
Elektrophysiologische Untersuchungen 
des Auges von Eupagurus bemhardus L. 

Von H e n n i g  S t i e v e  

Aus der Biologischen Ans ta l t  He lgo land  
Hamburg-Grof l  Flottbek, Elbchaussee 199 

(Mit 27 Abbi ldungen  im Text) 

I n h a l t s v e r z e i c h n i s  

I. Einle i tung S. 149 - -  II. Mater ia l  und Methode  S. 150 - -  1. Tiere und H/i l terung S. 150 - -  
2. Pr~iparation S. 150 - -  3. Appa ra tu r  S. 152 - -  4. Physiologische Salzl6sung S. 155 - -  5. Ve r fah ren  
und Vorbemerkungen  S. 155 - -  III.  Ergebnisse S. 156 - -  1. Das Bes tandpotent ia l  S. 156 - -  
2. Der  W i d e r s t a n d  der  Ret ina bei Belichtung S. 157 - -  3. Das Belichtungspotential ,  a l lgemeine  Be- 
schreibung S. 157 - -  4. Das Belichtungspotential  in Abhfingigkei t  yon der  Belichtungszeit S. 163 
5. Das Belichtungspotential  in Abh/ingigkei t  yon der  Beleuchtungsst/irke S. 166 - -  6. Das Be- 
l ichtungspotential  in Abh/ingigkei t  vom Adap ta t ionszus tand  S. 169 - -  7. Die Wi rkung  elektri-  
scher Str/ime auf  die Ret ina im Dunkeln S. 172 - -  8. Die Wi rkung  yon Polar isa t ionss t r6men 
auf  das Belichtungspotential  S. 173 - -  IV. Diskussion S. 177 - -  V. Zusammenfassung  S. 185 - -  

VI. L i te ra tur  S. 187. 

I. E i n l e i t u n g  

Ffir die Untersuchung der Bedeutung einiger Ionenarten ffir das Belich- 
tungspotential der Sehzellen wurde eine Methode entwickelt, die Rezeptorzell- 
schicht des Krebsauges isoliert zu untersuchen (STIEVE 1959a). Diese Methode 
ermbglicht es, die isolierte Schicht der Sehzellen bei relativ iibersichtlichen Ab- 
leitbedingungen in str/Smender Lgsung fiber lange Zeitr/iume untersuchen zu 
k/Snnen. 

Als Versuchstier wird der Einsiedlerkrebs verwandt. Das Komplexauge 
yon Eupagurus, ein typisches Appositionsauge, ist aus rund 2500 bis 3000 Om- 
matidien zusammengesetzt*:~). BR6CKER (1935) gibt an, daft in diesem Auge 
keine adaptativen Pigmentwanderungen zu erkennen sin& Ffir zwei Eupagu- 
riden (Clibanarius misanthropus und Eupagurus anachoretus) wies KOLLER 
(1928) die F/ihigkeit nach, gelb und blau als Farbwerte yon Grauwerten zu un- 
terscheiden. Es ist daher sehr wahrscheinlich, dag auch Eupagurus bernhardus 
Farben zu unterscheiden vermag. Nach BR6CKER ist die Verschmelzungsfrequenz 

'~) Her rn  Professor  Dr. A. B ii c k m a n n zum 60. Gebur ts tag  gewidmet .  
Der  D e u t s c h e n  F o r s c h u n g s g e m e i n s c h a f t  danke ich fiir groflzfigige Unters t i i t -  

zung, die diese Untersuchungen erm6glichte, H e r r n  Pe te r  T h o m s e n  und meiner  Frau fiir 
technische Hilfe.  

**) Die Besehreibung des Baues des Auges erfolgt  an andere r  Stelle. 
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des Eupagurus-Auges, in Versuchen mit der Drehtrommel gemessen, vonde r  
Beleuchtungsstgrke abhgngig maximal etwa 60 Lichtreize pro Sekunde. Eigene 
orientierende elektrophysiologische Messungen ergaben etwa gleiche Werte. 

Die Augen vieler decapoder Krebse erscheinen ffir elektrophysiologische 
Untersuchungen sehr geeignet. Sie sind sehr fibersichtlich gebaut und die rela- 
tiv grot~en Sehzellen sind rfiumlich weit von den dazugeh/Srigen optischen 
Ganglien getrennt. 

HANAOKA (1930) untersuchte elektrophysiologisch das Auge von Cambarus 
clarkii, KONISm (1955) die Augen yon Panulirus japonicus und Eriocheir japo- 
nicus, NAKA und KUWABARA (1959) untersuchten das Auge von Procambarus 
clarkii, KAMPA, BODEN und ABBOTT (1959) die Augen von drei Euphausiiden- 
arten, RucK und JAHN (1954) das des Isopoden Ligia occidentalis. 

Das Belichtungspotential des Eupagurus-Auges und seine Ver~inderungen 
mit den Belichtungsbedingungen gleichen weitgehend denen der Belichtungs- 
potentiale der anderen bisher untersuchten Krebs-Augen (ausgenommen Ligia), 
sowie dem Belichtungspotential der Schwertschwfinze (LimuIus) (HARTLINE, 
1930, 1935; GRAHAM, 1932; I-~ARTLINE und GRAHAM, 1932) und dem Insekten- 
Retinogramm yore sog. trfigen Typ (Melanoplus: I~ARTLINE, 1928; Dytiscus: 
BERNHARD, 1942: Dixippus: AUTRUM, 1950, 1958) und auch dem Cephalopoden- 
Retinogramm (FR/3HLICH, 1928; TttERMAN, 1940). 

In der vorliegenden Arbeit werden die Methode ffir diese und einige fol- 
gende Untersuchungen dargestellt und das Belichtungspotential in Abhfingig- 
keit yon Dauer und St/irke des Reizlichts und vom Adaptationszustand beschrie- 
ben. Diese ftir die Belichtungspotentiale anderer Augen hinl~nglich bekannten 
Messungen schienen n6tig als Grundlage der Diskussion ffir folgende Unter- 
suchungen. Aut~erdem werden Messungen des Widerstands der Retina in Ab- 
hfingigkeit yon der Bdichtung, sowie der Einfluf~ yon Polarisationsstr6men auf 
das Belichtungspotential beschrieben. Ffir die meisten Versuche wurden isolierte 
Retinae verwandt. Diese Versuche wurden mit solchen, in denen yore gesam- 
ten Augenstiel abgeleitet wurde, verglichen. 

II. M a t e r i a l u n d M e t h o d e  

1. Tiere und H~ilterung 

Adulte EinsiedIerkrebse (Eupagurus bernhardus L.) aus der Nordsee nahe Sylt oder HeI- 
goland werden in Hamburg einzeln in Ffinflitergl~isern in Meerwasser mit ,innerem Kreislauf" 
bei ca. 18 o C gehalten. Einsiedlerkrebse sind das ganze Jahr hindurch in groger ZahI zu haben. 
Sie tassen sich bei gelegentlicher Fiitterung mit Miesmuscheln vide Monate im Laboratorium 
halten. Es erwies sich als gilnstig, frischgefangene Krebse erst zwei bis drei Wochen in das 
Aquarium einzugew/Shnen, bevor sie zu den Versuchen verwandt wurden. Solche Tiere lieferten 
erheblich gr6gere Belichtungspotentiale als nlcht eingew6hnte. 

2. Pr~iparation 

Der Augenstiel wird im Getenk vom Krebsk6rper abgetrennt und dana& mit kr/iftigem 
Scherenschlag etwa in der Mitte senkrecht zur L/ingsachse durchschnitten. Die weitere Pr~ipara- 
tion des Auges erfolgt nun unter dem Pr~pariermikroskop in einer Petrischale, deren Boden mit 
Wachs ausgegossen ist, in physiologischer Salzl6sung. Der noch verbliebene Teil des Augen- 
stiels wird vonder hinteren t3ffnung her an zwei gegeniiberliegenden Seiten mit einer Schere 
bis etwa an die Cornea aufgetrennt. Die eine H/ilfte der cuticul~iren Wandung des Augenstiels 
wird hochgeklappt und dabei das Gewebe im Innern mit einer Nadel vorsichtig yon der Cuff- 
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Abb. 1. Schnitt durch eine isolierte Retina yon Eupagu~us nach einem siebenst/indigen Versuch. 
Formol 10°/o, Paraffin 15 ~, H/imalaun-Eosin. F Filtrierpapier, K Kristallkegel, N an die Re- 

tina anschliefiende Nervenfasern, R Retinulae. 
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cula abgel6st. Das Auge setbst 1/igt sich entspreehend yon der Cornea abi6sen, wobei in der Re- 
gel viele Kristallkegel verlorengehen. 

Die Augen yon Tieren kurz vor oder nach der l-t/iutung lassen sich besonders sehlecht pr~i- 
parieren, da das Auge an der jungen CuticuIa sehr fest haftet. 

Nun wird das Auge mit dem anhfingenden Gewebe, immer noch unter physiologischer 
Salzl6sung, in eine Mulde im Wachsboden der Petrischale gelegt, wobei die distale Augenseite 
derWachsmulde anliegt. Die optischen Ganglien und das fibrige der Retina anh~ingende Gewebe 
k6nnen jetzt von der Retina mit einer Iridektomieschere abgetrennt werden, so dag die reine 
Rezeptorenschicht erhalten bleibt. Die gew61bte Retina wird am Rande an einigen Stellen etwas 
eingeschnitten, damit sie sich m6glichst flaeh ausbreiten kann. Anschlieflend wird die iiberste- 
hende Salzl6sung aus der Petrisehale abgesaugt, wobei sich die Retina ausbreitet. Auf die proxi- 
male Fl~iche der Retina wird ein Scheibehen Filtrierpapier gelegt, das die Retina festsaugt. 

Abb. 1 zeigt einen Schnitt dureh eine isolierte Retina auf dem Filtrierpapier. Die meisten 
Kristallkegel sind gemeinsam mit der Cornea entfernt. Die stark pigmentierten Retinulae lie- 
gen ann/ihernd parallel angeordnet und in einem grogen TeiI der Retina etwa senkrecht zur 
Filtrierpapierebene. Im Gegensatz zum intakten Auge sind bei der isolierten Retina die proxi- 
malen Absehnitte der Retinulae nieht langgestre&t und gerade sondern ges&lSngelt. Die 
proximalen Absehnitte erscheinen dadurch in der isolierten Retina viel kiirzer als im intakten 
Auge. Die optischen Ganglien sind entfernt, proximal der Basalmembran liegen die Postretl- 
nalfasern. Die isolierte Retina wird mit dem Filtrierpapier in einen Retinahalter fibertragen. 

Die Pr/iparation erfolgt bei hellem, w/irmegefiltertem Gliihlicht. Die eigentti&e Pr~ipara- 
tion bis zum Befestigen der Retina auf dem Filtrierpapier dauert 10 bis 15 Minuten, die Zeit 
ffir den Einbau in die Apparatur ebenfalls, so dag ca. 25 Minuten nach Beginn der PrSpara- 
tion das erste Beli&tungspotential registriert werden kann. Von den meisten Retinen lassen sich 
gute Belichtungspotentiale ableiten. 2--3°/0 der pr~parierten Retinae lieferten keine megbaren 
Belichtungspotentiale, bei 5--10°/o tier Retinae waren die Belichtungspotentiale zu gering, um 
registrierwiirdig zu sein. 

Nach Ende jeden Versuchs wird die Retina zur Kontrolle fixiert und zur mikroskopischen 
Untersuchung eingebettet. 

3. A p p a r a t u r  

Der Retinahalter (Abb. 2) aus sehwarzem Kunststoff (Trovidur) besitzt eine in der Aufsicht 
runde Vertiefung (@ 12 mm, 2 mm tier), die in der Mitre durchbohrt ist, der Durchmesser der 
Bohrung betr/igt 2 ram. In diese Vertiefung pater ein ebenfalls zentrisch durchbohrter De&el. Je 
nach Gr6t~e der Retina werden De&el mit 2,0, 2,5 oder 3,0 mm grogen Bohrungen verwendet. 

0,5 cm 
J 

Abb. 2. Schematische Darstellung des Retinahalters H. D De&el, F Filtrierpapier, R Retina. 

Die Vertiefung des Retinahalters und der De&el werden mit Vaseline bestrichen. Das Filtrier- 
papierscheibchen mit der isolierten Retina wird auf den Boden der Vertiefung gelegt und mit 
dem De&el befestigt. Anschliegend wird der Retinahalter in das Versuchsgef~ig (Abb. 3) einge- 
setzt. 
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Das gl~iserne Versuchsgef~ifi (Abb. 3 und 4) besteht aus zwei Kammern, die durch den Re~ 
tinahalter voneinander getrennt sind. Die vordere Kammer grenzt an die Distalseite der Retina, 
die hintere Kammer an das Filtrierpapier auf der proximalen Seite der Retina. Die vordere 
Karnmer ist durch eine planparallele Glasplatte P abgeschlossen. Durch Ans~itze stehen die bei- 
den Kammern mit je einer oder zwei Elektroden in Verbindung (Ev vordere, Eh hintere Elek- 
troden). 

Das Versuchsgef~if~ wird luftblasenfrei mit physiologischer Salzt6sung geffiltt. Beide Kam- 
mern kfnnen voneinander getrennt durchstr6mt werden. Die Kammern besitzen hierfiir je 
zwei Ans~itze. Die leeren Pfeile geben Zustrom und Abflut~ an. Die Zufliisse der beiden Kam- 

L 

P 

lcm~ 

Abb. 3. Schematische Darstellung des Versuchsgef/il~es. Ev, Eh vordere und hintere Elektroden, 
H Retinahalter, voller Pfeil unter L: Richtung des Reizlichts, P Glasplatte, leere Pfeile: Zu-  

and Abfliisse der Salzlfsungen. 

mern sind fiber Czako-H/ihne mit je zwei Mariotte'schen Flaschen verbunden, aus denen L6sung 
unter konstantem Druck zutliet~t. Durch Umschalten der Czako-H/ihne kann das Versuchsgef~ig 
wahlweise mit zwei verschiedenen Lfsungen durchstrfmt werden. Aus Griinden der elektrischen 
Isolation mug die Durchstrfmung der beiden Kammern des Versuchsgef/iges aus getrennten 
Vorratsflaschen erfolgen. Es k6nnen aucla beide Kammern gemeinsam durchstrfmt werden, in- 
dem vorn der Abflug und llinten der Zuflut~ abgestetlt wird. Die L~sung ttiet~t dann natiirlich 
erheblich langsamer in den vorderen Raum, aus diesem dur& die Retina hindurc'a in die hin- 
tere Kammer und yon da aus ab. Dutch Abwechseln der beiden Durchstrfmungsarten soll die 
Retina m6gtichst gut mit frischer Lfsung versorgt werden. 

Die Durchstr6mung ist so einreguliert, dat~ bei getrennter Durchstr6mung der beiden 
Kammern je ca. 6 ml/min durch die Kammern fliefien und bei Durchstrfmung hintereinander 
ca. 0,3 ml/min. Beim Umschalten yon einer Lfsung auf eine andere werden zun/ichst 30 Minu- 
ten tang beide Kammern getrennt durchstrfmt. Anschliet~end werden die beiden Kammern hin- 
tereinander durchstr6mt. Die Verdiinnung der ersten L6sung dutch die zweite ist dann an der 
Retina ca. 200fach, wie mit Farbstoffen geprfift wurde. 

Auc:h am g a n z e n A u g e kfnnen in diesem Versuchsgef~it~ gut Belichtungspotentiale ge- 
messen werden. Dazu wird als Trennwand zwischen den beiden Kammern des Versuchsgef~ifies 
anstelte des Retinahalters eine 1 ram starke Gummimembran verwandt. Diese besitzt in der 
Mitre ein enges Loch, dessen Rand mit Vaseline bestrichen ist. Die Membran wird fiber ein 
Rohr gezogen, so dab sie gedehnt und das Loch stark erweitert wird. Dana wird der vom Tier 
abgetrennte Augenstiel in das Loch gesteckt und die Membran entspannt; sie schliet~t fest um 
den Augenstiel. Der Augenstiel ist seitlich bis an den Rand der Cornea mit Vaseline bestrichen. 
Die Gummimembran wird so in das Versuchsgef~il~ eingebaut, dab die Cornea in die vordere 
Kammer ragt und der Augenstiel mit seiner riickw~irtigen (3ffnung in den hinteren Raum des 
Versuchsgef~ifies. Zur ,Stabilisierung werden auf beiden Seiten Glasscheiben an die Gummi- 
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membran angelegt. Diese haben in der Mitre ein Loch ((b 4 ram), dur~ das Auge bzw. Augen- 
stiel ragen. 

Bei Versuchen mit dem ganzen Augenstiel k6nnen die beiden Kammern nur getrennt 
durchstrbmt werden. 

Das Versuchsgef/ig wird in ein Aquarium eingesetzt, das mit Hitfe eines Thermostaten 
(Colora KT 20) mit Wasser konstanter Temperatur durchstr6mt wird. Die Temperatur des aus 
dem Aquarium ausfliegenden Wassers wird kontrolliert und als Versuehstemperatur angegeben. 
Die Salzlbsungen, die aus den Mariotte'schen Flaschen dem Versuchsgef/ig zufliegen, werden in 
Dimroth-Kfihlern auf die Temperatur des Aquariums gebracht. Die Versuchstemperatur kann 
zwischen 0 ° und + 300 C' gew/ihlt werden. Im Laufe der Versuche, die bis zu zehn Stunden 
dauerten, /inderte sie sich um hbchstens 0,2 bis 0,30 C. 

Das Aquarium hat auf der Seite, durcb die das Reizlicht einffillt, ein ,,Doppelfenster" aus 
zwei Spiegelglasscheiben. In dem Raum zwis&en den beiden Scheiben befindet sich etwas Trok- 
kenmit.tel (Silieagel). Auf diese Weise wird ein Beschlagen der Seheiben bei tiefer Temperatur 
verhindert. 

Das Aquarimn mit dem Versuchsgef/ig ist in einem lichtdichten, innen matt schwarz ge- 
striehenen Kasten untergebracht, der an der Frontseite einen Sehiebeverschlug besitzt. Das Um- 
schalten yon einer auf eine andere Salzlbsung zur Durchstr6mung des Versuchsgef/iges kann 
yon aul~en erfolgen, so dab die Retina dabei im Dunkeln bleibt. Der lichtdichte Kasten, die 
Mariotte'schen Flaschen, sowie die erste Stufe des Vorverst~irkers sind zur Abschirmung in 
einem Metallkasten aus 1 mm starkem Eisenble& untergebra&t. 

Als Elektroden werden gesfittigte Kalomelelektroden (S&ott 8c Gem 9106 gaf) verwandt. 
Sic haben einen Widerstand yon 8--10 kOhm. Das Asymmetriepotential der Elektroden gegen- 
einander betrug in der Regel weniger als 1 mV. Ein Elektrodenpaar dient der Ableitung des 
Belichtungspotentials (,AbleiteIektroden"), ein weiteres kann zur Zufiihrung yon elektrischen 
StrSmen oder zur Widerstandsmessung an demselben Areal der Retina, yon dem abgeleitet 
wird, verwendet werden (,,Polarisationselektroden"). Die Ableitung erfolgt grogfl~ichig, Vor- 
derseite gegen Hinterseite der Retina. 

Die Beliehtungspotentiale werden mit einem Gleichspanmmgsverst~rker (Doppel-Gleich7 
strom-Differential-Vorverst/irker, Tbnnies, Gegentakteingfinge mit je 4 MOhm Eingangswider- 
stand gegen Erde) verstfirkt und von dem Schirm eines Kathodenstrahl-Oszillografen (Tek- 
tronix 535, mit Dual-Trace-Einschub, 53/54 C) mit einer Registrierkamera (Recordine, Tbn- 
nies) fotografisch registriert. 

Als Lichtquelle dient eine Wolfram-Wendel-Lampe (Osram 8022, 12 V, 50 W), die 
mit Gleichstrom dur& Akkumulatoren gespeist wird. Der Lampenstrom wird w/ihrend des 
Versuchs auf 3,5 A kostant gehalten. Trotz der Konstanz des Lampenstroms ist die Beleuch- 
tungsst/irke der Retina in den Versuehen nicht gleicb, vor atlem durch die Alterung der Lampe. 
Doch sind die Anderungen innerhalb eines Versuchs gering. 

In den Strahlengang ist, neben einigen Sammellinsen, zur Absorption der Wfirmestrah- 
lung eine Kfivette geschaltet, die eine 0,1 m Kupfersulfatlbsung (Schichtdi&e 55 ram) enth~ilt. 

Auf der Retina wird ein unseharfes, etwas vergrggertes Bild der Liehtquelle erzeugt. 
Das Reizlicht f/iIlt durch den Compur-Verschlug eines Fotoapparates am Abschirmk/ifig und 
durch den Schiebeverschlug an dem lichtdichten Kasten (in Richtung des Pfeiles L in Abb. 3) 
auf die Distalseite der Retina. Auger der T-Einstellung hat der Verschlug Uffnungszeiten 
yon 2,5 msee bis 1 sec. Die Genauigkeit der Offnungszeiten stimmt nur n/iherungsweise (vgl. 
die Abbildungen). Sic schwankt abet wenig innerhalb eines Versuchs. Der Fotoversehlug wird 
mit Hilfe eines Magnetsehalters elektrisch ausgel6st. Der Sehaltimpuls dient gleiehzeitig zum 
Anstog der Zeitablenkung des Kathodenstrahl-Oszillografen. Der Strahl wird dabei ca. 
50 msec, bevor der Versehlug sich 5ffnet, angestogen. Aus dem Ntrahlengang wird hinter 
dem Fotoverschlug etwas Licht auf eine Fotozelle reflektiert. Die verstfirkten Signale der 
Fotozelle werden auf der zweiten Spur des Kathodenstrahl-Oszillografen znr Markierung der 
Betichtungszeit aufgezeichnet. 

Die maximale Beleuchtungsst/irke der Retina, die mit I ~ t00 bezeichnet wird, betr~igt 
ca. 800 Lux. Sie kann dutch Graufilter (Schott & Gen., NG 3 und NG 4) vermindert werden. 
Da die verwendeten Graufilter nic~t ganz wellenlfingenunabh/ingig absorbieren, wird f/Jr die 
Berechnung der Schw/iehung der Intensit/it des Reizlichts dureh die Filter deren Absorption 
bei der WellenI/inge 500 m# zugrunde gelegt. Bei ca. 500 m~ ist die spektrale Empfindlichkeit 
des Eupagurus-Auges am grSgten (vgl. ST~EVE, in Vorbereitung). Das Reizlicht kann durch 
Interferenzfilter (Schott & Gen.) monochromatiseh gemacht werden. 

Die Polarisationsspannung wird einer Batterie entnommen und gelangt, dureh ein Po- 
tentiometer (10 kOhm) geteilt, fiber einen Vorwiderstand (10 kOhm) auf das Polarisations- 
elektrodenpaar (vgl, Abb. 27). Eine Polarisationselektrode, meist Eh, ist geerdet. 
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Rec~teck-Imputse zur Widerstandsmessung (s. S. 157) werden einem Reizger/it (Grass- 
Stimulator, Modell S 4 D) entnommen, das ebenfalls fiber einen 10 kOhm grogen Vorwider- 
stand an die Polarisationselektroden angeschlossen ist. Polarisationsspannung und HShe der 
Impulse werden stets am Ausgang des Potentiometers bzw. am Ausgang des ReizgerStes (also 
vor dem Vorwiderstand) gemessen. 

4. P h y s i o t o g i s c h e  S a l z 1 6 s u n g  

In der Literatur finden sieh keine Angaben fiber eine physiologische Salzl6sung fiir 
Eupagurus oder fiber die ionale Zusammensetzung des Eupagurus-Blutes. Es mugte daher eine 
SalzlSsung zusammengestellt werden. Dazu wurden die Daten aus der Literatur fiber die 
Blutzusammensetzung bzw. die physiologischen Salzl6sungen von Krebsen, die Eupagurus 
nahestehen und unter /ihnli&en Bedingungen leben (insbesondere Homarus und Cancer), ver- 
wendet (BETH~ und BERGER, 1931; COLE, t940 und 194I; PANTIN, 1934; PROSS~R, 1952; SMITH, 
t947). 

Die Zusammensteilung der Saline geschah unter folgenden Gesichtspunkten: 
Das Blut dieser Krebse ist dem Meerwasser isotonisch, Es enthiilt viel weniger Magne- 

sium- und Sulfationen und mehr Natriumionen als das Meerwasser. Im fibrigen ist seine 
ionale Zusammensetzung der des Meerwassers sehr hhnlich. Die Zahlenwerte iiber die Ionen- 
konzentrationen des Meerwassers wurden dem Buch yon SVERDRUP~ JOHNSON und FLEMING 
(1942) entnommen. 

Der pH-Wert des Blutes mariner Krebse liegt zwischen 7,2 und 7,8. Eigene Messungen 
des pH-Wertes yon Eupagurus-Blut (nach monatelangem Aufenthalt der Tiere im Aquarium) 
ergaben Werte zwischen 7,6 und 7,8. 

Die so gewonnene Salzl6sung hat folgende Zusammensetzung (in mMol pro Liter L6- 
sung): NaC1 523,3; KC1 10,0; CaCI.~ 10,2 (das CaC12 wurde mit AgCI titriert); MgSO4 10,5; 
NaHCOs 2,3; Na2HPO4 0,1; Glucose 10,0. Der pH-Wert der Lgsung liegt nahe 7,5. 
Na2HPO~ und Glucose wurden meist fortgelassen. 

Diese Saline eignet sich, gut durchlfiftet, wie viele Versuche ergaben, sehr gut als phy- 
siologische Salzlgsung ffir Eupagurus. Vermutlich ist sie {fir die Mehrzahl der marinen Krebse 
geeignet. 

5. V e r f a h r e n  u n d  V o r b e m e r k u n g e n  

Aile i~1 dieser Ver6ffentlichung beschriebenen Versuche wurden zwischen 9 ° und 10 ° C 
ausgeffihrt. Die Temperatur wurde alle 30 Minuten kontrolliert. Es wurde, wenn nicht an- 
ders angegeben, mit unbuntem Glfihlicht bei maximaler Beleuchtungsst/irke (I = t00) gereizt. 

Trotz der weitgehend konstant gehaltenen Beleuchtungsstfirke der Retina ist natur- 
gem~ig die effektive Beleuchtung, nSmlich die Lichtmenge, die bei einer Belichtung zu den 
lichtempfindlichen Orten der Retina gelangt, wegen der prfiparatimlsbedingten unterschied- 
lichen Orientierung der Retinulae yon Versuch zu Versuch sehr verschieden. 

Die Versuche wurden mit einer 60 Minuten langen Vorperiode begonnen, in der das 
Pr~iparat alle l0 Minuten eine Sekunde lang belichtet und das Belichtungspotential regi- 
striert wurden. In dieser Zeit erfolgte der Temperaturausgteich und das Auge wurde so welt 
dunkeladaptiert, dab die PotentialhShe fiber lange Zeitr~imne bei 5- bis 10minfitigem Reiz- 
intervall etwa gleich grog war. Das Pr/iparat wurde also nicht bei v611iger Dunkeladaptation 
untersucbt. Der Reizintei'vall betrug, wenn nicht anders angegeben, 5 bis 10 Minuten. 

Am Ende jeden Versuchs wurde fiber die Ableitelektroden das Bestandpotential mit 
einem Zerhacker-Verst~irker (Knick, Type pH 22) gemessen und mit einer 50-Hz-Megbrficke 
(Siemens & Halske, RLC-Megbrficke) der Widerstand der Retina bzw. des Auges. Der Wi- 
derstand der Elektroden gegeneinander wurde vor und nach, das Asymmetriepotential nach 
jedem Versuch kontrolliert. 

Im allgemeinen wurden Versuchsgef~ge mit einem Elektrodenpaar verwendet. Um den 
Einilug yon PolarisationsstrSmen auf die Retina zu untersuchen und fiir bestimmte Wider- 
standsmessungen (s. S. 172 u. 157) wurden jedoch Versuchsgefiige mit zwei Elektrodenpaaren 
(Abb. 4) benutzt. 

Die zur Aufzeichnung der Beliehtungspotentiale meist verwandten Strahlgeschwindig- 
keiten betrugen 1 cm pro 50 msec bzw. 1 cm pro 200 msec. 

Die Belichtungspotentiale werden auf 35 mm Bromsilberpapier auf etwa ein Viertel ver- 
kleinert registriert. Zur Auswertung werden die Registrierungen mit einem Vergr6gerungs- 



156 Helgol/inder Wissenschaftliche Meeresuntersuchungen 

ger/it achtfach vergr6gert auf Millimeterpapier projiziert, um am Belichtungspotential ver- 
schiedene Meggr6gen (s. S. 160) zu bestimmen. 

Die Reizzeit wird mit ~ bezeichnet. Lichtreize bis zu 50 msec Dauer werden im folgenden 
als kurze Reize, solche ab 500 msec Dauer als lange Reize bezeichnet. 

Das Belichtungspotential der isolierten Retina wird im folgenden meist kurz Retinapoten- 
tiM, das BelichtungspotentiaI, yore ganzen Auge mit Augenstiel (s. S. 153) abgeleitet, kurz Ge- 
samtaugen-Potential genannt. 

Alle Spannungen an der Retina werden nach der Polarit/it der distal getegenen Elektrode 
E v gegenfiber der proximalen E h bezeichnet. In allen Abbildungen ist die negative Spannung 
nach oben gezeichnet. 

Abb. 4. Photographie eines Versuchsgef~iges mit zwei Elektrodenpaaren. 

Der Widerstand der Retina im Versuchsgef/ifl liegt zwisc~en Werten yon 1 und 5 kOhm, 
der des Gesamtauges im Versuchsgef~ig zwischen 9 und 14 kOhm. 

Bisher wurden 139 Versuche mit isolierten Retinae und 23 Versuche mit Gesamtaugen 
durchgef/ihrt. Diese Ver6ffentlichung stfitzt sich haupts/ichlich auf die Auswertung yon 32 Ver- 
suchen, davon 8 am ganzen Auge. 

I I I .  E r g e b n i s s e  

1. Das  B e s t a n d p o t e n t i a l  

Zwischen den Elektroden E~ und El, wird fiber der isolierten Retina im 
Dunkeln ein geringes Bestandpotential gemessen. Es kann bis zu 3,0 mV be- 
tragen, ist aber meist 0,5 bis 1,0 mV grofi. Die Polung ist verschieden, ihr Vor- 
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zeichen lfi~t sich statistisch nicht sichern, z. B. betrug es in 7 Versuchen --0,16 
_+ 0,47 mV. 

Durch Belichtung/indert sich das Bestandpotential in negativer Richtung. 
Beispielsweise betrug in denselben 7 Versuchen die Differenz des Bestandpoten- 
rials eine Minute nach Beginn der Belichtung und des Potentials vor der Belich- 
tung --0,085 +_ 0,034 mV (p ~= 0,045). 

Am g a n z e n  A u g e  wird stets ein positives Bestandpotential gemessen. 
Seine HiShe betr~igt 0,1 his 2,0 inV. Auf Belichtung wird es noch st~irker positiv. 
In 6 Versuchen betrug das Bestandpotential im Mittel + 0,45 _+ 0,29 mV und 
war nach einer Minute Betichtung u m +  0,53 +__ 0,16 mV (p = 0,02) gestiegen. 
Dieses Potential hat nach etwa einer Minute Belichtung ein Maximum und 
nimmt dann bei andauernder Belichtung ab. 

2. D e r  W i d e r s t a n d  de r  R e t i n a  bei  B e l i c h t u n g  :~) 

In 3 Versuchen wurde geprfift, ob sich durch die Belichtung der Widerstand der Retina 
ver/indert. Es wurden auf das eine Polarisationselektrodenpaar fiber einen Vorwiderstand von 
10 kOhm Rechteck-Impulse konstanter Spannungsh6he mit einer Frequenz yon 1000 Hz gegeben. 
Mit Hilfe der Ableitelektroden wurde der Tell der ,Spannung gemessen, der fiber der Retina 
abfiel, als Abstand zwischen Fut~punkten und Gipfeln der fotografisch registrierten Impulse. 

Bei einer Strahlgeschwindigkeit yon 1 cm pro 200 msec wurde nun der Verlauf der 
Spannung an der Retina bei Belichtung (1 sec Dauer) registriert. Da keine grofien Anderungen 
des Gesamtwiderstandes der Retina auftraten, wurde an den projizierten Oszillogrammen die 
H6he der Impulse vor Beginn und am Ende der 1 sec dauernden Belichtung gemessen. 

In insgesamt 25 Einzelmessungen aus den 3 Versuchen ergab sich, dal~ die 
Impulsh6he am Ende der Belichtung im Mittel um --0,902 _ 0,2080/0 (p 
0,0003) kleiner war als vor Beginn der Belichtung. Bei Berticksichtigung der 
Widerstandsverhfiltnisse bedeutet das eine etwa ebenso grot~e Abnahme des 
Gesamtwiderstands der Retina. 

An der Grenze des mit dieser Anordnung Met~baren wurde also eine signi- 
fikante Abnahme des Querwiderstands der Retina senkrecht zur Ebene der Ba- 
salmembran festgestellt. Uber den zeitlichen Verlauf der Widerstandsfinderun- 
gen lassen diese Messungen daher keine Aussagen zu. 

3. Das  B e l i c h t u n g s p o t e n t i a l ,  a l l g e m e i n e  B e s c h r e i b u n g  

Bei Belichtung der isolierten Retina wird nach einer Latenzzeit von 10 bis 
20 msec an der distal yon der Retina gelegenen Elektrode gegeniiber der pro- 
ximalen ein negatives Belichtungspotential gemessen. Den Verlauf typischer 
Belichtungspotentiale zeigt fiir drei verschiedene Belichtungszeiten Abb. 5. Das 
typische Potential ist eine rein negative Welle von sehr einfacher Form bei kur- 
zen Belichtungszeiten. Bei langen Belichtungszeiten ist es entweder auch eine 
einfache negative Erhebung bei kleinen Beleuchtungsst/irken; oder es erreicht 
bei hohen Beleuchtungsst~rken bald (in der Regel innerhalb der ersten 100 
msec) nach Beginn der Belichtung ein Maximum, von dem es auf ein Plateau 
abf/illt. Der Abfall auf das Plateau erfolgt zun/ichst rasch, dann zunehmend 
langsamer. Eine positive a-Welle wie sie KAMPA, BODEN und ABBOTT (1959) 

"~) Herrn Prof. Dr. A. L, Hodgkin (Cambridge) danke ich fiir die Anregung zu diesen 
Messungen. 
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fanden, wird nicht beobachtet. Ca. 20 bis 40 msec nach Ende einer Belichtung 
yon 1 see beginnt das Potential (yon dem Plateauwert aus) abzufallen. Es f~llt 
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Abb. 5. Typische Belichtungspotentiale einer isolierten Retina bei verschiedenen Reizzeiten: 
a: ca. 5 msec; b: ca. 40 msec; c: ca. 1 see. 1 = 100. Auf den Zeitachsen Markierung der Be- 

lichtung. 
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Abb. 6. Belichtungspotentiale eines Gesamtauges bei verschiedenen Intensit/iten, als besonders 
deutliches Beispiel einer Dissoziation der Potentialkurve. ~ ca. 40 msec. 

Farbiges Licht (486 m/z). 

relativ rasch auf etwa die H/ilfte des Wertes zu Belichtungsende ab. Von da aus 
kehrt es erst im Verlaufe von Minuten wieder auf die Ausgangslinie zurfick. 
Der Aus-Effekt ist einphasisch. 
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Die auf Belichtung an den Elektroden gemessene Spannung ist haupts/ich- 
lich wegen der Nebenschliisse innerhalb und am Rande der Retina sehr gering. 
Sie betr/igt im Maximum der Amplitude des Belichtungspotentials, gemessen 
bei einer 1 sec langen Belichtung (I = 100, 10,0 ° C) 0,t bis 1,0 mV, in seltenen 
F/illen bis zu 10,0 inV. Meist tiegt sie zwischen 0,1 und 0,3 mV. 

Gleich hohe Potentiale in verschiedenen Versuchen brauchen nicht gleicheln Erregungs- 
niveau zu entsprechen. Die H6he der Potentiale h~ingt auger yon der effektiven Beleuchtungs- 
st~irke der Retinulae stark yon den Nebenschliissen ab. 

H6he und zeitlicher Verlauf des Belichtungspotentials sind stark yon der Pr/iparation 
abh/ingig und daher yon Versuch zu Versuch unter sonst gleichen Bedingungen sehr verschie- 
den. Innerhalb desselben Versuchs bleiben sie gut konstant. 

Neben der Gr6ge der Amplitude werden von Versuch zu Versuch folgende Variationen 
des Verlaufs der Potentialkurven unter sonst gleichen Bedingungen beobachtet: 
1. Die Steilheit von Potential-Anstieg und -Abfall sind verschieden. 
2. Bei 1 sec langen Reizen maximaler Beleuchtungsst/irke wird in einigen Versuchen kein Ma- 

ximum erreicht. Wenn ein Maximum auftritt, kann der Unterschied zwischen der H6he des 
Maximum und der des Plateau yon Versuch zu Versuch sehr verschieden sein, Die Form des 
Belichtungspotentials wird in erster Linie v o n d e r  effektiven Beleuchtung der Retinulae be- 
stimmt. 

3. Die H6he des Plateau bleibt w/ihrend der Belichtung meist nicht ganz konstant, In der RegeI 
f~illt das Potential etwas, seltener steigt es an. 

4. Manchmal werden bei kurzen Reizen mit geringer Beleuchtungsst~irke, oder mit hoher Be- 
leuchtungsst~irke nach Helladaptation, zweigipflige Potentialkurven gefunden (Dissoziation 
der Potentialkurve). Dies wird besonders h~iufig am Gesamtaugen-Potential beobachtet. 
Abb. 6 zeigt einen besonders ausgeprfigten Fall bei einem Gesamtaugen-Potential. 
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Abb. 7. Beispiele fiir den abnormen Verlauf der Belichtungspotentiale isotierter Retinae. 
I = 100, • ca. 1 sec. Vier verschiedene Versuche, d und e aus demselben Versuch. 
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5. Ganz abnorme Formen der Potentialkurven kSnnen yon schlecht orientierten Retinen regi- 
striert werden (Abb. 7). Zum Beispiel wird in sehr seltenen F~llen ein Belichtungspotential 
beobachtet, das nach einem negativen Maximum bei langen Reizen positiv wird und nach 
Belichtungsende yon der positiven Seite her die Grundlinie erreicht (Abb. 7e). In Fallen mit 
abnormen Potentialkurven war stets ein grSl~erer Tell der Retina verkehrt gelagert. Doch 
nicht jede schlecht orientierte Retina liefert abnorme Potentiale. 
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Abb. 8. Schema des Belichtungspotentials a ffir kurze, b ffr  tange Reize zur Erkl~irung der 
verwendeten MefigrS~en (vgL Text). L Markierung der Belichtung. 
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Um den Verlauf des Belichtungspotentials zahlenmSJ~ig beschreiben und vergleichen zu kSnnen, 
werden verschiedene Mefigrb~en des Belichtungspotentials gemessen: 
t. Bei kurzen Reizen (z = 2,5--50 msec, manchmal his 200 msec, Strahlgeschwiudigkeit meist 

I cm/50 msec; Abb. 8a) 
I. hmax, die maximale Amplitude (mV). 
2. tma x, die Zeit vom Reizbeginn his zum Erreichen des Maximum (msec). 
3. tl, die Zeit yore Reizbeginn bis zum ersten erkennbaren Anzeichen des Belichtungspoten- 

tials (msec). 
tl, die Zeit, in der das Potential von hmax/2 auf hm~x ansteigt (msec). 
t2, die Zeit, in der das Potential yon hmax auf ~n~x/2 abf~illt (msec). 
werden auch bestimmt: 
sl = hmax/2 Q, die mittlere Anstiegssteilheit, 

7. s2 = hmax/2 t2, die mittlere Abfallssteilheit. 
ti. Bei langen Reizen (~ = 100--1000 msec und 1/inger, Strahlgeschwindigkeit meist 1 cm/ 

200 msec; Abb. 8b) 
1. hmax, die Amplitude des Maximum (mV). 
2. he, die Amplitude bei Belichtungsende (mV). 
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3. te, die Zeit vom Reizende bis zum Potentialabfall auf he/2 (msec). 
4. hn, die Potentialh6he zur Zeit 2 te nach Belichtungsende (mV). 

Gelegentlich werden bei langen Reizen aueh tmax und bei hohen Strahlgeschwindigkeiten 
auch tl (s. o.) gemessen sowie 

5. tie, die Zeit vom Belichtungsende bis zur ersten erkennbaren Reaktion des Potentials auf 
das Ausschalten des Lichts (msec). 

Besonders schwer lassen sich die Werte yon tl bestimmen; denn das Belichtungspotential 
beginnt allm/ihlich und der Startpunkt ist daher nicht genau anzugeben. Die Angabe wird um so 
ungenauer, je flaeher der Anstieg des Beliehtungspotentials ist. Ebenso ungenau ist oft die Be- 
stimmung yon tle. Daher streuen diese Werte h~iufig sehr stark und sind ffir eine Auswertung 
nur bedingt brauchbar. Auch die Werte yon t2, te und hn und in gewissem Marie yon he sind, 
obwohl meist genau zu messen, st/irkeren Schwankungen unterworfen (s. S. 184). 

Ein Teil der Schwankungen innerhalb eines Versuchs erkl/irt sich daraus, dag die Poten- 
time nicht bei ganz gleichem Adaptationszustand des Pr~iparates gemessen sind. ]m Laufe des 
Versuchs, haupts~ichlich in den ersten 60 Minuten (Vorperiode), ~indert sich neben der H6he auch 
die Form des Belichtungspotentials, in der Hauptsache (aber nicht nur) durch Ver~inderung des 
Adaptationszustandes. Innerhalb eines Versuchs bleiben die Met]werte bei gleichem Adapta- 
tionszustand acht Stunden und l~nger hinreichend konstant. 

Das Belichtungspotential zeigt zwar im Ver lauf  des Versuchs Schwankun- 
gen (gepriift an h ..... ), doch sind sie nicht gerichtet. Am Belichtungspotential  las- 
sen sich bei den in Frage kommenden maximalen  Versuchszeiten praktisch 
keine Ver~inderungen nachweisen, die z. B. auf das Absterben des Pr/iparates 
schlief~en lassen. W e n n  jedoch die Retina oder das Auge im Versuchsgef/if~ 1/in- 
gere Zeit  (eine his mehrere  Stunden) in stehender Salzlgsung gehalten werden,  
so wird das Belichtungspotential allm/ihlich immer kleiner, doch nimmt es bei 
erneutem Str6men der Lgsung wieder  zu. 

Aus 10 Versuchen (pro Versuch ein Potential)  ergaben sich folgende Mittel-  
werte (I = 100, ~ = 9,5°--10,00 C): 

ca. 5 msec • ca. 40 msec , ca. 1 sec 

hm~.~ = 0,11 +_ 0,022 mV hmax -= 0,24 +__ 0,045 mV h ....... = 0,27 _+ 0,062 mV 
tin~ -= 57 +_ 3,4 msec tm~.~ = 78 +_ 5,7 msec he = 0,22 _+ 0,063 mV 
tl = 22 +- 1,Smsec tl = 21 _+ 1,Smsec te ~- 134 _+ 13msec 
tl = 19 +_ 1,9msec tl = 37 _+ 4,2msec hn = 0,027 +_ 0 ,0055mV 
t2 = 44 +_ 5,3msec t~ =- 70 +_ 8,Smsec 

Die 
heir der 
die Meggr6t~en erheblich konstanter,  wie folgendes Zahlenbeispiel  zeigt: 

Aus 1 Versuch ergaben 10 Potent ia le  folgende Mi t t e lwer t e  (I = 
= 8,90 C): 

mit t leren Fehler der Met~gr61~en geben ein Maf~ ffir die Verschieden- 
Potent iale  yon Versuch zu Versuch. Innerhalb  desselben Versuchs sind 

ca. 40 msec 

h , ~  = 0,552 _+ 0,0038 mV 
tm~x = 52,4 +_ 0,25 msec 
tl =- 12,5 ± 0,26msec 
h = 19,0 +_ 0,15 msec 
t2 ~- 55 +_ 1,8 msec 

100; 

Im Vergleich zur Nervener regung  sind die Vorg/inge, die den Ver lauf  des 
Belichtungspotentials bestimmen, rund um den Faktor  50 langsamer (gemessen 
am Belichtungspotential ffir 5 msec lange Reize). 

Das vom g a n z e n  A u g e n s t i e l  abgeleitete Belichtungspotential ist dem 
der isolierten Retina sehr ~ihnlich (Abb. 9). Die Ampli tude  hm~x der am ganzen 

11 Meeresuntersuchungen Bd. VII. H. 4 
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Auge gemessenen Belichtungspotentiale ist gr/iger als die der Retinapotentiale. 
Sie betr~gt meist 0,5 bis 1,0 mV. 
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Abb. 9, Gesamtaugen-Potentiale. a und b: ~ ca. 40 msec; c und d: z ca. 1 sec. a und c im hell- 
adaptierten, b und d im dunkeladaptierten Zustand, Verschiedene Strahlgeschwindigkeiten! 

Davon abgesehen sind Potentiale helladaptierter Augen yon Retinapoten- 
tialen kaum zu unterscheiden. Als einziger Unterschied f/ilk am ganzen Auge 
im Zustande stfirkerer Dunkeladaptation auf, dag das Belichtungspotential eine 
positive Komponente enthfilt. Diese Positivit/it erreicht bei st/irkerer Belichtung 
einen Maximalwert und nimmt in der Dunkelheit nur langsam ab. 

W/ihrend beim Refinapotential die Tendenz erkennbar ist, nach Ende der 
Belichtung negativ der Grundlinie zu bleiben, besteht beim Gesamtaugen-Po- 
tential die Tendenz, nach Ende der Belichtung positiv der Grundlinie zu blei- 
ben. Diese positive Tendenz ist beim Belichtungspotential des dunkeladaptier- 
ten Auges besonders ausgeprfigt, w/ihrend sie beim helladaptierten Auge ge- 
ring ist. Solche positive Komponente wurde niemals an dem Belichtungspoten- 
tim der isolierten Retina gefunden. 

Die Schwankungen von Gr6ge und Form des Belichtungspotentials sind 
yon Versuch zu Versuch beim Gesamtauge weitaus geringer als bei der isolierten 
Retina, da die Orientierung und damit die Belichtung der Retinulae und die 
Ableitbedingungen viel einheitlicher sind. Niemals werden am Gesamtauge 
solche aberrante Potentialformen gemessen, wie sie Abb. 7 zeigt. 

Nervenaktions-Potentiale (spikes), wie sie z. B. KONISHI (1955) am Auge von Panulirus 
unter geeigneten Ableitbedingungen land, wurden bei dieser Versuchsanordnung weder am 
ganzen Auge noch an der isolierten Retina beobachtet. Dies ist auch bei der bier angewandten 
Ableitung nicht zu erwarten. 

In 5 Versuchen wurden die Retinae mit den anschliet~enden optischen 
Ganglien zusammen auf dem Filtrierpapier in den Retinahalter montiert, um 
festzustellen, ob bei diesen Prfiparaten die optischen Ganglien die Form des 
Belichtungspotentials beeinflussen. Es zeigten sich keine signifikanten Unter- 
schiede zwischen den Belichtungspotentialen yon Retinen mit optischen Gan- 
glien und denen von vollstfindig isolierten Retinen ohne optische Ganglien. Aus 
diesen Versuchen lfit~t sich nicht sicher schliegen, dag die optischen Ganglien 
keinen Beitrag zum Belichtungspotential leisten, da m/iglicherweise die optischen 
Ganglien durch die Prfiparation gesch/idigt wurden. Doch ist dieses Ergebnis 
wichtig, well in einigen Versuchen, wie die spfitere mikroskopische Kontrolle er- 
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gab, die Lamina ganglionaris nicht v611ig enffernt war. Versuche mit solchen 
Retinen werden im folgenden ausgewertet wie Versuche mit vollst~indig isolier- 
ten Retinen. 

4. Das  B e l i c h t u n g s p o t e n t i a t  in A b h ~ i n g i g k e i t  v o n  der 
B e l i c h t u n g s z e i t  

In 12 Versuchen wurde das Verhatten des Belichtungspotentiats der isotterten Retina bei 
verschiedener Reizl~inge (bei gleicher Beleuchtungsst/irke) untersucht. Es wurde mit zunehmender 
Reizzeit, beginnend mit 2,5 msec bis zu 1000 msee, in einminiitigem Abstand gereizt. Direkt 
anschliel~end wurden dieselben Reizzeiten noch einmal in umgekehrter Reihenfolge angewendet. 
Bei diesem Verfahren sind die Belichtungspotentiale durch Adaptation beeinflu~t. Durch die 
vorangegangene Belichtung wird die Retina jeweils etwas helladaptiert. Dieser Adaptations- 
einfluB nimmt mit steigender Reizl~inge zu. Um die Gr6Be der adaptationsbedingten Ver~nde- 
rungen abzusch~itzen, wurden Belichtungspotentiale bei gleichen (40 msec bzw. 1 sec langen) 
Reizen unmittelbar vor Beginn und nach Ende der Reizserie miteinander verglichen. Die Unter-  
schiede waren gering. Ffir hmax war dieser ,,Adaptationsfehler" unter 5°/0, solange die maxi- 
malen Betichtungszeiten der Reizserie 1 sec nicht iiberschritten. Bei Reizzeiten fiber 1 see 
wurde er gr6t~er als 50/0 (vgl. Abb. 10 f u n d  g). 
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Abb, 10. Belichtungspotentiale elner isolierten Retina bei verschiedenen Reizzeiten. 
a: ca. 5 msec; b: ca. 10 msec: c: ca. 40 msec; d: ca. 100 msec; e: ca, 1 sec; f: ca~ 4 sec; 

g: ca. 32 sec. I ~ 100. 
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Abb. 11. Belichtungspotentiale einer isolierten Retina bei verschiedenen Reizzeiten. 
a: ca. 5 msec; b: ca. 40 msec; c: ca. 100 msec; d: ca. 200 msec; e: ca. 1 sec. I = i00. 

Das Belichtungspotential bei kurzen Belichtungen, eine einfache negative 
Welle, wird mit zunehmender Reizdauer grgt;er und 1/inger. h,1 .... erreicht mit 
steigender Reizdauer sdalieglich einen H¢;chstwert. Bei weiterer Verl/ingerung 
der Reizzeit wird die Potentialamplitude nicht welter vergr~gert, sondern das 
Potential f/illt w/ihrend der Bell&tung wieder ab und bildet das Plateau aus, 
Die Ges&windigkeit dieses Potentialablaufs kann yon Versu& zu Versuch sehr 
verschieden sein. Bei I =-~ 100 ist meist das Maximum nach 100 bis 200 msec 
Belichtung erreieht, es kann aber auch D0 his 100 msec oder 1 his 2 min dauern 
(Abb. 10 uncl 11). Die Zeit (tm:~x), in der wfihrend der Beli&tung das Maximum 
erreicht wircl, nimmt mit steigender Beteuchtungsstfirke ab. Bei Reizzeiten yon 
50 bis 100 msec an ist eine Reaktion auf das Ausschalten des Lichts als Kni& 
in der Potentialkurve zu erkennen. Die f/Jr das Auftreten dieses Aus-Effekts 
minimale Reizzeit f/illt mit steigender Beleuchtungsst/irke. Sie ist aber ziemlich 
unabh~ingig davon, ob innerhalb dieser Zeit das Potential sein Maximum er- 
reicht hat oder nicht. 

Abb. !2 zeigt die zahlenmfit~ige Auswertung der Mel~griSgen der Belich- 
tungspotentiale aus einem Versuch. Die anderen Versuche verhalten sich ent- 
sprechend. 

Um die Anderungen der verschiedenen Met~gr/Sgen miteinander verglei- 
chen zu k~nnen, sind die Meggr~gen hier, wie bei allen folgenden Diagram- 
men, in Relativmassen eingetragen. 

In diesem Falle sind die Werte der Met~gr/3gen des Belichtungspotentials 
bei der Reizzeit 40 msec gleich 100 % gesetzt. 

hmax steigt im untersuchten Bereich his kurz vor Erreichen des H6chstwertes 
etwa linear mit dem Logarithmus der Reizdauer. tm~ findert sich wenig, so- 
lange der Reiz kiirzer als die Latenzzeit bleibt. Von da ab steigt tm~x etwa in 
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Abb. 12. Die  Met~gr6gen des Bel ichtungspotent ia ls  in Abhf ingigke i t  yon der Reizzeit .  
I = 100. 100°/0-Werte  bei v ca. 40 msec: hmax = 0,224 mV;  tma.x = 58,8 msec; tl = 14 4 msec; 

t l  = 27,1 msec; t2 = 65,5 reset. Abszisse:  Reizzeit .  

gleichem Mage wie hm~x, bis zu den Reizzeiten, bei denen h ..... seinen H6chst- 
wert erreicht hat. Dana&/indert sich t ..... mit der Reizzeit nicht mehr. Zwischen 

= 2,5 und 5,0 msec kbnnen tma~ und tl wenig fallen oder wenig steigen. Dies 
ist haupts/ichlich von der Beleuchtungsst/irke abh/ingig. Z. B. steigen in Abb. 12 
(I = 100) tm~.~ und tl, im selben Versuch fallen beide bei geringerer Beleuch- 
tungsst/irke (I = 14). tl sinkt etwas mit der Reizzeit, solange diese unter der 
L~inge der Latenzzeit bleibt, tl steigt, solange die Reizzeiten kleiner als die La- 
tenzzeit sind, wenig mit der Reizdauer, weit weniger als hm,~x, sl steigt. Ober- 
halb davon steigt tl steiler als hm~x, sl f/illt. Wenn die Reizzeit 1/inger als tmax 
wird, ~ndert sich tl natiirlich nicht mehr. ts steigt bei sehr kurzen Reizen etwas 
tlacher als hm~x, bei 1/ingeren Reizen etwas steiler, s.~ steigt zuerst, danach f/illt 
es. Wenn ~ gr6f%r ats tmamX wird, wird der Ausdruck ts sinnlos. Von da an ist t+ 
met~bar, das im untersuchten Bereich von ~ = 0 ,1"1 ,0  sec steil mit dem Loga- 
rithmus der Reizzeit steigt. Solange ~ unter tl bleibt, wirkt sich eine Zunahme 
yon ~ etwa wie eine Zunahme der Beleuchtungsst/irke aus (abgesehen von dem 
geringeren Einflut~ auf tl), das Potential wird gr/~t~er und steiler. Wird • griStger 
als tt, so wird das Potential gr6t~er und flacher, h+ sinkt, hn steigt mit der Reiz- 
dauer. 

Am g a n z e n  A u g e  wurde in 3 Versuchen die Abh/ingigkeit des Belich- 
tungspotentials yon der Reizzeit gepriift. Es zeigen sich die beschriebenen Ver- 
finderungen in ganz entsprechender Weise. Die Gr/Jt~e der beim Gesamtaugen- 
Potential auftretenden positiven Komponente (s. S. 162) steigt mit der Reizdauer. 
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5. D a s B e l i c h t u n g s p o t e n t i a t i n A b h f i n g i g k e i t  y o n d e r  
B e l e u e h t u n g s s t ~ i r k e  

In t2 Versuchen wurde die Abh/ingigkeit des Belichtungspotentials yon der Beleudatungs- 
st/irke untersucht. Es wurden acht verschiedene Beleuchtungsst~irken (yon I = 100 bis I = 0,04) 
verwendet. Belichtet wurde im Abstand yon 1 bis 3 rain, zun~ichst in einer Reizfolge fallender 
Intensit/it, anschlieflend in einer Reizfolge steigender Intensit~it. Der Adaptationsfehler (s. o,) 
war hierbei ffir hmax unter 5 °/0 bei kurzen Reizen, 5--10 °/0 bei langen Reizen. Die Abhiingig- 
keit der Belichtungspotentiale yon der Beleuchtungsst/irke wurde fiir die Reizl/ingen 5, 40 und 
100 msee gepriift. 

mV ] a 

mV I b 

J:0,11 

J:2,1 

J:14 

02 

mV I ~ d J:lO0 

0 500 m sec 

O! 
mV ] ~ e 

0,1 ~ f 

J:O,~1 

J:2,1 

0,1 ~ g 

mV ] J::O0 

0 500 m sec 

Abb. 13. Belichtungspotentiale einer isolierten Retina bei versehiedenen Beleuchtungsst/irken. 
a--d: z ca. 5 msec; e--h: ~ ca. 40 msee. Das sp/ite Ansteigen der Kurve e ist nicht signifikant. 

Derselbe Versuch wie Abb. 14. 

F/ir kurze Reize (Abb. 13) nehmen die Amplitude und die L~inge der Po- 
tentialwelle zu, Anstieg und Abfall werden steiler. Abb. 14 zeigt die Auswer- 
tung der MetggrSflen der Belichtungspotentiale aus einem Versuch. Die Werte 
der Meflgr6t~en des Belichtungspotentials bei 1 = 100 sind gleich 100% ge- 
setzt, hmax nimmt mit der Beleuchtungsstfirke zu. Nach einem flachen Anfangs- 
tell bei geringen Intensit/iten steigt die Kurve bei hgheren Intensit~iten steiler, 
etwa proportional mit dem Logarithmus der Intensitfit. 

Die bier verwendete maximale Beleuchtungsst/irke I = 100 mit ca. 800 Lux 
ist relativ gering. Deswegen fehlt das Kurvenst/ick ffir hohe Beleuchtungsst/ir- 
ken. Es ist jedoch anzunehmen, dab hmax bei hohen Intensit/iten wieder flacher 
steigt und schliet~lich einen Sfittigungswert erreicht, wie dies aus der Literatur 
ffir andere Belichtungspotentiale bekannt ist. Die Kurve hat also h/ichstwahr- 
scheinli& einen s-f6rmigen Verlauf. 

t,,,~x f/illt mit der Intensit~t. tj sinkt stark, tl ffillt in 5 Versuchen etwas, in 
einem anderen steigt es reproduzierbar mit der Beleuchtungsst~irke, doch weni- 
get steil als h .... und t2. t2 steigt etwas weniger steil an als hmax. Die mittteren 
Steitheiten nehmen mit der Beleuchtungsst/irke stets zu, sl mehr als ss. 

In dem in Abb. 14 dargestellten Versuch steigt ti mit der Intensitfit und tm~ 
sinkt wenig bei • = 40 msec. In demselben Versuch/indert sich tl kaum und 
tm:~x f/illt stark mit der Intensit~t bei ~ = 5 msec. 
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Abb. 14, Die  MeBgr6Ben des Bel ichtungspotentials  in Abh/ ingigkei t  yon der Intensit/it .  
ca. 40 msec.  t 00° /0 -Werte  bei I = I00: hmsx = 0,245 mV;  tm~x = 79,2 msec; 

tl = 12,0 msec; tl = 45,6 msec; to = 88,3 msec.  Abszisse:  Intensit/it .  
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Abb.  15. Bel ichtungspotent iale  einer isol ierten Ret ina  bei  verschiedener Beleudatungsst/irke. 
ar ca. I sec. 
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Vermutlich erreichen auger h~,,~_~ auch die iibrigen MeggrSgen des Belich- 
tungspotentials bei hohen Intensit/iten einen Endwert (vgl. z. B. t r~  in Abb. 14). 

Je kiirzer die Belichtungszeit ist, um so steiler ist die relative Abh/ingig- 
keit der Amplitude h ~  yon der Intensitgt und um so friiher wird bei fallender 
Lichtintensit~it die Grenze erreicht, an der kein Belichtungspotential mehr nach- 
weisbar ist. 

Bei langen Reizen zeigt das Belichtungspotential mit steigender Beleuch- 
tungsstfirke charakteristische Formver/inderungen (Abb. 15). Bei geringer Be- 
leuchtungsstfirke steigt das Potential langsam in einer immer flacher werdenden 
Kurve. Nach dem Ende der Belichtung ffillt das Potential vergleichsweise steil 
ab, so dat~ bei sehr geringen Intensit/iten vom Belichtungspotential nur ein nach 
Ende der Belichtung auftretender Knick deutlich zu erkennen ist. Mit zuneh- 
mender Beleuchtungsst~irke wird der Anstieg steiler. Schlieglich bildet sich ein 
Maximum aus, von dem aus das Potential w/ihrend der Belichtung auf den 
Plateauwert abf/illt. Nach Ende der Belichtung f~illt das Potential weiter ab. 

IoO 
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25 r ~ .: 
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Abb. 16. Die Met~grSt~en des Beliehtungspotentials in Abh~ingigkeit von der Intensit/it. 
z ca. 1 sec. 100°/0-Werte bei I := t00: hm:~x = 0,248 mV; he = 0,104 mV; te "~: 142,5 msec; 
hn = 024l inV. Abszisse: Intensit/it. Bei den beiden geringsten verwendeten Intensit~iten war 

kein Maximum ausgebildet und damit hrnax nicht megbar. 

Abb. 16 bringt die Auswertung der MeggrSgen der Belichtungspotentiale 
eines Versuchs (Megwerte fiir I = 100 gleich 100 °/0 gesetzt), hm~x steigt in glei- 
cher Weise wie bei kurzen Reizen; he steigt etwas tlacher als hmax (h~/h~ steigt 
mit der Intensit/it). Der Anstieg von te ist geringer, h~l steigt ebenfalls steil. Die 
Kurven f/ir te und hn sind weit weniger glatt als die f/ir die fibrigen Met~grSgen. 

Bei mittleren bis niedrigen Intensit~iten kann der Potentialverlauf bei kur- 
zen Reizen uneinheitlich werden (s. S. 159) (zwei- oder sogar dreigipfiig). 

Orientierende Messungen fiber die Abhgngigkeit yon h~.~ yon der Reiz- 
dauer bei konstantem I • ergaben • == 20 bis 60 msec als obere Grenze ffir die 
Gfiltigkeit des sog. Reizmengengesetzes. 

Die Nnderungen des G e s a m t a u g e n - P o t e n t i a l s  mit der Beleuch- 
tungsst/irke (8 Versuche) sind gleichartig wie beim Retinapotential. Die bereits 
erw/ihnte positive Komponente erschwert aber die Auswertung, weil durch sie 
beim dunkeladaptierten Auge he bereits positivist  und nach Reizende das Po- 
tential noch weiter positiv wird (Abb. 9). Die GrSge dieser positiven Kompo- 
nente steigt mit der Intensit/it, sie h/ingt von dem Produkt I ~ ab. 
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6. D a s  B e l i c h t u n g s p o t e n t i a l  i n A b h / i n g i g k e i t  v o m  
A d a p t a t i o n s z u s t a n d  

In 9 Versuchen wurde der Einflug des Adaptationszustandes auf das Belichtungspotential 
untersucht. Zun/ichst wurde die Retina l/ingere Zeit, meist 2 bis 5 Minuten, helladaptiert. Da- 
na&, angefangen bei 30 sec nach Ende der Adaptationsbelichtung, wurde mit geometrisch 
steigendem Reizabstand das Belichtungspotentiat f/Jr gleich helle und gteich lange Reize regi- 
striert. 

Die Ver~inderungen des Belichtungspotentials mit der Adapta t ion ~hneln 
den Ver~nderungen mit der Beleuchtungsst/irke. Die Ampli tudenwerte  steigen 
ffir die drei untersuchten Belichtungszeiten in/ ihnl ichen Kurven. 
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~v 1 ~v1 
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I ' " ' 1  
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Abb. I7. Belichtungspotentiale einer isolierten Retina bei versdliedenem Adaptationszustand. 
I = I00; T ca. 40 msec. a: 0,5 rain, b: 2 rain, c: 64 rain nach einer 5 rain dauernden Hell- 

adaptation bei I ~ 100. Derselbe Versuch wie Abb. I8. 

Ffir kurze Reize wird das Belichtungspotential mit zunehmender  Dunkel- 
adaptat ion h6her und 1/inger (Abb. 17). Im Verlaufe der Dunkeladaptat ion tritt 
in den Kurven der Met}grSgen des Belichtungspotentials eine Unstetigkeit auf, 
die bei kurzen Reizen besonders deutlich an t ..... und tl und etwas anch an t2 
(und t:?) zu erkennen ist (Abb. 18). hma., steigt in einer zun/ichst steilen, allm/ih- 
lich immer flacher werdenden Kurve. t .... und tl fallen in der ersten Zeit der 
Dunkeladaptation,  sp/iter steigen sie. t~ steigt stark und t: sinkt mit zunehmen- 
der Dunkeladaptation.  Im Verlaufe der Dunkeladaptat ion ist zuerst tl gr6ger 
als t2, sp/iter wird t2 grSger als tl, was neben der Ampl i tudenzunahme die auf- 
f/illigste Ges ta l t inderung  des Belichtungspotentials im Verlaufe der Dunkel- 
adaptat ion ist (Abb. 17 und 18). sl steigt anfangs sehr, sparer inde r t  es sich we- 
nig, meist f/ilk es etwas, ss steigt anfangs und f/illt sp/iter etwas. 

Mehrgipfligkeiten der Potentiale, wie sie durch Variat ion der Intensit/it zu 
demonstrieren sind (s. o.), sind auch dutch Verfinderung des Adaptationszustan- 
des zu erhalten. 

Das Belichtungspotential macht bei langen Reizen mit steigender Dunkel- 
adaptat ion/ihnliche Ges ta l t inderungen durch wie mit steigender Beleuchtungs- 
st/irke (Abb. 19). Auch bier l~gt sich in der Regel im Verhalten yon he, t~ und h= 
eine Unstetigkeit im Kurvenverlauf  erkennen (Abb. 20). Am unregelm~gigsten 
ist die Kurve yon hn. Die drei Kurven yon he, t~ und hn haben einen/ihnlichen 
Verlauf. Offenbar beeinflugt derselbe Vorgang diese drei Mef;gr6gen und er- 
heblich st/irker als hm~x. 
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Abb.  18. D i e  M e l ~ g r 6 g e n  des Belichtungspotentials in Abhtingigkeit yon der Dauer der Dunkel- 
adaptation. I ~ 100; • ca. 40 msec .  1 0 0 ° / 0 - W e r t e  64 rain nach Ende der Dauerbelichtung: 

hmax ~ 0,123 m V ;  tmax = 62,4 msec ;  tt - 18,0 msec ;  t l  = 25,2 msec ;  t2 = 50,4 rese t .  
Abszisse: Zeit nach Ende e'iner 5 rain dauernden Helladaptation bei I = 100. 
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A b b .  19. Belichtungspotentiale einer isolierten Retina bei verschiedenem Adaptationszustand. 
I = 2,1; ~ ca.  1 sec. a:  0,5 m i n ,  b:  1 ra in ,  c: 4 ra in ,  d:  128 min nach Ende einer 4 min dauernden 

Helladaptation bei I = 100. 

hmax steigt mit der Dunkeladaptation in einer Kurve von tihnlichem Ver- 
lauf wie bei kurzen Reizen (Abb. 18). Dagegen steigt h~ mit der Dunkeladapta- 
tion - -  anders als mit steigender Intensittit - -  in unregelmfigiger, gezackter 
Linie, einmal steiler, damn wieder flacher als hm~x. to und h~ nehmen mit der 
Dunkeladaptation zu, h~ vergleichsweise sttirker als mit der Intensittit oder der 
Reizdauer. 

Ca. 2 Stunden nach einer Helladaptation yon 5 Minuten Dauer ist die 
Dunkeladaptation praktisch abgeschlossen. 

Das Ausmaf~ der Ver~nderung des Belichtungspotentials wird mit zuneh- 
mender Dauer der Helladaptation gr6ger. Abb. 21 zeigt den Einflug der Dauer 
der Helladaptation auf die Amplitude des Belichtungspotentials bei kurzen 
Reizen. 
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Abb. 20. Die Meggr6t~en des Belichtungspotentials in Abh~ingigkeit yon der Dauer der Dunkel- 
adaptation. I -- 100; v ca. 1 sec. 100 °/~-Werte 64 min nach Ende der Dauerbelichtung: 

hmax = 0,240 mV; he -- 0,119 mV; te = 190,0 msec; hn = 0,081 mV. Abszisse: Zeit  nach 
Ende einer 5 min dauernden Hel ladaptat ion bei I = 100. 

JO0 

'/, 

75 

h ~ a x  

50 

I J I _ _ 1  I I I [ 

I 2 5 10 20 50 I00 200 500 sec 

Abb. 21. Die maximale Ampli tude (hmax) des Belichtungspotentials in Abh~ingigkeit von der 
Dauer der Helladaptation. Kurve a: 0,5 rain, Kurve b: 1 min nach Ende der Hel ladaptat ion 

gemessen. Abszisse: Dauer der Hel ladaptat ion;  Ordinate: hmax in °/0 des Wertes  
vor der jeweiligen Helladaptat ion.  

Die Kurven wurden aus einem Versuch in folgender Weise gewonnen: 30 sec (Kurve a) 
und 60 see (Kurve b) nach Ende der jeweiligen Hel ladaptat ion wurden ein Belichtungspotential 
mit 40 msec langen Reizen ausgel6st und hmax gemessen Die Wer te  wurden mit entsprechen- 
den Werten  vor der Helladaptat ion verglichen. Die einzelnen Hel ladaptat ions-Per ioden folgten 
einander im Abstand yon 2 bis 8 Minuten, zun/ichst in einer Folge zunehmender Adaptat ions-  
zeiten, anschlie6end in umgekehrter Reihenfolge. Die beiden Kurven stellen Mittelwerte aus 
beiden Megreihen dar. 

Die Helladaptation beeinflu6t die Belichtungspotentiale ffir kurze Reize 
relativ st~irker als die fiir lange. So ist nach starken Helladaptationen (z. B. 
10 min) h .... fiir 1 sec lange Reize nur stark verkleinert, wfihrend es fiir 
40 msec und 5 msec lange Reize der gleichen Intensit/it gleich Null  ist. Nach 
st/irkerer Helladaptation 1/igt sich also mit kurzen Reizen kein megbares Be- 
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lichtungspotentiat ausl/Ssen. Im Verlaufe zunehmender Dunkeladaptation wird 
f/ir 40 msee lange Reize ein Belichtungspotentiat wiederum friiher megbar als 
f/_ir 5 msec lange Reize. Die hm~-Kurven, die fiir die drei Reizl/ingen zu v e r -  
schiedenen Zeiten nach Ende der Helladaptation beginnen, haben alle/ihnlichen 
Verlauf. Sie steigen mit zunehmender Dunkeladaptation anfangs steil und 
werden allm~ihlich flacher. 

Das G e s a m t a u g e n - P o t e n t i a l  (3 Versuche) zeigt ganz entsprechende 
adaptative Verfinderungen (Abb. 9) wie das Retinapotential. Auff/illig ist je- 
doch das Verhalten der positiven Komponente (s. S. 162). Diese wird (ebenso wie 
hn beim Retinapotential) durch Variation des Adaptationszustandes in weit 
st/irkerem Mage verfindert als durch Variation der Intensit~t oder der Dauer 
des Reizlichts. Die positive Komponente steigt mit zunehmender Dunkel- 
adaptation. 

Bei mittlerem Adaptationszustand des Auges kann die positive Kompo- 
nente nur durch hohe Beleuchtungsst/irken demonstriert werden. Es handelt sich 
hierbei offenbar um eine positive Spannung, die in der ersten kurzen Zeit der 
Belichtung rasch, spfiter nur noch langsam zunimmt und einen Endwert erreicht. 
In der Dunkelheit nimmt sie erheblich langsamer wieder ab. 

Im fibrigen sind die beobachteten Verfinderungen am Gesamtaugen-Po- 
tential die gleichen" wie die am Retinapotential. 

7. D i e  W i r k u n g  e l e k t r i s c h e r  S t r 6 m e  a u f  d i e  R e t i n a i m  D u n k e l n  

In 6 Versuchen wurde versucht, die isolierte Retina mit negativen und positiven Rechteck- 
Impulsen verschiedener Dauer und verschiedener Amplitude elektrisch zu reizen. Es konnte je- 
doch in keinem Versuch sicher eine Reaktion der Retina festgestellt werden. Eine eventuelle 
Reaktion der Retina auf hohe Reizst6t~e konnte aber vielleicht nicht bemerkt werden, da durch 
die hohen Spannungsst61~e der Verst/irker kurzfristig fibersteuert war. 

Auch die Polarisation wird nach der Polaritfit der distal gelegenen Polarisationselektrode 
bezeichnet: negative (kathodische) Polarisation (distale Polarisationselektrode negativ gegen- 
fiber der proximalen) und positive (anodische) Polarisation (umgekehrt). 

0 4 s e c  

Abb. 22. Spannungsoszillationen an einer isolierten Retina bei Potarisation von -]- 4 V 
im Dunkeln. 

In den Versuchen mit langdauernden Polarisationen kann durch die Polari- 
sation die Grundlinie unruhig werden. In 3 der 6 Versuche zeigten sich sowohl 
auf positive als auch auf negative Polarisation ohne Belichtung an den AbleR- 
etektroden megbare, mehr oder weniger regelmfi~ige Oszillatlonen (Abb. 22), 
die mit zunehmender Polarisation gr6ger wurden und sehr erhebliche Gr6f~en 
erreichen konnten"~). Diese Oszillationen traten in den 3 Versuchen bei sehr ver- 
schiedenen Polarisationsspannungen (in 2 Versuchen etwa ab 1 V, in 1 Versuch 
etwa ab 10 V) auf, und zwar bei positiver und negativer Spannung ungeffihr 

*) Die Unruhen der Grundlinie bei h6heren Polarisationsspannungen in Abb. 23, 24 und 
26 sind vermutlich durch St6rspannungen im Polarisations-Stromkreis verursacht. 
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gleicher Hghe, bei Katelektrotonus bereits bei etwas niedrigerer  Spannung als 
bei Anelektrotonus.  In einem Versuch waren  die Oszillationen schon bei einer 
Polar isat ionsspannung yon 1 bis 2 V grgger  als das Belichtungspotential.  In 
diesem Versuch konnten die Oszillationen fiber den Polarisationsbereich yon 
1 his 40 V untersucht werden. Die Ampl i tuden  der Oszillationen nahmen mit 
steigender kathodischer Polarisat ion immer weiter  zu. Mit steigender anodi-  
scher Polarisat ion nahmen die Ampl i tuden  der Oszillationen his zu einem 
Maximum (bei etwa ÷ 20 V) zu, um bei h6herer  Polarisat ion wieder  abzuneh- 
men. Auch fiberdauern diese Osziltationen, kleiner werdend,  den Polarisations- 
strom nach Abschalten eine Zeitlang. Ihr  Verhal ten  gegenfiber steigender posi- 
t iver  sowie negat iver  Polarisat ion ist also dem des Belichtungspotentials /ihn- 
lich (s. u.). Das l~gt vermuten,  dab hierbei vielleicht /ihnliche Vorgfinge eine 
Rolle spielen, wie sie an der Bildung des Belichtungspotentials beteiligt sind. 

8. D i e  W i r k u n g  y o n  P o l a r i s a t i o n s s t r 6 m e n  a u f  d a s  
B e l i c h t u n g s p o t e n t i a l  

Um deutliche Polarisationseffekte auf das Belichtungspotential zu erzielen, mugten sehr 
hohe Spannungen angelegt werden: 0,5 his 4,0 V, das entspricht Str6men yon 0,02 bis 0,2 mA. 
In 3 Versuchen wurden maximal noch weit h6here Spannungen (bis zu 40 V) verwandt. 

In 6 Versuchen wurde an isolierten Retinen der Einflug des Polarisationsstroms auf das 
Belichtungspotential untersucht. Es wurde dabei folgendermaflen vorgegangen: Nach Registrie- 
rung eines Belichtungspotentials unter den fiblichen Bedingungen fiber die Ableitelektroden 
wurde an die Polarisationselektrode eine Polarisationsspannung gelegt. Etwa eine Minute sp/i- 
ter wurde w/ihrend des Fliegens des Polarisationsstroms unter sonst gleichen Bedingungen ein 
Belichtungspotential registriert. Anschliet~end wurde der Polarisationsstrom abgeschaltet und 
eine Minute nach dem Absehalten wieder ein Belichtungspotential registriert. Das Potential 
wShrend der Polarisation wurde mit dem Mittelwert der Potentiale vor und nach der Polari- 
sation verglichen. 

Dabei erseheinen die polarisationsbedingten VerSnderungen ein wenig kleiner als sie in 
Wirklichkeit sin& da die Polarisationswirkung nach Abschalten des Polarisationsstroms in ge- 
wissem Umfang noeh eine Zeitlang andauert (s. u.). 

Unruhen der Grundlinie, die yon Versuch zu Versuch bei verschieden hoher Polarisation 
auftraten (meist fiber 20 V), erschwerten die Messung der Belichtungspotentiale. In einem Vet- 
such traten bereits bei einer Polarisation yon 1 V so groge Oszillationen auf, dab Belichtungs- 
potentiale nicht mehr zu messen waren. 

Durch Polarisat ion werden Ampli tude  und Form des Belichtungspotentials 
in starkem Mage  ver/indert.  Das Belichtungspotential auf  kurze Reize (~ = 20 
bzw. 40 reset) wird durch anodische Polarisat ion vergr6flert  und ver lSngert  
(abb .  23). 

hm~ wird mit steigender posit iver Polar isat ion zunehmend bis zu einem 
Maximalwer t  vergr/igert,  bei noch h/iherer Polarisat ion immer  weniger  ver-  
grSflert, schlieglich sogar verkleinert  (Abb. 23 und 25). tm~ steigt fiber den gan-  
zen geprfiften Bereich. tl wird bei geringem Anelektrotonus verkleinert ,  bei 
hohem vergrgt~ert, ebenso h. t,~ zeigt nach Ar t  und Grgf~e etwa die gleichen Ver-  
/ inderungen wie hm~.~, sl steigt bei geringer und sinkt bei hoher  positiver Polari-  
sation, s~ steigt bei niedrigem Anelektrotonus sehr wenig, bei hohem sinkt es 
stark. Die relat iven Anderungen  von hm~.~ sind keineswegs stets so erheblich wie 
in Abb. 23 und 25 (vgl. z. B. Abb. 26). 

Noch auffa l lender  sind die durch Katelektrotonus bedingten Verf inderun- 
gen des Belichtungspotentials (Abb, 24). Bei geringen negat iven Polar isa t ionen 
sinken beim Belichtungspotential auf kurze Reize hm~x, t ..... tl (wenig) tl sowie 
t2. Die mit t leren Steilheiten sl und s2 steigen beide. Mit anderen Wor ten :  die 
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Abb.  23. Belichtungspotentiale einer isotierten Retina unter dem Einflut~ y o n  Anelektrotonus. 
I = 100; 7: ca. 20 msec .  Die Zahlenreihe rechts gibt die H6he der Polarisationsspannung an. 

Aus demselben Versuda wie A b b .  24 u n d  25. 
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A b b .  24. Belichtungspotentiale einer isolierten Retina unter dem Einf lu t ]  v o n  Katelektrotonus. 
I = 100, ~r ca. 20 msec .  V g l .  A b b .  23 

Amplitude wird kleiner, Anstieg und Abfall werden steiler und kiirzer und die 
Latenzzeit sinkt kaum. 

Mit hSherer kathodischer Polarisafion ist hm~x st/irker verkleinert. Nach 
dem negativen Maximum wird das Potential posifiv und kehrt von da aus zur 
Grundlinie zurfick. Bei sehr hohem Katelektrotonus (urn - -  20 V) wird dann 
das Belichtungspotential rein positiv registriert. 
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Bei den Ver~inderungen durch kathodische Polarlsation schelnt die Angabe von tl und t2 
daher wenig sinnvoll. Es werden ausgewertet die Amplituden des negativen und des positiven 
Maximum hm~x_ und hm~x+, beide yon der Grundlinie aus gemessen, und aut]erdem die Zei- 
ten vom Reizbeginn bis zum negativen bzw. positiven Maximum tra~x_ und tmax+. Diese Werte 
werden mit dem wie fiblich gemessenen hnaax- bzw. tmax-Wert des nicht polarisierten Potentials 
verglichen. Abb. 25 zeigt eine solche Auswertung. 
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Abb. 25. Die Mef~gr6~en des Belichtungspotentials in Abh/ingigkeit v o n d e r  Polarisations- 
spannung. I = 1 0 0 ;  v ca. 20 msec. 100°/0-Werte: Mittelwerte aus den Belichtungspotentialen 
vor und nach der jeweiligen Polarisation. Abszisse: Polarisationsspannung. Vgl. Abb. 23 und 24. 
Der Knick in der hm~x-Kurve an der Grenze zwischen positiver und negativer Polarisation ist 

nicht signifikant. 

Bei steigender negativer Polarisation nimmt hm~_ bis auf Null  ab, hm~+ 
steigt ausgehend yon Null  fiber den ganzen geprfiften Bereich an. tl sinkt und 
steigt, wenn das negative Maximum verschwindet, sprungha~ an, um von dem 
erh6hten Wert aus wieder zu sinken, tm~x+ bleibt aber stets erheblich gr/~fler so- 
wohl als tm~_ als auch als tr~:, des unpolarisierten Potentials. Das positive 
Maximum wird also stets erheblich spfiter erreicht als das Maximum des Po- 
tentials ohne Polarisation. 

In dem Versuch, nach dem die Abb. 23 bis 25 gezeichnet sind, wurden zuerst alle posi- 
tiven Polarisationen gemessen, anschliet~end atle negativen. Durch die starken positiven Polari- 
sationen war die Retina bereits so gesch~idigt, dat~ bei Beginn der kathodischen Polarisations- 
reihe die Potentiale erheblich kleiner waren als bei Beginn der anodischen (vgl. Abb. 23 a und 
24 a). In anderen Versuchen wurde zuerst negativ polarisiert und dann positiv. Dann waren 
entsprechend die Potentiale zu Beginn der positiven Polarisationsfolge verkleinert. Diese Sch~i- 
digungen durch hohen Anelektrotonus haben zur Folge, dat~ die Kurven auf der negativen 
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Seite des Diagramms zu ilach erscheinen. Wenn vor der positiven Polarisation negativ polari- 
siert wird, verlaufen die Kurven steiler aber sonst gleichartig wie in Abb. 25. 

Durch diese polarisationsbedingten Sch/idigungen ist der Knick der hm~x- 
hm~_-Kurve bei der Polarisation Null zu erkltiren. Wenn nicht so hohe Polari- 
sationsspannungen wie in diesem Versuch verwandt wurden oder positive und 
negative Polarisation immer abwechselnd aufeinander folgten, zeigte sich, dag 
die hm~- und die hm~_-Werte bei Polarisationen zwischen etwa - -  15 V und 
+ 15 V auf einer gemeinsamen Geraden liegen. Die hm,~-Kurve hat in diesem 
Bereich ihre h6chste Steilheit. 

Das Potential bleibt no& t/ingere Zeit nach der Belichtung bei anodischer 
Polarisation auffallend negativ, bei kathodischer Polarisation positiv der 
Grundlinie. 
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mV ] . ~ v ~ , 1 6 V  

r J m l ~ l l "  i . I 
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Abb. 26. Belichtungspotentiale einer isolierten Retina unter dem Einflug von anodischer bzw. 
kathodischer Polarisation. I =': 100; v ca. 1 sec. 

Bei Belichtungspotentialen fiir tange Reize treten entsprechende Verfinde- 
rungen des Belichtungspotentials durch die Polarisation auf (Abb. 26). Auff/illig 
ist, dal; die Polarisation offenbar die H6he des Plateau (und damit he) st/irker 
beeinflugt als die des Maximum (hm~x), So verkleinert anodische Polarisation 
den relativen Hghenunterschied yon Maximum und Plateau, w/ihrend kathodi- 
sche Polarisation ihn vergrSgert. 

Die Wirkung der positiven und der negativen Polarisation hSlt in gerin- 
gerem Umfang auch nach Abschalten des Stroms no& einige Zeit (his zu meh- 
reren Minuten) lang an.,Dieser Effekt ist vor allem bei hSheren Polarisationen 
und besonders deutlich an dem Verhatten von h . ~  zu erkennen. Do& auch die 
anderen MeggrSf~en des Belichtungspotentials zeigen diese Ers&einung. 

Am g a n z e n A u g e (ein Versuch) waren die polarisationsbedingten Ver- 
5nderungen des Beli&tungspotentials gering. Es konnten wegen Unruhen der 
Grundlinie bei hSheren Spannungen nur schwache Strgme verwandt werden. 
Polarisationen gleicher SpannungshShe wie die bei der isolierten Retina ver- 
wandten hatten einen deutlichen, aber kleinen Einflug auf die Gestalt des Be- 
lichtungspotentials. 

Der Hauptteil der Polarisationsspannung fiel vermutlich fiber der Cuticula 
ab, deren hoher Widerstand den polarisierenden Strom gering machte. Die 
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Ver/inderungen des Belichtungspotentials sind gleicher Art wie an der isolier- 
ten Retina. 

IV. D i s k u s s i o n  

Das Retinapotential von Eupagurus ist ein typisches Sehzellenpotential, 
das in seiner Gestalt den einfachen Sehzellenpotentiaten der bisher untersuch- 
ten Augen, zumindestens der Evertebraten, gleicht. Auch mit dem intrazellul/ir 
abgeleiteten Generatorpotential der exzentrischen Zelle des Limulus-Ommati- 
dium ist die Nhnliehkeit sehr grog. Das Retinapotential des Eupagurus-Auges 
ist aber, im Gegensatz zn dem intrazellul~ir abgeleiteten Potential bei Limuhts, 
kein einheitliches, sondern ein S u m m e n p o t e n t i a l  (vgl. GRA~IT, 1947), ZU 
welchem viele Retinulae ihren Beitrag leisten. Die einzelne Retinula erzeugt 
bei Belichtung ein Potential, wobei ihr Distalende negativ gegeniiber dem pro- 
ximalen wird. Es ist nicht sicher, ob das Retinulapotential in sich einheitlich 
ist. M~iglich erscheint, dab es aus mehreren/ihnlichen Komponenten (z. B. mit 
verschiedenen spektralen Empfindlichkeiten) zusammengesetzt ist (WALTH~t, 
1958). Ob sich die erregten Retinulae in der isolierten Retina gegenseitig beein- 
flussen, ist ni&t sicher auszuschliegen. HA~'rLINE und RATLIFF (1957) zeigten am 
Limulus-Auge eine starke hemmende Wirkung eines erregten Ommatidium auf 
die Entladungsfrequenz der Nervenfasern der benachbarten Ommatidien, die 
jedoch nur auftrat, wenn die nerv~isen Verbindungen hinter dem Auge intakt 
waren. 

Der Beitrag der einzelnen Retinula zum Retinapotential ist unterschiedlich grog. Er h/ingt 
yon der Orientierung der Retinulae ab. Verschieden orientierte Retinulae werden verschieden 
beli&tet und bilden daher unterschiedli&e Belichtungspotentiale aus. Zum anderen wird vom 
Retinulapotential in der Hauptsache nur die Komponente in Richtung der L/ingsachse des Ver- 
suchsgef,iges abgeleitet. Die Retinulae, deren L~ingsa&sen in der Ableitrichtung stehen, liefern, 
wenn ihre Zahl gegeniiber den anders orientierten nicht gering ist, den Hauptanteil des regi- 
strierten Retinapotentials. Sie bestimmen damit im wesentlichen dessen Form; denn sie werden 
am st/irksten belichtet und f/ir sie sind die Ableitbedingungen am gfinstigsten. 

Die Orientierung der Retinulae ist yon Versu& zu Versuch versehieden und damit sind es 
die Ableitbedingungen und die Belichtung der Retinulae trotz konstant gehaltener Beleuch- 
tungsstS.rke der Retina. 

Die Retinapotentiale aus vers&iedenen Versuchen sind einander sehr 5.hnli&, da in der 
Regel v ide  Retinulae einer Retina ann~ihernd parallel der L~ingsachse des Versuchsgef,lges 
orientiert sin& Da die Retinulapotentiale synchronisiert sind, summieren sie sich zu einem 
Retinapotential, dessen Verlauf etwa dem eines ,,mittleren" Retinulapotentials m~tspricht. 

Aberrante Formen des Retinapotentials (Abb. 7) erkl/iren sich als Summenpotentiale ver- 
schieden orientierter (unter Umst~inden zum Teit invers ge|agerter) Retinulae auf verschiede- 
nero Erregungsniveau. 

Bei den verschieden orientierten Retinulae ist der Adaptationszustand nicht gleieh. Die in 
Lichtrichtung stehenden Retinulae werden bei Belichtung st~irker helladaptiert als die iibrigen 
Retinulae. Daher miissen mit der Adaptation Formver~inderungen der Summenpotentialkurve 
auftreten. Dies kann z. B. die bei Ver~indernng des Adaptationszustandes auftretenden Mehr- 
gipfligkeiten der Potentialkurven fiir kurze Reize erkl/iren. Vedinderungen der Form des Be- 
lichtungspotentials mit der Adaptation sind daher allein kein Beweis fiir verschiedene am Be- 
lichtungspotential beteiligte Komponenten. 

Entsprechend lassen sich die Mehrgipfligkeiten bei Variation der Beleuehtungsst~irke deu- 
ten (Abb. 6). Bei h6heren Intensit~iten befinden sich die im Sum menpotential dominierenden 
Retinulapotentiale auf dem steilen Tell der Kurve fiir hmax = f (I), andere bereits auf dem 
flacheren Kurventeil. Mit fallender Intensit/it sinkt hm,~x dann bei den ersteren steiler als bei 
den letzteren und dadurch treten diese st~irker in Erscheinung. 

Beim G e s a m t a u g e sind die Belichtungsbedingungen und damit das Erregungsniveau 
der einzelnen Retinula ebenfalls sehr verschieden. Die gerade gestre&ten Ommatidien besitzen 
noch ihren dioptrischen Apparat, so dag bei Ommatldien in Lichtrichtung - -  und das ist immer 
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eine verh/iltnism/iflig kleine Anzahl im Gesamtauge - -  ein hoher Anteil des einfallenden Lichts 
an empfindliche Orte der Retinula gelangt. Hier ist die Lichtausnutzung sehr groB. Andererseits 
finden sich im Gesamtauge viele Retinulae, die weniger bzw, weit weniger belichtet werden. 

Die Ableitbedingungen sind beim Gesamtauge aber ffir alle Retinulae etwa gleich g/in- 
stig, Daher ist hier der Beitrag der gering betichteten RetinuIae zum abgeleiteten Summen- 
potential vergleichsweise h6her als bei der isolierten Retina. und damit sind die Formvaria- 
tionen bei Ver/inderung yon Adaptationszustand oder Reizlichtintensit/it grSt~er. 

Die Or ient ierung der Ret inulae  hat  also einen deutlichen Einflut~ auf  die 
Form des Belichtungspotentials.  Dieser  I/it~t sich aber  in seiner Richtung fiber- 
sehen und bei der  Betrachtung der Abh/ingigkei t  des Belichtungspotentials yon 
der  Reizintensit/it  und  vom Adapta t ionszus tand  berii&sichtigen. 

Neben  der  Or ien t i e rung  der  Ret inulae  beeinflussen die Wide r s t andsSnde-  
rungen  in der  Ret ina GrSl~e und Form des regis t r ier ten Belichtungspotentials 
(vgl. hierzu Abb. 27). Das registr ier te  Betichtungspotential  ist eine Funktion 
der  Spannungen  und Widers t / inde  in der  Ret ina  sowie von deren  ;4nderungen.  
Verzer rende  kapazi t ive  Komponen ten  sind wegen der  Langsamke i t  der Vor-  
g/inge wohl zu vernachl/issigen. 

Die Verzer rung  der  Form des Belichtungspotentials ist vermutlich nicht 
sehr stark. Dies kann aus der grogen Ahnliehkeit  des hier registr ier ten Belich- 
tungspotent ials  mit  dem im Limulus -Auge  intrazellulfir gemessenen Belich- 
tungspotent ia l  geschlossen werden.  Doch wird neben h~,~ vermutl ich aueh der  
zeitliche Ver lauf  des Belichtungspotentials verSnder t  sein. Dies kann den Ver-  
lauf  der Kurven  beeinflussen. Z. B. werden,  wenn die W i d e r s t a n d s a b n a h m e  
bei Belichtung mit  steigender Intensit/it  grgt~er wird, die h ........ - W e r t e  bei s tar-  
ker Beleuchtung re la t iv  grSfler gemessen als bei geringer.  

Die bei Belichtung gemessene A b n a h m e  d e s  W i d e r s t a n d s  der Re- 
t ina ist offensichtlich eine Abnahme  des inneren Wide r s t ands  der ,,Lichtbatte- 
rie". Da  diese Lichtbatterie sehr wahrscheinl i& in der Oberf l / i&enmembran  
der Sehzelle zu suchen ist (s. u.), bedeutet  dies vermutl ich eine Abnahme  des 
Membranwide r s t ands  dur& die Belichtung. Es kSnnte au& eine Verkleine-  
rung  der Shun t -Wide r s tSnde  R~ in Abb. 27 bedeuten,  e twa dutch eine Zu-  
nahme  der Ionenkonzent ra t ion  in der U m g e b u n g  der Retinulae.  Doch ist dies 
u. a. wegen der hohen Ionenkonzent ra t ion  in der physiologischen Salzl6sung 
sehr unwahrscheinlich. Auch eine A b n a h m e  des Wide r s t ands  der Basa lmem-  
b ran  bei Belichtung ist wohl auszuschlief~en. 

Fiir die weitere Diskussion sollen einige am Komptexauge des Schwertschwanzes Limulus 
gewonnene elektrophysiologische Befunde herangezogen werden. 

Im Ommatidium yon LimMus linden sich zwei Arten yon Sehzellen, die sich morpholo- 
gisch und elektrophysiologisch nntersdleiden: die Retinulazellen (8 his 20 pro Ommatidimn) 
und 1 bis 2 exzentrische Zellen (HARTLINE, WAGNER und MACNICHOL, 1952; WA'I~RMAN und 
WIERSMA, 1954; FUORTES, 1958a). FUORTES beschreibt die elekfrophysiologischen Unterschiede 
folgendermaflen: der eine Typ, vermutlich die Retinulazelle, liefert groge Belicbtungspoten- 
tiale und kleine oder keine Nerven-Aktionspotentiale, der andere Typ, vermutlich die exzen- 
trische Zelle, lieferf grot~e Belichtungspotentiale mad fiber 40 mV grol~e Nerven-Aktionspoten- 
tiale. In der Regel sind die Belichtungspotentiale kleiner als das RuhepotentiaI. Beim ersten 
Zelltyp wurden aber in einigen F/i/len grgf~ere Belichtungspotentiale als Ruhepotentiale ge- 
funden. 

Die hier beschriebenen Messungen sind alle an dem zweiten Typ der Sehzellen, also ver- 
mutlieh an den exzentrischen Zellen, ausgef/ihrt. Der verdi&re Zelleib der exzentrischen Zelle 
besitzt einen distalen Fortsatz, oft auch ,,Dendrit" genannt, der in der zentralen Act~se des 
Rhabdom liegt, proximal geht eine Nervenfaser ab. 

Von HARTLINE. WAGNER und MAcNIcHoI. (1952) wurde bei Limulus mittels Mikroelek- 
trode im Dunkeln ein RuheDotential yon rund 50 mV (innen negativ gegen aufien) gemessen. 
Durch Belichtun~ wird die Zelle anhaltend depolarisiert (Generatorpotential) und dieser lang- 
samen Depolarisation fiberla~ern sich rasche Aktionspotentiale, deren Frequenz der Depolari- 
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sation proportinal ist. Diese Aktionspotentiale sind den fortgeleiteten Aktionspotentialen in 
der yore Ommatidium abgehenden Nervenfaser synchron. Die GrSfie der Depolarisation h/ingt 
yon der Lichtintensit/it ab. 

ToMrrA (1956) zeigte, dag das Generatorpotential und die raschen (Nerven-)Aktions- 
potentiale an verschiedenen Orten entstehen und entwickelte (1957) eine Vorstellung fiber die 
Entstebung der Nerven-Aktionspotentiale: Die Depolarisation der Membran der exzentrischen 
Zelle verursacht einen nach augen gerichteten Stromflug in den benachbarten Membranabschnit- 
ten. Dadurch wird die Nervenmembran an der Austrittsstelle der Nervenfaser aus der exzen- 
trischen ZeIle depolarisiert und so die rhythmische Enttadung der Nervenfaser hervorgerufen. 
TOMITA gibt an, dag eine Abnahme des Widerstands der Membran der exzentrischen Zelle zu 
Beginn der Belichtung und eine Zunahme des Widerstands im Verlauf der Belichtung erfolgt. 

FUORTES (1959a) konnte nachweisen, dag der Widerstand der Zellmembran bei Belich- 
tung verringert wird, und zwar nur durch Belichtung, nicht aber durch elektrische StrSme. Er 
postulierte, daft die Frequenz der Nerven-Aktionspotentiale alleln yon der Gr6t~e des Mem- 
branpotentials der Sehzelle abh/ingt, gleichgfiltig, ob eine Depolarisation durch Belichtung oder 
durch Polarisationsstrom oder durch beide gleichzeitig die GrSge des Membranpotentials be- 
stimmt. Wenn die Depolarisation der Membran - -  sei es durch starke Belichtung oder durch 
Polarisationsstrom - -  einen bestimmten hohen Wert fiberschreitet, verschwinden die Nerven- 
Aktionspotentiale. 

RVSHTON (1959) zeigte in einer Analyse der Messungen yon FVORTES (1959a), dag die 
Ergebnisse yon FUORTES quantitativ aus dieser Annahme folgen und die Widerstandsabnahme 
der Sehzellenmembran dem Logarithmus der Intensit/it proportional ist. 

FUORT~S (t959a) nimmt an, dag die Lichtabsorption im Gebiet des Rhabdom stattfindet 
und dag dort eine chemische Substanz freigesetzt wird, die eine Erh6hung der Permeabilidit 
der Membran des distalen Fortsatzes verursacht. Als Folge davon wird die Membran des ,,Den- 
driten" depolarisiert (Generatorpotential). Diese Depolarisation breitet sich dann elektrotonis& 
fiber die ganze Zelle aus und verursacht dutch Depolarisation der Membran des abgehenden 
Axon rhythmische Nervenentladungen. 

Die Widerstandsabnahme der Retina bei Belichtung, das VerhMten des 
Belichtungspotentials bei Polarisation und gegenfiber dem Ionenmilieu (STIEVE, 
1959b) mac_hen es sehr wahrscheinlich, dag auch bei Eupagurus das Belichtungs- 
potential ein M e m b r a n p o t e n t i a l  ist. l~ber den genauen Ort der Entste- 
hung des Belichtungspotentials lassen sich Einzelheiten noch nicht angeben. 

In der Retinula des Eupagurus-Auges (und das gilt ffir viele Krebs- und 
Insekten-Augen) gibt es keine solche morphologis& ausgezeichnete Zelle wie 
die exzentrische Zelle im Auge des Schwertschwanzes. Die naheliegende An- 
nahme, daft hier alle Retinulazellen ~hnliche Potentiale erzeugen, ist allerdings 
noch nicht bewiesen. 

In wohl allen bisher untersuchten Sehorganen entsteht das Sehzellen- 
potential in der Weise, dat; die freien Enden der Zellen negativ werden ge- 
genfiber der Austrittsseite des Nervenfortsatzes. Ob aber die ganze Oberfl/iche 
der Retinulazelle depolarisiert wird oder nur diskrete Abschnitte tier Ober- 
tl/iehenmembran, ist noch nicht sicher zu entscheiden. Vielleicht wird die ganze 
Oberfl/iche der Sehzelle depolarisiert und die Polariffit des Potentials bei 
/iugerer Ableitung ist dutch die Gestalt der Zelten verursacht. Denkbar ist 
abet auch (in Anlehnung an FUORTES), dat~ nur der an das Rhabdom grenzende 
Membranabsehnitt aktiv depolarisiert wird (und die Depolarisation sich dann 
elektronisch fiber die Retinulazelle ausbreitet)::'). Der Sehfarbstoff befindet 
sich sehr wahrscheinlich im Rhabdom oder in seiner unmittelbaren Nachbar- 
sehaft (STOCKHAMMER, 1956). 

Es ist anzunehmen, dat; auch bei Eupagurus die Betichtung eine Permea- 
bilit/its~inderung der Sehzellmembran verursacht, die der Lichtintensitfit pro- 

':') In einer Arbeit, die mir lelder nicht zug/inglich war, berichten HA~AOKA und YASU~I 
(1956) fiber Cambarus: . . . . .  the rhabdome was the site of the slow potential which induced a 
,response potential'" (zit. nach NAKA und KUWABARA (1959, S. 59). 
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portional ist. Diese bewirkt dann eine Depolarisation der Membran, das Be- 
li&tungspotential. Die Gr/SBe der Permeabilitfits/inderung ist wahrscheinlich 
fiber Zwischenglieder der Zahl der aktivierten Sehfarbstoffmolekfile proportio- 
nal. WuLrl~, FRY und LINDE (1955) zeigten ffir das Belichtungspotential von 
Melanoplus, dab sich mit der Annahme, die maximale Amplitude des Belich- 
tungspotentials sei der Zahl der aktivierten Farbstoffmolekfile proportional, 
die Abh~ngigkeit der maximalen Amplitude von Intensit/it und Dauer des 
Reizlichts quantitativ beschreiben 1/iBt. Die Abhfingigkeit der Latenzzeit von 
den Reizbedingungen beschreiben sie quantitativ mit der Annahme eines foto- 
chemisch eingeleiteten autokatalytischen Prozesses. 

Die F o r m  des B e l i c h t u n g s p o t e n t i a l s  kann im wesenttichen abh/in- 
Ben von der Kinetik der Farbstoffreaktionen, vonder  Kinetik des Membran- 
geschehens und schliet~lich vonder  Kinetik der zwischengeschalteten Reaktio- 
nen. Bei geringen Lichtintensit/iten gleicht das Belichtungspotential etwa dem 
Verlauf der Ladung eines Kondensators, der sich dabei st/indig fiber einen 
gr6Beren Widerstand entlfidt. Hierbei macht eine hypothetische fotochemische 
Deutung der Vorgfinge keine Schwierigkeiten. Bei hohen Intensit~ten zeigt das 
Belichtungspotential ein Maximum und ein Plateau. Das kann durch die Ei- 
genschafien der Membran bedingt sein, zumal auch der KrebsmuskeI (vgl. FATT 
und GINSBOR6, 1958) einen sehr /ihnlichen, wenn auch rascheren Verlauf des 
Aktionspotentials zeigt. Eine Abnahme der Permeabilit~it der Membran im 
Laufe der Belichtung k6nnte die Ursache ffir die Gestalt des Belichtungspoten- 
tials bei hohen Lichtintensitfiten sein. 

Es ist wahrscheinlich, dab fotochemische Vorg/inge hierbei eine Rolle spie- 
len. Der Plateauwert bedeutet, dab nach 1/ingerer Belichtung das Potential 
nahezu ein Gteichgewicht erreicht hat und nur noch sehr langsam abnimmt. 
Das kann besagen, dab die Zahl der aktivierten Farbstoffmolektile, und daher 
die Zahl der aktivierbaren Farbstoffmolekfile, nur sehr langsam absinkt. Dann 
ist das Potentialmaximum zu Beginn einer starken, langen Belichtung ein Aus- 
druck daffir, dab die Konzentration an aktiviertem Farbstoff anfangs welt 
ras&er abnimmt als sparer. Die Permeabilit/itsabnahme der Membran k6nnte 
dutch diese Abnahme der Farbstoffkonzentration verursacht sein oder durch 
eine vom Farbstoff unabh~ngige Membraneigenschaft. Eine Abnahme der Farb- 
stoffkonzentration schon w/ihrend relativ kurzer Belichtungen postulieren u. a. 
auch WU~,FF, FRY und LINDE (1955) und WULFF (1956). 

Im Laufe der Belichtung mfigten demnach Vorg/inge an Bedeutung ge- 
winnen, die der Abnahme der Konzentration des aktivierbaren Farbstoffs ent- 
gegenwirken, - -  seien dies nun hinreichend schnelle Dunkelreaktionen (vgl. 
AUTRUM, 1958) oder ebenfalls eine Lichtreaktion, wie sie HUBBARD und ST. 
GEORGE (1958) ffir Rhodopsin yon Loligo fanden --, oder (und) Nachdiffusion 
yon Farbstoff in die wirksame lichtempfindliche Region (vgl. GRANIT, 1947). 
Die Konzentration des Sehfarbstoffs im Auge sinkt mit zunehmender Belich- 
tungszeit (bei Helladaptation). Dies bedeutet, dab das Plateau nicht durch ein 
echtes Gleichgewicht der Farbstoffreaktionen verursacht sein kann. Bei Belich- 
tung zerf/illt mehr Farbstoff als rfickgebildet wird und er regeneriert erst in 
der Dunkelheit vollst/indig, 

Der S/ittigungswert von h .... bei hohen Lichtintensit/iten, der in den vor- 
Iiegenden Versuchen bei den verwendeten geringen Lichtintensit/iten nicht er- 
reicht wurde, kann sowohl fotochemisch als auch durch Membraneigenschafien 
erkl/irt werden. Es ist allerdings zu bedenken, dab das Belichtungspotential 
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kein unverzerrtes Abbild der fotochemischen Vorg/inge im Auge darstellen 
kann. Dies geht u. a. aus der Komponentenanalyse  hervor (s. u.). Wahrschein-  
lich bezieht sich das Gesagte vornehmlich auf K I. 

Die positive K o m p o n e n t e  des Gesamtaugen-Potent ia ls  und hn des Re- 
tinapotentials zeigen, abgesehen von der entgegengesetzten Polung, in ihrem 
Verhal ten auffal lende Parallelit/it. Beide werden haupts/ichlich durch ihre 
Adapta t ion  beeinflut~t und h~ingen von I • ab. Es ist sehr wahrscheinlich, dat~ 
beiden derselbe Vorgang  zugrundeliegt  und dat~ das entgegengesetzte Vorzei- 
then durch die unterschiedlichen Ablei tbedingungen verursacht ist. Wie  aus den 
Diagrammen hervorgeht,  ist hi~ nicht so definiert yon der Adapta t ion  abhfingig 
wie etwa h ....... Die folgende Hypothese  kann diese Erscheinungen erkl/iren. 

Durch die Belichtung entsteht aut~erhalb der Sehzellen in der Umgebung  
der Retinulae ein Uberschug negativer Ladung  (bzw. ein Defizit positiver La-  
dung). Dieser wird allm~ihlich durch Diffusion oder durch chemische Reaktio- 
nen ausgeglichen. Die Cornea stellt gegeniiber der Basalmembran den grStge- 
ren Widers tand  dar. Ein negativer Ladungsfiberschug in der U m g e b u n g  der 
Retinulae wird unter diesen Umst/inden am Gesamtauge positiv und an der 
isolierten Retina negativ gemessen werden. Dem widerspricht nicht, dat~ bei 
intrazellul/irer Ablei tung am Limulus-Auge (vgl. z. B. FUORTES, 1958, Abb. 2) 
ein hohes h~ etwa in gleicher Weise gemessen wird wie hier an der isolierten 
Retina. Eine Anderung  der Ionenkonzentrat ion aut~erhalb der Zelle mug na- 
turgem/it~ auch das Membranpotent ia l  beeinflussen. 

Es ist demnach mgglich, beim Belichtungspotential zwischen zwei Kompo- 
nenten zu unterscheiden, die hier der Einfachheit halber mit K I und K II  be- 
zeichnet werden. K I i s t  das durch die Permeabilit~its~inderungen der Membran  
verursachte ,,eigentliche" Belichtungspotential, K II  hingegen eine durch Ver- 
/ inderung der Ionenkonzentrat ion unmit telbar  auf~erhalb der Retinula ver- 
ursachte Folgeerscheinung. Man kann sich K II  etwa als durch K I bedingten 
Polarisationeffekt vorstellen. 

K I und K II entstehen strenggenommen nicht am selben Ort. weshalb auch nur K II bei 
den beiden verschiedenen Ableitungen verschiedene Vorzeichen hat. Der zeitliche Verlauf von 
K II bei einer Belichtung 1/igt sich nur ungef/ihr angeben. K II wird mit zunehmender Belich- 
tungszeit gr6t~er, und daher ist sein Einflug auf hmax geringer als auf he. Aus dem Verhalten 
des Gesamtaugen-Potentials (Abb. 7) kann geschlossen werden, dag K II bei 1/ingerer Belichtung 
einen Endwert erreicht. Sehr wahrscheinlich ist K II die Ursache ffir den vertangsamten zweiten 
Abschnitt des Potentialabfalls nach Ende der Belichtung und damit fiir die anhaltende Nega- 
tivit/it nach Belichtungsende verantwortlich, hn wird vermutlich weitgehend durch K II be- 
stimmt. 

Eine starke positive Komponente K II wurde nur beim Gesamtauge gefunden, wo sich 
das B e s t a n d p o t e n t i a 1 bei Belichtung in positiver Richtung finderte. Beim Retinapotential 
war K II stets negativ. Das Bestandpotential der isolierten Retina ~inderte sich bei Belichtung 
ebenfalls in negativer Richtung. Offenbar bestimmt K II das Vorzeichen der Anderung des Be- 
standpotentials bei Belichtung. 

NAKA und KUWABARA (1959) fanden am abgetrennten Augenstiel yon Procambarus, mit 
einer Mikroelektrode durch ein Loch in der Cornea proximalwfirts vorstogend, einen 10 bis 
50 mV grogen Potentialsprung an der Basalmembran, die Distalseite der Basalmembran posi- 
tiv gegenfiber der proximalen. 

Dieser Potentialsprung ist vermutlich auch an der Basalmembran bei Eupagurus vorhan- 
den. Er wird ebenfalls zum gemessenen Bestandpotential beitragen. Dies k6nnte eine Erkl/irung 
liefern, warum das an der isolierten Retina gemessene Bestandpotential verschiedene Vorzei- 
chen haben kann. Wegen der Nebenschliisse wird auch dieses ,Basalmembran-Potential" nieht in 
voller HShe gemessen werden. K II und das ,Basalmembran-Potential" summieren sich dann 
bei der isolierten Retina mit entgegengesetztem Vorzeichen. Das Vorzeichen des an der isolier- 
ten Retina gemessenen Bestandpotentials Mingt davon ab, ob das ,,Basalmembran-Potential" 
oder K II mehr Spannung an den Ableitelektroden liefert. 
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Bei Ableitung vom Gesamtauge ist K I Imi t  dem Potential fiber der Basahnembran gteich 
gepott (corneapositiv). Wahrs&einlich hat aber auch der unterschiedliche Vertetzungsgrad des 
Gewebes zu beiden Seiten der Basalmembran einen Einflug auf das Bestandpotential. 

Die Komponenten K I und K II sind vermutlich identisch mit den Komponenten R und S, 
die BER~'~ARD (1942) ffir das Belidatungspotential yon Dytiscus und KoNIsm (1955) ffir das 
PotentiaI yon Eriocheir angenommen haben, nicht aber mit H I und H II, die NAKA und Ku- 
WABARA ffir Procambarus postutieren. Auf die Komponentenanalyse yon NAKA und KUWA- 
BARA an dem dem Eupagurus-Potential sehr /ihntichen Belichtungspotential yon Procambarus 
sott in dieser Arbeit noch nicht nfiher eingegangen werden. Es erscheint fiir das Belichtungspoten- 
tial yon Eupagurus nicht notwendig, Komponenten in der A~t von H I und H II anzunehmen, 
doch l/lilt sich nicht mit Si&erheit ausschliegen, dag solche Komponenten hier vorhanden sind. 

Die groge Ahnlichkeit des Retinapotentials yon Eupagurus mit dem intrazellul/ir gemes- 
senen Belichtungspotential yon Limulus macht es wahrscheinlich, daft das Belichtungspotential 
yon Eupagurus, abgesehen yon K Iund  K II, einheitlich ist. 

Bei der  Diskuss ion  der  Bee inf lussung  des Be l ich tungspo ten t ia l s  dutch  den  
P o l a r i s a t i o n s s t r o m  mfissen die A n d e r u n g e n  des W i d e r s t a n d s  der  Re t ina  
bei Bel ich tung  beachtet  werden .  

Abb. 27 zeigt eine stark vereinfachte schematische Darstellung der Widerstandsverh~ilt- 
nisse in der Retina (innerhalb der gestrichelten Linie) sowie den Ableit- und den Polarisations- 
Stromkreis. Bei Belichtung entsteht eine Spannung, symbolisiert durch die Batterie BI und den 
Schalter S1 (gemeint ist die Summe der Spannungsquellen der Retinulae, die das Belichtungs- 
potential erzeugen). R1 ist der innere Widerstand der ,,Lichtbatterie", sowie alle Widerst/inde, 
die mit der Batterie in Reihe geschaltet zu denken sind. R.~ stellt die die Batterie kurzschlie- 
genden Shunt-Widerstfinde dar. Der Widerstand der Basalmembran z. B. geht in R1 und R~- 
mit ein. Rv ist der Widerstand zwischen Polarisationsstromquelle Bp und Retina (Vorwider- 
stand und Widerstand der Polarisationselektroden etc.). Re ist der Eingangswiderstand des 
Verst/irkers und der Widerstand der Ableitelektroden. 

Re 

l 
1 1 

I I 

I 1 

1 I 

1 ~ I  ° a R  I 

I 1 

R ~  

1 
l 

T 
Abb. 27. Vereinfachtes Schema der Widerstandsverh/iltnisse in der Retina zur Erkl~irung der 

Wirkung yon Polarisation auf das Belichtungspotential. Erkl/irung im Text. 

Nach diesem Schaltbild hiingt die Gr6t~e der am Verst~irkereingang gemessenen Span- 
nungs/inderung bei Belichtung yon der Polarisationsspannung ab, wenn sich der Widerstand 
der Retina bei der Belichtung/indert. Durch den gestrichelt gezeichneten Widerstand Z~ R, der 
bei Belichtung verschwindet, ist eine Verkleinerung yon R1 bei Belichtung symbolisiert (es 
k6nnte auch R2 verkleinert werden, doch ist dies unwahrscheinlich, s. o.). Durch Verkleinerung 
des Widerstands der Retina f~illt bei Belichtung fiber der Retina weniger Polarisationsspan- 
nung ab als im Dunkeln. Es ergibt sich dadurch eine Spannungs/inderung, die bei positiver Po- 
larisation gleiches, bei negativer Polarisation entgegengesetztes Vorzeichen hat wie das Belich- 
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tungspotential. Unter diesen Umst/inden muB hmsx bei positiver Polarisation vergr6Bert, bei 
negativer verkleinert werden, bei starker negativer Polarisation wird das Potential umgekehrt 
gemessen werden. Diese )~[nderungen kbnnen leicht ein Vielfaches von hm~x betragen und so 
die sehr groBen hmax-)~nderungen bewirken. Ob sie allein die Ursache der starken hm~x-Ver- 
grbBerungen sind, ist nicht sicher zu sagen. 

W e n n  das Belichtungspotential der Lichtbatterie selbst und die Wide r -  
s tands~nderung auf  Belichtung yon der Polarisation nicht beeinfluf~t w/.irden, 
mfit~te der Kurvenver lauf  yon h1~:~ in Abh/ingigkeit  yon der Polarisations- 
spannung eine Gerade sein, zumindest im Bereich der positiven Polarisation. 
Die Tatsache, dat~ dies bei h6heren Polarisat ionen (vgl. Abb. 25) nicht der Fall 
ist, beweist, ebenso wie die den Polarisationsstrom iiberdauernde Wi rkung  
der Polarisation, dat~ die Erregungsvorg~inge in der Retina direkt durch die 
Polarisation beeinflul~t werden. 

Bei hoher positiver Polarisation zeigt sich eine vermutlich der anodischen 
Depression des Nerven  vergleichbare Erscheinung. Bei hoher negat iver  Pola-  
risation tritt vermutlich ebenfalls eine Verkleinerung der Er regung  auf. 

Aus der Ar t  der Beeinflussung der MeBgr/51~en t . . . .  tl und t~ des Belich- 
tungspotentials durch die Polarisation (Abb. 25) kann geschlossen werden, dab 
Potential-  und Widerstands~inderungen bei Belichtung vermutlich zeitlich nicht 
ganz parallel verlaufen. Die Forn~l~nderungen des Belichtungspotentials bei 
Polarisation deuten darauf  hin, dai~ die Widers tands/ inderungen zwar einen 
/ihnlichen Verlauf  wie die Potentialfinderungen haben, doch dal~ die Verklei- 
nerung des Widers tands  l~inger anh/ilt, als dem Belichtungspotential entspricht. 

Daffir sprechen folgende Tatsachen, unter der Voraussetzung, dat~ in dem Polarisations- 
bereich yon etwa + 10 V bis --10 V die Widerstands~inderungen und der Potentialablauf der 
,Lichtbatterie" durch die Polarisation nicht oder nur wenig beeinfluBt werden: 

Bezogen auf die Zeitverh~ltnisse des Belichtungspotentials ohne Polarisation wird beim 
Belichtungspotential auf kurze Reize der Potentialabfall weir st~irker durch Polarisation beein- 
fluBt als der -anstieg. Beim Potential auf ]ange Reize wird das Maximum welt weniger als das 
Plateau ver/indert. In beiden F/illen werden also die Belichtungspotentiale in den ersten 50 bis 
100 msee nach Reizbeginn weniger als in den folgenden Zeitabschnitten beeinfluBt Besonders 
deutlich ist dies bei mittterer negativer Polarisation zu erkennen (Abb. 24 d und 26 d). Dies be- 
deutet, daB 50 bis 100 msec nada Reizbeginn die durch die Widerstands/inderung verursachte 
Spanuungs/inderung bei mittlerer negativer Polarisation grbBer wird als das registrierte Be- 
lichtungspotential. Auch dab sich das Belichtungspotential nach Ende der Bell&tung der Grund- 
linie bei anodischer Polarisation yon der negativen SeRe und bei kathodischer Polarisation yon 
der positiven Seite n/ihert, deutet darauf hin, dab der Widerstand Iangsamer zunimmt als das 
Belichtungspotential abnimmt. 

Manche Analoga aus der Nervenerregung Iiegen auf der Hand. Das positiv gemessene 
Belichtungspotential bei hohem Katelektrotonus (vgl. Abb. 24 e) ist jedoch sehr wahrscheinlich 
keine Umkehr der Potential/inderung an der erregbaren Membran, wie sie z. B. bei Depola- 
risation der Nervenmembran fiber das Gleichgewichtspotentia] hinaus zu finden ist (vgI. HOOG- 
Kl~¢, 1957). Vielmehr weist das Verha]ten des Belichtungspotentials mit steigendem Katelektro- 
tonus darauf lain, dab die Potentialumkehr nur scheinbar ist. Sie ist dutch das Interferieren 
eines normal gepolten Belichtungspotentials mit der durch die Widerstands/inderung hervorge- 
rufenen )~nderung des Abfalls der Polarisationsspannung fiber der Retina zu erkl/iren. 

Die O s z i l l a t i o n e n  (Abb. 22), die bei positiver und negat iver  Polari-  
sation ohne Belichtung beobachtet wurden, sind vermutlich elektrisch ausgel/Sste 
Widers tands/ inderungen in der Retina. 

Dies steht allerdings im Widerspruch zu den Befunden yon FUORTES (1959a), der bei 
Polarisation keine Widerstands/inderungen der Membran der exzentrischen Zelle yon Limulus 
land. Der Polarisationsstrom in den Experimenten yon FOORTES ist r~umlich, verglichen mit 
dem bier angewandten, viel definierter und fibersichtlicher. So ist vielleicht denkbar, dab die 
Polarisation in den hier beschriebenen Versuchen auf verschiedene Orte in der Retina wirkt 
und die Widerstands/inderungen an anderer Stelle in der Retinula elektrisch ausgelSst werden, 
als dort, wo das Belichtungspotential entsteht. Es handelt sich hierbei vielleicht um eine /ihn- 
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liche Erscheinung, wie den ,,late response", den Lu, Erz (1958) bei der Depolarisation des ge- 
samten Auges yon Limulus fan& 

In alien Diagrammen l ieferten stets die hm~-Wer te  die glattesten Kurven. 
Auff/ill ig unregelmfit~ig waren auBer tl die Kurven  von hn. Das beruht,  im 
Gegensatz zu tl, nicht allein auf Schwierigkeiten bei der Messung, sondern 
vermutlich vor  allem darauf,  dab K II unter  den Versuchsbedingungen weniger 
definiert von den Belichtungsbedingungen abhiingt als K I. Die Schwankungen 
von K II  beeinflussen naturgem~iB auch die von t~. Gelegentlich sind h~ und t~ 
nicht meBbar, wenn die Komponente  K II sehr grof~ ist. K II  beeinftuBt die 
MeBwerte von he mehr  als die von hm~.~, da K II mit  der Reizzeit zunimmt. 
K II erh6ht die he -Wer t e  bei hohen Lichtintensit/iten weir starker als bei ge- 
ringen. Dadurch hat  K II  einen starken Einflut~ auf die Steilheit der Kurve von 
he in AbhS.ngigkeit v o n d e r  Intensit/it. 

Das relativ steilere Steigen yon hm~ gegeniiber h,, mit der Intensit/it ist 
wohl eine Adaptat ionserscheinung analog der, dab Hel ladapta t ion  die Ampli-  
tude des Potentials auf kurze Reize relativ st~irker erniedrigt  als auf lange 
Reize (s. S. 171). 

Es handelt sich in beiden Fallen um Adaptationserscheinungen, wie ja auch der Abfall 
vom Maximum auf das Plateau bei langen Belichtungen einen Adaptationsvorgang darstellt. 
Nach der oben aufgestellten fotochemischen Hypothese lfigt sich diese Erscheinung wie folgt 
interpretieren: 

Bei sehr kurzen Belichtungen hfingt die Zahl der aktivierten Farbstoffmolekiile bzw. 
deren Konzentration allein von der Konzentration des aktivierbaren Farbstoffs zu Beginn der 
Belichtung ab. Mit der Belichtungszeit gewinnen der Zerfall des aktivierten Farbstoffs und die 
Prozesse, die den aktivierbaren Farbstoff restituieren, zunehmend an Einflut~. Daher ist die Ab- 
h~ingigkeit der Zahl der aktivierten Farbstoffmolekfile (und damit die Amplitude des Poten- 
tials) yon der Intensit~it bei kurzen Belichtungen steiler als bei langen. 

Der Einfluf~ der restituierenden Prozesse sollte bei geringer Konzentration des aktivier- 
baren Farbstoffs im helladaptierten Auge gr6ger sein als bei hoher Konzentration im dunkel- 
adaptierten Auge. 

Die Ampli tude  hm~ steigt l inear mit dem Logari thmus der Belichtungs- 
zeit • bis zu r -Wer t en ,  die etwas kleiner als t ~  sind (Abb. 12). In diesem 
l inearen Bereich gilt das sog. Reizmengengesetz. Da tm~.-, mit steigender Be- 
leuchtungsst/irke f/illt, mut~ die Reizzeit ~, bis zu der das I ~-Gesetz noch gilt, 
von dem fiir I ,  gew/ihlten W e f t  abh/ingen. W e n n  dieser Wer t  klein ist, mug 
das Reizmengengesetz noch fiir lfingere Reizzeiten gelten als bei grogem I~. 

Auff/il l ig sind die Unterschiede zwischen den Ver~inderungen des Belich- 
tungspotentials bei Variat ion der Reizlichtintensitfit und denen bei Variat ion 
des A d a p t a t i o n s z u s t a n d e s. Allein eine Verr ingerung der Konzentra t ion 
akt ivierbaren Farbstoffs erscheint zur Erk larung  wohl nicht ausreichend. Es ist 
durchaus wahrscheinlich, dab die ha& Belichtung langsam abnehmende Kom- 
ponente  K II  bei der folgenden Belidatung eine elektrotonische Wirkung  auf 
die erregbare Membran  ausfibt, die ~ihnlich wie eine yon auBen angelegte ka- 
thodische Polarisat ion wirkt  und dabei u. a. t~ weir st/irker verkiirzt als t~. 
Einer  ~iuBeren Negativit / i t  entspricht ein ger ingerer  Spannungsgradient  fiber 
der Zel lmembran.  

Es ist m6glich, dag dies beides zur Erkl~rung der adaptativen Ver~inderungen des Retina- 
potentials ausreicht. Nerv6se Vorg/inge spielen bei der Adaptation in der isolierten Retina 
vermutlich keine Rolle. 

BERr~rIARD (1942) und AurRu~ (1958) haben flir das Auge yon Dytiscus und Tachycines 
angegeben, dat~ der nach Belichtungsende verbleibende ,,Potentialrest" die Ursa&e fiir die 
adaptative Verkleinerung des Belichtungspotentials ist und dag der Abnahme der Amplitude 
des Belichtungspotentials eine etwa gleich groge Zunahme des Potentialrests entspricht. 

Eine entsdaeidende Bedeutung fiir die Rfi&bildung der Sehfarbstoffe in den Insekten- 
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Augen vom raschen (Calliphora-) Typ mil~t AUTRUM (1958) dem elektrotonisch auf die Retinula- 
zellen wirkenden Potential der zentrifugalen Nervenfasern aus der Lamina ganglionaris zu. 

Der von hm~x verschiedene Verlauf von he und hn mit der Adaptationszeit 
(Abb. 20) zeigt, daft K I1 in anderer Weise vom Adaptationszustand abhfingt 
als K I, bzw. dag noch ein anderer sieh bei Adaptation findernder Faktor auf 
K II wirkt als auf K I. 

Ob die Unstetigkeit in den Adaptationskurven (Abb. 18 und 20) etwas mit 
der Farbtiichtigkeit des EuPagurus-Auges zu tun hat, 1/it~t sich vorlfiufig nicht 
entscheiden. 

In einem Versuch wurde nach 4 Minuten langer Helladaptation eine Dun- 
keladaptationskurve ffir hm~x erhalten (r ca. 1 sec), deren Verlauf groge Ahn- 
|ichkeit mit der Dunkeladaptationskurve des menschlichen Auges besitzt, was 
m6glicherweise auf zwei verschieden rasche Adaptationsvorgfinge schliei~en 
lassen kann. 

V. Z u s a m m e n f a s s u n g  

1. Eine Methode zur elektrophysiologischen Untersuchung der aus dem 
Krebs-Auge isolierten Retina wird beschrieben. 

2. Ffir Eupagurus und andere marine Krebse wird eine physiologische 
Salzl6sung angegeben. 

3. Das Belichtungspotential der isolierten Retina yon Eupagurus bernhar- 
dus - -  ein einfaches negatives Sehzellenpotential - -  wird in seiner Abh~ingig- 
keit von Dauer und St/irke des Reizlichts sowie vom Adaptationszustand be- 
schrieben. 

4. Mit der gleichen Methode wird aus Grfinden des Vergleichs das Be- 
lichtungspotential des gesamten vom Tier abgetrennten Augenstiels untersucht. 

5. Das Bestandpotential wird am Gesamtauge ca. 0,5 mV corneapositiv 
gemessen. Das Bestandpotential der isolierten Retina ist kleiner und hat in 
den Versuchen verschiedenes Vorzeichen. 

6. Der Widerstand der Retina nimmt bei Belichtung ab. 
7. Anodische Polarisation (Distalseite der Retina positiv gegenfiber der 

proximalen) vergrgl~ert und verl/ingert das Belichtungspotential. Hohe anodi- 
sche Polarisation verkleinert es. 

8. Geringe kathodische Polarisation verkleinert und verkfirzt das Belich- 
tungspotential. Bei hoher kathodischer Polarisation wird das Belichtungspoten- 
tial invers gemessen. 

9. Bei positiver sowie bei negativer Polarisation im Dunkeln werden in 
einigen Ffillen mehr oder weniger regelmfit~ige Oszillationen beobaehtet 
(Abb. 22), deren Amplituden in fihnlicher Weise wie die des Belichtungspoten- 
tials vonde r  Polarisationsspannung abh/ingen. 

10. Es wird dargestellt, welchen Einflut~ die Orientierung der Retinulae 
und die Widerstands/inderungen der Retina bei Belichtung auf die Gestalt 
des yon der Retina abgeleiteten Summen-Belichtungspotentials ausfiben. 

11. Es wird angenommen, daft das Belichtungspotential des Eupagurus- 
Auges ein Membranpotential der Sehzellen ist. 

12. Die Widerstandsabnahme der Retina wird als Widerstandsabnahme 
der Membranen der Sehzellen interpretiert. 

13. Die Gestalt des Belichtungspotentials kann gedeutet werden als Folge 
der Kinetik des Membrangeschehens und der Kinetik der fotochemischen Re- 
aktionen des Sehfarbstoffs. 
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14. Am Belichtungspotential lassen sich zwei Komponenten (K I und K II) 
unterscheiden, die vermutlich den Komponenten R und S des Dytiscus-Retino- 
gramms (BERNHARD, 1942) entsprechen. K II hat bei Ableitung vom Gesamt- 
auge umgekehrtes Vorzeichen wie an der isolierten Retina. 

15. Die durch Polarisation bedingten Ver/inderungen des registrierten 
Belichtungspotentials sind weitgehend eine Folge der Widerstands/inderung 
der Retina bei Belichtung. Hohe anodische (wahrscheinlich auch kathodische) 
Polarisation beeinflugt aber augerdem die Eigenschaften der erregbaren Mem- 
bran selbst. 

16, Es wird angenommen, dag neben der Abnahme der Konzentration 
des Sehfarbstoffs eine elektrotonische Wirkung yon K II die adaptativen Ver- 
finderungen des Belichtungspotentials verursacht. 

S u m m a r y  

1. A method for the electrophysiological investigation of the isolated 
retina from the eye of crustacea is described. 

2. A physiological salt solution for Eupagurus and other marine crusta- 
ceans is proved and given. 

3. The retinal action potential (RAP) of Eupagurus bernhardus is a 
photoreceptor cell potential of simple shape (the distaI side of the retina being 
negative with respect to the proximal side, Fig. 5). The Changes of the RAP are 
examined with regard to its being dependent on duration and intensity of the 
light stimulus and on the state of adaptation. To describe the RAP quanti- 
tatively various magnitudes are measured (Fig. 8). The relative changes of 
these magnitudes with the changing stimulus conditions are plotted in the 
graphs. 

4. For reasons of comparison the  response to illumination of the whole 
eye stalk separated from the animal is investigated by the same method (Fig. 9). 

5. The RAP of Eupagurus with its variations and changing stimulus con- 
ditions is very similar to the retinogram of the eye of Limulus and that of 
insects of the ,,slow" (Dixippus-) type. 

6. The resting potential of the whole eye stalk is ca. 0,5 mV corneaposi- 
tive. The resting potential of the isolated retina is smaller and positive or 
negative. 

7. The impedance of the retina decreases during illumination. 
8. During anodal polarisation (the distal side of the retina being positive 

with respect to the proximal side) the amplitude and the duration of the recor- 
ded RAP increase. During high positive polarisation the recorded response 
is smaller than without polarisation (Fig. 23). 

9. During weak cathodal polarisation the amplitude and the duration of 
the recorded RAP decrease. During high cathodat polarisation the RAP is 
measured inverse (Fig. 24). 

In Fig. 25 the magnitudes of the RAP are plotted as a function of the 
polarizing current. 

10. During positive or negative polarisation in the dark oszillations, more 
or less regular, are observed in some instances (Fig. 22). The amplitudes of 
the oszillations depend on the polarizing current in a similar way as the ampli- 
tude of the RAP. 

11. Discussed is the influence of the orientation of the retinulas and the 



Bd. VII, H. 4: Stieve, Untersuchungen des Auges yon Eupagurus bernhardus L. 187 

change of impedance  of the re t ina  dur ing i l luminat ion on the shape of the 
recorded mass response of the re t ina  to i l lumination.  

12. I t  is assumed that  the R A P  of the Eupagurus eye is a m e m b r a n e  po- 
tential  of the photoreceptor  cells. 

13. The  decrease in the impedance  of the re t ina  dur ing i l luminat ion  is 
in te rpre ted  as a decrease of the resistance of the membranes  of the ret inula  
cells. 

t4. T h e  shape of the R A P  m a y  be in te rpre ted  as being a consequence of 
the kinetics of the m e m b r a n e  processes and  of the kinetics of  the react ions of  
the photosensi t ive substances. 

15. T w o  components  ( K I  and  K II)  can be dist inguished in the RAP.  
They  p robab ly  correspond to the components  R and S of the r e t inogram of 
Dytiscus (BERN!4aRD, 1942). As compared  with  the isolated re t ina  the sign of 
K I I  will be inverse, when  taken f rom the total  eye stalk. 

16. The  changes of  the recorded R A P  caused by polar isat ion are chiefly 
a consequence of the changes in impedance  in the re t ina  dur ing i l luminat ion.  
High  anodal  (probably  also cathodal)  polar isat ion,  however ,  is also influencing 
the propert ies  of the irr i table membrane .  

17. T h e  oszillations dur ing polar isa t ion are p robab ly  caused by  electri-  
cally induced changes of resistance in the retina, 

18. I t  is suggested t h a t  besides the decrease of the concentrat ion of the 
photosensit ive substance the component  K I I  is to be made  responsible for the 
changes of  the shape of the R A P  in the course of adapta t ion.  
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