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Das Netzhautpotential des Limulus ist bedeutend einiacher
als das der Vertebrate (Hartline und Graham, 1932).
Es erinnert an den reinen PII des Katzenauges bei geringeun Inten-
sititen, hat aber ein entgegengesetztes Vorzeichen, was walr-
scheinlich damit im Zusammenhang steht, dass die Limulusnetzhaut
nicht wie die Vertebratennetzhaut invertiert ist, und auch nicht,
soviel man weiss, Synapsen hat.

Die ersten Versuche die Spaltung des Katzenergs mit einer
Analyse der Optikusimpulse zu verkniipfen zeigten schon ziemlich
eindeutig, das die Impulse mit der Komponente PII etwas zu
tun haben. Wenn PII aus dem komplexen Erg entfernt wurde, so
verschwanden die Optikusimpulse, und sie kehrten wieder zuriick,
wenn nach dem Eingriff (Erstickung, Narkose) PII wieder auftrat
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Fig. 13. Anzahl der Impulse im Sehnerven pro Zeiteinheil als Ordinate
gegen Zeit als Abskisse eingetragen. Belichtungszeit unten (weiss).
(Aus Adrian und Matthews, J Physiol. 1927, 63.)

(Granit, 1933). Auch die Tatsachc,; dass im Katzenerg die
Flimmerwellen innig mit dem Vorkommen der zweiten Kompo-
nente verbunden waren (Creed und Granit, 1933), deutete
auf einen Zusammenhang zwischen PII und der Eutladung durch
den Sehnerven. Der Aus-Effekt im Katzenauge wird auch von einer
Entladung von Impulsen im Sehnerven begleitet. Dagegen war es
schwierig mit diesem Auge eine Auskunft iiber die Bedeutung des
negativen PIII zu erhalten, obschon einige Tatsachen die An-
nahme einer Hemmungsfunktion wahrscheinlich machten. Der
sekundiren Erhebung (PI)entsprach keine erneute Steigerung der
Impulsfrequenz.

Die Anwendung des Froschauges ermdglichte eine Lésung dieser
Fragen. DBesonders cignete sich zur Analyse der Wirkung des
PIII die oben festgestellte Tatsache, dass das Projizieren eines
Lichthlitzes auf den Aus-Effekt eines helladaptierten Frosch-
auges eine reine negative Komponente aktiviert. Wihrend im
Katzenauge PIII nur als Restph&dnomen nach Narkotisierung des
Tieres auftrat, war es beim Froschauge maglich PIII selektiv auszu-
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losen. Wie verhilt sich nun der Sehnerv withrend selekliver Akti-
vierung von PIII? Fig. 14. Tafel II, zeigl die Ergebnisse einiger
cinschldgigen Versuche von Granilt und Therman
(1935).  Die Impulse sind mit Kathodenstrahl und Verstirker
aufgenommen. Die Beleuchtung ist mit Prismen zum registrie-
renden  Iilm  abgelenkt und erscheint in den Kurven unter
der  Zeitregistrierung  (Stimmgabel mit der Schwingungszahl
100).

Die Kurven A und B (IYig. 14) sind nach Reizung mil einer
Area von 1° im Diameler, C und D mit einer Area von 4° im Dia-
meter aufgenommen. Die beiden Kurvenpaare fangen mit dem Ende
ciner Belichtungsperiode (Helladaptation) an, und die unteren
Kurven B und D zeigen demnach die Optlikusentladung, die dem
Aus-Effekt des Krgs entsprechen. Mit der grossen Area (D) isl
die Entladung rhythmisch synkronisiert, wovon weiter unten. In
A uad C folgt, auf den Aus-Effekt projiziert, ein Lichtblitz ganz
wic in den Versuchen der Figg. 9 und 10 mit dem Erg des hell-
adaplierten Iroschanges. Es ist nun interessanl zu beobachlen,
wie in den beiden Kurven nach dem Lichtblitz eine Hemmung
der Impulsentladung auftritt. Der Ort der maximalen Hemmung
isl mit einer Tuschlinie in der Figur bezeichnet. Nach der
Hemmung, die eben der negativen Phase in dem Erg entspricht,
fanglt die Netzhaut an sich aufs neue zu cutladen. Diese Phase
entspricht dem erneuten positiven Galvanometerauschlag des
Ergs. (Vgl. oben Figg. 9 und 10.)

Benutzt man um die Impulsfrequenz rechnen zu konnea eine
kleine Area, so werden Kurven wie die der IYig. 15 erhalten. Die
Impulsfrequenz im normalen Aus-Effekt ist gestrichelt wieder-
gegeben, die ausgezogene Linie zwischen den beobachteten Werten
zeigl wie die Impulsfrequenz nach dem Einsetzen cines Lichtblitzes
von etwa 130 ¢ (horizontale Linie in der Figur) schnell sinkt um
nachher wieder ihren urspriinglichen Wert zu erreichen.

Der erste Effekt cines auf den Aus-Effekt superponierten
Lichtblitzes ist also im Erg negativ, — eine Abnahme des Aus-
Effektes  durch Aktivierung des negativen PIIL; der erste
entsprechende Effekt im Sehnerven ist Hemmung der Entladung
so dass die Impulsfrequenz sinkl; der folgende Effekt des Licht-
blitzes ist im Erg positiv (PII), im Sehnerven eine erneute Steiger-
ung der Impulsfrequenz, d. h. also Erregung.
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Um den Zusammenhang zwischen PII und Lrregung néher
zu analysicren, haben Granit und Therman (1935) die
Grosse und Duration der b-Zacke durch Verdnderungen der reiz-
physikalischen Situation (Area, Intensitit u. s. w.) variiert und
dabei bestitigen konnen, dass PII und Erregung irgendwie zu-
einander in Beziehung stehen. Die zwei Teilpotentiale im Erg,
PII und PIIIL, die entgegengeselzle Vorzeichen haben, sind also
Ausdriicke zweier entgegengesetzten Prozesse, Erregung und
Hemmung. Ebensowenig wie mit dem Kalzenauge ist es mit dem
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TFig. 15, Anzahl der Impulse im Sehnerven des Frosches pro Zeiteinheit
als Ordinate gegen Zeit als Abskisse wihrend des Aus- Effelktes. Verlauf des
pormalen Aus-Effektes gestrichelt; der Aus-Effekt, nach dem Einsetzen eines
Lichtblitzes (als eine Tuschlinie eingezeichnel), ist die zwischen den Versuchs-
daten gezogene Linie. (Aus Granit und Therman, J. Physiol. 1935, 8§3.)

Froschauge gelungen nachzuweisen, dass die sekundare Erhebung
(PI) mit der Entladung im Sehnerven direkt elwas zu tun hat.

Vor kurzem teilte Hartline (1935) mit, dass es ihm gelun-
gen ist auch Impulse in einer einzelnen Faser des Froschauges
zu isolieren. In dieser vorlidufigen Mitteilung beschreibt er vier
Intladungstypen: a) in einigen IFasern hohe initiale Frequenz,
die sich bald auf ein konstantes Niveau cinstellt, b) gewisse Fasern
reagieren nur mit einer initialen Entladung, geben aber auch
einige Impulse beim Abbrechen der Reizung, ¢) andere bauen lang-
sam ihre Entladungsfrequenz zu einem konstanten Wert auf;
diese reagieren auch mit einem Aus-Effekt; schliesslich d) wird
in einem vierten Typus von Fasern nur ein kréftiger Aus-Effekt
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erhalten, der rhythmisch synkronisiert sein kann. Die Versuche
sind mit Schwellenreizen ausgefithrt worden, so dass es noch nicht
moglich erscheint iiber die Stabilitit der Typen etwas Bestimmtes
auszusprechen. In dem synapsenfreien Limulus-Auge sind alle
Fasern vom ersten Typus a, weshalb Hartline annimmt, dass
die Diversitdt der Typen im Frosch-Optikus ein Ausdruck einer
Modifikation der Reaktion im Rezeptor secitens der Netzhaut-
synapsen ist.

Vom Standpunkt der obigen Ergebnisse Granit und Ther-
ma ns ist es interessant feststellen zu kénnen, dass in den Ver-
suchen von Hartline erneute Belichtung des Auges wih-
rend des Aus-Effektes Hemmung der Impulse im letzten Typus
der Fasern gab. Es scheint also als ob diese Fasern im helladap-
tierten Auge besonders aktiv zum Vorschein kimen. Damit
hangt wahrscheinlich zusammen, dass der Aus-Effekt im hell-
adaptierten, gul beleuchteten Auge heinahe immer rhythmisch
synkronisiert ist, wic es I'ig. 14 zeigt.

Die schonen Versuche Hartlines zeigen, wie verwickelt
die Verhéltnisse im Vertebratenauge sein kénnen, und doch sind
nur Schwellenintensitéten und eine minimale punktformige Reizarea
benutzt worden. Moglicherweise ist die Erregungskomponente
Pllsowie die Hemmungskomponente PIII mit mehreren erregenden,
bzw. hemmenden Bahnen verbunden. In fritheren Arbeiten habe
ich mehrmals die grosse Selbstandigkeit der beiden Komponenten
betont: sie kénnen separat abgespalten werden und sind in ver-
schiedenen Augen zu einer ganz verschiedenen Entwickelung ge-
langt, wovon unten noch die Rede sein wird. Die Versuche mit
einzelnen Fasern werden vielleicht diese Fragen noch weiter
aufkldren koénnen.

Wir wollen aber zu den Ergebnissen mit Adaptation und Flim-
mer im Froschauge zuriickkehren. In der Tat haben wir nunmehr
unsere Vermutung bestéitigen kénnen, dass im sensorischen Zentrum
des Auges die funktionelle Biegsamkeit ganz wie im motorischen
Zentrum durch zwei entgegengesetzte Prozesse, Erregung und Hem-
mung, erreicht worden ist. Um schnellen Variationen in der Beleuch-
tungsstirke, d.h. schnelles Ilimmern, folgen zu kénnen, benulzt
das Auge die geschwind reagierende Hemmungskomponente PIII,
die besonders nach Helladaptation kraftig wird. Das dunkeladap-
tierte Auge flimmert hauptsichlich mit der trigeren Erregungs-
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komponente PIL. Durch Messung der Fusionsfrequenz kann man
die Verinderung der Reaktionsart bequem studieren. Die im
vorigen Kapitel dargestellten Resultate gelten mulalis mutandis,
wenn beriicksichtigt wird, dass PII, b-Zacke und Aus-Effekt mit
Impulsentladung einhergehen, wihrend die negativen Zacken
(a-Zacken, initialer Vorschlag) von Hemmung der Impulse im
Sehnerven begleitet werden.

Ganz allgemein muss das helladaptierte Froschauge mit seiner
grossen und geschwinden negativen Hemmungskomponente als
ein relativ mehr gehemmtes Auge definiert werden. Erregung
(PII) und Hemmung (PIII) stehen wahrscheinlich fiir jede Be-
Jeuchtungsstéirke und jeden Adaptationszustand in einem mess-
baren Verhaltnis zueinander, von dem nicht nur die Impulsfrequenz
im Sehnerven sondern auch die Geschwindigkeit des Auges, als
Fusionsfrequenz definiert, abhangig ist. Wahrscheinlich werden
wir in der Zukunft andere Eigenschaften der Netzhaut kennen
lernen, die auch von PIIund PIIIsowie von deren jeweilige Gleich-
gewichtslage wihrend der Reizung abhéngig sind. Mit der Netz-
hautphysiologie sind wir doch heute nur im ersten Anfang. Was
ins besondere die Adaptation betrifft, zeigen unsere Resultate
unzweideutig, dass das einfache Schema der Sehpurpurchemie
nur eine einzige Scite eines komplexen Vorganges klarlegt.

10. Das Flimmern im Sehnerven des Frosches.

Oben haben wir mit dem Erg des Frosches das Flimmern
untersucht und dabei gefunden, dass, besonders nach Helladaptation,
die intermittenten Lichtblitze PIII-Hemmung auslosen, wihrend
die dunklen Intervalle sozusagen als Reize fiir den Aus-Effekt
dienen. Das Flimmern ist ein Wechsel zwischen Lrregung und
Hemmung, wobei im dunkeladaptierten Auge Erregung dominiert.
Wie das Flimmern im Sehnerven des Frosches aussicht zeigl Iig.
16, Tafel 1. Ein enukleirtes Auge ist einer Belichtung von etwa
1000 Lux ausgesetzt worden.

Wie ersichtlich erinnern die rhythmisch wiederkehrenden Ent-
ladungen sehr an die Spontanrhytmik, wie sie aus Iig. 14 hervor-
geht.  Ein betrdchtliches Potential wird von den gruppenweise
auftretenden Impulsen entwickelt, und das Phianomen kann deshalb
bei niedriger Empfindlichkeit studiert werden. Die Korrelation
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mit dem Erg kan bis in Einzelheiten verfolgt werden. Wird ein
geniigend empfindliches und geschwindes Instrument gebraucht,
so sind diec Fusionsfrequenzen im Erg und im Sehnerven identisch.
Wie im Katzenauge (Creed und Granuit, 1933) steigt auch
im Froschauge die Fusionsfrequenz, wenn die Reizarea vergrissert
oder die Intensitat erhiht wird.

Bei hoher Intermittenzfrequenz kann man sowohl im Schnerven
wie auch im Lrg ein interessantes Phinomen beobachten: das
Auge reagiert (siche Fig. 16) nicht auf jeden Lichtblitz, aber auf
jeden zweilen. Bisweilen ist jede zweite Reaktion nur von kleine-
rem Umfang. Fig. 16 zeigt auch, dass die Latenzzeit, vom Anfang
der Lichtblitze gerechnet, sich mit der Frequenz der Reizung ver-
schiebt. Diese Phénomene, die von Granit und Therman
(1935) entdeckt wurden, werden jetzt von Therman unter-
sucht. Uns interessiert in diesem Zusammenhang nur der Um-
stand, dass die positiven Phasen des Ergs dieselben Veriinderungen
milmachen. Damit bestéitigen auch diese Befunde den Sach-
verhalt, dass die Positivitit im Erg mit der Impulsentladung
im Schnerven koinzidiert.

11. Aufstellung von zwei Netzhauttypen. E- und I-Augen.

Die IE- und I-Retinae sind schon mit Riicksicht auf die Reaktion
auf intermittentes Licht geschildert worden (siche Abschn. 6). Jetzt
sollen diese Erfahrungen weiter ausgebaut und die elektrophysio-
logischen Typen mit den Begriffen der Duplizititstheorie konfron-
tiert werden.

Der E- oder I-Charakter ciner Netzhaut kann dadurch einfach
festgestellt werden, dass im adaptierenden Licht eines kontinuier-
lich belichteten, helladaptierten Auges »Lichtliicken» hergestellt
werden. Das Experiment ist prinzipiell mit demjenigen identisch,
das im Abschn. 8 schon ausfithrlich geschildert wurde, nur wurden
dort Lichtblitze auf den Aus-Effekt benutzt, wihrend hier auf den
Aus-Effekt der Lichtlicke erneute Reizung mit dem adaptierenden
Licht folgt (siche oben Abschnitt 6). Diese Modifikation des oben
beschricbenen Versuches bhedeutet, dass nach der Lichtliicke nur
a- und b-Zacken hervortreten kénnen. Nach einem Lichtblitz,
projiziert auf den Aus-Effekl, treten negative a- und positive
b-Zacken mit dem Aus-Effekt vermischt auf. Wenn aber, der
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Lichtblitz verlingert wird, bis er einer kontinuierlichen Reizung

gleichwerlig ist, verhindert diese Reizung das Erscheinen des

Aus-Effektes.
A

?7

Jitlinae

oy

Fig. 17. Lichtliicken in kontinuierlich belichteten Augen von Irosch (A),

Taube (1), Waldkauz (C) und Katze (D). Die oberste Kurve jeder Reihe

zeigl den normalen Aus-LEffekl; Lichtlacken zwischen den langen und den
kurzen Vertikallinien. (Aus Granit, J. Physiol. 1935. 85.)

Auf Grund derartiger Versuche kénnen wir prelimindr E- und
I-Augen folgendermassen definieren: in der E-Netzhaut (z. B.
Katze) ist die erste Reaktion aut die erneute Belichtung eine
positive b-Zacke, der im Sehnerven Erregung entspricht; in der
I-Netzhaut (z. B. Frosch) ist sie eine negative a-Zacke, der im Sch-
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nerven Hemmung entspricht. Mit den diesen Schluss fundierenden
Tatsachen sind wir schon bekannt gemacht worden. Etwas sche-
matisch kénnen wir folglich preliminér feststellen, dass die F-Netz-
haut vorzugsweise mit der Erregungskomponente PII (E fir
excitation), die I-Nelzhaut vorzugsweise mit der Hemmungskompo-
nente PIIT (I fiir inhibition) flimmert.

Zwecks niheren Begriindung und Entwicklung dieser preli-
mindren Definitionen wollen wir jelzt mit verschiedenen Augen-
typen (Fig. 17) den Versuch mit Lichtlicken anstellen (Granit,
1935). Reizlicht und Adaptationslicht, die identisch sind, haben
eine Starke von etwa 620 Lux.

Fig. 17 zeigt das Ergebnis solcher Versuche mit Augen ver-
schiedener Tiere (Granit, 1935). Die E-Netzhaut (D) ist die
einer Katze, die I-Augen stammen von einem Frosch (A), einer
Taube (B) und einem Waldkauz (C). Der Waldkauz reagiert auf
intermittentes Licht ganz wie der Frosch. Im Zustande der
Dunkeladaptation ist die Fusionsfrequenz 22, nach Helladaptation
34. Die Steigerung der Fusionsfrequenz nach Helladaptation ist
ganz in derselben Weise mit der negativen Hemmungskomponente
zuslandegebracht worden wie im Froschauge. Das dunkeladap-
tierte Waldkauzauge gibl dagegen ecin Erg, das demjenigen einer
Katze schr dhnlich ist. Die sekundire Erhebung ist gut markiert,
der Aus-Iffekt tritt nur als eine Retardation im Fall zur Null-
Lage auf. Nach Helladaptation verkleinert sich die sekundare
Erhebung und der Aus-Effekt erscheint nunmehr als eine deutliche
und schnelle positive Zacke. Dabei verdndert sich gleichzeitig
die Flimmerreaktion, so dass sie jetzt von negativen a-Yorschligen
eingeleitet wird.

Die Taubennetzhautl scheint vom Adaptationszustand relativ
unabhéingig zu sein. Die Fusionsfrequenz des dunkeladaptierten
Auges ist 40, nach Helladaptation steigt sie bis 45, eine ziemlich
unbedeutende Verdnderung im Hinblick auf die entsprechenden
Verdnderungen in den Augen der Frische und der Waldkiuze.
Helladaptation beférdert die sekundére Erhebung (Kohlrausech,
1918). Ein deutlich positiver Aus-Effekt ist immer vorhanden;
vielleicht wird er ein wenig von der Helladaptation begiinstigt, aber
keineswegs wie in den beiden anderen I-Augen. Die b-Zacke, die
in den E-Augen nach Helladaptation erheblich reduziert ist, ist in
den I-Augen nicht in demselben Grad vom Adaptationszustand
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abhingig. In der Taubennetzhaut ist eine Verdnderung iiberhaupt

nicht deutlich nachweisbar, in den Augen der Irésche und der
Waldkiuze ist sie vorhanden. Die Verhéltnisse im LE-Auge der
Katze wurden schon geschildert (Abschn. 6).

Diese Ergebnisse, die von besonderer Bedeutung fiir unsere
Wahrnehmungen des Flimmerns und der Fusion sind, kinnen
auf folgende Weise einfach zusammengefasst werden:

E-Relina:
1) kleiner und langsamer Aus-Effekt,

2)

3)

4)

die Reaktion nach einer Lichtliicke ist eine subnormale
b-Zacke,

das Auge flimmert mit subnormalen b&-Zacken der
PII-Komponente, die einer Erregung im Sehnerven ent-
sprechen,

wenn das Erg nach Helladaptation sich veréindert ist diese
Verdnderung am deutlichsten in der b-Zacke zu sehen, die
sich vermindert, wihrend der Aus-IXffekt nur wenig gréosser
wird. Der Reaktionstypus scheint sich nicht zu verdndern,

5) niedrige Fusionsfrequenz im helladaptierten Auge.
I-Retina:
1) grosser und schneller Aus-Effekt,

2)

3)

die Reaktion nach einer Lichtliicke ist eine supernormale
a-Zacke (PITI-Komponente),

das Auge flimmert mil a-Zacken, die den Aus-Effekt
der dunkeln Intervalle niederschlagen und mit Hemmung
im Sehnerven zusammenfallen,

wenn das Erg nach Helladaptation sich verdndert, ist
diese Verdinderung am deultlichsten in dem Aus-Effekt zu
sehen, der grésser und schneller wird., Der Reaktions-
typus verschiebt sich dabei, so dass der I-Charakter der
Netzhaut noch mehr hervorgehoben wird,

hohe Fusionsfrequenz im helladaptierten Auge.

Es scheint als ob in der I-Netzhaut die Hemmungskomponente
PIII von relativ grisserer Bedeutung wére als in der E-Nelzhaut.
Natiirlich sind die Definitionen reiner E- und 1-Retinae gewisser-
massen Abstraktionen, wihrend in der Tat die meisten Augen
sgemischts sind, EIl-Augen.
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In Iig. 18 ist fir die E-und I-Retinae die Reaktion auf inter-
mittentes Licht schematisch eingezeichnel worden. In den beiden
Fillen beginnt das Diagram mit dem Schluss einer adaptierenden
Reizung (schwarz). Auf diese folgt eine Lichtliicke (weiss), wih-
rend welcher der Aus-Effekt sich zu entwickeln beginnt. Der erste
Lichtblitz wirkt auf den Aus-Lffekt in der I- und I-Netzhaut wie
oben dargestellt wurde. Die Entstehung des IFlimmerns in den
beiden Typen von Augen ist im Diagram deutlich zu sehen. Stellen
wir uns nun vor, dass das untersuchte Auge ein »gemischtes» ist,
so dass im selben Augenblick E-und I-Reaktionen ausgelist werden.
Falls dieses Auge so reagiert, wie die beiden Augen des Diagrammes,

L D L b L D L

Fig. 18. Die Entstehung der Reaklion aul intermittentes Licht in IE- und

I-Augen (schematisch). L Licht, D Dunkel. Das Diagram fingt mit dem Ende

einer kontinuierlichen Reizung an, dann folgen abwechselnd dunkle und helle

Intervalle. Im E-Auge ist der erste Effekt des ersten Lichtblitzes eine

subnormale positive b-Zacke, im I-Auge eine negative a-Zacke. (Aus Granit,
J. Physiol. 1935. 83.)

konnte kein Flimmern auftreten, denn das Diagram ist so
konstruiert, dass die beiden Reaktionen einander gerade aufheben
miissen. Das kann nur selten, vielleicht niemals eintreffen. s
ist aber schr wahrscheinlich, dass Interferenzphidnomene auftreten
wiirden. In solchen Fillen wiirde man alternierend kleinere und
grossere Flimmerzacken erhalten, deren Grosse und Reihenfolge
von der Intermiltenzfrequenz abhingig sein wiirden. Solche
Phanomene wurden ja von Granit und Therman (1935)
mit dem Froschauge beobachtet. Ob sie auf diese Weise zu
erkliren sind kann noch nicht entschieden werden.

Wie sind nun diese Ergebnisse und die beiden Netzhauttypen
mit der Duplizitiatstheorie zu vereinigen? Meines Erachtens muss
man sich in solchen Iragen konservativ verhalten, und. daher
zuerst das Alte in den neuen Vorstellungen soweit méglich zu
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inkorporieren versuchen. Wir nehmen daher an, dass die reinsten
E-Retinae Stéabchenaugen sind (KKatze, Ratte). In diesen Augen
ist die Fusionsfrequenz verhdltnisméissig niedrig. Die Versuche
Charpentier’s (1935) zeigen, dass nach guter Helladaptation
die Fusionsfrequenz im Stidbchenauge der Ratte sinkt, und dass
die Verminderung der PIl-Komponente die Ursache der Senkung
ist. Creed und Granit (1933) fanden ja dass diese Kompo-
nente fir das Flimmern im E-Auge besonders wichtig ist. Kine
typische I-Netzhaut hat das Zapfenauge der Taube. Die Fusions-
frequenz ist bei hohen Reizintensitdten hoch und vom Adaptations-
zustand nur wenig abhéngig. Die gemischten EI-Augen des Frosches
und der Eule sind reichlich mit sowohl Stabchen wie Zapfen
versehen. Im Zustande der Dunkeladaptation reagieren sie mehr
wie E-Augen oder Stdbchenaugen, nach Helladaplation wie
I-Augen. Die Fusionsfrequenz ist im dunkeladaptierten Zustand
niedrig, nach Helladaptalion hoch.

Besonders lehrreich ist es das Waldkauzauge von diesem Stand-
punkt aus zu betrachten. Es ist von Stadbchen dominiert, doch ist
es auch gut mit Zapfen verschen. Hess (1912) berechnet die
Anzahl der Zapfen auf 2 14 Millionen (siehe auch Arbeiten von
Frangz, 1954, Krause, 1894). Das Waldkauz-Erg im Zustande
der Dunkeladaptation sicht aus wie ein Katzen-Erg; nach Hell-
adaptation steigt die Fusionsfrequenz, der I-Typus kommt zum
Vorschein und das Erg sieht nunmehr aus wie ein Tauben-Erg,
Die Variationen in der sekundiren FErhebung sind ausseracht
gelassen, weil es noch nicht moglich gewesen ist, irgendwelchen
Zusammenhang zwischen PI und den Optikusimpulsen definitiv
nachzuweisen.

Unser Versuch die E- und I-Retinae in das Schema der
Duplizitatstheorie einzufiigen muss vorlaufis als hypothetisch
angeschen werden. Als eine Erweiterung dieser Theorie setzt er
Annahmen voraus, die besonders im Hinblick auf zwei Umstiande
neue Gedankenginge bedeuten. Erstens ist es nicht wahrscheinlich,
dass die elektrischen Reaktionen der Netzhaut sich in der Stdbchen-
Zapfenschicht ausspielen. Vielmehr deuten mehrere Tatsachen
darauf, dass sie zu den nervisen Schichten lokalisiert sind (siehe
unten, Abschnitt 13). Wir sahen aber in der Einleitung, dass die
synaptischen Verbénde verschieden in Zapfen- und Stdbchenbahnen
sind und betonten schon dann, dass wahrscheinlich der funktionelle

4
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inkorporieren versuchen., Wir nehmen daher an, dass die reinsten
E-Retinae Stdbchenaugen sind (Katze, Ratte). In diesen Augen
ist diec IFusionsfrequenz verhéltnisméassig niedrig. Die Versuche
Charpentier’s (1935) zeigen, dass nach guter Helladaptation
die Fusionsfrequenz im Stdbchenauge der Ratte sinkt, und dass
die Verminderung der PII-Komponente die Ursache der Senkung
ist. Creed und Granit (1933) fanden ja dass diese Kompo-
nente fiir das Flimmern im E-Auge besonders wichtig ist. Eine
typische I-Netzhaut hat das Zapfenauge der Taube. Die Fusions-
frequenz ist bei hohen Reizintensitdten hoch und vom Adaptations-
zustand nur wenig abhéngig. Die gemischten El-Augen des Frosches
und der Eule sind reichlich mit sowohl Stibchen wie Zapfen
versehen. Im Zustande der Dunkeladaptation reagieren sie mehr
wic E-Augen oder Stédbchenaugen, nach Helladaptation wie
I-Augen. Die Fusionsfrequenz ist im dunkeladaptierten Zustand
niedrig, nach Helladaptation hoch.

Besonders Iehrreich ist es das Waldkauzauge von diesem Stand-
punkt aus zu betrachten. s ist von Stdabehen dominiert, doch ist
es auch gut mit Zapfen verschen. Hess (1912) berechnet die
Anzahl der Zapfen auf 2 1, Millionen (siche auch Arbeiten von
Franz, 1934, Krause, 1894). Das Waldkauz-Erg im Zustande
der Dunkeladaptation sieht aus wie ein Katzen-Erg; nach Hell-
adaptation steigt die Fusionsfrequeunz, der [FTypus kommt zum
Vorschein und das Erg sieht nunmehr aus wie ein Tauben-Lrg.
Die Variationen in der sekundiren FErhebung sind ausseracht
gelassen, weil es noch nicht moglich gewesen ist, irgendwelchen
Zusammenhang zwischen PI und den Optikusimpulsen definitiv
nachzuweisen.

Unser Versuch die E- und I-Retinae in das Schema der
Duplizitétstheorie einzufiigen muss vorldufig als hypothetisch
angeschen werden. Als eine Erweiterung dieser Theorie setzt er
Annahmen voraus, die besonders im Hinblick auf zwei Umstinde
neue Gedankengéinge bedeuten. Erstens ist es nicht wahrscheinlich,
dass die elektrischen Reaktionen der Netzhaut sich in der Stiibchen-
Zapfenschicht ausspielen. Vielmehr deuten mehrere Tatsachen
darauf, dass sie zu den nervosen Schichten lokalisiert sind (siehe
unten, Abschnitt 13). Wir sahen aber in der Einleitung, dass die
synaptischen Verbénde verschieden in Zapfen- und Stibchenbahnen
sind und betonten schon dann, dass wahrscheinlich der funktionelle

4
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Rezeptor von einem Stiibchen, bzw. Zapfen, samf dessen weiteren
Neuronen auf dem Wege aufwirts zusammengeselzt ist.

Zweitens miissen wir uns fragen, warum in den gemischten
EI-Augen nicht die I-Reaklionen schon im dunkeladaptierten
Zustand hervortreten? Da Stibchen und Zapien beide vorhanden
sind und die Reizungsintensitdt in den oben referierten Versuchen
konstant gewesen ist, hétten ja dic schunelleren 1-Reaktionen
im Zapfensystem und dessen aklive und grosse PIII-Komponente
sich durch dic langsameren E-Reaktionen durchschlagen kénnen.
Dass dies nicht zutrifft, kann nur das bedeuten, dass die
E-Reaktionen gewissermassen den Durchbruch der I-Reaktionen
akliv verhindern kénnen. M. a. W., wenn die Stibchen mit Seh-
purpur geladen und darum im Zustande maximaler Aktivitat
sind, muss in der synaptischen Schicht der Retina ihre Aktivitit
die Teilnahme der Zapfen in den Reaktionen auf Licht verhindern
konnen.

Auf diese Weise miissen wir die Duplizitatstheorie umformen
um sie mit den neuen Beobachtungen vereinigen zu kénnen. An
sich sind natiirlich die Begriffe der E- und I-Retinae von theore-
tischen Vorstellungen unabhéngig. Das Gleiche gilt auch dem unten
Gesagten iiber den Ubergang von E- zu I-Reaktionen in gemischten
Augen. Dass es keine Frage von einfachen Sehpurpurreaktionen
ist, zeigt ein Vergleich zwischen den Augen von Katzen und Wald-
kiiuzen, die beide reichlich mit Sehpurpur versehen sind, und doch
im Hinblick auf Flimmer und Adaptation sich ganz verschieden

verhalten.

12. Synkronisierung.

Wir koénnen es nicht unterlassen hier eine Interaktionsform zu
erwihnen, die Synkronisierung benannt wird, da sie wahrscheinlich
eine Rolle bei dem Flimmerphiinomen spielt. In den letzten Jahren
ist Synkronisierung der Impulse in mehreren Typen von Nerven
von verschiedenen Forschern beobachtet worden (siche z. B.
A drian’s Zusammenfassung, 1932).

Nehmen wir an, dass wir einen sich entladenden Nerv haben,
der eine grosse Anzahl Fasern enthalt. Der Nerv ist auf ibliche
Weise zwecks Aufnahme der Impulse, die von zentralen Neuronen
kommen, tber Elektroden aufgelegt. Aus rein physikalischen
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Griinden kénnen dabei Impulse in mehreren Nervenfasern gleich-
zeitig zu den Elektroden anlangen, wobei das registrierende Instru-
ment grossere Schwingungen macht als in dem Falle, wenn die
Impulse der einzelnen Fasern asynkron sich fortpflanzen. Die
Vorausselzung fiir das Entstehen unregelméssiger Impulsgruppen
ist eine statistische Wahrscheinlichkeit fiir gleichzeitige Entladung
derjenigen Neuronen, die mit den Fasern in Verbindung stehen.
Vielleicht sind die unregelmissig auftretenden Impulsgruppen der
Kurve B, Fig. 14 dieser Art. Dieses Phinomen ist nicht eine echie
Synkronisierung da es nur physikalisch-technisch bedingl ist und
wegfallen muss, nachdem die Anzahl der Fasern geniigend klein
gemacht worden ist.

Aber in Kurve D derselben Figur sehen wir ausserdem ein
anderes Phinomen, eine echte Synkronisierung, die friither von
Adrian und Matthews (1928) im Sehnerven des Aalauges
beobachtet wurde: die Impulse kehren rhythmisch in steigenden
und fallenden Wellen wieder, und dieser geordnete Rhythmus kann
kaum eine Zutélligkeit sein; er ist ein Ausdruck fiir eine wirkliche
Synkronisierung der aktiven Perioden und der Ruheperioden
in den Ganglienzellen der Netzhaul. Es muss eine Arlt Interaktion
sein, die mchreren Ganglien zu simultaner Entladung pridispo-
niert. Schon ausgebildet ist diese Entladungsform im Froschauge
nur nach Helladaption und bei hoher Intensitiat und grossser
Reizarea.

Synkronisierte  Entladung beobachteten Adrian und
Matthews (1928), bei Belichtung der ganzen Netzhaul.
Dann trat sie bisweilen spontan auf. Das Phidnomen wurde von
einer Strychninbehandlung der Netzhaut befordert. Da Strychnin
Irradiation der Erregung im zentralen Nervensystem erleichtert,
spricht diese Tatsache fir die obige Erklirung der Synkronisierung
als eine Art Interaktion zwischen den Netzhautncuronen. Wie
unten noch gezeigt wird, beférdert Strychnin auch die Ausbreitung
der LErregungssummation in der Netzhaut.

Wabrscheinlich hat die Synkronisierung Beziehungen zum
Flimmerphéinomen. So z. B. steigt die Frequenz der synkroni-
sierten Wellen, wenn die Intensitit erhéht wird oder die Reizarea
vergrossert wird. Dasselbe gilt, wie oben erwihnt wurde, fiir die
Fusionsfrequenz der intermittenten Reizung in der Netzhaut
und im Sehnerven.
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Bei synkroner Entladung kénnen die Nervenpotentiale betrécht-
liche Werte erreichen und dabei im Elektroretinogram als Artefakte
abgespiegelt werden. Sie treten dann als kleine Zacken im Erg
auf, wie z. B. in Kurve C, Fig. 8. Die Sache hat eine gewisse Bedeu-
tung, da diese Wellen die Vermutung veranlasst haben (Chaffee,
Bovie und Hamps on, 1923), dass das Iirg mehrere Teilpoten-
tiale hal, die die eleklrophysiologische Analyse nicht aufzeigen
konnte. (Zur Kritik dieser Auffassung, siche Granit und
Therman, 1935, Granit und Riddell). Anderseits ist
es nicht ausgeschlossen, dass das Neizhautpotential bei ginstiger
Lage der Elektroden eine synkrone Lntladung in der Nelzhaut
abspiegelt, die wirklich im Erg hervortritt und nicht nur zu
den Netzhautelektroden vom Nerven riickgeleitet ist, denn,
wie es wir geschen haben, stimmen ja Nelzhautpotential und
Nervenentladung miteinander iiberein, und eine wohl enlwickelte
Synkronisicrung mehrerer Neuronen kann vielleicht daher auch
im FErg nachweishar sein. Jedenfalls spricht mnichts dagegen,
obschon in einigen Fillen das Vorkommen von Artefakte seilens
des Sehnervs von Granit und Therman (1935) direkt
nachgewiesen worden ist.

13. Interaktion zwischen angrenzenden Netzhautteilen.

Ausser der Synkronisierung findet man in der Netzhaut noch
andere Interaklionstypen, ins besondere ecine Art von Wechsel-
wirkung zwischen angrenzenden Netzhautelementen die kaum,
ihrer Natur nach, etwas anderes als Summation von Erregung sein
kann. Dieser Interaktionstypus wurde zuerst von Adrian und
Matthews (1928) mit dem Sehnerven des Aales beobachtet.
Diese Forscher fanden, dass eine Vergrésserung des gereizten
Netzhautbezirkes eine Verkiirzung der Latenz und eine Steigerung
der Impulsfrequenz mit sich fiihrte, also ganz wie eine Zunahme
der Reizintensitat wirkte. Der Effekt konnte innerhalb etwa
1 mm auf der Netzhaat beobachtet werden. Mit grosserer Aus-
dehnung des gereizten Netzhautbezirkes war die Latenz der Impulse
im Sehnerven nur von der Intensitit abhangig. Aus physikalischen
Griinden ist die Latenzperiode zwischen Reiz und Impulsentladung
ein besserer Index fiir die Interaktion als die Frequenz der Impulse,
die auch von der Anzahl der Optikusfasern direkt abhéngig ist. Die
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spatiale Begrenzung des Effektes zu 1 mm auf der Netzhaut scheint
die Auffassung Adrian und Matthews zu bhestitigen,
dass es sich nicht um Lichtstreuung sondern um eine echte Inter-
akltion handelte. Mit kurzen Lichtblitzen wurde innerhalb dieses
Bezirkes die Latenzzeit von dem Produkt Intensitit » Area x
Duration, d. h. von der Lichtquantitat bestimmt (Adrian
und Matthews, 1927 D).

Adrian und Matthews (1928) baulen diesen Versuch
aus, indem sie einen Abstandseffekl mit der Lalenzperiode als
Index fiir die Intleraktion nachwiesen. Sie benulzten dabei ein
enukleirtes Auge und vier ringsum eines Mittelpunktes angeordnete
punktformige Reizareae (0.22 mm Netzhautdiam.). Zuerst wurde
die Latenz fiir jede Area einzeln belichltet bestimmt, dann die
Lalenz fir alle vier Areae, gleichzeitig belichtet. Die Lalenz
der Impulsentladung im Sehnerven erwies sich im letzten IFall kiirzer
zu sein als der Mittelwert fiir die einzelnen Areae. Gegen eine
Erklarung dieses Ergebnisses als eine Verstarkung des zerstreuten
Lichtes bei simultaner Exposition der vier Areae sprach folgender
Versuch: die vier Plinktchen wurden so weil entfernt, dass sie
nunmehr keine Interaktion aufwiesen. Die Latenzperiode war dann
von der Art der Darbielung des Reizes unabhingig. Nach leichter
Strychninvergiftung (ein Tropfchen einer 0.01-—0.005 prozentig.
Losung) fiel aber der beschriebene Versuch wiederum positiv aus.
Die Belichtung aller vier Areae hatte eine erhebliche Reduktion der
Latenzzeit zur Folge, so dass wahrscheinlich auch in diesem Experi-
ment die bekannte Eigenschaft des Strychnins eine Ausdehnung des
nerviosen Summationsgebietes herbeizufiihren zum Vorschein kam.

Besonders interessant ist es diesen Resultaten die Versuche
Graham’s (1932) mit dem synapsenfreien Limulus-
Auge gegeniiberzustellen. Auch im Limulus-Auge wird die Latenz
der Nervenentladung mit einer Steigerung der Reizintensitil
verkiirzt, aber sie ist unabhingig von der Anzahl der gereizten
Ommatidien (Netzhautelemente), d. h. unabhéngig von der Aus-
dehnung des gercizten Netzhautbezirkes, Zwar haben alle Ommati-
dien nicht dieselbe Latenz; wihlt man aber ein aktives Netzhaut-
element fiir die kleinste Area, so kann seine Latenzzeit nicht durch
Belichtung angrenzender Ommatidien weiter verkiirzt werden.

Granit (1930) sowie Granit und Harper (1930)
haben gezeigt, dass die wahrgenommene Verschmelzungs- oder
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Fusionsfrequenz intermittenter Belichtung fiir zwei oder wvier
gleichzeitig gereizte Arecae grisser ausfillt als die Fusionsfrequenz
jeder einzeln belichteten Area. Davon weiter im zweiten Teil.
Die Resultate miissen aber schon hier erwidhnt werden, weil es not-
wendig erscheint eine Steigerung der Fusionsirequenzin der Nelzhaut
zu lokalisicren. IFusion bedeutet, dass die Entladung im Sehnerven
kontinuierlich ist, wie bei anhaltender Belichtung. Falls diejenige
Intermittenzirequenz, bei der dies zutrifft, héher wird, muss sie
offenbar héher schon im Optikus gewesen sein, denn anderenfalls
hatten wir anzunehmen, dass das Zentrum zuerst die kontinuierliche
Entladung des Nerven in eine rhythmische verwandelte um sie
nachher wiederum aufs neue auf eine hihere Stufe zu verschmelzen!
Die angelithrten Versuche sprechen daher fir das Vorkommen
von Interaktion in der Netzhaut. Mehrere Modifikationen dieser
Versuche mit den Flimmererscheinungen (siehe unten II Teil)
konnen iberhaupt nur von diesem Gesichtspunkt aus hegreiflich
gemacht werden.

Die angefiihrten Ergebnisse werden alle einfach durch die
Annahme erklart, dass in den Synapsen der Lateralverbindungen
der Netzhaut Summationserscheinungen auftreten. Nicht nur
sprechen die Ergebnisse Graham’s mit der isolierten Sehbahn
des synapsenfreien Limulus-Auges entschieden gegen die Annahme
anderer Erklirungen wie z. B. die Miglichkeil einer lateralen
Diffusion photolytlischer Produkie. Solche Theorien konnen a priori
nicht ernstlich berticksichtigt werden, weil der Aufbau der Netzhaul
aus cinzelnen Elementen mit komplizierten Querverbindungen
dabei sinnlos erschiene.

Theoretisch wichtig ist es feststellen zu kénnen, ob auch im
Netzhautpotential Interaktionsphinomene auftreten, weil das Vor-
kommen von Interaktion nur das bedeuten kann, dass auch das
Erg zu einer Schicht hinter den Rezeptoren lokalisiert ist. Unsere
Ergebnisse mil Flimmer und Adaptation in gemischten EI-Augen
sowie die Tatsache, dass die Erregungskomponente des Ergs
immer mit einer Impulsentladung synkron ist (Granit und
Therman, 1935) und auf eine Vergrésserung von Area oder
Intensitdat mit einer gesteigerten Fusionsfrequenz reagiert (Cree d
und Gramnit, 1933), kénnen nur mil Schwierigkeit erklirt
werden, falls nicht eine Wechselwirkung zwischen angrenzenden
Netzhautregionen angenommen wird. Die Hemmungskomponente
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PIIT tritt iiberhaupt nicht im synapsenfreien Limulus-Auge auf
(Hartline und Graham, 1932), so dass eine Lokalisation
dieser Komponente zu den Rezeptoren von vornherein unwalr-
scheinlich ist. Die Einwendung, dass das Limulus-Auge nur eine
einzige Art Rezeptore hat und daher vielleicht nur eine Komponente
des Ergs (PII) produzieren kann, ist nicht gut mit der Tatsache
vereinbar, dass auch das dunkeladaptierte Stabchenauge der Ratte
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Fig. 19. Ordinate: Latenz der b-Zacke. Abskisse: Log Area. Dunkeladap-
tiertes KKatzenauge. Siehe den Text. (Aus Gramnil, J. Physiol. 1933. 77.)

eine deutliche negative Komponente hat, dic nach wvollstandiger
Helladaptation verschwindet (Charpentier, 1935).

Mehrere Forscher haben gefunden, dass die Latenzperiode
des Netzhautpotentiales bei einer Erhohung der Belichtungsstirke
verkiirzt wird (Einthoven und Jolly, 1908, Ishihara,
1906, Adrian and Matthews, 1927 a, b, Granuit,
1933 u. s. w.). Wiederum wirkt die Vergrosserung des gereizlen
Bezirkes auf die Latenzperiode wie eine Erhohung der Intensitat
(Ishihara, 1906, Granit, 1933, Creed und Graunit,
1933, Fry und Boartley, 1935). Die Verkirzung der Latenz-
zeit bei der Vergrosserung der Reizarea geht aus Fig. 19 hervor,
in der die Abskisse Log Area die Ordinate die Latenz der b-Zacke
des Ergs zeigt.
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Mit dem Erg der Katze hat Granit (1933) cinen »Vier-
punktversuchy gleich denjenigenvon Adrian und Matthews
ausgefiihrt. Die Latenzzeit der b-Zacke mit den einzelnen Areen
war 67 4 2.3 6. Alle vier, gleichzeitig belichtet, gaben eine Latenz
von 59 & 2.0 6. Die Verkiirzung der Latenzzeit ist also 11.9 Prozent.
Wenn an Stelle der vier Areae eine einzelne Area von derselben
Grisse gebraucht wurde, so war ihre Latenz um 15.4 Prozent kleiner
als die Latenz der einzelnen vier mal kleineren Arvcac. Fry und
Bartley (1935), die diesen Versuch bestitigten, fanden sogar
denselben Werl in den beiden zum Vergleich herangezogenen
Fillen, glauben aber, dass das Resultat nicht physiologisch bedingt,
sondern von zerstreutem Licht abhangig war. Auch Granit
(1933) hat diese Moglichkeit erortert. Aus methodischen Griinden
kann Versuchen dieser Art keine absolute Beweiskraft zuge-
schrieben werden; die bisher erwidhnten Talsachen sprechen aber
alle fiir das Vorkommen physiologischer Irradiation iiber den
Lateralverbindungen, wihrend es doch ganz hypothetisch erscheint,
ob die physikalische Irradiation in gut kontrollierten Versuchen
geniigend gross ist um innerhalb etwa drei Sehwinkelgraden die
Reizverteilung gleichgiiltig zu machen.

Fry und Bartley (1935) haben auch im Kaninchen-
Auge zwei angrenzende Areae alternierend belichtet, und dabei
gefunden, dass nach Belichtung der ersten Area a die b-Zacke
der zweiten Area b nicht zum Vorschein kam, so dass bei alter-
nierender Belichtung der beiden Areae kein Flimmer auftrat.
Auch dieses Ergebnis wurde auf physikalisch bedingte Irradiation
zuriickgefiihrt. Granit, Rubinstein und Therman
(1935) haben diese Annahme durch einen Versuch gepriift, in dem
besonders auf die Lichlzerstreuung geachlel wurde: auf die Retina
cines cnukleirten IFrosch-Auges wurden zwei kleine Lichtptinktchen
nebeneinander in einem Abstand von etwa 0.3 mm fokussiert
und nachher die Intensitdt des Lichtes herabgesetzt bis die ein-
zelnen Potentiale der beiden Lichtpiinktchen a und b etwa 50
Mikrovolt waren. Die Reize waren daher gerade iiberschwellig.
Simultane Belichtung der beiden Lichtpiinktchen gab ein Netz-
hautpotential (b-Zacke), das beinahe die Summe der einzelnen
Potentiale a 4+ b war, Sie waren daher beinahe unabhéingig von-
einander und zerstreutes Licht war auf ein Minimum reduziert. Trotz-
dem erwies es sich, dass wenn das Piinktchen d unmittelbar nach
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a belichtet wurde, konnte es keine b-Zacke auslosen; nur die b-Zacke
des zuerst belichteten Piinktchens wurde erhalten. Dasselbe
Iirgebnis  bekamen die Verfasser, wenn « allein zweimal be-
lichtet wurde. Demzufolge musste der Schluss gezogen werden,
dass die Erregung in der Netzhautprojektion des Panklchens a
sich tber das angrenzende Gebiet verbreitete um dort gleiche
Wirkungen hervorzurufen wie die direkte Reizung dieses Gebieles.
— Die Beschreibung dieses Versuches ist einer preliminéren Mit-
teilung entnommen. Diese Fragen werden soeben in dem Labora-
torium zu Helsingfors von einem von uns analysiert, Diese
Methode ermoglicht es die physikalisch bedingte und die phy-
siologisch bedingte Irradiation auseinanderzuhalten. Die bisher
erhaltenen Resultate zeigen, wie zu erwarten war, das im ausge-
schnittenen, eréffneten Auge beide Prozesse vorkommen, und
ins besondere, dass in diesem Priparat innere Reflexion sei-
tens losgerissenen Stiickchen vom Glaskérper oder des blinden
Fleckes Anlass zu Fehlschliissen geben kann.

Inzwisclien muss ich — das vorhandenlicgende Tatsachen-
material beriicksichtigend — mit dem Vorkommen von Interaktion
auch im Netzhautpotential und nicht nur in der Nervenentladung
rechnen, und daher das Erg als eine zu den Synapsen, vielleicht
schon zu den Synapsen zwischen Rezeptoren und Bipolaren,
lokalisierte Erscheinung betrachten.  Der oben beschriebene
Versuch, sowie die Experimente von Granit und Therman
(1935), die immer eine Uebercinstimmung  der Positivitit im
Erg mit der Erregung im Sehnerven einerseits, der Negativitat
im Erg mit der Hemmung im Schnerven anderseits, zeiglen, lassen
sich nicht mit der Annahme vereinigen, dass die Interaktion erst
nach Verlauf des Nelzhautpotentiales auftritt.

14. Einige theoretische Gesichtspunkte.

Obschon manche Fragen noch unklar sind, zeigen doch die
angefilhrien Tatsachen ecindeutig, dass das Studium der Netzhaut
als ein Teilgebiet der Physiologie des zentralen Nervensystems
sich vollig berechtigt hat. Im zweiten Teil werden einige Korre-
lationen mit den Gesichtswahrnehmungen von demselben Gesichts-
punkt aus behandelt und wiederum werden wir finden, dass diese
allgemeine Einstellung auch in den sinnesphysiologischen Problemen
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analytisch verwertbar ist und auch dort zur Entdeckung neuer
Tatsachen wund zum tieferen Verstdndnis schon bekannter
Zusammenhiinge gefithrt hat.

Synkronisierung, Erregung und Hemmung, die augenscheinlich
fiir motorische und sensorische Neurone gemeinsam sind, sind
alle bekannte Phinomene aus dem Gebiel der Reflexlehre, und
dasselbe gilt auch fiir die Summationserscheinungen, die oben
beschrieben sind. Einen gemeinsamen Grund fiir motorische und

sensorische Prozesse hal man — wie besonders A drian belont
hat auch in dem Umstande, dass beide Arten von Neuronen auf

Variationen in der Reizintensitat mil Irequenzverdnderung der
Impulse reagieren.

Da es bisher nicht gelungen ist im zentralen Nervensystem
ein messbares Korrelal zu den Hemmungserscheinungen nach-
zuweisen, die nur durch ihre Wirkungen sich kundgeben, ist es
von besonderer Bedeutung, dass in der Netzhaut Erregung und
Hemmung mit Potentialen von entgegengesetztem Vorzeichen ver-
kniipft sind (Granit und Therman, 1934, 1935). In diesem
Zusammenhang muss erwdhnt werden, dass Lecles (1934)
neuerdings Resultate vorgelegt hat, die fiir das Ganglion cerv.
sup. einen gleichartigen Zusammenhang zwischen den Ganglion-
potentialen einerseits, der Erregung und der Hemmung anderseits,
wahrscheinlich machen.

In der Netzhaut miissen die Erregungskomponente PIT und die
Hemmungskomponente PIIT zu verschiedenen Strukturen lokali-
siert sind. Darauf deutet die Moglichkeil seclektiver Aktivierung
und Auschaltung der beiden Komponenten, sowie die Tatsache,
dass die Hemmungskomponente zu einer besseren Entwickelung
in I-Augen gelangt. Doch ist diese Komponeunte auch in ty-
pischen E-Augen vorhanden. Wahrscheinlich sind P11 und PITI
parallel und nicht in Serie geschaltel. Die eine IKomponente st
nicht die andere aus, aber beide wirken irgendwie auf ein gemein-
sames LEndneuron.

Von welcher Art sind die Belichtungspotentiale? Auf diese
Frage geben die Versuche keine Antwort, obwohl man sich gerne
vorstellt, dass Erregung, bzw. Hemmung wvon einer Potential-
differenz der Membrane irgendeiner retinalen Zellstruktur aufrecht-
erhalten wird.  Aber, nachdem wir den Zusammenhang der
Potentiale in der Relina mit der Entladung im Oplikus kennen
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gelernt  haben, brauchen wir genauere Kenntnisse wvon der
Art der Kompopenten nicht, um sie in der sinnesphysiologischen
Analyse auf dem Gebiete der Wahrnehmungslehre zu benutzen.
Dabei wird wiederum hervorgehen, dass die Netzhaut, sozusagen,
die die zentralen Neurone kennzeichnenden Prozesse fiir Spezial-
aufgaben im Dienste des Sehens benulzt.

IT TEIL.

DIE FLIMMERMETHODE UND IHRE AN-
VENDUNG FUR DAS STUDIUM DER
NETZHAUTFUNKTIONEN.

1. Die Flimmermethode. Einleitendes.

In einer kurzen Arbeit, »Abbildung und Beschreibung des
Universal-Photometerss, beschrieb Schafhautl im Jahre
1855 folgende Anordnung: am freien Inde einer schwingenden
Stahlfeder war ein kleiner Schirm befestigt, dessen Schwingungen
rhytmisch einen Lichtstrahl intermittierten, der durch ein kleines
TLoch im Schirm sichtbar war. Die Pendellinge konnte verindert
werden, und damil die Intermittenzfrequenz des Lichtes, die
ausserdem unler Benutzung der Pendelformel berechnet werden
konnte. Schon seit 30 Jahren hatte Schafhéadautl, wie er
bemerkt, an die Méglichkeit ein solches Apparat konstruieren
zu konnen gedacht und 13 Jahre vor der Verdffentlichung seiner
Arbeit den ersten Flimmerphotometer gebaut. Das Prinzip des
Instrumentes beruhte darauf, dass die Fusionsfrequenz mit der
Helligkeit des Reizlichles steigt und daher als ein Helligkeitsmass
benutzt werden konnte. Vom Standpunkte des Wahrnehmungs-
lebens ist die Fusionsfrequenz als diejenige Intermittenzfrequenz
zu definieren, bei der der unruhige Eindruck des Flimmerns von
dem befriedigenden LEindruck eciner kontinuierlichen Beleuchtung
ersetzt wird.

Schon Shafthédutl war es klar, dass ein derartiger Photo-
meter den Vergleich zwischen den Helligkeiten verschieden
gefarbler Felder erleichtern wiirde und daher bei der s. g. hetero-





