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ABSTRACT 

L i g h t  a d a p t a t i o n  is t h e  d e c l i n e  i n  v r s u a l  s e n s i t i v i t y  

w h i c h  o c c u r s  f o l l o w i n g  a n y  i n c r e a s e  i n  a m b i e n t  l u m i n a n c e  l e v e l s .  

The e f f e c t s  of l r y h t  a d a ~ t d t i o n  o n  t h e  s t e a d y - s t a t e  v i s u a l  evoked 

r e s p o n s e ,  t h a t  is  t h e  c e r 2 b r a l  r e s p o n s e  t o  r e p e t i t i v e  v i s u a l  

s t i m u l a t i o n ,  h a v e  n o t  yet b e e r  i n v e s t i g a t e d .  T h e  p r a s e n t  study 

u s e d  a new m e a s u r e  o f  t h e  l a t e n c y  o f  t h e  s t e a d y - s t a t e  v i s u a l  

e v o k e d  r e s p o n s e  t o  f o l l o w  the c o u r s e  of l i g h t  a d a p t a t i o n .  

Two e x p e r i m e n t s  were c o n d u c t e d  o n  t h *  e f f e c t s  of l i g h t  

a d a p t a t i o n  o n  t h e  v i s u a l  e v o k e d  r e s p o n s e .  I n  E x p e r i m e n t  I, 

r e s p o n s e s  f r o m  10 s e c o n d  p ~ r i o d s  were a v e r a g e d  t o g e t h e r .  I n  t h e  

f i r s t  p h a s e  o f  t h i s  e x p e r i m e n t ,  t h e  f i r s t  f o u r  of  t h e s e  10 s e c o n d  

p e r i o d s  were s t u d i e d  i n  s e v e n  s u b j e c t s ;  i n  t h e  s e c o n d  p a r t  of t h e  

e x p e r i m e n t ,  l a t e n c y  c h a n g e s  o v e r  6 m i c u t e s  of l i g h t  a d a p t a t i o c  

were o b s e r v e d  i n  f o u r  s u b j e c t s .  R e s u l t s  i n d i c a t e d  a n  i n c r e a s e  i n  

e v o k e d  r e s p o n s e  l a t e n c y  d u r i n g  t h e  f i r s t  30 t o  4 0  s e c o n d s  o f  

l i g h t  a d a p t a t i o n ,  f o l l o w e d  b y  a s l i g h t  l a t e n c y  d e c r e a s e .  T h e  

p o o r  q u a l i t y  o f  t h e  d a t a  o b t a i n e d  i n  t h i s  e x p e r i m e n t  was 

i n t e r p r e t e d  a s  i n d i c a t i n g  t b a t  the s a m p l e  p e r i o d  f r o m  which  

r e s p o n s e s  were a v e r a g e d  was t o o  l o n g ,  a n d  s h o u l d  b e  d e c r a a s e d .  

E x p s r i m e n t  I1 u s e d  s h c r t e r  s a m p l e  p e r i o d s .  In t h e  f i r s t  

p h a s e  o f  t h i s  e x p e r i m e n t ,  r e s p o n s e s  f r o m  3 - s e c o n d  p e r i o d s  were 

a v e r a g e d  t o g e t h e r ,  a n d  a  m a r k e d  l a t e n c y  d e c r e a s e  w a s  c b s e r v e d  

d u r i n g  t h e  c o u r s e  o f  t h e  f i r s t  15 s e c o n d s  o f  l i g h t  a d a p t a t i o n  f o r  

iii 



t h r e e  of f i v e  s u b j e c t s .  T h e  improved  q u a l i t y  o f  t h i s  d a t a  

s u p p o r t e d  t h e  hypothesis t h a t  r e c o r d i n g  p e r i o d s  s h o r t e r  t h a n  

t h o s e  u s e d  i n  Experiment I were a k p r o p r i a t e  f o r  t h i s  s t u d y .  I n  

t h e  s e c o n d  p a r t  o f  Experiment It,  very s h o r t  r e c c r d i n q  p e r i o d s  

were s t u d i e d  with two s u b j e c t s .  T h e  r e s u l t s  o f  t h i s  s t u d y  

indicated t h a t  the q u a l i t y  cf  the data  c o u l d  still  be improved  by  

f u r t h e r  d e c r e a s i n q  the s a s p l e  p e r i o d .  

F o l l o w i n g  t h e  abcve r e s u l t s ,  a technique f o r  c o l l e c t i n g  

d a t a  on  l i g h t  a d a p t a t i o n  i n  t h e  s t e a d y - s t a t e  v i s u a l  evoked  

r e s p o n s e  is d e s c r i b e d  which  s h o u l d  o b v i a t e  mos t  of the p r o b l e m s  

e n c o u n t e r e d  i n  t h i s  s t u d y .  
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SECTION I: I N T R O D U C T I O N ,  

L i g h t  a d a p t a t i o n  i s  a f u n d a m e n t a l  v i s u a l  p r o c e s s  o f  

c o n s i d e r a b l s  i n t r i n s i c  i n t e r e s t ,  S t u d y  o f  t h i s  p r o c e s s  u s i n q  

v i s u a l  e v o k e d  p o t e n t i a l s  i n  human s u b j e c t s  p e r m i t s  c o r n p a r i s a n  

o f  b r a i n  r e s p o n s e s  i n  l i g h t  a d a p t a t i o n  w i t h  p s y c h o p h y s i c a l  

a d a p t a t i o n  d a t a .  An i m p o r t a c t  o u t c o m e  of  s u c h  c o m p a r i s c n  w i l l  

ba t h e  b r i d g i n g  o f  t h e  p r e s e n t  g a p  b e t w e e n  p s y c h o p h y s i c a l  

a n d  p h y s i o l o g i c a l  l i n e s  o f  r e s e a r c h  i n t o  l i g h t  a d a p t a t i o n .  

S t u d y  o f  a d a p t a t i o n  i n  t h e  v i s u a l  e v o k e d  r e s p o n s e  i s  a l s o  o f  

a e t h o d o l o g i c a l  i n t e r e s t  f o r  t h e  u s e  o f  a v a r a g s d  r e s p o n s e s .  

E a c h  o f  t h e s e  t h r e e  a s p e c t s  of a d a p t a t i o n  i n  t h e  v i s u a l  

e v o k e d  r e s p o n s e  w i l l  be  d i s c u s s e d  i n  some d e t a i l  b e l o w ,  s i n c e  t h e  

i n t r i n s i c  i r p o r t a  a c e  of l i g h t  a d a p t a t i o n ,  t h e  i m p l i c a t i o n s  of a  

v i s u a l  e v o k e d  r e s p o n s e  s t u d y  f o r  o u r  f u l l  u n d e r s t a n d i n g  o f  the 

p r o c e s s ,  a n d  t h e  m e t h o d o l o g i c a l  s i g n i f i c a n c e  o f  a n y  v i s u a l  

a d a p t a t i o n  s t u d y  for  t h e  u s e  o f  a v e r a g e d  a v o k e d  r e s p o n s e  m e a s u r e s  

c o n s t i t u t e  t h e  b a s i s  f o r  t h e  e x p e r i m e n t a t i o n  t o  b e  r e p o r t e d  h e r e .  

T h e  term ' l i g h t  a d a p t a t i o n '  r e f e r s  t o  a d e c l i n e  i n  

s e n s i t i v i t y  t o  a  v i s u a l  s t i m u l u s ,  w h i c h  fo l lows a n y  i n c r e a s e  i n  

t h e  i n t e n s i t y  of t h a t  s t i m u l u s .  T h i s  p r o c e s s  h a s  b e e n  s t u d i e d  

w i t h  a w i d e  v a r i e t y  o f  m e a s u r e s ,  C h a n g e s  i n  v i s u a l  s e n s i t i v i t y  

h a v e  b e e n  r e l a t e d  t o  a l t e r a t i o n s  i n  t h e  c o n c e n t r a t i o n  of  

U n b l e a c h e d  v i s u a l  pigment i n  t h e  r e t i n a  ( U e c h t ,  1 9 3 7 ;  Y a l d ,  

I g S U ) ,  a n d  i n t r a c e l l u l a r  a n d  f i e l d  p o t e n t i a l  r e c o r d i n g s  d o c u m z n t  
/ 



t h e  e l e c t r i c a l  a c t i v i t y  i n  r e t i n a  a n d  v i s u a l  c o r t a x  w h i c h  i s  

a s s o c i a t e d  w i t h  l i g h t  a d a p t a t i o n  ( G r a n i t ,  1963; D o w l i n g ,  1967; 

A r m i n g t o n ,  1 9 6 4 ) .   rightness m a t c h i n g  a n d  a b s o l u t e  a n d  

d i f f e r \ ; n c e  t h r e s h o l d  s t u d i e s  h a v e  p r o v i d e d  t h e  p s y c h o p h y s i c a l  

d a t a  o n  l i q h t  a d a p t a t i o n .  ~ l l  o f  t h e s e  m e a s u r e s  w i l l  b 2  r e v i z w c d  

t o  p r o v i d e  a b r o a d  c o n t e x t  f o r  v i s u a l  e v o k e d  r e s p o n s a  s t u d i p s  o f  

t h e  p r o c e s s .  

U n f o r t u n a t e l y ,  l i g h t  a d a p t a t i o n  d a t a  f r o m  t h e  s t u d i e s  

r e v i e w e d  i n  t h e  f o l l o w i n g  two s e c t i o n s  a re  n o t  d i r e c t l y  

c o m p a r a b l e  t o  t h o s e  i n  t h e  e x p e r i m e n t s  t o  be  d e s c r i b a d  i n  t h e  

f i n a l  s e c t i o n  of t h i s  p a p e r ,  b e c a u s e  t h e  m e a s u r e s  i n v o l v e d  a re  

q u i t e  d i f f e r e n t ,  I n  t h e  p s y c h o p h y s i c a l ,  a n d  e l e c t r o r e t i n o g r a a  

a n d  i n t r a c e l l u l a r  r e c o r d i n g  s t u d i a s ,  r e s p o n s e s  t o  a s t i m u l u s  

s u p e r i m p o s e d  upon ,  o r  f o l l o w i n g  t h e  e x t i n c t i o n  o f ,  an a d a p t i n g  

l i g h t  are m e a s u r e d ,  A d a p t i n g  and  t e s t  s t i m u l i  a re  i d e n t i c a l  i n  

t h e  s t e a d  y - s t a t e  v i s u a l  e v o k e d  r e s p o n s e  e x p e r i m e n t s  h e r s ,  a n d  

t h i s  is  n o t  u s u a l l y  t h e  case i n  l i g h t  a d a p t a t i o n  s t u d i e s .  

H a r t l i n e ' s  r e c o r d i n g s  f r o m  t h e  v i s u a l  ce l l s  of  L i m u l u s  (1938, 

1940) are e x c e p t i o n s  t o  t h i s  g e n e r a l i z a t i o n .  

A s e c o n d  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  s t u d i e s  r e v i e w e d  b e l o w  a n d  

t h e  e x p e r i m e n t s  d e s c r i b e d  t h e r e a f t e r  c o n c e r n s  t h e  m e a s u r e s  u s e d .  

I n  b o t h  p s y c h o p h y s i c a l  a n d  e l e c t r o p h y s i c l o g i c a l  r e s e a r c h  on l i g h t  

a d a p t a t i o n ,  r e s p o n s e  a a g n i  t u d e  a n d  a m p l i t u d e ,  r e s p e c t i v e l y ,  and 

t h r e s h o l d  f o r  soae c r i t e r i c n  r e s p o n s e  h a v e  b e e n  o f  p r i m a r y  

i n t e r e s t ,  a s  is a p p a r e n t  f r o @  t h e  p r e p o n d e r a n t  u s e  o f  t h o s e  

m a  s u r e s .  



p he r e v i e w  w i l l  e m p h a s i z e  t e c h n i c a l  p r o b l e m s  i n  t h e  s t u d y  

o f  l i g h t  a d a p t a t i o n ,  e s p e c i a l l y  vher* s u b j e c t s  o f  o u r  own s p c i c s  

are  e m p l o y e d ,  s i n c e  t h e  p r i a a r y  p u r p o s e  o f  t h a  experiments was t o  

d i s c o v e r ,  a n d  t o  s o l v e ,  p r o b l e m s  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  s t u d y  o f  

v ~ s u a l  a d a p t a t i o n  u s i n g  t h e  human s t e a d y - s t a t e  v i s u a l  e v o k e d  

r e s p o n s e .  

T h e  e x p e r i m e n t s  r e p o r t e d  h e r e  c o n s i s t  of p i l o t  s t u d i e s  of 

l i g h t  a d a p t a t i o n  i n  t h e  human s t e a d y - s t a t e  v i s u a l  e v o k e d  

r e s p o n s e .  T h e  stead y - s t a t e  v i s u a l  e v o k e d  r e s p o n s e  is a 

r e l a t i v e l y  new m e a s u r e  w h i c h  a a p l o y s  h i g h - f r e q u e n c y  ( 3  Hz o r  

q r e a t e r ) ,  r e p e t i t i v e  s t i m u l a t i o n .  The  e x p e r i m e n t a l  work  s x p l o r ~ d  

s o m e  o f  t h e  p r o b l e m s  i n h e r e n t  i n  t h e  U s e  o f  a v e r a g e d  r e s p o n s e s  t o  

r e p e t i t i v e  s t i m u l a t i o n  i n  t h e  s t u d y  of l i g h t  a d a p t a t i o n .  

I n  r e s p o n s e  t o  t h o s e  p r o b l e m s ,  a  research p r o g r a m  was 

a d u m b r a t e d ,  i n c o r p o r a t i n g  a m e t h c d  of o b t a i n i n g  a v e r a g e d  

r e s p o n s e s  t o  r e p e t i t i v e  s t i a u l a t i o n  w h i c h  is e s p e c i a l l y  

a p p r o p r i a t e  f o r  t h e  s t u d y  of e v o k e d  r e s p o n s e  a d a p t a t i o n  w i t h  s u c h  

s t i m u l a t i o n .  T h i s  p r o g r a m  w i l l  be  d e s c r i b e d  i n  t h e  c o n c l u d i n g  

s e c t i o n .  



S E C T I O N  11: PSPCHOPHYS ICAL EXPEREIYENTS. 

P s y c h o p h y s i c a l  m e a s u r e s  h a v e  h i s t o r i c a l  p r i o r i t y  o v e r  

p h y s i o l o g i c a l  a p p r o a c h e s  t o  t h e  s t u d y  o f  l i g h t  a d a p t a t i o n ,  s i n c e  

t h e  e x p e r i e n c e  of  a d a p t a t i o n  was accessible t o  s y s t e m a t i c  

o b s e r v a t i o n  and e x p e r i m e n t a l  m a n i p u l a t i o n  l o n g  b e f o r e  t h e  

i n s t r u m s n t a  t i o n  f cr e lect r ical  r e c o r d i n g  a n d  c h e m i c a l  a s s a y  o f  

v i s u a l  p r o c e s s e s  b e c a m e  a v a i l a b l e .  P s y c h o p h y s i c a l  m e a s u r e s  h a v a ,  

t h e r e f o r e ,  f o r m e d  t h e  b a s i s  f o r  t h e  e l a b o r a t i o n  of a p o w e r f u l  

t h e o r e t i c a l  m e t a s t r u c t u r e  f o r  e x p l a n a t i o n  o f  t h e  r e s p o n s e  o f  aye  

a n d  b r a i n  t o  l i g h t  (Rodieck,  1973) . 
T h e  t e c h n i q u e s  of a b s o l u t e  a n d  d i f f e r e n c e  t h r e s h o l d  

m e a s u r e m e n t ,  a n d  b r i g h t r e s s  m a t c h i n g  h a v e  b e e n  e m p l o y e d  t o  

d e t e r m i n e  t h e  r a t e ,  e x t e n t  a n d  p a t t e r n  o f  c h a n g e s  i n  v i s u a l  

s e n s i t i v i t y  and  i n  p e r c e i v e d  b r i g h t n e s s  c h a r a c t e r i z i n g  the c o u r s e  

o f  a d a p t a t i o n .  E a c h  a e t h o d  h a s  b o t h  i n f o r m a t i o n a l  a d v a n t a g e s  a n d  

d e f i c i e n c i e s .  T h e  f u n c t i o n s  d e r i v e d  b y  m e a n s  of t h e  v a r i o u s  

a ~ p r o a c h e s  d i f f e r ,  e s p e c i a l l y  i n  t h e i r  t e m p o r a l  c h a r a c t e r i s t i c s ;  

t h e y  c a n n o t  be e x p e c t e d  t o  r e p r o d u c e  o n e  a n o t h e r  e x a c t l y ,  

h o w e v e r ,  s i n c e  e a c h  t e c h n i q u e  i s  d e s i g n e d  t o  p r o v i d e  a n s w e r s  t o  a 

s l i g h t l y  d i f f e r e n t  q u e s t i c n ,  a n d  may well t a p  a d i f f z r e n t  se t  of 

s e n s o r y  s u b p r o c e s s e s .  

Soma of t h e  p r o b l e m s  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  d e f i n i t i o n  of 

l i g h t  a d a p t a t i o n  a r i se  from t h e  f a c t  t h a t  there a r e  s e v e r a l  

c h a n g e s  e f f e c t e d  by l i g h t  o n  t h e  v i s u a l  s y s t e m ;  a n d  a s  wt s h a l l  

see, t h e  a v a i l a b l e  e v i d e n c e  does n o t  s t r o n g l y  s u p p o r t  t h e  n o t i o n  



t h a t  a  u n i t a r y  p r o c e s s  u n d e r l i e s  a l l  t h e  o b s e r v e d  phenomena  

a s s o c i a t e d  w i t h  s e n s i t i v i t y  c o n t r o l .  

U n l i k e  m e a s u r e s  cs l a p l o y i n q  a b s o 1 u t . s  t h r e s h o l d ,  s t u d i e s  of  

d i f f e r e n c e  t h r e s h o l d  a n d  b r i g h t n e s s  m a t c h i n g  i n v o l v e  s t i m u l i  more 

c l o s e l y  r e s e m b l i n g  t h o s e  of t h e  n a t u r a l  e n v i r o n m e o t ,  w h e r e  s m a l l  

t e m p o r a l  a n d  s p a t i a l  d i f f e r e n c e s  i n  i n t e n s i t y  c o n s t i t u t e  tha most 

common v i s u a l  s t i m u l i .  Davson ( 1 9 5 0 )  h a s  s u g g e s t e d  t h a t  a b s o l u t -  

t h r e s h o l d  c a n  be seen a s  a s p e c i a l  case o f  d i f f e r e n c e  t h r e s h o l d ,  

i n  w h i c h  t h e  l u m i n a n c e  v a l u e  o f  t h e  a d a p t i n g  b a c k g r c u n d  h a p p e n s  

t o  b e  z e r o .  s t u d i e s  of l i g h t  a d a p t a t i o n  u s i n g  t h e  a b s o l u t e  

t h r e s h o l d  h a v e  g e n e r a l l y  s c u g h t  t h e  s t i m u l u s  s n t e n s i t y  a t  w h i c h  

f i f t y  t o  s i x t y  p e r c e n t  of  s t i m u l i  were d e t e c t e d  ( n u r c h ,  1973;  

S c h i f f  man, 1 9 7 6 )  . 

A. BRIGHTNESS HATCHING. 

Von Kries f i r s t  e o ~ l o y e d  b r i g h t n e s s  m a t c h i n g  i n  t h e  s t u d y  

o f  l i g h t  a d a p t a t i o n  i n  1 8 7 7 ,  and t h e  m e a s u r e  h a s  since p r o v e d  t o  

h a v e  a m i n i  m a  of  a s s o c i a t e d  t e c h n i c a l  p r o b l e n s ,  t h o u g h  

i n t e r p r e t a t i o n a l  d i f f i c u l t i e s  a b o u n d  ( G e l d a r d ,  1 9 1 8 a  G b, 1 9 7 2 )  . 
E i t h e r  a l l  o r  p a r t  o f  t h e  r e t i n a  of o n e  e y e  i s  exposed t o  a 

c o n s t a n t  a d a p t i n g  l i g h t .  A t  r e g u l a r  i n t e r v a l s  a t e s t  l i g h t ,  s e t  

a t  t h e  i n i t i a l  i n t e n s i t y  o f  t h e  a d a p t i n g  l i g h t ,  i s  p r o j e c t e d  o n t o  

t h e  o t h e r  d a r k - a d a p t e d  eye o r  upon a n  u n i l l u m i n a t e d  p o r t i o n  of 

t h e  same r e t i n a .  T h e  t e s t  l i g h t  is a d j u s t e d  t o  a c h i e v e  a 



p e r c e p t u a l  m a t c h  w i t h  t h e  a d a p t i n g  l i g h t ,  a n d  t h p  d i f f e r e n c a  

b e t w e e n  t h e  t w o  l u m i n a n c e s  i s  p l o t t e d  a s  a f u n c t i o n  o f  time nf ter 

a d a p t i n q - l i g h t  o n s e t .  

Von Kries' e x p e r i m e n t s  i n v o l v e d  a d a p t i n q  t h e  c e n t r a l  

p o r t i o n  o f  t h e  v i s u a l  f i e l d ,  w i t h  a c o n c e n t r i c  s u r r o u n d  a s  m a t c h .  

T h i s  a r r a n g e m e n t  almost c e r t a i n l y  p r o d u c e d  some c o n t a m i n a t i o n  o f  

r e s u l t s  t h r o u g h  r e t l n a l  i n t e r a c t i o n s  a n d  c o n s i d e r a b l e  s c a t t e r i n g  

of  l i g h t  i n  t h e  r e t i n a  (Cobb ,  1 9 1 6 ) .  G e l d a r d ' s  e a r l y  

e x p e r i a e n t s ,  a l t h o u g h  d e s i g n e d  t o  a v o i d  some o f  t h e  d i f f i c u l t i e s  

a s s o c i a t e d  w i t h  v a n  Kries' work ,  e m p l o y e d  a b i s e c t e d ,  c i r c u l a r  

s t i m u l u s  f i e l d ,  of w h i c h  o n e  h a l f  s e r v e d  a s  a d a p t i n g  s t i m u l u s ,  

t h e  o t h e r  as test  ( G e l d a r d ,  1 9 2 8 ) .  ~ e l d a r d  e n g a g e d  i n  f u r t h e r  

e x p e r i m c n t a  t i o n  t o  re v e a l  t h e  e x t e n t  o f  " i n t e r d a p e n d e n c e n  of 

r e s p o n s e  b e t w e e n  r e t i n a l  areas .  He c a r r i e d  o u t  s t u d i e s  w i t h  

b i n o c u l a r ,  o r  h a p l o s c o p i c ,  b r i g h t n e s s  m a t c h i n q ,  i n  wh ich  o n e  ayo 

was i l l u a i n a t e d  w i t h  t h e  a d a p t i n g  l i g h t  a n d  t h e  o t h e r ,  w i t h  t h e  

t e s t  light. T h e  m a n i p u l a t i o n  c l e a r l y  r e v e a l e d  e v i d e n c e  o f  

i n t e r a c t i o n  w i t h i n  t h e  r e t i n a  i n  m o n o c u l a r  b r i g h t n e s s  m a t c h i n g  

( l 9 2 8 b ) .  T h i s  f i n d i n g  w i l l  r e c e i v e  f u r t h e r  c o n s i d e r a t i o n  b e l o w .  

The  p a t t e r n  o f  l i g h t  a d a p t a t i o n  r e s p o n s e  emerging f r o m  

G e l d a r d n s  w o r k  s h o w e d  a b r i g h t n e s s  c u r v e  w h i c h  d e c r e a s e s  t c  a n  

a s y m p t o t e  a b o u t  t h e  e n d  o f  t h e  t w o  m i n u t e  p e r i o d  o v e r  w h i c h  

r e s p o n s e  c h a n g e  was f o l l o w e d .  T h a t  is, i n t e n s i t y  o f  t h e  e q u a t e d  

m a t c h  f i e l d  f e l l  t o  f o r t y  p e r c e n t  of  the i n i t i a l  in tans it^ (69 

a p p a r e n t  c a n d l e  m e t r e s )  o f  t h e  d i m m e s t  a d a p t i n g  f i e l d  a t  t h e  e n d  

of 1 2 0  s e c o n d s .  A 2 0 0 - f c l d  i n c r e a s e  i n  a d a p t i n g  l u m i n a n c e  



p r o d u c e d  a more r a p i d  d r o p  i n  b r i g h t n e s s  t o  a l o w e r  f i n a l  va1u.t 

( G e l d a r d ,  l928b). Wallace ( 19 37) s u b s e q u e n t l y  c o n f i r m e d  

G c l d a r d ' s  f i n d i n g s .  He, t o o ,  u s e d  h a p l o s c o p i c  s t i m u l a t i o n ,  a n d  

o b t a i n e d  v e r y  s i m i l a r  r e s u l t s .  H i s  66 m l  a d a p t i n g  l i g h t  p r o d u c e d  

a s y m p t o t i c  v a l u e s  w i t h i n  a b o u t  o n e  m i n u t e .  

A n o t h e r  m e t h o d o l o g i c a l  i m p r o v e m e n t  i n t i e l d a r d ' s  t e c h n i q u i .  

was r e s t r i c t i o n  t o  o n e  s e c o n d  of t h e  time a l l o w e d  t h 2  o b s e r v e r  t o  

e f f e c t  a m a t c h ,  P r e v i o u s l y  t e n  s e c o n d s  h a d  b e e n  a l l o w e d  for t h i s  

p r o c e d u r e ,  b y  d e s i g n ,  i n  c r d e r  t o  b y p a s s  t h e  i n i t i a l  r a p i d  

i n c r e a s e  i n  m a t c h  s t i m u l u s  b r i g h t n e s s  i m m e d i a t e l y  f o l l o v i n q  i t s  

o n s e t .  T h i s  r a p i d  i n i t i a l  p h a s e  o f  l i g h t  a d a p t a t i o n  w a s  

c o n s t r u e d  a s  p a r t  o f  t h e  * a c t i o n  t i m  of t h e  r e t i n a "  

( a p p r o x i m a t e l y  e q u i v a l e n t  i n  m e a n i n g  t o  "rise time f o r  

s e n s a t i o n " ) ,  a n d  u n r e l a t e d  t o  t h e  " f a t i g u i n g w  F r o c e s s  o f  i n t e r 9 s t  

i n  t h e  s t u d y  ( G e l d a r d ,  l 9 2 8 a ) .  I n  f u r t h e r  e x p l o r a t i o n s  a m p l o y i n g  

a  o n e  s e c o n d  m a t c h  time, h o w e v e r ,  the e n t i r e  r e s p o n s e  c u r v e  was 

o b s e r v e d  t o  s h i f t  e v e n  f u r t h e r  t h a n  w o u l d  b e  p r e d i c t e d  f r o m  

c a l c u l a t i o n  of n i n e  s e c o n d s '  a d a p t a t i o n ,  suggesting t h a t  a n  

i m p o r t a n t  p a r t  o f  t h e  l i g h t  a d a p t a t i o n  p r o c e s s  h a d  b e e n  i g n o r e d  

( G e l d a r d ,  1 9 2 8 b ) .  

S c h o u t e n  a n d  O r n s t e i n  ( 1 9 3 9 )  t o o k  t h i s  d i f f e r e n c e  

s e r i o u s l y ,  a n d  e x p l o r e d  t h e  e a r l y  p o r t i o n  of l i g h t  a d a p t a t i o n  i n  

f u r t h e r  b r i g h t n e s s  m a t c h i n g  e r p e r i a e n t s  o n  d i r e c t  a n d  i n d i r e c t  

a d a p t a t i o n  effects.  T h e y  c o n c l u d @ d  t h a t  t h e r e  were two, p o s s i b l y  

d i s t i n c t  p r o c e s s e s  a t  work ,  f o r  w h i c h  t h e y  c o i n e d  t h e  terms 

' a l p h a -  a n d  b e t a - a d a p t a t i o n ' .  T h e  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  



b e t a - a d a p t a t i o n  f i t  t h e  t h e n - a c c e p t e d  f a c t s  o f  p h o t o c h e m i c a l  

c h a n g e s  i n  a d a p t a t i o n ,  a s  e x p o u n d e d  by H e c h t  ( 1 9 3 7 ) .  

B e t a - a d a p t a t i o n  was l o c a l  t o  i l l u m i n a t e d  p o r t i o n s  o f  t h e  

r e t i n a ,  a n d  was r e l a t i v e l y  s l o w  ( 3  t o  5 m i n u t e s  t o  c o m p l e t i o n ) ,  

w h e r e a s  a l p h a - a d a p t a t i o n  a x h i b i t e d  some s u r p r i s i n g  f e a t u r e s .  

W i t h i n  a f r a c t i o n  o f  a s e c o n d  (0 .1  sec o r  l e s s ) ,  s e n s i t i v i t y  

across the e n t i r e  r e t i n a  d r o p p e d  t o  a c o n s t a n t ,  l o w  l eve l  a f t e r  

weak i l l u m i n a t i o n  o f  a s m a l l  a rea  ( S c h o u t e n  a n d  O r n s t e i n ,  1 9 3 9 ) .  

The r a t e  a t  w h i c h  t h i s  e f fect  s p r e a d  a c ro s s  t h e  r e t i n a  w a s  

c o n s i d e r a b l y  g r e a t e r  t h a n  t h a t  c o n s i d e r e d  p o s s i b l e  f o r  t h e  

d i f f u s i o n  of p h o t o p r o d u c t s  ( B a r t l e y ,  1 9 6 3 ) .  

~t seems n o t  u n l i k e l y  t h a t  a l p h a - a d a p t a t i o n  is r e l a t e d  t o  

t h e  ' * i n t e r d e p e n d e n c e "  b e t w e e n  r e t i n a l  a r e a s  p r e v i o u s l y  d e s c r i b l i d ,  

s i n c e  b o t h  i n v o l v e  a c t i o n  a t  a d i s t a n c e  and, a p p a r e n t l y  o c c u r  

o v e r  t h e  same time c o u r s e .  B o y n t o n ,  B u s h  a n d  E n o c h  ( 1 9 5 4 )  a n d  

Fry and A l p e r n  ( 1 9 5 3 )  c r i t i c i s e d  S c h o u t e n  a n d  O r n s t e i n ' s  

p i o n e e r i n g  s t u d i e s  o n  t h e  g r o u n d s  t h a t  t h e  o b s e r v e d  r ise i n  

t h r e s h o l d  i n  a r ea s  d i s t a n t  from t h e  s i t e  of d i r e c t  i l l u m i n a t i o n  

was p r o d u c e d  by s c a t t e r e d  l i g h t  w i t h i n  t h e  eye. 

A n u m b e r  o f  i n v e s t i g a t o r s  h a v e  s i n c e  p u r s u e d  t h e  q u e s t i o n  

o f  r e m o t e  a d a p t a t i o n  e f f e c t s ,  e n p l o ~ i n g  e x p e r i m e n t a l  c o n d i t i o n s  

w h i c h  o b v i a t e  t h e  prcblern of s c a t t e r e d  l i g h t  ( L i p e t z ,  1 9 6 1 ;  

R u s h t o n  6 V e s t h e i m e r ,  1962 ;  R u s h t o n ,  1 9 6 3 , 1 9 6 5 ;  H e s t h e i m s r ,  1 9 6 7 ;  

E a s t e r ,  1 9 6 8 ;  T o n q  & G r e e n ,  1977 ;  G r e e n ,  Tonq E C i c e r o n e ,  1 9 7 7 ) .  

T h e s e  s t u d i e s  h a v e  u n i f o r m l y  f o u n d  e v i d e n c e  o f  r a p i d  c h a n g e s  o f  

t h r e s h o l d  i n  u n s t i m u l a t e d  p o r t i o n s  o f  t h e  r e t i n a .  



T h e  d i r e c t i o n  o f  t h i s  r e m o t e  2 f f e c t  is l a s s  c l e a r .  A 

number  o f  e a r l y  s t u d i e s  d e m o n s t r a t e d  a d e c r e a s e  i n  t h r e s h o l d  

l e v e l  ( G e l d a r d ,  1931; Be i t e l ,  1 9 3 4 )  . G e l d a r d  r e m a r k e d  t h a t ,  a t  

t h e  m o d e r a t e  l u m i n a n c e s  e m p l o y e d  i n  h i s  s t u d y ,  t h e  c o m p a r i s o n  

l i g h t  f o r  a  m o n o c u l a r  b r i g h t n e s s  m a t c h  a f t e r  l i g h t  a d a p t a t i o n  

r e q u i r e d  approximately h a l f  t h e  s t i m u l u s  e n e r g y  n e c e s s a r y  f o r  a 

b i n o c u l a r  m a t c h .  T h i s  s u g g e s t e d  t o  h im t h a t  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  

s e n s i t i v i t y  of  t h e  m o n o c u l a r  m a t c h  a raa  h a d  t a k e n  p l a c z .  F r y  a n d  

B a r t l s y  ( l 9 3 6 ) ,  t h e  o t h e r  h a n d ,  b e l i e v e d  r e m o t e  a d a p t a t i o n  

e f f e c t s  were t o  b e  e x p l a i n e d  i n  terms of i n h i b i t i o n .  

~t l e a s t  two e a r l y  s t u d i e s  d e m o n s t r a t e d  a n  i n c r e a s 2  ic 

a b s o l u t e  a n d  d i f f e r e n c e  t h r e s h o l d  i n  r e g i o n s  a d j a c e n t  t o  t h e  s i te  

o f  i l l u m i n a t i o n  (Pry & ~ a r t l e y ,  1936 ;  B e i t e l ,  1 9 3 6 ,  

r e s p e c t i v e l y ) .  E v e n  b e f o r e  s c h o u t e n  a n d  O r n s t e i n ' s  findings 

became  known, ual lace  h a d  d i r e c t e d  a t t e n t i o n  t o  t h e  w e i g h t  o f  

e v i d e n c e  s u p p o r t i n g  t h e  t l f a c t "  t h a t  i n t e r d e p e n d e n c e  e f f e c t s  i n  

m o n o c u l a r  s t i m u l a t i o n  s t u d i e s  r e f l e c t e d  e v e n t s  i n  a t r u e  n e r v o u s  

c e n t r e  (i. e . ,  t h e  r e t i n a ) ,  a n d  c o n s t i t u t e d  t h e  r e s u l t s  of 

n e u r a l  i n t e n c t i o n  i n  t h e  e y e  (Wallace, 1 9 3 7 ) .  

Grani t  a n d  Y r i g h t  w e n t  f u r t h e r ,  n o t  o n l y  c l a i m i n g  t h a t  

a l p h a - a d a p t a t i o n  r e p r e s e n t e d  r e t i n a l  i n h i b i t i o n  of neura l  o r i g i n ,  

b u t  a l s o  d e m o n s t r a t i n g  t h e  s i m i l a r i t y  of time c o u r s e  i n  

a l p h a - a d a p t a t i o n  and i n  t h e  PI11 c o r p o n e n t  of t h e  

e l e c t r o r e t i n o g r a a .   his l a s t  G r a n i t  c o n s t r u e d  a s  an i n h i b i t o r y  

c o m p o n e n t  o f  t h e  r e t i n a l  f i e l d  p o t e n t i a l  r e s u l t i n g  f r o m  l i g h t  

s t i r n u l a  t i o n  ( G r a n i t ,  1963 ; W r i g h t ,  1938) 



S c h o u t e n ,  s o m e w h a t  p r e s c i e n t l y  I believe, s u g g e s t e d  t h a t  

a l p h a - a d a p t a t i o n  was  a s s o c i a t e d  w i t h ,  o r  r e l a t e d  t o ,  t h e  

m e c h a n i s m s  effecting s i m u l t a n e o u s  c o n t r a s t  ( S c h o u t e n ,  1 9 3 7 ,  c i t e d  

i n  a r i g h t ,  1 9 3 8 ) .  T h i s  p h ~ n o m e n o n  is now g e n e r a l l y  b e l i e v e d  t o  

a r i s e  t h r o u g h  l a t e r a l  i n h i b i t i o n  by n e u r a l  e l e m e n t s  i n  the r e t i n a  

(Diamond,  I 953,  19601 ,  a l t h o u g h  c o r t i c a l  p r o c e s s e s  may a l s o  p l a y  

a r o l e  (De Valois  & P e a s e ,  1 9 7 1 ) .  I t  was n o t  t h o u g h t  t h e n  t h a t  

t h a t  a n  e f f ec t  a s  c o m p l e x  a s  ~ i m u l t a n e o u s  c o n t r a s t  c o u l d  h a v e  an  

o r i g i n  b e l o w  t h e  c o r t i c a l  l e v e l .  

I n  a d d i t i o n  t o  a p p r c x i m a t i n g  t h e  sort of t a s k  n o r m a l l y  

h a n d l e d  b y  t h e  v i s u a l  s y s t e m ,  b r i g h t n e s s  m a t c h i n g  e n j o y s  t h e  

a d d e d  a d v a n t a g e s  o f  o b v i a t i n g  t h e  t h r e s h o l d  d e f i n i t i o n  p r o b l e m s  

m e n t i o n e d  a b o v e  a n d ,  i n  t h e  c a s e  of h a p l o s c o p i c  s t i m u l a t i o n ,  of  

c o n v e n i e n c e ,  
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w h i l e  e x p e r i m e n t s  w i t h  b r i g h t n e s s  m a t c h i n g  a d d r e s s  t h e  

q u e s t i o n ,  "Row b r i g h t  w i l l  a s t i m u l u s  o f  a p a r t i c u l a r  i n t e n s i t y  

a p p e a r  a f t e r  some q i v s n  d u r a t i o n  of v i e w i n g ? " ,  a b s o l u t e  t h r a s h o l d  

S t u d i e s  q u e r y  w h e t h e r  a s t i m u l u s  o f  a s p e c i f i c  ~ O U  i n t e n s i t y  w i l l  

be d e t e c t e d  at  a l l  a f t e r  l i g h t  a d a p t a t i o n  a t  v a r i o u s  l ~ v e l s  of 

i n t e n s i t y  a n d  d u r a t i o n ,  T h e  d i f f i c u l t i e s  s u r r o u n d i n g  t h e  

d e f i n i t i o n  o f  t h r e s h o l d  a r e  among a m u l t i t u d e  o f  me t h ~ d o l o ~ i c a l  

P r c b l e a s  p l a g u i n g  t h e  s t u d y  o f  l i g h t  a d a p t a t i o n  u s i n g  t h e  



r e c o v P r y  m e t h o d ,  wh ich  e m p l o y s  a b s o l u t e  t h r e s h o l d  a s  a m e a s u r e  c f  

v i s u a l  s e n s i t i v i t y .  Here t h e  eye i s  e x p o s e d  t o  a n  a d a p t i n g  l i q h t  

cf c o n s t a n t  l u m i n a n c e .  The a d a p t i n g  l i g h t  is  e x t i n g u i s h e d  a f t e r  

a  s y s t e m a t i c a l l y  v a r i e d  e x p o s u r e  time, a n d  t h e  eye p r e s e n t e d  w i t n  

t e s t  f l a s h e s  of v e r y  low l u m i n a n c e .  T h e s e  f l a s h e s  a re  g r a d u a l l y  

r a i s e d  i n  i n t s n s i t y  u n t i l  l u s t  p e r c e i v e d .  

T h e  p r o b l e m s  a s s o c i a t e d  w i t h  t h i s  t e c h n i y u a  a re  t w o f o l d .  

F i r s t ,  s o a e  p e r i o d  of d a r k n e s s  m u s t  i n t e r v e n e  b e t w e e n  a d a p t i n g  

l i g h t  a x t i n c t i o n  a n d  t h e  p r e s e n t a t i o n  of t h e  t e s t  f l a s h .  No 

matter how b r i e f  t h i s  d a r k  i n t e r v a l ,  much o f  t h e  r a p i d ,  e a r l y  

p h a s e  o f  d a r k  a d a p t a t i o n  w i l l  h a v e  b e e n  c o m p l e t e d  by  t h e  time the 

t e s t  l i g h t  is t u r n e d  o n ,  s i n c e  c n l y  m i l l i s e c o n d s  a r e  r e q u i r e d  for 

t h e  e a r l y  p a r t  of d a r k  a d a p t a t i o n  ( G e l d a r d ,  1972; D o w l i n g ,  1 9 6 7 ) .  

T h i s  d i f f i c u l t y  may, i n  p r i n c i p l e ,  be r e m e d i e d  by c o m p u t a t i o n  of 

t h e  e x t e n t  t o  w h i c h  t h e  r e s u l t i n g  f u n c t i o n  would  b e  s h i f t e d  i n  

C o m p e n s a t i o n  f o r  t h e  a m o u n t  o f  d a r k  a d a p t a t i o n  w h i c h  w o u l d  h a v e  

t a k e n  p l a c e  i n  t h e  i n t e r v a l  b e t w e e n  a d a ~ t i n g  a n d  test  l i g h t s .  

~ u t  s u c h  a r e m e d y  rel ies upon  d e t a i l e d  k n o w l e d g e  of t h e  

c o u r s e  of d a r k  a d a p t a t i o n .  Ye do know t h a t  t h e  i n i t i a l  p h a s e  of 

d a r k  a d a p t a t i o n  p r o c e e d s  v e r y  r a p i d l y ;  i ts rate a n d  e x t e n t  a re  

d e t e r m i n e d  b y  t h e  d u r a t i o n  a n d  i n t e n s i t y  of the a d a p t i n g  l i g h t .  

T h i s  a s p e c t  o f  t h e  p r o c e s s  has been r e l a t i v e l y  well d o c u m e n t e d  

( d o t e  & R i o p e l l e ,  1953) .  

were we c o n f i d e n t  t h a t  so88 f u l l y  a n d  i m m e d i a t e l y  

r e v e r s i b l e ,  u n i t a r y  O r  n a u r a l  p r o c e s s  u n d e r l i e s  

l i g h t  a d a p t a t i o n ,  a n d  t h a t  l i g h t  a n d  d a r k  a d a p t a t i o n  a r e  



f u n c t i o c a l l y  i n d e p e n d e n t ,  t h e  ~ r o c e d u r e  wou ld  a p p 2 a r  

s t r a i g h t f o r w a r d .  me c a n n c t  b e  c e r t a i n ,  h o v e v a r ,  t h a t  t h e r e  a r +  

n c t  c o m p l e x  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  t h e  c o m p l e m e n t a r y  p r o c e s s e s  o f  

l i g h t  a n d  d a r k  a d a p t a t i o n  w h i c h  would  i n t r o d u c e  n o n l i c a a r l i t i z s  

i n t o  t h e  v a l u e s  o b t a i n e d  h e r e .  T h e  a v a i l a b l e  e v i d e n c e  d o e s  n o t  

s u p p o r t  t h e s e  h o p e s .  Even  w i t h i n  Mote a n d  R i o p e l l e t s  d a t a ,  t h e r 2  

a p p s a r  t o  b e  two p h o t o c h e m i c a l  p r o c e s s e s  a t  w o r k  i n  d a r k  

a d a p t a t i o n .  H o r e c v e r ,  if i n h i b i t o r y  n e u r a l  i n t e r a c t i o c s  a r e  

i n v o l v e d  i n  e f f e c t i n g  a d a p t a t i o n  i n  b o t h  d i r e c t i o n s ,  o n e  may 

e x p e c t  t h a t  s t a t e s  o f  i n h i b i t i o n  n a y  b o t h  b u i l d  u p  and d e c a y  i n  

s o m e  n o n l i n e a r  f a s h i o n .  

I n  e f fec t ,  t h e  d a r k  a d a p t a t i o n  f u n c t i o n s  w h i c h  h a v e  been 

o b t a i n e d  d e p e n d  u p o n  t h e  i n t e n s i t y  of t h e  p r e a d a p t i n g  l i g h t .  

Y i t h  an i n t e n s e  a d a p t i n g  l i g h t ,  t h e  r i se  i n  s e n s i t i v i t y  f o l l o w i n q  

t h e  o f f s e t  o f  i l l u m i n a t i o n  may b e  c o n s i d e r a b l e .  V a r i a t i o n s  

b e t w e e n  i n v e s t i g a t o r s  i n  c h o i c e  o f  a d a p t i n 9  l u m i n a n c e  a n d  

d u r a t i o n  of dark i n t e r v a l  ( b e t w e e n  a d a p t i n g  l i g h t  o f f s e t  a n d  t e s t  

f l a s h )  may b e  e x p e c t e d  t c ~ r o d u c a  v a r i e d  e x p e r i m e n t a l  r e s u l t s .  

Lchman (1906 E 1907, c i t e d  i n  B a r t l e t t ,  1965)  u s e d  a d a r k  

i n t e r v a l  o f  t e n  s e c o n d s  i n  h i s  s t u d y  o f  t h e  a b s o l u t e  t h r e s h o l d  

c h a n g e s  p r o d u c e d  by l i g h t  a d a p t a t i o n .  He f o u n d  a  r a p i d  r isc i n  

t h r e s h o l d  d u r i n q  t h e  f i r s t  few s e c o n d s ,  f o l l o w e d  by  a slower r i s e  

t o  a n  a s y a p t o t i c  l e v e l .   he ra te  o f  c h a n g e  i n  t h r e s h o l d  a s  

m e a s u r e d  b y  t h i s  ~ t h o d  d e p e n d s  u p o n  a d a p t i n g  l i g h t  i n t e n s i t y .  

T h u s ,  t h e  time a t  w h i c h  a  f i n a l  v a l u e  1s a c h i e v e d  map b e  a s  l o n q  

as hal f  a n  h o u r  fo r  n o d e r a t e  i n t e n s i t i e s ,  a n d  a s  s h o r t  a s  a few 

m i n u t e s  w i t h  h i q h  a d a p t i n g  l u n i n a n c e s .  W h i l e  t h i s  m e a s u r e  w o u l d  



p e r h a p s  d e s c r i b e  t h e  time c o u r s e  o f  t h r e s h o l d  c h a n q e s  ddequately, 

i t  wou ld  u n d o u b t e d l y  b e  n e c e s s a r y  t o  e x t r a p o l a t e  f rcm known d a r k  

a d a p t a t i o n  f u n c t i o n s  ( w i t h  t h e  p r o v i s o s  o b s e r v e d  above) i n  o r d e r  

t o  d e t z r m i n e  the e x t e n t  of t h o s e  c h a n g e s .  

S i m i l a r l y ,  M u l l e r ' s  193 1 s t u d y  d e m o n s t r a t e d  that, wnila 

most  o f  t h e  t h r e s h o l d  c h a n g e  was c o m p l e t e d  w i t h i n  t h e  first t e n  

m i n u t e s ,  a s l o w  rise c o n t i n u e d  f o r  Yet a n o t h e r  t h i r t y  m i n u t + s  

( c i t e d  i n  Graham,  1965) .  I n  this s t u d y ,  m e a s u r e m s n t s  were 

o b t a i n e d  a f u l l  m i n u t e  a f t e r  t h e  a d a p t i n g  l i g h t  h a d  b e e n  

e x t i n g u i s h e d ,  w h i c h  no d o u b t  s h i f t e d  t h e  c u r v e  a l o n g  b o t h  a x e s  

c o n s i d e r a b l y .  

A s e c o n d  d i f f i c u l t y  w i t h  t h e  u s e  of a n  a b s o l u t e  t h r e s h o l d  

m e a s u r e  i n  t h e  s t u d y  of  l i g h t  a d a p t a t i o n  i n v o l v e s  t h e  p r o b e  

s t i m u l i  u s e d  t o  a c h i e v e  t h r e s h o l d  s t i m u l a t i o n  f o l l o w i n g  a d a p t i n g  

l i g h t  o f f s e t ,  c c a m o n l y ,  t h r e s h o l d  is d e t e r m i n e d  by t h e  m e t h o d  of 

limits, u s i n g  o n l y  t h e  a s c e n d i n g  series  b e g u n  well b e l o w  t h *  

e x p e c t e d  l i m i n a l  v a l u e ,  uaqman,  artl line a n d  ~ i l n e  have 

d e m o n s t r a t e d  t h a t  a s u b l i m i n a l  f l a s h  B a y  a f f e c t  m a r k e d l y  t h e  

t h r e s h o l d  l e v e l  of r e s p o n s e  t o  s u b s e q u e n t  s u p r a l i m i n a l  

s t i m u l a t i o n  (uagman  e t  a l ,  1949). T h e y  r e p o r t  t h a t  t h e  r e c o v e r y  

time f r o m  a s u b l i m i n a l  f l a s h  r a y  be a s  l o n g  a s  f i v e  s e c o n d s .  

O b v i o u s l y ,  such e f f e c t s  may well r e s u l t  i n  a r t i f i c i a l l y  e l e v a t e d  

t h r e s h o l d  v a l u e s .  1t is n c t  s u r p r i s i n g ,  c o n s i d e r i n q  t h e  

Q u l t i p l i c i  t y  of m e t h o d o l o g i c a l  p r o b l e m s  a s s o c i a t e d  w i t h  the 

t e c h n i q u e s ,  t h a t  t h e  r e c o v e r y  method a n d  t h e  a b s o l u t e  t h r e s h o l d  

m e a s u r e  h a v e  seen l i t t l e  u s e  i n  t h e  s t u d y  o f  l i g h t  a d a p t a t i o n .  



C. DIFFERENCE THRESHOLDS. 

A t h i r d  p s y c h o p h y s i c a l  m e a s u r e  o f  l i g h t  a d a p t d t i o n  e f f e c t s  

w h i c h  has b e e n  w i d e l y  u s e d  e r p l o y s  the d i f f e r e n c e  t h r e s h o l d  a s  a n  

i n d i c a t o r  o f  v i s u a l  s e n s i t i v i t y .  T h e  j u s t  d i s c r i m i n a b l a  

i n t e n s i t y  i n c r e m e n t  u p o n  a n  a d a p t i n g  f i e l d  (jnd) i s  a  measure o f  

v i s u a l  s e n s i t i v i t y  w h i c h  g i v e s  evidence of c h a n g e  i n  a d i r e c t i o n  

a p p a r e n t l y  o p p o s i t e  t o  t h a t  o b s e r v e d  i n  a b s o l u t e  t h r e s h o l d  a n d  

b r i g h t n e s s  m a t c h i n g  e x ~ e r i m e n t s .  Baker ( 1 9 4 9 )  f o u n d  t h e  size of 

t h e  i n c r e m e n t a l  jnd t o  d e c r e a s e  a t  t h e  b e g i n n i n g  of l i g h t  

a d a p t a t  i o n ,  w h i c h  suggests t h a t  there is i m p r o v e d  s e n s i t i v i t y  

i m m e d i a t e l y  f o l l o s i n g  a rise i n  l u a l n a n c e .  s e n s i t i v i t y  t h e n  

d e c r e a s e d  r a p i d l y  o v e r  two t o  t h r e e  m i n u t e s ,  a n d  d e c l i n e d  s l o w l y  

t h e r e a f t e r  t o  a s y m p t o t e  w i t h i n  t e n  t o  f i f t e e n  m i n u t e s .  The 

r e c o v e r y  p h a s e  p r o c e e d e d  nost r a p i d l y  a f t e r  a d a p t a t i o n  t o  dLm 

b a c k g r o u n d s  ( e , g . ,  5 T), b u t  r e a c h e d  i t s  g r e a t e s t  extent w i t h  a 

5000 T a d a p t i n g  f i e l d .  c r a w f o r d  ( 1 9 4 7 )  a n d  B o y n t o n  a n d  T r i e d m a n  

(1953) o b s e r v e d  c h a n g e s  i n  f o v e a l  ( c o n e )  and p e r i p h e r a l  ( r o d )  

t h r e s h o l d s ,  r e s p e c t i v e l y ,  d u r i n g  l i g h t  a d a p t a t i o n .  C r a v f o r d  

f o u n d  a r a p i d  i n i t i a l  d r o ~  i n  s e n s i t i v i t y  d u r i n g  t h e  f i r s t  f e u  

s e c o n d s  o f  a d a p t a t i o n ,  a p e r i o d  n o t  o b s e r v e d  An ~ a k e r ' s  s t u d y ,  

C t h e r w i s e ,  craw f o r d ' s  r e s u l t s  a n d  t h o s e  of B o Y ~ ~ o ~  a n d  T r i s d m a n  

were c J e n e r a l l y  in g o o d  a c c o r d  with t h o s e  r e p o r t e d  b y  ~ a k e ~ ,  

i n d i c a t i n y  t h a t  r o d  a n d  c o n e  r e s p o n s e s  t o  l i g h t  e x p o s u r e  a r e  



s i m i l a r  e n o u g h  t o  F ~ O ~ U C ~  s i i n i l a r  a c t i v i t y  i n  s u c c e e d i n g  n e u r a l  

processing s t a g e s .  

D i f f e r e n c e  t h r e s h o l d  s t u d i e s  a r e  f ree  of some, and  n o t  

o t h e r s ,  o f  t h e  m e t h o d o l o g i c a l  p r o b l e m s  a s s o c i a t e d  w i t h  o t h e r  

p s y c h o p h y s i c a l  m e a s u r e s .  S i n c e  t h e  t e s t  s t i m u l i  may be  p r e s e n t e d  

i n  ser ies ,  b e g i n n i n g  w i t h  s u b t h r e s h o l d  v a l u e s ,  t h e  test i n t e n s i t y  

w h i c h  is f i n a l l y  d e t e c t e d  may well be a r t i f i c i a l l y  r a i s e d  by  t h e  

e f f e c t  o f  t h e  u n s u c c e s s f u l  p r o b e s  w h i c h  p r e c e d e d  i t  (Wagman, 

e t  al . ,  1949) . E v i d e n c e  v i n d i c a t i n g  t h i s  c o n c e r n  was p r e s e n t e d  

a b o v e .  s p a t i a l  a s p e c t s  of remote a d a p t a t i o n  a f f e c t s  n e e d  n o t  b e  

expected t o  d i s t o r t  o u r  view of t h e  rate  a n d  e x t e n t  of r e s p o n s e  

c h a n g e s ,  s i n c e  a d a p t i n g  a n d  t e s t  stimuli a r e  p r e s e n t e d  t o  t h e  

same p o r t i o n  of  t h e  r e t i n a ,  And, i n d e e d ,  i t  i s  t h e  r e l a t i o n s h i p  

b e t w e e n  t h e  e f f e c t  o f  the a d a p t i n g ,  or b a c k g r o u n d ,  l i g h t  and t h a t  

of t h e  test s t i m u l u s  w h i c h  is of i n t e r e s t  i n  a d i f f e r e n c e  

t h r e s h o l d  s t u d y .  



SECTION 111: T H E  SITES A N D  H E C H A N I S H S  OF A D A P T A T I O N  -- 
P H Y S I O L O G I C A L  STUCIES* 

T h e r e  a r e  two k i n d s  o f  q u e s t i o n s  o n e  c a n  a s k  i n  p u r s u i n g  

k n o w l e d q e  o f  l i q h t  a d a p t a t i o n  b e y o n d  d e s c r i p t i o n  o f  t h e  r s s u l t s  

Of  p s y c h o p h y s i c a l  e x p e r i m e n t s .  It is of i n t e r e s t  t o  know where 

t h a  p r o c e s s  t a k e s  g lace, a n d  how i t  is effected. 

The i n t i a l  q u e s t i o n  a b o u t  t h e  s i t e  o f  a d a p t a t i o n  m u s t  b e  

w h e t h e r  t h e  e f f ec t  i s  e n t i r e l y  p e r i p h e r a l  i n  o r i g i n  o r  h a s  some 

c o r t i c a l  c o m p o n e n t s .  U t t a l  (1969) c o n t r i b u t e s  the general 

o b s e r v a t i o n  t h a t  the r e s p o n s e  c o m p r e s s i o n  o b s e r v e d  i n  

P s y c h o p h y s i c a l  s t u d i e s  is a l s o  e v i d e n t  in t h e  r e s p o n s e  pa t t a r n s  

of p e r i p h e r a l  s e n s o r y  n e u r o n s .  

Rut, s i m i l a r i t i e s  c f  r e s p o n s e  p a t t e r n  a r e  i n s u f f i c i e n t  to 

P e r s u a d e  u s  e n t i r e l y  t h a t  n o  f u r t h e r  p r o c e s s i n g  of v i s u a l  

i n f o r m a t i o n  r e l a t e d  t o  l i g h t  a d a p t a t i o n  o c c u r s  b e t w e e n  r e t i n a  and  

C o r t e x ,  u t t a l  further o b s e r v e s  that o r t h o d r o a i c  s t i m u l a t i o n  of 

P e r i p h e r a l  a x o n 6  (cf s e n s o r y  n e u r o n s )  p r o d u c e s  r a p i d  s a t u r a t i o n  

cf c o r t i c a l  e v o k e d  p o t e n t i a l s ,  d e m o n s t r a t i n g  a V e r y  n a r r o w  

dynamic  r a n g e  of p o s t - p r i p h e r a l  p r o c e s s i n 9 .  s i n c e  e v o k e d  

P o t e n t i a l s  i n  m o s t  sensory m o d a l i t i e s  u s u a l l y  r e s p o n d  over  a w i d e  

dynamic  r a n g e ,  it appears t h a t  p e r i p h e r a l  v i s u a l  p r e p r o c e s s i n g  

must c o n  t r i b u t e  s i g n i f i c a n t l y  t o  t h e  e x t e n s i o n  of r e s p o n s e  range. 

 hi^ i n f o r m a t i o n  accords well w i t h  t h e  e a r l y  i n t u i t i o n s  of 

r e s e a r c h e r s  l i k e  ~ a r l o u ,  reaarked t h a t  even t h e  h i s t o l o q i c a l  

a p p e a r a n c e  of t h e  r e t i n a  i s  i n c o m p a t i b l e  w i t h  t h e  n o t i o n  t h a t  its 



e l e m e n t s  d o  n o  more t h a n  p a s s  o r  to t h e  b r a i n  u n a l t e r e d  t h e  

m o s a i c  o f  stimulation i n c i d e n t  upon t h e  r e c e p t o r s  ( B a r l o w ,  

1953a). T h e  r e s u l t s  of h i s  e x p e r i m e n t s  w i t h  o p t i c  n e r v e  activity 

c o n f i r m e d  t h a t  t h e  s p a t i c t e m p o r a l  p a t t e r n  o f  r e c e p t o r  

i l l u m i n a t i o n  h a s  b e e n  t r a n s f o r m e d  b y  t h e  time t h a t  i n f o r m a t i o n  

e x i t s  t h e  r e t i n a .  ~ d m i t t e d l y ,  s u c h  t r a n s f o r m a t i o n  n e e d  n o t  

r e p r e s e n t  a n y  s i g n i f i c a n t  m o d i f i c a t i o n  of t h e  s i g n a l  by the 

p e r i p h e r a l  v i s u a l  p r o c e s s i n g  a p p a r a t u s ,  a n d  may o n l y  c o n s t i t u t e  

a n c t h a r  d i a l e c t  c h a n g e  i n  t h e  l a n g u a g e  o f  t h e  n e r v o u s  s y s t e m .  

T h e  p r e s s u r e - b l i n d i n g  s t u d i e s  of C r a i k  a n d  V e r n o n  p r o v i d e  

t h e  s o r t  o f  d e f i n i t i v e  i n f o r m a t f o n  t h a t  is r e q u i r e d  t o  l o c a l i z e  

c o n v i n c i n g l y  t h e  l e v e l  a t  wh ich  l i g h t  a d a p t a t i o n  t a k e s  p l a c e  

( C r a i k  & V e r n o n ,  196 3 ) .  s u b j e c t s  Here P r e s s u r e - b l i n d e d  d u r i n g  

e x p o s u r e  o f  t h e i r  r e t i n a e  to a d a p t i n g  l i g h t .  T h i s  p r o c e d u r e ,  

u h i c h  i n v o l v e s  t h e  a p p l i c a t i o n  of p r e s s u r e  t o  t h e  f a r  t e m p o r a l  

P o r t i o n  of t h e  e y e b a l l ,  t e m p o r a r i l y  o b v i a t e s  n o r m a l  v i s u a l  

e x p e r i e n c e  ( i n c l u d i n g  t h a t  of  l i g h t  a d a p t a t i o n )  by  p r e v e n t i n g  the 

P a s s a g e  o f  s i g n a l s  e x i t i n g  ( a n d  e n t e r i n g )  t h e  r e t i n a  v i a  t h e  

C p t i c  n e r v e .  I n f o r . a t i o n  a b o u t  l i g h t  i n c i d e n t  u p o n  t h e  eye  does 

n C t  t h e n  reach t h e  b r a i n .   onet the less, l i g h t  a d a p t a t i o n  

P r o c e e d e d  n o r m a l l y ,  a s  d e m o n s t r a t e d  t h e  s u b j e c t s '  

P s y c h o p h y s i c a l  r e s p o n s e s  a t  a n  a d a p t e d  level v h e n  p r e s s u r e  was 



t o o ,  l i g h t  a d a p t a t i o n  f o l l o w s  its u s u a l  c o u r s e  ( B a r l o w ,  1 9 5 3 a ;  

D o n n e r  G R e u t e r ,  1971).  

The o b v i o u s  c o u r s e  o f  i n q u i r y ,  UOw, is t o  seek t h e  

s p e c i f i c  r e t i n a l  l o c i  i n v o l v e d  i n  l i g h t  a d a p t d t i o n .  Us a r a  

l o o k i n g  f o r  n e c h a c i s m s  w h i c h  can e f f e c t  a d y n a m i c  r a n g e  of 

r e s p o n s e  e x t e n d i n g  o v e r  a s  much a s  5 t o  6 l o g  u n i t s .  I n  t h v i r  

1 9 6 9  r e v i e w  o f  l i g h t  a d a p t a t i o n ,  C r e u t z f e l d t  a n d  Sakmann 

c o n c l u d e d  t h a t  we n a y  r e a s c n a b l y  e x p e c t  t o  f i u d  that a d a p t a t i o n  

r e s u l t s  f r o m  t h e  a c t i v i t y  o f  a "series of f i l t e r  processes a l c n q  

t h e  v e r t i c a l  s i g n a l  t r a n s f e r  c h a i n . "  

T h e  r e t i n a l  s i tes  and m e c h a n i s m s  of a d a p t a t i o n  w i l l  b e  

c o n s i d e r e d  i n  t h i s  s e c t i o n ,  from t h e  m o s t  p e r i p h e r a l  -- e f fec t s  

a t  t h e  s i t e  of q u a n t u m  c a t c h ,  p h o t o p i g m e n t  b l e a c h i n g  -- to t h e  

more c e n t r a l  i n t e r a c t i o n s  i n  t h e  n e u r a l  n e t w o r k  of t h e  r e t i n a .  

E v i d e n c e  o f  a c t i v i t y  i n  t h e  lateral g e n i c u l a t e  r u c l e u s  a n d  v i s u a l  

c o r t e x  a s soc ia ted  w i t h  l i g h t  a d a p t a t i o n ,  a n d  p r o b l e m s  i n  t h e  

m e a s u r a B e n t  of  s u c h  a c t i v i t y ,  w i l l  b e  d e s c r i b e d  i n  t h e  f i n a l  

s e c t i o n  of t h i s  p a p e r ,  a s  p a r t  of t h e  n o r e  s p e c i f i c  i n t r o d u c t i o n  

t o  t h e  e x p e r i m e n t s  t o  b e  r e p o r t e d  there. 

T h e  first l e v e l  of v i s u a l  function t o  b e  i n v e s t i g a t e d  w i t h  

r e s p e c t  t o  l i g h t  a d a p t a t i o n  was v i s u a l  p i g m e n t  b l e a c h i n g .  

A l t h o u g h  t h e  i n t u i t i v e l y  o b v i o u s  n o t i o n ,  t h a t  v i s u a l  s e n s i t i v i t y  

s h o u l d  c o r r e l a t e  w i t h  r h o d o p s i n  c o n c e n t r a t i o n ,  h a s  n o t  r e c e i v e d  

i m p r e s s i v e  e x p e r i m e n t a l  s u p p o r t ,  i t s  h i s t o r y  r i l l  b e  r e v i e w e d  

b r i e f l y  be low.  E v i d e n c e  for a n  i n t r a - p h o t o r e c e p t o r  a d a p t a t i o n  



m e c h a n i s m  w h i c h  i s  i n d e p e n d e n t  of r h o d o p s i n  c o n c e n t r a t i o n ,  a n d  

for i m p o r t a n t  c o n t r i b u t i o n s  t o  l i g h t  a d a p t a t i o n  f r o m  i n h i b i t o r y  

i n t e r a c t i o n s  w i t h i n  the n e u r a l  n e t w o r k  of t h e  r e t i n a ,  will 

s u b s e q u e n t l y  b e  c o n s i d e r e d .  

A *  PHOTOPIGfiENTS A N D  V I S I O N *  

Hecht p u b l i s h e d  h i s  t h e c r y  o f  the p h o t o c h e m i c a l  b a s i s  of 

v i s i o n  i n  1937. B i s  t h e s i r  was t h a t  l i g h t  a d a p t a t i o n  o c c u r s  u h ? ~  

t h e  v i s u a l  p i g n e n t  c o n c e n t r a t i o n  of t h e  p h o t o r e c e p t o r s  i s  

d e p l e t e d  by t h e  b l e a c h i n g  a c t i o n  of l i g h t ,  d e c r e a s i n g  t h e  a m o u n t  

a v a i l a b l e  f o r  f u t h e r  a c t i v a t i o n  of t h e  rod- D a r k  a d a p t a t i o n ,  o r  

t h e  r e c o v e r y  o f  s e n s i t i v i t y ,  was p r e s u m e d  t o  be a d i r e c t  r e s u l t  

of  t h e  r e g e n e r a t i o n  of p h o t o p i g m e n t ,  w h i c h  w o u l d  p e r m i t  a new 

c y c l e  o f  e x c i t a t i o n  a n d  a d a p t a t i o n .  

I n  t h e  p a s t  f o u r  d e c a d e s ,  t h e  v i s i o n  l i t e r a t u r e  h a s  b e e n  

r e g u l a r l y  e n r i c h e d  by a s t e a d y  stream o f  e x p e r i m e n t a l  a n d  

t h e o r e t i c a l  c o n t r i b u t i o n s  w h i c h  a t t e m p t  t o  d e n y  t h a t  n e c h t  s 

t h e s i s  was e n t i r e l y  c o t r e c t ,  a n d  w h i c h  d i s a g r e e  w i th  h i s  

a s s e r t i o n  t h a t  t h e  decay a n d  r e g e n e r a t i o n  of p h o t o s e n s i t i v e  

p i g m e n t s  h a v e  o v e r r i d i n g  i m p o r t a n c e  f o r  v i s u a l  a d a p t a t i o n .  

N a t u r a l l y ,  ~ p c h t o s  d i s c i p l e s  h a v e  c o u n t e r e d  s u c h  criticism w i t h  

s o p h i s t i c a t e d  s t u d i e s  a n d  t h e o r e t i c a l  r e f o r m u l a t i o n s  d e s i g n e d  to 

S u p p o r t  t h e  o r i g i n a l  t h e s i s ,  a t  l e a s t  i n  p r i n c i p l e ,  a n d  tha most 

i m p o r t a n t  of t h e s f  w i l l  ba c o n s i d e r e d  below* 



T h s  i s s u e  i s  n o t  w h e t h e r  t h e  p h o t o c h e m i c a l  r e a c t i o n s  

d e s c r i b a d  i n i t i a l l y  by n e c h t  a r e  n e c e s s a r y  f o r  v i s i o n ;  f o r  

c l ea r ly  t h e  l i g h t  e n e r g y  i n c i d e n t  upon t h e  r e t i n a  m u s t  be  

t r a n s d u c e d  i n t o  t h e  e l e c t r o c h e m i c a l  c u r r e n c y  o f  t h e  n e r v o u s  

s y s t e m  -- graded  a n d  s p i k e  p o t e n t i a l s  a c t i v a t l n g  n e u r a l  

memkranes .  And there is n c  l o n g e r  a n y  d i s a g r e e m e n t  aarong v i s i o n  

s c i e n t i s t s  t h a t  t h e  cis- t r a n s - p h o t o i s o m e ~ i s a t i o n  of r e t i n a l  (a 

Componen t  o f  t h e  r h o d o p s i n  i n  r e c e p t o r  O u t e r  s e g m e n t  membranes )  

is  t h e  n e c e s s a r y  e v e n t  f o r  t h e  i n i t i a t i o n  o f  the v i s u a l  r e s p o n s e .  

T h e r e  is a r g u m e n t ,  h o w e v e r ,  a s  t.c w h e t h e r  t h e  f a c t s  of 

~ h o t o p i g m e n t  d e c a y  a n d  r e g e n e r a t i o n  are,  O r  c o u l d  be, s u f f i c i e n t  

to e x p l a i n  a l l  t h e  f a c t s  of l i g h t  a n d  d a r k  a d a p t a t i o n ,   he 

s c i e n t i f i c  c o n s e n s u s  i s  i n c r e a s i n g l y  t h a t  t h e y  a re  n o t .  L e t  us 

e x a m i n e  b r i e f l y  t h e  p e r t i n e n t  e v e n t s ,  a n d  t h e o r i e s ,  of r e t i n a l  

P h o t o c h e m i s t r y  i n  o rde r  to  c l a r i f y  the g r o u n d s  f o r  d i s a g r e e m e n t .  

H e c h t a s  i d e a s  were n o t  new. Kuhne,  i n  1079, h a d  r e p o r t e d  

his o b s e r v a t i o n  t h a t ,  j u s t  a s  l i g h t  a d a p t a t i o n  i n d u c e s  a decr+as+ 

i n  p e r c e i v e d  b r i g h t n e s s ,  w h i c h  r e c o v e r s  d u r i n g  d a r k  a d a p t a t i o n ,  

so t h e  r e t i n a l  c o n c e n t r a t i o n  of t h o d o p s i n  decreases d u r i n g  l i g h t  

e x p o s u r e  a n d  is r e s t o r e d  i n  t h e  d a r k .  I t  was  n o t  u n r e a s o n a b l e  t o  

s p e c u l a t e  a b o u t  c a u s a l  r e l a t i o n s  b e t w e e n  the t w o  s e t s  of 

facts: a l i g h t - i n d u c e d  d e c r e a s e  in v i s u a l  p i g m e n t  C o n c e n t r a t i o n  

P r o d u c i n g  d i r e c t l y  a d e c r e a s e  in v i s u a l  s e n s i t i v i t y ;  a n d ,  

i m p r o v e m e n t  of s e n s i t i v i t y  d u r i n g  d a r k - a d a p t a t i o n  r e s u l t i n g  f r o m  

P h o t o p i g m e n t  r e g e n e r a t i o n .  ~ n f o r t u n a t e l ~  f o r  t h e  model, 

S y s t e m a t i c  o b s e r v a t i o n  o f  t h e  phenomena  a s s o c i a t e d  w i t h  l i g h t  a n d  



dark 3 d a p t s t ~ o n  h d v e  d ~ m c n s t r d  t t d  t h a t  many a s p e c t s  o f  i , j a p t a  

h a v e  n o  d i r e c t  r e l a t i o n  t o  t h e  l m o u n t  o f  v i s u a l  p i g n l ~ n t  b l e a c n i r d i j  

o r  regenera t ic r ,  t h a t  h a s  t a k e n  k l a c a ,  a s  d e s c ~ i b e d  b e l o w .  

~ y t h q o ~ ,  i c  1 9 4 0 ,  r e p o r t e d  t h a t  h i s  b r i q t t n e s s  m a t c h i n g  

s t u d i e s  s h o w z d  2 v i d e r i c e  o f  c o n s i d e r a b l e  l o s s  o f  s e n s i t i v i t y  i n  

r e s p o n s ?  t o  a n  a d a p t i n g  f i e l d  t c o  d i m  t o  e f f e c t  s i g ~ i f i c a c t  

p h o t o c h + m i c a l  r e a c t i o n .  Investigations u s i n g  a imast  3 v ~ r y  3 t h . z r  

m e a s u r e  o f  light a d a p t a t i o n  h a v e  s i rn i l a  r l y  f o u n d  c o n s i d r r a b l ?  

chanqe i n  s e n s i t i v i t y  m i  t h o u t  s i g n i f i c a n t  a l t a r a t i o r ,  o f  r e t i n a l  

p h o t o p i q m e n t  c o c c e n t r a t i c n .  

T h e  r a t e  o f  t h r e s h o l d  o r  r e s p o n s e  a l t e r a t i o n  o h s - ? r v ~ d  i n  

l i g h t  n d a p t a t i o n ,  t o o ,  i s  i n c o r s i s t e n t  w i t h  a n y  p h c t o c h e m i c 3 1  

e x p l a n a t i o n  o f  t h e  r a p i d  e a r l y  p h a s e  o f  t h e  p r o c e s s  ( D o w l i n ~ j ,  

1 9 6 7 ) .  T h e  d i s c u s s i c n  i n  t h e  p r e c e d i n g  s e c t i o n  o f  r e m o t 3  

a d a p t a t i o n  effects i n c l u d e d  much o f  t h e  s v i d a n c e  p e r t i n ; l n t  tc 

t h i s  i n c o n g r u i t y  b e t w e e n  +he o b - s e r v s d  c o u r s e  of  3 c h c u t q n  a n d  

O r n s t e i n ' s  a l p h a - a d a p t a t i o n  a n d  p r e d i c t i o n s  from H e c h t ' s  

49113 t i o n s .  

w h a t ,  t h ~ n ,  g i v e n  d n  e x t e n s i v e  list of i m p o r t a n t  l r g h t  

a d d p t a t i o n  p h e f i c m e n a  w h i c h  a re  a n o r s a l o u a  t o  p h o t o c h r m i c y l  t i , n c r y ,  

i s  t h e  n a t u r s  ot the r e l a t i c n s h i p  between v i s u a l  p i y m a n t s  slid 

l i g h t  a d a p t a t i c n ?   or, s u c h  a r e l a t i o n s h i p  a u s t  * x i s t ,  

one  may seek a more c o m p l e x  p h o t a c h ? m i c a l  b a s i s  f o r  l i q h t  

a d a p t a t i o n  t h a n  t h a t  p r c p c s e d  b y  ~ a l i ( 3  H e c h t  In 1 9 3 7 .  T h i s  h a s  

bean  Y a l d ' s  t tn  ti r p r i s e .  He h a s  p r o p o s e d  a " c o m p a r t m ~ n t  thi?3r-f1 , 

i n  which i n d i v i d u a l  r h o d o p s i n - c c n t a i n i n q  c o m F a r t m + n t s  w ~ t h i : ,  



p h o t o r e c e p t o r s  ( c o r r e s p o n d i n g  t o  r o d  d i s c s ,  o r  s a c c u l e s ,  

p r e s u m a b l y )  are  s e p a r a t e l y  i n a c t i v a t e d  b y  t h e  a b s o r p t i o n  of av+fi  

a s i n g l e  q u a n t u m  o f  l i g h t  ( U a l d ,  1954) T h i s  a r r a n g e m e n t  s h o u l d  

p r o d u c e  a t e m p o r a l  s h i f t  i n  l i g h t  a d a p t a t i o n  f u n c t i o n  maxima a n d  

minioaa c o r r e s p o n d i n g  t o  d i f f e r e n t  i n t e n s i t y  a n d  d u r a t i o n  v a l u e s  

of t h e  a d a p t i n g  l i g h t .  

L i g h t  a d a p t a t i o n  c u r v e s  d e r i v e d  from n a t u r a l l y -  ( T r o x l e r  

effect) a n d  a r t  if i c i a l l y - s t a b i l i z e d  i m a g e  e x p e r i m e n t s ,  a n d  f ram 

e l e c t t o r s  t i n o g r a m  ( e r g )  a n d  r e t i n a l  g a n g l i o n  ce l l  d i s c h a r g e  

r e c o r d i n g ,  f a i l  t o  show t i re  c o u r s e  c h a n g e s  c o n s i s t e n t  w i t h  

R a l d ' s  p r e d i c t i o n s .   his l a c k  of e x p e r i a e n t a l  s u ~ p o r t  f o r  W a l d * ~  

m o d e l  cas ts  some d o u b t  upon the e x p l a n a t o r y  v a l u e  of s u c h  a 

c o m p a r t m e n t  t h e o r y  ( ~ i r e n n e ,  1 9 6 2 )  

l o n e t h e l e s s ,  M a r i m o n t  (19651,  i n  a n a l y s i n g  d a t a  u s e d  b y  

F u o r t e s  a n d  H o d g k i n  ( 1 9 6 4 )  i n  d e v e l o p i n g  t h e i r  f e e d k a c k  mode l  of 

a d a p t a t i o n  ( w h i c h  w i l l  b e  d i s c u s s e d  b e l o w ) ,  c o n c l u d e d  t h a t  t h e  

d a t a  were b e t t e r  d e s c r i b e d  by a mode l  w i t h  lsany c o e l p r t m e n t s  t h a n  

by t h e  f e e d b a c k  m o d e l  c r i g i n a l l y  f i t t e d  t o  t h e  data .  

Hare s u c c e s s f u l  is t h e  o b s e r v a t i o n  that t h e  f a l l  i n  

r h o d o p s i n  c o n c e n t r a t i o n  is p a r a l l e l e d  b y  t h e  rise i n  l og  

t h r e s h o l d  i n t e n s i t y  ( D o w l i n g  6 Oald ,  1 9 6 3 )  T h i s  r e l a t i o n  h o l d s  

f o r  a v a r i e t y  of ~ e a s u r e m e n t s  o n  s e v e r a l  s p e c i e s :  f r o g  e r g ;  

human s c o t o p i c  t h r e s h o l d s ;  r a t  a n d  s k a t e  erg a n d  g a n g l i o n  c e l l  

r e c o r d i n g s  ( ~ i p p s  6 ~eale, 1976)  D o v l i n g ' s  e q u a t i o n  d e s c r i b i n g  

t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  p b o t o ~ i g n e n t  c o n c e n t r a t i o n  a n d  log 

t h r e s h o l d  a p p a r e n t l y  en j o y s  fever weaknesses t h a n  p r e v i o u s ,  



s i m i l a r  a t t e m p t s  ( R i p p s  E Weale, 1976; Dowl inq ,  7967). Th2 

p h y s i o l o g i c a l  basis f o r  t h i s  r h o d o p s i n  c o n c e n t r a t i o n  - l o g  

t h r e s h o l d  i n t e n s i t y  r e l a  t i o n s h i p  r e m a i n s  u n e l u c i d a t e d ,  h o w e v e r .  

Some m e c h a n i s m  o f  r e s p o n s e  c o m p r e s s i o n  m u s t  i n t e r v e n e  t o  e f f ec t  

t h a t  l o q  t r a n s f o r m a t i o n .  

T h e  s h o r t c o m i n g s  wh ich  do e x i s t  in this f o r m u l a t i o n  

c o m p r i s e  t h e  b a s i s  of   ow ling's e n t h u s i a s m  fo r  a t h e o r y  of 

a d a p t a t i o n  w h i c h  f o c u s e s  upon i n h i b i t o r y  f e e d b a c k  m e c h a n i s m s  i n  

t h e  n e u r a l  n e t w o r k s  of t h e  r e t i n a ,  r a t h e r  t h a n  o n  p h o t o c h e m i c a l  

d e c a y  a n d  r e g e n e r a t i  on p r o c e s s e s  (Dowl ing ,  1 9 6 7 )  . This s e a r c h  

f o r  a l t e r n a t i v e  sites of a d a p t a t i o n  c o n s t i t u t e s  a m o r e  e x c i t i n g ,  

and  p r o b a b l y  more v i a b l e ,  r e s p o n s e  t o  t h e  d e f i c i e n c i e s  of ~ e c h t ' s  

model. t h a n  ref c r m u l a  t i o n s  t h e r e o f ,  If One a c c e p t s  t h e  e v i d e n c e  

c i t e d  b y  D o w l i n g  ( 1 9 6 7 ) ,  v i s u a l  c h e m i s t r y  c o n t r i b u t e s  e v e n  l ess  

t o  s e n s i t i v i t y  c o n t r o l  t h a n  d o e s  t h e  p u p i l l a r y  m e c h a n i s m  -- a b o u t  

0.3 l o g  u n i t s  c o m p a r e d  t o  a p p r o x i m a t e l y  1.0 log u n i t  -- a l t h o u g h  

i t  s h o u l d  b e  e v i d e n t  t h a t  t h e s e  c o n t r i b u t i o n s  are d i f f e r e n t  i n  

k i n d .  p n p i l l a r y  c o n s t r i c t i o n  r e d u c e s  t h e  a m o u n t  of l i g h t  

i n c i d e n t  u p o n  the r e t i n a ,  whereas p h o t o c h e m i c a l  b l e a c h i n g  a l t e r s  

the r e s p o n s i v i t y  of t h a t  s u r f a c e .  

AS will be  d e s c r i b e d  l a t e r ,  t h e  data  d e m o n s t r a t i n g  

e x t e n s i v e  i n  tra-rece p t o r  a d a p t a t i o n  a re  m o r e  c o n s i s t e n t  w i t h  

a c t i v e ,  n e g a t i v e  f e e d b a c k  w i t h i n  t h e  r e c e p t o r ,  a p p a r e n t l y  an 

i n h i b i t i o n  b y  p h o  t o p r o d u c t s ,  t h a n  w i t h  l o s s  of p h o t o s e n s i t i v e  

s u b s t a n c e ,  



B. ADAPTATION I N  THE ELECTROBETINOGRAM. 

E l e c t r i c a l  phenomena a s s o c i a t e d  w i t h  l i g h t  a d a p t a t i o n  can 

be detected i n  e x t r a c e l l u l a r  r e c o r d i n g s  of t h e  activity of 

r e t i n a l  n e u r o n s .  T h e  e l e c t r o r e t i n o g r a m  ref lec ts  e x  t r a c e l l u l a r ,  

o r  f i e l d ,  p o t e n t i a l s  g e n e r a t e d  across t h e  ent i re  retina (o r  

a c r o s s  some loca l  r e g i o n  of t h e  r e t i n a  -- the local 
e l e c t s o r e t i n o g r a m ,  o r  l e r g ) ,  T h i s  p o t e n t i a l  c o n s i s t s  of  a 

sequence of p o s i t i v e -  a n d  n e g a t i v e - q o i n q  c o m p o n e n t s ,  e a c h  of 

which  r e s p o n d s  i n  a c h a r a c t e r i s t l ~  way t o  c h a n g e s  i n  v i s u a l  

s t i m u l a t i o n .  

~ i g h t  a d a p t a t i o n  can be o b s e r v e d  t o  p r o d u c e  a  d e c r e a s e  in 

t h e  o v e r a l l  a m p l i t u d e  of t h e  e r g ,  d u e  p r i m a r i l y  t o  d i s a p p e a r a n c z ,  

or d e c r e m e n t ,  of some p o s i t i  ve won- resPonse**  c o m p o n e n t s ,  a n d  to 

i n c r e a s e d  p r o m i n e n c e  o f  n e g a t i v e  phases: t h e  c o r n e a - p o s i t i v e  

c-Wave a n d  t h e  slew componen t  of the b-wave d i s a p p e a r ;  t h e  

n e g a t i v e  a -  wave becomes l a r g e r ;  and,  t h e  dowave, o r  of f - r e s p o n s e ,  

of n e g a t i v e  increases i n  a m p l i t u d e  (Grani t  & s i d d e l l ,  



d u r i n g  t h e  first m i n u t e  o f  l i g h t  a d a p t a t i o n ,  r e m a i n i n g  a t  a l o w  

l e v e l  t h e r e a f t e r .  T h i s  was t h e  c a s e  a t  a l l  s t i m u l u s  i n t e n s i t i e s .  

s t u d y  o f  t h e  e r g  b-waves  t c  t h e  f i r s t  f i v a  i n d i v i d u a l  f l a s h e s  (at 

0, 0.5, 1 .0 ,  1 .5  and 2.0 s a f t e r  t h e  b e g i n n i n q  of t h e  2 •’32 

s t i m u l u s e  t r a i n )  r e v e a l s  t h a t  t h e  s e c o n d  r e s p o n s e  i s  of much 

l o w e r  a m p l i t u d e  t h a n  the first, the t h i r d  a n d  s u c c e e d i n g  

r e s p o n s e s  r e c o v e r i n g  s l i g h t l y  t o  a c h i e v e  a s t a b l e  l e v e l  w h i c h  was 

st i l l  b e l o w  t h a t  cf t h e  f i r s t  r e s p o n s e ,  

s u c h  a p p a r e n t l y  p a r a d o x i c a l  r e s u l t s  c a n  a l s o  b e  s e e n  i n  

p s y c h o p h y s i c a l  d i f f e r e n c e  t h r e s h o l d  m e a s u r e s  o f  light a d a p t a t i o n .  

w h i l e  t h e  l i a i n a l  i n t e n s i t y  i n c r e m e n t  i s  l a r g e r  f o r  v e r y  b r i g h t  I 

b a c k g r o u n d s ,  t h e  size of t h e  j u s t - d i s c r i m i n a b l e  i n c r e m e n t  

d e c r e a s e s  o v e r  t h e  c o u r s e  o f  l i g h t  a d a p t a t i o n  ( B a k e r ,  1949)  . 
w h i l e  soae of t h i s  e f f e c t  may be  d u e ,  In t h e  case of 

p s y c h o p h y s i c a l  s t u d i e s ,  t o  p e c u l i a r i t i e s  o f  t h e  r e l a t i v e  v a l u e s  

o f  a d a p t i n g -  and m a t c h - f i e l d  i n t e n s i t y  v a l u e s ,  t h e r e  is a n o t h e r  

i m p o r t a n t  a s p e c t  t o  t h e s e  d a t a  which O u g h t  n o t  b e  i g n o r e d .  T h e  

o p p o s i t e  e f f e c t s  p r o d u c e d  i n  both  e r g  a n d  p s y c h o p h y s i c a l  

d i f f e r e n c e  t h r e s h o l d  s t u d i e s  by a d a p t a t i o n  t i n e  a n d  b y  a d a p t a t i o n  

l e v e l  s u g g e s t  t h a t  a t  least two d i s t i n c t  p r o c e s s e s  may b e  

i n v o l v e d  i n  c o d i n g  s t i m u l u s  i n t e n s i t y  a n d  i n  e x t e n d i n g  the r a n g e  

o f  b r i g h t n e s s  r e s p o n s e  i n  the v i s u a l  s y s t e m ;  a n d  t h a t ,  a l t h o u q h  

o p p o s e d ,  t h e  e f f e c t s  of t h e s e  m e c h a n i s m s  do n o t  e n t i r 3 l y  c a n c e l  

e a c h  o t h e r ,  T h a t  is, e r g  a m p l i t u d e s  a n d  p s y c h o p h y s i c a l  

t h r e s h o l d s  a re  g e n e r a l l y  h i g h e r  at h i g h  t h a n  a t  low b a c k g r o u n d  

s t i m u l u s  i n t e n s i t i e s ,  a n d  t h e s e  r e s p o n s e  l e v e l s  d e c r e a s e  i n  



p a r a l l e l  o v e r  t h e  t e m p c r a l  c o u r s e  of  l i g h t  a d a p t a t i o n ,    his is 

c o n s i s t e n t  w i t h  t h e  e x i s t e n c e  a t  l e a s t  two s e p a r a t e  l oc i  f o r  t h e  

f a s t  a n d  slow a s p e c t s ,  o r  F r o c e s s e s ,  of l i g h t  a d a p t a t i o n .  And, 

W e r b l i n t  s e x t e n s i v e  r e s e a r c h  h a s  y i e l d e d  d a t a  w h i c h  is  s t r o n g l y  

s u p p o r t i v e  of h i s  h y p o t h e s i s  t h a t  l i g h t  a d a p t a t i o n  is p r i m a r i l y  

e x e c u t e d  a t  a site p e r i p h e r a l  t o  t h e  i n n e r  n u c l e a r  layer ,  w h i l e  

s p a  t i o t e m p o r a l  b r i g h t n e s s  d i s c  r i a i n a t i o n s  d e p e n d  upon  t h e  

s y n a p t i c  a p p a r a t u s  of t h e  i n n e r  p l e x i f o r m  l a y s r  ( U e r b l i n ,  1974) , 

W r i g h t  t h o u q h t  t h a t  he h a d  p r o v e d  t h i s  same d i s t i n c t n e s s  

of a d a p t a t i o n  a n d  i n t e n s i t y  c o d i n g  a s  l o n g  a g o  a s  1935, using a 

p s y c h o p h y s i c a l  t h r e s h o l d  l e a s u r e .  H i s  e x p e r i m e n t a l  c o n t r o l s  were 

i n a d e q u a t e  by  c u r r e n t  s t a n d a r d s ,  h o  u e v e r ,  a n d  his r e a s o n i n g  

r a t h e r  o b s c u r e .  

T h e r e  c o n t i n u e s  t o  be c o n s i d e r a b l e  d i s a g r e e m e n t  o v e r  the 

r e t i n a l  e l e m e n t s  g e n e r a t i n g ,  o r  c o n t r i b u t i n g  t o ,  t h e  v a r i o u s  

c o m p o n e n t s  of t h e  e r q  a n d  over t h e  correct i n t e r p r e t a t i o n  of t h e  

elect r ica l  a c t i v i t y  m e a s u r e d  by t h e  e r g ,  even w h e r e  t h e  o r i g i n  of 

a c o m p o n e n t  h a s  b e e n  r e a s o n a b l y  well i d e n t i f i e d .  T h a t  is, e r g  

s t u d i e s  a l o n e  d o  n o t  much f u r t h e r  o u r  u n d e r s t a n d i n g  of t h e  

m e c h a n i s m s  e f f e c t i n g  l i g h t  a d a ~ t a t i o n e  

M i c r o e l e c t r o d e  r e c o r d i n g s  of t h e  a c t i v i t y  of single 

r e t i n a l  u n i t s  c a n n o t  h e l p  b u t  i n c r e a s e  Our  i n f o r m a t i o n  a b o u t  

t h e i r  b e h a v i o r  d u r i n g  l i g h t  a d a p t a t i o n .  NO g r e a t e r  

u n d e r s t  a n d i n g  of t h e  m e c h a n i s m s  o f  l i g h t  a d a p t a t i o n  w i l l  

n e c e s s a r i l y  r e s u l t  f rom s u c h  s t u d i e s ,  h o w e v e r ,  u n l e s s  t h e  

r e s e a r c h  is p u r s u e d  i n  t h e  c o n t e x t  of b i o c h e m i c a l  a n d / o r  



b i o p h y s i c a l  nodels of light a d a p t a t i o n .  

The f o l l o w i n q  s e c t i o n  o f  t h i s  paper w i l l  d e s c r i b e  briefly 

t h e  results of some recent s t u d i e s  of s i n g l e  r e t i n a l  unit 

a c t i v i t y ,  a n d  the r e l a t i o n s h i p  of these f i n d i n g s  t o  c u r r e n t  

m o d e l s  of p h o t o r e c e p t o r  a d a p t a t i o n  and o f  neural i n t e r a c t i o n  i n  

the r e t i n a .  

C. A D A P T A T I O N  OF I N D I V I D U A L  RETINAL ELEBENTS. 



h a d  f u l l y  decayed  s u g g e s t s  t h a t  some o t h e r  p h o t o p r o d u c t  may 

i n f l u e n c e  t h e  r e c o v e r y  l e v e l  a c h i e v e d  ( R o d i e c k ,  1 9 7 3 ) -  

Normara a n d  werblin (1974)  o b s e r v e d  i n  r e c o r d i n g s  from 

mudpuppy p h o t o r e c e ~ t o r s  t h a t  t h e  r o d  r e s p o n s e  simply s a t u r a t e d  in 

the p r e s e n c e  of  a 5.5 l o g  u n i t  b a c k g r o u n d ,  w h e r s a s  the p e a k  

r e s p o n s e s  of c o n e s  ( w i t h  a 3.5 l o g  u n i t  r e s p o n s e  range) shift a s  

a  f u n c t i o n  of b a c k g r c u n d  l i g h t  i n t e n s i t y ,  i n  accord w i t h  Weber's 

Law, T h i s  r a n g e  s h i f t i n g  e f f e c t  b e g i n s  2 l o g  units b e f o r e  

m e a s u r a b l e  b l e a c h i n g  o c c u r s .  T h e i r  d a t a  r e p r e s e n t  responses 

c h a r a c t e r i s t i c  of t h e  s t e a d y  a d a p t e d  s t a t e ,  r a t h e r  t h a n  

d e m o n s t r a t i n g  w h e t h e r  t h i s  s h i f t  i n  peak r e s p o n s e  f o l l o w s  3 

p r o g r e s s i v e ,  u n i d i r e c t i o n a l  c o u r s e .  E v i d e n c e  f r o m  s t u d i e s  of 

l i g h t  a d a p t a t i o n  u s i n g  o t h e r  m e a s u r e s ,  s u c h  as t h e  p s y c h o p h y s i c a l  

d i f f e r e n c e  t h r e s h o l d  e x p e r i m e n t s  d e s c r i b e d  a b o v e ,  i n d i c a t e s  t h a t  

i t  i s  n o t  safe t o  a s s u m e  m o n o t o n i c i t y  of r e s p o n s e  o v e r  time, 

Nornann  a n d  N e r b l i n  s u g g e s t  t h a t  t h e  a d j u s t m e n t  of r e s p o n s e  r a n q e  

rust i n v o l v e  a m e c h a n i s m  l o c a t e d  a f t e r  t h e  s i t e  o f  q u a n t u m  c a t c h ,  

s i n c e  sensitivity does n o t  always correlate  well w i t h  v i s u a l  

pigment c o n c e n t r a t i o n .  

R e c e n t  s t u d i e s  of i n t r a - p h o t o r e c e p t o r  a d a p t a t i o n  h a v e  b e e n  

d i r e c t e d  t o w a r d  t e s t i n g  a E e w  model of rod e x c i t a t i o n  a n d  its 

i a t p l i c a  t i o n s  f o r  r o d  a d a p t a t i o n  ( Y o s h i k a m i  a n d  n a g i n s ,  1971).  

T h e  model  d e s c r i b e s  t h e  i n t r a c e l l u l a r  c o m m u n i c a t i o n  from r o d  d i s c  

t o  p l a s m a  membrane  o f  i n f a r m a t i o n  a b o u t  p h o t o n  a b s o r p t i o n  b y  

r h o d o p s i n  m o l e c u l e s .  whereas i n  t h e  d a r k  a c u r r e n t  is carried 

across t h e  rod outer s e g m e n t  (ROS) plasma membrane b y  i n f l o w i n q  



s o d i u m  l o x  ( t h e  d a r k  c u r r c n t ) ,  t h e  d n s c r p t i o n  o f  just one ~no:or. 

i n  a r o d  c a n  s u b s t a r t t i a l l y  r e d u c e  t h i s  s o d i u m  c o n d u c t a n c e .  Tn-3 

effect o f  p h o t o n  a b s o r ~ t i c n  by  t h e  r h o d c p s i n  o f  t h e  i n t r a c s l l u l a r  

d i s c  m u s t  b e  c o m m u n i c a t e d  t o  t h e  p l a s m a  m z m b r a n e ,  i n  o r d e r  ta 

e f f e c t  t h i s  d e c r e a s e  i n  sod5um c o n d u c t a n c e  and ,  t h e r e b y ,  th? 

h y p e r p o l a r i z a t i o n  cf t h e  r c d  c e l l  c h a r a c t e r i s t i c  cf ro4 

e x c i t a t i o n .  

N u m s s o u s  e x p e r i m e n t s  h a v e  now b e e n  c o n d u c t a d  t o  adduc-2  

s u p p o r t  f o r  Y o s h i k a m i  a c d  H a g i n a s  s u g g e s t i o n  t h a t  c a l c i u m  may 

s e r v e  a s  + h a t  i n r r a c e l l u l a r  m e s s e n g e r  f o r  e x c i t a t i o n  i n  

v e r t s b r a t e  r o d s  ( f o r  e x a m p l e ,  Brown, Coles & P i n t o ,  1377) .  

Lisnaiin a n d  Browr, (1972) p r c p o s e d  a s i m i l a r  r o l e  f o r  c a l c i u m  io r i s  

i n  a d a p t a t i o n  o f  v e n t r a l  p h o t o r e c e p t o r s  i n  t h e  i n v e r t e b r a t e ,  

L i m u l u s .  T h i s  l a t t e r  h y p o t h ~ s l s  h a s  a l s o  r e c e i v e d  e x p e r i m e s t a i  

s u p p o r t  from o t h e r  1 a b o r a t c r i ; s  ( F e i n  & C h a r l t c n ,  1977a E b ) .  

I n  t h e  m o d e l s  m e n t i c c o d  a b o v z ,  c a l c i u r a  i o n s  a r e  r e l e a s 2 d  

from t h +  d i s c  f o l l o w i n g  p h o t o n  a b s o r p t i o n ,  a n a  b i n d  r a p i d l y  a n d  

r e v e r s i b l y  t o  s o d i u m  channels i n  t h a  p l a s m a  membrane ,  e f f z c t i n j  

h y p e r p o l a r i z a t i o n  cf t h e  r c d  ce l l ,  A c c o r d i n g  t o  H e m i l a ' s  m o d e l  

of ROS a d a p t a t i o n  ( f o r  w h i c h  h e  h a s  a d d u c e d  s u p p o r t i n g  

e x p e r i m e n t a l  r e s u l t s ) ,  a c o n t i n u o u s  r e l e a s e  of  i n t e x n ? l  

t r a n s m i t t e r  i s  r e q u i r e d  t c  m a i n t a i n  t h e  h y p e r p c l a r i z s d  s t a t + ,  

Kuhn a n d  Bader (1976) h a v e  p r o p o s e d  t h a t  t h e  l i g h t -  i s l d u c e d  

~ h o s p h o r y l a t i o n  of r h o d o p s i n  may e f f z c t  a  c h a n g ;  i n  t h 2  

p e r m e a b i l i t y  o f  t h e  d i s c  m e m b r a n e  t o  c a l c i u m  i c n s ,  w h i c h  

decreases t h ~  t r a t s n i t t e r  r f l e a se  r a t e  and ,  h s c c e ,  thc plasma 



membrane p o t e n t i a l  o f  t h e  cell. P r e s u m a b l y ,  a n  h y p o t h e t i c a l  C a  

s e q u e s t e r i n g  m e c h a n i s m  t h e n  b e c o m e s  t h e  d o m i n a n t  p r o c e s s  i n  t h e  

r e g u l a t i o n  of Ca moveaen  t, r e t u r n i n g  t h e  t r a n s a i t t e r  t o  t h e  disc. 

Kuhn a n d  B a d e r ' s  s u g g e s t i c n  t h a t  f h o d o p s i n  p h o s p h o r y l a t i o n  leay 

p l a y  t h i s  r o l e  i n  a d a p t a t i o n  i s  b a s e d  upon  t h e  s im i l a r  time 

c o u r s e s  of t h e  t w o  p r o c e s s e s ,  t h e  former h a v i n g  a h a l f - t i m e  of 

a b o u t  2 m i n u t e s ,  a n d  t h e  l a t t e r  b e i n g  c o m p l e t e  within 6 m i n u t e s  

o r  less  o n  most p s y c h o p h y s i c a l  a n d  p h y s i o l o g i c a l  m e a s u r e s ,  L i k e  

the o t h a r  m o d e l s  of p h o t o r e c e p t o r  e x c i t a t i o n  a n d  i n t r a c e l l u l a r  

l i g h t  a d a p t a t i o n ,  t h i s  h y p o t h e s i s  h a s  not yet  been proven .  

~ e r b l i n  (1974) h a s  r e c o r d e d  s e n s i t i v i t y  c h a n g e s  

i n t r a c e l l u l a r l y  d u r i n g  l i g h t  a d a p t a t i o n  i n  e a c h  t y p e  of retinal 

u n i t .  B i p o l a r  ce l ls  e x h i b i t  a n  e x t e n s i v e  d y n a m i c  range of  

r e s p o n s e ,  w h i c h  s h i f t s  a s  a f u n c t i o n  o f  b a c k g r o u n d  i n t e n s i t y .  

H o r i z o n t a l  ce l l s  d e m o n s t r a t e  sore e x t e n s i o n  of r e s p o n s e  r a n g e ,  

b u t  t h i s  s a t u r a t e s  q u i c k l y  -- a b o u t  3.5 l o g  u n i t s  a b o v e  

t h r e s h o l d .  ~ m a c r i n e  cel ls  b e h a v e  r a t h e r  more l i k s  v e r t i c a l l y -  

s i g n a l l i n g  u n i t s ,  with o p e r a t i n g  p o i n t  a l t e r a t i o n s  e x t e n d i n g  

t h e i r  r e s p o n s e  r a n g e  o v e r  a b o u t  6 l o g  u n i t s ,  

Hhereas p h o t o r e c e p t o r s  a n d  h o r i z o n t a l ,  b i p o l a r  a n d  

a m a c r i n e  ce l l s  a l l  r e s g o n d  t o  s t i m u l a t i o n  w i t h  graded s i g n a l s ,  

f o r  w h i c h  a n p l i t u d e  a e a s u r e s  a r e  a p p r o p r i a t e ,  a d i f f e r e n t  s o r t  of 

m e a s u r e  is r e q u i r e d  i n  t h e  o b s e r v a t i o n  of g a n g l i o n  c a l l  r e s p o n s e .  

T h i s  l a t t e r  c e l l  t y p e  p r o d u c e s  s p i k e ,  of  a c t i o n  p o t e n t i a l s  a l c n g  

its a x o n ,  a n d  r e s p o n s e  l e v e l  i s  r e f l e c t e d  i n  d i s c h a r g e  r a t e ,  o r  

s p i k e  f r e q u e n c y .  



R e c o r d i n g s  of r e t i n a l  g a n g l i o n  c e l l s  i n d i c a t e  t h a t  t h e  

d i s c h a r g e  r a t e  f o r  o n - c e n t e r  c e l l s  i s  a n  i n v e r s e  f u n c t i o n  o f  

s e n s i t i v i t y  a n d  o f  ERG b-wave a m p l i t u d e  (Bar low,  1 9 5 3 a ) .  

( " o n - c e n t r e "  g a n g l i o n  ce l l s  r e s p o n d  w i t h  a b u r s t  of s p i k e s  t o  

i l l u m i n a t i o n  o f  the c e n t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  2 - d i m e n s i o n a l  a a t r i x ,  

o r  f i e l d ,  of b i p o l a r  c e l l s  f r o m  which  t h e y  r e c e i v e  i n p u t .  

S t i m u l a t i o n  of  the p e r i p h e r a l  p o r t i o n  o f  s u c h  a cell's r e c e p t i v e  

f i e l d  s u p p r e s s e s  i ts  l o w - l e v e l  s p o n t a n e o u s  d i s c h a r g e .  

" O f f - c e n t r e #  g a n g l i o n  ce l l s  r e s p o n d  t o  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  central 

a n d  p e r i p h e r a l ,  o r  s u r r o u n d ,  p o r t i o n s  o f  t h e i r  r e c e p t i v e  f i e l d s  

v i t h  s u p p r e s s i o n  a n d  e n h a n c e m e n t ,  r e s p e c t i v e l y ,  o f  t h e i r  

s p c n t a n e o u s  d i s c h a r g e  r a t e s ,  ) The o n - c e n t r e  g a n g l i o n  c e l l  

d i s c h a r g e  f r e q u e n c y  s h o w s  an i n i t i a l  burst a t  light o n s e t ,  t h e n  

d e c r e a s e s  r a p i d l y  t o  a n  a s y m p t o t i c  l e v e l ,  ( G r a n i t ,  1962 b; 

H a r t l i n e  6 Graham,  1 9 3 2 ) .  A s  well, i n h i b i t o r y  s u r r o u n d s  a p p e a r  

i n  g a n g l i o n  cell r e c e p t i v e  fields o n l y  i n  t h e  l i g h t - a d a p t e d  

s t a t e ,  i n t e r f e r i n g  w i t h  s p a t i a l  s u m n a t i o n  i n  t h o s e  r e c e p t i v e  

f i e l d s ,  b u t  u n d o u b t e d l y  c o n t r i b u t i n g  t o  v i s u a l  a c u i t y  B a r l o u  e t  

a l e ,  1 9 5 7 ;  K u f f l e r ,  e t  al . ,  l957). Barlow i n t e r p r e t e d  h i s  

r e s u l t s  a s  i n d i c a t i n g :  first, t h a t  t h e s e  i n h i b i t o r y  s u r r o u n d  

e f f ec t s  are r e l a t e d  to  l a t e r a l  i n h i b i t i o n  i n  t h e  r e t i n a ;  a n d ,  

f u r t h e r ,  t h a t  t h i s  l a t e r a l  i n h i b i t i o n  m u s t  o c c u r  a t  a s t a g e  more 

p e r i p h e r a l  t h a n ,  a n d  h e n c e  p r i c r  to,  s p a t i a l  s u m m a t i o n .  

~ e r b l i n  h a s  r e c e n t l y  d e m o n s t r a t e d  t h a t  b i p o l a r  ce l l s  

b e h a v e  v e r y  s i m i l a r l y  t o  g a n g l i o n  cells, w i t h  a n t a g o n i s t i c  

c e n t r e -  s u r r o u n d  o r g a n i z a t i o n  ( W e r b l i n ,  1971) . B i p o l a r s  d o  n o t  



g e n e r a t e  s p i k e  p o t e n t i a l s .  R a t h e r ,  t h e y  show g r a d e d  

h y p e r p o l a r i z a t i o n  or d e p o l a r i z a t i o n ,  w h i c h  i n c r e a s e s  a b r u p t l y  a t  

l i g h t  o n s e t .  R e s p o n s e  a m p l i t u d e  c a n  s u b s e q u e n t l y  b e  seen t o  

d e c l i n e  somew h a t  d u r i n g  a d a p t a t i o n ,  U n f o r t u n a t e l y ,  the t i m o  

c o u r s e  o f  t h i s  r e s p o n s e  was n o t  a f e a t u r e  o f  i n t a r e s t  i r ,  

W e r b l i n ' s  s t u d y ;  hence, o n e  c a n  c n l y  o b t a i n  a r o u q h  a p p r c x i m a t i o n  

o f  t h e  c o u r s e  of l i g h t  a d a p t a t i o n  d u r i n g  t h e  two second period of  

s t i m u l a t i o n ,  ~t a p p e a r s  t h a t  a d a p t a t i c n  i s  c o m p l e t e  w i t h i n  o n e  

h a l f  t o  o n e  s e c o n d  a t  most s t i m u l u s  i n t e n s i t i e s .  A s i m i l a r  

c o n s t a n c y  i n  t h e  time c o u r s e  a n d  e x t e n t  of o s c i l l a t i o n s  i n  

g a n g l i o n  ce l l  s p i k e  f r e q u e n c y  h a s  b e e n  r e p o r t e d  ( ~ a r l o w ,  1 9 6 5 ) .  

D. HEURAL FEEDBACK tlECHAIISMS 11 LIGHT ADAPTATION. 

The first r e c h a n i s a  of a d a p t a t i o n  t o  be s u g g e s t e d  a s  a n  

a l t e r n a t i v e  t o  ~ e c h t  8s photochemical m o d e l  o f  t h e  p r o c e s s  was 

a c t i v e  i n h i b i t i o n  w i t h i n  t h e  n e u r a l  p l e x e s  of t h e  r e t i n a  ( G r a n i t ,  

1933 ,  c i t e d  i n    ran it, 1963: W r i g h t ,  1935; Wallace, 1 9 3 7 ) .  

c r a n i t ,  e s p e c i a l l y ,  wa= c o n f i d e n t  t h a t  a c t i v e  i n h i b i t i o n  p l a y s  a n  

i m p o r t a n t  r o l e  i n  retinal i n f o r m a t i o n  p r o c e s s i n q .  

The s u b s e q u e n t  h i s t o r y  o f  l i g h t  a d a p t a t i o n  s t u d i e s  a p p e a r s  

t o  s u p p o r t  G r a n i t l s  v i e w ,  a l t h o u g h  p o s i t i v e  e x p e r i m e n t a l  e v i d e n c e  

was n o t  i i u a e d i a t e l y  f o r t h c o a i n g .  F o r ,  n o s t  i n v e s t i g a t o r s  i n  t h i s  

a rea  now assume t h a t  b o t h  i n t r a - r e c e ~ t o r  s e n s i t i v i t y  d e c l i n e s  a n d  

i n h i b i t o r y  i n t e r a c t i o n s  b e t v e e n  r e t i n a l  n e u r o n s  c o n t r i b u t e  t o  



l i g h t  a d a p t a t i o n .  H o m i l a  ( 1 9 7 7 ) ,  f o r  e x a m p l e ,  i n t r o d u c e d  h i s  cew 

m o d e l  o f  R O S  a d a p t a t i o n  u n d e r  t h e  e x p l i c i t  a s s u m p t i o n  t h a t  s u c h  a 

m o d e l  o f  i n t r a - r e c e p t o r  a d a p t a t i o n  m u s t  p r o v i d e  fo r  t h e  

p o s s i b i l i t y  of c o o p e r a t i o n  b e t w e e n  n e u r a l  n e t  work a n d  

i n t r a - p h o t o r e c e p t o r  a d a p t a t i o n  p r o c e s s e s .  

B a r l o u ,  t o c ,  a p p a r e n t l y  v i e w e d  t h e  e f f e c t s  o b s e r v e d  i n  

a d a p t a t i o n  a s  t h e  r e s u l t  of a c t i v e  i n h i b i t i o n .  I n  an e a r l y  

p a p e r ,  f o r  i n s t a n c e ,  h e  p c s t u l a t e d  t h a t  a  r i se  i n  g a n g l i o n  c e l l  

t h r e s h o l d  i n  a d a p t a t i o n  r e f l e c t e d  a n  i n c r e a s e  i n  r e t i n a l  

i n h i b i t i o n  (195333). T h a t  c l a i m  a p p e a r e d  t o  h a v e  b e e n  a r r i v e d  a t  

t h r o u g h  i n t e r p r e t a t i o n  of t h e  r e s u l t s  of e x p e r i m e n t s  o n  r e t i n a l  

g a n g l i o n  c e l l  r e c e p t i v e  f i e l d s ,  r a t h e r  t h a n  t h r o u g h  direct 

e v i d e n c e  of  i n h i b i t o r y  p r o c e s s e s .  

I n  the p a s t  d e c a d e ,  o r  so, r e s e a r c h  h a s  b e e n  aore 

a m b i t i o u s l y  d i r e c t e d  tcward g a r n e r i n g  d i r e c t  e v i d e n c e  o f  

i n h i b i t i o n  b e t w e e n  s p e c i f i c  r e t i n a l  e l e m e n t s .  F u o r t e s  a n d  

~ o d g k i n  (1964)  p r o p o s e d  a f e e d t a c k  m o d e l  f o r  a n  a u t o m a t i c  g a i n  

c o n t r o l  m e c h a n i s m  i n  t h e  eye of L i m u l u s .  R e s e a r c h  b y  P i n t e r  

( 1 9 6 6 )  a n d  b y  DeVoe ( 1 9 6 6 )  o n  t h e  e y e  of t h e  wolf s p i d e r  p r o d u c e d  

c o n s i d e r a b l e  s u p p o r t  f o r  t h a t  model -  A s u b s e q u e n t  a n a l y s i s  by 

t l a r i m o n t  ( 1  9 6 7 )  f o u n d  t h a t  a  c o m p a r t . e n t a 1  mode l  b e t t e r  d e s c r i b e d  

F u o r t e s  a n d  B o d g k i n 8 s  o r i g i n a l  d a t a ,  a l t h o u g h  t h e r e  i s  little 

d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  m o d e l s  a n d  t h e i r  f i t  t o  t h e  d a t a .  Naka 

a n d  ~ i s h i d a  ( 1 9 6 6 )  a l s o  s u c c e e d e d  i n  f i n d i n g  s u p p o r t  f o r  t h a i r  

assumption t h a t  t h e r e  i s  p r e s y n a ~ t i c  inhibition i n  t h e  compound 

e y e s  of insects. 



More p e r t i n e n t  t o  G U r  i n t e r e s t s  h e r e ,  h o w e v e r ,  a r e  s t u d i e s  

on v e r t s b r a  t e  r e t i n a e .  In t h e i r  e l e c t r o n  m i c r o s c o p e  s t u d i e s  of 

p r i m a t e  r e t i n a ,  D o u l i n g  a n d  Boyco t t  (1969) o b s e r v e d  r e c i p r o c a l  

s y n a p s e s  b e t w e e n  b i p o l a r  a n d  a a a c r i n e  cel ls .  On t h e  b a s i s  of 

s u c h  i n f o r m a t i o n ,  D O W ~ ~ D ~  p o s t u l a t e d  a n e c h a n i s m  o f  adaptation 

i n v o l v i n g  i n h i b i t o r y  f e e d h a c k  f rom t h e  a m a c r i n e  c e l l s  t o  effect 

b i p o l a r  c e l l  s e s p c n s e  d e c r e a e n t .  E a s t e r  ( l 9 6 8 ) ,  i n  h i s  s t u d y  o f  

a d a p t a t i o n  i n  t h e  eye o f  the g o l d f i s h ,  a l s o  f a v o r e d  t h e  amacrins 

c e l l - m o d u l a t e d  s y n a p s e  b e t w e e n  b i p o l a r s  a n d  g a n q l i o n  cells a s  a n  

i m p o r t a n t  a d a p t a t i o n  site. 

nore r e c e n t l y ,  h o w e v e r ,  Hiller a n d  D o w l i n g  (1972) h a v e  

o b s e r v e d  i n  i n t r a c e l l u l a r  r e c o r d i n g s  t h a t  t h e  o n l y  c e l l  t y p a  

w h i c h  p r o d u c e s  a r e s p o n s e  w i t h  t h e  same t i n e  c o u r s e  a n d  e x t e n t  a s  

t h e  e r g  b - v a v e  is t h e  n u l l e r  cell. R o d i e c k  (1973) h a s  e x p l a i n e d  

t h e  r e s p o n s e  of t h e  n u l l e r  ce l l  a5 t y p i c a l  o f  g l i a  ( a l t h o u g h  i t  

is  a n  e p i t h e l i a l  r a t h e r  t h a n  a  c e l l ) ,  d e p o l a r i z i n g  i n  t h e  

p r e s e n c e  of e x t r a c e l l u l a r  po t a s s i u .  . E x t r a c e l l u l a r  p o t a s s i u m  

c o n c e n t r a t i o n  can be  e x p e c t e d  t o  c h a n g e  i n  t h e  i m m e d i a t q  v i c i n i t y  

of h y p e r p o l a r i z i n g  and  d e p c l a r i z i n g  n e u r a l  e l e m e n t s .  H u l l e r  

ce l ls  may b e  r e s p o n d i n g  t o  e x t r a c e l l u l a r  c a t i o n  c o n c e n t r a t i o n  

s h i f t s  i n d u c e d  by g r a d e d  a n d / o r  s p i k e  a c t i v i t y  o f  l o c a l  n e u r a l  

e l e m e n t s .  

T h i s  e x p l a n a t i c n  wou ld  make S e n s e  o f  t h e  o t h e r w i s e  

p u z z l i n g  f a c t  t h a t  n o  o t h e r  s i n g l e  u n i t  s h o w s  a l i g h t - e v o k e d  

r e s p o n s e  i d e n t i c a l  i n  f o r m  t o  t h e  b-wave,  w h i l e  t h e  p r z s u m a b l y  

n o n s i g n a l l i n g  n u l l e r  c e l l  .imics t h e  b e h a v i o r  of t h e  b-wave. par 



t h e  b-wave may not be a u n i t a r y  r e s p o n s e .  I n s t s a d ,  two or  more 

r e t i n a l  c e l l  t y p e s  may c o n t r i b u t e  d i f f e r e n t l y  t o  i t s  p o s i t i v e -  

a n d  n e g a t i v e - g o i n g  c o m p o n e n t s ,  w h i l e  t h s  M u l l e r  c e l l  s i m p l y  

r e s p o n d s  t o  a l l  l o c a l  a c t i v i t y .  T h i s  is c o n s ~ s t e n t  w i t h  

R o d i a c k ' s  s t a t e m e n t  t h a t  the c o m p o n e n t s  of the e r g  are b u t  

" e l e c t r i c a l  e p i p h e n o m e n a "  ccf r e t i n a l  f u n c t i o n  w h i c h  r e f l e c t ,  

r a t h e r  t h a n  c o n s t i t u t e ,  f u n c t i o n a l  a c t i v i t y  i n  t h e  r e t i n a  

( R o d i e c k ,  1973,  p. 525) .  

T h e  H u l l e r  c e l l  i s  a r e l a t i v e l y  l a r g e  ce l l ,  which  s p a n s  

m o s t  r e t i n a l  l a y e r s ,  e x t e n d i n g  from t h e  r e c e p t o r s  t h r o u g h  t h e  

g a n g l i o n  c e l l  l a y e r ,  w i t h  its ce l l  b o d y  i n  t h e  i n n e r  n u c l e a r  

l a y e r .  T h u s ,  i t  may b e  s u b j e c t  t o  i n f l u e n c e s  from w i d e l y  

d i s t r i b u t e d  p o i n t s  i n  t h e  r e t i n a .  Miller a n d    ow ling (1972) 

s u g g e s t ,  on t h e  b a s i s  of b-Vave p o l a r i t y  t h r o u g h  t h e s e  l a y e r s ,  

t h a t  t h e  p r i m a r y  i n f l u e n c e  m u s t  b e  froin r e g i o n s  d i s t a l  t o  t h e  

i n n e r  n u c l e a r  l a y e r .  

Miller a n d  D o w l i n g ' s  c o n c l u s i o n  t h a t  t h e  H u l l e r  ce l l  

g e n e r a t e s  the b-wave is n c t  a l t o g e t h e r  w a r r a n t e d .  For ,  it i s  n o t  

u n r e a s o n a b l e  t o  s u p p o s e  t h a t  t h e  f i e l d  p o t e n t i a l  c o m p o n e n t  

(b-wave) ,  l i k e  t h e  r e s p o n s e  o f  t h e  e p i t h e l i a l  c e l l  ( H u l l e r  c e l l )  , 
ref lec ts  t h e  a c t i v i t y  of s e v e r a l  r e t i n a l  e l e m e n t s .  T h i s  is 

c o n s i s t e n t  with t h e  t r a d i t i o n  begun  s e v e r a l  d e c a d e s  a g o ,  by  

G r a n i t  (1963) ,  o f  a n a l y z i n g  p o s i t i v e  a n d  n e g a t i v e  d e f l e c t i o n s  i n  

t h e  e r g  i n  terms of u n d e r l y i n g  c o a p o n e n t s  w h i c h  a r e  o n l y  

p a r t i a l l y  r e f l e c t e d  i n  t h e  w h o l e  p o t e n t i a l .  



Data h a v e  a l s o  become a v a i l a b l e  wh ich  p r o v i d e  s u p p o r t  f o r  

the n o t i o n  t h a t  t h e  o u t e r  p l e x i f o r n  l a y e r  (OPi) is most 

i m p o r t a n t l y  i n v o l v e d  i n  t h e  a d a p t a t i o n  F r o c e s s .  T h e r e  i s  s t i l l  

d i s a g r e e m e n t  a s  t a  w h e t h e r  d i r e c t  a x 0 - a x o n a l  j u n c t i o n s  b e t w e e n  

v i s u a l  r e c e p t o r s  a t  t h i s  l e v e l ,  s u c h  a s  t h o s e  o b s e r v e d  by 

S j o s t r a n d ,  (1958, cited i n  Tamar ,  1972) d o  i n  f a c t  mediate 

l a t e r a l  i n t e r a c t i o n s ,  a n d  whether s u c h  i n t s r a c t i o n s  a r e  m u t u a l l y  

i n h i b i t o r y .  

O t h e r  r e s e a r c h  a p p e a r s  t o  s u p p o r t  R o d i e c t r s  c o n c l u s i o n  

t h a t  " t h e  m a i n  p a t h  f o r  l a t e r a l  i n t e r a c t i o n  . . . is v i a  t h e  

h o r i z o n t a l  ce l l  l a y e r w  ( ~ o d i e c k ,  1973, p.  456) . T h i s  l a y e r  i s  fll?r 
n"CL 

t h o u g h t  t o  effect,  t h r o u g h  i n h i b i t o r y  f e e d b a c k ,  t h e  a d j u s t m e n t  of JW ,@ 

t h e  r e s p o n s e  r a n g e  of t h e  b i p o l a r  ce l l  t o  a l e v e l  a p p r o p r i a t e  t o  

t h e  l u m i n o u s  e n v i r o n n e n t .  In l e c t u r u s ,  t h i s  h a s  t h e  e f fec t  o f  

e x t e n d i n g  t h e  r e s p o n s e  r a n g e  o f  t h e  b i p o l a r  -- v e r y  n e c e s s a r y  

c o n s i d e r i n g  t h a t  t h e  i n p u t  t o  a b i p o l a r  is a n u l t i p l e  of t h e  

d y n a m i c  r a n g e  o f  each c o n t r i b u t i n g  r e c e p t o r  by  t h e  number  o f  

receptors c o n t a c t i n g  t b e  b i p o l a r  ( R o d i e c k ,  1973) . 
T h e  o u t e r  p l e x i f o r l a  l a y e r  i s  a p p a r e n t l y  t h e  m a j o r  s i t e  f o r  

t h e  n e u r a l  f e e d b a c k  c o a ~ o n e n t  of the  l i g h t  a d a p t a t i o n  p r o c e s s ,  

f o r n i n g  t h e  t h i r d  ar f o u r t h  l e v e l  o f  c o n t r o l ,  a f t e r  v i s u a l  

p i g m e n t  b l e a c h i n y ,  a d a p t a t i o n  p r o c e s s e s  w i t h i n  p h o t o r e c e p t o r s ,  

a n d ,  p o s s i b l y ,  i n h i b i t o r y  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  t h e  r e c e p t o r s .  

r t  a p p e a r s  now t h a t  there a r e  s e v e r a l  s t a g e s  o f  

a d a p t a t i o n ,  r e f l e c t e d  i n  m e a s u r e s  w h i c h  r e v e a l  t h e  r e s p o n s e s  of 



d i f f e r e n t  r e t i n a l  u n i t s .  T h e r e  is, i n  a d d i t i o n  t o  v i s u a l  p i g m e n t  

b l e a c h i n g ,  f e e d b a c k  i n h i b i t i o n  w i t h i n  r e c e p t o r s  p r o d u c e d  b y  

p h o t o p r o d u c t s .  ~ o t h  o f  t h e s e  p r o c e s s e s  were d i s c u s s e d  i n  t h i s  

s e c t i o n .  T h e  s y n a p t i c  utacbinery fo r  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  

r e c a p t o r s  i s  present, a s  well ( S j o s t r a n d ,  1965, cited i n  Tamar, 

1972) .  And t h e  s y n a p t i c  c c n t a c t s  i n  t h e  OPL a r e  a p p r o p r i a t e  t o  a 

v a r i e t y  o f  i n h i b i t o r y  i n t e r a c t i o n s  between p h o t o r e c e p t o r ,  b i p o l a r  

a n d  h o r i z o n t a l  ce l ls ,  wh ich  map effect r e s p o n s e  d e c r e m e n t s  i n ,  

a n d  a d j u s t  t h e  response r a n g e s  of ,  a l l  t h r e e  t y p e s  o f  r e t i n a l  

u n i t .  

Some of t h e  more i m p o r t a n t  Si tes  and m e c h a n i s m s  w h i c h  may 19' 
1% 
Ju 

be r e s p o n s i b l e  f o r  e f f e c t i n g  a d a p t a t i o n  i n  t h e  r e t i n a  h a v e  b e e n  ,1 

C 

d i s c u s s e d  a b o v e .  T h e r e  i s  sore evidence t o  s u p p o r t  t h e  c la ims I 
made for e a c h  of these, b u t  n o n e  a p p e a r s  t o  h a v e  b e e n  p r o v e d  a s  

19 

y e t .  Neither h a v e  the r e l a t i v e  c o n t r i b u t i o n s  of e a c h  s t a g e  of 

a d a p t a t i o n  i n  the r e t i n a  b e e n  f u l l y  d e t e r m i n e d ,  



SECTION I V :  THE EXPERIHENT. 

A.  V I S U A L  EVOKED RESPONSES A N D  L I G H T  ADAPTATION. 

T h e  d e v e l o p m e n t  cf c o m p u t e r  a v e r a g i n g  t e c h n i q u e s  f o r  t h 2  

e x t r a c t i o n  of e v o k e d ,  o r  e v e n t - r e l a t e d ,  p o t e n t i a l s  f r o m  t h e  t h e  

o n g o i n g  e n c e p h a l o g r a p h i c  r e c o r d  h a s  o p e n e d  new a v - . n u e s  f o r  t h e  

e x p l o r a t i o n  of c e n t r a l  n e r v o u s  s y s t e m  a c t i v i t y  i n  i n t a c t ,  l i v i n q  

o r g a n i s m s .  s u c h  t e c h n i q u e s  a r e  r e q u i r e d  b y  t h e  s m a l l  a m p l i t u d e s  

of e v e n t - r e l a t e d  c e r e b r a l  ~ o t e n t i a l s ,  w h i c h  may be 20 t o  100 

times smaller  t h a n  t h e  o n g o i n g  w b i o l o g i c a l  n o i s e f n  o f  a c t i v i t y  

w h i c h  i s  n o t  d i r e c t l y  r e l a t e d  t o  e x p e r i m e n t a l  s t i m u l i  (Regan, 

1972) .  T h e r e  i s  a l s o  s p e c i a l  v a l u e  i n  u s i n g  human s u b j e c t s  i n  

e v o k e d  r e s p o n s e  s t u d i e s ,  a s  p s y c h o p h y s i c a l  m e a s u r e s  c a n  b e  

o b t a i n e d  u n d e r  c o n d i t i o n s  v e r y  s i m i l a r  t o  t h o s e  u s e  f o r  t h e  

p s y c h o p h y s i o l o g i c a l  m e a s u r e ,  p e r m i t t i n g  c o m p a r i s o n  of r e s p o n s e s  

o n  e x p e r i e n t i a l  a n d  n e u r a l  m e a s u r e s .  

I n  o b t a i n i n g  a n  a v e r a g e d  e v o k e d  r e s p o n s e  ( A E R ) ,  a series 

of i d e n t i c a l  s t i m u l i  a r e  p r e s e n t e d  s u c c e s s i v e l y  t o  the s u b j e c t ,  

p r e s u m a b l y  e v o k i n g  t h e r e b y  a series of i d e n t i c a l  r e s p o n s e s .  The 

a v e r a g i n g  p r o c e s s  is, t h e n ,  i n t e n d e d  t o  ' ' a v e r a g e  o u t w  b r a i n  

electrical a c t i v i t y  w h i c h  i s  u n r e l a t e d  t o  t h e  s t i m u l i ,  b u t  n o t  

v a r i a b i l i t y  b e t w e e n  i n d i v i d u a l  r e s p o n s e s ,  s i n c e  n o  s u c h  

v a r i a b i l i t y  i s  a n t i c i p a t e d .  



~f t h e r e  is v a r i a t i o n  among t h e  i n d i v i d u a l  r e s p o n s e s  i n  a 

series o f  r e s p o n s e s  w h i c h  a r e  k i n g  a v e r a g e d  t o g e t h z r ,  h o w e v e r ,  

i t  is m e t h o d o l o g i c a l l y  i n t e r e s t i n g  a n d  i m p o r t a n t  t o  d e t e r m i n e  t h e  

s o u r c e  a n d  n a t u r e  of t h a t  v a r i a t i o n .  A d a p t a t i o n  is ons  p o s s i b l s  

s o u r c e  of  s y s t e m a t i c  - change  i n  e v o k e d  r e s p o n s e  l a t e n c y  a n d / o r  

a m p l i t u d e .  Random v a r i a t i c n s  r e s u l t i n g  f r o m  movement  o r  

a t t e n t i o n a l  f l u c t u a t i o n s  may b e  o f  less  i n t e r e s t .  The phenomenon 

of l i g h t  a d a p t a t i o n  i n  t h e  v i s u a l  e v o k e d  r e s p o n s e  is, t h e r e f o r e ,  

o f  m e t h o d o l o g i c a l ,  a s  well a s  i n t r i n s i c ,  i n t e r e s t .  

s c a l p - r e c o r d e d  a v e r a g e  e v o k e d  p o t e n t i a l s  may be of two 

sor ts :  I t t r a n s i e n t "  r e s p o n s e s ,  i n  w h i c h  i n t e r s t i n u l u s  i n t e r v a l  is 

333 o r  more m i l l i s e c o n d s ;  a n d  " s t s a d y - s t a t e * *  r e s p o n s e s  e v o k e d  b y  

r e p e t i t i v e  s t i n u l i  a t  a p p r o r i n a t e l y  3 t o  50 Hertz r(Regan, 1972 ) .  

T r a n s i e n t  v i s u a l  e v o k e d  r e s p o n s e s  (VBR'S) c o n s i s t  o f  a series o f  

" c o m p o n e n t s # ,  p o s i t i v e  a n d  n e g a t i v e  d e f l e c t i o n s  o f  t h e  r e c o r d .  

R e s p o n s e  a m p l i t u d e  is usually m e a s u r e d  a s  t h e  t h e  e x t e n t  { i n  av) 

of t h e s e  d e f l e c t i o n s ,  f r o m  a p o s i t i v e  t o  a negative p e a k ,  o r  v i c e  

v e r s a .  c o m p o n e n t s  a re  o f t e n  l a b e l l e d  a c c o r d i n g  t o  t h e  p o l a r i t y  

a n d  t h e  l a t e n c y  o f  t h e  peak from t h e  s t i m u l u s  ( @ . g o ,  P200 w o u l d  

refer t o  a p o s i t i v e  p e a k  cf 200 ms l a t e n c y ) .  A l t h o u g h  t h e r e  a r e  

a number  o f  o t h e r  s y s t e i a s  cf n o m e n c l a t u r e  i n  c o a m o n  u s e  a s  well, 

t h i s  format w i l l  be  e m p l o y e d  where  t r a n s i e n t  VERs a r e  d e s c r i b e d  

h e r e ,  s t e a d y - s t a t e  V E R s  c c m i s t  of a ser ies  of r e s p o n s e s  a t  the 

f r e q u e n c y  of the s t i m u l u s ,  O r  scme h a r m o n i c  t h e r e o f ,  a n d  are  

o f t e n  t e r a e d  g f p h o t i c  d r i v i n g "  o r  'gfollowing r e s p o n s e s # .  T h e s e  

r e s p o n s e s  a re  of t e n  ~ o u r i e r - a n a l g s e d ,  a n d  d e s c r i b e d  i n  terms 



a p p r o p r i a t e  t o  s u c h  a n a l y s i s .  R e c e n t 1  y, two m e a s u r ~ s  of  

s t e a d y - s t a t e  V E R  l a t e n c y  h a v e  b e e n  d e v e l o p e d ,  o n e  i n v o l v i n g  

F c u r i e r  a n a l y s i s  ( R e g a n ,  1972) .  a n d  a n o t h e r  w h i c h  d o e s  n o t  

r e q u i r e  s u c h  t r e a t m e n t  o f  t h e  d a t a  (Diamond,  1 9 7 7 a ) .  T h e s e  w i l l  

h e  d e s c r i b e d  a f t e r  some  r e v i e w  of t h e  t r a n s i e n t  l i t e r a t u r e  o n  

l i g h t  a d a p t a t i o n ,  be low.  

T h e r e  is a n  i m p o r t a n t  l i m i t a t i o n  t o  t h e  u s e  of t r a n s i e n t  

vERs, w h i c h  h a s  a l s o  b e e n  a p r o b l e m  w i t h  t h e  u s e  of s t e a d y - s t a t e  

VBRs u n t i l  r e c e n t l y .  S i n c e  we l a c k  i n f o r m a t i o n  a b o u t  t h e  p r l c i s e  

cerebral ( o r  s u b c e r e b r a l )  o r i g i n s  of p a r t i c u l a r  V E R  c o m p o n e n t s ,  

we c a n n o t  p r o g r e s s  i n  o u r  s e a r c h  f o r  c o r r e l a t i o n s  b e t w e e n  t h e  

a c t i v i t y  o f  s p e c i f i c  n e u r a l  s u b s y s t e a s  a n d  v i s u a l  e x p e r i e n c a .  An 

e f f e c t i v e  c o r r e l a t i o n  between s e n s a t i o n  a n d  n e u r a l  f u n c t i o n  

s h o u l d  b e  s p e c i f i c  a b o u t  t h e  l o c u s  of t h a t  n e u r a l  a c t i v i t y .  

Pew A E B  s t u d i e s  h a v e  e x p l i c i t l y ,  o r  s u c c e s s f u l l y ,  

i n v e s t i g a t e d  t h e  t i r e  ccurse of  l i g h t  a d a p t a t i o n .  Some o f  t h e  

e x p e r i m e n t s  t h a t  h a v e  b e e n  d o n e  w i l l  b e  r e v i e w e d  b e l o w .  A ma jar 

d e f i c i t  i n  t h e s e  s t u d i e s  is t h e i r  e x c e s s i v e  c o n c e r n  w i t h  t h e  

c o n t r i b u t i o n  of p u p i l l a r y  c h a n g e  t o  the o b s e r v e d  e f f e c t s ,  wh ich  

d e n o n s t  ra t es  soae i n d i f f e r e n c e  t o  t h e  c o n s i d e r a b l e  b o d y  of 

r e s e a r c h  by  p s y c h o p h y s i c i s t s  and s e n s o r y  p h y s i o l o g i s t s  which  was 

a l r e a d y  a v a i l a b l e ,  H e n c e ,  a l t h o u g h  P p i l l a r y  c h a n g e  is a n  

o b v i o u s  c a n d i d a t e  f o r  some  c o n t r i b u t i o n  t o  l i g h t  a d a p t a t i o n  

e f fec ts ,  t h e  rate  a n d  e x t e n t  of t h a t  c o n t r i b u t i o n  w a s  a l r e a d y  

known a n d  was d i s t i n g u i s h a b l e  f ro@ t h e  r e t i n a l  e v s n t s  of  

a d a p t a t i o n .  G i v e n  t h e  i n f  o r a a  t i o n  a v a i l a b l e  e v e n  two d e c a d e s  



ago, p u p i l l a r y  e f f e c t s  o u g h t  t o  h a v e  been c o n t r o l l e d  o u t  of the 

s t u d i e s ,  o r  else i n v e s t i g a t e d  f o r  t h e i r  i n t r i n s i c  interest, 

r a t h e r  t h a n  b e l a b o r e d  a s  a c a u s a l  f e a t u r e  o f  t h i  m a j o r  p o r t i o n  o f  

l i g h t  a d a p t a t i o n  (see, f o r  e x a m p l e ,  R e g a n t s  d i s c u s s i o n  of VER 

h a b i t u a t i o n ,  1972, p. 135) .  

T h e  r e a s o n  f o r  t h i s  u n f o r t u n a t e  emphasis p r o b a b l y  r e s i d e s  

i n  a n o t h e r  of t h e  i n a d e q u a c i e s  w h i c h  c h a r a c t e r i z e  these s t u d i e s .  

F o r  t h e  most p a r t ,  t h e  e x p e r i ~ e n t s  s a m p l e d  d a t a  p o i n t s  w h i c h  were 

w i d e l y  s e p a r a t e d  i n  time, ~ e h t i v e  t o  t h e  r a p i d  c o u r s e  of l i g h t  

a d a p t a t i o n .  ft was n o t  p o s s i b l e ,  t h e r e f o r e ,  t o  o b s e r v e  i n  d e t a i l  

a n y  r a p i d l y  c h a n g i n g  r e s p o n s e ,  w h e r e a s  t h e  slow time c o u r s e  o f  

p u p i l l a r y  c o n s t r i c t i o n  p r o d u c e d  a n  o b s e r v a b l e  c h a n g e  o n  t h e  

m e a s u r e ,   he p h y s i o l o g i c a l  s t u d i e s  d i s c u s s e d  i n  t h e  preceding 

s e c t i o n  i n d i c a t e  t h a t  c o n s i d e r a b l e  c h a n g e  i n  v i s u a l  r e s p o n s a  may 

t a k e  p l a c e  i n  t h e  f i r s t  0.5 to  1.0 s a c o n d  of a d a p t a t i o n ;  a n d  

t r a n s i e n t  VER s t u d i e s ,  by d e f i n i t i o n ,  U s e  s t i m u l i  a t  f r e q u e n c i e s  

b e l o w  3 Hz (Regan ,  1 9 7 2 )  . 
A n o t h e r  p r o b l e m  w i t h  s u c h  s t u d i e s  is  t h a t  t h e y  u s u a l l y  

a v e r a g e  a c r o s s  time. T h i s  creates a f u r t h e r  d i f f i c u l t y  in t h e  

d e t e c t i o n  of effects o n  r e s p o n s e  l a t e n c y .  T h i s  p r o b l e i a  w i l l  b e  

d i s c u s s e d  i n  some d e t a i l  i n  t h e  c o n c l u d i n g  r e m a r k s  on t h e  

e x p e r i m e n t .  Here, d i s c u s s i o n  w i l l  be r e s t r i c t e d  t o  a r e v i e w  o f  

t r a n s i e n t  VER s t u d i e s  p e r t i n e n t  t o  l i g h t  a d a p t a t i o n .  

A r m i n g t o n * ~  1964 paper  d e s c r i b e d  a s u c c e s s f u l  s t u d y  o f  

l i g h t  a d a p t a t i o n  i n  t h e  c c c i ~ i t a l  VERm H i s  e x p e r i m e n t a l  results 

were a o s t  i n t e r e s t i n g .  ~t a l l  i n t e n s i t i e s  o f  f l a s h ,  t h e '  



a m p l i t u d e  o f  a c o m p o n e n t  o f  l a t e n c y  N100-P200 d e c r e a s e d  m a r k e d l y  

o n  t h e  s e c o n d  a n d  t h i r d  r e s p o n s e s  ( t o  a t r a i n  of 1 7 0  ms f l a s h e s  

a t  0.5 HZ), t h e n  r e c o v e r e d  o n  t h e  f o u r t h  f l a s h ,  t o  a s y m p t o t e  a t  a 

l e v e l  well b e l o w  t h a t  o f  t h e  f i r s t  r e s p o n s e .  T h e  c o m p a r a b l e  e r g  

r e c o r d  s h o w s  r e c o v e r y  o f  k-wave a m p l i t u d e  o n  t h e  t h i r d  f l a s h .  

T h i s  t e m p o r a l  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  p e r i p h e r a l  ( e r g )  a n d  c e n t r a l  

(VEB) r e s p o n s e  r a i s e s  t h e  q u e s t i o n  w h e t  h e r  t h e  d e l a y e d  r e c o v e r y  

o f  t h e  o c c i p i t a l  p o t e n t i a l  r e p r e s e n t s  f u r t h e r  a d a p t a t i o n ,  a t  

e i t h e r  the r e t i n a l ,  the t h a l a m i c  o r  t h e  c o r t i c a l  l e v e l ,  

C a l l a w a y  h a s  r e v i e w e d  a number  of s t u d i e s  o f  v i s u a l  e v o k e d  

r e s p o n s e  * * h a b i t u a t i o n "  w h i c h  a r e  r e l a t i v e l y  i n f o r m a t i v e ,  

c o n s o n a n t  w i t h  t h e  p s y c h o p h y s i c a l  a n d  m i c r o e l e c t r o d e  l i t e r a t u r e  

o n  a d a p t a t i o n ,  a n d  r e a s o n a b l y  well e x e c u t e d  ( ca l l a  way, 1973) . Ha 

d e s c r i b e s  f o u r  k i n d s  of r e s p o n s e  d e c r e m e n t ,  of w h i c h  " s l o w "  a n d  

#*fas tm h a b i t u a t i o n  are o f  some i n t e r e s t  h e r e .  Huch a s  i n  

A r n i n g t o n ' s  r e s u l t s ,  c o m ~ o n e n t s  b e t w e e n  1 0 0  a n d  300 m s  l a t e n c y  

show t h e  two k i n d s  of d e c r e m e n t .  B u t  t h e  p r o p o r t i o n a l  a m p l i t u d e  

r e d u c t i o n  d i f fe rs :  less  t h a n  t e n  p e r c e n t  i n  slow h a b i t u a t i o n ;  

e i g h t y  p e r c e n t  o r  more i n  r a p i d  h a b i t u a t i o n .  T h e  r a t e  a n d  e x t e n t  

of t h e s e  r e s p o n s e  c h a n g e s  c o m p a r e  f a v o r a b l y  w i t h  f i n d i n g s  from 

p s y c h o p h y s i c s :  r a p i d ,  a l p h a - a d a p t a t i o n  p r c d u c i n y  m o s t  o f  t h e  

o b s e r v e d  e f fec t ;  s l o w ,  b e t a - a d a p t a t i o n  e f f e c t i n g  a s h i f t  o v e r  a 

l o n g e r  t i n e  c o u r s e  ( s i x  t c  t w e l v e  m i n u t e s ) ,  b u t  o n l y  c o v e r i n g  

a b o u t  0.3 l o g  u n i t  i n t e n s i t y  c h a n g e  ( G r a n i t ,  1 9 6 2 a ,  b) . I n d e e d ,  

A r m i n g t o n g s  d a t a  f i t  well t h e  v a l u e s  f o r  b e t a - a d a p t a t i o n  -- 0.3 

l o g  u n i t  c h a n g e  with a mean time t o  a s y m p t o t e  of a b o u t  6 m i n u t e s .  



s i n c e  b e t a - a d a p t a t i o  n h a s  b e e n  a s s o c i a t e d  t r a d i t i o n a l l y  w i t h  t h e  

slow time c o u r s e  a n d  l i m i t e d  e f f e c t  a t t r i b u t e d  t o  the a c h i e v e n e n t  

o f  p h o t o c h e m i c a l - r e a c t i o n  e q u i l i b r i u m  d u r i n g  l i g h t  a d a p t a t i o n ,  i t  

is r a a s o n a b l e  t o  s u p p o s e  t h a t  A r m i n g t o n o s  r e s u l t s  r e f l e c t  

p r i m a r i l y  p h o t o c h e m i c a l  a d a p t a t i o n  a n d  f a i l  t o  show t h e  

c o n t r i b u t i o n  of r a p i d ,  p r e s u m a b l y  n e u r a l l y - b a s e d ,  

a l p h a - a d a p  t a t i o n ,  

u n t i l  r e c e n t l y ,  t h e  s t e a d y o s t a t e  VER h a s  b e e n  plagut?d,  n o t  

o n l y  b y  t h e  p r o b l e m  o f  d e t e r m i n i n g  t h e  s p e c i f i c  b r a i n  o r i g i n  f o r  

i ts a p p a r e n t l y  u n i t a r y ,  k i p h a s i c  r e s p o n s e ,  but a l s o  w i t h  t h a  

d i f f i c u l t y  of d e t e r m i n i n g  which i n  a  t r a i n  of s i m i l a r  r e s p o n s e s  

is r e l a t e d  t o  any  p a r t i c u l a r  s t i m u l u s .  A new t e c h n i q u e  d e v e l o p e d  

by  Diamond a p p e a r s  t o  r e s o l v e  b o t h  d i f f i c u l t i e s  s i e u l  t a n e o u s l y ,  

r e n d e r i n g  p o s s i b l e  t h e  d e t e r m i n a t i o n  of r e s p o n s e  l a t e n c y  a t  a 

c e r e b r a l  l o c u s  d i r e c t l y  k e l o v  t h e  r e c o r d i n g  e lect rcde on t h e  

s c a l p ,  when s e v e r a l  e l e c t r o d e  l o c a t i o n  s a r e  u s e d  ( ~ i a m o n d ,  

1 9 7 7 a ) .  T h e  t e c h n i q u e  u s e s  r e c o r d i n g s  o b t a i n e d  a t  f o u r  o r  more  

s t i m u l u s  f r e q u e n c i e s  b e t w e e n  a b o u t  22 a n d  35 Hz, o r  b e t v e e n  10 

a n d  15 HZ, from w h i c h  the p o s i t i v e  a n d  n e g a t i v e  p e a k  v a l u e s  i n  

t h e  100 or  200 m i l l i s e c o n d  r e c o r d s  of  a v e r a g e d  r e s p o n s e s  a r e  

e n t e r e d  i n t o  a  r e g r e s s i o n  program. T h e  y - i n t e r c e p t  v a l u e  

p r o d u c e d  by t h a t  p rogram is t h o u g h t  t o  r e p r e s e n t  t h e  l a t e n c y  o f  

t h e  r e s p c n s e  i n  q u e s t i o n .  On v i s u a l  i n s p e c t i o n  of t h e  

r e c o r d i n g s ,  t h i s  v a l u e  i s  c b s e r v a b l e  a s  a n  a l i g n m e n t  of p o s i t i v e  

o r  n e g a t i v e  v a v e s  a t  o n e  l a t e n c y  a c r o s s  a l l  f r e q u e n c i e s  of of the 

s t i m u l u s - r e s p o n s e  c y c l e .  ' Ihe  a l i g n m e n t  ( o r  r e s p o n s e  l a t e n c y )  may 



f a l l  b e t w e e n  a p o s i t i v e  a n d  a n e g a t i v e  c o m p o n e n t ,  a s  w e l l  ( on  t h e  

s h o u l d s r  of a  p o s i t i v e  wave, f o r  e x a m p l e ) .  F i g u r e  1 s h o w s  t h ~  

temporal r e l a t i o n s h i p  b e t o e e n  s t i m u l i  a n d  r e s p o n s e s ,  a n d  i n c l u d e s  

t h a  r z g r e s s i o n  l i n e s  w h i c h  c o n v e r g e  a t  t h a  s w e e p  t r i g y z r  p o i n t  (0 

ms) i n  t h e  case of t h e  s t i m u l i ,  a n d  a t  t h e  r e s p o n s e  l a t e n c y  i n  

t h e  case of t h e  VERs, a t  the m i n i m a l  IS1 v a l u e  of 0 ms, 

Regan h a s  d e v e l o p e d  a s i m i l a r  m e a s u r e  i n  which s e v e r a l  

s t i m u l u s  f r e q u e n c i e s  a r e  presented s i m u l t a n e o u s l y  t o  t h e  s u b j e c t  

a n d  t h e  raw d a t a  a re  F o u r i e r  a n a l y s e d  (Hegan,  1972) .  T h i s  

p r o c e d u r e  y i e l d s  l a t e n c y  v a l u e s  v e r y  close t o  t h o s e  o b t a i n e d  w i t h  

D i a m o n d ' s  m e t h o d ,  when c o m p a r a b l e  e l e c t r o d e  p l a c e m e n t s  a r e  u s e d ,  

D iamond ' s  t e c h n i q u e  a p p e a r s  b e t t e r  s u i t e d  f o r  s t u d y i n g  t h e  r a p i d  

c h a n g e s  i n  l i g h t  a d a p t a t i o n  t h a n  d o e s  Ragan  ' s ,  s i n c e  fewer 

a s s u m p t i o n s  a b o u t  t h e  n a t u r e  o f  t h e  r e s F o n s e  a n d  i t s  r e l a t i o n s h i p  

t o  t h e  s t i m u l u s  are  required b y  t h e  f o r m e r  m e a s u r e ,  w h i c h  a l s o  

e n h a n c e s  its a p p e a l .  R e g a a 1 s  t e c h n i q u e  p r e s u p p o s e s  t h a t  t h a  

e v o k e d  r e s p o n s e s  w i l l  be s i n u s o i d a l  in fo rm,  a n d  t h a t  t h e  

s t i a u l u s - r e s p o n s e  r e l a t i o n s h i p  w i l l  be l i n e a r  (see Regan, 1972, 

f o r  e x p l a n a t i o n  o f  these a s s u m p t i o n s )  The u s e  of D i a m o n d e s  

m e a s u r e  d o e s  n o t  d e p e n d  o n  such a s s u n p t i o n s  (Diamond, 1977b). 
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B. THE EXPERIlYENTBL Q U E S T I O N .  

The e x p e r i ~ e n t s  r e p o r t e d  be low were d e s i g n e d  t o  s t u d y  the 

e f f e c t  of l i g h t  a d a p t a t i o n  o n  the l a t e n c y  of t h e  h u a a n  

s t e a d y - s t a t e  VER, u s i n g  Diamond 's  l a t e n c y  d e t e r m i n a t i o n  

t e c h n i q u e .  T h e  r a p i d ,  i n i t i a l  p h a s e  of t h e  p r o c e s s ,  o b s e r v e d  i n  

the r e t i n a l  r e s p o n s e ,  was of p a r t i c u l a r  i n t e r f 3 s t ,  It v a s  n o t  

p o s s i b l e  t o  p r e d i c t  from t h e  a v a i l a b l e  V E B  l i t e r a t u r e  w h e t h e r  an 

i n c r e a s e ,  a decrease o r  a n o n - m ~ n o t o n i c  c h a n g e  i n  l a t e n c y  s h o u l d  

be e x p e c t e d ,  since t h a t  l i t e r a t u r e  c o n s i s t s  e x c l u s i v e l y  of 

a m p l i t u d e  measures, Moreover ,  p r e v i o u s  s t u d i e s  e m p l o y e d  

t r a n s i e n t  VEA 's, lo e x p e r i m e n t s  i n  l i g h t  a d a p t a t i o n  u s i n g  a 

s t e a d y - s t a t e  e v o k e d  response h a v e  b e e n  r e p o r t e d .  



Each s u b j e c t  s a t  i n  a c o m f o r t a b l e  c h a i r ,  s o  p o s i t i o n e d  

t h a t  t h e  s t i m u l u s  f i e l d  was 1 m f rom h e r ,  o r  h i s ,  e y e s ,  The 

s t i m u l u s  f i e l d  was t h e n  2 d e g r e e s  i n  d i a m e t e r .  S u b j e c t s  were 

i n s t r u c t e d  t o  f i x a t e  w i t h o u t  b l i n k i n g  upon t h e  c e n t e r  o f  t h a t  

f i e l d  d u r i n g  s t i m u l a t i o n ,  a n d  Uere r e q u i r e d  t o  f i x a t e  upon t h e  

t lack  matte s u r f a c e  s u r r o u n d i n g  t h e  u n i l l u ~ i n a t e d  s t i m u l u s  field 

d u r i n g  the f i n a l  p o r t i o n  o f  t h e  i n i t i a l  d a r k  a d a p t a t i o n  and  

be tween  t r i a l s .  The i n t e r t r i a l  d a r k  a d a p t a t i o n  time (DAT) v a r i e d  

a s  a f u n c t i o n  of t h e  p r e c e d i n g  s t i m u l u s  t r a i n ' s  d u r a t i o n  a s  

f o l l o w s :  b e l o w  1 m i n u t e  of s t i m u l a t i o n ,  2 m i n u t e s  DAT; b e t w e e n  1 

and 2.5 m i n u t e s  of s t i m u l a t i o n ,  5 m i n u t e s  DAT; a b o v e  2.5 m i n u t e s  

o f  s t i m u l a t i o n ,  10 m i n u t e s  DAT. 

 he s t i a u l u s  i n t e n s i t y  was r e g u l a t e d  b y  i n t e r p o s i n g  

n e u t r a l  d e n s i t y  f i l t e r s  b e t w e e n  t h e  l i g h t  s o u r c e  a n d  t h e  

t r a n s l u c e n t ,  c i r c u l a r  s t i m u l u s  f i e l d  t h r o u g h  which t h a t  l i g h t  was 

t r a n s m i t t e d  t o  t h e  s u b j e c t .  I n  E x p e r i m e n t  I, the e f f e c t i v e  

s t i m u l a t i o n  a t  t h e  e y e  was 2.99 l o g  a 1  (0.4 n e u t r a l  d e n s i t y  

f i l t e r ) ,  2.66 l o g  a 1  (0.7 f i l t e r )  r 2.38 l o g  a1 (1 . O  f i l t e r ) ,  o r  

1-97 log m l  (1 .4  filter). o n l y  t h e  1-4 f i l t e r  was u s e d  i n  t h e  

t h e  s e c o n d  e x p e r i m e n t .  I d e a l l y ,  a l l  r e c o r d i n g s  would h a v e  h a v e  

b e e n  o b t a i n e d  u s i n g  a  s i n g l e  i n t e n s i t y  of s t i m u l a t i o n .  A s  t h e  

e x p e r i m e n t s  p r o g r e s s e d ,  however ,  s u b j e c t s  were e n p l c y e d  who f o u n d  

t h e  s t i m u l u s  i n t e n s i t y  u s e d  w i t h  p r e v i o u s  s u b j e c t s  U n c o m f o r t a b l y  

b r i g h t .  Downward a d  j u s t ~ e n t s  of t h e  i n t e n s i t y  were made t o  meet 

t h e i r  o b - J e c t i o n s ,  r e s u l t i n g  i n  fn t h e  use of f o u r  d i f f e r e n t  

i n t e n s i t i e s .  T h i s  p r o b l e m  was o b v i a t e d  i n  E x p e r i m e n t  11 by u s i n g  



o n l y  the l o w e s t  o f  t h o s e  i n t e n s i t y  v a l u e s  -- t h a t  p r o d u c e d  by t h e  

1.4 n e u t r a l  d e n s i t y  f i l t e r .  

S t i m u l u s  t r a i n s  were p r o d u c e d  b y  an e p i s c o t i s t e r  w i t h  a 

l i g h t - d a r k  r a t i o  o f  1:4, which c h o p p e d  t h e  l i g h t  e m i t t e d  b y  a  

Kodak C a r o u s e l  8 0 0 h  p r o j e c t o r  i n t o  100 p e r c e n t - m o d u l a t e d  s q u a r e  

waves. S t i m u l u s  f r e q u e n c y ,  o r  i ts  i n v e r s e ,  i n t e r s t i m u l u s  

i n t e r v a l  ( X S I ) ,  w h i c h  v a r i e d  a s  a f u n c t i o n  o f  e p i s c o t i s t e r  

r o t a t i o n  s p e e d ,  was c a l i b r a t e d  o n  a T e k t r o n i r  5 0 3 1  dual -beam 

s t o r a g e  o s c i l l o s c o p e .  I n  ~ x p e r i m e n t  1, the ISIs used  were 30, 

35, 40 a n d  4 5  a s ;  i n  E x p e r i m e n t  111 t h e s e  were 28, 31, 3 4  a n d  37 

ms i n  t h e  f irst  p h a s e ,  a n d  31 Qs o n l y  i n  t h e  s e c o n d  p h a s e .  T h e  

s t i m u l u s  t r a i n  d u r a t i o n  was v a r i e d  f ro fa  0.3 s e c o n d s  t o  6 m i n u t e s ,  

d e p e n d i n g  upon  t h e  s t a g e  o f  a d a p t a t i o n  b e i n g  r e c o r d e d .  

s t e a d y - s t a t e  VEBs were p i c k e d  UP by a m o n o p o l a r  s c a l p  

e l e c t r o d e  p l a c e d  2 ca a b o v e  t h e  i n i o n ,  which  was r e f e r r e d  t o  a n  

e l e c t r o d e  o n  t h e  r i g h t  e a r l o b e .  An e l e c t r o d e  o n  t h e  l e f t  e a r  l e d  

t o  g r o u n d .  The ~ g - A g C l  a c t i v e  e l e c t r o d e  was a f f i x e d  s e c u r e l y  

w i t h  c o l l o d i o n ,  a n d  g o l d  e l e c t r o d e s  were a t t a c h e d  t o  t h e  e a r l o b e s  

w i t h  c l i p s .  Good e lec t r i ca l  c o n t a c t  was s e c u r e d  w i t h  a s a l i n e  

gel e l e c t r o d e  p a s t e ,  a n d  i m p e d a n c e  between e a c h  p a i r  of 

e l e c t r o d e s  was a l w a y s  2 kObss l e s s *  

T h e  e lect r ical  s i g n a l  from the b r a i n  was f i l t e r e d  a n d  

a m p l i f i e d  by a s c h o n a n d e r  E l e c t r o e n c e p h a l o g r a p h ,  w i t h  h i g h  a n d  

l o w  f r e q u e n c y  i n p u t s  a t t e n u a t e d  a b o v e  3000  Hz a n d  be low 0.3 Hz, 

r e s p e c t i v e l y .  The f i l t e r e d ,  a m p l i f i e d  s i g n a l  was s t o r e d  a n d  

a v e r a g e d  by a  ~ a b r i t e k  1072  a v e r a g i n g  c o m p u t e r ,  



A l t o g e t h e r ,  e i g h t  d i f f e r e n t  s a m p l i n g  p e r i o d s  were u s e d .  A 

s a m p l i n q  p e r i o d  c o n s i s t s  of a series o f  s u c c e s s i v e  sweeps of the 

o n g o i n g  e l e c t r o e n c e p  h a l c g r a p h  (EEG) , which are a v e r a g e d  t o g e t h e r  

i n t o  a n  A E R  r e c o r d .  (The term 'sweep '  r e fz rs  t o  a s e g m e n t  of the 

EEG record, t h e  s t a r t  of which is t i m e - l o c k e d  t o  a  s t i m u l u s ,  In 

t h i s  s t u d y  e a c h  s w e e p  is 100 a s  in d u r a t i o n ,  a n d  t h e  tzrm i s  u s e d  

s y n o n y m o u s l y  with ' r e p e t i t i o n ' . )  The s a m p l i n g  p e r i o d s  were 1 0  s 

i n  E x p e r i m e n t  I, a n d  3 s i n  t h e  first p h a s e  o f  E x p e r i m e n t  11. IR 

t h e  s e c o n d  p h a s e  of E x p e r i m e n t  11, d a t a  were o b t a i n e d  using 

s e v e r a l  o t h e r  s a m p l e  times i n  o r d e r  t o  e l u c i d a t e  f u r t h e r  the 

i n f l u e n c e  o f  s a m p l e  d u r a t i c n  Upon t h e  q u a l i t y  of t h e  d a t a  

o b t a i n e d  i n  p r e v i c u s  e x p e r i m e n t s .  This l a s t  s e t  of  r e c o r d i n g ,  o r  

s a m p l e ,  d u r a t i o n s  was a s  f o l l o w s :  0.3 s; 0.5 s; 0.75 s; 

1.0 s; 1.5  s ;  a n d  2.0 s. The i n t e r v a l  b e t w e e n  

t e m p o r a l l y - s u c c e s s i v e  s a m p l e s  was 1 s i n  a l l  e x p e r i m e n t s .  

par e x a m p l e ,  i n  E x p e r i m e n t  1, t h e  f i r s t  10 s of r e s p o n s e s  

to r e p e t i t i v e  f l a s h e s  ( t b e  a d a p t i n g  s t i m u l u s )  was r e c o r d e d ,  

a n d  t h e  e l e v e n t h  second o m i t t e d ;  t h e  f o l l o w i n g  10 s (the 

t w e l f t h  t h r o u g h  t w e n t y - f i r s t  s e c c n d s  of a d a p t a t i o n )  were 

recorded, a n d  t h e  t w e n t y - s e c o n d ,  o m i t t e d ,  and so  on. 

The number of r e p e t i t i o n s  i n c l u d e d  i n  an A E R  v a r i e d  

be tween  7 2  a n d  145 as a f u n c t i o n  of IS1 a n d  a n d  s a a p l e  time. In 

Experineat  I, 7 4  t o  95 r e p e t i t i o n s  were Used i n  t h e  a v e r a g e s ;  

E n e r i m e n t  11 r e q u i r e d  72 tC 1 1 2  r e s p o n s e s  f o r  a n  a v e r a g e ,  A 

s a m p l e  p e r i o d  of 10 s o r  3 s o n l y  p r o v i d e s  74 t o  95, o r  24 t o  29 



r e p e t i t i o n s  p e r  a v e r a q e ,  r e s p e c t i v e l y ,  t h e  e x a c t  number d e p e n d i n g  

upon s t i m u l u s  frequency. When t h e  3 s s a m p l e  p e r i o d  was u s e d ,  

e s p e c i a l l y ,  there were often i n s u f f i c i e n t  r e p e t i t i o n s  i n c l u d a d  in 

a n  a v e r a g e  t o  p r o d u c e  a  c l e a r  r e c o r d .  For t h i s  r e a s o n ,  the t r i a l  

uas  r e p e a t e d  o n e  t o  f o u r  times, u n t i l  t h e  a v e r a g e  u a s  

s a t i s f a c t o r y .  

T h e s e  a v e r a g e d  r e s p o n s e s  were c o n v e r t e d  t o  d i g i t a l  f o r n ,  

a n d  s t o r e d  o n  d i s c  b y  a ~ e u l e t t - P a c k a r d  model  2116B g e n e r a l  

p u r p o s e  l a b o r a t o r y  c o m p u t e r .  A l l  of t h e  s t i m u l a t i o n  a n d  

r e c o r d i n g  a p p a r a t u s  was c o n t r o l l e d  by G r a s o n - S t a d l e r  logic 

c i r c u i t r y .  

Evoked r e s p o n s e  l a t e n c i e s  were d e t e r m i n e d  a c c o r d i n g  t o  

Diamond 's  t e c h n i q u e ,  a s  d e s c r i b e d  a b o v e ,  f rom d a t a  sets  

c o n s i s t i n g  of a v e r a g e d  steady-state  V E R  r e c o r d s  f o r  each of 4 

s t i n u l u s  f r e q u e n c i e s .  I t e g r e s s i o n s  were c a l c u l a t e d  for each set 

of p e a k s  a p p e a r i n g  across  a l l  of t h e  XI'S  used, a c c o r d i n g  to the 

method i l l u s t r a t e d  i n  P i g u r e  1, ~ r o d u c i n g  a r e s p o n s e  l a t e n c y  f o r  

e a c h  time s a m p l e .  Latency v a l u e s  i n  t e n p o r a l l y - s u c c e s s i v e  

s a m p l e s  were t h e n  p l o t t e d  a g a i n s t  t i n e  



D. BESULTS & DISCUSSION,  

The r e c o r d s  f o r  a l l  s u b j e c t s  s h o w e d  o n e  o r  mcre of t h r e e  

~ rcb lems  i n  some d e g r e e .  F i r s t ,  t h e  d a t a  was o f t e n  v e r y  n n o i s y u ,  

c o n t a i n i n g  h i g h  a m p l i t u d e  a c t i v i t y  a t  f r e q u e n c i e s  much a b o v e  

t h o s e  o f  t h e  f o l l o w i n g  r e s p o n s e s ,  w h i c h  were t h e  a c t i v i t y  o f  

i n t e r e s t .  Where  p r e s e n t ,  t h i s  n o i s e  p a r t i a l l y  o r  c o m p l e t e l y  

o b s c u r e d  tbe f o l l o v i n g  r e s p o n s e s .  

A f u r t h e r  c o m p l i c a t i o n  Was t h e  a p p e a r a n c e  of n d o u b l e n  

p o s i t i v e  o r  n e g a t i v e  c o m p o n e n t s  t h r o u g h  some o r  a l l  I S I ~ S  of many 

r e c o r d s ,  a n d  t h e  p r e s e n c e  cf ~ O O S ~ Y - d e f i n e d ,  b r o a d  p e a k s  of l o w  

a m p l i t u d e .  T h e  p r e s e n c e  o f  t h e s e  d o u b l e  p e a k s  was n o t  r e m e d i e d  

by i n c l u d i n g  more r e p e t i t i o n s  i n  a n  a v e r a g e .  This t ac t ic  merely 

d e c r e a s e d  t h e  l e v e l  of noise i n  t h e  r e c o r d s ,  t o  r e v e a l  b o t h  

s u b - c o m p o n e n t s  more clear11 w i t h o u t  r e d u c i n g  t h e  a m p l i t u d e  o f ,  o r  

f a v o r i n g ,  e i t h e r .  T h a t  is, t h e  d u p l i c i t y  O f  t h o s e  waves  a p p e a r e d  

t o  reflect s o m e  r ea l  p r o c e s s  i n h e r e n t  i n  the s u b j e c t ' s  r e s p o n s e  

t o  t h e  s t i m u l a t i o n .  T h e  record f o r  3 - 5 s e c o n d s  a f t e r  t h e  

b e g i n n i n g  of light a d a p t a t i o n ,  shown  in F i g u r e  f b ,  is t y p i c a l  of 

t h e s e  r e s p o n s e s ,  T h e  d o u b l e - p e a k e d  w a v e s  were i n t e r e s t i n g  in 

t h e m s e l v e s ,  and were i n v e s t i g a t e d  i n  a n  e x p e r i m e n t  p r e v i o u s  t o  

t h e  o n e s  r e p o r t e d  h e r e .  The phenomenon w i l l  n o t  r e c e i v e  f u r t h e r  

a t t e n t i o n  h e r e ,  h o w e v e r ,  ~ i n c e  it does n o t  a p p e a r  t o  b e  d i r e c t l y  

p e r t i n e n t  t o  t h e s e  e x p e r i m e n t s  o n  l i g h t  a d a p t a t i o n ,  



u n f o r t u n a t e l y ,  t h e r e  was n o  c o n s i s t e n t  s e t  of r u l e s  f o r  

d e c i d i n g  which  of a p a i r  o f  p e a k s ,  o r  w h i c h  p o i n t  o n  a b r o a d ,  10" 

wave, t o  u s e  f o r  peak  l a t e n c y  d e t e r m i n a t i o n  t h a t  could be a p p l i e d  

u n i f o r m l y  t o  a l l  da t a  sets w i t h o u t  p r o d u c i n g  some u n s a t i s f a c t o r y  

r e s u l t s ,  F o r  example ,  t h e  d e c i s i o n  r u l e  f o r  d e t e r m i n i n g  t h e  

l a t e n c y  of a b r o a d ,  low component ,  o r  wave,  o u g h t  t o  b e  a p p l i e d  

e q u a l l y  t o  a l l  o t h e r  p o s i t i v e  and n e g a t i v e  waves,  Yet, t h e  

employment  of s u c h  a r u l e  o f t e n  y i e l d s  u n a c c e p t a b l e  peak  

d e t e r m i n a t i o n s  f o r  waves  of t r i a n g u l a r  s h a p e  w h i c h  d o  h a v e  

w e l l - d e f i n e d  p e a k s ,  l o c a t i n g  t h e  r u l e - c c n s i s t e n t  "peak"  on the 

s h o u l d e r  of the wave, r a t h e r  t h a n  a t  i t s  h i g h e s t  p o i n t ,  

S i m i l a r l y ,  a r u l e  i n d i c a t i n g  t h e  s e l e c t i o n  of t h e  s i n g l e  highest 

point o n  a  wave a s  t h e  p e a k  l a t e n c y  was i n a p p r o p r i a t e  where  t h a t  

p o i n t  r e f l e c t e d  o n l y  random, n o i s e  a c t i v i t y  in no r e l a t i o n  t o  t h e  

s t i m u l u s  f r e q u e n c y ,  f i g u r e  2 i l l u s t r a t e s  some of t h e s e  

d i f f i c u l t i e s .  A set of r u l e s  Was s e l e c t e d  a n d  a p p l i e d ,  howevsr ,  

w h i c h  least d i s t o r t e d  t h e  d a t a .  T h e s e  d e c i s i o n  c r i t e r i a  a re  

l i s t e d  i n  ~ p p e n d i x  I. 

The t h i r d  p r o b l e m  i n v o l v e d  an a p p a r e n t  i n c o n g r u i t y  b e t w e e n  

r e c o r d s  f o r  1~x8s a r o u n d  40 ms, Or l o n g e r ,  a n d  t h o s e  of  35 ms o r  

less, S i n c e  t h e  I S I ' s  u s e d  i n  E x p e r i m e n t  I were 30,  35, 4 0  a n d  

45 ms, many d a t a  sets a p p e a r e d  to  reflect two q u i t e  d i f f e r e n t  

l a t e n c i e s  -- o n e  fo r  t h e  40 a n d  4 5  m s  r e c o r d s ,  a n d  a n o t h e r  f o r  

t e s p o n s e s  t o  t h e  faster rates of s t i m u l u s  p r e s e n t a t i o n .  An 

e x a a p l e  of s u c h  a d a t a  s e t  is shown i n  F i g u r e  3, T h e s e  d a t a ,  

which  c o u l d  n o t  b e  used bere, i n d e x  a n  i n t e r e s t i n g  p rob lem of 
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FIGURE 2. LATENCY DETERMINATION PROBLEMS. 
krx: highest point on wave, p&d: midpoint of wave. 
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FIGURE 3. Two samples of data in which evoked 
responses appear to reflect different latencies at 
short (30 - 35 ms) and long (42 - 45rnsl IS1 's. 



u n d e t e r m i n e d  i m p o r t a n c e  f o r  t h e  e x p e r i m e n t a l  q u e s t i o n s  of  t h i s  

s t u d y *  

Data were o b t a i n e d  f r o m  7 s u b j e c t s  i n  t h e  f i rs t  p h a s e  o f  

t h i s  e x p e r i m e n t  ( f i r s t  4 3  s o f  light a d a p t a t i o n ) ,  a n d  f r o m  3 

s u b j e c t s  i n  t h e  s e c o n d  p h a s e  ( w h i c h  r e c o r d e d  6 m i n u t e s  of l i g h t  

a d a p t a t i o n ) .  I n  t h e  f i rst  p a r t  of  E x p e r i m e n t  I, f o u r  of t h o s e  

s u b j e c t s  c o n t r i b u t e d  o n e  d a t a  s e t  e a c h ;  2 sets were o b t a i n e d  f r o m  

2 o t h e r  s u b j e c t s ;  a n d  t h e  s i x t h  s u b j e c t  ( t h e  e x p e r i m e n t e r )  

p r o d u c e d  5 u s a b l e  r e c o r d s .  One of t h e  s u b j e c t s  i n  t h e  s e c o n d  

p h a s e  of E x p e r i m e n t  I p a r t i c i p a t e d  i n  two of t h e  l o n g  s e s s i o n s  

r e q u i r e d  f o r  t h e  6 min l i g h t .  a d a p t a t i o n  d a t a ,  S i x  of t h e  

t h i r t e e n  d a t a  s e t s  f o r  t h e  f i r s t  43 s o f  l i g h t  a d a p t a t i o n  had t o  

b e  d i s c a r d e d  f c r  o n e  o r  more  of  t h e  r e a s o n s  i n d i c a t e d  a b o v e ;  a l l  

f o u r  of t h e  6 m i n u t e  d a t a  sets were u s a b l e .  

T h e  r e s u l t s  of t h e  f i rst  p h a s e  o f  t h i s  e x p e r i m e n t  ( f i rs t  

43 s) a r e  s h o w n  i n  F i g u r e  4a E b, a n d  t h e  l a t e n c y  v a l u e s  a r e  

p r e s e n t e d  i n  t a b u l a r  f o r m  i n  T a b l e  I o f  Appendix  11. A S  c a n  b e  

s e e n ,  t h e r e  i s  l i t t l e  e v i d e n c e  o f  a n y  c o n s i s t e n t  r a t e  o r  

d i r e c t i o n  of l a t e n c y  c h a n g e .  w h i l e  t h e r e  i s  a s l i g h t  i n c r e a s e  i n  

t h e  a v e r a g e  l a t e n c y  of r e s g o n s e  across a d a p t a t i o n  time, t h e  r a n g e  

o f  v a l u e s  o b s e r v e d  a t  a n y  single sample t i a e  f a r  e x c e e d s  t h e  

a v e r a g e  l a t e n c y  d i f f e r e n c e  between s a m p l e  times. 

I n  t h e  s e c o n d  p a r t  of t h i s  e x p e r i m e n t ,  i n  w h i c h  a d a p t a t i o n  

is followed f o r  6 m i n u t e s ,  t h e r e  is a g a i n  a n  i n c r e a s e  i n  l a t e n c y  

w h i c h  c a n  be  seen t o  p e a k  a r o u n d  40  s, a n d  t o  r e c o v e r  almost 

c o m p l e t e l y  w i t h i n  1 t o  2.5 m i n u t e s ,  Here, too ,  is a g r e a t e r  
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FIGURE 4. 

a. First 43 s of light - 
adaptation - records for 
all stimulus intensities. 

b. First 43 s of Light 
adaptation - records for 
different intensities 
plotted separately. 
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r a n q e  o f  v a l u e s  o b s e r v e d  w i t h i n  s a m p l e  p e r i o d s  t h a n  b e t w e e n  time 

s a m p l e s  ( F i g u r e  5 ) .  T a b l e  I1 of  A p p e n d i x  I1 shows t h e s e  r e s u l t s .  

I t  w a s  o f t e n  d i f f i c u l t  t o  d e r i v e  a l a t e n c y  f o r  t h e  f i r s t  

1 0 - s e c o n d  s a m p l e ,  w h i c h  a l ~ o s t  i n v a r i a b l y  e x h i b i t e d  o n e  o r  m o r e  

o f  t h e  a b o v e - m e n t i o n e d  p r o b l e m s  c h a r a c t e r i s t i c  o f  t h i s  da ta .  T h e  

a v e r a g e d  r e s p c n s e s  f o r  t h i s  p c r t i o n  o f  t h e  d a t a  u s u a l l y  f a i l e d  t o  

show w e l l - d e f i n e d  p o s i t i v e  a n d  n e g a t i v e  p e a k s ,  w h i l e  t h e  

l a t e n c i e s  t h a t  were d e r i v e d  t h e r e f r o m  s h o w e d  t h e  g r e a t e s t  range 

i n  v a l u e s  o f  a n y  s a m p l i n g  p e r i o d ,  e x t e n d i n g  o v e r  almost 80 m s  

from 2 5  ms t o  1 0 4  as. 

An h y p o t h e s i s  w h i c h  c o u l d  a c c o u n t  f o r  b o t h  of these 

effec ts  is t h a t  a r a p i d  s h i f t  i n  p e a k  l a t e n c i e s  o c c u r s  i n  the 

f i rs t  10 t o  20 s of light a d a p t a t i o n .  T h e  way i n  w h i c h  s u c h  a  

p r o n o u n c e d  l a t e n c y  s h i f t  w c u l d  a f f e c t  t h i s  da ta  is d e s c r i b e d  

b e l o w .  

s t e a d y - s t a t e  A E R s  a re  u s u a l l y  o b t a i n e d  b y  a v e r a g i n g  

r e s p o n s e s  ac ross  time. T h a t  is ,  s u c c e s s i v e  s t i m u l u s - l o c k e d  

p o r t i o n s  ( s w e e p s )  cf a n  o n g o i n g  e l e c t r o e n c e p h a l o g r a  p h i c  r e c o r d i n g  

a re  a v e r a g e d  t o g e t h e r  t o  p r o d u c e  a record w h i c h  is w e l l - r e s o l v e d ,  

o r  r e l a t i v e l y  free of EEG n o i s e  (EEG a c t i v i t y  w h i c h  is random 

w i t h  r e s p e c t  t o  t h e  s t i m u l i ,  a n d  w h i c h  t h e r e f o r e  s u m s  t o  z e r o  

d u r i n g  t h e  a v e r a g i n g  p r o c e s s ) .  T h i s  a v e r a g i n q  m e t h o d  is m o s t  

s a t i s f a c t o r y  for a n y  r e s p o n s e  o f  c o n s t a n t  l a t e n c y  w i t h  r e s p e c t  t o  

t h e  s t i m u l u s .  It  i s  h e r e  t e r m e d  " a v e r a g i n g  across time". 

I n  t e c h n i q u e s  w h i c h  a v e r a g e  a c r o s s  time, h o w e v e r ,  a n y  

s i g n i f i c a n t  p e a k  l a t e n c y  ' jitterw. o s c i l l a t i o n .  o r  s h i f t  p r o d u c e s  





"mushyN d a t a  w i t h  low a m p l i t u d e ,  i n d i s t i n c t  c o m p o n e n t s  r a t h l r  

t h a n  w e l l - d e f i n e d  p e a k s  w i t h  r e a d i l y  d e t e r m i n a b l e  l a t e n c y  v a l u e s .  

Less i m p o r t a n t  f o r  t h e  l a t e n c y  s t u d y  here ,  b u t  of i n t e r e s t  i n  a n y  

e x t e n s i o n  o f  t h i s  i n q u i r y ,  i s  t h e  f a c t  t h a t  r e s p o n s e  a m p l i t u d e  of 

a  s t e a d y - s t a t e  V E R  c a n  be e x p e c t e d  t o  d e c r e a s e  more o r  l e s s  i n  

p r o p o r t i o n  t o  t h e  e x t e n t  of  la tency  s h i f t .  T h e  e x t r e m a  casG o f  

180 d e g r e e  p h a s e  s h i f t  of a set of p o s i t i v e - n e g a t i v e  d e f l e c t i o n s  

w i t h i n  t h e  a v e r a g e d  series w o u l d  y i e l d  z e r o  a m p l i t u d e ,  a n d  n o  

p e a k s  f o r  l a t e n c y  d e t e r m i n a t i o n s  i n  t h e  a v e r a g e d  c e c o r d  if t h e  

c o n s t i t u e n t  i n d i v i d u a l  r e s p o n s e s  m a i n t a i n e d  c o n s t a n t  v o l t a g e  

t h r o u g h t  t h e  d u r a t i o n  cf t h e  s a m ~ l e  p e r i o d .  

I n  a s t e a d y - s t a t e  V E R  s t u d y  of  l i g h t  a d a p t a t i o n ,  w h e r e  a 

l a t e n c y  s h i f t  may reflect  t h e  v i s u a l  s y s t e m ' s  r e s p o n s e ,  a v e r a g i n g  

across time c a n  b e  e x p e c t e d  t o  y i e l d  p o o r  r e s u l t s .  This m u s t  be  

e s p e c i a l l y  t r u e  of the f i rs t  One o r  two s e c o n d s  o f  a d a p t a t i o n ,  

w h e r e  o t h e r  p h y s i o l o g f  c a l  a p p s o a c h e s  h a v e  d e m o n s t r a t e d  r a p i d  

c h a n g e s  i n  r e s p o n s e .  

I n  o r d e r  t o  i n v e s t i g a t e  t h i s  h y p o t h e s i s  o f  r a p i d  VER 

l a t e n c y  s h i f t  i n  t h e  e a r l y  p a r t  of l i g h t  a d a p t a t i o n ,  a s e c o n d  

e r p e r i m e n t  was p e r f o r m e d  i n  w h i c h  t h e  s a a p l i n g  p e r i o d  was of  o n l y  

3 s d u r a t i o n ,  T h e  same i n t e r v a l  of 1 s b e t w e e n  s a m p l e s  was 

r e t a i n e d ,  so  t h a t  i n  E x p e r i m e n t  11 o n l y  15 s e c o n d s  was c o v e r e d  by 

t h e  first 4 s u c c e s s i v e  reccrds. A data  Set a g a i n  c o n s i s t e d  of  4 

a v e r a g e d  r e c o r d s  a t  d i f f e r e n t  I S x ' s .  T h e  I S I ' s  u s e d  ( 2 8 ,  31, 3 4  

a n d  37 m s )  were selected s o  a s  t o  o b v i a t e  t h e  t h i r d  p r o b l e m  i n  

l a t e n c y  d z t e r m i n a t i c n  e n c o ~ n t e r e d  i n  E x p e r i m e n t  I, b y  a v o i d i n g  

l o w e r  s t i m u l u s  f r e q u e n c i e s .  



T h e  d a t a  f r o m  t h i s  e x p e r i m e n t  d i d  n o t  y i e l d  e v i d e n c e  o f  a 

c o n s i s t e n t  f u n c t i o n a l  l i g h t - a d a p t a t i o n  effect on  V E B  l a t e n c y ,  

R e c o r d s  f r o m  2 s u b j e c t s  showed a l a t e n c y  d e c r a a s e  d u r i n g  t h e  15 s 

p e r i o d  o f  o b s e r v a t i o n .  The  r e c o r d s  f o r  2 o t h e r  s u b j e c t s  s h o w e d  

n o  d e c r e a s e ,  a n d  e v e n  some  i n c r e a s e  i n  V E R  l a t e n c y  (see  F i g u r e  

6 a )  . 
E i g h t  s e t s  o f  data  were o b t a i n e d  from a f i f t h  s u b j e c t  o v e r  

a s  many r e c o r d i n g  s e s s i c n s  t o  re rea l  t h e  e x t e n t  t o  wh ich  

w i t h i n - s u b  ject v a r i a b i l i t y  of r e s p o n s e  from o n e  e x p e r i m e n t a l  

s e s s i o n  t o  a n o t h e r  m i g h t  c o n t r i b u t e  t o  t h s  o b s e r v e d  l a c k  of 

c o n s i s t e n c y  i n  t h a t  da ta ,  A s  c a n  b e  s e e n  i n  F i g u r e  6 b ,  t h e s e  

r e c o r d s  d i s p l a y e d  c o n s i d e r a b l e  v a r i a b i l i t y  b o t h  i n  t h e  l a t e n c i e s  

a t  any o n e  time d u r i n g  t h e  o b s e r v e d  p o r t i o n  of t h e  l i g h t  

a d a p t a t i o n  p r o c e s s ,  a n d  i n  t h e  f u n c t i o n s  o b t a i n e d  f o r  t h e  e n t i r e  

r e c o r d i n g  p e r i o d .  T h e  r a n g e  of v a l u e s  o b t a i n e d  w i t h i n  thess 

s a ~ ~ l i n g  periods was c o n s i d e r a b l y  less, h o w e v e r ,  t h a n  w a s  f o u n d  

i n  ~ x p e r i m e n t  I.   his i m p r o v e m e n t  s u g g e s t s  t h a t  t h e  

m o d i f i c a t i o n s  e m b o d i e d  i n  t h i s  s e c o n d  experiment a r e  of  the r i g h t  

s o r t ,  a n d  t h a t  f u r t h e r  c h a n g e s  of e x p e r i m e n t a l  p r o c e d u r e  i n  t h e  

d i r e c t i o n  o f  d e c r e a s i n g  s a m p l e  time may p r o d u c e  c l e a n e r  a n d  more  

c o n s i s t e n t  d a t a .  
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FIGURE 6 . First fifteen seconds of Light adaptation. 



M o r e o v e r ,  i f  a v e r a g e  l a t e n c i e s  a r e  c o n s t r u c t e d  f o r  each 

3 s r e c o r d i n g  p e r i o d ,  e i t h e r  f o r  t h e  d a t a  se t  f o r  S u b j e c t  5, o r  

f o r  t h e  d a t a  f r o m  t h e  f i r s t  4 s u b j e c t s ,  t h e r e  is i n  b o t h  cases a 

d e c r e a s e  i n  VER l a t e n c y  a s  a f u n c t i o n  o f  l i g h t  a d a p t a t i o n  time 

( F i g u r e s  6 c  & 6d) . T h e  s t i l l - c o n s i d e r a b l e  r a n g e  o f  l a t e n c y  

v a l u e s  w i t h i n  a n y  s i n g l e  r e c o r d i n g  p e r i o d  a n d  o f  f u n c t i o n s  ac ross  

t h i s  i n i t i a l  1 5  s o f  a d a p t a t i o n  m i t i g a t e s ,  h o w e v e r ,  t h e  

f o r m u l a t i o n  o f  a n y  s t r o n q  s t a t e m e n t  a b o u t  t h e  c b s e r v e d  e f f e c t  f o r  

a v e r a g e  v a l u e s .  ( T h e s e  d a t a  are t a b u l a t e d  i n  T a b l e  111.) 

Some f u r t h e r  d a t a  was o b t a i n e d  a s  p a r t  o f  E x p e r i m e n t  11, 

e n F l o y i n g  s t i l l  s h o r t e r  s a m p l i n g  p e r i o d s  w i t h  2 s u b j e c t s  v h o s e  

VEA'S  i n  t h i s  e x p e r i m e n t  h a d  b e e n  c h a r a c t e r i z e d  by ,  i n  o n e  case, 

t y  d o u b l e  p e a k s  and ,  i n  t h e  o t h e r ,  v e r y  low a a p l i t u d e  c o m p o n e n t s  

l a c k i n g  d e f i n i t e  p e a k s .  Data a t  a s i n g l e  IS1 (31  n s )  a r e  shown  

f o r  t h e  f i r s t  of t h e s e  2 s u b j e c t s  i n  F i g u r e  7. C l e a r l y ,  a s  t h e  

s a m p l e  d u r a t i o n  i n c r e a s e s  f r o m  1.5 t h r o u g h  2 t o  3 s, t h e r e  i s  

i n c r e a s i n g  d u p l i c i t y  i n  t h e  r e s p o n s e s .  

R e c o r d s  f r o m  t h e  s e c o n d  s u b j e c t  showed  no m e a s u r a b l e  p e a k s  

when a s a m p l i n g  p e r i o d  of 3 s was u s e d .  L i a i t i n g  r e c o r d i n g  time 

f o r  e a c h  s a m p l e  t o  2 s a n d ,  i n  a s e c o n d  s e s s i o n ,  tc 1.5 s p r o d u c e d  

d a t a  sets from w h i c h  l a t e n c i e s  c o u l d  e a s i l y  be d e r i v e d  ( F i g u r e  

8). I n  t h e s e  r e c o r d s  a a a r k e d  p h a s e  s h i f t  ( a n d ,  h e n c e ,  a l a t e n c y  

c h a n g e )  o c c u r s  f r o m  t h e  f i r s t  t o  t h e  s e c o n d  s a m p l e  i n  t h e  1 .5  s 

d a t a .  T h e  time e n c o m p a s s e d  b y  t h e s e  two s u c c e s s i v e  samples a n d  

t h e  i n t e r v a l  b e t w e e n  t h e m  is 4 s, s l i g h t l y  l o n g e r  t h a n  t h e  
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FIGURE 7. Emergence of "double" peaks during the 
course of Light adaptation: a . 1 . 5 ~  sample, 

b. 2 s sample. 
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FIGURE 8. Marked phase shift of evoked response 
components from first (0-1.5 S) to second (2.5-4 s) 
sample during light adaptation (IS1 = 34 ms). 



d u r a t i o n  of a 3 s r e c o r d i n g  p e r i o d .  S u c h  a p h a s e  s h i f t  m i g h t  

well  a c c o u n t  f o r  t h e  p o c r  q u a l i t y  o f  t h i s  s u b  j ec t8s  d a t a  when t h e  

L o n g e r  s a m p l e  time o f  3 s was u s e d ,  

E, CONCLUSIONS, 

T h e s e  e x p e r i m e n t s  y i e l d e d  n o  c o n c l u s i v e  r e s u l t s .  W h i l e  

t h e r e  was some e v i d e n c e  o f  a n  i n i t i a l  l a r g e  d e c r e a s e  i n  VER 

l a t e n c y  d u r i n g  t h e  e a r l y  p h a s e  o f  l i g h t  a d a p t a t i o n  ( h e r e ,  43 S) , 
f o l l o w e d  by a s l i g h t  r e c o v e r y ,  t h i s  e f fec t  a c c o u n t e d  f o r  t o o  

l i t t l e  of t h e  v a r i a b i l i t y  t h a t  was P r e s e n t  i n  t h e  d a t a  t o  a f f o r d  

c o n f i d e n c e  i n  t h e  r e p r e s e n t a t i v e n e s s  o f  t h e  v a l u e s  o b t a i n e d ,  o r  

i n  a n y  i n t e r p r s t a  t i o n  cf t h e s e  r e s u l t s ,  

O u r  h y p o t h e s i s ,  t h a t  Some o f  t h i s  v a r i a b i l i t y  was d u e  t o  

r a p i d  V E R  l a t e n c y  s h i f t ,  r e c e i v e d  some s u p p o r t  f r o m  t h e  r e s u l t s  

of ~ x p e r i a e n t  11. T h i s  l a t t e r  e x p e r i m e n t ,  w h i c h  i n v e s t i g a t e d  t h e  

f i r s t  15 s o f  l i g h t  a d a p t a t i o n  i n  more d e t a i l ,  p r o v i d e d  s t r o n g e r  

e v i d e n c e  o f  a n  i n i t i a l  l a t e n c y  d e c r e a s e .  - 

T h e  i n f o r m a t i o n  p r o v i d e d  by E x p e r i ~ e n t  XI was n o t  

s u f f i c i e n t  t o  p e r m i t  a s t r c n g  s t a t e m e n t  a b o u t  l i g h t  a d a p t a t i o n  on 

t h e  s t e a d y o s t a t e  VER. I t  does i n d i c a t e  one r e a s o n  f o r  t h e  

p a u c i t y  o f  g o o d  s t u d i e s  o f  l i g h t  a d a p t a t i o n  u s i n g  V E R s  ( t r a n s i e n t  

o r  s t e a d y - s t a t e ) ,  T h e  phenomenon is n o t  e s p e c i a l l y  a m e n a b l e  t o  

measu remen t  w i t h  t h e  c o n v e n t i n a l ,  o n - l i n e  a v e r a g i n g  s y s t e m s  w h i c h  

a r e  a p p r o p r i a t e  f c r  m o s t  o t h e r  VER m e a s u r e s .  T h e  r e s u l t s  of  + h e  



e x p e r i m ~ n t s  r e p o r t e d  here s u g g e s t  a n  a p ~ r o p r i a t e  m o d i f i c a t i o n  of 

research s t r a t e g y  f o r  t h e  s u c c e s s f u l  s t u d y  of l i g h t  a d a p t a t i o n  

w i t h  the s t e a d y - s t a t e  V E R .  An a v e r a g i n g  t e c h n i q u e  wh ich  

c o n v e n i e n t l y  p e r m i t s  t h e  s a m p l i n g  of  v e r y  b r i e f  p e r i o d s ,  v e r y  

close t o g e t h e r ,  e s p e c i a l l y  d u r i n g  t h e  f i r s t  0.5 t o  1 m i n u t e  o f  

a d a p t a t i o n ,  w i l l  b e t t e r  r e v e a l  t h e  c h a n g e s  i n  s t e a d y - s t a t e  e v o k e d  

r e s p o n s e  l a t e n c y ,  i f  a n y ,  t h a t  o c c u r  d u r i n g  l i g h t  a d a p t a t i o n .  

I p r o p o s e  t h a t  an  a v e r a g i n g  t e c h n i q u e  s i m i l a r  i n  som+ 

r e s p e c t s  t o  t h a t  u s e d  f o r  t r a n s i e n t  V E R ' s  s h o u l d  b e  u s e d  w i t h  

s t e a d y - s t a t e  s t i m u l a t i o n  f r e q u e n c i e s  t o  p r o v i d e  a v e r a g e d  VER 

records, from which r e s p o n s e  l a t e n c y  c a n  t h e n  be d e t e r m i n e d  u s i n g  

~ i a m o n d  % t e c h n i q u e ,  a s  d e s c r i b e d  a b o v e .  R a t h e r  t h a n  a v e r a g i n g  

s u c c e s s i v e  r e s p o n s e s  w i t h i n  a c o n t i n u o u s  EEG record, da ta  w o u l d  

b e  s t o r e d  i n  raw f o r m  o n  PM t a p e .  Any number  of c o n t i n u o u s  

r e c o r d s  o f  e v o k e d  r e s p o n s e s  t h r o u g h o u t  a l i g h t  a d a p t a t i o n  p ~ r i o d  

(o f  w h a t e v e r  d u r a t i o n  is c c n s i d e r e d  i n t e r e s t i n g  b y  t h e  

e x p e r i m e n t e r )  c o u l d  be  collected^ O u r  p i l o t  work s u g g a s t s  t h a t  

a s  few as t h i r t y  records n e e d  te o b t a i n e d  f o r  clear, n o i s e - f r e e  

d a t a  when t h e  r e s p o n s e  o f  i n t e r e s t  h a s  a r e a s o n a b l y  s t a b l e  

l a t e n c y .  One  c a n  t h e n  u s e  an a p p r o p r i a t e  c o m p u t e r  p r o g r a m  to 

reca l l  t e m p o r a l l y  i d e n t i c a l  p o r t i o n s  o f  t h e  records, a n d  t o  

a v e r a g e  t h o s e  s w e e p s  t o g e t h e r -  P u t  a n o t h e r  way, a n  a v e r a g e  w o u l d  

be  c o n s t r u c t e d  u s i n g  t h e  f i r s t  Sweep ( f o r  e x a m p l e ,  t h e  f i r s t  100 

m i l l i s e c o n d  s e g m e n t )  from e a c h  r e c o r d ;  t h e n ,  a s e c o n d  a v e r a g e  

from t h e  s e c o n d  s w e e p  of e a c h  r e c o r d ,  a n d  so on t h r o u g h o u t  t h e  

e n t i r e  r e c o r d i n g .  



•L his a p p r o a c h  w o u l d  ~ r o v i d e  a v e r a g e d  VERs a t  s t e a d y - s t a  t e  

f r e q u e n c i e s ,  w h i c h  c o u l d  t h e n  b e  u s e d  i n  Diamondc  s l a t e c c  y 

d e t e r m i n a t i o n  p r o g r a m  t o  fellow c h a n g e s  i n  V E H  l a t e n c y  a t  a known 

c e r e b r a l  l o c u s  i n  c o n s i d e r a b l e  t e m p o r a l  d e t a i l  t h r o u g h o u t  the 

c o u r s e  o f  l i g h t  a d a p t a t i o n .  T h e  use o f  D i a m o n d ' s  t ~ c h n i q u e  

a l lows  t h i s  s t u d y  t o  be e x t e n d e d  t o  c o m p a r e  activity a t  s e v s r a l  

b r a i n  l o c i  w i t h  m u l t i p l e  m c n o p o l a r  e l e c t r o d e  p l a c e m e n t s  o v e r  

o c c i p i t a l  a n d  o t h e r  c o r t e x ,  as well a s  t h e  o b v i o u s  e x p e r i m e n t a l  

m a n i p u l a t i o n s  o f  t e s t  f l a s h  i n t e n s i t y  a n d  b a c k g r o u n d  l u m i n a n c a .  

T h e  more i m p o r t a n t  a e t h o d o l o g i c a l  a n d  t e c h n i c a l  

c o n s i d e r a t i o n s  i n v o l v e d  i n  s t u d y i n g  l i g h t  a d a p t a t i o n  u s i n g  v i s u a l  

s t e a d y - s t a t e  e v o k e d  p o t e n t i a l s  h a v e  been d i s c u s s e d ,  a n d  a n  

a v e r a g i n q  t e c h n i q u e  h a s  b e e n  d e s c r i b e d  w h i c h  s h o u l d  o b v i a t e  some  

F r c b l e I B ~  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  u s u a l  a v e r a g i n g  m e t h o d  u s e d  i n  

o b t a i n i n g  evoked ~ o t e n t i a l s .  

A c o m p u t e r  p r o g r a m  h a s  y e t  t o  b e  w r i t t e n  w h i c h  w i l l  c a r r y  

o u t  t h i s  a v e r a g i n g  p r o c e d u r e  s a t i s f a c t o t i l y .  T h e  e x t e n s i v e  DECUS 

p r o g r a m  l i b r a r y  for DIGITAL'S PDP line of c o m p u t e r s  c o n t a i n s  n o  

p r o g r a m s  w h i c h  w i l l  c o m p u t e  a v e r a g e s  a c c o r d i n g  t o  t h e  

s p s c i f i c a t i o n s  i n d i c a t e d  a b o v e .  I n  p a r t i c u l a r ,  i t  is i m p o r t a n t  

i n  t h i s  s t u d y  t o  o b t a i n  a se t  of a v e r a g e d  e v o k e d  r e s p o n s e s  which 

r e p r e s e n t  t h e  t e m p o r a l  c o u r s e  of l i g h t  a d a p t a t i o n  i n  max ima l  

d e t a i l ,  i n  o r d e r  t o  make v a l i d  c o m p a r i s o n s  w i t h  o t h e r  

e l e c t r o p h y ~  i o l o q i c a l  m e a s u r e s  of p e r i p h e r a l  precessing a n d  w i t h  

p s y c h o p h  y s i c a l  r e p o r t s  o f  t h e  C o u r s e  of s e n s o r y  c h a n g e .  



T h e  e x p e r i m e n t a t i o n  p r o c e d u r e s  recommended will, n o  d o u b t ,  

be  t e d i o u s ;  b u t ,  s h o u l d  y i e l d  i m p o r t a n t  new in•’ o r m a t i o n  a b o u t  

n e u r a l  events a t  t h e  c o r t i c a l  level d u r i n g  the course of l i q h t  

a d a p t a t i o n .  s u c h  i n f o r m a t i o n  s h o u l d  h e l p  b r i d g e  the p r e s e n t  q a p  

between e l e c t r o p h y s i o l o q i c a l  and p s y c h o p h y s i c a l  s t u d i e s  of tha 

process of light adapta t ion .  



APPENDIX I: PEAK I D E N T I F I C A T I O N  PROCEDURE.  

1, ~f a  se t  o f  w a v e s  i n  o n e  p o l a r i t y  is, on t h a  a v e r a g e ,  t h e  

d i s t a n c e  of t h e  IS1 b e t w e e n  p e a k s ,  a n d  i f  the d i s t a n c e  

b e t w e e n  any two p e a k s  is neither more t h a n  130% n o r  l e s s  

t h a n  70% of t h e  I S I ,  d e t e r m i n e  l a t e n c y  v a l u e s  f o r  t h a t  

s a t  of p e a k s  a c c o r d i n g  t o  R u l e  3, b e l o w .  

2 .  ~f a wave  is "doublem ( e .  Q . 8  h a s  two p o s i t i v e  s u b p e a k s ) ,  

d e t e r m i n e  l a t e n c i e s  f o r  p e a k s  i n  t h a t  p o l a r i t y  o n l y  if t h e  

wave o f  o p p o s i t e  p o l a r i t y  (i. e., sma l l  n e g a t i v e  wave) 

b e t w e e n  t h e  two s u b p e a k s  i s  less t h a n  35% o f  t h e  maximum 

a m p l i t u d e  from h i g h e s t  p o i n t  o n  ( p o s i t i v e )  uave t o  lowest 

p o i n t  on a d j a c e n t  ( n e g a t i v e )  wave. 

3 .  a, D e t e r m i n e  f u l l  a m p l i t u d e  of wave from its h i g h e s t  p o i n t  

t o  the lowest p o i n t  c n  t h e  n e a r e s t  a d j a c e n t  u a v e  o f  

o p p o s i t e  p o l a r i t y .  

b. D e t e r m i n e  30% of t h a t  a m p l i t u d e .  

c .  P e a k  l a t e n c y  is t h e  m i d - p o i n t  of t h a t  u a v e ,  30% o f  t h e  

d i s t a n c e  f r o m  i t s  h i g h e s t  p o i n t .  



APPENDIX 11: TAELES OF V E B  LATENCY V A L U E S .  

TABLE I: V E R  LATENCIES (ms) FOB F I B S T  43 SBCOIdDS OF ADAPTATION 

L I G H T  
ADAPT ATION 
TIME (s) -.--------- 

S T I n U L U S  I N T E I S I T Y  (neutral density filter) -------------------------------------------------- 
0.4 0.4 0.4 0.4 0.7 1.0 1.4 ---- ------------------------------------.----- ---- 

58 78  35 25  80  46 104 
3 2  53 58 25 88 55 7 1 
74 70 5 1 7 6  84 62 73 
75 6 1 68 67 82  63 68 

T A B L E  11: WE61 LATENCIES (ms) DURING 6 HIMUTES OF ADAPTATION 

LIGHT 
ADAPTATION 
T I n E  (s) ---------- 
0 - lo 

11 - 21 
22 - 32 
33 - 43 
44 - 54 
55 - 65 
60 - 70 
66 - 76 
77 - 87 
90 - 100 

100 - 110 
110 - 120 
120 - 130 
140 - 150 
120 - 170 
160 - 170 
160 - 210 
170 - 220 
180 - 230 
220 - 270 
245 - 295 
280 - 330 
305 - 355 
340 - 380 

SUBJECT ----- -o-----------------------------------o---------- 

1 2 3 4 
----o----------------------------o----------g-- 

79 69  46 36 
57 70  53 57 
53 78  63 70 
60 83 62 6 4  
63 7 7  62  58 
65 74  59 59 
6 1 68  58 53 
65 72  64 60 
6 1  64 57 -- 0- 72 

62 -- 
58 64 5 3 -- -- -- 52 -- 
59 67 -- -- 
48 -- -0 -- -- 60 -- -0 

51 -- -- -- 
68 67 -- -- 
0- -- -- 
-9 0-  

6 1  
55 -- 

67 -- 65  -- 63 -- -- 60  

60 -- -- 
0- 

68 
62 62 -- 

64 -- -- 54 



TABLE 111: VEH LATENCIES FOB PIRST 15 SECOlJDS Of ADAPTATION 
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