


Zg 'ft5r -.btt4?u"H V2CDl/y/!?s.,o1/1?7 D:tet:!

-aruo a4cr Surus-tlaq p€]nls^B pl.lr ralleJ rue:8out1a:or14a1e ssaq
'qe3o-sn1nul,r.7 ellp8 s"8gs uE4 Bruruesleg '-rasr1 e,rrlrsod slaur

-ruerSourla.ro]14ela lias Uo+s l eurasptdrur Jg] uB^JlDlsuaa
->ler1 l€r€^sl.ou'(ua8g.L-a) ualtrlualodauurqlgu ,te uaBur;8ais
erppun{as uap liasuprd'(9961'r,rxl'ug) uasua.rla:;s8umppel
-rn ,re Suu8als [u ua ,te ua8g.r-p sere.tslour 1e3o11e4 r ue,ty
'(7g61 'Nvlr.rrrr; qco ;r,rNvxg) sleSopor8 paru rorurus?ssua
-JaAo ua(I '(s,t{gHJrvJAI qco Nvrxoy) tl 8lJ I sa8:a1g earn:1
-s8uruppepn slBSoTY a>lrl sauur; 1e8g1erqapa-l r ua8g.l-p rapun
euraqnduu 

^E 
uasue^4ar; aper8als 1rye1s uap IIl lag8Fe s+oru

i>1a.rp uo8gg el"qqeus re uefrgq ua UIl ruos 'ge1 11a gdrep
'uesuaa>1a.r;spdrur ,te 8ulr8a1s qqeus ua lsroJ :ddoIroJ fle4ua l1a
reg raslndrur r Suruppel.rn s1e3oqqe.r1 11e 'ualaq8rpuglsruo uap

rgls lerluelodauurqleu eplua 
"uuap 

paru aslaurruslssua.reao I
's:IId paru l4srluopr ua4Jalro1 suaprlualod ue^1? rP 'apulrl
-4"r1aq r ellep sa8e; pe.rapa.tul re euurqlgu s+e8o?€rqayal 11t:

( Llzei tg lorsdq4 1o f :s,!\tlg'r^r'vl\i qro NYuov r.0)
(1r,\) Ulpeu uaporraals8sFstrleA EssFiscl? IIIos )ias I fiepll loIII ullrllrpro rtlos
prlrrddn -Ip .uarlrl?is S1"8QIE r eu.respdur 

^E 
pnnles:ed uasua,Lla:g 'g1 3rg

ttr---}1
'sBra^Jasqo roq 4cop pl,{rs^ 'ueIJa oJ +l"strou Jug ueur 'Ja1al.

-rsualur e3g1 pr^ IId Euar s1"3o1le>1 uo rauurugd uaq (USGI

'nrvHrrda) qro gNrrrxvg '8661 'sNrTJxYH) seuralerqalre,r ue
areplue 13qpd1oq re prlualodauurr{leu sueqq"Jlo{slseH

'BurDIIol Ilaluaur
-rradxa 11exa ua.r?J perulqq rauugdstuo 1e3o appruosuorplunl

"8ryI?^ lap +}e '^B apurf>leJlaq r 'apuBlIBqroples 13r11r,t gco

luessaJiur 11a '(salpuec ralaru) ralaguasnf1 uofpur ua tc gd
ape.ruoslaJrsuoJur 1la ruoul uasua.'r:larls8uruppel.rn .le Surr8als

ua pelu .pEJB^s lalplleluluo "pIr4sua +ap 1+E 'ua^B ouunJ eP

lualalrsualurs8uruleJ peru ra311s uasuaa4arlspdrur 11e'1ered
-ard e11ap paur apel€r4oq llolq a4ol l{YHvxC qJo s-trr'r'ldYg
'uesua.t4arlslndurr ae Suru8elddn roJ qco r Jepotl{ala lalo

106 raBoq{Ear s}alrossas qco sue,l.Iesuxs sucuulqlDN



Ragrar Gral1it.

delbart ned mot baslinjen. I enlighet diirmed upphdra heller icke
irlpulserna omedelbart, dit belysningsperioden ir ijver. Ddr
linns en efter-urladdning (a{ter-discharge) men icke en fiirn)iad
stegring av urladdningsfrekvensen; vertebratdgats fdrnyade
stegring av imptlsfrekvensen ftjrutsAtter, s6som vi skola se,

en efter-urladdning, men dr samtidigt nigot nera en detta.
Impulserna i kattiigats synnerv bortfiillo, sisom sagt, di

PfI avld.gsnades med tryck pi carotis e11er eternarkos. PI
kunde icke p6.visas ha nigot direkt samband med urladdningen
genom optikus, och ett dga, vad enbart PIII fanns krrar, gav

he11er icke upphov till synnervsimpulser vid belysning. Fiir-
sdken syntes oss sd.kerstiilla sarnbandet mellan PII och impuls-
u.rekanismen, medan PIII antogs ha att g6ra rned hdmnings-
Ienomen. Tyvdrr erhdlls denna komponent i ren form blott
sisom slutstadium i verkningen av agentia, som avldgsnade

PI och PII. Det fiirefiill derfdr iinskvart att finna en metod,

med vars tilhjalp PIII kunde aktiveras selektivt under n6.got

se nar rornrala fdrhAllanden. En sidan har jag angivit i och

med de ovan skildrade unders6kningarna ijver effekten av en

extra ljusglimt, superponerad pA rJ-vigen. Jag kan darfiir direkt
skrida ti1l att granska, huru urladdningeu i synnerven ter sig
under dessa ornstdndigheter, och ftiljer haNid ett arbete av
GneNrt och Tnrxrr,lN (1934), av vilket blott ett kort meddelande

til| Physiological Society ti7ls vidare f6religger i tryck.
Fig. 14, plansch II mot sid. 897, visar urladdningen i grodans

synlrervr upptagen med katodstrile, oscillograf och fijrstdrkare,
sesom htu ovan skildrats. Belysningen av 6gat ar genon pdsmor
avliinkad till lilmen och upptecknad i kurvornaundertiden (stiirn-

gaf{e1 med sviingningstalet 100). Dirav framgir direkt, att den

u.ndre kurvan eterger slutet p5. en belysningsperiod sA, att stdrre

delen av bildeu fa11er inom den fas i synnerven, som motsvarar d-

vigen i niithinnan. Ogat ar ljmadapterat, och vi kunna konsta-

tela, att impulsfrekvensen avsevdrt nedgitJ under den f6re-

g6.end e belysningsperioden. Vid dess slut liiljer en kraltig steg-

ring av impulsfrekvensen. Den stora mdngden fibrer leder ti1l

en sammallgyttring av in.rpulser, som pA en ging ni elektro-
derna och toma upp sig pi varandra. Derp6. skrider urladd-
ningen vidare med oregelbundna toppar av san.rmangl'ttrade
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91(l Rag1lar Granit.

ned impulsfrekvensefl, nrefl elter densamna stiger frekvensen
till samma hirjd, som den hade innan ljusglimten insatts.

Slutsatsen dr klar och overciktligt angiven av kurvorna
i fig. 14 och 15, j?irnfiirda med kurvorna i Iig. 9 och 10: den
fiirsta effekten av en ljusglimt, superponerad pL d-v gen, ar
i elektroretinogrammet negativ, en minskning av d-vAgeu
genom aktivering av den negativa PIII; den {ijrsta effekten i
synnerven iir hd.urning av urladdningen, ledande ti11 minskning
av impulsfrekvensen; der fdljande eflekten av ljusglimlen iir
i elektroretinogrammet positiv (PII), i synnerven en fiirnyad
stegring av impulsfrekvenser.r, SAsom analysen av elektro-
retinogramnet och d-vagen visat, var den positiva effekten i
nethinnan vid korta intervaller betingad av, att vid retuinger.rs
slut kvarbliven positivitet (PII) frigjordes p6. grund av den
negaliva konponentens sviingning mot baslir.rjen; vid langre
intervaller ruellan den adapterande belysningens slutpunkt
och ljusglimten tillkom dessutom reaktivering av ny PIL
Gnar.,,rt och TnErureN ha understikt b&da fal1en genom
att variera intervallens liingd. I vartdera Ial1et gir PII parallellt
med impulsurladdning genom synnerven. Det ii.r knappast niid-
viindigt att i detta sammanhang ingi pi de olika frirsdksvaria-
tioner, vilka a1la enstdnuuigt gett samma restltat, som relate-
rats har ov^ PII sdln nanhdnger rued. retning (excitation)
oclr ger sig til,lkrinna som impulsu addning, PIII sdlltnxenhiin-
ger xed htimning (iuhibition), aars uttrych i synnerven lir ruinsh-
ning aa iwpul'sfr eht ensen.

Pi basen av dessa sakfcirh6.llanden fir elektroretinogram-
mets d-vig sin tolkning. Sisom framgitt av niithinnepoten-
tialens analys, beror d-vi.gen pi, att vid slutet av retningen
fdrefintlig PII frigiires, genom att PIII svenger tillbaka mot
baslinjen. Fiirutsiittningen hediir ar, att PII drijjer kvar elter
retningens slut, el1er sasom saken uttryckts har ovar, att PII
har en efter-effekt (afterdischarge). Vid liga intensiteter kan
demra egenskap hos PII iakttagas ren, emedan PIII under dylika
fdrhillanden er svagt ttvecklad (se t. ex. GRANTI 1933). Aven i
Litnulus-ogat kan denna efter-effekt iakttagas. Stegringen av
impulslrekvensen under d-v6.gen utijver vdrdet Iijr frekven-
sen vid den adapterande retningens slut inrebar helt enkelt
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Ragnar Gratlit.

6gat ett relativt mera hd.nmat 6ga. Det ?ir tydligt, att
ljusadaptationen til1 sin natur i avsevdrd grad besticker sig i en

utbildning av h?imning, stirskilt vid h6ga intensiteter. Det iir
egendonrligt att iakttaga, hurusom synflerven oberoende av
retningsintensiteten snabbt staller in sig pA en i stort sett
konstant urladdlring. Intensitetsvariationerna lramtrada franst
i b- och d-{aserna. Detsamma gdiler ljusadaptationen i det
minskliga 6gat, sasom nyligen iter framhillits av WRTGHI'
(193,1) pi basen av ett intressant forsijksmaterial. Det fijrefaller,
som our balansen me1lan retning och hzimning darvid vore av
avgtirande betydelse. Framlijr allt ha vi dock set!, att PIII, och
diirmed hetmningen, lotalt iindrar dgats reaktionsfiirm6ga i och
med att den trdgt reagerande dunkeladapterade rathinnan av
PIII:s stegring vid ljusadaptation Jtirvandlas til1 ett snabbt
differentialinstrument. Detta frarntriider sarskilt elegant
vid studiet av irnpulsfrekvensen i synnerven, orn en penna
drages geuom den dgat adapterande ljusstrilen. Det dunkel-
adapterade 6gat tar knappast nigon notis om detta avbrott
i ljusretningen, sorr-l ar av storleksordningeu 2-5 o, medan det
ljusadapterade i5gat blixtsnabbt sdnder en grupp impulser u.t

genorr synnerven. Dessa notsvaras i nAthiunan av en liten
d.--,.-ig, om er tillrdckligt hog sensitivilet och ett snabbt registre-
riugsinstrument auvd.ndes. Bdst studeras dock dessa fiirhd.l-
landen kvantitativt genom md.tniug av lusionsfrekvensen (se

fig. 8). Vid snabb ir.rtermittensf rekvens i det ljusadapterade
groddgat dr det friga orn en hdmniug, som, utliist av varje
enskild ljusglir.ut, slir ned den d-urladdning varje rrriirk inter-
va1l liimnat rtrm for. Vid lingsam intermittensfrekvens 6.stad-

komma ljusglirntarna utonr hzimnir.rg aven en ny Pll-spets, le-
dande till extra impulsurladdling. Hd.mningeus minskning
vid dunkeladaptation leder till en avsevd.rd sri.nkning av fusiols-
frekvensen s6.som ett uttryck ftir iigats stdrre triighet.

Det :ir uppenbart, att dessa resultat i fr6"ga om retningens och
hdmlingens betydelse {iir u?ithilrnans funktion, sd.rskilt med
hdnsyt ti11 dess reaktionshastighet och adaptation, n6dvdndig-
gdra en grundlig revision av vara f6rcstallningar om seendets
fysiologi. Deras betydelse lijr andra problem i seendet, d.n de
tvA vi hd.r direkt bercjrt pi baser.r av experiment, lAter sig icke
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91,1 Ragrar Gianit.

AonreN och BnoNx, 1928, Alxren, BnoNx och Pnrr,Lrps,
1932 o.a.), visat pi ltterligare en form av interaktion, som
benemnts synkroniseti ,g, och vars ro11 i det centrala nervsyste-
mets fysiologi ar sver att fastslA. Vi kunna icke underld.ta att
onnamna detta fenomen, emedan det icke iir uteslttet, att det
spelar en roll vid flimurerfenomenen.

Litom oss antaga', att vi ha en sig urladdande nervstam,
innehillande ett stort antal fibrer, upplagd dver ett par elektroder,
som pi 6v1igt vis fijrnredla upptagningen av impulser. Pa
rent fysikaliska grunder kunna darvid imprdser i flere nerv-
fibrer samtidigt anliinda till sanma elektrod, och det registre-
rande instrumentet svenger diirvid icke till en impuls, utan till
en grupp impulser. Utslaget blir d?irfijr stiirre. Fiirutsattnin-
gen fdr uppkon.rsten av dylika irnptlsgrupper d.r en statistisk
sannolikhet fdr samtidig urladdning. Elektrofysiologiskt iakt-
taga vi oregelbundna toppar och sankor sonr i en de1 av kurvorna
i fig. 14. I samnra kurvor se vi dessutom ett annat {enomen,
som Aontax och MertrlEws tidigare (1928) iakttagit i ilens
svtrnery: impulserna kunna ocksi upptriida i rytr:riskt stigande
och fallande vigor. En dylik ordnad rytraik kan knappast
vara en fiiljd av tillf?illigheternas spel; den dr ett uttryck f6r
en {aktisk synkronisering av aktiva perioder och viloperioder
i stora partier av ndthinnan.

Iiirstielsen av detta fenomen kraver, att rnan ftirst kan ute-
sluta en fdrklaring, enligt vilken synkroniseringen i viss m6.n vore
ett elektriskt artefakt, fastitn mS.hiinda nred fysiologisk bety-
delse. Det finnes fal1 av rltrnisk urladdning, ddr man enligt
Aonrax miste rdkna med, att urladdningen i ett antal fibrer
piverkar angrdnsande fibrer elektriskt, si att de bringas ti11

samtidig urladdning. Detta skulle uppenbarligen kunna vara
ett annat lenomen iin den interaktion iiver synaptiska Iijrband,
vi her ovan betraktat som en fijrutsattning f6r synkronisering.

Dock finnas experin.rentella fakta, som fijr niithinnans vid-
kommande utesluta den hypotes vi betraktat. Frdmst miste
hd.r ndmnas den av Aonrex och IIAmEEws (1928) iakttagna
omstdndigheten, att rltmisk urladdning understiidjes av stryk-
ninforgiftning av ijgat, n6.got som knappast kunde piverka
dess elektriska ledningsfiirhillar.rden, men v:il satrmang;ir rred
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rlerqrocesser varandra. Det ar tyvd.rr ar. praktiska skd"1 svi.rt att
studera denna friga, ty nervens reaktion upptages i regeln med
mycket kanstga instrument, som avsevdrt miste shuntas
ned r.id synkronisering av stdrre r.riithinnepartier, vilkas fiir-
indringar kunde komma till uttryck i nilthinnepotentialen.
Medan man kan bevisa, att artefakt fr5.n nervel i form av
undulationer f6rekomrna i nil.thinuepotentialen, zi.r det svi.rt
att definiera {tjrsijksvillkoren Iijr studiet av synkronisering
i retina.

De allmiiuna villkoren f iir upptrii.dande av s)'nkronisering
fcirefalla att dverensstAmna. b6.de i motoriska och i sensoriska
centra. Det er dvefallt fr6.ga om en stark och utbredd retnirg.
Fdr vilket ?indau:.i.1 den synkroniseras liter sig icke avgiira.
Dess samband med flimmerfenomen i grodar.rs synnerv skall
{ramgA av foljande avsrrit 1.

11. Flimmer i grodans synnen.

Sedan vi studerat flimmerfenonenen i grodans niithinr.ra och
sett, hr1ru ndthinnepotentialens olika faser motsvaras av fijrlop-
pen i nerven, kunna vi i stora drag l6rutsaga resultatet av impuls-
registreringen vid intermittent belysning. En tlpisk kurva 5.ter-
ges i fig. 16, plansch I, mot sid. 896. De Sztr.niska urladdnilrgarna
pitrinna mycket oru spontanrytr.niken, sidan den framgir av fig.
14. En avseviirdpotentialutr.ecklas av de gruppvis iterkommande
impulserna, och fenomenet kan diirfrir studeras vid 1Ag sensitivi-
tet. Korrelationer rrred nathiflnepotentialen kan fiiljas i detalj.

Av allt det sagda framg6.r utan vidare, a{t ilimret i grodar.rs

na.thinna och synnerv lir en vdxling r.ne1lan retning och hd.m-
ning. Den f6rsta effekten av varje irrtermittent ljusglint iir,
att den genom aktivering av PIII hdn.rmar urladdningen under
den d-vd"g, som den fiiregi.ende dunkla intervallen berett ti11-

trdde. I det ljusadapterade 6gat spelar hdrnningen en stijrre
ro11, och fusiousfrekvensen i synnerven stiger. Flimret d.rtillsin
karaktiir ett slags rklomrs>, ued den skillnaden blott, att denna
klonus u.nderh6.lles av den intermittenta retningen. Men i
6vrigt ir DENNv-BnowN's (1929) analys av rellektodsk klonus
vackert belyst av impulsurladdningen i det ljusadapterade
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har iakttagits av Gnerqrr och TnorumN (1934). Analysen aru
denna fr6.ga d.r icke slutfilrd.

Betr?iffan<ie fusionsfrekvensens stegring, di arean el1er
intensiteten iikas (vilken eiven iakttagits av AonruN och Mam_
HEws [1928] med aldgats synnerv), iir det av vikt att fasts16.,
att i grodiigat bida komponenterna, pII och pIII, taga del i den_
samma. Som ovan nemnts ar PIII selskilt utpraglad vid hdg
retningsintensitet, och dess snabbare egelrskaper medverka
i avsevird grad til1 fusionsfrekvensens stegring under sidana
ftirh6.1landen. Men i likhet med pII iikas d.ven pIII, di deu
belysta niithinueareau ijkas. Den medverkar diirvid ocksi
till fusionsfrekvensens stegring. I synnerven ar det majjligt
att begagna sig av s5. pass hiig sensitivitet, att fusionsfrekvensens
stegring rned area eller intensitet pa intet satt kan fijrklaras
med instrumentets egenskaper, varfijr en kontroll, sidan som
befanns nijdvd.ndig f6r kattiigats vidkomnande, icke behijver
anstaflas. Denna tiverensstd.rnmelse me11an verkan av inten-
sitet och area skall narrnare belysas i ftiljande avsnitt.

12. Interahtion rnellan angrrinsande niithinnepartier .

Utom synkroniseringen finner man dven i niithinnan en
forur av interaktion, som knappast til1 sin natur kan vara
annat en en suurmatior.r. Dema interaktionsform iakttogs
fiirst i ilirgats n?lthilrua och syunerv av AlnreN och MATT_
HEws (1927 a, b, 1928). Dessa forskare hade ti1l en biirjan
noterat, att en iikning av den retade nii.thinnearean ledde till
en stegring av impulsfrekvensen, liknande den, som en 6kning
av retningsintensiteten hade till f61jd. Visserligen var det icke
dd.rmed bevisat, att man hAr hade att gtlra rned ett fenonren
av biologisk betydelse, ty elektroderna 169o i deras ftirscik
pi hela synnerven, och galvauometern upptog dedijr total_
frekvensen, som sj ?ilvfallet kunde <ikas antingen med en 6kning
av arean, d- ii. antalet aktiva fibrer, eller av intensiteten, d. e.
frekvensen i varje enskild aktiv Iiber. Men det gavs andra
fakta, som klart visade, att ef{ekten av retningsarean, d.ven
om den delvis var betingad av dylika fysikaliska fijrhillanrlen,
likviil icke fullstiindigt kunde fijrklaras pa basen av dem. NIed



.roluBuut rafia r ueSelaq l]und ue ]1 pBrasrlBlol ?Je.{ alsBul

"uuep 
11" r^€r9p re[IoJ 

"s 
'uaprtruelodauulqlgu ] >lcdrlln III1

ua^e uauorl>lBra+ul feluulol{ uorl>I"lolur IsrelBI IIrl ralaq3{
-[ou apu?u>lll'13"s ruos 'sBuuTJ uBuurql"u ruour ]a"^ru e.rpuB
auuall Ed 8rs eue;8ro; €ulefiacJeJuosrJog fgp 'Jaseq s?u]eddel
qJo ssurB^el.s pr,t ;aperlddn ratlrrdeuurqleu apuesue:8ue
rrellaur uu4ro,rurBs IBreltI g1 ualaq8l[ou elsroJ uap 11ll '+r"pl
(l:dd4 rlco re^els) [elueuala-roldacar e,r19[s uellaur uauorl"losr

^" 
apu"l{erloq r (I ltrrus^B 'ua8urupalur as) lop rB'sc-resrIe{ol

epuruI uor+lerefur lruuep :e,r 'lreunuqerd sso r,r e8erg
'se8?ll>ler apun>l ua?IeJJaspu?ls^B ua>llr^ -ra^o 'BafE uap

saper8als 3uru1p3:o1uru1dr1s pr^'{osroJuruldrls Ae aJB8rlratl.(
sapel1er>laq 3uru11o1. euuag '(uorlclrcxa) 8ulu+ar 

^e 
uorleturuns

ua ruos sal.{e}Jaspu?1s43 eSrp:p,l111 llprdrcurrd paur"p uap
gco ualTa1Jaear€ slr.sHwrlJ[ q]o Nvru(v aperalardralur'ua1a1
^lsuelurs8urular .a.e BurrBals ua prl slrTleqle ruos 'uep pau Srpre,r
-{11 'l{ege ua ruo e3g:1 r€,r ?ap punlsuapge 'rlco 'uor1>Iurolur
ua uo e8ur; -r?q lap :u,r ua8q.requaddll rasue+el seuro
€le ?pl>lsue 3p JoJ loll?1l3palu u" oJ13lJo>l eJ"A ntl sulr€Jeq
uearauuds r ue8uruppel:nqndrur rg; uasuelrJ qro'131p11rues
utf,y e11e sa1s.{1aq gdrep 13rs :o; 1s.(1aq 'BaJr; ahB^ JoJ uasua+cl
sapurelsaq 6rog '1>lundleparu ua Surrryuo plslrleruru,{s apeu
-pJoue 'Joales8ulular apera:edas er.(; rr,e pra;ep 8rs apeu8e8aq

"C 
xepur ruos uosuelBl paur lleJJaspug?s^e ua esngd 11e

paru Tgs.1oJ e11ap ap33dq1n (9661) s.a,tcrwv111 qJo Nvra(V
'+alISU31Ur

qoo 
"al1? 

,tB apuao-roq suasual{arJsuotsnl ra,tg eureqe8e111er
Epurueuue o ap ua^e ore e8rpdlug 'eBprpDIII fflauor+4unJ oJP

lalrsualul gJo EeJe lle 'Je.rarJsuoruep uep gsIJo qco 'Jell€J
-84 urs IIII 4sr3o1ort1 13rp,(1ue BID,I sasue elsptr rapur ruua6l
'l.alrsualur 

^e nfp Eere .te ue3ut7u0 Suu8ais ua pa1u sep€Uo{
--ro; sn44do r ua8urusoylnslndut qco apuB+l.Bsur sua8utllel
u"IIaItI uaprisua+BI l.l" 's,{\ErwvN qJo Nl/nIcV ouunl areErl
-rall sallPslnrol eu:asdeu.,{s r uotple:a1ur a4cr IIBJr '?relIJgJ
lseddeul 8rs ,ra1e1 uorplea:lun1ue^T {I[p uE '"rpuEJE^ 

"+lesra
"punFs 

epun4 Jerol4BJ eplr4sua sl>lnpofd suuec lelrsualur qro
BoJB 'prls8url,r+a.r au uagEnpo,t@ nl lue1suo>l re,r JasueJB essr,t urour
.raslndrur laIB+ueIB+o] 1+e '8rs lap apEsr^ rapl+suorlrsodxo ego>1

'rasoll{Ear s}orrosuas qco sus^.reErr-{s 'srreEu I]EN



Ragnar Granit.

stavarnas och tapparnas baser. Ett stort antal fakta talar
hdrfiir.

AlnreN och MATrrrEws funno ud.mligen vid studiet av de
ovanndmuda latensforiindringafila, att dessa hdnf6rde sig til1
tiden luellan ljusretningens birrjan och impulsurladdningen i
optikus. Diiremot var intervallen me11an synnervsurladdningen
och nd.thinnepotentialens begynnelsepunkt konstant. Fiiljakt-
ligen talade dessa experiment for, att interaktionens paverkan
av latenseu iigde rum ijver intervallen mellan ljusretning
och nd.thinnepotential, och fiir, att interaktionen kom till
rttryck redan i ndthinnepotentialens latens. Alltsi skulle
n?ithinnepotentialen vara lokaliserad till e1ler bakom den punkt,
der de f6rsta laterala interaktionsfenomenen av anatomiska
skdl kunde s.itta in.

Direktare bevis hiirfiir finnas i Gnarur och RrnoEr.r-'s
samt i GRANTT och THER NrAN's studier iiver sambandet mellan
nri.thinnepotentialen och impulsurladdningen. Av aktionspoten-
tialen kan man direkt sluta sig till ftjrhillandena i slmnerven.
Nigonting nytt tillkommer inte mellan dessa tvenne faser pi
vagen uppat. Framfdr allt visar ju fusionsfrekvensens rnot-
svarande stegring nred area och intensitet i synnerv och nat-
hinna, att iuteraktionsfenomenen aga rum redan i e11er Iramom
den punkt, dAr naithinnepotentialen uppster, varfijr dven denna"

m6ste vara lokaliserad ti11 receptorbasen e1ler hdgre upp i retina.
Med kattdgats nathinnepotential gjorde jag (GRAlrr, 1933)

ett interaktiorsexperiment och begagnade n.rig diirvid av de

fyra separerade retningsareorna. De enskilda areorna, 6 n.rm i
diameter (56' synvinkel), placerades symmetriskt som yttre
targenter til1 en tinkt cirkel, 19 mlr i diameter (niistan 3').
Avstindet frin kattens dga var 370 mrn. Intensiteten var ca

11 millilambert. Medellatensen fdr D-v6.gen med enskilda areor
var i 9 bestinrningar 67 + 2; o medelvariation (D-vigen
var belyslingens f6rsta synliga effekt som se ofta i kattirgat).
Al1a fyra, belysta santidigt, gevo en medellatens om 59 t
2,0 o medelvariation vid 5 bestii.mningar. Fiirkortningen av
latensen vid anviindning av )alla fyra) var salurda 11,s o/o av
v.lrdet for de enskilda areorna. I avsikt att jemfdra denna

latensfdrkortning med den, som erhdlls vid fyrdubbling av en
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delning av den fyrdubblade arean pi fyra srrr6. areor, fdrlagda
ti11 peri{erin av en cirkel med 6 mm:s diameter har a11tsi

lijrhngt lateflsen nred 3,5,o/o. (Hade den observerade effekten
i rfyrpunktfiirsdketr berott pi en fysikaliskt betingad ljus-
spridning, borde rran ha upskattat denna ti11 77 o1,, vilket
synes osannolikt och he11er icke [r att venta ur synpunkten
av AlnreN och MatrrrBlvs' resultat med strykin.) Om de

fyra separerade areorna fiirliiggas pi liingre avstind frin var-
andra, Lornmer interaktionen icke till synes. Me1lan detta
langre avst6nd och avstindet nol1 (: fyrdubbling av en enskild
area) finnas a1la iivergi.ngar, talande fijr en identitet av area-
och avstindseffekt.

I detta sammanhang mAste vi iven omnamna Gnenen's
experiment med latensen f6r urladdningen i hestskokrabbans
synnerv. SAsom tidigare framh611its, saknar detta 6ga verte-
bratniithinnans lateralfdrbindelser oclr erbjuder derigenom
en intressant kontroll iiver areafdrsiikens beroende av dessn

synaptiska tviirftirband. Aven i Ziwwlus-ogat ldrkortas latensen
med en stegring av retningsintensiteten, mer.r den dr oberoende
av de retade ommatid.iernas antal, d. d.. oberoende av area.
A1la ommatidier ha visserligen icke ptecis samma latens, uren
viiljer man ett aktivt ommatidium fijr minimiarean, si
ar htensen konstant, oberoende av, huru minga omrnatidier
som retas. Vi ha heir en vacker, om ocksi. indirekt bekrdftelse
pi, att latensfiirkortningen med retningsareans storlek i verte-
bratiigat l6rutsatter interaktion nrellan angrinsande ndthinne-
partier.

Ytterligare bevis frjr fcirekomsten av interaktion i ndthinnan
ge de ovanndmnda i6rsdk, som idagalagt, att nathinnepoten-
tialen fdrlitdras pi samtra stitt vid dkning av area eller belys-
ningsin 1 ensit et.

Med Alnrmr och MATTHEwS vill rnan gdrna interpretera
de ovanndmnda resultaten med separerade retningsareor som
rttryck fiir en summation av retning (excitation). Det finns
a1ls inga skdl att antaga, att en summation av hdmning (inhi-
bition) sku11e fiirkorta latensen fijr urladdnir.rgen av impulser i
optikus. Men sedan man hdr ovan sett, att det dven ges hiimning,
frigar man sig, om dven denna har egenskapen att sumneras.
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.13. Ndgra teoretishq synpunkler.

Fren ett ovantat hill har helt nyliger kommit en bekriiftelse
av det hdr framlagda resultatet, att retning och hiimning i
synnerven dro sammankopplade med potentialer av ntotsatt
fiirtecken i retinas nervdsa centra, och ddrmed en bekrd.ftelse
pi de experiment, som visat, att potentialen utvecklas i detta
skikt av niithinnan. Eccr,ES (1934) har i ganglion certicale

su.perius ftnnit tvenne lAngsamma potentialer av motsatt fijr-
tecken, vilka piL satrma satt som PII och PIII tiro associe-

rade med retning och hamning. Tidigare hade visserligen

GessBn och GnanAM (1933) beskrivit tvenne motsatta potentialer
i ryggmargen och gett uttryck at en fijrrnodan, att de sku11e

sti i satrband med retning och h?imning, men, vid sidan av

det bevismaterial vi her framlagt fijr retinas vidkommande,

aro DccLES' resultat de enda entydiga experiurent, som hittills
publicerats.

Mdjligen vore ur.an benagen att fdrestdlla sig PII och PIII
som tvenne notsatta fiirlopp inotr samma synaptiska struktur.
Men komponentanalysen i kattdgat (GneNrr, 1933) gdr en dylik
hypotes osannolik. Det visade sig vara mdjligt att isolera PII
selektivt genom tryck pi carotis eller anestesi. Darvid utkiser
ljusretning enbart PIII. Foljaktligen rir PIII direi<t relaterad

til sjelva ljusretningen. Det er svert att tenka sig en dylik
selektiv effekt inom samma synaps. Det f6refaller ocksi salruo-

likare, att PII och PIII dro kopplade parallellt och icke i serie.

Den ena utl6ser icke den andra, men pi nAgon punkt i uiithiu-
nan piverka slutligeu. biLda urladdningeu i synnerven.

En del fakta tyder pi, att PIII vore trera utpriiglad i tapp-

iigon, uren nigon klarhet lirreligger tills vidare icke pi denna

punkt. Dock fijrefaller en rninskning av stavarnas aktivitet,
istadkommen genom utblekning av den sensitiverande syn-

purpurn, att utgijra en fi.rrutsiittning fiir en aktiv PIII. Detta
sluta vi oss till av PIII:s liirhillande vid ljusadaptation av

grodiigat.
Av vilken art aro dessa belysningspotentialer, och kan

det tiinkas, att de direkt utliisa impulser? Pi denna friga ge

experimenten iutet direkt svarr n1en det iir sj6lvfa11et frestande



-q3s u3p qc p uaqndrlll uo^ SrmprFuE ra! lrru IIJ 'prr,t! u3s3r,ltaSqcEu aLlr
rlqats tIId pun IId 'Jd all]llualodtneqzlaN rep ualueuod o){ g uep uo^

're^rauqas IIIr armplrtlrlg roP lt1E EalEou

-odlnox rasarp Sljlrqralllrrlrrsnz uap raqn s.rnr\ruEEJ, pun s.JrNvnO asslrrqe8ra
uilqcllluaJlors^ rrrorl ra8rlnBlro.\ rII lsra laqsrq arp.rrqB osueqe ilalrlrrr3q pn.{{
(tiot T:gaqrx plrn rrNyiro 't€6I II.\Yxc) ualuauod[ro;1 u] saqrsord sap pun
aztrx rip trrEqzlaN rap q elnllrralodssunlqrnelag rrp SunIEdS rlp roqn

'uaSoIo[r

fqlqdo .Ip rD .slr^!s8nzro.\ qrls taprra.\\. asar( uaproa lzlnEaBsnE sfiE]saqa

lraqry arp rB+ prls eleBrle+od]nEqzl;N rrp raqll uaSunqcnsra]un $ara34qcl.\L

oIIV 'te+qcBaq pIIn FqnlaSJnc SrpuEtsllo^ ua^reuq.S IrIr SunrarrlslSrrslnclrlll
roqn rnlErilrl arp tsr rlJoc uellos uapr3^l lqrillEa]]or3^ q.oE (NvruEsJ
pun ',l-\vaC) qlat rr3prnid. IIrIlEslJqr3i straraq qrel t8apNstl.td lo lDu,tnot
rrrr arp Eosstlururrrrtsnz raBunqcnsrelu1 EeIqnJrBsnE Eralaqr?1g{ u3rlapo}qcs

-ra.\ lFu sllsl'urallE slrrl.'serleSra ro^ srEqaSrg s€I rlNvuc IId\ rllalle ro^
'srra:\rerq.S sop pcn lntr{zloN rap elSololsiqdo4letg orp raqn ua8unqcns
-ratul1 roranas XIInsseJuerIIII€snz arre sle rlrrs lrarsllal]IErEqc lleqrv esal0

',a lArnapg Urr sanu
4fas sap ?Ln Nttr.l;taN hp a&a?plDa?I x.?lpsx4qaF at1 SukpayNlt tI 1lrtr,

'6lnzxa4qxN'J npaararutl,tt,tatuN ?un bq.LUaN Llluaq taq s .nx.tos

-u2s szp p1o1 sn,ouu?s szp'$Dqz|?N .tap ,euartlD?ll ato .7tuuc )euaea

'l?ralau saqrslnao

'+sugh

strepuses r ISruBpue €Iercads JoJ runrlual l.sg.^'rau AB de>1sua8a uls
JE[llduln B8"s +lE gs usuurq+Eu ?18 '8rs €sI  pI^J"p II?>ls lac
'se>lsuerS BufaslaurruTurolsauurs qco sn>lrldo'Eullar u"llaln
lapuPqures II€{s arpnfs 

"uuap ^B Iap 3pu?lloJ ua I }apuaas r ras

-saJord lgJ 1c.{r11n tra8orll13 orq ap 113 'll}+ 8rs €lnIS P3?^ 111r rgJ

JnIEU SBUJsIeT+UalOd luo larualqolcl Epulu"u]srs lep "sgl 
aIJr u"Iu

ra^oqaq 'sn{r}do r ue8uruppBIJn gJo BuIfaJ r "uralEllualod u"lle1u J.epu€qrrll?s €Iur1.ul lap Buu?I 1.r?I eg 11" fafJa ua]{i
.1a11Ius

-r3^1 rlro B1.( sua^Jau uEIIau uep1?ullr4slBl?ue+od 
^e 

punrS 9d
8uru1a; 1srr14a1a Srpuels ue rros rB{raa u"}.(1lrus (a8reqcsrp
-drnlur) raqnduu ,r" Suruppelrn ua Jellggrapun JaqlJ^rau
uarnls,\p ua 1le EsrA ruos '(086I) Nvrucv ,^'e lueulradxa
orB 8urull€Jddn Euuap JoJ 1?g arBpr.\ sllr? IA pols Bpue

tra(I rnl{nr}sJlal Ieur}a.r uoSgu r uauErqruau ra.\o pEuIlI4s

J€rluelod ua 
^B 

uaIlgqllgrddn uaSuruppelrn 3rs EIIBlsaroJ 11"

'raflol]TEar slalrossas qJo ssaaranutrs'sEeuErrRPN



92G Ragnar Granit.

nerv, PIII mit einer Hemnrung der Sehnervimpllse in Zusammenlang. Der
ZlrsammeDhalrg von PIII mit He n1111lg ivird durch cine Methode rachge-
wiesei, die in eiren sich normal entlaaleflden Auge seleLtir.e ALtivierung
Yor PIII gestattet. Dabei vermilldert sich dic Entladurg im Optikus oder wird
Yollstdndig gehe mt.

Der Zusamureflhang der Komponerten urd der Inpulscntladurg lnit der
Adaptatioi lvird diskutiert ural experimentell wird nachgei{iesen (GRANra

ural RrDDD!!, GR-{-\II und TE!Rrl[r.\), dass die I,ichtadaptation zu eirer Steige-
rung ron PIII fiihrt, und dass ndthilr ein lichtadaptiertes Auge ein relativ
flehr gehcnurtes Auge ist. Die griissere Reaktiorsgeschwindigkeit dcs licht-
aclaptierten Auges }errht i1I1 wesertlicher auI aler gesteigerten Hemmtngs-
koflporentc ?III, die betrechtlich schneller ist a1s PIL Die gesteigefte Ge-
schwirdigkeit ir den Reaktiofler des Auges rach Lichtadaptation finalet ihren
ivichtigsten Ausdtuck in eirer hochgradigen Vernetrurg der Fusionslrequenz
Iiir internittierende Beleuchturg (GRANra und RTDDDLL, mit dem Netzhaut-
potential des Froschauses). Die Fusionsfrequenz rnd andere Pharonene
dcs Netzhautflimnerns weraler i11 bezug auf das Stebchenauge (Katze) im
Anscl uss an eine Arteit von CRDDD und GRANII, 1933, diskutiert.

Die Reaktionen der Netzhaut und des Sehnetvs auf irtermittierenale
LichtreizuDg werdell aus dcn1 Gesichtspuflkt von PIIS utrd PIIIS Beihegen
ztr Dntstehurg von Flirnmer-?hiitomenen analysiert.

Eir besonaLerer Abschdtt ist der Irtcraktion z$ischetr angrenzerder
Netzh:lutpartien (ADRTAN und 11.{.1'1'IrEws, GR]\.:rIa) aus dem Gesichtspunkt
des Charakters der Netzhaut a1s rervdsen Zertrums ge\,!id et. Die Be$eise
hie1.fiir'lverden vorgel€gt.

GR^f,-n hebt besorders herl'or, dass de1 Nachweis des Zusamnenharges
dei ner\.6se[ Hemll1urg und Erregung ndt zwei ialgsamen Netzhaut-
potentialer u gekehrter Vorzeichens (PII p1us, 1'III inus) die Physioiogie
der Retir.! ir die des zelltralefl NerYeNystems verlegt. Gleichzeitig tietet
dieser eleLtrophysiologische Zusanulenhang eine Grund.lage riir das Studium
\'or Erregurg und Heflrnung iln nervds€r Zentrum selbst.

Ir einer folg€rder Untersuchutrg soll die Korrelatior der elektrophysio-
logischer Ergebnisse rnit I'akten aus dellr Gebiet des WahrnehflurgslebeDs
eirer tsehandhEg urtcrzogen weraleo. D.ls Verzeichds der einschldgiger
I,iteratu wird dabei fiir beicle Untersuchunger gleichzeitig gegeben l{eraler.




