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Mi~ 10 Text~bbildungen. 

1. Einleitung. 

Auf Grund zah]reieher Beob~chtungen un Normalen und Kranker~ 
wurden im klinisehen Te.il die Erscheinungen und Vorg~nge beschrieben, 
die bei konstanter Reizung einer umschriebenen 3N-etzh~utstelle ~uf- 
~reten. Wir haben dabei besonders dem zeitliehen Ablauf der Erregungen 
und Empfindungen unsere Aufmerksamkeit geschenkt. Geht man nua 
yon den bisher zur Verffigung stehenden Vorste]lungen fiber die Funk- 
tionswei~e des F~rben- und Lichtsinnes bus, so st6Bt das Vvls:~ndnis 
der mitgetei]ten T~tsachen (und fibrigens aueh vieler Beobaehtungen 
in der Liter~tur sonst) 8uf groBe, man k~nn sagen, unf uniiberwindliehe 
Sehwierigkeiten. Diese l~ssen sieh nur beheben, wenn m~n zur Erkl~rung 
~uf gewisse Gesetze der Re~ktionskinetik chemiseher bzw. photoehemi- 
seher Prozesse zurfiekgreift, die j~ aueh den Erregungsvorg~ngon im 
Sehorg~n zugrunde liegen m/issen. Ich h~be reich bei den folgenden 
Ausfiihrungen besonder~s ~uf die Ionentheorie yon N ~ s T  ~2 bzw. 
~ASA~E]FF 12Je bezogen. 

Die Grundged~nken einer Arbeitshypothese, zu der ieh so hinsieht- 
lieh der Funktionen des Farben- und Liehtsinnes gelangt bin, gebe ieh 
bier absiehtlieh zun~ehst in ~bstr~kter und rein sehem~tiseher Dar- 
stellung. N~tiirlieh bin ieh mir d~rfiber kl~r, dab jedem Sehemu eine ge- 
wisse Starre eigentfimlieh ist. Ubrigens soll dartiber nicht vergessen 
werden, dab die z~hllosen i n  der Literatur bemerkbaren Unstimmig- 
keiten in den Beobaehtungen und Auff~ssungen der Erseheinungen 
behn An- und Abklingen der Erregung nieht immer nur in einer Unzu- 
l~nglichkei~ tier jewei]igen Theorie zu liegen brauehen, sondern ofg genug 
~uf fehlerhafter Beob~ehtung beruhen, ~ f  unvollkommenen Versuehs- 
bedingungen, Einmengung" eidetiseher Prozesse t~sw. 
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Gerade deshMb aber ersehien es mir f6rderlich, bier zuniichst einmal 
den Grun~ifl einer theoretischen Vorstellung, abgesondert yon ~peziellen 
Beobachtungen, rein aus den gesetzliehen Grundlagen heraus, zu ent- 
wiekeln. 

Es ist !~6glich, dab ein solehes Vorgehen schlieBlieh die auf- 
kommenden Erfahrungen fiberfordert. Insofern werden neue Versuche 
notwendig. Uber experimentelle Ergebnisse in dieser Richtung soll 
zu gegebener Zeit in weiteren Arbeiten beriehtet werden. 

2. Grun~lagen der theoretisehen VorstClung tiber den Licht- 
und Farbel~sinn. 

Seit Young ~a~ und I-[EL~HOLTZ ~4 wissen wir, daft Mle Farbeu des 
Spektrums dutch Mischung yon drei SpektrMlicl~ern erzeugt werden 
k6nnen und nehmen an, da~ das Sehorgan, sofern adequate Reize in 
Betracht gezogen werden, nur dadurch zur Ernpfindung ~ngeregt werden 
kann, dab sich in d'er Netzhaut Substanzen befinden, die auf bestimmte 
Wellenl~ngen abgestimmt sind. Die SkM~ der Wellenl~ngen, welche 
diese Substanzen zu absorbieren vermSgen, begrenzt den Bereich des 
fiir das menschliche Sehorgan w~hrnehmbaren Lichtes. Fiir die Dii, mme- 
rungsapparate kennen wir einen solchen Sehstoffim Sehpurpur. Ftir das 
Tagessehen sind analoge Substanzen duroh v. STUDN]iTZ 201 naeh- 
gewiesen worden. Es llandelt sich Mer anscheinend um drei Zapfen- 
sehstoffe mit je einer besonderen Absorptionskurve. Die Absorptions- 
maxima dieser drei Substanzen liegen bei den Wellenl~ngen 670 bzw. 
560 bzw. 470 m#, 

Aus diesen Tatsachen geht bereits hervor, dab der SehprozeB physio- 
logisch an einem photoehemischen ,,InitiMvorgang" gebunden ist: 
Die yon diesem ausgel6sten weiteren Prozesse k6nnen entweder auf die 
nervSse Substanz besehr/~nkt bleiben oder dureh noeh e~perimen~ell 
naehzuwe~sende Zwisehenvorg~mge kompliziert sein. Ftir die theoretische 
Darstellung der den zeitliehen Ablauf kennzeiehnenden Bedingungen 
geniigt es, zwei Teilvorgfi.nge vorallszusetzen: 

Einen Primgrprozefl photochemischer Na~tlr und einen in den Lehr- 
meinungen noch umstrittenen Sekund~irproze[3. Unter dem Begriff des 
Sekundiirprozesses fasse ieh schematisch und summarisch alle Teil- 
vorg~nge yon der Netzhaut his zur Sehrinde einscMieBlich zusammen. 
Woraus diese sich real zusammens.tzen, ist ffir unsere ErOrterungen 
ohne wesentliche Bedeutung. Der zeitliche Ablauf desselben in seiner 
Abhgngigkeit veto Prim/~rprozeB soil hier auf Grund unserer Erfah- 
rungen fiber die Empfindungswandlung bei konstanter Reizung um- 
sehriebener Sehfeldstellen diskutiert werden. Dabei Sind selbst~erst/~nd- 
]ieh auch experimentell gewonnene Erkentnnisse anderer Autoren fiber 
den zeitliehen Ablauf der Gesichtsempfindungen mit einbezogen worden. 
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Ein wesentliches Moment unserer klinischen Untersttchungen be- 
stand darin, dab die Analyse der Gesiehtsempfindungen nicht nach 
statischen Methoden (Auftat/ehschwelle, Unterschiedsempfindliehkeit 
usw.) durehgefiihrt wurde, sondern gleichsam auf dynamischem Wege, 
indem die Sehwellenempfindlichkeit zeitlich verfolgt wurde. ])abel 
ergeben sieh Kurven,, wie die in den Abb. 1 und 2 schematisch dar. 
gestellten. Diese zeigen in ihrer Yorm eine weitgehende Analogie zu 
Reaktionsgeschwindigkeitskurven im Sinne des Chemikers. Die chemi- 
schen Reaktionen, an welche dabei zu denken ist, sind diej enigen, welche 
den biologischen Vorg/ingen des Sehens zugrunde liegen. 

3. Die reaktionskinetischen Verh~iltnisse bei konstanter Reizung 
einer umsehriebenen Sehfeldstelle. 

Diese seien an I-Iand der Abb. 1 n~ther erl/iutert: 
Die photosensible Substanz der Netzhaut, die nach allgemeiner 

Ani~ahme durch Licht zum Zerfa]l angeregt wird, bezeichnen wir als S: 
ihre Zerfallsprodukte als P + A. Nach Wegfall des L~chtreizes, also 
z.B. ffir ])/immerungssehon in der Dunkelheit, bildet sich aus den 
Zerfallsprodukten P und A wieder S. Das Gleichgewicht der variablen 
Konzentrationen der an der Reaktion teilnehmenden Stoffe, also einer- 
seits S, andererseits P + A, wird nach der fiblichen Formel reversibler 
Prozesse symbolisiert: 

S ~ P + A .  
Nehmen wir an, daf~ der vollst/indige Zorfall der photosensiblen Substanz 
S mSglich w/ire, so erhielten wir als Grenzkonzentration 100 % [P + A ], 
wenn S = 0 % betr/igt. Im umgekehrten Falle, wenn alle Zerfallsubstanz 
in den Ausga.ngsstoff S umgesetzt wird, wiirde S --~ 100 % betragen, 
P + A also ---- 0 %. Die Grenzkonzentrationen sind an willkiirlich 
gew/ihlter Stelle der Ordinate vermerkt. Bei genfigend lange w/ihrendem 
Liehtabschlul~ bestehe ein Konzentrationsgleichgewicht, das molar oder 
weniger in der Mitte liege. Es entspreche einer Konzentration yon 
Co IS]. Zur Vereinfachung wird im folgenden die 1kTiveaulinie des Gleich- 
gewichtes bei vSlliger Dunkeladaptation oder Neutralstimmung ffir die 
Mitre zwischen den beiden Grenzkonzentrationen angenommen. Es 
k5nnte aber ebensogut das c0-ik~iveau der Grenzkonzentration cg IS] 
beliebig nahe liegen. 

Wird eine umschriebene Sehfeldstelle durch ein Licht konstant ge- 
reizt, so tritt fill" dieses Areal, entsprechend der Lichtintensit/it *, eine 
I(onzentrationsverschiebung der dem Reizlicht angepaBten photochemi- 
sehen Substanz yon Co nach + Cl ein. ])as Pluszeiehen vet dem Sym- 
bol cl sell andeuten, dal~ die Konzentration yon p + A eine Vermehrung 

* Bei photochemischen Prozessen sind die Konzentrationen der umgesetzten 
Stoffe den Logarithmen der Lichtintensit~ten proportional. 
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* Die in der Abb. 1 angewandten Zeichen und Indices gelten fiir alle 
weiteren Abbildungem Abweichungen yore Schema werden besonders ver- 
merkt.  

~'. G r a e f e s  A r c h i v  f i i r  O p h t h a l m o l o g i e .  B d .  148 .  1 5  
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erfahren hat. Das Minuszeichen gilt im umgekehrten Sinne fiir S. Das 
Schwellenniveau liegt bei q- bzw. - -  Schwi. Die Geschwindigkeit, mit  
der S zerf~llt, also die Reaktionsgeschwindigkeit des ,,Primii~Nroze[3e#" 
(photochemiseher ProzeB, Vorgang I) wird dutch eine dick ausgezogene 
Kurve wiedergegeben. 

Wit erkennen, wie mit Einsetzen der Lichtwirkung, entsprechend 
den Grundanschanungen der ehemisehen Kinetik, die Reaktions. 
gesehwindligkeit sieh andert und im gesetzm~gigen Ablauf der Prim~r- 
prozeg seinem neuen Gleiehgewieht zustrebt. Die ausgezogene Kurve 
verl/~uft naeh Erreiehen desselben in dem durch die Gleiehgewiehts- 
konzentration der Photoreaktion bestimmten neuen Niveau und verharrt 
in diesem, solange das Reizlicht dargeboten wird. 

Welehe Wirkung hat nun dieser ,,Initialvorgang" auf den Seknnd~r- 
proze/3,? Stellt mart sich letzteren mit I-It~cH~ so u. a. vorerst einmal 
als eine Reaktion chemischer Natur B ~ C vor, dann wtirde w~hrend 
der Phase der Konzentrationsverschiebung yon S - + P  + A  bis zum 
Erreiehen des neuen Gleichgewiehtsniveans naeh einer gewissen Latenz- 
zeit der zweite Prozeg hinsiehtlich Intensitat lind Gesehwindigkeit in 
bestimmter Relation und in der gleichen Richtung verlaufen. Er wird 
gewissermaBen vom ersten Prozel~ ,,nditgerissen". Nehmen wit als Grenz- 
fall an, dab die Kurve des Sekundgrprozesses naeh der Latenzzeit a bis c 
(vgl. Abb. 2) den gleiehen Verlauf habe wie die der photoehemischen 
t~eaktion. 

Zur Erkl/~rung der nut voriibergehenden Empfindnng mug angenom- 
men werden, dag die EinfluBnahme cIes Prim/~rprozesses naeh Erreiehen 
des neuen Gleichgewichtsniveaus aufh6rt (bei e), so dab sieh eine I~mkehr 
des Seknndarprozesses B - *  C naeh Ablauf der Latenzzeit zu dem 
reversib]en Vorgang C ~ B ergibt. Dieser rficld/~ufige Prozeg erfolgt 
offenbar mit autonomer, nach reehneriseher Auswertung meiner Mini- 
sehen Ergebnisse fiir den fovealenBereich zeitlich um mehr als mindestens 
drei Gr6genordnungen verlangsamter Reaktionsgesehwindigkeit, da 
j a eine besehleunigende Einfluflnahme dutch den Prim/~rprozel3 so lange 
wegf/~llt, als dieser das dem konstanten Liehtreiz angepagte Konzen- 
trationsgleiehgewiehtsniveau -t- ci [P q- A] beibeh~lt. Die Konzen- 
tration der bei der Reaktion B ~ C beteiligten Stoffe des Sekund/~r- 
prozesses bestimmt die IntensitKt" der ]~rregung. 

Die hypothetische Vorstellung, dab die Einflnl3nahme des prim~ren 
anf den SeknndgrprozeB nut in der Phase der Gleichgewichtsversehiebung 
erfolgt, erinnert an das Erregungsgesetz yon Dry BoIs-R~x~oN9 (1875) : 
,,Nicht die Stromdiehte an sich wirkt erregend auf die Nerven, sondern 
die Ver/~n(lerung der Stromdichte yon einem Angenbliek zuma nderen" 
(O. WEIss) i01. Die Parallele gilt aber, wie sp/~ter gezeigt werden wird, 
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nur ftir den ideMen Grenzfall, dag die Kurve des Vorganges I und II 
die gleichen Kortzentrations~nderungen in der Zeiteinheit bzw. gleiche 
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Reaktionsgeschwindigkeiten aufweisen. Nehmen wir weiterhin mit 
J~EOET so __ ohne Bindung a~n eine Anerkennung des ,,Alles-oder-Nichts- 
Gesetzes" - -  an, dug die den Nervenimpuls auslSsende Konzentration 
der Reizstoffe, chgrakterisiert durch den Schwel]enreiz fiir die einzelnen 

15" 
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Sinnesolemente, verschiedon grol~ ist, so haben wir im wesontlichen 
die Bedingungen, die zur Erkl~rung der wichtigston Eigentiimlichkeiten 
der Farbenempfindungon, insbesondere auch der zeitlichen Verh~ltnisse, 
erforderlich sind. 

Wenden wir diese Vorstellungen als ersten Fall an auf die konstante 
Reizung einer umschriebenen Seh]eldstelle bei Neutralstimmung des Auges, 
d. h. auf eine Ausg~ngs~daptation, entsprechend dom Konzentrations- 
gleichgowicht co. Beginn des Lichtreizes und des photochomischen 
Prozesses fallen zusammen (a). N~ch einem bestimmten Zeitintervatl, 
n~mlieh dot ,,Latenzzeit", folgt der Sekund~rprozel~. Sein Boginn liegt 
beic .  Der Anstieg des Prim~tr- und Sekund~rprozesses erfo]gt naeh 
den Gesetzen der l~eaktionskinetik.' Die Gipfetpunkte liegen bei e 
und ]. Die Empfindung beginnt, wenn der Sekund~rprozel~ fiberschwellig 
geworden ist. Das sei bei d der Fall. Der Abszissenwert a bis d stellt die. 
,,Emp]indungszeit" (FRS~LIO~ 5s) d~r. Es ist die Zeit, die zwischen dora 
t~e~zbeginn und dem Auf~reten der Empfindung liogt. Das Maximum 
der Erregung ist vorhanden, wenn die Kurve des Sekund~rprozesses den 
Gipfelpunkt / erreicht. Von da ab f~llt die Konzentration des die Er- 
regung bestimmenden Sekund~rprozesses und d~mit auch die Empfin- 
dung selbst. Der zeitliche Ablauf dieses Vorganges wird dutch den 
absteigenden gestriehelton Kurvenast zwischen fund  g verans'chaulicht'. 
Dadurch wird vorst~ndlich, wesh~lb bei konstanter Reizung einer 
umschriebenen Sehfeldstelle die Empfindung nach Erreiohen dos Maxi- 
mums anf~nglich sehnoll und dann langsamer au Intensit~t verliert, 
um schlieBlieh ganz zn erlSschen, wenn die Konzentration dos Errogungs- 
vorganges unterschwellig (g) geworden ist. In der Zeit g bis h verl~uft 

. der Kurvenschenkel des Vorganges II  un~orschwellig weiter. Fiir die 
in diesem Beispiel gew~hlte Reizintensit~tt I bedeutet die Strecke c bis d 
die Schwellenzeit der positiv anschwellende~ Erregung. Sie stellt die Zeit- 
dauer da, die ein Liehtreiz einwirken mnl~, um iiberhaupt eine Empfin- 
dung zu erzeugen *. Nur in den den Abb. 1 und 2 zugrunde gelegten 
Bedingungen, die vor~ussotzen, dal~ die Konzentr~ionen des Vorganges I 
und II  gleiche Maxim~lwerte und Reaktionsgeschwindigkeiten haben, 
ist die Zeit (c bis d) ~ (a bis b). In Anlehnung an meino Dofinitionen 
nenne ich die Zeit, in dor bei konstanter l~eizung einer umsohriebenen 
Sehfeldstelle die Erregung unterschwollig wird bis zum vollst~ndigen 
ErlSschen dor die Erregung bedingenden Vorg~nge Schwellenzeit der 
positiv abschwellenden Erregung, im Schema der Abb. 1 durch die Strecke 
g bis h wiedergegeben: 

Wird nuch Uberschreiten dieses Zeitpunktes h der Lichtreiz J 
plStzlich abgebrochen, z. ~. bei i, so. sinkt der photochemische Proze/~ 

* Diese Zeit wird in der Liter~tur meist als ,,minimale l~eizzeit" bezeichnet. 
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yon seinem Niveau @ q [p ~- A ] auf das Ausgangsniveau co zurfiek. 
Es gesehieht dies (Abb. 1 und 2), entsprechend den Gesetzen der Reak- 
tionskinetik photoehemischer Prozesse in dem gleiehen Zeitraum wie 
beim Anstieg zum Maximum, wenn die t~eizintensitgt ein bestimmtes 
Mag nicht iibersteigt. Fiir den Sekundgrprozeg i s t  dabei eine 
Beeinflussung in umgekehrter Richtung anzunehmen, wobei ftir das 
Anklingen und Abklingen die gleiehen Verhgltnisse wie beim Einsetzen 
des Lichtreizes nut mit negativem Vorzeichen gelt.en. ])aft die rfieklgufige 
Phase des Sekundgrprozesses verlangsamt gegentiber der Anstiegs- 
phase effolgt, wurde bereit.s erwghnt. Ex~nn 5e und v. K~I~s **s beob- 
achteten, dab lichtstarke, farblose wie farbige O~ojekte bei lgngerer 
Betrachtung deutlich an scheinbarer tIelligkeit abnehmen. Nach LaSA- 
~EF~ soll der bSzfiglichen Kurve Exponentialcharakter zukommen. 
Fiir das Sehem~' unserer Abbildungen wurden IN" den absehwellen- 
den Kurventeil des Sekundgrprozesses solche Verhgltnisse zugrunde 
gelegt. 

5{eine Untersuchungen hab)en nun ergeben, dab bei konstanter 
J~eizung einer umschriebenen Sehfeldstdle die scheinba, re I-Ielligkeit farb- 
loser wie farbiger Objekte zwar um so rascher sinkt, je hSher die Inten- 
sitgL dab abet die Dauer der poaitiv oder negativ abschwellenden Erregung 
mn so grSBer, je hSher der Lichtreiz, bzw. je grS/~er die t~eizflgche ist. 
Wir folgern daraus, dub es sich bei diesen Vorggngen um ein physiologi- 
sehes gesetzm[ifiiges Geschehen handelt, ffir d~s der Ausdruek ,,Erm/idung" 
nicht zutrifft. Die Zeit yore Beginn eines auf umsehrielJener Sehfeld- 
stel]e konstant einwirkenden Reizes bis zum vollst/~ndigen Verlust der 
Empfindung (a bis g) bezeiehne ieh deshalb als Lolcaladaptationszeit 
(=  Umstimmungszeit, t~-Wert *, s. kliniseher Tell). 

4. Begriffe und Definitionen, betreffend den zeitliehen Ablauf 
der Vorgiinge hn Sehorgan and ihre Anwendung auf die Erseheinungen 

dse Sukzessivkontrastes. 

Wir bezeichnen als Gipfelzeit die Zeit, die ein Vorgang ben6tigt, um 
von 8einem Ausgangsniveau bis zum e//ektiven Gip/e!punlct anzusteigeu 
oder yon diesem bib zu seinem Ausgangsniveau abzu/allen **. Unter Zu- 
grundelegun K dieser Mlgemeingiiltigen Definition wfirde sich ergeben 
als Gip/elzeit : 

* t A  - -  tempus adapt~tionis. 
** TSCI~R~IAK 215 difiniert als ,,Oipfelzeit" die Zeit vom Beginn des l~eizes bis 

zum Erreiehen des Maximums der Empfindung (in der Abb. 1 a--[). Da eine 
solehe Defination unter Bezdgnahme auf zwei versehiedene Vorg/~nge (R.eiz und 
Empfindung) die allgemeiner Brauehbarkeit eines so notwendigen Begriffes ein- 
engt, haben wit uns auf die uneingesehr~nkte Bedeutung des Wortes G @ [ e l z e i l  
festgelegt. 
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~)des 
b) des 

c )  der 
d) der 
e) der 
f) der 
g) der 
h) der 
i) der 

ansteigenden photochemischen Prozesses a bis e, 
absteigenden photochemischen Prozesses i bis m, 
positiv unschwellenden Erregung * c bis /, 
pOsitiv abschwellenden Erregung ] his h, 
negativ ~nschwellenden Erregung j bis n, 
negativ abschwellenden Erregung n bis q, 
positiv anklingenden Empfindung d bis /, 
positiv abklingenden Empfindung ] bis g, 
negativ anklingenden Empfindung k bis n0 

j) der negativ ~bklingenden Empfindung n bis 19. 

Der ubsteigende photochemische Prozel~, welcher bei i beginnt, 
bedingt nach der Latenzzeit ibis j eine erneute Bewegung des Sekund'~r- 
prozesses in gleicher Richtung. Dieser beginnt bei ], wird bei k fiber- 
schwellig fiir die dem ad~quaten Lichtkreis J antagonistische Em.pfin- 
dung und bedingt yon diesem Zeitpunkt an das sog.: ,,negative Nach- 
bild", das an Intensitgt  gowinnt, bis der negative Gipfelpunkt n erreicht 
wird, mn yon da ab, wo der mitreil~ende absteigende photochemische 
ProzeB ( i  b'is m) Sein e Wirkung verliert, wieder Mlm~hlich nach dem 
Nullniveau abzuschwellen. Das negative Schwellenniveau (~Schwl)  wird 
in dieser Phase des l~achbildes bei ~o tiberschritten, dss 0-1Niveau bei q 
orreicht. Bezeichnen wit  die Zeit, die ein Pr oder Vorgang yon seinem 
Beginn bis zum Erreichen des Schwellenwertes oder A bsinken yon diesem 
bis zum Ausgangsniveau bengtigt, als Schwel[enzeit, so sind zu unter- 
schoidon die Schwellenzeit 

a) der positiv anschwellenden Erregung c bis d, 
b) der positiv abschWellenden Erregung g bis h, 
c) der negativ anschwellenden Erregung jb i s  /c, 
d) der negativ ~bschwellenden ~ Erregung p bis q. 

Wird~ wie es ffir don Fall der Abb. 1 dargestollt ist, der konstante 
Lichtreiz erst nach dem AufhSren des positivon Erregungseffektes 
(bei h) oder noch sparer (z. B. bei i) unterbrochen, so wird ein positives 
Nachbild vermiBt. Die negativ verlaufenden Vorgi~nge ffihren also zu 
Erscheinungen, die man Ms Sukzessivkontrast bezeichnet. Sie vermitteln 
uns ein Verst~ndnis daffir, wie es mSglich ist, d~B man ein Schwarz 
yon stgrkerer Intensit'~t empfinden kann,  als dem Eigengrau ent- 
spricht. 

Ferner kSnnen wit hinsichtlich der Dauer eines Vorganges an l~and  
des Schemas in der Abb. 1 ffir den Fall der konstanten Reizung 
einer umschriebenen Sehfeldstelie mit der Intensi tgt  J folgendes 
ablesen : 

* GIImE~EISTE~ s5 bezeichnete die Zeitdauer, die ein l~eiz einwirken muG, um 
die voile Wirkung zu erzielen, als, ,Nutzzeit", ExN~R als ,,Maximalzeit". Beziiglich 
der Zeitdauer decken sich diese Begriffe mit Gipfelzeit der positiv anschwellenden 
Erregung. 
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Es stellen dar die 
a) maximale Dauer der positiven Erregung c bis h,  
b) maximale Dauer der negativen Erregung ] bis q, 
c) maximale Dauer der positi~en Emp/indung d bis g, 
d) maximale Dauer der negativen Emp/indunff l~ bis p, 
e) Reizdauer a bis i. 

Die Beziehung y o n  Reiz-, Erregungs- und Empfindungsbeginr~ 
ermSglichen die Anwendung der gebri~uchlichen Begriffe ,,Latenzzeit" 
nnd ,,Empfindungszeit" auf unser Schema der Abb. 1 und 2. 

Ich verstehe unter Latenzzeit die Zeit zwisehen Beginn des l~eizes 
und Beginn der Erregung a bis c. Als ,,Empfindungszeit" (F~SELICE ss), 
d. h. als Zeit yore Beginn des Reizes his zum Beginn der Empfindung, 
erseheint a bis d, als ,,Gipfelzeit" im Sinne TSC~ER~AKs 315 die Zeit 
~rom Beginn des Reizes ]dis zum Erreiehen des Maximums der Empfin- 
dung, a bis /. Die Latenzzeit naeh obiger Definition (a bis c) kann 
ermittelt werden als Differenz yon ,,Empfindungszeit'! (a bis d) und 
minimaler t~eizzeit bzw. Schwellenzeit der positiv anschwellenden Erregung 
(c bis d). Gleiches gilt nattirlieh analog ffir die negativen Vorgange. 
Die Zeit yore Beginn des I~eizes bis zum ErlSschen der Empfindung ffir 
den Fall der konstanten t~eizung einer umsehriebenen Sehfeldstelle 
wird als Lol~alada2~tationszeit (Umstimmungszeit, t~t-Wert ) a his g bezeich- 
net. Es ist notwendig, darauf hinzuweisen, dub die mit der S~oppuhr 
gemessenen Zeiten den bier gestellten Forderungen nicht ganz gereeht 
werden, insofern dabei die ,,persSnliche Gleichung" (BEss~n 5s) der 
Versuchsperson mitgemessen wird. Es darf daran erinnert werden, dal? 
diese einen Tell der ,,t~e~ktionszeit" darstellt, welche Ex~n~ 5~ als 
j ene Zeit definierte, die zwischen der Einwirkung eines Reizes und dem 
Auftreten einer damit willkiirlich verknfipften t~eaktionsbewegung ver- 
geht. Dieser Begriff ist in Analogie zur ,,Reflexzeit" gebildet, d.h.  
jener Zeit, welehe zwischen der t~eizung eines Sinnesorgans oder eines 
Sinnesnerven und dem Auftreten einer unwillkfirliehen reflektorischen 
~eaktion liegt. Die Reaktionszeit setzt sich zusammen aus der ,,Em- 
pfindungszeit" und der ,,pers6nliehen Gleiehung". Bei der gemessenen 
_Lokaladaptationszeit trit t  nun an Stelle der Empfindungszeit die Emp- 
findungsdauer bei konstanter geizung einer umsehriebenen Sehfeld- 
stelle, eben die ideale Lolcaladaptationszeit. Fiir die Praxis ist die Ab- 
weiehung yore Ideal insofern nieht yon Bedeutung, als die ,,persSnliche 
Gleiehung" einer GrSBenordnung angeh6rt, welche die Umstimmungs- 
~er te  nieht merkbar beeinflul3t. 

Aus der Zusammenstellung der Begriffe ergibt sieh zwanglos die 
Erkenntnis, dag die Gip/elzeit der positiv anschwellenden J~rregung 
(c bis ]) kfirzer sein mug als die ,,Gipfelzeit" im Sinne TSC~4.E~AKs 215 
(a bis /), und dab letztere, 'wie der gleiehe Autor festste]lte, ,,enge 
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Beziehungen zur Empfindungszeit" (FI~6I-ILIOI-I 5s) aufweist. Ferner wird 
ersichtlich, dab bei schwellennahen Reizen die letztgenannten Zeiten 
sieh immer mehr na.hern mfissen, um schlieBlich bei Erreichen des abso- 
luten, praktisch bis jetzt nicht genau bestimmbaren SchwelIenwertes 
gleich zu werden. Ahnliches gilt aueh, ohne dab auf die nghere Beziehung 
yon Erregung und Liehtreizintensitgt, Fli~chengrSBe und Adaptations- 
zustand an dieser Stelle ngher eingegangen werden soil - -  fiir die 
Schwellenzeit (c bis d) und die Gipfelzeit (c bis/) der positiv anschwellenden 
Erregung. Da die Schwellenzelt und Gip/elzeit dieses Vorganges fiir fiber- 
schwellige Reize sich umgekehrt wie die l~eizintensitgten verhalten 
sollen, ist zu erwarten, dab die Schwellenzeit mit abnehmender l~eiz- 
stgrke in einern stgrkeren Verhgltnis zuimmt als die Gip/eizeit. Nur 
dann wird verstgndlich, dab bei Anwendung des Sehwellem'eizes / und d 
zusammenfMlen (s. auch S. 233). 

Ferner ist zu fordern, dab unter bestimmten Bedingungen nur ein 
positives oder nut ein negatives Nachbild als primiires entsteht. Der 
erste Fall tritt ein, wenn die l~eizdauer gleich der Gipfelzeit oder kleiner 
Ms diese ist. Ffir die Art des Nachbildes sind daher die Punkte / und 
von entscheidender Bedeutung. 

Ist die Reizdauer nicht ]gnger als die Gip]eIzeit der posit iv anschwel- 
lenden Erregung (c his ]), so entsteht nur ein positives Nachbild; ist sic 
grSBer als die maximale Dauer der positiven Emp/indung (d bis g) + der 
,,Empfindungszeit" (F~SHLIC~) (a bis d), so entsteht nur ein negatives 
Nachbild, ist die Reizdauer grSBer sis c his ], aber kleiner als a bis g, 
dann folgt dem primgren Nachbitd kfirzerer Dauer ein Dunkelintervall 
und danach ein negatives Nachbild yon kiirzerer Dauer als bei aus- 
schlieBlicher negativer Nachbildwahrnehmung. Voraussetzung ffir die 
Erkennbarkeit dieses einfachen Gesetzes ist natiirlich die Reinheit 
des Versuches. Der Adaptationszustand muB konstant sein, die Ver- 
suchsbedingungen so gewghlt, dab nur din" Zapfen- oder nur der Stgb- 
chenapparat geprfift wird. 

Die Abb. 3 stellt die Verhgltnisse der Naehbildversuche unter reinen 
Bedingungen dar. Bei I gleicht die Reizdaner der GipJelzeit der positiv 
ansteigenden Errcgung. Es entsteht nut ein positives Nachbild. II  ver- 
deutlicht die Entstehung des Positiven und des negativen Nachbildes 
mit einem Dunkelintervall dazwischen bei einor Reizdauer, die grSBer 
Ms die Gip/elzeit der positiv anschwellenden Erregung, aber kleiner als a 
bis g der Abb. 1 ist. Im Schema I I I  sind Reizdauer einerseits und posi- 
tive Emp/indungsdauer + ,,Emp]indungszeit" andererseits gleich ge- 
wghlt (Lokaladaptationszeit a bis g der Abb. 1) .  

Es entsteht nur ein negatives Nachbild. Wird die Reizdauer noch 
lgnger gewghlt, so dab die Kurve des die positive Empfindung bewir- 
kenden Sekundgrprozesscs das c0-Nivedu erreicht hat, dann entsteht,~ 
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zwar ~uch nur ein negatives Nachbild, ~ber nach ktirzestem Dun~elinter- 
vatl; die maximale Dauer der negativer~ E mp/indung ist durch die Zeit- 
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Zaofen. und St/~bchenapparates zugrunde liegt, so werdetl die Erschei- 
nungen welt komplexer. Sic sollen an anderer Stelle behandelt werden * 

Um weitere Voraussetzungen ffir das Verst~ndnis der physiologisehen 
und pathologischen Empfindungsgestaltung zu schMfen, soll an dieser 
Stelle auf die Bedeutung der Ktmzentrations/~nderung der Ionen ftir 
das Zustandekommen der Erregung ngher eingegangen werden. 

5. Die Bedentung der Ionentheorie yon ~ER:NST und LOEB 134, 
sowie L:~SAREFI~ 126 fiir unsere Vorstellungen fiber den zeitlichen Ablauf 

der Erregung und EmpIindung im Sehorgan. 

a) Allgemeines. 
In der Chemic gilt der Satz, dab Licht jcder Wellenli~nge, yon den 

infraroten bis zu den ultravioletten Strahlen einer photoehemischenWir- 
kung fi~hig ist, jedoeh kSnnen ffir eine bestimmte, photochemisehe Sub- 
stanz nur die Strahlen wirksam sein, die vom System absorbiert werden. 
Die chemische Lichtwirkung ist also eng mi t  der opt isehen Absorption 
verkniipft (GROTT~US 1817). Die Wirkung des Iiichtes auf ein chemi- 
aches System ist um so grSBer, je intensiver die elektromagnetischen 
Schwingungen sind, deren EinfluB es unterliegt (NER~s~ 153): Die Be- 
obachtung der dadurch bedingten Vergnderungen erfolgt in der Chemic 
mit tIilfe sog. Aldinometer. Die verschiedenen Arten v.on Aktinometern 
liefern wegen ihrer individuellen Eigenschaften nur relative ~al~e der 
Lichtintensit/~t. Aueh das Auge ist ein Aktinometer, da ja seine Reak- 
tionsfi~higkeit ffir ~thersehwingungen unter gewShnlichen Bedingungen 
ebenfalls auf lohotoChemischen Prozessen beruht. 

Nach LASA~FF I~G liegt die Anna hme nahe, dal3 die photochemisehen 
l%eaktionen in der Netzhaut zur Bildung yon Ionen ffihren. Diese sollen 
die Erregung des Nerven hervorrufen. Die Ausffihrungen yon LASAR]~FF 
ruhen im wesentliehen auf den grundlegenden Arbeiten yon NnR~ST und 
L o ~ ,  welche die wichtige l%olle aufgedeckt haben, die den Ionen bei 
den Ersctieinungen ~,on l%eizung und Erregung zukommt. Nach der 
iib~iehen Auffassung enth~lt das lebende Gewebe Salzionen und geladene 
:Eiweigteilehen in einer wSgrigen L6sung. Ffir den Fall der Reizung 
durch Stromzufuhr yon augen werden die Ionen entsprechend ihrem 
Potential bewegt. Die Bewegung der ]~iweiBteilchen, weleh e bei derselben 
Ladung das geringere Potential und eine ungleich grSgere Masse haben 

* P. Ci~is und It. NOT~IDU~T: Untersuchungen tiber Naehbilder. Experi- 
menteller Naehweis retinaler und zentraler Naehreaktionen fiir die Nachbildent- 
.stehung durch isolierte Erzeugung rein retinaler und rein zentraler Naehbilder. 
Versuche zur quantitativen Trennung des zentralen und peripheren Anteils der 
Naehbilder im 5uBeren Lieht bei Anwendung unbekannter Reize. Beobach- 
tungen fiber die Lokalisation der Vorgange, die bei experimenteller Netzhaut- 
an~mie zu temlpor~rer Amaurose ffihren. 
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als die Ionen, insbesondere die AlkMiionen, erfolgt langsamer. Auch 
worden die Natrium- und Kaliumionen schneller bewegt als die schwe- 
rer beweglichen Ca- and Mg-Ionen. Dadurch kommt es zu Konzen- 
trationsunterschieden der einzelnen Ionen wi~hrend der l~eizung. LoEB la,~ 
hat ndn n~chge~desen, da.g den Na- uiad K-Ionen eine er~egende, don Ca- 
and Mg-Ionen eine hemra~nde t{eizwirkung zuzusprechen ist. ])as 
bekannte PrnffGE~sche Gesetz Ifir elektrische l~eizung wird nach des 
Ionentheorie verst/~ndlich, tlei SchlieBung des Stromes kommen die 
beweglichen Ionen den weniger beweglichen zuvor. Demnach muB bei 
Reizung eines Nerven mit Gleichstrom die Ersegbarkei~ bei Schlie- 
Bung des Stromes an des Kathode ges~eigert, an der Anode her~b- 
gesetzt sein, da die K-Ionen beweglicher sind Ms die Ca- and Mg-Ionen. 
Die Bedingungen far die Erregung sind dann erst an der Anode 
gegeben. 

Mit solchen Ionen-Konzentrationsgnderungen sind nu~ ~uch Polari- 
sationen dureh Adsbildung entgegengesetzter elektrischer Felder ver- 
bunden. Wghrend positiv geladene Teilchen .-- verschiedenschnell - -nach 
einer Seite wandern, gesehieht gleiches mit negativ geladenen Teilehen 
nack des underen Seite. An semipermeablen lViembranon odor membran- 
.~hnlichen Grenzfl~chen, an denen sich die versehiedenen Teilchen 
stauen, kommt es zur sog. Grenzpolarisation mit entgegengesetzter Auf- 
ladung des beiden Grenzfl~iehen. In dieser Grenzpolarisation steht eine 
elekgromotorischeKraft fiir biologische Vorg/tnge, z. B. die E rregungsfort- 
eitung dureh Ionemrerschiebung, zur Verfiigung. 

b) Anwendung des Ionentheorie an[ das Sehorgan. 
Angenommen, es handele sich bei der Fortpflanzung der Erregung, 

die dutch Reizung yon Zapfen oder Stabchen im Auge auftritt, mn 
solche durch Polarisationsvorgitnge verursaehte Ionenversehiebungen, 
so benStigen diese bis zur Ankunft in den Ganglienzellen der J~irnrinde 
eine gewisse Zeit. Der Vorgang des Leitung in des Sehbahn wird im 
folgenden Abschnitt besproehen. Z un'~chst seien die Verh~ltnisse in 
den Rindenzellen datN'estellt. Ffir den FM1 einer konstanten Reizung 
einer umschriebenen S'ehfeldstelle liegt in tier schematisehen Darstellung 
des Abb. I b~ei c des Beginn der ffir die Erregung notwendigen Konzen- 
trations~nderung des Ionen in den Zellen der Sehrinde. Die I-IShe des 
Polarisationsvorggnge in des TerminMzelle i s t  bei / erreicht (Gipfel- 
punkt der Erregung), die Schwellenkonzentration bei d. c his d, die 
,,minimale l~eizzeit" odes Schwellenzeit der positiv ansehwellenden 
Erregung (s. S. 224), bedeutet also die fiir das Anklingen einer Empfin- 
dung notwendige (minimale) Polarisationszeit. c bis/  wfirde den Vor- 
stellungen -con LAS~I~EY~ zufolge die Zeit messen, welche ben6tigt wlrd, 
bis das Maximum der Verschiebung des Konzentrationsverh~Itnisses yon 
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Na- und K-Ionen einerseits und Ca- und Mg-Ionen andererseits in den~ 
Terminzellen erreieht ist. An der Stelle der Erregung wird dieses Maxi- 
mum der Konzentrationsverschiebung yon dora Moment a n  iiber- 
sehritten sein, we das Nachkommen der Ca- und Mg-Ionen die relative 
Vermehrung der Na- und K-Ionen kompensiert. Bis zur vollsts 
Kompensation des K- und Na-Ionen-Ub~erschusses und Kompensation 
ihres Erregungswertes wird wegen der geringeren Beweglichkeit der 
Calcium- und Magnesium-Ionen eine erheblich l~ngere Zeit benetigt 
als fiir die Erreichung des Erregungsmaximums dutch den Vorsprung 
der bewegliehen Ionen erforderlieh war *. Ist der Punkt h dor Abb. 1 
und folgender orreieht, so wird das Konzontrationsverh~ltnis CK, N~ ~ 
zu cca,~g = 1, dot Erregungswert dioses Verh~ltnisses = 0, die 
Gesamtmenge der an der Erregungsstelle angesammelten antagonistiseh 
wirksamen Ionen das der t~eizintensit~t entspreehende Maximum 
erreiehen und beibeh~lten, solange der Lieh~reiz unver~ndert einwirkt und 
das dureh die photoehemisehe Umsetzung entstandene kataphoretisch 
wirksame Reizfeld als primate Ursaehe der Polarisation besteht. 

Wird der Reizvorgang plStzlieh beendet, in der Abb. 1 bei i, so 
verliert dieses in derNetzhaut gdegeneReizfeld seine elek~risehe Ladung,. 
die Ursaehe ffir die Ionenanh~ufungan der Reizstelle f~llt weg. Die Ionen 
werden sieh wieder gleiehm~Big im Gewebe verteilen, die K-Ionen ver- 
mege ihrer gr6Beren Bewegliehkeit unvergleichlich sehneller als die 
Ca- und Mg-Ionen. So enstehen nun die entgegengesetztea Erregungs- 
verh~ltnisse: K-Ionen treffen an den ionenarmen Gegenpolen eher ein 
und bewirkeu da die Erregung, bis sie dureh die langsamer naehfolgenden 
Ca- und Mg-Ionen kompensiert sind. Man wird naeh der bisheriger~ 
Vorstellung annehmen miissen, dab der zeitliehe Ablauf dieser anta- 
gonistisehen Phase, die wir als negative bezeichnen wolle~, in der gleichen 
Weise und Gesehwindigkeit erfolgt wie der in der~)ositiven Phase wghrend 
der konstanten Einwirkung des Liehtes. So w~ren zu unterseheiden 
jbis  n als Gig)felzeit der negativ anschwellenden Erregung und n bis q als 
Gip]elzeit der negativ abschwellenden Erregung, k bis p a l s  maximale 
negdtive Emp/indungsdauer, ibis p als Lokaladaptationszeit des nega- 
tiven Nachbilcles. Nattirlich haben diese Definitionen nur re]ativen Wert, 
insofern das Eigenschaftswort maximal nur fiir die jeweils entspreehende 
LiehtquMit~t, -intensiti~t und Sehfeldstelle sowie gleichbleibende Adap- 
tation des Sehorganes Geltung hat. Durch unsere Aus/iihrungen/inden 
Erscheinungen des Sukzessivkontrastes und ihr zeitlicher Ablau] eine 
zwaitglose Erkliirung. 

* Die benutzten Ionenarten sollen zun~chst nur als Modellbeispiele aufgefal3t 
werden. ])as Prinzip des Modells ist der Unterschied in der Ionenbeweglichkeit. 
Selbs~ wenn eine tiefere ErkennCnis andere Ionenargen Ms die Tr~ger dieses Unter- 
schledes offenb~ren sollge, wlirde das an der prinzipiellen ~Jberlegung nichts ~ndern+ 
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6. Schematische Darsteliung der Polarisationsvorg~nge 
an den Phasengrenzen der Sinneselemente. 

Abb. 4 I - -VII  symbo]isieren ben~chbarte Photoreceptoren mit ihreu 
Aul~engliedern A ,  Zellk6rpern B und nerv6sen ~orts~tzen. Letztere 
werden mit~llen fibrigeI1 nerv6sen Gebilden, die zwischen den Zapfen 
und den Pyramidenzellen in der Sehrinde liegen und ffir die Leitung 

d e r  Erregung oder ihre Transformation an den Ubergangsstellen der 
Neurone erforderlieh s~nd, dureh das Zwischenstfick C gekennzeichnet. 
D stelle die Zellen der Are~ striata dar (Terminalzellen, v. KRIES), in 

Vorggng Z VoPgvn~ If  

A C D 

+ -  

~ C §  + - + E ~  ==~ 

v ( + - ~ -  + - + [ ~ : : : : ~  
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Abb .  4. S c h e m a  der  P o l a r i s a t i o n s v o r g ~ n g e  a n  den  G r e n z p h a s e n  der  n e r v 6 s e n  E l e m e n t e  
des Sehorgans .  

denen die Empfindung zustande kommen soil. Die photosensible Sub- 
stanz sitze in- oder auBerhalb der Stgbehen- bzw. Zapfenforts/~tze. 
Far den Endeffekt ist dieser Umstand nieht ganz gleiehgfiltig. Ffir die 
sehematisehe Darstellung wurc[e - -  wie fiblieh - -  angenommen, dag die 
]iehtabsorbierende Substanz nut in den Aul3engliedern sitze. Die kon- 
stante l~eizung botreffe ein Areal, entspreehend Photoreeeptoren i I I  
bis V. Der photoehemische Prozeg (Vorgang I) ffihre zu einem positiv 
geladenen l~eizfeld an der Grenze ~on A zu B. In B wird dadureh Ionen- 
bewegung und Polarisation induziert. Der Vorgang setzt sieh fiber C 
bis D fort. Er ist in Abb. 4 dureh entspreehende Indizes vermerkt. Die 
Konzentration der photoehemisehen Zersetzungsprodukge und damit 
der wirksamen Ionen der Initialphase bezeiehnen wir als c~, die der 
Terminalphase Ms cn. Die Sehwellenkonzentration wird als c~.~ (abso- 
lute Seh.wellenkonzentration der Initialphase) bzw. c.o.s (absolute Sehwel- 
lenkonzentration der TerminMphase) bezeiehnet. Um normMe und 
pathologiseh ver~nderte Konzentrationen zu bezeiehnen, w/~hlen wit die 
Zeiehen c~7 oder C~p~ c~.~.~- usw. Die ftir die AuslSsung der Empfindung 
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notwendige absolute Schwellenkonzentration der Termin~lphase (egs} 
wird ffir die einzelnen 'Sinneselemente verschieden groB anzunehmen 
sein, wenn man den einzeinen Pyramidenzellen eine unterschiedliche, 
abgestufte AnsPrechbarkeit, den einze]nen Zapfen oder St~behen aber 
gleiche Empfindlichkeit und denselben Gehalt an photosensibler Sub- 
stanz zuspricht, iNimmt man aber an, da~ die Ursacho ffir die Schwellen- 
differenziertheit in den Photoreceptoren (~c~T)  selbst gelegen ist, s o  
k5nnten den physiologischen Gegebenheiten auch Terminalzellen 
gleicher Ansprechbarkeit gerecht werden. Fiir die schematisehe Dar- 
stellung erweist sich die Annahme als vorteilhaft, die Terminalzelleu 
seien unterschiedlich an~sprechbar. Wir wfirden dann beziiglich der 
Lichtempfindlichkeit iihnlich wie I-I~C~T viele Gruppen yon ElementerL 
~nnehmen, die nach dem ,,Alles-oder-Nichts-Gesotz" reagieren. Damit 
wi~re ebenfa]ls mSglich, wie os ]3EST mit ]~ezug auf di 0 It~cHTsche Hypo- 
these getan hat, die Zunahme der Sehsch~rfe mit der Beleuchtung gut 
zu erkl~ren; wir sind aber des Zw~nges enthoben, eine ,,erstaunlich 
grebe V~riationsbreite ffir die Zapfen" anzunehmen. Die unterschied- 
lieh abgestufte Ansprechbarkeit wird in den gr~phischen Darstellungen 
unserer Abbildungen durch die Sohwellenniveaulinien +Schwl, q-Schw~ 
bis +Schwn, bzw. --=Schwl bis --Schwn zum Ausdruck gebracht. Die 
Anzahl der Sehwellennivoaus oberhalb und unterhalb der Nullinie 
ist eine stattliche (nach KSNIG fiber 600 ffir die Z~pfen). D~ eine genaue 
Zahl nicht bekannt ist, wird sie mit n bezeichnet. In meinen Abbfldungen 
sind meistens die ersten and die n-ten und dazwischen zwei wi]lkfirlich 
gewi~hlte unterhalb und oberhalb der Nullinie eingetragen. 

Schwl stel]t das minimale oder absolute, Schw~ das maximale Sehwel- 
lenniveau der Terminalzel]en dar. Das Schwl-Niveau ist fiir die tat- 
sachliche GrSBe der vielen, oben bereits naher detaillierten Zeitwerte 
yon ausschlaggebender Bedeutung. Die ]~ntfernung yon -{-Schwl 
zu --Schwl bezeiehnen wir ~ls m~nr (antagon~stische) Sehwellen- 
distanz der Terminalphase. Sie bestimmt neben der Reaktionsgeschwin- 
digkeit des photochemischen Prozesses und der Polarisationsvorgange 
z.B. die Dauer des Dunkelintervalls beim Auftreten der Nachbilder. 
Wir kommen sparer noch einmal darauf zurfiek (s. S. 245). 

7. Die Konzentrations- und 3Erregungsrelationen. 

Setzen wir zunachst voraus, die ~r an photochemischer Subst~nz 
eTltspreche der N~orm, dann kann der Leitungswid0rst~nd in den Fasern 
der Sehbahn und den t3berleitungsstellen durch das Verl~ltnis c~A~" 
cmv ---- W ausgedrfickt werden. W gibt die pers6nlidhe Konzentrations- 
relation an und ist ein Ausdruck ffir den Leitungswiderstand. Die Um- 
formung ergibt 1/W ~-- c~;v : ca iv. 
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In dem gfinstigsten FaIIe c~x ~- c~,v wird W---- i. In pathologischen 
F~llen wird cz kleiner Ms c~, demnach W > 1. ErhalLer~ wir selbst bei 
st~rksber Reizung keine Empfindung, so ist cz zwischen 0 und dem 
Schwellenwert gelegen. W wird dann > 1 bis oo. Unsere Darstellungen 
in den Abb. 1--3 waren so erfolgt, Ms ob der Grenz/all can ~-c~v 
vorltige. Die Mlgemeine Giiltigke~t der Darstellung wird durch diese 
Schem~tisierung in keiner WMse beeintr~chtigt. Wird c~ pathologisch, 
so g'ibt der Quotien~ c ~ / c ~ ,  den Gr~d der Abweiehung der Schwe//en- 
konzentr~tion yon der Norm an. Dieser Abweichung wird eine Ab~nde- 
rung der Schwellenempfindlichkeit entsprechen. Jede Erkrankung der 
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A b b .  5. S c h e m a  e ine r  I e g a r i t h m i s c h e n  Dars teLlung  des  r e a k ~ i o n s k i a e t i s c h e u  Verha l t . ens  

de r  ] T o n z e a t r a t i o n s k u r v e n  in  A b h ~ u g i g k e i t  y o n  der  R e i ~ i u t e a s i t ~ t  u n 4  
E m p / i n d u n g ~ s c h w e l l e .  

Sehbahn, bzw. der Zwischenph~sen, fiihrt zu einer I-Ierabsetzung der 
Ionenkonzentration in der Terminalphase. D~ wir ftir den NormalfM1 
c~ ~ c~ ~nnahmen, und die Konzen*rationen der photosensiblen Zer- 
setzungsprodukte sich proportiona) zmn Logarithmus der Lichtintensit~t 
ve~Jaa~ten, ]~ tn  die rela.~i.ue Aptinderung der ~V;~welten]conzen~ration durch 
den Quotienten log SN: log Be : I lW ausgedrfickt werden, wobei S~ 
den Schwel]enwort des Reizlichtes ftir den Normalen, Sp den des P~tien- 
ten bzw. der VeTsuchsperson bedmltet. 

Die logarithmische Darstellung des reaktionskinotisehen Verhaltens 
der Konzentrationskurven in Abhi~ngigkeit yon der Re~zintensiti~t, die 
zugleich auf Beziehungen yon l~eizgrSBe un4 ]~mpfindungsschwelle hin- 
deutet, erweist sich nun gerad~ ftir die zeitli~heu E~regungsverh~i,]tnisse~ 
Ms au/~erordent[ich ivorteilhaft. Sie ist in der Abh. 5 f/it eine Serie 
fiberschwelIiger Reize zur Anwendtmg gebracht. Man erkennt, dab bei 
Zugrundelegung yon etwa exponentiell verlaufenden ~]~onzentrations- 
iinderungskurven eine l~eihe wichtiger Gesetze in Ann~Lherung anwend- 
bar sind. Fiir die Beziehung yon ,Nutzzeit" (NZ) und ,,Reizdauer" (t) 
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gilt das Gesetz log J �9 t = konstant, ftir die ,,minimale l%izzeit" (mRZ) 
und Reizdauer ann~ihernd die l%rmel J .  t = konstant (Bv~snN-RoscoE- 
sches Gosetz). Ferner wird ersichtlich, dab der anklingende Tell der 
Er regungumsoki i rzerdauer t ,  jes t~rkerderLicht re iz is t .  VonEx~ER a~, 
PI~RON 1.5s und I()LEITSMAgN 15S wird diese Beziehung in die Formel 
gekleidet : 

V =  1/GZ ~ a. log R @/c, 

worin V die Anstiegsgeschwindigke4t, R die Reizintensiti~t und a und/~ 
Konstanten bedeuten sollon, welche je nach Wellenl~nge bzw. Farbe 
des Lichtes verschieden sind. Ferner ersehen wir aus der Abb. 5, dab 
bei Unt~rsuchung mit  Schwellenreizen in den Gleichungen J - t  = 
konstant = kmR z und log J"  t -- konstant = k~ z der Zeitwert t j eweils 
derselbe wird. Dann gilt: 

J :  log J = /%Rz  :/c2vz, 

jedoch nur ffir den Grenzfall, dal~ J = dem Schwellenwert S u n d  die 
Erregung in logarithmischer Beziehung zur Intensifier der Bol ich tung 
steht. Unter  dieser Voraussetzung li~B~ sich die Nutzzeit  errechnen, 
wenn die Schwellenintensit~t und IcmR z bekannt sind. Letztere kann 
experimontell durch Bestimmung dor minimalen Reizzeit mitt lerer 
Lichtstitrken und Benutzung der t~ff~s~-RoscoEschen l%rme~ ermittelt  
werden. Wit worden nach AbschluB entsprechender Versuche dariiber 
berichte~, wie weir sich die experimentellen Ergebnisse mit diesen hypo- 
thetischon Folgerungen d@c]~en. 

Eine geradezu eindeutige Bewiihrung der hypothetischen Zugrunde- 
legung von Gesetzen der chemischen Kinetik /i~r den Ablau/ der biologi- 
schen JRealctionen, die zu Gesichtsem29]indungen ~i~hren, erbringt die 
konstruktive Darstellung der K,o. nzentrationsverhiiltnisse bei optischen 
Periodenreizen. 

8. Die Anwendung der Gesetze der chemischen Kinetik auf den Ablauf 
der biologischen 1Teaktionen des normalen Sehorgans bei optischen 

Periodenreizen.* 

Um zu verstehen, was unter solchen Bedingungen geschieht, ist es 
notwendig, sich daran zu erinnern, dab man das  Gleichgewicht beim 
Ablauf einer reversiblen Reaktion als l~esultat zweier entgegengesetzt 
gleichen Reaktionsgeschwindigkeiten auffaBt. Dabei wird yon der An- 
nahme ausgegangen, ,,dab die Geschwindigkeit einer Reaktion in jedem 

* An dieser Stelle mSchte ich die Gelegenheit wahrnehmen, dem Physiker 
Herrn Dr. GEgnn~-, Assistent des Kaiser-Wilhelm-Forschungsinstitutes Heidel- 
berg, fiir die Abtei~ung des Ansatzes, sowie dem Chemiker Herrn Dr. DffR• 
(I..G. Farben, Ludwigshafen) fiir die freundliche Beratung in chemischen Fragen 
herz|ichst zu danken. 
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Zeitteil proportional ist den aktiven Massen der an der Reaktion be~eilig- 
ten Stoffe". Im folgenden sei fiir den Fall einer monomolekularen Reak- 
tion das bekannte Beispiel der Rohrzuckerinversion gew~hlt: 

Es sei c die Anfangskonzentration des Rohrzuekers zur Zeit t ~- 0. 
c - -  x stelle die Konzentration in einem betiebigen Zeitmoment dar. Die 
Gesehwindigkeit der Umwandlung des Rohrzuekers wird dureh die. in 
dem Zeitelement d$ j eweils umgewandelte Menge d x bezeichnet. ])ann 
lautet der Ansatz : 

d x  
g---~ = lc ( c - -  z )  , 

wobei k eine eharakteristische Konstante darstellt, welche die Reak- 
tionsgesehwindigkeit bei c -- x ~- ], also bei der Konzentration 1 hat. 

])urch Integration wird die Gleiehung d x  _~ k (c - -  x )  umgeformt in 

k t = In c _ 1 log c 
c - -  x 0 , 4 3 4 4 3  c -  x ' 

wobei In den Logarithmus naturalis mit der Basis 2,71828 bedeutet. 
])iese Gleichung besagt, daft die zugehSrigen Konzentrationenc--x 

in logarithmiseher Progression abnehmen, wenn die Zeiten in arithme- 
tischer Progression waehsen, d. h. anfangs rasch, dann immer langsamer. 
Das Integral der ])ifferentialgleiehung liel~e sich dureh die Formel 

x ~ c (1--e -kt) 

ausdrfieken. ])iese Uberlegung ganz genereller Natur trifft ffir einen 
sehr groBen Teil yon Vorg/ingen in der 1Yatur zu. Fiir den Fall rever- 
sibler Prozesse wird der riieklgufige Vorgang durch die Differential- 
gleichung 

- - d x ~ -  l c x . d t  

besehrieben, die integriert zu der Funktion 

X~C.~--kt  
fiihrt. 

Betr~ehten wir den Erregungsverlauf bei Phasenreizen unter der 
Annahme, dab die Konzentrationen der photoehemiseh zersetzten 
Sehstoffe in der Netzhaut und die durch diese kataphoretiseh ausgelSsten 
biologisehen Vorg/inge in den Teilabschnitten der Sehnahn bis zur ter- 
minalen Phase, in welcher die Empfindung zustande kommt, den Ge- 
setzen der geaktionskinetik folgt. 57ehmen wir aul~erdem an, dab der 
Leitungswiderstand, das Verh~tltnis der initialen Ionenkonzentration c~ 
zur terminalen c~, dem.Idealfall entspricht, also c~:c~ = 1. Bei diesen 
Bedingungen erhalt man nnter Zugrnndelegung obiger Formeln eine 
sehematische graphische Darstellung des Erregungsverlanfes wie in 
Abb. 6. Es ist zn beaehten, dal~ die Kurven am Ende der Phase aihngh- 
lieh asymptotisch verlaufen und theoretiseh erst in tier ldnendlichkeit 

v. (~raefes A r c h l y  f i i r  O p h t h a l m o l o g i e ,  B d .  148.  16  
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das Ausgangsniveau orreichen. Praktisch kann man sich auf die An- 
nahme eines zeitbegrenzten Endwertes beschr~nken, d a  im Auslauf der 
Kurven die Konzentrations/~nde- 
rungen schlieBhch unterhalb der 
Unterschiedsschwelle liegen. 

Die Summation der Erregung 
bei mehrfachor Uhterbrechung des 
Reizes, wie man sie bei Benutzung 
der TALBOTschen Scheibe erh/il~, 
erfolgt nach den wichtigen Ge- 
s e t z e n  v o n  TALBOT 2 35, 2~6 : Dauernde 
und phasische Reize ergeben die 
gleiche W irkung bei gleicherA ntriebs- 
energie. Als Grund daffir wird bis- 
her eine Tr/~gheit des Sehorganes 
vermutet. Die Naehdauer der Er- 
regung fiihre dazu, dal3 rhythmi- 
sehe Reizej enseits einer,,kritisehen 
Verschmelzungsfrequenz" densel- 
ben Effekt haben wie antriebs- 
gleiche konstante. Die Verschmel- 
zungsfrequenz, d. h. die notwendige 
Zahl der Reize, bei welcher kein 
Flimmern mehr auftritt, sehwankt 
zwisehen bestimmten Grenzwerten 
und steht in Abh~ngigkeit yon 
der FeldgrSSe, mit weleher sie 
zunimmt, and der Netzhautregion, 
die gereizt wird. In der Peripherie 
ist die Versehmelzungsfrequenz 
grSBer als im Zentrum. Die Ver- 
schmelzungszeiten steigen im Ver- 
h~ltnis zur Intensit~t in logarith- 
mischer Funktion. In unserer 
Abb. 6 werden im Schema I w~h- 
rend der Pl~se a 1 bis e I u n d  % 
bis e2. . .a  n bis en Reize yon der 

/ / 

X\ 

X 

4 '  

Intensit/~t J1 geboten. Die geizlficken, z .B.  el bis a2 usw. sind 
yon der gleichen zeitlichen Dauer wie die intermittierenden Reize. 
Die Kurve der photochemischen Reaktion (ausgezogene Kurve) besagt, 
dal~ die Konzentration der photosensiblen Substanz v0n seinem Aus- 
gangsgleichgewicht co [S] mit der D~uer des Lichtreizes in logarith- 
mischer Progredienz sich verschiebt, bis das neue Gleichgewiehtsniveau 
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c~ [P + A ] erreicht ist. Wird bei e~, dem M~ximulpunkt der ausgezogenen 
Kurve, der Lichtreiz unterbrochen, so erfolgt der umgekehr~e ProzeB 

~ l ~ m ~ l  .~ I ..I 

~D 

o 

r e ~  

~__~ ~ I ~ ~ 

~ �9 ! ~ 

.ix 
r 

naeh der gleichen Gesetzmg~igkeit in der P h a s e  el bis a2, e2 his a s usw. 
im Anschlu/~ an die ~n~logen Reizserien a 2 bis e 2 usw. bis a~ his e~. 

Dem photochemischen ProzeB (Vorg~ng I) fo]gt fli t  den Grenzf~ll, 
d~B der Leitungswiderste~nd W~- ] is t ,  der dutch die Grenzpolarisation 
bedihgtelonisierungsvorg~ng (Vorg~nglI ges~riehelte K~rve) naeh einor 
gewissen L~tenzzeit und verhi~]t sich beziiglioh Zeitdauer und Intensi t~ 

16" 
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dem Vorg.ang I analog, d.h. die Kt~rven verlaufen parallel. Fiir den 
Ablauf der Empfindungen ist nun allein die Kurve des Erregungspro- 
zesses maBgeb~nd (Ionenkonzentration in der Terminalregion). Sie wird 
bei dl bzw. de .... bzw. d n ~berschwellig, bei gl bzw. g2...g~ unter- 
schwellig, d 1 bis gl bzw. dn bis gn stellt die Empfindungsdauer dar, 
gl bis d~ die Schwellenzeit der positiv abschwellenden Erregung bei An- 
wendung yon Phasenreizen. Letztere gleicht gewissermaBen einer Lticke 
fiir die dem LSchtreiz J1 zugehSrige Empfindung (Emp/indungdi~cke J1)" 
Das Stadium des Getrenntel.'seheinens beider Anteile bezeichnet man 
als ,,Flackern", das der Ungleichm~Bigkeit infolge Empfindungs- 
schwankungen als ,,Flimmern" (Scm~NOK 215). Fiir die im Schema I 
der Abb. 6 gegebenen Bedingungen ist die kritische Grenze des Uber- 
gangs zum Flimmern nieht erreieht. Wit besehleunigen den Reizwechsel 
dadureh, dab wir die TALBoTsche Scheibo schneller drehen. Die Intensi- 
tat des einzelnen Reizes bleibe unver~ndert, nur ihre Periodenzahl wird 
vergrSBert, die Reizph~se verkiirzt. Die Darstellung des zeitlicken 
Ablaufes der Reaktionen erfolgt im Schema II  und I I I  der Abb. 6. 
Jeweils bei a liegt der l~eizbeginn, bei e die Reizunterbrechung. Reiz- 
dauer a bis e und Reizliicke e bis a gleichen sich zeitlich. Wir erkennen, 
wie im Schema II  bereits in der zweiten Phase der abschwellende Tell der 
Erregungskurve der Phase I mit dem ansteigenden Tell der Phase II  
zeitlich partiell zusammenf~llt. ])as gleiche gilt ffir die analogen Kurven- 
teile der Phasen II  und I I I  usw. Superponieren wir die fiber gleichen 
Zeiten laufenden Konzentrationswerte der Erregungskurven, so erhalten 
~dr die zwischen den kleinen Kreisen dtwas dicker ausgezogene Kurve, 
deren Minimalwerte im Schema II  gerade fiberschwellig, im Schema I I I  
weitgehend fiberschwellig liegen. Die ,, Verschmelzung" ist dann erreicht, 
wenn die Di]]erenz der maximalen und minimalen Su19erpositionawerte 
der Erregungskurve unter dem ]itr die Unterschiedsschwelle zu ]ordernden 
Betrag liegt. Die Differenz der extremen Superpositionswerte ist um 
so kleiner, je rascher die Scheibe des Farbenkreisels gedreht wird, um 
so grSBer wird der Abstand des minimalen Superpositionswertes yon der 
kritischen Grenze des Flackerns, dem absoluten Schwellenniveau 
+Schwr Erfolgt der Reizwechsel so schnell, dab der Einzelreiz ffir sich 
allein untersehwellig bleiben wfir~e, so resultiert eine Summation, wie 
im Schem~ IV wiedergegeben. Der Ub~ersicht und leichteren Technik 
wegen h~b~ ich die Darstellung auf den Erregungsvorgang beschr~nkt 
und die Kurve ausgezeichnet. Wir erkennen, wie auch hier die Super- 
positionswerte atlm~hlich fiberschwellig und die Amplituden kleiner 
werden. Der Empfindungseffekt wird einhei~licher, die fortbestehenden 
Oszillationen allm~hlich unmerklich, die AmplitudenhShe schlieBlich 
kleiner als der Untersehiedsempfindlichkeit entspricht. Die Mi~.tel- 
wertkurve der maximalen und minimalen Superpositionswerte aber 
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zeigt einen charakteristischen Verlauf. Bei logarithmischer Progression 
steigt die Erregung genau bis zu dem gleichen durehsehnittlichen 
Weft in allen Versuehem Damit finder das T:aLBoTsche Gesetz eine 
iiberzeugende Darstellung, die als Arbeitshypothese gedachten Vor- 
stellungen abet gewinnen an theore~isehem Weft und I)berzeugungskraft. 

9. Die versehiedenen inneren Ursaehen pathologiseher Sehwellenerhiihung 
unter dem Gesichtspunkt der Reaktionskinetik. 

Von besonderer Wichtigkeit ist nun die MSglichkeit, ph~nomeno- 
]ogiseh gleichartige Vorgi~nge in Ablauf und Intensit~tt der Erregungen 
und Empfindungen auf grunds~tzlich verschiedene Ursachen zuriick- 
zufiihren. So kann der Intensit~tsverlust der Empfindung, die Ver- 
l~ngeruhg der Schwellen- und Gip/elzeiten der ansteigenden Vorg~nge, 
die Verkiirzung der maximalen positiven Emlg/indungsdauer, der Lokat- 
ada2~tationszeit, der Gip/el- and Schwellenzeiten ffir die abklingenden 
Vorg~nge usw. einmal verursacht sein durch ano~ale Konzentrations- 
verhiiltnisse der photosensiblen Substanz (Ursache I), zweitens dureh 
Erhghung des Leitungswiderstande 8 infolge kongenitaler oder erworbener 
Sch~digungen der nerv6sen Elemente in der Netzhaut oder Sehbahn 
(Ursache II) und drittens durch eine pathologisehe ErhShung der Terminal- 
sehwellen infolge Hypoplasie, Erkrankung oder traumatischer Sch~di- 
gung der die Empfindung ausl6senden Sehrindenzellen (Ursache III). 

a) Ursache I: Mangel an Thotochemischer Substanz. 
Der Liehtreiz J1 wird einen um so stgrkeren Nutzeffekt erzielen, 

je gr6Ber die Anfangskonzentration der photosensiblen Substanz (S) 
ist, und die Anfangsgeschwindigkeit, mit der die Konzentrations~nde- 
rung in der Zeiteinheit erfolgt, wird welt grtil~er sein a]s bei geringer 
Ausgangskonzentration. Waehsen die Zeiten in arithmetischer Pro- 
gression, so nehmen die zugehtirigen Konzentrationen (e- -x)  S in 
logarithmiseher ab, d.h. anfangs rasch, dann immer langsamer. Ist 
die Ausgangskonzentration S gering (Ursache I, Abb. 7), so wird der 
Liehtreiz J eine geringe Reaktionsgeschwindigkeit des Prim~irprozesses 
bewirken, die reizausl6sende Substanz [Pd-A] sich nur l~ngsam 
bilden und demgemgl] das ,,minimale Schwellenniveau" erst relativ spgt 
erreieht. Demgem/~13 werden bei Dauerreizen die Sehwellen- und Gip/el- 
zeiten der positiv anschwellenden Vorggnge lgnger, die der positiv abschwel- 
lenden wesent, lich kfirzer. Die Zeit der vollst~ndigen Lokaladaptation 
(a bis g) (Versehwindezeit, tA-Wert, Umstimmungszeit, s. S. 13 im 
klinisehen Tell) verh/~lt sich analog der maximalen Emp/indungsdauer. 
~-~hnliches gilt f/ir das negative 'Nachbild und die dem Sukzessivkontrast 
zugrunde liegenden Konzentrations- und Zeitverhgltnisse, die sich in 
der Phase i bis q abspielen. Fiir den Fall der Abb. 7 wurde % = c~, 
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dor Leitungswiderstand c~ :c9 =- 1 und desgloiehen die Empfindlich- 
keit der Terminalze]len ~ls normal angenommen. Die Grenzkonzentra- 
tionen aber m6gen innerhalb der maximalen Schwellendistanz (+Schwn) 
bis (--Schwn)-liegen. D~nn folgt, dab in diesem F~lle auch bei maxi- 
maler Zersetzung der photo~giblen Substanz und Erreichen der Grenz- 
konzentration cg [P ~- A] nicht diejenige Konzentration an Ionen 
in der Termin~lphase erroiohen wird, die ffir die Erregung aller dem 
geroizten Areal zugeh6rigen GanglienzeHen d~r Sehrinde erforderlieh 
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A b b ,  7. V e r h a l t e n  t ier  R e a k t i o n s g e s c h w i n d i g k e i t  des  p h o t o c h e m i s c h e n  n n d  t e r m i n a l e n  
V o r g a n g e s  bei  M u n g e l  a n  S e h s u b s t a n z  S ( U r s a c h e  I ) .  

ist. Dor Visus ist dann also aueh bei optim~len Reizverh~ltnissen nicht 
der Norm entsprochend, die Intensit~t der farbigen Empfindung er- 
heblich herabgesetzt. Die F unkti6n:~des Sehapparates (D~mmerun~s- 
oder Tagesappar~tes) erlischt, fiir welche die Grenzkonzentr~tionen unter 
das jeweilige minimale Schwellenniveau zu liegen kommen (z. B. totale 
Farbenblindhei~ bei vollst~ndigom Fehlen der Z~pfensehstoffe. Dio 
relative jt'nderung der Schwellenemp]imdlichkeit gegenfiber der Norm 
1/w = log Sly : log Sp wird kleiner als 1. 

b) Ursache H: Erh6hter Leitungswiderstand in]otge ScMidigung 
der Sehbah~. 

Wio liegen nun die Verh~ltnisse bei ErhShung des Leitungswider- 
standes ? 

Wir hatten fiir den Norma]en als fiktiven Grenzfall ungenommen, 
dal~ das Verh~ltnis der ini~ia]en zur terminalen Ionenschwellenkonzen- 
tration c~: c~ = 1 ist. Wenn nun der Leitungswiderstand infolge 
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Erkr~nkung oder traumatischer Beeintr~chtigung der Sehbahn erhSht 
ist, so wird die terminale Ionenkonzentration kleiner, der Quotient 
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ca: c~ = > 1. Aueh die geaktionsgesohwindigkeit fiir die Terminal- 
phase erf/thrt eine entsprechende Anderung. Fiir die konstante Reizung 
efller umsehriebenen Sehfeldstelle sind die VerMltnisse in Abb. 8 
Medergegeben. Wit erkennen, dag die gestriehelt gezeichnete Erregungs- 
kurve als D iagramm der Ionenkonzentration in der TerminMphase lang- 
samer ansteigt als die der Photoreaktion. Diskutieren ~ir die Folgen: 
Verliingerung der SchwelIen- und GipJelzeiten der positiv anklingen&n 
Vorgiimge, some der entsp~'echenden Zeiten de~" negativen Nachbildphasen. 
D~ abet der absteigende Tell der Kurve des Vorganges II  unvergleiehlich 
schneller das ,,absolute Sehwellenniveau" ~-Schwl erreicht, als es 
normMerweise der Fall ist, resul~iert eine Verkiirzung der maximalen 
Dauer der positiven Emp/indung (d bis g), der lokalen Umstimmungszeit 
bzw. Lolaladaptationszeit (a bis g) (tA-Wert , s. S. 225), sowie der ent- 
sprechendenZeitendernegativenNachbildemp/indung. Unsere praktischen 
Erfahrungen decken sich also in jeder I-Iinsicht mit' diesen theoretischen 
Folgerungen. 

Alle Ergebnisse yon Untersuchungen an Sehhirnverletzten, die wit" 
mit tachystoskopischen Methoden, optischen Dauer- und Perioden- 
reizen erzielt haben, lassen sich auf diese Weise in jeder Richtung 
zwanglos erkl~ren. C~[RISTIA~ ~S und SC~mTZ batten bereits bei Sehhirn- 
geseh~digten gefunden, dab ,,ira Vergleich zuIn Gesunden die Verschmel- 
zungsschwelle ffir die verfiigbare optimale Helligkeit" erniedrigt war. 
,,Das VermSgen, in der Zeiteinheit mehr Einzelperioden getrennt zu 
erfassen, ist demnach herabgesetzt." Die Erkl'~rung dieses Phiinomens 
ergibt sich nun fiir uns einfach bei einem Vergloich der Abb. 6 und 9: 
Um dieselbe Erregungs- und Empfindungsintensit~it wie beim Nor- 
mMen (Abb. 6) zu erreichen, ist beim Sehhirnverletzten - -  wit  schliegen 
die isolierte Sch/idigung der Sehrinde vorerst yon der Betrachtung aus - -  
infolge des erh6hten Leitungswiderstande s (ce kleiner als %), eine un- 
gleich hShere Lichtintensit~t erforderlich (Abb. 9). Diese betrage fiir 
den Normalen I, f/ir den pathologischen Fall 12. Die absolute Schwellen- 
konzentration der Terminalphase des Kranken sei also gleieh der des 
Gesunden, wenn log 12 = log (I t -}- x), wobei x die Differenz 1 2 -  I t be- 
deutet. Dann verhalten sich, Me aus den Abb. 6 und 9 ersichtlich ist, in 
beiden F~illen Reizdauer Und geizliicken, Empfindungsdauer und Emp- 
findtmgsliieken, die speziellen Erregungszeiten und -intensit~iten ftir alle 
Versuche v611ig gleich, verschieden abet sind die Konzentration der photo- 
sen siblen Substanz und der aus ihnen entstehenden Zer/allsto/]e (P @ A). 
Die kritische, Flimmerfrequenz und natiirlich auch die Verschmelzungs- 
frequenz ist bei differenter Lichtintensit/~t die gleiehe (j eweils VersuehII 
der Abb. 6 und 9). Wtirden wir beim Normalen die Lichtintensit~t 11 
steigern, sO w/~re :ffir die kritische Verschmelzung eine grSl~ere Um- 
drehungsgeschwindigkeit erforderlich, als dem Versuch II der Abb. 9 
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entsprieht. Der Sehhirnverletzte verschmilzt also eher. Bei gleieher 
Intensit~t w~ire seine kritische Versehmelzungsfrequenz V F  = k �9 log I, 
wobei /c eine Konstunte bedeutet, die fiir das Tages- und Naehtsehen 
versehieden ist .--  gegen die Norm herabgesetzt.  Beim Normalen gilt naeh 
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Abb ,  9. VerhMten  tier Konzm~t ra t i onen  in der  IniIsi~l- u n d  T e r m i n ~ I p h a s e  des ne rv6sen  
Gewebes  bei Pe r ioden re i zen  u n d  e r h S h t e m  Le i tnngswi4ers t ,~nd  infolg'e Vor l e t zung  der  

Sehba.hn. 

TSCHERMAK ftir das Tagessehen VF = 12,4 log I, ftir das D~immerungs- 
sehen V F = -  1,56 �9 log 1. Bei erhShtem Leitungswiderstand infolge 
Sehbahnschadigung wiirde demnach mit  der I-~er~bsetzung der Ver- 
schmelzungsfrequenz die Konstante /~ sich gegeniiber der Norm ver- 
ringern. Fiir unsere Beispiele gleicher Versehmelzungsfrequenz Vet- 
such I I  der Abb. 6 und 9 wiirde gelten: 

V ~  = k 1. log 11 = V ~  = / c  2 -  log 12 . 

D~raus folgt k 1 �9 log I1 = k~ �9 log 12 ; demnach k l / k  ~ -~ log I2/log i~. 
Bei gleicher Versehmelzungsfrequenz verhalten sieh die Konstanter~ 

umgekehrt proportional den Logarithmen der Intensity.ten. 
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Erinnern wit uns, dal3 wir die relative Abdnderung der Schwellen~ 
emp]indlichkeit gegeniiber der ~orm (S. 223) durch den Quotienten 
log S;v : log Sp ~ 1/w bestimmten, wobei Sly die Schwellenintensiti~t des 
lXTormalen, Sp die des Kranken bedeut'et, w bezeichneten wit als die rela- 
tive Sehwellengnderung und erhielten die Beziehung log Sp : log S~- ~ w. 
Da nun bei Einwirkung der  gleiehen Lichtintensit~t CQiV: C.ep z W 
gilt, werdea sich die Logarithmen der zum gleichen Emp]indungse/]ekt 
/iihrenden Intensitgiteu umgekehrt verhalten wie die~.Konzentrationen der 
Terminalphasen bei Reizung mit gleicher Liehtintensitdt. 

In unserem Falle ist Ip ~-I~, I~-= 11 zu setzen. Demnach ist 
w----log I e : l o g  I ~ k l : k  2. 

Daraus folgt: Bei gleichem Reize/]ekt verhalten sieh die Verschmel- 
zungskoustanden umgekehrt zueinander wie die Logarithmen der emp 
/indungsgleichen Reizintensitit. 

Bei gleicher Reizintensit~t verhalten sich die Konzentrationen der 
TerminalThasen wie die Konstanten bei gleicher Verschmelzungs/requenz 
und quantitativ diHerenten Reizlichtern. 

c) Ursache I I I :  Funttionelle Unterwertigkeit der Terminalzellen 
in der Area 8triata. 

Als dritte prinzipielle MSglichkeit eines pathologischen Wandels 
des Licht- und Farbensinnes verbleibt die funktionelle Unterwertigkeit 
der die ]~mpfindung auslSsenden Terminalzellen in der Area striata. 
Sie slorechen gewissermal~en erst auf h6here Konzentrationen an Ionen 
in der Terminalphase an und kSnnen in dieser Hinsicht rait einem 
unempfindlichen Galvanometer vergliehen werden. In der Abb. 1 w~re 
dies durch eine Verschiebung des Schwellenniveaus nach den Grenz- 
konzentrationshorizont~len hill darzustellen. Das absolute Schwellen- 
niveau w~re dann z. B: erst bei +Schwa, bzw. --Schw a gelegen, die 
absolute Sehwellendistanz im eben gebildeten Beispiel ((+Schwa) --- 
(-Schwa) ) vergr6Bert. Wit diskutieren die F61gen: Verli~ngerung der, 
Schwellenzeit der positiv anschwellenden Erregung (e bis /), der Emp/in- 
dungszeit (FR6HLICH) (a bis d), Verkiirzung der maximalen Dauer der 
positiven (e bis g) und negativen Emp]indung (n bis p) und vor allem 
der Lolcaladaptationszeit (Umstimmungszeit, tA-Wert ) (a bis g). Keine 
Ver~nderung dagegen wiirden erfahren die Gip/elzeiten des positiven 
und negativen Reiz- und Erregungsvorganges. ]3ei Phasenreizen w~re 
infolge Verkfirzung der Empfindungsdauer u n d  Verl/~ngerung der 
Empfindungslficke ffir die kritische Flimmergrenze eine hShere Um- 
drehungsgeschwindigkei~ als ffir den l~ormalen zu erwarten. Bei rein 
zentral und terminal bedingten Schi~digungen oder Schw/~chen des Lieht- 
und l%rbensinnes miiBten die Flimmerfrequenzen erh6ht sein, well ja 
ffir den Ubergang yon der ~lacker- zur Flimmerempfindung der Moment 
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ausschlaggehend ist, in dem der minimale Superpositionswert der Er- 
regungskurven sich fiber alas absolute Schwellenniveau erhebt. Ffir die 
Verschmelzung aber ist entscheidend, wann die Differenzen yon mini- 
malen und maximalen Superpositionswerten kleiner ~Is die Unterschieds- 
schwellen werden. Diese aber werden bei Sch~digung der Terminalzellen 
vermutlich ebenfalls erh5ht sein. So kann erwartet werden, dab bei rein 
zentral und terminal bedingten Schi~digungen infolge ErhShung der 
Unterschiedsschwellen die Versehmelzungs/requenz hreabgesetzt ist. Bei 
der Kleinheit und Differenziertheit. der Pyramidenzellen in der Sehrinde 
dfirfte es kaum mSgliah sein, dal~ bei einem Trauma nut die als Sub- 
strate der Empfindung anzunehmenden Bestandteile der Hirnzelle 
gesch~digt werden, die ffir die Ionenkonzentration mal~geblicheu Teile 
der Terminal- und naeh der Zwischenphasen aber unberfihrt bleiben. 
Eher kSnnto man daran denken, unter den angeborenen S~5rungen des 
Licht- und Farbensinnes, vielleicht auch bei zentralen Sch~digungen 
dureh gewisse Pharmaca naeh reinen Vertretern der Ursache I I I  zu 
suchen. Nehmen wir fiir einen solchen Fall an, dab im idealen Normal- 
fall e~iv ~ cnN, so wfirde aueh fiir das reine Beispiel einer Gesichts- 
sinnsch~digung durch Ursaehe I I I  zu fordern sein: 

Gscp ~ C ~ p  ~ Cccp : C.qp ~ -  1 

d. h., der Leitungswiderstand ist der Norm entsprechend. Anders aber 
wird die relative A'nderung der Schwellenemp/indlichkeit log SN: log Sp 
~-1/w sich verhalten. Sie wird kleiner entsprechend der reIativen 
Schwellendinderung log Sp: log S~ = W =  grSBer als 1, obwohl die per- 
sSnliche Konzentrationsrelation in den Phasen yon der Norm nicht 
abweicht. 

Ferner ist aus der Abb. 1 ersichtlich, dab die VergrSBerung der ab- 
soluten Schwellendistanz eine starke Beeintr~chtigung der' Nach- 
bildempfindungen an Intensit~t und Dauer zugunsten einer Verli~nge- 
rung der dabei auftretenden Dunketintervalle verursacht. 

Welcher Ar t  aueh die physiologische Struktur der terminalen Ele- 
mente sein mug: In jedem Falle ist es berechtigt, die Vorgiinge der 
Polarisation an den Phasengrenzen und die der Empfindung zugrunde 
liegenden physiologischen Vorg~nge voneinander zu trennen, auch dann, 
wenn man mit LASAREFF annimmt, dab der Zustand der Erre~ng in 
einer Ver~inderung an EiweiBstoffen der Zelle beruht. 

Die vorliegende Gedankenentwicklung diente in der Hauptsache 
dazu, die mit I-Iilfe der lokaladaptometrischen Methoden erzielten 
klinischen Ergebnisse dem physiologischen Verst~ndnis zugi~nglieh zu 
machen, doch sei mir erlaubt, im folgenden noch einige ganz allgemein 
gehalteno Ausffihrungen fiber die Grunderscheinungen des Simultan- 
kontrastes hinzuzuffigen. 
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10. Vorstellungen fiber die Entstehung und Bedeutung 
des Simultankontrastes. 

Die. Besprechung der Bedingungen ffir die Entstehung des Sukzessiv- 
kontrastes erfolgte unter Zugrundelegung der Abb. 3 und des Schemas 
in Abb. 4. Das gleiche Schema eignet sich auch, mn die Erscheinungen 
des Simultan- oder Nebenkontrastes zu deuten. Als physiologische 
Ursaehe der Kontrastentstehung haben wit antagonistische Ionisierungs- 
vorg~nge an den Phasengrenzen angenommen, gestfitzt auf die Unter- 
suchungen yon NERNST 1~2 und LOEB 184 sowie LASAREFF 12S und ihre 
Schiller. 

Die in dem Schema dargestellten Sinneselenmnte mOgen Photo- 
receptoren (A) mit den zugehSrigen nervSse.n Leitungs- (B, C) und Per- 
zeptionseinrichtungen (D) bedeuten, yon denen I I I - -V  durch weiBes 
Licht gereizt sind. Vor Beginn der  Reizung sei dutch langdauernde 
Dunkeladaptation die optimMe Konzentration yon S erreicht, c0[S ] der 
Abb. 1. Es ist ffir die schematische Darstellung belanglos, ob wir die 
Grenzkonzentration cg [S] mehr oder minder entfernt yore c0-Niveau 
zeichnen. Anders liegen, wie sp~tter gezeigt wird, dagegen die Verh~tlt- 
nisse ffir die Zapfenstoffe. Wird durch das Licht 11 der Sehpurpur 
zersetzt, so entsteht +c  1 [P + A]. Die Zerser bedingen 
ein fiir die Dauer der Reizeinwirkung beschr~tnktes Areal positiver 
ode~ negativer elektrischer Ladung in den direkt gereizten Stabchen- 
augengliedern (A). Durch Polarisationswirkung an den Phasengrenzen 
pflanzt sich die Erregung bis zur Terminalregion (D) fort, wo die Emp- 
findung ausgelOst wird. Da nun die Oberfl~tche der Ganglienzellen und 
Nervenfibrillen ebenfalls als semipermeable Membran im Sinne NERNSTs 
aufzufassen ist, kann angenommen werden, dM~ in den benachbarten 
Elementen I I  und VI ebenfalls durch Polarisation eine mehr oder minder 
starke Ionisation der Na-, K-, Ca- und Mg-Atome stattfindet, jedoch 
werden die entsprechenden Teile der kontrastleidenden benachbarten 
Neuronen jeweils die entgegengesetzte elektrisehe Ladung auLveisen 
wie das kontrasterregende Feld. 

Ferner ist ersiehtlieh, dag die Entstehung des Simultankontrastes 
nicht an eine bestimmte ,,kontrasterregende Region" gebunde,n ist, 
sondern sowohl retinal als aueh zentral im Verlaufe der Sehbahn aus- 
gelSst sein kann. Die Weehselwirkung benachbarter Sehfeldstellen 
wird mn so intensiver erfolgen, je enger die ra.umliehe Beziehung der 
energieleitenden spezifischen Sinneselemente gestaltet ist. Da die 
Fasern der Sehbahn zentralw~rts yore Corpus genieulatum laterale sich 
allm~hlich f~cherfSrmig auflockern, kann vermutet werden, dag die 
kontrasterzeugende Wirknng in dieser Region allmi~hlieh abnimmt. 

Die durch den ~ugeren Reiz bedingte Prim~rerregung bildet den 
inneren Reiz fiir die sekundaZre Erregung der benaehbarten Sinnes- 
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elemente. Letztore ist an eine bestimmte Region nicht gebunden. Ferner 
erscheint eine nervSse Querverbindung ffir die Entstehung des Simulta.n- 
kontrastes durchaus entbehrlich. Auch wird verst~tndlich, warum bei 
retinal bedingten Skotomen sowie dem blinden Fleck die Kontrast- 
erscheinungen nieht vermiBt werden. Die Summierung der Kontrast- 
wirkung erfolgt auf langer Strecke, yon der Netzhaut bis in die Ter- 
minalregion. Sie ist deut]ieh sehw~icher, wenn die retinale Komponente 
unbeteiligt bleibt (blinder Fleck). Pathologische F~lle sl0rechen sogar 
ffir die MSglichkeit einer transeortic~len Einflu~nahme (B~c~ :~R  2~). 

Von dem Moment ab, wo das prim~re Reizfeld info]ge Beendigung 
tier Reizeinwirkung seine elektrisehe Ladung verliert, werden die durch 
die Ionenverschiebung aufgetretenen Potentiale im gen~u entgegen- 
gesetzt ablaufenden Vorgang wieder ausgegliehen. Ist dieser Zustand 
abgeschlossen, so befindet sich das Sehorgan im autonomen Gleich- 
gewicht, die vollst~ndige Adaptation ist eingetreten. Die nach Beendi- 
gung des Reizes un den Grenzen der Phasen B--D auftretenden unge- 
kehrten Erregungsverh~ltnisse haben naeh Erreichen des autonomen 
Gleichgewichtszustandes den Pol~risations-, bzw. Ionisationswert Null. 
Der Beginn des umgekehrten Ionisationsvorganges liegt in der Abb. ] 
bei], wird bei.k fiberschwellig (] bis k ---- Schwetlenzeit der negativ anschwel- 
lenden Erregung) erreich~ sein Maximum bei n, verliert an Intensit~t 
z~dsehen n und p, ~drd da unterschwellig and finder sein Ende bei q. 
Die Erregung in dem kontrastleidenden Felde wird natiirlich in dieser 
Phase j b i s  q ebenfalls eine entsprechende Umpolung erfahren, die 
Empfindung der iorim~ren Phase c his h entgegengesetzt sein. Die 
Weehsel~irkung der Sehfeldstellen fiihrt ~u genau entgegengesetzten, 
wenn auch qu~ntitativ unterschiedlichen Erregungsverh~ltnissen an 
den Phasengrenzen des kontrasterregenden und -]eidenden Systems. 
Wir kSnnen uns daher den Ablauf der Erregungsvorg~nge in schemati- 
scher Form durch die Abb. 1 und 3 ffir die verschiedenen Variations- 
mSgliehkeiten in Analogie zu den N~clibilderscheinungen ableiten. 

Erfahrungsgem~B steigt die Kontrastwirkung mit der Intensit~t der 
Erregung. Da letztere abet eine Funktion der Ionenkonzentration ist, 
kann angenommen werden, dab 

EKo = kxo. log I ,  

wobei E~o die Kontrasterregung, k:% eine Konstante, I die Intensit-~t 
des primgren Reizhehtes bedeutet. 

Die Empfindungen in dem kontrasterregenden und kontrastleidenden 
Felde werden sich ghnhch verhalten ~de die Ionenkonzentrationen in 
den Endphasen, wenn wir annehmen, dad gleiehwertige Sehfeldstetlen 
in Wechsel~4rkung stehen. Es verhglt sich also die Erregung des kontrast- 
leidenden Feldes zu dev des kontrasterregenden wie - - cg l :  q-cae- 
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D~s negative Vorzeichen bedeute, da] die elektrisehe Ladung yon c~ 1 
der yon ca e entgegengesetzt ist. 

Da nun die Ionenkonzentration in logarithmiseher Beziehung zur 
Intensit~t steht, verh~lt s~eh 

- - c a  1 : c a  e = - -  log 11 : § l o ~  I ~ ,  

wobei - - log  11 den negativen Logarithmus der Intensit~t des Lichtes 
bedeutet, welches bei Einwirkung auf das konfrast]eidende Feld gerude 
imstande is~, die Kontrastwirkung vollst~ndig aufzuheben. Es ent- 
sprieht in der Qualit~t dem Reizlicht des kontrasterregenden Feldes. 

Die Proportion -- ca 1 : -4-ca ~ = -- log 11 : ~- log I~ stellt das relative 
Marl der Kontrastemp]indlichkeit dar. 

D~ nun ein Tell der Ladung des bei der photoehemischen Reaktiou 
entstundenen Reizfelde s dutch die Pol~risationswirkung auf die nieht 
direkt gereizte Umgebung verloren geht, wird keine volle Reizwirkung 
zu erzielen sein, solange ein kontrastleidendes Umfeld vorhanden ist. 
Dies ist eigentlieh nur dann nicht der Fall, wenn das ganze Gesichfsfeld 
unter der Reizwirkung des gleiehen Lichtes steht. Im anderen Falle 
wird die initi~le Feldl~dung teilweise gewissermal]en abgesehirmt. 
Es wirkt also nieht die ganze FeldladungZ, sondern nnr ein Teil (Z--s), 
die e]]elctive Feldladung, wobei s den Anteil bedeutet, der ffir den Kon- 
tr~steffekt abgezweig~ wird. Wir schlieBen daraus, dal] bei Reizung 
eines umschriebenen Sehfeldes die Ionenkonzentration der Terminal- 
phase immer kleiner sein wird als die der Initialphase und der Quotient 
c~ : ca = W eine wesentliche Beeinflussung durch das Umfeld erf~hrt. 
Wir erinnern uns, daft wir W als den ,Leitungswiderstand" bezeich- 
neten und erkennen, dal~ ffir'eine brauehbare Definition dieses Begriffes 
eine gen~ue Festlegung der Umfeldbedingungen erforderlich ist. 

Kommt die ganze Feldladung Z in der Termina]phase unvermindert 
zur Auswirkung, d.h.  ist c~ = c~, so wird die Abschirmungsgr51~e 
s ~- 0. F~ktisch w~re dieser Fall nur zu verwirklichen dureh gleiehm~l~ige 
Reizung des ganzen Gesiehtsfeldes unter der Ann~hme, dull dureh 
Leitungswiderstand eine Minderung yon c~ nicht erfolgt. 

Die Abnahme der e]]e~tivenFeldladung bei Verkleinerung der 
Reizfl~ehe kann man sieh gut dureh die Verschiebung des Verh~ltnisses 
yon Umfang zu Flaeheninhalt verdeutlich~n. Wir gehen dabei yon 
der Annahme aus, dal] die Wechselwirkung benaehbarter Sehfeld- 
stellen um so wirkungsvoller sich gestaltet, j e inniger ihre r~umliche 
Beziehung ist. Ich erl~utere die ]~edeutung der Relation yon Umfang 
und Fl~eheninhalt an einigen Beis ielen regelm~l~iger Polygone: Der 
Umfang U betr~gt x .  S, wobei x die Zahl der Seiten, S ihre L~nge be- 
deuten, r stelle den Radius des Kreises d~r, den man in dus regelm~ige 
Polygon hineinzeichnen kann, und der die Seiten S zur Tangenten hat. 
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Dann kann man den Fls durch die Formel 
S . r , X  

2 
~usdriicken : 

U : F : 2 : r .  

Diese ftir alle regelmi~Bigen Vielecke allgemein gtiltige Beziehung 
von Umfang zum Fliicheninhalt gilt natfirlich auch ftir den Kreis. 
Wie nun die Relation yon Umfang zu Fl~cheninhalt mit Anwachsen 
der Reizfli~che sich allm~hlich immer mehr zugunsten der letzteren 
verschiebt, ist in nebenstehender 
Tabelle dargestellt. 

Wir ersehen daraus, dab die 
relative Zahl der unmittelbar an 
die Reizfl~che grenzenden Sinnes- 
elemente des kontrastleidenden 
Umfeldes um so gr5Ber, je kleiner 
die Reizfl~che selbstist. Bei einem 
bestimmten Wert yon F kann s 
(Abschirmungsgr6[3e) so groB sein 

Tabelle 1. VerMiltnis von Kreisum/ang 
zur Kreis/Iiiche. 

Radius U : F = U]F 

0,5 3,142 0,7854 4 
1,0 6,283 3,142 2 
1,5 9,425 7,069 4/3 
2,0 12,57 12,57 1 
5,8 31,42 78,54 4/10 

50,0 314,2 7854,0 4/100 

wie die Feldladung Z, dann wird die e//ektive Feldladung ( Z - -  s) ~ O. 
Die ,,Minimalfeldschwelle ist erreicht, das bunte Reizfeld z.B. er- 
scheint farblos". 

Das Verhi~ltnis der Schwe]lenabha, ngigkeit yon der Fli~chengrSBe 
bietet allerdings nur eine eingeschr~nkte Erkl~rung der yon P i r ~  
gefundenen Gosetzm~Bigkeit, daB bei Dunkeladaptation und reinem 
D~immerungssehen die Intensit~tsschwelle (I) mit zunehmender Fl~chen- 

grSBe (F1) in der Weise sinkt, dab das Produkt I .  ]/rF-/konstant, d.h. 
der Schwellenwert der Leuchtdichte dem Sehwinkel einfach proportional 
ist. Das PIeERsche Gesetz gilt nach L6HLE allerdings nur im Bereich 
yon 2--7 o Sehwinke]. Bei reinem ]ovealen Sehen soll fiir einen Sehwinkel 
yon 0,1--10 Min. die yon Rxcco gefundene Beziehung I .  F1 ~ konstant 
gelten. Eine Erkl~rung fiir diese Sonderstellung der Fovea steht aus. 

Die Deutung der Kontrasterscheinungen durch physiologisches 
Geschehon geht bokanntlich bereits auf PLAT]~AU 16~ und ]-~ERINO s7 
zurfic]~, wahrend V. H~L~LHOLTZ S4 diese durch Urteilstauschung zu 
erklareu versuchte. Ich will an dieser Stelle nicht nigher auf die ver- 
schiedenen Auffassungen eingehen und begniige reich mit dem I-Iinweis 
auf den Gegensatz zwischen der physiologischen und psychologischen 
Erklarung des Kontrastes. 

DaB die effektive Feldladung nicht allein durch das absolute Ver- 
hi~ltnis yon Reizfeld zu Umfeld bestimmt wird, sondern eine wesentliche 
Bedeutung auch der Form zukommt, ergibt sich aus dem oben Aus- 
gefiihrten yon selbst. Jede Abweichung yon der Kreisfli~che verkleinert 
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die effektive Feldladung. Figuren gleichen Fl~cheninhMtes haben 
durch~us nicht den gleichen Erregungswert, wenn auch sonst alle 
fibrigen Bedingungen sich gleichen mSgen. 

Wir werden diesen ganzen Fragenkomplex wie vor Mlem auch die 
mit unserer experimentellen Methode gewonnenen Ergebnisse beziiglich 
des zMtlichen Ablaufes des Simultan- un d Nachkontrastes in einer 
eigenen VerSffentlichung eingehender behandeln. 

11. Der Vorgang beim Einschleichen eines langsam wachsenden 
Liehtreizes. 

Das in den Aui~engliedern durch die Zersetzung der photochemischen 
Subst~nz erzeugte Kraftfeld bleibt mit dem spezifischen elektro- 
statischen PotentiM so l~nge bestehen, als das Reizlicht unvermindert 
einwirkt. Oer dadurch bedingte Polarisationsvorgang ~n den Phasen- 
grenzen ~ber unterliegt einem fortw~hrenden Wandel in bestimmter 
]~ichtung. Bereits .NER~ST m~chte auf den Umst~nd aufmerksam, 
dMt man einen Strom beliebiger Form in einen ~erven oder Muskel 
einschleichen lassen kann, ohne ihn zn erregen, w.ghrend derselbe Strom 
bei raschem Anstieg zur vollen Wirkung gelangt. Eine Polarisation 
mul~ abet auch bei Einsch]eichen des Stromes zustande kommen. 
Um diese Tatsache wie iiberhaupt die im Mlgemeinen bestehende {Tber- 
legenheit yon Momentreizen fiber Zeitreize erkliiren zu kSnnen, muBte 
N ~ c s T  eine Hilfshypothese bilden. Er nahm an, daft die Polarisations- 
gnderung an den Grenzmembranen eine ,,Akkommodation" auslSse. 
Er verstand darunter eine Reaktion yon relativ langsamem Verlauf, 
welche die Reizschwelle erhSht, so dub der bei rascher Konzeatrations- 
-~nderung sonst ausgelSste Erregungsprozel3 bei langsamem Verlauf der 
Polarisation wegen der sich inzwischen vollziehenden A]d~ommodation 
erst bei einem hSheren Grad der Konzentrationsgnderung in Gang 
komme. Das Wesen der ,,Akkommodation" aber wird nicht erklgrt. 
Die physikochemische Deutung wird durch die auf S. 229 bereits ngher 
geschilderte Ionenverschiebung, insbesondere die unterschiedliche Be- 
weglichkeit tier erregenden Ha- und K-Ionen einerseits und der hemmen- 
den Ca- und Mg-Ionen andererseits, ermSglicht. 

Die Einschleichwirkung eines Mlm/*hlich anschwellende.n Lichtes 
bei Reizung einer umschriebenen Sehfeldstel]e ist in Abb. 10 dargestellt. 
Um den Vorgang dem Verstgndnis anschaulich zu machen, ist er in drei 
Phasen zerlegt. Die  Schwellenkonzentration ist erreicht bei q-Schwl. 
Zum Vergleich wird einmM bei a die ganze Lichtmenge in roller Intensi- 
tgt auf das Reizfe]d geworfen. Verlauf der photochemischen und 
de r Ionis~ti0nskurve ve.rhMten sich dann bei konstanter Reizung ent- 
sprechend dem be kannten Schema: Beginn der Erregungskurve bei c, 
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Erreiehen der Schwelle bei d, des ~ximalwer tes  bei [, dann a, ll- 
m~ihliehes A bklingen unter das Schwellenniveau und schlieglich Er- 
reichen der 0-Linie. Ganz 
anders gestaltet sich der 
Verlauf der Kurven bei 
Quantelung der Lichtin- 
tensit~t. Bei a wird nut 
ein Drittel des Lichtes 
p16tzlich dem geizfeld 
dargeb0ten. Die dadureh 
ausgel/3ste photoehemische 
Umsetzung verl-/iuft dann 
entsprechend der ehemi- 
schen l~eaktionskinetik 
langsamer, and die der 
Latenzzeit folgende Erre- 
gungskurve erreicht nicht 
das Schwellenniveau. Sie 
klingt yore 5[aximalpunkt 
/ entsprechend den yon 
NElgNgT als ,,Akkommoda- 
tion" bezeiehneten Vor- 
g/~ngen Mlm~hlich wieder 
ab, um sich dem Ausgangs- 
niveau wieder zu n~hern. 
Da wird zu dem Lieht- 
reiz ~/a log 11 das zweite 
Drittel superponiert. Die 
Konzentration der photo- 
chemischen Zerse~zungs- 
produkte wird auf das 
entspreehende Niveau 2/3 c 
[P -l- A] gesteigert, die Er- 
regungskurve (gestrichelte 
Kurve) abet erhebt sich 
fi.hnlieh wie in der ersten 
Phase yon dem c0-Niveau 
his zu dem unterschwellig 
bleibenden Gipfelpunkt, 
um dann wieder langsam 
abzusinken. Bet gleiche 
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Vorgang v011zieht sieh in der dritten Phase, wenn das ~ letzte Quan- 
tuna Lieht superponiert wird (a s his . . . ) .  

v .  Graefes  A r c h l y  ff ir  Ophtha .huologie .  Bd .  148. ][7 
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12. Die Bedeutung unserer Vorstellungen fiir die Erkliirung 
der bei der Dunkeladaptationsl~riifung erzielten Kurven. 

Unsere bisherigen Ausftihrungen, die sich auf eine schematische Dar- 
stellung der Erscheinungen bei Reizung des Sehorganes dutch Licht 
und zungchst auf die Zugrundelegung nur eines Sehstoffes beschr~nkten, 
bezogen sich nicht auf einen bestimmten Adaptationszust~nd oder einen 
bestimmten ,,Sehstoff". Sie gelten ffir die ,,Sehstoffe", die das Tages- 
sehen beherrschen, ebenso wie fiir die Vorg~nge beina Di~mmerungs- 
sehen. Wegen der besonderen Versuchsbedingungen, die bei den tiblichen 
klinischen Priifungen der Dunkeladaptation festgestellt zu werden lofle- 
gen, sei auf die Bedeutung unserer Vorstelhmgen ftir die Erkl~trung der 
Form der dabei erzielten Kurven noch kurz eingegangen. ])er I)unkel- 
ad~ptationsprfifung pflegt eine etwa 10 Min. w~hrende I-Ielladaptation~ 
z.B. mit Hilfe der Tm~DELE~]~U~Gschen Ausbleichkugel, vorausge- 
schickt zu werden. Die Dauer dieses Lich~reizes entsloricht in unserer 
Abb. 1 (a bis g) minus einem Weft X. Diese Differenz betcage ent- 
sprechend der Ausbleichzeit 10 Min. Da .die Adaptationskugel groBe 
IIelligkeit ausstrahlt und praktisch das gauze Sehfeld gereizt wird, ist 
die Konzentrationsverschiebung im Ablauf des photochemischen Pro- 
zesses gewaltig; die Gip/elzeit des ansteigenden photochemischen Pro- 
zesses (a bis e) ist also entsprechend der gesetzmgBig besch]eunigten 
Reaktionsgeschwindigkeit kurz, die aiplelzeit der positiv anschwellenden 
Erregung (c bis/) desgleichen, aber die Gipfelzeit der positiv abschwel- 
lenden Erregung (z. B. in Abb. 1 / bis h) bei konstanter I~eizung in star- 
kern AusmaB verliingert. ]3ei einer Versuchsanordnung mit so extensiven 
und intensiven ]%eizen ist eine vollst/~ndige Lokaladaptation bei kon- 
stanter Reizung praktisch nicht zu erzielen. Der Punkt h der Kurve 1 
w~re faktisch erst in der Llnendlichkeit erreichbar. Die Ausbleichung 
wird deshalb bereits vor Erreichen des absoluten Schwellenniveaus beig. 
entsprechend der Zeit (a bis g) - -  x = 10 h~in. beendet. Die Erregungs- 
kurve sinkt dann steil, etwa entsprechend der Darstellung II in Abb. 3 
unter das negative Schwellenniveau bis zu seinem negativen Gipfel- 
punkt n, um dann wieder allmghlich dem Nullniveau sich zu n~hern. In 
dieser Phase der negativen Erregungsdauer (] bis q) werden dann mit 

d e m  Adaptometer die Auftauchschwellen bestimmt. Diese werden um 
so ldeiner ausfallen, j e sparer der Zeit, pu nkt der Best ira mung gewiihlt ist, 
entsprechend der fortschreitenden Ann~herung der negativ abschwellenden 
Erregungsl~urve an das c0-Niveau. Der erste Abschnitt der bei der Dunkel- 
adaptationsuntei'suchung erhaltenen Schwellenwertkurven ist bekannt- 
lich durch das Ineinandergreifen yon Zapfen- und Stgbchenfunktion 
komp]iziert. Auf diese sioeziel]en Yerhgltnisse sei hier nicht eigens ein- 
gegangen. Viehnehr seien lediglich ganz allgemein die~Bedingungen unter- 
sucht, die zu einem pathologi.~chen Verlauf der Dunkeladaptationskurven, 
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wie wi~' sie etwa mit dem PIPEuschen, NAoELschen oder ENO~L~:INO- 
I-~AUTU~Gschen Adaptometer erhslten, ftihren k6nnen. In dieser Hin- 
sieht genfigt im wesenttichen ein Himveis gut den im K~pitel 9 behan- 
delten Fragenkomplex der Ursaehen einer pathologischen ~unktion der 
Sinneselemente. 

Als Ursaehe I postulierten wir den Mangel photosensibler Substanz. 
Der Ablauf tier Erregangskurven ist Itir diesen ]Pall in der Abb. 7 wieder- 
gegeben. Das entspreehend dem reaktionskinetisehen Verhalten !ang- 
same Ansehwellen der Erregungskurven zum Gipfelpunkt und relativ 
rasehe Absehwellen nach dem Ausg~ngsniveau zu wird aueh der Sehwel- 
lenwertskurve der Dunkeladapt~tion ihr Gepr~ge verleihen. Die Kurve 
wird entspreehend der relativen Erhb'hung der absoluten Schwellenlcon- 
zentration flaeh verlaufen, der Endwert relativ raseh erreieht. Je n~her 
die Grenzkonzentration yon P + A  an das Ausgangsniveau c o [S] gelegen 
ist, um so flaeher wird der Verlauf der Kurven, and die der Dunkel- 
adaptation vorausgegangene Ausbleiehung des Sehpurpurs wird um so 
vollst~ndiger gelingen. 

Die Dalstellung des Erregung~blaules bei SehwellenerhShung in- 
folge erhShten Leitungswiderstandes in der Sehbahn (IJrsaehe II) er- 
folgte in Abb. 8. Hinsiehtlieh der Konzentrationsverh~ltnisse in der 
Terminalphase besfeht kein prinzipieller Untersehied zwisch en den F~llen 
der Ursaehe I and II. 

Anders liegen die Verhn~Itisse bei Annahme der Ursaehe III: Ein 
Abstumpfen der Anspreehbarkeit der Terminalzellen stellten wir durch 
eine Verlagerung des absoluten Sehwellenniveaus @ bzw.- Schw I naeh 
Schwn zu dar. Auf den Verlauf der Konzentrationskurven und der 
Reaktionsgesehwindigkeit wiirde sieh in einem solehen FMle niehts 
~ndern. In der Dunkeladaptationskurve miigte das in der Weise zum 
Ausdruck kommen, dab ihre Form einer norma]en gleicht, ihre Lsge 
abet, entsprechend dem Grade der Schwe]lenerhShung, verschoben ist. 
Der Tathologische Endwert mfiBte in etwa der gleiehen Zeit wie beim 
NormMen erreieht werden. 

Dieses je naeh Ursaehe untersehied]iehe Verhalten der Dunkeladap- 
tation ergibt vielleieht aueh einen Ansatz fiir die Erkl~rung der ver- 
sehiedenen Typen, die nicht nur bei pathologischen, sondern auch bei 
normalen l~]len zur Beobachtung kommen. 

Wir haben jetzt unsere Ausfiihrungen in mSglichst abstrakter l~orm 
gehalten und es vermieden, uuf die Erseheinungen des D~mmerungs- 
und Tagessehen spezieller einzugehen. Dies sei einer weiteren, in Kfirze 
folgender VerSffentliehung vorbeh~lten. In ihr werden tm~er Stellung- 
nahme zu den verschiedenen Theorien insbesondere die Fragen behandelt 
werden, welehe das ~arbensehen betreffen und fiir die Physiologie und 
Pathologie des Sehorgans yon besonderer Bedeutung sind. 

17" 
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Die  i m  t h e o r e ~ i s c h e n  Te i l  d e r  A r b e i t  e n t w i c k e l t e a  V o r s t e l l u n g e n  soil-  

t e n  v o r e r s t  e i n m a l  d a z u  d i e n e n ,  d ie  E r k l g r u n g  ffir  d i e  i m  k l i n i s e h e n  Te l l  

z u r  A b h a n d l u n g  g e k o m r a e n e n  U n t e r s u c h u n g e n  f i be r  d ie  P h y s i o l o g i e  t~nd 

P a t h o l o g i e  d e r  L o k a l a d a p ~ a t i o n  z u  b i e t e n .  D ~ r i i b e r  h i n a u s  g a l t  es,  d u t c h  

e i n e n  t h e o r e t i s c h e n  A n s a t z  d ie  G r u n d l a g e n  ff i r  w e i t e r e  e x p e r i m e n t e l l e  

U n t e r s u c h u n g e n  d u r z u l e g e n ,  f ibe r  d id  z u r  g e g e b e n e n  Z e i t  b e r i c h t e t  w i r d .  
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