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Das Netzhautpotential des Limulus ist bedeutend einfacher
als das der Vertebrate (Flartline und Graham, 1932;.

Es erinnert an den leinen PII des Katzcnauges l-rei geringcn Inten-
sitiiten, hat aber ein entgegengesetztes Volzeichen, was wahr-
scheinlich damit im Zusammenhang stcht, dass die l-imulusnetzhaut
niclrt wic die Vertebratennctzhaut invertiert ist, und auch niclrt,
soviel man wciss, Synapsen hat.

Dic ersten Yersuche die Spaltung des Katzenergs mit einer
Analysc der Optikusimpulse zu yerkniiplen zeigten schon zicmlich
eindeutig, das die Impulse mit der Kornponente PII etwas zu

tun haben. Wenn PII aus dcm komplexen Erg cntfernt wurde, so

verschwanden die Optihusimpulse, und sie kehrten wieder zuriick,
wenn nach dem Eingriff (Erstickung, Narkosc) IrII wieder aultrat

Fig. 13. Anzahl der Impulsc im Sehrrerven pro Zeiteinheit als Ordinate
gegen Zcit als Abskisse eingetragen. Bclichtungszeit unlen ($eiss).

(.\us Adrixn und Itatthews. J. Phvsiol. 1927. 6ii.)

(L;ranit. 1933). Auch die Talsaclre, rlass im Kalzcncrg die

Flimmerwellen innig mit dem Vorkommen der zr,t'eiten Kompo-
nentq verbundeu waren (Creed und Granit, 1933), deutete
auf einen Zusammenhang zwischen PII und del Errtladurrg clurch

dcn Schnerven. Der Aus-Effekt im Katzcnaugc wircl auch von einer'

Elrtladung von Impulsen irn Sehnelven bcglcitct. Dagcgcn war es

schwielig mit diescm Auge eire Auskunlt iibcr dic Bedeutung des

ncgativcn PIII zu erhalten, obschon einige Tatsachen die An-
nahme einer Hemmungsfulktion wahrscheinlich machtcn. I)er
sckundiren Erhebung (Pl) entsprach keine erneute Steigerung der

Impulsfi'equcnz.
Dic Anvendung des Froschaugcs crmdglichte eine Ldsung diescr

Fragen. Besondels eignett: sich zur Analyse dcr Wirliung des

PIII die oben festgestcllte Tatsachc, dass das Projizieren eines

Lichtblitzcs auf den Aus-Effelit eincs helladapticrten F-t'osch-

auges eine reine negativc Komponente aktiviert, Wiilrrend im
Katzenauge PIII nur als Restphinomcn nach Narkotisierung des

Tieres auftrat, rvar cs beim l.-r'oschauge miiglich P III selektiv auszu-
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lcisen. Wic verhiilt sich nun der Sehnerv wAhlcnd selehtiver Ahti-
vielung von PIII? I,'ig. 14. Tafel II, zeigt die Ersebnisse einjger
cinschllgioen Versuche von Granit. und 'lhcrman
(1935). Dic Inrpulse sind mit Kathodenstrahl und Ver.stdrker
aufgenornmcn. Dio Bcleuchtung ist n.rit Prismen zum registrie-
Iendcn Fiirn abgelenht und elschcint in dcn Kur.ven unter
dcr ZeitlegisLliclung (Stirnmgaltel rnit dcr. Schwingungszahl
100).

Die Kulven A und B (Fig. 1a) sind nach Rcizurrg rnit eintr
Area von f im l)iarnctcr, C urrd D nrit ciuel Ar.ca von 4'im l)ia-
metcl aulgcnommen. Ilie beiden Kulvenpaale fangen mit dem Enclc
eincl Belichtungsperiode (Hclladaptatioo) an, und die unteron
Kulven Il und D zcigcn dernnach die Opl"iliuscntladung, clie clcrn
Aus-Effckt des Ergs enLsl)r'cchon. l-'lit der glosscn Arca (D) ist
die Enlladung rhythrrrisch sy nll ot)isicr.t, woyon wciter unten. In
A und C lolgt, auI dcn Aus-Illfei<t projizicli, cin l,ich rlitz ganz
rvic in den Vclsuchen dcr Figg. 9 und 10 urit dcrn Eru des hell-
adapticrtcll Froschaugcs. Es ist nun intcr.cssant zu beobachLi:rr,
'wie in den bcidcn I{urven nach dcm t.ichtblitz eine Hcmmung
dcl Impulscntladung auftlitt, Dcr Or.t dcr maxirnalcn Ilemmung
ist mit einer Tuschlinie ir der F-igul bezeichnet. Nach der
Hemmung, dic cben der negaLiven Phaso in dem Erg entspriclrt,
fiingt die Netzhaut an sich aufs rreue zu eutlade[. Diesc phase

entspricht dcm erneuten posil-ivcu Galvanometerausclilag des
Ilrgs. (Vgl. obcn Figg. I uld 10.)

Be[utzL mart uur die Impulsflcqucnz rechnen zu krinncn cinc
lileinc Alea, so n'elden Kurven *ie ciie cler i.ig. 1ir cr.halteir. Dic
Impulslrcquenz im notmalcn Aus-Effckt ist gcstrichclt \\,iedcr-
gcgeben, dic ausgezogcnc Lirric zwischen dcn beobachteteu \\rcrten
zeigt Nie die Impulsfi'equenz nach dem Ifinsetzen cincs LichtbliLzes
von et\\,a 130 o (holizontale Linie in der Figur) schnell sirkt um
nachhcr lvieder ihrcn urspriinglichen Wert zu crrcicheD.

Der erste Elfekt ciues auI dcn Aus-lt lfekt supor.ponier.Lcn
LichtbliLzes ist also im Erg negativ, 

- ciuc Abnahme dcs Aus-
Elfcktes durch Aktivierung dcs ncgativcn PIII; cler er.sto
cntsplechcndc Dffekt im Sehncrvet ist Hcmmung dcr Entladuugl
so dass die Impulsftequenz siukl; der. Iolgendc Elfekt des Licht-
blitzes ist it]r Erg positir, (PiI), im Se]rnerven eire crneute Steiger.-
ung dcr Impulsflcquenz, d. h. also Erregung.
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Urn dcn Zusammer lang zlrischen PII und Elregung neher

zu analysicl'en, haben Gtanit und Thernan (1935) die

Gldsse und Duration cler b-Zache dtrlch Verlntlerungen dcrteiz-
physihalischcn Situalion (Arca, Intcnsitail u. s. r"-.) Yaliiert und

dabei bestatigen kdnnen, dass PII uncl Elrcgutlg irgcodvic zu-

eiranclcr in Beziehung stcllen. l)ic zwci Teilpotentiale itr Erg,

PII uncl PIII, die entge€{cngese[zte Vorzeichen haber, sind also

Ausdriicke zweiel eltgcgengese tztcn Plozcsse, El'rcgung uDd

Ilcmrnung. Ebeusowelig wic n)it denl Kalzenaugc ist es rnit dem
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!-ig. 15. Anzahl ilet Lnpulse im sehrlcrven des L'rosches pr'o ZeiLcinheiL

:rls' Oldinate gogcn Zcit als Absl(jsse Neltrend dcs Aus-Dffelitcs Yerlauf des

irn.ni"f"u ,c.""lEif"ktcs gesLrichclt; dcr 
^.us-EfIckL, 

nach dem EinseLzcu eines

i-l"lrtf,titr"" (als einc Tu;chlirie cingczeichncL). ist dic zlvischen dcn Yellsuchs-

Oatcrr gezogeirc Lnrie. (Aus Graril unct 'l' h c r r a n, J ]rh-Ysiol 1935'63)

Froschauge gelungcn nachzuweiscn, dass dic sckuldire Erhebung

(I,I) mit der Entladung im Sehnelven rilitcht etrvas zrr tun hat.

Yol hurzcm teilte FIaI tIinc (1935) mit, dass cs ihm gelun-

geu ist auch lmpulsc in eincl einzelncn Fasct' des Froschauges

zu isolielen. In dicser vorlauligen Nlitteiluna beschrcilit er vier
Ijntladungs Lypen: a) in t'inigen Fasern hohe iritiale Frequenz,

clic sich bald auf eirr koustantes Niveau einstcllt, b) gcrvisse Fasern

Ieagie|cn nur mit einer initialen E]ltladutg, geben abcl auch

einige Impulsc beim Abbrcchen dcr Reizung, c) andere baucn lang-

sam ihrc Eltladungsft'cquenz zu cinem konstantc[ l\iert auf;

diose reagicrcn auch mit einem Aus-lfffekt; schliesslich d) wird
in eincm vierten Typus von Fasern nul cin kr'?iftiger Aus-Effel<l:



erhaltcn, der rhythmisch synkronisiert sein liann. Die Versuche
sind mit Schwellenreizen ausgefilhrt worden, so dass cs noch [icht
miiglich crscheint iiber die Stabilitat der Typen etwas Bestimmtes
auszusprechen. In dem synapsenfreien Limulus-Auge sind alle
Fasern vom ersten Typus a, weshalb HaItIine arrnimmt, dass
die Diversit[b der Typen im Frosch-Optikus ein Ausdruck eirer
Nlodifikation der Irleaktion im Rezeptor seitens der Netzhaut-
synapsen ist.

Vom Standpunkt der obiger Ergabrisse G ra ni t und Th er-
m a ns ist cs interessant lestslellen zu kdnnen, dass in dcn Yer-
suchen von Hartlinc crncute Belichtung des Auges wiih-
rend des Aus-Effektes Flemmung der Impulse im letzten'l'ypus
der Fasern gab. Es scheint also als ob diese Fasern im helladap-
tierten Auge bcsondcrs aktiv zum Vorschein kdmen. Darnit
hangt wahrscheinlich zusammcn, dass der Aus-Effekt im helt-
adaptierterr, gut bclcuchteten Auge bcinahc immel rhythmisch
synkronisielt ist, wie es F'ig. 14 zeigt.

Die schd[cn Versuche Hartlines zcigen, wie verwickelt
clie Verhiiltnisse im VelLcbratcnauge sein kiirnen, und doch sind
nur Schwellenintcnsititen und eine rninimalc punktformigc Rcizarea
benutzt worden. Iciglichcrwcisc ist die Elregungskomponcnte
PI I sowie clie Hemmungshomponente PIII mit mehleren elregendcn,
hzw. hcmmenden Bahnen vcrbundcn. In friiheren Ar.bciten habe
ich melu'mals dic grosse Selbstindigt(eit der bcidon Komponentcn
be[ont: silj kdnnen separaL abgcspaltan ryelden und sind in ver-
schiedenen Augcn zu einer ganz verschiedcnen Entwickelung ge-
laugt, wovon unten noch dic llcde scin wird. Dic Velsuche mit
einzelncn Fasern rvcrden vielleicht diese l.-ragen noch weitcr
aufkldren liriuncn.

Wir rvollcn aber zu den Ergebuissen mit Adaplation und Flirr-
mer im Floschauge zul'tickkchrcn. In dcr Tat haben wir nunrnehr
unsele Vermutulg beshtigen lidnnen, dass im scnsorisclren Zentrum
des Auges dic funlrtionellc Bicgsamkeil ganz wie im motorische[
Zentrum durch zwei e[tgcgcDgesetzte Prozessc, Ifllegung und Hem-
mung, errcicht worden ist. Um schnellen Var.iationen in del Beleuch-
tulgsster](e, d. h. schncllcs Flimmern, folgcn zu kd[nen, benutzt
ilas Auge dic gcschwind reagiercndo Hcmmungskomponentc PIII,
dic bcsonders nach Hclladaptation kraftig wird. Das dunkeladap-
tier:te Auge llirnmcrt hauptsiichlich mit der trdgeren Elrcgungs-
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komponente PII. Durch Messung dcr Fusionsfrequenz kann man

die Velinderung der Reaktionsart bequem studierel' Die im
vorigen Kapitel dargestellten Resultate gelten m&lalis mutandis.

wenu beriicksichtigt wird, dass PII, b-Zacke unrl Aus-EfIckt mit
Impulsentladung einhergchen, wiihrend die negativen Zackcn

(a-Zacken, initialer Vorschlag) von Hcmmung der Impulsc im
Sehnerven begleitet werden.

Ganz allgemein muss das helladaptierte Froschauge mit seiner

grossen und geschwinden negaliven Hemmungskomponente als

ein relativ mehr gehemntes Auge definiert werdcn. Iirregung

(PII) uncl Hemmung (PIII) stehen waluschcinlich fiir jede Bc-

leuchtungssterke und jcden Adaptationszustand in cinem mess-

l:alen Yerhhltnis zucinander, von dcm [icht nur die Impulslrequenz

im Sehncrven sondcrn auch die Geschwindigkeit d(rs Auges, als

Fusionslrequcnz derfiniert, abhiingig ist. Wahrscheinlich rverden

wir in dcr Zukunft andere Eigelschaften der Netzhaut kennen

lernen, die auch von PII und PIII sowie von deren jcrveilige Gleich-

gewiclrtslage wahrend dcr Reizung abhangig sind. N{it der Ncl'z-

hautphysiologic sind rrir cloch heute nur im ersten Anfang' \!as
ins besonclere dic Adaptation betrifft, zeigcn unscrc Resultate

unzwcideutig, dass das einlache Schema der Schpurpurchemic

nur einc eiuzigc Seite cines komplexen Volganges lilarlegt'

10. Das Flimmern im Sehnerven des Frosches.

Obeq haben wit mit dem Erg clcs F-r'osches das l]limmern

untersucht und dabel gefundcn, dass,.besondcls rrach Helladaptation,

die inteuittentcn Lichtblitze PIII-Hemmung ausl6scr, wehrend

dic dunhlen Intervalle sozLrsagen als Rcize filr den Aus-Effekt

dienetr. Das Flimmeur ist ein Wcc]rsel zwischen Elrcgung und

Hemmung, wobei im dunhcladaPtiarten Auge Elrcgung dominicrh'

\Yie das lrlimmcrn im Sehnerven des F-roschcs aussicht zcigt Fig.

1ti, Tafcl I. Ein enukleirtes Auge ist einer Belichtung von etxa

1000 Lux ausgesctzt worden.
Wie ersichtlich criunern die rhythmisoh viedcrhehrenden Ent-

ladungen sehr-an die Spontanlhytmik, rvie sic aus Fig. 14 hervor-

geht. Ein betrachLlichcs lrotenlial rvild von dcn gruppcnveise

aultretcnden Impulsen cntwickclt, und das PhAnomerr kanrt deshalb

bei niedrigcr Empfindlichkcit studiert wcrden. Dic Korrclation
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mit dem Erg karr bis in Einzclheiten vcrlolgt rverdcn. Wird ein
gcniigend empfindlichcs und geschwindes Instrumontgel)raucht,
so siod die Fusiotsfrequenzcn iln Erg und im Sehnervcn identisch.
Wie im Katzenauge (Creed uncl Glanit, 1933) sl_cigt auclr
irn Froschaugc die Fusiolsfrequenz, \yenn die Reizarea yergl.iissert
odcr clie IntensitAI crhdht \yild.

Bei hoher Intel'rnittenzfrcqucnz liaun rnan sowohl irn Sehnen cn
rvie auch im EIg ein interessantes PhAnomen lleollachtc[: das
Auge leagiert (sichc Fig. 16) niclrt auf jedcn Lichtblitz, aber. auf
jedcn zrvciten. Bisrvcilcn ist jedc zrvcite Reaktion nur vol lilt,int-
tcm Urnfang. Irig. 16 zeigt auch, dass die l,atenzzeit, vom Allarg
der LichLblitze gelechnct, sich mit del.Frequcuz der lleizuug r.cr'-
schiebt. Iliesc PhAnornene, die von Glanil- und Thclmirrr
(i935) eltdocht lvurdcl, werdcn jetzt volr Therllan urLcr-
sucirt. llus intelt,ssielt ill diescnl Zusamrnenhang nur clt,r. Um-
stancl, class die posi[ivcn Phast,n dcs Iirgs dicselben Yer.hnder.unecn
miLmachen. Damit ltestatigen allch diese Bc{unde den Sach-
verhalt, dass die Irositivitrit im Erg rnit der Impulsen aclune
im Sehnen,cn koinzidielL.

lI. Aufstellung von zwei Netzhauttypen. E- und I-Aupen"

Die E- urcl l-Relinac sind schon mit Riiclisiclrt auf dic RcakLiol
auf intcrmittentcs Licht geschildert wordcn (sieheAbschn. 6). Jr:t21.
sollen diesc Erfahlungen weiter ausgcbaut und die elektr.ophysio-
loqischen Typerl mit den Begriffen clcr I)uplizitritstheolic lioIrir.on-
tiert rvelden.

Der E- oder I-Charaktet' cincl Netzhaut l<ann dadulch cinlach
festgesiellt wcrden, dass ill1 adapticrcnden Licht cirres hontinuier'-
lich bt'lichtcten, helladaptierl-cu Auges rlicirtliicken, hergcstellt
wcrden. Das ExpelimenL ist prinzipiell mit demjeligen identisch,
clas im Abschn. 8 schon ausfiihr.lich geschildelt wurde, nur tvurden
dorl Lichtbliizc auf den Aus-Ef{ekt bcrutzt, wihrend hiel auf dcrl
Aus-Effekt der Liclrtliicke erneute Rtizulg mit den adaptier.cndcd
Licht folgt (siehe oben Abschnitt 6). Diese Nlodifihation des oircn
bcschriebencn Versuchcs ltedeutct, dass nach dcr Lich iicke nur
a- und D-Zacken heryol'ti.eLeir htinnen. Nach einem Liclrtblilz.
projiziert auf der Aus-Effekt, heten negativc a- und positive
bZackc.n mit dem Aus-Effcht verrnisclrt auf. Wenn aber.. drr



Lichtblilz vcrlangert wird,
glcichrvertig ist, verhindert
Aus-EfIcktcs.
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bis er einel koltinuicrlichen Reizun€l

dicsc Reizung das Ersshcincn des

Fig. 1r-. Lichtlticken in lioDtinuierlich belichLeten Augen von Frosch (A),
'-t'aube (B), $ratdhauz (C) und (alze (D). Dic obcrste Kurve ieder Rcihc
zcigt deD nornalen Aus-Eifclil; Lichtliiclicr zwischen den langen urd den

liurzon Vcrlikallirier. (Aus Granl t, J. Physiol. 1935. 85.)

Auf Grund deraltigel Versuche kijnnen wir prelimindr E- und
I-Augen folgendermasscn dclinicrcn: in der E-Netzhaut (2. B.
Katze) ist die erste Reaktion auf die erneutc Beliclrtung cine
positive D-Zacke, dcr im Schncrven Erregung entspricht; in dcr
I-Nctzhaut (2. B. Frosch) ist sie eine ncgative a-Zacke, der im Seh-
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nelven Hemmung entspricht. Mit den diescn Schluss funcliercnden
Tatsachcl sind wir schon bekannt gemaclrt worden. Etwas sche_
maLisch krinneu wir lolglich plclimindr feststtilen, class die E-Netz_
haut volzugswciso mit dcr. llucgungshomponcntc pII (E fiir-
excitation), die I-Netzhaut vorzugswcisc mit der Hcmmungskonrpo-
nenLe PIII (I fiil inhibition) flimmclt.

Zwecks ndheren Begrilrrdung und Entwicklung dicser preli-
minelcn l)efinitionen wollcn wir jetzt mit verschiedcnen Augen_
typcn (Fig. 17) den Versuch mit Lichtliicken ans[ellcn (G r.a n i t,
193i). Rcizlicht und Adaptationslicht, ctie identisch sind, haben
einc Stalke von etwa 620 Lux.

h-ig. 17 zeigt das Ergebnis solcher \rcrsuche mit Augen ver-
schicderrer Ticre (Granit, fOl;;. Die E,Netzhaut 1Oj lst ale
cinel Katzc, die l-Augen stammcn von cineni Frosch (A), einer
Taube (B) und cinem Waldkauz (C). Dcr Waldkauz leagicr.t auf
iltermittcntes Licht ganz rvie dcr Frosc]r. Im Zustaucle der
DunkeladaptaLion ist die Fusionsfrequcnz 22, nach Hclladaptation
34. Die Steigerung der Fusiorslrcquenz nach Helladaptation ist
ganz in derselbcn Weise mit dcr negaliveu Hcmmungskomponente
zustandcgellracht wor.den rvic im Fr.oschauge. Das dunkeladap-
tiertc Waldliauzauge gibt dagegen ein Er.g, das demjenigcn eincr.
Katze schl tihnlich ist. Die sekundAre Erhebung ist gut marhiert,
der Aus-EIIckt tlitt nur als cine Rct_aldation im Fail zur Null_
Lage auf. n"ach HelladaptaLion velkleinert sich die seliundArc
Elhebung und der Aus-DffehL er.schcint nunllrehl als cine dcu iche
und schnelle positiyc Zacl(e. Dabei velindert sich gleichzcitig
rlic Flimmcrleairtion, so dass sie jetzl_ von negativen c-yolschldgen
cingelcitct wircl.

Die TaubennetzhauL scheint vom Adap Lationszustand rclativ
unabhangig zu sein. Die Fusiorsfrequenz des dunkeladaptierten
Auges ist 40, nach Hclladaptation steigt sio bis 45, eine ziclilich
unbedcutendc Ycldnderung im Hinblich auf dic cntspr.cchendcn
Vcranderungcn in den Augen der. Friischc und der \Valdhiuzc.
Flelladaptation bcftildelt dic sekunddre Erhebung (K o hlr a u s ch,
1918). Ein dcutlich positiver Aus-Effekt ist immer vorhalldcl];
vielleicht wird el cin wenig von der Hclladaptation bcgiinstist, aber
heincswegs wic in den beiclen andtren I-Augen. Die D-Zacke, die
in den E-Augen nach HclladaptaLion erhcblich recluziert ist, ist in
den I-Augcn nicht iu demsclben Grad vom Aclaptationszustand
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abhargig. In del Taubennetzhaul ist eine Yeldudelung iiberhaupt
nicht deutlich nachweisbar, in den Augcn clcr Ft'tischc und der
Waldkiiuze ist sic vorhanden. Die VerhAltnisse im E-Auge der

Katze wurden schor geschildert (Abschn. 6).

Dicse Ergebnisse, die von besonderer Bedeutung fiir unsere

Wahrnehmungen des Flimmerns und del Fusion sind, kijlnen
auf folgende Weise cinfach zusarnmelgefasst werden:

E-Retina:

1) hleincl und Iangsamel Aus-Eifekt,
2) die lleaktion lach einer'l,ichtliichc ist cine subnormale

b-Zacke,
3) das Auge flimmelt mil subnolmalen D-Zacken del

PII-KomponcnLc, die einel Erregung im Sehnelven ent-
sprechen,

4) wenn das Erg nach Helladaptation sich rrelAndcrt isLdicsc
Verdnderung aur deutlichsten in det D-Zacke zu selten, dic
sich yermindclt, \vdhrend derAus-Dffekt nur rvenig gr0sser'

wird. Dcr Reaktionstypus scheint sich uicht zu verAndern,
5) niedrige Fusionsfrcquenz im helladaptierten Auge.

I-Relina:
1) grosser und schneller Aus-Effekt,
2) die Reaktion nach cinel Lichtliicke ist eine supelnolmale

a-Zache (PIII-Komponcnte),
3) das Augc. flimmcrt mit a-Zaclien, dic dcn Aus-Effckt

dcr dunheln Intclvallo niedcrschlagerr und mit Ilemmuug
im Sehrrcrvcn zusarnmenfallen,

4) wern das EIg nach Helladaptation sich verAndcrt, ist
diese VcrAnderung am deutlichsten in dcm Aus-Eifelrt zu

sehen, der griisser und schneller wird, Dcr Realrtions-
typus verschiellL sich dalici, so dass dcr I-Charahtcr der

Netzhaut noch rnclrr hervorgelrobeu Nird,
5) hohe F-usionslrcquerz irn helladaptierten Auge.

Es schcint als ob irr del. I-Nctzhaul die I-Iemmungskomponente
PIII von relativ griisscrcr Bedeul"ung wdrc als in der E-Netzhaut.
Natiirlich sind die Definitioncn Ieinel E- und l-Rctinac gewisser-

massen Abstlaktionen, \lilrrend in der Tat die meisten Augen
rgemischtr sind, EI-Augen.



48

In ljig. 18 ist fiir die E-und I-Retinae die Reahtion auf intcr-
mittentes Licht schematisch eingezcichnel worden. In den beiden

F-allcn beginnt das Diagram mit dem Schluss eincr adapticrcnden

Rcizurg (sch\trarz). Aul dicse folgt eine Lichtliicke (weiss), wiih-
rend welcher dcr Aus-Effckt sich zu entwickeln beginnt. Dcr clste
Lichtblitz rvidrt auf den Aus-Effclit in dt'r E- und I-Netzhaut v'ie
oben dalgestellt wurde. Ilie Entstehung des Flimmerns in den

bciden Typerr von Augen ist im Diaglam dcutlich zu sehen. Stcllen
wir uns nun vot, dass das un[crsuchte Auge ein Dgen]ischtes) ist,
so dass im selben Augenblick E-und I-Reaktionen ausgclcist werdel.
Falls dieses Augc so reagiert, wie dic Deiden Augen dcs Diagrammcs,

LDLDLDL
m

-

Fig. 18. Dic Entslchurlg der Roaktion aul ilrtcrmiltentes Licht in E- und
I-.{ugcn (schcmalisclD. I- l-ichl, D Dunhcl. Das Diagram f,ingt rnit dom Endc
einer koDtinuierliche[ Rcizung an, darn folgen abr"cchsellrd dunklc und helle
Intcrvalle. Ln E-Auge isl dcr ersle EfIekt alcs cISLeD LichLblitzes €ilrc
sub[ornato positivc I) Zache,im I-Auge eilc ncgaLiYe a Zac]rc. (Aus Granit,

.I Physiot. 1035. 8.1)

kdnntc kcin Flimmeln auftreten, dcrnn das Diagram ist so

konstruiert, class die br:idcn Reaktionen einander gelade aufheben

miissen. I)as kann nur selten, vicllcicht niemals eintrclfen' Es

ist abcr sdrr rvahrschcinlich, dass Interlerenzphenomcne auftrcten
wiirder. In solchcn I.dllen wiirde man alternierend kleincre und

gltissorc I.limmerzackcn erhalten, deren Griissc uld Reihenfolge

von der Intelmittenzlrcquenz abhengig sein wiit'dcn. Solche

PhaDornene wulden ja von Granit und Therman (1935)

mit dem Froschauge bcobaclrtct. Ob sie aul dicse Weise zu

erkldren sind kann noch nicht entschicdcn welden'
Wic sind Durr diesc Elgebnisse und die bciden Netzhauttypen

nit der Duplizitilstheoric zu vereinigcn? Meines Erachtcns muss

mall sich in so]chen Flagen honservativ verhaltcn, und daher

zuersl das Altc irr den ncucn Volstellungen soweit mtiglich zu

I

I"
lr

I I l-...1 !,,..1 |
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inkorporieren versuchen. Wir nchrnon daher an, class die reinsten
E-Relinac StAbchenaugcn sind (Katze, Ratte). In diesen Augen
isl" clie Fusionsfrequcnz verll6ltnismassig niodrig. Die Versuche
ChalpenLier's (1935) zoigcn, dass nach guter Helladaptatiou
die Fusionslrequenz im StAbchenauge der Ral-te sinkt, und dass
dic Ycrmindcrung der PII-Komponcnte die Ulsache dcr Senkung
ist. Creed und Granit (1933) fandcn ja dass diese l(onpo-
ncntc fiir das Flimmern im E-Augo besonders r ichtig ist. Eine
typische I-Netzhaut hat das Zaplenaugc clcr Taubc. Dic Fusions-
frequttrz ist bei hohen Reizil]tcrrsitaten hoch uncl vom Adaptations-
zustand nul rvenig abhAngig. Dic gcmischton EI-Augcn dcs lrrosches
und clcr Eule sind reichlich mit sowohl Stiibchen rvie Zapleu
verschen. Im Zustande der Dunlicladaptation reagiel'en sie mchr
wie E-Augen oder Stdbchcnaugen, nach Helladaptation \yie
I-Augcn. Dic Fusionsfrcquenz ist im dunkcladapticlten Zusland
niedlig, nach lJeltadaptation hoch.

Bcsondc|s lehrreich ist es das Waldkauzauge von dicsem Stand-
punlrt aus zu bctrachten. Es ist r,on Staibdlen dominiert, doch ist
es auch gut mit Zaplcn verseher. H c s s (1912) bcrechnet die
Anzahl del Zapfcn auf 2 [ \rlillionen (siche auc]r Albeiten von
F-ranz, 193,1, Krause, 1894). Das Waldkauz-Elg im Zustande
der Dunkcladaptation sieht aus wic cin Katzen-Elg; nach llell-
adaptatio[ steigt dic F'usionsfrequenz, der I-Typus kommt zum
\rorschein und das Erg sieht nunmehr aus wic ein Taulten-Erg.
Die Valiationen in dcr sckundAren Elhebung sind ausseracht
gclassen, \yeil cs noch nicht mdglich gcYescn ist, irgcndwclchen
Zusammenhang zwischen PI und den Optikusimpulsen definiliv
nachzurveisen.

Unser Versuch die E- und I-Retinae in das Schema der'
Duplizithtstheorie einzufiigen muss vorliiufig als hypothetisch
angcschen rverden. Als eine Erweiterung dieser Thcorie setzt er
Annahmen voraus, die besondcrs im Flinblick auf zwei Umstlndc
neue Gcdanhengange bedeulen. Erstens ist es nicht rvahrscheinlich,
dass die elektrischen Reaktionen der Netzhaut sich in der Stiibchcu-
Zaplenschiclrt ausspiclcn. Vielmehr deuten mehrere Tatsachen
dar"auf, dass sie zu dcn nervaisen Schichten lokalisiert sind (siehe
unten, Abschnitt 13). Wir sahcn aber in der Einleitung, class diu
synaptischen Verbdnde verschieden in Zaplcn- und StAbcheDbahnen
sind und betontcn schon dann, dass wahrscheinlich dcr funktionellc
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inhorporieren vcrsuchcn, Wir nehmen daher an, dass dic reinsten
E-Rctinae Stdbchenaugen sind (Katzc, Ratte). In diesen Augcl
ist die Fusions{r'cqucrz ycrhaltnismiissig nicdrig. Die Versuche
C h a l p e rti e r's (1935) zeigen, dass nach gutcr Helladaptation
die Fusionsfrequenz irn StAbchenauge clcr Ratte sinkt, und dass
dic Velminderung dcr PIl-Komponente die Ulsache clcr Senkung
ist. Creed und Granit (1933) fanden ja dass diese Kompo-
ncntc fiir das Flimmcrn im E-Auge bosondcrs rvichlig ist. Eine
typische I-Netzhaut hat das Zapfenauge cler Taube. Dic Fusions-
frequcnz ist bci hohcn Ri'izintensitdl-cn hoch uncl von Adaptations-
zustand nurrvenigl abhlngig. Die gcmischten EI-Augcn dcs Froschcs
und clor Eule sind rcichlich rniL sowohl Stiibchen rvic Zaplen
verschen. Im Zustande der Dunkeladap tation r.cagieren sie nrehr
wic E-Augen odcr Slebchenaugcn, nach Helladapiation wie
I-Augcn. Dic lrusionsfrequcnz ist im dunkeladaplierten Zustand
nicdlig, nach l{elladaptaLiol hoch.

Bcsonrlors lehllcich ist es das Waldhauzauqe voIr diesem Stand-
punkt aus zu hetrachten. Es ist vou Stabchcn dominiert, doch ist
es auch gut mit Zapfen versehen. IJ e s s (1912) berechnet die
Anzahl der Zapfen auf 2 /, Ntillionen (siehe auch Arbeiten von
Franz, 1934, Krause, 1894). Das \Valdkauz-Erg im Zustande
der Dunkeladaptation sicht aus wie ein Katzcn-Erll; nach IIell-
adapl-ation steigt die Iiusionsfrcquenz, dcr I-Typus komrnt zum
Vorschein und das Erg sieht nunmehr aus wie cin Tauben-Erg.
Die Yaliationen in der sekundaren Erhebung sind ausseracht
gelassen, weil es noch nicht mdglich gewesen isl, it'ge ud.lvolchen
Zusammcnhang zwischen PI und den Optikusimpulsen definitiv
nachzuweisen.

Unser Vcrsuch dic E- und I-Retinae in das Schcma der
Duplizitiitstheoric eirzufiigcn muss vorlAufig als hypothetisch
angcschen rverden. Als einc Erweitcrung dieser Theoric setzt er
Annahmen voraus, die besonders im Hinblick auf zwei UmslAndc
neue Gcdankengangc bcdeuten. Erstens ist es nicht rvall'scheinlich,
dass die elektrischen Reaktionen del Netzhaut sich in dcr StAbchcrr-
Zapfenschicht ausspielcn. Vielmehr deuten mehrere'fatsachen
darauf, dass sie zu den ncrvdsen Schichten lokalisicrt sind (siche
unten, Abschnitt 13). Wir sahen aber in der Eiuleitung, dass die
synaptischen VerbAnde verschicden in Zapfen- und Stabchelbahnen
sind und bctonten schon dann, dass wahrscheinlich der funktionelle
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Rezeptol von cirem StAbchcrr, hzrv. Zapfen, sarnl dcsscn weiteren

Neuloncn auf dem Wege auf\YArts zusamlncngesetzt ist.
Zweitens miissen wir uns flagen, warum in den gemischtcn

EI-Augcn richt die I-llcal<tionen schon im durlieladaPtierl-en

Zustand hcrvortreten? Da StAt)chell uud Zaplcn bcide vorhanclcn

sincl und die Rcizungsintcrrsitdt in den oben relelicrtcll Vclsuchen

honstant gcwesen is[, hAttcl ia dic schnelleren l-Reaktionel
inr Zapfensystcm und dcssen aklive ulrd grossc PIII-Komponenlc
sich dulch die langsamelcu lr-Rcaktionen clurchschlagen ktinnel.
Dass dies nichL zutrifft, kann uul das bedeuten, dass dic

E-Reaktionen gewissermasscn deI Durcltbruclt dcr' I-Rcaktionell

ahtiv verhindern kiinucn. M. a. W., wenn dic Stilbchen mil Seh-

pulpur geladen und dalum im Zustande maximaler Aktivitnt
sind, muss in cler synaptischcn Sclticlrt der Retina ihrc Aktivitnt
clic Teilnahurc dt'r Zaplcn in den Ifcalrtioncl auf Licltt verhindeln
kdnncn.

Auf dit'sc Weisc rnilsscn wil die Duplizitiitstheolie ulnfol'men

um sic rnit dcn neuen Bcobachtungcn vereinigen zu kijnnen. An

sich sind natiirlioh die Beglilfc der D- und I-Retinac von theole-
tischen Vorstcllungcl unabhiingig. Das Gleichc gilt auch clcm unten

Gesaglen iil)er dcn Ubergang von E- zu I-Reaktioncn in getnischl"en

Augen. Dass es keine Fragc von einfachen Sehpurpurreahtioncn

ist, zeigL eir Vergleich zrvischen den Augen von Katzen und Wald-

hhuzen, clie beide leichlich miL Sehpurpur verseheu sind, und do.lr

im Hiublick auf Flimmrrr und Adaptation sich ganz verscllicden

vel h,rlten.

12. Synkronisierung.

\Vil. kcinnen es nicht uul,erlassen hicr eine Intcraktionsforlr zu

elrvdhnen, die Synkronisielung bcnanDt lvird, da sie rvahrscheitrlich

einc Rolle bei dem Flimmcrphanomen spielt. In dcn lctzten Jahrcrr

ist Synlsonisicrung der Impulsc in mehreren Typen von Nelvcn
von Yelschiedenen ForschelD Lrcobacbtet worden (sichc z, B.
A d r i a n's Zusarnmenfassung, 1932).

Nchmcn wir an, dass wil cincn sich cntladenden Nerv habcn,

der eine grossc Anzahl Fascrn enthalt. Der Ncrv ist auf iibliche
\Ycisc zrvccks Aufnahme der Impulse, die von zentralefl Neuronen

konmen, iibcl Elektrodcn aufgclcgt. Aus rein physikalischen
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Griindcl krjnnen dabei Impulse in mehlt'rcn Ncr.venfaseur gleich-
zcitig zu den Elcktroden anlangen, wobci das legistr.icrcnde Instru-
menL gldsserc Schwingungen rDaclrt als in dern Falle, rvcno die
Impulsc der cinzclnen Fasern asvnkron sich fortpflanzen. Dic
Voraussctzunq IiiI das Entstchen ulrrellelmessiger Impulsgruppen
ist eine statistischc WahlscheinlicNieit ftir cleichzt'itigc Dntlaclung
derjenigen Neulonen, die mil den Fascrn in Yelbindung steJrr:n.
Viellcicht sind dic unregclmassig auftretendcn Impulsgruppen der
Kurve B, Fig. 14 diescl Alt. Dieses Phanomen ist ni(ht eine echLa
Synlironisicrung da es nur physikalisch-technisch beclingt ist und
weglallcn muss, lirchdem die Anzahl dcr Fasern geniiqcncl kleitr
gcmacht worden ist.

Aber in Kulvc D dcrselben Irigur schcn wil ausserclerrr cin
anderes lrhenomcn, eine echte Synkronisielung, tlic fi.tiltcr von
Adrian und NIa tthclvs (1928) im Schuervcn des Aalauq(,s
l;eobachLet wulde: dic hlpulsc kelrren r.lrythl]risch irr steigcnde[
unc.l fallendcn Wellen wieder, und tlicse l geoldncte Rhythmus kann
kaum cinc Zufiilligheit scin; cr ist eiu Ausdr.uck fiir. einr rvirkliche
Synkronisierung dcr aktiven Perioden und der. liuhepcriodcn
in dcn Ganglienzellen der Nctzhaul". Es muss einc Arl, InterakLior
scin, die mchrercn Ganglien zu simultarrer Itntladung ptriclispo-
nierL. Schdn ausgebildet ist diese Entladunqslorm im Froschauge
nur' ltach Flelladaption und bei hoht,r' IntensitAt und {.]rossser-
Rcizalea.

Synklonisierte Entladung- ltcobachLcten Adrian und
I'I a t t h e rv s (1928), bei Bclichtung der. galzen Netzhaut.
Dann l-r'at sie bisweilen spontan auf. Das Phinomcn wurde vcrn
einer Strychuinllehandlung det' Netzhaut l)efdrdcrt. Da Strychniu
Irradiation der Erregung im zl]nfi'alen Nelvensystem crleichtert,
spricht dicst: Tatsache ftr dio obige Erkliilung der Synhronisierung
als eine Art Intcraktion zwischcn dcn Netzhautneuronen. Wie
unten noch gezeigt wird, bcfijrdelt Strychnin auch die Ausbreitulg
del Erregurrgssummation in dcl Nctzhaut.

Wtrhlschcinlich haL die Synklonisierung Bezichungen zum
FlirnmclphAnomen. So z. B. sLeigt dic Frequcnz der synkrori-
sierten Wellen, wenn die Intensitit cr'hdirt wir.d oder die Reizal.ea
velgrdsser'l rvild. Dasselbc gilt, wie obet crwdhnL wurde, fiir die
Fusionslrequenz dcr iutermittclrtcn Reizung in der Nr,tzhaut
und im Sehnclven.
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Bei sylkroner Entladung lidnnen die Nervenpotcnliale betraclrt-

liche Welte erleichcn uird dabei im Elelrtloletinoglarn als Artefakte
abgespiegelt',r'erden. Sie treter drnn als klcine Zachen im Erg

aul, rNie z. B. in Kulve C, Fig. 8. Dic Sache hat eine gervissc Bcdeu-

tung, cla diese Wellen dic Ycrmutung veranlasst habcn (C h a I I c c,

B ovi c und LI a mp s o n, 1923), dass das Erg mehrele Teilpotcn-

tialc hat, (lie dic clelrtrophysiologischc Analyse nichI aufzeigen

konntc. (Zut Kritih diesel Auffassung, sichc G l a I i l- und

Thclman, 1935, Glanit und Ridde ll). Andet'scits isl:

es nicht ausgeschlosscn, dass das Nctzhautpotential bei giiLnstiger'

Lage cler Elchtroden cine synkrone Enlladung in dcl Nctzharrl

.abspicgelt, die wilklich im Et'g hcrvoltritt und nicht nul zu

,dcn NetzhautelekLroden vom Nerven riirckgeleitct ist, denn,

wic ('s wir. geschen habeo, stimnen ja Nclzhautpotential und

Nelvencntlatlu1r{, miteinaldel' iibel.ein, und eino wohl entwiche]te

Synloonisielung mchlcr.er Neuronen kann vielleicht dahel auch

irn Iirg nacltrvcisbar scin. Jcdenfalls spricht [ichts dagegen,

obschon in ciuigen Fiillen das Yolhommen von Artefahte scilcns

tles Sehnt'r'vs von Granit und T11 erntan (1935) dirckt

nachgcrvicscn wolden is t.

13. Interaktion zwischen angrenzenden Netzhautteilen.

Aussel del Synluonisiclung lindet man in der Netzhaut noch

:anderc Interaktionsl,ypen, ins besondere eine Art von Wechsel-

rvirkung zwischen angrerzenden Netzhautclcmenten dio kaum,

ilrrer Natur nacir, ctwas andcres als Summation von Erlegung sein

kann. Dieser Interalrtionstypus wulde zuerst von A d r- i a n und

Matthcws (1928) mit denr Sehncrven des Aales beobachtct.

Diesc Forschcr fandcn, dass eine Yergldsscrung des gereizten

Nctzhautbezirkes cinc Ver'hiirzung der LaLeIIz und eine Stcigcrung

der Impulsfrequenz mit sich fiiLhrte, also ganz wic eine Zunahme

,der Reizintensitat wirktc. Der Eifckt honnte innerhalb eLwa

1 mm auf dcr Netzhaot beobachtet. werden. Mit gt'iisserer Aus-

,dehuung des gelcizten Netzllautbezirkes war dic Latenz der Impulse

im Sehnervcn nur von der Intensitlt abh5ngig. Aus physikalischen

Criindcn ist die LatenzPcriodc zwischen Reiz und Impulseutladung
.ein bessel.cr Index fiir die Interahtion als die Flequenz der Impulse,

die auch von der Anzahl del Optikuslasern direkt abhangig ist. I)ie
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spatialc Begrenzung dcs Effektes zu 1 mm auf dcr Netzhaut scheint
die Aulfassung Adlian und X{atthews'zu beslatigen,
dass es sich nicht un.r Lichtstreuulrg sondcrn um eine ecil[e Inter-
aktion handelte. llit kurzen Lich[blitzen wurde innerhalb alieses

Bezir-kes die Latenzzeit vorl derrr Produkt Intensitat x Area x
Dulation, d. h. von der LichtquantitAt bcstimmt (r\ d r i a n
und Matthews, 1927 b).

Adliarr und ]'Ial-thelvs (1928) bauten ditscn Vclsuch
aus, itrde,ri sic einen Abstandscllehl, mil- dcl Latcnzpcriode als
Index ftil die Inlolaktior uachwieset. Sie llenutztcn dallci cil]
enuklciltcs Auge urtd vier linllsum cincs N,liLlclpunktcs angeordnetc
purrktfdrnrige I:ieizaleae (0.22 mm Netzhautdiam.). Zuclst wurde
dic Latenz iiir jede Arca ei[zel]r l)clichtct bestirnmt, dann clie

Latcnz fiir alle vicr Areae, gleichzeitig bclichlct. I)ie Latenz
del Impulsentladung irn Selrnel.\.en crrvirs sich inr letzteo Iall hiirzer
zu scin als de1' Miltdwett fiir die cinzelnen Arqac. Gcgen eine
Erhliirung dieses Ergcbnisscs als cine Verstirkung des zcrslrcuten
Lichtes bei simultancr Exposition der vicr Aleae sprach folgendcr
Versuch: die vicr Piinhtchen rvurden so wcil cntfcrnt, dass sie

nunmelu'kcine Interaktion aufwicscn. Die Latenzperiode war dann
von der Art der Darbietuug des Reizes unabhargig. Nach lciclrter
Strychninvcrgiltung (ein Trdplchen ciner 0.01-0.005 prozentig.
Lrisung) fiel abcr der beschriebene Versuch wicderum positiv aus.

Die Belichtung aller viel Arcac hatte eine erhcbliche Reduktion dcr
Latcnzzcit zur Folge, so dass wahrschcinlich auch in dicsem Experi-
ment die bekannte Eigenschaft des Stt'ychnins einc Ausdehnurlg dcs

ncr-voscn Summationsgebietes herbeizrdiihrcn zum Vorschcin kam.
Besonders inLeressant ist es diesen Resultatcn dic \:crsuche

Graham's (1932) mit deur synapsenf reien I-imulus-
Auge gegeniibcrzustellen. Auch im Limulus-Augc wird die Latenz
der Ncrvenentladung mit einer Steigcrung der ncizintensiteI
vcrkiirzt, abcr sic ist unabhAngig von der Anzahl dcr gelciztcn
Ommatidien (Netzllautelemente), d. h. unabhiingi€l vor del Aus-
dehnung .lcs gcrciztcn Nctzhautbczirkes, Zwar haben alle Ommati-
dien nicht dieselbe Latenz; rvahlt man aber ein aktives Netzhaut-
elemeflt fiir die kleinste Arca, so kann seine Latcnzzcit nichI dulch
Belichtung angrenzender Ommatidien rvcitel yerkiirzt rvelden.

Granit (1930) sowie Granit und Harper (1930)

habcn gczeigt, dass die wahrgenommene Ycrschmelzungs- oder
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Fusionsfrequenz intcrmittcntcr Bclichtung ftir zwci oder vicr
gleichzeitig gereizte Areae grdsser ausfallt als die Fusionsflequenz
jeder einzcln bclichtctcn Arca. Davon wcitcl im zweiten 'fcil.
Dic Resullate mtissen aber scho[ hier erw5hnt \trerden, weil cs [ot-
wendi€l clschcin t cine Sl-cigcrung der Irusionslrcquenz in der Netzhau t:

zu lolialisieren. Fusion bedeutet, dass die Entladung im Schnervcn
kontinuicllich isl, \\,ic llei anhalterdcr Bt'lichtung. Falls diejenige
lnterinittellzfrequeDz, hci der dies zutrifft, ]roher rvird, muss sit
offcnbal hdhel schon im Optikus gelvcsen sein, denn anclerentalls
hatten \ il' anzunehmcn, dass das Zentrum zuersb dic koniinuicr'lichc
Entladung des Ncrven in cine lhythmischc vcrwandelte un.r sie

nachher wicderum aufs ncue aul einc hdhere StuIe zu vcrschrtelzenl
Die angeliiht tcn Versuchc splechen dahcr filr tlas Vorkommcn
von Intelaktio[ i[ der NetzhauL. Melrlerc Nlodifikatiorren diesc]'

Velsuchc rnit dt.n Flimmclcrscheinungcn (sichc unten II Tcil)
ki;nncn i.il)erhaupt nul von diesem Gesiclrtspunlit aus J:icglciiliclr
gemacht wcrden.

Die angcfiilrrten Ergebnisse werden alle einfach dulch dir
Annahme elklart, dass in dcn Synapscn der Lateralverhindungel
del Nctzhaul" Summationserscheinungen auftretet. NichL nur'
splcchen die Ergcbnissc (i r a h a m's miL der isolierten Sehbahr
des synapscnfreierr Limulus-Augcs cntsc]ricdcn gegeudieAnrahme
anderer ErkLlrungen rvie z. B. die Nkiglichheit einer latcralen
Difiusion photolytischcl Produkic. Solchc Tlrcorien lidnnen rt p/ioli
niclrt elnstlich hcriicksichtigI x,erden, lveil der Auflrau de]: Netzhaut
aus cinzelneu fileurcnten mit kompliziertcn Qucrvci'bindungen
daliei sinnlos erschiene.

Theoletisch wlchlig ist es festste'llen zu hrinnen, ob auch im
Nctzhautpo[ential Intclaktionsphiilornene auftrctcn, wcil das Vor'-
kommen von Intelahtion nur das bedcuten kann, dass auch das

Erg zu einer Schicht hinter den Rezeptoren lokalisierL ist. Ulscrc
Elgclinissc mit Flimmer und Adaptation ln gemischten EI-Auger
sowie die Tatsache, dass die Erlegungshornponen Le dcs Er!{s
irrrmcr nriL einer Inpulscntlatlung synkron ist (G r a I j t und
l'horrran, 1935) und auf eine Vergr6sselun€l von Arca od?r'

Intensitiit mit ciner gcsteigerten F-usionsfrequcnz reagiert (C r c e d

urd G l a n i t, 1933), kdnnen nul mit Schwierigkeit erklirl"
welden, falls niclrt cine Wcchsclwirkung zwischen anglenzenden
Nctzhautregionen angenommenrvird. Die Hemmungskomponente
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PIII tritt iibclhaupt nicht im synapscnfreien Limulus-Auge aul
(Llartlinc und Glaham, 1932), so dass eine Lokalisal"ion

diescr Komponenlo zu den Rezcptorcn von volnherein uDvahr-
scheinlich isL. Die Einrvendulg, dass das Limulus-Auge nur eine

einzige Art Rezcptore ltat und daher vielleicht nur cinc Konponcnlrr

des EIgs (PII) produzieren kann, ist r)icht gut mit der Tatsachc

vereinbar, dass auch das dunkeladaptierte Stlbchenaugo clcr Ratle

offirs :.0 2-, Loj ., ,t.

l:ig. 19. Ordinatc: Lateuz dcr D Zacl(e. Abskisse: Log Area. Dunlictadap-
ticrLcs Iiatzcnauge. Siehc dcn Tcnt. (Aus Gtarit, J. Ph)-siol. 1933. 7t.)

cinc dcutliche ncgaLivc Komporrente hat, dii: nach vollstrindiger
Ile)ladaptation versch\yinclet (C h arp c ut i c r, 1935).

X{ehlcre F-orscher haben gc{unden, dass die Latcnzperioclc
des Netzhautpotentjales bei einer Erhohung cter Bclichtungss Larke

velhiirzL \\,ird (Ein thovcn und Jolly, 1908, Ishihara,
1906, i\ tl Iian and I{atIhews, 1927 a, I], Grauit,
1C33 u. s. rv.). Wicderum wilkt die Vergrcisscrung dcs gercizten
Bczillies auf die Latenzperiode wie einc E|hrihung dcr Intcnsitit
(Ishihara, 1906, Glanit, 1933, Creed und Grauit,
1933, Fry und Balt1cy, 1935). Dic Verkiilzuug dcr Latcrz-
zeit llei del Vergrdsselung der Rcizarca scht aus Fi!{. 19 helvor',
in der die AbsLisse Log Area die Oldinate die Lalenz del b-Zachu
des Ergs zeigt.
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NIit dcn Elg der Katze hat G r a n i t (1933) einen nVicr-
punktvelsuchr gleich clcnjcnigen von A d r i a n und X,I a t t h c w s
ausgefiihrt. Dic Latenzzeit del b-Zaclie mit den einzelncn Arecn
rvar 67 + 2.3 o. AIIc vicr', gleichzeiii€i belichtet, gaben eine Latenz
von 59 + 2.0 o. Die Velkillzung dol Latcnzzait ist also 11.9 Prozent.
Wcnn an SLcllc dcr vier Areae eile einzelne Arca von derselDcrr

Grdsse geblaucirt wurdc, so rval ilrt e Latcnz un.t 15.4 Prozent kleiner
als dic Latcnz del einzelnen vier mal kleineren Areae. F l y und
B a r t I c y (1935), die dieseu Yersuch bcsletigLen, fapden sogar
denselben Wert in den bcidcn zum Vergleich herangczogcpen
F'Allcn, glauben aber, dass das ResulLat niclrt physiolouisch bcdirgt,
sondern von zclstrcutcrn Licht abhangig war'. Auch G r a n i t
(1933) hat diese Nlkiglichkeit erdrtert. Aus mcthodischen Griinden
kann Versuchcn dicscr Art keine absolute Bewcishraft zugc-
schricbcn rveldel; die bishel erwdhnten Talsachen sprcchcn aber
alle fiir das Yolkommen physiologischer Irradiation iiber dclr
Lateralvcrbindungen, wAhrcld es doch galz hypothetisch emcheint,
ob dic physikalischc Irradiation in gut kontrollierten Versuchcn
geniigend gross ist um innerhalb el-wa drci Sehwinkelgraden die
Reizvertcilung glcichgiiltig zu rnachen.

Fry und Bartley (1935) haben auch im Kaninchcn-
Auge zwei angrenzcnde Areac altcrnierctrd belichtct, und tlabei
gefunden, dass nach Belichtung der ersten Area a die D-Zacke
der zrveilen Area b nicht zum Vorschein kam, so dass bei alter-
nielender tsolichtung der beiden Areae kcin Flimmer auftrat,
Auch dieses Ergcbnis wuldc auf physikalisch bedingte Irladiation
zuriickgefiihft. G r a n i t, R u b i n s t e i n und T h e r m a n
(1935) haben diesc Annahme durch einen Velsuch gepriift, in dem
bcsondels auf die Lichtzelstleuung geachtet wurde: auf die Retina
eines enuhleirteu Flosch-Augcs wuldel zrvci kleine Lichtpiinktchen
ncbeneinander in einem Abstand von etv'a 0.3 mm iokussiert
und nachhel die Intensitiit des l,ichtes hcrabgesetzt bis dic cin-
zehen Potentialc der bcidcn Lichtpiinktchen a und D etrva 50
Nlikrovolt waren. Die Reize waren dahcr gcrade iibelschwellig.
Simultarre Belichtung dt,r beidcn LicJrtpiinktchen gab ein Netz-
lrautpotential (b-Zacke), das beinahe die Summc der einzelnen
Potentiale c -l b war. Sie warcn dahcr beinahe unabhiingig von-
einaI1der nnd zerstrcutcs Licht war auf ein Nlinimum reduziert, Trotz-
denr crrries es sich, dass wenn das PilLnktchen D unmittelbar nach
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tr{it denr Elg der Katze hat G r a n i t (1933) einen rVier'-
punktversuchri gJeich denjenigcn von A d ri a n und X{ a tt h ervs
ausgofiillrt. Ilie Latenzzcit der b-Zache mit den cinzclnen Areen
war 67 + 2.3 o. Alle vier, glcichzeitig bcliclrtot, gaben einc Latenz
von 59 L 2.0 o. I)ic Verkiilzung del Laterzzeit ist also 11.9 Plozcnt.
Wenn an Stclte dcl vicl Arcae einc cinzclne Arca von deiselbcrr

G/osse gellrauchL wurde, so rvar ihre Latenz um 15.4 Prozcnt kleincr
als die Latenz der einzelncn viel mal hlcinclcn Arcae. Fry und
B a r t I e y (1935), dic dicscn \/clsuch bestatigten, farclen sogar
denselbcn \Vcrt in den beiden zurn Vcrgleich helangezo€lcnen
Fdllen, glauben aber, dass das Rcsultat nicht physiologisch bediDgt,
sondern voII zer'streutem Licht a]rhlngig war. Auch G r a n i t
(1933) hat dicscr N{tiglichheit 016rl"crt. Aus methodischeu Griinden
kann Yersuchen diesel Alt hcine absoluLe Bcweishraft zuge-
schl.ieben wclclcn; dic bisher crrvAhnten Talsachen sprechen aber
alle fiir das Vorkommcn physiologischer L'radiation ilber delr
Latcralverbindungen, wehrend cs doch ganz hypothetisch erscheint,
ob die pirysikalische L'radiation i[ gut kontrollicrterr Versuc]ren
gerilgend gross ist um inncrhalb etwa dlei Sehwinkelgraden die
Reizverteilung gleichgiiltig zu machen.

Fry und Bartley (1935) haben auch im Kaninchen-
Auge zwei anqlcnzendc Arcae alternierend belichtet, und daltei
gefunden, dass nach Belichtung der crsten Area a die D-Zacke
der zwcitcn Arca b nicht zum Vorschein kam, so dass bei alLer-
nierender Belichtung der beidcn Arcac kein Flimmer auftlat.
Auch dieses Elgebnis wulde auf physikalisch bedingtc Irradialion
zuriickgefiihrt. Gr a n i t, R u b i n s t e i n und T h e r ur a n
(1935) haben dicse Anrlahmc durch einen Velsuch gcpriilt, in dem
Iiesondels auf die Liclrtzelstreuung geachl"ct wulde: auf die Retina
eirrcs cnukleirLcu Flosch-Auges wuldeu zwei lileinc Liclrtpiinktchen
nebeneinander i[ einem Abstand von ctwa 0.3 mm fokussicrt
und nachhcl die Intcnsitet des Lichtes herabgesetzt bis die ein-
zelnen Potentiale der beiden J-ichtpiinktchcn a und D etwa 50
Nlikrovolt waren. Dic Reize warcn daher gerade ilbelschvellig.
Simultane Bclichtung del. beiden Lichtpiinktchen gab cin Netz-
hautpotential (D-Zaclie), das beinahc dic Summe der einzelnen
Potcntiale a + D $,ar. Sic rvarcn dahel beinahe unabhengig yon-
cinander utrd zerstreutes Liclrtwal aul ein Minimum reduziel"t. Trotz-
denr errvies es sich, dass wenn das Piinktchen D unmittelbar nac,lr
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a bclictrtet t,ulde, konnte es heinu D-Zacke lusldsen; lur die ,-Zacke
des zuolst belichLeten Ptinlitclterrs rlurde erhalten. Dassclbe
Ergcl)tris Lekamen die Verfasscr, wcnn a alloin zloimal bc_
lichtet wurde. Demzu{olge musste der Schluss gezogen wertlen,
dass dic Errcgung in dol' Netzhau[projektion rics piinli[<irens a
sicjr iibel' das angr.cnzenclc Gebict verbreitcte uu clor.t gleiche
Wirhungeu hervolzurufen rvie die dir.ekte Rcizung dicscs (irbiel_cs.

- Die Beschleibung dieses \ier.suches ist einer preliminiirel NIit-
teilung entnonmen. Dicsc Flaqt:n werclen sotltell in dern J_abora_
toriurn zu Htlsingfor.s \/on eincm von uns analysicrt. Diese
X{el-hode ermdglicht es die physikalisch bedingLc und die phy_
siologisch bcdingte Irradiation auseiualdcrzuhaltcn. I)ie bisher
crhaltenen Resultate zcigen, wie zu erwal.ten nar, das im ausge_
schnittenen, erdffnclert Auge l,cidu h.ozesse vurhomnlrl, und
ins besondele, dass in diescm priiparaf inncre Reflcxiot sei-
tcls losgcrissenen Stiichchcn vom Glaskdr.per oder des blindcn
Fleckes Anlass zu Fehlschliissen gcbcn kann.

Inzwischen muss ich 
- das vor,handenliegcnde Tatsachen_

material beliicksiclrtigcDd 
- firit dem Vor.kommen l/on Interahtion

auch im Nctzhautpotcntial und nicht nur in clcr Nervcnentladung
rechDcn, und daher das Erg als eilrc zu clen Synapscn, viellcicht
schon zu den Synapscn zwischen Rezeptolen uncl Bipolarcn,
lokalisierte Erschcinung betrachten. Der oben beschriebene
Yersuch, sorvie die Exper.imente von Granit und Therman
(1935), die immer einc Ucbercinstimmung der positivitAt im
Erg mit dcr Elregung im Schnervcn einerseits, der Negativilat
inr Erg mit dcr Hemmung im Schnervcn ander-scits, zcigten, lassen
sich nicht mit der Annahme vereinigen, dass dic Interaktion erst
naci Yerlaul des Nelzhautpotentiales auftritt.

14. Einige theoretische Gesichtspunkte.

Obschon manchc Fragen noch unklat sind, zeigen doch die
angcfiihrten Tatsachen eindeutiq, dass das Studium der Netzhaut
als ein TeilgcJtiet der Physiologic des zentralen Nervensvstcnrs
sictr vdllig belechtigt hat. Im zryeiten Tcil wertlen einigc Kr)rrc_
lationon mit dcn Gesichtsrvahrnelulungen von dernselben Gesichts-
punkt aus behandelt und lviederum werdcn wil finden, dass clicse
allgemcine Einstcllung auch in den sinnesphysiologischcn problemen
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analylisch vet.I ertbal ist und auch dofl zur Entdeckung neuer
'I-atsachcD und zum tiefercn Verstandlis schon bekanntcr
Zusarr mclhAnge gcfiihrt hat.

Synlironisiel'ur1g, Eu'egung und Hemmung, die augcnschcinlich
fiir motorische uncl scnsorische Neuronc gcmcinsam siud, sintl
allc bcliannlc Pl)erromere aus dem Gebieb del Reilexlchlc, und
dasselbc gilt auch fiir dic Summationsclschcinungcl, die oben

besclrliebcrr sind. Einen gel]cinsamen Grund liir motorische und
sonsolischc Prozcssc hat man - wie ltesonders A drian l)eLolt
hat auch in denr Umstande, class bcide Arterl von Neuloncn aul
Variationen in der Reizintctlsitet mit F rcqu cnzvelardcrung der

Impulse lcagieren.
Da cs bishcr nicht gclungcn ist im zcnlralen Nervelrsysl,em

cin ulcssl)ar('s Kollolal zu den I Iernrr ungselscheinungcu nach-
zu\yoiscir, die urr dulch ihre Wirkungen sich kuldgeber, ist es

von besondcler Bedcutung, dass in der NeLzhaut Erlcgung uncl

Heurmung mit Potentialen von ontgrrgcngcsctztcnr Volzoichcn ver-
kniipft sind (Glanit und 1'h cr'nan! 1934, 1935). In diesem
Zusarnmenhang muss cl\,ehnt wcldcn, dass Ecclcs (1934)

reucrdings llcsultatc vorgelegt hat, die fiir das Ganglion ceru.

sup. cincn gleichaltigen Zusarnn.renhang zrvischen dcn Ganglion-
potcnlialen cincrscits, der Errcgung und der Hen.rmung anderscits,
wrlrlsclrr:inlich machcn.

In del Netzhaut miissen die Elregungskomponente PII und clie

Hcrnmungshomponentc PIII zu vclschiedenon SLluktulcn lokali-
siert sind. DaIauf deutel" dic )lijslichkeil" sclektiver AhLilierurrg
und Auschaltung dcl bcidcn Komponenten, sowie dic Tatsache,

dass die Hcmmungskornponontc zu einer besscren EnLwickcluDgl
in I-Augcn golangt. Dodr ist diesc I(omponente auch in ty-
pischen D-Augen vorhandcn. Wahrscheinlich sind PII und PIII
palallel und nicht in Sclie geschaltel. Die eine l{ontponcnte lcist

rlicht die andere aus, aber beide rvirlien ilqcndwic auf ein gcmcin-
snmes Endncuron.

Von welchel Alt sind die Beliclrtungspotentiale? Auf dicse
Fragc gcbcn rlic Vcrsuchc kcinc Antwoft, obwohl man sich geure
vors[ellt, dass Elregung, bzw. Hemmungl von eincl Potential-
dilfercnz clcl Nlembritnc ilgcndoiner letinalcn Zellstlulrtur auflecht-
crhalten wird. Aber, nachdem wir den Zusammenhang der
Potentiale in dcl Retina mit der Entladung im Optikus kelnen
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gelcrnt haben, blauchen wir genauere Kelntnissc von dcr
ArL dcr Komponenten nicht, um sie in del sinnesphysiologischen
Analyse auf dem Gebietc der Wahrtehmungslchlc zu benutzen.
Dabci wilcl wiederum hervorgehen, dass tlie Netzhaut, sozusagen,

die clie zentlalen Neuronc kennzeichnenden Plozessc itir Spezial-
aufgaben im Dicnste des Sehens bcnutzt.

II Ttr,IL.

DIE, F'LIMMERMETHODE UND IHRE AN-
\.VE,NDUNG F'UR DAS STUDIUM DER

NETZHAUTFUNKl'IONEN.

1. Die Blimmermethode. Einleitendes.

In ciner kurzen Arbeit, lAbbildung und Bcschlci.bung des

Univcrsal-Photomttersr, besclrrieb Scltaf ltiiu tl im Jahre
1855 folgende Anordnung: am ft'cien EIrdr: tincr schrvingcnden

Stahlfctlcl war ein kleincl Schlrm bcfesLi€{t, dessen Schwingungcn
rhvtmisch cinen Lichtstlahl interrnittiertcn, der durch cin kleines
Loch im Schirm sichtbal rlar. Die PendellAnge konnte verendelt
rverrlt,n, uncl damil" die Intelurittcnzflcqucnz des Lichtes, dic
ausscrdcm untcr Bcnutzung der Pendelformel berechnet werden
kolnte. Schon seit 30 Jahlen hattc Schafheutl, rlie el
bcnrc'rlit, an dic ]'Iiiglichkcit ein solches Apparat ko[stluiercn
zu hijnnen gedacht und 13 Jahrc vor clcr Yerdfleltlichung seiner
Albeit den crsten Flimmelphotorreter gebaut. Das Prinzip des

Instlumentes bcl.uhtc darauf, dass die Fusionsfrcquenz mit dcr
Helliglieit des Reizlichtes steigt und daher als ein I Ielligkeitsmass
benutzt lveldcn holntc. Yorr Slandpunhtc dcs Wahnlohmungs-
lebens ist die Fusionsfrequenz als diejenige Iuternittenzlrequenz
zu dclinielc'n, llci dcl del unluhigc Eindrucli dcs Iilimmerns von
dctt lref iedigenden Eindruck ciner kontinuicrlichetr Belcuchtung
elsetzt xird.

Schon Shafhdutl rvar cs klar, dass cin derartigcr Photo-
meter den Yergleich zwischen den I-Ielligkeiten velschieden
gefellller F-t'lder crleichtern rviirde und daher bei der s, g. hetero-




