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Aufbau

Leistungsvergleich: Komplexauge und Linsenauge

Aufbau von Komplex- und Linsenaugen

Struktur von Photorezeptoren

Schematische Darstellung des
menschlichen Auges. Der
Ausschnitt rechts zeigt den
Aufbau der Netzhaut. Das Licht
muf3 durch die Schichten der
Ganglien- und Bipolarzellen
hindurchstrahlen, bevor esdie
Stabchen und Zapfen erreicht.

Aus. David H. Hubel (1989)
Auge und Gehirn.
Neurobiologie des Sehens.
Spektrum der Wissenschaft

Verlagsgesdllschaft, Heidelberg.

Aufbau des Komplexauges von
Insekten. Der Anschnitt rechts
zeigt die Lage der einzelnen
Ommatidien, deren Linsen ein
gleichférmiges Muster aus
Sechsecken an der Oberflache
des Auges bilden.

Aus. Czihak, G., Langer, H.,
Ziegler, H. (1981) Biologie
Springer Verlag, Berlin
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Die Bildentstehung in Linsenauge und K omplexauge

HIGHRES (17 kbyte)

Im Linsenauge (links) entsteht das Bild durch Projektion
auf die Netzhaut, wo dicht gepackte Photorezeptoren das
seitenverkehrte Abbild registrieren. Im Komplexauge
(rechts) registriert jedes Ommatidium einen Bildpunkt mit
einer eigenen Linse. Dadurch entsteht ein seitengetreues
Abbild.

Aus: Kuno Kirschfeld (1984) Linsen- und Komplexaugen:
Grenzen ihrer Leistung.

Naturwissenschaftliche Rundschau 9:352-362.

Zurick zur Titelseite Komplexaugen und Linsenaugen
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Leistungsvergleich: Komplexauge und Linsenauge

Struktur von Photorezeptoren

 START]|

Aufbau von Komplex- und Linsenaugen

HIGHRES (104 kbyte)
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Struktur der Netzhaut von Wirbeltieren. Das Bild zeigt einen Querschnitt, der einer Dicke von ca 0.25 mm entspricht. Dargestellt sind
Stabchen- und Zapfen-Photorezeptoren, sowie Horizontal- , Amakrin - und Bipolarzellen (Zellen, die die erste Verarbeitung des visuellen
Signals leisten) und Ganglienzellen, die das Ausgangssignal der Netzhaut durch die Sehnerven zum Gehirn leiten. In der Netzhaut des
Menschen findet man weit mehr Stébchen (100-120 Millionen) as Zapfen (6 Millionen). Die Verteilung der beiden Arten von
Photorezeptoren ist alledings sehr inhomogen: In der Fovea, dem Bereich der schérfsten Sehwahrnehmung, findet man nur Zapfen,
wérend aul¥erhalb der Fovea die Stébchen vorherrschen. Rechts die schematische Darstellung eines Stdbchen- Photorezeptors. Das

lichtempfindliche Pigment Rhodopsin befindet sich in der Membran der Disksim Auf3ensegment.

Aus: David H.Hubel (1989) Auge und Gehirn. Neurobiologie des Sehens. Spektrum der Wissenschaft V erlagsgesellschaft, Heidel berg.
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Aufbau der Photorezeptoren (Retinulazellen) im Komplexauge. Licht wird durch die Linse auf das Rhabdom fokussiert, das aus den
Rhabdomeren von 6-8 Photorezeptoren aufgebaut ist (links). Jedes Rhabdomer ist ein birstenartiger Mikrovillisaum an einer Seite der
Photorezeptorzelle (Mitte). Die Membran der Mikrovilli enthélt das Rhodopsin. Bei vielen Insekten (z.B. Biene) sind die Rhabdomere zu
einer kompakten Struktur verwachsen (geschlossenes Rhabdom, rechts) wobei die Mikrovilli nebeneinanderliegender Zellen of
rechtwinklig zueinander orientiert sind. Die symmetrische Struktur der Rhabdomere ist Grundlage fur das Polarisationssehen. Fliegen
(Musca, Calliphora) habe offene Rhabdomere (ganz rechts).

Aus: Czihak, G., Langer, H., Ziegler, H. (1981) Biologie
Springer Verlag, Berlin

Zurlck zur Titel seite Komplexaugen und Linsenaugen
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Leistungsvergleich: Komplexauge und Linsenauge

LinsengrdfRe und Lichtempfindlichkeit

 START|

Fit fir’s Nachtleben

Empfindlichkeit von Photorezeptoren

Linsen von Komplexaugen sind klein

Relative Linsengr 6l3e:
Mensch (blau), Biene (rot)
HIGHRES (29 kbyte)

Der Durchmesser von Ommatidienlinsen betrégt nur ca 1/100 des
Durchmessers der Linsen vieler Linsenaugen. Ommatidien eignen sich
nicht zur Wahrnehmung von punktférmigen Lichtquellen (z.B.
Sternen). Denn bel Punktstrahlern ist die Zahl von Photonen, die pro
Zeiteinheit zu den Photorezeptoren gelangen (P), proportional zum
Quadrat des Linsendurchmessers (A).

Funktstrahler

Linsenauge Komplexauge

P~A
A Mensch) == A [(Biene)

A =0.025 mm

Punktstrahler: HIGHRES (31 kbyte)

Andersist die Situation bei Betrachtung einer leuchtenden Fléche. Die
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Anzahl von Photonen, die die Retina beleuchten, hangt nicht allein von
der Linsengrofe ab, sonder sie wird durch das Verhdtnisvon
Linsendurchmesser (A) zur Brennweite (f), durch die relative Apertur
bestimmt. Menschenaugen und die Ommatidien der Biene haben
ahnliche Apertur und deshalb @hnliche retinale Beleuchtungsstarke.

Flachenstrahler

Linsenauge Komplexauge

2
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Flachenstrahler: HIGHRES (30 kbyte)

Zurlck zur Titelseite Komplexaugen und Linsenaugen
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Leistungsvergleich: Komplexauge und Linsenauge

Lichtempfindlichkeit: Fit fir’s Nachtleben

Linsengrdf3e und Lichtempfindlichkeit

Empfindlichkeit von Photorezeptoren

HIGHRES (61 kbyte)

HIGHRES (29 kbyte)

Opossum Mensch

Die Augen nachtaktiver Tiere zeigen besondere Anpassungen an geringe Lichtintensitét. Beim Opossum (Didel phis marsupialis) findet
man eine besonders grof3e relative Apertur, (Linsendurchmesser/Brennweite). Im rechten Bild ist die Linse blau dargestellt; sie reicht
beim Opossum fast bis zur Netzhaut und hat eine sehr kurze Brennweite.
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Manche nachtaktive Insekten erzielen eine hohe Lichtstérke ihrer Komplexaugen, indem das Licht mehrerer Linsen auf ein Rhabdom
gebiindelt wird. Wahrend bei der tagaktiven Biene nur das Licht einer Linse auf ein Rhabdom fallt (Appositionsauge, linkes Bild,
links), wird bei der nachtaktive Mehlmotte das Licht von etwa 100 Linsen auf einem Rhabdom vereinigt (optisches
Superpositionsauge, linkes Bild, rechts). Mal3gebend fir die Lichtstérke ist nun nicht mehr die Grofie der Einzellinse sondern der
Gesamtdurchmesser aller Linsen (A), die auf ein Rhabdom projezieren (rechtes Bild).

Aus: Kuno Kirschfeld (1984) Linsen- und Komplexaugen: Grenzen ihrer Leistung.
Naturwissenschaftliche Rundschau 9:352-362

HIGHRES (78 kbyte)

Mancher Ubertreibt ...

(Garnele aus Puerto Rico)

Aus: Kjel B. Sandved (1997) Wonders on
thewing.

in: Encyclopaedia Britannica, Y earbook of
Science and the Future 1998

HIGHRES (24 kbyte)

Zuriick zur Titel seite Komplexaugen und Linsenaugen
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Lichtempfindlichkeit

Leistungsvergleich: Komplexauge und Linsenauge

 START

Die Lichtempfindlichkeit der Photorezeptoren

Linsengrdfle und Lichtempfindlichkeit

Fit fir’s Nachtleben

Der pro Photorezeptor absorbierte Lichtstrom f 4,5 wird durch folgende Faktoren bestimmt:
(siehe auch: Retinale Beleuchtungsstarke)

L: Leuchtdichte des betrachteten Objekts (Photonen/s m-2)
a: Durchmesser der Linse (m)

f: Brennweiteder Linse (m)

d: Durchmesser des Photorezeptors (m)

k: Absor ption pro pum Photorezeptorlange (m-1)

I: Lange des Rhabdoms/AulRensegments (m)

f aps = L (p/4)2 (a/f)2 d2 (1-e’kl) (Photonen/s)

Linsendurchmesser a und -brennweite f sind Parameter des dioptrischen Apparats, deren Optimierung zu einer grofen relativen
Apertur und damit zu hoher Lichtstérke des Augesfiihrt.

Die Photor ezeptoren in Komplex- wie Linsenaugen sind vor allem bei nachtaktiven Tieren fir fir das Einsammeln moglich vieler
Photonen optimiert.

1. Durchmesser der Photorezeptoren d: Wahrend d bei tagaktiven Tieren ca 1-2 um betr &gt, konnen nachtaktive Tiere 8 pm
(Mehlmotte) bis 20 um (K escher spinne) erreichen. Manche Insekten kénnen den Durchmesser der Rhabdome ihrer Komplexaugen
verandern: bel schwachem Licht werden die Rhabdome weit gestellt, absorbierte Lichtstrom steigt.

2. Absorptionseffizienz k: Die AuRensegmente der Photor ezeptoren von Wirbeltieren zeigen hohe Absor ptionseffizienz. Bei
Menschen wird ein k-Wert von 0.035 pm-1 gemessen. Das bedeutet, da 95% desin einen Photor ezeptor einfallendes Licht nach
nur 85 um absorbiert ist. Bei Komplexaugen findet man k-Werte um 0.0067 um-1; fiir eine 95%ige Absorption ist eine
Rhabdomléange von 600 um erforderlich. Dieser Unterschied in der Absor ptionseffizienz entsteht vor allem durch Unterschiedein
der Packungsdichte der lichtempfindlichen Membranen: Die Disks der AuRensegmente sind wesentlich dichter gepackt alsdie
Mikrovilli in den Rhabdomen.

3. Lange des Photorezeptors|: Wahrend die AulBensegmente der Photor ezeptoren eine L &nge von ca 30 um haben, erreichen die
Rhabdome in Komplexaugen 200 (Bienen) bis 500 um (Libellen). Dadurch wird die geringere Absor ptionseffizienz der
Rhabdomer e ausgeglichen.
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Photorezeptoren des Linsenauges:
95% Absorption nach == 85 um

d d Rhabdomere des Komplexauges:
> 4 e 95% Absorption nach =600 um

Je grofer der Durchmesser eines Photorezeptors, desto mehr Photonen werden eingefangen (oben links). Die Absorptionseffizienz von
Wirbeltierphotorezeptoren ist grofer als bei den Rhabdomeren der Komplexaugen (oben rechts). Dafir sind Rhabdomere langer (unten).

—Coo.

wmwmmmwmmmmwmmmmunmﬂﬂmmmmmumu;

Eine Beschreibung der biochemischen Signalverstarkung in Photorezeptoren finden Sie im
Skript "Signalverarbeitung in Photorezeptoren™ auf meiner Homepage.

Zurlck zur Titelseite Komplexaugen und Linsenaugen
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Apertur

Leistungsvergleich: Komplexauge und Linsenauge

Lichtempfindlichkeit: Die relative Apertur

Pupillenflache: F, =n a2 /4 retinales
\ Abbild:
Fr

leuchtende Flache

Abschéatzung der Retinalen Beleuchtungsstérke
Aus. Penzlin, H. (1996) Lehrbuch der Tierphysiologie

Ein leuchtender Gegenstand mit der Flache F, erzeugt auf der Retinaein Bild der Flache F,. Der Gegenstand |euchtet mit
einer LeuchtdichteL.

Die Pupille des Auges befindet sich im Abstand D vom Gegenstand. Ihr Durchmesser ist a und ihre Flache:
Fo=paZ4 (m?)

Jeder Punkt auf dem Gegenstand beleuchtet die Pupille mit dem Raumwinkel:
w=F,/D2 =pa2/4D2 (steradiant)

Durch die Pupille flief3t ein Lichtstrom von:
fa=L Fepa?/4D2 (lumen)

Daraus ergibt sich die retinale Bel euchtungsstarke:
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Apertur
E, =1 F (lux)

Weil FJ/D2 = F,/f2 (f = Brennweite des Auges), gilt:
E, =f D2F2 (lux)

und:

E, =L pa2/4f2 (lux)

Die retinale Beleuchtungsstérke ist also abhéngig vom Verhdltnis des Linsendurchmessers zur Brennweite des Auges (a/f),
der relativen Apertur des Auges.

Trotz kleiner Linsendurchmesser (25 Mikrometer bei der Biene) erreichen die Ommatidien der Komplexaugen eine hohe
retinale Bel euchtungsstarke durch Linsen mit kleiner Brennweite (60 Mikrometer bei der Biene).

Bei Entfernung des Gegenstands vom Auge andert sich die retinale Beleuchtungsstéarke nicht. Gegensténde gleicher
Lichtstarke erscheinen gleich hell, auch wenn sie unterschiedlichen Abstand (D)vom Betrachter haben.

Zuriick zur Seite Lichtempfindlichkeit

Zurick zur Titelseite Komplexaugen und Linsenaugen
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Raumsehen

Leistungsvergleich: Komplexauge und Linsenauge

Raumliches Auflésungsvermdgen

START

Sehschéarfenwinkel bei Linsen- und Komplexaugen

Rezeptordichte und -durchmesser

Augengrolie

Das rdumliche Auflésungsvermégen (Sehschérfe) eines Auges
ist die Féhigkeit, zwei nah nebeneinander liegende Punkte als
getrennt wahrzunehmen. Der minimale Abstand d zwischen
zwel separat gesehenen Punkten hangt ab von der Entfernung
E. Deshalb wird die raumliche Auflésung durch den
Sehschérfenwinkel a angegeben, der seinerseits durch d und E
bestimmt wird.

Die Sehschérfe hangt aber auch davon ab, wie fein das Mosaik
der Photorezeptoren in der Netzhaut ist.
Siehe: Rezeptordichte und-durchmesser

HIGHRES (18 kbyte)

g o= BHTE e (Winkelminuten)
n E

Zum Vergleich sind hier die Sehscharfenwinkel (in Winkelminuten) fiir einige Tier e angegeben:

L insenaugen

. Wanderfake: 0.4'

. Mensch (Fovea): 0.4-1'
. Kaze: 5

« Frosch: 7!

. Elefant: 10.3'

. Ratte: 40'

Komplexaugen

Honigbiene: 60’
Einsiedlerkrebs: 270
Taufliege: 540'
Garnele: 780

Komplexaugen haben also eine deutlich geringere raumliche Auflésung als Linsenaugen. Das liegt vor allem daran, dal3 bei Komplexaugen
eine hohe réumliche Aufldsung nur bei enormer Augengréfie erreicht werden konnte - eine Bedingung, die fir die meist kleinen

Arthropoden nicht zu realisieren ist.
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Mensch iCalliphora Musca Drosophila

Wiesieht die Wdlt fur Tiere mit geringer Sehscharfe aus?

In dieser Abbildung wurde das gleiche Bild mit unterschiedlicher Punktdichte reproduziert, um die Sehschérfe von Mensch, Fleischfliege
(Cdliphora), Stubenfliege (Musca) und Taufliege (Drosophila) zu vergleichen. Es wird deutlich, dal3 grof3e Strukturen (Horizont, Gebaude,
Baume) auch mit geringer Sehschérfe auszumachen sind. Kleine Strukturen (der Wetterhahn auf der Kirche ist rechts neben jedem Bild
dargestellt) oder entfernte Objekte kdnnen nicht identifiziert werden. Fir den kurzen Aktionsradius der Fliegen ist die geringe raumliche
Auflésung aber ausreichend.

Aus: Kuno Kirschfeld (1984) Linsen- und Komplexaugen: Grenzen ihrer Leistung.
Naturwissenschaftliche Rundschau, 9:352-362.

Zuriick zur Titelseite Komplexaugen und Linsenaugen

http://www.sinnesphysiologie.de/hvsinne/insekt/raum.htm (2 of 2) [10.07.2003 14:13:07]


http://www.sinnesphysiologie.de/hvsinne/insekt/churchh.htm

Raumsehen

Leistungsvergleich: Komplexauge und Linsenauge

START

Raumliches Auflésungsvermdgen
Rezeptordichte und -durchmesser

Sehscharfenwinkel

Augengrolde

HIGHRES (100 kbyte)

Sehscharfe und die Packungsdichte von _ . 4 J/_,J— — -
Photor ezeptoren Fovea =3 i

Wenn wir einen Gegenstand betrachten,
dann wird sein umgekehrtes und
verkleinertes Bild auf einen Teil der
Netzhaut projeziert, den man als gelben .
Fleck (Maculalutea) oder zentrale Grube Pa pl | Ie
(Fovea centralis) bezeichnet. Die Fovea
(oben) ist der Ort der hochsten
Packungsdichte von Zapfen-
Photorezeptoren, die fur die Wahrnehmung
von farbigem Tageslicht zustandig sind. Die
Zapfendichte erreicht in der Fovea etwa
150.000 pro mm?2 (unten) und ist die
Grundlage der hohen Sehschérfe des
menschlichen Auges. AulRerhab der Fovea
dominieren die Stabchen, die das Sehen bei
Dammerung vermitteln und bei Tage inaktiv
sind. Wegen der geringen Dichte von Zapfen
aulerhalb der Fovea, ist die Sehschéarfe im
peripheren Sichtfeld etwa 20-mal schlechter
alsim zentralen (fovealen) Sichtfeld.

Aus: Rodiek, R.W. (1998) Thefirst stepsin
seeing.

Sinauer Associates,USA.

Rezeptordichte (x 10004mm?=)

Entfernung von der Fovea (mm)
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Raumsehen

Rezeptor durchmesser und Sehschéarfe

Zwei punktformige Lichtquellen kdnnen nur dann als getrennt wahrgenommen
werden, wenn ihr Licht auf mindestens zwei separate Photorezeptoren fallt. Nur
bei einer Netzhaut mit vielen Photorezeptoren kleinen Durchmessersist deshalb
eine hohe raumliche Aufldsung, einen kleinen Sehscharfewinkel, zu erreichen.
Allerdingsist die Feinheit des Rezeptormosaiks nicht die einzige Begrenzung
der Sehscharfe. Denn punktférmige Lichtquellen werden nicht als Punkte auf
der Netzhaut abgebildet sondern - infolge von Beugungseffekten im dioptrischen
Apparat - a's Scheiben. Der Radius R der Beugungsscheiben (hier dargestellt als
Fléche unter einer glockenférmigen Verteilung der Lichtintensitét) hangt von
der Wellenléange| und dem Linsendurchmesser A ab: (fir kleine Winkel: R =
1.22 1 /A), nicht aber von der Brennweite.

Beim menschlichen Auge betrégt der Sehschéarfenwinkel etwa 40" (ca 1/100
Grad). Das entspricht einem Abstand auf der Retinavon 4-5 um (rechts). Die
Zapfen-Photorezeptoren in der Fovea haben einen Durchmesser von 1-2 pm.
Daraus kann man ableiten, dal3 zwei Punkte dann als separat wahrgenommen
werden kénnen, wenn zwei verschiedene Photorezeptoren durch sie belichtet
werden, und wenn wenigsten ein dazwischenliegender Rezeptor weniger stark
belichtet wird (gestrichelte Linie zwischen den Beugungsscheiben).

Die Durchmesser von Photorezeptoren in Linsen- wiein Komplexaugen sind nie
kleiner als 1-2 pm. Wahrend Augen mit grof3en Linsen sehr kleine
Beugungsscheiben haben konnten, wird die Verkleinerung von Photorezeptoren
durch das Wellenleiterlimit begrenzt (unten).

Nach: Heinz Penzlin (1996) Lehrbuch der Tierphysiologie.
Gustav Fischer Verlag, Jena.
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Das Wellenleiterlimit

Die lichtempfindlichen Teile der Photorezeptoren (AufRensegmente und Rhabdomere) sind Lichtleiter. Licht, das entlang der Langsachse der
Zellen (der Sehachse des Auges oder Ommatidiums) einfallt, wird durch Totalreflektion an der Plasmamembran im Innern der Zelle
weitergeleitet. Reflektion resultiert aus dem Unterschied der Brechungsindizes von Zytoplasma (ca 1.33) und Plasmamembran (1.4-1.5).
Wenn allerdings der Durchmesser eines Lichtleiters so klein ist, dal? er sich der Wellenlénge des geleiteten Lichts anndhert (Zapfen-
AulRensegment: 1 um, Wellenlange des sichtbaren Lichts: 0.4-0.8 um), dann werden die Eigenschaften des Lichtleiters nicht mehr durch die
geometrische Reflektionsoptik bestimmt: der Lichtleiter wird zum dielektrischen Wellenleiter.

Zwei Eigenschaften sind charakteristisch fur Wellenleiter:

1. Die Ausleuchtung des Wellenleitersist nicht homogen. Vielmehr fiihren komplexe Resonanzphdnomene zu spezifischen Mustern
(sogenannten Moden) (links unten), die auch in Photorezeptoren beobachtet werden (r echts, Netzhaut des Frosches).

2. Licht kann die Wand von Wellenleitern durchdringen (als evaneszente Welle) und die unmittel bare Umgebung des Wellenleiters
beleuchten (links unten, griinlicher Halo). Dieser Effekt (" Uber sprechen”) reduziert die optische Auflésung, die ja darauf beruht, dafl3
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Raumsehen

jeder Photorezeptor ein individuelles Signal erzeugt. Eine weitere Verkleinerung der Sehzellen wére deshalb sinnlos. Der Durchmesser der
Photorezeptoren ist bis an die Grenze des physikalisch Sinnvollen optimiert.

Aus: Kuno Kirschfeld (1984) Linsen- und Komplexaugen: Grenzen ihrer Leistung.
Naturwissenschaftliche Rundschau, 9:352-362.

Zuriick zur Titelseite Komplexaugen und Linsenaugen
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Raumliches Auflésungsvermaogen
Sehscharfe und Augengrolile

Sehscharfenwinkel

Rezeptordichte und -durchmesser
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Welche M dglichkeiten gibt es, die Sehscharfe von Linsenaugen zu erhéhen?

Wenn die Rezeptordichte nicht weiter erhtht werden kann (weil das Wellenleiterlimit erreicht ist), kann die Auflésung des dioptrischen
Apparates durch VergrofRerung des Auges verbessert werden. In der linken Abbildung hat das kleine, rot-gezeichnete Auge einen
Sehscharfewinke a. Bei konstanten Rezeptorabstand (Rezeptoren: gelb) fuhrt eine VergrofRerung des Auges (mit proportional er
VergroRRerung des Linsendurchmessers) zu einem kleineren Sehschérfewinkle (o) und damit zu einer Verbesserung der raumlichen
Aufldsung. Die Sehscharfe steigt proportional zum Augendurchmesser D.
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Raumsehen

Allerdings kann die Verbesserung der Sehschérfe durch Linsenvergrof3erung nicht beliebig gesteigert werden. Bei zu grof3en Linsen
(rechts) falen die Strahlen aus dem Randbereich (rot) in einem so steilen Winkel in die Photorezeptoren, dal3 sie nicht an der
Plasmamembran reflektiert werden sondern benachbarte Rezeptoren belichten und damit das Bild "verwischen". Nur die flach
einfallenden Strahlen der Linsenmitte (blau) werden total-reflektiert und erzeugen eine scharfe Abbildung.

Grof3e Augen haben allerdings nicht prinzipiell einer grofRere Sehschérfe als kleine. Ein wichtiger Faktor fir die raumliche Aufldsung ist
die Rezeptordichte. So ist z.B. die Sehschérfe der relativ kleinen Linsenaugen von Greifvogeln wesentlich hdher als das des viel grof3eren

Menschauges - eine Folge der htheren Rezeptordichte in der Fovea der Vogel (Mensch: 0.15 Millionen/mm?2, Bussard: 1 Million/mm?2)
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Bel Komplexaugen ist das Verhdltnis von Grofie zu Sehschérfe weit unglinstiger al's beim Linsenauge. Die raumliche Aufldsung des
Komplexauges wird durch den Offnungswinkel der Ommatidien bestimmt. Dieser Ommatidienwinkel wird durch den
Augendurchmesser D und den Linsendurchmesser A bestimmt (links). Um eine grél3ere Sehschérfe zu erreichen, muss man die Anzahl
der Ommatidien erhthen. Dabei wird aber zwangslaufig der Linsendurchmesser kleiner (Mitte). Das gibt Probleme, denn bei sehr
kleinen Linsen sind die Brechungsfehler so grof3, dai3 sie sich nicht mehr zur Bildgebung eignen. Die einzige M 6glichkeit, eine hohe
Ommatidiendichte mit grof3en Linsen zu verwirklichen, ist rechts gezeigt: das Auge muss vergrof3ert werden. Allerdings wird das
Verhditnis von A und D udrch eine Quadratwurzel funktion beschrieben: Fir eine Verdoppelung des Linsendurchmessersist eine
Vervierfachung des Augendur chmesser s nétig.

Dafir die meist kleinen Arthropoden sehr grof3e Komplexaugen nicht praktikabel sind, missen sie sich mit einer weit geringeren
Sehschérfe begntigen als Tiere mit Linsenaugen.
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Verkehrte Welt

Hier tragt jeder die Augen des anderen: Die Fliege hat
Linsenaugen, und die Augengrof3eist so, dald das Tier mit
gewohnter Sehschérfe navigieren kann. Die Linsenaugen sind
nicht grofier als es die eigenen Komplexaugen waren.

Anders beim Menschen: Um die réaumliche Auflésung, die er
von seinen Linsenaugen kennt, auch mit den neuen
Komplexaugen zu haben, muf3 er diese unmaldig aufbléhen.
Mindestens 1 m Durchmesser braucht das Komplexauge, um
die menschliche Sehschérfe zu erreichen. Und dabei ist schon
beriicksichtigt, dal? die hohe Sehschérfe im menschlichen
Auge auf die Fovea beschréankt ist. Sonst warenes 12 m
Durchmesser ...

Aus. Kuno Kirschfeld (1984) Linsen- und Komplexaugen:
Grenzen ihrer Leistung.
Naturwissenschaftliche Rundschau, 9:352-362.
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START

Bewegungssehen
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Wer guckt schneller?

Die Frage nach der zeitlichen Aufldsung des Bewegungssehens kann durch Messungen der optomotorischen Reaktion eines
Tieres untersucht werden. Dazu setzt man das Tier in einen feststehenden Glaszylinder, um den ein zweiter Zylinder mit
einem Streifenmuster drehbar ist. Wird der Streifenzylinder bewegt, versucht das Tier dem Streifenmuster zu folgen und
bewegt dazu die Augen (Nystagmus) oder nimmt eine charakteristische Kdrperhaltung ein, so wie der Frosch und die Fliege
auf dem Bild. Die zeitliche Auflésung des Schwarz-Wei3-Musters auf der Streifentrommel wird durch die
Reaktionsgeschwindigkeit der Photorezeptoren begrenzt. Wenn die Reaktion der Photorezeptoren l&nger dauert als das
Auftreffen von zwei gleichfarbigen Streifen, dann verschmelzen die Lichtreize und es entsteht der Eindruck eines konstanten
Grautons, eines stehendes Bildes.

Wenn man die Drehgeschwindigkeit der Streifentrommel erhoht bis das Tier durch Korper- oder Augenhaltung anzeigt, dal3

es keine Bewegung mehr wahrnimmt, kann man berechnen, wieviele Streifen pro Sekunde das Tier as bewegtes Bild
erkennen kann. Diese Flimmer ver schmelzungsfrequenz (FVF) ist ein Mal3 fur die zeitliche Auflésung des
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Bewegungssehens.

Typische FVF-Werte bel optimaler Belichtung sind:

L insenaugen
Komplexaugen
. Frosch: 8Hz
. Gecko: 25 Hz Nachtaktive, langsame Insekten:
. Schwertfisch: 42 Hz Periplaneta, Carausius, etc. 8-10 Hz
. Schildkréte: 50 Hz
. Mensch: 60 Hz Bienen, Wespen: ca. 220 Hz.

. Octopus: 72 Hz

Die Unterschiede bei den FVF-Werten sind vor allem in der Reaktionsgeschwindigkeit der Photorezeptoren begriindet. Bel
Stabchen-Photorezeptoren, die auf hochste Lichtempfindlichkeit optimiert sind, vergeht eine relativ lange Latenzzeit (ca 50
ms) zwischen Lichtstimulation und Reaktion. Bel Zapfen betragt die Latenzzeit nur ca 10 ms, und bei Wespen wurden
Latenzzeiten um 2 ms gemessen. Ein Grund fur die enorme Reaktionsgeschwindigkeit der Retinulazellen scheint zu sein, dal?
die an der Phototransduktion beteiligten Enzyme im Rhabdomer durch spezielle Proteine in einem Komplex
zusammengebunden werden. Durch diese raumliche Zusammenlagerung auf kleinstem Raum (einer sogenannten
Mikrodoméne) sind die Diffusionsstrecken fur die beteiligten Komponenten kurz, und die Transduktionskaskade kann
schneller ablaufen. (siehe: Tsunoda und Zucker, 1999).

Komplexaugen kdnnen also héher e Bewegungsgeschwindigkeiten auflésen aufgrund der schnelleren Lichtreaktion
ihrer Photor ezeptoren.

Aus. Penzlin, H. (1996) Lehrbuch der Tierphysiologie.
Gustav Fischer Verlag, Jena

Zurlck zur Titelseite Komplexaugen und Linsenaugen

http://www.sinnesphysiologie.de/hvsinne/insekt/beweg.htm (2 of 2) [10.07.2003 14:13:11]



http://www.sinnesphysi ol ogie.de/hvsinne/insekt/farbe.htm

Leistungsvergleich: Komplexauge und Linsenauge

START

Farbensehen

Farbwahrnehmung der Biene

Die Fahigkeit der Unterscheidung von Farben beruht nicht auf der Konstruktion des dioptrischen (bildgebenden) Apparates
sondern darauf, dal3 die Photorezeptoren Pigmente mit unterschiedlichen Absorptionseigenschaften enthalten.

Sowohl Linsen- as auch Komplexaugen enthalten Photorezeptoren, deren Pigmente (Rhodopsin) diskrete
Absorptionmaxima aufweisen. Beim Farbensehen besteht also kein prinzipieller Unterschied zwischen den beiden
Augentypen.

Die Fahigkeit der Farbenwahrnehmung wird meist durch Dressurversuche untersucht.

Gutes Farbensehen zeigen: Das Farbensehen ist auf einen
enger es Spektrum beschrankt bei:
. Menschen
. Schimpansen, Rhesusaffen, Paviane, ... . Katzen
. Voge . Méuse
. Fische . Huftiere
. Sepia . Reptilien
. Krebse . Amphibien
. Bienen, Schmetterlinge . Fliegen

Farbenblind scheinen zu sein:

. Ratten

. Kaninchen

« Hunde

. Habaffen

. Stabheuschrecken, verschiedene Kafer

Einige Beispiele fir die Absorptionsspektren von Photorezeptoren:
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M ensch:
Das Auge des Menschen verflgt Uber drei Arten von Zapfen- HIGHRES (24 kbyte)

Photorezeptoren mit jeweils einem charakteristischen Stibchen
Absorptionsmaximum: Blaurezeptoren (max. 419 nm),
Grunrezeptoren (max. 531 nm) und Rotrezeptoren (max. 559 nm).
Wenn alle drei Zapfentypen gleich stark stimuliert werden (wenn
sie die gleiche Anzahl von Photonen pro Sekunde absorbieren),
wird das Licht as unbunt (weif3) empfunden. Farbwahrnehmung
entsteht bel ungleicher Lichtabsorption durch die drei

100

Absarption %)
2

Zapfenarten. . ;

Das Absorptionsspektrum der hochempfindlichen, aber nicht am 0 am e aes o
Farbensehen beteiligten Stabchen ist gestrichelt dargestellt (max. iz llenl3ng e (nmi)

496 nm).

Biene: HIGHRES (23 kbyte)

Die Absorptionsspektren der drei Typen von Photorezeptoren der i 2 Griin

Biene sind gegenuber dem Menschen zum kurzwelligen Licht hin
verschoben: UV - Rezeptoren (max. 340 nm), Blaurezeptoren (440
nm) und Grinrezeptoren (540 nm). Die Bieneist also in der Lage,
UV-Licht wahrzunehmen, zeigt aber nur eine geringe
Empfindlichkeit fir rotes Licht. Aus den drei Spektren kann man
einen Eindruck der Farbwahrnehmung der Biene gewinnen. Die
UV-Wahrnehmung bei Insekten ist auch die Voraussetzung fir das a0
Pol ari sationssehen.

Ph=orpton (8
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Fisch: Y Blau Grin Fot
Viele Fische besitzen vier Photorezeptortypen, die einen weiten é E
Wellenlangenbereich Uberspannen. Hier gezeigt sind die
Absorptionsspektren der Plotze (Rutilus rutilus): UV-Rezeptoren
(max. 360 nm), Blaurezeptoren (max. 450 nm), Griinrezeptoren
(max. 530 nm) und Rotrezeptoren (max. 620 nm).
Farbwahrnehmung mit vier Rezeptortypen (tetr achr omatisches
Sehen) ist auch bel vielen Tagvdgeln nachgewiesen.

Ab=orption (E)

00 400 SO0 Goo yoo
Miellenl nge (nm)

Zurick zur Titelseite Komplexaugen und Linsenaugen
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Leistungsvergleich: Komplexauge und Linsenauge

Farbensehen: Die Farbwahrnehmung der Biene

Farbensehen:

Allgemeines

In welchen Farben sieht die Bieneihre Umwelt?

Anhandt der Apsorptionsspektren der drei Photorezeptortypen in den Ommatidien kann man ein Experiment durchfihren,
das uns ahnen 183, wie Bienen die Farbe einer Bliite sehen:

Der Versuch: Man photographiert eine Blite
zunéchst durch ein Filter, dessen Dur chlassigkeit
dem Absorptionsspektrum der UV -Rezeptoren
von Bienen entspricht. Die Kamera"sieht" die
Bliite dabei genau so, wie es die UV-Rezeptoren
der Biene tun. Den gleichen Versuch wiederholt
man dann nacheinander mit einem Blaufilter und
einem Grun/Gelbfilter.

Das Ergebnis:

Durch die Blau- und Grin/Gelbfilter erscheint die
BlUte des Klatschmohns dunkel - Blaurezeptoren
und Grin/Gelbrezeptoren der Biene werden also
nur wenig stimuliert. Durch das UV-Filter
alerding erscheint die BlUte sehr hell. Das
bedeutet, dal’ die Mohnbl tite sehr effizient UV-
Licht reflektiert, und das dieses UV-Licht von der
Biene wahrgenommen wird. Die uns vertraute
Rotfarbung der Mohnbl iite (rechts unten) ist fur
die Biene nicht sichtbar.
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Gelbfilter LV-Filter

EBlaufilter

HIGHRES (63 kbyte)
Gelbfilter UV-Filter

Ein weiteres Beispiel fur die Unterschiedliche
Farbwarhnehmung bei Mensch und Biene. Die TP
drei Kreuzblitler Schweizer Schoéterich, Raps und Schoterich
Ackesenf haben eine fir uns kaum
unterscheidbare, gelbe Blitenfarbe. Durch ein
Gelbfilter photographiert (linke Spalte) erscheinen
sie deshalb sehr hell. Die UV-Reflektion
unterscheidet sich aber sehr stark zwischen den
drei Blten, wie man an Photos durch ein UV-
Filter sehen kann (rechte Spalte). Die Biene, die

sowohl gelbes als auch UV-Licht sieht, nimmt die Raps
Blltenfarbe des Ackersenfs also nicht als gelb
wahr, sondern sie sieht eine Mischfarbe aus gelb
und UV - den sogenannten Bienenpurpur.
Ackersenf
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Leistungsvergleich: Komplexauge und Linsenauge

Polarisationssehen

 START]|

Polarisationssehen im Komplexauge

Polarisationssehen im Linsenauge

Jedes Photon hat eine definierte Schwingungsrichtung, den e-
Vektor, der senkrecht zur Flugrichtung steht. Im Sonnenlicht sind
Photonen aller Schwingungsrichtungen gleich haufig vertreten:
Sonnenlicht ist daher unpolarisiert. Durch Wechselwirkung der
Photonen mit Materie (Streuung) geht die Gleichverteilung aller
Schwingungsrichtungen verloren - das Tageslicht wird polarisiert.
Der Grad der Polarisierung kann sehr unterschiedlich sein.

linear
polarisierte Welle

Schningungsrichtung I

HIGHRES (64 kbyte)
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Das Tagedicht bei klarem Himmel hat ein definiertes Polarisationsmuster. Das Muster éndert sich im Verlauf des Tages
entsprechend dem Sonnenstand. Die schwarzen Balken zeigen die bevorzugte Schwingungsrichtung des polarisierten
Lichts; je groRRer die Balken desto stérker die Polarisation. Ein Beobachter, der am Kreuzungspunkt der beiden Linien auf
der kreisformigen Grundfl&che steht, misst bel Sonnenaufgang die stérkste Polarisation im Zenith. Zur Sonne (gelber
Punkt) hin nimmt der Grad der Polarisation ab. Mittags ist die Polarisation am Horizont am stérksten.

Aus. Rudiger Wehner: Der Himmel skompal? der Wiistenamei se.
Spektrum der Wissenschaft (November 1998), 56-67.
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V erschiedenen Insekten (z.B. Bienen und
Ameisen) sind in der Lage, sich mithilfe des

Pol arisationsmusters zu orientieren. Auch bei
verborgener Sonne gelingt es den Tieren, deren
Position aus dem Pol arisationsmuster zu
berechnen. Dazu messen siedie
Schwingungsrichtungen an zwei Orten des
Himmels und vergleichen sie mit einer
"Himmelskarte", einer neuronalen Reprasentation
der e-Vektoren des polarisierten Tageslichts.

Die Fahigkeit zur Wahrnehmung der Polarisation
von Licht beruht offenbar auf speziellen
Strukturen des Komplexauges, die dem
Linsenauge fehlen.

HIGHRES (31 kbyte)
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Leistungsvergleich: Komplexauge und Linsenauge

Polarisationssehen: Neuronale Grundlagen

Polarisationssehen im Linsenauge

Polarisationssehen: Allgemeines

Elektronenmikroskopische Aufnahme eines
Komplexauges der Wiistenameise Cataglyphis
bicolor. Nur der obere Teil des Auges (oberhalb
der gepunkteten Linie) enthdlt die Ommatidien,
deren Photorezeptoren fur die Wahrnehmung der
Polarisation des Tageslichts speziaisiert sind.
Wird diese sogenannte POL -Region abgedeckt,
kann das Tier sich nicht mehr am

Pol arisationsmuster des Himmels orientieren. Die
Ommatidien der POL-Region sind bel normaler
Korperhaltung in einem Winkel von ca 45° zum
Himmel gerichtet.

Aus. Rudiger Wehner (1989) Neurobiology of
polarization vision.
Trends in Neurosceince, 12:353-359.

Die Ommatidien der POL-Region zeigen einige
spezielle Struktureigenschaften, die fir das

Pol arisationsehen wichtig sind. Nur UV-Licht
wird fir die Messung der Polarisation verwendet.
1. Jedes Ommatidium enthalt neben 2
Grinrezeptoren 6 UV-Rezeptoren. Die
Ommatidien auf3erhalb der POL- Region haben 2
UV-Rezeptoren und 6 Grinrezeptoren.
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2. Uber die ganze L dnge des Rhabdoms sind die
Mikrovilli der Rezeptoren 2,4,6 und 8 exakt
paralel zueinander angeordnet (Querschnitt unten
links). Rhabdome aulferhalb der POL-Region
zeigen ein Drehung um ihre Langsachse, so daf
die Mikrovilli in verschiedenen Ebenen nicht
paralel verlaufen.

3. Zwei UV-Rezeptoren (Nr. 1 und 5) haben
Mikrovilli, die genau rechtwinklig zu den
Mikrovilli der anderen 4 UV -Rezeptoren
angeordnet sind. Im Gehirn der Ameise sind die
beiden Gruppen von Rezeptoren antagonistisch
auf ein Folgeneuron verschaltet. Infolge dieser
Verschaltung wird die Detektionsempfindlichkeit
vesrtarkt und wird unabhéngig von
Schwankungen der Lichtintensitét.

Aus: Rudiger Wehner: Der Himmel skompal3 der
W stenameisen.

Spektrum der Wissenschaft, November 1998, 56-
67.
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Mikrovillus
(Komplexauge)

Disc
(Linsenauge)

Wiekann eine Sinneszelle die Polarisation des Lichtes messen?

Die molekulare Grundlage ist die Eigenschaft des Retinals, das als Chromophor im Rhodopsin eingebunden ist, polarisiertes
Licht besser zu absorbieren, wenn die Schwingungsrichtung parallel zur Léngsachse des Retinals liegt (rechts oben). Die
stérkere Absorption von parallel polarisiertem Licht ist durch die Lange des roten Pfeils, die schwéchere von senkrecht
polarisiertem Licht durch den blauen Pfeil symbolisiert.

Im Rhabdom der Komplexaugen ist die rhodopsinhaltige, lichtempfindliche Membran in viele Mikrovilli organisiert, winzige
Rohrchen von nur 30-70 nm Durchmesser (links). In der Membran dieser Mikrovilli sind die Rhodopsinmolekile dicht gepackt
und ihre Drehbewegung ist behindert. Offensichtlich kann dadurch eine bevorzugte Ausrichtung der Rhodopsin- (und damit der
Retinal-) molekile aufrechterhalten werden, und zwar so, dal? die Langsachse des Retinals parallel zur Langsachse der
Mikrovilli liegt. Wegen dieser Ausrichtung des Retinals reagieren die Mikrovilli am stérksten auf Licht, das entlang ihrer
Langsachse polarisiert ist (rechts Mitte); sie zeigen einen ausgepragten Dichroismus.

Bei den Photorezeptoren der Linsenaugen-Retinaist das anders! In der Membran der Disks hat das Rhodopsin eine hohe
Diffusionsbeweglichkeit und auch eine schnelle Drehbeweglichkeit um die L angsachse des Aul3ensegments, die Achse des
einfallendes Lichtes. Demzufolge gibt es keine Vorzugsrichtung des Retinals in der Ebene der Diskoberflache (rechts unten).
Licht aller Schwingungsebenen wird gleich gut absorbiert - das Linsenauge ist polarisationsblind.

Zurtck zur Titelseite Komplexaugen und Linsenaugen
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Leistungsvergleich: Komplexauge und Linsenauge

START

Polarisationssehen im Linsenauge

Polarisationssehen im Komplexauge

Polarisationssehen: Allgemeines

HIGHRES (95 kbyte)

Polaristationssehen ist vor allem an
Komplexaugen nachgewiesen worden. Es
gibt jedoch auch Tiere mit Linsenaugen, die
die Polarisation des Lichtes zur Orientierung
nutzen kénnen. Der Cephal opode Octopus
besitzt in seinen Linsenauge eine Netzhaut
mit Rhabdomeren (rechts).Die
lichtempfindliche Membran der
Aulensegmente ist nicht in Disks
organisiert, sondern sie liegt in mikrovill&ren
Ausstillpungen der Plasmamembran vor, die
zusammen ein Rhabdom (R) bilden. (Details
weiter unten)

B: Basalmembrane; C: Blutkapillaren; D:
distale Segmente der Photorezeptoren; J:
Membranverbindungen (gap junctions); Pr:
proximale Segmente; PS:
Pigmentepithelzellen.

Aus. Yamamoto, T. et al., (1965) Fine
structure of the Octopus retina
Journal of Cell Biology, 25:345-359.
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Unten links: Schematische Darstellung eines Photorezeptors der Octopus-Netzhaut. An der rechten und linken Seite des
Aulensegmentes der Retinula-Zelle r.c. sind die beiden Rhabdomere des Photorezeptors rhm dargestellt. Das AulRensegment enthalt

Pigmentgranulap.g..
p.s. Innensegment; o.n.f.; optische Nervenfaser

Aus. Moody, M.F., Parriss, J.R. (1961) The discrimination of polarized light by Octopus: a behavioural and morphological study.
Zeitschrift fur Vergleichende Physiologie 44:268-291.
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Oben: Je vier Rhabdomere bilden zusammen die Rhabdome der
Octopus-Netzhaut. Alle Mikrovilli sind rechtwinklig zur Achse des
einfallenden Lichts orientiert. Die zwei Rhabdomer-Paare des
Rhabdoms sind rechtwinklig zueinander ausgerichtet. Dies ermdglicht
eine optimal e Diskriminierung der Schwingungsrichtungen des
polarisierten Lichts.

Aus: Moody, M.F., Parriss, JR. (1961) The discrimination of polarized
light by Octopus: a behavioural and morphological study.
Zeitschrift fur Vergleichende Physiologie 44:268-291.
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Auch die Disks der Aullensegmente von Photorezeptoren in der Wirbeltiernetzhaut sind im Prinzip dazu geeignet, polarisiertes Licht zu
analysieren. Allerdings zeigen sie dichroisches Absorptionsverhalten (die Absorption andert sich mit der Schwingungsrichtung von
polarisiertem Licht) nur, wenn das polarisierte Licht von der Seite einfélt. Das liegt daran, dal3 die Retinalmolekile nahezu parallel zur
Membranoberfléche der Disks ausgerichtet sind (links unten). Licht, das paralel zur Membranoberfléache schwingt, wird deshalb stérker
absorbiert (roter Pfeil) als Licht, das senkrecht dazu polarisiert ist (blauer Pfeil).

Fische der Gattung Anchoa (Sardellen) besitzen Zapfen-Photorezeptoren, deren Disks parallel zum einfallenden Licht ausgerichtet sind
(rechts). Zudem gibt es zwei Arten von Zapfen (l.c. =long cones und b.c. = bifid cones) deren Disks rechtwinklig zueinander
ausgerichtet sind. Dieser besondere Aufbau der AulRensegmente ist als Analysator fir polarisiertes Licht &hnlich gut geeignet wie die
Rhabdome der Komplexaugen.

Aus. Fineran, B.A., Nical, JA.C. (1978) Studies on the photoreceptors of Anchoa mitchilli and A. hepsetus (Engraulidae) with particular
reference to the cones.

Philosophical transactions of the Royal Society, London 283:25-60.

Zuruick zur Titelseite Komplexaugen und Linsenaugen
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Vorlesungsskripte Zoophysiologie

Leistungsvergleich: Komplexauge und Linsenauge

Zusammenfassung:

Linsenauge

Komplexauge

’Aufbau

’Ei ne Linse entwirft das gesamte Bild

’Ei ne Linse entwirft einen Bildpunkt

Raumliche Aufldsung

Gut: begrenzt durch Photorezeptorabstand

Schlecht: begrenzt durch
Ommatidienwinkel

Viele Wirbeltiere sind farbenblind.

- A - Gut fir Punktstrahler und fr Schlecht fur Punktstrahler; gut fur
Lichtempfindichket Fléchenstrahler Fléchenstrahler

!Bewequnqssehen Stabchen schlecht; Zapfen gut Sehr gut bel tagaktiven Insekten!
Farbsehen 2-4 Zapfentypen decken 300-700 nm ab. 2-3 Typen von Rhabdomeren fur 300-650

nm. Gute UV-Wahrnehmung

Pol arisationssehen

Sehr selten.

Gutes Polarisationssehen mit UV -
empfindlichen Rhabdomeren.

http://www.sinnesphysiologie.de/hvsinne/insekt/komsumm.htm [10.07.2003 14:13:22]




Litertaur

Vergleich Komplexauge und Linsenauge
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Literatur und Internet-Links

Aufbau von Komplex- und Linsenaugen

Hubel, D.H. (1989)
Auge und Gehirn. Neurobiologie des Sehens.
Spektrum der Wissenschaft Verlagsgesellschaft, Heidelberg.

Land M.F. (1981)

Optics and vision in invertebrates

in: Handbook of Sensory Physiology.

Comparative Physiology and Evolution of Vision in Invertebrates B,
H. Autrum, edt.

Springer-Verlag, Berlin. pp. 471-592.

Rodiek, R.W. (1998)
Thefirst stepsin seeing.
Sinauer Associates, Mass., USA

Lichtempfindlichkeit

Kirschfeld, K. (1984)
Linsen- und Komplexaugen: Grenzen ihrer Leistung
Naturwissenschaftliche Rundschau 9:352-362.

Mdller, F., Kaupp, U.B. (1998)
Signaltransduktion in Sehzellen.
Naturwissenschaften 85:49-61

Raumliches Sehen

Wehner, R. (1981)

Spatial vision in arthropods.

in: Handbook of Sensory Physiology.

Comparative Physiology and Evolution of Vision in Invertebrates B,
H. Autrum, edt.
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Springer-Verlag, Berlin. pp. 471-592.
Bewegungssehen

Penzlin, H. (1996)
Lehrbuch der Tierphysiologie
Gustav Fischer Verlag, Jena

Ritter, M. (1987)
Wahrnehmung und visuelles System.
Spektrum der Wissenschaft Verlagsgesellschaft, Heidelberg

Tsunoda, S., Zuker, C.S. (1999)

The organization of INAD-signaling complexes by a multivalent PDZ domain protein in Drosophila
photoreceptor cells ensures sensitivity and speed of signaling.

Cell Calcium 26:165-171.

Farbensehen

Burkhardt, D. (1988)
Die Welt mit anderen Augen.
in: Aus Forschung und Medizin (Schering AG) 2/(88):49-62.

Frisch, K. von (1965)
Tanzsprache und Orientierung der Bienen
Springer Verlag, Berlin

Mollon, J.D., Sharpe, L.T. (1983)
Colour Vision
Academic Press, London

Polarisationssehen

Frisch, K. von (1949)
Die Polarisation des Himmelslichtes al's orientierender Faktor bel den Tanzen der Bienen.
Experientia, 5:142-148.

Wehner, R., (1986)
Polarization vision in bees.
Nature, 323:128-131

Wehner, R., (1989)
Neurobiology of polarization vision.
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Trends in Neuroscience, 12:353-359.

Wehner, R., (1998)
Der Himmel skompal? der Wiistenameisen
Spektrum der Wissenschaft, November 1998: 56-67

Waterman, T.H. (1981)

Polarization sensitivity

in: Handbook of sensory physiology, Vol. VII/6B
Comparative physiology and evolution of vision in vertebrates
H. Autrum, edt., pp.281-469.

Internet-Links:

. Der Antennal-Lobus der Honigbiene. 3-D-Rekonstruktion von Giovanni Galizia
. Wiesieht eine Biene die Welt? Bee-eye von Andrew Giger

. Viel wissenswertes tber Libellen. Digital Dragonflies von Forrest Mitchell

. Schone Photos und detailierte Beschreibungen einer Vielzahl von Libellen-Arten
. Das Fliegengehirn vom Institut fir Biologie I11, Uni Freiburg

. Internet Virtual Library: Mikroskopie

« Ein Ommatidium der Fliege als Filmsequenz

Zuruck zur Titelseite Komplexaugen und Linsenaugen
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http://www.neurobiologie.fu-berlin.de/honeybeeALatlas
http://cvs.anu.edu.au/andy/beye/beyehome.html
http://www.dragonflies.org/
http://home.t-online.de/home/ghstanjek/libellen.htm
http://brain.biologie.uni-freiburg.de/Atlas/text/atlasFi.html
http://www.ou.edu/research/electron/www-vl
http://sdb.bio.purdue.edu/fly/vdevlhom/movie.htm
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