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(Aus dem Physiologischen Institut der Universitit Helsingfors)

Uber eine Hemmung der Zapfenfunktion durch
Stabehenerregung beim Bewegungsnachbild

Von
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Unter Mitwirkung von T Jisrri, 8. LivpstrOom, P. PArwid
und L. SALMENHARIU

Mit 6 Abbildungen

Auf Grund einiger Versuche iiber das foveale Skotom beim
Dammerungssehen hat P. vox Lizsermaxy die Annahme aufge-
stellt, dals die Erregung der Stiibchen einen hemmenden Einfluls
auf die Zapfenfunktion ausiibt. Seine Gedanken und Experimente
hat G. E. MiLLer ' verdffentlicht, der sie nicht nur theoretisch
and experimentell bestitigt und z. T. auch weiterentwickelt hat,
sondern auch einige Versuche von Kovics* und von Vocensane ®
iiber die Empfindungszeit — von MtiLrer ,Frohlichsche Zeit“ be-
nannt — mit Hilfe dieser ,von Liebermannschen Hemmung®
(G. E. MirLeR) erklirt.* In einer spiiteren Arbeit® hat MULLER
auch einige von Excerxixe® anlilslich einer Untersuchung iiber

! G. E. MiLeer, Darstellung und Erklirung der verschiedenen Typen
der Farbenblindheit. Gottingen 1924, 8. 14141

* A, Kovics, Uber den Einflufs der Dunkeladaptation auf die Emp-
tindungszeit usw, Diese Zeitschr. 54, 8. 161. 1923

3 K. Vosrrsaxe, Der Einflufs der Dunkeladaptation auf den zeitlichen
Verlauf der Gesichtsempfindung bei Verwendung farbiger Priiflichter.
Pfliigers Archiv f. d. ges. Physiol. 203, 8. 1. 1924,

* Dagegen hat sich jedoch Voomusaxe neuerdings geiiulsert. [iese
Zeitschr, 58, 8. 56 Fufsnote. 1926,

® G. E. MiLLen, Ein weiterer Beitrag zur v. Liebermannschen Hemmung.
Nachrichten der Geselisch. d. Wissenschaften zw Gittingen. Math.-phys. Kl
S, 1, 1924,

¢ B, Exeeuking, Uber den Stereowert und Zeitdifferenzwert ver-
schiedenfarbiger Lichter usw, Klin. Monatsbl. f. Augenheilkunde 73, 8.15. 1924,
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das sog. Stereophiinomen erzielte Ergebnisse durch die Annahme
einer derartigen von den Stibchen ausgehenden Hemmung der
Zapfenfunktion verstindlich gemacht. Im folgenden sollen einige
Versuche tiiber das Bewegungsnachbild beschrieben werden, die
im Hinblick auf die von Liebermannsche Hemmung von Inter-
esse sind, sei es, dals die unten geschilderten Phiinomene wirk-
lich Ausdriicke einer ganz gleichartigen Stibchenhemmung der
Zapfenfunktion sind, sei es, dals sie sich nur in Analogie zur
Liebermannschen Hemmung abspielen.

Zwecks Erhaltung eines guten Bewegungsnachbildes haben wir uns
folgender einfacher und viel gebrauchter Methodik bedient. Auf die ge-
wohnliche Kymographiontrommel ist ein mit je 1 em breiten, abwechselnd
schwarzen und weilsen Streifen bezeichnetes Papier aufgezogen. Eine kleine
Fixationsmarke ist, an einem diinnen Faden aufgehiingt, vor der Trommel
in der Mitte ihrer vertikalen Achse angebracht. Den Kopf auf einer Kinn-
stiitze haltend, fixiert die Versuchsperson (Vp.) das Fixierzeichen nicht nur
wihrend der Rotationszeit der Trommel — in unseren Versuchen konstant
30 Sek. —, sondern auch, bis das nachher einsetzende, der primiren Be-
wegung entgegengerichtete Bewegungsnachbild vollstindig abgeklungen ist.
Diese Zeit wird mit einer Stoppuhr gemessen. Wir haben uns demnach
einer quantitativen Vergleichung der Dauer (Duration) des Bewegungsnach-
bildes bedient, wie sie frither von z B, Borscukr und HescHELES !, BAsLEr?
und WonreemurH * vorgenommen worden ist. Dabei kann es Schwierigkeiten
bereiten, das Ende der Bewegung genau zu bestimmen, weil die Schein-
bewegung zum Schlusse aufserordentlich langsam aufhort., Basper bemerkt
aber: ,Trotz dieser Schwierigkeit lidfst sich . .. das Ende des Nachbildes
in den meisten Fiillen verhiltnismilsig sicher festzustellen* (a. a. O.
S. 151—52), eine Beobachtung, deren Richtigkeit durch die unten berechneten
mittleren Variationen (S. 110) unserer Versuchsreihen zur vollen Evidenz be-
stitigt wird. Diesen Variationen liegen in einigen Fillen fiinf (n=>5), in
anderen drei (n=23) Einzelbestimmungen zugrunde.

BasvEr (a. a. O. S. 165) und KinosmiTa * geben beziiglich der
Duration des Bewegungsnachbildes an, dafls sie innerhalb gewisser
Grenzen sich mit der Geschwindigkeit der Vorbewegung ver-

! A. Borscuke und L. Hescaeres, Uber Bewegungsnachbilder. Zeitschr.
f. Psychol. w. Physiol. d. Sinnesorgane 27, S. 387, 1902.

2 A. Baster, Uber das Sehen von Bewegungen. III. Mitteilung.
Pfliigers Archiv f. d. ges. Physiol. 128, S. 145. 1909.

¥ A. Wonrcemura, On The After-Effect of Seen Movement. Brit. Jowrn.
of Psychol. Monogr. Suppl. 1. 1911.

¢ T. Kiwosuita, Uber die Dauer des negativen Bewegungsnachbildes.
Diese Zeitschr. 43, S. 434.
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lingert.® Da diese Beobachtung fiir unsere Versuche von funda-
mentaler Bedeutung erschien, wollten wir sie durch nochmalige
Uberpriifung mit unserer Anordnung erhérten. Unten (Abb. 1)
sind einige Kurven verschiedener Vpn. (I, IT und IV) dargestellt,
welche alle in prinzipiell gleicher Weise verlaufen. In der Ab-
szisse ist die Geschwindigkeit des Vorbildes in em/sec dargestellt,
die Ordinate driickt die Duration des Bewegungsnachbildes aus.
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Abbildung 1
Gesichtswinkel: ———— = 30° —..—..— = 5,6° .

Ordinate = Duration des Bewegungsnachbildes in Sek.
Abszisse = Geschwindigkeit der Vorbildbewegung in cm/sec.

Die zwei oberen Kurven (I u. IV) sind bei einem Gesichtswinkel
des bewegten Objektes von 3,0° erhalten, die mittlere Kurve (1I)
bei 5,6° und die zwei unteren (II u. IV) bei 17,2° bestimmt
worden.® Wie ersichtlich, nimmmt die Dauer des Bewegungs-
nachbildes mit der Geschwindigkeit des Vorbildes
zu. Von Bedeutung im Hinblick auf unsere Versuche erscheint

5 Nach WonreemurH (a. a. 0. 8. 50) nimmt die Duration des Nachbildes
zuerst schnell zu, ,but soon reaches a maximum and then gradually
diminishes with further increase in speed®.

¢ Die Trommel ist in allen Versuchen dieselbe. Den verschiedenen
Winkelgrofsen entsprechen verschiedene Beobachtungsabstidnde.
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noch ein anderes Resultat Basners (a. a. O. 8. 159), dals nidmlich
die Duration des Bewegungsnachbildes mit der Aus-
dehnung der priméaren Bewegung im Gesichtsfeld
zunimmt.

Wenn dem so ist, muls erwartet werden, dals eine Vergrolse-
rung des Beobachtungsabstandes einer Verkiirzung der Nach-
bildduration gleichkdme. Denn angenommen, dafs bei einem
Beobachtungsabstand von 50 em das Netzhautbild einen Durch-
messer von etwa 15 mm hitte, so wire die retinale Geschwindig-
keit des Vorbildes fiir eine 1 Sekunde dauernde halbe Umdrehung
der Trommel gleich 15 mm/sec, wihrend in einem Vergleichsfall
mit einem Beobachtungsabstand von 200 em das Netzhautbild
kleiner wiire, etwa 3 mm im Durchmesser, und daher die retinale
Geschwindigkeit bei derselben Umdrehungszeit nur gleich 3 mm/sec
Die schwarzen und weilsen Streifen des Vorbildes bewegen sich
in jenem Kalle in der Zeiteinheit um eine viel grifsere Strecke
auf der Netzhaut als in diesem. Die retinale Geschwindigkeit
wird also bei Beobachtung aus der Niihe viel grofser werden als
bei Beobachtung aus einiger Entfernung. Wenn nun wirklich
die retinale Geschwindigkeit als reizphysikalische Bedingung den
Geschwindigkeitseindruck fundiert — und dies miissen wir wenig-
stens primér annehmen —, so muls offenbar das Bewegungs-
nachbild in jenem FKalle linger dauern als in diesem, denn die
Duration des Nachbildes nahm ja mit der Geschwindigkeit der
Vorbildbewegung zu. Auch die Netzhautbildverkleinerung an
sich wirkte verkiirzend auf die Duration des Bewegungsnachbildes
ein. KEs wiirden demnach bei einer Verlingerung des Beobach-
tungsabstandes zwei Faktoren im Sinne einer Verkiirzung der
Nachbildduration wirken: erstens die Verminderung des Gesichts-
winkels bei konstanter Umdrehungszeit der Trommel, d. h. die
verminderte retinale Geschwindigkeit, zweitens die
Gesichtswinkelverminderung der bewegten Fliche
an sich. Falls wir nun die Grifse des Gesichtswinkels als Ab-
szisse betrachten, als Ordinate wie oben (Abb. 1) die Duration
des Bewegungsnachbildes, so miissen wir also auch denselben
Kurvenverlauf wie oben erhalten.

Abbildung 2 stellt eine Priifung dieser Verhiltnisse mit
vier Vpn. (I, II, IIl und IV) dar. Bei der Verlingerung des
Beobachtungsabstandes ist die Duration aus praktischen Griinden
immer bei folgenden Winkelgraden gemessen worden: 33,49,
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17,2°) 8,6° 5,6° 4,2° 34° 3,0° 2,4°und 2,0°. Zuerst wurde jeder
Wert fiinfmal bestimmt, spéiter, wenn die Vpn. sehr geiibt waren,
nur dreimal. In diesen Kurven ist bei I und II n=3, bei
III und IV n=5. Der grilste Gesichtswinkel (33,4°) entspricht
einem Beobachtungsabstand von 0,25 m, der kleinste (2,0°) einem
solchen von 4,0 m. Die Bewegungsgeschwindigkeit der Trommel
war in allen Versuchen etwa 10 cm/sec.
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Abbildung 2

Ordinate = Duration des Bewegungsnachbildes in Sek.
Abszisse = Gesichtswinkelgrifse der verschiedenen
Beobachtungsabstinde.

Sogleich ist ersichtlich, dals der Kurvenverlauf gar nicht der
Erwartung entspricht. Anstatt eines allmihlichen Abfalls gegen
den Nullpunkt (vgl. oben Abb. 1) findet eine Steigerung gegen
ein Maximum statt, dem ein Sinken nachfolgt. Wenn wir, um
bei der Reihenfolge des Versuches zu bleiben, die Kurven von
rechts nach links verfolgen, so bedeuten sie, dals bei Be-
trachtung aus der Nihe das Bewegungsnachbild schnell vergeht,
dann bei zunehmender Verlingerung des Beobachtungsabstandes
immer linger andauert, am lingsten bei einem Gesichtswinkel
von 4—5,6° — dort bis auf etwa 14 Sekunden —, um bei noch
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griofseren Beobachtungsabstinden, denen indessen verhiltnis-
miilsig geringe Gesichtswinkelverminderungen entsprechen, wieder
und zwar sehr schnell kiirzerdauernd werden. Von der Richtig-
keit dieses theoretisch iiberraschenden Befundes habe ich mich
durch wiederholte Nachpriifungen an im ganzen sechs verschie-
denen Vpn. iiberzeugt.

Eine Fehlerquelle konnte in den Augenbewegungen liegen. Indessen
kann sie nur beim griofsten Gesichtswinkel von Bedeutung sein, denn nur
bei einem Beobachtungsabstand von 0,25 e¢m, wo auch die Gesichtswinkel-
berechnung nicht mehr ganz exakt sein diirfte, war es schwierig, die Marke
zu fixieren. Bekanntlich wirkt ungeniigende Fixation im Sinne einer Her-
absetzung des Bewegungsnachbildes!, so dafs die kurze Duration bei diesem
Abstand z. T. davon abhingen konnte. Es mag sein, dafs dieser Faktor
dort eine Rolle gespielt hat, den Kurvenverlauf kann er aber nicht erkliren.
Erstens ist nidmlich zu bemerken, dafls beim Beobachten der Augen der
Vpn. sich keine direkt sichtbaren Blickbewegungen konstatieren liefsen,
zweitens miifsten die nicht zu vermeidenden unmerklich kleinen Augen-
bewegungen bei den lingeren Beobachtungsabstinden auf die Nachbild-
duration in noch hoheren Grade verkiirzend einwirken, weil dort das Netz-
bautbild einen viel kleineren Retinalbezirk einnahm wund geringe Ver-
schiebungen daher mehr hiitten bedeuten miissen.

Die Konstanz der fraglichen Erscheinung deutet meines Er-
achtens auf in der Netzhautstruktur begriindete Verhiiltnisse.
Es schien uns daher noétig, den Maximalpunkt der Kurve im
Hinblick auf seine Winkelgrifse niaher zu untersuchen, und zwar
um so notwendiger, als die Vpn. bel Beobachtung aus der Nihe
eine flatternde Nachbildbewegung in der &dulsersten Peripherie
sahen, wihrend das Zentrum sowie die Trommel sitill standen.
Bei der Verlingerung des Beobachtungsabstandes griff die Be-
wegung immer mehr auf das Zentrum iiber und erhielt eine zur
primiaren Bewegung deutlich entgegengesetzte Richtung. Zu-
gleich wurde die ganze gestreifte KFliche in die Bewegung mit-
hineingerissen, bis schlielslich auch ein deutlicher Tiefeneffekt
des Bewegungseindruckes entstand. Diesen Tiefeneffekt galt es
zu isolieren, um den Bewegungseindruck reiner zu erhalten.
Dies wurde einfach erreicht durch Vorsetzen weilslich grauer
Schirme, die mit quadratischen Lochern versehen waren. Ab-
bildung 3 sind einige derartige Bestimmungen mit einer Vp
reproduziert worden. Die Seitengrifse der quadratischen Offnung
ist (in den Kurven von oben nach unten) bzw. 12, 9 und 6 cm.

1 Vgl. z. B. WorLaenurH (a. a. 0. 8. 27).
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Nicht nur finden wir dieselbe Abhingigkeit zwischen Beobach-
tungsabstand und Nachbildduration wieder, auch der anfangs
(8. 97) erwihnte Zusammenhang zwischen der Grofse der be-
wegten Fliche und der Nachbildduration fillt ins Auge. Je
grofser die Rechteckseite ist, desto hoher im Koordinatensystem
liegt die Kurve, desto grofser ist die Duration des Nachbildes.
Die Diskrepanz der beiden Gesetzmiilsigkeiten ist besonders aul-
fallend. Einerseits dauert das Bewegungsnachbild eines grofseren
Vorbildes linger als das eines kleineren, andererseits nimmt die
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Abbildung 3

Grofse der bewegten Fliche: ——— 13 em* ——— 9 em?®
—er—--— 6 cm?

Ordinate = Duration des Bewegungsnachbildes in Sek.
Abszisse=— Gesichtswinkelgrifse der verschiedenen Beobachtungsabstiinde.

Duration der Nachbildbewegung bei der Verminderung des
Gesichtswinkels primir zu. In beiden Fillen haben wir es also
mit einer Verminderung des Netzhautbildes zu tun, und trotzdem
ist kein gleichsinniger, sondern vielmehr ein gegensinniger Effekt
auf die Nachbildduration zu finden. Wenn bei konstantem
Beobachtungsabstand das bewegte Objekt und damit auch der
Gesichtswinkel vermindert wird, so wirkt das auf die Dauer des
Bewegungsnachbildes verkiirzend ein; wenn wiederum die Ver-
lingerung des Beobachtungsabstandes bei konstanter Objektgrofse
ebenfalls eine Verminderung des Gesichtswinkels herbeifiihrt,



102 Ragnar Granit

steigt die Duration des Nachbildes zuerst, um von einem ge-
wissen kleinen Winkelmals an eine Verkiirzung aufzuweisen.
Dabei ist zu bemerken, dals auch die Verminderung der retinalen
Geschwindigkeit in diesem letzten Falle im Sinne einer Verkiir-
zung der Nachbildduration hitte einwirken miissen.

Um zuniichst bei dem typischen Verlauf der hier repro-
duzierten Kurven zu bleiben, konnen wir auf Grund dieser Ver-
suche den Maximumpunkt derselben etwas genauer bestimmen.
Er liegt bei einem Gesichtswinkel von 2,3—3,8° Eine grofsere
Genauigkeit lifst diese Methode wohl nicht zu.! Denn wenn die
Duration, wie bei dem kleinsten Rechteck, maximal etwa 5 Sek.
ist, so bedeuten die zufilligen Fehler schon so viel, dals eine
Verminderung des Gesichtswinkels um 1° von ihnen {iberkompen-
siert werden kann. Am zuverldssigsten scheinen mir die Werte
bei 12 und 9 cm? der Bildgrofse. Das Mittel dieser wiire im
oben dargestellten Versuch 3,2°. Der entsprechende Wert einer
anderen Vp. (IV) war genau derselbe, was z. T. auch darauf
beruhen muls, dafs die Messungen an bestimmten Gradzahlen
(Abstinden) erfolgten. Von diesem Punkte ab erhalten also die
Kurven die theoretisch zu erwartende Richtung: sie sinken gegen
den Nullpunkt des Koordinatensystems.

Wie verhiilt sich nun dieser Wert zur Verteilung der Stiibchen
und Zapfen? Der stibchenfreie Bezirk scheint kleiner zu
sein. Nach Koster?, der Augen histologisch untersucht hat,
umfalst die Fovea etwa 0,5 mm; das wiirde einer Ausdehnung
von ca. 2° entsprechen. Die physiologischen Bestimmungen von
v. Kries und NaGerL® ergaben kleinere Werte: 1°24* bzw. 1°48
im horizontalen Durchmesser, die von Dierer* 1° 30". Indessen
hoben die genannten Autoren hervor, dafs Fixationsschwankungen
wahrscheinlich die Fovea zu klein erscheinen liefsen. FrOnvnicH

! Eine Analyse des Kurvenmaximums unter Anwendung kleinerer
Gesichtswinkelvariationen gab keine genaueren Resultate.

* W. Kosrer, Untersuchungen zur Lehre vom Farbensinn. v. Graefes
Arch. f. Ophth. 41 (4), S. 1. 1895,

* J. vox Kries und W, Nacer, Uber den Einflufs von Lichtstirke und
Adaptation auf das Sehen des Dichromaten. Zeitschr. f. Psychol, u. Physiol.
d. Sinnesorg. 12, S, 26, 1896.

* W. Digrer, Uber das Purkizsesche Phinomen im stibchenfreien
Bezirk der Netzhaut. v. Graefes Archiv f. Ophth. 112, S. 141. 1924



Eine Hemmung der Zapfenfunktion durch Stibchenerregung wsw. 103

und Voeensang! fanden einen horizontalen Durchmesser von
bzw. 2°25' und 2°10. Wie ersichtlich, sind oben die Begriffe
Fovea centralis und stibchenfreier Bezirk identifiziert worden.
Aufserhalb der Fovea, jedoch innerhalb der Macula lutea, findet
sich aber ein Gebiet, wo die Zapfen in dem Mafse {iberwiegen,
dals es von den Histologen als beinahe stibchenfrei bezeichnet
wird. Hzring? gibt eine Ubersicht der einschligigen Literatur
und berechnet auf Grund dieser Daten den stibchenfreien Bezirk
viel grolser; einem Gesichtswinkel von 4° entsprechend. Nach
Koster (vgl. oben) und Worrrum (zit. nach DieTer a. a. O.) wire
diese Zahl zu hoch. Mit Sicherheit diirften wir jedoch schlielsen
koénnen, dafls innerhalb einer Area von 4° der Anteil der Stéibchen
beim Sehakt im Verhiltnis zum Anteil der Zapfen sehr gering
sein mufs. D. h. unsere Kurven schlagen eine andere Richtung
— und zwar die theoretisch zu erwartende — gerade dort ein,
wo das Netzhautbild auf einen praktisch stibchenfreien Bezirk
fallt und der Bewegungseindruck demnach unter Vermittlung
eines annihernd homogenen Zapfenmechanismus entsteht.

Im Hinblick darauf ist wohl die niichstliegende Erklirung
jenes eigentiimlichen Verhaltens des Bewegungsnachbildes bei
Verlingerung des Beobachtungsabstandes in einer Hemmung der
Zapfenfunktion durch Stidbchenerregung zu suchen. Diese An-
nahme erhilt eine gewisse Bestiitigung in der oben erwihnten
phinomenalen Beobachtung, dafs bei Betrachtung aus der Nihe
in der Peripherie des Gesichtsfeldes eine Art Bewegung wahr-
genommen werden konnte, obwohl ihre Richtung nicht leicht zu
bestimmen war. Es wiirden alsodie periphergelagerten
Stibchen der Entwicklung des zentralen Zapfen-
nachbildes der Bewegung entgegenwirken, und
zwar um so mehr, je weiter peripher das Vorbild
ragt. Daher die kurze Nachbildduration bei den kleinen Be-
obachtungsabstinden.

! F. W. Frouvice und K. VoeeLsane, Uber eine physiologische Methode,
die Ausdehnung der Fovea centralis zu bestimmen. Pfligers Arch. f. d.
ges. Physiol. 207, S. 110. 1925. Dort die neuere Literatur.

® E. Hering, Uber angebliche Blaublindheit der Zapfen-Sehzellen.
Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. 61, S. 106. 1895, Dort die dltere Literatur.
Die Arbeit von Nevmaxsy (Uber die Fovea centralis bei Affen und
beim Menschen. Inaug.-Diss. Leipzig 1922) ist mir nicht zuginglich
gewesen.
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Von diesem Gesichtspunkt aus wire es von grolsem Inter-
esse, den gleichen Versuch mit peripherer Bildprojektion zu
machen. Bei geniigend hoher Exzentrizitit wiirde die Bewegungs-
wahrnehmung unter Vermittlung eines annihernd homogenen
Stiibchenmechanismus zustande kommen und demnach ein all-
miihliches Sinken der in gleicher Weise erhaltenen Kurve zu
erwarten sein, weil dabei der Antagonismus zwischen Stibchen-
und Zapfenerregung in Wegfall gebracht wiirde. Abbildung 4
stellt einen derartigen Versuch mit drei Vpn. dar. Die Vorbild-
grofse ist 12 >< 12 c¢m, die Exzentrizitit 20" nasal. Um eine Zapfen-
miterregung moglichst vollstindig auszuschlielsen, ist mit der
Beobachtung bei einer Gesichtswinkelgrolse von 13,6 angefangen
worden. Die Beobachtungsabstinde sind dieselben wie im vorigen
Versuch. Hs konnte jedoch aus den grilsten Abstinden kein
deutliches Vorbild erhalten werden, was schon daraus hervorgeht,
dals die Verlingerung der Kurven schon vor dem Nullpunkt die
Abszisse schneidet. Wie ersichtlich, entspricht der Kurventypus
der Erwartung und ist prinzipiell von demjenigen des Versuches
mit zentraler Fixation verschieden. Gemils den eingangs er-
wihnten Gesetzmilsigkeiten nimmt hier mit der Verminderung
des Gesichtswinkels und der retinalen Geschwindigkeit der Be-
wegung die Duration des Bewegungsnachbildes ab.' Diese an-
nihernd reine ,Stibchenkurve® verliuft in prinzipiell derselben
Weise wie die annihernd reine ,Zapfenkurve® (Abb. 2 vom
Maximum bis zum Nullpunkt). KEs liegt auf der Hand, dals
dieser Versuch unsere theoretischen Annahmen vollends bestiitigt.

Noch mit einer anderen Modifikation unserer Anordnungen versuchten
wir den Stibchen-Zapfenantagonismus zu untersuchen. Da bekanntlich
rote Strahlen die Stibehen nur schwach reizen, machten wir einige ver-
gleichende Versuche, in denen abwechselnd die Trommel mit und obne Rot-
¢las bei zentraler Fixation binokulir beobachtet wurde. Das Glas liefs Rot

! Diese Versuche bestitigen auch einen Befund von A. v. Szity (Be-
wegungsnachbild und Bewegungskontrast. Zeifschr. f. Psychol. w. Physiol.
d. Sinnesorg. 38, S. 81. 190b), dafs ndmlich die Nachbewegung in der Peri-
pherie linger dauert als im Zentrum. WorLGEMUTH (4. a. O. 8. 70) behauptet
das Gegenteil, was auf seinen bésonderen Versuchsbedingungen beruhen
mufs. Die grofse Bedeutung der Gesichtswinkelgriofse fiir die Nachbild-
duration macht es nicht unwahrscheinlich, dafs bei gewissen Konstella-
tionen das zentrale Bewegungsnachbild linger andauert als das periphere
und umgekehrt.
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und ein wenig Gelb hindurch.? Durchweg dauerte das Bewegungsnach-
bild 1—3 Sekunden linger, wenn durch das rote Glischen aus nicht zu
grofser Entfernung beobachtet wurde, bei grofsem Gesichtswinkel prozen-
tuell eine nicht unbedeutende Verlingerung. Bei den kleinen Gesichts-
winkelgrofsen trat dieses Verhiltnis nicht zutage. Eine vollstindige Aus-
schaltung der Stabchen lifst sich bei Helladaptation wahrscheinlich nicht
mit Hilfe eines Rotglases erzielen. KEs blieb daher der typische Kurven-
verlauf unverindert, wennschon die Verlingerung der Nachbildduration
im Rotglasversuch bei Beobachtung aus der Nahe unzweideutig fiir eine
Abschwichung der Stibchenhemmung spricht.
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Abbildung 4

Exzentrizitiat = 20° nasal.
Ordinate = Duration des Bewegungsnachbildes in Sek.
Abszisse = Gesichtswinkelgréfse der verschiedenen Beob-
achtungsabstinde.

1 Die Gliaschen waren spektralphotometrisch analysiert. Ihre Absorp-
tionskurve in meiner Arbeit: Farbentransformation und Farbenkontrast.
Skandinav. Archiv f. Physiol. 48, S. 157. 1926.
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Obwohl die Annahme einer Stibchenhemmung der Zapfen-
funktion in unserem Falle recht wohl begriindet scheint, ist es
doch notwendig, eine bisher unberiicksichtigt gebliebene Fehler-
quelle experimentell auszuschlie(sen. Die figuralen Besonderheiten
der gebrauchten Bewegungsfliche konnten den Kurvenverlauf im
Sinne unseres Hauptversuches (Abb. 2) beeinflussen, und zwar
so, dafs die Verminderung des Netzhautbildes bei der Verlinge-
rung des Beobachtungsabstandes bis zum Maximum der Kurven
eine intensivere Reizung der Retina bewirkte, indem dabei die-
selbe Anzahl schwarzer und weilser Streifen auf einen immer
kleiner werdenden Netzhautbezirk fallen. Das nach dem Maximum
folgende Sinken der Kurven wiire dann als eine Folge einer
allzu grofsen ,Zusammenpressung” der als Reiz dienenden
Streifen im Netzhautbilde anzusehen. Diese Behauptung ist einer
Priifung zugiinglich. Wir stellen uns eine zweite Trommel her,
die doppelt so viel Streifen hat als die erste, und machen einen
vergleichenden Versuch, indem unter Vergrifserung des Be-
obachtungsabstandes bei jeder gebrauchten Gesichtswinkelgrofse
zuerst drei Messungen mit der einen Trommel, dann drei mit
der anderen vorgenommen werden. Das Ergebnis fiir zwei Vpn.
(I u. IV) ist in Abbildung 5 zusammengestellt. Wie ersicht-
lich, liegen die gestrichelten Kurven (Trommel mit dichterer
Streifung) bei grofsem Gesichtswinkel hoher als die zuge-
horigen ausgezogenen; ihre Maxima sind aber niedriger als
diejenigen der ausgezogenen Kurven. Es bedeutet also in der
Tat eine dichtere Streifung der bewegten Fliche bei Beobachtung
aus der Nihe eine intensivere Reizung der Netzhaut (vgl. z. B.
WonreemuTE a. a. O. S. 42ff. und v. Sziy a. a. O. S. 149). Bei
Verlingerung des Beobachtungsabstandes, wenn phinomenal die
dichter gestreifte Trommel deutlich flimmert, wird auch ihr
Bewegungsnachbild undeutlicher und kiirzer als das des Ver-
gleichsfalles, trotzdem aber liegen die Maxima der
Kurven in den beiden Konstellationen am selben
Ort. Der spezifische Verlauf der Kurve kann also nicht auf
diesen Faktor bezogen werden.

Ein Umstand soll noch erwihnt werden, dessen experimentelle
Erforschung einer spiteren Mitteilung vorbehalten werden muls.
Es ist dies die oben erwihnte Diskrepanz im Verhalten der Nach-
bildduration, wenn die Gesichtswinkelverminderung einerseits bei
konstantem Beobachtungsabstand unter Verminderung des Vor-
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bildes, andererseits bei konstantem Vorbild unter Verminderung
des Beobachtungsabstandes erfolgt. Im ersten Fall nahm die
Duration der Nachbildbewegung ab, im zweiten bis zu einem
gewissen Maximum zu. In Abbildung 3 waren diese beiden
Gesetzmiilsigkeiten nebeneinander zu sehen. Bei den grolseren
Figuren lag die Kurve hoher im Koordinatensystem als bei den
kleineren; in allen Kurven war ihr spezifischer Verlauf unver-
kennbar.
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Abbildung 5

= Trommelstreifung 1 em. ——— = Trommelstreifung 0,5 cm.

Ordinate = Duration des Bewegungsnachbildes in Sek.
Abszisse = Gesichtswinkelgriofse der verschiedenen Beobachtungssbstiinde.

Wenn dem so ist, entsteht die folgende Krage: warum
wirkt die von den Stibchen ausgehende Hemmung
micht gleich kraftig, wenn von einer gewissen Vor-
bildgrofse ausgehenddiese durch Verlingerung des
Beobachtungsabstandes retinal verkleinert wird,
wie wenn sie bei konstantem Beobachtungsabstand
objektiv und retinal verkleinert wird? In jenem Falle
nahm die Duration zu, in diesem ab, obwohl die Verminderung

Zeitschrift f. Sinnesphysiol. 58. 8
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des gereizten Retinalbezirkes in beiden Fillen von derselben
Anfangsgrofse ausgehend folgte. In welcher Hinsicht sind
m. a. W. diese beiden retinal anndhernd gleichwerticen Ver-
anderungen verschieden? Nachdem wir schon oben (S. 106) die
von den schwarzen und weilsen Streifen herrithrenden, reiz-
physikalischen Verinderungen ausschliefsen konnten, gibt es nun-
mehr nur einen Unterschied der beiden Konstellationen, auf den
es ankommen konnte: der der Grofsenkonstanz. Wenn der Beob-
achtungsabstand verlingert wird, bewahrt die Trommel
trotz der Verminderung des Netzhautbildes ihre schein-
bare Grolse, wenn wiederum die bewegte Fliche bei kon-
stantem Beobachtungsabstand vermindert wird, tritt sowohl subjek-
tiv wie auch objektiv eine Verminderung der Bewegungsfliche
ein. Im ersten Falle hiitten wir gemils dem oben Gesagten nach
einem Faktor zu suchen, der, falls nicht die Stibchenhemmung
wirkte, dem rechten steigenden Schenkel der Kurve eine andere
Richtung geben wiirde, — man gestatte diese Ausdrucksweise.
Mir scheint nur eine Erklirungsmoglichkeit vorzuliegen, die mit
den Tatsachen gut vereinbar ist. IEs wire dies die naheliegende
Behauptung, dals die Duration des Bewegungsnachbildes zwar
von den eingangs erwithnten Gesetzmiilsigkeiten bestimmt wird,
dals aber diese Gesetzmifsigkeiten auf die phinomenale Situation
bezogen werden miissen. Weil die phinomenale Groflse
der Bewegungsfigurkonstant ist, soistdie Duration
des Bewegungsnachbildes auch eine konstante, denn
sie hingt in bekannter Weise von der Vorbildgrofse ab. Dazu
wire vielleicht mnoch zuzufiigen: solange die bewegte
Flache ihrer Grofse nach unveridndert ist, scheint
sie sich auch mit einer konstanten Geschwindigkeit
zu bewegen (Geschwindigkeitstransformation!). Jedenfalls ist
es schwierig, allein auf Grund phinomenaler Beobachtungen fest-
zustellen, ob die Trommel wirklich in den ersten zwei Metern
eine Verinderung ihrer Geschwindigkeit erfihrt. Ich hoffe auf
diese Fragen in einer spiteren Arbeit eingehen zu konnen. Hier
sei nur bemerkt, dafls frither festgestellt worden ist, dals Be-
wegungsnachbilder auch nach vorangegangener Scheinbewegung
aufrreten !, so dals der Annahme einer Abhingigkeit der Nach-
bildduration von phinomenalen Tatsachen nichts Unwahrschein-

1y, Sziny, a. a. O, S. 131.



Eine Hemmung der Zapfenfunktion durch Stibchenerrequng usw. 109

liches anhaftet. Auch ist es eine schon mehrmals konstatierte
Tatsache, dals die ausfiihrlicher untersuchten negativen Nach-
bilder in mannigfacher Weise von Verénderungen der phino-
menalen Situation beeinflulst werden. Analogien lasgen sich iiber-
dies heutzutage aus beinahe jedem Sinnesgebiet anhiufen.!

Unter Beriicksichtigung der phinomenalen Tatsachen ist die
in Frage stehende Diskrepanz unserer Ergebnisse leicht zu er-
kliren. Wenn bei konstantem Beobachtungsabstand
die Verminderung der bewegten Fliche bei jedem Abstand
(vgl. die Hohe der Kurven in Abb. 3) zur Verkiirzung der Nach-
bildduration fithrt, so ist dies eine direkte Folge der verminder-
ten Ausdehnung des Reizes. Dals dabei auch die Stidbchen-
hemmung abnimmt, wirkt auf die allgemeine Tendenz dieser
Verinderung nicht entstellend ein. Es ist offenbar die Reizaus-
dehnung fiir die Dauer der Nachbewegung von grifserer Be-
deutung als ihre Hemmung durch Stibchenerregung. Nur wenn
sehr grofse Reizflichen gebraucht werden, tritt die Einwirkung
der Stibchenhemmung auf die Nachbildduration zutage.? Durch
Vorsetzen von Brillenglidsern von - 10 D konnte ich in meiner
Anordnung die Trommel aus einer Entfernung von etwa 6 Zenti-
metern beobachten, wobei kein Bewegungsnachbild entstand.

Bei der Verlingerung des Beobachtungsabstandes
wiirde wiederum wegen der Grofsenkonstanz der Bewegungsfigur
(und vielleicht auch wegen ihrer Geschwindigkeitskonstanz) die
Nachbildduration innerhalb weiter Grenzen unverindert sein
oder nur sehr allmihlich kiirzer werden. Es ist klar, dals die

! Vgl. z. B. die Ausfiihrungen iiber Farbentransformation und Feld-
grofsensitze in meiner oben zitierten Arbeit S. 210.

* Es geben z B. WonLeemurH (2.a.0. S.72) und v. Sziny (a. a. O.
S. 1241f) an, dals die Duration der Nachbewegung bei sehr grofsen Be-
wegungsflichen wieder kiirzer wird. Die Bewegung des ganzen Gesichts-
feldes liefert nach WonrLcemuTH kein Nachbild, nach v. SziLy eine zur Vor-
bewegung gleichgerichtete Nachbewegung (paradoxe Scheinbewegung; nach
v. Szity als Kontrast zu deuten). In diesem Zusammenhang hat schon
v. Sziry an Hemmung seitens der Peripherie gedacht. Er sagt: ,Die Ur-
sache der paradoxen Scheinbewegung nach der Anschauung einer weit
ausgedehnten gleichmifsigen Bewegung liegt hingegen nur darin, dals die
reaktiven Vorginge in jenen Partien des Sehorgans, die zur Peripherie des
Sehfeldes in Beziehung stehen, in héherem Maflse zur Geltung gelangen,
als in jenen, welchen das zentrale Gebiet des Sehens entspricht® (S. 125).

Er hat sich wahrscheinlich die Hemmung mehr psychologisch gedacht.
]%
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Stibchenhemmung in diesem Falle nachweisbar sein mulfs, denn
sie hat keine oder eine nur kleine Verinderung gegensinniger
Natur zu iiberwinden. Bel Beobachtung aus der Nihe wiirde
die Hemmung am stirksten ausgeprigt sein, dann beil zunehmen-
~der Entfernung allmihlich schwicher werden. Dabei muls
gerade die Kurve unseres Hauptversuches resultieren. Anstatt
einer konstanten Hohe oder eines sehr wenig ausgeprigten
Sinkens der Kurve bis zum Gebiet der annihend reinen Zapfen-
erregung muls sich ein Steigen des Kurvenverlaufes bemerkbar
machen, was auch deutlich aus unseren Versuchen (Abb. 2 u. 3)
hervorgeht.

Zum Schlufs sei eine Ubersicht (Tabelle 1) der Werte aus
verschiedenen Tafeln entnommener Kurven nebst zugehorigen
mittleren Variationen reproduziert. Die Auswahl ist willkirlich.
Die Tabelle diirfte ohne weiteres verstindlich sein.
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