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Konstruktive Darstellung des Ablaufs der Erregungsvorginge im nor-
malen und erkrankten Sehorgan bei konstanter und phasischer Reizung
umsechriebener Sehfeldstelien.

Von
Dr. med. habil. P. Cinis,

Assistent der Klinik.
Mit 10 Textabbildungen.

1. Einleitung.

Auf Grund zahlreicher Beobachtungen an Normalen und Kranken
wurden im klinischen Teil die Erscheinungen und Vorgénge beschrieben,
die bei konstanter Reizung einer umschriebenen Netzhautstelle auf-
srefen. Wir haben dabei besonders dem zeitlichen Ablauf der Erregungen
und Empfindungen unsere Aufmerksamkeit geschenkt. Geht man nun
von den bisher zur Verfiigung stehenden Vorstellungen iber die Funk-
tionsweise des Farben- und Lichtsinnes aus, so stoBt das Vers.dndnis
der mitgetejlten Tatsachen (und iibrigens auch vieler Beobachtungen
in der Literatur sonst) auf groBle, man kann sagen, auf uniiberwindliche
Schwierigkeiten. Diese lassen sich nur beheben, wenn man zur Erklirung
auf gewisse Gesetze der Reaktionskinetik chemischer bzw. photochemi-
scher Prozesse zuriickgreift, die ja auch den Erregungsvorgingen im
Sehorgan zugrunde liegen miissen. Ich habe mich bei den folgenden
Ausfithrungen besonders auf die Ionentheorie von NERNST 2 bzw.
LASAREFF 12 bezogen.

Die Grundgedanken einer Arbeitshypothese, zu der ich so hinsicht-
lich der Funktionen des Farben- und Lichtsinnes gelangt bin, gebe ich
hier absichtlich zunichst in abstrakter und rein schematischer Dar-
stellung. Natiirlich bin ich mir dariiber klar, daB jedem Schema eine ge-
wisse Starre eigentiimlich ist. Ubrigens soll dariiber nicht vergessen
werden, daf die zahllpsen in der Literatur bemerkbaren Unstimmig-
keiten in den Beobachtungen und Auffassungen der Erscheinungen
beim An- und Abklingen der Erregung nicht immer nur in einer Unzu-
langlichkeit der jeweiligen Theorie zu liegen brauchen, sondern oft genug
auf fehlerhafter Beobachtung beruhen, duf unvollkommenen Versuchs-
bedingungen, Einmengung’ eidetischer Prozesse usw.
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Gerade deshalb aber erschien es mir férderlich, hier zundgchst einmal
den Grundrifi einer theovetischen - Vorstellung, abgesondert von speziellen
Beobachtungen, rein aus den geselzlichen Grundlagen heraus, zu ent-
wickeln. '

Es ist moglich, daB ein solches Vorgehen schlieBlich die auf-
kommenden Erfahrungen iiberfordert. Insofern werden neue Versuche
notwendig. Uber experimentelle Ergebnisse in dieser Richtung soll
zu gegebener Zeit in weiteren Arbeiten berichtet werden.

2. Grundlagen der theoretischen Vorstellung. iiber den Licht-

und Farbensinn.

Seit Youxe 2% und HromuoLrz 8 wissen wir, dafl alle Farben des
Spektrums durch Mischung von drei Spektrallichtern erzeugt werden
kénnen und nehmen an, daf das Sehorgan, sofern adiquate Reize in
Betracht gezogen werden, nur dadurch zur Empfindung angeregt werden
kann, daB sich in der Netzhaut Substanzen befinden, die auf bestimmte.
Wellenlingen abgestimmt sind. Die Skala der Wellenlangen, welche
diese Substanzen zu absorbieren vermégen, begrenzt den Bereich des
fiir das menschliche Sehorgan wahrnehmbaren Lichtes. Fiir die Damme-
rungsapparate kennen wir einen solchen Sehstoff im Sehpurpur. Fir dag
Tagessehen sind analoge Substanzen durch v. STupNITZ 2! pach-
gewiesen worden. Es handelt sich hier anscheinend um drei Zapfen-
sehstoffe mit je einer besonderen Absorptionskurve. Die Absorptions-
maxima dieser drei Substanzen liegen bei den Wellenlingen 670 bzw.
560 bzw. 470 my.

Aus diesen Tatsachen geht bereits hervor, daB der Sehproze8 physio-
logisch an einem photochemischen , Initialvorgang gebunden ist:
Die von diesem ausgelosten weiteren Prozesse kénnen entweder auf die
nervose Substanz beschrankt bleiben oder durch noch experimentell
nachzuweisende Zwischenvorginge kompliziert sein. Fiir die theoretische
Darstellung der den zeitlichen Ablauf kennzeichnenden Bedingungen
geniigh es, zwei Teilvorginge vorauszusetzen:

Einen Primdrprozeff photochemischer Natur und einen in den Lehr-
meinungen noch umstrittenen SekundirprozefS. Unter dem Begriff des
Sekunddrprozesses fasse ich schematisch und summarisch alle Teil-
vorgénge von der Netzhaut bis zur Sehrinde einschlieBlich zusammen.
Woraus diese sich real zusammens_ tzen, ist fiir unsere Erorterungen
ohne wesentliche Bedeutung. Der zeitliche Ablauf desselben in seiner
Abhingigkeit vom PrimérprozeB soll hier auf Grund unserer Erfah-
rungen iiber die Empfindungswandlung bei konstanter Reizung um-
schriebener Sehfeldstellen diskutiert werden. Dabei sind selbstverstind-
lich auch experimentell gewonnene Erkentnnisse anderer Autoren iiber
den zeitlichen Ablauf der Gesichtsempfindungen mit einbezogen worden.
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Ein wesentliches Moment unserer klinischen Untersuchungen be-
stand darin, daBl die Analyse der Gesichtsempfindungen nicht nach
statischen Methoden (Auftauchschwelle, Unterschiedsempfindlichkeit
usw.) durchgefithrt wurde, sondern gleichsam auf dynamischem Wege,
indem die Schwellenempfindlichkeit zeitlich verfolgt wurde. Dabei
ergeben sich Kurven,, wie die in den Abb. 1 und 2 schematisch dar-
gestellten. Diese zeigen in ihrer Form eine weitgehende Analogie zu
Reaktionsgeschwindigkeitskurven im Sinne des Chemikers. Die chemi-
schen Reaktionen, an welche dabei zu denken ist, sind diejenigen, welche
den biologischen Vorgiingen des Sehens zugrunde liegen.

3. Die reaktionskinetischen Verhiiltnisse bei konstanter Reizung
einer umschriebenen Sehfeldstelle.

Diese seien an Hand der Abb. 1 niher erliutert:

Die photosensible Substanz der Netzhaut, die nach allgemeiner
Annahme durch Licht zum Zerfall angeregt wird, bezeichnen wir als S,
ihre Zerfallsprodukte als P - 4. Nach Wegfall des Lichtreizes, also
z. B. fiir Dammerungssehen in der Dunkelheit, bildet sich aus den
Zerfallsprodukten P und 4 wieder §. Das Gleichgewicht der variablen
Konzentrationen der an der Reaktion teilnehmenden Stoffe, also einer-
seits S, andererseits P - 4, wird nach der iiblichen Formel reversibler
Prozesse symbolisiert:

ST P+ A

Nehmen wir an, dafl der vollstiindige Zerfall der photosensiblen Substanz
S moglich wire, so erhielten wir als Grenzkonzentration 100% [P -+ 4],
wenn § = 0% betrigt. Im umgekehrten Falle, wenn alle Zerfallsubstanz
in den Ausgangsstoff § umgesetzt wird, wiirde § = 100% betragen,
P 4 A also =0%. Die Grenzkonzentrationen sind an willkiirlich
gewihlter Stelle der Ordinate vermerkt. Bei gentigend lange wihrendem
LichtabschluB bestehe ein Konzentrationsgleichgewicht, das mehr oder
weniger in der Mitte liege. Es entspreche einer Konzentration von
¢ [8]. Zur Vereinfachung wird im folgenden die Niveaulinie des Gleich-
gewichtes bei volliger Dunkeladaptation oder Neutralstimmung fiir die
Mitte zwischen den beiden Grenzkonzentrationen angenommen. Es
konnte aber ebensogut das c¢o-Niveau der Grenzkonzentration cg [S]
beliebig nahe liegen.

Wird eine umschriebene Sehfeldstelle durch ein Licht konstant ge-
Teizt, so tritt fiir dieses Areal, entsprechend der Lichtintensitéit *, eine
Konzentrationsverschiebung der dem Reizlicht angepaBten photochemi-
schen Substanz von ¢, nach 4 ¢; ein. Das Pluszeichen vor dem Sym-
bol ¢, soll andeuten, dafl die Konzentration von P - 4 eine Vermehrung

* Bei photochemischen Prozessen sind die Konzentrationen der umgesetzten
Stoffe den Logarithmen der Lichtintensitéten proportional.
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* Die in der Abb.1 angewandten Zeichen und Indices gelten fiir alle

weiteren Abbildungen. Abweichungen vom Schema werden besonders ver-

merkt.

Bd. 148.

v. Graefes Archiv fiir Ophthalmologie.
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erfahren hat. Das Minuszeichen gilt im umgekehrten Sinne fiir §. Das
Schwellenniveau liegt bei 4 bzw. — Schw,. Die Geschwindigkeit, mit
der § zerfillt, also die Reaktionsgeschwindigkeit des ,, Primérprozefes™
(photochemischer ProzeB, Vorgang I) wird durch eine dick ausgezogene
Kurve wiedergegeben.

Wir erkennen, wie mit Einsetzen der Lichtwirkung, entsprechend
den Grundanschauungen der chemischen Kinetik, die Reaktions-
geschwindligkeit sich dndert und im gesetzmiBigen Ablauf der Primér-
prozeB seinem neuen Gleichgewicht zustrebt. Die ausgezogene Kurve
verlduft nach Erreichen desselben in dem durch die Gleichgewichts-
konzentration der Photoreaktion bestimmten neuen Niveau und verharrt
in diesem, solange das Reizlicht dargeboten wird.

Welche Wirkung hat nun dieser ,,Initialvorgang® auf den Sekundir-
prozeB? Stellt man sich letzteren mit HECHT 8 u. a. vorerst einmal
als eine Reaktion chemischer Natur B 2 ¢ vor, dann wiirde wihrend
der Phase der Konzentrationsverschiebung von §— P + A bis zum
Erreichen des neuen Gleichgewichtsniveaus nach einer gewissen Latenz-
zeit der zweite ProzeB hinsichtlich Intensitit und Geschwindigkeit in
bestimmter Relation und in der gleichen Richtung verlaufen. Er wird
gewissermalflen vom ersten ProzeB ,,mitgerissen‘‘. Nehmen wir als Grenz-
fall an, daB die Kurve des Sekundirprozesses nach der Latenzzeit a bis ¢
(vgl. Abb. 2) den gleichen Verlauf habe wie die der photochemischen
Reaktion.

Zur Erklarung der nur voriibergebenden Empfindung muB angenom-
men werden, dafl die EinfluBnahme des Priméirprozesses nach Erreichen
des neuen Gleichgewichtsniveaus authort (bei ¢), so daB sich eine Umkehr
des Sekundirprozesses B —>( nach Ablauf der Latenzzeit zu dem
reversiblen Vorgang ¢ — B ergibt. Dieser riickldufige ProzeB erfolgt
offenbar mit aulonomer, nach rechnerischer Auswertung meiner klini-
schen Ergebnisse [iir den fovealen Bereich zeitlich um mehr als mindestens
drei GroBenordnungen verlangsamter Reaktionsgeschwindigkeit, da
ja eine beschleunigende Einflulnahme durch den Primérproze so lange
wegfillt, als dieser das dem konstanten Lichtreiz angepaBte Konzen-
trationsgleichgewichtsniveau 4 ¢; [P + A] beibehilt. Die Konzen-
tration der bei der Reaktion B 2 ¢ beteiligten Stolfe des Sekundar-
prozesses bestimmt die Intensitit der Erregung.

Die hypothetische Vorstellung, daff die EinfluBnahme des priméren
auf den Sekundérprozel nur in der Phase der Qleichgewichtsverschiebung
erfolgt, erinnert an das Erregungsgesetz von DU Bors-ReyMoxn (1875):
,»Nicht die Stromdichte an sich wirkt erregend auf die Nerven, sondern
die Veranderung der Stromdichte von einem Augenblick zuma nderen‘
(0. Weiss) 201, Die Parallele gilt aber, wie spiter gezeigt werden wird,
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nur fiir den idealen Grenzfall, dal die Kurve des Vorganges I und II
die gleichen Konzentrationsinderungen in der Zeiteinheit bzw. gleiche
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Abb. 2, VergréBerte und vereinfachte Teilausschnitte aus Abb, I,
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Reaktionsgeschwindigkeiten aufweisen. Nehmen wir weiterhin mig
HecEr 8 — ohne Bindung an eine Anerkennung des ,,Alles-oder-Nichts-
Gesetzes” — an, daB8 die den Nervenimpuls auslésende Konzentration
der Reizstoffe, charakterisiert durch den Schwellenreiz fiir die einzelnen

15%
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Sinneselemente, verschieden grof ist, so haben wir im wesentlichen
die Bedingungen, die zur Erklirung der wichtigsten Eigentiimlichkeiten
der Farbenempfindungen, insbesondere auch der zeitlichen Verhéltnisse,
erforderlich sind.

Wenden wir diese Vorstellungen als ersten Fall an auf die konstante
Reizung einer wmschriebenen Sehfeldstelle bei Neutralstimmung des Auges,
d. h. auf eine Ausgangsadaptation, entsprechend dem Konzentrations-
gleichgewicht c,. Beginn des Lichtreizes und des photochemischen
Prozesses fallen zusammen (a). Nach einem bestimmten Zeitintervall,
nédmlich der ,,Latenzzeit”, folgt der SekundirprozeB. Sein Beginn liegt
bei ¢. Der Anstieg des Primar- und Sekund#rprozesses erfolgt nach
den Gesetzen der Reaktionskinetik.' Die Gipfelpunkte liegen bei e
und f. Die Empfindung beginnt, wenn der Sekundirprozef iitberschwellig
geworden ist. Das sei beid der Fall. Der Abszissenwert a bis d stell die-
. Bmpfindungszeit' (FrROHLIOH 8) dar. Es ist die Zeit, die zwischen dem
Reizbeginn und dem Auftreten der Empfindung liegt. Das Maximum
der Erregung ist vorhanden, wenn die Kurve des Sekundirprozesses den
Gipfelpunkt f erreicht. Von da ab fallt die Konzentration des die Er-
regung bestimmenden Sekundérprozesses und damit auch die Empfin-
dung selbst. Der zeitliche Ablauf dieses Vorganges wird durch den
absteigenden gestrichelten Kurvenast zwischen f und ¢ veranschaulicht.
Dadurch wird verstindlich, weshalb bei konstanter Reizung einer
umschriebenen Sehfeldstelle die Empfindung nach Erreichen des Maxi-
mums anfanglich schnell und dann langsamer an Intensitit verliert,
um schlieBlich ganz zu erloschen, wenn die Konzentration des Erregungs-
vorganges unterschwellig (g) geworden ist. In der Zeit g bis k verlguft

. der Kurvenschenkel des Vorganges 11 unterschwellig weiter. Fiir die
in diesem Beispiel gewihlte Reizintensitéit I bedeutet die Strecke ¢ bis d
die Schwellenzeit der positiv anschwellenden Erregung. Sie stellt die Zeit-
dauer da, die ein Lichtreiz einwirken muf, um iiberhaupt eine Empfin-
dung zu erzeugen *. Nurin den den Abb. 1 und 2 zugrunde gelegten
Bedingungen, die voraussetzen, dafl die Konzentrationen des Vorganges I
und II gleiche Maximalwerte und Reaktionsgeschwindigkeiten haben,
ist die Zeit (¢ bis d) = (@ bis b). In Anlehnung an meine Definitionen
nenne ich die Zeit, in der bei konstanter Reizung einer umschriebenen
Sehfeldstelle die Erregung unterschwellig wird bis zum vollstindigen
Erloschen der die Erregung bedingenden Vorginge Schwellenzeit der
positiv abschwellenden Erregung, im Schema der Abb. 1 durch die Strecke
g bis b wiedergegeben.

Wird nach Uberschreiten dieses Zeitpunktes 4 der Lichtreiz .J
plétzlich abgebrochen, z. B. bei i, so sinkt der photochemische Prozel

* Diese Zeit wird in der Literatur meist als ,,minimale Reizzeit* bezeichnet.
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von seinem Niveau - ¢; [P - 4] auf das Ausgangsniveau ¢, zuriick.
Es geschieht dies (Abb. 1 und 2), entsprechend den Gesetzen der Reak-
tionskinetik photochemischer Prozesse in dem gleichen Zeitraum wie
heim Anstieg zum Maximum, wenn die Reizintensitdt ein bestimmtes
MaB mnicht iibersteigt. Fir den Sekundirprozel ist dabei eine
Beeinflugsung in umgekehrter Richtung anzunehmen, wobei fir das
Anklingen und Abklingen die gleichen Verhélénisse wie beim Einsetzen
des Lichtreizes nur mit negativem Vorzeichen gelten. Dafl die riicklgufige
Phase des Sekundirprozesses verlangsamt gegeniiber der Anstiegs-
phase erfolgt, wurde bereits erwihnt. EXNER 52 und v. KrIus 18 begb-
achteten, dafl lichtstarke, farblose wie farbige Objekte bei lingerer
Betrachtung deutlich an scheinbarer Helligkeit abnehmen. Nach Lasa-
rREFF soll der beziiglichen Kurve Exponentialcharakter zukommen.
Fiir das Schema unserer Abbjldungen wurden fiir den abschwellen-
den Kurventeil des Sekundirprozesses solche Verhiltnisse zugrunde
gelegt.

Meine Untersuchungen haben nun ergeben, daf bei konstanter
Reizung einer umschriebenen Sehfeldstelle die scheinbare Helligkeit farb-
loser wie farbiger Objekte zwar um so rascher sinkt, je héher die Inten-
sitét, daB aber die Daver der positiv oder negotiv abschwellenden Erregung
um so grofier, je hoher der Lichtreiz, bzw. je groBer die Reizfliche ist.
Wir folgern daraus, daB es sich bei diesen Vorgingen um ein physiologi-
sches gesetzmgifliges Geschehen handelt, fir das der Ausdruck ,,Ermiidung®
nicht zutrifft. Die Zeit vom Beginn eines auf umschriebener Sehfeld-
stelle konstant einwirkenden Reizes bis zum vollsténdigen Verlust der
Empfindung (¢ bis g) bezeichne ich deshalb als Lokaladaptationszeit
(= Umstimmungszeit, ¢,-Wert *, s. klinischer Teil).

4. Begriffe und Definitionen, betreifend den zeitlichen Ablanf
der Vorginge im Sehorgan und ihre Anwendung anf die Erscheinungen
dse Sukzessivkontrastes.

Wir bezeichnen als Gipfelzeit die Zeit, dic ein Vorgang benitigh, um
von seinem Ausgangsniveau. bis zum effektiven Gipfelpunkt anzusteigen
oder von diesem bis zw seinem Ausgangsniveaw abzufallen®*. Unter Zu-
grundelegung dieser allgemeingiiltigen Definition wiirde sich ergeben
als Gipfelzeit:

* {4 = tempus adaptationis.

*# TscHERMAK ' difiniert als,,Gipfelzeit* die Zeit vom Beginn des Reizes bis
zum Erreichen des Maximums der Empfindung (in der Abb. 1 a—f). Da eine
solche Defination unter Bezignabme auf zwei verschiedene Vorginge (Reiz und
Empfindung) die allgemeiner Brauchbarkeit eines so notwendigen Begriffes ein-
engt, haben wir uns auf die uneingeschrankte Bedeutung des Wortes Gipfelzeit
festgelegt.
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a) des ansteigenden photochemischen Prozesses @ bis e,
b) des absteigenden photochemischen Prozesses i bis m,
-¢) der positiv anschwellenden Erregung * ¢ bis f,

d) der positiv abschwellenden Erregung f bis &,

e) der megativ anschwellenden Erregung j bis =,

f} der negativ abschwellenden Erregung = bis g,

g) der positiv anklingenden Empfindung d bis /,

h) der positiv abklingenden Empfindung f bis g,

i) der negativ anklingenden Empfindung k bis #,

j) der negativ abklingenden Empfindung = bis .

Der absteigende photochemische ProzeB, welcher bei ¢ beginnt,
bedingt nach der Latenzzeit i bisj eine erneute Bewegung des Sekundir-
prozesses in gleicher Richtung. Dieser beginnt bei 4, wird bei % tiber-
schwellig fiir die dem. adéiquaten Lichtkreis J antagonistische Empfin-
dung und bedingt von diesem Zeitpunkt an das sog.: ,,negative Nach-
bild*, das an Intensitiit gewinns, bis der negative Gipfelpunkt n erreicht
wird, um von da ab, wo der mitreiBende absteigende photochemische
ProzeB (i bis m) seine Wirkung verliert, wieder allméhlich nach dem
Nullniveau abzuschwellen. Das negative Schwellenniveau (—Schw,) wird
in dieser Phase des Nachbildes bei p iiberschritten, das 0-Niveau bei ¢
erreicht. Bezeichnen wir die Zeit, die ein Prozef3 oder Vorgang von seinem
Beginn bis zum Erreichen des Schwellenwertes oder 4bsinken von diesem
bis zum Ausgangsniveau bendligt, als” Schwellenzedit, so sind zu unter-
scheiden die Schwellenzeit

a) der positiv anschwellenden Erregung ¢ bis d,

b) der positiv abschwellenden Erregung g bis &,
c)
)

der negativ anschwellenden Erregung § bis %,
d) der negaiiv abschwellenden’ Erregung p bis ¢.

Wird, wie es fiir den Fall der Abb. 1 dargestellt ist, der konstante
Lichtreiz erst nach dem Aufhoren des positiven Erregungseffektes
(bei h) oder noch spiter (z. B. bei ¢) unterbrochen, so wird ein positives
Nachbild vermiBt. Die negativ verlaufenden Vorginge fithren also zu
Erscheinungen, die man als Sukzessivkontrast bezeichnet. Sie vermitteln
uns ein Verstindnis dafiir, wie es méglich ist, daf man ein Schwarz
von stirkerer Tntensitit empfinden kann, als dem Eigengrau ent-
spricht.

Ferner kénnen wir hinsichtlich der Dauer eines Vorganges an Hand
des Schemas in der Abb. 1 fiir den Fall der konstanten Reizung
einer umschriebenen Sehfeldstelle mit der Intensitét J folgendes
ablesen:

* (ILDEMEISTERS® bezeichnete die Zeitdauer, die ein Reiz einwirken muf}, um
die volle Wirkung zu erzielen, als ,,Nutzzeit*, ExNER als ,,Maximalzeit*‘, Begiiglich
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 Errequng ¢ bis &,

b) maximale Dauer der negativen Erregung 7 bis g,

c) maximale Dauer der positiven Empfindung d bis g,

d) maximale Daver der negativen Empfindung k bis p,

e) Reizdauer a bis <.

Die Beziehung von Reiz-, Erregungs- und Empfindungsbeginn
ermoglichen die Anwendung der gebriduchlichen Begriffe ,,Latenzzeit
und ,,Empfindungszeit’ auf unser Schema der Abb.1 und 2,

Tch verstehe unter Lafenzzeit die Zeit zwischen Beginn des Reizes.
und Beginn der Erregung a bisc. Als ,,Empfindungszeit*‘ (FrOHLICH 58),
d. h. als Zeit vom Beginn des Reizes bis zum Beginn der Empfindung,
erscheint o bis d, als ,,Gipfelzeit” im Sinne TSCHERMARs 25, dig Zeit
vom Beginn des Reizes bis zum Erreichen des Maximums der Empfin-
dung, o bis . Die Latenzzeit nach obiger Definition (¢ bis ¢) kann
ermittelt werden als Differenz von ,,Empfindungszeit” (@ bis d) und
minimaler Reizzeit baw. Schwellenzeit der positiv anschwellenden Erregung
(¢ bis d). Gleiches gilt natiirlich analog fiir die negativen Vorginge.
Die Zeit vom Beginn des Reizes bis zum Erloschen der Empfindung fiir
den Fall der konstanten Reizung einer umschriebenen Sehfeldstelle
-wird als Lokaladaptationszeit (Umstimmungszeit, t ,-Wert) ¢ bis g bezeich-
net. Hs ist notwendig, darauf hinzuweisen, daB die mit der Stoppubr
gemessenen Zeiten den hier gestellten Forderungen nicht ganz gerecht
werden, insofern dabei die ,,perssnliche Gleichung™ (BESSEL) der
Versuchsperson mitgemessen wird. Es darf daran erinnert werden, daB
diese einen Teil der ,,Reaktionszeit’* darstellt, welche ExXNER 52 als
jene Zeit definierte, die zwischen der Einwirkung eines Reizes und dem
Auftreten einer damit willkiirlich verkniipften Reaktionsbewegung ver-
geht. "Dieser Begriff ist in Analogie zur ,,Reflexzeit” gebildet, d. h.
jener Zeit, welche zwischen der Reizung eines Sinnesorgans oder eines
Sinnesnerven und dem Auftreten einér unwillkiirlichen reflektorischen
Reaktion liegt. Die Reaktionszeit setzt sich zusammen augs der ,,Em-
pfindungszeit’* und der ,,persdnlichen Gleichung®. Bei der gemessenen
Lokaladoptationszeit tritt nun an Stelle der Empfindungszeit die Emp-
findungsdauer bei konstanter Reizung einer umschriebenen Sehfeld-
stelle, eben die ideale Lokaladaptationszest. Fir die Praxis ist die Ab-
weichung vom Ideal insofern nicht von Bedeutung, als die ,,persénliche
Gleichung® einer GroBenordnung angehért, welche die Umstimmungs-
werte nicht merkbar beeinfluBt.

Aus der Zusammenstellung der Begriffe ergibt sich zwanglos die
Erkenntnis, daB die Gipfelzeit der positiv anschwellenden Errequng
{c bis f) kiirzer sein muf} als die ,,Gipfelzeit’” im Sinne TSCHERMAKs 215
{a bis f), und daB letztere, wie der gleiche Autor feststellte, ,.enge
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Beziehungen zur Empfindungszeit’* (FROHLICH) aufweist. Ferner wird
ersichtlich, dal bei schwellennahen Reizen die letztgenannten Zeiten
sich immer mehr nihern miissen, um schlieBlich bei Erreichen des abso-
luten, praktisch bis jetzt nicht genau bestimmbaren Schwellenwertes
gleich zu werden. Ahnliches gilt auch, ohne daB auf die nithere Beziehung
von Erregung und Lichtreizintensitét, Flichengréfe und Adaptations-
zustand an dieser Stelle niher eingegangen werden soll — fiir die
Schwellenzeit (¢ bis d) und die Gipfelzeit (¢ bis f) der positiv anschwellenden
Erregung. Da die Schwellenzeit und Gipfelzeit dieses Vorganges fiir iiber-
schwellige Reize sich umgekehrt wie die Reizintensititen verhalten
sollen, ist zu erwarten, dal die Schwellenzeit mit abnehmender Reiz-
stirke in einem stirkeren Verhiltnis zuimmt als die Gipfelzeit. Nur
dann wird verstindlich, dafl bei Anwendung des Schwellenreizes f und d
zusammenfallen (s. auch 8. 233).

Ferner ist zu fordern, daf unter bestimmten Bedingungen nur ein
positives oder nur ein negatives Nachbild als priméres entsteht. Der
erste Iall tritt ein, wenn die Reizdauer gleich der Gipfelzeit oder kleiner
als diese ist. Fiir die Art des Nachbildes sind daher die Punkte f und ¢
von entscheidender Bedeutung.

Ist die Reizdauer nicht langer als die Gipfelzeit der positiv anschwel-
lenden Erregung (¢ bis f), so entsteht nur ein positives Nachbild; ist sie
gréBer als die maximale Daver der positiven Empfindung (d bis g) + der
.,Empfindungszeit” (FROHLICH) (a bis d), so entsteht nur ein negatives
Nachbild, ist die Reizdaner groBer als ¢ bis f, aber kleiner als o bis g,
dann folgt dem priméaren Nachbild kiirzerer Dauver ein Dunkelintervall
und danach ein negatives Nachbild von kiirzerer Dauer als bei aus-
schlieBlicher negativer Nachbildwahrnehmung. Voraussetzung fiir die
Frkennbarkeit dieses einfachen Gesetzes ist natiirlich die Reinheit
des Versuches. Der Adaptationszustand muB konstant sein, die Ver-
suchsbedingungen so gewihlt, daB nur der Zapfen- oder nur der Stib-
chenapparat gepriift wird. '

Die Abb. 3 stellt die Verhaltnisse der Nachbildversuche unter reinen
Bedingungen dar. Bei I gleicht die Reizdauer der Gipfelzeit der positiv
ansteigenden Erregung. Es entsteht nur ein positives Nachbild. 1I ver-
deutlicht die Entstehung des positiven und des negativen Nachbildes.
mit einem Dunkelintervall dazwischen bei einer Reizdauer, die groBer
als die Gipfelzeit der positiv anschwellenden Erregung, aber kleiner als a
bis g der Abb. 1 ist. Im Schema ITT sind Reizdauer einerseits und posi-
tive Empfindungsdover 4 ,,Empfindungszeit” andererseits gleich ge-
wihlt (Lokaladaptationszeit a bis g der Abb.1).

Es entsteht nur ein negatives Nachbild. Wird die Reizdauer noch
langer gewdhlt, so daB die Kurve des die positive Empfindung bewir-
kenden Sekundirprozesses das ¢-Niveau erreicht hat, dann entsteht.
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zwar auch nur ein negatives Nachbild, aber nach kirzestem Dunkelinier-
vell; die maximale Daver der negativen Empfindung ist durch die Zeit-
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punkte & und p begrenzt (Abb. 1).
so gewahlt, dafl den Nacherregungen eine gleichzeitige Beteiligung des

Dag reaktionskinetische Verhalten der Konzentrationskurven bei Reizen verschiedener Dauer und konstantem

3,

Abb.

Adaptationszustand des Auges,

Werden die Versuchsbedingungen
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Zapfen- und Stabehenapparates zugrunde liegt, so werden die Erschei-
nungen weit komplexer. Sie sollen an anderer Stelle behandelt werden *.

Um weitere Voraussetzungen fiir das Verstédndnis der physiologischen
und pathologischen Empfindungsgestaltung zu schaffen, soll an dieser
Stelle auf die Bedeutung der Konzentrationséinderung der Tonen fiir
das Zustandekommen der Erregung niher eingegangen werden.

5. Die Bedeutung der Ionentheoric von Nernst und LoEs 134,
sowie LasAREFF 126 fiir unsere Vorstellungen iiher den zeitlichen Ablauf
der Erregung und Empfindung im Sehorgan.

a) Allgemeines.

In der Chemie gilt der Satz, daB Licht jeder Wellenlidnge, von den
infraroten bis zu den ultravioletten Strahlen einer photochemischen Wir-
kung fihig ist, jedoch konnen fiir eine bestimmte photochemische Sub-
stanz nur die Strahlen wirksam sein, die vom System absorbiert werden.
Die chemische Lichtwirkung ist also eng mit der optischen Absorption
verkniipft (GroTTHUS 1817). Die W}irkung des Lichtes auf ein chemi-
sches System ist um so gréBer, je intensiver die elektromagnetischen
Schwingungen sind, deren EinfluB es unterliegt (NErNST 152). - Die Be-
obachtung der dadurch bedingten Veréinderungen erfolgt in der Chemie
mit Hilfe sog. Aktinometer. Die verschiedenen Arten von Aktinometern
liefern wegen ibrer individuellen Eigenschaften nur relative Male der
Lichtintensitidt. Auch das Auge ist ein Aktinometer, da ja seine Reak-
tionsfahigkeit fiir Atherschwingungen unter gewthnlichen Bedingungen
ebenfalls auf photochemischen Prozessen beruht.

Nach LasArerr 1% liegt die Annahme nahe, daf die photochemischen
Reaktionen in der Netzhaut zur Bildung von Ionen fithren. Diese sollen
die Erregung des Nerven hervorrufen. Die Ausfithrungen von LASAREFF
ruhen im wesentlichen auf den grundlegenden Arbeiten von NERNST und
LoEs, welche die wichtige Rolle aufgedeckt haben, die den Ionen bei
den Erscleinungen von Reizung und Erregung zukommt. Nach der
iiblichen Auffassung enthilt das Iebende Gewebe Salzionen und geladene
EiweiBteilchen in einer wilrigen Losung. TFiir den Fall der Reizung
durch Stromzufuhr von auBlen werden die Ionen entsprechend ihrem
Potential bewegt. Die Bewegung der Eiweiiteilchen, welche bei derselben
Ladung das geringere Potential und eine ungleich gréfiere Masse haben

* P. Cipis und H. Norupurrr: Untersuchungen iiber Nachbilder. Experi-
menteller Nachweis retinaler und zentraler Nachreaktionen fiir die Nachbildent-
stehung durch isolierte Erzeugung rein retinaler und rein zentraler Nachbilder.
Versuche zur quantitativen Trennung des zentralen und peripheren Anteils der
Nachbilder im &duBeren Licht bei Anwendung unbekannter Reize. Beobach-
tungen iber die Lokalisation der Vorginge, die bei experimenteller Netzhaut-
andmie zu temporirer Amaurose fithren.
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als die Tonen, insbesondere die Alkaliionen, erfolgt langsamer. Auch
werden die Natrium- und Kaliumionen schneller bewegt als die schwe-
rer beweglichen Ca- und Mg-Tonen. Dadurch kommt es zu Konzen-
trationsunterschieden der einzelnen Ionen wihrend der Reizung. Lorpist
hat nin nachgewiesen, daB den Na- und K-Tonen eine erregende, den Ca-
und Mg-Tonen eine hemmende Reizwirkung zuzusprechen ist. Das
bekannte PrLaERsche Gesetz fiir elektrische Reizung wird nach der
Tonentheorie verstdndlich. Bei SchlieBung des Stromes kommen die
beweglichen Tonen den weniger beweglichen zuvor. Demnach mu8 bei
Reizung eines Nerven mit Gleichstrom die Erregbarkeit bei Schlie-
Bung des Stromes an der Kathode gesteigert, an der Anode herab-
gesetzt sein, da die K-Tonen beweglicher sind als die Ca- und Mg-Tonen.
Die Bedingungen fiir die Erregung sind dann erst an der Anode
gegehen.

Mit solehen Ionen-Konzentrationsinderungen sind nun auch Polari-
sationen durch Ausbildung entgegengesetzter elektrischer Felder ver-
bunden. Wihrend positiv geladene Teilchen — verschiedenschnell — nach
einer Seite wandern, geschieht gleiches mit negativ geladenen Teilchen
nach der anderen Seite. An semipermeablen Membranen oder membran-
‘dhnlichen Grenzflachen, an denen sich die verschiedenen Teilchen
stauen, kommt es zur sog. Grenzpolarisation mit entgegengesetzter Auf-
ladung der beiden Grenzflichen. In dieser Grenzpolarisation steht eine
elektromotorische Kraft fiir biologische Vorgéinge, z. B. die Erregungsfort-
eitung durch Ionenverschiebung, zur Verfiigung.

b) Anwendung der Tonentheorie auf das Sehorgan.

Angenommen, es handele sich bei der Fortpflanzung der Erregung,
die durch Reizung von Zapfen oder Stibchen im Auge auftritt, um
solche durch Polarisationsvorginge verursachte Ionenverschiebungen,
so bendtigen diese bis zur Ankunft in den Ganglienzellen der Hirnrinde
eine gewisse Zeit. Der Vorgang der Leitung in der Sehbahn wird im
folgenden Abschnitt besprochen. Zundchst seien die Verhiltnisse in
den Rindenzellen dargestellt. Fiir den Fall einer konstanten Reizung
einer umschriebenen Sehfeldstelle liegt in der schematischen Darstellung
der Abb. 1 bei ¢ der Beginn der fiir die Erregung notwendigen Konzen-
trationsénderung der Ionen in den Zellen der Sehrinde. Die Hohe der
Polarisationsvorginge in der Terminalzelle ist. bei f erreicht (Gipfel-
punkt der Erregung), die Schwellenkonzentration bei d. ¢ bis d, die
,minimale Reizzeit” oder Schwellenzeit der positiv anschwellenden
Erregung (s. S. 224), bedeutet also die fiir das Anklingen einer Empfin-
dung notwendige (minimale) Polarisationszeit. ¢ bis f wiirde den Vor-
stellungen von LasAREFF zufolge die Zeit messen, welche benstigt wird,
bis das Maximum der Verschiebung des Konzentratlonsverhaltmssea von
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Na- und K-Tonen einerseits und Ca- und Mg-Tonen andererseits in den
Terminzellen erreicht ist. An der Stelle der Erregung wird dieses Maxi-
mum der Konzentrationsverschiebung von dem Moment an - iiber-
schritten sein, wo das Nachkommen der Ca- und Mg-Ionen die relative
Vermehrung der Na- und K-Ionen kompensiert. Bis zur vollstindigen
Kompensation des K- und Na-Tonen-Uberschusses und Kompensation
ihres Erregungswertes wird wegen der geringeren Beweglichkeit der
Calcium- und Magnesium-Tonen eine erheblich lingere Zeit benotigt
als fiir die Erreichung des Erregungsmaximums durch den Vorsprung
der beweglichen Ionen erforderlich war *. Ist der Punkt 4 der Abb. 1
und folgender erreicht, so wird das Konzentrationsverhltnis cy y,
Z Cuy g = 1, der Erregungswert dieses Verhiltnisses = 0, die
Geesamtmenge der an der Erregungsstelle angesammelten antagonistisch
wirksamen Ionen das der Reizintensitit entsprechende Maximum
erreichen und beibehalten, solange der Lichtreiz unverindert einwirktund
das durch die photochemische Umsetzung entstandene kataphoretisch
wirksame Reizfeld als primédre Ursache der Polarisation besteht.

Wird der Reizvorgang plotzlich beendet, in der Abb.1 bei 4, so
verliert diesesin der Netzhaut gelegene Reizfeld seine elektrische Ladung,,
die Ursache fiir die Ionenanhédufungan der Reizstelle fillt weg. DieIonen
werden sich wieder gleichmiBig im Gewebe verteilen, die K-Ionen ver-
moge ihrer groBeren Beweglichkeit unvergleichlich schneller als die
Ca- und Mg-Tonen. So enstehen nun die entgegengesetzten Erregungs-
verhiltnisse: K-Ionen treffen an den ionenarmen Gegenpolen eher ein
und bewirken da die Erregung, bis sie durch die langsamer nachfolgenden
Ca- und Mg-Tonen kompensiert sind. Man wird nach der bisherigen
Vorstellung annehmen miissen, daf der zeitliche Ablauf dieser anta-
gonistischen Phase, die wir als negative bezeichnen wollen, in der gleichen
Weise und Geschwindigkeit erfolgt wie der in der positiven Phase wihrend
der konstanten Einwirkung des Lichtes. So wiren zu unterscheiden
§ bis n als Gipfelzeit der negativ anschwellenden Erregung und n bis ¢ als
Gipfelzeit der negativ abschwellenden Erregung, k bis p als mazximale
negative Empfindungsdawer, i bis p als Lokaladaptationszeit des nega-
tiven Nachbildes. Natiirlich haben diese Definitionen nur relativen Wert,
insofern das Eigenschaftswort maximal nur fiir die jeweils entsprechende
Lichtqualitét, -intensitdt und Sehfeldstelle sowie gleichbleibende Adap-
tation des Sehorganes Geltung hat. Durch unsere Ausfiikrungen finden
Erscheinungen des Sukzessivkontrastes und ihr zeitlicher Ablauf eine
zwanglose Erklirung.

* Die benutzten Ionenarten sollen zunichst nur als Modellbeispiele aufgefal3t
werden. Das Prinzip des Modells ist der Unferschied in der Ionenbeweglichkeit..
S2lbst wenn eine tiefere Erkenntnis andere Ionenarten als die Trager dieses Unter-
schiedes offenbaren sollte, wiirde das an der prinzipiellen Uberlegung nichts sndern.
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6. Schematische Darstellung der Polarisationsvorginge
an den Phasengrenzen der Sinneselemente.

Abb. 4 I—VTT symbolisieren benachbarte Photoreceptoren mit ihren
AuBengliedern A, Zellkérpern B und nervosen Fortsdtzen. Letztere
werden mitallen ibrigen nervosen Gebilden, die zwischen den Zapfen
und den Pyramidenzellen in der Sehrinde liegen und fiir die Leitung
der Erregung oder ihre Transformation an den Ubergangsstellen der
Neurone erforderlich sind, durch das Zwischenstiick ¢ gekennzeichnet.
D stelle die Zellen der Area striata dar (Terminalzellen, v. KRIES), in
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Abb. 4, Schema der Polarisationsvorginge an den Grenzphasen der nervisen Elemente
des Sehorgans.

denen die Empfindung zustande kommen soll. Die photosensible Sub-
stanz sitze in- oder auBerhalb der Stibchen- bzw. Zapfenfortsitze.
Fiir den Endeffelt ist dieser Umstand nicht ganz gleichgiiltig. Fiir die
schematische Darstellung wurde — wie iiblich — angenommen, daB die
lichtabsorbierende Substanz nur in den AuBengliedern sitze. Die kon-
stante Reizung betreffe ein Areal, entsprechend Photoreceptoren I1T
bis V. Der photochemische Prozel (Vorgang I) fithre zu einem positiv
geladenen Reizfeld an der Grenze von 4 zu B. In B wird dadurch Ionen-
bewegung und Polarisation induziert. Der Vorgang setzt sich iiber ¢
bis D fort. Eristin Abb. 4 durch entsprechende Indizes vermerkt. Die
Konzentration der photochemischen Zersetzungsprodukte und damit
der wirksamen Ionen der Initialphase bezeichnen wir als ¢,, die der
Terminalphase als ¢, . Die Schwellenkonzentration wird als ¢, (abso-
lute Schwellenkonzentration der Initialphase) bzw. ¢y, (absolute Schwel-
lenkonzentration der Terminalphase) bezeichnet. Um mnormale und
pathologisch verdnderte Konzentrationen zu bezeichnen, wihlen wir die
Zeichen ¢, y oder ¢, p, ¢y x usw. Die fiir die Auslosung der Empfindung
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notwendige absolute Schwellenkonzentration der Terminalphase (co,)
wird fiir die einzelnen 'Sinneselemente verschieden groB anzunehmen
sein, wenn man den einzelnen Pyramidenzellen eine unterschiedliche,
abgestufte Ansprechbarkeit, den einzelnen Zapfen oder Stidbchen aber
gleiche Empfindlichkeit und denselben Gehalt an photosensibler Sub-

stanz zuspricht. Nimmt man aber an, da die Ursache fiir die Schwellen-
differenziertheit in den Photoreceptoren (HECHT) selbst gelegen ist, so
konnten den physiologischen Gegebenheiten auch Terminalzellen
gleicher Ansprechbarkeit gerecht werden. Fiir die schematische Dar-
stellung erweist sich die Annahme als vorteilhaft, die Terminalzellen
seten unterschiedlich ansprechbar. Wir wirden dann beziiglich der
Lichtempfindlichkeit dhnlichk wie HEcHT viele Gruppen von Elementen
annehmen, die nach dem ,,Alles-oder-Nichts-Gesetz* reagieren. - Damit
wire ebenfalls moglich, wie es BEsT mit Bezug auf die HEcHTsche Hypo-
these getan hat, die Zunahme der Sehschirfe mit der Beleuchtung gut
zu erkliren; wir sind aber des Zwanges enthoben, eine ,,erstaunlich
groBe Variationsbreite fiir die Zapfen anzunehmen. Die unterschied-
lich abgestufte Ansprechbarkeit wird in den graphischen Darstellungen
unserer Abbildungen durch die Schwellenniveaulinien -Schw,, +-Schw,
bis -+ Schw,, bzw. —Schw, bis —Schw, zum Ausdruck gebracht. Die
Anzahl der Schwellenniveaus oberhalb und unterhalb der Nullinie
ist eine stattliche (nach KoN1é iiber 600 fiir die Zapfen). Da eine genaue
Zahlnicht bekannt ist, wird sie mit # bezeichnet. In meinen Abbildungen
sind meistens die ersten und die n-ten und dazwischen zwei willkiirlich
gewihlte unterhalb und oberhalb der Nullinie eingetragen.

Schw, stellt das minimale oder absolute, Schw, das maximale Schwel-
lenniveau der Terminalzellen dar. Das Schw,-Niveau ist fir die tat-
sichliche GroBe der vielen, oben bereits niher detaillierten Zeitwerte
von ausschlaggebender Bedeutung. Die Entfernung von -Schw,
zu — Schw, bezeichnen wir als mimumale (antagonustische) Schwellen-
distanz der Terminalphase. Sie bestimmt neben der Reaktionsgeschwin-
digkeit des photochemischen Prozesses und der Polarisationsvorginge
z. B. die Dauer des Dunkelintervalls beim Auftreten der Nachbilder.
Wir kommen spiter noch einmal darauf zuriick (s. S. 245).

7. Die Konzentrations- und Erregungsrelationen.

Setzen wir zunichst voraus, die Menge an photochemischer Substanz.
entspreche der Norm, dann kann der Leitungswiderstand in den Fasern
der Sehbahn und den Uberleltungsstellen durch das Verbiltnis ¢, x:
cony = W ausgedriickt werden. W gibt die persinliche Konzentrations-
relation an und ist ein Ausdruck fiir den Leitungswiderstand. Die Um-
formung ergibt 1/W = cox: cyn-
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In dem ginstigsten Falle ¢, y = coy wird W= 1. In pathologischen
Fillen wird ¢, kleiner als ¢,, demnach W > 1. Erhalten wir selbst bei
stéarkster Reizung keine Empfindung, so ist ¢, zwischen 0 und dem
Schwellenwert gelegen. W wird dann > 1 bis co. Unsere Darstellungen
in den Abb.1-—3 waren so erfolgt, als ob der Grenzfull ¢,y = con
vorlige. Die allgemeine Giiltigkeit der Darstellung wird durch diese
Schematisierung in keiner Weise beeintrichtigt. Wird ¢, pathologisch,
so gibt der Quotient cgp/e, y den Grad der Abweichung der Schwellen-
konzentration von der Norm an. Dieser Abweichung wird eine Abinde-
rung der Schwellenempfindlichkeit entsprechen. Jede Erkrankung der
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Abb. 5. Schema einer logarithmischen Darstellung des reaktionskinetisches Verhaltens
der Konzentrationskurven in Abhingigkeit von der Reizintensitit und
Empfindungsschwelle.

Sehbahn, bzw. der Zwischenphasen, fithrt zu einer Herabsetzung der
Tonenkonzentration in der Terminalphase. Da wir fir den Normalfall
¢, = g annahmen, und die Konzentrationen der photosensiblen Zer-
setzungsprodukte sich proportional zum Logarithmus der Lichtintensitit
verhalten, kanu die relutive Abinderung der Schwellenkonzentration durch
den Quotienten log Sy:log Sp = 1/W ausgedriickt werden, wobei Sy
den Schwellenwert des Reizlichtes fiir den Normalen, Sp den des Patien-
ten bzw. der Versuchsperson bedeutet.

Die logarithmische Darstellung des reaktionskinetischen Verhaltens
der Kongzentrationskurven in Abhangigkeit von der Reizintensitit, die
zugleich anf Beziehungen von ReizgroBe und Empfindungsschwelle hin-
deutet, erweist sich nun gerade fiir die zeitlichen Frregungsverhiltnisse
als auflerordentlich vorteilhaft. Sie ist in der Abb. 5 fiir eine Serie
iiberschwelliger Reize zur Anwendung gebracht. Man erkennt, daf bei
Zugrundeleguug von etwa exponentiell verlaufenden Konzentrations-
anderungskurven eine Reihe wichtiger Gesetze in Anniherung anwend-
bar sind. Fiir die Beziehung von ,, Nutzzeit'* (NZ) und , Reizdauer™ (t)
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gilt das Gesetz log J -+ — konstant, fiir die ,,minimale Reizzeit (mRZ)
und Reizdauver ennghernd die FormelJ -t = konstant (BunseEx-RoscoE-
sches Gesetz). Ferner wird ersichtlich, daB der anklingende Teil der
Erregung um so kiirzer dauert, je stirker der Lichtreiz ist. Von EXNER 32,
PreroN %8 und KrerrsMany 198 wird diese Beziehung in die Formel
gekleidet:

V=1/GZ=a -log Rk,

worin V die Anstiegsgeschwindigkeit, R die Reizintensitdt und o und &
Konstanten bedeuten sollen, welche je nach Wellenlinge bzw. Farbe
des Lichtes verschieden sind. Ferner ersehen wir aus der Abb. 5, daB
bei Untersuchung mit Schwellenreizen in den Gleichungen J-¢ —
konstant = k,,z, und log J - ¢ = konstant = ky, der Zeitwert{ jeweils
derselbe wird. Dann gilt:

JilogJ =k, py  kyy,

jedoch nur fir den Grenzfall, daBl J = dem Schwellenwert § und die
Erregung in logarithmischer Beziehung zur Intensitdt der Belichtung-
steht. Unter dieser Voraussetzung 148t sich die Nutzzeit errechnen,
wenn die Schwellenintensitiat und k,,z; bekannt sind. Letztere kann
experimentell durch Bestimmung der minimalen Reizzeit mittlerer
Lichtstérken und Benutzung der BuNsEN-RoscoEschen Formel ermittelt
werden. Wir werden nach Abschlufl entsprechender Versuche dariiber
berichten, wie weit sich die experimentellen Ergebnisse mit diesen hypo-
thetischen Folgerungen décken.

Eine geradezu eindeutige Bewdhrung der hypothetischen Zugrunde-
legung von Geselzen der chemischen Kinetik fiir den Ablauf der biologi-
schen Reaktionen, die zu Gesichtsempfindungen fihren, erbringt die
konstruktive Darstellung der Konzentrationsverhilinisse bei optischen
Periodenreizen.

8. Die Anwendung der Gesetze der chemischen Kinetik auf den Ablaut
der biologischen Reakfionen des normalen Sehorgans bei optischen
Periodenreizen. *

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

* An dieser Stelle mdchte ich die Gelegenheit wahrnehmen, dem Physiker
Herrn Dr. GEHLEN, Assistent des Kaiser-Wilhelm-Forschungsinstitutes Heidel-
berg, fiir die Ableitung des Ansatzes, sowie dem Chemiker Herrn Dr. DURrr
(L.G. Farben, Ludwigshafen) fiir die freundliche Beratung in chemischen Fragen
herzlichst zu danken.
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Zeitteil proportional ist den aktiven Massen der an der Reaktion beteilig-
ten Stoffe‘‘. Im folgenden sei fiir den Fall einer monomolekularen Reak-
tion das bekannte Beispiel der Rohrzuckerinversion gewihlt:

Es sei ¢ die Anfangskonzentration des Rohrzuckers zur Zeit { = 0.
¢—x stelle die Konzentration in einem beliebigen Zeitmoment dar. Die
Geschwindigkeit der Umwandlung des Rohrzuckers wird durch dje in
dem Zeitelement dt jeweils umgewandelte Menge dz bezeichnet. Dann

lautet der Ansatz:
iw _ ke
ar = ke,
wobel k eine charakteristische Konstante darstellt, welche die Reak-

tionsgeschwindigkeit bei ¢ — x = 1, also bei der Konzentration 1 hat.
Durch Integration wird die Gleichung % = k(¢ — x) umgeformt in

[ _ 1 lo [
— 2 0,43443 gc—~x ’

ki=1In
¢

wobel In den Logarithmus naturalis mit der Basis 2,71828 bedeutet.
Diese Gleichung besagt, dall die zugehérigen Konzentrationenc — g
in logarithmischer Progression abnehmen, wenn die Zeiten in arithme-
tischer Progression wachsen, d. h. anfangs rasch, dann immer langsamer.
Das Integral der Differentialgleichung liefle sich durch die Formel

z=c(l—e ¥

ausdriicken. Diese Uberlegung ganz genereller Natur trifft fiir einen
sehr groBen Teil von Vorgingen in der Natur zu. Fiir den Fall rever-
sibler Prozesse wird der riickliufige Vorgang durch die Differential-
gleichung

—de=Fkx-dt
beschrieben, die integriert zu der Funktion

r==c-e ki

fithrt.

Betrachten wir den Erregungsverlauf bei Phasenreizen unter der
Annahme, daB die Konzentrationen der photochemisch zersetzten
Sehstoffe in der Netzhaut und die durch diese kataphoretisch ausgelosten
biologischen Vorginge in den Teilabschnitten der Sehnahn bis zur ter-
minalen Phase, in welcher die Empfindung zustande kommt, den Ge-
setzen der Reaktionskinetik folgt. Nehmen wir auBerdem an, da8 der
Leitungswiderstand, das Verhéltnis der initialen Ionenkonzentration c,
zur terminalen cg, dem Idealfall entspricht, also ¢,: cq = 1. Bei diesen
Bedingungen erhdlt man unter Zugrundelegung obiger Formeln eine
schematische graphische Darstellung des Erregungsverlaufes wie in
Abb. 6. Esist zu beachten, daB die Kurven am Ende der Phase ailméh-
lich asymptotisch verlaufen und theoretisch erst in der Unendlichkeit

v. Graefes Archiv fiir Ophthalmologie. Bd. 148, 16
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das Ausgangsniveau erreichen. Praktisch kann man sich auf die An-
nahime eines zeithegrenzten Endwertes beschrinken, da im Auslauf der

Kurven die Konzentrationsinde-
rungen schlieBlich unterhalb der
Unterschiedsschwelle liegen.

Die Summation der Erregung
bei mehrfacher Unterbrechung des
Reizes, wie man sie bei Benutzung
der TarsoTschen Scheibe erhilt,
erfolgt nach den wichtigen Ge-
setzen von TALBOT 2% 206 : Dgyernde
und phasische Reize ergeben die
gleiche Wirkung bei gleicher Antriebs-
energie. Als Grund dafiir wird bis-
her eine Trigheit des Sehorganes
vermutet. Die Nachdauer der Er-
regung flikre dazu, daB rhythmi-
sche Reize jenseits einer,,kritischen
Verschmelzungsfrequenz‘ densel-
ben Effekt haben wie antriebs-
gleiche konstante. Die Verschmel-
zungsfrequenz, d. h. dienotwendige
Zahl der Reize, bei welcher kein
Flimmern mehr auftritt, schwankt
zwischen bestimmten Grenzwerten
und steht in Abhingigkeit von
der FeldgroBe, mit welcher sie
zunimmt, und der Netzhautregion,
die gereizt wird. In der Peripherie
ist die Verschmelzungsfrequenz
grofler als im Zentrum. Die Ver-
schmelzungszeiten steigen im Ver-
hiltnis zur Intensitdt in logarith-
mischer Funktion. In wunserer
Abb. 6 werden im. Schema I wih-
rend der Phase a; bis ¢; und a,
bis e,...a, bis e, Reize von der

&

&

Emplingy. Daver

Rerzdayer

Intensitét J, geboten. Die Reizliicken, z. B. ¢; bis a, usw. sind
von der gleichen gzeitlichen Dauer wie die intermittierenden Reize.
Die Kurve der photochemischen Reaktion (ausgezogene Kurve) besagt,
daB die Konzentration der photosensiblen Substanz von seinem Aus-
gangsgleichgewicht ¢, [S] mit der Dauer des Lichtreizes in logarith-
mischer Progredienz sich verschiebt, bis das neue Gleichgewichtsniveau
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¢ [P -+ AJerreichtist. Wird beie;, dem Maximalpunkt der ausgezogenen
Kurve, der Lichtreiz unterbrochen, so erfolgt der umgekehrte Proze8
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Abb. 6. Graphische Darstellung des Erregungsablaufes bei periodischer Reizung des Sehorgans.
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nach der gleichen GesetzmaBigkeit in der Phase e; bis a,, ¢; bis a; usw.
im Anschlu an die analogen Reizserien a, bis e, usw. bis a, bise,.

Dem photochemischen ProzeB (Vorgang I) folgt fiir den Grenzfall,
daB der Leitungswiderstand W= 1 ist, der durch die Grenzpolarisation
bedingte Ionisierungsvorgang (VorgangIl gestrichelte Kurvej nach einer
gewissen Latenzzeit und verhilt sich beziiglich Zeitdauer und Intensitit

16%
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dem Vorgang I analog, d. h. die Kurven verlaufen parallel. Fir den
Ablauf der Empfindungen ist nun allein die Kurve des Erregungspro-
resses maBgebend (Ionenkonzentration in der Terminalregion). Sie wird
bei d; bzw. dy...bzw. d, iiberschwellig, bei g; bzw. g,...g, unter-
schwellig. d; bis g; bzw. d, bis g, stellt die Empfindungsdauer dar,
g, bis d, die Schwellenzeit der positiv abschwellenden Erregung bei An-
wendung von Phasenreizen. Letztere gleicht gewissermalien einer Liicke
fiir die dem Diichtreiz J, zugehdrige Empfindung (Empfindungslicke .J,).
Das Stadium des ‘Getrennterscheinens beider Anteile bezeichnet man
als ,,Flackern, das der UngleichmaBigkeit infolge Empfindungs-
schwankungen als ,,Flimmern* (ScmENck #%). Fiir die im Schema 1
der Abb.6 gegebenen Bedingungen ist die kritische Grenze des Uber-
gangs zum Flimmern nicht erreicht. Wir beschleunigen den Reizwechsel
dadurch, daB wir die TarBoTsche Scheibe schneller drehen. Die Intensi-
tat des einzelnen Reizes bleibe unverindert, nur ihre Periodenzahl wird
vergroBert, die Reizphase verkiirzt. Die Darstellung des zeitlichen
Ablaufes der Reaktionen erfolgt im Schema IT und IIT der Abb. 6.
Jeweils bei @ liegt der Reizbeginn, bei ¢ die Reizunterbrechung. Reiz-
dauer a bis e und Reizliicke e bis @ gleichen sich zeitlich. Wir erkennen,
wie im SchemaIT bereits in der zweiten Phase der abschwellende Teil der
Erregungskurve der Phase I mit dem ansteigenden Teil der Phase 1T
zeitlich partiell zusammenfillt. Das gleiche gilt fiir die analogen Kurven-
teile der Phasen IT und IIT usw. Superponieren wir die iiber gleichen
Zeiten laufenden Konzentrationswerte der Erregungskurven, so erhalten
wir die zwischen den kleinen Kreisen etwas dicker ausgezogene Kurve,
deren Minimalwerte im Schema II gerade iiberschwellig, im Schema ITI
weitgehend itberschwellig liegen. Die ,, Verschmelzung™ ist dann erreicht,
wenn die Differenz der mawimalen und minimalen Superpositionswerte
der Erregungskurve unter dem fiir die Unterschiedsschwelle zu fordernden
Betrag liegt. Die Differenz der extremen Superpositionswerte ist um
so kleiner, je rascher die Scheibe des Farbenkreisels gedreht wird, um
so groBer wird der Abstand des minimalen Superpositionswertes von der
kritischen Grenze des TFlackerns, dem absoluten -Schwellenniveau
+ Schw,. Erfolgt der Reizwechsel so schnell, daf der Einzelreiz fiir sich
allein unterschwellig bleiben wiirde, so resultiert eine Summation, wie
im Schema IV wiedergegeben. Der Ubersicht und leichteren Technik
wegen habe ich die Darstellung auf den Erregungsvorgang beschrankt
und die Kurve ausgezeichnet. Wir erkennen, wie auch hier die Super-
positionswerte allmihlich tiberschwellig und die Amplituden kleiner
werden. Der Empfindungseffekt wird einheitlicher, die fortbestehenden
Oszillationen allméhlich unmerklich, die Amplitudenhohe schlieBlich
kleiner als der Unterschiedsempfindlichkeit entspricht. Die Miftel-
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 durchschnittlichen
Wert in allen Versuchen. Damit findet das TaLBOTsche Gesetz eine
iiberzeugende Darstellung, die als Arbeitshypothese gedachten Vor-
stellungen aber gewinnen an theoretischem Wert und Uberzeugungskraft.

9. Die versehiedenen inneren Ursachen pathologiseher Schwellenerhéhung
unfer dein Gesichispunkt der Reaktionskinetik.

Von besonderer Wichtigkeit ist nun die Moglichkeit, phidnomeno-
logisch gleichartige Vorgéinge in Ablauf und Intensitét der Erregungen
und Empfindungen auf grundsétzlich verschiedene Ursachen zuriick-
zufiithren. So kann der Intensititsverlust der Empfindung, die Ver-
lingerung der Schwellen- und Gipfelzeiten der ansteigenden Vorginge,
die Verkiirzung der maximalen positiven Empfindungsdauer, der Lokal-
adaptationszeit, der Gipfel- und Schwellenzeiten fiir die abklingenden
Vorginge usw. einmal verursacht sein durch anomale Konzentrations-
verhdltnisse der photosensiblen Substanz (Ursache I), zweitens durch
Erhihung des Leitungswiderstandes infolge kongenitaler oder erworbener
Schidigungen der nervésen Elemente in der Netzhaut oder Sehbahn
(Ursache I1) und drittens durch eine pathologische Erhshung der Terminal-
schwellen, infolge Hypoplasie, Erkrankung oder traumatischer Schidi-
gung der die Empfindung auslésenden Sehrindenzellen (Ursache ITT).

a) Ursache I: Mangel an photochemischer Substanz.

Der Lichtreiz J; wird einen um so stirkeren Nutzeffekt erzielen,
je groBer die Anfangskonzentration der photosensiblen Substanz (S)
ist, und die Anfangsgeschwindigkeit, mit der die Konzentrationsinde-
rung in der Zeiteinheit erfolgt, wird weit grofier sein als bei geringer
Ausgangskonzentration. Wachsen die Zeiten in arithmetischer Pro-
gression, so nehmen die zugehorigen Konzentrationen (¢c— ) § in
logarithmischer ab, d.h. anfangs rasch, dann immer langsamer. Ist
die Ausgangskonzentration § gering (Ursache I, Abb.7), so wird der
Lichtreiz J eine geringe Reaktionsgeschwindigkeit des Primérprozesses
bewirken, die reizauslosende Substanz [P+ 4] sich nur langsam
bilden und demgema8 das ,,minimale Schwellennivean® erst relativ spit
erreicht. Demgemifl werden bei Dauerreizen die Schuwellen- und Glipfel-
zeiten der positiv anschwellenden Vorginge linger, die der positiy abschwel-
lenden wesentlich kiirzer. Die Zeit der vollstindigen Lokaladaptation
(@ bis g) (Verschwindezeit, ¢ ,-Wert, Umstimmungszeit, s. S. 13 im
klinischen Teil) verhalt sich analog der mawximalen Empfindungsdauer.
Ahnliches gilt fiir das negative Nachbild und die dem Sukzessivkontrast
zugrunde liegenden Konzentrations- und Zeitverhiiltnisse, die sich in
der Phase i bis ¢ abspielen. Fiir den Fall der Abb. 7 wurde Cy = Cp,
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der Leitungswiderstand ¢,: ¢, =1 und desgleichen die Empfindlich-
keit der Terminalzellen als normal angenommen. Die Grenzkonzentra-
tionen aber mégen innerhalb der mazimalen Schwellendistianz (4-Schw,)
bis (—Schw,)-liegen. Dann folgt, daBl in diesem Falle auch bei maxi-
maler Zersetzung der photoagiblen Substanz und Erreichen der Grenz-
konzentration cg [P + A7 nicht diejenige Konzentration an Ionen
in der Terminalphase erreichen wird, die fiir die Erregung aller dem
gereizten Areal zugehorigen Ganglienzellen der Sehrinde erforderlich
a I3
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Abb. 7. Verhalten der Reaktionsgeschwindigkeit des photochemischen und terminalen
Vorganges bei Mangel an Sehsubstanz S (Ursache I).

ist. Der Visus ist dann also auch bei optimalen Reizverhiltnissen nichi
der Norm entsprechend, die Intensitit der farbigen Empfindung er-
heblich herabgesetzt. Die Funktion des Sehapparates (Dammerungs-
oder Tagesapparates) erlischt, fiir welche die Grenzkonzentrationen unter
das jeweilige minimale Schwellenniveau zu liegen kommen (z. B. totale
Farbenblindheit bei vollstindigem Fehlen der Zapfensehstoffe. Die
relative Anderung der Schwellenempfimdlichkeit gegeniiber der Norm
1jw =log Sy:log Sp wird kleiner als 1

b) Ursache 11: Erhohter Leitungswiderstand infolge Schidigung
der Sehbahn.

Wie liegen nun die Verhaltnisse bei Erhéhung des Leitungswider-
standes ?

Wir hatten fiir den Normalen als fiktiven Grenzfall angenommen,
daB das Verhiltnis der initialen zur terminalen Ionenschwellenkonzen-
tration ¢,:co = 1 ist. Wenn nun der Leitungswiderstand infolge
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Erkrankung oder traumatischer Beeintrichtigung der Sehbahn erhoht
ist, so wird die terminale Ionenkonzentration kleiner, der Quotient
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Cy:€g = >1. Auch die Reaktionsgeschwindigkeit fiir die Terminal-
phase erfihrt eine entsprechende Anderung. Fiir die konstante Reizung
einer umschriebenen Sehfeldstelle sind die Verhéltnisse in Abb. 8
wiedergegeben. Wir erkennen, dafl die gestrichelt gezeichnete Erregungs-
kurve als Diagramm der Tonenkonzentration in der Terminalphase lang-
samer ansteigt als die der Photoreaktion. Diskutieren wir die Folgen:
Verlingerung der Schwellen- und Gipfelzeiten der positiv anklingenden
Vorgimge, sowie der entsprechenden Zeiten der negativen Nachbildphasen.
Da aber der absteigende Teil der Kurve des Vorganges IT unvergleichlich
schneller das ,,absolute Schwellenniveau -+ Schw, erreicht, als es
normalerweise der Fall ist, resultiert eine Verkiirzung der maximalen
Dawer der positiven Empfindung (d bis g), der lokalen Umstimmungszeit
bzw. Lolaladaptationszeit (@ bis g) (¢4-Wert, s. S. 225); sowie der ent-
sprechenden Zesten der negativen Nachbildempfindung. Unsere praktischen
Frfahrungen decken sich also in jeder Hinsicht mit'diesen theoretischen
Folgerungen. :

Alle Ergebnisse von Untersuchungen an Sehhirnverletzten, die wir
mit tachystoskopischen Methoden, optischen Dauer- und Perioden-
reizen erzielt haben, lassen sich auf diese Weise in jeder Richtung
zwanglos erklaren. CHRrrsTIAN 28 und ScHMITZ hatten bereits bei Sehhirn-
geschidigten gefunden, daB ,,im Vergleich zum Gesunden die Verschmel-
zungsschwelle fir die verfiigbare optimale Helligkeit™ erniedrigt war.
,»Das Vermdgen, in der Zeiteinheit mehr Einzelperioden getrennt zn
erfassen, ist demnach herabgesetzt.” Die Erklérung dieses Phinomens
ergibt sich nun fiir uns einfach bei einem Vergleich der Abb. 6 und 9:
Um dieselbe Erregungs- und Empfindungsintensitit wie beim Nor-
malen (Abb. 6) zu erreichen, ist beim Sehhirnverletzten —— wir schlieBen
dieisolierte Schidigung der Sehrinde vorerst von der Betrachtung aus -—
infolge des erhohten Leitungswiderstandes (co kleiner als ¢,), eine un-
gleich hdhere Lichtintensitit erforderlich (Abb. 9). Diese betrage fiir
den Normalen , fiir den pathologischen Fall J,. Die absolute Schwellen-
konzentration der Terminalphase des Kranken sei also gleich der des
Gesunden, wenn log I, =1log (I; + #), wobei = die Differenz I,— I, be-
deutet. ‘Dann verhalten sich, wie aus den Abb. 6 und 9 ersichtlich ist, in
beiden Fillen Reizdauer und Reizliicken, Empfindungsdauer und Emp-
findungsliicken, die speziellen Erregungszeiten und -intensititen fiir alle
Versuche vollig gleich, verschieden aber sind dié Konzentration der photo-
sensiblen Substanz und der aus ihnen entstehenden Zerfallstoffe (P 4- 4).
Die kritische Flimmerfrequenz und natiirlich auch die Verschmelzungs-
frequenz ist bei differenter Lichtintensitit die gleiche (jeweils VersuchI
der Abb. 6 und 9). Wiirden wir beim Normalen die Lichtintensitit I,
steigern, o wire fiir die kritische Verschmelzung eine gréfiere Um-
drehungsgeschwindigkeit erforderlich, als dem Versuch IT der Abb.9
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entspricht. Der Sehhirnverletzte verschmilzt also eher. Bei gleicher
Intensitit wire seine kritische Verschmelzungsfrequenz VF =k - log /,
wobei & eine Konstante bedeutet, die fiir das Tages- und Nachtsehen
verschieden ist — gegen die Norm herabgesetzt. Beim Normalen gilt nach
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ADDb. 9. Verhalten der Konzentrationen in der Initial- und Terminaiphase des nervisen
Gewebes bei Periodenreizen und erhéhtem Leitungswiderstand infolge Verletzung der
Sehbahn.

TscHERMAK fiir das Tagessehen VF = 12,4 log I, fiir das Ddmmerungs-
sehen VF=156-logl. Bei erhthtem Leitungswiderstand infolge
Sehbahnschadigung wiirde demnach mit der Herabsetzung der Ver-
schmelzungsfrequenz die Konstante k sich gegeniiber der Norm ver-

ringern. Fiir unsere Beispiele gleicher Verschmelzungsfrequenz Ver-
such JI der Abb. 6 und 9 wirde gelten:

VE =k -logly=VE, =k, -logl,.

Daraus folgt k; -log jl = ky - log I,; demnach k,/k, = log I,/log I.
Bei gleicher Verschmelzungsfrequenz verhalten sich die Konstanten
umgekehrt proportional den Logarithmen der Intensitéten.



244 P. CiBIs:

Erinnern wir uns, daBl wir die relative Abdinderung der Schwellen-
empfindlichkeit gegenitber der Norm (8. 223) durch den Quotienten
log Sy :log Sp =1/w bestimmten, wobei 8y die Schwellenintensitit des
Normalen, Sp die des Kranken bedeutet. 1w bezeichneten wir als die rela-
tive Schwellendnderung und erhielten die Beziehung log Sp:log Sy =w.
Da nun bei Einwirkung der gleichen Lichtintensitit coy:cop = w
gilt, werden sich die Logarithmen. der zum gleichen Empfindungseffekt
fiihrenden Intensitdten wmgekehrt verhalten wie die-Konzentrationen der
Terminalphasen bei Reizung mit gleicher Lichtintensitit.

In unserem Falle ist Ip =I,, Iy = I; zu setzen. Demnach ist
w=1log Ip:log Iy =1ky:k,.

Daraus folgt: Bei gleichem Reizeffekt verhalten sich die Verschmel-
zungskonstanden wmgekehrt zueinander wie die Logarithmen der emp-
findungsgleichen Reizintensidt.

Bei gleicher Reizintensitit verhalten sich die Konzentrationen der
Terminalphasen wie die Konstanten bei gleicher Verschmelzungsfrequenz
und quantitativ differenten Reizlichiern.

¢) Ursache I11: Funktionelle Unterwertigkeit der Termmalzellen
in der Area siriata.

Als dritte prinzipielle Moglichkeit eines pathologischen Wandels
des Licht- und Farbensinnes verbleibt die funktionelle Unterwertigkeit
der die Empfindung auslosenden Terminalzellen in der Area striata.
Sie sprechen gewissermaflen erst auf hohere Konzentrationen an Ionen
in der Terminalphase an und konnen in dieser Hinsicht mit einem
unempfindlichen Galvanometer verglichen werden. In der Abb. 1 wire
dies durch eine Verschiebung des Schwellenniveaus nach den Grenz-
konzentrationshorizontalen hin darzustellen. Das absolute Schwellen-
niveau wire dann z. B. erst bei 4 Schw;, bzw. —Schw, gelegen, die
absolute - Schwellendistanz im eben gebildeten Beispiel ((+4-Schws;) —
(—Schws)) vergroBert. Wir diskutieren die ¥olgen: Verlingerung ders
Schwellenzeit der positiv anschwellenden Erregung (¢ bis f), der Empfin-
dungszeit (FROBLICH) (@ bis d), Verkiirzung der mazimalen Dauer der
positiven (¢ bis g) und negativen Empfindung (n bis p) und vor allem
der Lokaladaptationszeit (Umstimmungszeit, ¢ .-Wert) (@ bis g). Keine
Veranderung dagegen wiirden erfahren die Qipfelzeilen des positiven
und negativen Reiz- und Erregungsvorganges. Bei Phasenreizen wire
infolge Verkiirzung der Empfindungsdauer und Verlingerung der
Empfindungsliicke fiir die kritische Flimmergrenze eine héhere Um-
drehungsgeschwindigkeit als fiir den Normalen zu erwarten. Bei rein
zentral und terminal bedingten Schiadigunigen oder Schwichen des Licht-
und Farbensinnes miiBten die Flimmerfrequenzen erhoht sein, weil ja
fiir den Ubergang von der Flacker- zur Flimmerempfindung der Moment
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ausschlaggehend ist, in dem der minimale Superpositionswert der Er-
regungskurven sich iiber das absolute Schwellenniveau erhebt. Tiir die
Verschmelzung aber ist entscheidend, wann die Differenzen von mini-
malen und maximalen Superpositionswerten kleiner als die Unterschieds-
schwellen werden. Diese aber werden bei Schidigung der Terminalzellen
vermutlich ebenfalls erhoht sein. So kann erwartet werden, dal bei rein
zentral und terminal bedingten Schidigungen infolge Erhohung der
Unterschiedsschwellen die Verschmelzungsfrequenz hreabgesetzt ist. Bei
der Kleinheit und Differenziertheit der Pyramidenzellen in der Sehrinde
diirfte es kaum moglich sein, daB bei einem Trauma nur die als Sub-
strate der Empfindung anzunehmenden Bestandteile der Hirnzelle
geschidigt werden, die fiir die Ionenkonzentration mafgeblichen Teile
der Terminal- und nach der Zwischenphasen aber unberiihrt bleiben.
Eher kénnte man daran denken, unter den angeborenen Stérungen des
Licht- und Farbensinnes, vielleicht auch bei zentralen Schidigungen
durch gewisse Pharmaca nach reinen Vertretern der Ursache III zu
suchen. Nehmen wir fiir einen solchen Fall an, daB im idealen Normal-.
fall ¢, 5 =cCoy, so wiirde auch fiir das reine Beispiel einer Gesichts-
sinnschiidigung durch Ursache IIT zu fordern sein:
Cup =Cop, CapiCop=1,

d. h., der Leitungswiderstand ist der Norm entsprechend. Anders aber
wird die relative Anderung der Schwellenempfindlichkeit log Sy log Sp
= ljw sich verhalten. Sie wird kleiner entsprechend der relativen
Schwellendnderung log Sp:log Sy = W==griBer als 1, obwohl die per-
sonliche Konzentrationsrelation in den Phasen von der Norm nicht
abweicht.

Ferner ist aus der Abb. 1 ersichtlich, daB die VergroBerung der ab-
soluten Schwellendistanz eine starke Beeintrichtigung der’ Nach-
bildempfindungen an Intensitit und Dauer zugunsten einer Verlinge-
rung der dabei auftretenden Dunkelintervalle verursacht.

Welcher Art- auch die physiologische Struktur der terminalen Ele-
mente sein mag: In jedem Falle ist es berechtigt, die Vorginge der
Polarisation an den Phasengrenzen und die der Empfindung zugrunde
liegenden physiologischen Vorginge voneinander zu trenuen, auch dann,
wenn man mit LASAREFF annimmt, daB der Zustand der Erregung in
einer Verdnderung an EiweiBstoffen der Zelle beruht.

Die vorliegende Gedankenentwicklung diente in der Hauptsache
dazu, die mit Hilfe der lokaladaptometrischen Methoden erzielten
klinischen Ergebnisse dem physiologischen Verstindnis zugénglich zu
machen, doch sei mir erlaubt, im folgenden noch einige ganz allgemein
gehaltene Ausfithrungen iiber die Grunderscheinungen des Simultan-
kontrastes hinzuzufiigen.
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10. Vorstellungen iiber die Entstehung und Bedeutung
des Simultankontrastes.

Die Besprechung der Bedingungen fir die Entstehung des Sukzessiv-
kontrastes erfolgte unter Zugrundelegung der Abb. 3 und des Schemas
in Abb. 4. Das gleiche Schema eignet sichi auch, um die Erscheinungen
des Simultan- oder Nebenkontrastes zu deuten. Als physiologische
Ursache der Kontrastentstehung haben wir antagonistische Ionisierungs-
vorgange an den Phasengrenzen angenommen, gestiitzt auf die Unter-
suchungen von NERNST 152 und LogB ¥ sowie LaASAREFF 1% und ihre
Schiiler.

Die in dem Schema dargestellten Sinneselemente mégen Photo-
receptoren (4) mit den zugehrigen nerviosen Leitungs- (B, C) und Per-
zeptionseinrichtungen (D) bedeuten, von denen TII—V durch weilles
Licht gereizt sind. Vor Beginn der Reizung sei durch langdauernde
Dunkeladaptation die optimale Konzentration von § erreicht, ¢,[S] der
Abb. 1. Es ist fiir die schematische Darstellung belanglos, ob wir die
Grenzkonzentration cg [S] mehr oder minder entfernt vom ¢y-Niveau
zeichnen. Anders liegen, wie spiter gezeigt wird, dagegen die Verhalt-
nigse fiir die Zapfenstoffe. Wird durch das Licht I, der Sehpurpur
zersetzt, so entsteht ¢ [P + A]. Die Zersetzungsprodukte bedingen
ein fiir die Dauer der Reizeinwirkung beschrinktes Areal positiver
oder negativer elektrischer Ladung in den direkt gereizten Stibchen-
aulengliedern (4). Durch Polarisationswirkung an den Phasengrenzen
pflanzt sich die Erregung bis zur Terminalregion (D) fort, wo die Emp-
findung ausgelést wird. Da nun die Oberfliche der Ganglienzellen und
Nervenfibrillen ebenfalls als semipermeable Membran im Sinne NErNSTS
aufzufassen ist, kann angenommen werden, daB in den benachbarten
Elementen IT und VI ebenfalls durch Polarisation eine mehr oder minder
starke Jonisation der Na-, K-, Ca- und Mg-Atome stattfindet, jedoch
werden die entsprechenden Teile der kontrastleidenden benachbarten
Neuronen jeweils die entgegengesetzte elektrische Ladung aufweisen
wie das kontrasterregende Feld.

Ferner ist ersichtlich, daBl die Entstehung des Simultankontrastes
nicht an eine bestimmte ,kontrasterregende Region gebunden ist,
sondern sowohl retinal als auch zentral im Verlaufe der Sehbahn aus-
gelost sein kann. Die Wechselwirkung benachbarter Sehfeldstellen
wird um so intensiver erfolgen, je enger die riunmliche Beziehung der
energieleitenden spezifischen Sinneselemente gestaltet ist. Da die
Fasern der Sehbahn zentralwirts vom Corpus geniculatum laterale sich
allméhlich facherformig auflockern, kann vermutet werden, daB die
kontrasterzeugende Wirkung in dieser Region allmahlich abnimmt.

Die durch den duBeren Reiz bedingte Priméarerregung bildet den
inneren Reiz fir die sekundire Erregung der benachbarten Sinnes-
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elemente. Letztere ist an eine bestimmie Region nicht gebunden. Ferner
erscheint eine nervise Querverbindung fiir die Entstehung des Simultan-
kontrastes durchaus entbehrlich. Auch wird verstdndlich, warum bei
retinal bedingten Skotomen sowie dem blinden Fleck die Kontrast-
erscheinungen nicht vermifit werden. Die Summierung der Kontrast-
wirkung erfolgt auf langer Strecke, von der Netzhaut bis in die Ter-
minalregion. Sieist deutlich schwicher, wenn die retinale Komponente
unbeteiligt bleibt (blinder Fleck). Pathologische Fille sprechen sogar
fiir die Moglichkeit einer transcorticalen Einflufnahme (BrijckNER %).

Von dem Moment ab, wo das primére Reizfeld infolge Beendigung
der Reizeinwirkung seine elektrische Ladung verliert, werden die durch
die Ionenverschiebung aufgetretenen Potentiale im genau entgegen-
gesetzt ablaufenden Vorgang wieder ausgeglichen. Ist dieser Zustand
abgeschlossen, so befindet sich das Sehorgan im aqufonomen Qleich-
gewicht, die vollstindige Adaptation ist eingetreten. Die nach Beendi-
gung des Reizes an den Grenzen der Phasen B—D auftretenden unge-
kehrten Erregungsverhdltnisse haben nach Erreichen des autonomen
Gleichgewichtszustandes den Polarisations-, bzw. Ionisationswert Null.
Der Beginn des umgekehrten Ionisationsvorganges liegt in der Abb. 1
beij, wird bei.k iiberschwellig (f bis k = Schwellenzeit der negativ anschwel-
lenden Erregung) erreicht sein Maximum bei n, verliert an Intensitiit
zwischen n und p, wird da unterschwellig und findet sein Ende bei g¢.
Die Erregung in dem kontrastleidenden Felde wird natiirlich in dieser
Phase j bis ¢ ebenfalls eine entsprechende Umpolung erfahren, die
Empfindung der primiren Phase ¢ bis h entgegengesetzt sein. Die
Wechselwirkung der Sehfeldstellen fithrt zu genau entgegengesetzten,
wenn auch quantitativ unterschiedlichen Erregungsverhiltnissen an
den Phasengrenzen des kontrasterregenden und -leidenden Systems.
Wir konnen uns daher den Ablauf der Erregungsvorgéinge in schemati-
scher Form durch die Abb. 1 und 3 fiir die verschiedenen Variations-
moglichkeiten in Analogie zu den Nachbilderscheinungen ableiten.

Erfahrungsgemif steigt die Kontrastwirkung mit der Intensitit der
Erregung. Da letztere aber eine Funktion der lonenkonzentration ist,
kann angenommen werden, daB

By, =kyg,-logl,

wobel Ky, die Kontrasterregung, kg, eine Konstante, I die Intensitit
des primiren Reizlichtes bedeutet.

Die Empfindungen in dem kontrasterregenden und kontrastleidenden
Felde werden sich #hnlich verhalten wie die Ionenkonzentrationen in
den Endphasen, wenn wir annehmen, daB gleichwertige Sehfeldstellen
in Wechselwirkung stehen. Es verhilt sich also die Erregung des kontrast-
leidenden Feldes zu der des kontrasterregenden wie —cg : - cq,.
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Das negative Vorzeichen bedeute, daf die elektrische Ladung von cgoy
der von cg, entgegengesetzt ist.
Da nun die Ionenkonzentration in logarithmischer Beziehung zur
Intensitét steht, verhilt sich
—C1:C0¢ :_log-[1: +loz 1,

wobei — log I, den negativen Logarithmus der Intensitét des Lichtes
bedeutet, welches bei Einwirkung auf das kontrastleidende Feld gerade
imstande ist, die Kontrastwirkung vollstdndig aufzuheben. Es ent-
spricht in der Qualitit dem Reizlicht des kontrasterregenden Feldes.

Die Proportion —cgq:+co, = —log I : 4 log I, stellt das relative
Map der Konirastempfindlichkeii dar.

Da nun ein Teil der Ladung des bei der photochemischen Reaktion
entstandenen Reizfeldes durch die Polarisationswirkung auf die nicht
direkt gereizte Umgebung verloren geht, wird keine volle Reizwirkung
zu erzielen sein, solange ein kontrastleidendes Umfeld vorhanden ist.
Dies ist eigentlich nur dann nicht der Fall, wenn das ganze Gesichtsfeld
unter der Reizwirkung des gleichen Lichtes steht. Im anderen Falle
wird die initiale Feldladung teilweise gewissermaBen abgeschirmt.
Es wirkt also nicht die ganze Feldladung Z, sondern nur ein Teil (Z—s),
die effektive Feldladung, wobei s den Anteil bedeutet, der fiir den Kon-
trasteffekt abgezweigt wird. Wir schlieBen daraus, daB bei Reizung
eines umschriebenen Sehfeldes die Ionenkonzentration der Terminal-
phase immer kleiner sein wird als die der Initialphase und der Quotient
¢,: ¢o = W eine wesentliche Beeinflussung durch das Umfeld erfihrt.
Wir erinnern uns, daB wir W als den ,,Leitungswiderstand* bezeich-
neten und erkennen, daB fiir eine brauchbare Definition dieses Begriffes
eine genaue Festlegung der Umfeldbedingungen erforderlich ist.

Kommt die ganze Feldladung Z in der Terminalphase unvermindert
zur Auswirkung, d.h. ist ¢y = ¢, so wird die Abschirmungsgrofie
s = 0. Faktisch wire dieser Fall nur zu verwirklichen durch gleichmiBige
Reizung des ganzen Gesichtsfeldes unter der Annahme, daB durch
Leitungswiderstand eine Minderung von ¢, nicht erfolgt.

Die Abnahme der effektiven Feldladung bei Verkleinerung der
Reizfliche kann man sich gut durch die Verschiebung des Verhiltnisses
von Umfang zu Flicheninhalt verdeutlichen. Wir gehen dabei von
der Annahme aus, daB die Wechselwirkung benachbarter Sehfeld-
stellen um so wirkungsvoller sich gestaltet, je inniger ihre rdumliche
Beziehung ist. Ich erliutere die Bedeutung der Relation von Umfang
und Flicheninhalt an einigen Beis ielen regelmiBiger Polygone: Der
Umfang U betrigt « - 8, wobei « die Zahl der Seiten, § ihre Lange be-
deuten. 7 stelle den Radius des Kreises dar, den man in das regelméBige
Polygon hineinzeichnen kann, und der die Seiten .§ zur Tangenten hat.
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Dann kann man den Flicheninhalt durch die Formel
S.rex
2

U F=2:r.
Diese fiir alle regelmiafigen Vielecke allgemein giiltige Beziehung
von Umfang zum Flicheninhalt gilt natiirlich auch fiir den Kreis.
Wie nun die Relation von Umfang zu Flicheninhalt mit Anwachsen

der Reizfliche sich allmihlich immer mehr zugunsten der letzteren
verschiebt, ist in nebenstehender

ausdriicken:

Tabelle dargestellt. Tabelle 1. Verhdlinis von Kreisumfang
Wir ersehen daraus, daf die zur Kreisfliche.
relative Zahl der unmittelbar an  Radius U : F = UIF

dieReizfliche grenzenden Sinnes-

. 05 3,142 07854 4
elemente des kontrastlgldenfien 10 6283 3142 2
Umfeldes um so grofer, je kleiner 1,5 9,425 7,069  4/3
dieReizflicheselbstist. Beieinem 2,0 12,57 12,57 1
e rt wer T Lo 58 3142 854 4/10
bestimmten Wert von ann s 500 3142 78540 47100

(Abschirmungsgréfe) so grol sein

wie die Feldladung Z, dann wird die effektive Feldladung (Z — s) = 0.
Die ,,Minimalfeldschwelle ist erreicht, das bunte Reizfeld z. B. er-
scheint farblos.

Das Verhiltnis der Schwellenabhiingigkeit von der Flichengrofie
bietet allerdings nur eine eingeschrinkte Erklirung der von PIpER
gefundenen GesetzmiBigkeit, daf bei Dunkeladaptation und reinem
Démmerungssehen die Intensititsschwelle (1) mit zunehmender Flichen-

groBe (K1) in der Weise sinkt, daB das Produkt 7 - ]/ﬁkonstant, d.h.
der Schwellenwert der Leuchtdichte dem Sehwinkel einfach proportional
ist. Das PrpErsche Gesetz gilt nach LGHLE allerdings nur im Bereich
von 2—7° Sehwinkel. Bei reinem fovealen Sehen soll fiir einen Sehwinkel
von 0,1—10 Min. die von Ricco gefundene Beziehung I - F1 = konstant
gelten. Eine Erklirung fiir diese Sonderstellung der Fovea steht aus.

Die Deutung der Kontrasterscheinungen durch physiologisches
(Geschehen geht bekanntlich bereits auf PraTEau 1?2 und HEeriNg ¥
zuriick, wihrend v. HiLmaortz 8 diese durch Urteilstéuschung zu
erkliren versuchte. Ich will an dieser Stelle nicht niher auf die ver-
schiedenen Auffassungen eingehen und begniige mich mit dem Hinweis
auf den Gegensatz zwischen der physiologischen und psychologischen
Erklarung des Kontrastes.

DaB die effektive Feldladung nicht allein durch das absolute Ver-
haltnis von Reizfeld zu Umfeld bestimmt wird, sondern eine wesentliche
Bedeutung auch der Form zukommt, ergibt sich aus dem oben Aus-
gefithrten von selbst. Jede Abweichung von der Kreisfliche verkleinert
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die effektive Feldladung. Figuren gleichen Flicheninhaltes haben
durchaus nicht den gleichen Erregungswert, wenn auch sonst alle
iibrigen Bedingungen sich gleichen mdogen.

Wir werden diesen ganzen Fragenkomplex wie vor allem auch die
mit unserer experimentellen Methode gewonnenen Ergebnisse beziiglich
des zeitlichen Ablaufes des Simultan- und Nachkontrastes in einer
eigenen Verdifentlichung eingehender behandeln.

11. Der Vorgang beim Einschleichen eines langsam wachsenden
Lichtreizes.

Das in den Aulengliedern durch die Zersetzung der photochemischen
Substanz erzeugte Kraftfeld bleibt mit dem spezifischen elektro-
statischen Potential so lange bestehen, als das Reizlicht unvermindert
einwirkt. Der dadurch bedingte Polarisationsvorgang an den Phasen-
grenzen aber unterliegt einem fortwihrenden Wandel in bestimmter
Richtung. Bereits NERNST machte auf den Umstand aufmerksam,
da man einen Strom beliebiger Form in einen Nerven oder Muskel
einschleichen lassen kann, ohne ihn zu erregen, wilhrend derselbe Strom
bei raschem Anstieg zur vollen Wirkung gelangt. Eine Polarisation
muB aber auch bei Einschleichen des Stromes zustande kommen.
Um diese Tatsache wie iiberhaupt die im allgemeinen bestehende Uber-
legenheit von Momentreizen iiber Zeitreize erkliren zu kénnen, mufBite
NurNsT eine Hilfshypothese bilden. Er nahm an, daB die Polarisations-
inderung an den Grenzmembranen eine ,,Akkommodation” ausldse.
Er verstand darunter eine Reaktion von relativ langsamem Verlauf,
welche die Reizschwelle erhoht, so daB der bei rascher Konzentrations-
anderung sonst ausgeloste ErregungsprozeB bei langsamem Verlauf der
Polarisation wegen der sich inzwischen vollziehenden Akkommodation
erst bei einem hoheren Grad der Konzentrationsinderung in Gang
komme. Das Wesen der ,,Akkommodation® aber wird nicht erklirt.
Die physikochemische Deutung wird durch die auf S. 229 bereits néher
geschilderte Ionenverschiebung, insbesondere die unterschiedliche Be-
weglichkeit der erregenden Na- und K-Ionen einerseits und der hemmen-
den Ca- und Mg-Ionen andererseits, ermoglicht. '

Die Einschleichwirkung eines allmé#hlich anschwellenden Lichtes
bei Reizung einer umschriebenen Sehfeldstelle ist in Abb. 10 dargestellt.
Um den Vorgang dem Verstdndnis anschaulich zu machen, ist er in drei
Phasen zerlegt. -Die Schwellenkonzentration ist erreicht bei 1-Schuw;.
Zum Vergleich wird einmal bei a die ganze Lichtmenge in voller Intensi-
tat auf das Reizfeld geworfen. Verlauf der photochemischen und
der Ionisationskurve verhalten sich dann bei konstanter Reizung ent-
sprechend dem bekannten Schema: Beginn der Erregungskurve bei ¢,
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Erreichen der Schwelle bei ¢, des Maximalwertes bei f, dann ail-
mihliches Abklingen unter das Schwellenniveau und schlieBlich Er-
reichen der O-Linie. Ganz

anders gestaltet sich der /
Verlauf der Kurven bei /
Quantelung der Lichtin- 2 {
tensitdt. Bei a wird nor ® R
ein Drittel des ILichtes \ !

\

plotzlich  dem  Reizfeld .

dargeboten. Die dadurch
ausgeloste photochemische |
Umsetzung verlduft dann ,‘
entsprechend der chemi- !
schen  Reaktionskinetik ,’
langsamer, und die der !
Latenzzeit folgende Erre- ' !
gungskurve erreicht nicht ]
das Schwellenniveau. Sie
klingt vom Maximalpunkt
f entsprechend den von
NERNST als ,.Akkommoda- ! \ A
tion”* bezeichneten Vor-

géngen allmihlich wieder
ab, um sich dem Ausgangs- 1
niveau wieder zu nihern. ,’ !
Da wird zu dem Licht- II /
veiz Y3 log I, das zweite
Drittel superponiert. Die
Konzentration der photo- /1
chemischen Zersetzungs-
produkte wird auf das
entsprechende Niveau 2/3¢ . l
[P 4- A] gesteigert, die Br- :
regungskurve (gestrichelte ~'g E
Kurve) aber erhebt sich
ghnlich wie in der ersten
Phase von dem c¢,-Niveau
bis zn dem unterschwellig
bleibenden  Gipfelpunkt,
um dann wieder langsam
abzusinken. Der gleiche
Vorgang vollzieht sich in der dritten Phase, wenn das letzte Quan-
tum Lich$ superponiert wird (e, bis ...).

%
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¥,
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—
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12. Die Bedeutung unserer Vorstellungen fiir die Erklirung
der bei der Dunkeladaptationspriifung erzielten Kurven.

Unsere bisherigen Ausfithrungen, die sich auf eine schematische Dax-
stellung der KErscheinungen bei Reizung des Sehorganes durch Licht
und zunichst auf die Zugrundelegung nur eines Sehstoffes beschrankten,
bezogen sich nicht auf einen bestimmten Adaptationszustand oder einen
bestimmten ,,Sehstoff“. Sie gelten fiir die , ,Sehstoffe, die das Tages-
sehen beherrschen, ebenso wie fiir die Vorginge beim Diémmerungs-
sehen. Wegen der besonderen Versuchsbedingungen, die bei den iiblichen
Ilinischen Priifungen der Dunkeladaptation festgestellt zu werden pfle-
gen, sei auf die Bedeutung unserer Vorstellungen fiir die Erklarung der
Form der dabei erzielten Kurven noch kurz eingegangen. Der Dunkel-
adaptationspriitfung pflegt eine etwa 10 Min. wihrende Helladaptation,
z. B. mit Hilie der TRENDELENBURGschen Ausbleichkugel, vorausge-
schickt zu werden. Die Dauer dieses Lichtreizes entspricht in unserer
Abb. 1 (o bis g) minus einem Wert: X. Diese Differenz betrage ent-
sprechend der Ausbleichzeit 10 Min. Da die Adaptationskugel groBe
Helligkeit ausstrahlt und praktisch das ganze Sehfeld gereizt wird, ist
die Konzentrationsverschiebung im Ablauf des photochemischen Pro-
resses gewaltig; die Gipfelzeit des ansteigenden photochemischen Pro-
zesses (¢ bis e) ist also entsprechend der gesetzm#Big beschleunigten
Reaktionsgeschwindigkeit kurz, die Gipfelzeit der positiv anschwellenden
Erregung (c bis f) desgleichen, aber die Gipfelzeit der positiv abschwel-
lenden Brregung (z. B. in Abb. 1 f bis k) bei konstanter Reizung in star-
kem AusmaB verligngert. Bei einer Versuchsanordnung mit so extensiven
und intensiven Reizen ist eine vollstindige Lokaladaptation bei kon-
stanter Reizung praktisch nicht zu erzielen. Der Punkt % der Kurve 1
wiire faktisch erst in der Unendlichkeit erreichbar. Die Ausbleichung
wird deshalb bereits vor Erreichen des absoluten Schwellenniveaus bei g,
entsprechend der Zeit (a bis g — 2= 10 Min. beendet. Die Erregungs-
kurve sinkt dann steil, etwa entsprechend der Darstellung I1 in Abb. 3
unter das negative Schwellenniveau bis zu seinem negativen Gipfel-
punkt z, um dann wieder allmihlich dem Nullniveau sich zu nahern. In
dieser Phase der negativen Erregungsdauer (j bis q) werden dann mit
dem Adaptometer die Auftauchschwellen bestimmt. Diese werden um
so kleiner ausfallen, je spiter der Zeitpunkt der Bestimmung gewihlt ist,
entsprechend der fortschreitenden Anniherung der negativ abschwellenden
Erregungskurve an das cy-Niveau. Der erste Abschnitt der bei der Dunkel-
adaptationsuntersuchung erhaltenen Schwellenwertkurven ist bekannt-
lich durch das Ineinandergreifen von Zapfen- und Stabchenfunktion
kompliziert. Auf diese speziellen Verhiltnisse sei hier nicht eigens ein-
gegangen. Vielmehr seien lediglich ganz allgemein die Bedingungen unter-
sucht, die zu einem pathologischen Verlauf der Dunkeladaptationskurven,
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wie wir sie etwa mit dem PrpErschen, NagrLschen oder ENGELKING-
Hartuneschen Adaptometer erhalten, fithren kénnen. In dieser Hin-
sicht gentigt im wesentlichen ein Hinweis auf den im Kapitel 9 behan-
delten Fragenkomplex der Ursachen einer pathologischen Funktion der
Sinneselemente.

Als Ursache I postulierten wir den Mangel photosensibler Substanz,
Der Ablauf der Erregungskurven ist fiir diesen Fall in der Abb, 7 wieder-
gegeben. Das entsprechend dem reaktionskinetischen Verhalten lang-
same Anschwellen der Erregungskurven zum Gipfelpunkt und relativ
rasche Abschwellen nach dem Ausgangsniveau zu wird auch der Schwel-
lenwertskurve der Dunkeladaptation ihr Gepriige verleihen. Die Kurve
wird entsprechend der relaiiven Erhéhung der absoluten Schwellenkon-
zentration flach verlaufen, der Endwert relativ rasch erreicht. Je niher
die Grenzkonzentration von P+ 4 an das Ausgangsniveau ¢, [§] gelegen
ist, um so flacher wird der Verlauf der Kurven, und die der Dunkel-
adaptation vorausgegangene Ausbleichung des Sehpurpurs wird um so
vollstandiger gelingen.

Die Darstellung des Erregungsablaufes bei Schwellenerhshung in-
folge erhéhten Leitungswiderstandes in der Sehbahn (Ursache II) er-
folgte in Abb. 8. Hinsichtlich der Konzentrationsverhiltnisse in der
Terminalphase besteht kein prinzipieller Unterschied zwischen den Fillen
der Ursache I und II.

Anders liegen die Verhniltisse bei Annahme der Ursache I1I: Ein
Abstumpfen der Ansprechbarkeit der Terminalzellen stellten wir durch
eine Verlagerung des absoluten Schwellenniveaus + bzw. — Schw, nach
Schw, zu dar. Auf den Verlauf der Konzentrationskurven und der
Reaktionsgeschwindigkeit wiirde sich in einem solchen Falle nichts
dndern. In der Dunkeladaptationskurve miiBte das in der Weise zum
Ausdruck kommen, dafl ihre Form einer normalen gleicht, ihre Lage
aber, entsprechend dem Grade der SchwellenerhGhung, verschoben ist.
Der pathologische Endwert miiBite in etwa der gleichen Zeit wie beim
Normalen erreicht werden.

Dieses je nach Ursache unterschiedliche Verhalten der Dunkeladap-
tation ergibt vielleicht auch einen Ansatz fiir die Brklarung der ver-
schiedenen Typen, die nicht nur bei pathologischen, sondern auch bei
normalen Fillen zur Beobachtung kommen,

Wir haben jetzt nunsere Ausfithrungen in moglichst abstrakter Form
gehalten und es vermieden, auf die Erscheinungen des Ddmmerungs-
und Tagessehen spezieller einzugehen. Dies sei einer weiteren, in Kiirze
folgender Versffentlichung vorbehalten. In ihr werden unter Stellung-
nahme zu den verschiedenen Theorien insbesondere die Fragen behandelt
werden, welche das Farbensehen betreffen und fiir die Physiologie und
Pathologie des Sehorgans von besonderer Bedeutung sind.,

17*
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Die im theoretischen Teil der Arbeit entwickelten Vorstellungen soli-
ten vorerst einmal dazu dienen, die Erklirung fiir die im klinischen Teil
zur Abhandlung gekommenen Untersuchungen iiber die Physiologie und
Pathologie der Lokaladaptation zu bieten. Dariiber hinaus galt es, durch
einen theoretischen Ansatz die Grundlagen fiir weitere experimentelle
Untersuchungen darzulegen, iiber die zur gegebenen Zeit berichtet wird.
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Berichtigung.

Zur Pathologie der Lokalaptation I. Mitteilung. (Graefes Arch. 148,H., 1 2.
Es muf lauten auf Seite 7, Zeile 22: ,,Niveaueffekt* statt-,,Niveaudeffekt.
Seite 15 u. 16, Abb.3u.4:rechts,,temporal , links,,nasal*.
Seite 17: Cocax 2 statt Cogax 2,
Seite 20, Legende zu Abb.7: 8 Lux + —  —.
Seite 29, Zeile 2: ,,Donder* statt ,,Donner*.



