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NEUE UNTERSUCHUNGEN UEBER DAS SEHEN
DER INSEKTEN INSBESONDERE DER BIENEN

Hansjochem AUTRUM, Géttingen *:

Threm anatomischen Bau nach haben die zusammengesetzten Augen
der Insekten nur eine geringe Sehschiirfe. Die einzelnen Ommatidien
haben Oeffnungswinkel von 1° und mehr; ausserdem ist ihr Durchmesser
so klein, dass aus physikalischen Griinden (Beugung des Lichtes an engen
Oeffnungen) der wahre Oeffnungswinkel grosser ist als der anatomische
Divergenzwinkel zwischen den einzelnen Ommatidien. Im besten Fall
betriigt daher die Sehschiirfe des zusammengesetzten Auges der Insekten
1/80 der menschlichen Sehschiirfe.

Die Untersuchungen von M. Herrz (1933, 1934) und E. Wovr (1933)
iiber das Formensehen der Bienen zeigten, dass dem Sehen der Bienen
andere Prinzipien zu Grunde liegen als dem Sehen der Wirbeltiere: das
Formensehen der Bienen ist abhiingig: 1. von der Zahl der Konturen einer
Figur (figurale Intensitéit nach M. Herrz); 2. von dem Muster (pattern)
der Konturbewegungen, das die Figur beim Flug in der Gesamtheit
der Ommatidien entstehen lisst (figurale Qualitit). Wichtig fiir die
Figurenunterscheidung ist also einerseits die Anzahl der Reizwechsel, die
in einem Ommatidium beim Vorbeifliegen auftreten, und andererseits die
Anordnung dieser Reizwechsel zu einander; dagegen wird der spezielle
riaumliche Konturenverlauf, der fiir den Menschen die Einzelform
bestimmt, von der Biene oftmals nicht erkannt.

Da die Zahl der Helligkeitséinderungen in einem Ommatidium fiir das
Formensehen eine Rolle spielt, sollte das Auge der Bienen (und anderer
schnell fliegender Insekten) fihig sein, eine moglichst grosse Zahl solcher
Helligkeitsinderungen in der Sekunde von einander zu trennen. Im
folgenden wird gezeigt, dass tatsiichlich das Auge der Bienen eine extrem
hohe Zahl von Lichtreizen in der Sekunde zu unterscheiden vermag, und
auf welchen Mechanismen diese Fihigkeit beruht.

Als Untersuchungsmethode diente die Analyse der Belichtungs-
potentiale (Elektroretinogramm). Thr Vorteil besteht darin, dass das
Belichtungspotential nicht nur eine elektrische Reaktion auf den Lichtreiz

*) Seit dem 1.11.1952, Wiirzburg, Zoologisches Institut der Universitat.
ANN. DES SC. NAT., ZOOL., XIV, 11° série, 1952.
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darstellt, sondern dass aus seiner speziellen Form auf die physiologischen
Vorgiinge in den Augen geschlossen werden kann. Die elektrophysio-
logischen Untersuchungen miissen, sofern aus der Art der elektrischen
Antwort auf die Leistungen des Tieres geschlossen wird, durch Beobach-
tung des Verhaltens erginzt und nachgepriift werden.

I.

Wie schnell ein Auge den Verinderungen des Reizlichtes folgen kann,
lisst sich aus seiner Verschmelzungsfrequenz fiir Flimmerlicht bestimmen:
lisst man auf dem Auge einer Biene Licht und Dunkel rhythmisch
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einem einzelnen Ommatidium entspre- % g : %
chend). Abstand des Auges von der Reiz- sich in gleichem Rhythmus iindert.
fldche 185 mm. Wenn die Frequenz der Lichtblitze
zunimmt, werden die einzelnen Wellen
der elektrischen Antwort immer kleiner, bis schliesslich bei einer kritischen
Flimmerfrequenz das Belichtungspotential die gleiche Form hat wie bei
einem Lichtreiz konstanter Helligkeit (Verschmelzungsfrequenz). Analoge
Versuche beim Menschen haben ergeben, dass die aus den Belichtungspo-
tentialen ermittelten Verschmelzungsfrequenzen mit den subjektiv beoba-
chteten iibereinstimmen (Graxit, 1947; eigene unveriffentlichte Versuche).
Die Verschmelzungsfrequenzen, die elektrophysiologisch ermittelt
wurden, sind bei Apis, Bombus, Vespa, Calliphora, der Imago von
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Aschna ausserordentlich hoch: bei Apis sind bei geniigender Lichtinten-
sitit 300 Lichtreize in der Sekunde erforderlich (Fig. 1), bei Calliphora
270, bei Aschna etwa 170. Andere Insekten haben aber viel geringere
Verschmelzungsfrequenzen: bei Dizippus, Dytiscus, der Larve von
Aschna, bei Periplaneta verschmelzen schon 20 bis 30 Lichtreize in der
Sekunde (Fig. 2.).

Zur Bestitigung dieser elektrophysiologischen Ergebnisse wurde das
Verhalten der gleichen Insekten in der Drehtrommel beobachtet: die
Wand der Drehtrommel bestand aus vertikalen, schwarzen und weissen
Streifen von gleicher Breite. Der rotierenden Wand kann ein Insekt nur
so lange optomotorisch folgen, wie es die einzelnen Streifen noch auflsen
kann; rotiert die Trommel zu schnell, so verschmelzen die Streifen (1).
Fiir  Periplaneta und Tachycines ergeben sich mit dieser Methode
Verschmelzungsfrequenzen von 8 bis 10 Reizen in der Sekunde, fiir Fliegen,
Bienen und Wespen von etwa 220/sec (AuTRuM et ST@®CKER, 1950-1952).

Damit optische Reize einer bestimmten Frequenz verwertet werden
konnen, ist nicht nur ein entsprechendes Auflésungsvermogen des Rezep-
tors sondern auch des Zentralnervensystems erforderlich. In der Tat
bestehen zwischen den beiden Gruppen von Insekten bemerkenswerte
Unterschiede im zeitlichen Ablauf zentralnerviser Vorginge und zwar:
1. in der Frequenz » spontaner « elektrischer Rhythmen, die sich von den
optischen Ganglien abgreifen lassen, und 2. in den Zeitgesetzen, die bei
stroboskopischen Reaktionen zu beobachten sind.

Reizt man die Augen von Insekten mit konstantem, nicht flimmerndem
Licht, so treten rhythmische Potentialschwankungen auf, die aus den
optischen Ganglien stammen. Die Frequenz dieser zentralnervisen
Spontanrhythmen ist bei den Insekten mit niedrigen Verschmelzungsire-
quenzen klein und betrigt etwa 20 bis 40/sec [Aprian (1937) fiir Dytiscus;
Ra&Ener (1939, 1940) fiir die Heuschrecke MeLaNopLUs]; ist die Verschmel-
zungsfrequenz hoch, so ist auch die Frequenz der spontanen Rhythmen
gross, etwa 120-160/sec.

Die gleichen charakteristischen Unterschiede ergeben sich bei einem
komplizierten Sehvorgang, dem stroboskopischen Sehen, also der Wahrneh-
mung von Gestalten. Hierbei handelt es sich darum, dass Bilder, die
nacheinander an verschiedenen Stellen geboten werden, unter bestimmten
Bedingungen fiir den zeitlichen und ortlichen Abstand den Charakter
getrennter Phinomene verlieren und als fliessende, kontinuierliche
Bewegung eines einzelnen Sehdinges erscheinen. Auf diese Erscheinung
geht die Bewegungsillusion im Film zuriick. Solche stroboskopischen
Scheinbewegungen von Lichtstreifen konnen (in entsprechend auf-
gebauten Drehtrommelversuchen) bei beiden Insektengruppen nach-
gewiesen werden, nur muss bei der zeitlichen Aufeinanderfolge der Einzel-
bilder beriicksichtigt werden, ob das betreffende Auge trige ist (geringe
Verschmelzungsfrequenz hat) oder ob es sehr schnell reagiert (hohe

(1) Bis die Wand die jeweilige Priffgeschwindigkeil erreicht hat, ist sie fiir die Versuchstiere
durch einen weissen Pappzylinder verdeckt.
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Verschmelzungsfrequenz hat). Damit dem Menschen Filmbilder nicht
ruckartig springend, sondern in fliessender Bewegung erscheinen, diirfen
die zeitlichen Pausen hichstens 80 bis 185 msec betragen. Bei Peripla-
neta liegt die obere Grenze fiir Lichtstreifen, die im rdumlichen Abstand
von 23,80 auftreten, bei 125 msec, fiir Calliphora aber bei nur 25 msec
(Aurrum und St@cker, 1952). Wollte man also Bienen oder Fliegen
einen Film vorfiihren, der bei ihnen die » gleichen « Bewegungsillusionen
erzeugte, wie wir sie aus dem Film kennen, so miisste man mindestens
200 Bilder/sec projizieren. Erst bei dieser Zahl von Bildwechseln, bei
der das Bild nicht mehr flimmert, wird auch die Bewegung kontinuierlich.

16§

Zwischen der Hohe der Verschmelzungsfrequenz einer Insektenart
und der Form des zugehirigen Belichtungspotentials bestehen folgende
Zusammenhinge: bei den Arten mit hohen Verschmelzungsfrequenzen,

bei Apis, Vespa, Cal-

liphora beginnt das

Belichtun gspotential

mit einem kleinen ne-

gativen Vorschlag(1),

H dann folgt ein hoher
positiver Anstieg, der

,va V schnell und steil sein
e Maximum erreicht

und bald darauf, noch

Fig. 8. — Aktionspotentiale vom Auge der Fliege Calliphora (a  wiithrend der Dauer
und b) und der Gewichshausheuschrecke Tachycines (¢ und d). : ;. =2
Dauer der Lichtreizes in a und c¢ 1 sec, in b und d 1/20 sec. des Lichtreizes wie
Bichmarken am linken Rand. Negative Potentiale (gemessen der zum Ruhewert
an der Augenoberflache gegen einen Bezugspunkt in der Me:ia- abfillt (Fig_ 3_). Das
nebene des Kopfes) nach unten, positive nach oben. Aufnahme = . St
mit direkt gekoppeltem Gleichspannungsverstarker und Katho- Ende des Lmhtr‘?lzeb
denstrahloszillograph. beantworten diese

Augen mit einem
steilen und schnell—d. h. in einigen 1/100 bis 1/10 sec—wieder
verschwindenden negativen Potential.

Gegeniiber dieser komplizierten Form sind die Belichtungspotentiale
der Arten mit niedrigen Verschmelzungsfrequenzen sehr viel einfacher:
bei der Belichtung wird die Augenoberfliche negativ; dieses negative
Potential bleibt withrend der Dauer der Belichtung bestehen; nach dem
Ende des Lichtreizes kehrt es sehr langsam—je nach Stirke und Dauer
der Vorbelichtung im Verlauf einiger Sekunden oder Minuten—zum
Ruhewert zuriick (Fig. 3.). Man kann also schon aus der Form des

(1) Dieser kleine negative Vorschlag ist in den Kurven der Figur 8 nicht zu erkennen. Er
wird erst bei stirkerer Vergrosserung der Kurven sichtbar.
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Belichtungspotentials mit Sicherheit voraussagen, ob die Verschmelzungs-
frequenz hoch oder niedrig sein wird.
Beide Potentialformen enthalten eine gemeinsame Komponente; das

JU

Fig. 4. — Schema der Anordung der Ganglienzellen im Ganglion opticum I bei Calliphora
und der Folgen partieller operativer Entfernung der Ganglien auf die Form der Belichtungs-
potentiale. aX #ussere Kornerzellen (sie {ibertragen die Signale der Sehzellen auf das Ganglion
opticum 11.); G. 0. I, G.o. II. erstes und zweites optisches Ganglion (das dritte ist nicht mehr
gezeichnet); (K Lokalzellen des. Ganglion opticum I mil nur peripherwirts verlaufenden
Fortsitzen; R Retina; Sz Sehzellen, von denen einige wenige ihre Fasern bis zum Ganglion
opticum IT unmittelbar senden. Rechts die Belichtungspotentiale: a von den Sehzellen allein;
b von Sehzellen und optischem Ganglion I; ¢ vom gesamten Auge bei véllig erhaltenen optischen
Ganglien. Das Schema ist stark vereinfacht; zahlreiche weitere Arten von Ganglienzellen,
deren Funktion hier nicht erdrtert wird, sind weggelassen worden,

ist die elektrische Antwort der Sehzellen selbst. Die isolierte, von den
anliegenden Nervenzellen der optischen Ganglien befreite Retina von
Calliphora antwortet stets mit der gleichen einfachen
Potentialform, wie' sie in Fig. 3. fiir Dytiscns oder
Tachycines beschrieben wurde (Avurrum u. GALLWITZ,
1951). Diese einfachen retinalen Potentiale sindstets triige
und langsam, sie verschmelzen bei 10 bis 20 Lichtreizen in
der Sekunde.

Aus diesen Ergebnissen kann man folgende Schliisse
Fig. 5. — Lokal- ziehen: die Reaktion der isolierten Sehzellen ist trige; die
zellen aus dem  hohe Verschmelzungsfrequenz im Auge der Bienen und
S:lgg'l“;';n"gﬁ: Fliegen kommt nur unter dem Einfluss der optischen Gan-

liphora (nach glien zustande.
Ramén y Cajal In den optischen Ganglien und zwar vor allem im Ganglion
‘\l\"ftf:rc};;g's?}ls opticum I, das den Retinazellen am niichsten liegt, gibt es
eigentiimliche Zellen, die wie Ganglienzellen aussehen, aber
nur periphere Fortsiitze in Richtung auf die Retina aussenden (Fig. 5.).
Nach Ram6x Y Cajar u. SAncuez haben diese peripheren Fortsitze
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der sog. Lokalzellen zahlreichekleine seitliche Aestchen, die ihnen das
Aussehen von Lampenbiirsten geben. Hiermit beriihren sie die Nerven-
faserfortsiitze der Sehzellen. Es ist sehr wahrscheinlich, dass aus diesen
Lokalzellen die positiven Anteile der komplizierten Belichtungspotentiale
der Bienen und Fliegen stammen; denn diese Anteile verschwinden aus
dem Retinogramm erst, wenn man operativ die Zellkorper der Lokalzellen
entfernt (Fig. 4.).

Es liegt nahe, die geringe Trigheit der Retina der Bienen und Fliegen
darauf zuriickzufiithren, dass von den Lokalzellen elektrische Potentiale
erzeugt werden, die umgekehrtes Vorzeichen wie die Retinapotentiale
haben und auf die Retinazellen einwirken kénnen (siehe dazu AuTrum u.
Garrwirz 1951, Aurrum 1952).

I1I.

Welcher Natur sind die Mechanismen, die in den Augen der einen
Insekten nur relativ langsame, in den Augen anderer Insekten sehr
viel schnellere Prozesse ablaufen lassen? Die Untersuchung der elek-
trischen Aktionspotentiale gibt keine direkte Antwort auf diese Frage,
aber sie vermag wenigstens zu kliren, was die betreffenden Mechanismen
leisten und welche Eigenschaften sie haben miissen.

Nach der Theorie von Lazarerr und von Hecur fithrt die Belichtung
der Sehstoffe zu deren Zerfall, an den sich eine Regeneration anschliesst.
Der Zerfall ist eine Folge der Lichtabsorption; je mehr Licht absorbiert
worden ist, um so mehr Sehsubstanz ist verindert und um so mehr muss
anschliessend regeneriert werden. Je grisser aber die Menge an verdnderter
Substanz ist, um so lingere Zeit ist bis zu ihrer vollstindigen Regeneration
erforderlich.

Um zu erfahren, in welchem Umfang die Sehsubstanz bei Lichteinfall
zersetzt wird, kann man erstens die Geschwindigkeit messen, mit der sich
das Auge nach einer Belichtung wieder erholt, und zweitens die Zeit, nach
der sich iiberhaupt eine Regeneration bemerkbar macht.

Beide Messungen ergeben bei den Insekten mit geringer und bei denen
mit grosser Triigheit des Auges sehr verschiedene Werte: die Geschwindig-
keit, mit der sich das Auge nach einer Belichtung wieder erholt (Adapta-
tion), kann aus dem Verlauf des Elektroretinogramms nach der Beendigung
des Reizes abgelesen werden (Einzelheiten siehe bei Aurrum, 1950).
Die Erholung erfolgt langsam (Fig. 3) bei den trigen Augen (sie erfordert
hier Zeiten von 0,6 sec bis zu 4 Minuten, je nach Intensitdt und Dauer des
Lichtreizes); sie erfolgt sehr schnell (in einigen 20 bis 30 msec) bei den
Augen mit geringer Triigheit (Fig. 3.), was den Erwartungen entspricht.

Unerwartete Ergebnisse erhiilt man jedoch, wenn man nach der Zeit
fragt, nach welcher iiberhaupt eine Regeneration von Sehsubstanz einsetzt.
Bevor die hier gefundenen Verhiiltnisse prizise dargestellt werden konnen,
muss eine weitere Gesetzmiissigkeit beriicksichtigt werden. Reizt man die
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Augen mit konstanten Energien aber variabler Leistung, d. h. wiihlt man
die Intensitit I und die Reizzeit t so, dass ihr Produkt konstant bleibt
(I.t =const), so erhélt man nach dem Buxsex-Roscaschen Gesetz der
Photochemie gleiche Effekte, vorausgesetzt, dass die durch die Belichtung
entstehenden Produkte nicht inzwischen durch restitutive (oder andere)
Prozesse beseitigt worden sind. Bei vorhandener Restitution der Sehstoffe
miissen trotz Konstanz von 1.t mit zunehmender Belichtungsdauer die
Effekte kleiner werden. Man kann also den Umfang der Restitutions-
vorgiinge abschitzen, indem man die lingste Zeit bestimmt, fir die das
Reizmengengesetz noch erfillt ist. Wihrend dieser Zeit kinnen sich
messhare Restitutionen nicht abgespielt haben. Die Maximalzeit, bis
zu der das Reizmengengesetz gilt, ist nun gerade fiir die isolierte Retina
kurz—bei Dizippus und Zschna etwa 30 msec,—bei den Augen mit
komplexen Potentialen aber erheblich linger—bei Calliphora mindestens
500 msec (Autrum, 1950). Das Reizmengengesetz gilt in beiden Fillen
fiir die Hohe der negativen Komponente des Belichtungspotentials, deren
Grosse bei den komplexen Potentialen der Biene oder Fliege im Aus-
Effekt sichtbar wird (Fig. 3., 4.). Eskann also in beiden Fillen den Vor-
gingen in den Retinazellen zugeschrieben werden.

Damit erhalten wir das—zuniichst paradoxe—Ergebnis, dass in den
isolierten Retinazellen schon frithzeitig (nach 30 msec) wihrend der
Belichtung Restitutionsprozesse bemerkbar werden, die Restitution nach
Aufhiren der Belichtung aber langsam verliuft und Zeiten von 0,6 sec bis
Minuten erfordert; dass umgekehrt in den von den optischen Ganglien
beeinflussten Retinazellen von Calliphora selbst wihrend lingerer
Belichtung von 500 msec keine Restitution von Sehsubstanzen nachweisbar
ist, nach Aufhoren der Belichtung aber die gesamten Folgen derselben
ausserordentlich schnell (in 10 bis 60 msec) verschwunden sind. Die
Restitution der Belichtungsprodukte scheint also unter der Einwirkung
der optischen Ganglien in den Retinazellen gehemmt zu werden, um nach
Fortfall dieser Hemmung um so vehementer ablaufen zu kinnen.

Es ist verfriiht, genaue Vorstellungen iiber den physikochemischen
Mechanismus zu entwickeln, der diese Erscheinung ermiglicht. Es soll
nur eine Rahmenhypothese aufgestellt werden, die fiir die Suche nach
Modellen fruchtbar werden kann: die auf die Lichtabsorption folgende
Verinderung im Sehfarbstoffkomplex ist zunéchst nur geringfiigiger
Natur, eine Ladungsverschiebung oder Ionisierung; sie fithrt aber bereits
iiber noch unbekannte Zwischenglieder zur Erregung der Sehzelle. Es
ist moglich, die Sehsubstanz in diesem Zustand trotz weiterer Belichtung
festzuhalten, also Sekundirreaktionen zu verhindern, indem elektrische
Felder oder Strome auf sie einwirken. Fiillt das elektrische Feld gleich-
zeitig mit dem Aufhéren der Belichtung fort, so ist die angeregte Substanz
noch in einer der Reizmenge 1.t entsprechenden Konzentration vorhanden
und tritt augenblicklich in einem entsprechend hohen Potential in Erschei-
nung (Aus-Effekt); da sie nicht tief greifend veriindert ist bzw. keine
Sekundirreaktionen stattgefunden haben, kehrt sie im Verlauf einiger
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Millisekunden in den urspriinglichen Zustand zuriick: die Sehzelle ist
wieder voll empfindlich. Fehlt dagegen wiihrend der Belichtung das
stabilisierende elektrische Feld, so treten einerseits tiefer gehende, viel-
leicht chemische Aenderungen auf, indem die Substanz z. B. zerfillt;
andererseits aber setzt alshald eine Restitution ein, die teils—als schneller
Vorgang—unmittelbar aus dem angeregten Zustand, teils—als langsamer
Vorgang—aus den chemischen Folgeprodukten (z. B. durch Resynthese)
vor sich geht. Die chemischen Verinderungen der Sehsubstanzen
gehoren demnach nicht in die Kette der Vorgiinge, die von der Absorption
zur Erregung fiihren; sie setzen aber die Empfindlichkeit der Sehzelle
nachhaltig fiir lange Zeit herab, sind also fiir die langsame Adaptation
verantwortlich.

Diese Vorstellungen iiber die Primérvorginge im Insektenauge sind
Hypothesen und sollen nur einen Weg zeigen, auf dem die experimentell
ermittelten Tatsachen erklirt werden und auf dem weitere Untersu-
chungen einsetzen konnen. Unsere vorlidufigen Kenntnisse von den
Primiérvorgingen des Sehens sind noch so liickenhaft, dass hier die Natur
mit dem Wort von André Gide zu uns spricht: » Ne me comprenez pas si
vite, je vous en prie. »
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