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over elektroder i och for upptagning av impulsfrekvensen.
HAarTLINE och GrRAHAM icke blott bekriftade med detta pre-
parat, att impulsfrekvensen stiger med retningsintensiteten;
de funno #dven, att det enskilda ommatidiet svarade med en
stegring av urladdningsfrekvensen inom ett intensitetsomrade
pa ca en miljon ljusenheter (meter candles), ett intressant
och viktigt sakférhallande, i betraktande av, att det vildiga
funktionsomrade 6gat omspanner hirmed far en exakt experi-
mentell tolkning.

Histskokrabbans nithinnepotential dr betydligt enklare
an vertebraternas (HarrrINg, 1928, HARTLINE och GRAHAM,
1932). Den paminner om kattogats rena PII vid laga intensi-
teter, men har motsatt fortecken, varvid dock bor observeras,

200

Fig. 13. Frekvensen per sekund av impulserna i alégats synnerv dr uppritad
som ordinata mot tiden i sek. som abskissa. DBelysningsperioden nedtill (vit)
(Ur ADRIAN och MaTtHEWS: J. of Physiol. 63 [1927].)

att vertebratdgats ndthinna dr inverterad. Tages detta i betrak-
tande, 4r dven potentialens fortecken identiskt med PILs.
I 6verensstimmelse med denna enkla nithinnepotential star
den omstindigheten, att krabbdgats urladdning i impulser har
ett enkelt forlopp: férst en snabb stegring av impulsfrekvensen,
darpa ett fall, som till en borjan dr snabbare. Nagon direkt
motsvarighet till den starkt stegrade frekvensen av impulserna
under d-vigen i vertebratdgat finnes icke. Alogats urladdnings-
kurva Aterges i fig. 13 (ADrIAN och MATTHEWS). Den over-
ensstimmer med grodogats (GRANIT och THERMAN, 1934).
Aven i kattégat motsvaras d-vdgen av en ny stegring av ur-
laddningsfrekvensen (Grawnrr, 1933). Fransett den sekundira
stegringen av ndthinnepotentialen (c-vagen), motsvarar frek-
venskurvan for impulserna i stort sett elektroretinogram-
mets positiva faser, Detsamma kan sdgas gilla Limulus-ogat.
Dess elektroretinogram faller vid avslutad belysning icke ome-
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delbart ned mot baslinjen. I enlighet dirmed upphora heller icke
impulserna omedelbart, da belysningsperioden 4r &ver. Dir
finns en efter-urladdning (after-discharge) men icke en férnyad
stegring av urladdningsfrekvensen; vertebratogats fornyade
stegring av impulsfrekvensen forutsitter, sdsom vi skola se,
en efter-urladdning, men #r samtidigt nagot mera in detta.

Impulserna i kattégats synnerv bortféllo, sasom sagt, da
PII avligsnades med tryck pa carotis eller eternarkos. PI
kunde icke pavisas ha nigot direkt samband med urladdningen
genom optikus, och ett 6ga, vari enbart PIIT fanns kvar, gav
heller icke upphov till synnervsimpulser vid belysning. TFor-
soken syntes oss sikerstdlla sambandet mellan PIT och impuls-
mekanismen, medan PIII antogs ha att géra med himnings-
fenomen. ‘Tyvarr erholls denna komponent i ren form blott
sisom slutstadium i verkningen av agentia, som avldgsnade
PI och PII. Det foreféll darfor onskvirt att finna en metod,
med vars tillhjalp PIII kunde aktiveras selektivt under nigot
s4 nir normala férhdllanden. En siddan har jag angivit i och
med de ovan skildrade understokningarna over effekten av en
extra ljusglimt, superponerad pa d-vagen. Jag kan darfor direkt
skrida till att granska, huru urladdningen i synnerven ter sig
under dessa omstindigheter, och foljer harvid ett arbete av
GrANTT och THERMAN (1934), av vilket blott ett kort meddelande
till Physiological Society tills vidare foreligger i tryck.

Fig. 14, plansch IT mot sid. 897, visar urladdningen i grodans
synnerv, upptagen med katodstréle, oscillograf och férstirkare,
sdsom hir ovan skildrats. Belysningen av 6gat ar genom prismor
avlinkad till filmen och upptecknad i kurvorna undertiden (stim-
gaffel med svingningstalet 100). Dérav framgar direkt, att den
undre kurvan aterger slutet pa en belysningsperind s, att storre
delen av bilden faller inom den fas i synnerven, som motsvarar d-
vagen i nathinnan. Ogat dr ljusadapterat, och vi kunna konsta-
tera, att impulsfrekvensen avsevirt nedgatt under den fore-
géende belysningsperioden. Vid dess slut foljer en kraftig steg-
ring av impulsfrekvensen. Den stora méngden fibrer leder till
en sammangyttring av impulser, som pa en gang na elektro-
derna och torna upp sig pa varandra. Dirpa skrider urladd-
ningen vidare med oregelbundna toppar av sammangyttrade
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impulser, tills ndthinnan slutligen borjar urladda sig synkront.
Detta innebir, att vissa nithinnepartier samtidigt urladda
sig maximalt. ILingre fram skola nigra ord 4dgnas denna syn-
kronisering. For ogonblicket ligger kurvans intresse i, att
den utgor en kontroll pad den 6vre bilden, dir d-urladdningens
normala forlopp avbrutits av en ljusglimt, insatt 120 o efter
belysningens avbrott. Effekten idr sldende: aktiviteten i nerven
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Fig. 15. Frekvensen per sekund av impulserna i groddgats synnerv under d-
végen #r uppritad som ordinata mot tiden i ¢ som abskissa. Den streckade
linjen aterger impulsfrekvensens normala f6rlopp (kontrollen), den utdragna
linjen mellan de cirklar, som aterge de observerade virdena, visar impuls-
frekvensens variation, da en ljusglimt (intecknad i figuren som ett horisontalt
streck) avhryter urladdningen i optikus. (GRANIT och THERMAN.)

minskas i hdg grad, kurvan smalnar och stannar i horisontal-
liget. Dirpa foljer en ny stark aktivitetsperiod i nerven, som
slutligen ater leder till synkronisering av impulserna vid en
tidpunkt, d4 i kontrollen urladdningen redan birjar avmattas
och de synkroniserade vigorna bli mindre.

Retar man nithinnan med en liten area i avsikt att rikna
impulsfrekvensen, si erhaller man bilder, sidana som i fig.
15. Denna dterger impulsfrekvensen under d-vigen i néathinnan,
da d-vagen fatt utveckla sig fritt (kontrollen), och da vigen av-
brutits med en ljusglimt, inritad i figuren. ILjusglimten sldr
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ned impulsfrekvensen, men efter densamma stiger frekvensen
till samma hojd, som den hade innan ljusglimten insatts.

Slutsatsen dr klar och oversiktligt angiven av kurvorna
i fig. 14 och 15, jimforda med kurvorna i fig. 9 och 10: den
forsta effekten av em ljusglimt, superponerad pi d-vagen, ir
i elektroretinogrammet negativ, en minskning av d-vigen
genom aktivering av den negativa PIII; den forsta effekten i
synnerven ar himning av urladdningen, ledande till minskning
av impulsfrekvensen; den féljande effekten av ljusglimten &r
i elektroretinogrammet positiv (PII), i synnerven en fornyad
stegring av impulsirekvensen. Sasom analysen av elektro-
retinogrammet och d-vagen visat, var den positiva effekten i
nithinnan vid korta intervaller betingad av, att vid retningens
slut kvarbliven positivitet (PII) frigjordes pd grund av den
negativa komponentens svdngning mot baslinjen; vid langre
intervaller mellan den adapterande belysningens slutpunkt
och ljusglimten tillkom dessutom reaktivering av ny PIIL
GraNIT och THERMAN ha undersokt bada fallen genom
att variera intervallens lingd. I vartdera fallet gar PII parallellt
med impulsurladdning genom synnerven. Det ar knappast néd-
vindigt att 1 detta sammanhang inga pa de olika forséksvaria-
tioner, vilka alla enstimmigt gett samma resultat, som relate-
rats hdar ovan: PII sammanhdnger med vretning (excitation)
och ger sig tillkdnna som impulsurladdning, PIII sammanhin-
ger med hdmming (inhibition), vars wuttryck 1 synnerven dr minsk-
ning av impulsfrekvensen.

P4 basen av dessa sakforhillanden fir elektroretinograms-
mets d-vig sin tolkning. Sasom framgatt av nidthinnepoten-
tialens analys, beror d-vigen pa, att vid slutet av retningen
forefintlig PIT frigores, genom att PIII sviinger tillbaka mot
baslinjen. TForutsittningen hdrfor dr, att PII drdjer kvar efter
retningens slut, eller sasom saken uttryckts hir ovan, att PIT
har en efter-effekt (afterdischarge). Vid laga intensiteter kan
denna egenskap hos PII iakttagas ren, emedan PIII under dylika
forhallanden dr svagt utvecklad (se t. ex. GraNIT 1933). Aven i
Limulus-dgat kan denna efter-effekt iakttagas. Stegringen av
impulsfrekvensen under d-vigen utdver virdet for frekven-
sen vid den adapterande retningens slut innebir helt enkelt
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PIL:s befrielse frAn hdmning. Dylika fenomen #ro bekanta
fran reflexldran, ddr man anvinder den svardversittliga ter-
men »post-inhibitory rebound». »Rebound» betyder studsa.
Den experimentella situationen vid studiet av reflexerna &r
likadan somivartfall. Vid slutet av retningen (stimulation) upp-
trider en plotslig stegring av impulsfrekvensen, beroende pa,
att retning (excitation) och hidmning samtidigt aktiverats
centralt som i dgat. Himningen upphor snabbare, och som en
f6ljd diarav kommer vid den elektriska stimuleringens upp-
horande en stark urladdning av impulser till stind, och muskeln
kontraherar sig plotsligt och kraftigt. Retningen si att siga
sstudsary tillbaka. Det ar intressant att ocksd finna ett »post-
inhibitory rebound» i sensoriet.

Hittills har jag icke berort PI. For att undersoka, om denna
komponent gar med en urladdning i optikus, kan man utlisa
den i ett dunkeladapterat groddga genom en tillrickligt ling
expositionstid och se efter, om den dirvid upptridande sekun-
dira stegringen av nithinnepotentialen leder till en férdndring
av impulsfrekvensen i synnerven. Detta ir icke fallet. Den
langsamt intrddande Skningen av positiviteten i Hrg., beroende
pd PI, har ingen motsvarighet i impulsfrekvensen, som till
féljd av adaptationen sjunker pa normalt vis f6r att slutligen
stilla in sig pa ett relativt konstant minimum. Samma resultat
erholl jag som namnt med kattdgat, varest de experimentella
betingelserna for studiet av impulsirekvensen i nerven dock
dro betydligt ogynnsammare. Denna bekriftelse med grod-
Ogat dr darfor vilkommen. Tikvil bor det papekas, att den
experimentella tekniken sitter en grins for den instrumentella
sensiviteten, som visserligen gbr det mojligt for oss att fastsla,
att PI icke har nagon ndmnvird effekt pa urladdningen genom
synnerven, men icke berdttigar till pastidendet, att PI helt och
héllet saknar en dylik verkan. Jag for min del anser experimenten
ha ddagalagt, att det tills vidare icke a4r nodvindigt att betrakta
PI som en faktor av storre betydelse i detta sammanhang.
Dess funktion #4r okind.

P3 basen av upptickten av himning i nathinna och synnerv
kunna négra vidare slutsatser dragas. Vi ha sett, att PIII dkas
vid ljusadaptation och fastsla dirfor, att det ljusadapterade
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ogat ar ett relativt mera hdmmat oOga. Det dr tydligt, att
ljusadaptationen till sin natur i avsevird grad besticker sig i en
utbildning av himning, sirskilt vid hoga intensiteter. Det ar
egendomligt att iakttaga, hurusom synnerven oberoende av
retningsintensiteten snabbt stiller in sig pad en i stort sett
konstant urladdning. Intensitetsvariationerna framtrida framst
i b- och d-faserna. Detsamma galler ljusadaptationen i det
minskliga ogat, sdsom nyligen ater framhallits av WricHT
(1934) pa basen av ett intressant forsdksmaterial. Det forefaller,
som om balansen mellan retning och hidmning darvid vore av
avgorande betydelse. Framfor allt ha vi dock sett, att PIII, och
dirmed hdmningen, totalt dndrar 6gats reaktionsformaéga i och
med att den trogt reagerande dunkeladapterade ndthinnan av
PIIL:s stegring vid ljusadaptation férvandlas till ett snabbt
differentialinstrument. Detta framtriader sdrskilt elegant
vid studiet av impulsfrekvensen i synnerven, om en penna
drages genom den Ogat adapterande ljusstralen. Det dunkel-
adapterade dgat tar knappast nidgon notis om detta avbrott
i ljusretningen, som idr av storleksordningen 2—5 ¢, medan det
ljusadapterade ogat blixtsnabbt sander en grupp impulser ut
genom synnerven. Dessa motsvaras i ndthinnan av en liten
d-vig, om en tillrickligt hog sensitivitet och ett snabbt registre-
ringsinstrument anvindes. Bast studeras dock dessa forhal-
landen kvantitativt genom miétning av fusionsfrekvensen (se
fig. 8). Vid snabb intermittensfrekvens i det ljusadapterade
groddgat ar det friga om en himning, som, utlost av varje
enskild ljusglimt, slir ned den d-urladdning varje mork inter-
vall lammnat rum for. Vid langsam intermittensfrekvens dstad-
komma ljusglimtarna utom hdmning dven en ny PII-spets, le-
dande till extra impulsurladdning. Héimningens minskning
vid dunkeladaptation leder till en avsevird sinkning av fusions-
frekvensen sasom ett uttryck for ogats storre troghet.

Det ir uppenbart, att dessa resultat i frdga om retningens och
hidmningens betydelse for ndthinnans funktion, sirskilt med
hinsyn till dess reaktionshastighet och adaptation, nédvandig-
gora en grundlig revision av vara forestdllningar om seendets
fysiologi. Deras betydelse for andra problem i seendet, dn de
tva vi hir direkt berdrt pa basen av experiment, later sig icke
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i detta nu fastsla, men det ar tydligen fraga om enkla och
fundamentala principer, som icke kunna undgd att ge sig
tillkinna inom en ricka av olikartade fragestdllningar frin
detta omrade. For liran om det centrala nervsystemet ir
det ocksa av intresse, att i ett system av central typ retning
och hdmning visats forlopa med elektriska potentialer av mot-
satt fortecken. Det ir i sjilva verket forsta gangen det direkt
pavisats, att en central hamning har ett mdatbart funktionellt
underlag inom sjilva centret (se nedan, avsnitt 13).

Det behdver knappast ytterligare framhallas, att det till-
skott till wvAr kunskap om adaptationsprocessernas natur
vi hir diskuterat, bir ut &ver ramen for de forestdllningar,
som sammanfattats i duplicitetsteorin. Adaptationen inne-
bir avsevirt mera dn en utblekning, respektive regeneration,
av synpurpur. Ogats totala reaktionsmodus f6rdndras, och
den huvudsakligaste forindringen berdr dess forméga att ut-
veckla hdmning vid sidan av retning. Det 4r dock icke uteslu-
tet, att himningen pa nagot sitt sammanhanger med aktivitet
i neuron, inkopplade i tappbanan.

For fullstindighetens skull ma ytterligare hanvisas till Konr-
RAUSCH's (1931) och mitt arbete (1933) for en diskussion av
PI i samband med adaptationen. Enligt min uppfattning,
byggd pa hittills opublicerade prelimindra foérsok, rdder pa
denna punkt en storre oklarhet dn de ovannimnda arbetena
kunna lita en férmoda. Da emellertid PI icke kan pavisas ha
nagot direkt samband med urladdningen av impulser genom
synnerven, ir det knappast skil att ndrmare belysa dessa fragor.

10. Synkronisering.

I avsnitt 3 namndes, att konvergensen av flere banor mot
ett gemensamt neuron mdste forutsattas leda till interaktion
mellan de inlépande impulserna fran dessa banor. Vidare fram-
hélls, att denna interaktion principiellt kunde innebédra summa-
tion av retning (excitation) eller himning (inhibition). Hmeller-
tid ha GassER’s (GASSER och NEWCOMER, 1921, GASSER, 1928)
samt ADRIAN's och hans medarbetares understkningar, be-
kraftade av andra forskare (ADRIAN och MATTHEWS, 1928,
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AprIAN och Brong, 1928, ADRIAN, BRONK och PHILLIPS,
1932 o.a.), visat pa ytterligare en form av interaktion, som
bendmnts synkronisering, och vars roll i det centrala nervsyste-
mets ysiologi dr svar att fastsld. Vi kunna icke underlata att
omnadmna detta fenomen, emedan det icke dr uteslutet, att det
spelar en roll vid flimmerfenomenen.

Latom oss antaga, att vi ha en sig urladdande nervstam,
innehallande ettstortantalfibrer, upplagd 6ver ett par elektroder,
som pa oOvligt vis férmedla upptagningen av impulser. Pa
rent fysikaliska grunder kunna darvid impulser i flere nerv-
fibrer samtidigt anlinda till samma elektrod, och det registre-
rande instrumentet svinger dirvid icke till en impuls, utan till
en grupp impulser. Utslaget blir darior storre. Forutsidttnin-
gen for uppkomsten av dylika impulsgrupper dr en statistisk
sannolikhet for samtidig urladdning. Elektrofysiologiskt iakt-
taga vi oregelbundna toppar och sinkor som i en del av kurvorna
ifig. 14. I samma kurvor se vi dessutom ett annat fenomen,
som ADRIAN och MarTrHEWS tidigare (1928) iakttagit i alens
synnerv: impulserna kunna ocksd upptrida 1 rytmiskt stigande
och fallande vagor. En dylik ordnad rytmik kan knappast
vara en foljd av tillfdlligheternas spel; den dr ett uttryck i6r
en faktisk synkronisering av aktiva perioder och viloperioder
i stora partier av nidthinnan.

Forstielsen av detta fenomen kriver, att man forst kan ute-
sluta en forklaring, enligt vilken synkroniseringen i viss mén vore
ett elektriskt artefakt, fastin mahanda med fysiologisk bety-
delse. Det finnes fall av rytmisk urladdning, didr man enligt
ADRrRIAN maste rikna med, att urladdningen i ett antal fibrer
paverkar angrinsande fibrer elektriskt, sd att de bringas till
samtidig urladdning. Detta skulle uppenbarligen kunna vara
ett annat fenomen #n den interaktion &ver synaptiska forband,
vi hir ovan betraktat som en férutsidttning f6r synkronisering.

Dock finnas experimentella fakta, som for ndthinnans vid-
kommande utesluta den hypotes vi betraktat. Frimst maste
hir ndmnas den av ADRIAN och MaTTHEwWs (1928)iakttagna
omstdndigheten, att rytmisk urladdning understédjes av stryk-
ninforgiftning av 6gat, nagot som knappast kunde paverka
dess elektriska ledningsiérhallanden, men vil sammangdr med
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strykninets vilbekanta egenskap att i det centrala nervsyste-
met astadkomma spridning av lokaliserade retningar till andra
delar av centrum (strykninkramper). Vtterligare iakttogo
ADRIAN och MATTHEWS, att frekvensen for spontanrytmiken
i alogat lag under virdet for fusionsfrekvensen, medan de
rytmiskt aterkommande impulsvigorna i allt visentligt pa-
minde om dem, som kunde utlésas med intermittent ljusretning.

Synkron urladdning dr den typiska urladdningsformen for
grodogat, sirskilt vid ljusadaptation, men den synes under vara
forsoksvillkor (GRANIT och THERMAN) inskrianka sig till de
nidrmast pd b- och d-vigen féljande perioderna. Nagon spom-
tan wrladdning av ett linge belyst groddga ha vi hittills icke
med sikerhet iakttagit. En intressant egenskap hos spontan-
rytmiken i groddgat, sidan den upptritt i véra experiment,
dr, att frekvensen av urladdningsvigorna stiger med en 6kning
av belysningsarean och retningsintensiteten. Daremot forefaller
rytmen ofta att vara snabbare an virdet for fusionsfrekvensen
vid motsvarande belysningsstyrka. Den av oss iakttagna
maximifrekvensen, 45 vagor i sekunden, ir icke identisk med
maximifusionsgransen for ett vil ljusadapterat oga. Spon-
tanrytmikens variation med area och intensitet samman-
hinger sannolikt med motsvarande fenomen vid intermittent
ljusretning, berdrda hir ovan for kattdgats vidkommande.

Vid synkron urladdning kunna nervpotentialerna na ansen-
liga virden och ddrvid aterspeglas i ndthinnepotentialen som
artefakt, ledande till sma vagor pa b- och d-vagorna. Sadana
ha iakttagits av flere forskare (EINTHOVEN och Jorry, 1908,
CHAFFEE, BoviE och Hawmpson, 1923, Smir, 1934). GRraNIT
och RIpDELL (1934) formodade, att dessa smd undulationer
kunde vara artefakt, fortledda fran nerven, vilket senare bekrif-
tats av GRANIT och THERMAN (1934). De kunna iakttagas
ifig. 8, kurva C. Saken har en viss betydelse, emedan dessa
undulationer lett till tolkningar av nithinnepotentialen och
férmodanden, att den skulle besta av ett stort antal sma poten-
tialer (se t.ex. CHAFFEE, BoviE och Hampson, 1923). A andra
sidan 4r det icke uteslutet, att nidthinnepotentialen vid gynn-
samt lige av nidthinneelektroderna aterspeglar en synkron ur-
laddning, ty sisom vi sett motsvara ju nithinnepotential och
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nervprocesser varandra. Det dr tyvirr av praktiska skil svart att
studera denna fraga, ty nervens reaktion upptages i regeln med
mycket kinsliga instrument, som avsevidrt maéste shuntas
ned vid synkronisering av storre nidthinnepartier, vilkas for-
dndringar kunde komma till uttryck i n#thinnepotentialen.
Medan man kan bevisa, att artefakt fran nerven i form av
undulationer forekomma i nithinnepotentialen, dr det svart
att definiera forsoksvillkoren for studiet av synkronisering
1 retina.

De allmidnna villkoren f6r upptridande av synkronisering
forefalla att Overensstimma bédde i motoriska och i sensoriska
centra. Det dr Overallt friga om en stark och utbredd retning.
Tor vilket dandamal den synkroniseras later sig icke avgora.
Dess samband med flimmerfenomen i grodans synnerv skall
framgéd av foljande avsnitt.

11. Flimmer 1 grodans synnerv.

Sedan vi studerat flimmerfenomenen i grodans nithinna och
sett, huru nathinnepotentialens olika faser motsvaras av foérlop-
peninerven, kunna viistora drag forutsiga resultatet av impuls-
registreringen vid intermittent belysning. En typisk kurva dter-
ges i fig. 16, plansch I, mot sid. 896. De rytmiska urladdningarna
paminna mycket om spontanrytmiken, sidan den framgar av fig.
14. En avsevird potential utvecklas av de gruppvis aterkommande
impulserna, och fenomenet kan dirfor studeras vid 1ag sensitivi-
tet. Korrelationen med ndthinnepotentialen kan f6ljas i detalj.

Av allt det sagda framgar utan vidare, att flimret 1 grodans
nidthinna och synnerv dr en vixling mellan retning och him-
ning. Den forsta effekten av varje intermittent ljusglimt ar,
att den genom aktivering av PIII hdmmar urladdningen under
den d-vag, som den féregiende dunkla intervallen berett till-
tride. I det ljusadapterade Ogat spelar himningen en storre
roll, och fusionsfrekvensen i synnerven stiger. Flimret ér till sin
karaktir ett slags sklonusy, med den skillnaden blott, att denna
klonus underhalles av den intermittenta retningen. Men i
ovrigt 4r DENNY-BrROWN's (1929) analys av reflektorisk klonus
vackert belyst av impulsurladdningen i det ljusadapterade
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groddgats synnerv. Varje impulsvag 4r till sin karaktidr ett
post-inhibitoriskt srebound», som éter brytes ned av en hdmning.
Beskrivningen av motorisk klonus lyder: »each wavelet of
contraction is a rebound from a preceding inhibition or an
excitation breaking through an inhibition, and so clonus repre-
sents a series of jerks evolved by the continued activity of
an alternately self-exciting and self-inhibiting mechanismy
(CrEED, EccrEs, DENNV-BROWN, ILIDDELL och SHERRINGTON,
1932). I ogat ar det visserligen friga om en klonus, som
underhalles utifrin genom intermittent retning, men i Svrigt
ir mekanismen densamma. Det forefaller sannolikt, att spon-
tanrytmiken i 8gat till sin natur ar identisk med klonus. Det
ar svart att forstd, huru utan en vixelverkan mellan retning och
hamning en urladdningstyp skulle kunna uppsté, som si Gvet-
ensstimmer med den en intermittent retning férorsakar genom
att begagna sig av bada dessa mekanismer. Overensstammel-
sen mellan spontanrytmiken och klonus vore under sidana
omstandigheter fullstindigare 4n mellan flimmer och klonus,
i det att till och med den yttre underhallande orsaken, den inter-
mittenta retningen, saknades vid spontanrytmik. Ior ett sam-
manhang mellan spontanrytm och flimmer talar dven den ovan-
namnda omstindigheten, att spontanrytmens frekvens stiger
med arean och intensiteten. Aven flimmerrytmen i grodogats
synnerv och nithinna blir aktivare med en stegring av area
eller intensitet, och det mitbara uttrycket hirfor dr att fusions-
frekvensen stiger.

Anvindes ett tillrackligt kinsligt och snabbt instrument i
bada fallen, sa dro nathinnepotentialens och synnervens fusions-
frekvenser identiska, sisom utan vidare kunde forutsittas
av det foregiende. Vid hoga frekvenser, ndra fusionspunkten,
kan man ofta i synnerven se ett intressant fenomen: ogat rea-
gerar icke till varje ljusglimt, utan till varannan (se fig. 16).
Okas sensitiviteten i registreringsinstrumentet, sa forefaller det
dock, som om nithinnan faktiskt reagerade till varje ljusglimt
av den intermittenta retningen, men varannan reaktion &r av-
sevirt mindre. Detta forhdllande bestar sedan dver ett visst
frekvensomrade, vid intermitteringsfrekvensens sinkning.
Samma sak kan observeras i nithinnepotentialen. Fenomenet
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har iakttagits av GRANIT och THERMAN (1934). Analysen av
denna fraga ir icke slutford.

Betriffande fusionsfrekvensens stegring, dai arean eller
intensiteten Gkas (vilken #ven iakttagits av ADRIAN och MATT-
HEWS [1928] med aldgats synnerv), ir det av vikt att fastsla,
att i grodogat bada komponenterna, PII och PIII, taga deliden-
samma. Som ovan ndmnts dr PIIT sirskilt utpriglad vid hog
retningsintensitet, och dess snabbare egenskaper medverka
1 avsevird grad till fusionsfrekvensens stegring under sadana
forhallanden. Men i likhet med PII Skas iven PIII, di den
belysta nithinnearean &kas. Den medverkar dirvid ocksi
till fusionsfrekvensens stegring. I synnerven ir det mojligt
att begagna sig av sd pass hog sensitivitet, att fusionsfrekvensens
stegring med area eller intensitet pa intet sitt kan forklaras
med instrumentets egenskaper, varfor en kontroll, sidan som
befanns nodvindig for kattogats vidkommande, icke behiver
anstdllas. Denna Overensstimmelse mellan verkan av inten-
sitet och area skall nidrmare belysas i f6ljande avsnitt.

12. Interaktion mellan angrinsande néithinnepartier.

Utom synkroniseringen finner man #ven i nithinnan en
form av interaktion, som knappast till sin natur kan vara
annat dn en summation. Denna interaktionsform iakttogs
forst 1 dlogats nédthinna och synnerv av ADRIAN och MATT-
HEWS (1927 a, b, 1928). Dessa forskare hade till en bérjan
noterat, att en 6kning av den retade nithinnearean ledde +ill
en stegring av impulsfrekvensen, liknande den, som en Okning
av retningsintensiteten hade till £51jd. Visserligen var det icke
dérmed bevisat, att man har hade att giora med ett fenomen
av biologisk betydelse, ty elektroderna lago i deras forsok
pa hela synnerven, och galvanometern upptog darfér total-
frekvensen, som sjilvfallet kunde tkas antingen med en dkning
av arean, d. 4. antalet aktiva fibrer, eller av intensiteten, d. A.
frekvensen i varje enskild aktiv fiber. Men det gavs andra
fakta, som klart visade, att effekten av retningsarean, dven
om den delvis var betingad av dylika fysikaliska férhallanden,
likval icke fullstandigt kunde forklaras pa basen av dem. Med



Nathinnans, synnervens och sensoriets reaktioner. 919

korta expositionstider visade det sig, att totalantalet impulser
inom vissa grianser var konstant for produkien av retningstid, area
och intensitet. Denna produkts enskilda faktorer kunde salunda
ersitta varandra. En dylik kvantumreaktion later sig knappast
forklara, ifall icke interaktion i synapserna forutsittes. Vtter-
ligare funno ADRIAN och MATTHEWS, att latenstiden mellan
retningens insdttande och impulsutlosningen i optikus for-
kortades med en stegring amtingen av area eller av intensitet.
Denna index maste anses vara entydigt biologisk till sin ka-
raktir, och ocksd den demonstrerar, att area och intensitet
dro funktionellt likvirdiga. Entydiga dro dven de ovannimnda
iakttagelserna Over fusionsfrekvensens beroende av area och
intensitet.

ApriaN och MaTTHEWS (1928) utbyggde detta forsék med
att pavisa en avstdndseffekt med latensen som index. De
begagnade sig ddrvid av fyra separerade retningsareor, anord-
nade symmetriskt omkring en medelpunkt. Forst bestimdes
latensen for varje area, belyst for sig; dirpa belystes alla fyra
samtidigt, och latensen [&r impulsurladdningen i synnerven
befanns nu vara kortare dn medeltalet f6r de enskilda are-
ornas latenser, Uppenbarligen wvar det hir fraga om en
interaktion, och, alldenstund det var friga om en effekt, lik-
vérdig med den, som erhallits vid en stegring av retningsintensi-
teten, interpreterade ADRIAN och MATTHEWS areaeffekten och
den dirmed principiellt likvirdiga avstindseffekten som en
summation av retning (excitation). Denna tolkning bekriftades
ytterligare av strykninférsék. Vid strykninférgiftning stegrades
den area, 6ver vilken avstandseffekten kunde iakttagas.

Fraga vi oss prelimindrt, var denna interaktion kunde
lokaliseras, dr det (se inledningen, avsnitt 1) i betraktande av
isolationen mellan sjdlva receptorelementen (stavar och tappar)
klart, att den forsta mojligheten till lateral samverkan mellan
angriansande ndthinnepartier upptrider vid stavarnas och
tapparnas baser, dar horisontalcellerna forgrena sig. Pa tvenne
andra nivder inom nédthinnan finnas, som sagt, liknande moj-
ligheter till lateral interaktion. XKommer interaktionen dven
till uttryck i nathinnepotentialen, si foljer didrav, att denna
mdste vara lokaliserad till en punkt beligen i eller innanfor
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stavarnas och tapparnas baser. Ett stort antal fakta talar
hérfor.

ADrIAN och MarraEws funno nidmligen vid studiet av de
ovanndmnda latensférindringarna, att dessa hidnforde sig till
tiden mellan ljusretningens bodrjan och impulsurladdningen i
optikus. Didremot var intervallen mellan synnervsurladdningen
och nithinnepotentialens begynnelsepunkt konstant, Filjakt-
ligen talade dessa experiment for, att interaktionens paverkan
av latensen #dgde rum Over intervallen mellan ljusretning
och nathinnepotential, och f6r, att interaktionen kom till
uttryck redan i1 nithinnepotentialens latens. Alltsd skulle
nithinnepotentialen vara lokaliserad till eller bakom den punkt,
dir de forsta laterala interaktionsfenomenen av anatomiska
skdl kunde sdtta in.

Direktare bevis hidrfor finnas i GrRanmT och RIDDELL's
samt i GranTT och THERMAN’s studier Gver sambandet mellan
nithinnepotentialen och impulsurladdningen. Av aktionspoten-
tialen kan man direkt sluta sig till forhallandena i synnerven.
Nagonting nytt tillkommer inte mellan dessa tvenne faser pa
vigen uppdt. Framfor allt visar ju fusionsfrekvensens mot-
svarande stegring med area och intensitet i synnerv och nit-
hinna, att interaktionsfenomenen dga rum redan i eller framom
den punkt, dir ndthinnepotentialen uppstar, varfér dven denna
maéste vara lokaliserad till receptorbasen eller hdgre upp i retina.

Med kattidgats nithinnepotential gjorde jag (Grawir, 1933)
ett interaktionsexperiment och begagnade mig dirvid av de
fyra separerade retningsareorna. Ile enskilda areorna, 6 mm i
diameter (56" synvinkel), placerades symmetriskt som yttre
tangenter till en tédnkt cirkel, 19 mm i diameter (ndstan 3°).
Avstandet fran kattens dga var 370 mm. Intensiteten var ca
11 millilambert, Medellatensen f6r b-vagen med enskilda areor
var i 9 bestimningar 67 = 2,3 0 medelvariation (b-vgen
var belysningens forsta synliga effekt som sa ofta i kattogat).
Alla fyra, belysta samtidigt, givo en medellatens om 59 1
2,0 ¢ medelvariation vid 5 bestdimningar. Forkortningen av
latensen vid anvdndning av »alla fyra» var silunda 11,9 %, av
virdet for de enskilda areorna. T avsikt att jamfora denna
latensférkortning med den, som erhdlls vid fyrdubbling av en
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enskild area, upptogos med samma 6ga latenserna for ett antal
areor vid samma intensitet, som anvants i féregdende forsok
och under samma forsdksvillkor i &vrigt. Areorna varierades
mellan 4,5 och 46 mm i diameter. Tre virden upptogos for
varje area. ILatensperiodens forkortning vid ¢kning av ret-
ningsarean framgér av fig. 17. Abskissan ar log area och ordi-
natan latensen i 0. Sasom synes, kan en rdt linje uppdragas

GO

Latency ¢
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| | L 1
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Fig. 17. Latensens (ordinata) fér b-vigen beroende av log. area av retningen
(abskissa) i dunkeladapterat kattéga. Se texten. (Ur Grawnir: J. of Physiol.
77 [1933].)

mellan de observerade viirdena, och den hir uppdragna linjen
ir utriknad pa basen av metoden med den minsta kvadraten,
varigenom felen i gorligaste méan elimineras. Med denna metod
erhalles linjens ekvation, och ur ekvationen, eller direkt ur
kurvan, kan man berikna forkortningen av latensen vid en
fyrdubbling av arean, utgdende frin samma area som i »fyr-
punktforsokets. Anger man dven detta virde i procent, finner
man, att en fyrdubbling av arean forkortar latensen med 15,4 %,
och detta virde bor jimforas med siffran 11,9 9, som utgjorde
virdet for latensforkortningen i »fyrpunktforsokets. XEn upp-
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delning av den fyrdubblade arean pa fyra sma areor, forlagda
till periferin av en cirkel med 6 mm:s diameter har alltsa
forlangt latensen med 3,5 %. (Hade den observerade effekten
i »fyrpunktforsokety berott pa en fysikaliskt betingad ljus-
spridning, borde man ha upskattat denna till 77 9%, vilket
synes osannolikt och heller icke ar att vdnta ur synpunkten
av ADRIAN och MarraEWS' resultat med strykin) Om de
fyra separerade areorna forliggas pa langre avstand fran var-
andra, kommer interaktionen icke till synes. Mellan detta
langre avstand och avstandet noll (= fyrdubbling av en enskild
area) finnas alla Gvergangar, talande for en identitet av area-
och avstandseffekt.

I detta sammanhang méste vi dven omndmna GRAHAM's
experiment med latensen f6r urladdningen i héstskokrabbans
synnerv. Sasom tidigare framhallits, saknar detta Oga verte-
bratnidthinnans lateralforbindelser och erbjuder dérigenom
en intressant kontroll Over areaftrsckens beroende av dessa
synaptiska tvarforband. Aven i Limulus-ogat forkortas latensen
med en stegring av retningsintensiteten, men den 4r oberoende
av de retade ommatidiernas antal, d. 4. oberoende av area.
Alla ommatidier ha visserligen icke precis samma latens, men
viljer man ett aktivt ommatidium f6r minimiarean, sa
iar latensen konstant, oberoende av, huru méanga ommatidier
som retas. Vi ha hir en vacker, om ocksa indirekt bekriftelse
pa, att latensforkortningen med retningsareans storlek i verte-
bratogat forutsitter interaktion mellan angriansande nathinne-
partier,

VYtterligare bevis for forekomsten av interaktion i ndthinnan
ge de ovanndmnda forsck, som &dagalagt, att ndthinnepoten-
tialen fordndras pa samma sidtt vid 6kning av area eller belys-
ningsintensitet.

Med ADRIAN och MarrHEWS vill man girna interpretera
de ovannimnda resultaten med separerade retningsareor som
uttryck for en summation av retning (excitation). Det finns
alls inga skil att antaga, att en summation av hamning (inhi-
bition) skulle férkorta latensen for urladdningen av impulser i
optikus. Men sedan man hir ovan sett, att det dven ges himning,
fragar man sig, om dven denna har egenskapen att summeras.
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Denna fraga kan besvaras jakande pa basen av f6ljande experi-
ment (GRANIT och THERMAN, 1934): vid registrering av impul-
serna efter belysningens slut, alltsi den 4-vagen motsvarande
urladdningen, funno GRANIT och THERMAN, att med en area om
1° i diameter impulshimningen upptriddde efter 200 ¢. For-
storades arean till 4°, s4 upptriddde himningen redan om 125 o.
Himningen forhéller sig alltsd som retningen med hinsyn
till retningsareans betydelse. Dess latens férkortas ocksd med
Okning av arean eller intensiteten och man kan dven sluta sig
till himningssummation av det faktum, att i det ljusadapte-
rade groddgat, dar hamningsmekanismen spelar en si viktig
roll, fusionsfrekvensen stiger med area och intensitet. Reflex-
fysiologin lir oss dven, att retning och himning ha motsvarande
egenskaper men med motsatt fortecken. Bada kunna sum-
meras.

Vi ha alltsa en stor grupp av klara och entydiga fakta, som
adagaldgga, att synaptiska summationsreaktioner, innefattande
bade retning och hdmning, forekomma i ndthinnan, vilken
ddarutinnan beter sig som ett typiskt nervdst centrum. Dessa
synaptiska reaktioner méste lokaliseras till stavarmas och
tapparnas baser eller till nidgon punkt lingre in i retina. Pa
grund av, att ifrdgavarande reaktioner komma till uttryck
redan i nithinnepotentialen, maste man anse, att dven niit-
hinnepotentialen dr lokaliserad till ndthinnans nervisa skikt
och icke till sjilva receptorerna som sadana. Detta under-
stryker ytterligare den allmédnna betydelsen av nédthinnan sasom
ett lampligt organ f6r studiet av frigor, berdrande nervisa
centra. Punkt for punkt ha vi hir kunnat aterféra de under-
sOkta fenomenen till kategorier, som tidigare upptritt i reflex-
laran vid studiet av motoriska centra. Synkronisering, retning
och hiamning &ro alla vilbekanta fenomen fran reflexlirans
omrade, och en gemensam grund for motorisk och sensorisk
neuronfunktion 6ver huvud har man i den omstindigheten,
att bade motoriska och sensoriska neuron reagera till inten-
sitetsvariationer i retningen med en frekvensforandring av
impulser.

Finska Likaresdliskapels Handlingar ro34. 63
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13. Ndgra teoretiska synpunkier.

TFran ett ovintat hall har helt nyligen kommit en bekraftelse
av det hir framlagda resultatet, att retning och hdmning i
synnerven dro sammankopplade med potentialer av motsatt
fortecken i retinas nervisa centra, och dirmed en bekriftelse
pa de experiment, som visat, att potentialen utvecklas i detta
skikt av ndthinnan. Eccres (1934) har i ganglion cervicale
superius funnit tvenne lingsamma potentialer av motsatt {6r-
tecken, vilka pd samma sitt som PII och PIIT édro associe-
rade med retning och hidmning. Tidigare hade visserligen
GAssER och GraHAM (1933) beskrivit tvenne motsatta potentialer
i ryggmirgen och gett uttryck it en férmodan, att de skulle
std i samband med retning och hidmning, men, vid sidan av
det bevismaterial vi hiar framlagt for retinas vidkommande,
dro BecLes’ resultat de enda entydiga experiment, som hittills
publicerats.

Mbjligen vore man beniigen att forestilla sig PII och PIII
som tvenne motsatta forlopp inom samsma synaptiska struktur.
Men komponentanalysen i kattdgat (Granir, 1933) gor en dylik
hypotes osannolik. Det visade sig vara mojligt att isolera PIT
selektivt genom tryck pa carotis eller anestesi. Dirvid utloser
ljusretning enbart PIIL. Féljaktligen dr PIII direkt relaterad
till sjalva ljusretningen. Det dr svart att tédnka sig en dylik
selektiv effekt inom samma synaps. Det forefaller ocksa sanno-
likare, att PII och PIII dro kopplade parallellt och icke 1 serie.
Den ena utloser icke den andra, men pa nagon punkt i nathin-
nan paverka slutligen.bada urladdningen i synnerven.

En del fakta tyder pa, att PIII vore mera utpriglad i tapp-
6gon, men nagon klarhet foreligger tills vidare icke pa denna
punkt. Dock forefaller en minskning av stavarnas aktivitet,
astadkommen genom utblekning av den sensitiverande syn-
purpurn, att utgdra en forutsittning f6r en aktiv PIIL. Detta
sluta vi oss till av PIIL:s forhdllande vid ljusadaptation av
grodogat.

Av vilken art #dro dessa belysningspotentialer, och kan
det tinkas, att de direkt utlsa impulser? P4 denna fréga ge
experimenten intet direkt svar, men det ir sjdlvfallet frestande
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att forestilla sig urladdningen uppritthéallen av en potential-
skillnad 6ver membranen i ndgon retinal cellstruktur. Det
enda stod vi tills vidare ha {ér denna uppfattning &ro
experiment av ADRIAN (1930), som visa att en avskuren
nervfiber wunderhaller en urladdning av impulser (injury-
discharge). Snittytan verkar som en stindig elektrisk retning
pa grund av potentialskillnaden mellan nervens yta och tvir-
snittet.

Men efter att ha lirt kinna det intima sambandet mellan
potentialerna i retina och urladdningen i optikus, beh&ver
man icke ldsa det sistndmnda problemet om potentialernas natur
for att vaga sluta sig till, att de dro ett troget uttryck for proces-
seriseendet. I en féljande del av denna studie skall sambandet
mellan retina, optikus och sinnesférnimmelserna granskas.
Det skall ddrvid visa sig, att nathinnan si att sidga utnyttjar
sin egenskap av nervdst centrum for speciella dandamal i seendets
tjanst.

Deutsches Referat.

Ragnar Granrit. Die Reakiionen der Nelzhaut, des Sehnervs und des Sen-
sortums bet kontinuterlicher und intermiltierender Lichiveizung.

Teil 1. Einleitung. Die elekirvischen Reakltionen dev Netzhaut und des Seh-
nervs nach Beleuchiung.

Diese Arbeit charakterisiert sich als eine Zusammenfassung neuerer Unter-
suchungen iiber die Elektrophysiologie der Netzhaut und des Sehnervens.
Vor allem will GRANIT das Ergebnis von eigenen, teils allein, teils mit ver-
schiedenen Mitarbeitern ausgefiihrten Untersuchungen zusammenfassen die im
Journal of Physiology teils bereits verdffentlicht wurden teils (GRANIT und
THERMAN) noch verdffentlicht werden sollen. Doch ist die Literatur iiber
Impulsregistrierung im Sehnerven vollstdndig aufgefiihrt und beachtet. Alle
wichtigeren Untersuchungen iiber die Netzhautpotentiale sind fiir die Arbeit
ebenfalls ausgenutzt worden. Diese wendet sich vorzugsweise an die Ophthal-
mologen.

Uber die Spaltung der Beleuchtungspotentiale in der Netzhaut der Katze
und des Frosches in Komponenten (GRANIT 1933, GRANTT und RIDDELL 1934)
wird berichtet, ebenso iiber die bisher erst in vorldufiger Form verdffentlichten
Ergebnisse GraxNrr’s und THERMAN's iiber den Zusammenhang dieser Kompo-
nenten mit der Entladung im Sehnerven.

Von den 3 Komponenten der Netzhautpotentiale PI, PII und PIII steht,
wie nachgewiesen wird, PII mit der Entladung von Impulsen durch den Seh-
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nerv, PIII mit einer Hemmung der Sehnervimpulse in Zusammenhang. Der
Zusammenhang von PIIT mit Hemmung wird durch eine Methode nachge-
wiesen, die in einem sich normal entladenden Auge selektive Aktivierung
von PIII gestattet. Dabei vermindert sich die Entladung im Optikus eder wird
vollstindig gehemmt.

Der Zusammenhang der Komponenten und der Impulsentladung mit der
Adaptation wird diskutiert und experimentell wird nachgewiesen (GRANIT
unid RIDDELL, GRANIT und THERMAN), dass die Lichtadaptation zu einer Steige-
rung von PIIT fiihrt, und dass mithin ein lichtadaptiertes Auge ein relativ
mehr gehemmtes Auge ist. Die grossere Reaktionsgeschwindigkeit des licht-
adaptierten Auges beruht im wesentlichen auf der gesteigerten Hemmungs-
komponente PIII, die betrédchtlich schneller ist als PII. Die gesteigerte Ge-
schwindigkeit in den Reaktionen des Auges nach Lichtadaptation findet ihren
wichtigsten Ausdruck in einer hochgradigen Vermehrung der Fusionsfrequenz
fiir intermittierende Beleuchtung (GraNT® und RIDDELL, mit dem Netzhaut-
potential des Froschauges). Die Fusionsfrequenz und andere Phinomene
des Netzhautflimmerns werden in bezug auf das Stdbchenauge (Katze) im
Anschluss an eine Arbeit von CREED und Graxtr, 1933, diskutiert.

Die Reaktionen der Netzhaut und des Sehnervs auf intermittierende
Lichtreizung werden aus dem Gesichtspunkt von PIIs und PIIIs Beitréigen
zur Entstehung von Flimmer-Phédnomenen analysiert.

Ein besonderer Abschnitt ist der Interaktion zwischen angrenzenden
Netzhautpartien (ADRIAN und MATTHEWS, GRANIT) aus dem Gesichtspunkt
des Charakters der Netzhaut als nervésen Zentrums gewidmet. Die Beweise
hierfiir werden vorgelegt.

GrANTT hebt besonders hervor, dass der Nachweis des Zusammenhanges
der nervosen Hemmung und Frregung mit zwel langsamen Netzhaut-
potentialen umgekehrten Vorzeichens (PIT plus, PIII minus) die Physiologie
der Retina in die des zentralen Nervensystems verlegt. Gleichzeitig bietet
dieser elektrophysiologische Zusammenhang eine Grundlage fiir das Studium
von Erregung und Hemmung im nervdsen Zentrum selbst.

In einer folgenden Untersuchung soll die Korrelation der elektrophysio-
logischen Ergebnisse mit Fakten aus dem Gebiet des Wahrnehmungslebens
einer Behandlung unterzogen werden. Das Verzeichnis der einschldgigen
Literatur wird dabei fiir beide Untersuchungen gleichzeitig gegeben werden.





