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Summary. The human pupillary response in one eye can
be controlled by monocular light stimulation to either of the
eyes. If both eyes are stimulated simultaneously the pupil
reaction depeneds upon some combination of the signals origi-
nating in both eyes. Characteristic differences between the
reactions to monocular and simultaneous binocular stimuli can
yield information regarding the type of underlying neural
interaction processes as well as the succession of neural events
along the pupillomotor pathway. Qualitative comparison of
the pupil reactions to monocular and binocular stimulation of
sinusoidally varying intensity leads to the conclusion 1) that
addition of the signals originating in both eyes occurs, and
2) that only linear transformation of the signals may take
place after the addition. However, the quantitative relation-
ship between the reactions to monocular and simultaneous
binocular stimuli cannot be explained on the basis of this
simple model; Data on pupil reactions to both sinusoidally
modulated and flash light stimuli suggest that a mutual in-
hibition of the signals in the two optic nerves occurs before
the addition of the signals.

1. Einleitung

Der Lichtreflex der Irismuskulatur im Wirbeltier-
auge ist ein klassisches Beispiel selbsttatiger biologi-
scher Regelung. Mit zunehmender Umwelthelligkeit
kontrahiert sich der Musculus sphincter pupillae und
verkleinert die Pupille. Dadurch wird die retinale Be-
leuchtungsstirke reduziert. Bei niederen Vertebraten,
wie z.B. bei vielen Amphibien, erfolgt die Kontraktion
auch dann, wenn die Iris und nicht die Netzhaut vom
Licht bestrahlt wird (Ubersicht und ausfiihrliches Lite-
raturverzeichnis finden sich bei v. CAMPENHAUSEN,
1963). Das Irisgewebe hoherer Wirbeltiere ist dagegen
offenbar nicht lichtempfindlich; fiir die lichtabhédngi-
gen Reaktionen der Pupille dieser Organismen ist allein
die retinale Beleuchtungsstarke maBgebend. Der Kon-
traktionszustand der Irismuskulatur wird durch ner-
vose Signale gesteuert, die entlang der pupillomotori-
schen Bahn von der Netzhaut iiber das Mittelhirn zu
der Iris gelangen.

Abb. 1 zeigt die nervisen Verbindungen und Zen-
tren, die nach unserer heutigen Kenntnis am Pupillen-
reflex des Menschen beteiligt sind. Die von der Retina
ausgehenden pupillomotorischen Fasern (stark gezeich-
net) kreuzen partiell im optischen Chiasma (15), ver-
lassen den optischen Trakt (3) kurz vor dem Corpus
geniculatum laterale (12) und enden an Neuronen in
der prétectalen Area (4). Die Axone der pritectalen
Neurone fithren nach einer zweiten partiellen Kreuzung
zum pupillomotorischen Zentrum, dem Edinger-West-
phal Nucleus (§) im Mittelhirn. Parasympathische Fa-
sern vom Edinger-Westphal Nucleus innervieren iiber
das Ganglion ciliare (6) die SchlieBmuskulatur (Mus-
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culus sphincter pupillae) der Iris. Der Edinger-West-
phal Nucleus steht auch unter dem Einflull weiterer
Gebiete des zentralen und autonomen Nervensystems.
Die Iris wird auBlerdem auch direkt vom Sympathicus

0
Abb. 1. S8chematische Darstellung der an der Pupillenreaktion beteiligten
Nervenbahnen und Zentren. I Netzhaut; 2 optischer Nerv; 3 optischer
Trakt; 4 pritectale Area; 5 pupillomotorisches Zentrum (Edinger-Westphal-
Nucleus); 6 Ganglion ciliare; 7 Iris; 8 Area 8 der Hinrinde; 9 Kerne im
Thalamus und Hypothalamus; 70 nervise Verbindung zum Riickenmark
(Budges Zentrum); 77 Halssympathicus; 12 Corpus geniculatum laterale;
13 Sehstrahlung; 14 primiire Sehrinde; 15 optisches Chiasma (nach
LOWENSTEIN, 1955; verdndert)

innerviert. Beim Menschen ist die Erregung bzw. Hem-
mung des Edinger-Westphal Nucleus im wesentlichen
fiir die Pupillenreaktion verantwortlich.

Neben dem Lichteinfall reagiert die Pupille des
Menschen auf eine Reihe verschiedenartiger Einfliisse,
wie z.B. sensorische und sensible Reize (Schall,
Schmerz), auf die Wirkung von Pharmaka, sowie auf
psychische Vorgénge (s. Binag und FRANCESCHETTI,
1931 ; Hess, 1965). Im allgemeinen beeinflut jede An-
derung der vegetativen Tonuslage auch die Gréfie und
die Lichtreaktion der Pupille. Deshalb spielt die Pu-
pillometrie eine wichtige Rolle in der klinischen Dia-
gnostik. Die Reaktionen der Pupille auf psychische
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Vorgange werden neuerdings sogar von Werbepsycho-
logen ausgeniitzt, um die Wirkung von Reklamebildern
auf den Betrachter objektiv zu erfassen.

Die vorliegende Arbeit befal3t sich mit Lichtreak-
tionen der Pupille beim Menschen. Die durch kontrol-
lierte Lichtreize ausgelosten Pupillenreaktionen sind
innerhalb bestimmter Fehlergrenzen gut reproduzier-
bar, wenn andere pupillomotorisch wirksame Einfliisse
nach Moglichkeit konstant gehalten werden. Durch
Messung der Anderungen des Pupillendurchmessers
(bzw. der Pupillenfliche) als Funktion der retinalen
Beleuchtungsstirke lassen sich somit Reiz-Reaktions-
Beziehungen am pupillomotorischen System quanti-
tativ analysieren. Aus solchen Daten kann man Riick-
schliisse auf die Arbeitsweise der beteiligten nervosen
Instanzen ziehen.

Die Ergebnisse derartiger Untersuchungen lassen
sich vielfach in einem mathematischen Modell zusam-
menfassen und als Funktionsdiagramm bildlich dar-
stellen. Ein solches Modell muB} in der Lage sein, die
Reaktionen des untersuchten Systems auf beliebige
Reize quantitativ vorauszusagen. In der Regel werden
Modelle mathematisch so einfach wie moglich gestaltet.
In manchen Fallen bieten sich auch Alternativen von
etwa gleichem Kompliziertheitsgrad, die innerhalb der
MeBgenauigkeit die experimentell gefundenen Reiz-
Reaktions-Beziehungen gleich gut beschreiben. Ob das
Nervensystem tatséchlich dem mathematisch einfach-
sten und im Falle gleichwertiger Alternativen dem
einen oder dem anderen Weg folgt, kann nur im direk-
ten Zugriff — z.B. mit Hilfe elektrophysiologischer
Methoden — festgestellt werden. Dasselbe gilt auch
fiir Vorgiinge, die sich im Nervensystem auf der cellu-
laren und subcelluliren Ebene abspielen.

Die Irismuskulatur beider Augen kann iiber zwei
voneinander unabhéngig erregbaren Bahnen aktiviert
werden, die vom sensorischen Beginn der Reiz-Reak-
tionskette zu hoheren Zentren fithren (vgl. Abb. 1). Die
zweimalige partielle Kreuzung der afferenten Bahnen
hat zur Folge, daf beide Pupillen eines gesunden Men-
schen stets gleich groB sind, selbst wenn eines der
Augen wesentlich stirker beleuchtet wird, als das an-
dere. Auch im Extremfall der monocularen Reizung
sind die Pupillenreaktionen am gereizten Auge (,,di-
rekte Reaktion‘‘) und am ungereizten Auge (, konsen-
suelle Reaktion®) identisch (LowENSTEIN, 1954). Zwi-
schen den Reaktionen auf monoculare und binoculare
Reize bestehen jedoch gquantitative Unterschiede. Die
Reaktion wird bei gleichzeitiger Reizung beider Augen
durch eine Kombination der in beiden Retinae ausge-
lésten Signale bestimmt. An welcher Stelle der pupillo-
motorischen Bahn die Signale miteinander in Wechsel-
wirkung treten, 1iBt sich zur Zeit noch nicht angeben.
Es wire denkbar, da8 die Kombination der Signale erst
in der Irismuskulatur geschieht. Die anatomische
Struktur der pupillomotorischen Bahn (Abb. 1)schlieBt
jedoch die Moglichkeit nicht aus, daB sie schon vorher
erfolgt. Ist diese letztgenannte Moglichkeit im Nerven-
system verwirklicht, so ist die Kette der Ereignisse bei
der Signaliibertragung zwischen den Receptoren und
dem Effektor in natiirlicher Weise unterteilt, und zwar
in Ereignisse, die vor, und solche die nach der Wechsel-
wirkung stattfinden. Dadurch ist auch die Moglichkeit
gegeben, den Signalflull zwischen der einen Retina und
den Effektoren durch einen zusitzlichen Reiz am an-
deren Auge zu modifizieren. Der Effekt dieser Storung
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des Signalflusses auf die Reaktion gibt méglicherweise
Auskunft dariiber, welche Ereignisse sich wihrend der
Signaliibertragung vor bzw. nach der Wechselwirkung
abspielen und worin die Wechselwirkung selbst besteht.

Infolge der Gleichheit der direkten und der kon-
sensuellen Pupillenreaktion ist die Untersuchung des
Lichtreflexes auf monoculare Reize technisch relativ
leicht durchzufithren. Wahrend das eine Auge gereizt
wird, bleibt das andere fiir Gerite zur Aufzeichnung
des Pupillendurchmessers zuginglich. Will man da-
gegen beide Augen mit Reizlicht beleuchten, so muf
man zumindest vor einem Auge sowohl Reiz- als auch
Registriergerite unterbringen. Dieser Umstand kann
zu erheblichen technischen Schwierigkeiten fithren und
ist sicherlich einer der Griinde, weshalb die Pupillen-
reaktion auf binoculare Reize kaum, auf monoculare
Reize dagegen wiederholt und sehr eingehend unter-
sucht wurde.

In der vorliegenden Arbeit wird iber Untersuchun-
gen berichtet, die mit dem Ziel durchgefiihrt wurden,
die quantitativen Beziehungen zwischen den Reaktio-
nen auf monoculare und binoculare Lichtreize zu er-
mitteln. Aus diesen Beziehungen werden Schlisse ge-
zogen, die sowohl die Wechselwirkung zwischen den
von beiden Retinae ausgehenden Signalen, als auch die
Reihenfolge nervoser Vorgéinge wihrend der Signal-
iibertragung in der pupillomotorischen Bahn betreffen.
Die Beziehungen zwischen (monocularem) Lichireiz
und Reaktion werden — zumeist aufgrund fritherer
Arbeiten — nur dann erértert, wenn Kenntnisse dar-
iiber zum Verstdndnis einiger Schlufifolgerungen un-
erld8lich sind.

II. Material und Methoden

Die fortlaufende Registrierung des Pupillendurchmessers er-
folgte mit Hilfe eines elektronischen Pupillographen. Die Me-
thode wurde von LowENSTEIN und LoEWENFELD (1958) iiber-
nommen. Das Auge wird dabei mit einem schmalen Biindel
infraroten Lichts zeilenweise abgetastet. Das infrarote Licht
ist pupillomotorisch unwirksam und stért den Effekt des Reiz-
lichtes nicht. Das reflektierte Licht — intensiv, wenn der
Strahl sich iber der Iris, schwach, wenn er sich iber der
Pupille bewegt — wird mit Hilfe eines Photoelektronenverviel-
fachers (PEV) gemessen. Im Strom des PEV entstehen somit
stindig Impulse von unterschiedlicher Dauer. Einer der Im-
pulse ist innerhalb jeder Abtastperiode am breitesten und ent-
spricht einer diametralen Abtastung; die Breite dieses Strom-
impulses ist dem Pupillendurchmesser proportional. Sie wird
elektronisch in eine Spannung umgewandelt, die dem Pupillen-
durchmesser ebentalls proportional ist. Wahrend des Versuches
wird sie auf einem Magnetband-Analogspeicher festgehalten
und spéter je nach Bedarf weiterverarbeitet. Die wesentlich-
sten Vorteile dieser Registriermethode gegentiiber anderen Ver-
fahren bestehen darin, daB die MeBgroBe vom Reflexionsver-
mégen der Cornea und Iris, sowie von kleinen Augenbewe-
gungen stets unabhingig bleibt. Weitere Einzelheiten zur
Registriermethode kénnen fritheren Veréffentlichungen ent-
nommen werden (s. z. B. VARIU, 1964 a).

Das Reszlicht kann elektronisch kontrolliert werden. Der
Strahl der Lichtquelle (6 V, 15 W NIMI-Leuchte) durchdringt
zwei Polarisationsfilter in gekreuzter Position, sowie einen
zwischen ihnen liegenden Stab aus bleihaltigem Glas. Der
Glasstab liegt in der Achse eines Solenoids, dessen Magnetfeld
die Eigenschaften des Glasstabes so beeinfluBt, dafl die Ebene
der Polarisation des planpolarisierten Lichtes gedreht wird
(Faraday-Effekt). Das AusmaB der Verdrehung, und damit
auch die Intensitéit des durchgehenden Lichtes folgt momentan
den Anderungen der magnetischen Feldstirke, die wiederum
vom Spulenstrom abhingt. In dieser Weise kann die Licht-
intensitdt bis zu 40 Hz ohne eine meBbare Abnahme der
Modulationsamplitude sinusformig moduliert werden. Die An-
stiegszeit eines Lichtimpulses oder einer Intensititsstufe be-
trigt 8,5 msec. Der Modulationsgrad und die mittlere Hellig-
keit kénnen unabhingig verdindert werden. Neutrale Glas-
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filter, sowie Photoverschliisse lassen sich bei Bedarf in die
Strahlengéinge des Reizlichtes einfithren.

Die Reizlichtfelder sind kreisformig und erscheinen der Ver-
suchsperson unter einem Sehwinkel von maximal 10°. Die
Fixationspunkte konnen innerhalb dieses Bereichs vonein-
ander unabhingig eingestellt werden. Der Durchmesser des
Reizlichtfeldes betrug in den durchgefithrten Experimenten
fiir beide Augen gewdhnlich 8°, Das Reizlichtfeld wurde zentral
fixjert. Abweichungen von dieser Versuchsanordnung werden
an entsprechender Stelle gesondert angegeben. Der Durch-
messer des Strablenbiindels in der Ebene der Pupille betrug
stets weniger als 1 mm; der Einflu der Pupillenbewegung aui
die retinale Beleuchtungsstiirke wurde dadurch ausgeschaltet.

Angaben @iber die Intensitit des Reizlichtes erfolgen stets
in relativen Einheiten. Die Kenntnis der absoluten Werte ist
fiir die aus den MeBergebnissen gezogenen Schliisse nicht er-
forderlich. Zur Orientierung sei jedoch bemerkt, da die maxi-
mal erreichbare Leuchtdicke der Reizlichtfelder etwa 250 asb
betrug. Weitere Einzelheiten der Reizlichtanordnung kénnen
ebenfalls der zitierten Literatur entnommen werden.

Mefverfahren. Die Versuche wurden im abgedunkelten
Raum, nach Moglichkeit stets zur selben Tageszeit am frithen
Nachmittag durchgefithrt. Jeder experimentellen Sitzung ging
eine Dunkeladaptationsperiode von mindestens 20 min voraus.
Eine Sitzung dauerte nie linger als 2 Std. Alle die hier dar-
gestellten Daten wurden an der gleichen, 27 Jahre alten weib-
lichen Versuchsperson gewonnen. Andere Versuchspersonen
dienten zur Kontrolle.

Die Pupillenreaktionen wurden entweder durch Lichtreize
sinusférmig modulierter Intensitdt oder durch kurze Licht-
blitze ausgelost. GL (2.1) stellt die Intensitét B({f) des sinus-
formig modulierten Reizlichtes als Funktion der Zeit dar:

B(t)=B,(1+msin 27 v1). (2.1)

B, ist die mittlere Lichtintensitit, » [Hz] die Modulations-
frequenz, m der Modulationsgrad (0 <m = 1). Die Modulation
der Lichtintensitét begann nach 30 sec Adaptation auf die
mittlere Intensitdt B,. Die Anfangsphase der Modulation
wurde kontrolliert. Die Reizdauer betrug je nach Modulations-
frequenz 10—40 sec. Zwischen zwei aufeinanderfolgenden Rei-
zen war eine Dunkelpause von 1,5~—2 min. Der Pupillendurch-
messer und das Reizlichtprogramm wurden gleichzeitig auf
verschiedenen Kaniilen des Magnetbandspeichers registriert.
Um das Ergebnis mehrerer Einzelmessungen schnell und genau
mitteln zu kdénnen, wurde ein Spezialrechner (CAT 400 B der
Firma Technical Measurements Corporation) eingesetzt. Der
Beginn der Modulation wurde auf einem dritten Kanal mit
Hilfe eines elektrischen Impulses gesondert markiert. Dieser
Impuls diente bei der Mittelwertbildung auch als Triggersignal
fir den Rechner. Registriert wurde in der Regel der Durch-
messer der linken Pupille, wobei die Registrierung mindestens
5 sec vor der Modulation der Lichtintensitit begonnen wurde.

Impulsreize wurden, 6 oder mehr in einer Folge, in Serien
gegeben, wobei die einzelnen Lichtimpulse in einem Zeitab-
stand von 5 oder 6sec aufeinander folgten. Zwischen zwei
Serien von Lichtimpulsen wurde auch hier eine Dunkelpause
von 1,5--2 min eingehalten. Die Registrierung des Pupillen-
durchmessers und des Reizlichtprogramms wurde dhnlich wie
bei Sinusreizen durchgefithrt.

III. Bxperimente mit Lichireizen
sinusformig modulierter Intensitit

Zur quantitativen Analyse biologischer Reiz-Reak-
tions-Beziehungen lassen sich die mathematischen Me-
thoden heranziehen, die zur Beschreibung der Signal-
iibertragung in nachrichtentechnischen Einrichtungen
ausgearbeitet wurden. Ein bevorzugt angewandtes
technisches Verfahren besteht in der Bestimmung der
Ubertragungsfunktion des Systems, das die Signal-
quelle mit dem Empfinger verbindet. Zu diesem Zweck
wird ermittelt, welche Beziehungen zwischen einem
Eingangssignal sinusférmig modulierter Intensitat und
dem Ausgangssignal bestehen. Von besonderem Inter-
esse sind dabei die Amplitude des Ausgangssignals, so-
wie die Phasenverschiebung zwischen dem Eingangs-
signal und dem Ausgangssignal als Funktion der Mo-
dulationsfrequenz. Diese beiden Funktionen beschrei-
ben jedes lineare Ubertragungssystem vollstindig.
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Die Reaktionen der Pupille auf monoculare Licht-
reize sinusférmig modulierter Intensitét [vgl. G1. (2.1)]
wurden von STEGEMANN (1957), BLricHERT und Wag-
NER (1957, b), STaBE (1959) und Vars( (1964a) ge-
messen. Die wichtigsten Ergebnisse seien hier kurz
zusammengefaBt: Die Amplitude 4 der Reaktion!
kann bei konstantem Modulationsgrad des Reizlichtes
durch die Gleichung

A=A4,[1 4+ 2my7)2]32, (3.1a)
gut approximiert werden.
Die Gleichung
@(¥)=3arctg2nv v 4-360°v T, (3.1b)

beschreibt die relative Phasenverschiebung ¢ (v} zwi-
schen der Reaktion und dem Reizlicht. 4, bezeichnet
hierin einen Proportionalitdtsfaktor. v und 7, sind
Zeitkonstanten. In eigenen Versuchen gewonnene Mef-
punkte und der theoretisch berechnete Amplituden-
und Phasen-Frequenzgang werden in Abb. 2a, b mit-
einander verglichen.

Die Gln. (3.1a) und (3.1b) besagen, daB die Uber-
tragungseigenschaften der am Pupillenreflex beteilig-
ten Instanzen denen von drei riickwirkungsfrei hinter-
einander geschalteten Tiefpaffiltern mit der Zeitkon-
stanten 7 entsprechen. T, kommt die Rolle einer Lauf-
zeit (Latenz) zu. Die theoretischen Kurven in der
Abb. 2a,b wurden mit einer Zeitkonstanten v=
0,116 sec und mit einer Latenzzeit T'y=0,19 sec errech-
net. Vergleichbare Werte (r=0,1 sec, T'(==0,18 sec)
wurden von STARK {1959) angegeben.

Die Gln. (3.1a) und (3.1b) lassen sich nach der
Theorie der linearen Filter gewthnlich zu einer einzigen
Gleichung zusammenfassen :

Als) et

=4s Tzor (32)

Man nennt A(s) Ubertragungsfunktion des Systems.
& bezeichnet hier die Laplace-Variable. (Zur Theorie
der linearen Filter s. z.B. KAurMANN, 1959.)

Trotz der guten Ubereinstimmung der gemessenen
Daten und der theoretisch berechneten Kurven in
Abb. 2 gibt GL (3.2) die Ubertragungseigenschaften
der am Pupillenreflex beteiligten Instanzen nicht genau
wieder. Gl. (3.2) beschreibt ein System nur dann voll-
stindig, wenn dessen Ubertragungseigenschaften linear
sind. Diese Bedingung ist im vorliegenden Fall nicht
erfiillt, was folgende Eigenschaften der Reaktionen auf
Lichtreize sinusférmig modulierter Intensitét sofort
erkennen lassen:

1. Ist der Reiz eine Sinusfunktion der Zeit, so ist
auch die Reaktion eine solche, wenn das System linear
ist. Die Kurvenverldufe in Abb. 3a—c zeigen jedoch,
daB die Anderung der Pupillenreaktion nicht genau
einer Sinusfunktion entspricht. Die Reaktionskurve
ist gegeniiber der sinusférmigen Reizkurve verzerrt.
Bei der Transformation des Reizes in eine Reaktion
werden Oberwellen erzeugt — ein charakteristischer
Vorgang bei vielen nichtlinearen Systemen. Die in
Abb. 3a—c aufgetragenen Kurven wurden in Experi-
menten mit stark moduliertem Reizlicht (m=z1) ge-
wonnen. Die Verzerrung der Reaktionskurven bleibt

1 Obwohl die Realttion vielfach keine genaue Sinusfunktion
der Zeit ist, wird gewohnlich die halbe Differenz zwischen dem

maximalen (Dpax) und minimalen (Dmin) Pupillendurch-
messer als Amplitude bezeichnet.
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aber — besonders fiir niedrige Modulationsfrequen-
zen — auch bei geringfiigiger Modulation der Reizlicht-
intensitét deutlich (VArs0, 1964 a). Erst mit wachsen-
der Modulationsfrequenz nimmt die Reaktionskurve
im vorliegenden Fall mebhr und mehr einen sinusfor-
migen Verlauf an (vgl. Abb. 3¢), sicherlich wegen der
zunehmenden Diampfung der hochirequenten Kompo-
nenten.

Eine unmittelbare Folge der Verzerrung der Reak-
tionskurven 148t sich auch in Abb. 2b erkennen. Die
offenen Kreise reprisentieren dort die Phasenverschie-
bung zwischen dem Maximum der Reizlichtintensitdt

01 & pspfre2mve R .
- T=01I5s R
a05+ .
1 i 1 1 | ol i
a1
00
k4
-860°)
~180°)
_Zmo
@9=3arc tg 20ty T+360v],
T=0.1188,; Ip=019s Tl
B .
- ol 1 1 i i i H i
360 ar az a5 7 2
v [He] —>
b

Abb, 2a u. b. a Amplitudenfrequenzgang und b Phasenfrequenzgang der
Pupillenreaktion auf monoculare Lichtreize sinusfdrmig modulierter
Intensitéit. Ndheres im Text

und dem Minimum des Pupillendurchmessers, die
Punkte die zwischen dem Minimum der Reizlicht-
intensitét und dem Maximum des Pupillendurchmes-
sers. Je nach Auswerteverfahren erhidlt man im nie-
deren Frequenzbereich unterschiedliche Werte. (Vgl.
auch BrericHERT und WAGNER, 1957b; STEGEMANN,
1957.) In einem linearen System wire das nicht der
Fall.

2. Die Modulation der Reizlichtintensitit verur-
sacht nicht nur eine periodische Schwankung der Pu-
pillenweite, sondern auch eine Anderung des mittleren
Pupillendurchmessers, und zwar auch dann, wenn die
mittlere Lichtintensitit konstant gehalten wird (Brei-
cHERT und WAGNER, 1957b; CampeELL and RoBsoN,
1964; Curynms, 1962; Varyt, 1864a,b; vgl. auch
Abb. 3a—c). Die Anderung der mittleren Pupillen-
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weite erfolgt auch bei hohen Modulationsfrequenzen
{» > b Hz), die keine periodische Reaktion mit meBbarer
Amplitude mehr verursachen. Triigt man die relative
Anderung der mittleren Pupillenweite AD iiber den
Logarithmus der Modulationsfrequenz log » auf, so er-
gibt sich eine glockenformige Kurve mit einem Maxi-

oMt)
fmm]
85

&0
55

50 N
Bt)

-2

T H i T . 3
0 2 4 & g i
t [sec] —>

Abb, 3a -c, Pupillenreaktionen auf Lichtreize sinusformig modulierter In-

tensitit als Funktion der Zeit. Die in Gl. (2.1) angegebenen Parameter be-

saBen folgende Werte: a By=0,3; »==0,8 Hz, b By=1;+=0,3 Hz. ¢ B,==0,8;

v=1Hz. B, in relativen Einheiten. Die Reizsituation fiir die einzelnen

Kurven ist im Text beschrieben, Auf der Abszisse ist die Zeit in Sekunden

(unten) und Zeit X Kreisfrequenz (oben) sufgetragen. Die untersten Kurven
zeigen die Anderung der Reizlichtintensitit

mum um 2 Hz. AD hingt auBerdem von der mittleren
Lichtintensitdt und vom Modulationsgrad ab.

Binoculare Lichtreize sinustérmig modulierter In-
tensitit verursachen Pupillenreaktionen, die in allen
wesentlichen qualitativen Merkmalen mit den Reak-
tionen auf monoculare Lichtreize iibereinstimmen, so-
lange die beidseitige Modulation synchron erfolgt. Er-
hoht man schrittweise die relative Phase Ay der beid-
seitigen Modulation von Ay =0° auf Ay =180° so
nimmt die Amplitude der Reaktion mehr und mehr ab.
Ay =180° bedeutet Modulation in Gegenphase: Das
Licht, das auf das eine Auge fallt ist gerade dann am
hellsten, wenn das Licht, das auf das andere Auge fillt,
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am dunkelsten ist. Die Wechselkomponenten der durch
solche Lichtreize ausgelésten Reaktionen heben sich
— bis zu einem gewissen Grad — gegenseitig auf. Die-
ser Befund liBit den Schlufl zu, daBl die in beiden
Retinae durch Lichtreize sinusférmig modulierter In-
tensitdt ausgelosten Signalfltisse an einer Stelle der
pupillomotorischen Bahn addiert werden. Bedenkt man
jedoch, welche Konsequenzen eine Addition der Signal-
flitsse nach sich zieht, so mufl zwischen mehreren Mog-
lichkeiten unterschieden werden, je nachdem, ob die
nichtlineare Transformation vor, nach, oder sowoh! vor
und nach der Addition erfolgt.

Findet nichtlineare Transformation nur nach der
Addition statt, so sind die Signalfliisse vor derAddition
unverzerrte Sinusfunktionen der Zeit. Erreichen sie in
Gegenphase die Additionsstelle, so heben sie sich gegen-
seitig vollstéindig auf. Folglich miibte die Amplitude
der periodischen Pupillenreaktion bei dem Phasen-
winkel Ay =180° ganz verschwinden. Aber auch die
durch die Modulation der Reizlichtintensitdt verur-
sachte Abnahme des mittleren Pupillendurchmessers
miifite sich mit zunehmendem Phasenwinkel Ay stets
verringern und bei Ay =180° ebenfalls verschwinden,
da die nachfolgende nichtlineare Transformation keine
frequenzabhingige Verinderung des mittleren Signal-
flusses verursachen kann, wenn der SignalfluB nicht
mehr moduliert ist. Die Pupille diirfte also auf die
beidseitige Modulation der Reizlichtintensitit in Ge-
genphase fiberhaupt nicht reagieren. ’

Findet nichtlineare Transformation der Signal-
fliisse nur vor der Addition statt, so sind die Verhalt-
nisse komplizierter. In diesem Fall sind bereits die
Summanden verzerrte Sinusfunktionen der Zeit. Sie
lassen sich nicht mehr als eine einzige harmonische
Schwingung mit der Frequenz », sondern nach dem
Fourier-Theorem, als eine Summe harmonischer
Schwingungen mit den Frequenzen », 2v, 37, ... und
mit bestimmten Amplitudenfaktoren darstellen. Ist
nun die relative Phase der OGrundschwingungen
Ay ==180° so ist die relative Phase der Oberwellen
der Reihe nach 360°, 540°, 720° ..., im allgemeinen
ein ganzzahliges Vielfaches von 180°. Bei der Addition
heben sich aber nur diejenigen Komponenten gegen-
seitig auf, fiir die die relative Phase 180°, 540°, ..., im
allgemeinen ein ungeradzahliges Vielfaches von 180°
ist. Oberwellen, deren relative Phase 360°, 720°, ... be-
trigt, also ein geradzahliges Vielfaches von 180° ist,
miiften mit bestimmter Amplitude in der Reaktion
erscheinen. Die Grundfrequenz dieser ,,Restoszilla-
tion’* miite demnach 2v sein. Die Amplitude der Rest-
oszillation konnte dabei sehr klein sein, falls die Am-
plitudenfaktoren der Oberwellen — vom Grad der
Verzerrung abhingig — viel kleiner sind, als der Am-
plitudentaktor der Grundwelle.

Zur frequenzabhingigen Verdnderung des mittieren
Signalflusses 146t sich dagegen folgendes aussagen: Er-
folgt sie durch nichtlineare Transformationen vor der
Addition, so mifite sie, unabhingig von der relativen
Phase der beidseitigen Modulation der Reizlichtinten-
sitét, in der Pupillenreaktion voll in Erscheinung tre-
ten, da sie durch lineare Vorginge, wie die Addition,
nicht mehr riickgingig gemacht werden kann.

Werden die Signalfliisse sowohl vor wie auch nach
der Addition nichtlinear transformiert, so kénnte man
die Konsequenzen einer Addition nur dann voraus-
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sagen, wenn die Eigenschaften aller nichtlinearer Uber-
tragungsinstanzen bekannt wéren.

Diese Uberlegungen zeigen, da8 die nichtlinearen
Ubertragungseigenschaften der pupillomotorischen
Bahn bei der Untersuchung der Beziehungen zwischen
den Reaktionen auf monoculare und binoculare Reize
von entscheidender Bedeutung sind.

Frithere Untersuchungen (VArsU, 1964b) haben
gezeigt, daB die mittlere Kontraktion 4D der Pupille
wihrend der beidseitigen Modulation der Reizlicht-
intensitdt von der relativen Phase Ay der Modulation
nicht abhéngt. Allein aus diesem Befund ergibt sich,
dafB nichtlineare Transformationen der Signalfliisse
nach einer moglichen Addition nicht stattfinden
kénnen.

Es konnte dagegen den einzelnen Reaktionskurven
nicht mit Sicherheit entnommen werden, ob bei einem
relativen Phasenwinkel Ay ==180° der beidseitigen Mo-
dulation der Reizlichtintensitét mit der Frequenzy» auch
die Restoszillation mit der Frequenz 2y ibrighleibt.
Sie konnten nur in wenigen Experimenten beobachtet
werden. Die Amplitude der Restoszillation war auch
in den wenigen Fillen sehr klein. Deshalb lie sich
nicht entscheiden, ob sie nur durch spontane Verande-
rungen des Pupillendurchmessers vorgetduscht, oder
umgekehrt, in vielen Féallen von statistischen Schwan-
kungen des Pupillendurchmessers verdeckt wird. Trifft
letzteres zu, so miiBte die Restoscillation durch Mit-
telung vieler Einzelreaktionen von statistischen
Schwankungen des Pupillendurchmessers zu trennen
sein. Zu diesem Zweck wurde der in Abschnitt IT er-
wihnte Spezialrechner eingesetzt.

Der MeBvorgang entsprach der im dritten Ab-
schnitt gegebenen Beschreibung. Der Modulationsgrad
betrug etwa m =0,95. Dieser Wert reprisentiert den
durch das Reizlichtgerit erreichbaren héchstmoglichen
Modulationsgrad, da die Polarisationsfilter des Fara-
day-Modulators auch in gekreuzter Position das Licht
nicht vollsténdig aunsléschen. Mit wachsender Zahl der
superponierten Reaktionskurven hebt sich die Rest-
oscillation mit der zweifachen Modulationsfrequenz
vom Hintergrundgerdusch mehr und mehr ab. Bei-
spiele sind in den Abb. 3a—c gezeigt (Kurven 4, ge-
brochene Linien mit kleiner Amplitude), fiir zwei ver-
schiedene Modulationsfrequenzen (0,3 und 1 Hz), sowie
mit zwei verschiedenen Werten der mittleren Licht-
intensitdt B, bei» =0,3 Hz. Die Restoscillation ist bei
v=0,3 Hz verhaltnismiBig ausgeprigt, bei v =1 Hz
ist sie kaum mehr nachweisbar. Dieses Ergebnis war
zu erwarten, da bei y =1 Hz die Oberwellen durch die
TiefpaBeigenschaften des Systems (vgl. II. Abschnitt)
bereits sehr stark geddmpft werden.

Auch diese Ergebnisse unterstiitzen qualitativ dis
Hypothese, dal die in beiden Augen durch das Reiz-
licht hervorgerufenen Signalfliisse zunéchst nichtlinear
transformiert und danach addiert werden. Um diese
Hypothese auch quantitativ priifen zu kénnen, mége
gie wie folgt mathematisch formuliert werden:

Entsprechend der im zweiten Abschnitt dargestell-
ten MeBverfahren wurden, bevor die Modulation ein-
setzte, beide Augen mit Dauerlicht von der Stirke B,
bestrahlt. Die Intensitdt des Reizlichtes nach Ein-
setzen der Modulation enthielt gemiB Gl (2.1) die
Gleichkomponente B, und die zeitabhingige Kompeo-
nente B,-m-sin(@mzvt). B, 10st in beiden Retinae
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nervose Signalfliisse aus, deren Durchschnittswerte un-
mittelbar vor der Additionsstelle durch gy, (B,) und
245{B,) bezeichnet werden sollen. Dem Effekt der
Wechselkomponenten B, m -sin(2mv¢) kann man
formal durch Hinzufiigen der Terme z,(B,,m,v, )
bzw. z,(By, m, v, t) Rechnung tragen. Diese Kompo-
nenten des Signalflusses héngen neben B, auch von
dem Modulationsgrad m, von der Modulationsfrequenz
v und von der Zeit ab. Da By, m und v in jedem Versuch
als Parameter konstant gehalten wurden, sollen im
folgenden der Kiirze halber z, () und =, (¢) anstelle von
2,{ By, m, v, t) und z,( By, m, v, £) beniitzt werden. Ent-
sprechend kann man z,, und z,, anstatt x,, (B,) und
Z49(B,y) schreiben. x;(¢) und z,(¢) lassen sich ohne di-
rekten Zugriff nicht ndher bestimmen. Sie sind aber
gemilB der Hypothese bereits die Signalfliisse nach
sémtlichen nichtlinearen Ubertragungsinstanzen und
miissen deshalb verzerrte Sinusfunktionen der Zeit
sein. Thre Mittelwerte miissen von Null verschieden
sein, damit sie auch der durch die Modulation des
Reizlichtes verursachten Anderung des mittleren Pu-
pillendurchmessers 4D Rechnung tragen kénnen. Nach
der Addition ist gemiBl der Hypothese nur lineare
Ubertragung des Signalflusses, z.B. Transformation
durch TiefpaBfilter, moglich. Man kann sidmtliche
lineare Transformationen — auch einen etwaigen Pro-
portionalitdatsfaktor — symbolisch durch einen linearen
Operator ausdriicken. Er soll hier mit I bezeichnet
werden.

Aufgrund dieser Vereinbarung 148t sich der Pu-
pillendurchmesser D, vor dem Einsetzen der Modula-
tion durch folgende Gleichung darstellen:

Dy =Dy~ L2y + 4] (3.3)

D; bezeichnet hier den Durchmesser der Pupille in der
Dunkelheit. L ] bedeutet, daf der Operator L auf die
GrdBe in den eckigen Klammern einwirkt. Der Durch-
messer der Pupille nach Einsetzen der Modulation D (f)
ist entsprechend

D (t) =Dy — L[{oy 4 21 (£)} + {202 + 22 (1)} ] (3.42)

Beriicksichtigt man noch, dal lineare Operatoren dem
Gesetz der Distributivitit folgen, so 1aBt sich Gl. (3.4a)
auch in der Form

D(t) =Dy — L{wg; + %go] — L%, (1) + 2, (1)] (3.41)

schreiben. Substituiert man GI. (3.3) in GI. (3.4b), so
ergibt sich schlieflich

D(#) =Dy — L () + 2, (8)]- (3.6)

Gl. (3.5) beschreibt zwar die aufgestellte Hypothese
in mathematischer Form, ermdglicht jedoch ihre quan.-
titative Priifung nicht, da man weder z(f); und z(f),,
noch den Operator L kennt. Um dieses Ziel zu erreichen,
sei angenommen, dafl in einem weiteren Experiment
zwar beide Augen mit der mittleren Intensitdt B, be-
leuchtet, die Intensitit jedoch nur auf einer Seite mo-
duliert wird. Es wird also entweder x(f), oder z(t), zu
Null gemacht. In Analogie zu Gl. (3.5) lassen sich die
Reaktionskurven wie folgt darstellen:

D), =Dy —L{z(t)], (3.6a)
wenn die Modulation auf der einen, und
D(t)y =Dy — Lz (¢).], (3.6b)

D. Varat: Nervose Wechselwirkung in der pupillomotorischen Bahn des Menschen. T

Kybernetik

wenn die Modulation auf der anderen Seite erfolgt.
Durch Addition der Gln. (3.6a) und (3.6b) erhilt man

D), +D(8)s =2Dy — L{z(t), + = (£)a]. (3.7

Hier wurde wiederum die Distributivitat der linearen
Operatoren beriicksichtigt. Vergleicht man die Gin.
(3.5) und (3.7), so sieht man sofort, daf}

D(t) =D(t), + D(t);— D, (3.8)

igb. GL (3.8) ermdglicht nun die quantitative Unter-
suchung der aunfgestellten Hypothese, ohne die Signal-
flissse x(t);, z(f),, sowie den Operator L explizit kennen
zu miissen. GL (3.8) gilt unabhéingig davon, ob die
beiderseitige Modulation in Phase oder in Gegenphase
erfolgt. Sie besagt, daB die Summe der Reaktions-
kurven D(t); und D(t),, um D, vermindert, der Reak-
tionskurve D (f) gleich sein sollte. Simultane binoculare
Lichtreize miiiten demnach pupillomotorisch doppelt
s0 wirksam sein wie gleich starke monoculare Licht-
reize.

Zunachst wurden die noch fehlenden Reaktions.
kurven D (8); und D (t), bei Modulation in Gegenphase
gemessen. Sie sind durch die ausgezogenen Kurven
mit grofiler Amplitude I und 2 in Abb. 3a—c darge-
stellt. Thre um D, verminderten Summen zeigen je-
weils die untersten Kurven (3, ausgezogene Linien mit
kleiner Amplitude). Die Summenkurven erfiillen
Gl. (3.8) nicht, da sie stets unter den Reaktionskurven
liegen, die aus Messungen mit gleichzeitiger binocularer
Modulation der Reizlichtintensitit gewonnen wurden
(4, gestrichelte Linien mit kleiner Amplitude). Auch
die Amplitude der Restoscillation ist groBer als man
aufgrund der Gl (3.8) erwarten wiirde. Die Kurven 3
und 4 stimmen nur in ihren qualitativen Merkmalen
iberein. Zur gleichen Feststellung fithren Experimente
in denen die beidseitige Modulation des Reizlichtes in
Phase erfolgt. Entsprechende Reaktionskurven sind
ebenfalls in den Abb. 3a—c gezeigt (strichpunktierte
Linien). Die Amplitude dieser Kurven ist kleiner, als
die zweifachen Amplituden der Kurven 1 und 2 (mon-
oculare Modulation des Reizlichtes). Im Gegensatz zur
Hypothese ist die pupillomotorische Wirkung binocu-
larer Reize Ekleiner als die zweifache Wirkung eines ent-
sprechenden monocularen Reizes.

Der Beschreibung der Reaktionskurven in Abb. 3a—c
seien noch folgende Bemerkungen hinzugefigt. Sie repriisen-
tieren den mit dem Rechner ermittelten Durchschnitt von 15
bis 52 Einzelmessungen. Die individuellen Kurven weichen
picht nur in der Amplitude, sondern auch in der Phase stati-
stisch etwas voneinander ab. Deshalb erscheinen die hoch-
frequenten Komponenten der individuellen Kurven nicht mehr
in deren Mittelwert. Die gemittelten Kurven sind — verglichen
mit dem Ergebnis einer Einzelmessung — etwas gegliittot.

Der Wert von D, schwankt nicht nur von Einzelmessung
zu Einzelmessung; er ist auch fiir die gemittelten Kurven der
Abb. 3a—c von Fall zu Fall etwas verschieden. Abweichungen
bis zu 8% (0,45 mm) vom Mittelwert aller gemittelten Kurven
resultierten z.B. aus den Messungen mit B;=0,3 und v=
0,3 Hz. Fiir andere Werte der Parameter B, und » waren sie
kleiner. Um die Kurven innerhalh einer Abbildung besser ver-
gleichen zu kénnen, wurden sie auf den jeweiligen Mittelwert D,
aller gemittelten Kurven normiert aufgetragen. Diese gering-
fiigige Modifikation der MeBkurven hat keinen Einflull auf die
gezogenen Folgerungen.

Die Reaktionskurven in Abb.3a—c zeigen eine gewisse
Drift, und zwar abwirts fiir v =0,3 Hz, abwirts und danach
wieder aufwiirts fiir =1 Hz. Es ist ungewil, ob und welche
funktionelle Bedeutung dieser Drift zukommt, da sie bei den
individuellen Reaktionskurven mit gleichen Parametern mal
abwirts, mal aufwirts verlduft. Nur im Durchschnitt iiber-
wiegt — je nach Modulationsfrequenz — die eine oder andere
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Richtung. Es ist moglich, dafl die Drift psychosensorischen
Ursprungs ist. Die Versuchsperson empfindet die Modulation
vielfach als unangenehm. Eine Modulation mit der relativen
Phasenverschiebung Ay == 180° wird dabei unangenehmer emp-
funden als eine solche mit Ay == 0°. Die mit Ay ==180° gewon-
nenen Reaktionskurven weisen ebenfalls die starkere Drift auf.

Die Ergebnisse der Untersuchungen mit Licht-
reizen sinusformig modulierter Intensitét lassen sich
kurz wie folgt zusammenfassen: Sie bestétigen quali-
tativ die Hypothese, daB die in beiden Augen durch
das Reizlicht hervorgerufenen Signalfliisse zunéchst
nichtlinear transformiert und danach addiert werden.
Diese Hypothese kann aber die experimentellen Be-
funde quantitativ nicht ohne zusétzliche Annahmen
beschreiben. Welche Folgerungen sich aus dieser
Diskrepanz ergeben, wird erst im V. Abschnitt be-
sprochen.

IV. Pupillenrenktionen auf kurze Lichtblitze

Neben der Ubertragungsfunktion wird oft auch die
Impulsantwort bei der Analyse der Ubertragungs-
eigenschaften nachrichtentechnischer Einrichtungen
herangezogen. Als Impulsantwort wird das Ausgangs-
signal bezeichnet, das durch ein seh krurzes Eingangs-
signal verursacht wird. Theoretisch miifte das Ein-
gangssignal einer ,,Dirac-Funetion von der Dauer
AT =0, aber mit endlichem Zeitintegral entsprechen.
Dieser rein theoretische Fall 148¢ sich praktisch genii-
gend gut approximieren, solange A7 klein neben der
Zeitkonstanten 7 des betrachteten Systems ist. Lineare
Systeme werden auch durch ihre Impulsantwort ein-
deutig beschrieben. Dementsprechend besteht eine um-
kehrbar eindeutige Beziehung zwischen der Impuls-
antwort und der Ubertragungsfunktion eines Systems.

Es soll hier zunéchst kurz besprochen werden, wel-
che Eigenschaften die Impulsantwort des (nichtlinea-
ren) pupillomotorischen Systems besitzt, und in wel-
cher Beziehung sie zu dessen Ubertragungsfunktion
steht. Entsprechende Versuche wurden von DRrIscHEL
(1957), ALPERN et al. (1963), Bouma (1965) u.a.m.
durchgefihrt.

Wiren die Ubertragungseigenschaften der pupillo-
motorischen Bahn linear, so miifite die Reaktion der
Pupille auf kurze Lichtblitze — wegen der eindeutigen
Beziehung zwischen der Ubertragungsfunktion und der
Impulsantwort — durch die Impulsantwort eines Tief-
pabfilters dritter Ordnung gut approximiert werden.
Mit den im ITI. Abschnitt eingefiihrten Bezeichnungen
miiBte die Anderung des Pupillendurchmessers 4D, (t*)
auf einen, zur Zeit #*=0 gegebenen Lichtblitz als
Funktion der Zeit der Beziehung

ez =T
AD.,: (#* — =k .(f.,.,g?gﬁlme T R To (4.1)
genligen. k bezeichnet hierin einen Proportionalitits-
fakbor. Fithrt man hier {==#*—7 ein, so 148t sich
Gl (4.1a) zu
g L
ADi(t) == fe ‘2"13* e v t.__>_.0,
vereinfachen. Abb. 4 zeigt, daBl die experimentell er-
mittelten Daten (diskrete Symbole) trotz der nicht-
Linearen Ubertragungseigenschaften des Systems mit
der Impulsantwort eines TiefpaBfilters (ausgezogene
Kurve) gut ibereinstimmen. Die nichtlineare Uber-
tragung der Signale in der pupillomotorischen Bahn

(4.2)
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sullert sich jedoch in folgenden, aus Abb. 4 nicht er-
gichtlichen Eigenschaften der Reaktionen auf kurze
Lichtblitze:

a) Die geeignete Zeitkonstante v ist fiir die Impulsantwort
groBer als die Zeitkonstante fir die Ubertragungsfunktion.
b} Sie héngt von der Stirke des Reizes ab. ¢} Der Proportio-
nalititsfaktor k ist eine nichtlineare Funktion der Reizstarke,

Die geeignete Zeitkonstante 148t sich aus der Impulsant-
wort z.B. folgendermafien ermitteln: Aus Gl (4.2} berechnet
manden Zeitpunkt der maximalen Kontraktion fmax. Sie ergibt
sich — nach den wohlbekannten Regeln der Extremwertrech-
nung — 7w fmax =27, woraus v=rimax/2 folgt. imax 188% sich
bei einer gemessenen Impulsantwort leicht ablesen. Die Sym-
bole in Abb. 4 reprisentieren Impulsantworten, die mit Licht-
blitzen von der relativen Stirke 0,01 (Punkte); 0,1 (Kreuze)
und 1 (offene Kreise) gewonnen wurden. Die Werte von fmax
waren der Reihe nach 0,41; 0,43 und 0,52. (In der Abbildung
sind die Daten tiber /r aufgetragen. Die Normierung der Zeit-
achse wurde hier vorgenommen, um den Zeitverlauf der cin-
zelnen Reaktionskurven mit der theoretisch errechneten Im-
pulsantwort in einem Diagramm vergleichen zu kénnen. Nicht-
normierbe Impulsantworten sind in Abb. 5 zu sehen.} Diese

o0 T T T T T T T

\ o

&
™o
T

g
£

A0 () porm,
oD
o »
1 Y

P

s~
o
H

i k] H ! 1 1 1
[ H 2 3 4 5 & 7 &

Abb, 4. Ausgerogene Kurve; Impulsantword eines Tiefpaffilbers dritter Orde

nung mit der Zeitkonstanten z, Uber ¢/r aufgetragen. Die diskreten Symbole

repriisentieren die Pupillenreaktion auf monoculare Lichtblitze von der

relativen Stirke 0,01 (Punktie}, 0,1 {Kreuze) und 1 {Kreise). Die Ordinaten-

werte wurden kontinulerlich registrierten Reaktionskurven entnommen und

sowohl in der Ordinaten- wie such in der Abszissenrichfung normiert
aufgelragen

Daten zeigen, daB f=tmax/2 etwa zweirnal so groB ist als der
aus dem Amplitudenfrequenzgang errechnete Wert, und da3
der Wert von 7 mit zunehmender Reizstiirke ebenfalls zu-
nimmt. (Vgl. auch Abb. 8, sowie STarX et al., 1962. Die Daten
in den Abb. 3 und 4 wurden an der gleichen Versuchsperson
gewonnen,) Auch die fiir die Impulsantwort ermittelten Werte
von fmax stimmen mit Daten aus der Literatur gut {iberein.
So hat z.B. Drisoger (1957} an 493 Versuchspersonen bei
einer bestimmten Reizstiirke einen Durchschnittswert von
tmax = 0,4843 sec gemessen, mit einer mittleren guadratischen
Streuung von - 40,0545 sec.

Die Abhingigkeit des Proportionalititsfaktors k von der
Reizstérke wurde in jangster Zeit von ALPERN ebal. {1963)
und Bouma (1965) untersucht. ALPERN et al. stellten eine
Reziprozitht zwischen der Intensitit B; und der Dauer A7
eines Lichtblitzes fest. Bis zu einer Dauer von AT = 0,59 sec
hingt die maximale Kontraktion 4Dmax auf einen Lichtblitz
nur von der Energie des Blitzes & = B;x AT ab, nicht aber
von B; oder A4 allein. Far Blitze, die kiirzer als diese kritischs
Dauer sind, ist 4 Dmax in guter Ndherung eine lineare Funktion
des Logarithmus von ¥ bis zu einem Wert von Ee= I Troland X
sec und mit einer Steilheit von 0,42 mm fir eine zehnfache
Erhohung von E. Uber 1 Troland sec nimmt die Steilkeit der
Funktion beinahe bis zu Null ab, wiichst aber ither F=
1000 Troland sec wieder an. Die maximale Kontraktion im
Bereich der kleinsten Steilheit betrigt etwa 1,7 mm.

Experimente mit binocularen Lichtblitzen wurden
von Bakxur (1963) durchgefiihrt. In seinen Versuchen
wurde zuerst nur das eine Auge gereizt, und zwar mit
zwei aunfeinanderfolgenden, zeitlich um Afsee ver-
schobenen Lichtblitzen von A7 =0,01 sec Daner
{,,aonoculare Doppelblitze®). Variiert wurde der Zeit-
abstand A¢ zwischen den beiden Lichtblitzen im Be-
reich 04451 sec. Gemessen wurde die maximale
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Kontraktion 4Dysx der Pupille auf diese Doppelreize.
Die gewonnenen Daten wurden mit theoretischen Wer-
ten verglichen, die unter der Voraussetzung der Linea-
ritdt des Systems und in Kenntnis des Zeitabstandes A¢
aus der Impulsantwort auf einen einzelnen Lichtblitz
errechnet wurden. Die so berechneten und die gemes-
senen Werte von AD;.x weichen sehr stark vonein-
ander ab: Die gemessenen Reaktionen sind wesentlich
kleiner als die vorausberechneten. Dieses Ergebnis be-
sagt zundchst nur, daB die maximale Kontraktion
keine lineare Funktion der Reizstéirke ist, und es gibt
Auskunft dariiber, in welcher Weise die Nichtlinearitit
die Reaktion bei verschiedenen zeitlichen Reizabstén-
den beeinflufit.

Im zweiten Experiment wurde nun mit dem ersten
Lichtblitz das eine, mit dem zweiten jedoch das andere
Auge gereizt (,,binoculare Doppelblitze*). Das Ergeb-
nis dieses zweiten Experiments weicht nur unwesent-
lich von dem des ersten ab. BARKER hat deshalb den
SchluB gezogen, daB ,,der nichtlineare Teil des Systems
iiberwiegend hinter dem Teil liegt, in dem die Kombina-
tion der von beiden Augen ausgehenden Signale er-
folgt*‘. Er fithrt weiterhin aus, daf vor der Kombina-
tion der Signale demnach nur nichtlineare Transfor-
mationen von untergeordneter Bedeutung stattfinden,
die fir kleine Abweichungen zwischen den Reaktionen
auf monoculare bzw. binoculare Doppelblitze verant-
wortlich gemacht werden kdnnen.

Diese Folgerung widerspricht der Feststellung, zu
der die im vorigen Abschnitt besprochenen Experi-
mente gefithrt haben. Es 1iBt sich aber zeigen, dal}
Baxgrs Befund nur unter bestimmten Voraussetzun-
gen der im IIT. Abschnitt aufgestellten Hypothese
widerspricht., s war jedoch experimentell nicht ge-
prift worden, ob diese Voraussetzungen erfiillt waren.
Um das nachzuweisen, sollen auch hier wie im I11. Ab-
schnitt die durchschnittlichen Signalfliisse vor der Ad-
dition mit z, () und z,(¢) bezeichnet werden. Die Sig-
nalfliisse vor der nichtlinearen Transformation seien
dagegen mit v, (1) und v,(f) bezeichnet. (Ist bereits das
erste vom Reizlicht ausgeloste Ereignis in den Recep-
toren ein nichtlinearer Vorgang, so beschreiben w, (¢)
und v, (t) die Lichtblitze). Die nichtlineare Transforma-
tion der Signalfliisse wird symbolisch durch den nicht-
linearen Operator N beriicksichtigt, so daB zwischen
den Signalfliissen =, (t) bzw. z,(t) und den Signalfliissen
v,(f) bzw. v,(f) die Beziehungen = (f)=N[v (})];
25 (t) = N[vy(t)] bestehen. Wird mit dem ersten Blitz
das eine, mit dem zweiten Blitz A¢ sec spiter das an-
dere Auge gereizt, so ist fiir die Pupillenreaktion laut
Hypothese die Summe

2y {t) + @ (t— A8) =N[v (] + N v, (t —41)] (4.3)

mafgebend, und zwar mit der Nebenbedingung, daf3
v, (£) und v, (t — A ) fiir negative Argumente null seien.
Wird aber mit beiden Blitzen ein und dasselbe Auge
gereizt, so werden zunéchst die Signalflisse », () und
v, (¢ — At) superponiert, da sie entsprechend ihrer De-
finition nur durch lineare Ubertragungsinstanzen wei-
tergeleitet werden. Fiir die Pupillenreaktion ist deshalb
der Signalflufl

23 (t) = No (t) -+, (t — A1)] (4.4)

mafBgebend. Auch hier gilt die Nebenbedingung, daBl
v, (£} und »,(#) fiir negative Argumente verschwinden.
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AuBerdem ist vy (t — At} =wv;( —A¢), wenn die Licht-
blitze gleich stark sind. Um Baxzrs Befund, dafl ndm-
lich monoculare und binoculare Doppelblitze bei der
Auslosung der Pupillenreaktion gleichwertig sind,
durch die hier aufgestellte Hypothese beschreiben zu
kénnen, miilte 23(f) =, () + x,(f — 4¢), d.h.

Nlvy () +o,(t—A)] =N[v, ()] +Nvy (¢ — 48] (4.5)

sein. Obwohl nichtlineare Operatoren dem Gesetz der
Distributivitdt nicht folgen?, ist diese Bedingung er-
fulls, wenn die Zeitspanne A¢ zwischen den Licht-
blitzen grofer ist als die Dauer des Signalflusses », ():
Ist der SignalfluB »,(f) bereits abgeklungen, wenn
v, {t — A¢) durch den zweiten Lichtblitz ausgelost wird,
so werden v, (f) und v, (f —A¢) in der nichtlinearen
Ubertragungsinstanz als zwei unabhingige Signale
transformiert. Wie lange »,(f) andauert hingt davon
ab, ob die Tragheitseigenschaften der Pupillenreaktion
durch trige Instanzen vor oder nach der nichtlinearen
Transformation bestimmt werden. Diese Uberlegung
zeigt, daB nicht nur die Frage, ob die mnichtlineare
Transformation vor oder nach der Wechselwirkung
stattfindet, sondern auch die Frage, ob sie vor oder
nach der trigen Ubertragung erfolgt, eine wichtige
Rolle fiir die SchluBfolgerungen aus experimentell ge-
wonnenen Daten spielt. Die Tatsache, dafl die Reak-
tionen auf Lichtblitze unabhiingig von der Reizstirke
durch die Impulsantwort eines Tiefpafifilters dritter
Ordnung gut approximiert werden (vgl. Abb.4),
spricht dafiir, da} die trigen Instanzen nach der nicht-
linearen Transformation auf den Signalflu} einwirken.
Wie schnell die von einem kurzen Lichtblitz ausgeloste
Erregung vor der nichtlinearen Transformation ab-
klingt, 148t sich anhand psychophysikalischer Experi-
mente abschéitzen. Es ist bekannt, daB Flimmerlicht
bis zu Frequenzen iiber 50 Blitze/sec wahrgenommen
werden kann. Bei Lichtreizen sinusférmig modulierter
Intensitdt wird die Amplitude der periodischen Pu-
pillenreaktion dagegen bereits bei 5 Hz unmeBbar klein
{vgl. III. Abschnitt). Folglich mufl die Retina etwa
zehnmal schneller reagieren, als die Pupille. KzLry
(1961) hat fiir die an der visuellen Wahrnehmung be-
teiligten trigen Ubertragungsinstanzen eine Zeitkon-
stante von 12,3 msec ermittelt. Demnach diirfte die
durch Lichtblitze ausgeléste retinale Erregung nach
einigen zehn msec abgeklungen sein. Besitzen die Ele-
mente der Retina differenzierende Eigenschaften, wie
es vielfach der Fall zu sein scheint, so diirfte dieses
sogar auch fiir relativ lange Lichtblitze zutreffen.

Infolge dieser Moglichkeiten sind fiir BAxERs
SchluBfolgerung nur diejenigen Experimente von Be-
deutung, in denen Af Null war oder in der Gréflen-
ordnung von einigen zehn msee lag. Er hatte in seinen
Experimenten nur bei relativ starken Reizen festge-
stellt, daB monoculare und binoculare Lichtblitze auch
mit A¢ =0 gleiche Reaktionen verursachen. Folglich
war nicht auszuschlieBen, daB seine Ergebnisse nur
einen Grenzfall reprisentieren und sich in groBeren
Bereichen der Reizstiirke nicht bestétigen lassen. Des-
halb wurden Experimente durchgefithrt, um die pu-
pillomotorische Wirksamkeit monocularer und simul-
taner binocularer Lichtblitze miteinander zu ver-
gleichen.

2 Dies it sich z. B. mit Hilfe der Logarithmierung leicht

demonstrieren: Es ist log (v, +v,) % log », +log v,, da die Be-
ziehung log v, + log v, ==log (v, »,) besteht.
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Die Dauer der Lichtblitze AT diente als Parameter
(3 Werte), wihrend die Intensitidt B; iiber grofere Be-
reiche in feineren Stufen variiert wurde.
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Abb. 5 a—c. Impulsantwort der Pupille auf monoculare (obere Kurven der

Kurvenpaare) bzw. auf binoculare Lichtblitze (untere Kurven der Kurven-

paare). Die Dauer der Lichtblitze betrug von a nach ¢ 47=0,5; 0,2 und

0,02 sec. Die relative Intensitiit des Reizlichtes war in allen drei Fillen
von oben nach unten 0,01; 0,1 und 1
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Abb. 5a—c zeigt den Verlauf der Impulsantwort
auf monoculare (obere Kurven der Kurvenpaare) und
auf simultane binoculare Lichtblitze (untere Kurven der
Kurvenpaare). Die Dauer der Blitze AT betrug von
a pach b der Reihe nach 0,5; 0,2 und 0,02 sec. Die
Intensitit B; wurde von oben nach unten jeweils um
einen Faktor 10 erhoht.

Auf folgende Eigenschaften der Reaktionskurven
sei besonders hingewiesen: Die ,,monocularen® bzw.
,,binocularen‘‘ Reaktionskurven unterscheiden sich in
ihren Zeitverldufen. Am deutlichsten zeigt die Lage der
maximalen Kontraktion entlang der Zeitachse diesen
Unterschied ; bei binocularer Reizung erfolgt die maxi-
male Kontraktion (im Zeitpunkt fy,x 1) deutlich spéter
als bei monocularer Reizung (im Zeitpunkt fmaxm).
Aber auch fiir monoculare Blitze verschiebt sich e m
mit zunehmender Reaktionsstirke zu groBeren Werten

ADmay fmm]—>
5 B

P
o

f]
w
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Abb. 6. Die maximale Kontraktion der Pupille 4D ax wihrend der Impuls
antwort auf monoculare (Punkte) bzw. auf simultane binoculare Lichtblitze
(Kreise) von der Dauer AT sec als Funktion des Logarithmus der Licht-
intensitéit log,, B; (in relativen Einheiten). 47T betrug von links nach rechts
der Reihe nach 0,5; 0,2 und 0,02 sec. Die Kurvenpaare mit 47=0,2 und
0,5 sec wurden wegen der besseren Ubersichtlichkeit um eine bzw. um zwei
logarithmische Einheiten nach links entlang der log,, B;-Achse verschoben,
Die gestrichelten Kurven repriisentieren ebenfalls die Reaktionskurven auf
monoculare Lichtblitze, jedoch um 0,3 logarithmische Einheiten zu kleineren
B;~Werten verschoben

auf der Zeitachse. Der Unterschied in der maximalen
Kontraktion ist relativ — in einigen Féllen sogar ab-
solut — um so Kkleiner, je stirker die Reaktion ist.

In Abb. 6 ist die maximale Kontraktion 4D,y der
Pupille wihrend der Impulsantwort auf monoculare
(Punkte) bzw. binoculare Lichtblitze (Kreise) als Funk-
tion des dekadischen Logarithmus der Intensitat
log,e B; in relativen Einheiten aufgetragen. Parameter
der Kurvenpaare ist auch hier die Dauer AT der Licht-
blitze. AT betragt, wie bei Abb. 5, von links nach
rechts 0,5; 0,2 und 0,02 sec. Die Kurven mit AT =
0,5 sec wurden entlang der log;,B;-Achse um zwei, die
mit AT =0,2 sec um eine logarithmische Einheit der
besseren Ubersichtlichkeit halber nach links verscho-
ben. Die groBten Werte von ADy,x wurden in allen
drei Féllen bei der gleichen groftmoglichen Intensitit
gewonnen. Dyax , hiingt im untersuchten Intensitéts-
bereich etwa linear vom Logarithmus der relativen
Reizstirke log B; ab. Bei Verdoppelung der Reizlicht-
intensitit (,,monoculare Doppelblitze” mit A¢=0)
wiirden sich diese Reaktionskurven um log,, 2 =0,3
logarithmische Einheiten nach links entlang der log B;-
Achse verschieben (gestrichelt gezeichnete Linien).
Diese gestrichelt gezeichneten Linien miifiten mit den
ADpexp-Kurven iibereinstimmen, wenn Baxers Be-
fund sich im gesamten untersuchten Intensitétsbereich
bestatigen lieBe. Die 4 Dpaxp-Kurven liegen aber (vom
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Bereich sehr schwacher Reaktionen abgesehen) ein-
deutig iiber den gestrichelten Linien. Dieses Ergebnis
zeigt, dall Bakurs SchluBfolgerung nicht zwingend ist.
Dadurch ist aber auch der Widerspruch zwischen der
Bakerschen SchluBfolgerung und der im ITI. Abschnitt
aunfgestellten Hypothese aufgelost. Die in Abb. 6 dar-
gestellten Resultate zeigen ebenfalls die im II. Ab-
schnitt festgestellte Abweichung zwischen der quanti-
tativen Aussage der aufgestellten Hypothese und der
MeBergebnisse: Auch die pupillomotorische Wirkung
simultaner binocularer Lichtblitze ist geringer als die
zweifache Wirkung entsprechender monocularer Blitze.

Das kreisformige Reizlichtfeld erschien der Versuchsperson
in BAkERs Experimenten unter einem Sehwinkel von 30°, in
den hier besprochenen Versuchen dagegen unter einem Seh-
winkel von nur 8°. Man kann daher einwenden, dafl den unter-

schiedlichen Ergebnissen die ungleiche Ausdehnung der Reiz-
lichtfelder zugrunde liegt. Es wurde deshalb untersucht ob die
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Abb. 7. Die maximale Kontraktion der Pupille ADpaxwithrend der Impuls-
antwort auf monocunlare (Punkte) bzw. auf binoculare Lichtblitze (Kreise)
von der Dauer A7 =0,5sec als Funktion des Logarithmus der relativen
Lichtintensitit log,, B; bel unterschiedlichen rdumlichen Anordnungen der
Reizlichtfelder. Das mittlere und das linke Kurvenpaar wurden der besseren
Ubersichtlichkeit wegen um eine bzw. um zwei logarithmische Einheiten
nach links entlang der log,, Bi;-Achse verschoben. Die Krouze bzw. die
Kreise zeigen den Fizationspunkt bzw. die Reizlichtfelder und zwar so
wie sie im Experiment von der Versuchsperson gesehen wurden

Ausdehnung und die Lage der direkt beleuchteten retinalen
Gebiete die Versuchsergebnisse beeinfluBt. Die Resultate dieser
Versuche sind in Abb, 7 gezeigt.

Die zu Abb. 6 gegebene Beschreibung ist auch fir Abb. 7
zutreffend. Die Abweichung besteht darin, daB in Abb. 7 nicht
die Dauer A7 der Lichtblitze sondern die Konfiguration der
Reizlichtfelder fiir die einzelnen Kurvenpaare verschieden ist.
Die Einschaltbilder zeigen die Reizlichtfelder (groBle Kreise)
und die Fixationspunkte ( X ) so, wie sie von der VP binocular
gesehen wurden. (Die Winkelausdehnung der kreisférmigen
Reizlichtfelder betrug in diesen Versuchen 2,5°.) Die Reiz-
situation war von links nach rechts:

1. Reizung homologer zentraler Gebiete beider Retinae.

2. Reizung parafovealer homologer Gebiete beider Retinae.

3. Reizung parafovealer nichthomologer QGebiete beider
Retinae.

In den Féllen 2. und 3. betrug der Winkelabstand zwischen
dem Fixationspunkt und den Zentren der Reizlichtfelder 3,25°.
Die Dauer der Lichtblitze A7 betrug stets 0,5 sec.

Der Unterschied zwischen den drei Kurvenpaaren in Abb. 7,
aber auch zwischen denen in den Abb. 6 und 7 ist nicht signi-
fikant. Es wire jedoch voreilig, aus diesem Befund den end-
gitltigen SchluB zu ziehen, dafl die Ausdehnung und Lage der
gereizten retinalen Gebiete ohne jeglichen EinfluB auf die
Bezichungen zwischen den Reaktionen auf monoculare und
binoculare Lichtreize seien. Mehrere Autoren (s. z.B. ALPERN
und Camrrrrr, 1962; Bousa, 1965) haben gezeigt, daBl durch
die Augenmedien gestreutes Licht zu indirekter Bestrahlung
der Retina fithrt. Diese indirekte Bestrahlung trégt zur Pu-
pillenreaktion wesentlich bei. Thr Effekt kann unter Umstinden
den der direkten Beleuchtung iiberwiegen. Es kann nicht aus-
geschlossen werden, daB auch in den Versuchen zu Abb. 7 das
Streulicht die griflere Rolle gespielt hat, so daB stets die
gleichen, homologen Gebiete beider Retinae im wesentlichen
zur Reaktion beitrugen. Um den Effekt des Streulichtes zu
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unterdriicken, sind aufwendige reiztechnische Vorkehrungen
notwendig. Die endgiiltige Antwort auf diese Frage mu8 spi-
teren Untersuchungen vorbehalten bleiben.

V. Zusammenfassung und Diskussion

Alg Ziel der vorliegenden Untersuchungen wurde zu
Anfang die Beantwortung der Frage bezeichnet, wie
die durch simultane binoculare Lichtreize in beiden
Retinae ausgelosten nervosen Signale miteinander in
Wechselwirkung treten. Verschiedene hier angestellte
Uberlegungen lassen erkennen, daB diese Frage durch
Vergleich der Reaktionen auf monoculare und binocu-
lare Reize nur dann zu beantworten ist, wenn man
gleichzeitig auch Kenntnisse iiber die Reihenfolge der
nervésen Vorginge wahrend der Signaliibertragung in
der pupillomotorischen Bahn besitzt.

Jeder, aus experimentell gewonnenen Ergebnissen
gezogene SchluBl hingt entscheidend davon ab, ob die
nichtlineare Transformation vor oder nach der Wech-
selwirkung stattfindet, und ob die trigen Ubertra-
gungsinstanzen vor oder nach der nichtlinearen Trans-
formation auf die Signalfliisse einwirken. Hier standen
sich zwei einander widersprechende Ansichten gegen-
iiber. BAKER (1963) zog aufgrund von Doppelimpuls-
Experimenten den Schluf}, dafi die mafgebenden nicht-
linearen Transformationen erst nach der Kombination
der von beiden Augen ausgehenden Signale stattfinden
kénnen. Aus Experimenten mit binocularen Licht-
reizen sinusférmig modulierter Intensitdt wurde da-
gegen gefolgert, daBl die Signalfliisse erst nichtlinear
transformiert, und danach addiert werden (VamJa¥,
1964b). Diese Hypothese ermoglichte eine testbare
Voraussage, die durch Experimente qualitativ besté-
tigt werden konnte (II1. Abschnitt). Es wurde auBer-
dem gezeigt, daB die von BakERr aufgestellte Forderung
nicht zwingend ist (IV. Abschnitt). Da sie auBerdem
den im ITI. Abschnitt dargestellten Resultaten wider-
spricht, muB sie als unzutreffend angesehen werden.

Die im III. und IV. Abschnitt besprochenen Ex-
perimente hatten itbereinstimmend gezeigh, daB die
qualitativ bestdtigte Hypothese nicht ausreicht, um
die gewonnenen Ergebnisse auch quantitativ zu be.
schreiben. Ohne weitere Annahmen kann sie dem Be-
fund nicht Rechnung tragen, daf} die pupillomotorische
Wirksamkeit simultaner binocularer Reize geringer ist
als die zweifache Wirkung entsprechender monocularer
Reize.

Dieser Mangel der Hypothese kénnte formal durch
das Postulat einer gewogenen Addition behoben wer-
den. Entsprechend dieser Annahme wiirden die Signal-
flitsse 2, () und 2, () mit den Gewichtsfaktoren w; und
w,, multipliziert zur Summe beitragen, so daBl die Glei-
chung

D (t) = Dy— L[, 2, (t) -+ 2 (1)] (5.1)

anstelle der Gl. (3.5) treten wiirde. Entsprechend wire
die neue Form der Gl. (3.8):

D(t) —w, D(t), +w, D (t),— Do (5.2)

Die Kurven 5 in den Abb. 3a—c¢ wurden mit Hilfe
der Gl. (5.2) anstelle der Gl. (3.8) errechnet. Sie stim-
men mit den Kurven 4 {gestrichelt gezeichnet) inner.
halb der MeBgenauigkeit recht gut iiberein. Gl. (3.8)
ergab die Kurven 3, die von den Kurven 4 erheblich
abweichen. Es hat sich jedoch gezeigt, daB den Ge-
wichtsfaktoren w, und w, je nach mittlerer Beleuch-
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tungsstirke B, und Modulationsfrequenz v verschie-
dene Werte zugeschrieben werden miissen : wy sy =
0,8 fir B,=0,3 {in relativen Einheiten), » ==0,3 Hz,
aber wy =w, =0,56 fir By==1, =03 Hz, und w, =
wy =0,55 fir B, =03, » =1 Hz,

Zu ghnlichen Ergebnissen gelangt man auch aunf-
grand der in Abb. 6 und 7 aufgefiihrten Daten. Die

Gewichtafaktoren w, und wy, miifiten aunch fir Impuls.-

reize je nach Reizstirke unterschiedlich gewihlt wer-
den. Konstante Gewichtafaktoren wiirden fir binocw-
are Reize Reaktionskurven voraussagen, die den mib
monceularen Relzen gewounenen ReakBionskurven
proportional wiren, Die Kurvenin Abb. 8 und 7 wider-
sprechen dieser Voraussage.

Eine weitere Unzulinglichkeit der durch dis Hin-
Hihrung von Gewichtsfaktoren erweiterten Hypothese
weigh sich, wenn man den zeitlichen Verlauf der Reak-
tionskurven untersucht. Wire es maéglich, die Reak-
tionen auf binoculare Relze durch gewogene Addition
der Reaktionen auf entsprechende monoculare Reize
abzuleiten, so miifiten auch die Kurven der einvelnen
Kurvenpaare in Abb. B einander proportional und die
Zeitspanne e zwischen Reaktionsbeginn und maxi-
maler Kontraktion bal monoculaven Reizen (fpec ) dor
entsprechenden Zeitspanne bel binoculsren Relzen
{inex,p} omander gleich sein, Abb. 5 zeigh aber, dall
tmaxy in der Regel grofler als fi,m ist. Die Difforens
zwischen fpaxm U0 fnuxy 186 nicht zu groB, aber stets
7w beobachten. Das zeigen die Kurven in Abb. 8. Die
experimentell ermittelten Werte von fmpsm tnd fmaxs
sind dort fir die drei Werte der Impulsdaver A7 als
getrennte Kurvenpaare fiber ADyaym aufgetragen.

AT betragt auch dort von links nach rechts 0.5;
0,2 und 0,02 sec. Das linke und das mittlere Kurven-
paar wurden auch hier wegen der besseren Ubersicht-
lichkeit entlang der ADpuge-Achse nach links ver-
schoben. (Der Nullpunkt fiir das mitilere und fiir das
rechte Kurvenpaar liegt bel den verlingerten Teil-
strichen.} Die Punkte xeprisenticren den Dureh-
sehnittewert von fpuenm in den Bereichen 0,2 mm <
ADpax = 0,4 mm; 0,4 om S A Do < 0,8 mm ; gsw.
8ie sind jeweils iiber dem Mittelwert der Bereichs-
grenzen 0,3 mm, 0,5 mm usw. eingezeichnet. Die Kreise
reprisentieren die in gleicher Weise gewonnenen Werte
VON bpaxp. Sowohl fnaxem Wie auch dpaxp sind fir
AT ==0,2 und 0,02 sec in guter Niherung lineare Funk-
tionen von ADmaxm- {Die eingezeichneten Geraden
wurden nach Augenmal an die MeBpunkte angepaBt.
Die in Klammern gesetzten Punkte und Kreise stellen
den Mittelwert von jeweils nur drei oder weniger Ein-
zelwerten dar. Sie sind deshalb nicht signifikant.) Far
AT =05 sec kann eine lineare Abhéngigkeit nur be-
reichsweise festgestellt worden. Zu diesen Kurven sef
jedoch folgendes bemerkt: In diesem Fall strenen die
Binzelwerte um den Mittelwerten viel stirker als bet
den anderen Kurvenpaaren. Tie eingezeichneten MeB-
punkte sind deshalb weniger gesichert, als fiir A7 == 0,2
und 0,02 sec. Fiir AT =0,5 sec kann aber auch in der
Tat eine andere GesetzmiBigkeit zwischen fmax b s fmax,m
und ADpay ;m bestehen als fiir kitrzere Lichiblitze. Die
langen Blitze stellen wahrscheinlich keine annehmbar
gute Approximation eines echten Eingangsimpulses
fiir das vorlisgends System dar, sondern eher sinen
Ubergang zwischen oinem Tmpuls- und Stufencingang.
Die Stérke der Reskiion kanm dabei, wie Arrerw
{1963} fostgestellt hab, trotzdem nur vom Produkd
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B x AT abhingen (vgl. Abschnitt III). Gemeinsam ist
allen drei Kurvenpaaren, daB L. sbets groBer als
taxm 186

Die Aunshme der gewogenen Addition fithrt also
in dieser Beziehung zu unzutreffenden Resultaten, es
sei denm, man nirmt an, die Gewichisfaktoren seien
nicht nur Funktionen der Reizstirke, sondern auch
der Zeit,

Solange man keine annehmbaren CGriinde fir das
Auftreten von Gewichisfakioren bei binocularer Rei-
zung findet, sagt diese Hypothese iher den Wechsel-
wirkungsmechanismus zwischen den von beiden Re-
Hinae ausgehenden Signalfiiissen nichis aus. Da die zur
formellen Beschreibung der Ergebnisse bendtigten Ge-
wichisfakloren stets kleiner als eing ansunchmen sind,
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Abb, 8, Dle Zolispanne fmay zwischen dem Beglun der Pupillenveakiton

und der maxtmalen Eontraktion suf monoculare (s ., Punkte) baw, auf

binooulare (fmax,b. Kreise) Lichtblitze als Funktion der maximalen Kon~

trakbion APmax auf monoculare Lichibitize. Parameter dey Kurvenpasre

ist die Daver AT der Lichtblitze. Dis Symbole in Xlaremern reprisentioron

Mittelwerbe weniger (1 --3) Binzelmessungen. 8le kbnuen nicht ale signitikant
sngesehon werden

und zwar wm so kleiner, je stirker der Reis ish, schion
o8 oine vielversprechende Annabme zZu sein, dafl die
Bignaliliisse sich vor der Addition gegenseitig inhi-
bieren. Es wurde eine Relhe moglicher Inhibitions-
mechanismen daranfhin untersucht ob und unter wel-
chen zusétslichen Annahmen sie die Bezichungen zwi-
schen den Reaktionen suf monoculare und binoculare
Reize auch gnantitativ beschreiben kénnten. In einer
zweiten Mitteilung wird gezeigt, dafl dies moglich ist.
Es 18t sich eine Funktionsstruktur aufstellen, die mit
Hilfe von charakteristischen Konstanten anstelle von
reizabhingigen Parvametern den gestellten Forderun-
gen genfigh.
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Summary. Comparison of the human pupillary responses
to monocular and simultaneous binocular stimuli indicates that
the signals evoked in both eyes by binocular stimulation first
inhibit each other and then combine by addition. In this paper
several possible inhibitory mechanisms are considered and a
functional model is proposed which involves a shunting type
non-recurrent lateral inhibition. Although the site of inhibitory
interaction is not specified by the model, certain assumptions
are made regarding the succession of neural events along the
pupillomotor pathway. The postulated succession of trans-
mitting stages is: nonlinear transformation, first order low-
pass filter with time constant characteristic for the pupillary
response, lateral inhibition, addition and second order low-
pass filter with the same time constant as before. Besides
predicting the experimental data this functional model resolves
certain contradictions in the conclusions of different auntors
regarding the succession of nonlinear transformation and signal
combination in the human pupillary system.

1. Einleitung

In einer ersten Mitteilung wurde die pupillomotori-
sche Wirksamkeit simultaner binocularer Lichtreize
besprochen. Experimente mit Lichtreizen sinusformig
modulierter Intensitdt lieBen darauf schlieBen, daB die
in beiden Retinae hervorgerufenen Signale wihrend
der Ubertragung entlang der pupillomotorischen Bahn
zuerst nichtlinear transformiert und danach zueinander
addiert werden. Aufgrund dieser Vorstellung miifiten
simultane binoculare Lichtreize zweimal so starke Re-
aktionen verursachen, wie gleich starke monoculare
Lichtreize. Diese Voraussage liel sich experimentell
jedoch nicht bestitigen. Sowohl die Reaktionen auf
Lichtreize sinusformig modulierter Intensitit wie auch
die Reaktionen auf kurze Lichtblitze haben iiberein-
stimmend gezeigt, dafl die pupillomotorische Wirksam-
keit binocularer Lichtreize geringer ist als die zweifache
Wirkung entsprechender monocularer Reize. Im Prin-
zip lieBe sich dieser Befund durch die Annahme er-
kliren, daB die von beiden Retinae ausgehenden Si-
gnalflisse sich vor der Addition gegenseitig inhibieren.
Deshalb soll untersucht werden, ob Inhibitionsmecha-
nismen, die bereits im Nervensystem nachgewiesen
bzw. als mogliche Vorgénge vorgeschlagen wurden, sich

anch auf das vorliegende Problem erfolgreich anwen-
den lassen.

Am bekanntesten ist die von HARTLINE und Rav-
LIFF im optischen Nerv des Peilschwanzkrebses Limu-
lus entdeckte lineare laterale nerviose Inhibition (s. z. B.
HarTLINE et al., 1961 ; RaTLIFF, 1966), deren theoreti-
sche Aspekte unter anderen von REICHARDT (1962),
Varyt (1965) und Forman (1965) untersucht wurden.
Vor kurzem ist von FurmMax (1965) auch ein multipli-
kativer Inhibitionsmechanismus mathematisch behan-
delt worden. Diese Art der Inhibition, die auch ,,shunt-
ing inhibition” genannt wird, kdme zustande, wenn
ein Teil des dureh erregende Synapsen an einem Neuron
hervorgerufenen Depolarisationsstromes durch Ernied-
rigung des Membranwiderstandes in nicht erregbaren
Gebieten der Zelie abgeleitet wiirde (vgl. auch IV. Ab-
schnitt). Ein solcher Vorgang erscheint physiologisch
nicht unplausibel, obwohl er direkt noch nicht nach-
gewiesen wurde.

Der Ursprung des inhibierenden Signals ist ein wei-
terer Aspekt inhibitorischer Wechselwirkungen. Wer-
den die inhibierenden Signale in einer Nervenbahn von
Zentren ausgesandt, die dem Ort, an dem Inhibition
stattfindet, vorgeschaltet sind, so wird der Vorgang
»hon-recurrent’ oder Vorwértsinhibition genannt.
Werden sie jedoch vom Ausgang der Neuronen, an
denen die Inhibition stattfindet, oder von nachge-
schalteten Zentren zuriickgefiihrt, so spricht man von
,,recurrent‘‘ oder Riickwirtsinhibition. Auf wesentliche
Unterschiede zwischen diesen beiden Arten von Inhibi-
tionsmechanismen wurde mehrfach hingewiesen (Var-
JU, 1965; FurMAN, 1965 u.a.m.). Beide Moglichkeiten
sollen im vorliegenden Fall in Betracht gezogen werden.

In den bisher durchgefiihrten Experimenten konnte
nur die integrierte Aktivitit einer groBeren Anzahl
paralleler Nervenfasern erfalit werden, nicht aber die
Erregung einzelner Nervenfasern. Alle pupillomotori-
schen Fasern, die z.B. aus dem linken Auge zur homo-
lateralen pritectalen Area fithren, miissen deshalb als
ein einziger Informationskanal aufgefafit werden, in



