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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. 

I. Einleitung 
Der Liehtreflex der Irismuskulatur im Wirbeltier- 

auge ist ein klassisches Beispiel selbstt~tiger biologi- 
scher Regelung. Mit zunehmender Umwelthelligkeit 
kontrahiert sich der Musculus sphincter pupillae und 
verkleinert die Pupille. Dadureh wird die retinale Be- 
leuehtungsst~rke reduziert. Bei niederen Vertebraten, 
wie z.B. bei vielen Amphibien, erfolgt die Kontraktion 
auch dann, wenn die Iris und nieht die Netzhaut vom 
Lieht bestrahlt wird (•bersicht und ausfiihrliches Lite- 
raturverzeichnis linden sich bei v. CAMPE~HAUSEN, 
1963). Das Irisgewebe hSherer Wirbeltiere ist dagegen 
offenbar nieht liehtempfindlieh; ffir die lichtabh~Lngi- 
gen Reaktionen der Pupille dieser Organismen ist allein 
die retinale Beleuchtungsst~rke maBgebend. Der Kon- 
traktionszustand der Irismuskulatur wird durch ner- 
vSse Signale gesteuert, die entlang der pupfllomotori- 
schen Bahn yon der Netzhaut fiber das Mittelhirn zu 
der Iris gelangen. 

Abb. 1 zeigt die nervSsen Verbindungen und Zen- 
tren, die nach unserer heutigen Kenntnis am Pupillen- 
reflex des Menschen beteiligt shad. Die yon der Retina 
ausgehenden pupillomotorischen Fasern (stark gezeieh- 
net) kreuzen partiell im optischen Chiasma (15), ver- 
lassen den optisehen Trakt (3) kurz vor dem Corpus 
genieulatum laterale (12) und enden an Neuronen in 
der pr~tectalen Area (d). Die Axone der pr~tectalen 
Neurone ffihren naeh einer zweiten partiellen Kreuzung 
zum pupillomotorischen Zentrum, dem Edinger-West- 
phal Nucleus (5) im Mittelhirn. Parasympathische Fa- 
sern vom Edinger-Westphal Nucleus innervieren fiber 
das Ganglion ciliare (6) die SehlieBmuskulatur (Mus- 

eulus sphincter pupfllae) der Iris. Der Edinger-West- 
phal Nucleus steht such unter dem EinfluB weiterer 
Gebiete des zentralen und autonomen Nervensystems. 
Die Iris wird auBerdem such direkt vom Sympathicus 

/0 
Abb. 1. Schematisehe Darstellung der an der Pupillenreaktion beteiligten 
Nervenbahuen und Zentren. 1 Netzhaut; 2 optischcr Nerv; 3 optischer 
Trakt; 4 prlLtectale Area; 5 pupillomotortsches Zentrum (Edinger-Westphal- 
Nucleus); 6 Ganglion citiare; 7 Iris; 8 Area 8 dcr Hinrinde; 9 Kerne im 
Thalamus and Hypothalamus; 10 nervSse Verbindung zum tUlckenmark 
(Budges Zentrum); 11 Halssympathicus; 12 Corpus geniculatum laterale; 

13 Sehstrahlung; 14 prinn~re Schrinde; 15 optisches Chiasma (nach 
L0WV.lqSTEIN, 1955; verRndert) 

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 versehiedenartiger Einflfisse, 
wie z.B. sensorische und sensible Reize (Schall, 
Schmerz), auf die Wirkung yon Pharmaka,  sowie auf 
psychisehe Vorg~nge (s. BII~G und FI~A~C~SCI~ETTI, 
1931 ; HESS, 1965). Im allgemeinen beeinfluBt jede An- 
derung der vegetativen Tonuslage such die GrSBe und 
die Lichtreaktion der Pupille. Deshalb spielt die Pu- 
pillometrie eine wichtige Rolle in der klinisehen Dia- 
gnostik. Die Reaktionen der Pupille auf psychische 
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Vorgange werden neuerdings sogar yon Werbepsyeho- 
logen ausgenfitzt, um die Wirkung von Reklamebildern 
auf den Betrachter objektiv zu erfassen. 

Die vorliegende Arbeit befa8t sich mit Lichtreak- 
tionen der Pupille beim Menschen. Die durch kontrol- 
lierte Lichtreize ausgelSsten Pupillenreaktionen sind 
innerhalb bestimmter Fehlergrenzen gut reproduzier- 
bar, wenn andere pupillomotorisch wirksame Einflfisse 
nach MSglichkeit konstant gehalten werden. Durch 
Messung der J~nderungen des Pupillendurehmessers 
(bzw. der Pupillenflaehe) als Funktion der retinalen 
Beleuchtungsstarke lassen sieh somit Reiz-Reaktions- 
Beziehungen am pupillomotorisehen System quanti- 
tativ analysieren. Aus solchen Daten kann man Rfick- 
sehliisse auf die Arbeitsweise der beteiligten nervSsen 
Instanzen ziehen. 

Die Ergebnisse derartiger Untersuchungen lassen 
sich vielfach in einem mathematischen Modell zusam- 
menfassen und als Funktionsdiagramm bildlich dar- 
stellen. Ein solches Modell muI3 in der Lage sein, die 
Reaktionen des untersuchten Systems auf beliebige 
Reize quantitativ vorauszusagen. In  der Regel werden 
Modelle mathematisch so einfaeh wie mSglich gestaltet. 
In  manchen Fallen bieten sieh aueh Alternativen yon 
etwa gleichem Kompliziertheitsgrad, die innerhalb der 
Me~genauigkeit die experimentell gefundenen Reiz- 
Reaktions-Beziehungen gleieh gut beschreiben. Ob das 
Nervensystem tatsachlieh dem mathematiseh einfach- 
sten und im Falle gleichwertiger Alternativen dem 
einen oder dem anderen Weg folgt, kann nur im direk- 
ten Zugriff --  z.B. mit ttilfe elektrophysiologischer 
Methoden -- festgestellt werden. Dasselbe gilt auch 
ffir Vorgange, die sich im Nervensystem auf der cellu- 
laren und subcellularen Ebene abspielen. 

Die Irismuskulatur beider Augen kann fiber zwei 
voneinander unabh/~ngig erregbaren Bahnen aktiviert 
werden, die vom sensorischen Beginn der Reiz-Reak- 
tionskette zu hSheren Zentren ffihren (vgl. Abb. 1). Die 
zweimalige partielle Kreuzung der afferenten Bahnen 
hat  zur Folge, dab beide Pupillen eines gesunden Men- 
schen stets gleich gro9 sind, selbst wenn eines der 
Augen wesentlich starker beleuehtet wird, als das an- 
dere. Auch im Extremfall der monocularen Reizung 
sind die Pupfllenreaktionen am gereizten Auge (,,di- 
rekte Reaktion") und am ungereizten Auge (,,konsen- 
suelle Reaktion") identisch (Low]~STEIN, 1954). Zwi- 
sehen den Reaktionen auf monoeulare und binoculare 
Reize bestehen jedoeh quantitative Unterschiede. Die 
Reaktion wird bei gleichzeitiger Reizung beider Augen 
durch eine Kombination der in beiden Retinae ausge- 
lSsten Signale bestimmt. An welcher Stelle der pupillo- 
motorischen Bahn die Signale miteinander in Wechsel- 
wirkung treten, laBt sich zur Zeit noch nicht angeben. 
Es ware denkbar, da~ die Kombination der Signale erst 
in der Irismuskulatur gesehieht. Die anatomische 
Struktur der pupillomotorischen Bahn (Abb. 1)schlie~t 
jedoch die MSglichkeit nicht aus, dal~ sie schon vorher 
erfolgt. Ist  diese letztgenannte MSglichkeit im Nerven- 
system verwirklieht, so ist die Kette der Ereignisse bei 
der Signalfibertragung zwischen den Receptoren und 
dem Effektor in natfirlicher Weise unterteflt, und zwar 
in Ereignisse, die vor, und solehe die naeh der Wechsel- 
wirkung stattfinden. Dadurch ist auch die MSgliehkeit 
gegeben, den SignalfluB zwischen der einen Retina und 
den Effektoren durch einen zus/itzlichen Reiz am an- 
deren Auge zu modifizieren. Der Effekt dieser StSrung 

des Signalflusses auf die Reaktion gibt mSglicherweise 
Auskunft darfiber, welche Ereignisse sich wahrend 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 
leieht durehzuffihren. W/~hrend das eine Auge gereiz~ 
wird, bleibt das andere ffir Gerate zur Aufzeichnung 
des Pupillendm'ehmessers zug/~nglich. Will man da- 
gegen beide Augen mit Reizlicht beleuchten, so muB 
man zumindes~ vor einem Auge sowohl Reiz- als aueh 
Registrierger/~te unterbringen. Dieser Umstand kann 
zu erheblichen technischen Schwierigkeiten fiihren und 
ist sicherlich einer der Grfinde, weshalb die Pupillen- 
reaktion auf binoculare Reize kaum, auf monoculare 
Reize dagegen wiederholt und sehr eingehend unter- 
sueht wurde. 

In  der vorliegenden Arbeit wird fiber Untersuchun- 
gen berichtet, die mit dem Ziel durchgeffihrt wurden, 
die quantitativen Beziehungen zwischen den t~eaktio- 
hen altf monoculare und binoculare Lichtreize zu er- 
mitteln. Aus diesen Beziehungen werden Schlfisse ge- 
zogen, die sowohl die Wechselwirkung zwischen den 
von beiden Retinae ausgehenden Signalen, als aueh die 
Reihenfolge nervSser Vorg/~nge w/ihrend der Signal- 
fibertragung in der pupillomotorischen Bahn betreffen. 
Die Beziehungen zwisehen (monocularem) Lichtreiz 
und Realction warden -- zumeist aufgrund frfiherer 
Arbeiten -- nur dann erSrtert, wenn Kenntnisse dar- 
fiber zum Verstandnis einiger Sehlul~folgerungen un- 
erlaglich sind. 

I I .  Material  und Methoden 
Die/ortlau/ende Registrierung des Pupillendurchmessers er- 

folgte mit Hilfe eines elektronisehen Pupillographen. Die Me- 
rhode wurde yon LOW~NST]~IN und LO~WENF~.LD (1958) iiber- 
nommen. Das Auge wird dabei mit einem schmalen Biindel 
infraroten Lichts zeilenweise abgetastet. Das infrarote Licht 
ist pupillomotorisch unwirksam und stSrt den Effekt des Reiz- 
lichtes nicht. Das reflektierte Licht -- intensiv, wenn der 
Strahl sieh fiber der Iris, sehwach, wenn er sich fiber der 
Pupille bewegt -- wird mit t/fife eines Photoelektronenverviel- 
fachers (PEV) gemessen. Im Strom des PEV entstehen somit 
stEndig Impulse yon 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- 
durehmesser ebenfalls proportional ist. WEhrend des Versuches 
wird sie auf einem lVIagnetband-Analogspeicher festgehalten 
und spi~ter je nach Bedaff weiterverarbeitet. Die wesentlich- 
sten Vorteile dieser Registriermethode gegenfiber anderen Ver- 
fahren bestehen darin, dab die Mei3grSBe vom Reflexionsver- 
mSgen der Cornea und Iris, sowie yon kleinen Augenbewe- 
gungen stets unabh~ngig bleibt. Weitere Einzelheiten zur 
Registriermethode kSnnen fffiheren Ver5ffentlichungen ent- 
nommen werden (s. z.B. V~I~Jr 1964a). 

])as Reizlicht 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, daft die Ebene 
der Polarisation des planpolarisierten Liehtes gedreht wird 
(Faraday-Effekt). Das Ausma8 der Verdrehung, und damit 
auch die Intensit~t des durchgehenden Liehtes folgt momentan 
den ~nderungen der magnetischen Feldst/irke, die wiederum 
vom Spulenstrom abh/~ngt. In dieser Weise kann die Lieht- 
intensit~t bis zu 40 I/z ohne eine meBbare Abnahme der 
Modulationsamplitude sinusf5rmig moduliert werden. Die An- 
stiegszeit eines Liehtimpulses oder einer IntensitKtsstufe be- 
tr~gt 8,5 msec. Der Modulationsgrad und die mittlere I/ellig- 
keit kSnnen unabh~ngig ver~ndert werden. Neutrale Glas- 
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filter, sowie Photoversehliisse lassen sieh bei Bedaff in die 
Strahlengi~nge des Reizlichtes einfiihren. 

Die Reizlichtlelder sind kreisf6rmig und erseheinen der Ver- 
suchsperson unter einem Sehwinkel yon maximal 10 ~ Die 
Fixationspunkte kSnnen i~merhalb dieses Bereiehs vonein- 
ander unabhi~ngig eingestellt werden. Der Durchmesser des 
Reizliehtfeldes betrug in den durehgefiihrten Experimenten 
iiir beide Augen gewShnlieh 8 ~ Das Reizliehtfeld wurde zentral 
fixiert. Abweichungen yon dieser Versuchsanordnung werden 
an entspreehender Stelle gesondert angegeben. Der Dureh- 
messer des Strahlenbfindels in der Ebene der Pupille betrug 
stets weniger als 1 ram; der Einflull tier Pupillenbewegung auf 
die retinale Beleuehtungsst~rke wurde dadureh ausgeschaltet. 

Angaben fiber die Intensit~t des Reizliehtes erfolgen stets 
in relativen Einheiten. Die Kenntnis der absoluten Werte ist 
fiir die aus den MeBergebnissen gezogenen Schlfisse nieht er- 
forderlich. Zur Orientienmg sei jedoch bemerkt, daft die maxi- 
mal erreiehbare Leueht~licko der Reizlichtfelder etwa 250 asb 
betrug. Weitere Einzelheiten der Reizlichtanordnung kSrmen 
ebenfalls der zitierten Literatur entnommen werden. 

Meflver]ahren. Die Versuche wurden im abgedunketten 
Raum, naeh MSglichkeit stets zur setben Tageszeit am friihen 
Nachmittag durchgefiihrt. Jeder experimentellen Sitzung ging 
eine DtmkeladaptafAonsperiode yon mindestens 20 rain voraus. 
Eine Sitzung dauerte hie li~nger als 2 Std. Alle die bier dar- 
gestellten Daten wurden an der gleichen, 27 Jahro alten weib- 
lichen Versuchsperson gewormen. Andere Versuchspersonen 
dienten zur Kontrolle. 

Die Pupillenreak~ionen wurden entweder dutch Liehtreize 
sinusfSrmig modulierter Intensit~it oder dutch kurze Licht- 
blitze ausgelOst. G1. (2.1) stellt die Intonsit~t B(t) des sinus- 
fSrmig modulierten Reizlichtes als Funktion der Zeit dar: 

B(t) ---- B0(1 -~ m sin 2 ~r v t). (2.1) 

B 0 is~ die mittlere Liehtintensitiit, v [Hz] die Modulations- 
frequenz, mder Modulationsgrad (0 < m < 1). Die Modulation 
der Liehtintensit~t begann naeh 30 see Adaptation auf die 
mittlere Intensit~t B e. Die Anfangsphase tier Modulation 
wurde kontrolliert. Die Reizdauer betrug je naeh Modulations- 
frequenz 10--40 see. Zwisehen zwei aufeinandeffolgenden Rei- 
zen war eine Dunkelpause yon 1,5--2 rain. Der Pupillendurch- 
messer und das Reizlichtprogramm wurden gleiehzeitig auf 
versehiedenen Kaniflen des Magnetbandspeiehers registriert. 
Um das Ergebnis mehrerer Einzelmessungen schnell und genau 
mitteln zu kSrmen, wurde ein Spezialrechner (CAT 400 B der 
Firma Technical Measurements Corporation) eingesetzt. Der 
Beginn der Modulation wurde auf einem dritten Kanal mit 
Hitfe eines etektrischen Impulses gesondert markiert. Dieser 
Impuls diente bei der Mittelwertbildung auch als Triggersignal 
fiir den Reehner. Registriert wurde in der Regel der Durch- 
messer der linken Pupille, wobei die Registrierung mindestens 
5 see vet der Modulation der Lichtintensiti~t bego~men warde. 

Impulsreize wurden, 6 oder mehr in einer Folge, in Serien 
gegeben, wobei die einzelnen Lichtimpulse in einem Zeitab- 
stand yon 5 oder 6 see aufeinander folgten. Zwischen zwei 
Serien yon Liehtimpnlsen wurde aueh bier eine Dunkelpause 
yon 1,5--2 rain eingehalten. Die Registrierung des Pupillen- 
durehmessers und des Reizliehtprogramms wurde i~hnlieh wie 
bei Sinusreizen durehgefiihrt. 

I I I .  Experlmente mi t  Lichtreizen 
sinus[~rmig modulierter Inter~itgt 

Zur quantitativen Analyse biologischer Reiz-Reak- 
tions-Beziehungen lassen sich die mathematischen Me- 
thoden heranziehen, die zur Beschreibung der Sign~l- 
fibertragung in naehrichtentechnischen Einrichtungen 
ausgearbeitet wurden. Ein bevorzugt angewandtes 
technisehes Verfahren besteht in der Bestimmung der 
13bertragungsfunktion des Systems, das die Signal. 
quelle mit  dem Emp~nger  verbindet. Zu diesem Zweek 
wird ermittelt, welche Beziehungen zwischen einem 
Eingangssignal sinusfSrmig modulierter Intensit/~t und 
dem Ausgangssignal bestehen. Von besonderem Inter- 
esse sind dabei die Amplitude des AusgangssJgnals, so- 
wie die Phasenverschiebung zwischen dem Eingangs- 
signal und dem Ausgangssignal als Funktion der Mo- 
dulationsffequenz. Diese beiden Funktionen besehrei- 
ben jedes lineare ~bertragungssystem voUst/i.ndig. 

Die Reaktionen der Pupflle auf monoculare Licht- 
reize sinusfSrmig modulierter Intensit~t [vgl. G1. (2.1)] 
wurden yon S~]~GWMAN~ (1957), BLEICm~I~T und WAG- 
N ~  (1957a, b), S T y x  (1959)und VA~Jf~ (1964a) ge- 
messen. Die wichtigsten Ergebnisse seien hier kurz 
zusammengefaSt: Die Amplitude A der Reaktion 1 
kann bei konstantem Modulationsgrad des Reizlichtes 
durch die Gleichung 

A : A 0 [1 + (2 ~ ~ T)~] "31~, (3.1 a) 

gut approximiert werden. 
Die Gleiehung 

(v) = 3 are tg 2 ~ v �9 + 360 ~ �9 To (3.1 b) 

besehreibt die relative Phasenversehiebung ~0(v) zwi- 
sehen der Reaktion und dem Reizlieht. A o bezeiehnet 
hierin einen Proportionalit~tsfaktor. T und T O sind 
Zeitkonstanten. In  eigenen Versuehen gewonnene iVIeS- 
punkte und der theoretisch bereehnete Amplituden- 
und Phasen.Frequenzgang werden in Abb. 2 a, b mit- 
einander vergliehen. 

Die Gln. (3.1a) und (3.1b) besagen, dal~ die Uber- 
tragungseigensehaften tier am Pupfllenreflex beteilig- 
ten Instanzen denen yon drei rfiekwirkungsfrei hinter- 
einander gesehalteten Tiefpal]filtern mit der Zeitkon- 
stanten ~ entspreehen. To kommt die Rolle einer Lauf- 
zeit (Latenz) zu. Die theoretischen Kurven in der 
Abb. 2a, b warden mit  einer Zeitkonstanten 7---- 
0,116 see und mit einer Latenzzeit To----0,19 sec erreeh- 
net. Vergleiehbare Werte (~=0 ,1  see, T0=0 ,18see  ) 
wurden yon STXRX (1959) angegeben. 

Die Gln. (3.1a) und (3.1b) lassen sieh nach der 
Theorie der linearen Filter gew6hnlieh zu einer einzigen 
Gleiehung zusammenfassen: 

e--T,8 
A(s)  = A o (l+~s) 3 (3.2) 

Man nennt A(s) Ubertragungsfunktion des Systems. 
s bezeiehnet hier die Laplace-Variable. (Zur Theorie 
der linearen Filter s. z.B. K A U ~ A ~ ,  1959.) 

Trotz der guten Ubereinstimmlmg der gemessenen 
Daten und der theoretisch berechneten Kurven in 
Abb. 2 gibt G1. (3.2) die ~bertragungseigenschaften 
der am Pupfllenreflex beteiligten Instanzen nicht genau 
wieder. G1. (3.2) besehreibt ein System nur dann voll- 
st/~ndig, wenn dessen Ubertragungseigenschaften linear 
sind. Diese Bedingung ist im vorliegenden Fall nicht 
erfiillt, was folgende Eigenschaften der Reaktionen auf 
Liehtreize sinusfSrmig modulierter Intensit/~t sofort 
erkennen lassen: 

1. Ist  der Reiz eine Sinusfunktion der Zeit, so ist 
auch die Reaktion eine solche, wenn das System linear 
ist. Die Kurvenverl/iufe in Abb. 3 a - - e  zeigen jedoch, 
dab die ~nderung der Pupillenreaktion nicht genau 
einer Sinusfunktion entsprieht. Die Reaktionskurve 
ist gegeniiber der sinus~Srmigen Reizkurve verzerrt. 
Bei der Transformation des Reizes in eine Reaktion 
werden Oberwellen erzeugt ~ ein charakteristischer 
Vorgang bei vielen niehtlinearen Systemen. Die in 
Abb. 3 a - - c  aufgetragenen Kurven wurden in Experi- 
menten mit stark moduliertem Reizlieht (m---~l) ge- 
wonnen. Die Verzerrung der Reaktionskurven bleibt 

10bwohl die Reaktion vielfaeh keine genaue Sinusfunktion 
der Zeit ist, wird gewShnlich die halbe Differenz zwischen dem 
maximalen (/)max) und minimalen (Dmin)Pupillendurch- 
messer als Amplitude bezeichnet. 

16" 
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aber - -  besonders fiir niedrige Modulationsfrequen- 
zen - -  auch bei geringffigiger Modulation der Reizlieht. 
intensit/~t deutlieh (u 1964a). Erst  mit  wachsen- 
der Modulationsfrequenz n immt die Reaktionskurve 
im vorliegenden Fall mehr und mehr einen sinusf6r- 
migen Verlauf an (vgl. Abb. 3e), sicherlich wegen der 
zunehmenden D~mpfung der hoehfrequenten Kompo- 
nenten. 

Eine unmittelbare Folge der Verzerrung der Reak- 
t ionskurven ls sich auch in Abb. 2b erkennen. Die 
offenen Kreise repr~sentieren dort die Phasenversehie- 
bung zwisehen dem Maximum der Reizhchtintensit~t 
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Abb. 2a u. b. a Amplitudenfrequenz~ang und b Phasenfrequenzgang der 
PupUlenreaktion auf monoculare Liehtreize stnusf6nnig modulierter 

Intensit~t. N~heres im Text 

und dem Minimum des Pupiltendurehmessers, die 
Punkte  die zwisehen dem Minimum der Reizlieht- 
int, ensit/~t und dem Maximum des Pupillendurehmes- 
sets. J e  naeh Auswerteverfahren erh/flt man  im nie- 
deren Frequenzbereich unterschiedliehe Werte. (Vg]. 
aueh B ~ I C H ~ T  und W ~ e ~ ,  1957b; STV, e ~ , ~ N ,  
1957.) In  einem linearen System w~re das nicht der 
Fall. 

2. Die Modulation der Reizliehtintensits verur- 
sacht nieht nur eine periodische Schwankung der Pu- 
pillenweite, sondern auch eine ~'nderung des mittleren 
Pupitlendurchmessers, und zwar aueh dann, wenn die 
mitt lere IAehtintensit~t konstant  geh~lten wird (BL~- 
CH~T und W~NV.R, 1957b; CA~BELL and ROBSON, 
1964; C ~ y ~ s ,  1962; V ~ z ~ ,  I964a, b;  vgl. aueh 
Abb. 3a - -c ) .  Die ~ d e r u n g  der mitt leren PupiUen- 

we re  erfolg~ aueh bei hohen Modulationsfrequenzen 
(~ > 5 Hz), die keine ?eriodische Reaktion mi t  meBbarer 
Amplitude mehr verursachen. Tr/~gt man die relative 
Anderung der mittleren Pupillenweite AD tiber den 
Logarithmus der Modulationsfrequenz log v auf, so er- 
gibt sieh eine gloekenf6rmige Kurve  mi t  einem Maxi- 

O ( t )  
[ m m ]  

8 5  

a 5  

D ( t ) - - r  , , , ~ ", , , '  , , , , 

~5 2 
! l 

6,0 ' 

55 
~/~\.~/ \ . 

/ c] 

0 2 4 6 8 10 

t [sec_7 , ,  

6.0 "-7 ' .... I ' ' ~ I ' ~ ~ " 

[mm] Z ~ /i .~. 
55 i �9 / i 

5.0 i ~  

4.5. '* / " I : " 

\4. 8 ( 0  

-2 

0 2 4 8 8 10 
t [sec] ~, 

b 

~ i  I ' I ' f  - - I '  i I ' ..... l . . . . . . . . . . . .  I ' :  

0 1 2 3 4 5 
t [sec] =~ ~, 

e 

Abb. 8 a - e .  Pupillenreaktionen auf Llchtreize sinusf6mig modulierter In- 
tenslt~t als Funktion der Zeit. Die in Gl. (2.1) angegebenen Parameter be- 
saBen folgende Wer~e: a B, =0,3; ~=0,S Hz. b B~=I ;  v=0,8 }tz. e B~=0,3; 
v = l  Hz. B~ in relativen Einheiten. Die Reizsttua~ion ftt~ die einzetnen 
Kurven ist lm Text besch~ieben. Auf tier Abszisse ist d|e Zeit in Sekunden 
(unten) und Zeit x ]Lreisfreque~z (oben) auf~etr~gem Die unter~ten Kurven 

zeigen die Anderung dex l~eizUehtintensif~t 

e(t) 
-2 
q 

-0 

mum um 2 Hz. AD h~ngt auBerdem yon der mittleren 
Liehtintensit,/~t und vom Modulationsgrad a,b. 

Binocutare Liehtreize sinusfSrmig modulierter In-  
tensit~t verursaehen Pupillenreaktionen, die in allen 
wesentlichen quahtativen Merkmalen mit  den Reak- 
tionen auf monoculare Liehtreize fibereinstimmen, so- 
lange die beidseitige Modulation synchron erfolgt. Er- 
h6ht man sehrittweise die relative Phase AyJ der beid- 
seitigen Modulation yon A V = 0  ~ auf A V = 1 8 0  ~ so 
l~mmt  die Amplitude der Reaktion mehr und mehr ab. 
Ay~-=180 ~ bedeutet Modulation in Gegenphase: Das 
Lieht, das auf das eine Auge f~llt ist gerade dann am 
hellsten, wenn das Lieht, das auf das andere Auge f/~ll~, 
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am dunkelsten ist. Die Wechselkomponenten der dureh 
solche Lichtreize ausgelSsten Reaktionen heben sich 

- -  bis zu einem gewissen Grad --  gegenseitig auf. Die- 
ser Beftmd l~l~t den SchluB zu, dab die in beiden 
Retinae durch Lichtreize sinusfSrmig modulierter In- 
tensit~t ausgelSsten Signah'liisse an einer Stelle der 
pupillomotorischen Bahn addiert werden. Bedenkt man 
jedoch, welehe Konsequenzen eine Addition der Signal- 
fliisse naeh sieh zieht, so muB zwischen mehreren MSg- 
liehkeiten unterschieden werden, je nachdem, ob die 
niehtlineare Transformation vor, nach, oder sowohl vor 
und nach der Addition erfolgt. 

Finder nichtlineare Transformation nur naeh der 
Addition start, so sind die Signalfliisse vor derAddition 
unverzerrte Sinusfunktionen der Zeit. Erreichen sie in 
Gegenphase die Additionsstelle, so heben sie sich gegen- 
seitig vollst~ndig auf. Folglich miil3~ die Amplitude 
der periodisehen Pupillenreaktion bei dem Phasen- 
winkel A~o ~--180 ~ ganz verschwinden. Aber aueh die 
durch die Modulation der Reizlichtintensit~t verur- 
sachte Abnahme des mittleren Pupfllendurchmessers 
miiBte sieh mit zunehmendem Phasenwinkel AV) stets 
verringern und bei zJ~ = 180 ~ ebenfalls versehwinden, 
da die naehfolgende niehtlineare Transformation keine 
frequenzabh~ngige Ver~nderung des mittleren Signal- 
flusses verursaehen kann, wenn der Signalflul3 nicht 
mehr moduliert ist. Die Pupille dfirfte also auf die 
beidseitige Modulation der Reizliehtintensit~t in Ge- 
genphase iiberhaupt nicht reagieren. 

~ n d e t  niehtlineare TransformatAon der Signal- 
fliisse nur vor  der Addition start, so sind die Verh~lt- 
nisse komplizierter. In  diesem Fall sind bereits die 
Summanden verzerrte Sinusfunktionen der Zeit. Sie 
lassen sich nieht mehr als eine einzige harmonische 
Schwingung mit der Frequenz v, sondern nach dem 
Fourier-Theorem, als eine Summe harmonischer 
Sehwingungen mit  den Frequenzen v, 2v, 3v . . . .  und 
mit bestimmten Amplitudenfaktoren darstellen. Ist  
mm die relative Phase der Grundsehwingungen 
~l~p =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 sieh aber nur diejenigen Komponenten gegen- 
seitig auf, fiir die die relative Phase 180 ~ 540 ~ . . . .  im 
allgemeinen ein ungeradzahliges Vielfaehes yon 180 ~ 
ist. Oberwellen, deren relative Phase 360 ~ 720 ~ ... be- 
tr~gt, also ein geradzahliges Vielfaehes von 180 ~ ist, 
miil~ten mit bestimmter Amplitude in der Reaktion 
erscheinen. Die Grundfrequenz dieser ,,Restoszflla- 
t ion" miiBte demnach 2v sein. Die Amplitude der Rest- 
oszfllation kSnnte dabei sehr klein sein, falls die Am- 
plitudenfaktoren der Oberwellen --  vom Grad der 
Verzerrung abhKngig --  viel kleiner sind, als der Am- 
plitudenfaktor der Grtmdwelle. 

Zur frequenzabhs Ver~nderung des mittleren 
Signalflusses 1/il3t sieh dagegen folgendes aussagen: Er- 
folgt sie durch niehtlineare Transformationen vor der 
Addition, so miil3te sie, unabhKngig yon der relativen 
Phase der beidseitigen Modulation der Reizliehtinten- 
si t , t ,  in der Pupillenreaktion voll in Erscheinung tre- 
ten, da sie dureh lineare Vorg/~nge, wie die Addition, 
~richt mehr rfiekg~ngig gemacht werden kann. 

~Verden die Signalflfisse sowohl vor wie auch nach 
der Addition nichtlinear transformiert, so kSnnte man 
die Konsequenzen einer Addition nur  dann voraus- 

sagen, wenn die Eigensehaften aller nichtlinearer Uber- 
tragungsinstanzen bekannt w/~ren. 

I)iese ~berlegungen zeigen, dab die niehtlinearen 
Ubertragungseigenschaften der pupillomotorischen 
Bahn bei der Untersuchung der Beziehungen zwischen 
den Reaktionen auf monoculare und binoeulare Reize 
yon entscheidender Bedeutung sind. 

Frfihere Untersuehungen (VAI~a(T, 1964b) haben 
gezeigt, dab die mittlere Kont rakt ion/ ]1)  der Pupille 
w/~hrend der beidseitigen Modulation der Reizlicht- 
intensit~t yon der relativen Phase LJ ~ der Modulation 
nicht abh~ngt. Allein aus diesem Befund ergibt sich, 
daft niehtlineare Transformationen der Signalflfisse 
nach einer mSgliehen Addition nicht stattfinden 
kSnnen. 

Es konnte dagegen den einzelnen Reaktionskurven 
nicht mit  Sicherheit entnommen werden, ob bei einem 
relativen Phasenwinkel ~ = 180 ~  beidseitigen Mo- 
dulation der Reizliehtintensit/~t mit  der Frequenz v aueh 
die Restoszfllation mit  der Frequenz 2~ fibrigbleibt. 
Sie konnten nur in wenigen Experimenten beobachtet 
werden. Die Amplitude der Restoszillation war auch 
in den wenigen F/fllen sehr klein. Deshalb liel~ sich 
nieht entseheiden, ob sie nut  durch spontane Ver/inde- 
rungen des Pupillendurchmessers vorget/~uscht, oder 
umgekehrt, in vielen F~llen yon statistischen Sehwan- 
kungen des Pupillendurchmessers verdeckt wird. Trifft  
letzteres zu, so mfi t te  die Restoscfllation dureh Mit- 
telung vieler Einzelreaktionen yon statist~schen 
Sehwankungen des Pupillendurchmessers zu trennen 
sein. Zu diesem Zweek ~ r d e  der in Absehnitt I I  er- 
w~hnte Spezialreehner eingesetzt. 

Der Mel~vorgang entspraeh der im dritten Ab- 
sehnitt gegebenen Besehreibung. Der Modulationsgrad 
betrug etwa m =0,95. Dieser Wert  repriisentiert den 
durch das Reizliehtger~t erreiehbaren hSchstmSgliehen 
Modulationsgrad, da die Polarisationsfilter des Fara- 
day.Modulators aueh in gekreuzter Position das Lieht 
nicht vollst~ndig auslSsehen. Mit waehsender Zahl der 
superponierten Reaktionskurven hebt  sieh die Rest- 
oscillation mit der zweifaehen Modulationsfrequenz 
vom Hintergrundger~useh mehr und mehr ab. Bei- 
spiele sind in den Abb. 3 a - - e  gezeigt (Kurven 4, ge- 
brochene Linien mit kleiner Amplitude), ffir zwei ver- 
sehiedene Modulationsfrequenzen (0,3 und 1 Hz), sowie 
mit zwei verschiedenen Werten der mittleren Licht- 
intensit~t B 0 bei v -~0,3 Hz. Die Restoseillation ist bei 
~ = 0 , 3 H z  verhiiltnism~13ig ausgepr~gt, bei v = l  Hz 
ist sie kaum mehr naehweisbar. Dieses Ergebnis war 
zu erwarten, da bei v = 1 Hz die Oberwenen dureh die 
Tiefpal3eigensehaften des Systems (vgl. II .  Absehnitt) 
bereits sehr stark ged~impft werden. 

Auch diese Ergebnisse unterstfitzen qualitativ die 
Hypothese, dab die in beiden Augen dureh das Reiz- 
licht hervorgerufenen Signalflfisse zun~chst niehtlinear 
transformiert und danaeh addiert werden. Um diese 
Hypothese auch quantitativ priifen zu kSnnen, mSge 
sie wie folgt mathematiseh formuliert werden: 

Entspreehend der im zweiten Absehnitt dargestell- 
ten Mel3veffahren wurden, bevor die Modulation ein- 
setzte, beide Augen mit  Dauerlieht yon der St~rke B 0 
bestrahlt. Die Intensit~t des Reizlichtes naeh Ein- 
setzen der Modulation enthielt gem~13 G1. (2.1) die 
Gleiehkomponente B o und die zeitabh~ngige Kompo- 
nente B o . m . s i n ( 2 ~ v t  ). B o 15st in beiden Retinae 
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nerv6se Signalfliisse aus, deren Durehschnittswerte un- 
mittelbar vor der Additionsstelle darch xoi (Bo) und 
Xo~(Bo) bezeiehnet werden sollen. Dem Effekt der 
Wechselkomponenten B 0- m �9 sin (2 ~ ~ t) kann man 
formal dureh Hinzuffigen der Terme xl(Bo, m, v, t) 
bzw. x2(Bo, m, v, t) Rechnung tragen. Diese Kompo- 
nenten des Signalflusses h/~ngen neben B o aueh yon 
dem Modulationsgrad m, yon der Modulationsfrequenz 
v and yon der Zeit ab. Da Bo, m u n d  v in jedem Versueh 
als Parameter konstant gehalten wurden, sollen im 
folgenden tier Kiirze halber x 1 (t) und x~ (t) anstelle yon 
xl(Bo, m, ~,, t) und x2(Bo, m, v, t) ben/itzt werden. Ent- 
spreehend kann man Xol und Xo~ anstatt  Xol(Bo) und 
Xo~(Bo) schreiben, xl(t ) u n d  x2(t) tassen sich ohne di- 
rekten Zugriff nicht n/~her bestimmen. Sie sind aber 
gem/iB der Hypothese bereits die Signalflfisse nach 
s/~mtliehen nichtlinearen Ubertragungsinstanzen und 
mfissen deshalb verzerrte Sinusfunktionen der Zeit 
sein. Ihre Mittelwerte mfissen yon Null verschieden 
sein, damit sie aueh der durch die Modulation des 
Reizlichtes verursaehten ~mderung des mittleren Pu- 
pfllendurehmessers AD Rechnung tragen k6nnen. Naeh 
der Addition ist gem/iB der H3Tothese nur lineare 
]~bertragung des Signalflusses, z.B. Transformation 
durch Tiefpaflfftter, m6glich. Man kann sKmtliche 
lineare Transformationen -- aueh einen etwaigen Pro- 
portionalit/~tsfaktor --  symboliseh durch einen linearen 
Operator ausdrticken. Er soll hier mit L bezeichnet 
werden. 

Aufgrund dieser Vereinbarung 1/~Bt sich der Pu- 
pftlendurchmesser D o v o r  dem Einsetzen der Modula- 
tion dutch folgende Gleiehung darstellen: 

D o =Dg --L[xo~ -k x02]. (3.3) 

D d bezeichnet bier den Darchmesser der Pupille in der 
Dunkelheit. L[  ] bedeutet, dab der Operator L auf die 
GrSBe in den eekigen Klammern einwirkt. Der Darch- 
messer der Pupftle naeh Einsetzen der Modulation D (t) 
ist entspreehend 

D(t) =D~--L[{xol  +Xl(t)} -k{Xo~-q-x2(t)} ] . (3.4a) 

Beriicksiehtigt man noeh, dab lineare Operatoren dem 
Gesetz tier Distributivitat folgen, so I/~Bt sieh G1. (3.43) 
aueh in der Form 

D(t) =Dg--L[xo~ +xo~ ] --L[Xl(t  ) +x2(t)] (3.4b) 

sehreiben. Substituiert man G1. (3.3) in Gl. (3.4b), so 
ergibt sieh schlieBlich 

D(t) =-D o --L[x~(t) + xz(t)]. (3.5) 

G1. (3.5) besehreibt zwar die aufgestellte t typothese 
in mathematischer Form, erm6glicht jedoch ihre quan- 
titative Prfifung nieht, da man weder x(t)~ und x(t)~, 
noch den Operator L kennt. Um dieses Ziel zu erreiehen, 
sei angenommen, dab in einem weiteren Experiment 
zwar beide Augen mit der mittleren Intensit/it B 0 be- 
leuehtet, die Intensit/it jedoeh nut  auf einer Seite mo- 
duliert wird. Es wird also entweder x (t h oder x (t)2 zu 
Null gemaeht. In  Analogie zu G1. (3.5) lassen sieh die 
Reaktionskurven wie folgt darstellen: 

D (t)~ =-D o -- L[x (t)~], (3.6 a) 

wenn die Modulation auf der einen, und 

D (t)~ = D o -- L[x  (t),], (3.6 b) 

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

D(t) 1 -kD(t)2 = 2 D  0 - L [ x ( t ) l  q- x(t)2 ]. (3.7) 

IIier wurde wiederum die Distributivitat der linearen 
Operatoren berficksichtigt. Vergleicht man die Gln. 
(3.5) und (3.7), so sieht man sofort, dab 

D (t) = D (t)l + D (t)2 - -  D O (3.8)  

ist. G1. (3.8) erm6glieht nun die quantitative Unter- 
suehung der aufgestellten Hypothese, ohne die Signal- 
fliisse x (t)l , x (t)~, sowie den Operator L explizit kennen 
zu mfissen. G1. (3.8) gilt unabh/i.ngig davon, ob die 
beiderseitige Modulation in Phase oder in Gegenphase 
erfolgt. Sie besagt, dab die Summe der Reaktions- 
kurven D (t)l und D (t)2 , u m  D o vermindert, der Reak- 
tionskurve D (t) gleieh sein sollte. Simultane binoeulare 
Lichtreize mfiBten demnaeh pupftlomotorisch doppelt 
so wirksam sein wie gleich starke monoculare Licht- 
reize. 

Zun/~ehst wurden die noch fehlenden Reaktions- 
kurven D (t)l und D (t)z bei Modulation in Gegenphase 
gemessen. Sie sind dutch die ausgezogenen Karven 
mit groBer Amplitude 1 und 2 in Abb. 3 a - - e  darge- 
stellt. Ihre um D o verminderten Summen zeigen je- 
wefts die untersten Kurven (3, ausgezogene Linien mit 
kleiner Amplitude). Die Summenkurven erffillen 
G1. (3.8) nieht, da sie stets unter den Reaktionskarven 
liegen, die aus Messungen mit gleichzeitiger binocularer 
Modulation der Reizlichtintensit/~t gewonnen warden 
(4, gestriehelte Linien mit kleiner Amplitude). Aueh 
die Amplitude tier Restoscillation ist grSBer als man 
aufgrund der G1. (3.8) erwarten wiirde. Die Kin'yen 3 
und 4 stimmen nut  in ihren qualitativen Merkmalen 
fiberein. Zur gleiehen Feststellung f/ihren Experimente 
in denen die beidseitige Modulation des Reizlichtes in 
Phase erfolgt. Entspreehende Reaktionskurven sind 
ebenfalls in den Abb. 3a - -e  gezeigt (striehpunktierte 
Linien). Die Amplitude dieser Kurven ist kleiner, als 
die zweifachen Amplituden tier Kurven I u n d  2 (mon- 
oeulare Modulation des Reizliehtes). Im  Gegensatz zur 
Hypothese ist die pupftlomotorische Wirkung binoeu- 
larer Reize kleiner als die zweffaehe Wirkung eines ent- 
sprechenden monoeularen Reizes. 

Der Besehreibung tier Reaktionskmwen in Abb. 3a--e 
seien noch folgende Bemerkungen hinzugefiigt. Sie repri~sen- 
tieren den mit dem Rechner ermittelten Durchschnitt yon 15 
bis 52 Einzelmessungen. Die individuellen Kurven weichen 
nicht nur in tier Amplitude, sondern auch in tier Phase stati- 
stisch etwas voneinander ab. Deshalb erscheinen die hoeh- 
frequenten Komponenten der individuellen Kurven nicht mehr 
in deren Mittelwert. Die gemittelten Kurven sind -- vergliehen 
mit dem Ergebnis einer Einzelmessung -- etwas gegli~ttet. 

Der Wert yon Do sehwankt rrieht nut yon Einzelmessung 
zu Einzelmessung; or ist auch fiir die gemittelten Kurven tier 
Abb. 3 a--e yon Fall zu Fall etwas verschieden. Abweichungen 
bis zu 8% (0,45 ram) veto Mi~telwert aller gemittelten Kurven 
resultierten z.B. aus den Messungen mit Be=0,3 and v 
0,3 Hz. Ffir andere Werte der Parameter B o und v waren sie 
kleiner. Um die Kurven innerhatb einer Abbildung besser ver- 
gleichen zu k6nnen, wurden sie auf den jeweiligen Mittelwert i) o 
aller gemittelten Kurven normiert aufgetragen. Diese gering. 
fiigige Modifikation der MeBkurven hat keinen EinfluB auf die 
gezogenen Folgerungen. 

Die Reaktionskurven in Abb. 3a--e zeigen eine gewisse 
Drift, und zwar abwi~rts ffir v----0,3 Hz, abw/irts und danach 
wieder aufwi~rts ffir v----- 1 Hz. Es ist ungewiB, oh und welehe 
funktionelle Bedeutung dieser Drift zukommt, da sie bei den 
individuellen Reaktionskurven mit gleiehen Parametern real 
abw~rts, real aufwi~rts verl~uft. Nur im Durehsehnitt fiber- 
wiegt -- je nach Modulationsfrequenz -- die eine oder andere 
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Riehtung. Es ist m6glieh, dab die Drift psychosensorisehen 
Ursprungs ist. Die :Versuehsperson empfindet die Modulation 
vielfach als unangenehm. Eine Modulation mit der relativen 
Phasenversehiebung A*p == 180 ~ wird dabei unangenehmer emp- 
funden als eine solche mi$ A~p = 0 ~ Die mit AV-~ 180 ~ gewon- 
nenen Reaktionskurven weisen ebenfalls die stErkere Drift auf, 

Die Ergebnisse der  Untersuchungen  mit  Licht-  
reizen sinusfSrmig moduliert~r Intensa't/it lassen sieh 
knrz  wie folgt  zusammenfassen:  Sic best~tigen quali- 
t a t iv  die Hypothese ,  dab die in beiden Augen durch  
das Reizlieht hervorgerufenen Signalflfisse zun~chst  
nicht l incar  t ransformier t  und  danach addiert  werden. 
Diese H)To these  kann  abcr  die experimentellen Be- 
funde quant i ta t iv  nieht  ohne zuss A n n a h m e n  
beschreiben. Welche Folgerungen sich aus dieser 
Diskrepanz ergeben, wird erst im V. Absehni t t  be- 
sprochen. 

I V .  PupillenreakHonen an] kurze Ifichtblitze 
Neben  der ]~bertragungsfunktion wird oft  auch die 

Impu l san twor t  bei der Analyse der  Ubert ragungs-  
eigenschaften nachrichtentechnischer  Einr ichtungen 
herangezogen. Als Impul san twor t  ~4rd das Ausgangs- 
signal bezeichnet,  das durch  ein seh krurzes Eingangs- 
signal ver~Jrsacht wird. Theoretisch mfiBte das Ein- 
gangssignal einer , ,Dirac-Funct ion" yon  der  Dauer  
J T -~ 0, aber mi t  endlichem Zeitintegrat entsprechen. 
Dieser rein theorefAsche Fall  l~Bt sich prakt isch genii- 
gend  gu t  approximieren,  solange A T klein neben der 
Zei tkons tanten  ~ des bet rachte ten Systems ist. Lh~eaxe 
Systeme werden aueh durch ihre Impulsan twor t  ein- 
deut ig beschrieben. Dementspreehend besteht  eine um- 
kehrbar  eindeutige Beziehung zwischen der Impuls .  
an twor t  und  der Uber t ragtmgsfunkt ion  eines Systems.  

Es  sell hier zun~chst  kurz besprochen werden, wel- 
the  Eigenschaf ten die Impulsantworr  des (nichtlinea- 
ten) pupil lomotorischen Systems besitzt,  m~d in wel- 
cher Beziehung sie zu dessen Uber t ragungsfunkt ion  
steht. Entspreehende Versuche wurden yon  Dgrsc~ax~ 
(1957), ALPV, R~ e ta l .  (1963), B o r a x  (1965) u ,a .m.  
durchgeffihrt.  

W/~ren die Ubertragungseigenschaften der pupfllo- 
motor isehen B a h n  linear, so m i i t t e  die Reak t ion  tier 
Pupil le  auf  kurzc Liehtbli tze - -  wegen der eindeu~igen 
Beziehung zwisehen der Uber~ragungsfunktion und  der 
Impulsantwor~ - -  du tch  die Impu l san twor t  eines Tier- 
pal]filters dr i t ter  Ordnung gu t  approxJmiert  werden. 
Mit  den im I I I .  Absehni t t  eingeffihr~en Bezeiehnungen 
mfiBte die Anderung des Pupfllendurchmessers AD~ (t*) 
auf  einen, zur  Zeit t * = 0  gegebenen IJehtbl i tz  als 
Funk t ion  der Zeit der Beziehung 

t*--T~ 

AD~(t*--To) = k  (t*--T~ e ~ " t * ~ T  o (4.1) 
2va �9 _ 

geniigen, k bezeiehnet hierin einen Proportionalit/~ts- 
fakt~)r. F/ihr~ ma n  bier t = t * - - T  o ein, so l/~l~t sich 
Gl. (4.1a) zu 

tz t 
AD i (t) := ke ~2~-~ e-  7 ;  t >0 ,  (4.2) 

vereinfachen. Abb.  4 zeigt, dab  die expmJmentell  er- 
mi t te l ten  Da ten  (diskrete S~mabole) t ro tz  der nieht- 
]Jnearen ~berbragungseigenschaften des Systems mi t  
der Impulsantworr  eines TiefpaB~ilters (ausgezogene 
Kurve )  gu t  ~bereinstimmen. Die nichtlineare ~be r -  
t r agnng  der Signale in der pupil lomotorischen Bahn  

/~uBert sich jedoch in fotgenden, aus Abb.  4 nicht  er- 
sichtliehen Eigenschaften der Reak t ionen  auf  kurze 
Liehtbl i tze:  

a) Die geeignete Zeitkonstante ~ ist f.iir die Impulsantwor~ 
grSBer als die Zeitkonstante iiir die Ubertragungsfunktion. 
b) Sic h~ngt yon der St'~ixke des Reizes ab. e) Der Proportio- 
naliti~tsfaktor k ist eine nichtlineare Funktion der Reizst~rke. 

Die geeignete Zeitkonstante lgl~t sich aus der Impulsant- 
weft z.B. fotgendermaflen ermitbetn: Aus GL (4.2) bereehne~ 
man den Zeitpunkt der maximalen Kontraktion tmax. Sic ergib~ 
sich -- nach den wohlbekannten Regeln der Extremwertrech- 
nung -- zu tm~x= 2T, woraus T = lmax/2 folgt, hnax t~Bt sich 
bei einer gemessenen Impulsantwort leieht ablesen. Die Sym- 
bole in Abb. 4 reprgsentieren Impulsaa~'or~n, die mit Licht- 
blitzen yon der relativen Stgrke 0,01 (Punkte); 0,1 (Kreuze) 
und 1 (offene Kreise) gewonnen wurden. Die Werte yon tmax 
waren der Reihe nach 0,41 ; 0,43 und 0,52. (In der Abbildung 
shad die Daten tiber t/v aufgetragen. Die Normierung der Zeit- 
achse wurde hier vorgenommen, um den Zeitverlauf der ein- 
zelnen Reaktionskurven mit der theoretisch erreclmeten Im- 
pulsantwor$ in einem Diagramm vergleichen zu k6nnen. Nich~ 
normierte Impulsantworten sind in Abb, 5 za sehen.) Diese 

O,O I [ I ' I Ill ~ I I 

I~ 
7.O 

i i 1 ......... I ............... I I I 

0 ! 2 3 6 5 6 7 8 

~/T )- 
Abb. 4, Ausgezogene Kurve; Impulsan~wor~ eines Tleflaa~fll~ers drltter Oral- 
nuns  mit der Zeitkonstanten T, fiber t/v aufgetragen. Die dtskreten Symbole 
repr~sentieren die Pupillenreaktion auf  monoculare Llchtblitze yon  der 
relatlven 8t~Lrke 0,01 (Punkte),  0,I (Kreuze) und  1 (Kre~se). Die 0rd ina ten-  
werte wurden kontinuIerlieh reglstrierten Reakt ionskurven entnommen und  
sowohl in der  0rdlnaten-  w|e auch  in  der Abszissenrtchtun s norraiert  

aufge~agen 

Daten zeigen, daI] t = tmax/2 etwa zweimal so groB ist als der 
aus dem Amplitudenfrequenzgang erreehnete Wert, und dab 
der Wert yon T mit zunehmender Reizst~irke ebenfalls zu- 
nimmt. (Vgt. aueh Abb. 8, sowie STAI~ et aL, 1962. Die Daten 
ha den Abb. 3 und 4 wurden an der gleichen Versuehsperson 
gewonnen.) Auch die ffir die Impulsantwort ermittelten Werte 
yon tmax stimmen mit Daten aus der Litera~ur gut iiberein. 
So hat z.B. Dalscm~L {1957) an 493 Versuchspersonen bei 
chief bestimmten Reizst~ke einen Durchschnittswert yon 
tmax =0,4843 see gemessen, mit einer mittleren quadratisehen 
Streuung yon -~-0,0545 sec. 

Die Abh~ngigkeit des ProportionalitEtsfaktors k yon der 
Reizst~rke ~-arde in j/ingster Zeit van ALP~R~ et al. (1963) 
und BouMA (1965) untersucht. ALPER~r et al. stellten eine 
Reziprozit~t zwisehen der Intensit~ B t u n d  der Dauer AT 
eines Liehtblitzes fes~. Bis zu einer Dauer yon A T = 0,59 see 
h~ngt die maximale Kontraktion ADmax auf einen Lichtblitz 
nut yon der Energie des Blitzes E = Bi • A T a b ,  nieht aber 
yon B i oder A T allein. Ffir Blitze, die kfirzer als diese kritisehe 
Dauer sind, ist ADmax in gut~r N/~hertmg eine lineare Funktion 
des Logarithmus yon E bis zu einem ~rert yon E ~  1 Troland • 
see und mit einer Steilheit yon 0,42 mm f~r eine zehnfaehe 
ErhShung yon E. ~ber 1 Troland see nim mt die Steilheit dex 
Funktion beinahe bls zu Null ab, w/i, chst aber fiber E-~ 
1000 Troland see wieder an. Die maximale Kontraktion im 
Bereieh der kleinsten Steilheit betr~gt etwa 1,7 ram. 

Exper imente  mi t  binocularen Lichtbl i tzen wurden  
yon  B ~  (1963) durehgefiihrt.  I n  seinen Versuehen 
wurde zuerst  nu t  das eine Auge gereizt, und  zwar mi~ 
zwei aufeinandeffolgenden, zeitlich u m  A t  see ver- 
sehobenen IAchtbli tzen yon  A T  = 0 , 0 1  see Dauer  
(, ,monoculare Doppelbli tze").  Variiert  wurde der  Zeit- 
abs tand  A t zwischen den beiden IAehtblitzen im Be- 
reich 0 ~ A t ~ l  see. Gemessen wurde die maximale  
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Kontrakt ion ADma~ der Pupflle auf diese Doppelreize. 
Die gewonnenen Daten wurden mit  theoretischen Wet- 
ten verglichen, die unter  der Voraussetzung der Linea- 
rit~t des Systems und in Kenntnis  des Zeitabstandes At 
aus der Impulsantwort  auf einen einzelnen Liehtblitz 
errechnet wurden. Die so berechneten und die gemes- 
senen Werte yon ADma x weichen sehr stark vonein- 
ander ab: Die gemessenen Reaktionen sind wesentlich 
kleiner als die vorausberechneten. Dieses Ergebnis be- 
sagt zun~chst nur, dab die maximale Kontrakt ion 
keine lineare Funktion der Reizst/irke ist, und es gibt 
Auskunft  darfiber, in welcher Weise die Nichtlinearit~t 
die Reaktion bei verschiedenen zeitlichen Reizabst/in- 
den beeinfluBt. 

I m  zweiten Experiment  wurde nun mi t  dem ersten 
Lichtblitz das eine, mi t  dem zweiten jedoch das andere 
Auge gereizt (,,binoculare Doppelblitze"). Das Ergeb- 
his dieses zweiten Experiments weicht nur unwesent- 
lich yon dem des ersten ab. BAXER hat  deshalb den 
SchluB gezogen, dab ,,der nichtlineare Tell des Systems 
fiberwiegend hinter dem Tell liegt, in dem die Kombina-  
tion der yon beiden Augen ausgehenden Signale er- 
folgt". Er  ffihrt weiterhin aus, dab vor der Kombina-  
tion der Signale demnach nur nichtlineare Transfor- 
mationen yon untergeordneter Bedeutung stattfinden, 
die ffir kleine Abweichnngen zwischen den Reaktionen 
auf monoculare bzw. binoculare Doppelblitze verant- 
wortlich gemacht  werden k6nnen. 

Diese Folgerung widerspricht der Feststellung, zu 
der die im vorigen Abschnit t  besprochenen Experi- 
mente geffihrt haben. Es 1/iBt sich aber zeigen, dab 
BAKERS Befund nur unter  best immten Voraussetzun. 
g e n d e r  im I I I .  Abschnit t  aufgestellten Hypothese 
widerspricht. Es war jedoch experimentell nicht ge- 
prfift worden, ob diese Voraussetzungen erffillt waren. 
Um das nachzuweisen, sollen auch hier wie im I I I .  Ab- 
schnitt  die durchschnittlichen Signalflfisse vor der Ad- 
dition mi t  x 1 (t) und x 2 (t) bezeichnet werden. Die Sig- 
nalfliisse vor der nichtlinearen Transformation seien 
dagegen mi t  v 1 (t) und v2 (t) bezeichnet. (Ist bereits das 
erste yore Reizlicht ausgel6ste Ereignis in den Recep- 
toren ein nichtlinearer Vorgang, so besehreiben v x (t) 
und v2 (t) die Lichtblitze). Die nichtlineare Transforma- 
tion der Signalflfisse wird symbolisch durch den nicht- 
hnearen Operator N berficksichtigt, so dab zwischen 
den Signalflfissen x 1 (t) bzw. x2 (t) und den Signalflfissen 
vl(t ) bzw. vu(t) die Beziehungen xl ( t )=N[v~( t )] ;  
x~(t) :=N[v~ (t)] bestehen. Wird mit  dem ersten Blitz 
das eine, mi t  dem zweiten Blitz A t sec sp/~ter das an- 
dere Auge gereizt, so ist ffir die Pupillenreaktion laut 
Hypothese  die Summe 

Zl(t) + x2 (t - -  A t) = 5"[v~ (t)] + N [v~ (t - -  A t)] (4.3)  

maBgebend, und zwar mi t  der Nebenbedingung, dab 
v 1 (t) und v 2 (t - -A t) ffir negative Argumente null seien. 
Wird aber mit  beiden Blitzen ein und dasselbe Auge 
gereizt, so werden zun/ichst die Signalflfisse v~(t) und 
v 1 ( t -  A t) superponiert, da sie entspreehend ihrer De- 
finition nur durch lineare Ubertragungsinstanzen wei- 
tergeleitet werden. Ffir die Pupfllenreaktion ist deshalb 
der SignalfluB 

Xl(t ) =~V[v I (t) §  I (t - - A  t)] (4.4) 

maBgebend. Auch hier gilt die Nebenbedingung, dab 
v 1 (t) und v~ (t) ffir negative Argumente verschwinden. 

AuBerdem ist v~(t - - A  t) =v l ( t  - - A  t), wenn die Licht- 
blitze gleich stark sind. Um B~KERS Befund, dab n~m- 
lich monoculare und binoeulare Doppelbhtze bei der 
AuslSsung der Pupillenreaktion gleichwertig sind, 
durch die bier aufgestellte Hypothese beschreiben zu 
kSnnen, mfiBte x*~(t) = x 1 (t) § x 2 (t --  A t), d, hl 

- N [ v l ( t ) §  (4.5) 

sein. Obwohl nichtlineare Operatoren dem Gesetz der 
Distributivit/~t nicht folgen 2, ist diese Bedingung er- 
ffillt, wenn die Zeitspanne A t  zwischen den Licht- 
blitzen grSBer ist als die Dauer des Signalflusses v 1 (t) : 
I s t  der SignalfluB vl(t ) bereits abgeklungen, wenn 
v 1 (t - -  A t) durch den zweiten Lichtblitz ausgelSst wird, 
so werden vl(t ) und v1( t - -A  t) in der niehtlinearen 
~bertragungsinstanz als zwei unabh/~ngige Signale 
transformiert. Wie lange vl(t ) andauert  hiingt davon 
ab, ob die Tr/igheitseigenschaften der Pupillenreaktion 
durch tr/~ge Instanzen vor oder nach der nichtlinearen 
Transformation best immt werden. Diese Uberlegung 
zeigt, dab nicht nur die Frage, ob die nichtlineare 
Transformation vor oder nach der Wechselwirkung 
stattfindet, sondern auch die Frage, ob sie vor oder 
nach der tr/~gen ~ber t ragung erfolgt, eine wiehtige 
Rolle ffir die SchluSfolgerungen aus experimentell ge- 
wonnenen Daten spielt. Die Tatsache, dab die Reak- 
tionen auf Liehtbhtze unabh/~ngig von der Reizsti~rke 
dureh die Impulsantwort  eines TiefpaBfilters drifter 
Ordnung gut approximiert  werden (vgl. Abb. 4), 
spricht daffir, dab die tr/~gen Instanzen naeh der nieht- 
linearen Transformation auf den SignalfluB einwirken. 
Wie sehnell die yon einem kurzen Lichtblitz ausgelSste 
Erregung vor der nichtlinearen Transformation ab- 
klingt, 1/tBt sich anhand psychophysikaliseher Experi- 
mente abseh/itzen. Es ist bekannt,  dab Flimmerlieht 
bis zu Frequenzen fiber 50 Blitze/sec wahrgenommen 
werden kann. Bei Lichtreizen sinusfSrmig modulierter 
Intensitiit  wird die Amplitude der periodischen Pu- 
pillenreaktion dagegen bereits bei 5 I~z unmeBbar klein 
(vgl. I I I .  Abschnitt). Folglich muB die Ret ina etwa 
zehnmal schneller reagieren, als die Pupflle. KELLY 
(1961) ha t  ffir die an der visuellen Wahrnehmung be- 
teiligten tr/igen l~bertragungsinstanzen eine Zeitkon- 
stante yon 12,3 msec ermittelt. Demnach dfirfte die 
durch Lichtblitze ausgelSste 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 dfirfte dieses 
sogar auch ffir relativ lange Lichtblitze zutreffen. 

Infolge dieser MSglichkeiten sind ffir BAXE~s 
SchluBfolgerung nut  diejenigen Experimente yon Be- 
deutung, in denen A t Null war oder in der Gr6Ben- 
ordnung yon einigen zehn msec lag. Er  hatte in seinen 
Experimenten nur bei relativ starken Reizen festge- 
stetlt, dab monoeulare und binoculare Lichtblitze auch 
mit  A t = 0  gleiche Reaktionen verursaehen. Folglieh 
war nicht auszuschlieBen, dab seine Ergebnisse nur 
einen Grenzfall repr/isentieren und sich in grSgeren 
Bereichen der Reizst/~rke nicht best/itigen lassen. Des. 
halb wurden Experimente durchgeffihrt, um die pu- 
pfllomotorische Wirksamkeit  monocularer und simul- 
taner binocularer ]Achtblitze miteinander zu ver. 
gleichen. 

2 Dies l~Bt sich z.B. mit Hilfe der Logarithmierung leieht 
demonstrieren: Es ist log(v 1 + v2) :I: log v 1 + log v2, da die Be- 
ziehung log v 1 + log v 2 = tog (v I v2) besteht. 
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Die Dauer der Liehtblitze zJ T diente als Parameter  
(3 Werte), w/s die Intensit~t B~ fiber grSl~ere Be- 
reiche in feineren Stufen variiert wurde. 
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Abb.  5 a - -c .  Impu lsan twor~  der Pupl ] ]e a ~  monooulare (obere K in 'yen  der 
K ~ v e n p a a r e )  bzw.  a ~  binoo~a~e Llch~bl i tze (un~ere Ku~ven  der Ku~ven-  
paare). Dis Daue~ der Lich~bHtse bet~ug yon a nach c ~ I T = 0 , 5 ;  0,2 ~ d  
0,02 see. :Die relative Intensit~t des Reizlichtes war in allen drei F~llen 

yon oben nach unten 0,01; 0,1 und 1 

Abb. 5 a - - c  zeigt den Veflauf der Impulsantwort  
auf monoculare (obere Kurven  der Kurvenpaare) und 
auf simultane binoculare Liehtblitze (untere Kurven der 
Kurvenpaare). Die Dauer der B l i t z e ~  T betrug von 
a nach b der Reihe naeh 0,5; 0,2 und 0,02 see. Die 
Intensit/~t B i wurde yon oben naeh unten jeweils um 
einen Faktor  10 erhSht. 

Auf folgende Eigensehaften der Reaktionskurven 
sei besonders hingewiesen: Die ,,monocularen" bzw. 
,,binocularen" Reaktionskurven unterscheiden sich in 
ihren Zeitverl/~ufen. Am deutlichsten zeigt die Lage der 
maximalen Kontrakt ion entlang der Zeitachse diesen 
Unterschied; bei binocularer Reizung erfolgt die maxi- 
male Kontraktion (im Zeitpunkt traax,b) dentlich sp/~ter 
als bei monocularer Reizung (ira Zeitpunkt tmax,m). 
Aber auch fiir monoculare Blitze verschiebt sieh tmax.m 
mit  zunehmender Reaktionsst/~rke zu grSl~eren Werten 
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Abb. 6. Die maximale Kontraktion der PupUle ADmax w~hrend der Impuls 
antwort auf monoculare (Punkte) bzw. auf slmultane binoculare Lichtblitze 
(Kreise) yon der Dauer ,JT see als Funktion des Logarithmus der Llcht- 
Intensit~t log~o B~ (in relatlven Einheiten). ~ T betrug yon  l inks nach rechts 
der Reihe nach 0,5; 0,2 und 0,02 sec. Die Kurvenpaare mit  z IT=0,2  und 
0,5 sec wurden wegen der besseren ~bersichtlichkeit um elne bzw. um zwei 
logarithmische :Einheiten nach links entlang der Iog~o B~-Achse verschoben. 
:Die gestrichelten Kurven repr~sentieren ebenfalls die Reaktionskurven auf 
monoculare Lichtblitze, jedoch um 0,8 logarithmisehe ]~inheiten zu  kleineren 

B~-Werten verschoben 

anf der Zeitachse. Der Unterschied in der maximalen 
Kontrakt ion ist relativ -- in einigen F/illen sogar ab- 
solut -- um so kleiner, je st/~rker die Reaktion ist. 

In Abb. 6 ist die ma~imale Kontrakt ion zJDmax der 
Pupille w~hrend der Impulsantwort auf monoculare 
(Punkte) bzw. binoculare Liehtblitze (Kreise) als Funk- 
tion des dekadischen Logarithmus der Intensit/~t 
]ogz0B i in relativen Einheiten aufgetragen. Parameter  
der Kurvenpaare ist auch hier die Dauer A T der Lieht- 
blitze. A T  betr~gt, wie bei Abb. 5, yon links nach 
rechts 0,5; 0,2 und 0,02 see. Die Kurven  mit A T :  
0,5 sec wurden entlang der logl0BcAchse um zwei, die 
mit  A T z 0,2 see um eine ]ogarithmische Einheit der 
besseren Ubersiehtliehkeit halber nach links verscho- 
ben. Die grSl]ten Werte yon ADma x wurden in allen 
drei F/~llen bei der gleichen grSl3tmSgliehen Intensit/~t 
gewonnen. ])max, m h/~ngt im untersuchten Intensit/~ts- 
bereieh etwa linear vom Logarithmus der relativen 
Reizst/~rke log B~ ab. Bei Verdoppelung der Reizlicht- 
intensit/~t (,,monoeulare Doppelblitze" mit  zJ t •0)  
wiirden sich diese Reak~ionskurven um log10 2 ~0 ,3  
logarithmische Einheiten nach links entlang der log B c 
Aehse versehieben (gestrichelt gezeichnete Linien). 
Diese gestrichelt gezeichneten Linien miil~ten mit  den 
ADmax,b-Kurven fibereinstimmen, wenn BAKEI~S Be- 
fund sieh im gesamten untersuchten Intensit/itsbereieh 
best/itigen lief~e. Die ADraax,b-Kurven liegen aber (vom 
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Bereieh sehr schwaeher Reaktionen abgesehen) ein- 
deutig fiber den gestrichelten Linien. Dieses Ergebnis 
zeigt, dab B~KE~S SehluBfolgerung nieht zwingend ist. 
Dadureh ist aber auch der Widerspruch zwischen der 
Bakerschen SchluBfolgerung und der im I I I .  Absehnitt  
aufgestellten Hypothese  aufgel6st. Die in Abb. 6 dar- 
gestellten Resultate zeigen ebenfalls die im I I .  Ab- 
schnitt  festgestellte Abweichung zwischen der quanti- 
ta t iven Aussage der aufgestellten Hypothese  und tier 
MeBergebnisse: Aueh die pupillomotorisehe Wirkung 
simultaner binocularer Lichtblitze ist geringer als die 
zweifache Wirkung entsprechender monocularer Blitze. 

Das kreisf6rmige Reizlichtfeld erschien der Versuchsperson 
in BAKERS Experimenten unter einem Sehwinkel yon 30 ~ in 
den hier besprochenen Versuchen dagegen unter einem Seh- 
winkel von nur 8 ~ Man kann daher einwenden, dal] den unter- 
sch~ed]ichen Ergebnissen die ungleiche Ausdeimung der Reiz- 
lichtfelder zugrunde lieg$. Es wurde deshalb untersucht ob die 
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Abb. 7. Die maximale Kontraktion der PupUle ADmaxwlthrend der Impttls- 
antwort auf monocalare (Punkte) bzw. auf binoculare Llchtblitze (Kreise) 
yon der Dauer A T ~  0,5 sec als Funktion des Logaritt~mus der relativen 
Lichtintensitat log~0 Bt be! tmterschiedlichen raumlichen Anordntmgen der 
Reizlichtfelder. Das mitttere und das linke Kurvenpaar warden der besseren 
?~bersichtlichkeit wegen um eine bzw. um zwei logarithmische EInheiten 
nach links entlang de~ log~, B~-Achse verschoben. Die Kreuze bzw. die 
Kreise zeigen den Fixationspunkt bzw. die Reizlichtfelder und zwar so 

wie sie im Experiment yon 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 fiir Abb. 7 
zutreffend. Die Abweichung besteht darin, dab in Abb. 7 nicht 
die Dauer zJ T dor Lichtblitze sondern die Konfiguration der 
Reizlichtfelder fiir die einzelnen Kurvenpaare verschieden ist. 
Die Einschaltbilder zeigen die Reizlichtfelder (grol3e Kreise) 
und die Fixationspunkte ( • ) so, wie sie yon der VP binocular 
gesehen wurden. (Die Winkelausdehnung der kreisf6rmigen 
Reizlichtfelder betrug in diesen Versuchen 2,5~ Die Reiz- 
situation war yon links nach rechts: 

1. Reizling homologer zentraler Gebiote beider Retinae. 
2. Rvizung parafovealer homologer Gebiete beider Retinae. 
3. Reizung parafovealer nichthomologer Gebiete beider 

Retinae. 
In den F~llen 2. und 3. betrug der Winkolabstand zwischen 

dem Fixationspunkt und den Zentren der Reizlichtfelder 3,25 ~ 
Die Dauer der Lichtblitze zJ T betrug stets 0,5 see. 

Der Unterschied zwischen den drei Kurvenpaaren inAbb. 7, 
abcr auch zwischen denen in den Abb. 6 und 7 ist nicht signi- 
fikant. Es w~re jedoch voreilig, aus diesem Befund den end- 
giiltigen SchluB zu ziehen, dal~ die Ausdehnung und Lage der 
gereizten retinalen Gebiete ohne jeglichen Einflul3 auf die 
Beziehungen zwischen den Reaktionen alff monoculare und 
binoculare Lichtreize seien. Mehrere Autoren (s. z.B. ALP~R~ 
und C~PB~LL, 1962; BOVMX, 1965) haben gezeigt, dab durch 
die Augenmedien gestreutes Licht zu indirekter Bestxahlung 
der Retina fiihrt. Diese indirekte Bestrahlung tr~gt zur Pu- 
pillenreaktion wesentlich bei. Ihr Effekt kann unter Umst~nden 
den der direkten Beleuchtung iiberwiegen. Es kann nicht aus- 
gesehlossen werden, dab auch in den Versuchen zu Abb. 7 das 
Streulicht die grSl3ere Rolle gespiett hat, so dab stets die 
gleichen, homologen Gebiete beider Retinae im wesentlichen 
zur Reaktion beitrugen. Um den Effekt des Streulichtes zu 

unterdriicken, sind aufwendige reiztechnische Vorkehrungen 
notwendig. Die endgiiltige Antwort auf diese Frage muB spB- 
teren Untersuchungen vorbehalten bleiben. 

V. Zusammen/assung und Diskussion 
Als Ziel der vorliegenden Untersuehungen wurde zu 

Anfang die Beantwortung der Frage bezeichnet, wie 
die durch simultane binoculare Liehtreize in beiden 
Retinae ausgel6sten nervSsen Signale miteizlander in 
Wechselwirkung treten. Verschiedene hier angestellte 
l~berlegungen lassen erkennen, dab diese Frage durch 
Vergleich der Reaktionen auf monoeulare und binoeu- 
lare Reize nur dann zu beantworten ist, wenn man 
gleichzeitig auch Kenntnisse fiber die Reihenfolge der 
nerv6sen Vorgitnge w~hrend der Signalfibertragung in 
der pupillomotorisehen Bahn besitzt. 

Jeder,  aus experimentell gewonnenen Ergebnissen 
gezogene SchluB h~ngt entscheidend davon ab, ob die 
niehtlineare Transformation vor oder nach der Weeh- 
selwirkung stattfindet, und ob die tr~gen Ubertra- 
gungsinstanzen vor oder nach der nichtlinearen Trans- 
formation auf die Signalflfisse einwirken. Hier standen 
sich zwei einander widersprechende Ansichten gegen- 
fiber. BAKER (1963) zog aufgrund yon Doppelimpuls- 
Experimenten den SchluI3, dab die mal~gebenden nieht- 
linearen !I~'ansformationen erst nach der Kombinat ion 
der yon beiden Augen ausgehenden Signale stattfinden 
k6nnen. Aus Experimenten mit  binocularen Lieht- 
reizen sinusfSrnfig modulierter Intensit~t warde da- 
gegen gefolgert, dab die Signalflfisse erst niehtlinear 
transformiert, und danaeh addier~ werden ( V . ~ ,  
1964b). Diese t typothese erm6glichte eine testbare 
Voraussage, die durch Experimente qualitativ bestii- 
t igt  werden konnte (I l l .  Abschnitt). Es wurde auBer- 
dem gezeigt, dab die von BAKER aufgesteUte Forderung 
nicht zwingend ist (IV. Absehnitt). Da sie auBerdem 
den im I I I .  Abschnitt  dargestellten Resultaten wider- 
spricht, muB sie als unzutreffend angesehen werden. 

Die im I I I .  und IV. Abscbnitt  besprochenen Ex- 
perimente hat ten fibereinstimmend gezeigt, dal~ die 
qualitativ best~tigte Hypothese nieht ausreieht, urn 
die gewonnenen Ergebnisse auch quanti tat iv zu be- 
schreiben. Ohne weitere Annahmen kann sie dem Be- 
fund nieht Rechnung tragen, dab die pupillomotorisehe 
Wirksamkeit  simultaner binocularer Reize geringer ist 
als die zweifache ~Virkung entspreehender monoeularer 
Reize. 

Dieser Mangel der Hypothese kSnnte formal durch 
das Postulat  einer gewogenen Addition behoben wer- 
den. Entsprechend dieser Annahme wfirden die Signal- 
flfisse x 1 (t) und x~ (t) mi t  den Gewiehtsfaktoren wl und 
w~ multipliziert zur Summe beitragen, so dab die Glei- 
chung 

D(t) =Do--L[wlxl(t  ) d-w~x~(t)] (5.1) 

anstelle der G1. (3.5) treten wfirde. Entsprechend w~re 
die neue Form der G1. (3.8): 

D(t) ----u,~D(t)~ +w~D(t)~.--Do. (5.2) 

Die Kurven 5 in den Abb. 3 a ~ e  wurden mi t  Hflfe 
der G1. (5.2) anstelle der G1. (3.8) erreehnet. Sie stim- 
men mit  den Kurven 4 (gestrichelt gezeichnet) inner- 
halb der Mel3genauigkeit reeht gut fiberein. G1. (3.8) 
ergab die Kurven 3, die yon den Kurven 4 erheblich 
abweichen. Es hat  sich jedoch gezeigt, dal~ den Ge- 
wiehtsfaktoren w 1 und w~ je nach mittlerer Beleuch- 
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t u n g s ~ r k e  B~ mad Modula~ion~quenz  v versehie- 
deae WorSe magesehrieben werden mfissen: w~ =w~ 
0,6 ~tir B o =0 ,3  {in retativen Einheiten), ~ =0 ,3  t tz ,  
aber w~ =w~ =0,56 flit B 0 ~ l ,  v =0 ,3  Hz, mad w~ = 
w~ =0,55 ffir B o =0,3,  v = 1 Hz. 

Zu ~hntiehen Ergebnissen gelangt man ~ueh auf- 
grund der in Abb. 6 und 7 aufgeffihrten Datem Die 
Gewiehtsfaktoren wl and  u% miiBten auch ffir Impuls,- 
reize je nach Reizstgrke untersehiedlich gewfi.hlt w'er- 
den, Konstant.e Gewiehtsfaktoren wfirden fiir binoeu- 
l~re l~ ize  Re~k~onskurven ~raussagen,  die den mi$ 
mond~laren  Reizen gewonnsne~ Reak~onskurven 
propox~onai wgrem Die Kurvenin  Abb. 8 und 7 ~ d e r -  
spreehen dieser Voraussage, 

Eine weigero Unzul~nglic~kei~ der drench die Ein- 
~(ftmmg yon Gewichtsfaktoren erweiterten t typothese 
zeigt slob, we~u man den zeitliehen Veriauf der Reak- 
tionskurven untersuebt. VV~re es mSglieh, die Reak- 
tionen auf binoeulare Reize dutch gewogene Addition 
der Reaktionen auf entspreehends monoeulare Rs~e 
abzuleiten, so mfiBten aueh die Kurven der einzeluen 
Kurvenpaaxe in Abb. 5 einander proporbionat und die 
Z~spunne ~m~x zwischen ReakVionsbeglnn und maxi- 
maler Km~%raktion bei monoe~fiuren Raizen (4~:~m) der 
ea%sprechenden Z e ~ p ~ m ~  be~ bLnoculua~n Reiz~x 
( ~ x ~ )  einandex gleie~ s~ia. Abb. 5 z ~  aber, da~ 
tm=,~ iu der t~ge l  g r ~ s r  als t~a~m ist. Die Di~.rer~ 
zw~ehen t~aax,m und Ima~b iS~ nieh?~ zu groin, abet Stets 
zu beob~ehten. Da~ zeigen die Kurven in Abb. 8~ Die 
experimsntell ermittelten Werte wm ~max,m und tm~x,~ 
sind def t / i i r  die drei Werte der Impulsdaaer A T als 
getrennte Kurvenpaare fiber ADmax,m aufgetragen. 

T betri~gt auch do~  yon links naeh reehts 0,8; 
0,2 and  0,02 see. Das links lind das mi*tle-re Kurven- 
p~ar wmxten aueh bier wegen der besseren l~bersiehr 
hehkait on*tang der ADmax~Aehse naeh tir&s ver- 
sahoben. (Der Null~=mmkt. ffir das mititere und ffir das 
recht~ Kurvenpaar liegt~ bei den ve~iingerken Tefl- 
strichen.) Die Punkt~ reprfisentieren den Durah- 
sehnittswe~% yon tm~.m in den Bexeaehen 0 ,2 mm.~  
A1Dm~,m~ 0,4 mm;  0,4 nun ~ dDm~x,m~_ 0,6 mm; asw. 
Sic sind jewefls fiber dem Mit~elwert der Berea'ehs- 
grenzen 0,3 ram, 0,5 mm usw. eingezeiehne$. Die Kreise 
reprs die in gleieher Weise gewonnenen Vedette 
yon tm=,~, Sowohl tmax, m wis auch tmax/o sind ffir 

T =0 ,2  und 0,02 see in guter Nghea~ng Iineaxe ~,mk- 
fionen yon ADmax, m. (Die eingezeiehneten Geradsn 
wurden naeh AugenmaB an die MeBpunkte angepaBk 
Die in Klammern gesetzten l~wkte und Krelse s tdten 
dan Mi* .tetwer~ yon jewefls nut cL~e~ oder weniger Ein- 
zelwerten dar. Sie sind deshalb nioht sig~ifikan~.) F/ir 
AT  =0 ,5  se~ karm e i ~  llneare Abh~ngigkeit nu t  be- 
redeamweise festgestgll~ werdem Zu diesen Kurv~n sei 
]edosh folgendes bemerk~: In  dies~m FatI streaen die 
Etnzelwerte um den M~ttehverten viel starker als bei 
den aaderen Kurvenpaaren. Die eingezeiehneten MeB- 
punk(e sind deshatb weniger geaichert, als ffir zl T = 0,2 
und 0,02 see. Fiir AT ~0,5  see kann abet aueh in der 
Tat eine andere Gese~zmgBigkeit zwisehen tmax,b, ~ , m  
nnd ADmax, m bestehen ats fiir kiirzere IAehtblitze. Die 
langen Blitze s~llen wahrs,~helnlieh keine annehmbar 
gute Approximation ehues eehten Eingangsimpulses 
~iir das vola/egende System dar, sondern eher einen 
~3berga~g zwisehen einem Imputs- u r ~  S~eneLwgang. 
Die StOrks der ReaCtion kann da, bei, wie Aup~m~ 
(1963) f~:~gestetir hat,  ~rot, zdem nvx veto Produk~ 

B.~ :<AT ~bhgn,gen (vgL Absehnig~ 1~I). Gemeinsam ist 
allen drei Kurvenpaaren, dab t m ~  stets grSBer ats 
~max, m ist. 

Dis _Amnahms der gewogenen Addition fiihr~ also 
in dieser Beziehung zu unzutreffenden Result~ten, es 
sei denn., man nimmt an, die Gewichtsfaktoren seien 
nicht nu t  Funktionen der Reizst~ke, sondern ~ueh 
der geit. 

Solange man keine armehmbaren Grfinde ~fir das 
Auftreten yon Gewichtsfak~oren bei b&meutarer Rei- 
zuug finder, sagt diese Hypo{.hes~ fiber dan Wechset- 
wirkangsmeohanismus zw~chen den yon beiden Re- 
gSna~ a a @ n d ~ n  ~gna3flfi~en nit.his aus. Da die ~ r  
formellen BeschreP~mg der Ergebrdsse benStig%en Ge- 
wie~ats~s~ktoren s~gs kleiuer als eius anz~mehmen aind, 

700 ",, ~'*'2" / /  -~ 

/ / /  
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Abb. 8, Die Zei~atme tmax z ~ e n  dem Begtnn d~ ~al~lllel~R~Ion 
�9 and de~ maXlmalen Kontraktion auf mono~ulare (tmax,m, Ptmkte) bzw. auf 
binoculare (tmax,b, Kmise) Lichtblitze als Funktioa dr maximale~ Kon~ 
t~ktion ~Dmax au~ monoculare Liehtbtl~e. Parameter der Kurvenpaal~ 
l~t die Daue~ AT de~ Lic&tblitze. Die Symbote in :Klammeam repr~entieren 
Mit~twe~te wenlger (t--3) t~lltzelm~aungon, Sie k6nnen uleht ada ~Ig~lfiklmt 

an~h~n w~rd~n 

m~4 zwar mn  so kteiner, ~e s~grker der Reiz isL sohlen 
es eine vietversprechende Annahme zu sein, dal~ die 
Sigrmlflfisse sieh ve t  der Addition gege .~i t ig  ird~i- 
bieren. Es wurde eine R~il~e mSglieher Inh~bitions- 
meehazdsmen daravShin untersueh~ ob und un?~r weL 
ehsn zus~tztiohen Annahmen sis dis Beziehungen zwi- 
sehen den Reaktionen anf monoeulare und binocular~ 
Reizs aueh quantit~tiv beschreiben kdnnten. In einer 
zweiten Mitteilung wi l t  gezeigt, dab die~ mdglich ist. 
Es I/iBt, sieh eine Funktionsstruk~m" a, ufs*~llen, die mit  
Hflfe yon oharakte~rist'mehen Konstanten anstelie yon 
rdzabh~ngigen Parametern den gesteltten Fordenm- 
gen genfigt. 
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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, fimt 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 aut~rs 
regarding the succession of nonlinear transformation and signal 
combination in the human pupiUary system. 

I. Einleitung 

I n  einer ersten Mitteilung wurde die pupillomotori- 
sche Wirksamkei t  s imultaner binocularer IAchtreize 
besprochen. Exper imente  mit  Lichtreizen sinusf6rmig 
modul ier ter  Intensi t~t  liel3en darauf  schliel~en, da~ die 
in beiden Ret inae  hervorgerufenen Signale w~hrend 
der  Uber t ragung  ent lang der pupillomotorischen Bahn  
zuers t  nicht l inear  t ransformier t  und  danach zueinander 
addier t  werden. Aufgrund  dieser Vorstellung miiBten 
s imultane binoeulare Lichtreize zweimal so starke Re- 
ak t ionen verursachen,  wie gleieh starke monoculare 
Liehtreize. Diese Voraussage lieB sich experimentell  
jedoch nicht  besti~tigen. Sowohl die Reakt ionen auf  
Liehtreize sinusfSrmig modulierter  In tens i t~t  wie auch 
die Reakt ionen  auf kurze Lichtbli tze haben fiberein. 
s t immend  gezeigt, dab die pupillomotorische Wirksam- 
keit  binocularer  IAchtreize geringer ist als die zweifache 
Wirkung  entsprechender  monocularer  Reize. I m  Prin- 
zip lieBe sieh dieser Befund durch die Annahme er- 
kl~ren, dal~ die yon  beiden Ret inae ausgehenden Si- 
gnalflfisse sich vor  der  Addi t ion gegenseitig inhibieI~m 
Deshalb soll un te rsuch t  werden, ob Inhibi t ionsmecha-  
nismen, die bereits im Nervensys tem nachgewiesen 
bzw. als mSgliche Vorg~inge vorgeschlagen wurden, sich 

auch auf das vor]iegende Problem erfolgreich anwen- 
den lassen. 

A m  bekanntesten ist die yon  HARTLIN~ und RAT- 
LIFF im optischen Nerv  des Pfeflsehwanzkrebses Limu- 
lus entdeckte lineare laterale nerv6se Inhibi t ion (s. z .B.  
ttARTLI~E et al., 1961 ; RATLIFF, 1966), deren theoreti-  
sche Aspekte unter  anderen yon REIC~X~DT (1962), 
VAR56 (1965) und  F~RMAN (1965) untersucht  wurden. 
Vor kurzem ist yon F V ~ A N  (1965) auch ein multipli- 
kat iver  Inhibi t ionsmechanismus mathemat i sch  behan- 
delt worden. Diese Ar t  der Inhibit ion,  die auch ,,shunt- 
ing inhibit ion" genannt  wird, khme zustande,  wenn 
ein Tell des dutch  erregende Synapsen an einem Neuron 
hervorgerufenen Depolarisationsstromes durch Ernied- 
rigung des Membranwiderstandes in nicht  erregbaren 
Gebieten der Ze~le abgeleitet wfirde (vgl. auch IV. Ab- 
schnitt). Ein  solcher Vorgang erscheint physiologisch 
nicht  unplausibel, obwohl er direkt noch nieht  nach- 
gewiesen wurde. 

Der Ursprung des inhibierenden Signals ist ein wei- 
terer Aspekt  inhibitorischer Wechselwirkungen. Wet-  
den die inhibierenden Signale in einer Nervenbahn  yon 
Zentren ausgesandt,  die dem Ort, an dem Inhibi t ion  
stat tf indet ,  vorgeschaltet  sind, so ~4rd der Vorgang 
, ,non-recurrent" oder Vorw/i.rtsinhibition genannt .  
~Verden sic jedoeh vom Ausgang der Neuronen,  an  
denen die Inhibi t ion stat tf indet ,  oder yon  naehge- 
sehalteten Zentren zur/ickgeffihrt, so sprieht m a n  yon 
, , recurrent" oder Rfiekw/~rtsinhibition. Auf  wesentHche 
Unterschiede zwischen diesen beiden Ar ten  yon  Inhibi-  
t ionsmechanismen wurde mehrfach hingewiesen (VAle- 
J6,  1965; FurmAN, 1965 u.a .m.) .  Beide MSglichkeiten 
sollen im vorliegenden Fall in Bet racht  gezogenwerden.  

I n  den bisher durehgeffihrten Exper imenten  konnte  
nur  die integrierte Aktivit / i t  einer gr6~eren Anzahl  
paralleler Nervenfasern effaBt werden, nicht  aber die 
Erregung einzelner Nervenfasern. Alle pupillomotori-  
schen Fasern, die z .B.  aus dem linken Auge zur  homo- 
lateralen pr/~tectalen Area ftihren, miissen deshalb als 
ein einziger Informat ionskanal  aufgefaBt werden, in 


