 (1 + m sin (wt 

+ ~  (3A) 
{ 1 +  n=l~"(m'ne~ 

I(t)  liiBt sich in drei Teilausdriicke zerlegen 

2rt 
( w t -  ~)} (I) I(t)  = i / 1 + m sin -T- 

_ + o o  
+ I ~. (m~t cos 2 ~r n / t  + m n sin 2 zt n / t )  (n) 

n = l  2~t (3B)  
+ I .  m sin - f -  ( w t - -  qo) 

+co 
~. (m n cos 2 ~ n i t  + m~ sin 2 z~ n / t ) .  (III) 

Teilansdruck I entspricht Gl. (1) und beschreibt die Bewegung 
des Originalmusters unter zeitlich konstanter Beleuchtung. 

�9 m" der Teilausdruck I I  enthglt die Modulationsgrade ran, 
Fourierkomponenten der periodisehen Liehtimpulsfolge sowie 
deren Frequenz, ist dagegen unabhi~ngig yon 9; er besehreibt 
den zeitliehen Verlauf des Liehtimpulsprogramms gegeniiber 
dem zeitliehen Mittelwer~ I-. Teilausdruck I I I  enth~lt w, 
und / und st~llt das sog. Interferenzglied dar, das die strobo- 
skopisehen Effekte beschreibt. Das Interferenzglied (Teil- 
ausdruek III)  l~Bt sieh in folgender Weise aufspalten. 

+ J~ .m +~~ ( n . l . / + w ) t _ 9  ] 
2 n = l  

+oo 
2 ~,, cos (n. i .  / +  w ) t -  

+oo (3C) 

2 n= l  

+ ~ + ~ ~ 1 7 6  (n .  l . [ - - w ) t + g ] .  

Aus der in vorstehender G1. (3 C) gegebenen Darst~llung geht 
hervor, dab sich die stroboskopischen Effekte im Auftreten 
yon zwei Gruppen yon bewegten Interferenzmustern aus- 
drfieken. Die Gruppe mit  den Winkelgesehwindigkeiten 
(n �9 t �9 / +  w) bewegt sich gegen, die Gruppe mit  den Winkel- 
geschwindigkeiten ( n .  t . / - - w )  in  Riehtung der Zylinder- 
bewegung. Alle Fourierkomponenten beider Gruppen des 
Interferenzgliedes besitzen die rgumliehe Wellenl~nge t des 
Originalmusters. 

6.2 .  K i n e t i k  der  E i n -  u n d  M e h r - Q u a n t e n - P r o z e s s e  

KI 
[A][3] ~ -  [A ] (4) [ M ] ~ E A ] ;  "n K, d . 

stellt ein vereinfaehtes Reaktionssehema eines n-Quanten- 
Prozesses dar. Hierin bedeuten: [M] die Konzentration c M 
eines Ausgangsproduktes, das stets im ~dTberschuB vorhanden 
sei, daher dcM/CM~ O; [A] die Konzentration ca des inaktiven 
Photopigments; [j] die Konzentration c~. der Quanten. [A*] �9 J 
bezeichnet die Konzentratmn cA* des yon den Quanten 
aktivierten Photopigments. K 1, K 2, K s sind Reaktions- 
geschwindigkeit bestimmende Konstanten. n = 1, 2, 3 ... 
charakterisiert den QuantenprozeB. 

Wir bestimmten zungchst die Produktionsraten yon CA* 
in Abh~ngigkeit vonder  Zeit unter den Bedingungen der Reiz- 
programme 1 und 2. 

1. Reizprogramm 1. In  diesem Fall ist ci zeitlich konstant, 
c i = c h = const. Aus den Differentialgleichungen ffir c A und CA* 

dcA - -  Kx e M - -  K ~ c A - - K  s C A �9 C~ 
dt  

und (5) 
dcA* 

~t  = ~  " K~ " 4 ,  

ergeben sieh die stationi~ren L6sungen 

(CA)stat K I  " C M 
K2 + K s �9 cfn ' 

Ks 4, (6) 
dcA* = K1 CM K2 

d r - - ] s t a r  K3 n " 

Ks,, 
Setzen wir x n = ~ % ,  so erh~lt man ffir (dcA*/dt)sta t den 
Ausdruek 

( dcA* \ x n 
- -  = G  M - -  ( 7 )  ( dt )s t Kll+x  

l~iir kleine x, d.h. (xn<< 1), w/ichst (dcA*/dt)stat proportional 
mit xn. Die Produktionsrate yon ca* steigt daher ffir den 
Ein-Quanten-ProzeB ( n =  1) linear, fiir den Zwei-Quanten- 
ProzeB (n = 2) quadratisch mit  x an. Ffir grolle x, d.h. (x n >> 1), 
wird ( d c A * / d t )stat = CM K1 = const. Die Produktionsrate yon 
CA* erreicht einen Grenzwert, der yon CM und K 1 allein, nicht 
jedoch durch eine weitere Erh6hung der Konzentration ci, 
beeinfluBt wird. Im ][3bergangsbereich, wenn also xn vergleich- 
bar mit  1 ist, hEngt (dcA*/dt)stat sowohl yon der Konzentra- 
tion der Quanten als auch yon der Konzentration des inaktiven 
I)hotopigments ab. 

2. Reizprogramm 2. Wir bestimmen den zeitlichen Verlauf 
yon dcA . /d t ,  wi~hrend der Impulsphase, also im Bereich 
0 < t < A t. Hierzu ist zuniichst die Kenntnis yon CA erforder- 
lich, das sieh als L6sung der Differentialgleichung 

dcA = 1s CM - -  K2 cA - -  Ks  CA c~ (8) 
d t  

mit der Anfangsbedingung cA =cAo fiir t~-0  ergibt. Berfick- 
sichtigen wir noch die Abgleiehbedingung aus Gl. (8) des 
Abschnitts 2 und fiihren a = T / A  t = J J J l  ein, so erh~lt man 
aus G1. (8) unter Verwendung der bereits eingeffihrten Be- 
zeiehnungen 

C M ' K  1 
CA=CA'e--K*(l+xacc~)t  -~ K ~ ( I +  x n z t n )  (9) 

�9 [ 1 -  e -  K,(1 + ~ " ) t ] .  
Da 

dcx* 
�9 c i , = c  x �9 dt  = c A "  K3 n �9 K 2 xactn (10) 

ergibt sich fiir dcA*/dt  im Bereich 0 ~ t < A t der Ausdrnck 

dcA* x n �9 a n 
d t  - - K l c M  1 + xn con (11) 

~ _ . ~ n  ]e--gt( l+xnot , t ) t  + K 2 C A o X n c t n - - K l C M  l + x n 0 c n ]  

Zur Bestimmung yon CAo ist es notwendig, den Verlauf yon 
ca im Dunkelintorvall A t--< t < T zu berechnen. Differential- 
gleichung (8) reduziert sich in diesem Fall auf 

dcA = K 1 c M - -  K 2 c A (12) 
d t  

mit der Anfangsbedingung ca (A t), die aus G1. (9) entnommen 
werden kann. Als L6sung yon (12) erhalten wir 

K 1 CM c a = c a ( A t ) e - - K , ( t - - A t ) + ~ ( 1 - - e - - K * ( t - - ~ t )  ) . (13) 

Cao ergibt sich aus der Forderung, dab c a i m  ,,eingeschwunge- 
nen" Zustand nach einer Periode wieder den gleichen Wert 
durchlaufen muB, also z.B. ca (o) = CA(T). Entsprechend 
folgt mit t i i lfe der Gin. (9) und (13) nach Zwischenrechnung 
fiir cao, wenn wir noch die Abkiirzung ~ = K 2 - A t einfiihren, 

K 1 �9 e M [1 - -  e - - ~ ' ( l  + x n a n ) ]  . e + ~ ' ( 1 - - a )  

cao K 2 (1 + x n a n) [1 -- e-V(l+z~ ~*) e+v (i-a)]  

K1 CM [1 --  e+r(x-a)]  (14) 
+ 

K 2 [1 - -  e - - ~ ' ( l + x n c c n )  e+c( 1 - - a ) ]  " 

G1. (11) in Verbindung mit  G1. (14) gibt den zeitliehen Verlauf 
der Froduktionsrate yon cA* wghrend des Impulsintervalls A t 
wieder. 
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Wir vergleichen nun die yon den Reizprogrammen 1 und 2 
erzeugten mittleren Froduktionsraten yon cA* miteinander, 
indem wir den Quotienten 

At  

1 f ( d c A * ~ d  t 
~ . ] ~  dt / 

o (15)  

1 (dcA*l dt 

0 

bilden. F/ihrt  man die entsprechenden Integrationen unter 
Beriicksichtigung der Gln. (7) und (11) aus, so ergibt sich 
zunKchst 

(1 + xn)~n-1 1 +  
~ =  ( t _ ~ x n o ~ n )  K I " C  M 

(16) 

, }{ }1 1 +  xnan 1-- e - r ( t + ~ a ~ )  . 

Ersetzen wir hierin Cao aus G1. (14) und fiihren noch die Ab- 
kfirzungen 

r = e-(X+~an) ; s = e + r O - ~ )  (17) 

ein, so erhiilt man nach Zwischenrechnung fiir den Quotien- 
ten e den Ausdruck 

(1 + x n ) ~  n - t  [ 1 +  1 • ( l - - r )  ( l - - s ) ]  (18) 
e =  (1-I-xnor n) ~- 1-+x/a~ n " 1 - - r ' s  " 

Wir bet raehten  nun  einige Grenzf~lle von G1. (18): Zun~chst  
mtissen wir Iordern, da~ e = 1, wenn z = 1, da sich dann  Reiz- 
programm 1 nieht  von Reizprogramm 2 unterseheidet.  Eine 
n~here Inspekt ion von G1. (18) zeigt, da~ diese Bedingung 
effiillt ist. Als n~chstes best immen wir ~, wenn z -+0 .  Ans 
G1. (18) folgt, dab e sich asymptotisch dem Grenzwert a n - t  
n~ihert. Im Fall des Ein-Quanten-Frozesses erhalten wit e = 1, 
im Fall des Zwei-Quanten-Prozesses e=a=j~/j~,  in ~J~ber - 
einstimmung mit  den ~berlegungen des Kapitels 2. Ein an- 
derer Grenzfall liegt vor, wenn x --> -~ co, dann erhalten wir 
ffir e den yon x und n unabhSngigen Ausdruck 

1 (1 --  e - V ( a - 0 ) ] .  

Zwei Grenzfi~lle sind hier zu unterscheiden, je naehdem y ( ~ -  1) 
klein oder grog gegenfiber eins ist. Im ersteren Fall erhalten 
wit e = 1, im zweiten Fall e = 1/~ =J~/J2. 

K3 Der Zusammenhang zwischen e und x = x 1 = ~ . %  ist 

im Fall eines Ein-Quanten-Prozesses ( n = l )  in Abb. 10a 
wiedergegeben. Als Parameter wi~hlten wit j~/j~= 10 +~, 10 +a 
und y =  10 ~ 10 -a. Abb. 10b enthglt den entspreehenden Zu- 
sammenhang, der sich im Fall tines Zwei-Quanten-Frozesses 

(n = 2) ergibt, x ist hier jedoeh x = x 2 = [ ~ - -  %. Eine an- 

schauliche Begriindung der in den Abb. 10a u. b aufge- 
tragenen gnsammenhiinge wird im Abschnitt 5 gegeben. 

6.3. In/ormationsi~bertragung durch Lichtquanten 
Gegeben sei eine Photonenquelle, deren FIuB moduliert 

werden kann. Die ~J~bertragung ist dutch die Poisson-Fluktua- 
tion der Quanten gestSrt. Der :Empfi~nger sei ein idealer 
Quantenziihler mit  begrenzter zeitlicher Aufl6sung. Das Auf- 
16sungsintervall betrage ~. Gesucht ist die Transinformations- 
rate dieses ~bertragungssystems. 

A. Beschreibung der Quelle. 
1. Das Ensemble der Quelle wird yon reellen Werten der 

Funktion j(t) gebildet, j(t) repr/~sentiert den zeitabh/~ngigen 
Lichtflug in den Einheiten Quanten �9 see -~. 

2. Jeder  ~Vert vonj ( t )  sei zeitlich konstant innerhalb eines 
Intervalles der Dauer v. Die Zeitintervalle folgen aufeinander. 

3. Die Verteilung der Werte yon j(t) in den Intervallen 
sei statistisch voneinander unabh~ingig. 

4. Die Verteilung der Werte vonj ( t )  innerhalb eines Inter- 
valles ~ werde durch eine Wahrseheinliehkeits-Diehtefunktionp 
beschrieben, die zeitunabh~ngig sei. 

5. Die Wahrscheinlichkeits-Dichtefunktion p m6ge alle 
statistisehen Momente besitzen. 

B. ~)bertragungskanal und Emp]dnger. In  jedem Zeit- 
intervall ~ nehme der Empf~nger einen zeitlich konstanten 
Weft  # an mit  der bedingten Wahrscheinlichkeit 

pbalj) - (j . v)u e- i~ 
/~! (19) 

Die Werte yon/~ sind statistisch voneinander unabhi~ngig 
in den aufeinandedolgenden Zeitintervallen. 

C. Allgemeiner Ausdruck /iir die Trans/ormationsrate. Es 
sind 

P(O = p ( j , ) A j ,  (20A) 

die Quellenwahrscheinlichkeit 

p,,(~l/~ ) = (j,~)u e - J ~  
#! p(j , )  Aj~ (20B)  

die Verbundwahrscheinlichkeit Quelle, Empfiinger 
-boo 

lira Y p'(#) = ,Jj,--,o , __ ~ i  p(j)  dj (20C) 

0 

die Empf~ngerwahrseheinliehkeit. 
Wir bestimmen nunmehr die Transformationsrate S in 

e's* pro Symbol und erhalten hierfiir naeh SmCNNON den 
Ausdruck 

S= Jim Z Z p ' ' (v[ /01n P"(~I#) 
j,-~ o P (0p'(~) 

= lira ~ (JcOue--J~'T 
'J J,-~~ %~7"J ~ #! 

(A" ~)u e-J," �9 (21) 
�9 p ( j , )A j ,  ln ~! p(j~)Aj~ 

p (j,) A j , .  p'(#) 
-boo -boo 

~=o f (J " T)u e-J~ (J " ")u e-J'T = = #!  p (j) In dj. ~ p ' (~)  
0 

Fiir die weitere Rechnung empfiehlt sich die Einfiihrung 
einer dimensionslosen Variablen u, die wie folgt definiert ist 
u=(j--j-)/~. Hierin bezeichnetff den zeitlichen Mittelwert von 
j(t). Entsprechend definieren wir eine Wahrscheinlichkeits- 
dichte q(u), die mit p(j) durch die Beziehung q(u)du=p(j)  dj 
verlmfipft ist. W/~hrendj im Bereieh {0, +c~} erkl/~rt ist, 
erstreckt sich u auf den Bereich {--1, + oo}. Der zeitliche 
Mittelwert yon u ist ~ = 0, w/ihrend ~ = (~)�89 den mittleren 
Modulationsgr_ad yon j (t) repr~sentiert. Damit  erhaRen wit fiir 
p%u) mit  j = j ( 1  + u )  

+co 
f ( j .  ~)u e - i "  p'(~) I~ ! P (j) dj 
d 
0 

-boo 

f ( f .  ~)u (1 +u)u e-7~(t+~)  #! q(u) du 
J 

- t  (22) 
+oo 

__ (if" z),#!e-i'~ f ( l + u ) u  e-J~'u,  q(u) du 

--1 

_ (]. ~)~" e-~" 

mit 
+co 

l.(J f (1 +u)~  e - ]  "~u. q(u) du 
--1 

�9 b o o  = 

r=0 . = k! - -k.~  

= y  (--1)r 0"~)' ~: 
r=o  r.~ k ! ( ~ - / 0 !  k = 0  

�9 I e = 1/ln 2 bits. 

f u~+rq(u) du 
--1 

uVg-~. 

(23) 
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Ffir die ersten /~ erhiilt man, wenn die Entwicklungen ffir 
h6here Glieder als (~. v)~ abgebrochen werden 

/o(~" ~)= 1 + (---32 ~P ~ (24A) 

1~(3" ~) = 1 --  ( j .  ~) u--~+ (3 ; v )  ~ (u ~ + ua), (24B)  

[~ (3" ~) = (1 + u~--) - - ( j "  z)(2 u s + u a) 
(24C) 

+ (J'~)~ -- 
2 - -  (u~+2u +ug .  

Fiihren wir nun in Gl. (21) die Variable u ein, so ergibt sich 
+co 

,=f 
--i g = O  

[ ( j '3)  e-  " /~,(j.3) J 
+co 
f ~co (~. ~)g (l+u)~e-i '*(l+u) 

= d "-~ ~ ! q (u) 
--1 /~=0 

�9 (~ ln(l  + u) - - ] .  ~ u -  ln[/~(~. ~)]} du 
+co 

=[ q(u) In (1 + u )  
--1 

(251 
+co +co 

- - [  j q(u)f" 3" u ~ (~" 3>" (1 +4-u)" e-i" ~(,+u) du 

--1 ~ = 0  

+co 
- y In  t/3 

+co 
�9 f (~. 3)1" (1 +u)/~/x! e - f ' t ( l + u )  q(u) du 

--1 

+co 

= f q(u) ln ( l + u )  [~" 3 ( 1 + u ) ]  du 
--1 

+co +co 

- -  f q(u)~" 3 �9 u[1] du-- .=oZ p'(/x)In [/g(y. 3)]. 
--1 

Der allgemeine Ausdruck ffir die Transinformationsrate in e's 
pro Symbol ist damit  

+co 

S = 3 "  3 [ (1 + u )  In ( l + u ) q ( u )  du 
_z~ (26) 

+oo 
- -  ~ ,  (3" ~)~ e- / - '~"/~(3" ~) In [/,~(f" ~)]. 

Das in vorstehender Gleichung auftretende Integral  ist 
einfach auszuwerten, wghrend die Summation fiber # gewisse 
Sehwierigkeiten bereitet. Wit  beschdinken uns bei der Aus- 
wortung auf eine quadratische N~herung in (3" 3) * und er- 
halten 
+co Z ( ;  3);! ]~(3" ~)In [ /g0"  T)] 

+ (~" ~)[1--  ( j  �9 ~ ) u ' +  " " ] [ - - ( f "  ~)u-~-4- ""] 

+ (JF/'E(I+ I . . . .  . . . .  

=__ ( ; i ~ ) ~  ~ I1 --  / 1 +u-Z / ln(1 +~-'i)] 
\ u~ / J' 

(27) 

so daft wir aus G1. (26) in quadratischer N~herung den Aus- 
druck 

If S ~ "  r ( l+u)ln(l+u)q(u)du 

(28A) 

1 , ~ ( l + u  ~) l n ( l + ~ - i )  + ~ ( 3 . T ) u  i u.- ~ 

erhalten. Lassen wit 3 ~. T zu Null gehen, so strebt auch S ge- 
gen Null. Die Transinformationsrate in e's pro Photon ~qph = 
Sly" 3 n~hert sich dagegen dem Grenzwert 

+co 
S p h =  lim [1 (1 +u ) ln (1  +u)q(u)du. (28B)  

7" ~--r -- 

D. Spezielle Modulations/~ille 
a) LichtfluB symmetrisch um den Mittelwert3 verteilt. 
In  diesem Fall  ist p(j)=O ffir ] J - - f l  > 3  und dement- 

spreehend q(u)=0 ffir lul > 1. Wir entwickeln ln(1 + u )  und 
erhalten aus G1. (28 B) 

+1 

8 p h =  ] (1 + u )  ln(1 +u) q(u)du 
- -1  

+1 +co 1)k+l ~ .  ~ 
q(u) du 

+co 1 

= ~ ,  ( _ l ) k + l ~ -  [~+u~-~-f] 
zc=l (29) 
+co +co 

= 2 (--l)k+1 k - +  E (--1)/r k--I  
k = l  k = 2  

+co 1 1] 
k=~ k--I T u-~ 

+oo 1 
= ~ (-- l)k k(k-- 1) u-~" 

Da naeh Voraussetzung q symmetriseh ist, verschwinden alle 
ungeraden Momente dieser Verteilung. Die geraden Momente 
lassen sich maximalisieren und nehmen die Werte • 1 an, 
wenn q (u) = �89 6 (u + 1) + ~ (~ (u --  I)*, dann folgt aus GI. (29) 
der Ausdruck 

+co 1 
Sph = k~__ 1 2]c(2k-- i) -- in 2. (30) 

Bei maximaler symmetrischer Modulation warden, welm 
(~- ~)-+0, ]n 2 e's bzw. I bit pro Photon yon der Quelle auf 
den Empf~nger fibertragen. 

b) LichtfluB bestehe aus einzelnen Lichtblitzen. In diesem 
Fall  ist q (u) = (1 --  p) d (u + 1) + p ~ (u --  %). Da ~ ---- - -  (1 --  p) 

+puo=O, ist uo - l--p _ 1 l undu~=(l_p)+p 
1--p P P 

-- , so dab 
P 

S p h = p  (1 + 1--p----P ) I n  (1 + ~ - - P  ) =  In ( 1 ) .  (31) 

Lassen wir p - +  0 gehen, so n~hert sieh Sph dem W e r t +  oo. In  
diosem Modulationsfall kann daher die Transinformationsrate 
beliebig g-roBe Werte annehmen. 

Wir dan_ken den Herren Dr. G6Tz, Dr. HEISV.~BERO und 
Dr. KIRSC~ELI) ffir eine Reihe anregender und kritischer Dis- 
kussionen, Herrn FREIBERG f fir das Anfel~igen der Zeichnungen. 
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Buchbesprechungen 

Automaton theory and learning systems. Edit. by D. J. 
STEWART. From contributions selected by STAFFORD BEER, 
F . H .  G~OROE and RICHARD GOODMAN t.  London and New 
York: Academic Press 1967. XI,  215 S. mit Abb. u. Tab. 
Geb. sh 63/-- .  

Das Buch vereinigt Beitr~ge namhafter Wissenschaftler 
zum Problemkreis der artificial intelligence und der lern- 
f~higen Systeme. Nach den Worten des Herausgebers soll es 
sowohl eine Zusammenstellung der Ergebnisse bisheriger Arbeit 
wie eine Basis ffir die weitere Entwicklung sein. - -  Der an den 
Anfang gestellte Artikel yon J .C .  SHEPHERDSON gibt eine 
Ubersicht fiber die Theorie der Algorithmen mit  (allerdings 
sehr kurzem) AbriB fiber wachsende und beweisffihrende Auto- 
maten. W. Ross ASHBY bietet zun~chst eine strenge Ein- 
ffihrung in Teile der Mengenlehre and abstrakten Algebra, 
welche als Basis ffir die Analyse biologischer Systeme geeignet 
sind. Daran schlieBt sich eine Kurzdarstellung der theoretisch- 
biologischen Arbeit selber. Freilich dr~ngt sich die Frage auf, 
warum diese so karg ausf~llt, verglichen mit  dem rein mathe- 
matischen Toil (den man auch einem Lehrbuch der Mengen- 
theorie entnehmen kSnnte). Eine Darstellung der Theorie der 
Neuronennetzwerke ist der Beitrag yon D.J .  STEWART, w~h- 
rend der Aufsatz yon F. H. G~.OROE und D.J .  STEWART in die 
Theorie lernender Programme einffihrt. Abgesehen yon der 
gelungenen Explikation eines Beispiels bietet er freilich nicht 
viel Konkrotes. Hingegen ist F. H. GEORGES Beitrag ,,Learning, 
Language, Computers" ein hochinteressanter AbriB der Arbeit 
an einer Kommunikation von Mensch und Computer. Eine 
recht breite Ubersicht fiber verschiedene Typen von Lern- 
problemen und ihrer algorithmischen Behandlung gibt A. M. 
ANDREW. Der sehr ausffihrliche Beitrag yon G. PASK endlich 
ist die Damtellung eines bestimmten Ansatzes zur Erfassung 
yon Lernvorgiingen. - -  Es handelt sich in der Hauptsache um 
Ubersichtsaufs~tze in umgangssprachlicher Darstellung; nur 
bestimmte Teile der Beitr~ge yon ASHBY, GEOROE und PASK 
(dieser letzte besonders) scheinen auch als Originalarbeit inter- 
essant zu sein. Doch ist der Band ffir denjenigen, der sich 
enger mit  der Materie vertraut  machen will, ein empfehlens- 
wetter Ffihrer in die Literatur (in Sonderheit die Aufs~tze von 
SHEPHERDSON, AI~REW und PASK). Insgesamt muB freilich 
festgestellt werden: Es w~re dem Buche zustatten gekommen, 
wenn die Beitriige etwas weniger kursorisch ausgefallen w~ren. 

K. STEI~BUCH U. W. MENZ]~L (Karlsmhe) 

Erismann, Theodor H.: Zwisehen Teehnik und Psychologie. 
Grundprobleme der Kybernetik. Berlin-Heidelberg-New York: 
Springer 1968. VIII ,  177 S. u. 64 Abb. DM 19,80. 

Der Verf. als Mathematiker und Physiker (Dozent an der 
Technischen Hochschule in Zfirich) versucht in der vorliegen- 
den Schrift das Verst~ndnis ffir die kybernetische Denkweise 
einem grSBeren interessierten - -  aber bisher eher zurfick- 
haltenden Leserkreis - -  nahezubringen. Zwar, wie er gleich 
zu Beginn betent, stehen wir framer noch in den Anf~ngen 
dieser neuen Wissenschaft ,,zwischen den Fakult~ten",  doch 
rechtfertige die eminente Bedeutung dieses Gebietes eine stUn- 
dig neue Besinnung in jeder Phase der weiteren Entwicklung. 
- -  Nach einer kurzen Einleitung fiber Entstehung und Begriff 
der Kybernetik werden im einzelnen folgende Teilgebiete her- 
ausgegriffen und besprochen: das Neuron als Mittel der Daten- 
verarbeitung, Neuronen,,schaltung", zun~chst einfache Schal- 
tungen, sparer komplexere Neuronenschaltungen. Der Weg des 
Vorgehens, den der Verf. w~hlt, ist nicht die Analyse and das 
Schlfisse ziehen aus empirisch nachgewiesenen topographischen 
und funktionellen Gegebenheiten fiber Nervenprozesse, son- 
dern der Versuch ,,auf Grund der bekannten Eigenschaften des 
einzelnen Ne (Neurons) synthetisch vorzugehen, indem man 
mSgliche Schaltungen zur LSsung bestimmter Aufgaben zu- 
sammenstellt. Dabei verzichtet man ... bewuBt auf den Nach- 
weis gleichartiger Schaltungen im Organismus" (S. 31). Der 
Verf. wendet diese Didaktik detailliert auf Ged~ichtnisfor- 
schung (z. B. Speicherungsf~higkeit ohne lernf~hige Neuronen 
gegeniiber Lernmatrizen mit ver~nderbaren Synapsen), Ge- 
staltserkennung (durch Vergleich mit gespeicherten Mustern, 
durch Analyse yon Teilgestalten, durch Auswertung yon In- 
varianzen) and verschiedene andere komplexe Leistungen und 
Verhaltensweisen yon Mensch und Tier an. - -  Im Hintergrund 
der Besprechung steht jeweils die Frage, welche Bedeutung 
erfolgreiche Modelle ffir die dadurch aufgehellte Materie haben. 
Im Ziehen solcher Schlfisse ist der Veff. vorsichtig. Er  sieht 
das psychophysische Problem und die Schwierigkeit, Tat- 
sachen der inneren Wahrnehmung, die als Geist, BewuBtsein, 
Seele, Freiheit u.dgl, verbal ausgedrfickt werden, in Schal- 
tungen odor Effekte yon Schaltungen zu fibersetzen. Zugleich 
mSchte er abet auch die Hoffnung ,,auf synthetische Her- 
stellung lebender, denkender und ffihlender Organismen" (S. 3) 
nieht yon vornherein ausschlieBen. Umfassende und daher 
vereinfachende Hypothesen haben (wie es im Motto zur 
SchluBbemerkung heiflt) eine natfirliche Sogwirkung, alles 
Weitere sich anzugleiehen ... Diesen Abkfirzungsweg mSchte 
der Verf. nieht gehen: ,,Von da" - -  gemeint ist ,,yon der Fest- 
stellung yon Leistungen des Organismus, die schwerlich anders 
als dutch dasVorhandensein datenverarbeitenderMittel erkli~r- 
bar sind" - -  . . . . .  bis zur Behauptung, jede geistige Leistung, 
ja das BewuBtsein und das Seelische sch]echthin sei nichts als 
das Resultat  einer - -  allerdings imposanten - -  v o n d e r  Natur 


