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terisiert: »Over and over again in the arrangement of the conducting
paths of the nervous system there are places where two or more
such paths will converge and run to one. There two or more of
the convergent paths, when active, will interact.»

Wabhrscheinlich ist die laterale Konvergenz in der Peripherie
besser ausgebildet als in der Fovea, zum wenigsten wenn die schicht-
bildenden Amakrinen nicht in Betrachtung genommen werden.
Ueber die Aufgabe dieses interessanten, in der Zapfenbahn ein-
geschalteten Systems kann man leider nur Vermutungen auf-
stellen. Cajal beschreibt efferente Fasern im Optikus, die in
Verbindung mit Amakrinen treten. Diese deuten auf komplizierte
Verhéltnisse. Die Schichtbildung dient vielleicht nur zur besseren
Tsolierung der einzelnen Zapfenbahnen voneinander. Nach Cajal
(1933) verzweigen sich die Horizontalen besonders unter den End-
kolben der Stadbchen.

Zusammenfassend konnen wir sagen, dass die Netzhaut zwei
Rezeptorsysteme hat, an welche ein nervoses Apparat angeschaltet
ist; dieses hatte Cajal wohl hauptsachlich vor Augen, wenn
er von einem wahren nervisen Zentrum sprach. Unsere Einteilung
der Netzhaut in Rezeptore und nervises Apparat ist vielleicht mehr
als erlaublich schematisch. Unten werden noch Tatsachen erwéahnt,
die darauf deuten, dass der funktionelle Rezeptor aus dem Stébchen,
bzw. dem Zapfen, und dessen iibrigen retinalen Verbindungen auf
dem Wege zur Nervenfaser besteht. Vorlaufig entspricht doch
diese Einteilung besser unserem heutigen Wissen als diejenige,
welche die Duplizititstheorie (Schultze-Parinaud-von
Kries) klassisch gemacht hat, und die nur eine funktionelle
Grundlage fiir die Spaltung der Rezeptore in Stédbchen und
Zapfen sucht.

Unten wird es nachgewiesen werden, dass die Lateralver-
zweigungen eine Funktion im Sehen haben — sie wiirden wohl
kaum anderenfalls vorhanden sein — doch ist das Studium dieser
Fragen noch ganz im Anfang und das ganze Gebiet mit Schwierig-
keiten sowohl technischer wie theoretischer Natur eingemengt.
Es hat sich doch schon herausgestellt, dass gewisse Netzhaut-
funktionen das Zusammenwirken mehrer Neuronen bedirfen.
Die an sich so wertvolle experimentelle und mathematische Analyse
der Funktion einzelner Neuronen oder Netzhautelemente kann
uns daher niemals allein eine Netzhautphysiologie geben.
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2. Die Duplizitiitstheorie.

Diese Theorie, deren Grundgedanken schon von Schultze
(1868) und Parinaud (1898) ausgedriickt worden sind, erhielt
ihre endgiiltige Form durch die von v. Kries (1897—1918) und
dessen Schiiler herausgegebenen Arbeiten. Kurz vor seinem Tode
verdffentlichte v. Kries (1929) eine Zusammenfassung der Argu-
mente, auf denen die Duplizitatstheorie aufgebautist. Bekanntlich
nimmt sie an, dass das Sehen im dunkeln, schwache Reizintensititen
vorausgesetzt, durch die Stiabchen vermittelt wird, wahrend im
Tageslicht die Zapfen aktiv sind. In dieser sehr allgemeinen Form
ist die Theorie, meiner Ansicht nach, richtig, und ergibt cinen
bleibenden Grund fiir alle weiteren Analysen der Netzhautfunk-
tionen. Der Beweise sind viele und sie konnen nicht hier neben dem
eigentlichen Thema der vorliegenden Arbeit einer Priiffung unter-
zogen werden. Sie zerfallen aber, etwas schematisch betrachtet,
in drei Hauptkategorien: 1) die wertvollste Gruppe von Tatsachen
bekundet, dass die hohe Empfindlichkeit der Stabchen im dunkeln
und die spezifische spektrale Helligkeitsverteilung des Dunkel-
sehens auf dem Vorkommen von Sehpurpur beruhen, der im
dunkeln nach vorheriger Ausbleichung im Tageslicht sich regene-
riert. 2) Eine andere Kategorie umfasst Experimente, die das
Sehen im stédbchenfreien Bezirk mit dem peripheren Sehen ver-
gleichen. 3) Der alteste Typus von Untersuchungen sucht histo-
logisch Stdbchen bei Nachttieren und Zapfen bei Tagestieren
nachzuweisen.  Solche Untersuchungen hatten in Schultze
urspriinglich den Gedanken geweckt, dass die Stabchen vorzugs-
weise ein Nachtorgan seien.

Zu 1)

Da die einschlagigen Tatsachen in mehreren Monographien
und Referaten niedergelegt sind, will ich es nur als meine Ueber-
zeugung hervorheben, dass die Bildung des hochempfindlichen
Sehpurpurs im dunkeln der Netxhaut ihre hohe Empfindlichkeit
fiir schwache Beleuchtung erteilt. Das Dunkelsechen wird,
photochemisch betrachtet, mit der Sehpurpurreaktion einge-
leitet. Es soll aber schon hier hervorgehoben werden, dass wir
unten mit elektrophysiologischen Methoden nachweisen konnen,
dass es fundamentale Verschiedenheiten zwischen den Reaktions-
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typen gewisser Augen gibt, die mit dem Adaptationszustand
zusammenhingen und doch nicht vom Sehpurpurgehalt direkt
abhéangig sind.

Zu 2):

Das experimentelle Material, welches zu beweisen sucht, dass
verschiedene Stibchenreaktionen wie z.B. die Dunkeladaptation
nicht in der Fovea auftreten, hat eine gewisse Bedeutung in den-
jenigen Fillen, wenn die Versuche mit dunkeladaptierten Augen
ausgefiihrt worden sind und es sich folglich um eine Vergleichung
zwischen einem sehpurpurhaltigen und einem sehpurpurfreien
Organ handeit. Doch treten in derartigen Versuchen ganz besondere
Fixationsschwierigkeiten auf und es gibt wahrscheinlich auch
Menschen, deren Foveae gar nicht stidbchenfrei sind (Abney
und Watson 1916). Imbesten Fall zeigen die Resultate, dass die
mit Sehpurpur geladenen Stéibchen anders reagieren als die fovealen
Zapfen. Die wichtigste Frage bleibt aber unbeantwortet: wie
verhalten sich die Stabchen bei guter Beleuchtung, d. h. nach
Ausbleichung des Sehpurpurs?

Die eindeutigeren Versuche der Kategorie 1) haben uns schon
mit den Sehpurpurreaktionen bekannt gemacht. Die Duplizitéts-
theorie fordert aber, dass das Stidbchensehen mit Sehpurpursehen
identisch sei. Das Tatsachenmaterial, dasv. Kries zur Verfiigung
stand, erlaubte nur Schliisse in Bezug auf Sehpurpursehen zu ziehen.
Gerade in dieser Hinsicht ist die Duplizitdtstheorie eine Theorie
geblieben. Sie muss behaupten, dass das schwach entwickelte
Zapfenorgan in der Peripherie nach der Umwandlung des Seh-
purpurs alle visuellen Funktionen des peripheren Gesichtsfeldes
besorgen kann. Neuerdings hat Tansley (1933) in wertvollen
Versuchen mit in-vifro Kulturen von Retinae gezeigt, dass der
Sehpurpur in den #usseren Gliedern der Stabchen gebildet wird.
Aber, obwohl dadurch die Rolle der Stabchen als Produzente
des Sehpurpurs festgestellt zu sein scheint, fithren auch diese
Versuche nicht iiber den Schluss hinaus, dass das vorliegende
Material von Tatsachen nur das definiert, was man Sehpurpur-
sehen nennen konnte.

Zu 3):

Tatsdchlich ist es gar keine einfache Sache morphologisch
festzustellen, in welcher Hinsicht sich ein Stabchen von einem
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Zapfen unterscheidet. Die anatomischen Definitionen sind nicht
eindeutig, so dass das Vorkommen oder Nichtvorkommen von
Sehpurpur eigentlich ein viel wertvolleres Kriterium des Stdbchen-
bzw. Zapfen-Charakters ist als die folgenden vier morphologischen
Sonderziige, die von Piitter (1912) angenommen sind: a) die
Form des #usseren Gliedes, b) die Form des inneren Gliedes, c) die
Kerne, d) die Art der Verbindung mit den Bipolaren. Piitter
selbst stand sehr kritisch dem Stiabchen-Zapfen Begriff gegeniiber,
betonte aber besonders das zuletztgenannte Kriterium. Die
Schwierigkeiten werden gut von Laurens und Detwiler
(1921) hervorgehoben: Frosche haben, in Ahnlichkeit mit Tag-
vigeln, Stabchen, wenn man die Kriterien a und b in Betracht
nimmt, dagegen nur Zapfen laut Kriterium d. Die Sehzellen der
Gecko (ein Nachttier) sind Stébchen, indessen Zapfen zufolge
Kriterium d. Der Alligator hat sowohl Stdbchen wie auch Zapfen,
sie vereinigen sich aber alle mit den Bipolaren wie Zapfen (Kriterium
d), trotzdem der Alligator ein Nachttier ist. Die fovealen Zapfen
des Menschenauges sind Stibchen nach den FormKkriterien, dagegen
Zapfen nach Kriterium d. Ueber diese Fragen orientiert man sich
bequem in den folgenden grosseren Zusammenfassungen von
Cajal (1894, 1933), Piitter (1912), Hess (1912), Franz
(1934) und Rochon-Duvigneaud (1933).

Es scheint also als ob die physiologischen Versuche und das
Vorkommen von Sehpurpur das Stdbchen besser definieren als
es zurzeit die Histologie vermocht hat. Unter der Voraussetzung,
dass das mit Sehpurpur versehene Netzhautelement die Benennung
»Stabchen» erhilt, konnen wir schliessen, dass dieser Rezeptor
den Eindruck des schwachen Lichts beim Dunkelsehen vermittelt.

Unter den noch offenen Fragen beziiglich die Duplizitats-
theorie steht an erster Stelle das oben schon formulierte Problem,
ob und wie das Stibchen, nach hochgradiger Ausbleichung des
Sehpurpurs, reagiert. Nimmt es in der Reaktion teil oder nicht?
Jedenfalls muss es sich doch, wenn aktiv, wie ein Zapfen benehmen.
Weiter ist es unklar geblieben, wie Stabchen und Zapfen zusammen-
wirken, wenn das dunkeladaptierte Auge Reizintensitdten ausge-
setzt ist, die die Zapfenschwelle iiberschreiten. Diese Fragen
miissen wir beantworten koénnen, bevor wir uns von der An-
nahme der Duplizititstheorie iiberzeugen lassen, dass unter
allen Umstidnden die Stdbchen farbenblind sind. Im dunkeln
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und mit schwachen Reizlichtern sind sie wahrscheinlich farben-
blind (photochromatisches Intervall). Die helladaptierte Peri-
pherie reagiert aber wie ein Zapfenorgan. Eine Aussprache
Parsons’ (1927) hebt dies gut hervor: »There is over-
whelming proof, derived from peripheral luminosity curves,
minimal field and minimal time luminosity curves, that peripheral
vision bebhaves in exactly the same manner as central vision but
with diminished sensitivity. Greater stimuli are required to produce
similar responses, but if the stimuli are sufficiently great, the
differences disappear, including even qualitative differences, so
that the fields of vision extend to the extreme periphery.»

3. Synaptische Reaktionen und Nervenimpulse.

Im einzelnen kennen wir nicht die chemischen und physi-
kalischen Prozesse, welche den Impuls hervorrufen, aber sie
kommen als Aklionsstrom, bzw. Aktionspotential zum Ausdruck.
Wenn z. B. ein Nerv mit einem Induktionsschlag oder einer Konden-
satorenentladung gereizt wird, pflantzt sich bei jeder Einzel-
reizung ein negativer elektrischer Zustand im Nerven fort, der
mit schnellen und empfindlichen Galvanometern aufgenommen
werden kann. Dieser Zustand ist der Aktionspotential, falls er mit
einem spannungsregistrierenden Instrument registriert worden ist,
und dient als messbarer Ausdruck des Impulses. Die Impulse
treten typisch als ein- oder zweiphasige Kurven auf, je nachdem
die Elektroden auf den Nerven angelegt sind.

Indem Adrian sich der Verstirkerrohren und schnell
registrierenden Galvanometer bediente, gelang es ihm nachzu-
weisen, dass die adequate Reizung einzelner Sinnesorgane eine Fnt-
ladung von Impulsen im Nerven hervorrief. Die Frequenz (Anzahl
der Impulse pro Zeiteinheit) stieg, wenn die Reizintensitat erhoht
wurde. Diese Impulse oder Aktionspotentiale stimmten ihrem
Charakter nach mit denen iiberein, die man bei nicht-adequater,
elektrischer Reizung der Nerven erhélt.

Adrian und seine verschiedene Mitarbeiter fanden weiter,
dass nicht nur Sinnesorgane sondern auch zentrale Neurone die
Eigenschaft hatten sich bei Reizung in Impulse zu entladen, deren
Frequenz ganz allgemein in obengenannter Weise von der Reiz-
stiarke abhédngig war, wihrend aber die einzelnen Impulse einer
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Nervenfaser von konstanter Groésse waren (»Alles-oder-Nichts
Gesetz»). Auch die Netzhaut entladet sich mit grosserer Frequenz,
wenn die Beleuchtungsintensitat steigt, was zum ersten mal iiber-
zeugend von Adrian und Matthews (1927, a, b, 1928)
nachgewiesen wurde. Eine Zusammenfassung dieser Unter-
suchungen gibt A drian inseinen leichtzulesenden und fesselnden
Vortragen, die er in der Johnson Foundation der Pennsylvania
Universitit in Philadelphia (1932) hielt.

Das Neuron entladet sich demnach prinzipiell auf gleiche
Weise wie das Sinnesorgan, doch haben auch die nervisen Zentren
die Eigenschaft dauernde »zentrale Erregungszustinde» (vcentral
excitatory statesy, Sherrington) aufrecht zu erhalten. Auf
dem Vorkommen derartiger langsamer Prozesse im zentralen
Nervensystem beruht dessen Vermogen spatial und temporal
zu summieren, wobei Impulse von verschiedenen einkommenden
Bahnen dazu beitragen, dass der Erregungszustand sich iiber den
Schwellenwert des Entladungsverméogens des Neurons halt. Die
histologische Voraussetzung fiir die spatiale Summation haben
wir oben unter dem Namen der Konvergenz kennen gelernt, welche
ja darin besteht, dass mehrere Bahnen sich bei einem gemeinsamen
Neuron begegnen. Dank der Konvergenz konnen die Impulse
mehrerer afferenten Nerven in verschiedener temporalen Ver-
teilung an das Neuron anlangen um dort zur Aufrechthaltung
des zentralen Erregungszustandes beizutragen. Die unmittelbare
Wirkung der Impulse kann Erregung oder Hemmung sein.
Sherrington und seine Mitarbeiter sprechen von einem
zentralen Erregungszustand (central excitatory state) und einem
zentralen Hemmungszustand (central inhibitory state). Vom
funktionellen Standpunkt aus sind Erregung und Hemmung
gleiche Zustande mit entgegengesetztem Vorzeichen. Eine interes-
sante Zusammenfassung der oben ziemlich schematisch referierten
Untersuchungen Sherringtons und seiner Mitarbeiter wird
in ihrer gemeinsam herausgegebenen Arbeit geboten (Creed,
Denny-Brown, Eccles, Liddell und Sherrington,
1932).

In dem Vorkommen von Konvergenz in der Netzhaut, und
besonders von Lateralkonvergenz, muss man die Moglichkeit
komplizierter Formen von Interaktion zwischen angrenzenden
Netzhautelementen ersehen. Von vornherein muss man mit sowohl
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Erregung wie Hemmung rechnen und die experimentellen Probleme
im Hinblick auf solche Eventualitaten aufstellen. Auch derjenige,
der nur nebenbei die Physiologie des Sehaktes studiert hat, kennt
Phénomene, die — um die H e r i n gsche Terminologie zu benutzen
— auf Wechselwirkung zwischen den verschiedenen Teilen des
Sehfeldes beruhen. Hierher gehéren z. B. Kontrasterscheinungen
der chromatischen und achromatischen Farben, verschiedene
Wirkungen die mit der Grosse der gereizten Area zusammen-
héngen u. s. w. Bevor man sich wirklich davon iiberzeugt hat,
dass solche Phidnomene keine retinale Komponenten haben, ist
es, im Hinblick auf die Struktur der Netzhaut, verfritht sie alle
in das nervose Zentralorgan zu verlegen, und die Retina nur als
eine Mosaik von isolierten Rezeptoren zu betrachten, die im Stande
sind eine photochemische Reaktion auf Belichtung zu geben.

DIE ELEKTROPHYSIOLOGIE DER NETZ-
HAUT UND DES SEHNERVEN.

4. Elektrische Versuchstechnik.

Das Studium des Elektroretinogrammes (Synonymen: Netz-
hautstrom, Netzhautpotential), das von dem Swedischen Forscher
Fritiof Holmgren (1880) in 1865 entdeckt wurde, ist
gleichzeitig mit der Entwicklung der elektrophysiologischen
Technik fortgeschritten. Anfénglich waren die Galvanometer
gewiss geniigend empfindlich, aber zu trag reagierend um die ge-
schwinden Phasen des Ergs (Elektroretinogramm) richtig wieder-
zugeben. Gotch (1903), der sich des Kapillarelektrometers
bediente, war der erste, dem alle Einzelheiten des Netzhautstromes
klar waren. v. Briicke und Garten (1907)gleichwie Piper
(1911) gebrauchten Einthoven’s Saitengalvanometer und
wiesen in langen Versuchsserien nach, dass das Erg verschiedener
Wirbeltieren prinzipiell denselben Verlauf hatte. Einthoven
und Jolly (1908) machten eine Analyse des Ergs des Frosches
und ihre Arbeit bezeichnete einen grossen Fortschritt in technischer
und analytischer Hinsicht. Die Pipersche Spaltung (1911)
des Ergs stiitzte sich teilweise auf diese Arbeit sowie auf Arbeiten





