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Einfachste Photoreceptoren ohne Bilderzeugung
und verschiedene Arten der Bilderzeugung.
Bedeutung der Bilderzeugung, der Auflésung
der lichterregbaren Schicht und der optischen
Isolierung.

Von

R. HESSE
Berlin.

Mit 17 Abbildungen.

Zusammenfassende Darstellungen.

BEER, Ta.: Uber primitive Sehorgane. Wien. klin. Wschr. Jg. 1901, Nr. 11, 12, 13 (1901).
— HessEg, R.: Das Sehen der niederen Tiere. Jena 1908. — PUTTER, A.: Organologie des
Auges, in GRAEFFE-SAEMISCH: Handb. d. ges. Augenheilkunde 3. Aufl., 1. Teil, 10. Kap. 1912.

»Sehen ist die Umwandlung derjenigen Bewegung, die uns als Licht er-
scheint, in eine andere Bewegung, die wir Nervenleitung nennen. Wenn wir
diese Definition Max ScrULTZES zugrunde legen, so kénnen wir ganz allgemein
fir die Receptoren, die den Lichtreiz aufnehmen, die Photoreceptoren, den
Ausdruck Sehorgane gelten lassen.

Reaktion eines Tieres auf optische Reize (Belichtung, Beschattung) deutet
nicht notwendig auf das Vorhandensein spezifischer Photoreceptoren hin. Es
gibt eine nicht geringe Anzahl von Féllen, in denen durch Licht eine unmittel-
bare Reizung von Gewebezellen ohne Vermittlung von Receptoren stattfindet.
Die SchlieBmuskeln der Iris des Wirbeltierauges und die Muskeln an den Chro-
matophoren der Cephalopoden sind Beispiele dafiir; die Versuche iiber den
Farbwechsel des Chaméleons zeigen, dal hier entweder die Chromatophoren
selbst vom Licht beeinfluit werden, oder daf3 Nervenendigungen in der Haut,
die nicht schlechthin als Photoreceptoren zu bezeichnen sind, anelektiv.dem
Lichtreiz zugénglich sind. Es wire aber iibereilt, iiberall da, wo bei Tieren eine
Reaktion auf' Lichtreiz eintritt, ohne dafl dort spezifische Receptoren bekannt
sind, auf eine ,,dermatoptische Funktion zu schlieBen. So hat genaue Unter-
suchung beim Regenwurm Zellen in diffuser Verteilung in und unter der Haut
auffinden lassen, die nach ihrer Anordnung und nach der Ahnlichkeit mit den
Sehzellen in den Ocellen von Nais oder den Egeln zu urteilen, als Photoreceptoren
aufzufassen sind. Die Lichtreizbarkeit des augenlosen Tausendfulles Polydesmus
verschwindet mit Amputation seiner Antennen, und H. FUERMANN! glaubt in
dem sog. fingerférmigen Organ der Antennen mit seinen stiftchensaumtragenden
Sinneszellen den Photoreceptor sehen zu diirfen. So wird vielleicht in manchen
Fillen, z. B. bei den auf optischen Reiz stark reagierenden Siphonen einiger

1 FumrmanyN, H.: Z. Zool. 119, 46ff. (1922).
1*
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Muscheln (Psammobia, Ostrea, Venus') ein Nachweis spezifischer Receptoren
gelingen.

Licht von der Intensitét des diffusen Tageslichtes ist kein allgemeiner Plas-
mareiz, wenn auch Licht von sehr hohen Intensitdten in vielen Fillen Reaktionen
hervorruft. Es gibt aber unter den Protisten eine Anzahl Arten, die schon durch
schwache Lichtreize in ihrem Verhalten beeinfluBt werden; so stellt der SiiB-
wasserrhizopode Pelomyxa auf Lichtreiz seine Protoplasmastrémung ein und
das Wimperinfusor Pleuronema chrysalis wird durch Belichtung zu heftigen
Wimperbewegungen veranlalt, ohne daB wir bei ihnen eine besondere Auf-
nahmestelle fiir diesen Reiz kennen. Bei Euglena und anderen Flagellaten ist
nachgewiesen, dall die phototaktische Reizbarkeit in dem hellen Protoplasma
vor dem Pigmentfleck lokalisiert ist.

Bei den Metazoen zeigen alle mit einiger Sicherheit als Seh-
organe angesehenen Rezeptionsapparate eine Einheitlichkeit

=

‘3’;} darin, daBl ihre rezipierenden Elemente primdre Sinneszellen
:';E sind, d. h. solche, die sich in eine Nervenfaser ausziehen, also
_ ”;".Irr; mit der Faser zusammen ein Neuron bilden. Die Erregbarkeit
:ﬂi : dieser Sehzellen durch schwache optische Reize verlangt eine
= Erklarung; es ist anzunehmen, daf jhnen bestimmte Einrich-
- 'i*}’ tungen zukommen, die eine solche Reaktion ermoglichen,

Transformatoren, die einen sonst fiir Protoplasma unwirk-
samen Reiz wirksam machen. TIhre Auffindung ist vielleicht
durch vergleichende Betrachtung der vielgestaltigen Sehzellen
moéglich; denn solche transformierende Einrichtungen werden
allen oder doch vielen von ihnen gemeinsam sein. Solche
f gemeinsame Kennzeichen der Sehzellen scheinen in der Tat
il vorhanden zu sein, wenn auch noch manches Glied in der
Kette der Beweisfithrung fehlt.
Die Anordnung der rezipierenden Zellen in den Sehorga-
. nen ist derart, daBl meist nicht die ganze Zelle durch Pig-
/‘:F-‘ mentschirme optisch isoliert ist, sondern nur bestimmte Teile

s
=== ':i:\:;_‘u-—%—hr

\_(x by davon, die sich oft scharf gesondert als Stabchen, Stiftchen-
b1 Senael sdume oder Stiftchenpinsel vom iibrigen Zellkérper abheben
ADD 1. i . " — wiihrend andere Teile der Sehzelle oft wahllos dem Licht

(Nach G.SMITH)  gyg vielen Richtungen ausgesetzt sind (Abb. 6a,b). Daraus
ist zu schlieBen, daB die Sehzellen nicht in ihrer ganzen Aus-
dehnung durch Licht erregbar sind, sondern nur diese gesonderten Abschnitte.
Sie sind es auch, die in Augen mit Bildrezeption als rezipierendes Mosaik
gleichméBig in einer Ebene verteilt sind, wihrend die zugehérigen Zellkérper
nicht so streng geordnet erscheinen, sich decken und an bestimmten Stellen
hdufen, wie in der proximalen Retina des Pecten-Auges (Abb. 14, 5). Diese
rezipierenden Abschnitte der Sehzellen lassen sich in zwei Gruppen sondern, die
untereinander zunichst nicht vereinigt werden konnen; es sind entweder 1. ver-
dickte Neurofibrillenenden oder 2. ,,Phaosome*‘.

Verdickte Neurofibrillenenden treten als rezipierende Elemente in den Seh-
zellen in auBerordentlich weiter Verbreitung und sehr mannigfaltiger Anordnung
auf. Die primitivste Form sind die Stiftchenkappen, die auf Schnitten als Stiftchen-
siume erscheinen. Sie bestehen aus dicht nebeneinander stehenden Stiftchen,
deren jedes sich in eine Neurofibrille fortsetzt; die Neurofibrillen vereinigen sich
im Zelleib und gehen schlieBlich in eine einheitliche dicke Neurofibrille iiber,

1 NaGeL, W. A.: Der Lichtsinn augenloser Tiere. Jena 1896.
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die durch den Nervenfortsatz der Sehzelle zum Zentralorgan verliuft, wie es
fiir die Sehzellen von Limax durch Smita! (Abb. 1) festgestellt worden ist. Solche
Stiftchensdiume finden sich in den Sehzellen der Turbellarien, Trematoden,
Nemertinen, mancher Ringelwiirmer, zahlreicher Mollusken, der TausendfiiBer
und vieler anderer Formen; die Rhabdomeren der Sehzellen (Retinulazellen)
im Komplexauge der Arthropoden sind Stiftchensiume, die durch mehr
oder weniger weitgehende Verklebung der Stiftchen umgewandelt sind (Abb. 2),
. bei manchen Formen (Lepidurus, FluBkrebs,

' Scutigera, Lepisma, Periplaneta) deutlich als B
solche erkennbar. Die Zahl der Stiftchen ist
wechselnd; im allgemeinen sind sie um so
zahlreicher in einer Sehzelle, je geringer die
Zahl der Sehzellen in einem Sehorgan ist
(vgl. Abb. 6a u. b). Die Abnahme der
Stiftchenzahl in einer Sehzelle geht in Augen
mit zahlreichen Sehzellen so weit, daB nur
noch ein diinnes, pinselartiges Biindel solcher
Neurofibrillenenden iibrig ist (Abb. 3a);
schlieBlich findet man nur noch eine Fibrille
in dem .abgesetzten Endteile der Sehzelle,
dem sog. Stédbchen (Abb. 3b). In den
Sehorganen der Mollusken lassen sich alle
Uberginge vom Stiftchensaum vieler Opistho-
branchier (Abb. 11) und Pulmonaten (Abb. 1)
iber die Neurofibrillenpinsel von Patella und
anderen Prosobranchiern (Abb. 3a) bis zu
den Stabchen der Cephalopoden mit einer
Fibrille (Abb. 3b) verfolgen. Gerade bei
den Cephalopoden finden wir einen Beweis
. , fir die Deutung der Neurofibrille im Stab-
Abb. 2. Omma des chen als rezipierendes Element darin, daB
Kg’;‘;‘gg}‘f;ﬁf bei starkem Licht die Neurofibrille von wan-
gl 3 Taurt waee s bk mehonr Do tang o & Sl on
; e ;" wihrend sich bei schwacher Beleuchtung das mi g
2’%?2331},%&,",“‘1}% Pigment zuriickzieht und die Neurofi%rille b %Pxf%ﬁ%géﬁsgitu:iger
(Retinulazellen), ganz dem Licht freigibt. Die Stiftchensiume P P
(Rhabdomen), 6 Ner- hraychen nicht immer wie bei Planarien u. a. 3 Nervenfaser. (Nach

venfaser. HESSE.)
am peripheren Ende der Sehzelle zu hegen
im Emzelauge der Komplexaugen der Arthropoden liegen sie als Rhabdomeren
an den seitlichen Kanten der Zellen; ja bei manchen Formen (z. B. Branchiomma,
Abb. 4) finden sie sich im Innern des Zellkérpers proximal vom Kern in deut-
licher Ausbildung. Die spiralig verlaufenden Fibrillen in den Auflengliedern
der Zapfen bei Wirbeltieren (R1TTER, KrRAUSE) sind von HEsse? ebenfalls als
solche Neurofibrillenenden gedeutet worden. Eine abweichende Gestaltung zeigen
die Neurofibrillenenden in den Sehzellen der Pfeilwiirmer (Chaetognathen), wo sie
auffillig verdickt sind. So 148t sich eine sehr groe Reihe &uBerlich verschieden
erscheinender Bildungen auf ein gemeinsames Bauprinzip zuriickfiihren.

Freilich wird die Grundlage dieser Annahme, ndmlich die Auffassung der
Neurofibrillen als leitendes Element des Nervensystems, von manchen Seiten

1 Svrta: Bull. Mus. Zool. Harvard College 48, 233—283 (1906).
2 Hesse: Zool. Jb. Suppl. 7, 471—518 (1904).
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noch bekinipft. Es ist hier nicht der Ort, das Fiir und Wider in dieser Frage
zu erértern ; es sei nur darauf hingewiesen, daB die so tiberaus hdufige Wiederkehr
solcher fibrillirer Elemente in den Sehzellen als eine wesentliche Stiitze fiir jene
Deutung der Neurofibrillen gelten kann. Wenn man
sich dieser Auffassung anschlieBt, so ist freilich noch
nichts dariiber ausgesagt, worin die Transformatorwir-
kung der Stiftchen besteht. In dieser Frage herrscht ja
iiberhaupt noch groBe Unsicherheit; besteht doch auch’
iiber die Wirkung des Sehpurpurs, der als chemischer
Sensibilisator oder Transformator aufgefalt wird, noch
keine vollige Klarheit.

Wenn somit die iiberwiegende Mehrzahl der Seh-
zellen einen einheitlichen Bauplan erkennen 1i8t, so
macht doch eine. kleine Reihe von Sehzellen davon eine
Ausnahme: das sind die mit Phaosomen. Phaosomen
sind vakuolenartige, von einer Fliissigkeit oder einer
Gallertmasse erfiillte Bildungen in den Sehzellen, von
kugliger, ovaler, wurstférmiger oder auch komplizier-
terer Gestalt, die den Raum der Zelle mehr oder weniger
j vollkommen erfiillen (Abb. 5). Sie werden in den Seh-
Abb. 4. Einzelocell aus dem gelleyy der. Egel, der Oligochaeten und der Salpen ge-

Komplexauge des Ringelwurms >, N i
Branchiomma (vgl. Abb. 15). funden. Ob sie in der Tat untereinander homolog sind,

e K er pgamisene. Ob Beziehungen zu den Neurofibrillen bestehen, ob bei den
s St{:;g’;‘“‘fﬁ:é?] -l SS};‘_’)“’C“' Egeln die Streifenstrukturen rund um die Vakuolen nicht
’ gar Stiftchensdume sind, das sind noch offene Fragen.

Die Leistung der einzelnen Sehzelle besteht iiberall darin, daB sie durch
Anderung der Beleuchtungsintensitit in positivem oder negativem Sinne (Be-
lichtung oder Beschattung) erregt wird. Die verschiedenen Leistungen der Seh-
organe aber beruhen, bei der weitgehenden Einheitlich-
keit im Bau der Sehzellen, viel weniger auf der verschie-
denen Beschaffenheit dieser elementaren Bestandteile,
als vielmehr auf ihrer Zahl und Anordnung und auf ihrer
Zusammenordnung mit den Hilfseinrichtungen fiir die
Lichtsonderung, dem Pigment und den lichtbrechenden
Apparaten.

Es ist eine Reihe von Fillen bekannt, wo Sehzellen
vorkommen ohne jegliche Hilfseinrichtung zur Licht-
Y sonderung. Man kann sie nackfe Sehzellen nennen. Bei
Abb. 5. Schzellen mit Phao- dem Rochenegel (Pontobdella muricata) findet man am
somen in der Epidermis des yorderen und hinteren Kérperende Sinneszellen, die den

it bei R r- . .
metn (Allolob hora cariginoss Sehzellen in den Pigmentbecherocellen des Blutegels und

und L“’”””ﬁ“;sg;;%“‘“s @ach o1 derer Egel in ihrem Aufbau gleichen, unter der Epi-

dermis im Gewebe verstreut, ohne eine Spur begleitenden
P1gments Ahnliches fand WHITMAN bei Branchelliopsis. Es ist kein Grund vor-
handen, an der Sehzellnatur dieser Sinneszellen zu zweifeln. Bei unseren Regen-
wiirmern von verschiedensten Gattungen und Arten, deren Erregbarkeit durch
Licht. von Ruscont (1819), HorFrMmEISTER (1845), DrAWIN (1882) und vielen
anderen nach ihnen untersucht worden ist, kommen ebenfalls primére Sinnes-
zellen mit Binnenkérpern (Abb. 5), dhnlich den Sehzellen in den Pigment-
becherocellen von Nais und von Egeln, in und unter der Epidermis vor.
Durch Versuche kann hier festgestellt werden, dafl die Erregbarkeit der
einzelnen Korperabschnitte durch Licht sich ebenso abstuft wie die Menge
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jener Sinneszellen in ihnen. Am zahlreichsten liegen solche Zellen in der Ober-
lippe, viel weniger zahlreich am Hinterende, sehr spérlich am iibrigen Kérper;
ebenso reagiert das Vorderende am heftigsten auf Belichtung, weniger stark
das Hinterende und sehr wenig der iibrige Korper. Die Sehzellen sind also hier
diffus verteilt, etwa wie die Tastorgane am Wirbeltierkorper, die auch an einzelnen
Stellen besonders angehéuft, an anderen spérlicher sind, oder wie bei vielen
Insekten Stiftchenzellen von ganz dem gleichen Bau wie jene, die in den Hér-
organen der Grillen, Heuschrecken und Zikaden angehduft vorkommen.

Meist aber sind Photoreceptoren von Pigmentanhdufungen begleitet. Das
ist so héufig der Fall, dal man frither dunkles Pigment geradezu als einen wesent-
lichen Bestandteil der Sehorgane betrachtete und annahm, daf es fiir die Um-
wandlung des Lichtreizes in einen Plasmareiz von Wichtigkeit sei. Eine solche
Meinung vom allgemeinen Vorkommen des Pigments in den Sehorganen konnte
um so eher entstehen, als man diese bei kleinen Formen zunichst iiberhaupt
nur mit Hilfe des Pigments auffand. Inzwischen hat genauere Untersuchung
eine Reihe von Fillen kennen gelehrt, wo in zweifellosen Sehorganen das Pigment
fehlt: bei vielen Egeln kommen Sehzellen auch auBerhalb der Pigmentbecher
vor; Ahnliches findet sich bei Salpen; bei dem Borstenwurm Dialychone liegen
Haufen Sehzellen ohne Pigment an der gleichen Stelle, wo die verwandte Chone
Pigmentbecherocelle hat. Am iiberzeugendsten ist die Tatsache, daB albinotische
Menschen mit jhren pigmentfreien Augen doch normal sehen, wenn sie zu grelles
Licht abblenden.

Das dunkle Pigment wirkt bei den Sehorganen als Lichtschirm; bei Wasser-
tieren in einiger Tiefe geniigt dazu rotes Pigment, weil die roten Lichtstrahlen,
die von solchem durchgelassen wiirden, ins Wasser nicht tief eindringen, sondern
schnell absorbiert werden. Bei den Ocellen der Insekten und Spinnen wird das
Pigment oft teilweise durch Guanin (ein Tapetum) ersetzt (Abb. 10,2). Nie
wird eine Sehzelle allseitig von Pigment umgeben; stets ist die Anordnung so,
daB Licht aus bestimmter Richtung zur Sehzelle gelangen kann, solches aus
anderen Richtungen aber von ihr ferngehalten wird. Das Pigment bewirkt
also eine Lichtsonderung, es isoliert die Sehzellen optisch, es spezialisiert sie
fiir Licht aus ganz bestimmten Richtungen im Verhéltnis zum Korper. Sind
zahlreiche Sehorgane bei einem Tier vorhanden, so sind sie durch ihre Pig-
mentblendungen auf verschiedene Lichtrichtungen abgestimmt. Licht aus
bestimmter Richtung wird dann nur eine oder wenige Sehzellgruppen er-
regen, andere jedoch unerregt lassen, denen wiederum andere Lichtrichtungen
zugeordnet sind. :

Im einfachsten Falle kann schon eine flache, zur Kérperoberfliche senk-
recht stehende Pigmentwand die Sehzellen, die ihr beiderseits anliegen, in ent-
gegengesetztem Sinne optisch spezialisieren, wie bei dem Egel Branchellion.
Vollkommen wird die optische Isolierung durch Pigmentbecher, in denen eine
oder zahlreichere Sehzellen ganz (Hirudo, Abb. 6¢) oder doch mit ihren licht-
rezipierenden Abschnitten Platzfinden (Planaria torva, Pl. gonocephala, Abb.6au.b).
Solche Sehorgane werden Pigmentbecherocelle genannt. In dhnlicher Weise wirken
réhren- oder schlank diitenférmige Pigmentscheiden, die eine epitheliale Sehzelle
ihrer Lénge nach umbhiillen, und in die Licht von der basalen Seite her nicht
eindringen kann, wie etwa bei den Borstenwiirmern Protula (Abb. 17) oder
Branchiomma (Abb. 4). Die optische Isolierung ist um so griindlicher, je tiefer
und enger der Pigmentbecher ist und je weiter die rezipierenden Abschnitte
der Sehzelle von seiner Offnung entfernt sind. Eine gewisse optische Isolierung
ist ja schlieBlich auch bei den diffus verteilten nackten Sehzellen vorhanden;
denn beim Regenwurm z. B. wird, wegen der geringeren Durchsichtigkeit des
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Korpergewebes, Licht, das von der linken Seite kommt, auf die Sehzelle der rechten
Seite nur in stark abgeschwichtem Mafle wirken kénnen.

Die Bezeichnung Pigmentbecherocell hat nicht einen morphologischen,
sondern einen physiologischen, funktionellen Sinn. Das Wesentliche bei einem
Pigmentbecherocell ist, daB die rezipierenden Abschnitte der Sehzellen im Innern
eines Pigmentbechers liegen. Ob die Sehzellen subepithelial liegen und die
Becherwand durch eine besondere Lage von Zellen gebildet wird (Planaria
gonocephala, Abb. 6b) oder ob sie epithelial angeordnet sind (Patella, Abb. 9 a)
und das Pigment in ihnen selbst oder in zwischenliegenden indifferenten Seh-

b ¢

Abb. 6a—c. Pigmentbecherocelle von a Planaria torva, b Pl. gonocephala, ¢ Hirudo medicinalis. 1 Sehzellen,
2 Sehnerv, 3 Nerv, der von einer Sinnesknospe und von drei auBerhalb des Pigmentbechers gelegenen Seh-
zellen kommt. (Nach HESSE.)

zellen enthalten ist, ob sie konvertiert sind oder invertiert, d. h. mit ihren rezi-
pierenden Enden zum Lichteinfall oder von ihm weg gerichtet sind, das ist fiir
die Leistung des Organs ohne Bedeutung. Nicht ohne Bedeutung ist es freilich
fiir die phylogenetische Weiterentwicklung; denn die Entwicklungsméglichkeiten
des epithelialen Pigmentbecherocells sind viel groBer als die des subepithelialen
(Abb. 7 u. 9). Diese einfachen Formen der Sehorgane sind sehr weit verbreitet.
Invertierte subepitheliale Pigmentbecherocelle kommen vor bei manchen Scypho-
medusen, bei Turbellarien, Trematoden, Nemertinen, Rotatorien, Nematoden,
vielen Anneliden und ihren Larven, Crustaceenlarven, den Salpen und bei
Amphioxus. Konvertierte epitheliale Pigmentbecherocelle sind vorhanden bei
Patella und einigen anderen Schnecken, bei manchen Muscheln und einer Anzahl
Anneliden.

Der Erfolg dieser Lichtsonderung durch Pigment, wie die Pigmentbecher
sie bieten, ist ein Richtungssehen. Das Verhalten des Tieres wird nicht blo8
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durch die Stiarke des Lichtreizes beeinfluit, sondern auch durch die Richtung,
aus der er kommt. Der Unterschied in der Leistung zwischen nackten Sehzellen
und Pigmentbecherocellen geht aus folgenden Versuchen iiber den richtenden
Einflul des Lichtes hervor. Die negativ phototaktischen Regenwiirmer! werden
bei horizontaler seitlicher Beleuchtung des ganzen Tieres in 65,5% der Versuche
nicht aus ihrer Kriechrichtung abgelenkt, in 30,5% wenden sie sich vom Licht
weg, in 4% zum Licht hin. Dagegen antwortet in den Versuchen von TALIAFERRO 2
Planaria maculata (mit einem Paar invertierter Pigmentbecherocelle nach Art
der Pl. gonocephala, Abb. 6b) auf die
gleiche Reizung stets sofort durch
scharfes Abbiegen nach der unbe-
lichteten Seite. Wird ihr einer der
beiden Ocelle fortoperiert, so verhalt
sie sich ebenso, wenn sie von der
Seite des noch vorhandenen Ocells
beleuchtet wird; trifft sie das Licht
aber von der blinden Seite, so orien-
tiert sie sich nicht zum Licht; nur
wenn bei Bewegungen des Kopfes
Licht in den noch vorhandenen
Ocell fallt, kann Orientierung ein-
treten. TALIAFERRO glaubt zur Er-
klarung seiner weiteren Versuchs-
ergebnisse noch annehmen zu miis-
sen, daf diejenigen Sehzellen beson-
ders stark gereizt werden, bei denen
das Licht in der Richtung des peri-
pheren Endes einfillt und von diesem
zum Stiftchensaum geleitet wird, so
daB die optische Isolierung vom Pig-
ment unabhéngig wire; mir scheint
diese Annahme in den anatomischen
Verhaltnissen der Ocelle keine Stiitze

zu finden.

: : Abb. 7a—c. Entwicklungsreihe vom Pigmentbecherocell
Da durch das Plgment viel zum Linsenauge bei Anneliden. a Ocell von Ranzania,

Licht von den Sehzellen ferngehal- ?A%gljlvon Syllis, §‘ﬁ’n1fv"m' o gugiiula, epEpidegt?fis,
. . . 'm masse, sz Sehzellen mi dbchen sf, ¥z indiffe-
ten wird, sind Plgmen’ﬁbecherocelle rente Epithelzellen, zugleich Sekretzellen, deren Sekret

um so lichtschwacher, o tiefer sie fiden o die illmisc iefry (Yach iss, us Hand-
sind, d. h. je besser sie optisch iso-

liert sind. Dieser Mangel wird verringert, wenn durch lichtsammelnde Apparate,
die vor die Miindung des Pigmentbechers treten, Licht in dessen Tiefe konzen-
triert wird. Solche lichtsammelnde Apparate sind Linsen und Kegel aus stark
lichtbrechendem, durchsichtigem Stoff.

Den Ubergang von Pigmentbecherocellen zu Linsenaugen unter allméhlicher
Steigerung der Leistung kann man bei Anneliden und Mollusken in parallelen
Entwicklungsreihen verfolgen (Abb.7, 8 u. 9). Am Beginn der Reihe steht
ein epithelialer Pigmentbecherocell (a); die rezipierenden Enden seiner Seh-
zellen sind durch einen Uberzug von gallertiger, fast cuticularer Sekretmasse
vor schiadigenden und erregenden Einwirkungen des umgebenden Wassers ge-

1 ParxER, G. H., and L. ARRIN: Amer. J. Physiol. 4, Nr 2, 151—157 (1901).
2 TaLiaFERRO: J. of exper. Zool. 81, Nr 1, 59—116 (1920).
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schiitzt. Indem sich die Einstiilpung erweitert und iiber dem Pigmentbecher
zusammenschlieBt (Abb. 7b u. ¢, Abb. 9b), entsteht ein blasiges Gebilde,
das von der distalen Seite durch eine pigmentfreie ,,Cornea‘* Licht erhilt; der
Blasenraum ist ganz durch stark lichtbrechende Sekretmasse erfiillt, die ent-
sprechend der Form der Blase etwa kugelig ist und nach Art einer Linse die
von einem Punkte auf sie fallenden Strahlen konvergent macht. Solche Fiill-
massen sind nicht regelméflig genug gestaltet, um scharfe Bilder von leuchtenden
Gegenstinden zu entwerfen; wohl aber werden sie die von einem Punkte aus-
gehenden Strahlen wiederum nahezu in einem Punkte hinter der Linse ver-
einigen. Auch liegen die rezipierenden Zellen der Fiillmasse unmittelbar an,
néher als die Bildpunkte, so
dal auf dem Augenhinter-
grunde kein scharfes Bild zu-
stande kommt. Immerhin sind
aber, infolge der lichtbrechen-
den Wirkung der Fiillmasse,
bestimmte Richtungen im
Raum bestimmten Regionen
des Augenhintergrundes zuge-
ordnet. — Bei anderen For-
men (Alciopa, Abb. 8, Murex,
Abb. 9c¢) entsteht in der Fiill-
masse eine genau kuglige, stir-
ker lichtbrechende Linse nach
Art eines Sphérokrystalls in
groferer Entfernung vom Au-
genhintergrund ; damit werden
die Bedingungen fiir die Ent-
stehung eines deutlichen Bil-
des in der Ebene der rezipie-
Abb. 8. Auge von Alciopa (Fortsetzung der Reihe Abb. 7). Be- renden Elemente weit guns_t -
zeichnungen wie dort; dazu I Linse, nr Nebenretina, sekr. z Sekret-  ger. In noch andrer Weise

zelle, die die Sekretmasse sekr liefert, gz Ganglienzellen, sn Seh- . -
nerv. (Nach HESSE, aus Handworterbuch der Naturwiss. 9.) kommt es zur Blldung emer

solchen Linse bei den Tinten-
fischen (Abb. 9d), durch Aufeinanderlagerung cytogener Fasern zu einem
kugeligen Linsenkérper. — Auch in der Reihe der Stirnocelle bei Jnsekten laft
sich die Bildung eines Linsenauges gut verfolgen (Abb. 10). Hier entsteht die
Linse vor dem subepithelialen Pigmentbecher einfach durch entsprechend ge-
staltete Verdickung der iiberziehenden Cuticula.

Die lichtsammelnden Apparate der Linsenocelle kénnen verschiedenster
Herkunft sein. Neben Sekretlinsen wie bei Anneliden und Schnecken (Abb. 7c
9b u. ¢.) kommen Zellinsen aus zahlreichen hellen Zellen vor (Pecten, Abb. 14,
Stirnocelle von Cloéon), cuticulare Linsen bei den meisten Arthropoden, besonders
Insekten (Abb. 10) und Spinnentieren und Faserlinsen bei Cephalopoden und
Wirbeltieren. Morphologisch durchaus verschiedenartig, sind sie physiologisch
von gleicher Bedeutung.

Im einfachsten Falle wird durch die lichtbrechenden Hilfsapparate ein
vervollkommnetes Richtungssehen ermdoglicht. Der Tausendfull Julus, der ge-
haufte einfache Linsenocelle besitzt, verhilt sich bei Versuchen mit horizontaler
seitlicher Beleuchtung ganz ebenso wie Planaria maculata, bei der invertierte
Pigmentbecherocelle vorhanden sind, nach den Experimenten TALIAFERROS!. Es

1 MoLLER, Hans L. H.: Zool. Jb. 40, 399—488.
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ist durchaus unwahrscheinlich, dal jedes Sehorgan mit Linse Bildsehen ver-
mittelt. .

Bildsehen kommt zustande als ein Mosaik von verschieden starken Einzel-
erregungen, die in ihrer gegenseitigen Anordnung und ihrer Starke der Anordnung
der verschieden hellen Teile der Lichtquelle entsprechen. Ein Neuron kann
aber immer nur eine Er- ’
regung auf einmal leiten;
die Zahl der gleichzeitig
wirksamen Erregungen
hingt daher von der Zahl

Abb. 9a—d. Entwicklungsreihe vom Pigmentbecherocell zum Linsenauge bei Mollusken. ¢ Ocell von Patella,
b Auge von Haliotis, ¢ von Murex, d von einem Tintenfisch. I Retina, 2 Sekretmasse, 3 Kerne der Seh-
zellen, ¢ Stibchenschicht, 5 Mutterboden der Linsenfasern, 6 Iris, 7 Cornea, 8 Augenlid.

der Neuronen, d. i. der Sehzellen ab. Es muf nun eine Anzahl Grundbedin-
gungen erfiillt sein, damit durch ein Linsenauge Bildsehen méglich ist. 1. Die
Linse muB durch geeignete Form und hinreichende Brechkraft imstande sein,
das reelle Bild eines leuchtenden Gegenstandes in nicht zu groBem Abstande
von ihrer Hinterfliche zu entwerfen. 2. Die Sehzellen miissen derartig zu einer
Retina angeordnet sein, daB sie in der Ebene dieses Bildes stehen. 3. Da der
Abstand des Bildes von der Linse mit der Entfernung des Gegenstandes wechselt,
empfangt die Retina von niheren Objekten nur bei bestimmter Entfernung des
Objekts ein scharfes Bild; fiir jede andere Entfernung ist eine Anderung des
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Abstandes zwischen Linse und Retina oder eine Anderung der Brechkraft der
Linse nétig (also eine Akkommodation), wenn das Bild scharf sein soll. 4. Um
ein geniigend feines Mosaik von Einzelerregungen zu liefern, mufl die Zahl der
Sehzellen, die das Bild rezipieren, méglichst grofl sein. Je geringer die Zahl
der Sehzellen, je weniger regelméafig die Gestalt der Linse ist, um so weniger
wird die Leistung eines Linsenocells

iiber Richtungssehen hinausgehen.

Nicht jedes Seh-
organ mit Linse erfiillt
diese Bedingungen. Wo
das lichtbrechende Ge-
bilde einfach als Fiill-
masse einer blasenfor-
migen Epitheleinstiil-
pung entsteht, geniigt
es weder nach Form
noch nach Brechkraft
der Bedingung 1, und
der Abstand der Retina
ist nicht geniigend , um
ein wenn auch unvoll-
kommenes Bild aufzu-

Abb. 10a—c. Stirnocelle von a Machilis, b Nemobius und ¢ Gryllotalpa. s
1 Sehzellen, 2 Tapetum, 3 Pigmentzellen, 4 Sehnervenfasern. (a nach fa’ngen (Abb 70)' Nicht
HESSE, b und ¢ nach LINK.) selten sind aber auch

Abb. 11. Linsenocell von Pleu-

robranchus. 1 Sehzellen, 2 Stift-

chensaum, 3 Fiillmasse. (Nach
‘WILLEM.)

(z. B. Stirnocelle von
Orthopteren, Abb. 10b u. ¢) die Sehzellen gar nicht in
einer Ebene angeordnet, sondern liegen in mehreren
Schichten ohne bestimmte Ordnung hinter der Linse, so
daBl Bedingung 2 nicht erfiillt und deshalb trotz regel-
mafBig geformter Linse mit grofer Brechkraft ein Bild-
sehen ausgeschlossen erscheint. Fiir zahlreiche Linsen-
augen ist weder der Abstand zwischen Linse und Retina
noch die Form und damit die Brechkraft der Linse ver-
inderlich, so daB8 eine Akkommodation nicht moglich
ist und die Bilder in vielen Féllen unscharf werden.
Endlich ist bei manchen Linsenocellen die Zahl der
Sehzellen so gering, dafl ein Bildsehen ausgeschlossen
erscheint. Schon bei der Weinbergschnecke (Helix po-
matia) stehen die Sehzellen sehr spérlich; bei manchen
Opisthobranchiern sind im ganzen Ocell nur 8—10 Seh-

zellen vorhanden (Pleurobranchus, Abb. 11; ahnlich Aeolis, Polycera); das
gleiche gilt fiir die Stirnocelle der Kocherfliegen, fiir die Larvenaugen der
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Schmetterlingsraupen und fiir die Ocelle vieler Myriopoden (z. B. Lithobius).
So gibt es bei Sehorganen mit Linsen allerhand Uberginge vom Richtungs-
sehen zum Bildsehen.

In manchen Linsenaugen werden, bei Erfiillung der A ¢
Bedingungen 1, 2 und 4, durch besondere Anordnung der
Sehzellen Leistungen erreicht, die jene der hdochstent-
wickelten Linsenaugen, bei Cephalopoden und Wirbeltieren,
in bestimmter Richtung iibertreffen. In den Augen der [
Schwimmschnecken (Heteropoden) stehen auf dem kielfér- 1
migen schmalen Augengrund die Sehzellen in einer Anzahl P
von langen Firsten nebeneinander (Abb. 12), und ihre rezi- !
pierenden Enden bilden schmale Mosaikbénder, die mit
ihrer schmalen Ausdehnung nahezu in die Richtung der
Augenachse fallen; auf den der Linse niheren Stiftchen-
sdumen entsteht also ein Bild von ferneren Lichtpunkten,

auf den Stiftchensdumen in

groBerer Tiefe ein Bild nédherer

Lichtpunkte (Abb. 13). Ware

die Zahl der Sehzellschichten

in der Firste groBer, so kénnten

hier Bilder von Gegenstidnden

rezipiert werden, deren Fliche

der Augenachse nahezu parallel

steht. Wahrscheinlich ist die

Leistung solcher Augen eine

besondere Art von Bewegungs-

_ sehen, wobei die Bewegung

Abb. 32, Iﬁ;‘* (ﬁgnRﬁtﬁzgzgchjgé eines Lichtpunktes in der Rich-

Lichteinfalls, sn Sehnerv, I—5 die tung auf das Auge zu oder von
Gruppen der Sehzellen. (Nach . . .

HESSE.) ihm fort eine zusammenhin-

gende Reihe von Erregungen

hervorruft, also besonders deutlich rezipiert wird. Eine §hn-

liche Leistung darf man wohl solchen Linsenaugen zuschrei-

ben, in denen, bei Erfiillung der sonstigen Bedingungen fiir

die Bildrezeption, zwei Retinae hintereinander vorhanden

sind, wie in den Stirnocellen der Libellen oder in den Augen

der Kammuschel (Pectern, Abb. 14). Die okologische Bedeu-

tung einer solchen Einrichtung ist wohl die, dal das Heran-

kommen oder Fortgehen eines Objekts, etwa eines Feindes

oder einer Beute, mit dem Ubergange seines Bildes von

einer Retina auf die andere besonders eindringlich signa- apb. 13. Linsenauge eines

isi i Heteropodes, mit Schema
lisiert .er(}' . . . der Bildrezeption. (Nach
Die hochste Stufe des Bildsehens wird erst dort erreicht, HESSE.)

wo bei auBerordentlicher Vermehrung der Sehzellen die
Schirfe des Bildes gesteigert wird nicht nur durch Akkommodation, sondern auch
durch die Regulierung der Menge des wirksamen Lichts vermittels der Verenge-
rung bzw. Erweiterung der Pupille und wechselnder Pigmentumbhiillung der rezi-
pierenden Elemente. Das findet nur bei Cephalopoden und Wirbeltieren statt.
Wie die Leistung der Sehorgane durch Vermehrung der Sehzellen wesentlich
erhéht wird, vor allem im Linsenauge, aber auch im Pigmentbecherocell, so kann
sie andererseits auch gesteigert werden durch Vermehrung der Einzelorgane,
wobei diese dann sehr wenige Sehzellen enthalten kénnen; statt weniger grofler
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Augen viele kleine. Dies Mittel ist sehr verbreitet. Durch Hiufung werden
Pigmentbecherocelle zu hoherer Leistung vereinigt; dabei divergieren die Achsen
der einzelnen Pigmentbecher, und die Einzelocelle werden so fiir Strahlen aus

Abb. 14. Schema des Auges von Pecten. 1 Cornea, 2 Linse,

verschiedenen Richtungen spe-
zialisiert (Abb. 15). Beim Blut-
egel stehen 12, bei unserem
Strudelwurm Polycelis bis zu
100 solcher Ocelle mit strahlig
divergierenden Achsen in einer
Reihe um das Vorderende her-
um; in anderen Fillen stehen
die Ocelle mehr zu Haufen.
Solche Vermehrung der Pig-
mentbecherocelle findet sich
sehr hdufig bei Strudelwiirmern
(Landplanarien, Polycladen),
Nemertinen und Anneliden und
ist auch im Neuralrohr von
Amphioxus vorhanden. Auch
Linsenocelle konnen in dieser
Weise gehduft werden. Das ist
der Fall bei vielen Tausend-
fiiBern (Julus mit bis 80 Ocel-
len jederseits, Glomeris, Litho-
bius) und bei Insektenlarven

3 distaler Ast des Sehnerven, ¢ distale Schicht Sehzellen, (Ameisenléwe, Dytiscus-Larve,

5 proximale Schic! ehzellen, mit Stibchen §’, je von einer .

Neurofib}{ille durchzogen, 6 Tapetum, 7 Kern eiﬂer Tapetzxfx;n- Schmetterlingsraupe). Durch

zelle, 8 Pigmentepithel, 9 proximaler Ast des Sehnerven. t- a 3 _
’ was verdndert nach Kt'PFER.) solche Haufung von Plgment

Abb. 15. Schema fiir die Erklirung des
Bewegungssehens. (Nach HATSCHEK.)

becherocellen oder Linsenocellen

mit verschiedener Achsenstellung wird nicht nur
das Richtungssehen sehr vervollkommnet, son-
dern auch eine Erh6hung der Leistung in anderer
Weise erzielt: ein leuchtender Gegenstand (oder
ein Schatten), der sich an dem Tiere vorbei-
bewegt, wird der Reihe nach verschiedene Ocelle
erregen, und die Reihenfolge dieser Erregungen
ist verschieden je nach der Richtung der Be-
wegung. So kommt es zu einem Bewegungssehen.
Riicken aber die Einzelorgane mit diver-
genten Achsen noch niher zusammen, so wird
die Gesamtleistung mehr und mehr zum 3Bild-
schen werden. Wenn die optische Isolierung des
einzelnen Ocells so griindlich ist, da zu den
rezipierenden Elementen seiner Sehzellen nur
Strahlen gelangen, die ganz oder nahezu parallel
der Achse des Ocells einfallen, so schlieBen sich
die ,,Gesichtsfelder’* der Einzelocelle. so mahe
zusammen wie die Einzelocelle selbst und das

Gesamtgesichtsfeld ist in Einzelfelder geteilt, deren jedes einem Einzelocell zu-
geordnet ist (Abb. 16). Dadurch kommt auch hier ein Mosaik von Einzelerregungen
zustande, deren jede aber in einem besonderen Sehorgan entsteht: also eine
andere Art von Bildsehen; JoEANNES MULLER hat es musivisches Sehen genannt.
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Man kann sich ein Mosaik, etwa ein Schachbrett, so vor dieses Gesamtsehorgan
gebracht denken, dafl jedem Einzelocell ein Feld des Brettes zugeordnet ist,
d. h. daB er gerade von den Strahlen erregt wird, die von diesem Felde ausgehen;
die Anordnung der Einzelerregungen wird dann die gleiche sein wie die An-

‘Abb. 16. Schema des Bildsehens (fiir die Komplexaugen des Ringelwurms Branchiomma). (Nach HESSE.)

ordnung der verschiedenen Helligkeiten im Objekt. Den Fortschritt vom Rich-
tungs- und Bewegungssehen zum Bildsehen zeigt die Reihe von Sehorganen,
die auf den ,Kiemen gewisser Rohrenwiirmer vorkommen (Abb. 17); bei
Branchiomma (Abb. 16) ist das geschilderte Endziel erreicht. Auch die Muschel
Arca hat an ihrem Mantelrand dhnlich gebaute Organe, doch mit einer viel ge-
ringeren Zahl von Einzelocellen, oder,
wie man beim zusammengesetzten Auge
sagt, von Ommen. Im iibrigen kommen
zusammengesetzte Augen, die in sol-
cher Weise arbeiten, hauptsichlich bei
Krebsen und Insekten (Komplexaugen,
Facettenaugen) in allgemeiner Ver-
breitung vor. Unter den Tausend-
fiuBern, wo gehdufte Linsenocelle sehr
verbreitet sind, zeigt nur Scutigera die
Ocelle so eng zusammengedringt, daB
dadurch ein Komplexauge entstanden
ist, analog dem der Insekten und
Krebse.

Die Deutlichkeit des Bildes wird
beim Komplexauge durch die Zahl AP 17, Atorinune do Pimenthecheroeelc suf o
der Einzelommen bestimmt, deren und Sabella. (Nach HESSE.)
Sehfelder der leuchtende Gegenstand
ausfiillt. Die Zahl der Ommen ist wechselnd; in manchen Fillen, zumal bei
starker Divergenz der Achsen der Ommen, geniigt sie wohl kaum, um ein
Bildsehen zu ermdglichen. Das gilt fiir Fille wie beim @ des Leuchtkiferchens
(Lampyris) oder beim Ohrwurm (Forficula) mit jederseits nur 300 Ommen im
Komplexauge, noch mehr natiirlich fiir die Arbeiter der Termite Hodotermes
vagus mit 30, oder der Ameise Solenopsis fugaxr mit nur 6—9 Ommen jederseits.
Dagegen wird die Zusammensetzung des Komplexauges aus so zahlreichen
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Ommen wie bei einer groBen Libelle (10000} oder beim Totenkopf (Ackerontia;
12000) zur Rezeption leidlich deutlicher Bilder ausreichen.

Die Steigerung der Sehleistung bis zum Bildsehen ist fiir den Haushalt
der Tiere von allergroBter Wichtigkeit. Wie durch den Geruchssinn wird dann
auch durch den optischen Sinn eine Orientierung in die Ferne méglich, zwar
beschrinkt auf die helle Zeit des Tages, aber dafiir in vieler Beziehung aus-
giebiger, allseitiger und meist weiterreichend als die Orientierung durch Geruch.
Dadurch wird fiir viele Tiere das Sehorgan zum leitenden Sinnesorgan ; wir finden
das besonders bei solchen Gruppen, bei denen gleichzeitig die Beweglichkeit
sehr hoch ausgebildet ist. Hohe Leistungsfahigkeit der Augen gestattet eine
Steigerung der Bewegungsleistungen; Tiere wie die Libellen und Schwirmer
unter den Insekten und die Végel unter den Wirbeltieren sind Belege dafiir;
sie sind Augentiere.



Phototropismus und Phototaxis der Tiere.
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Zusammenfassende Darstellungen.

. BupDENBROCK, W. v.: GrundriBl der vergleichenden Physiologie. S.9—32. Berlin
1925—1928. — KuUHN, A.: Die Orientierung der Tiere im Raum. Jena 1919. — Masr, S. O.:
Light and the Behavior of Organisms. New York 1911. — Rapr, Em.: Untersuchungen
iilber den Phototropismus der Tiere. Leipzig 1903.

Phototropismus und Phototaxis unterscheiden wir im Sinne der Botaniker
als die gerichteten Wachstumsreaktionen festsitzender und die Bewegungs-
reaktionen frei beweglicher Organismen, die durch Lichtreize ausgelést werden?.

Phototropismus zeigen manche festgewachsenen Colenteraten ; z. B. kriimmen
sich die wachsenden Polypenindividuen von Eudendrium bei einseitiger Be-
leuchtung gegen die Lichtquelle hin, bis die Stiele der Polypenképfchen in die
Lichtrichtung eingestellt sind. Die Kriimmungen scheinen darauf zu beruhen,
dafl das Wachstum auf der belichteten Stielseite unmittelbar gehemmt wird.

Unter den Phototaxien sind zwei Gruppen zu unterscheiden, die als phobische
Reaktionen (Schreck- oder Unterschiedsreaktionen, Phobotaxien) und als fopische
Reaktionen (Einstellungs- oder Orientierungsreaktionen, Topotaxien) bezeichnet
werden. Die phobische Reaktion ist ungerichtet, die topische gerichtet. Die
phobische Reaktion wird ausgelost durch eine Verinderung der Reizintensitit
in der Zeit, die topische Reaktion durch verschiedene rdumliche Einwirkung des
Reizmittels auf den Organismus. Wenn dieselben Bezeichnungen fiir die Reak-
tionen von Pflanzen, Protisten und Nervmuskeltieren gebraucht werden, so mufl
nachdriicklich betont werden, daf damit nur der duBerlich gleichartigeBewegungs-
erfolg gekennzeichnet werden soll, da3 aber der ganze Reaktionsablauf von der
Reizaufnahme bis zur Ausfiihrung der Bewegungen in diesen Organismenreichen
vollkommen verschieden ist.

Phobische Reaktionen.

Der phobisch reagierende Organismus dndert ruckweise seine Bewegungs-
richtung (Unterschiedsreaktion, Schreckbewegung PFEFFER, Vermeidungsreak-
tion, Fluchtbewegung JENNINGS), wenn die Reizintensitit um einen bestimmten

1 Die Photokinese oder kinetische Lichtwirkung [ENGELMANN: Pfliigers Arch. 30 (1883)],
die darin besteht, dafl ein ruhendes Tier durch Licht zu Bewegungen veranlaBt wird oder
daB die Geschwindigkeit der Bewegung von der Lichtintensitit abhangt, wird hier beiseite
gelassen.

Handbuch der Physiologie XII. 2



18 A. Ktun: Phototropismus und Phototaxis der Tiere.

Betrag wechselt ; die neue Bewegungsrichtung zeigt keine bestimmte Orientierung
zur Lichtrichtung. Fiihrt sie wieder zu einer reaktionsauslosenden Reizdifferenz,
so wiederholt sich die Anderung der Bewegungsrichtung so oft, bis eine Richtung
erreicht wird, in der keine reaktionsausldsende Intensitdtsinderung erfolgt; in
dieser bewegt sich der Organismus reaktionslos weiter oder kommt zur Ruhe.
Der reaktionslose Zustand oder Indifferenzzustand wird also durch ,,Probieren‘,
durch die ,,Versuchs- und Irrtumsmethode’* (JENNINGS) gefunden?.

Viele Tiere halten sich, wenn sie zwischen benachbarten Orten verschie-
dener Helligkeit wihlen konnen, entweder vorwiegend oder ausschlieBlich im
Hellen (Skotophobe) oder im Dunkeln auf (Photophobe). Wenn sie bei ihren
Laufen in die ihrer Lichtstimmung entsprechende Helligkeit geraten, iiber-

1 schreiten sie die Grenze

ohne Reaktion. Bei

L é einem Ubergang in ent-
6 gegengesetzter Richtung

tritt eine phobische Re-
aktion ein. Bei manchen

7 Tieren liegt innerhalb
= einer Reihe von abge-
stuften Helligkeiten ein

7
- . |—-—— gewisser Stdrkebezirk,
_ der keine Schreckreak-
8 | tion auslost, das Opts-
— L

mum oder die Indiffe-

3 renzzone®. Wenn sich
das Tier bei einer In-
tensitdtsinderung nach
dem Optimum zu, in in-

4 o ? differentem Sinne, be-

wegt, tritt keine Reak-
tion ein; sobald es aber
von ihm weg zu hoheren
5 70 . oder niederern Intensi-

Abb, ]8._f Reaktion einer Amdbe an der Grenze eines hellen Feldes (L), 10 auf- taten iibergeht, wird es
einanderfolgende Bewegungszustinde; die Pfeile geben die Stromungsrich- : -
tung des Protoplasmas an. (Nach MAST, 1911.) d‘urCh el_I'le SChrGCkrgak

tion zuriickgeworfen.

Charakteristische phobische Reaktionen auf Anderungen der Lichtintensitat
kommen bei Tieren sehr verschiedener Organisationshohe, Einzelligen wie Viel-
zelligen, vor; ihr Verlauf im einzelnen ist von der Einrichtung der Rezeptions-,
Erregungsleitungs- und Bewegungseinrichtungen abhingig.

Tritt eine Amdbe in ein stark belichtetes Feld mit einem Pseudopodium
ein, so hort dessen Vorwirtsbewegung auf, und das Plasma fliet von der gereizten
Stelle weg. Das Pseudopodium wird eingezogen und andere werden in neuen
Richtungen gebildet, bis schlieflich der Weg nicht mehr iiber die Helligkeits-
grenze fiihrt (Abb. 18). Hier ist die unmittelbare Reaktion eine lokale, das Weg-
strémen des Plasmas von der gereizten Stelle. Sonst sind der Ort der Reizauf-

1 Jenninas, H. S.: Contributions to the study of the behavior.” Carnegie Inst. of
Washington, Publ. Nr. 16 (1904) — Behavior of the lower organisms. New York 1906.
Ubersetzt: Das Verhalten der niederen Organismen. Leipzig u. Berlin 1910. — HorMEs,
S. J.: The selection of random movements as a factor in phototaxis. J. comp. Neur. 13,
98—112 (1905).

2 K¢uN, A.: Orientierung der Tiere im Raum, 8.7, 63. Jena 1919.
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nahme und die Organe der Ausiibung
der Reaktion getrennt. Negativ pho-
totaktische Ciliaten reagieren beim
Eintritt in eine belichtete Gegend
mit einer charakteristischen Folge
von Bewegungen (Abb. 19). Das
Tier macht mit der Vorwartsbe-
wegung halt, schwimmt bei star-
ker Reizung ein Stiick riickwarts,
indem alle Wimpern in entgegenge-
setzter Richtung schlagen, fiihrt
eine Wendung aus und schwimmt
wieder vorwirts. Die Richtung der
Wendung ist nur durch den Bau
des Tieres bestimmt und von der
Richtung, in der die Strahlen an
der Intensitatsgrenze einfallen, véllig
unabhéngig.

Bei manchen Tieren wechseln
Licht- und Schattenscheu mit phy-
siologischen Zustanden, die auf in-
neren Anderungen (Stoffwechsel-,
Entwicklungszustdnden)  beruhen
oder durch gleichzeitig einwirkende
dulere Reize hervorgerufen werden.
Bisweilen wirkt Gewohnung mit;
nach Dunkelaufenthalt sind die
Tiere negativ, nach Hellaufenthalt
positiv gestimmt.

Mittelbare Orientierung durch
phobische Akte.

Die einzelne phobische Reaktion
ist von der Richtung, in welcher das
Licht einféllt, unabhéngig und wird
nur von dem Wechsel der Lichtin-
tensitit in der Zeit ausgelost. Wenn
sich ein Organismus unter der Wir-
kung gerichteten Lichtes dauernd
bewegt, so kann jedoch durch eine
Kette einzelner phobischer Reak-
tionsakte eine Fortbewegung in be-
stimmter Richtung zustande kom-
men. Wenn das Vorderende eines
phototaktischen Tieres in hoherem
MafBle oder allein durch Licht reiz-
bar ist, wird aus den verschiedenen
Richtungen schliefilich die ausge-
wahlt, in welcher das Vorderende
der groBten oder der 'geringsten
Lichtintensitit ausgesetzt ist.

Abb. 19. Unterschiedsreaktion von Stentor auf Belichtung.
L Lichtstrahlen, S Schirm, 1-5. Aufeinanderfolgende
Stadien der Reaktion. (Schema.)

Abb. 20. Musca-Larve. a, b Vorderende der Larve, a aus-

gestreckt, b kontrahiert. Ls Lichtsinneshécker. ¢ Fort-

bewegung und Orientierung der Larve., 1—12 aufein-

anderfolgende Bewegungsstadien. Wenn die Larve bis 5

gekommen ist, wird die Belichtung von ZL; aus durch
die von L2 ersetzt. (Nach MasT, 1911.)

2%
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Bei dem negativ phototaktischen Ciliat Stentor z. B. erfolgt jedesmal, wenn
das empfindlichere Peristom dem Licht ausgesetzt wird, eine Unterschiedsreak-
tion, neue Richtungen werden ausprobiert, bis das Vorderende von der Licht-
quelle fort in den Schatten des Koérpers hiniiberschwingt. In dieser Stellung wird
im Felde einer Lichtquelle das Vorderende nicht weiter Belichtungséinderungen
ausgesetzt, daher werden keine neuen Reaktionen ausgelost und der Organis-
mus behilt die mit dem Vorderende von der Lichtquelle abgewendete Schwimm-
richtung bei (JENNINGS, MaST).

Ganz entsprechende Fille kommen, wenn auch selten, bei Vielzelligen vor.
Bei Fliegenlarven (Musca) liegen am Vorderende, dicht nebeneinander, durch
Licht erregbare Sinneshocker (Abb. 20). Bei der Vorwértshewegung, die unter
abwechselnder Kontraktion und Streckung vor sich geht, wird das Vorderende
regelmifBig nach rechts und links hin- und hergebogen (Abb.20c¢). Wird die
Larve plétzlich starker belichtet, so reagiert sie dadurch, daf sie ihr Vorderende
heftiger seitwirts schwingt als gewdhnlich. Bei Beleuchtung von einer Seite
erhilt das Tier jeweils einen starkeren Reiz, wenn das lichtempfindliche Vorder-
ende nach der Lichtquelle hingeschwungen wird, als bei der Wendung zur Gegen-
seite (Abb. 20c, 5—12). So folgt also auf jede Wendung zur Lichtquelle ein ver-
starktes Abbiegen nach der anderen Seite, und das Tier wird so allméhlich in
die Kriechrichtung gebracht, in der das Vorderende vom Licht abgewandt ist.
Die Reaktion, stirkeres Schwingen des Vorderendes zur Seite, wird also aus-
gelost durch einen zeitlichen Wechsel der Intensitat der Belichtung des Vorder-
endes. Die Orientierung in die Lichtrichtung ist die Folge wiederholter Probier-
bewegungen.

Topische Reaktionen,

Bei den topischen Reaktionen (Topotaxien) orientiert sich der Organismus
unmittelbar zur Lichtrichtung. Die Reaktion besteht stets in einer Drehung,
deren Richtung durch die ortliche Verteilung der Reize auf dem Sinnesapparat
bestimmt wird.

Topische Reaktionen setzen eine bestimmte Einrichtung der Lichtsinnesorgane
und des Nervensystems voraus!. Durch den Bau der einzelnen Sehorgane oder
durch ihre Lage am Korper oder durch beide Bedingungen muB} eine Unter-
scheidung der aus verschiedenen Richtungen kommenden Strahlen moglich sein.
Bei bilateralsymmetrischen Tieren, die sich am Boden fortbewegen, werden zum
mindesten die rechts und links von der Symmetrieebene auftreffenden Strahlen
getrennt recipiert; bei freischwimmenden oder fliegenden Formen, die sich nach
dem Licht orientieren, werden meist die dorsal und ventral auftreffenden
Strahlen ebenfalls unterschieden. Durch bestimmte Nervenbahnen mufl die von
verschiedenen Sinnesstellen ausgehende Erregung verschiedenen Teilen des Be-
wegungsapparates oder verschiedenen Koordinationszentren zugeleitet werden.
Bestimmte Dreh- oder Wendereaktionen fiihren die Tiere aus einer unorientierten
in die orientierte Lage iber. Wenn passive Verschiebungen, UnregelmaBigkeiten
der Fortbewegung oder pendelnde Suchbewegungen die Orientierung stéren,
fiilhren Kompensationsdrehungen wieder zu ihr zuriick. Die Fortbewegung im
orientierten Zustand zum Licht hin, vom Licht fort oder in anderer Richtung
spielt fiir die Beurteilung des Orientierungsmechanismus gar keine Rolle. Das
zeigt schon die phototaktische Transversaleinstellung, bei der die Richtung der
Fortbewegung von dem im Dienste der Erhaltung der physiologischen Normal-

1 Vgl. W. v. BuppENBrOCK: Handlungstypen der niederen Tiere. Berl. klin. Wschr.
1921, 923.
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lage stehenden ,,Lichtriickenreflex (v. BUDDENBROCK) ganz unabhingig ist.
Sehr deutlich kommt dies auch in den lichtsymmetrischen Ruhestellungen zum
Ausdruck, die von vielen Insekten, Krebsen, Fischen eingenommen werden.

Es gibt mehrere Typen von topischen Reaktionen, die in Riicksicht auf
die Weise, in der sie ausgelést werden, den Einstellungseffekt und den Reflex-
mechanismus, der diesen vermittelt, wesentlich verschieden sind!. Wir unter-
scheiden als Haupttypen: Tropotaxis (Symmetrieeinstellung), Telotaxis (Ziel-
einstellung) und Menotaxis (Beibehaltung des augenblicklichen Gesichtsfeldes).
Die Reaktionsweisen einzelner Tiere stellen Uberginge zwischen diesen vielfach
verbreiteten Haupttypen der topischen Phototaxis her.

a) Tropotaxis.
Bei der tropotaktischen Orientierung stellt sich ein bilateralsymmetrischer
Organismus zu einer Lichtquelle symmetrisch ein. Die Einstellung kann positiv,
negativ oder transversal (Lichtriickeneinstellung) sein. Eine Reaktion wird da-

Abb. 21. Arenicola-Larve, a Kopf der Larve. 4 Augenflecke. b Schwimmen der Larve in einer Spirale und Orien-

tierung. 1—8 aufeinanderfolgende Bewegungsstadien. Wenn die Larve nach 3 gekommen ist, wird Belichtung L,

durch die von L, ersetzt. Reaktion tritt erst in 4 ein, wenn die Larve in unsymmetrische Lage zum Lichteinfall
gekommen ist. (Nach MasT, 1911.)

durch ausgelost, dafl die Sehorgane der beiden Seiten ungleich stark gereizt sind;
das Tier dreht sich, bis die Ungleichheit beseitigt ist. Die entsprechenden Sinnes-
stellen der beiden Seiten sind mit antagonistischen Bewegungseinrichtungen
verbunden.

Einen einfachen Fall tropotaktischer Orientierung veranschaulicht die Larve
des Anneliden Arenicola, die an ihrem Kopfabschnitt zwei Augenflecke besitzt
(Abb. 21). Freischwimmend bewegt sie sich durch Cilienschlag unter Drehung

1 KtunN, A.: Die Orientierung der Tiere im Raum. Jena 1919.
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um die Lingsachse in einer Spirale vorwirts. Sie ist positiv phototaktisch.
Wird sie von der einen Seite beleuchtet, so krilmmt sie durch einseitige Kon-
traktion der Langsmuskulatur ihr Vorderende nach der Lichtquelle zu, und die
Richtung der Schmmmkurve biegt in die Lichtrichtung ein (Abb. 22). Wenn
die Dorsal- oder die Ventralseite und da-
mit beide Augenflecke gleichméaflig be-
leuchtet werden, tritt keine Reaktion ein.
Versuche an Larven, die, unter einem Deck-
glas festgelegt, am Schwimmen in Spiralen
verhindert sind, zeigen, dafl Erhéhung der
Belichtung des einen Auges wie Verminde-
rung der Belichtung des anderen Auges
(bei gleichbleibender des einen) die gleiche
Wirkung haben; das Tier biegt sich jedes-
mal nach der Seite des stérker belichteten
b 22, Xout von Caltiows commeate (A0 Auges. Dabei st s gleichgiltig, ob_die

Lichtstrahlen auf das Auge von unten, oben,
vorn oder der Seite auftreffen. Die Orientierungsreaktion wird also allein aus-
geldst durch die Verschiedenheit der Reizintensitdt auf beiden Seiten.

Beim negativ phototaktischen Regenwurm wird eine typische tropotaktische
Orientierung durch die Lichtsinneszellen vermittelt, die iiber die ersten 5—6 Seg-
mente verteilt sind.
Von einer Seite be-
leuchtet wendet er sein
Vorderende nach der
------ g beschatteten Seite abl.

Auch Tiere mit
hoher organisierten Au-
gen koénnen tropotak-
tisch reagieren. Als
Beispiel kénnen Land-
asseln dienen?. Sie be-
sitzen einfache Facet-
tenaugen, deren Om-
matidienanzahl bei den
verschiedenen  Arten
wechselt von 1—3 bis

@ b zu 20—30 in einem

& Cotiticus. megamiv. limke sebtoniit, Wondung mum_goblondeten Auge, Auge. Thr Gesichtsfeld
b Armadillidium, positiv, links geblendet, Wendung ]g\lgl ;&%Z?éigglasuefﬁ. ist nur nach vorn,
A Ausgangsstelle. Die pltrll\lggflﬂiil.l l.}giilégl’ttlegglslﬁ bei . oben und seitwirts
ausgedehnt (Abb. 22).

Von hinten erhalten die Augen gar kein Licht. Bei manchen Asseln wechseln
positive und negative Phototaxis je nach &ufleren und inneren Bedingungen;
sie laufen ziemlich geradlinig auf eine Lichtquelle zu oder von ihr weg. Bei
einseitiger Belichtung wenden sie sich im negativen Zustand vom erhellten
Auge weg, im positiven zu dem belichteten Auge hin, bzw. vom verdunkelten
Auge weg. Wird der geradlinige Lauf durch gelegentliche spontane Seitwirts-

bewegungen unterbrochen, so wird, wenn diese ein bestimmtes MaB iiber-

1 Mast, S. O.: Light and the Behavior of Organisms. New York 1911.
2 M#LLER, A.: Uber Lichtreaktionen von Landasseln. Z. vergl. Physiol. 3 (1925).
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schreiten, das eine Auge entweder erhellt oder verdunkelt und das Tier durch
eine Wendereaktion wieder in die orientierte Lage zuriickgedreht.

- Die Auslosung der Reaktion durch die Erregungsasymmetrie bei der tropo-

taktischen Reaktion zeigen am deutlichsten Ausschaltungsversuche. Nach ein-
seitiger Blendung herrscht, wenn iiberhaupt Licht rezipiert wird, dauernd eine
Erregungsdifferenz zwischen rechter und linker Seite, da die intakte Seite stets
mehr Licht empfangt als die geblendete. Es wird daher dauernd eine Wende-
reaktion ausgeldst, und das Tier beschreibt Kreise (Manegebewegung), das nega-
tive (Abb. 23a) in der Richtung zum geblendeten, das positive (Abb. 23b) in der
Richtung zum sehenden Auge. Die Rich-
tung der Kreisbewegungen ist von der @
Lichtrichtung unabhéngig. Ein eindugi-
ges, positiv tropotaktisches Tier bewegt
sich auf eine Lichtquelle nicht geradlinig
zu, sondern in einem Bogen nach der
sehenden Seite an ihr vorbei ins Dunkle
(Abb.24); denn solange Licht ins Auge fillt,
wird eine Wendereaktion ausgelost; so-
bald das Auge am Licht vorbeigedreht
ist, ist die Erregungsdifferenz erloschen
(beiderseits = 0) und das Tier lduft in
beliebiger Richtung weiter.

In gleiche Entfernung von zwes gleich-
starken Lichtern, die divergierende Strah-
len aussenden, gebracht, entfernen sich
negativ tropotaktische Tiere von den Lich-
tern in einer Bahn, die angendhert senk-
recht auf der Verbindungslinie beider
Lichter steht (Abb. 25a). Positive Tiere
bewegen sich im Zweilichterversuch meist
zunéchst angenahert in der Diagonale der
von den beiden Lichtern ausgehenden
Strahlen. Wenn sie sich der Verbin-
dungslinie zwischen beiden Lichtern nahern
oder sie erreicht oder iiberschritten haben,
biegen sie meist zu einem Licht ab
(Abb. 25b). Dieses Verhalten ist natiir-
lich zu erwarten, sobald die Vorwéir'tsbe- Ag?én%t-t_Ai”ffﬁﬂﬂf“&;ﬁ;ﬂ?»ﬁgiﬂ‘;, “1‘;)1;55_‘)1*
wegung beide Lichter aus dem Gesichts-
feld riickt. Manche Tiere scheinen sich auch soweit auf den Diagonalen zu be-
wegen. Meist tritt aber das Abbiegen zu einem Licht schon frither ein. Bei
manchen Tieren endet die Fortbewegung in der Gegend zwischen den beiden
Lichtern: Bei den Krebschen Corophium longicorne (Amphipode, Abb. 26) und
Phyllothalestris mysis (Copepode) sinken die meisten Individuen in der Nahe der
Verbindungslinie der beiden Lichter plétzlich unbeweglich zu Boden, um erst
nach einer Ruhezeit wieder in Bewegung zu geraten und einem Licht zuzu-
schwimmen. Das Absinken an jener Stelle beruht auf einer Unterschiedsreaktion :
Belichtung der hinteren Augenteile bewirkt eine Hemmung des Bewegungs-
apparates (FRAENKEL!). Diese tritt auch ein, wenn man Tiere, die auf eine Licht-
quelle zuschwimmen, plotzlich von hinten beleuchtet. Bei anderen Formen

1 FRAENKEL, G.: Phototropotaxis bei Meerestieren. Naturwiss. 14, 117 (1927).



24 A. KtEN: Phototropismus und Phototaxis der Tiere.

» A

Abb. 25. Armadillidium (Assel) im Zweilichtversuch, a in negativem,
b in positivem Zustand. L,, L, Lampen. A4 Ausgangsstelle der Tiere.
(Nach A. MULLER, 1925.)

scheinen Versuchsbewe-
gungen  ausgelost zu
werden, wenn die hin-
teren Augenteile belich-
tet bzw. die vorderen
beschattet werden. Bei
Pendelbewegungen wird
das Tier leicht der Wir-
kung des einen Lichtes
entzogen und orientiert
sich nach einem allein.
Solche Unterschiedsre-
aktionen, die eintreten,
wenn Tiere in die ,,ver-
kehrte Symmetrielage‘
(also in diesem Fall
Lichteinfall von hinten
bei positiv phototakti-
schen Organismen) ge-
raten, haben mit der
Orientierungsreaktionan
sich nichts zu tun. Der
Sinn jhrer Verkniipfung
mit dem Orientierungs-
mechanismus ist aber
verstindlich!l. An wel-
cher Stelle der Diagonale
die Wendung zu einem
Licht stattfindet (der
,»Entscheidungspunkt*,
v. BUDDENBROCK?), wird
von dem Bau der Augen
und von der Unter-
schiedsempfindlichkeit
der Tiere abhéngen. Der
,,Entscheidungswinkel
kann um so gréfer sein,
je mehr die Augen nach
der Seite und nach hin-
ten blicken3.

1 In diesen Fillen sind
denselben Augenteilen so-
wohl Wendereaktionen als
auch phobische Reaktionen

" zugeordnet. Bei der nega-

tiven Phototaxis von Nereis

diversicolor sind jene Reaktionen auf die beiden Augenpaare in eigentiimlicher Weise ver-
teilt: die Vorderaugen 16sen Suchbewegungen aus, die Hinteraugen tropotaktische Wen-
dungen (Kreisbewegungen nach der augenlosen Seite, wenn nur ein Hinterauge iibrig). Siehe
K. HErTER: Versuche iiber die Phototaxis von Nereis dlversicolor. Z. vergl. Physiol. 4 (1926).

2 BUDDENBROCK,W. v.: Untersuchungen iiber den Mechanismus der phototropen Bewegun-
gen. Wiss. Meeresuntersuchgn. N. F. Abt. Helgoland, 15,3—19(1922). Festschr.{. Fr. HEINCKE.

3 Vielfach orientieren sich die Tiere im ,,Zweilichterversuch® von vornherein nicht
genau, sei es, daB eine physiologische Asymmetrie des Rezeptions- oder Bewegungsapparates
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Bringt man tropotaktische Tiere in ein Feld, das von zwei sich rechtwinklig
kreuzenden, annihernd parallelstrahligen Lichtbiindeln beleuchtet wird, so stellen
sie sich in die Winkelhalbierende ein, wenn die Intensitaten auf beiden Seiten
gleich sind. Bei ungleicher. Lichtstirke wird die Fortbewegungsrichtung bei
negativen Tieren nach der Seite des schwicheren, bei positiven nach der Seite
des stirkeren Lichtes hin gedreht. In vielen Fillen stellen sich die Tiere
recht .genau in die Resultante eines Krifteparallelogramms ein, dessen Seiten
durch die Richtung der Lichtstrahlen und durch das Verhiltnis der wirkenden
Lichtintensititen bestimmt sind. Die Giiltigkeit dieses ,,Resultantengesetzes ist
mehrfach fiir negativ und positiv phototaktische Tiere nachgewiesen worden!
(Polychéten, Limulus, Larven von Lepas, Copepoden, Isopoden, Fliegenlarven u.a.),
ist jedoch keineswegs ein Kriterium fiir die tropotaktische Reaktionsweise.

Den reflexphy-
siologischen ~ Mecha-
nismus der tropotak-
tischen Wendereaktion
versuchte die T'onus-
hypothese? sehr ein-
fach darzustellen. Bei
vielen Tieren (z. B.
Insekten, Schnecken)
flieBt von Lichtsin-
nesorganen, entspre-
chend wie von

Schweresinnesorga-
nen (statischen Or-
ganen), Erregung zu
bestimmten Korper-
muskeln und be-

stimmt deren Tonus. A
3 ; Abb. 26. Zweilichtversuch. 10 Schwimmkurven von Corophium longicorne
Diese Tonusfunktion {00 - 40 . L. gleichstarke Lichter, A Startpunkt, z Absinkreaktion.

der Augen (RApL, (Nach FRAENKEL, 1927.)
1903, S. 51; Photo-

tonus LoEB) kommt in der Verinderung zum Ausdruck, welche die Korper-
haltung erfahrt, wenn man ein Auge oder Augenteile ausschaltet (liberklebt,

eine Neigung zu einseitig gekriimmter Bahn bedingt, oder daf3 geringe Unterschiede in der
Belichtung der beiden Seiten zunichst nicht rezipiert werden. Dann nihern sich die Tiere
einem Licht; und wenn das Intensititsverhiltnis einen gewissen Betrag erreicht, muf ihre
Lauf- oder Schwimmbahn in einer parabelihnlichen Kurve zu jenem Licht hinfiihren,
ebenso wie wenn man Tiere zwei verhidltnismaBig nahen Lichtern in ungleicher Entfernung
gegeniiberstellt (vgl. FRAENKEL, 1927, zit. S. 23, Anm. 1).

1 NortHROP, H. S. u. J. LoEB: The photochemical Basis of animal Heliotropism.
J. gen. Physiol. 5 (1923). — PaATTEN, B. M.: A quantitative Determination of the orienting
Reaction of the Blowfly Larva. J. of exper. Zool. 17 (1914). — FRAENKEL, G.: 1927. Zitiert
auf S. 23, Anm. 1. — Nach G. Just [Untersuchungen iiber Ortsbewegungsreaktionen. I. Das
Wesen der phototaktischen Reaktionen von Asterias rubens. Z. vergl. Physiol. 5 (1927)] tragt
auch ein Teil der Lichtreaktionen des Seesferns einen, infolge des radidren Baues eigen-
artigen, tropotaktischen Charakter und folgt dem Resultantengesetz.

2 LogEs, J.: Zur Theorie der physiologischen Licht- und Schwerkraftwirkungen. Pfligers
Arch. 66, 439—466 (1897) — Die Tropismen. Wintersteins Handb. d. vergl. Physiol. 4,
451—519 (1913). — BomwN, G.: La nouvelle psychologie animale. Paris 1911. Ubersetzt:
Die neue Tierpsychologie. Leipzig 1912. — GARrEY, W. E.: Light and the muscle tonus
of insects. The heliotropic mechanism. J. gen. Physiol. 1, 101—125 (1918). — MiNNICH,
D. E.: The photic reactions of the honey-bee, Apis mellifera L. J. of exper. Zool. 29,
343 bis 425 (1919).
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zerstort). Bei Imagines und Larven vieler Insekten hat einseitige Blendung
eine Herabsetzung des Muskeltonus der Gegenseite zur Folge, welche die Mus-
keln des Kopfes, der Extremitdten und des Abdomens betreffen kann. Der

Koérper wird nach der Seite des intakten Auges zu geneigt (Abb. 27a). Bei

Abb. 27. Proctacanthus (Raubfliege). Koérperhaltung e nach Ver-
klebung des rechten Auges, b der unteren, ¢ der oberen Augen-
hélften. (Nach GARREY.)

Abb. 28. Bewegung einer des linken
Auges beraubten Schnecke (Helix
arbustorum) bei Oberlicht. Reit-
bahnbewegung infolge Abnahme des
Muskeltonus auf der Gegenseite des
fehlenden Auges. @ Schema der Kor-
perhaltung. b Kriechbahn. Von 4
bis B starke, von B bis C schwache
Beleuchtung, von C ab wieder wie
anfangs; Abhéngigkeit des Kurven-
radius (des Tonus) von der Reizin-
tensitit. (Nach V. )BUDDENBROCK,
1919.

Archipterenlarven® wird auch
der Hinterleib nach der geblen-
deten Seite zu gebogen. Bei
diesen Larven steht die Ge-
samtmenge des auf einer Seite
rezipierten Lichtes mit dem
Muskeltonus der Gegenseite als
Ganzes in Beziehung, nicht etwa
versorgen bestimmte Augenteile
bestimmte Muskelgruppen. Teil-
weise Blendung durch Zersto-
rung irgendeines Augenstiickes
hat eine nur dem Grade nach
geringere Wirkung. Bei Fliegen
hat Verkleben der unteren Au-
genhélften Biegung des Kérpers nach oben, Ver-
klebung der oberen Biegung nach unten zur Folge
(Abb. 27b, ¢). Bei Archipterenlarven setzt beider-
seitige Blendung den Muskeltonus auf beiden Seiten
gleichmafig herab. Auch bei intakten Larven wird
der Muskeltonus durch Verdunkeln herabgesetzt.
Bei Fliegen ist der Muskeltonus véllig blinder Tiere
und normaler bei Dunkelheit nicht von dem nor-
maler Individuen im Hellen verschieden?.

Die Tonushypothese nimmt nun an, daB die
Drehbewegungen, die bei ungleichstarker Belichtung
der beiden Seiten einsetzen (und ebenso die Manege-
bewegungen einseitig geblendeter Tiere), auf einer
Differenz des Phototonus in der Bewegungsmusku-
latur der beiden Seiten beruhen. Diese Erklirung
kann nur in einzelnen Fillen zutreffen, in denen die
Wendereaktion allein durch einseitige Kontraktion der
Langsmuskulatur des Korpers (Wiirmer, Schnecken,
Abb. 28, Myriopoden?) oder Verstirkung der Bewe-
gungsintensitdt der Gliedmaflen der einen Seite zu-
stande kommt. In sehr vielen Fillen ist die Wende-
reaktion aber eine kompliziertere Tatigkeit, in welcher
Muskelgruppen beider Korperseiten koordiniert zu-
sammenwirken. Ein Beispiel hierfiir kann die Dreh-
reaktion des Flufkrebses bilden, die auf seitliche Be-
lichtung eintritt und dahin zielt, das Tier transversal-
symmetrisch (mit dem Riicken gegen das Licht) einzu-

1 ALVERDES, F.: Beobachtungen an Ephemeriden- und Libellenlarven. Biol. Zbl. 43,
577—605 (1924) — Wirkung experimenteller Eingriffe, insbesondere der Blendung usw.
Z. Morph. u. Okol. Tiere 2, 189—216 (1924).

2 MasTt, 8. O.: The Process of Photic Orientation in the Robber-Fly, Proctacanthus
Philadelphicus. Amer. J. Physiol. 68, 262—279 (1924).

3 MtLLER, H.: Untersuchungen zur Biologie der Diplopoden. I. Die Lichtreaktionen.
Zool. Jb., Abt. allg. Zool. u. Physiol. 40, 399—488 (1924).
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stellen! (Abb. 29a). Die Beine der belichteten Seite werden steif hochgehalten,
wihrend die Beine der Gegenseite nach innen und abwérts rhythmische Ruder-
schlige ausfithren; ferner fiihren die Augenstiele eine Drehung aus. Diese Dreh-
reaktion als Ganzes ist die typische Téatigkeit von Nervenzentren, in die auch
andere einseitig angreifende Erregungen einstrémen. So wird dieselbe Reaktion
(Hochstellen der Beine der einen, Rudern der Beine der anderen Seite, Augen-
stieldrehung) auch durch eine Statocystenerregung . bewirkt, wie sie durch
Schiefstellung des Kérpers hervorgerufen wird, und zwar rudert in diesem Fall
die tiefer liegende Seite. Eine durch starke einseitige Beleuchtung ausgeldste
Drehreaktion kann durch eine Schieflage von bestimmtem Betrage ausgeglichen
werden (Abb. 29b). Drehreaktionen auslosende Erregungen verschiedener Stnnes-
organe kémnen sich also kompensieren.

Abb. 29. FluBkrebs, frei im Wasser aufgehiingt. a von links belichtet, b von links belichtet und nach links schief
gestellt, Ruhelage in der Resultante beider Reize. L Lichtrichtung, S Schwererichtung, R Resultante.
(Nach KtnN, 1919.)

Es bleibt nun noch die Frage, in welchem Zustand sich das orientierte Tier
befindet. Wenn die Augen vom Licht abgewandt sind, erhilt es tiberhaupt keinen
Lichtreiz. Das negativ orientierte Tier bewegt sich also in einem Indifferenzfeld,
dessen Ausdehnung durch seinen Kérperbau, insbesondere durch das Gesichts-
feld seiner Augen bestimmt ist. Bei positiver oder transversaler Einstellung fillt
aber dauernd Licht in die Augen. Man darf sich aber doch nicht vorstellen,
daB in diesem ,,Erregungsgleichgewicht* dauernd die vollen Bewegungsimpulse
bis zur Muskulatur gelangen, daB also z. B. beim FluBkrebs die Ruhehaltung
der Beine jeder Seite durch das Gegeneinanderspiel der Impulse zum Rudern
und zum Hochstellen erzeugt wird. In der orientierten Lage bewegen sich die
positiven Tiere offenbar ebenso reaktionslos, wie die negativen. Die positiv oder
transversaltropotaktischen Tiere befinden sich ebenso wie die negativen in einem
Indifferenzzustand, wenn die Augen beider Seiten gleich stark erregt sind. Mogen
auch immer tonische Erregungen bis zur Muskulatur flieen, die tropotaktischen
Drehreflexe werden nur ausgelost, wenn eine Erregungsdifferenz auftritt.

Von einer Lichtquelle oder von zwei gleichstarken Lichtern kénnen die einander
entsprechenden Teile der Sehapparate beider Seiten gleichstark belichtet werden.
Bei der Resultanteneinstellung zu verschieden starken Lichtern (vgl. S. 25) miissen
die unter verschiedenen Winkeln auftreffenden Lichtstrahlen verschiedener In-
tensitét einander die Wage halten. Hierbei werden bei ausgebildetem Richtungs-
sehen verschiedene Teile der Augen rechts und links gereizt werden. Der Bau

1 KimN, A.: Reflektorische Erhaltung des Gleichgewichts bei Krebsen. Verh. dtsch.
zool. Ges. 1914, 262—277. .
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des Auges, die Ausdehnung des Gesichtsfeldes und die Empfindlichkeitsverteilung
iiber die Sinnesfliche miissen hier eine (im einzelnen noch unbekannte) Rolle
bei der Herstellung des Erregungsgleichgewichtes spielen, das den orientierten
Zustand bedingt.

Bei Tieren, die schwimmend oder fliegend ihre Korperlingsachse zu einer
Lichtquelle orientieren, miissen auch Drehreaktionen um eine Querachse des
Koérpers ausgelost werden. Soweit es sich in diesen Fillen nicht um telotaktische
Einstellung handelt, miissen hier dorsal und ventral gelegenen Sinnesstellen
antagonistische Drehun-
gen zugeordnet sein und
gleichstarke Erregung der
betreffenden Sinnesstellen
sich im Gleichgewicht
halten oder neutralisieren.

Bei einigen negativ
phototaktischen  Tieren
sind verschiedenen Augen-
teilen verschiedene Wende-
reaktionen zugeordnet. Bei
gewissen Planarien® und
Myriopoden? wird Belich-
tung der von hinten bzw.
von der Seite Licht emp-
fangenden Teile eines Au-
ges mit Wendung nach
der Gegenseite des Auges,
Belichtung der nach vorn
blickenden Augenteile mit
Wendung zur gleichen
Seite beantwortet. Ent-
sprechend reagieren nega-
tive Schnecken auf Be-

. . o lichtung der lateralen
Abb. 30. Julus fallax (Diplopode). a Oberaufsicht des Kopfes mit ein-

gezeichnetem Gesichtsfeldv‘lrinkel ,O b Negative Orientierung eines normalen Netzhauthélfte eines Au-
Tieres zu einer Lichtquelle. ¢ Orientierung eines einseitig} (links) ge- ;
blendeten Tieres zwischen 2 Lichtquellen. L, L,, L, Lichtrichtung. Die Lauf- ge§ mit . Abwendung zur
richtungen innerhalb des Winkels zwischen 4 und B liegen im Indiffe- Seite dieses Auges, auf
renzfeld; C mittlere Laufrichtung, bei welcher in b die hinteren Ge- Belich d dial
sichtsfeldgrenzen beider Augen,Ain ¢ dile vr(l)rdere und hintere Gesichts- elichtung der medialen
feldgrenze des einen sehenden Auges gleich weit von den Grenzen des a 3 -
Indifferenzfeldes entfernt sind. (Nach H. MULLER.) Netzhauthélfte II'llt Wen
dung zur Gegenseite3. Das

Ergebnis der Reaktion ist hier, wie bei typischen negativen Tropotaxien, die
Erreichung eines Indifferenzzustandes, in dem beide Augen nicht mehr vom
Licht gereizt werden (Abb. 30b). Das einseitig geblendete Tier wird zwischen
zwei Lichtern durch die entgegengesetzt wirkenden Wendemechanismen so ein-
gestellt, dal das sehende Auge weder von vorn noch von hinten Licht erhilt
(Abb. 30c). Mit der antagonistischen Wirkung von Teilen eines Auges ist schon
der Reflexapparat gegeben, der bei zahlreichen positiv phototaktischen Tieren
zur Fizierreaktion verwendet wird.

! TaL1AFERRO, W. H.: Reactions to light in Planaria maculata. J. of exper. Zool. 31,
59—116 (1920).

? MULLER, H.: (1924) Zitiert auf S. 26, Anm. 3.

3 BUDDENBROCK, W. v.: Versuch einer Analyse der Lichtreaktionen der Heliciden.
Zool. Jb., Abt. allg. Zool. u. Physiol. 3%, 313—360 (1919).
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b) Telotaxis.

Bei der Telotaxis oder Zieleinstellung wird ein Feld, das sich optisch von
der Umgebung abhebt, fiziert. Voraussetzung hierfiir ist das Vorhandensein
von Richtungsaugen, welche in ihren verschiedenen Teilen aus verschiedenen
Richtungen kommende Strahlen unterscheiden kénnen. Dieser Anforderung
geniigen Becheraugen, Kameraaugen und Komplexaugen. Voraussetzung einer
telotaktischen Reaktion ist ferner eine entsprechende Ausdehnung des Gesichts-
feldes. Augen, die nur nach der Seite schauen (vgl. S.33), sind hierfiir un-
geeignet. Soweit wir wissen, gibt es nur positive Telotaxis. Eine riickwirts
gelegene Lichtquelle, von der sich das Tier wegbewegt, kann wohl nie fixiert
werden; und alle negativen Phototaxien beruhen, wenn sie nicht phobisch sind,
auf einem tropotaktischen Reaktionsmechanismus.

Der Verlauf der telotaktischen Reaktion spielt sich folgendermaBen ab: Wenn
ein Lichtreiz von bestimmter Intensitit und Ausdehnung auf die peripheren
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Abb. 31, Vanessa antiopa, rechtes Auge verklebt; Wege zum Licht in einem Lichtbiindel L. Bei @ u.b anfiingliche
Kreisbewegung iiber die Seite des sehenden Auges. (Nach DOLLEY, 1916.)

Teile des Auges fillt, werden die Augen, der Kopf oder der ganze Kérper so ge-
dreht, dal3 der Reiz auf eine bestimmte Stelle der Netzhaut, die Fixierstelle des
Auges, fallt und damit der reflexauslésende Gegenstand in die Fixierlinie ge-
bracht wird. Normalerweise wird binokular fixiert. Wenn bei feststehenden
Augen das Bild einer Lichtquelle in einem Auge auf die Fixierstelle gebracht
ist, ist es auch auf die Fixierstelle des anderen geriickt. Wenn sich an diese
Blickeinstellung eine telotaktisch orientierte Fortbewegung anschlieBt, wird
bei Formen, die mit beweglichen Augen oder dem Kopf fixieren, auch der Kérper
so gedreht, daB seine Léngsachse zu den fixierenden Augen symmetrisch steht
und damit die ideale Fixierlinie, die Winkelhalbierende zwischen den Fixier-
linien der beiden Augen, in die mediansagittale Ebene des Korpers hineinfillt.
Schwimmende und fliegende Tiere kénnen ihre Fortbewegungsrichtung in die
ideale Fixierlinie einstellen, die am Boden gehenden nihern sich ihr mdéglichst
an. Waihrend der Fortbewegung werden Augen-, Kopf- und Kérperrichtung
reflektorisch durch telotaktische Kompensationsbewegungen fortwihrend so
reguliert, da das Ziel dauernd auf den Fixierstellen abgebildet wird. Der Be-
wegungsablauf bei der telotaktischen Orientierung nach einer Lichtquelle ist
duflerlich derselbe wie bei der Tropotaxis, aber die reflexphysiologische Grundlage
ist wesentlich verschieden. Bei der Telotaxis ist fiir den orientierten Endzustand
nicht eine gleichstarke Erregung beider Augen Bedingung. Der Gegensatz zur



Abb. 32. Eristalis (Fliege),
Drehreaktion; wenn Licht auf
die seitlich-hintere Augenpar-
tie filit. Koordinierte Titig-
keit der Beine beider Seiten.
L Lichtrichtung, D Drehrich-
tung. (Nach Mast, 1923.)

A. KtaN: Phototropismus und Phototaxis der Tiere.

Tropotaxis findet seinen deutlichsten Ausdruck in dem
Verhalten einseitig blinder Tiere: Fixieren ist mit einem
Auge moglich; das telotaktische Tier gelangt mit einem
Auge zum Ziel (Fliegen, Schmetterlinge, Abb. 31, u. a.
Insekten, manche Schnecken, Krebse und viele andere
hohere Tiere).

Der Reflexmechanismus der Telotaxis ist besonders
eingehend bei Insektern analysiert!. Trifft ein Lichtreiz
die Retina des einen Facettenauges z. B. einer telotak-
tischen Fliege in der seitlichen oder hinteren Gegend,
so dreht sich das Tier nach der gereizten Seite (Abb. 32).
Laft man nun einen sehr kurzdauernden Reiz auf die
Retina wirken, so dreht sich im allgemeinen das Tier nur
um einen kleinen Betrag. Fallt das Licht dauernd ein,
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Abb. 33. Schema der telotaktischen Drehreak-
tionen, welche den verschiedenen Augenteilen
zugeordnet sind (Fixierstelle in der Mitte der
vorderen Augenpartie). Die Pfeile sollen die
Richtung und das AusmaB der von den einzelnen
Ommatidien ausgelosten Korperdrehungen ver-
anschaulichen. d: Von jeder Netzhautstelle wird
nur eine geringe Drehung ausgeldst, Kettencha-
rakter der Gesamtreaktion. D: Von jeder Netz-
hautstelle wird die volle Drehung, bis der Reiz
auf die Fixierstelle fillt, ausgelést. .D, Drehung
bei Reizung der Sehzellen am hinteren Augenrand,
D, bei Reizung weiter vorn gelegener Sehzellen.

so wird das Bild der Lichtquelle auf der
Netzhaut schrittweise nach vorn verschoben.
Die Erregung jeder folgenden Netzhautstelle
16st eine weitere Drehung aus (Abb. 33 d).
So dreht sich das Insekt so lange, bis das
Bild auf die nach vorn gerichteten Facet-
ten fillt. Bei deren Reizung wird keinerlei
Drehung ausgeldst. Die telotaktischen Tiere
sind in einem Indifferenzzustand, wenn die
Lichtquelle sich auf der Fixierstelle abbildet.
Bei der Drehung im Laufen wirken die
Beine beider Seiten (Abb. 32), beim Fliegen
die Flugmuskeln beider Seiten koordiniert
zusammen. Der Lichtreiz kann aus den ver-
schiedensten Richtungen kommen, von oben, .
unten oder hinten; jeder Netzhautstelle sind
fein abgepafite Drehreflexe zugeordnet, die
den Reiz zu der Fixierstelle hinfiihren. Die
telotaktische Orientierung ist also eine Serie
von Reflexen, die ausgelost und beendet wird
durch die Lokalisation des Reizes auf der
Stnnesfliche. :

Nach einseitiger Blendung kénnen auch
bei telotaktischen Tieren Manegebewegun-
gen vorkommen, wenn den Tieren die
Moglichkeit zu fixieren genommen ist:
In diffusem Licht tritt der Indifferenzzu-
stand nie ein; denn dauernd werden die
Augenpartien gereizt, denen Drehreaktionen
zugeordnet sind. Wird eine Lichtquelle ein-
dugig fixiert, so kann die geradlinige Fort-
bewegung durch einseitige Tonusverminde-

1 MasT, S. O.: Photic orientation in insects. Proc. nat. Acad. Sci. U. S. A. 8, 240—245
(1923) — Photic orientation in insects with special reference to the Dronefly, Eristalis tenax
and the Robber-fly, Erax rufibarbis. J.of exper. Zool. 38, 109—205 (1923) — The process
of Photic brientation etc. (1924). Zitiert auf S.26. — DoLLEY, W. L. Gr.: Reactions to
light in Vanessa antiopa, with special reference to circus movements. J. of exper. Zool.

20, 357—420 (1916).
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rung erschwert sein (Abb. 31a, b). Dall diese Erschwerung aber durch koordi-
nierte Reflexe iiberwunden wird, zeigt deutlich, daBl Phototonus und Dreh-
reflex voneinander unabhingig sind. Eine gewisse Unsicherheit des Fixierens
bringt die Ausschaltung eines Auges stets mit sich, wenn die Fixierstelle am
Rande der Netzhaut liegt und von jedem Auge aus nur einsinnige Drehung zu
ihr hinfithrt; denn bei Gebrauch beider Augen bewirkt die gegensinnige Fixier-
drehung, die vom anderen Auge ausgelost wird, daf das Bild des Gegenstandes
auf die Fixierstelle zuriickgebracht wird, wenn es bei einer Kérperdrehung
aus dem Gesichtsfeld des einen Auges verschwindet. Bei dem eindugigen Tier
gleitet das Bild aber von der Fixierstelle ab, wenn der Kdérper sich etwas zu
weit nach der sehenden Seite dreht. Ein vollkommenes Fixieren mit einem
Auge ist moglich, wenn die Fixierstelle innerhalb der Fliche der Netzhaut liegt.
Dann sind gegensinnige Drehreflexe den vor und hinter bzw. medial und lateral,

dprsal und ventral von‘ihr L Ly L, Ly
liegenden ~ Netzhautteilen ¢ O 0 O
zugeordnet. Bei Schmetter-

lingen z. B. erfolgt bei Be- 2

lichtung der am vorderen
Augenrand gelegenen Fa-
cetten eine Drehung zur
Gegenseite, bei Reizung der
hinteren Augenteile eine
Drehung zur gleichen Seite,
wihrend der mittlere Teil
der vorderen Augenhilfte
als Fixierregion keine Dreh-
reaktionen liefert (Abb. 33).
Bei Spinnen (Saltici- ,
den) I,St der Fizierakt auf Abb, 34. Eupagu:us bernhardus (Einsiedlerkrebs), Kriechspuren im
verschiedene gesonderte Au-  Zweilichterversuch. Orientierung auf eines der beiden Lichter (L, und

T . . L,). Inal, 2 4, 5, und b 2 spontane Richtungsinderung von einem
gen verteilt: Die Rezeption *" " auf das andere, Licht. (Nach V. BUDDENBROCK, 19221.)

eines Gegenstandes durch

die Hinterseitenaugen veranlaBt das Tier, seinen Korper in diese Richtung zu
drehen. Hierdurch wird das Bild auf die Vorderseitenaugen gebracht. Ist das
Bild dort aufgetaucht, so wird die Drehung fortgefiithrt, bis das Bild auf die
Stelle des deutlichsten Sehens in dem Vorderseitenauge gelangt und damit
binokular gesehen wird; gleichzeitig fillt es auch in das sehr kleine Gesichts-
feld der Hauptaugen, welche das beste Auflésungsvermégen besitzen!.

Bei dem Adchsten Ausbildungsgrad der Telotaxis verschwindet der Ketten-
reflexcharakter der Wendereaktion. Nicht nur die Richtung der von den ein-
zelnen Netzhautstellen ausgelosten Drehungen ist verschieden, sondern auch
ihre Starke. Von jeder aullerhalb der Fixierstelle gelegenen Netzhautstelle wird
ein Impuls von einem solchen Betrage ausgeldst, daf er, ohne Reizung da-
zwischenliegender Netzhautstellen, das Auge oder das Tier bis in die telotaktisch
orientierte Lage hineindreht (Abb. 33.D). So dreht sich das Minnchen des
Leuchtkifers Photinus pyralis auf einen momentanen Lichtblitz, der von einem
Weibchen erzeugt wird, exakt in die Orientierung auf die Stelle zu, von welcher
der Lichtblitz ausgegangen war und liuft oder fliegt dorthin2.

1 Homanw, H.: Beitrige zur Physiologie der Spinnenaugen. Z. vergl. Physiol. ¥ (1928).
2 Masr, S. 0. Behavior of fire-flies with special reference to the problem of orientation.
J. Anim. Behavior 2, 256—272 (1912).
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Man kann manche telotaktische Tiere, z. B. Fliegen, zur Resultanteneinstel-
lung veranlassen, wenn man sie im Dunkelzimmer an die Kreuzungsstelle zweier
Lichtbiindel bringt, zumal solange der Winkel, unter dem sich die Strahlen
kreuzen, klein ist. Das beruht darauf, da8 auch die Fixiereinstellung mit gegen-
sinnigen Wendemechanismen symmetrischer Augenteile arbeitet. Je weiter
riickwirtsliegende Ommatidien vom Licht getroffen werden, um so geringer
braucht die Intensitit zu sein, um einen gleichgrofen Drehimpuls auszuldsen
(vgl. Schema Abb. 33). So kann geringere Belichtung hinterer Augenteile einer
Seite der hoheren der vorderen Augenteile der andern Seite die Waage halten
(Mast?). Vielfach lassen aber telotaktische Tiere im Zweilichterversuch von vorn-
herein ein Licht unbeachtet und fizieren nur das eine und laufen geradlinig dar-
auf zu? (Abb. 34). Solche von der Gesamtheit der Lichteinwirkungen unab-
hiingige Zieleinstellung auf bestimmte optisch ausgezeichnete Felder der Um-
gebung, keineswegs allein Lichtquellen, charakterisiert ja die Verwendung der
Fixierreaktion im gesamten Reaktionssystem der hoheren Organismen.

¢) Menotaxis.

Die menotaktische Orientierung besteht darin, dafl ein Tier seine relative
Lage zum Licht wihrend einer gewissen Zeit beibehilt und damit eine bestimmte
Reizverteilung auf der Netzhaut bewahrt. Dabei ist diese Reizverteilung weder
eine rechts-linksseitige Reizsymmetrie, noch
Abbildung einer Lichtquelle auf einer bestimm-
ten Fixierstelle, sondern an sich ganz be-
liebig. Tritt eine Verschiebung der Lichtfelder
auf der Netzhaut ein, so werden reflektorisch
kompensatorische Drehungen ausgelost, welche
die Verschiebung riickgéngig machen.

Viele Tiere orientieren ihre Fortbewegung
menotaktisch nach einer relativ hellen Licht-
quelle. Bei dieser ,,Lichtkompafbewegung*
(SaNTscHI®?, v. BUDDENBROCK?) werden die
Lichtstrahlen stets unter dem gleichen Rich-
tungswinkel geschnitten. Bei Orientierung nach
den parallelen Sonnenstrahlen ergibt sich so
eine geradlinige Fortbewegung. Wenn da-
gegen die Orientierung nach einem nahen
Licht erfolgt, dessen Strahlen radiér verlaufen,
Abb. 35. Schema der Bahn eines Insekts, das JURLD die Beibehaltung des gleichen Richtungs-
die Winkeleinstellung zu_einer nahen Licht- winkels zu einer krummen Bahn um die Licht-

““"?ﬁaﬁﬂb‘?f“i}%pﬁgﬁg‘;ﬁ‘}nfsﬁﬁk“' quelle herum. Je nach der GréBe des Rich-
tungswinkels (« in Abb. 35), den die Lings-

achse des Tieres mit dem Lichtstrahl bildet, bewegt es sich geradlinig auf das
Licht zu (o« = 0°, Bewegungsrichtung wie bei positiv tropotaktischer oder telo-
taktischer Orientierung, jedoch mit dem Unterschied, da8 sie hier nur eine mag-

1 Mast, S. O.: Zitiert auf S. 30, Anm. 1.

2 BUDDENBROCK, W. v.: Mechanismus der phototropen Bewegungen. Wiss. Meeres-
untersuchgen, N. F. Abt. Helgoland, 15, 3—19 (1922). Festschrift fiir Fr. HEINCKE.

3 SantscHI: Observations et remarques critiques sur le mécanisme d’orientation chez
les Fourmis. Rev. suisse Zool. 19 (1911).

4 BupDENBROCK, W. v.: Die LichtkompaBbewegungen bei den Insekten. Sitzgsber.
Heidelberg. Akad. Wiss., Math.-naturwiss. K1. 1917, 3—26.
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liche von unendlich vielen ist), in einem Kreis um die Lichtquelle (& = 90°),
in einer Spirale vom Licht weg (& = stumpfer Winkel) oder in einer Spirale
zum Licht hin (& = spitzer Winkel Abb. 35). Vom letztgenannten Charakter
ist hiiufig der Flug von Insekten ins Licht, final betrachtet, eine Instinktverirrung
der normalerweise nach sehr fernen Lichtern, Sonne, Mond, Wolken, sich rich-
tenden Tierel. Die mogliche GroBe des menotaktischen Richtungswinkels ist
natiirlich durch den Sehwinkel des Tieres beschrinkt. Eine menotaktische Ein-
stellung in einem Winkel von 180° (,negative Einstellung*) kann nur vor-
kommen, wenn das Gesichtsfeld nach hinten geschlossen ist, was jedenfalls
selten ist. -

Bei der Schnecke Elysia viridis? haben die Augen mit einem Gesichtsfeld-
winkel von ungefahr 90° rein seitliches Gesichisfeld (Abb. 36b). Das Tier
orientiert sich nur unter Richtungswinkeln von 45—130°. In den meisten Fillen
stellt sich Elysia aber mit einem Orientierungswinkel von ungefihr 90° ein,

L|A

Abb. 36, Elysia viridis, a: Lage der Augen am Kopf. b: Frontalschnitt durch das linke Auge. LA Lingsachse des
Korpers, M 4 morphologische Achse des Augenbechers, 04 optische (physiologische) Augenachse. Die ungefihren
Grenzstrahlen des horizontalen Gesichtsfeldes sind als gestrichelte Linien angegeben. ¢: Kriechbahn bei ab-
wechselnder Beleuchtung mit 1 oder 2 Lichtern (1 und 2 = gleichhelle Glithlampen, die in den Linien <—
verschoben werden); zuerst kriecht das Tier, wihrend nur 2 brennt, dann werden 1 + 2, dann 2, dann wieder 2,
dann nur 1 eingeschaltet; hierauf Umkehrung entsprechend der menotaktischen Orientierung mit dem rechten
Auge. Entfernung von 4 zu Licht 1 = 9 cm, von 4 zu Licht 2 = 86 cm, also Verhiltnis der wirksamen Inten-
sititen wie 16 : 1, trotzdem Orientierung in 4 nur nach Licht 2, (Nach FRAENKEL, 1927.)

Es besteht also eine bevorzugte Stelle der Retina, auf der die orientierende Licht-
quelle abgebildet wird. In diesem Punkte geht das Verhalten von Elysia iiber
die reine Menotaxis hinaus und bildet einen Ubergangsfall zur Telotaxis. Von
ihr unterscheidet es sich aber noch scharf dadurch, daB in der Bewegungsrichtung
liegende Lichtquellen tiberhaupt nicht fixiert werden kénnen.

Nicht nur stetige kleine Kompensationshewegungen bei ganz allméhlicher
Anderung des Winkels der auftreffenden Lichtstrahlen werden ausgefiihrt,
sondern von manchen rasch beweglichen Tieren werden auch betriachtliche,
diskontinuierliche Belichtungsverinderungen mit exakten menotaktischen Wen-
dungen beantwortet. Laft man ein solches menotaktisches Tier um eine Kerzen-
flamme eine Bahn beschreiben und stellt plotzlich das Licht auf die andere Seite,
so macht das Tier sofort eine Kehrtwendung und stellt sich von neuem so ein,

1 Doch kénnen im Dunkeln oder im Dammerlicht Insekten auch telotaktisch (oder
auch tropotaktisch?) das Licht suchen: R. DeEmorL: Die bannende Wirkung kiinstlicher
Lichtquellen auf Insekten. Biol. Zbl. 3%, 503—506 (1917). S. auch oben 8. 32.

2 FRAENKEL, G.: Uber Photomenotaxis bei Elysia viridis. Z. vergl. Physiol. 6 (1927).
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daB das Licht von der Seite kommt wie zuvor (Abb. 36¢, Abb. 37). Charakte-
ristisch fiir die LichtkompaBbewegung ist im allgemeinen, dal} eine besonders
helle Stelle des Gesichtsfeldes als Orientierungsmarke gewihlt wird. Manche
Schnecken (Helix) jedoch orientieren ihre Bahn gelegentlich auch nach dunklen
Koérpern, die ihnen in einer Umgebung von sonst gleichméBiger Helligkeit ge-
boten werden.

LaBt man, wenn eine Elysia nach einem Licht orientiert ist, ein zweites
Licht auf der gegeniiberliegenden Seite aufflammen, so iibt dies keinen richten-
den EinfluB auf die Schnecke aus. Dauernd richtet sie sich nach dem ersten
Licht, auch wenn das andere um ein Vielfaches heller ist. Sobald man jenes
16scht, kehrt die Schnecke um und orientiert sich fernerhin nach dem anderen
(Abb. 36c). Bei der menotaktischen Orientierung wird also ein e:nmal als Richt-
punkt gewdihltes Licht beibehalien, auch wenn andere Lichter auftauchen. Zwischen
mehreren Lichtern kann jedoch auch spontan eine Umorientierung stattfinden.

Menotaktische Kompensationsbe-
wegungen tragen (mit den Reizwir-
kungen anderer Sinnesorgane) dazu
bei, Fische in stromendem Wasser an
derselben Stelle zu erhalten!; sie
schwimmen um den Betrag der Stro-
mung entgegen, um den sie aus der
bestimmten Einstellung gegen die Ob-

/7 jekte des Ufers und Bodens abgetrieben
“ / werden. Wenn man an einem ruhig
stehenden Aquarium ein kiinstliches

~
{
Ly
3 ﬁ S
\

O. .........................
Lyg - Gesichtsfeld, z. B. einen weillen Papier-
[,O ? ? streifen mit senkrechten schwarzen
z 4 Linien, vorbeilaufen 1a8t, folgen die
g

Abb. 37. LichtkompaBbewegung eines Insekts. Reak-
tion auf Umstellen des Lichts. In jedem der 3 Versuche
wird das Licht von der Stellung L, nach L, gestelit,
X Stelle der Bahn, an welcher das Licht umgestellt
wurde, --- Bahn, die bei der neuen Belichtung durch-
laufen wurde, « = Richtungswinkel. (Nach NIEMCZYK,

Fische den vorbeilaufenden Objekten.

Menotaktische Kompensationsbe-
wegungen von Kopf und Augen allein
erhalten bei relativen Bewegungen des

aus V. BUDDENBROCK, 1921.) Korpers gegen die Umgebung das Ge-
sichtsfeld gleich : Labyrinthlose Wirbel-
tiere zeigen optische Drehkompensation mit Drehnystagmus, wenn man sie auf
der Drehscheibe rotiert, oder wenn an ihnen ein Gesichtsfeld (z. B. Papierstreifen
mit senkrechten Linien) vorbeibewegt wird2. Auch Insekten zeigen diese Dreh-
reaktion mit Nystagmus3. Die Raubfliege Laphria z. B. hilt auf der Drehscheibe
durch Drehung ihres Halses bis zu einem Winkel von 45° das eingestellte Ge-
sichtsfeld fest, beim Weiterdrehen kehrt der Kopf sprungweise gegen die Kérper-
lingsachse zuriick, dreht sich von neuem der Drehrichtung des Kdérpers ent-

gegen usw.

1 Lyow, E. P.: On rheotropism. I. u. II. Amer. J. Physiol. 12 (1904); 24 (1907). —
StEINMANN, P.: Untersuchungen iiber die Rheotaxis der Fische. Verh. dtsch. zool. Ges.
auf der 24. Jahresvers. zu Freiburg 1914, 278, 290. — ScHIEMENZ, F.: Das Verhalten der Fische
in Kreisstromungen und in geraden Stromungen, als Beitrag zur Orientierung der Fische
in -der freien natiirlichen Wasserstromung. Z. vergl. Physiol. 6 (1927).

2 LoEs, J.: Uber die Summation heliotropischer und geotropischer Wirkungen bei den
auf der Drehscheibe ausgelosten kompensatorischen Kopfbewegungen. Pfliigers Arch. 116
(1907).

3 RaprL: Zitiert auf S. 17 (1903). — UEXKULL, v.: Die Libellen. Z. Biol. 50 (N. F. 32)
(1905) — Umwelt und Innenwelt der Tiere. Berlin 1909. — s. auch C. ScHLIEPER: Farben-
sinn der Tiere und optomotorische Reaktion. Z. vergl. Physiol. 6. (1927).
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Bedingungen und finale Bedeutung der Phototaxien.

Viele Phototaxien der behandelten Typen treten nur unter gewissen
Bedingungen auf, bei bestimmten inneren, durch ein Entwicklungsstadium oder
einen Stoffwechselzustand gegebenen Reaktionsdispositionen, oder bei bestimm-
ten dufleren, gleichzeitig einwirkenden Reizen. Im allgemeinen haben die Photo-
taxien und die Kniipfung ihres Auftretens an bestimmte Auslosungsbedingungen
ausgesprochenen Anpassungscharakter.

Die Larven mancher bodenbewohnenden Meerestiere sind erst positiv und
gelangen damit in die oberen Wasserschichten, deren Strémungen sie ausbreiten
(Phototaxis als Schwiarmbewegung); spiter verlieren sie ihre Phototaxis oder
werden sie negativ und dadurch auf den Meeresgrund gefiihrt. Junge Schmetter-
lingsraupen werden durch positive Phototaxis zu den jungen Blittern an der
Spitze der Zweige emporgeleitet. Nach der Nahrungsaufnahme verlieren sie
die positive Phototaxis! (Phototaxis als Suchbewegung). Vielfach werden posi-
tive oder negative Phototaxis (Tropo- oder Telotaxis) durch irgendeinen schid-
lichen Reiz ausgelost und entfernen die Tiere aus der Gegend dieses Reizes
(Phototaxis als Fluchtbewegung?). Viele Krebse (Daphnia, Mysis) werden durch
Sduren, besonders Kohlensdure, positiv gemacht® und so durch Lichtwirts-
schwimmen oberen Wasserschichten zugefithrt. Manche Fische und Amphibien-
larven werden durch Erschiitterungsreize positiviert, andere Fische und Krebse
(z. B. Muschelkrebse) negativiert. Haufig dient die Lichtorientierung nach
einem der drei Typen dazu, einem Suchgang geradlinigen Verlauf zu geben, der
das sicherste Mittel ist, aus einer ungiinstigen Umgebung heraus in neue und
damit giinstigere Lebensbedingungen zu kommen.

Der Reflexmechanismus der Telotaxis wird von dem Organismus auch ver-
wandt, um zu bestimmten Zielen zu gelangen, zu Beutetieren, Futterpflanzen,
Aufenthaltsorten. Die Zieleinstellung auslésenden Reize sind vielfach sehr
differenziert (Farbe, Gestalt von Sehobjekten) und bei hoheren Formen beruht
oft ihre anlockende Wirkung auf , Erfahrungen, die das Tier gemacht hat
(z. B. Blumenbesuch von Bienen und entsprechende Dressurversuche). Aber
wenn auch dann die Auswahl des Zieles durch Gedéichtnisresiduen bestimmt
wird, der Verlauf der telotaktischen Orientierungsreaktion selbst ist rein reflek-
torisch.

Die menotaktische Einstellung ist auBler als Mittel zur geradlinigen Fort-
bewegung dadurch bedeutsam, daf sie durch Gleicherhaltung des allgemeinen
Gesichtsfeldes besondere Reaktionen auf einzelne Gesichtsfeldteile ermdoglicht.
Wenn z. B. ein Raubinsekt (Raubfliege, Libelle) auf einem schwankenden Blatt
rastet und jede Korperverschiebung durch entgegengesetzte Halsmuskelbewegun-
gen ausgleicht, heben sich trotz der Bewegung des eigenen Korpers bewegte
Beutetiere von einem ruhenden Hintergrund ab.

Vielfach kann dasselbe Tier, je nach den inneren und duBeren Bedingungen
topisch, nach dem einen oder anderen Typus der Lichtorientierung, oder aber
auch phobisch reagieren.

1 LoEB, J.: Der Heliotropismus der Tiere und seine Ubereinstimmung mit dem Helio-
tropismus der Pflanzen. Wiirzburg 1889.

2 Franz, V.: Die phototaktischen Erscheinungen im Tierreiche und ihre Rolle im
Freileben der Tiere. Zool. Jb., Abt. allg. Zool. 33 (1914).

3 Logs, J.: Uber die Erregung von positivem Heliotropismus durch Séure usw. Pfliigers .
Arch. 115, 564—581 (1906).
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Phototropismus und Phototaxis bei Pflanzen.

Von

ERICH NUERNBERGK
Miinchen.

Mit 8 Abbildungen.

Zusammenfassende Darstellungen.

WIESNER, J.: Die heliotropischen Erscheinungen im Pflanzenreich. Wien 1878, 1880,
— PreFrER, W.: Pflanzenphysiologie 2. Leipzig 1904. — Jost, L.: Pflanzenphysiologie 2.
Jena 1923. (Aus BENECKE-JosT: Pflanzenphysiologie.) — PRINGSHEIM, E. G.: Reizbewegungen
der Pflanzen, Berlin 1912. — StoppEL, R.: Pflanzenphysiologische Studien. Jena 1926.

A. Allgemeine Definition der beiden Begriffe.

Unter Phototropismus oder Phototaxis der Pflanzen verstehen wir all-
gemein jede pflanzliche Richtungsbewegung, die unter dem EinfluBl einseitig
gerichteten, sichtbaren Lichtes zustande kommt, und in deren Verlauf die ganze
Pflanze oder ein bestimmtes Organ von ihr zu der Richtung des einseitig wirken-
den Lichtes eine bestimmte Stellung einnimmt. Im einzelnen bezeichnet man
dabei als Phototropismen diejenigen Bewegungen, die von ortsfesten Pflanzen
ausgefiihrt werden konnen, bei denen daher nicht die ganze Pflanze, sondern
nur bestimmte Organe von ihr an der Bewegung teilnehmen kénnen, wihrend
als Phototaxien die Ortsverinderungen frei beweglicher Pflanzen definiert werden.
Dementsprechend kommen die Phototaxien hauptsichlich nur bei einzelligen
Organismen vor, wihrend die Phototropismen von vielzelligen pflanzlichen
Organen ausgefiihrt werden. Sowohl die Phototropismen als auch die Phototaxien
sind typische Reizerscheinungen, denn die von dem reagierenden Organismus
bei der Reizperzeption absorbierten Energiemengen reichen keineswegs dazu
aus, den fiir die Reizreaktion notwendigen Energiebedarf zu decken, vielmehr
wird durch die mit dem Licht aufgenommene Energie lediglich ein Zustand in
dem reagierenden Organismus geschaffen, der entweder einen schon vor der
Reizperzeption laufenden Vorgang, z. B. das Wachstum, in bestimmte Bahnen
lenkt, oder iiberhaupt erst einen solchen Vorgang aktiviert, ,,auslést’, wie man
zu sagen pflegt.

Der Winkel, den die Richtung einer phototropischen oder phototaktischen
Bewegung mit der Richtung des einfallenden und reizenden Lichtes bildet,
ist von 2 Faktoren abhéingig, die die Bewegung mafigebend beeinflussen, 1. von
dem physiologischen Zustande des den Reiz aufnehmenden Organes und der
durch die physiologischen Verhéltnisse bedingten Mdoglichkeit, die dem Reize
entsprechende Bewegung auszufiithren, 2. von dem morphologischen und ana-
tomischen Zustande des perzipierenden bzw. reagierenden Organes. Zum Unter-
schiede von den hier nicht ndher zu betrachtenden Nastien ist aber bei den
phototropischen und phototaktischen Bewegungen der erste der beiden Faktoren
von ausschlaggebender Bedeutung, wéhrend der zweite an Einflu} zuriicktritt.
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Unter den zahlreichen Richtungen, die eine phototropische oder phototak-
tische Bewegung haben kann, sind 2 von ganz besonderem Interesse, weil sie
nicht nur besonders haufig anzutreffen sind, sondern weil bei ihrer Entstehung
fast stets nur der erste der eben besprochenen beiden Faktoren, der ,,physiolo-
gische Faktor‘, wie er kurz zu bezeichnen wére, mitgewirkt hat. Es sind das
die positiv phototropischen oder phototaktischen und die negativ phototropischen
bzw. phototaktischen Bewegungen. Im ersten Falle verliuft die Bewegung genau
in der Richtung des einfallenden Lichtes, im zweiten Falle aber genau in der
entgegengesetzten Richtung. Beide Arten von Bewegungen konnen bei ein
und derselben Pflanze bzw. bei ein und demselben Organ vorkommen, es gibt
aber auch zahlreiche Fille, wo von einem bestimmten Organ oder einer be-
stimmten Pflanze nur positive, oder auch nur negative Bewegungen ausgefiihrt
werden. Wahrend aber die Analyse der positiven und negativen Phototropismen
und Phototaxien noch relativ einfach ist, weil sie nur unter der Einwirkung
des physiologischen Faktors zustande kommen?, liegen in den plagiotropen
Bewegungen Vorginge vor, die wesentlich komplizierter sind, weil bei ihnen
der zweite der oben erwdahnten Faktoren, der ,,anatomisch-morphologische
Faktor auch eine wichtige Rolle neben dem physiologischen Faktor spielt. Sie
sind daher der experimentellen Analyse viel weniger zuginglich und deshalb bis
jetzt nur ungeniigend erforscht worden. Rein beschreibend definiert liegt in einer
plagiotropen photischen Bewegung ein Phototropismus oder eine Phototaxis vor,
bei der die Bewegungsrichtung mit der Richtung des einfallenden Lichtes jeden
beliebigen Winkel auBer 0° und 180° bildet; besonders hiufig kommen aber
in der Natur die Félle vor, bei denen dieser Richtungswinkel etwa 90° betrigt,
so z. B. meistens bel den phototropischen Bewegungen der Blatter.

In vielen Fillen haben die plagiophototropischen Bewegungen bereits groBe Ahnlich-
keit mit den Photonastien, zu denen sie gewissermaBen den Ubergang bilden.

B. Verbreitung und Vorkommen.

Die eben gegebene Einteilung der Phototropismen und Phototaxien in 3 Haupt-
gruppen, positive, negative und plagiotrope Bewegungen, bezieht sich auf die Unter-
schiede, die die eigentlichen photischen Reaktionen untereinander aufweisen. Wir
koénnen aber die Bewegungen auch nach der Beschaffenheit der sie vollziehenden
Mechanismen in verschiedene Gruppen einteilen und hitten dann zu unterscheiden :

Bei den Phototropismen: 1. Wachstumskriimmungen. 2. Turgorkriimmungen.

Bei den Phototaxien: 1. Schwimmbewegungen. 2. Kriech- und amdoboide
Bewegungen.

An der Hand dieser zweiten Einteilung wollen wir zunéchst die am héu-
figsten in der Natur zu beobachtenden phototropischen und phototaktischen
Erscheinungen besprechen, ehe wir uns nédher mit der physiologischen Analyse
unserer Bewegungen beschaftigen.

1. Phototropismus.
a) Wachstumshewegungen bzw. Wachstumskriimmungen.

o) Phototropismus der vorwiegend radial gebauten Organe.

Bei den Bewegungen, die zu dieser Gruppe gehéren, und die wir in der
Natur besonders hiufig und ins Auge fallend antreffen, finden wir im Grunde

1 Wir sehen bei diesen Erorterungen von der allgemeinen physiologischen und morpho-
logisch-anatomischen Konstitution der Pflanze ab, die natiirlich stets so beschaffen sein
muB, daB iiberhaupt photische Bewegungen irgendwelcher Art ausgefiihrt werden konnen.
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genommen, lediglich das normale- Wachstum eines pflanzlichen Organes vor,
das aber durch den Einflul} einseitig auffallenden Lichtes in einer mehr oder
weniger scharf bestimmten Richtung verlduft. Es ergibt sich aus dieser Definition,
daB phototropische Wachstumskriimmungen nur von Organen ausgefiihrt
werden konnen, die iiberhaupt noch zu einem Wachstum imstande sind!. Da wir
diesen Zustand hauptsichlich bei jugendlichen Pflanzen bzw. Pflanzenteilen
antreffen, werden wit bei diesen auch besonders héufig eine phototropische
Krimmung beobachten kénnen. Das bekannteste Beispiel dafiir geben die
Keimstengel der meisten Pflanzen ab, oder auch die orthotropen Blatter der
jungen Keimlinge vieler Monokotylen?. Man braucht z. B. nur ein paar Senf-
oder Kressesamen (Sinapis, Lepidium) einpflanzen und den Topf an einen Ort
stellen, wo die jungen Keimpflinzchen nur von

einseitig auffallendem Lichte beleuchtet werden

kénnen, um sehr schon ausgeprigte phototro-

pische Kriimmungen zu erzielen (vgl. Abb. 38).

In allen diesen Fillen werden gewdhnlich

nur positive Kriimmungen ausgefiihrt. Befinden

sich die Pflanzen bereits in einem Stadium, in

dem ein groBler Teil ihrer Organe ausgewachsen

ist, so konnen diese in der Regel keine photo-

tropischen Kriimmungen mehr vollziehen, da-

gegen sind dazu die noch wachsenden Internodien

der jingsten Zweige sowie sich entwickelnde

Bliitenstiele u. dgl. sehr wohl imstande. In ge-

wissen Fiéllen koénnen freilich auch an und fiir

sich schon véllig ausgewachsene Organe noch

einen Phototropismus zeigen, doch beruht dieser

stets darauf, dal solche Organe nachtriaglich auf

einen Reiz hin ihr Léngenwachstum noch mal

aufnehmen konnen. Derartiges hat A. ENGLER?

Abb. 38. Keimling des weiBen Senfes
(Sinapis alba) in Wasserkultur, ur-
spriinglich allseitig, dann einseitig be-
leuchtet. Stengel positiv phototropisch,
Wurzel negativ phototropisch ge-
kriimmt, die Blattflichen in plagio-
phototropischer Stellung zum einfal-
lenden Licht (durch die Pfeile markiert).
KK Korkplatte (Schwimmer). (Nach
Norr, aus ,,Lehrbuch d. Botanik f.
Hochschulen*.)

bei verholzten Stammen gezeigt, besonders be-
kannt ist aber diese Erscheinung bei den photo-
tropischen Krimmungen ausgewachsener Gras-
knoten und den Knoten der Commelinaceen, weil
in diesem Falle der Lichtreiz an und fiir sich
nicht imstande ist, das Wachstum wieder anzu-

regen, wohl aber es beeinflussen kann, wenn es
zuvor durch den in diesem Fall viel stirker
wirkenden Schwerereiz wieder in Gang gebracht worden ist. Es ist iiberhaupt
zu beachten, dafl bei dlteren Stengelorganen die Reizwirkung der Schwerkraft
die des Lichtes wesentlich {ibersteigt, wahrend bei den ganz jungen Keimlingen
gewohnlich das Umgekehrte der Fall ist.

Auch bei den dlteren Organen und den meisten Bliitenstengeln, die phototropische
Bewegungen ausfiihren, so z. B. den Tragachsen vieler Kompositenképfchen, wie bei der
Sonnenblume (Helianthus), Schwarzwurz (Tragopogon) u. a., die tagsiiber mehr oder weniger
dem Lauf der Sonne folgen, sind die Phototropismen durchweg positiv. Es gibt aber davon
einige Ausnahmen, die deshalb unser Interesse beanspruchen, weil bei ihnen ein anfinglich
vorhandener positiver Phototropismus im Laufe der Entwicklung in einen negativen oder
einen plagiotropen Phototropismus ungewandelt wird. Bekannt dafiir ist das Verhalten

! Siehe Bd. VIII/1 dieses Handbuches. H. Sierp: Die Wachstumsbewegungen bei
Pflanzen (1925).

2 RoruerT, W.: Uber Heliotropismus. Comn, Beitr. Biol. Pflanz. ¥, 1—212 (1896).

3 ENGLER, A.: Tropismen und exc. Dickenwachstum. Ziirich 1918.
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der vegetativen Efeusprosse (Hedera!). Anfinglich sind die Keimpflanzen des Efeus positiv
phototropisch, werden aber spiter negativ phototropisch. Hierdurch und mit Unterstiitzung
des negativen Geotropismus wird es den Efeutrieben ermdéglicht, auf festen Unterlagen
emporzukriechen, an denen sie sich mit den Haftwurzeln festhalten. Ahnlich verhalt sich
die Keimpflanze des Kiirbis (Cucurbita?). Anfinglich ist sie positiv phototropisch und
orthotrop gebaut, sobald sie aber eine gewisse Gréfle erreicht hat, wird sie pistzlich plagio-
phototropisch, indem der nunmehr dorsiventral sich ausbildende SproB horizontal weiter-
wiichst, wobei er freilich immer noch in die Projektion der Lichtrichtung auf den Boden zu
liegen kommt. AuBerlich tritt die Dorsiventralitit durch Ausbildung von Wurzeln auf der
SproBunterseite in Erscheinung.

Haben wir eben in den Sprossen der hoheren Pflanzen Organe kennen ge-
lernt, die normalerweise positiv phototropisch sind, so liegt bei den Wurzeln
der Fall meist umgekehrt, denn diese sind in der Regel negativ phototropisch.
Die Erdwurzeln sind allerdings gewéhnlich phototropisch indifferent, nur einige
wenige, wie z. B. die Wurzeln des Senfes (Sinapis?), Rapses (Brassica) und anderer
Cruciferen zeigen negativen Phototropismus. Bei einigen Erdwurzeln, wie denen
der Hyazinthen (Hyazinthus orientalis) und des Knoblauchs (Allium sativum)
finden wir sogar positiven Phototropismus. Allein, diese phototropischen Er-
scheinungen lassen sich in der Natur nur selten beobachten, da ja die Wurzeln
infolge ihres positiven Geotropismus nicht aus dem Boden herauswachsen. Da-
gegen bemerkt man bei zahlreichen Luftwurzeln sehr gut einen negativen Photo-
tropismus, so z. B. bei den Luftwurzeln der Liliacee Chlorophytum comosum?,
des Efeus, der Vanille (Vanilla planifolia) und anderer Orchideen, den Luft-
wurzeln vieler Aroideen (z. B. Monstera?), sowie den Kletterwurzel von Ficus
stipulata und Begonia scandeus.

DaB die Mbglichkeit, phototropische Bewegungen auszufiihren, nicht mit dem Vor-
handensein von Chlorophyll verbunden ist, zeigen neben den eben angefiihrten Beispielen iiber
das Verhalten zahlreicher Wurzeln die Organe vieler Pilze, hauptsichlich deren Sporangien-
triger. Besonders bekannt ist z. B. der sehr ausgepriagte Phototropismus des Sporangien-
tragers von Phycomyces® und von Pilobolus®, zweier Mucorineen, ferner sind noch die Hut-
stiele der Coprinusarten, die Apothecienstiele von Peziza Fuckeliana, die Perithecien mancher
Pyrenomyceten u. a. zu erwiahnen?.

Steigen wir im Pflanzensystem noch weiter herab, so finden wir schlieflich bei den
Algen zahlreiche Arten, die ausgeprigte phototropische Bewegungen ausfithren. Von den
bekannteren Spezies sind da nur Vaucheria, Spirogyra, Chara, Nitella zu erwihnen, eine
eingehendere Aufzihlung wiirde hier zu weit fiilhren?. Es ist aber bemerkenswert, dafl man
gerade bei den Algen oft bei ein und derselben Art positive wie negative phototropische
Kriimmungen beobachten kann, was damit zusammenhingt, dall die Algen in der Regel
bei Lichtintensititen wachsen, die viel geringer als die sind, bei denen die meisten Land-
pflanzen vegetieren, sie sind daher auch gegen zu hohe Lichtintensitéten wesentlich empfind-
licher als die Landpflanzen und reagieren auf solche negativ. Wir werden diese sog. ,,Um-
stimmung* im Abschnitt C genauer zu behandeln haben.

B) Phototropismus der dorsiventral gebauten Organe.

Im Vorhergehenden sind einige der am héufigsten vorkommenden Photo-
tropismen radidr gebauter Organe aufgezahlt und beschrieben worden, kenn-
zeichnend fiir diese war dabei, daB sie iiberwiegend einen positiven, viel seltener
einen negativen Phototropismus aufwiesen, wihrend das plagiophototropische

1 Sacus, J.: Arb. Bot. Inst. Wiirzburg 2, 272 (1879).

2 CzAPEK, F.: Flora (Jena) 86, 425 (1898).

3 Braauw, A. H.: Med. v. Landbouwhoogeschool 15, 89ff. (1918).

4 MULLER (Thurgau), H.: Flora (Jena) 95 (1876).

5 QLTMANNS, FR.: Flora (Jena) 83, 1 (1897). — Braauw, A. H.: Rec. Trav. bot. néerl.
5, 209 (1909).

6 Norr, F.: Flora (Jena) 7%, 32 (1893). — JoLivETTE, H.: Bot. Gaz. 47, 89 (1914). —
PringsHEIM, E. G. u. V.Czurpa: Jb. wiss. Bot. 66, 863 (1927).

7 Literatur bei W. PrEFFER: Pflanzenphysiologie 2, 575, 576 (1904).
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Verhalten so gut wie vollkommen fehlte. Im Gegensatz dazu weisen die grofie
Mehrzahl der dorsiventral gebauten Pflanzenteile typischen Plagiophototropismus
auf, so besonders die Laubblitter. Es ergibt sich das leicht daraus, da3 bei der
phototropischen Kriimmung eines dorsiventralen Organes eben der anatomisch-
morphologische Faktor eine wichtige Rolle spielt.

Ein Beispiel dafiir bietet das oben besprochene Verhalten des Kiirbis und des Efeus,
wo der Plagiophototropismus gleichzeitig mit der dorsiventralen Ausbildung des Sprosses
beginnt. Im Anfange wird bei solchen Erscheinungen die Dorsiventralitit nur physiologisch
vorhanden sein, spater beginnt sie aber auch morphologisch hervorzutreten.

Unter den Organen, die ein plagiophototropisches Verhalten zeigen, sind die
bekanntesten Vertreter die Laubblitter. Meistens erreichen sie eine bestimmte
Stellung zur Hauptrichtung des einfallenden Lichtes durch das Wachstum
basaler Teile des Blattstieles oder der Lamina. Es gibt aber auch gewisse Fille,
so besonders bei vielen Leguminosenbldttern, wo die phototropischen Kriim-
mungen mittels besonderer Gelenke, die sich an den Insertionsstellen der Blatt-
stiele am Zweige befinden, ausgefiihrt werden. Wir werden diese Art von photo-
tropischen Kriimmungen nachher noch kurz besprechen.

Die Art, wie sich der Plagiophototropismus der Blitter auswirkt, ist {iberaus mannig-
faltig und bei den einzelnen Pflanzenspezies sehr verschieden. Die Mehrzahl der Blatter
stellt die volle oberseitige Blattspreite dem Lichte entgegen; es sind das meist die normal
gebauten bifacialen Blatter. Selten findet man, daB ein Blatt seine morphologische Unter-
seite dem Lichte zeigt, wie z. B. die Liliacee Allium ursinum, die Amaryllidacee Alstroemeria
oder gewisse Griser (Pharus u. a.l), wobei aber dann diese Unterseite in der Regel wie die
morphologische Oberseite bifacial gebauter Blitter ein Palisadenparenchym ausgebildet hat.
Vom physiologischen Standpunkt aus stellt daher diese Blattstellung gegeniiber der nor-
malen Blattstellung nichts Besonderes da. Anders ist das bei dem 3. Typus des Plagiophoto-
tropismus, wo die Blatter nicht die Blattspreite, sondern ihre Kante dem Lichte zuwenden.
Wir finden diese Art Plagiophototropismus z. B. bei den aequifacialgebauten Blittern der
sog. KompaBpflanzen (Lactuca scariola u. a.) ausgebildet, die stets so in der Nord-Siid-
Richtung orientiert sind, daB ihre Blattspreiten nur von der Morgen- und Abendsonne, nicht
aber von der Mittagssonne getroffen werden konnen?. Wihrend bei solchen Blittern eine
Einwirkung des Lichtes auf ihre Stellung auBer Frage steht, ist ein solcher EinfluB bei den
aquifacial gebauten, gleichfalls mit der Kante dem Lichte zugewandten Blattern vieler Akazien-
und Myrtaceen-Arten durchaus fraglich, da diese nur senkrecht zu den tragenden Zweigen
orientiert sind, aber in ihrer Stellung keine besonderen Beziehungen zur Lichtrichtung auf-
weisen3.

Die eben beschriebenen Blattstellungen werden durch Wachstum erzielt. Es ist daher
klar, daBl die phototropischen Bewegungen nur so lange vor sich gehen kénnen, als das Blatt
bzw. der Blattstiel noch zu einem Wachstum beféhigt ist, und daB daher dltere Blitter
in der Regel eine ,fixe Lichtlage* einnehmen. Diese Lage ist so, daB die Blattspreite von
dem stérksten, allgemein an seinem Standort herrschenden Licht getroffen wird, das
keineswegs mit dem stirksten direkten Licht immer identisch zu sein braucht. Ein junges
Blatt z. B. vermag bis zu einem gewissen Alter noch der stirksten direkten Lichtrichtung
zu folgen, spiter, mit dem Nachlassen des Wachstums, erléscht aber diese Fihigkeit, und
das Blatt ,,pendelt” dann mit immer geringer werdenden Ausschligen in die fixe Licht-
lage hinein. Dabei muB folgendes beachtet werden: Je nach den klimatischen Verhilt-
nissen und den Lokalititen, an denen sich die Blatter befinden, tiberwiegt wihrend der
gesamten Wachstumsperiode des Blattes entweder das diffuse Licht oder das direkte
Sonnenlicht, und je nach diesen Umstinden entspricht die endgiiltig eingenommene fixe
Lichtlage entweder 'dem maximalen diffusen oder dem maximalen direkten Licht, wobei
noch hinzukommt, daB ein sehr lichtempfindliches Blatt auf die maximale direkte Licht-
intensitit negativ phototropisch reagieren kann und daher selbst bei einem vorwiegend mit
direktem Lichte ausgestatteten Standort doch die dem maximalen diffusen Licht angepaBte
Stellung der dem maximalen direkten Licht entsprechenden vorzieht. Ein gutes Beispiel
dafiir gaben die oben schon erwidhnten KompaBpflanzen, die an schattigen Standorten die
gewohnliche Blattorientierung zeigen, an exponierten Plitzen aber die Lamina senkrecht

1 GoEBEL, K.: Entfaltungsbewegungen der Pflanzen. Jena 1924. 8. 258ff.
2 Stanr, E.: Uber sog. KompaBpflanzen. Jena 1881.
3 GoeEBEL, K.: Organographie der Pflanzen, Teil I. Jena 1928. S. 368, 369. .
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stellen und in die Nord-Siid-Richtung bringen, wo sie zwar die schwichere direkte Morgen-
und Abendbeleuchtung voll empfangen konnen, vor der intensiven direkten Mittagssonne
aber geschiitzt sind.

Die Art und Weise, wie im einzelnen das Blatt seine Lichtorientierung voll-
zieht, ist bei den verschiedenen Arten mannigfachen Abdnderungen unterworfen,
da der sich aus dem Gesamtbau des Sprof3- und Blattsystems ergebende morpho-
logisch-anatomische Faktor hierbei eine wichtige Rolle spielt. Besonders ist
das der Fall bei den sog. Torsionen!, von denen hier nur ein Beispiel erwahnt
werden soll. Bei der Trauerweide ndmlich werden die stets herabhingenden
Blitter durch eine Drehung des Stieles in eine derartige Lage versetzt, daB die
Oberseite ihrer Blattlamina stets dem Lichte zugekehrt ist. Im einzelnen ist
die Mechanik der Torsionen noch wenig geklirt, da hierbei die Analyse der
autonomen Faktoren und der Grad ihres Zusammenwirkens mit dem photo-
tropischen Verhalten grofle Schwierigkeiten mit sich bringt.

DaB der Plagiophototropismus nicht nur bei den Blittern hoherer Pflanzen verbreitet
ist, zeigen die Prothallien von Farnen, der Thallus von Marchantia und anderen Labermoosen,
die sich senkrecht zur Richtung des Lichtes stellen. Vielfach wird hierbei, so bei Marchantia,
der urspriinglich bilaterale Spro8 bzw. die Brutknospe erst durch das Licht dorsiventral;
im iibrigen aber reagieren die Organe dieser Art genau so wie die Laubblatter mit Kriimm-
ungen, ja sogar mit Torsionen? auf das Licht.

b) Turgorkriimmungen.

Bei allen bisher betrachteten phototropischen Kriimmungen war fir die
Mechanik der Kriimmung kennzeichnend, dafl sie durch eine Beeinflussung
bzw. Anregung des Wachstums zustande kam, und wir sahen daher, da8 in der
Regel nur noch wachstumsfahige Organe phototropische Kriitmmungen ausfithren
konnten. Demgegeniiber stehen die durch Turgorkriimmungen ausgefiihrten
phototropischen Kriimmungen, die alle unter die Rubrik des Plagiophototropis-
mus fallen. Eine Differenzierung der phototropischen Bewegungen nach diesen
beiden Arten von Mechanismen, die die Kriimmungen im einzelnen vollziehen,
rechtfertigt sich aus folgenden Griinden: Die Wachstumskriimmung ist zeitlich
sehr begrenzt, erfordert meist keine besonderen Organe und ist in vieler Beziehung
nur als eine besondere Beeinflussung der allgemeinen Wachstumserscheinungen,
die allerdings nicht einer gewissen Eigenart entbehrt, aufzufassen. Die Turgor-
kriimmung dagegen ist zeitlich viel weitergehend unabhéngig — auch altere
Blitter z. B. kénnen, solange sie noch lebensfahig sind, Turgorkriimmungen
vollziehen —, erfordert aber ein bestimmtes Organ zur Ausfiihrung der Bewegung,
ein sog. Gelenk, das dafiir eine Kriimmung in nahezu beliebiger Wiederholung
immer wieder ausfiihren kann. AuBlerdem ist die Krimmungsgeschwindigkeit
bei einer Turgorkriimmung gréfler als bei einer Wachstumskriimmung, da das
Wesen der Turgorkriimmung darin besteht, daB in bestimmten Zellen, den
Gelenkzellen, durch Permeabilititsinderung der Zellmembran bzw. durch Ver-
anderung der osmotischen Verhiltnisse in den Zellen, eine Turgorsenkung eintritt,
die relativ rasch erfolgen kann, wihrend bei einer Wachstumskriimmung — auch
wenn sie wie gewéhnlich nur in einem Zellstreckungsvorgange besteht — doch
Vorginge, wie Wasseraufnahme usw., vor sich gehen, die eine gréBere Zeit-
dauer erfordern. Es ist hiermit verbunden, daB die Reaktionszeit, d.h. die
Zeit zwischen Reizbeginn und Reaktionsanfang, bei Turgorkriimmungen kleiner
als bei Wachstumskriimmungen ist. Wie im einzelnen der Mechanismus der

. 1 SCHWENDENER, S. (u. G. KraBBE): Abh. Berl. Akad. Ges. Bot. Mitteilungen 2 (1892).
— Sierp, H.: Jb. wiss. Bot. 55, 342 (1915); Naturwiss. (1917).

2 Vgl. J. Sacus: Arb. Bot. Inst. Wiirzburg 2, 226 (1879). — CzaPpEk, F.: Jb. wiss.
Bot. 32, 175 (1898).
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Turgorkriimmung verlduft, soll hier nicht weiter auseinandergesetzt werden,
da er bereits anderweitig in diesem Handbuch beschrieben worden ist!.

Wir gehen nunmehr zu der Beschreibung der charakteristischsten photo-
tropischen Turgorkriitmmungen iiber, die sich ausschlieBlich bei Blattern vor-
finden. Hier sitzen die zur Ausfihrung der Bewegungen notwendigen Gelenke
entweder an der Insertionsstelle des Blattstieles am SproB oder an der Ansatz-
stelle des Blattes am Blattstiel. Vornehmlich sind es die Fiederblatter der Legu-
minosen und Oxalidaceen, die phototropische Bewegungen ausfithren, doch
kommen auch andere Gattungen in Frage, so z. B. die den Wasserfarnen ange-
horige Gattung Marsilia. Bei allen diesen Blattern ist die Lichtempfindlichkeit
sehr grof3, und es treten schon bei geringen Veranderungen der Lichtrichtung,
in der ein Blatt bestrahlt wird, Bewegungen ein, die das Blatt senkrecht zur
neuen Lichtrichtung einstellen. Am bekanntesten ist diese Erscheinung bei der
falschen Akazie (Robinia Pseudacacia), deren Blatter tagsiiber in sténdiger
Bewegung sind und dem Laufe der Sonne geradezu folgen. Bei einer Reihe
Spezies aus den obengenannten Gruppen — nicht bei allen — tritt iiberdies
noch ein sehr bemerkenswerter Vorgang auf, der sog. Tagesschlaf?, der sich fol-
gendermaflen auswirkt: Bei méiBigen Lichtintensititen, z. B. diffusem Licht
oder Frith- und Abendsonne, stellt das Blatt die Blattspreiten der einzelnen
Fiederblattchen senkrecht zur Lichtrichtung ein. Steigert sich nun aber die
Lichtintensitat iiber ein gewisses MaB, so verbleibt der Blattstiel zwar in der
Richtung des maximalen Lichteinfalles, die einzelnen Fiederblattchen aber
klappen nach oben zusammen, und zwar ist der Winkel zwischen zwei sich
gegeniiberstehenden Blattchen dem Betrage der auf das gesamte Blatt fallenden
Lichtintensitdt einigermaflen proportional®, so dafl die die einzelnen Fiedern
treffende Lichtenergie einen bestimmten Betrag nicht iiberschreitet.

Bei der Robinie wird man den Tagesschlaf fraglos als Tropismus deuten diirfen, ebenso
bei der Mimose und gewissen Akazien, in anderen Fillen scheint er aber mehr nastischen
Charakter zu haben. In diesem Falle wird die Bewegungsrichtung nur von dem morpho-
logisch-anatomischen Faktor bestimmt, und das intensive Licht lost die Kriimmung dabei
nur aus, wobei anscheinend zwischen Lichtintensitit und ReaktionsgroBe keine engeren
quantitativen Beziehungen bestehen. Da die nastischen Bewegungen andernorts in
diesem Handbuch* naher beschrieben worden sind, eriibrigt sich hier eine nochmalige
Betrachtung. )

2. Phototaxis.

a) Schwimmbewegungen.

Wir verlassen nunmehr die phototropischen Erscheinungen, die ortsfeste
Pflanzen oder Pflanzenorgane zeigen, und gehen nunmehr zu den durch das
Licht veranlaBten Ortsverinderungen beweglicher Pflanzen iiber. Wir finden
sie vorzugsweise bei einzelligen, im Wasser schwimmenden Pflanzen vor, doch
gibt es auch vielzellige bzw. vielkernige pflanzliche Organismen, die zu loko-
motorischen Bewegungen befiahigt sind.

Bei jenen haben wir es meistens mit Schwimmbewegungen zu tun, die durch
bestimmte fadenférmige Organe, die Geifleln oder Cilien bewerkstelligt werden,
bei diesen erfolgt die Ortsverdanderung entweder durch eigenartige Kontraktions-
bewegungen — sog. Kriechbewegungen — oder durch besondere plasmatische

1 Bd. VIII/1. KurT STERN: Bewegungen contractiler Organe an Pflanzen. (1925.)

2 NUERNBERGK, E.: Beitrige zur Physiologie des Tagesschlafs. Jena 1925. Bot. Abh.
H. 8. — MEYLAN, SuzaNNE: Le Parahéliotropisme. Mém. soc. Vaud. scienc. nat. 2, Nr 4.
Lausanne 1926.

3 OLT™MANNS, FR.: Flora (Jena) 75, 231—246 (1892). — MEYLAN, S.: Anmerk. 2.

4 Bd. XVII. R. StoppEL: Periodische Tageswechsel bei Pflanzen.
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Strémungen und momentane Verinderungen des kolloidalen Zustandes des Plasmas
— sog. amoboide Bewegungen —. Wir betrachten zunichst eingehender die
Schwimmbewegungen. Solche fithren die meisten griinen Algenschwirmsporen?
und iiberhaupt die niederen griinen, mit Cilien versehenen einzelligen Algen aus,
so hauptséichlich die Flagellaten (z. B. Euglena, Chromulina und Trachelomonas)
und die Volvocales aus der Klasse der Chlorophyceen (z. B. Polytoma, Carteria,
Chlamydomonas, Pandorina, Gonium und Volvox). Von letzteren leben aller-
dings die Volvocaceen (Pandorina, Gonium, Volvox) nicht mehr streng als Einzel-
individuen im Wasser, sondern schlieen sich zu Kolonien oder sog. Cénobien
zusammen, die bei Volvox den héchsten Grad der morphologischen Ausbildung
erreichen 2.

Indessen sind keineswegs alle griinen Schwirmsporen phototaktisch, sondern es gibt
auch solche (z. B. die Schwarmsporen von Vaucheria), die keine phototaktischen Eigen-
schaften aufweisen!, aber andererseits kennt man auch farblose Schwirmer und Flagellaten,
die eine recht ausgeprigte Phototaxis zeigen. Zu diesen gehoren z. B. die Schwiarmsporen
von Chytridium vorax, Polyphagus Euglenae und Rhizophidium pollinis, niederen Pilzen
aus der Gruppe der Phycomyceten, die auf Algen parasitieren, ferner der auf Chlamydomonas
schmarotzende Flagellat Bodo spec.3.

Neben den beweglichen Algen und Schwirmsporen mit Cilien gibt es ferner noch ver-

schiedene Bacterien, vor allem aus der Gruppe der Purpurbakterien (z. B. Thiospirillum,
Rhodospirillum und Chromatium), die phototaktische Eigenschaften besitzen®.

Wie im einzelnen bei den eben erwidhnten Arten und Formen die photo-
taktischen Bewegungen verlaufen, héngt neben bestimmten physiologischen
Eigenschaften sehr von dem morphologischen Aufbau der einzelnen Organismen
ab. Sieht man von der allgemeinen Einteilung in positive und negative Photo-
taxien ab, so kann man im iibrigen zweierlei Arten von taktischen Bewegungen
unterscheiden: 1. Phobotaktische Reaktionen, 2. Topotaktische Reaktionen®. Bei
der ersten Reaktionsgruppe ist die Reaktion voéllig durch die Morphologie der
Zelle festgelegt, sie wird nur durch den zestlichen Wechsel der Reizstirke induziert.

Ist der reagierende Organismus physiologisch radiar gebaut, wie z. B. die
Purpurbakterien, so spricht man von euphobotaktischen Reaktionen und ver-
steht darunter, gleichwie bei den Nastien, einen Bewegungsmodus, bei dem
keine Abhangigkeit zwischen Bewegungsrichtung und Reizrichtung oder Reiz-
lage existiert. Im Gegensatz dazu stehen die von morphologisch oder physio-
logisch dorsiventral gebauten Organismen, z. B. der Euglena ausgefiihrten
pseudotopotaktischen Reaktionen, die man deshalb in Parallele zu den plagio-
phototropischen Kriimmungen bringen kann.

Hier stellt sich ndmlich der Organismus durch aufeinanderfolgende phobo-
taktische Reaktionen in die Reizrichtung ein; er ist aber nur deshalb dazu be-
fahigt, weil je nach der Lage der reagierenden Zelle zum Reiz dieser infolge
der Asymmetrie des Zellkorpers verschieden stark induzierend auf das Per-
zeptionsorgan einwirken kann.

Immer ist fir die phobotaktischen Reaktionen typisch, daf ein gegebener
Reiz auf die Reaktion véllig einheitlich wirkt, d.h. daB er entweder keine

1 STRASBURGER, E.: Wirkung des Lichts und der Warme auf Schwirmsporen.
Jena 1878. ,

2 OutMANNS, Fr.: Morphologie und Biologie der Algen 1, Jena 1922.

3 Nowagoski, L.: Cohns Beitr. Biol. Pflanz. 2, 201 (1877). — STRASBURGER, E.:
Wirkung des Lichts u. d. Warme auf Schwirmsporen. Jena 1878. — RoruErT, W.: Flora
(Jena) 88, 371 (1901). — MULLER, Fr.: Jb. wiss. Bot. 49, 421 (1911).

4 ENcELMANN, TH.: Pfliigers Arch. 29, 387 (1882). — BUDER, J.: Jb. wiss. Bot. 36,
529 (1915).-

5 BUDER, J.: Jb. wiss. Bot. 58, 105 (1919). — METZNER, P.: Naturwiss. 11, 365, 395
(1923); Tabulae Biologicae 4.(1927), Artikel Taxien.
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Intensitatsunterschiede im Perzeptionsorgan oder keine Reaktionsdifferenzen
im Reaktionsorgan erzeugt.

Die 2. Reaktionsgruppe, die topotaktischen Reaktionen sind nun im Gegen-
satz zu den phobotaktischen Reaktionen gerade durch driliche Intensititsunter-
schiede im Perzeptionsorgan oder im Reaktionsorgan bei einem bestimmten
Reiz gekennzeichnet. Man kann sie daher sehr wohl mit den reinen photo-
tropischen Kriimmungen in Vergleich bringen, wo wahrscheinlich auch durch
lokale Intensitdtsunterschiede im Perzeptionsorgan die Reaktionsrichtung be-
stimmt wird. Wir werden daher die topotaktischen Reaktionen teils bei mehr-
zelligen Organismen, etwa den Volvocaceen, vorfinden, wo dann je nach der
Zahl der Cilien tragenden Zellen eine groflere Anzahl, durch einen gegebenen
Reiz verschieden stark gereizter Perzeptionszentren vorhanden ist, teils werden
sie aber auch von einzelligen Individuen ausgefiihrt, die dann aber ein kom-
pliziertes Reaktionsorgan aufweisen miissen, das eine verschiedene Reaktions-
weise seiner Einzelteile zula3t. Den letzten Fall hat METZNER bei der chemo-
taktischen Reaktion der Farnspermatozoiden nachgewiesen, die poyciliat gebaut
sind!. Hier wirken bereits die einzelnen Cilien als Perzeptionsorgane, die auBler-
dem mehr oder weniger einzeln fiir sich reagieren kénnen. Auf einen einseitigen
Reiz reagiert daher nur die diesem Reize zugewandte Cilienflanke. Allerdings
sind die Farnspermatozoiden nicht phototaktisch empfindlich, und es ist fraglich,
ob bei phototaktisch reizbaren poyciliaten Organismen die GeiBleln iiberhaupt
als Perzeptionsorgane in Frage kommen konnen. Es ist daher anzunehmen,
daB die Topophototaxis nur fiir mehrzellige Pflanzen in Betracht kommt, und
daf die bi- und poyciliaten Einzeller auf einen Lichtreiz hin nur phobo- oder
pseudotopotaktische Bewegungen ausfithren kénnen.

Im einzelnen kann man die topotaktischen Bewegungen noch in sog. eutopo-
taktische und pseudophobotaktische Reaktionen einteilen. Die eutopotaktische
Reaktion ist dabei die eigentliche Topotaxis auf einen einseitigen Lichtreiz hin,
die pseudophobotaktische Reaktion ist aber die topotaktische Reaktion fiir den
Sonderfall der allseitigen Lichtreizung. Hieraus ergibt sich, daB alle topotaktisch
reagierenden Organismen auch pseudophobotaktische Bewegungen ausfiihren
koénnen.

Die Behandlung des Mechanismus der GeiBelbewegungen im allgemeinen eriibrigt
sich an dieser Stelle, da sie bereits andernorts in diesem Handbuch geschildert worden ist 2.

b) Kriech- und amoboide Bewegungen.

Es bleibt uns nun noch iibrig, uns mit den Kriech- und amoboiden Be-
wegungen zu befassen. Besprechen wir zundchst die zuerstgenannten. Kriech-
bewegungen sind besonders typisch bei gewissen Cyanophyceen, so Oscillatorien
und Nostocarten?, aber auch bei héheren Algen, so den Desmidiaceen, Diatomeen
und manchen Fadenalgen (Spirogyra) verbreitet?. Ferner bewegen sich ver-
schiedene Schwefelbakterien, darunter vor allem Beggiatoa nach diesem Be-
wegungsmodus. Im einzelnen sind aber diese Bewegungen noch wenig nach
der reizphysiologischen Seite hin studiert, und es 148t sich schwer angeben,
ob bei den einzelnen Formen eine Phobotaxis oder eine Topotaxis vorliegt. Nach
den bisher vorliegenden Beobachtungen wird man aber nicht nur bei den Diato-
meen und Desmidiaceen, sondern auch bei den Cyanophyceen von rein phobo-

1 METZNER, P.: Beitr. allg. Bot. 2, 435 (1923).

2 Bd. VIII/1.- E. GELLHORN u. F. ALVERDES: Flimmer- und GeiBelbewegungen (1925).

3 NieNBURG, W.: Z. Bot. 8, 151 (1916). — HarpERr, R.: Z. Bot. 10, 177 (1918). —
Scamip, G.: Jb. wiss. Bot. 62, 328 (1923).

4 Literatur bei PFEFFER, W.: Pflanzenphysiologie 2, 776 (1904).
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taktischen Bewegungen sprechen miissen, die nur unter besonderen Umstinden
pseudotopotaktischen Charakter annehmen?,

Ebenso wie die Kriechbewegungen, sind auch die améboiden Bewegungen
der sog. Schleimpilze (Myxomyceten) reizphysiologisch noch wenig bekannt.
Bisher weil man von ihren Plasmodien nur, dafB sie negativ phototaktische
Bewegungen zu vollziehen vermogen, wenn sie von Licht getroffen werden2, IThrem
Charakter nach wird diese Phototaxis, z. B. bei Fuligo septica (Lohbliite), als
eine Art primitive Topotaxis anzusehen sein.

Uber den Mechanismus der kriechenden und amoboiden Bewegungen sind wir bislang
noch nicht sehr gut unterrichtet. Es ist hier nur notwendig, iiber die Kriechbewegungen
einige Worte zu sagen, da die amoboiden Bewegungen bereits andernorts in diesem Hand-
buch besprochen worden sind3. Bei den Diatomeen hiangt die Beweglichkeit eng mit dem
Vorhandensein der Raphen zusammen, engen, lings verlaufenden Spalten in den Schalen,
von teilweise kompliziertem Bau, aus denen feine Protoplasmastréme und oftmals auch Gallert-
substanz treten®. Die Reibung dieser Stréome an der Unterlage oder dem umgebenden Wasser
diirfte die Fortbewegung ermoglichen. Bei den Desmidiaceen (z. B. Closterium und Pleuro-
taenium) erfolgt die Fortbewegung durch Ausscheiden von Schleim aus den Endporen der
langlichen Zellen, der an der Unterlage festhaftet. Eine solche ist stets fiir die Bewegung
notwendig, ein eigentliches Schwimmen im Wasser findet nicht statt. Wie im einzelnen
durch die Schleimabsonderung die mit dem Gleiten und Emporsteigen verbundenen pendeln-
den und kreisenden Bewegungen des einen Zellendes — das andere wird durch den Schleim
an der Unterlage relativ festgehalten — ausgefiihrt werden, ist nicht bekannt’. Bei den
Oscillatorien schlieBlich findet die Fortbewegung nach neueren Untersuchungen durch eigen-
artige longitudinale Kontraktionswellen statt, die den ganzen Faden schnell durchlaufen®.
Natiirlich spielt auch hierbei die umbhiillende Schleimmasse fiir die Lokomotion eine gewisse
Rolle.

C. GesetzmiBigkeiten des Phototropismus und der Phototaxis.

Nachdem wir in dem vorhergehenden Abschnitt die wichtigsten photo-
tropischen und phototaktischen Bewegungen ndher kennengelernt haben, ist
es nunmehr unsere Aufgabe, diese Bewegungen im einzelnen ndher in ihrer
Abhéngigkeit von den inneren und dulleren Faktoren, in erster Linie vom Licht
als ReizanlaB, zu studieren.

1. EinfluB der Lichtqualitit auf die Induktion photischer Pflanzenbewegungen.

Wir untersuchen zunéchst, durch welche Strahlenbezirke iiberhaupt pho-
tische Bewegungen bei den Pflanzen induziert werden kénnen, ehe wir die weiteren
Fragen, in welcher Weise sich der Einfluf der auffallenden Strahlung in der
Pflanze selbst auswirkt, zu beantworten versuchen.

Im allgemeinen werden die Phototropismen und Phototaxien nur durch
das dem menschlichen Auge gleichfalls zugéngliche sichtbare Licht hervor-
gerufen, doch ist die Méglichkeit nicht von der Hand zu weisen, daB nicht nur
ultrarote (wie bei den Purpurbakterien), sondern auch ultraviolette Strahlung
photische Bewegung erzeugen kann. Es liegen aber dariiber bisher so gut wie
iiberhaupt keine Untersuchungen vor, ebensowenig wie tiber die Frage, ob
Rontgenstrahlung oder langwellige elektromagnetische Strahlung irgendeine

1 Anmerk. 3 auf S. 44.

2 StamL, E.: Bot. Ztg. 42, 145 (1884).

3 Bd. VIII/1. J. Spek: Die Protoplasmabewegungen, ihre Haupttypen, ihre experi-
mentelle Beeinflussung und ihre theoretische Erklirung (1925).

¢ OrrManys, Fr.: Morphologie und Biologie der Algen 1, 145ff. Jena 1922. — MULLER,
Orro: Ber. dtsch. bot. Ges. 26a, 676 (1908); 2%, 27—43 (1909).

5 OLTMANNS, Fr.: Morphologie und Biologie der Algen 1, 112, Jena 1922.

6 Scamip, G.: Zitiert auf S. 44. — UrLricH, H.: Planta, Arch. f. wiss, Bot. 2,
295 (1926),
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photische Bewegung hervorrufen kann. Unter den sichtbaren Strahlen sind es
vorzugsweise die kiirzerwelligen, die reizend wirken, doch kann wohl b{gehauptet
werden, daB der gesamte Wellenbezirk von etwa 4000 bis 8000 A.E. im-
stande ist, bei geniigender Intensitdt der Strahlung photische Bewegungen zu
induzieren. Im einzelnen ist der Grad der Einwirkung einer gegebenen Wellen-
linge bei den einzelnen Pflanzenspezies ziemlich verschieden, und es lassen sich
selten die bei einer bestimmten Pflanzenart gefundenen Ergebnisse verallge-
meinern. Meist findet man, daB3, bei Zufuhr qualitativ verschiedener, warme-
energetisch aber gleicher Strahlung, in bestimmten Wellenbezirken die photischen
Erscheinungen besonders intensiv ausfallen. In der Abb. 39 ist z. B. die Emp-
findlichkeit der etiolierten Keimlinge des Hafers, die der Sporangientriger von
Phycomyces und die des menschlichen Auges fiir verschiedene Wellenldngen
gleichen Energiegehaltes graphisch dargestellt!.
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Abb. 39. Graphische Darstellung der spektralen phototropischen Empfindlichkeit von Avenakoleoptilen und
Phycomyces-Sporangientrigern, verglichen mit der Empfindlichkeit des menschlichen Auges. (Nach BLAAUW.)
Abszisse = Wellenldngen in wux. Ordinate = MaB der Empfindlichkeit. = Empfindlichkeit von
Avenakeimlingen. - - - — = Empfindlichkeit von Phycomyces-Sporangientrdgern. . . . . . = Empfind-
lichkeit des menschlichen Auges. (Aus PRINGSHEIM: Reizbewegungen der Pflanzen. Berlin 1912.)

Wie ersichtlich ist, liegt fiir den etiolierten Avenakeimling die maximale Lichtempfind-
lichkeit bei 2 = 4660 A. E.; von dort sinkt die Lichtempfindlichkeit nach dem Rot zu auBer-
ordentlich rasch und stark, so daB sie z. B. bei 5340 A.E. nur noch !/,,, der Empfindlichkeit
bei 4660 A E. betriigt, wihrend sie nach dem violetten Spektralbezirk zu anfangs wenig,
spiter aber auch stirker sinkt, so daB z. B. die Empfindlichkeit bei 3900 A.E. genau halb
so groB wie im Maximum ist.

Der Pilz Phycomyces hat eine dhnliche Empfindlichkeitskurve, die aber mehr nach
dem Rot zu verschoben ist, und der Vergleich mit dem menschlichen Auge schliefilich zeigt
eine Empfindlichkeitskurve, die ihr Maximum bei 5050 A.E. hat.

In &hnlicher Weise sind von mehreren Autoren die Empfindlichkeitsmaxima
fiir verschiedene Pflanzen ermittelt worden, woriiber die nebenstehende Tabelle
Aufschlufl gibt. .

Die Tabelle zeigt, daB der Wellenbezirk von etwa 4500—5400 A.E. nach
den bisherigen Untersuchungen zur Induktion photischer Bewegungen besonders
geeignet ist, jedoch sind auch Fille bekannt, wo andere Spektralbezirke noch
stirker reizend wirken konnen. Z. B. hat PIEPER? bei Oscillatorien festgestellt,
dall gerade das blaue Licht weniger intensiv auf ihre phototaktischen Bewe-
gungen einwirkt und in der Regel auch nur negative Reaktionen hervorruft,
wahrend bei rotem Licht recht starke positive Bewegungen ausgefithrt werden.
Besser bekannt und untersucht sind aber die Verhéaltnisse bei den Purpur-

1 Braauw, A. H.: Rec. Trav. bot. néerl. 5, 209 1909).
2 PIEPER, A.: Phototaxis der Oscillarien. Diss. Berlin.
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Empfindlichkeitsmaxima verschiedener Pflanzen fiir photische Reize.
|

W?Heﬁ{;ﬁge 1 Artbezeichnung 1 Beobachter?!
4660 Koleoptile von Avena sativa ‘l Braauvw, KONINGSBERGER
Etiolierte Rapskeimlinge i HEss
4750 . Kressekeimlinge | Hess
4732—4834 | Euglena minima, Gonium " MasT
4834 | v viridis, E. gracilis Mast
,  tripteris, E. granulata MasT
Phacus triquetrum | Mast
4834—4936 | Trachelomonas euchlora | Mast
4940—4950 | Volvox, Phycomyces (Sporangientriger) | LAURENS und HOOKER, Braauw
5037 Chlamydomonas ’ MasT
5240—5341 | Pandorina, Endorina ‘ Mast

bakterien2. Diese sammeln sich phototaktisch, wenn man auf eine Kultur von
ihnen ein Spektrum wirft, gerade besonders zahlreich im ultraroten Spektral-
bezirk an, obwohl auch andere Wellenbezirke, z. B. um 5890 und 5270 A.E. herum
nicht verschmaht werden. In Abb. 40 sind diese Verhéaltnisse bildlich dargestellt:

Abb. 40. Vergleich einer Ansammlung von Purpurbakterien imn Sonnenspcktrum (2) mit dem Absorptionsspektrum
lehender Purpurbakterien (Rhodospirillen) (1). (Nach BUDER.)

das obere abgebildete Spektrum ist das des Bakteriopurpurins lebender Rhodo-
spirillen, des charakteristischen Farbstoffes der Purpurbakterien, das untere ist
ein sog. Bakterienspektrum bei gleicher Dispersion, d. h. die verschieden dunkeln
Schraffierungen deuten die Intensitit der Bakterienanhdufung in einem nor-
malen prismatischen Sonnenlichtspektrum an. ‘

Besonders fillt bei der Betrachtung der beiden Spektra auf, da8 sich nur dort Bakterien-
anhidufungen vorfinden, wo auch das Absorptionsspektrum eine Bande aufweist, so daB es
nahe liegt, eine Beziehung zwischen diesen beiden Erscheinungen anzunehmen. Héchstwahr-
scheinlich werden analog zu den Grundgesetzen der Photochemie nur diejenigen Strahlen
eine photische Reaktion hervorrufen kénnen, die auch wirklich von dem perzipierenden Organ
absorbiert werden, und es besteht sicherlich auch ein gewisser Zusammenhang zwischen
der tiberwiegenden Blauabsorption des nicht griin gefirbten pflanzlichen Zellgewebes® und
der besonders stark photisch reizenden Wirkung der blauen Spektralbezirke, aber es 148t

! Braavw, A. H.: Zitiert auf S.46. — KONINGSBERGER, V. J.: Rec. Trav. bot. néerl.
14,1(1922). — Hgss, C.v.: Z. Bot. 11, 481 (1919). — Masrt, S. O.: J. of exper. Zool. 22,
472 (1917). — Laurexs, H. and H. HookER: J. of exper. Zool. 30, 345 (1920).— Genauere
Angaben iiber die spektrale Lichtempfindlichkeit der einzelnen Spez1es findet man in: Tabulae
Blologlcae 4. Berlin 1927.

? BubpEr, J.: Jb. wiss. Bot. 56, 520 (1915); 58, 525 (1919).

3 REINKE, J.: Bot. Ztg. 44, 188, 193 (1886). — SAC}IS, J.: Handbuch der Experimental-
physiologie der Pflanzen S. 4—8. Leipzig 1865. — NUERNBERGK, E.: Bot. Abh. H. 12. Jena
1927.
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sich vorderhand dariiber iiberhaupt nichts Genaueres aussagen, da bisher noch keine einzige
Untersuchung iiber die niheren Beziehungen zwischen Lichtabsorption und phototropischer
oder phototaktischer Sensibilitit gemacht worden ist.

2. Die Beziehungen zwischen Quantitit der zugefiihrten Strahlung und
Reaktionsgrofe. Stimmungserscheinungen.

Schon die Beobachtungen in der Natur, namentlich bei den phototaktischen
Bewegungen, lassen deutlich erkennen, dafl die photischen Reaktionen nicht nur
von der Qualitdt der zugefithrten Strahlung, sondern auch in sehr erheblichem
MaBe von deren Quantitit abhingig sind. Bei vielen phototaktisch reizbaren
Organismen, z. B. dem Volvox, kann man leicht die Beobachtung machen, dafl
diese Pflanzen auf schwaches Licht positiv phototaktisch reagieren, indem sie dem
Lichte zu schwimmen, auf ¢ntensives Licht aber eine negative Reaktion — Weg-
schwimmen vom Lichte — ausfithren. Das eingehendere Studium dieser Er-
scheinungen ist zwar seit 20 Jahren von sehr vielen Autoren betrieben worden,
hat aber bisher trotz der vielen aufgewandten Miihe nur recht wenige positive
Ergebnisse gezeitigt, und es ist daher verstindlich, dal eine eingehendere Dar-
stellung dieses Abschnittes in vieler Beziehung einen problematischen Charakter
haben wiirde, Wir wollen uns daher darauf beschrinken, im folgenden nur
diejenigen Tatsachen kennenzulernen, deren einwandfreie Erkliarung heutzutage
geniigend sichergestellt ist.

Da bereits die einfache Naturbeobachtung ergibt, dal} junge Keimlinge, die
an dunklen oder wenig belichteten Plitzen aufgewachsen sind, viel intensivere
phototropische Kriimmungen zeigen als solche, die bei starkeren Lichtintensitdten
gekeimt sind, so sind bisher alle quantitativen Untersuchungen mit solchen
etiolierten Pflanzen ausgefiihrt worden. In erster Linie wurde dazu die Koleoptile
des Hafers benutzt, jenes besonders lichtempfindliche, schwach gelblich ge-
farbte Organ, das als Scheide das Priméarblatt des jungen Keimlings unmittelbar
oberhalb des Mesokotyls umbhiillt, da sich seine Reaktionen relativ leicht messend
verfolgen lassen. Studieren wir bei einer solchen Avenakoleoptile, die sich seit
der Keimung des Haferkorns voéllig unter LichtabschluB befunden hat, die
Beziehungen zwischen Quantitit der zugefithrten Strahlung und Reaktions-
groBle genauer, so ergibt sich folgendes Bild:

1. Zur Erzielung einer Kriimmung ist es nicht notwendig, die Strahlung
so lange einwirken zu lassen, bis die Reaktion eintritt, sondern es gentigt, je
nach der Intensitét des einwirkenden Lichtes, oft nur ein sehr geringer Bruch-
teil dieser Zeit, die als Reaktionszeit bezeichnet wird.

2. Bei Zufuhr einer sehr geringen Lichtmenge bleibt eine sichtbare photo-
tropische Reaktion iiberhaupt aus; diese ist vielmehr an die Einwirkung einer
gewissen Mindestlichtintensitit gebunden.

Man nennt diese Lichtmenge die Reizschwelle. Sie ist von den einzelnen
Autoren?! verschieden hoch angegeben worden (zwischen 2,3—20 MKS), was u. a.
daran liegt, daB der Begriff ,,eben sichtbare Reaktion‘’ nicht prézise zu fassen ist.

Werden Lichtmengen zugefiihrt, die an und fiir sich oberhalb der Reiz-
schwelle liegen, so ist die zur Erzielung einer eben sichtbaren Kriimmung not-
wendige Dauer der Lichteinwirkung je nach der Lichtintensitdt verschieden
lang; man nennt diese Zeit die Prdsentationszeit?. Ebenso wie die Reizschwelle

1 BrLaauw, A. H.: Rec. Trav. bot. néerl. 5, 209 (1909). — Noack, KoNraDp: Z. Bot.
6, 1 (1914). — Arisz, W. H.: Rec. Trav. bot, néerl. 12, 44 (1915). — v. GUITENBERG, H.:
Beitr. allg. Bot, 2, 139 (1922).

2 BLaatw, A. H.: Anmerk. 1. — FrOscHEL, P.: Sitzungsber. Akad. Wiss. Wien,
Math.-naturwiss. K1 117 (I), 235 (1908); 118 (I), 1247 (1909).
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ist auch die Prisentationszeit ein nicht genau definierter Begriff, weil es von
der Empfindlichkeit der MeBSmethodik abhingt, welche Reaktion man als ,,eben
sichtbar bezeichnen will,

3. Belichtet man mit Lichtmengen die zwischen der Reizschwelle und etwa
250 MKS liegen, so ist die erzielte Kriimmung innerhalb gewisser Grenzen
der zugefithrten Lichtmenge proportionall. Mathematisch ausgedriickt ist
¢+t = konst., wobei ¢ der Lichtintensitit, ¢ der Dauer der Belichtung und konst.
der resultierenden Kriimmung von bestimmter, aber gleich groBer Stirke ent-
spricht. Diese Gleichung zeigt, dafl in bestimmten Féllen nicht die Intensitét
oder die Dauer der Einwirkung des Lichtes fiir den Grad der Kriimmung be-
deutungsvoll ist, sondern lediglich die Lichtmenge. Man nennt diese Beziehung
das Reizmengengesetz oder auch die Produktregel, und es ist einleuchtend, daf,
wie wir oben gesehen haben, auf Grund dieser Produktregel die Prisentations-
zeit je nach der Lichtintensitdt verschieden lang ausfallt.

4. In den Rahmen des Reizmengengesetzes fillt ferner auch die Giiltig-
keit des Talbotschen Gesetzes fiir die photischen Bewegungen, d. h. die Beobach-
tung, dal kurz aufeinander folgende, durch Dunkelheit voneinander getrennte
Lichtreize, wie man sie z. B. mit Hilfe eines rotierenden Sektors erzielt, sich
summieren und die gleiche Wirkung ergeben, als ob die einzelnen Lichtreize
ohne zeitliche Trennung als einheitlicher Reiz aufeinander gefolgt sind?.

5. Belichten wir unsere Koleoptile nicht total, sondern nur partiell seitlich,
so ergibt sich eine neue Beziehung zwischen Reiz und Reizerfolg, denn die Reak-
tionsgrofe ist dann innerhalb gewisser Grenzen der Fliche des belichteten Organ-
abschnittes proportional3. Jedoch weist diese Beziehung dadurch enge Grenzen
auf, weil die Koleoptile nicht in ihrer ganzen Léange eine gleichméafige Licht-
empfindlichkeit besitzt, sondern in diesem Punkte groBle Unterschiede zeigt,
auf die nachher noch zuriickzukommen sein wird.

6. Wird eine Koleoptile nicht nur von einer Lichtquelle, sondern von zwei
oder mehreren, unter verschiedenen Winkeln in der Horizontalen aufgestellten
Strahlungsquellen beleuchtet, so tritt die Kriimmung annéhernd in der Richtung
ein, die sich als geometrische Resultante aus der Lichtintensitit als Tensor
und der Lichtrichtung als Vektor der einzelnen Lichtquellen ergibt. Man be-
zeichnet diese Beziehung, die eine vollkommene Analogie zum Parallelogramm
der Krifte der Mechanik darstellt, als Resultantengesetz?.

7. In dem besonderen Fall, wo eine Koleoptile durch 2 Lichtquellen genau
antagonistisch beleuchtet wird, kann man aufler dem Resultantengesetz, das
natiirlich auch hierbei giiltig ist, eine weitere Gesetzméfigkeit beobachten, das
sog. Webersche Gesetz®. Das WEBERsche Gesetz besagt fiir den Phototropismus,
daB bei antagonistischer oder mehrseitiger Beleuchtung mit verschiedenen Licht-
mengen eine eben merkliche Kriimmung nach der einen Lichtquelle zu nicht

1 Braauw, A. H.: Zitiert auf S. 48. — Arisz, W. H.: Zitiert auf S. 48. — VAN DE SANDE-
BakrvuyzeN, H. L.: Analyse der fototropische Stemmingsverschijnselen. Diss, Groningen
1920. — LuNDEGARDH, H.: Ark. Bot. (schwed.) 18, Nr 3 (1922). — KONINGSBERGER, V. J.:
Rec. Trav. bot. néerl. 20, 257 (1923). — BurckuarpT, H.: Z. Bot. 18, 273 (1926).

2 NaTHANSON, A. u. E. PriNesHEIM: Jb. wiss: Bot. 45, 137 (1908).

3 voN GUTTENBERG, H.: Beitr. allg. Bot. 2, 139 (1922).

4 HaceMm, O.: Bergens Museum Aarbok 3, 2 (1911). — WIESNER, J.: Ber, dtsch. bot.
Ges. 30, 235 (1912). — BupER, J.: Jb. wiss. Bot, 58, 105 (1919). — v. GUTTENBERG, H.:
Anm. 3. — PrinesgEmM, E. G.: Z. Bot. 18, 209 (1926).

5 MASSART, J.: Arch. de Biol. 9. — NaTHANSON, A. u. E. PRINGSHEIM: Anm. 2. —
HABERLANDT, G.: Jb. wiss. Bot. 46, 377 (1909). — Braauw, A. H.: Zitiert auf S. 48. —
Kumowrcz, T.: Bull. de 'acad. sc. Cracovie Sér. B (1913) 465. — LuNDEGARDH, H.: Ark.
Bot. (schwed,) 18, Nr 3 (1922). — BremEramp, C, E, B.; Rec. Trav. bot. néerl. 15, 123
(1918). — vAN DE SANDE-BakmHUYZEN, H. L.: Anm. 1. — PrinesHemM, E. G.: Anm. 4.
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von den absoluten Differenzen der beiden einwirkenden Lichtmengen, sondern
nur von deren relativem Verhdltnis abhingt. Man bezeichnet dieses, eine eben
merkliche Kriitmmung hervorrufende Verhéltnis als Unterschieds- oder Verhiltnis-
schwelle. Mathematisch wird das WEBERsche Gesetz folgendermafBen ausge-
driickt: Ist y, die Reaktion bei der allein einseitig einwirkenden Lichtmenge
%y, y; die Reaktion bei der allein einseitig einwirkenden Lichtmenge x,,

2_ "1 (c ist eine

wobei y, von y, nur wenig differiert, so ist y, — y, = ¢
xy —

1
Konstante.) In dieser Gleichung entspricht also ¢ 21 der konstanten Ver-

Z,
héltnisschwelle, die die eben sichtbare Reaktion y, — y, erzeugt.
Nach den eben angefiihrten 7 Beziehungen zwischen Reizgrofe und Reiz-
qualitit einerseits und Reaktion andererseits diirfte es scheinen, als ob die pho-
tischen Erscheinungen in ihrem Verhalten ziemlich einfachen GesetzméiBigkeiten

105 17020 10%0 7050 5 7120 735 M50 725 7220 770 125 740 1.55

Abb. 41. Negative phototropische Kriimmung einer Avenakoleoptile, die einer positiven phototropischen

Kriimmung folgt. 9h 50’ wurde eine Spitzenzone (<< 1 mm) 30" lang mit 340 MK in der Pfeilrichtung be-

leuchtet. Nach der Beleuchtung auf den Klinostaten. Die Zahlen geben die Zeiten an. Bis 11 h 5’ eine positive
Kriimmung, spiter eine starke negative. (Nach ARISZ.)

folgten. Dieses ist indessen nicht der Fall, da wir bisher einen duBerst wichtigen
Faktor noch nicht besprochen haben, die sog. ,,Stimmung‘‘ der gereizten Pflanze.
Mit dicsem, der Psychologie entnommenen Ausdruck bezeichnet man folgende
Erscheinung: Belichte ich eine bisher véllig im Dunkeln gestandene Avena-
koleoptile z. B. mit 100 MK eine Sekunde lang, so entsteht eine sehr intensive
positive phototropische Kriimmung. Belichte ich nun eine gleichartige, noch nicht
gereizte Pflanze mit 100 MK 50 Sekunden lang, so entsteht anfangs zwar aucn
eine positive phototropische Kriimmung, diese nimmt aber nach einiger Zeit
an Stirke ab, um schlieflich nach etwa 1!/, Stunden in eine zuerst schwache,
dann aber stirker werdende negative Krimmung iiberzugehen (Abb. 41). Be-
lichte ich ferner einen noch ungereizten Keimling mit 100 MK gleich 150 Sekunden
lang, so tritt iiberhaupt keine positive Kriimmung mehr ein, sondern es resultiert
gleich eine negative Kriimmung (Abb. 42). Belichte ich schlieBlich eine un-
gereizte Koleoptile mit 1000 MK etwa 1/, Minuten lang, so entsteht wiederum
nur eine positive Kriimmung, die man zum Unterschiede von der obenerwihnten
ersten positiven Kriimmung die zweite positive Kriimmung nennt. Bildlich werden
diese Verhiltnisse durch die beiden Abb. 41 und 42 dargestellt, die einer Arbeit
von ARISz! entnommen sind.

Die eben beschriebene Reaktionsweise ergibt also zusammengefaBt folgende
Tatsache: Die Avenakoleoptile ist bei der Einwirkung kleinerer Lichtmengen
positiv phototropisch, bei einem mattelstarken Reiz negativ phototropisch?® und bei

1 Arisz, W. H.: Rec. Trav. bot. néerl. 12, 44 (1915).
2 Ahnliche Resultate fand OLTMANNS bei Phycomyces-Sporangientrigern. FRr. Ort-
MANNS: Flora (Jena) 83, 1 (1897).
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wesentlich hoheren Lichtmengen schlieBlich wieder positiv phototropisch. Indessen
ist noch ein weiterer komplizierender Punkt vorhanden, der sich in der Tat-
sache ausdriickt, daB bei sehr geringen Lichtintensititen unter 12 MK iiber-
haupt keine negativen Kriimmungen auftreten, auch wenn diese langere Zeit
hindurch einwirken. AuBlerdem erfolgt bei mittleren Lichtintensititen nach
CLARK! das zweite positive Stadium sofort der negativen Kriimmung, wéhrend
bei hohen Lichtintensitdten zwischen beide Reaktionen ein ,,Indifferenzstadium®
eingeschaltet ist, wihrend dem sich die Keimlinge iiberhaupt nicht kriimmen.

Erklirung der Stimmungserscheinungen. Die Erklirung dieser ,,Stimmungserschei-
nungen‘ ist zwar von verschiedenen Autoren auf mannigfache Weise versucht worden?,
stoBt aber auf groBe Schwierigkeiten, zumal auch die bisher vorliegenden Versuchsresultate
zur Losung der Frage durchaus unzureichend sind. Eine allgemein giiltige Formulierung
des Problems existiert noch nicht, und der im folgenden gebrachte Erklarungsversuch ist.
daher nur als subjektive Meinung des Verf. dieses Artikels zu werten.

In Ubereinstimmung mit BLaauw?3 ist die primire Wirkung des Lichtes eine photo-
chemische, und zwar muB man sich vorstellen, dal ein photochemisch labiles Gleichgewicht

\
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Abb. 42. Rein negative phototropische Kriimmung einer Avenakoleoptile. 10h 15" wurde die Spitzenzone
(2 mm) 40” lang mit 340 MK in der Pfeilrichtung beleuchtet. Nach der Beleuchtung auf den Klinostaten.
Die Zahlen geben die Zeiten an. (Nach ARISZ.)

durch Energieabsorption verindert wird. Nach den Untersuchungen WENTS, PairLs und
anderer Autoren* diirfte ein von der Spitze des Avenakoleoptils herabdiffundierender (wachs-
tumsfordernder) Reizstoff durch die Wirkung des Lichtes in seiner Quantitit und in seiner
AbfluBrichtung beeinfluit werden. Die verschiedenartigen Reaktionen, die das gereizte
Organ auszufiihren vermag, sind dabei alle nur sekundire Wirkungen dieses Reizstoffes,
wihrend die Umstimmungserscheinungen primdr allein in der Labilitat des zur Entstehung
der Reizstoffe beitragenden photochemischen Gleichgewichtes begriindet sind. Ein solches
photochemisches System moge etwa in Anlehnung an die den phototropischen Stimmungs-
erscheinungen sehr dhnlich verlaufenden Vorginge in der photographischen Platte’ durch
die Buchstaben AB bezeichnet sein, und wiirde unter dem EinfluB des Lichtes nach der
Gleichung AB - Licht - 4 + B in seine sehr labilen Komponenten 4 und B zerfallen.
Normalerweise geht dann der Vorgang so vor sich, dafl dieser Zerfall bei der Zufuhr einer
bestimmten Energiemenge zu beginnen anfingt und zunéchst direkt proportional der zu-
gefiikrten Lichtmenge vor sich geht. Dieses Stadium entspricht dem Punkte, wo wir bei der
Avenakoleoptile die Erscheinungen der Reizschwelle und der Priisentationszeit vor uns
haben, und wo die beobachteten Kriimmungen direkt proportional der zugefiihrten Energie-

1 Cragrg, O. L.: Z. Bot. 5, 737 (1913).

2 Braaow, A. H.: Rec. Trav. bot. néerl. 5, 209 (1909). — Arisz, W. H.: Zit. auf
S.50. — BrEMERAMP, C. E. B.: Rec. Trav. bot. néerl. 15, 123 (1918). — vaN DE SANDE-
BaknuyzeN, H. L.: Zitiert auf S. 49. — LuxpEGARrDH, H.: Ark. Bot. (schwed.) 18, Nr 3
(1922).

3 Braauw, A. H.: Anm. 3; Z. Bot. ¥, 465 (1915). — Siehe auch LuNpEGARDH, H.:
Planta 2, 152 (1926).

4 Padr, A.: Jb. wiss. Bot. 58, 406 (1919). — WeNT, F. W.: Rec. Trav. bot. néerl. 25, 1
(1928). — Siehe auch CrorLobpNY, N.: Biol. Ztrbl. 47, 604 (1927); Planta 6, 118 (1928).
— BEYER, A.: Z. Bot. 20, 321 (1928).

5 EGGERT, J., u. W. Noppack: Naturwiss. 15, 57 (1927); Eceert, J., u. W. RaHTS:
Artikel: ,,Photographies im Handburch d. Physik, Bd. XIX. Berlin 1928. Dort weitere
Literaturangaben.
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menge sind.. Im weiteren Verlauf der Belichtung nun nimmt die Zerspaltung des Systems AB
immer mehr zu und damit die Anhdufung der beiden Komponenten 4 und B, die anderer-
seits das zunehmende Bestreben haben, sich wieder zu dem Systeme AB zu vereinigen.
Infolgedessen hort die direkte Proportionalitit zwischen Kriimmung und zugefiihrter Licht-
menge auf, und es tritt an deren Stelle infolge der Gegenwirkung der Reaktionsprodukte
eine logarithmische Proportionalitit, wo also -die Kriimmung &k = logis - ¢ ist. Bei dieser
Proportionalitiat ist demgemiB zur Erzielung einer etwas groBeren Kriimmung eine erheblich
héhere Energiemenge erforderlich. SchlieBlich wird aber bei fortgesetzt weiterer Zufuhr
von Energie die Anhiufung der Komponenten A und B so erheblich, daB wieder eine
teilweise Vereinigung von ihnen, vielleicht unter Mitwirkung eines Katalysators, zu dem
Systeme AB erfolgt, die Kriimmung geht wieder zuriick, um schlieBlich sogar der nega-
tiven Krimmung Platz zu machen. Bei noch weiterer Energiezufuhr endlich findet
wieder eine Zersetzung des Gleichgewichtes AB statt, und so ist die zweite positive
Kriimmung bedingt.

DaBl diesem eben gegebenen hypothetischen Schema eine gewisse Realitdt nicht ab-
gesprochen werden kann, zeigen verschiedene Erscheinungen, die auch bei anorganischen
photochemischen Reaktionen angetroffen werden?2,

Besonders ist da die Abhingigkeit der phototropischen Kriimmung von der Zeit, in
der eine bestimmte Lichtmenge zugefiihrt wird, zu nennen. Nehmen wir z. B. unter Bertick-
sichtigung unseres Schemas an, daB etwa die labilen Komponenten 4 und B irgendwie in
der Pflanze zu einer phototropisch unwirksamen Substanz Z mit einer gewissen Geschwindig-
keit * umgewandelt werden oder durch erhéhte Permeabilitit der Zellwiande und des Pro-
toplasmas fiir sie leichter abgefiihrt werden kénnen, so wiirde eine Anhdufung von ihnen
nur so lange erfolgen, als die Geschwindigkeit der Zersetzung des Systems 4B durch das
Licht groBer als die Geschwindigkeit =z bei der Umwandlung von 4 und B ist. Durch
diese Hypothese ergibt sich auch, daBl bei niedrigen Lichtintensititen iiberhaupt keine
negative Kriimmung entsteht, weil eben die Anhdufung von A und B nie so groB wird, da
die Reaktion 4B+ Licht - 4 + Bin umgekehrter Richtung verlaufen kann, die die nega-
tive Kriimmung bedingt. Ferner ergibt eine solche Annahme ohne weiteres, daf tiberhaupt
die Zeit, in der eine bestimmte Energiemenge zugefiihrt wird, von groBer Wichtigkeit ist,
wie auch neuere Untersuchungen gezeigt haben?, so dafl man, streng genommen, iiberhaupt
nicht das Reizmengengesetz in der 'iiblichen Form ¢ . ¢ = konst. definieren kann, sondern
vielmehr zu einer anderen Formulierung greifen muB, die etwa, analog zu den photo-
graphischen Vorgingen, dem Ausdruck ¢ - ¢? = konst. entspricht, wo ¢ ein Exponent von je
nach den Versuchsbedingungen wechselnder Grofe ist?.

Auch die Erscheinungen, daB8 vorher belichtete Pflanzen einem gegebenen Lichtreiz
gegeniiber schwiicher empfindlich sind, passen sich durchaus in das oben gebrachte Schema
ein, soforn man annimmt, daB das Verhaltnis AB/4 + B fiir die phototropische Stimmung
maBgebend ist. Ist das Verhiltnis sehr zugunsten der Einzelkomponenten 4 und B ver-
schoben, so ist die Empfindlichkeit der Pflanze gering, umgekehrt ist sie grofler, wenn das
System AB iiberwiegt. Dabei ist zu beachten, daB im Dunkeln stets eine Regeneration
von AB eintritt, wie ja auch die Versuche zeigen, wo bereits belichtete Haférkoleoptilen
ihre urspriingliche Empfindlichkeit gegen Lichtreize nach einigen Stunden Verweilens im
Dunkeln wiedergewinnen. Ob diese Regeneration so stattfindet, daB AB neu von der Pflanze
gebildet wird, oder ob man sich den Vorgang so vorstellen soll, dal die beiden Komponenten 4
und B sich selbsttatig langsam wieder zu AB vereinigen, kann nicht entschieden werden
und ist auch fiir die Giiltigkeit unserer Hypothese belanglos. Es sei aber darauf hingewiesen,
daB sich auch das TaLBoTsche Gesetz und das WEBERsche Gesetz zwanglos in den Rahmen
unserer Betrachtungen einfiigen lassen. Wihrend sich die Giiltigkeit des TarLBOTschen Ge-
setzes ohne weiteres aus der auch bei anorganischen photochemischen Reaktionen beobachte-
ten Tatsache ableiten 14Bt, daB sich einzelne Energiest6Be in ihrer Wirkung summieren kénnen,
sofern die vielleicht vorhandene Gegenreaktion eine sehr kleine Geschwindigkeit im Vergleick
zur Lichtreaktion hat, ergibt sich das WEBERsche Gesetz aus dem Verlaufe der phototropischen
Empfindlichkeitskurve, die ihrerseits wieder durch die Anderung des Verhiltnisses AB/4 + B
bedingt ist. Im allgemeinen wird zwar die Giiltigkeit des WEBERschen Gesetzes in der Botanik
aus der Unterschiedsempfindlichkeit fiir zwei antagonistische Reize abgeleitet’, aber man

1 VAN DE SANDE-BARHUYZEN, H. L.: Analyse der fototropische Stemmingsverschijnselen.
Diss. Groningen 1920. — LuxpEGARDH, H.: Planta 2, 152 (1926).
2 PLOTNIKOW, J.: Allgemeine Photochemie. Berl. u. Lpz. 1920.
) 3 BurckHARDT, H.: Z. Bot. 18, 273 (1926). — Siehe auch V. J. KONINGSBERGER:
Rec. Trav. bot. néerl. 20, 257 (1923).
4 Vgl. dazu H. M. KELLNER: Z. wiss. Photogr. :24, 41 (1926).
5 v, GUTTENBERG, Ht: Beitr. -allg. Bot. 2,-139 (1922). — PriNesHEIM, E. G.: Z. Bot.

18, 209 (1926).
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kann ebensogut von einem einzigen Reiz ausgehen und dann priifen, um wieviel gréBer
der néchstfolgende Reiz sein muB, um einen hinreichend kleinen Unterschied von bestimmtem
Betrage in der ReaktionsgroBe zu geben. Die dieser Definition entsprechende Formel

Yo — Y1 =2¢C i x— ﬂ (y, und y, sind 2 Reaktionen von geringem GréBenunterschied, ¢ eine

1
Konstante, z, und z, die beiden Reizgrofen, bei denen die Reaktionen y, und y, auftreten)
ist bereits auf S. 50 angefiihrt worden, sie wird abgeleitet aus der Formel y = ¢ - logz bzw.

der Differentialgleichungdy = c - %*, die ihrerseits den Verlauf der phototropischen Emp-

findlichkeitskurve angibt. Da nun die Formel y = ¢ - log angibt, daB dieser Verlauf logarith-
misch sein muB, da aber einerseits eben von uns festgestellt worden ist (S. 52), dal nur
ein bestimmter Abschnitt der Empfindlichkeitskurve wirklich logarithmisch verlduft, so
konnen wir andererseits auch den SchluB ziehen, dafl das WEBERsche Gesetz nur eine be-
schrankte Giiltigkeit hat, wie in der Tat die Experimente gezeigt haben!. Es wird also nur
fir den logarithmisch verlaufenden Teil der phototropischen Empfindlichkeitskurve gelten
konnen, nicht aber fiir dén Teil, wo einfache direkte Proportionalitit zwischen Reiz- und
ReaktionsgroBe besteht, wie bei eben iiberschwelligen Reizen, denn dort ist die Reaktions-
groBe nur von der Differenz der ReizgréBen, nicht aber von ihrem Verhiltnis abhingig*,
so daB y, — y; = 2, — 7z, ist. ’

Mit den eben gegebenen Ausfiihrungen sollte gezeigt werden, daB sich prinzipiell die
beim Phototropismus beobachteten GesetzméBigkeiten durchaus mit den Gesetzen der
anorganischen photochemischen Reaktionen vergleichen lassen, und daf es vollauf berech-
tigt ist, jene GesetzmiBigkeiten direkt auf die besondere Eigenart des photochemischen
Systems zuriickzufithren, das der Pflanze iiberhaupt die Moglichkeit, auf einen Lichtreiz
hin mit einer Reaktion zu antworten, gibt. Im iibrigen sind aber natiirlich die Vorgange bei
der Pflanze deshalb viel komplizierter, weil sie nicht nur aus der Reizperzeption, sondern
auch aus der Reizleitung und der Reizreaktion bestehen.

3. Die Reizleitung.

Bleiben wir weiterhin noch bei unserer Avenakoleoptile, die ein so vorziig-
liches Beispiel fiir den Typus der photischen Erscheinungen bei den Pflanzen
ist, so ergibt sich dort das Vorhandensein einer Reizleitung schon aus dem
Umstande, daB das einfache Experiment klar zeigt, dall Perzeptionsort und
Reaktionsort durchaus deutlich voneinander getrennt sind. Es ist genau nach-
gewiesen worden?, dafl die Spitze der bei weitem lichtempfindlichste Teil der
ganzen Koleoptile ist, und daB die maximale Kriimmung nie von der Spitze,
sondern von einem viel basaler liegenden Abschnitt des Organes ausgefiihrt
wird3. Dieser allein reagierende Abschnitt braucht durchaus nicht belichtet zu
werden, um eine Kriimmung auszufiithren, dazu gehért vielmehr lediglich die
Belichtung des alleriuflersten Teiles der Spitze (!/,—!/, mm), und von dort
wird der Reiz erst zu den reagierenden Koleoptilteilen geleitet. Da im allgemeinen
die Reizleitung bei Pflanzen in einem anderen Abschnitt dieses Handbuches
niher beschrieben worden ist4, so geniigt es, wenn hier nur einige wenige An-
gaben iiber die Reizleitung beim Phototropismus gegeben werden. Die Haupt-
probleme der Reizleitung sind folgende: wie und wo findet die Reiztransmission
statt! Uber beide Fragen ist man noch keineswegs eindeutig unterrichtet. Tat-
sache ist nur, daB bei der Reizleitung die Uberfiihrung eines hormonartigen
Stoffes von noch unbekannter Natur vor sich gehen muf}, die in den reagierenden
Organpartien eine Anderung des Wachstums verursacht. Dies hat man aus
folgenden Versuchen geschlossen: Es wurden von Koleoptilen die Spitzen ab-

* Vgl. G. F. Lipps: Artikel: Psychophysik (Fundamentale Psychophysik) im Hand-
worterb. d. Naturw. 7. Jena 1912. — vAN DE SANDE-BAkHUYZEN, H. L.: Zitiert auf S. 52.

1 v. GUTTENBERG, H.: Zitiert auf S. 52. — PrinesHEIM, E. G.: Zitiert auf S. 52.

2 Sierp, H. u. A. SEyBoLD: Jb. wiss. Bot. 65, 592 (1926). — LaNGE, S.: Jb. wiss. Bot;
67, 1(1927). .

3 RorHERT, W.: Cohn, Beitr. Biol. Pflanz. 7, 1 (1896). i

4 Bd. IX. Auslésungseinrichtungen. H. FirTing: Reizleitung bei Pflanzen.
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geschnitten und eine Zeitlang auf kleine diinne Agar- oder Gelatineplattchen
gelegt. Unmittelbar vor dem Abschneiden waren die Koleoptilen mit bestimmten
Lichtmengen belichtet worden. Wurden nun nachher diese Agarpléttchen nach
Entfernung der Spitzen auf andere unbelichtete, dakapitierte Koleoptilen ein-
seitig, d.h. nicht die ganze Schnittfliche bedeckend, aufgesetzt, so fiihrten
diese Koleoptilen alsbald eine regelrechte Kriimmung aus, die von dem Auflage-
punkt der Agarplattchen abgekehrt war und gleichzeitig eine gewisse Proportio-
nalitit zu den Lichtmengen aufwies, mit denen urspriinglich die auf den Agar
gesetzten Koleoptilspitzen beleuchtet waren!. Solche und &hnliche Versuche
haben nun ergeben, daB offenbar von der Spitze der Koleoptile sténdig sog.
Wuchs- bzw. Reizstoffe herabstrémen, die das Wachstum des Organes inner-
halb gewisser Grenzen stark beeinflussen. Wird nun eine Koleoptile einseitig
beleuchtet, so wird die Menge bzw. die AbfluBrichtung dieser Stoffe aus der
Spitze verdndert, und infolgedessen tritt eine ungleichformige Wachstumsénderung
an Licht- und Schattenseite ein, die ihrerseits die phototropische Kriimmung ergibt.

Da der Wuchs- oder Reizstoff basipetal fortschreitet, ist es erklirlich, daB die obersten,
eben erst wachstumsfihigen Teile der Koleoptile zuerst mit der Kriimmung beginnen, die
dann gleichfalls basipetal fortgesetzt wird.

Uber die eigentliche Natur der die phototropische Kriimmung veranlassenden Stoffe
gehen die Meinungen der einzelnen Autoren weit auseinander. Nach den Ansichten von
Srark und neuerdings auch BEYER? muB man zwischen einem eigentlichen, gewohnlich
das Wachstum beeinflussenden Wuchsstoff, und einem fiir die tropistischen Kriimmungen
allein in betracht kommenden Tropohormon unterscheiden, wihrend demgegeniiber
CroLopNY und WENT3 die Theorie vertreten, daB es keine Tropohormone gibt, und
daB lediglich eine durch die photischen Reize bewirkte ungleichmiBige Verteilung der
normalerweise vorhandenen Wuchsstoffmenge eine phototropische Kriimmung veranlaBt.

Auch noch ganz ungeklirt ist die Frage, welche Teile der Pflanze eigentlich die Reizleitung
durchfiihren. Anscheinend erfolgt sie jedenfalls im Parenchym und nicht in den GefaB-
biindeln, denn ein Durchschneiden dieser hemmt die Reizleitung keineswegs. AufBlerdem
ist in den GefdBbiindeln ein aufsteigender Saftstrom vorhanden, wéhrend es fiir die photo-
tropische Reizleitung in der Koleoptile gerade charakteristisch ist, daB sie basipetal viel
rascher als akropetal erfolgt, wie Vergleichsversuche ergeben haben, wo entweder nur die
Spitze oder nur die Basis der Keimscheide beleuchtet wurde. Aus einer einfachen Diffusion
wird die Reizleitung ferner auch nicht bestehen kénnen, denn sonst miiite man eine allseitige
Ausbreitung des Wuchsstoffes erwarten, der die streng lokalisierte Langswanderung wider-
spricht.

Es diirfte aufgefallen sein, daB wir die physiologischen Eigentiimlichkeiten
des photischen Verhaltens der Pflanzen nur an der Hand eines einzigen Objektes,
der Koleoptile des Hafers, niher betrachtet haben. Es liegt dies daran, daB
einmal dieses Organ bisher bei weitem am eingehendsten untersucht worden ist,
und daB sich ferner die ganze Physiologie des Phototropismus und der Photo-
taxis prinzipiell den bei der Haferkoleoptile beobachteten Erscheinungen und
GesetzméaBigkeiten einordnen laft. So mannigfaltig auch im einzelnen die
photischen Erscheinungen bei den Pflanzen sein mdégen, immer liegen ihnen
dieselben physiologischen Wesenseigentiimlichkeiten zugrunde, die im folgenden
noch einmal kurz zu charakterisieren sind.

Die Physiologie irgendeines phototropischen oder phototaktischen pflanz-
lichen Vorganges gliedert diesen stets in 3 Teile: 1. die Reizperzeption, 2. die
Reizleitung, 3. die Reizreaktion. Durch die Eigentiimlichkeit des die Reizperzeption
vermattelnden photochemischen Systems kommen primdr simtliche Geselzmdpig-

1 StaARk, P.: Das Reizleitungsproplem bei den Pflanzen im Lichte neuerer Erfahrungen.
Erg. d. Biol. 2, 1 (1927). Dort auch weitere Literaturangaben. — WENT, F. W.: Rec.
Trav. bot. néerl. 25, 1 (1928).

2 StaRk, P.: Anm. 1. — BEYER, A.: Z. Bot. 20, 321 (1928).

3 CroLoDNY, N.: Biol Zentralbl. 47, 604 (1927); Planta 6, 118 (1928). — WeNT, F. W.:
Anm. 1.



Theorie des Phototropismus und der Phototaxis. 5H

keiten und Beziehungen zustande, die zwischen Reizqualitit und Reizquantitit
einerseits und Reaktionsgrofle andererseits bestehen. Sekundir konnen aber diese
Beziehungen n gewissem Grade durch die Reizleitung und vor allem den Modus
der Reizreaktion modifiziert werden. Relativ einheitlich wird wohl immer die
Reizleitung durchgefiihrt; ob sie nicht auch manchmal fehlen kann, wie vielleicht
in den phototaktisch reagierenden Einzellern, bleibt einstweilen eine offene
Frage. Dagegen erfolgt die Reizreaktion selber in der mannigfaltigsten Form,
wofiir die im Abschnitt B dieses Artikels gegebenen Beispiele als kleiner Beleg
dienen koénnen. Diese Variabilitdit der Form der Reizreaktion gibt z. B. die
Unterschiede her, die zwischen Phototropismus und Phototaxis, oder zwischen
orthotropem und plagiotropem Phototropismus bestehen. Dagegen miissen
wir annehmen, daBl die Unterschiede zwischen positiven und negativen Photo-
tropismen oder Phototaxien oftmals nicht im Wesen der Reizreaktion a priori
liegen, sondern vielmehr durch die Vorginge bedingt sind, die wir als Stimmungs-
erscheinungen bei der Reizperzeption kennengelernt haben.

D. Theorie des Phototropismus und der Phototaxis.

In den vorhergehenden Ausfithrungen haben wir bisher einerseits die wich-
tigsten photischen Erscheinungen, die in der Natur und im Experiment beobachtet
werden konnen, beschrieben, andererseits haben wir versucht, ein Bild von den
GesetzméiBigkeiten und Beziehungen zu geben, die offensichtlich zwischen Reiz-
qualitit bzw. Reizquantitdt und der Reaktion bestehen. Wir nahmen dabei
den Standpunkt ein, daB} sich prinzipiell diese wechselseitigen Beziehungen
durch das spezifische Verhalten des den Lichtreiz perzipierenden photochemischen
Systems erkldren lassen, und dafl die Besonderheiten der eigentlichen photischen
Reaktionen nur sekundir durch die jeweilig vorhandenen mechanischen Mittel
zu ihrer Ausfithrung, die freilich je nach der Anatomie und Morphologie der
betreffenden Pflanze oder des betreffenden Pflanzenorganes recht verschieden
sein konnen, gegeben werden. Es ist aber dabei eine Kardinalfrage iiberhaupt
noch nicht besprochen worden, die gerade im Hinblick auf die photischen Er-
scheinungen bei den Tieren von besonderem Interesse ist, ndmlich die Frage,
wie denn die Pflanze diberhaupt dazu kommt, thren Korper oder einen Teil davon
gerade in ein bestimmies rdumliches Verhdltnis zur Richtung der auffallenden
Strahlung zu bringen. Mit anderen Worten, wir haben nun zu erortern, auf welche
Weise die Richtung einer photischen Bewegung zustande kommt. Die Beant-
wortung unseres Punktes, mit der sich bereits sehr viele Autoren beschéftigt
haben, ist deshalb bei der Pflanze besonders schwierig, weil wir hier fast aus-
nahmslos keine Organe kennen, die sich irgendwie mit den den meisten Tieren
eigentiimlichen Augen vergleichen lassen. Wohl nimmt man an, da bei vielen
phototaktischen Organismen der dort vorhandene Augenfleck eine bestimmte
Bedeutung bei der Perzeption eines Lichtreizes haben miisse!, wohl glauben
HABERLANDT und seine Schiiler?, in den kegelfsrmigen Papillen der Epidermis-
zellen hei manchen Blittern ein Organ vor sich zu sehen, das die photische Raum-
orientierung dieser Blitter mafgebend beeinfluBt, wohl haben schlieBlich S1ERP
und SEYBOLD und LANGE® bei der Haferkoleoptile gezeigt, daBl die &uBlerste

1 HABERLANDT, G.: Physiol. Pflanzenanatomie, VI. Aufl., 587. Leipzig 1926. — ENGEL-
MANN, Tu. W.: Pfligers Arch. 29, 387 (1882). — BUDER, JoH.: Jb. wiss. Bot. 58, 210 (1919).

2 HABERLANDT, G.: Lichtsinnesorgane der Laubblétter. Leipzig 1905; Physiol. Pflanzen-
anatomie, VI. Aufl.,, 575. Leipzig 1926. Daselbst weitere Literaturangaben.

3 Sterp, H. u. A. SEYBOLD: Jb. wiss. Bot. 65, 592 (1926). — LANGE, S.: Jb. wiss. Bot. 67,
1(1927).
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Spitze dieses Organes fast allein die Reizperzeption vollzieht und damit die
Richtung der auszufiihrenden Kriimmung angibt, aber trotzdem ist damit: eine
allgemein giiltige Klarung des Sachverhaltes noch keineswegs irgendwie ge-
geben, da alle diese Organe nicht nur einen meist wesentlich anderen Bau als das
typische tierische Auge besitzen, sondern in vielen Féllen iiberhaupt nicht vor-
handen sind, wo man doch sehr wohl photische Bewegungen beobachten kann.

Faft man die wesentlichen Unterschiede zwischen tierischer und pflanzlicher
Richtungsperzeption eines einseitigen Lichtreizes kurz zusammen, so darf man
vielleicht sagen: In dem héher entwickelten tierischen Auge wird die Richtung
eines Lichtreizes durch zwei Bezugspunkte, die nicht perzipierende Linse und
die allein perzipierende lichtempfindliche Schicht, die Retina, bzw. die macula
lutea auf ihr, genau definiert, bei der Pflanze aber fehlen im allgemeinen derartige
genauer beschreibbare Bezugspunkte. Ein einseitiger Lichtreiz wirkt offenbar beiihr
derart ein, daf3 einmal ein bestimmter Teil der K6rperoberflache stirker alsderiibrige
Teil erleuchtet wird, und daB zweitens das Licht in einer bestimmten, durch die
optischen Bedingungen im Organinnern gegebenen Richtung! den Kérper durch-
setzt und dabei durch Absorption abgeschwécht wird. Stellen wir uns auf den
Standpunkt der photochemischen Reizperzeption, so kommt fiir die Pflanze
bei der ,,Empfindung® der Lichtrichtung der Grad der Bestrahlung der Kdérper-
oberfliche primdr gar nicht in Betracht, sondern nur die im Innern von thr vor-
handene Lichtrichtung und die sekunddr davon abhdngige Lichtabsorption. Nun
kénnen wir zwei Modalititen aufstellen. Einmal nehmen wir an, daf3 das ge-
samte Perzeptionsorgan in der Lichtrichtung polarisiert wird, und da@ so gewisser-
mafen durch die Aufstellung von uns unsichtbaren Bezugspunkten die Richtung
des Lichtes empfunden wird, nach der alsdann die Reaktionsrichtung dirigiert
-wird2. Diese, als ,,Lichtrichtungstheorie’‘ bekannte Auffassung basiert also auf
der Annahme, daB das ganze perzipierende Organ dem Lichtreize gegeniiber
eine Ganzheit darstellt, und daBl der ganze Reaktionsprozel unter ganzheitlichen
Gesichtspunkten betrachtet werden muf.

Demgegeniiber steht die der kausalmechanischen Analyse allein zugingliche
zweite Modalitét, die sog. ,,Lichtabfallstheorie’’. Diese sieht von irgendwelchen
Polarisationserscheinungen voéllig ab, sondern nimmt an, daB alle vom Lichte
getroffenen Einzelteile des Perzeptionsorgans, jeder fiir sich, das Licht perzi-
pieren, und daB lediglich die Reaktion vielleicht unter ganzheitlichen Gesichts-
punkten stattfindet. Da nun aber die verschiedenen Teile des Perzeptions-
organes infolge der Lichtabsorption im Pflanzenkorper ungleich starke Licht-
intensitdten zugefithrt bekommen, so miissen auch die photochemischen Vor-
ginge in den einzelnen Organpartien ungleich verlaufen, es resultiert also eine
,»photochemische Ungleichheit’ 3, die direkt proportional der Lichtrichtung im
Pflanzenkorper verlduft, und die ihrerseits die nachfolgende Reaktionsrichtung
leitet.

Im AnschluB an diese Lichtabfallstheorie ist namentlich von BrLaauw?,
unter Verwendung &lterer, schon von pE CANDOLLE herrithrenden Vorstellungen
eine kausalmechanische Theorie des Phototropismus entwickelt worden, die
unter dem Namen ,,Blaguwsche Theorie‘ bekannt ist, und die wir im nachfolgen-
den kurz unter Beriicksichtigung der neueren Untersuchungen wiedergeben

! NUERNBERGE, E.: Bot. Abh., H. 12. Jena 1927.

2 SacHs, J.: Arb. d. bot. Inst. Wurzburg Stoff u. Form d. Pflanzenorgane (1879, 1880);
Vorlesungen iiber Pflanzenphysiologie, IT. Aufl. Leipzig 1887. — NotLy, F.: Arb. d. bot. Inst.
Wur7burg3 505 (1888). — Frrring, H.: Jb. wiss. Bot. 38, 619 (1903); 45, 83 (1907). —
LunpE-GARDH, H.: Ark. Bot. (schwed.) 18, Nr 3 (1922).

3 Braauw, A. H.: Med. v. Landbouwhoogeschool 15, 89 (1918)
s BLaauw, A. H.: Z. Bot. 6, 641 (1914); 7, 465 (1915); L. c. (1918).
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wollen. Schon DE CANDOLLE hatte beobachtet, daB die Pflanzen im Dunkeln
schneller als im Hellen wachsen. Braauw hat spiter die feineren Unterschiede
des Wachstums im Dunkeln und im Hellen genauer analysiert und ist dabei
zu der Entdeckung der Lichtwachstumsreaktion gekommen, die wir hier nicht
naher besprechen wollen, da sie bereits andernorts in diesem Handbuch aus-
fiihrlich geschildert ist!. Im wesentlichen versteht man unter Lichtwachstums-
reaktion die Verdnderungen der Wachstumsgeschwindigkeiten, die dann ein-
treten, wenn ein bisher unbeleuchteter Pflanzenteil plotzlich von einer bestimmten
Lichtmenge allseitig bzw. antagonistisch getroffen wird. Es hat sich ergeben, da8
diese Verinderungen gewisse gesetzmiBige Beziehungen zu den bei der Be-
leuchtung angewandten Lichtmengen aufweisen, und daf3 dabei genau ebenso wie
bei den phototropischen Erscheinungen die Gréfie und der Ort des beleuch-
teten Organteiles auf die Wachstumsreaktion von groBem EinfluBl ist2.

Braauw nimmt nun an, daf sich prinzipiell eine phototropische Reaktion
von einer Lichtwachstumsreaktion nur dadurch unterscheidet, daB im ersten
Falle einseitig, im zweiten Falle allseitig beleuchtet wurde; hieraus ergibt sich,
daB die Lichtswachstumsreaktion bei einseitiger Beleuchtung infolge der Lichi-
absorption im Perzeptionsorgan, das seinerseits die Lichtwachstumsreaktion
dirigiert, an den verschiedenen Flanken des reagierenden Organabschnittes
ungleich groff ist, und dall dadurch die phototropische Kriimmung resultiert.
Braauw macht also die Annahme, daB nicht nur bei der Perzeption, sondern
auch bei der Reaktion jeder ganzheitliche Vorgang véllig ausgeschaltet ist (ein-
schlieBllich der Reizleitung), daf} sich vielmehr der ganze Perzeptions- und Reak-
tionsprozef3 aus der einfachen Summe dieser Vorginge in allen einzelnen, dabei
beteiligten Zellen und Zellteilen ergibt. :

Es sind in den letzten Jahren viele Versuche gemacht worden, die Vor-
stellungen BLaauws, nach denen der Phototropismus einfach eine Abart der
normalen Wachstums- und Bewegungserscheinungen ist, zu beweisen, aber man
hat bislang mit diesen Bestrebungen noch keinen rechten Erfolg gehabt, da die
einem solchen Beweise entgegenstehenden experimentellen Schwierigkeiten doch
sehr groBe sind3. Uberdies sind unsere Kenntnisse iiber das Wesen der Per-
zeptionsvorgénge, ja selbst iiber die gesetzmaBigen Beziehungen, denen diese
Perzeptionsvorginge im Hinblick auf Reiz und Reaktion unterliegen, noch
durchaus mangelhaft, und andererseits bilden diese Erscheinungen gerade die
Grundlage, auf ‘der man die Theorie des Phototropismus weiter aufbauen
kann. Somit ist es zur Zeit nicht méglich, eine Entscheidung dariiber zu treffen;
ob man sich die photischen Erscheinungen im Pflanzenreich ganz kausalmecha-
nischen Prinzipien entsprechend vorstellen und daher Lichtabfalls- und Brasuw-
sche Theorie annehmen soll, oder ob man nicht in ganzheitlichen Vorgingen

1 Bd. VIIT, 1. S.72. Sierp, H.: Die Wachstumsbewegungen bei Pflanzen (1925).

2 vaNn DLLEWLIN, C.: Rec. Trav. bot. néerl. 24, 407 (1927).

3 Die bisher gemachten Untersuchungen ergaben zwar einen gewissen Zusammenhang
zwischen dem, die phototropische Kriimmung bedingenden Wachstum, und dem normalen
Wachstum bei allseitiger bzw. antagonistischer Beleuchtung, aber doch noch keine eigent-
liche Ubereinstimmung zwischen phototropischen und photoblastischen Vorgingen, wie
sie BLaauw in seiner Theorie fordert. Eine genauere Beriicksichtigung der in den Ver-
suchsobjekten herrschenden, in ihrer physiologischen Bedeutung noch unerforschten
optischen Bedingungen, sowie eine gréfere Beachtung des bei der phototropischen
Kriimmung unter normalen Verhiltnissen vorhandenen geotropischen Einflusses kénnten
indessen bei weiteren Studien vielleicht doch zu Resultaten fiithren, die mit der BLaautwschen
Theorie in besserem Einklange stéinden. Vgl. dazu E. NUERNBERGK: Bot. Abh., H. 12.
Jena 1927. — P1sEg, A.: Jahrh. wiss. Bot. 57, 960 (1928). — WenT, F. W.: Rec. Trav.
bot. néerl. 25 A, 483 (1928). — BoYSEN, JENSEN, P.: Planta 5, 464 (1928). — BEYER, A.:
Planta 4. 411 (1927); ibid. 5, 478 (1928).
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(Lichtrichtungstheorie bzw. Polarisation) die Grundlage des Phototropismus
und der Phototaxis sehen soll. Die bisher bekannten Tatsachen sprechen mehr
fiir die erste, der experimentellen Analyse allein zugéngliche Auffassung, so dafl
demnach unsere Reizerscheinungen im wesentlichen noch aufBlerhalb des eigent-
lichen Geheimnisses, das in den Lebensvorgingen liegt, zu stehen scheinen.

E. Anhang. Die Phototaxis der Chloroplasten in den Pflanzenzellen'.

Es bleibt nun noch iibrig, um das Bild der photischen Reizerscheinungen
bei den Pflanzen zu vervollstindigen, einen kurzen Blick auf die Bewegungen
der Chloroplasten in den griinen Pflanzenorganen zu werfen, die durch Licht-
reize induziert werden. Grundsétzlich verlaufen alle diese Bewegungen nach
den gleichen Prinzipien, offenbar haben sie den Zweck, die Chlorophyllkérner
im Zellinnern in eine solche optimale Lichtlage zu bringen, die ihrer Stimmung
am meisten entspricht und sie wahrscheinlich auch am besten die CO,-Assimila-
tion vollziehen 1aBt. Uber die physiologischen Einzelheiten dieser Chloroplasten-
bewegungen sind wir erst sehr ungeniigend unterrichtet, es steht nur fest, daB
sich die Chlorophyllkérner durchaus selbstédndig in dem sie umgebenden Plasma
bewegen, und daB, wie bei den Phototaxien frei beweglicher Organismen, ihre
Lichtstimmung durch andere Faktoren, wie Temperatur, chemische Einfliisse
usw. nicht unwesentlich beeinflult werden kann.

Eine Ausnahme bilden nur die Chromatophoren verschiedener Diatomeen (Striatella
und Biddulphia), die in ihrer Gestalts- und Lageverinderung weitgehend vom Reizzu-

stand des Protoplasmas ihrer Zelle abhiangig sind und sich nicht unabhing davon (z. B.
phototaktisch) bewegen kénnen?.

Da vor allem die Lichtverteilung, die ihrerseits vom Lichteinfall und den
optischen Verhéltnissen eines griinen Pflanzenorganes abhéngig ist, die Be-
2 3 wegungen der Chloroplasten beeinflullt, ist es

nicht erstaunlich, daB wir bei den wverschie-

ll IH denen Pflanzentypen je nach dem Bau ihrer

Zellen und den Lebensbedingungen, unter denen

diese leben, im einzelnen ein recht unterschied-

1
liches phototaktisches Verhalten der Chloro-
phyllkérner beobachten koénnen. SENN stellt
nicht weniger als 7 Typen fiir das Verhalten

Abb. 43. Chloroplastenverlagerung beim  der Chloroplasten auf, von denen die wichtig-
Mesocarpustypus. Schematisch. 1 = Fli- . ..
chenstellung im Licht mittlerer Intensi- Sten im folgenden kurz charakterisiert werden

tit. 2 = Mittlere Stellung in stirkerem 3
Ticht, 3= Profilstellung. in direktem  SCllen?.

Sonnenlicht. (I und 3 nach JosT, 2 nach 1. Mesocarpustypus. Der zylindrische Zellkorper

SENN.) dieser Alge enthilt einen einzigen Chloroplasten, der

die Gestalt einer rechteckigen Platte aufweist. Abb. 43

gibt einen schematischen Querschnitt durch eine Mesocarpuszelle wieder und zeigt, daB

sich der physiologisch symmetrisch gebaute Chloroplast je nach der Lichtintensitit ent-
weder senkrecht oder im Winkel von 180° (Profilstellung) zur Lichtrichtung einstellt..

2. u. 3. Vaucheria- und Chromulinatypus. Bei diesen beiden Typen sind in den zylin-
drischen Zellen mehrere Chloroplasten vorhanden, die sich bei hohen Lichtintensititen
den am wenigsten belichteten Flanken der Zellen anlagern. Bei optimalen Lichtintensititen
sammeln sich die Chloroplasten bei Vaucheria an der Vorder- und Riickseite (von der Licht-
richtung aus gesehen) der Zellingswinde an, beim Chromulinatypus mehr auf Vorder- oder

1 SramL, E.: Bot. Ztg. 38, 297 (1880). — ScHIMPER, A. F. W.: Jb. wiss. Bot. 16, 1
(1885). — SENN, G.: Gestalts- und Lageveranderung der Pflanzenchromatophoren. Leipzig
1908; Verh. Naturf. Ges. Basel 28, 104 (1917); Ztschr. f. Bot. 11, 81 (1919).

2 SENN, G.: Anm. 1 (1919).

3 SEXN, G.: Anm. 1 (1908).
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Abb. 44. Chloroplastenverlagerung bei Lemna trisulca (Schwammparenchymtypus). I = Diastrophe in Licht
mittlerer Intensitit. = Apostrophe bei Ver;lll\xxnkelung. 3 = Parastrophe bei Besonnung. Vergr. ca. 270.
ach STAHL.)

s u N

Riickseite. Typisch ist fiir den Chromulinatypus die sog. Escharostrophe oder Brennpunkt-
lage, indem sich die Chromatophoren bei optimalen Lichtintensititen in den optischen Brenn-
punkt der Zellen begeben.

1 2 3

Abb. 45. Chloroplastenverlagerung bei Phaseolus vulgaris (Palisadenparenchymtypus.) 1 = Anordnung in
diffusem Licht mittlerer Intensitit. 2 = Anordnung in direktem Sonnenlicht, senkrecht von oben. 3 = An-
ordnung bei Verdunkelung. Vergr. ca.270. (Nach SENN.)

4. Eremosphdratypus. Dieser Typus wird besonders dadurch charakterisiert, da8 sich
die bei optimalen Lichtintensititen im ganzen protoplasmatischen Wandbelag verteilten
Chloroplasten bei hohen Lichtintensititen in ,,Systrophe um den Kern scharen.

5., 6., 7. Funaria-, Schwammparenchym-, Palisadenparenchymtypus. Diese Verlagerungs-
typen finden sich bei ein- (Funariatyp) bzw. mehrschichtigen Zellverbinden verbreitet,
wihrend sich die bisher betrachteten Typen nur auf einzellige oder héchsten fadenformige
Zellkorper bezogen. Die Chloroplasten von Funaria liegen bei optimalem diffusen Licht
in ,,Epistrophe’‘ den AuBenwinden des einschichtigen Zellgewebes an, bei hohen Lichtinten-
sititen wandern sie in ,, Parastrophe* an die sich gegenseitig beriihrenden Flanken der ein-
zelnen Zellen. Der Schwammparenchymtypus stimmt prinzipiell mit dem Funariatypus
iiberein. Abb. 44 zeigt die typischen Stellungen bei der Wasserlinse (Lemna trisulca), Abb. 45
die Anordnung im Schwammparenchym von der Bohne (Phaseolus vulgaris). Die gleiche
Abbildung 148t auch die Chromatophorenverlagerung, die dem Palisadentypus entspricht,
gut erkennen. Normalerweise befinden sich die Chromatophoren dort an den Lingswinden
der schlauchformigen Zellen gleichméaBig verteilt, bei hohen Lichtintensititen sammeln
sie sich aber entweder am Grunde der Zellen an (Abb. 45 Nr 2.), oder bilden an den Langs-
winden kleine Anhéufungen. Bezeichnend ist fiir die eben besprochenen 3 Typen, da8
sich die Chloroplasten im Dunkeln, wahrscheinlich chemotaktisch angelockt, gerne an die
an andere Zellen anstoBenden inneren Fugenwénde (Abb. 44 Nr. 2, 45 Nr. 3) begeben, und
zwar ziehen assimilierende und stoffspeichernde Zellen die Chromatophoren ihrer Nachbar-
zellen an, stoffarme Zellen (Mark- und Epidermiszellen) dagegen nicht!.

Was die Lichtqualitidt betrifft, die die Chloroplastenverlagerung bewirkt,
so wird diese meist durch die kurzwelligen blau-violetten Spektralbezirke hervor-
gerufen, wihrend die gelbroten Strahlen mehr oder weniger wirkungslos sind.
Nur die Chromatophoren von Mesocarpus reagieren bei héheren Temperaturen
besonders auf rotes Licht, desgleichen einige gelbbraun gefarbte Chromatophoren
von Chromulina, Neottia und Orobanche, bei welch letzteren vielleicht die Be-
sonderheit des Absorptionsspektrums diese Abweichungen bedingt.

! Ahnliches fand SENN bei den Phaeoplasten verschiedener Braunalgen (Dictyota,
Taonia, Padina). G. SENN: Zitiert auf S. 58 (1919).



Lochcamera-Auge.

Von
R. HESSE

Berlin.

Mit einer Abbildung.

Ein eigenartig gestaltetes Auge besitzt der uralte Cephalopode Nautilus,
der einzige Uberrest einer ausgestorbenen grofen Familie. Es besteht in einer
etwa kugeligen Einstiilpung der Epidermis, iiber der sich die Einstiilpungsrénder

Abb. 46. Auge von Nautilus mit
Schema des Strahlenganges.

bis auf eine enge Offnung nihern. Ein lichtbrechen-
der Apparat fehlt; dagegen ist der Bau der Netz-
haut nicht minder hoch ausgebildet als in den Lin-
senaugen der dibranchiaten Cephalopoden. Es ist
kaum moglich, anzunehmen, daB hier nicht eine
Bildrezeption stattfinden sollte. Ein Bild kann auf
dem Augenhintergrund nur so zustande kommen,
daB sich die von einem Objekt ausgehenden Strahlen
in der engen Augenéffnung kreuzen (Abb. 46). Ein
solches Bild ist ungemein lichtschwach, und es ist
sehr fraglich, ob bei seinem Aufenthalt in gréBeren
Meerestiefen (meist tiefer als 100 m) das Tier iiber-
haupt mit diesen Augen sehen kann. Zu Zeiten
jedoch wird Nautilus auch nahe der Oberfliche
schwimmend getroffen; dann diirfte, bei der Licht-
fillle der Tropen, die Lichtmenge fiir das Sehen
mit diesen Augen geniigen. Experimentell ist diese
Frage noch nicht in Angriff genommen.



Das musivische Auge und seine Funktion.

Von
R. HESSE

Berlin.

Mit 9 Abbildungen.

Zusammenfassende Darstellungen.

ExNER, 8.: Die Physiologie der facettierten Augen von Krebsen und Insekten. Leipzig
und Wien 1891. — DEemoLL, R.: Die Physiologie des Facettenauges. Erg. Zool. 2, 431 —516

{1910).

Auf S.14f. wurde schon auf das Zustandekommen von
Bildsehen in zusammengesetzten Augen mit dichtgedringten
divergierenden Einzelocellen hingewiesen, wie es in den Kiemen-
augen des Rohrenwurms Branchiomma, den Augen am Mantel-
rand der Muschel Arca und in den Komplexaugen der Arthro-
poden vorkommt. Bei Branchiomma und Arca wird das Seh-
feld des Einzelocells dadurch beschrankt, daf der rezipierende
Stiftchensaum der -Sehzelle in der Tiefe der Pigmentréhre
steckt, also nur von Strahlen erreicht wird, die ganz oder
nahezu parallel der Achse des Ocells einfallen. Bei den Arthro-
poden ist es wesentlich der lichtbrechende Apparat des hier
als Omma bezeichneten Einzelocells, der die Beschrinkung
des Sehfeldes derart bewirkt, daB sich die Einzelsehfelder zum
Gesamtsehfeld ebenso zusammenschlieBen wie die Ommen zum
Komplexauge. Solche Komplexaugen sind ziemlich allgemein
verbreitet bei Krebsen und Insekten und kommen in ana-
loger Ausbildung, aber auf etwas anderer morphologischer
Grundlage, bei dem TausendfuBl Scutigera und dem Schwert-
schwanzkrebs Limulus vor.

Das Komplexauge (zusammengesetzte A., Facettenauge)
der Krebse und Insekten erweist sich bei erstaunlicher Ein-
formigkeit im Aufbau-als ein Proteus an Vielgestaltigkeit.
Diese Augenform, die bei mehr als 2/, aller lebenden Tier
arten verbreitet ist, besteht iiberall in gleicher Weise aus dicht
aneinander schliefenden, schlank pyramidenférmigen Einzel-
ocellen, den Ommen, deren Achsen nach aufBlen divergieren
{Abb. 54). Jedes Omma ist stets aus der gleichen Zahl von
Zellen (14) zusammengesetzt (Abb. 47 u. 51), 2 Corneazellen
{bei ‘den Insekten Hauptpigmentzellen genannt), 4 Kegelzellen
und -8 Sehzellen (Retinulazellen), von denen freilich 1 oder 2

Abb. 47. Omma des
Komplexauges von
Perivplaneta, nach
HESSE, verdndert.

1 Kegelzelle, 2 Haupt-
pigmentzelle, 3 und
4 Kerne von Sehzellen
(Retinulazellen),
5 Stiftchensaum
(Rhabdomer), 6 Ner-
venfaser,

oft nur als Reste gefunden werden. Zwischen die Ommen schieben sich Neben-
pigientzellen ein, deren Zahl nach den Gruppen wechselt. Der lichtbrechende
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Apparat besteht aus einer cuticuldren Cornealinse und einem Kegel. Im licht-
rezipierenden Abschnitt des Omma, der Retinula, stehen die Sehzellen im Kreis
um die Achse angeordnet und tragen an ihrer axialen Kante je einen, durch Ver-
schmelzung der Stiftchen und Cuticularisierung mehr oder weniger umgewan-
delten Stiftchensaum, das Rhabdomer; die Rhabdomere einer Retinula ver-
schmelzen oft zu einem einheitlichen Rhabdom.

Auf dieser einheitlichen Grundlage konnen aber Gebilde von sehr verschie-
denem Aussehen und ungleicher Leistung zustande kommen. Der lichtbrechende
Apparat variiert in mannigfacher Weise. Die Cornealinse zeigt an ihrer Auflen-
fliche alle Uberginge zwischen vollig flacher (Abb.51) und starker Wolbung
(Abb. 48 B); ihre Innenfliche kann konkav, flach, gewolbt oder sogar kegel-
formig ausgezogen sein (Abb. 48). Der Kegel, der ihr nach innen anliegt, hat
entweder ganz oder nahezu kegelférmige oder weinflaschenférmige Gestalt und
besteht aus Zellen, deren Protoplasma hell und durchsichtig ist (acone Augen
GRENACHERS!, Abb. 47), oder zwischen den kleinen Kegel-
zellen und der Cornealinse liegt eine homogene Sekret-
masse (pseudocone Augen GRENACHERS!), oder aber hat
der Kegel die Form eines Artilleriegeschosses und die
Substanz der vier ihn aufbauenden Zellen ist cuticular
verdndert, wodurch er zum stark lichtbrechenden Kry-
stallkegel geworden ist (eucone Augen GRENACHERS!,
Abb. 51 u. 55). Wo die Cornealinse nach innen kegel-
formig ausgezogen ist (Abb. 48), fehlt den Kegelzellen
jede Bedeutung fiir die Lichtbrechung. Die Zellen der
Retinula schlieBen sich den Kegelzellen nach innen un-
bt mittelbar an (Abb. 47 u. 51). Aber die Rhabdomeren
Abb. 48. Corneakegel von Lam- KODNNen entweder bis an den Kegel reichen und dessen
pyris (4) und Sumulium (B). inperes Ende sogar umfassen (Abb. 47), oder aber das
A e~ ™" Rhabdom ist auf den proximalen Abschnitt der Re-

tinulazellen beschrénkt, so daf sich ein durchsichtiger
Zwischenraum zwischen sein freies Ende und die Kegelspitze einschiebt
(Abb. 51 u. 55). Die optische Isolierung des Ommas ist bei den primitiven Augen
vollig scharf; Pigment in den Hauptpigmentzellen, den Retinulazellen und den
Nebenpigmentzellen 148t keine Strahlen zu den Rhabdomeren gelangen, die
nicht den zugeordneten optischen Apparat passiert haben (Abb. 47); aber bei
einer groBien Anzahl Augen finden sich auch in dieser Hinsicht Abweichungen
(Abb. 51 B; vgl. unten). Mit diesen Verschiedenheiten im Bau sind Verschieden-
beiten der Leistungen aufs innigste verkniipft.

JoHANNES MULLER ist es, dem die jetzt allgemein angenommene Auffassung
der Funktion des Komplexauges zu danken ist: jedes Omma wird nur durch
Strahlen erregt, die aus einem beschrinkten Teil des Gesamtgesichtsfeldes
stammen; dieses Teilgesichtsfeld ist ein Kegel, dessen Achse die Verlangerung
der optischen Achse des Ommas ist. GRENACHERS morphologische Unter-
suchungen zeigten dann, dafl die einzelne Retinula nach der Anordnung ihrer
Sehzellen nicht ein Bild, sondern nur eine einheitliche Erregung rezipieren kann,
sicher in all den zahlreichen Fallen, wo die rezipierenden Elemente, die Rhab-
domere, zu einem einheitlichen Rhabdom verschmolzen sind. So setzt sich also
auch die Gesamterregung des Komplexauges aus den Einzelerregungen der
zahlreichen (bis zu vielen tausend) Ommen zusammen, wie im Linsenauge aus
den Einzelerregungen der Zellen des Sehepithels, auf dem das Bild von der

1 GRENACHER, H.: Untersuchungen iiber das Sehorgan der Arthropoden. Gottingen1879.
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Linse entworfen wird. Ein Mosaik von Erregungen ist in beiden Féllen vorhanden;
der Ausdruck ,,musivisches Sehen‘ wird jedoch nach Jom. MULLERS Vorgang
nur fiir das Sehen mit den Komplexaugen gebraucht. ExNERrs Untersuchungen
des lichtbrechenden Apparats und seiner Wirkungsweise haben MULLERS Theorie
fest begriindet.

Die Grundbedingung fiir die Bildrezeption durch die Komplexaugen besteht
also darin, dafl durch den lichtbrechenden Apparat jedes Ommas (Linse + Kegel)
nur solche Strahlen zu dem Rhabdom geleitet werden, die parallel oder nahezu
parallel mit der Ommenachse auf die Linse fallen, da aber Strahlen von ab-
weichender Richtung so gebrochen werden, daf sie das Rhabdom nicht erreichen,
sondern von dem den Kegel umgebenden Pigment absorbiert werden oder,
falls der Kegel von einer Guaninlage umgeben ist wie bei Mantis, durch Reflexion
an den Kegelwianden wieder herausgeleitet werden. Dieser einfachste Fall liegt
vor, wenn der Kegel ein einfacher p 8 -
Zellkegel oder ein Sekretkegel aus |a |8 n
homogener Substanz von wirklich ™
kegelformiger Gestalt ist, der sich
noch in einen kurzen zylindrischen

Anhang verlingern kann. Dann / 11
werden die parallel der Achse auf A/
die Linse fallenden Strahlen alle, die SR

unter einem kleinen Winkel schrig
einfallenden Strahlen zum Teil zum
Rhabdom gelangen; das Sehfeld wird
also nahezu mit der Verlingerung

des Omma zusammenfallen, und die ¢4y d
Einzelsehfelder werden etwa so nahe / /
zusammenschlieBen wie die Ommen A ,

g np m

selbst. Wie weit sich die Sehfelder /
benachbarter Ommen gerade beriihren
oder mit den Rédndern decken, hdngt Abb.49 A—C. Strahlengang im Linsenzylinder von ver-
jeweils von der Beschaffenheit des schiedener Linge (‘fNE?}? sf )El,l&%l{g‘ Krystallkegel (C).
lichtbrechenden Apparats ab. Die

Erregung des Rhabdoms mufl dann nach ihrer Stirke der durchschnittlichen
Lichtstirke des zugeordneten Sehfeldes entsprechen; aber ein ins einzelne
gehendes Bild der im Einzelsehfeld belegenen Lichtquellen wird nicht geliefert.
Es kann also ein Sternenhimmel, wenn in jedem Einzelsehfeld ein Stern liegt,
die gleiche Gesamtwirkung hervorrufen wie eine einheitliche lichtstrahlende
Flache von geringerem Glanz als die Einzelsterne.

Ganz anders werden die Lichtbrechungsverhéiltnisse, wenn die Masse des
Kegels nicht, wie bei den Zell- und Sekretkegeln der aconen und pseudoconen
Komplexaugen, homogen, durch und durch von gleicher Brechkraft ist, sondern
wenn die Brechkraft schichtenweise zunimmt wie bei den Krystallkegeln der
euconen Augen. Hier ist die Brechkraft axial am stdrksten und vermindert
sich stetig gegen die Oberfliche; ebenso ist es dort, wo der Kegel durch einen
Fortsatz der Cornea ersetzt wird, wie in den Augen mancher Dipteren und Kéfer
(Abb. 48). Die Form des Krystallkegels bzw. Corneakegels ist dann aber nicht
kegelig, sondern nahezu zylindrisch mit abgerundetem oder sanft zugespitztem
inneren Ende (Abb. 51). Der Weg der Lichtstrahlen in einem solchen geschichteten
Zylinder ist nicht geradlinig wie in homogenen Stoffen, sondern gebogen. Denn
Lichtstrahlen, die einen solchen ,,Linsenzylinder* (EXNER) passieren, kommen
in zunehmend dichtere oder zunehmend weniger dichte Schichten und werden
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dabei zum oder vom Lot gebrochen; daraus ergibt sich ein Strahlengang, wie
ihn EXNER in Abb.49A u. B darstellt. Auf den lichtbrechenden Apparat des
euconen Komplexauges iibertragen, ist der Verlauf der Strahlen so, wie es in
Abb. 49C wiedergegeben ist: es treten Strahlenbiindel, die parallel der Achse
in den Kegel eintreten (mn), bei bestimmter Linge des Linsenzylinders wieder
in axialer Richtung aus dem Kegel aus; Strahlenbiindel dagegen, deren Richtung

a b c d e it der Achse des Kegels einen kleinen Winkel
mmm bilden (pgq), verlassen das Ende des Krystall-
j kegels nach der gleichen Seite, von der-aus
n sie in ihn eingetreten sind. Ein Krystall-
M kegel kann daher von einem kleinen leuch-
,;'f tenden Objekt ein aufrechtes Bild entwerfen
e {(der Krystallkegel C' in Abb. 50 vom Gegen-
: stand abcde das Bild a Sy 0 ¢). Beim Zusam-
menwirken zahlreicher Krystallkegel.:wirken
die Nachbarkegel ebenso; jedes Einzelbild
hat den Punkt als Zentrum, der in der Ver-
langerung der Kegelachse liegt. In einer be-
stimmten Entfernung hinter den - Kegeln
decken sich die entsprechenden Bildpunkte,
und so kommt es zu einem aufrechten Ge-
samtbild, das durch Ubereinanderlagerung
der von jedem Einzelkegel entworfenen Teil-
bilder entsteht und das Ex~NErR deshalb
Superpositionsbild nennt. Das Zustande-
kommen eines solchen aufrechten Gesamt-
bildes durch das Zusammenwirken der licht-
brechenden Apparate aller Ommen 148t sich
durch direkte Beobachtung feststellen. EXNER
benutzte die abgekappte Cornea mit ihren
Kegeln vom Auge des Leuchtkéferchens
‘ ' (Abb. 48 A) unter dem Mikroskop als licht-
N brechenden Apparat und sah bei geeigneter

1
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Y Einstellung das von ihr entworfene aufrechte

RENY

\
A

: LN Bild eines Gegenstandes, ja, er konnte dieses
ag By rg I & sogar mikrophotographisch aufnehmen, Der
Fh lichtbrechende Apparat wirkt also hier so,

daf das Bild eines Objektpunktes nicht nur

durch die Strahlen zustande kommt, die den
g&?ﬁiggéasggemjudefAﬁlgce};tb{J%%h‘aﬁglsigggz zugeordneten Krystallkegel passieren, son-
Kk Krystallkegel; Rk Rhabdome. dern daB sich in ihm auch die Strahlen ver-
_einigen, die vom Objektpunkt durch die be-
nachbarten Krystallkegel hindurchgehen (in Abb. 50 die Strahlen vom Objekt-
punkt ¢ im Bildpunkt ¢ durch die Krystallkegel £, D, (). Die. Gesamtheit der
lichtbrechenden Apparate der Ommen wirkt also hier als Einheit und entwirft
ein einheitliches Bild, das von der Gesamtheit der Rhabdome rezipiert wird.
Diese Einheitlichkeit zeigt sich auch darin, daBl die Zahl der Rhabdome von
der Zahl der optischen Einzelapparate unabhéngig werden kann, z. B. im Front-
auge der Eintagsfliege Cloéon, wo in den Randteilen eine Anzahl Kegel unter-
driickt sind (Abb. 54).. Solche Augen mit Krystallkegeln bezeichnet ExXNER
demnach als Superpositionsaugen und stellt sie den primitiveren aconen und
pseudoconen Komplexaugen, den Appositionsaugen, gegeniiber.
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Damit in einem Komplexauge ein Superpositionsbild zur Rezeption kommen

kann, miissen auBler den Besonderheiten des Krystallkegels noch mehrere Be-
dingungen anderer Art erfiillt sein. Erstens ist die vollige optische Isolierung
der Ommen ausgeschlossen; damit die von einem Objektpunkt ausgehenden
Strahlen das zugeordnete Rhabdom auch
von den Nachbarkegeln aus erreichen
konnen (z. B. in Abb. 50 die Strahlen
von e das Rhabdom ¢ durch die Kegel D
und C), mufl der Raum zwischen den
Spitzen der Krystallkegel einerseits und
den freien Enden der Rhabdome anderer-
seits pigmentfrei und durchsichtig sein.
Zweitens aber diirfen die Rhabdome
nicht, wie beim Appositionsauge, bis an
die Kegel heranreichen, sondern miissen
in der Entfernung von der Kegelspitze
enden, wo sich die vom gleichen Objekt-
punkt ausgehenden ,,superponierten
Strahlen schneiden; das ist in der Tat
beiSuperpositionsaugen der Fall (Abb. 51,
54 FA, 55). Das distale Ende des Rhab-
doms erscheint zugespitzt, so daf auch
die schrig einfallenden Strahlen in das
Rhabdom eintreten kénnen, in dem sie
ja dann, durch die starke Lichtbrechung
gefangen, bis ans Ende durchlaufen.

Das Appositionsauge hat den grofien
Nachteil, da die Lichtmenge, die zum
Rhabdom gelangt, sehr gering ist, ent-
sprechend der geringen Oberfliche der
Cornealinse und dem kleinen Querschnitt
des durch sie eintretenden, der Omma-
achse parallelen Strahlenbiindels. Aller-
dings kann durch Verlingerung des
Ommas, das ja die Form einer abge-
stumpften Pyramide hat, die Linsen-
oberfliche vergrofiert und damit die ein-
tretende Lichtmenge vermehrt werden;
auch die gleic,}.lzeitige Verlé‘n.gel,‘ung <.ies Abb. 51. Ommen vom Komplexauge des FluB-
Rhabdoms wiirde wahrscheinlich eine  krebses mit Hellstellung (4) und Dunkelstellung (B)
Steigerung der Erregbarkeit bedeuten. lqlflsse;Plgcl?]?cnt%or%:gcgnz}gﬁ}ll:;}rxl?R%?}gk Cl?erggmgz;
APer die Ve‘rgroﬁerung der Llnsenob'er- Krystallkegel Kk; Pz Pigmentelle; Ko 111{%%3‘2[1&;
flache auf diesem VVege kann nur gering Bm Basalmembran; Nf Nervenfaser.
sein, wenn nicht das Auge monstrise Aus-
mafle erreichen soll; eine Verlingerung des Ommas auf das Doppelte wiirde die
Oberfliche der Linse und damit die Lichtstirke bestenfalls vervierfachen; um
sie auf das Sechzehnfache zu erhéhen, miiite die Linge der Ommen mindestens
vervierfacht und damit die Masse des Auges auf das Vierundsechzigfache gesteigert
werden. Iminerhin ist in einigen Féllen, z. B. bei dem Heuschreckenkrebs Squilla
oder der Fangheuschrecke Mantis dies Mittel in beschrinktem MaBe zur An-
wendung gebracht. Durch die Einrichtung des Superpositionsauges wird diesem
Ubelstande in einfachster Weise abgeholfen. Wenn von einem Objektpunkte
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66 R. Hesse: Das musivische Auge und seine Funktion.

(e in Abb. 50) zum zugeordneten Rhabdom (¢) die Strahlen nicht blo durch
die zugeordnete Linse (X), sondern auch durch die zwei néchst benachbarten
Kreise von Linsen gelangen, so sind das zusammen 19 Linsen; die Lichtstirke
des Bildes steigt also auf das Neunzehnfache.

Das Appositionsauge ist die urspriinglichere Form des Komplexauges. Man
findet es bei niederen Krebsen (Phyllopoden) und niederen Insekten (Apterygoten,
Orthopteren, Perliden), aber auch bei Insektenordnungen jiingeren Alters, vor
allem solchen, die bei Tag, in hellem Licht fliegen, wie Libellen, Hemipteren,
Dipteren, Hymenopteren, Tagfaltern. Viele Dimmerungsinsekten dagegen be-
sitzen Superpositionsaugen, z. B. Spinner, Schwirmer, zahlreiche Kafer; auch
die hoheren Krebse, die ja im Wasser auch tags in geringerer Lichtstirke leben,
besitzen Superpositionsaugen. Durch eine eigenartige Einrichtung aber sind
die Superpositionsaugen auch fir bedeuten-
dere Lichtstirke geeignet gemacht. Unter
dem EinfluB der Belichtung wandert das
Pigment in den die Ommen umscheidenden
Pigmentzellen und in den Retinulazellen
(Abb. 51 A u. B). Bei schwachem Licht (B)
zieht es sich teils zwischen die Krystallkegel,
teils hinter die Rhabdome (durch die Basal-
membran) zuriick und gibt den Raum zwi-
schen Kegeln und Rhabdom fiir die super-
ponierten Strahlen frei. In starkem Licht (B)
aber stellt es sich so, dafl die Ommen von
einer Pigmenthiille umgeben und dadurch
optisch isoliert werden; damit wirkt das
Auge als Appositionsauge und wird licht-
schwacher, so daB} eine Uberreizung der
S Rhabdome verhindert wird.

e T Wie Dbei den Linsenaugen die Aufiésungs-
7= kraft von der Zahl der vom Bilde getroffenen
“---.] Stdbchen und Zapfen abhingt, so ist auch

Abb. 52 A—B. Wirkung verschiedener Diver-

genz der Ommen: bei 4 kommt ein weniger

genaues, bei B ein genaueres Bild eines
gleichgroBen Gegenstands zu Stande.

beim Komplexauge die Zahl der Ommen,
iiber deren Sehfelder sich ein Objekt erstreckt,
von Bedeutung fiir die Genauigkeit der Bilder.

Je kleiner in einer gegebenen Entfernung vom

Auge die Einzelsehfelder sind, um so zahlreicher werden sie sich auf eine be-
stimmte Flache verteilen und um so reicher an Einzelheiten wird die Gesamt-
erregung, das rezipierte ,,Bild“. Die Einzelsehfelder sind aber in einer bestimmten
Entfernung vom Auge um so kleiner, je weniger die Achsen der Ommen diver-
gieren, je schlanker die Pyramidenform des Ommas ist; wenn jedoch die Achsen
der Ommen stirker divergieren, dann nehmen die Sehfelder mit zunehmender
Entfernung vom Auge schnell an GroBe zu und derselbe Gegenstand verteilt
sich auf weniger Sehfelder, gibt also ein ungenaueres Bild (Abb.52A u. B).
Ein Stab von 1 m Lénge in einer Entfernung von 1,37 m vom Auge erstreckt
sich beim Ohrwurm (Forficula) iiber 5—6 Einzelfelder, bei der Uferfliege (Perla)
iiber 10, beim Blutstrépfchen (Zygaena) iiber 20, beim Gelbrand (Dytiscus)
iiber 30, bei einer Libelle (4eschna) im giinstigsten Falle iiber 60 Einzelsehfelder,
gibt also zunehmend deutlichere Bilder. Dagegen haben Komplexaugen mit stark
divergierenden Achsen der Ommen den Vorzug eines grofen Gesamtsehfeldes.
Bei vielen Arthropoden, z. B. dem FluBlkrebs, der Wanderheuschrecke, der
Ameisenjungfer, vielen Schwirmern, ist die Divergenz der Ommen im ganzen
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Auge nahezu gleich. In zahlreichen Fillen aber tritt eine Arbeitsteilung zwischen
verschiedenen Teilen des Auges ein, derart, daBl an den Rindern die Ommen
stark divergieren und einen grofen Gesichtskreis be-
herrschen, in der Mitte dagegen die Divergenz geringer
ist, so daB geradezu eine Stelle des deutlichsten Sehens
vorliegt, die durch Drehen des Kopfes auf einen Gegen-
stand eingestellt werden kann, der in der Peripherie des
Auges eine starke Erregung ausgelost, ,,die Aufmerk-
samkeit des Tieres erregt hat. So ist es z. B. bei den
Libellen oder bei der Raubfliege Laphria (Abb. 53). Diese
Arbeitsteilung im Komplexauge kann so weit gehen,
daB es zu einer Teilung in 2 Abschnitte (Frontauge und
Seitenauge) kommt (Abb. 54); der eine, das Frontauge,
hat nahezu parallel stehende Ommen; beim anderen,
dem Seitenauge, divergieren die Achsen der Ommen
stark. Zugleich zeichnet sich jenes durch Pigmentarmut
aus und ‘ist meist zum Superpositionsauge entwickelt,
wihrend dies reich an Pigment ist und eine scharfe
Isolierung der Ommen aufweist. Solche Doppelaugen
sind z. B. vorhanden bei den Tiefseesergestiden und
-schizopoden, bei dem Wasserfloh Polyphemus, und unter
den Insekten bei dem Netzfliigler Ascalaphus und bei
den Ménnchen der Eintagsfliege Cloéon und der Fliege
Bibio marci.
Die Spérlichkeit von Pigment, die bei den mittleren Abb. 53. Schema cins Sagit-
Ommen des Libellenauges ebenso auffillt wie in den talschnitts durch das Kom-

N . : plexauge von Laphria mit ver-
Frontaugen von Krebsen, Cloéon und Dipteren, bewirkt, Iprae:" Divergenz_der Om-

maachsen. (NachW.DIETRICH.)

Abb. 54. Geteiltes Komplexauge von Cloéon §. FA Frontauge; S4 Seitenauge; R: Rhabdom; Go Ganglion
opticum; Cg Cerebralganglion,

daBl die optische Isolierung der Einzelommen weniger vollkommen ist, upd
daB die Strahlen, die von einem Objektpunkt ausgehen, auBler dem zugeord.

5*
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neten Rhabdom auch noch benachbarte Rhabdome treffen. Dadurch entstehen
Zerstreuungskreise, die zwar die Schirfe des Bildes herabsetzen, dafiir aber be-
wirken, daB Bewegungen des Objekts in zahlreicheren Ommen Erregung hervor-
rufen und so leichter wahrgenommen werden, als es bei scharfer Abblendung
der Randstrahlen der Fall sein wiirde.
' Es liegt die Frage nahe, welche Bedeutung die Vielzahl der Sehzellen in
einer Retinula hat, da doch bei Einheitlichkeit des Rhabdoms durch jedes Omma
— nur eine einzige Erregung rezipiert wird. Das ist zunachst
historisch begriindet: die Linsenocelle, die im Laufe der Stam-
mesentwicklung zum Komplexauge vereinigt wurden, hatten
jeder eine Anzahl von Sehzellen. Weiter darf man wohl an-
nehmen, dafl durch die groBere Zahl erregter Sinneszellen die
Gesamtwirkung verstirkt und dadurch die geringere Stérke
des Reizes (Lichtschwiche des Komplexauges) etwas ausge-
glichen wird, wie ja auch z.B. beim Riechapparat des Mai-
kafers die hohere Zahl der einzelnen Sinnesorgane beim & diesem
eine groflere Riechschérfe gegeniiber dem ¢ gibt. Es ist aber

@ auch der Gedanke durchaus nicht von der Hand zu weisen,
Szk &Q daB eine Verschiedenheit der einzelnen Sehzellen der Retinula
\@y vorliegt, daBl sie etwa auf verschiedene Wellenlingen des

&8 Lichtes abgestimmt sein und so das Farbensehen vermitteln
. konnten, das fiir eine Anzahl Insekten aus verschiedenen
| Gruppen jetzt mit Sicherheit nachgewiesen worden ist. Bei
' manchen Insekten ist eine abweichende Gestalt und Lage einer
Sehzelle in jeder Retinula und damit wohl auch eine besondere
[/} Bedeutung derselben zweifellos: in den Ommen einiger Kéfer
I\ (Dytiscus, Scarabaeus, Trichius, Cicindela) ist eine der Sehzellen

Rh-J 4k | ganz in den proximalsten Abschnitt der Retinula herabgeriickt
und tragt ein rezipierendes Element, das man einem Rhab-
domer gleichsetzen muf}, auch wenn ihm dessen langgestreckte
Gestalt. fehlt (Abb. 55). Da diese Augen, in denen solche basale
Sinneszellen vorkommen, Superpositionsaugen sind, so liegt
die Annahme nahe, daBl auf diese Zellen in der Tiefe der
Retinula die Strahlen von entfernteren Objekten vereinigt
werden, daf also dadurch eine besondere Art Entfernungs-
sehen vermittelt werde, wie bei Linsenaugen mit doppelter

R coamma 0% Retina (Stirnocell von Libellen, Auge von Pecten, vgl. S.13).

Scarabaeus mit be- Fin gnderer Unterschied zwischen sonst gleich aussehenden
sonders ausgebildeter . . .

8. Sehzelle (8. 8z.).  Sehzellen eines Ommas ist von RamoN v CaJAL! und seinen
L ey Schiilern nachgewiesen worden. Die von den Sehzellen eines
?ﬁﬂif\ T On}mas ausgehenden Nervenfasern endigen nicht alle in der

gleichen Lage der optischen Ganglien. Die Mehrzahl reicht
nur bis an die untere Grenze der plexiformen Schicht im distalsten Ganglion
wahrend eine der Fasern diese Schicht durchsetzt und erst in einer tieferen Lage
des Epiopticums ihr Ende findet. Das laBt freilich nicht notwendig auf eine
besondere Beschaffenheit der entsprechenden Sehzelle schlieBen, weist abe:
immerhin auf eine Arbeitsteilung zwischen den Sehzellen des Ommas hin. DaB e
sich nicht um die Nervenfasern der oben besprochenen basalen Sehzelle handelt
geht daraus hervor, daB solche lange Fasern' z.B. bei Libellen vorkommen
denen eine solche differente Sehzelle fehlt. Die Anhaltspunkte sind einstweiler
nach zu gering, um bestimmte Folgerungen darauf aufzubauen.

1 Ramox v CaJar: Trab. Labor. Invest. biol. 7 (1909); 16 (1918).
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- }I II'E =



Arbeitsteilung. Binoculares Sehen. Leistungen des Komplexauges. 69

Beobachtungen an manchen Raubinsekten machen das Vorhandensein eines
Entfernungssehens wahrscheinlich. Da den Komplexaugen die Fahigkeit der
Akkomodation abgeht (weder die Brechkraft des optischen Apparats noch. die
Entfernung zwischen ihm und den rezipierenden Stellen 148t sich &ndern), ist
ein Entfernungssehen auf diesem Wege unmdéglich. Dagegen findet eine Ent-
fernungslokalisation durch binoculares Sehen statt, obwohl die Sehfelder der
beiden Komplexaugen sich nur wenig decken und eine Beweglichkeit dieser
Augen bei den Insekten fehlt. Versuche von BaLpus! zeigen, daBl die einseitig
geblendeten Libellenlarven der Gattung Aeschna (Hungertiere) sich gegeniiber
bewegter Beute anders verhalten als normale. Wahrend diese ihren Fang-
apparat erst aus Reichweite (etwa 1 cm) vorschleudern und das Objekt ergreifen,
schnappen die einseitig geblendeten Larven nach Gegenstdnden von der Grofle
einer Stubenfliege schon aus 5 cm Entfernung; groflere Objekte (etwa 2 X 4 cm)
lgsen den Schnappreflex schon in 10—25cm Entfernung aus, noch grofere
(9 x 12 em) in 40—50 cm und solche von 30 X 40 cm in 1—1%/,m. Es sind
also die des binocularen Sehens beraubten Tiere in der Entfernungsbemessung
gestort; die scheinbare GroSe des Objekts bedeutet fiir sie ein freilich oft trii-
gerisches Ersatzmittel.

Uber die Leistungen der Komplexaugen besitzen wir nur wenige Unter-
suchungen. WL. WAGNER? schlieB3t aus der Art des An- und Abflugs bei Hummeln,
daB bei 140—175 cm Entfernung ihr ,,Vermdgen, Gegenstinde mit der ihnen
zugénglichen Deutlichkeit zu erblicken, ein Ende hat (Sehgrenze), wikrend
die Entfernung, innerhalb deren sie nur groBe Gegenstinde mit mehr oder weniger
groBer Deutlichkeit zu unterscheiden imstande sind, 10 m betragt (Unter-
scheidungsgrenze). An dem Dekapodenkrebs Galathea stellte DoFLEIN® fest,
dafl er bewegten dulleren Gegenstdnden (einem vorbeischwimmendem Fisch,
einem vor dem Becken geschwenkten Handtuch) mit den langen Geileln der
dulleren Antennen folgt. Bei Reizung durch bewegte Kartonblattchen trat
diese Reaktion noch ein: fiir ein Blittchen von 2 cm? in 40 cm Entfernung, fiir
ein solches von 1 cm? in 25 cm Entfernung, fir eines von !/, cm? erst in 10 cm
Entfernung. Ein weiterer Ausbau solcher Versuche wiirde noch viel Aufklirung
bringen.

1 Baupus: Z. vergl. Physiol. 8, 475—505 (1926).
2 WAGNER, WL.: Zoologica 19, H. 46, 63 u. 68f. (1907).
3 DorLEIN: Festschr. R. HErTwic 3, 272ff. (1910).
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I. Dioptrik des Auges.

Das Auge des Menschen besteht aus einem zusammengesetzten optischen
System. Die Teilsysteme sind die Hornhaut und die Linse; beide werden durch
das Kammerwasser voneinander getrennt. Als erstes oder vorderes Medium
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des zusammengesetzten Systems ist die vor dem Auge befindliche Luft zu be-
riicksichtigen, wihrend der zwischen der Hinterfliche der Linse und der licht-
empfindlichen Netzhaut gelegene Glaskérper das letzte Medium des Systems
bildet. Man hat demnach in der Richtung des in das Auge einfallenden Lichtes
vier Trennungsflachen zu unterscheiden (vordere und hintere Flidche der Hornhaut,
vordere und hintere Fliche der Linse) sowie fiinf Medien zu beriicksichtigen
(Luft, Hornhaut, Kammerwasser, Linse und Glaskérper). Um den Weg kennen-
zulernen, den ein Lichtstrahl beim Durchgehen durch das Auge einschligt,
miissen die Kriimmungsradien der brechenden Flichen, die Brechungsindices
der Medien sowie die Lage der brechenden Flichen zueinander bekannt sein.
Dann lassen sich mit Hilfe der Gesetze der geometrischen Optik die Kardinal-
punkte des Auges berechnen oder durch Konstruktion ermitteln und damit die
Lage und GréBe der durch das Auge entworfenen Bilder bestimmen.

Im folgenden Abschnitte sollen diejenigen mathematischen Formeln und
Gesetze der geometrischen Optik kurz besprochen werden, welche bei den spéteren
Berechnungen und Konstruktionen verwendet werden. Auf eine Ableitung der
Formeln ist verzichtet worden; sie findet sich in den gréferen Handbiichern
der Physik und auch in den meisten in dem beigegebenen Literaturverzeichnis
angefiihrten speziellen Lehrbiichern.

1. Die Grundgesetze der geometrischen Optik und die Konstruktion des
gebrochenen Strahles.

Die einfachste Konstruktion, um zu jedem auf eine beliebige brechende Fliche einfallenden
Strahl den zugehérigen gebrochenen Strahl zu finden, wenn das Einfallslot des in Betracht
kommenden Flichenelementes und der Brechungsindex der beiden die Fliche begrenzenden
Medien gegeben sind, beruht auf dem Brechungsgesetz, nach welchem sich der Sinus des
Einfallswinkels zum Sinus des Brechungswinkels verhilt wie der Brechungsindex des zweiten
Mediums zum Brechungsindex des ersten Mediums:

sina :sinf = ny; : 0y (1)

Es sei in Abb. 56 §’S” eine brechende Kugelfliche, welche die Medien mit dem Brechungs-
index 7, und 7;; voneinander trennt; n,, sei groBer als n; (z. B. Ubergang eines Strahles
aus der Luft in die Hornhaut). 4B
sei ein beliebiger einfallender Strahl,
der die Kugelflache in Btreffen moge.
Man errichte in B das Einfallslot,
das hier durch den verlingerten
Radius CB der Kugelfliche gebildet
wird und beschreibe in der aus
Abb. 56 ersichtlichen Weise um B
als Mittelpunkt zwei Kreisbogen,
deren Radien sich wie n;:n,; (z. B.
wie 3:4) verhalten. Von dem Schnitt-
punkt G, den der einfallende Strahl 51
mit dem kleineren Kreisbogen bildet,

iehe man eine zum Einfallslot pa- Abb. 56.
?:ﬁele Linie bis zum Schnittpunkf D Konstruktion des durch eine Kugelfliche gebrochenen Strahles.

G

mit dem groBeren Kreisbogen. Die

Verbindungslinie DB gibt dann die Richtung des gebrochenen Strahles an; man braucht
also nur DB iiber B hinaus zu verlingern, um den zu 4B gehérenden gebrochenen Strahl BG
zu erhalten.

Ist in einem anderen Fall n; groBer als n,; (z. B. beim Austreten eines Strahles aus der
Hornhaut in die Vorderkammer), so ist vom Schnittpunkt 4 des groeren Kreisbogens eine zum
Einfallslot parallele Linie nach F zu ziehen und FB iiber B hinaus zu verlangern (in Abb. 56
ist FB nicht gezeichnet).

Die hier besprochene Konstruktion hat den Vorteil, daB sie fiir jede beliebige brechende
Fliche und jeden beliebigen einfallenden Strahl giiltig ist; sie eignet sich in letzterer Hin-
sicht besonders fiir solche Strahlen, die unter einem grofien Einfallswinkel auffallen, wie
dieses z. B. bei den das periphere Gesichtsfeld bildenden Strahlen der Fall ist. Dagegen
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148t sich die Konstruktion fiir Strahlen, die nahezu senkrecht auf die brechende Fliche
treffen, infolge der geringen Ablenkung, die dann der gebrochene Strahl erfahrt, praktisch
nicht mit geniigender Genauigkeit ausfiihren; dieses gilt vor allem hinsichtlich der innerhalb
des Auges gelegenen brechenden Flichen, welche Medien voneinander trennen, deren
Brechungsindices nur wenig voneinander verschieden sind und welche schon deshalb nur
eine geringe Richtungséinderung des gebrochenen Strahles bewirken.

Im Gegensatz zu der eben beschriebenen allgemein giiltigen Konstruktion haben die nun
zu besprechenden Gesetze der geometrischen Optik bestimmte Voraussetzungen fiir ihre An-
wendbarkeit zur Bedingung. Sie gelten nur fiir solche Strahlen, die mit der optischen Achse
(siehe unten)unendlich kleine Winkel bilden und nahezu senkrecht auf die brechende Fliche auf-
fallen. Man bezeichnet solche Strahlen als Nullstrahlen; das aus diesen gebildete Strahlen-
biindel ist unendlich diinn. Nimmt man des weiteren an, daB das Biindel nur aus Strahlen
besteht, die in einer Ebene liegen, so hat man es mit sog. Elementarbiindeln zu tun. Nur von
solchen, in der Zeichnungsebene gelegenen, Elementarbiindeln wird, wenn nicht anders bemerkt
ist, die Rede sein.

Bei der Kombination mehrerer brechender Flichen wird des weiteren zur Bedingung
gemacht, dal das System zentriert ist, d. h. die brechenden Flichen miissen Kugelflichen
sein und ihre Kriimmungsmittelpunkte in einer geraden Linie liegen, die als optische Achse.
des Systems bezeichnet wird.

Bei optischen Apparaten ist die Zentrierung eines Systems eine selbstverstindliche
Forderung; ebenso kann durch Abblendung mit einer Blende das abbildende Strahlenbiindel
so eng begrenzt werden, daB praktisch nur Nullstrahlen durchgelassen werden. Beim mensch-
lichen Auge sind diese Bedingungen nicht im entferntesten erfiillt; z. B. ist die Pupille
im Verhiltnis zu der Wélbung der Hornhaut viel zu weit, um schon von einem in der optischen
Achse gelegenen Objektpunkt nur Nullstrahlen durchtreten zu lassen. Wenn trotzdem die
Gesetze der geometrischen Optik auf das Auge angewendet werden, so geschieht dieses in
der Erkenntnis, dal nur auf diese Weise eine allgemeine Vorstellung von dessen optischen
Eigenschaften gewonnen werden kann. Man benutzt hierzu statt des wirklichen Auges
ein schematisches Auge, d. h. ein zentriertes optisches System, welches die Voraussetzungen
fiir die Anwendbarkeit der Formeln erfiillt und dabei den dioptrischen Verhaltnissen des
wirklichen Auges moglichst nahekommt.

Betreffs der Vorzeichen, welche in den Formeln angewendet werden, ist folgendes zu
beriicksichtigen: Es wird stets angenommen, daf3 das Licht von links kommt und sich nach
rechts bewegt. Die Abbildungen sind simtlich so gezeichnet, daB dieser Vereinbarung geniigt
wird. Alle Strecken, die von einem Punkte aus in der Bewegungsrichtung des Lichtes, also
nach rechts gerechnet werden, sind positiv, dagegen haben alle Strecken, die der Licht-
richtung entgegengesetzt, d. h. von rechts nach links gemessen werden, ein negatives Vor-
zeichen. Bei einer brechenden Kugelfliche werden die einzelnen Strecken fast ausschlieBlich
vom Scheitel aus gerechnet, so dall die Abstéinde aller Punkte, die links von der Kugelfliche
liegen, ein negatives Vorzeichen bekommen, wihrend alle auf der rechten Seite gelegenen
Entfernungen positiv zu rechnen sind. Der Kriimmungsradius einer Kugelfliche ist positiv,
wenn diese ihre Konvexitit dem einfallenden Licht zukehrt, also der Kriimmungsmittel-
punkt rechts von der brechenden Fliche liegt, negativ dagegen, wenn das Licht auf die
konkave Seite der Kugelfliche auffillt, der Kriimmungsmittelpunkt somit auf der linken
Seite gelegen ist (Hinterfliche der Linse im Auge).

Brechung des Lichtes an einer Kugelfliche. Das einfachste optische System besteht
aus einer Kugelfliche 8’8’, die zwei Medien mit dem Brechungsindex n; bzw. n,; vonein-
ander trennt (vgl. Abb. 57); n,, sei zunichst wieder grofler als n,; r ist positiv (z. B. Vorder-
fliche der Hornhaut).

Von simtlichen Strahlen, die von dem vor der brechenden Kugelfliche gelegenen
leuchtenden Punkt P ausgehen, geht nur der Strahl ungebrochen durch die Kugelfliche
hindurch, der nach dem Kriimmungsmittelpunkt C gerichtet ist und deshalb senkrecht
auf die brechende Fliche auffillt. Dieser Strahl werde als optische Achse der Kugelfliche
genommen und der Schnittpunkt S der optischen Achse mit der Kugelfliche als Scheitel
oder Hauptpunkt des Systems bezeichnet. Alle iibrigen von P ausgehenden Strahlen werden an
der Kugelfliche aus ihrer Richtung abgelenkt und vereinigen sich in einem ebenfalls in der
optischen Achse gelegenen Punkt . @ ist der Bildpunkt von P. P und @ bezeichnet man
wegen der Umkehrbarkeit des Strahlenganges als konjugierte Punkte. Setzt man fiir den
Objektsabstand PS = a und fiir den Bildabstand 8@ = b, so lautet die allgemeine Abbildungs-
formel

Ty M, TNy

b a r @)
Die Gleichung besagt: Der reziproke Wert des durch den zugehérigen Brechungsindex divi-
dierte Bildabstandes ist gleich dem reziproken Wert des durch den zugehérigen. Brechungs-



Die Grundgesetze der geometrischen Optik und die Konstruktion des Strahles. 173

index dividierten Objektabstandes vermehrt um einen Betrag, der nur von den optischen
Eigenschaften des brechenden Systems abhangig ist.

Daraus 1aBt sich, wenn #,, n;; und r bekannt sind, zu jedem in einer gegebenen Ent-
fernung @ in der optischen Achse gelegenen Punkt die Lage des zugehérigen Bildpunktes
berechnen. @ ist im vorliegenden Fall negativ, da P links von § liegt.

Ein spezieller Fall liegt dann vor, wenn sich P in unendlicher Entfernung vor der Kugel-
fliche befindet und die von P ausgehenden Strahlen somit parallel mit der optischen Achse
auf die Kugelfliche auffallen. Den zugehorigen Bildpunkt @ bezeichnet man in diesem
Fall als zweiten oder hinteren Brennpunkt F;; der Kugelfliche und sein Abstand vom Scheitel
ist die zweite oder hintere Brennweite f;;. Die Gleichung (2) lautet dann unter Beriick-

sichtigung, daB @ unendlich und deshalb % = 0 ist und daB an Stellevon b jetzt f,, zu setzenist,

Ny v

f11=7;__n1~

(3a)

P kann ferner so nahe an die brechende Fliche heranriicken, da8 die von P aus divergent
auf die Kugelfliche auffallenden Strahlen nach der Brechung im zweiten Medium zur
optischen Achse parallel verlaufen. In diesem Fall liegt der Bildpunkt im Unendlichen und
der zugehérige Objektpunkt fillt mit dem ersten oder vorderen Brennpunkt F,; des Systems
zusammen; sein Abstand vom Scheitel der Kugelflache ist die erste oder vordere Brenn-
weite f,. Dementsprechend lautet die Formel:

-
f= =t (3b)
Zwischen den beiden Brennweiten und den durch die Kugelfliche getrennten Medien
mit dem Brechungsindex »; und #,, besteht die wichtige Beziehung

h . m

fu Ny’ @)
d. h. die Brennpunkte liegen stets auf entgegengesetzten Seiten der brechenden Fliche und die
Brennweiten verhalten sich wie die Indices der zugehérigen Medien. .

In der folgenden Formel ist ausnahmsweise wegen der leichteren Ubersichtlichkeit
den beiden Brennweiten das gleiche Vorzeichen gegeben, da es sich um den Vergleich ab-
soluter Grofen handelt:

r=fu—f. (5)

Die Formel besagt, daB der vordere Brennpunkt dem absoluten Wert nach ebenso
weit vor dem Scheitel der Kugelfliche liegt, wie der hintere Brennpunkt hinter dem Kriim-
mungsmittelpunkt, d. h. SF; = CF; (Abb. 57).

Die Brechkraft eines optischen Systems 1aB8t sich durch die Brennweite ausdriicken.
Nun hat man aber, wie eben gezeigt wurde, bei einer brechenden Kugelfliche zwei ver-
schieden groe Brennweiten, die sich zueinander verhalten wie die zugehérigen Brechungs-
indices. Um trotzdem die Brechkraft durch die Brennweite einheitlich bezeichnen zu kénnen,
dividiert man letztere durch den zugehérigen Brechungsindex und erhélt durch den auf diese
Weise gebildeten Quotienten stets fiir die vordere und hintere Brennweite den gleichen
Wert. Dieses ergibt sich ohne weiteres aus Gleichung (4), wenn man folgende Umformung
vornimmt:

_h_

Ny My ()

Ist das eine der beiden Medien Luft (n = 1), so wird auf diese Weise jede in einem anderen

beliebigen Medium gemessene Brennweite einer in Luft gemessenen Brennweite gleichgemacht,

oder wie man sich ausdriickt, auf Luft reduziert. Aber auch wenn keines der beiden die

Kugelflichen begrenzenden Medien Luft ist, miissen die Brennweiten durch den zugehéorigen

Index dividiert, d.h. auf Luft reduziert werden, weil man nur auf diese Weise Werte

le{rhéilt, die miteinander vergleichbar sind und gegenseitig in Rechnung gebracht werden
énnen.

Die Brechkraft eines Systems ist also der reduzierten Brennweite umgekehrt pro-
portional.

In der Ophthalmologie pflegt man die Brechkraft eines Systems in Dioptrien auszu-
-driicken und nimmt als Einheit der Brechkraft eine von Luft umgebene Linse, deren Brenn-
weite 1 m betrigt. Eine solche Linse hat eine Brechkraft von einer Dioptrie. Betrigt
bei einer anderen Linse die in Luft gemessene Brennweite 0,5 m, dann hat diese Linse eine
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Brechkraft von 2 Dioptrien. Zwischen der Brennweite und der Dioptrienzahl besteht somit
fiir Linsen, die sich in Luft befinden, die Beziehung

1

f b
wo f in Metern gemessen werden muf.

Auch die Bezeichnung der Brechkraft in Dioptrien 1at sich einheitlich, d. h. ohne Riick-
sicht auf die das System begrenzenden Medien und die damit zusammenhingenden ver-
schiedenen Brennweiten durchfiihren, wenn man die Brennweiten auf Luft reduziert,
d. h. durch den zugehorigen Brechungsindex dividiert. Die erweiterte Definition der Dioptrie
lautet dann: Die Dioptrie ist die Einheit des reziproken Wertes einer durch Division mit dem
betreffenden Brechungsindex reduzierten, in Metern gemessenen Haupt- oder Konjugatbrennweite
(GULLSTRAND):!

D=

n, n Ny — N

Dzﬁ_}f=ﬁ= 11r 1 )

Mit Hilfe dieser Formel wird die Brechkraft einer Kugelfliche in Dioptrien berechnet.
Die Dioptrienrechnung 1aBt sich auf die allgemeine Abbildungsgleichung (2) anwenden,

wenn a und b in Metern gemesse‘n werden; denn sowohl %1 wie 121 sind die reziproken Werte

der auf Luft reduzierten Objekt- bzw. Bildabstdnde. GULLSTRAND?, dem diese erweiterte An-

s n .
wendung der Dioptrienrechnung zu verdanken ist, setzt FI = 4 (reduzierte Konvergenz

des einfallenden Strahlenbiindels) und %l = B (reduzierte Konvergenz des gebrochenen

Strahlenbiindels), so daB die Gleichung die Form erhilt:
B=4+ D. (8)

Die Formel besagt (wobei der fiir Gleichung (2) gegebene Wortlaut zu beriicksichtigen
ist): Die reduzierte Konvergenz des gebrochenen Strahlenbiindels ist gleich der reduzierten
Konvergenz des einfallenden Strahlenbiindels vermehrt um den Betrag der Brechkraft

des Systems. D ist negativ, wenn

57 es sich um ein zerstreuendes System

PT handelt (z. B. Hinterfliche der
Hornhaut).

£ f ¢ f 4 Zusammenfassend sei noch-

\L N ,  mals betont, daB8 fiir die Anwen-

\\ dung der Dioptrienrechnung sémt-

liche Strecken in Metern gemes-
s sen und (auBer den Kriimmungs-
Abb. 57. Konstruktion des durch eine brechende Kugelfliche radien) durch den zugehorigen
entworfenen Bildes. Brechungsindex dividiert werden

miissen.

Mit Hilfe der bisher besprochenen Gesetze 1a8t sich zu jedem nahe der optischen Achse
gelegenen, d.h. paraxialen Objektpunkt P’ der durch eine brechende Kugelfliche ent-
worfene zugehorige Bildpunkt " durch Konstruktion finden, wann n,, n,, und r gegeben
sind (Abb. 57).

Ein Strahl, der im ersten Medium von P’ aus parallel zur Achse verlduft, geht nach
der Brechung an der Kugelfliche im zweiten Medium durch den zweiten Brennpunkt F;.
Ein weiterer Strahl, der von P’ aus durch den ersten Brennpunkt F, geht, verliuft nach
der Brechung im zweiten Medium parallel zur optischen Achse. Der Schnittpunkt beider
Strahlen ist der zu P’ konjugierte Bildpunkt @’. (Aus spiter ersichtlichen Griinden wire es
der Einheitlichkeit halber zweckmiBiger, die Richtungsinderung der gebrochenen Strahlen
nicht an der brechenden Fliche selbst erfolgen zu lassen, sondern an einer im Scheitel der
Kugelfliche senkrecht zur optischen Achse errichteten Ebene, die als Hauptebene bezeichnet
wird. Da bei der Abbildung nur Nullstrahlen wirksam sind, d. h. Strahlen, die nahezu senk-
recht auffallen, ist es ohne weiteres gestattet, den sehr kleinen fiir die Abbildung wirksamen
Teil der Kugelfliche durch eine Ebene zu ersetzen. Vgl. die Konstruktion des reduzierten
Auges S. 93.)

Es geniigt stets, den Schnittpunkt zweier von einem Objektpunkt ausgehender Strahlen zu
ermitteln, um den Bildpunkt zu erhalten. Verlaufen die gebrochenen Strahlen wie in unserem

1 Heumuortz, H.: Handb. d. Physiol. Optik, 3. Aufl, 1. Zusitze von A.GuLL-
STRAND, S.246. Hamburg u. Leipzig 1909.
2 GULLSTRAND, A.: Uber die Bedeutung der Dioptrie. Arch. f. Ophthalm. 49, 46. 1900.
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Beispiel im zweiten Medium konvergent, so daB sie sich wirklich schneiden, so ist der Bild-
punkt reell; wenn dagegen die Strahlen nach der Brechung divergent verlaufen, so daB sie
sich nur in ihrer rickwartigen Verlingerung schneiden (z. B. in Abb. 63), dann bezeichnet
man den Bildpunkt als virtuell. Letzteres tritt z. B. dann ein, wenn bei positivem r n, groBer
als m,, ist (Ubergang eines Strahles aus der Hornhaut in das Kammerwasser.)

Fiir gewohnlich ist noch der Weg eines dritten Strahles bekannt. Es ist dieses der von
P’ nach dem Mittelpunkt C der Kugelfliche gerichtete Strahl; dieser trifft senkrecht auf
die brechende Fliche und geht deshalb ohne abgelenkt zu werden durch C nach Q’. Ist P’
der Endpunkt eines auf der Achse senkrecht stehenden Objektes PP’, dann ist Q@ das zu
PP’ zugehorige Bild, da senkrecht zur Achse gelegene Ebenen in wieder zur Achse senkrecht
gelegenen Ebenen abgebildet werden.

Man bezeichnet die GréBe des Objektes mit « und die des Bildes mit . Betreffs der
Vorzeichen besteht hier die Vereinbarung, dal & und ebenso g positiv gerechnet werden, wenn
Objekt bzw. Bild nach oben von der Achse gelegen sind, dagegen negativ, wenn diese nach
unten von der Achse liegen. Daraus folgt, daB bei gleichen Vorzeichen fiir « und £ das Bild
aufrecht, bei entgegengesetzten Vorzeichen umgekehrt ist.

In den bisher besprochenen Formeln wurden Objekt- und Bildabstand vom Scheitel
der brechenden Fliche gemessen. Fiir manche Berechnungen ist es einfacher, diese Abstéinde
vom Mittelpunkt der Kugelfliche zu rechnen. Man bezeichnet in diesem Fall den Objekt-
abstand CP mit g; und den Bildabstand CQ mit g;, . Es 148t sich z. B. dann in einfacher Weise
die GréBe des durch eine brechende Kugelfliche entworfenen Bildes finden, wie sich aus
Abb. 57 ergibt. Fs verhilt sich die BildgréBe zur ObjektgréBe wie ihre Abstinde vom
Kriimmungsmittelpunkt

] Ju
o= _ a1 9
o 9 9)
Das Verhiltnis zwischen BildgroBe und ObjektgroBe wird als Lateralvergréferung
bezeichnet.
Fiir die Dioptrienrechnung werden die Abstéinde auf den Scheitel der Kugelfliche be-
zogen; durch Umrechnung ergibt sich die Formel

aA = BB. (10)

SchlieBlich mége noch die NEwtonsche Formel angefithrt werden, in welcher der
Objektabstand vom vorderen Brennpunkt und der Bildabstand vom hinteren Brennpunkt
gerechnet wird. Ersterer wird mit [,, letzterer mit /,, bezeichnet:

lxlu = flfu- (11)

Diese Brennpunktsgleichung lautet in Worten: Das Produkt der Absténde eines be-
liebigen Paares konjugierter Punkte von den entsprechenden Brennpunkten ist gleich dem
Produkt der Brennweiten. .

Aus den bisher besprochenen Gesetzen der geometrischen Optik folgt, daBl die Brech-
kraft einer Kugelfliche und die Gré8e der von ihr entworfenen Bilder berechnet werden kann,
wenn der Kritmmungsradius der Kugelfliche und die Brechungsindices der beiden die Flichen
begrenzenden Medien bekannt sind. Da der Brechungsindex der Luft =1 ist, geniigt z. B.
fiir die Bestimmung der optischen Eigenschaften der Hornhautvorderfliche die Kenntnis
ihres Kritmmungsradius und des Brechungsindex der Hornhautsubstanz.

Brechung an einem System, das aus zwei Kugelflichen besteht (Hornhaut, Linse). Um
die Brechkraft eines aus zwei Kugelflichen zusammengesetzten optischen Systems zu be-
rechnen, muB aufler der Brechkraft der Einzelsysteme noch die Dicke des Systems bekannt
sein. Es geniigt nicht, die in Dioptrien ausgedriickte Brechkraft zweier Kugelflichen zu
addieren, um die Gesamtbrechkraft des Systems zu erhalten, sondern es muBl noch der Ab-
stand zwischen den beiden Scheitelpunkten der Kugelflichen mit in Rechnung gezogen
werden. Letzterer wird mit d bezeichnet und ist stets positiv. Die Dioptrienrechnung er-
fordert wieder, da auch d in Metern gemessen und auf Luft reduziert wird; dieses geschieht
wieder durch Division mit dem zugehérigen Brechungsindex, d.h. bei zwei Kugelflichen
mit dem Index desjenigen Mediums, aus dem das System besteht. Den reduzierten Abstand
bezeichnet man mit J, so daB8 zwischen dem reduzierten Abstand und wirklichen Abstand
die Beziehung entsteht:

8 ot (12)

Bezeichnet man mit D, die zu berechnende Brechkraft des zusammengesetzten Systems
und mit D, bzw. D,; die Brechkraft der beiden Kugelflichen, so gilt die Beziehung:

Dy, = Dy + Dy; — 8D, Dy (13)
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Es wird also von der Summe der Brechkrifte der Einzelsysteme ein Betrag abgezogen,
der sich aus dem Produkt der reduzierten Dicke des Systems und den Brechkriften der
beiden Kugelflichen zusammensetzt. Da 6 in Metern ausgedriickt wird, ist dieser Betrag
haufig so klein, daB er praktisch vernachlidssigt werden kann, in anderen Fillen kann er
wieder von Bedeutung sein (so z. B. wenn d den Abstand des Brillenglases vom Auge be-
zeichnet). Ist D; oder D, negativ, so wird das letzte Glied der Formel positiv und stellt
einen Zuwachs der Brechkraft fiir das Gesamtsystem dar.

Aus dem fiir D;, gefundenen Wert lassen sich die Brennweiten in einfacher Weise nach
(6b) wie fiir ein Einzelsystem berechnen. Es ist nur dabei zu beachten, da8 fiir #, der
Brechungsindex des ersten und fiir n,; der Brechungsindex des letzten Mediums zu setzen ist.

In jedem zusammengesetzten System werden die Brennweiten nicht von einem Punkt
aus gerechnet, sondern von zwei verschiedenen Punkten, die man als die beiden Haupt-
punkte, H, und H,, des Systems bezeichnet. Diese fallen im allgemeinen nicht mit der
Scheitelpunkten der Kugelflichen zusammen, sondern sie liegen gewéhnlich innerhalb oder
auflerhalb des Systems und ihre Lage muB} erst durch Berechnung oder durch Konstruktion
gefunden werden. Die Berechnung der Lage der Hauptpunkte liBt sich am einfachsten mit
Hilfe der Dioptrienrechnung ausfiihren.

Man bezeichnet mit A, den Abstand des ersten Hauptpunktes vom Scheitel der ersten
Kugelflache und mit %#,, den Abstand des zweiten Hauptpunktes vom Scheitel der zweiten
Kugelflache. &, und k,, miissen auf Luft reduziert werden, und zwar wird %, durch den Index
des ersten Mediums n,, und %,; durch den Index des letzten Mediums n,, dividiert. Die redu-
zierten Abstinde werden mit H}, und H!} bezeichnet.

Es ist also
h h
=L 1 21
Hi, = n und Hi ey
H}, und H}} findet man mit Hilfe der Formeln

éD éD
H = 2~1 H!l = — 1, 14
" Dy ” Dy, (14

Aus den reduzierten Absténden erhilt man wieder die fiir die geometrische Konstruktion
notwendigen wirklichen Abstéinde kb, und Ay, indem, wie sich aus (14) ergibt, H}, mit =,
und H!} mit »,, multipliziert wird, d. h. die fiir die Dioptrienrechnung notwendig gewesene
Reduktion mull wieder riickgingig gemacht werden. Das aus der Rechnung sich ergebende
Vorzeichen gibt an, ob die Abstinde von den zugehorigen Scheitelpunkten nach links oder
nach rechts abzutragen sind. Es kann dabei vorkommen (wie bei der Hornhaut), da8 der
zweite Hauptpunkt links von dem ersten Hauptpunkt zu liegen kommt.

Die erste Brennweite wird stets vom ersten Hauptpunkt H,, die zweite Brennweite
vom zweiten Hauptpunkt H,, gerechnet. Darin liegt die Bedeutung der Hauptpunkte fiir
die Konstruktion des gebrochenen Strahles, da erst, wenn ihre Lage bekannt ist, die Brenn-
weiten auf der optischen Achse abgetragen werden konnen.

Ebenso wie die Brennweiten, werden auch Objekt- und Bildpunktsabstand von den
Hauptpunkten aus gerechnet, und zwar bedeutet ¢ den Abstand des Objektpunktes vom
ersten Hauptpunkt und b den Bildpunktabstand vom zweiten Hauptpunkt.

Betreffs der Bedeutung der Hauptpunkte und der in den Hauptpunkten zur Achse
senkrecht errichteten Hauptebenen fiir die Konstruktion des gebrochenen Strahles sei auf
den folgenden Abschnitt verwiesen, der die allgemeinste Form der Abbildungsgesetze enthilt.

Brechung an einem System, das aus mehr wie zwei Kugelflichen zusammengesetzt ist
(das schematische Auge.) Um die Kardinalpunkte fiir ein System zu finden, das sich aus
mehr wie zwei brechenden Flichen zusammensetzt, wie dieses z. B. beim schematischen
Auge der Fall ist, werden am zweckméBigsten jeweils zwei Kugelflichen in der angegebenen
Weise zu einem System zusammengefaBt. Man erhilt dadurch die Brechkraft von Teil-
systemen, von denen mindestens schon eines ein zusammengesetztes System ist und daher
zwei Hauptpunkte besitzt. Es soll als Beispiel noch gezeigt werden, wie zwei zusammen-
gesetzte Teilsysteme, von denen jedes zwei Hauptpunkte besitzt, zu einem Gesamtsystem
vereinigt werden.

Samtliche bisher angegebenen Sitze und Formeln behalten ihre Giiltigkeit, wenn fol-
gendes beriicksichtigt wird: In der Formel D,, = D, + D;; — 8 DD bedeutet § den redu-
zierten Abstand des zweiten Hauptpunktes des ersten Systems (Hornhaut) vom ersten Haupt-
punkt des zweiten Systems (Linse). Der zu d gehérende Brechungsindex ist der Index des-
jenigen Mediums, welches die beiden Teilsysteme tatsichlich trennt, d. h. ohne Riicksicht
auf die Lage der Hauptpunkte der Teilsysteme. (Im schematischen Auge mu8 d durch den
Brechungsindex des Kammerwassers dividiert werden.)

H}, bedeutet den reduzierten Abstand des ersten Hauptpunktes des ganzen Systems
vom ersten Hauptpunkt des ersten Systems und H!} den reduzierten Abstand des zweiten



Die Kriimmungsradien der brechenden Flichen. 77

Hauptpunktes des ganzen Systems vom zweiten Hauptpunkt des zweiten Systems. Zu H!,
gehort immer der Brechungsindex des ersten Mediums (Luft), zu H1} der Brechungsindex
des letzten Mediums (Glaskérper).

Ebenso bedeutet n, den Brechungsindex des ersten und n,; den Brechungsindex des
letzten Mediums.

Die vordere Brennweite des zusammengesetzten Systems wird ebenso wie der Objekt-
abstand von H},, die hintere Brennweite und der Bildabstand werden von H}} aus auf der
optischen Achse aufgetragen.

Die im ersten bzw. im zweiten Hauptpunkt senkrecht zur Achse errichteten Ebenen
bezeichnet man als erste bzw. zweite Hauptebene. Die Hauptebenen sind dadurch charak-
terisiert, daB in ihnen Objekt und Bild gleich groB und gleich gerichtet sind. Man kann
niamlich in jedem optischen System eine solche Lage fiir den Gegenstand finden, daB das
zugehorige Bild aufrecht und gleich groB3 ist; dabei kénnen sowohl Gegenstand wie Bild reell
oder virtuell sein.

Die im ersten bzw. zweiten Brennpunkt senkrecht zur Achse errichteten Ebenen heien
die erste bzw. zweite Brennebene. Alle Strahlen, die von einem Punkt einer der Brennebenen
ausgehen, verlaufen nach
der letzten Brechung zu-

einander parallel. Diese  # 2

Eigenschaften der Haupt-

ebenen und Brennebenen P £ ANl £ 0
ermoglichen es unter der ],
Voraussetzung, daB ihre s ¢

Lage gegeben ist, die durch

jedes optische System ent-  Abb.58. Konstruktion des durch ein zusammengesetztes optisches System
worfenen Bilder in einfacher entworfenen Bildes.

Weise zu konstruieren.

Es sei in Abb. 58 P’ wieder ein achsennaher Objektpunkt. Man ziehe von P’ aus eine
zur Achse parallele Linie bis zum Schnittpunkt D mit der zweiten Hauptebene und verbinde D
mit F;,. Ferner lege man von P’ aus eine Linie durch F; bis zum Schnittpunkt [’ mit der
ersten Hauptebene und von D’ aus eine zur Achse parallele Linie. Der Schnittpunkt beider
Linien ist der gesuchte Bildpunkt @’.

Es bleibt nur noch ibrig, denjenigen Strahl aufzusuchen, der, ohne seine im ersten
Medium eingehaltene Richtung zu #andern, aus dem System austritt. Bei einer einzigen
brechenden Kugelfliche kam diese Eigenschaft demjenigen Strahl zu, der von dem Objekt-
punkt nach dem Mittelpunkt der Kugelfliche gerichtet war. In einem zusammengesetzten
System treten an Stelle des Mittelpunktes die beiden Knotenpunkte Ky und K;; (LISTINGY):
Ein im ersten Medium nach dem ersten Knotenpunkt gerichteter Strahl verlauft nach der
Brechung im letzten Medium in der urspriinglichen Richtung weiter, jedoch so, als ob er vom
zweiten Knotenpunkt kime (Abb. 58). Ein solcher Strahl erfiahrt also keine Ablenkung,
sondern nur eine seitliche Verschiebung. Der Abstand zwischen den beiden Knotenpunkten
ist immer gleich dem Abstand zwischen den beiden Hauptpunkten. Die Entfernung des
zweiten Brennpunktes vom zweiten Knotenpunkt ist dem absoluten Wert nach gleich der
ersten Hauptbrennweite (¥, Ky = F;H, = f,); ferner liegt der erste Brennpunkt dem ab-
soluten Wert nach ebenso weit vor dem ersten Knotenpunkt wie der zweite Brennpunkt
hinter dem zweiten Hauptpunkt (FK, = H,; F,,).

Ist die Lage der Knotenpunkte gegeben, so 148t sich unabhingig von den Hauptebenen,
noch der Weg eines dritten Strahles im letzten Medium ermitteln, wenn man P’ mit K,
verbindet und von K; aus eine zu PK, parallele Linie zieht. Diese geht ebenfalls durch ¢’.

2. Die Kriimmungsradien der brechenden Flichen.

Die Messung der Kriimmungsradien der einzelnen brechenden Fldchen am
lebenden Auge wird dadurch erméglicht, daB allgemein die Trennungsfliche
zweier durchsichtiger Medien von verschiedener optischer Dichte nicht das
gesamte auffallende Licht durchlafit, sondern einen Teil der Strahlen reflektiert
und daher als Spiegel wirkt. Die Vorderfliche und Hinterfliche der Hornhaut,
sowie die Vorderfliche der Linse sind Konvexspiegel, wihrend die Hinterflache
der Linse einen Konkavspiegel darstellt. Von diesen Trennungsflichen kommt
der Vorderfliche der Hornhaut bei weitem die gr6Bte Bedeutung zu, da durch

1 LisTiNG, JoH. BEN.: Dioptrik des Auges. Rudolph Wagners Handworterbuch d.
Physiol. mit Riicksicht auf physiol. Pathologie 4, 464. Braunschweig 1853.
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sie mehr wie 2/, der gesamten Brechkraft des Auges ausgeiibt wird. Da deshalb schon
kleine Anderungen dieser Flache von der Norm, insbesondere Abweichungen von
der Kugelgestalt zu betrichtlichen ‘Sehstérungen fiithren konnen, ist die Unter-
suchung der Hornhautwolbung eine der wichtigsten klinischen Untersuchungs-
methoden des Augenarztes geworden. Diese wird dadurch erleichtert, daB einmal
das Spiegelbildchen der Vorderfliche der Hornhaut im Gegensatz zu denjenigen
der iibrigen Trennungsflichen sehr deutlich sichtbar ist, und da8 zweitens fir
die Messungen Apparate zur Verfiigung stehen, die eine exakte, rein mechanische
Ablesung erméglichen.

Demgegeniiber ist die Untersuchung der Wolbung der iibrigen Trennungs-
flichen in klinischer Hinsicht von untergeordneter Bedeutung. Die in dieser
Richtung angestellten Messungen sind mit vielem Fleil und mit scharfsinnig
erdachten Methoden an einem geniigend groflen Material vorgenommen worden,
um daraus Durchschnittswerte zur Berechnung des schematischen Auges zu
erhalten.

Die Intensitit 4 des an der Trennungsfliche zweier Medien reflektierten Strahles ist
bei senkrechter Incidenz

A= (nu - "1)2 ,

1+ 7y

wenn mit n, und n,;, die Brechungsindices der beiden die Spiegelfliche begrenzenden Medien
verstanden wird (FRESNEL). Ist die Intensitdt des einfallenden Strahles gleich 1, so ist,
wenn man mit TSCHERNING! den Brechungsindex der Hornhaut gleich 1,377, denjenigen
des Kammerwassers und des Glaskérpers gleich 1,3365 und denjenigen der duBersten Schichten
der Linse gleich 1,397 setzt, die Intensitit des reflektierten Strahles

an der Vorderfliche der Hornhaut = 0,0251550
,» » Hinterfliche ,, ' = 0,0002213
,» den Linsenflichen ,, ’s = 0,0004885

Es geht somit durch Reflexion an den Trennungsflichen etwas iiber 2,5% des einfallenden
Lichtes verloren. In dieser Hinsicht wire, wie TSCHERNING betont, das Auge allen optischen
Instrumenten iiberlegen, wenn nicht noch ein weiterer Lichtverlust durch Reflexion und
Diffusion an den zelligen Elementen der Medien des Auges hinzukime, der bei Glaslinsen
wegfallt (Hess).

Im folgenden sollen die wichtigsten einschlidgigen Untersuchungsmethoden
und Berechnungen besprochen werden, wobei aus den oben angegebenen Griinden
die Messung der Vorderfliche der Hornhaut in den Vordergrund der Betrachtun-
gen gestellt wird. '

Der Kriimmungsradius einer Kugelfliche 148t sich durch die Grofe des
Spiegelbildes bestimmen, welches die spiegelnde Fliche von einem Gegenstand
von bekannter Gré8e und bekannter Entfernung entwirft. Die Vorderfliche
der Hornhaut ist ein Konvexspiegel ; ein solcher entwirft ein virtuelles, aufrechtes
und verkleinertes Bild. Die Grofle des Spiegelbildes ist von der GréBe des Kriim-
mungsradius des Spiegels abhéngig, und zwar ist das Bild um so kleiner, je kleiner
der Kriimmungsradius ist. Befindet sich der Gegenstand in geniigend grofler
Entfernung, so liegt das Bild nahezu im Brennpunkt des Spiegels. Der Brenn-
punkt F eines Konvexspiegels ist virtuell und liegt in der Mitte zwischen Scheitel
und Kriimmungsmittelpunkt. Bezeichnet man die Brennweite mit f und den

. . . r
Radius mit r, so ist also f = 5

Die geometrische Konstruktion des von einem Konvexspiegel entworfenen Bildes
geschieht in folgender Weise (Abb. 59): PP’ sei ein vor dem Spiegel befindlicher Gegen-
stand. Ein von P’ aus parallel zur Achse auf den Spiegel auffallender Strahl wird so reflektiert,
als ob er vom Brennpunkt F kime. Ein anderer Strahl, der von P’ aus nach C gerichtet ist,

1 TSCHERNING, M.: Beitrige zur Dioptrik des Auges. Z. Psychol. u. Physiol. 3, 432 (1892).
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trifft senkrecht auf den Spiegel und wird in sich selbst reflektiert. Der Schnittpunkt @’
der beiden verlingerten Strahlen ist das Bild von P’ und die von ¢’ auf die Achse errichtete
senkrechte Gerade @’ das gesuchte Bild von PP’. Ferner ist noch der Weg desjenigen Strahles
bekannt, der von P’ nach dem Brennpunkt des Spiegels gerichtet ist; dieser wird parallel
zur Achse reflektiert (in Abb. 59 nicht eingezeichnet).

Aus der BildgroBe 1a8t sich dann mit

geniigender Genauigkeit der Kriimmungs- F V%

radius nach der Formel berechnen
120/—*‘7' oder T=—‘2a‘£, PN
g o — 28 9F C

2

wenn PP’ =, Q@' = f, PS = a gesetzt

wird. Abb. 59. Konstruktion des von einem Konvexspiegel
Das Hornhautbildchen liegt nahe hinter entworfenen Bildes.

der Pupillarebene.

Wihrend die Messung der GréBe des von einem feststehenden Spiegel ent-
worfenen Bildes mittels eines MaBstabes oder eines Zirkels vorgenommen wird,
ist dieses hinsichtlich des Hornhautbildes nicht mit geniigender Genauigkeit
moglich, da seine beiden Rénder nicht zu gleicher Zeit an einem MaBstab beob-
achtet werden kénnen und das Auge fiir eine zeitlich getrennte Ablesung nicht ruhig
genug gehalten wird. Darin lag frither die grofle Schwierigkeit, exakte Resultate
zu erhalten und Untersuchungen in gréBerem Umfang vorzunehmen. Erst
Heumuorrz! hat durch Konstruktion seines Ophthalmometers einen Apparat
erfunden, welcher es ermdoglicht, unabhingig von den Bewegungen des Auges
die Spiegelbilder exakt zu messen.

Das Prinzip der ophthalmometrischen Messungen, das auf der seitlichen Verschiebung
eines schrig durch eine planparallele Glasplatte gehender Lichtstrahl beruht, 1Bt sich
durch folgenden einfachen Versuch veranschaulichen (Abb. 60a u. b): Man zeichne auf ein
Blatt Papier zwei senkrechte Linien, die
einen Abstand von ungefdhr 2 mm vonein-
ander haben. Der Abstand zwischen beiden
Linien sei die zu messende BildgréBe, welche
mittels der zu besprechenden Methode vor- A 5 A 8
genommen werden soll. Man benétigt hier-
zu eine Glasplatte, die eine Dicke von etwa
5 mm und an der Kante (4B) eine Lénge von
ungefihr 10 cm haben moge. Man bedeckt 4 Vs
nun den unteren Teil der Linien in der aus der
Abb. 60a (die bedeckten Teile der Linien sind  Abb. 60 }f:r;ndgg-stgﬂzlicgé X;ﬁ;ﬁggﬂlﬁ:;ﬁf{tgu?:

unktiert gezeichnet) ersichtlichen Weise,  ©ne Schrag oy -
%ebt man jgtzt die Platte, z. B. an der rechten sehener paralleler Linien. )
Seite (BB) in die Héhe, wihrend die linke Kante (44) als Drehungsachse mit der Papier-
ebene in Beriihrung bleibt, so verschieben sich die durch die Platte gesehenen Teile der
Linien nach links. Man setzt die Drehung so lange fort, bis die durch die Platte gesehene
rechte Linie in die Verlangerung der ungedeckten linken Linie zu liegen kommt (Abb. 60b).
In diesem Fall ist der Betrag der Verschiebung gleich dem zu messenden Abstand der beiden
Linien und kann aus der GroBe des Winkels, um den die Platte auf der einen Seite ge-
hoben werden mubBte, berechnet werden. Es gelten hierfiir die fiir planparallele Platten
giiltigen Gesetze, wonach die Verschiebung z, die ein Lichtstrahl beim Durchgang durch
eine planparallele Platte erfihrt, durch die Formel

sin (6 — f)
z=h- cosf

ausgedriickt wird, wenn % die Dicke der Platte, « den Einfallswinkel und # den Brechungs-
winkel bedeutet. Hat man wihrend des Versuches senkrecht von oben auf die beiden Linien
gesehen, dann ist « fiir die hier in Betracht kommenden Genauigkeit gleich dem Winkel,
um den die Platte zur Zeichnungsebene gedreht wurde. % berechnet man aus der Formel
sin® = n ‘- sinf; es mull also auch der Brechungsindex des Glases bekannt sein. Da man

a b

t T
| i
| h
| 1!
i i
| i
i i

8 A

! HeumuoLrtz, H.: Handb. d. Physiol. Optik, 3. Aufl,, 1, 9. Hamburg u. Leipzig 1909.
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wihrend der Drehung der Platte nur eine Stelle zu beobachten hat, nimlich den Beriihrungs-
punkt O der beiden Linien, 1aBt sich die Messung mit derselben Genauigkeit ausfiihren,
wenn wihrend des Versuches das Papier leicht hin und her bewegt wird ; hiermit soll angedeutet
werden, dal die Ophthalmometrie innerhalb bestimmter Grenzen von der Unruhe des unter-
suchten Auges unabhingig ist. Darin liegt die groBe Bedeutung dieser ,,Verdoppelungs-
methode® gegeniiber den gewohnlichen MeBmethoden.

Die ophthalmometrischen Untersuchungen zeigten zunéichst allgemein, daf}
die Spiegelbildchen der peripheren Teile der Hornhaut gréBer sind als die von
den zentralen Teilen entworfenen. Daraus folgt, dal die Peripherie der Horn-
haut gegeniiber den mittleren Teilen abgeflacht ist. HrELmMHOLTZ! nahm an, daB
die Wolbung der Hornbaut mit grofer Annédherung einem Ellipsoid entspricht.

Die exaktesten Untersuchungen fiihrte GULLSTRAND 2 durch Photographieren
der Spiegelbildchen aus. Als Objekt benutzte er vier doppelte konzentrische
hellweiBle Kreise auf schwarzer Scheibe. Die Aufnahmen erfolgten in fiinf Blick-
richtungen, und zwar beim Blick in das Objektiv und nach den vier Haupt-
richtungen. Dabei wurden die Blickrichtungen so gewéhlt, dall sich die vier
peripheren Aufnahmen um einen bestimmten Betrag mit der zentralen Auf-
nahme deckten. Die Messung der Photogramme geschah mit Hilfe eines Mikro-
skopes. Das hieraus resultierende Ergebnis fiir die Wélbung der Hornhaut ist
folgendes:

Die mittlere bei normaler Pupillenweite fiir das zentrale Sehen ausschlieBlich
in Betracht kommende optische Zone ist dadurch charakterisiert, daB in ihr
die einzelnen Meridiane zwar anndhernd sphérisch gekrimmt sind, dall aber
fiir gewohnlich der senkrechte Meridian stirker gew6lbt ist als der horizontale.
Man bezeichnet allgemein solche Fldchen als torische Flachen. Die Differenz
der Kriimmung zwischen den beiden senkrecht aufeinander stehenden Haupt-
meridianen und die dadurch bedingte Abweichung von der Kugelform wird,
solange sie nicht einen bestimmten Betrag iiberschreitet (bis etwa 1/,, mm
Kriimmungs- bzw. 1/, bis 3/, Dioptrien Brechungsdifferenz, siehe S. 108), als
phystiologischer Astigmatismus bezeichnet. Letzterer findet sich némlich bei
fast allen Augen des jugendlichen und mittleren Lebensalters, Im héheren
Lebensalter pflegt sich die Woélbung der optischen Zone dahin zu &ndern,
daf allméhlich der horizontale Meridian der stérker gekriimmte wird. Diese
Form. des Astigmatismus bezeichnet man als invers oder gegen die Regel.
Der ophthalmometrische Mittelwert des Kriimmungsradius der optischen Zone,
die eine Ausdehnung von ca.4 mm in horizontaler und etwas weniger in ver-
tikaler Richtung hat, betrigt 7,8 mm. Die optische Zone ist zur Gesichtslinie
(es ist dies diejenige Linie, die vom Fixierungspunkt durch die Knotenpunkte
zur Fovea verlduft; S.103) nach aullen und gewéhnlich etwas nach unten de-
zentriert.

Der Ubergang des physiologischen direkten Astigmatismus in die inverse
Form im hoheren Alter findet in folgender Weise seine Erklarung?: Die natiirliche
Form der Hornhaut ist, wenn keine #uBeren Krifte einwirken, eine invers
astigmatische. Durch den Druck der Lider wird eine geringe Kompression des
vorderen Bulbusabschnittes nach oben und in geringerem Maf3 auch nach unten
verursacht, die ihrerseits wieder innerhalb der optischen Zone einen geringen

1 HeLmuorrz, H.: Handb. d. Physiol. Optik, 3. Aufl,, 1, 12. Hamburg u. Leipzig 1909.

2 GULLSTRAND, A.: Photographisch- ophthalmometmsche und klinische Untersuchungen
itber die Hornhautrefraktlon Schwed. Akad. d. Wiss. 28, Nr 7 (1896). — HeLMHOLTZ, H.:
Handb. d. Physiol. Optik, 3. Aufl, 1. Zusitze von A.GurLLsTRAND S.267. Hamburg u.
Leipzig 1909.

3 Vgl. H. Hermeorrz: Handb. d. Physiol. Optik, 3. Aufl, 1. Zusitze von A. GULL-
STRAND S. 273. Hamburg u. Leipzig 1909.
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direkten Astigmatismus zur Folge haben mufBl. Wenn im héheren Alter der
Tonus der Gewebe und damit der Druck der Augenlider nachlat und die Bulbus-
hiillen dazu rigider werden, hért der duBere EinfluBl auf die Hornhautwolbung
auf, und diese nimmt ihre natiirliche inverse Form an.

Die die optische Zone umgebenden Randteile der Hornhaul zeigen eine
gegen die Peripherie zunehmende Abflachung, die nasalwirts stérker als temporal-
wirts und oben stirker als unten zu sein pflegt. An der nasalen Seite ist die
Abflachung fiir gewhnlich am ausgesprochensten ; der Kriimmungsradius betrigt
hier in der duBersten Peripherie angendhert 12 mm.

Die Methoden der klinischen Ophthalmometrie werden in dem Abschnitt
iiber die Refraktionsanomalien besprochen (S. 122).

Die Bestimmung der Wolbung der iibrigen brechenden Flichen ist wesent-
lich schwieriger. Durch den geringen Unterschied der Brechungsindices der ein-
zelnen Medien sind die Spiegelbilder viel lichtschwécher. Dieses gilt besonders
fiir das von der kinteren Hornhautfliche entworfene Bild, das nur durch Anwen-
dung besonderer Methoden und mit Hilfe sehr starker Lichtquellen sichtbar
gemacht werden kann. Dazu mul} noch beriicksichtigt werden, daB die Spiegel-
bilder der innerhalb des Auges befindlichen brechenden Flichen im Gegensatz
zu dem von der Hornhautvorderfliche entworfenen Bilde nicht in ihrem wirk-
lichen Abstand gesehen werden, sondern so, wie sie unter dem EinfluB8 der der
spiegelnden Fliache vorgelagerten Teile des Auges erscheinen. Deshalb sind die
aus der Messung der Bildgrofle gewonnenen Resultate nicht unmittelbar fiir die
Berechnung der Kriimmungsradien zu verwenden, sondern es ist die Wirkung
zu beriicksichtigen, den die vor der in Betracht kommenden Fliche befind-
lichen Teile des Auges auf die Lage des Bildes ausiiben. Hierzu ist es not-
wendig, die dioptrischen Eigenschaften der vorgelagerten Teile zu kennen.
So muB z. B. fiir die exakte rechnerische Verwertung der gemessenen Grofe
des vorderen Linsenbildchens auBer den beiden Kriimmungsradien der Hornhaut
noch die Dicke der Hornhaut, der Brechungsindex der Hornhautsubstanz sowie
die Tiefe der Vorderkammer und der Index des Kammerwassers bekannt sein.

HermuoLTZ ! konnte mit den ihm damals zu Gebote stehenden physikalischen
Hilfsmitteln das hintere Hornhautbildchen nicht sehen und deshalb die Wélbung
der hinteren Hornhautfliche am lebenden Auge nicht bestimmen. Er nahm
an, daB die beiden Flichen der Hornhaut annihernd parallel sind und da8
die Brechung in der Hornhaut eine nicht wesentlich andere sein kann, als wenn
das Kammerwasser bis an die vordere Fldche der Hornhaut reichte. In der
Tat kann man auch fiir viele Berechnungen von der Brechung an der hinteren
Hornhautfliche absehen (siehe unten). Mit Hilfe starker VergréBerung und einer
intensiven Lichtquelle ist es heute nicht mehr schwer, das hintere Hornhaut-
bildchen neben den viel lichtstirkeren vorderen Bildchen zu erkennen (Brix?2).
GuLLSTRAND® berechnete fir den Kriimmungsradius der optischen Zone der
hinteren Hornhautfliche den ophthalmometrischen Mittelwert von 6,7 mm. Die’
Hornhaut ist also eine konvexkonkave Linse, bei der die Konkavitit iiberwiegt.

Infolge der Dezentration der optischen Zone und unter Beriicksichtigung,
daB die Visierlinie (d. h. der Hauptstrahl des vom Fixierungspunkte nach der
Fovea gelangenden Strahlenbiindels; s. S. 102) die Hornhaut nasalwirts vom
ophthalmometrischen Mittelpunkt schneidet, lassen sich die fiir die optische
Zone ermittelten Durchschnittswerte der Radien der vorderen und hinteren

! HeLmuorrz, H.: Uber die Akkommodation des Auges. Graefes Arch. 1, Abtl. 2,25 (1855).

? Buix, M.: Oftalmometriska Studier, 8. 63. Upsala 1880 (zitiert nach TSCHERNING).

3 HeumuorTz, H.: Handb. d. Physiol. Optik 3. Aufl.,, 1. Zusitze von A. GULLSTRAND
S. 285. Hamburg u. Leipzig 1909.
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Hornhautflache nicht unmittelbar fiir die Berechnung des Strahlenganges ver-
wenden. Es miissen vielmehr die aus der ophthalmometrischen Messung sich fiir
die GroBe der beiden Radien in den Schnittpunkten der Visierlinie ergebenden
Fehler dadurch korrigiert werden, daB man im Scheitelpunkt der optischen Zone
den Radius der Vorderfliche etwas kleiner und den der Hinterflache etwas groBer
nimmt. Als schematischen Wert der Kriimmungsradien im Scheitelpunkte der
optischen Zone nimmt GULLSTRAND deshalb 7,7 bzw. 6,8 mm an.

Die Vorderfliche der Linse entwirft als Konvexspiegel ein aufrechtes ver-
kleinertes virtuelles Bild. Da dieses infolge des geringen Indexunterschiedes
zwischen Kammerwasser und den &uBersten Teilen der Linsensubstanz sehr
lichtschwach ist, wird es bei der iiblichen klinischen Untersuchung nur schwer
wahrgenommen. Der scheinbare Ort des Bildes ist etwa 7—8 mm hinter der
Pupille; er verschwindet daher schon bei geringer Anderung der Blickrichtung
hinter dem Pupillarrand.

Die Intensitit der an der Linsenvorderflache reflektierten Strahlen betrigt nach
TSCHERNING, wie oben angegeben wurde, ca. 0,048% derjenigen der auffallenden Strahlen.
Legt man der Berechnung das exakte schematische Auge GULLSTRANDs (S. 92) zugrunde,
nach welchen der Index der duBleren Linsenschichten 1,386 betrigt, so erhilt man fiir die
Intensitat des reflektierten Lichtes einen Wert von nur 0,0338%.

HerLmuOLTZ! ging bei der Bestimmung des Krimmungsradius der vorderen
Linsenfliche von dem Satz aus, daB3 sich die Bilder, welche spiegelnde Flichen
von weit entfernten Gegenstinden entwerfen, wie die Brennweiten der Systeme
verhalten. Wenn demnach zwei brechende Flichen (Hornhautvorderfliche und
Linsenvorderflache) von verschieden grofen, aber gleich weit entfernten Gegen-
stinden gleich groBle Bilder entwerfen, so verhalten sich die Brennweiten der
Spiegel umgekehrt wie die Gegenstinde. Er benutzte deshalb zwei Objekte, von
denen das eine in seiner Grofle variierbar war, und konnte dadurch erreichen,
daB das Hornhautbild des einen Gegenstandes ebenso grofl wurde wie das Linsen-
bild des anderen Gegenstandes. HELMHOLTZ berechnete mit dieser Methode
ebenso wie vor ihm schon LisTiNG2, die Grofle des Kriimmungsradius der vorderen
Linsenfliche zu durchschnittlich 10 mm, ein Wert, der auch heute noch als
schematischer Wert beibehalten wird.

Die Hinterfliche der Linse ist ein Konkavspiegel und entwirft von einem
Gegenstand, der sich auBlerhalb seiner Brennweite befindet, ein umgekehrtes
verkleinertes reelles Bild. Das hintere Linsenbildchen ist zwar kleiner, aber
dementsprechend lichtstirker als das vordere Linsenbildchen (das Verhiltnis
ist etwa 8:1); es ist scharf begrenzt und liegt nahe hinter dem Pupillarrand.
Listinc fand einen Durchschnittswert des Kriimmungsradius von 6,0 mm.
Auch dieser Wert hat heute noch seine Giiltigkeit behalten.

Fiir klinische Zwecke kann das hintere Linsenbildchen wegen seiner leichten
Sichtbarkeit dazu benutzt werden, um festzustellen, ob sich die Linse im Pupillar-
gebiet befindet oder nicht. Ist die Linse operativ entfernt oder z. B. durch
eine Verletzung in den Glaskérper luxiert, dann fehlen die Linsenbildchen. Man
erkennt das hintere Bildchen unter anderem auch leicht daran, daB es sich bei
Bewegungen der vorgehaltenen Lichtquelle in entgegengesetztem Sinne zu dieser
bewegt. Die von den Linsenflichen entworfenen Spiegelbilder werden nach
ithrem Entdecker als Purkinjesche Bildchen bezeichnet?®.

1 Hermuorrz, H.: Uber die Akkommodation des Auges. Graefes Arch. 1, Abtl. 2,
45 (1855) — Handb. d. Physiol. Optik, 3. Aufl,, 1, 129. Hamburg u. Leipzig 1909.

2 LisTING, J. B.: Dioptrik des Auges. Rudolph Wagners Handwérterbuch d. Physiol.
mit Riicksicht auf physiol. Pathologie 4, 487. Braunschweig 1853.

3 PurkINJE: De examine physiologico organi visus et syst. cutanei. Vratisl. 1823
(zitiert nach HeLmMHOLTZ).
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Die an den Trennungsflichen reflektierten Strahlen, welche die PurRKINJEschen Bilder
bilden, erfahren, bevor sie das Auge verlassen, an den vorgelagerten Flachen eine nochmalige
Reflexion. Dadurch entstehen weitere Reflexbilder, von denen jedoch wegen der sehr geringen
Lichtstirke nur zwei (entoptisch) sichtbar gemacht werden konnen. Diese beiden Bildchen
werden von denjenigen Strahlen gebildet, die von dem vorderen bzw. hinteren PURKINIEschen
Linsenbildchen ausgehen und an der Konkavitat der Vorderfliche der Hornhaut nochmals
reflektiert werden. Eine physiologische Bedeutung kommt diesen durch mehrfache Spiegelung
entstehenden Erscheinungen nicht zu.

3. Die Brechungsindices der Medien.

Die Bestimmung der Brechungsindices der einzelnen Medien erfolgt mit
Hilfe des Refraktometers von ABBE bzw. mit neueren Apparaten, die auf dem-
selben Prinzip beruhen. Die Untersuchung des Index von Hornhaut, Kammer-
wasser und Glaskorper bereitet keine Schwierigkeiten, da diese Medien optisch
homogen sind, d. h. der Index ist innerhalb des betreffenden Mediums an allen
Stellen der gleiche.

Man entnimmt kleine Teile der zu priifenden Substanz und bringt diese zwischen die
beiden Glasprismen des Refraktometers. Da die Prismen einen héheren Brechungsindex
haben als die Medien des Auges, a8t sich durch Drehung der Prismen diejenige Stellung
ermitteln, bei welcher ein in das erste Prisma eindringender Lichtstrahl eben nicht mehr
in die zu untersuchende schwicher brechende Substanz eindringt, sondern an der Trennungs-
fliche zwischen beiden total reflektiert wird. Da der Brechungsexponent des Glases bekannt

ist, hingt die Stellung der Prismen, bei der die totale Reflexion eintritt, nur von dem Bre-
chungsindex der Probesubstanz ab und kann aus der Einstellung berechnet werden.

) Die auf diese Weise ermittelten Resultate sind folgende: Der Brechungs-

tndex der Hornhaut betrigt 1,376. Der Brechungsindex des Kammerwassers ist
1,336; er ist um einen sehr kleinen Betrag hoher als der Index des Glaskorpers
(im Mittel um 0,00018). Dieser minimale Unterschied ist ohne Bedeutung und
bleibt bei den Berechnungen unberiicksichtigt, so dafl auch fiir den Glaskorper
als Index 1,336 angenommen wird. Die Linse ist also auf beiden Seiten von
einem optisch gleichwertigen Medium umgeben. Diese Werte dndern sich wéhrend
des Lebens nicht nennenswert.

Wesentlich schwieriger gestaltet sich die experimentelle Bestimmung der
Brechungsverhéltnisse der optisch inhomogenen Linse, da der Index innerhalb
der einzelnen Schichten variiert. Man mul} deshalb méglichst kleine Proben
von verschiedenen Stellen zur Untersuchung entnehmen. FrEYTAG! hat an
einem groBen Material von tierischen und menschlichen Linsen in systematischer
Weise Untersuchungen vorgenommen und damit eine wertvolle Erginzung zu
den Arbeiten fritherer Autoren (vgl. u.a. LisTiNG2, HELMHOLTZ3, AUBERT?,
MATTHIESSEN®, KUNST®, STADFELDT?) geliefert. Da seine Untersuchungen als die
genauesten betrachtet werden, mogen seine Methoden und deren Ergebnisse
kurz mitgeteilt werden.

1 FREYTAG, G.: Die Brechungsindices der Linse und der fliissigen Augenmedien des
Menschen und der hoheren Tiere usw. Wiesbaden 1908.

2 LisTING, J. B.: Dioptrik des Auges. Rudolph Wagners Handwérterbuch d. Physiol.
mit Riicksicht auf physiol. Pathologie 4, 485. Braunschweig 1853.

3 HerLmuor1z, H.: Handb. d. Physiol. Optik, 2. Aufl., 140. Hamburg u. Leipzig 1896.

% AuserT, H., u. L. MarTHIESSEN. Handb. der gesamten Augenheilkunde. Redigirt
von A.GRAEFE und TH.SAEMISCH 2, 409. Leipzig 1876.

5 MATTHIESSEN, L.: Uber die Berechnung des absoluten Brechungsvermogens des
Kernzentrums der Krystallinse. Graefes Arch. III., 26, 131 (1876).

¢ Kuwsrt, J. J.: Beitrage zur Kenntniss der Farbenzerstreuung und des osmotischen
Druckes einiger brechenden Medien des Auges. Inaug.-Dissert. Freiburg 1895.

? STADFELDT, A.: Den menneskelige linses optiske konstante. Kopenhagen 1898
(zitiert nach GULLSTRAND).

6*



84 G. GROETHUYSEN: Dioptrik des Auges. Refraktionsanomalien.

Zur Feststellung der Brechungsverhéltnisse der dufersten Schichten der
Linse wurden der Hauptsache nach an fiinf Stellen der Oberfliche stecknadel-
kopfgroBe Proben entnommen. Es sind dies die beiden Pole, der Aquator und
eine zwischen Pol und Aquator gelegene Mittelzone der vorderen und hinteren
Oberfliche. Das Ergebnis war folgendes: Am Aquator ist der Brechungsindex
am niedrigsten und betrdgt im Mittel 1,374. Von hier nimmt der Index nach
beiden Polen in ziemlich gleichem MafBle zu. Die beiden Pole sind somit die
Stellen des hochsten Brechungsindex der Linsenoberfliche, und zwar betragt
der Index des vorderen Poles durchschnittlich 1,384, der des hinteren Poles 1,382.
Diese Werte bleiben wihrend des Lebens anndhernd die gleichen?.

Von besonderer Bedeutung fiir das Verstdndnis des Strahlenganges ist die
Anordnung der Brechungsindices in einem Durchschnitt durch die Linse entlang
der optischen Achse.

Im jugendlichen Alter nimmt der Index von den beiden Polen gegen die
Mitte der Linse stindig zu. und zwar in den &uBleren Schichten rascher als in
den inneren Teilen. Den Punkt, in dem der Brechungsindex den héchsten Wert
erreicht, bezeichnet man als Linsenzentrum; dieses liegt im allgemeinen nicht
in der Mitte zwischen den beiden Polen, sondern etwas nidher dem vorderen
als dem hinteren Pol. FrEvTac? fand als Mittelwert fiir das Linsenzentrum
einen Index von 1,405.

Am besten 148t sich die Zunahme des Brechungsindex entlang der optischen
Achse durch ein Kurvenbild veranschaulichen. Man nehme als Nullpunkt eines
Koordinatensystems das Linsenzentrum und trage auf der Ordinatenachse die
experimentell gemessenen Indices und auf der Abszissenachse diejenigen Stellen
der optischen Achse auf, von denen Proben fiir die Messungen entnommen
wurden. Verbindet man nun in bekannter Weise durch Errichtungen zweier
Senkrechten die zusammengehérigen Punkte der Ordinaten- und Abszissenachse
miteinander, so erhilt man auf diese Weise die Indicialkurve fiir die optische
Achse.

Im jugendlichen Alter hat die Indicialkurve lings der optischen Achse eine
parabolische Form (MarTHTESSEN?). Sie steigt am vorderen Pol steil an, verlauft
in den mittleren Teilen flacher, um dann gegen den hinteren Pol wieder ebenso
steil abzufallen. Untersucht man in gleicher Weise die Indicialkurve einer Linse
eines iiber 25 Jahre alten Individuums, so erhidlt man keinen kontinuierlichen
Verlauf der Kurve, sondern diese zeigt an zwei Stellen einen plétzlichen An-
stieg bzw. Abfall. Diese beiden Stellen entsprechen der Grenze zwischen Rinde
und Linsenkern. Mitte der zwanziger Jahre erfahren ndmlich die das Linsen-
zentrum begrenzenden Fasern eine Erhohung des Brechungsindex, die mit
zunehmendem Alter immer weiter peripher gelegene Linsenteile ergreift. Da-
durch differenziert sich die Linse in die peripher gelegene Rinde und den zentral
gelegenen Kern (s. S. 97). Die Zunahme des Index zwischen den beiden Schichten
ist kein allmihlicher, sondern erfolgt ,,sprungweise”, woraus sich die Bildung
der beiden Stufen in der Indicialkurve élterer Linsen erklirt.

Dieser plotzliche Ubergang vom Rinden- zum Kernindex war schon vorher
von v. Hess* am lebenden Auge entdeckt worden. Er fand ndmlich, daB bei

1 FREYTAG, G.: Die Brechungsindices der Linse und der fliissigen Augenmedien usw.,
S. 50, 79. Wiesbaden 1908.

2 FREYTAG, G.: Die Brechungsindices der Linse und der fliissigen Augenmedien usw.,
S. 55. Wiesbaden 1908.

3 MATTHIESSEN, L.: Grundrif der Dioptrik geschichteter Linsensysteme, S. 175, 180.
Leipzig 1877.

4 Hgss, C.: Uber Linsenbildchen, die durch Spiegelung am Kerne der normalen Linse
cntstehen. Arch. Augenheilk. 51, 375 (1905).
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alteren Leuten neben den beiden beschriebenen PurkiNJEschen Linsenbildchen
noch zwei weitere Spiegelbildchen erscheinen, die durch Reflexion an den
Flichen des Linsenkernes entstehen. HEzss bezeichnet sie daher als Kernbildchen.
Sie sind kleiner und im allgemeinen lichtschwicher als die PURKINJEschen
,,Rindenbildchen‘‘; das vordere Kernbildchen ist aufrecht und virtuell, das
hintere umgekehrt und reell. Je &lter das untersuchte Individuum ist, desto
leichter lassen sich die Kernbildchen nachweisen; sie sind aber schon bei einem
Zwanzigjahrigen bei normaler Pupillenweite sichtbar.

4. Die Abstinde der brechenden Flichen.

Um die bisher gewonnenen Werte der Wélbung der brechenden Flidchen
und der Indices der Medien rechnerisch fiir die Dioptrik des Gesamtauges ver-
wenden zu koénnen, ist es noch notwendig, die Abstande der Trennungsflichen
voneinander zu kennen. Man muf} also noch die Dicke der Hornhaut, die Tiefe
der Vorderkammer und die Dicke der Linse experimentell ermitteln. Die Mes-
sungen in dieser Richtung wurden schon frither mit groBler Exaktheit vorge-
nommen, so daf} z. B. die HELMmEOLTZSchen Werte fiir den Abstand der vorderen
Linsenfliche vom Hornhautscheitel] und ebenso fiir die Dicke der Linse heute
noch als giiltige Durchschnittswerte anerkannt werden, aber sie verlangten zum
Teil komplizierte Versuchsanordnungen und konnten deshalb nur zur Fest-
legung von Mittelwerten fiir das schematische Auge dienen. Heute lassen sich
die einschldgigen Messungen mit Hilfe moderner Instrumente ohne Schwierig-
keit auch fiir klinische Zwecke ausfithren. Die Bestimmung der Dicke der Horn-
haut am lebenden Auge wurde erst moglich, als es durch intensive Belichtung
und genaue Einstellung gelang, die Hinterfliche der Hornhaut deutlich sichtbar
zu machen.

Am einfachsten wird jetzt die Bestimmung des Abstandes zweier brechenden
Flachen am lebenden Auge mit Hilfe des Hornhautmikroskops und der Guwrw-
sTRANDschen Spaltlampe vorgenommen. Letztere erméglicht es, durch intensive
fokale Beleuchtung einer kleinen, scharf umgrenzten Stelle in einem sonst dunklen
Felde die einzelnen Flidchen deutlich sichtbar zu machen. Man stellt das Mikro-
skop zuerst auf den Hornhautscheitel, dann auf die Hornhauthinterflache scharf
ein und liest an einer zu diesem Zweck angebrachten MefBtrommel (ULBRICH)
den Betrag ab, um den das Instrument hierzu nach vorn geschoben werden mufitel.
Nun ist aber wieder zu beriicksichtigen, daBl man auf diese Weise noch nicht die
Dicke der Hornhaut selbst miBt, sondern den Abstand zwischen Hornhaut-
scheitel und virtuellem Bild der Hinterfliche. Denn alle innerhalb des Auges
gelegenen Teile werden, wie oben schon besprochen wurde, nicht in ihrer wirk-
lichen Lage gesehen, sondern jeweils so, wie sie durch die vorgelagerten Teile des
Auges abgebildet werden. Der wirkliche Abstand der Hornhauthinterfliche
vom Scheitel mull erst berechnet werden. Dieses geschieht mit Hilfe der Ab-
bildungsformel

7y My

L= _D,
wenn allgemein @ den gesuchten Abstand, b den vom Hornhautscheitel ge-
messenen Bildabstand und D die Brechkraft des der Flache vorgelagerten Teiles
des Auges bedeutet; @ und b miissen wie immer in Metern bezeichnet werden.
Um betreffs der Vorzeichen noch der Forderung zu geniigen, daf das Licht sich

1 Vgl. H. HARTINGER: Zur Messung der Kammertiefe und des Irisdurchmessers. Z.
ophthalm. Opt. 9, 135 (1921).
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stets von links nach rechts bewegt und dafl alle Strahlen, die gegen die Licht-
richtung gemessen werden, negativ sind, mufl das Auge des Untersuchten nach
rechts gerichtet sein (s. Abschnitt Pupille). & wird auf diese Weise negativ;
n,; bedeutet dann den Index des Mediums, das im Sinne des Beobachters un-
mittelbar vor der in Frage kommenden brechenden Flache liegt, wihrend n,; den
Index der Luft bezeichnet.

Wendet man die Gleichung zur Berechnung der Dicke der Hornhaut an,
nachdem man z. B. b = —0,00037 m gemessen hat, so ergibt sich, da n, = 1,376,
ny; = 1,0 und D = 48,83 (siehe unten) ist, fir @ = —0,0005; d. h. die Dicke
der Hornhaut betragt 0,5 mm. Dieser Wert ist dem schematischen Augen von
GULLSTRAND zugrunde gelegt.

In gleicher Weise wird die Tiefe der Vorderkammer bestimmt, und zwar
ist es am einfachsten, die Entfernung zwischen Hornhautscheitel und vorderer
Linsenfliche zu messen und daraus die wirkliche Tiefe der Vorderkammer zu
berechnen. Man kann in diesem Fall die Berechnung ohne nennenswerten Fehler
dadurch sehr vereinfachen, dal man die geringe (zerstreuende) Wirkung der Hinter-
fliche der Hornhaut vernachldssigt und dafiir fiir D die Brechkraft der dqui-
valenten Hornhautfliche (siehe unten) nimmt. Es ist », = 1,336, n;; = 1,0,
D = 43,08. Hat man z. B. durch die Messung fiir b einen Wert von — 0,003 m
erhalten, dann ergibt die Berechnung fiir @ anndhernd — 3,6 mm ; es bleibt dann,
da die Hornhautdicke 0,5 mm betragt, fiir die Tiefe der Vorderkammer der
Betrag von 3,1 mm iibrig.

In neuester Zeit (1927) wurde von WESSELY und ZaBEL! die Tiefe der
Vorderkammer auf dem Wege der Stereophotographie gemessen. Durch einen
zu diesem Zweck eigens konstruierten stereophotographischen Apparat werden
zwei Stereoskopaufnahmen hergestellt und aus diesen durch einen Stereokompa-
rator der Schichtenplan der Iris — genau wie die Héhenkurven einer Landkarte —
gezeichnet. Diese Methode hat den Vorteil, daf die Gesamtlage des Irisdiaphragma
auf einmal festgehalten wird, wiahrend bisher nur einzelne Stellen der Iris nach-
einander gemessen werden konnten. Aus dem Schichtenplan 148t sich leicht
das Irisprofil eines Meridianschnittes konstruieren. Als Bezugsebene dient
hierzu die durch den Limbus gelegte Ebene. Auf diese Weise wird das Iris-
profil von einer bei der Aufnahme etwa nicht genau eingehaltenen Blickrichtung
unabhingig und ein Vergleich der Profile verschiedener Augen ermdoglicht.
WesseELY weist auf die Bedeutung dieser Methode fiir die Beobachtung der
Vorderkammertiefe bei chronischem Glaukom hin.

Fiir die Berechnung der Linsendicke liegen die Verhiltnisse komplizierter,
da das virtuelle Bild der hinteren Linsenfliche durch die Hornhaut und die
optisch inhomogene Linse gesehen wird. Dementsprechend schwanken auch
die angegebenen Werte innerhalb weiter Grenzen (zwischen 3,202 und 3,963).
Dazu ist noch in Betracht zu ziehen, daf die Linse wahrend des ganzen Lebens
wiichst. GULLSTRAND behélt den von HELMHOLTZ angenommenen Wert der
Dicke der Linse von 3,6 mm bei. Die Einstellung der Spaltlampe auf die hintere
Linsenfliche bereitet keine Schwierigkeit.

Zu jedem Bildpunkt, dessen Lage gegeben ist, 1Bt sich der zugehorige Objelkt-
punkt auch durch Konstruktion finden. Man geht dabei von dem Satz aus,
daB jeder Strahl, der vor der Brechung nach einem beliebigen Bildpunkt gerichtet
ist, nach der Brechung durch den zugehérigen Objektpunkt geht (vgl. Abb. 63,
S. 98).

1 WesseLY, K.: Uber einige neue diagnostische Versuche. Ber. iib. d. 46. Zusammenk.
d. dtsch. ophthalm. Ges. in Heidelberg 1927, S. 251. Miinchen 1927.
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5. Das schematische Auge.

Unter einem schematischen Auge versteht man ein aus homogenen Medien
zusammengesetztes zentriertes optisches System, das in dioptrischer Hinsicht
dem wirklichen Auge moglichst nahekommt. Als Grundlagen fiir die Zusammen-
setzung dieses Systems dienen die im vorigen Abschnitt beschriebenen, auf
experimentellem Wege gefundenen Durchschnittswerte der Kriimmungsradien,
der Indices und der gegenseitigen Abstdnde der Trennungsflichen. Die Be-
rechnung der Brechkraft der Einzelsysteme erfolgt aus diesen Werten in ein-
facher Weise mit Hilfe der im ersten Abschnitt angegebenen Gesetze der geo-
metrischen Optik. Bei der Kombination der Teilsysteme zu zusammengesetzten
Systemen behandelt man zweckmifig das Hornhaut- und das Linsensystem
gesondert und berechnet dann wieder durch Zusammenfassen dieser beiden
Systeme die Kardinalpunkte des Vollsystems des Auges. Da das schematische
Auge nur aus homogenen Medien bestehen darf, erfordert die Umwandlung der aus
einem heterogenen Medium bestehenden Linse in eine allen Anforderungen
geniigende #dquivalente, aus homogenen Medien zusammengesetzte Linse noch
der besonderen Besprechung.

Von den verschiedenen alteren schematischen Augen (Listing!, HELMHOLTZ?,
BECKER3, TSCHERNING 4, STADFELDT?, TREUTLER®), die je nach den der Berechnung
zugrunde gelegten experimentell ermittelten Werten um einen gewissen Betrag
voneinander abweichen, lassen alle mit Ausnahme des schematischen Auges
TscHERNINGs die geringe zerstreuende Wirkung der Hinterfliche der Hornhaut
auller Betracht; auBerdem wurde der Linse ein imagindrer Index gegeben,
durch welche diese unter Beibehaltung ihrer Form die notwendige Brechkraft
erhielt. Man bezeichnet letzteren als Tolalindex (ListiNg?) und versteht also
darunter den Index einer homogenen Linse, welche die gleiche Form und die-
selbe Brechkraft hat wie die wirkliche Linse. Wie spiter gezeigt wird, hat
GULLSTRAND nachgewiesen, da3 durch eine solche Linse nicht allen an das
System gestellten Anforderungen geniigt wird. Der Totalindex der Linse muf}
wegen der geforderten Homogenitit hoher genommen werden, als der wirkliche
Index der am stdrksten brechenden Kernpartien betrigt. Die brechenden
Systeme eines solchen einfachen schematischen Auges sind die d4quivalente Horn-
hautfliche und die Linse.

In der folgenden Tabelle sind die urspriinglichen von HeLmHOLTZ benutzten Werte
und die von ihm daraus berechneten Konstanten aufgefiihrt. Mit Ausnahme der fiir den
Ort der vorderen Linsenfliche und der Dicke der Linse angegebenen Zahlen, hat HELMBOLTZ
die der Berechnung zugrunde gelegten Werte dem schematischen Auge von LISTING ent-
nommen. Spiter® hat er den Totalindex der Linse von 1,4546 auf 1,4371 herabgesetzt und
der Achsenlinge seines schematischen Auges einen entsprechend héheren Wert gegeben
(22,823 mm). Desgleichen gab HELMHOLTZ nachtraglich dem Kriimmungsradius der Hornhaut
einen Wert von 7,829 mm. Auf die in der zweiten Spalte der Tabelle angegebenen Werte,
die sich auf das akkommodierende Auge beziehen, miissen wir spéater noch zuriickkommen.

! Listing, J. B.: Dioptrik des Auges. Rudolph Wagners Handworterbuch d. Physiol.
mit Riicksicht auf physiol. Pathologie 4, 485. Braunschweig 1853.

? HeLmuOLTZ, H.: Handb. d. Physiol. Optik, 3. Aufl,, 1, 127. Hamburg u. Leipzig 1909.

3 BECKER, O.: Pathologie u. Therapie des Linsensystems. Handb. d. ges. Augen-
heilk. Redigirt von A. GRAEFE u. TH. SaemiscH. 3, Kap. VII, 439. Leipzig 1877.

4 TSCHERNING, M.: Beitrige zur Dioptrik des Auges. Z. Psychol. u. Physiol. 3, 485 (1892).

5 STADFELDT, A.: Den menneskelige linses optiske konstantes. Kopenhagen 1898
(zitiert nach GULLSTRAND).

¢ TREUTLER: Einige Bemerkungen zu den schematischen Augen. Klin. Mbl. Augenheilk.
40/41, 211 (1902).

? LisTiNG, J. B.: Dioptrik des Auges. Rudolph Wagners Handwérterbuch d. Physiol.
mit Riicksicht auf physiol. Pathologie 4, 485. Braunschweig 1853.

8 Hermuorrz, H.: Handb. d. Physiol. Optik, 2. Aufl., 140. Hamburg u. Leipzig 1896.
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Unter dem Ort eines Punktes wird seine in Millimeter gemessene Entfernung vom
Scheitel der Hornhaut verstanden.

Schematisches Auge von HELMHOLTZ.

Akkommodation fiir
Ferne l Nihe
Angenommen :
Kriimmungsradius der Hornhaut . . . . . . . . . . . .. 8,0 8,0
Desgl. der vorderen Linsenfliche . . . . . . . . . . . .. 10,0 6,0
Desgl. der hinteren Linsenfliche . . . . . . . . . . . .. 6,0 5,5
Ort der vorderen Linsenfliche . . . . . . . . . . . . .. 3,6 3,2
Ort der hinteren Linsenfliche . . . . . . . . . . . . .. 7,2 7,2
Brechungsvermégen des Kammerwasser und des Glaskorpers —]7%—
Brechungsvermdgen der Krystallinse 11
Berechnet :
Vordere Brennweite der Hornhaut . . . . . . . . . . .. 23,692 23,692
Hintere Brennweite der Hornhaut . . . . . . . . . . . . 31,692 31,692
Brennweite der Linse . . . . . . . .. .. ... L. 43,707 33,785
Abstand des vorderen Hauptpunktes der Linse von der vorderen
Flache . . . . . . . . . . . .00 e s e 2,1073 1,9745
Abstand des hinteren von der hinteren . . . . . . . . . . 1,2644 1,8100
Abstand der beiden Hauptpunkte der Linse voneinander 0,2283 0,2155
Hintere Brennweite des Auges . . . . . . . . . . . . .. 19,875 17,756
Vordere Brennweite des Auges . . . . . . . . . . . . .. 14,858 13,274
Ort des vorderen Brennpunktes . . . . . . . . . . . .. —12,918 —11,241
Ort des ersten Hauptpunktes . . . . . . . . . . . . .. 1,9403 2,0330
Ort des zweiten Hauptpunktes . . . . . . . . . . . .. 2,3563 2,4919
Ort des ersten Knotenpunktes . . . . . . . . . . . . .. 6,957 6,515
Ort des zweiten Knotenpunktes . . . . . . . . . . . .. 7,373 6,974
Ort des hinteren Brennpunktes . . . . . . . . . . . .. 22,231 20,248

Das schematische Auge von HeELmuOLTZ hat eine Brechkraft von 67,3 Dioptrien.

Im folgenden soll genauer auf das exakte schematische Auge GULLSTRANDs?!
eingegangen werden. Denn einmal kommt dieses System der Wirklichkeit am
néchsten ; zum anderen setzt die Umwandlung der aus einem heterogenen Medium
bestehenden Linsensubstanz in ein aus homogenen Medien bestehendes und allen
Anforderungen geniigendes dquivalentes System eine genaue Kenntnis der Index-
variation innerhalb der Linsensubstanz voraus, die hier kurz zu besprechen
sein wird.

Fiir die Berechnung der Brechkraft der Hornkaut wurden die Durchschnitts-
werte benutzt:

Kriimmungsradius der Vorderfliche. . . . . . . 7,7 mm
Krimmungsradius der Hinterfliche . . . . . . . 6,8 ,,
Dicke . . . . . . .. ..., 0,5 ,,
Brechungsindex . . . . . . . . . .. .. ... 1,376
Brechungsindex des Kammerwassers . . . . . . 1,336

Daraus ergeben sich durch Anwendung der Gleichung (3a) und (3b) bzw. (7)
folgende Werte:

Vorderfliche: Brechkraft. . . . . . . . . . 48,83
Vordere Brennweite . . . . . —20,48 mm
Hintere Brennweite. . . . . . 28,18 ,,

Hinterfliche: Brechkraft. . . . . . . . . . —5,88
Vordere Brennweite . . . . . 234,01 mm
Hintere Brennweite. . . . . . —227,21 ,,

1 HermuOLTZ, H.: Handb. d. Physiol. Optik, 3. Aufl,, 1.
S.299. Hamburg u. Leipzig 1909.

Zusitze von A. GULLSTRAND
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und nach Formel (13)

Hornhautsystem: Brechkraft . . . . . . . 43,05
Vordere Brennweite. . . —23,227 mm
Hintere Brennweite . . . 31,031 ,,
Fiir die Lage der Hauptpunkte erhilt man A, = — 0,0496 ,,
By = — 0,5506 ,,

h, und hy; bedeuten die Abstéinde der Hauptpunkte von den entsprechenden
Hornhautflichen. Das negative Vorzeichen gibt an, daB beide Abstinde nach
links abgetragen werden miissen. Da %, von der Vorderfliche und k,; von der
Hinterfliche abgetragen wird, liegen beide Hauptpunkte unmittelbar vor der
Hornhautvorderfliche, und zwar liegt der zweite Hauptpunkt 0,001 mm vor
dem ersten Hauptpunkt. Die Hinterfliche hat, wie sich aus dem negativen
Vorzeichen ihrer Brechkraft ergibt, eine geringe zerstreuende Wirkung. Wire
die Hornhaut auf beiden Seiten von Luft umgeben, so wiirde sie wie eine Konkav-
linse von 5,48 Dioptrien wirken.

Wesentlich komplizierter lagen die Verhéltnisse gegeniiber dem Versuch,
die optisch inhomogene Linse durch eine exakte dquivalente schematische Linse
zu ersetzen, die nur aus homogenen Medien bestehen darf. Denn hierzu war
es zuerst notwendig, die Gesetze der Indexvariation
innerhalb der Linsensubstanz zu kennen. Es geniigt ¢
namlich nicht, wie dieses bisher bei der Konstruktion
der verschiedenen schematischen Augen geschah, einer
Linse von der Form der normalen Linse einen Total-
index zu geben; man erhilt zwar auf diese Weise ein
hinsichtlich der Form und Brechkraft der ruhenden Linse
dquivalentes System, aber die Hauptpunkte erhalten, wie /
GULLSTRAND nachwies, eine von der Wirklichkeit ab- v
weichende Lage. GULLSTRAND! berechnete zunichst die
Indicialgleichung, die es ermdglicht, die Anordnung und ~ Abb. 61. Schaittlinien der
Verteilung der Indices innerhalb einer durch die Linse %gﬁ?ﬂ;ﬁgﬁ%ﬁhﬁ& ({E:f Iodos
gelegten Meridianebene durch Konstruktion zu finden. 1,386 und1,404. ain Akkom-
Als experimentelle Unterlagen dienten hierzu die von maler Akkommodation.
FrEYTAG gefundenen Werte der Indices (Index an den
Polen 1,386, am Aquator 1,376 und im Zentrum 1,406), ferner die beiden Kriim-
mungsradien der Linsenflichen (r; = 10 mm, r;; = — 6,8 mm, unter der An-
nahme, dall die anliegenden Isoindizialflichen dieselben Kriimmungen haben)
und die Linsendicke (3,6 mm). Des weiteren wurde, und zwar auf Grund des
Refraktionsverlustes, den ein Auge nach Entfernung der Linse erfihrt, fiir den
Wert der Brechkraft der Linse 19,1 Dioptrien angenommen. Die fiir die Be-
rechnung noch erforderliche 7. Gleichung wurde durch Annahme eines parabo-
lischen Verlaufes der Indicialkurve lingst der Linsenachse gewonnen. Verbindet
man diejenigen Punkte der Linse miteinander, welche den gleichen Index haben,
so erhdlt man die Isoindicialflichen. Eine durch die Linse gelegte Meridianebene
schneidet diese Fliache in Kurven. Abb. 61a zeigt die Schnittlinien, die GuLL-
STRAND? unter Anwendung der Indicialgleichung konstruierte fiir den Index 1,386
und 1,404. Die &uBere Linie beriihrt die Linsenpole und hat im Bereich dieser
dieselbe Krimmung wie die Linsenfldchen, sie ist aber nach der Peripherie zu
stirker gekriimmt wie diese; es entsteht dadurch zwischen der Linsenfliche und

! HeLmuortz, H.: Handb. d. Physiol. Optik, 3. Aufl., 1. Zusitze von A. GULLSTRAND
S.292. Hamburg u. Leipzig 1909.

2 Nach GurLsTrRaND-HELMBOLTZ: Handb. d. physiol. Optik. 3. Aufl, L 8. 331,
Abb. 133. Hamburg und Leipzig 1909.
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der duBeren Linie ein Raum, in welchem der Index kleiner als 1,386 ist. Die
innere Linie, die in der Meridianebene alle Punkte mit dem Index 1,404 ver-
bindet, liegt verhéltnisméBig weit peripher. Dieses zeigt deutlich, wie der Index
von den Polen nach dem Zentrum zuerst rasch, dann ganz allméhlich zunimmt;
denn der Index nimmt von der inneren Linie bis zum Linsenzentrum, dessen
Index 1,406 betriagt, nur um 0,002 zu, wahrend die Zunahme von der &ulleren
bis zur inneren Linie 0,018 betrigt. Das Linsenzentrum, d. h. die Stelle, an der
der Index am groBten ist, liegt micht genau in der Mitte zwischen den beiden
Polen, sondern um einen Millimeter niher an dem vorderen Pol; der Abstand
zwischen vorderem Pol und Linsenzentrum betrigt demnach 1,7 mm.

Um die Brechkraft der Linse zu berechnen, ist es am zweckma8igsten, zuerst
die Brechkraft der beiden Linsenflachen zu bestimmen und dann getrennt davon
die Brechkraft des aus der Linsensubstanz bestehenden Systems zu behandeln.
Fir letzteres hat MarTHIESSEN! die Bezeichnung Kernlinse vorgeschlagen.
Man kann also die Linse als aus drei Systemen zusammengesetzt betrachten,

) aus den beiden Linsenflichen und aus der Kernlinse.

”” Die Brechkraft der Linsenflichen liBt sich in der-

| selben einfachen Weise berechnen wie die Brechkraft
A

s der Hornhautflichen, sofern nur die Brechungsindices
‘ ! ‘ der oberflachlichen Linsenschichten an den beiden Polen

gegeben sind. GULLSTRAND nimmt, wie schon erwéihnt,
fiir beide Pole den FrREvTAGschen Wert 1,386 an. Der
Kriimmungsradius betrdgt 10 bzw. —6,8 mm; der Index
des Kammerwassers und des Glaskérpers ist 1,336. Man

o erhilt dann fiir die Linsenflichen folgende Werte.
/ ‘\ Vorderfliche der Linse D = 5,0
0] |8

fi = —267,2 mm, f;; = 277,2 mm,

H Hinterfliche der Linse D = 8,33
fi = —166,3 mm, f;; = 160,3 mm.

N . Der Wert der Brechkraft der Kernlinse ergibt sich
3A§§h:%ip I}Igrirfﬁiﬁssc?gstg aus dem Refraktionsverlust, den ein Auge nich Ent-
A ationeruhe.  fernen der Linse erleidet und der wie oben erwihnt
b bel maximaler Akkommo- 19,1 Dioptrien betragt. Da die beiden Linsenflichen

zusammen eine Brechkraft von 13,33 Dioptrien haben,
bleibt fiir die Brechkraft der Kernlinse ein approximativer Wert von 6 Dioptrien
iibrig. Die Berechnung ergab den exakten Wert von 5,985 Dioptrien.

Der Totalindex einer solchen Linse ist 1,4085.

Nachdem die optischen Eigenschaften der reellen Kernlinse geniigend be-
kannt waren, konnte GULLSTRAND dieses komplizierte System durch ein ein-
faches System, der dquivalenten Kernlinse, ersetzen. Diese Linse hat den Brechungs-
index des Zentrums 1,406 und eine Dicke von 2,4187 mm; der Kriimmungs-
radius der Vorderfliche ist 7,9108, der der Hinterfliche —5,7605 mm. Sie
befindet sich innerhalb einer von den gewdhnlichen Linsenflichen gebildeten
Linse, deren Brechungsindex gleich dem der Linsenpole 1,386 ist, und zwar
s0, daB der Abstand des vorderen Pols der d4quivalenten Kernlinse vom vorderen
Linsenpol 0,5460 mm betriagt. Abb. 62a zeigt einen Meridianschnitt durch das

! MATTHIESSEN, L.: GrundriBl der Dioptrik geschichteter Linsensysteme usw., S. 185.
Leipzig 1877 — Die neueren Fortschritte in unserer Kenntnis von dem optischen Bau des
Auges der Wirbeltiere. Beitr. z. Psychol. u. Physiol. d. Sinnesorgane. Festschrift fiir H.
v. HELMaoLTZ S. 95, 96. 1891,
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Hornhaut- und Linsensystem des schematischen Auges in Akkommodationsruhe
in richtigem Verhiltnis gezeichnet. CD ist die dquivalente Kernlinse, 4B die
von den wirklichen Linsenflichen gebildete Linse, in welcher die #quivalente
Kernlinse liegt. H; und H;, sind die Hauptebenen des Gesamtauges. Die Brech-
kraft der dquivalenten Kernlinse ist ebenso groB wie die Brechkraft der reellen
Kernlinse, d. h. sie betridgt 5,985 Dioptrien, und ihre Hauptpunkte fallen genau
mit den beiden Hauptpunkten der reellen Kernlinse zusammen.
Fiir das ganze Linsensystem ergeben sich dann folgende Werte:

Brechkraft. . . . . . . . . .. ... ... .. 19,11

Vordere Brennweite . . . . . . . . . . . . .. —69,908 mm

Hintere Brennweite . . . . . . . . . . . . .. 69,908 .

: Ry o o o o e e 2,07792 ,,
Biy o« o v e e e e e e e e e e e e e e — 1,39317 ,,

Die Abstinde der Hauptpunkte sind von den entsprechenden Linsenflichen
gerechnet. Da die Linse von zwei optisch gleichwertigen Medien begrenzt wird
(Kammerwasser und Glaskorper) fallen die beiden Knotenpunkte mit den beiden
Hauptpunkten zusammen.

Um das Hornhaut- und Linsensystem zum Vollsystem des schematischen
Auges zusammenzusetzen, ist noch die Tiefe der Vorderkammer zu beriick-
sichtigen. Der schematische Wert betrigt 3,1 mm. ¢ ist der durch den Index
des Kammerwassers dividierte Abstand des zweiten Hauptpunktes des Hornhaut-
systems vom ersten Hauptpunkt des Linsensystems.

Als Werte fiir das Vollauge erhilt man dann:

Brechkraft. . . . . . . . . . . ... 58,64

Vordere Brennweite . . . . . . . . . — 17,055 mm

Hintere Brennweite . . . . . . . . . 22,785 ,,
h, = 1,3986 mm

hy = — 4,071,

wenn die Hauptpunktsabstéinde in der gewohnten Weise von den zugehérigen
Hauptpunkten der Einzelsysteme gerechnet werden. In der Tabelle auf S. 92
sind die Werte iibersichtlich zusammengestellt. Unter dem Ort eines Punktes
wird wieder seine Entfernung vom Hornhautscheitel verstanden.

Unter Beriicksichtigung der Aberration des im Auge gebrochenen Strahlen-
biindels (siehe optische Fehler) 1i3t GurLLsTRAND die Netzhaut nicht mit der
zweiten Brennebene zusammenfallen, sondern legt sie 0,387 mm vor diese, was
einer axialen Refraktion von 1 Dioptrie Hyperopie entspricht (vgl. Refraktions-
anomalien).

Den Ort der Knotenpunkte gibt GULLSTRAND nicht an. Da der Abstand
des zweiten Knotenpunktes vom zweiten Brennpunkt dem absoluten Wert nach
gleich der vorderen Brennweite ist, braucht man nur die vordere Brennweite
vom zweiten Brennpunkt aus nach links abzutragen, um die Lage des zweiten
Knotenpunktes zu finden. Da ferner der Abstand zwischen den beiden Knoten-
punkten gleich dem Abstand zwischen den beiden Hauptpunkten ist, ist auch
die Lage des ersten Knotenpunktes gegeben. Die Werte sind folgende:

Ort des ersten Knotenpunktes 7,078 mm,
. 5 ZWeiten ' 7,332 mm.

In der Tabelle- sind noch die Konstanten des wereinfachten schematischen
Auges GULLSTRANDs angegeben. Die Hinterfliche der Hornhaut ist in diesem
Schema nicht beriicksichtigt, dafiir ist der Kriimmungsradius der dquivalenten
Hornhautfliche um 0,1 mm grofler, als der Wert des Radius der Vorderfliche
der exakten schematischen Hornhaut betrdgt. Dieses hat eine geringe Herab-
setzung der Brechkraft gegeniiber der Hornhautvorderfliche zur Folge, wodurch
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Schematisches Auge von GULLSTRAND.

Exakt Vereinfacht
Akk ; max. AKK _ max.
dati(?tﬂﬁge Aké‘;’&'::o' dati(?rlxlsl:?l(l)le Aké‘:gilggo'
Brechungsindex: [
Hormhaut. . . . . . . .. . . ... 1,376 1,376
Kammerwasser und Glaskorper . . . . 1,336 1,336 1,336 1,336
Linse. . . . . . .« . 1,386 1,386 1,413 1,424
Aquivalente Kernlinse . . . . . . . . 1,406 1,406
Ort:
Vordere Hornhautfliche . . . . . . . 0 0 0 0
Hintere Hornhautfliche . . . . . . . 0,5 0,5
Vordere Linsenfliche . . . . . . . . 3,6 3,2
Vordere Flache der dquivalenten Kern-
linse . . . . « . v v v v ... 4,146 3.8725
Hintere Flache der dquivalenten Kern-
linse . . . ... ... . ..... 6,565 6,5275
Hintere Linsenfliche. . . . . . . . . 7,2 7,2
Optisches Zentrum der Linse. . . . . 5,85 5,2
Kriimmungsradius:
Vordere Hornhautfliche . . . . . . . 7,7 77
Hintere Hornhautflache . . . . . . . 6,8 6,8
Aquivalente Hornhautfliche . . . . . | 7,8 7,8
Vordere Linsenfliche . . . . . . . . 10 5,33...] 10 5,33...
Vordere Fliche der dquivalenten Kern-
linse . . . . .« . v v ... 7,911 2,655
Hintere Fliche der aquivalenten Kern-
linse . . ... .......... —5,76 —2,655
Hintere Linsenfliche. . . . . . . . . — —5,33..., —6 —5,33...
Brechkraft:
Vordere Hornhautfliche . . . . . . . 48,83 48,83
Hintere Hornhautflache . . . . . . . —5,88 —5,88
Aquivalente Hornhautfliche . . . . . 43,08 43,08
Vordere Linsenfliche . . . . . . . . 5 9,375 7,7 16,5
Kernlinse. . . . . . . . . .. ... 5,985 14,96
Hintere Linsenfliche. . . . . . . . . 8,33... 9,375 12,833... 16,5
Hornhautsystem:
Brechkraft . . . . . . . . . . ... 43,05 43,05 | 43,08 43,08
Ort des erten Hauptpunktes . . . . . — 0,0496| — 0,0496 | 0 0
Ort des zweiten Hauptpunktes . . . .| — 0,0506| — 0,0506 0 0
Vordere Brennweite . . . . . . . . . —23,227 —23,227 | —23,214 —23,214
Hintere Brennweite . . . . . . . . . 31,031 31,031 31,014 31,014
Linsensystem :
Brechkraft . . . . . . . . . . ... 19,11 33,06 | 20,53 33
Ort des ersten Hauptpunktes. . . . . 5,678 5,145 | 5,85 5,2
Ort des zweiten Hauptpunktes . . . . 5,808 5255 | 5,85 5,2
Brennweite . . . . . . . . . .. L. 69,908 40,416 [ 65,065 40,485
Vollsystem : |
Brechkraft . . . . . . . . . . . .. 58,64 70,57 | 59,74 70,54
Ort des ersten Hauptpunktes. . . . . 1,348 1,772 1,505 1,821
Ort des zweiten Hauptpunktes . . . . 1,602 2,086 1,631 2,025
Ort des ersten Brennpunktes. . . . . —15,707 | —12,397 | —15,235 —12,355
Ort des zweiten Brennpunktes . . . . 24,387 21,016 23,996 20,963
Vordere Brennweite . . . . . . . . . —17,055 —14,169 | —16,740 —14,176
Hintere Brennweite . . . . . . . . . 22,785 18,930 22,365 18,938
Ort der Netzhautfovea. . . . . . . . 24 24 24 24
Axiale Refraktion. . . . . . . . . . +1,0 —9,6 0 —9,7
Ort des Nahepunktes . . . . . . .. —102,3 —100,8
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der geringen zerstreuenden Wirkung der Hinterfliche Rechnung getragen wird,
indem auf diese Weise beide Systeme fast genau dieselbe Brechkraft erhalten.
Die Brechkraft der Linse setzt sich unmittelbar aus der Summe der Brechkrifte
ihrer Flichen zusammen, da die Dicke der Linse unberiicksichtigt bleibt; der
Ort der Hauptpunkte liegt fiir die Berechnungen im optischen Zentrum der Linse.

Die Grofle des Netzhautbildes f, welches das schematische Auge von einem
in grofler Entfernung befindlichen Gegenstandes PP’ = a entwirft, wird durch
den Strahl bestimmt, der von P’ durch den vorderen Brennpunkt F’ geht und
deshalb nach der Brechung im Glaskérper parallel zur Achse verlauft (Abb. 74).
Bezeichnet man den Winkel, den dieser Strahl mit der optischen Achse bildet
mit wy, so ist

B = tgws-fy,

d. h. man erhélt die BildgréBe, indem man die Tangente des Brennpunktwinkels
mit der vorderen Brennweite multipliziert.

Der kleinste Winkel, unter dem noch gerade zwei Punkte getrennt wahr-
genommen werden, betrigt, wie experimentell festgestellt ist, eine Minute.
Dieses entspricht im exakten schematischen Auge GULLSTRANDS einer Netzhaut-
bildgréBe von tg 1’ = 0,00029 - 17,055 mm = 0,00496 mm. (Betreffs des Haupt-
punktwinkels s. den Abschnitt Netzhautbildgrofe und Sehschirfe S.129.)

6. Das reduzierte Auge.

Die Konstruktion und Berechnung der Lage und Grofle der Netzhaut-
bilder wird wesentlich vereinfacht, wenn man die beiden Hauptpunkte und die
beiden Knotenpunkte des schematischen Auges in einen Hauptpunkt bzw. in
einen Knotenpunkt vereinigt. Diese Vereinfachung ist dadurch gestattet, da8
die beiden Hauptpunkte bzw. die beiden Knotenpunkte im schematischen Auge
sehr nahe beieinander liegen. Ein solches System hat dann nur noch einen Haupt-
punkt und einen Knotenpunkt und ist somit identisch mit einer einzigen brechen-
den Kugelfliche, deren Scheitel im Hauptpunkt und deren Kriimmungsmittel-
punkt im Knotenpunkt liegt und die zwei Medien mit dem Index der Luft und
des Glaskorpers voneinander trennt. Man bezeichnet ein solches vereinfachtes
System als reduziertes Auge (L1STING!). Denkt man sich zunéchst die beiden Haupt-
punkte bzw. Knotenpunkte so vereinigt, da Hy;, nach H, und K, nach K, fillt,
so liegt der Scheitel der dquivalenten Kugelfliche in H, und ihr Kriimmungs-
mittelpunkt in K,. Die Brennweiten bleiben die gleichen wie im schematischen
Auge, nur mit dem Unterschied, daBl auch F,; von H, aus gerechnet wird und
dadurch um den Hauptpunktsabstand auf der optischen Achse nach links riickt.
Fiihrt man die Konstruktion in der friither angegebenen Weise fiir die dquivalente
Kugelfliche durch, so ist die GroBe des Bildes die gleiche wie die des schematischen
Auges, nur liegt das Bild um den Hauptpunktsabstand zu weit links. Man miiBte
also, um exakt vorzugehen, das Bild noch um den genannten Abstand nach
rechts verschieben. Da der Hauptpunktsabstand an und fiir sich sehr klein
(0,254 mm) ist, kann dieser Betrag vernachlédssigt werden. Noch geringer wird
die Verschiebung des Bildabstandes, wenn man den Scheitel der Kugelfliche
in die Mitte zwischen die beiden Hauptpunkte und den Kriimmungsmittelpunkt
in die Mitte zwischen die beiden Knotenpunkte legt.

Die Grofle des Kriimmungsradius der dquivalenten brechenden Fliche ergibt
sich aus der Grofle der Brennweiten des benutzten schematischen Auges und wird

1 LisTING, J. B.: Dioptrik des Auges. Rudolph Wagners Handworterbuch d. Physwl
mit Riicksicht auf physiol. Pathologie 4, 493. Braunschweig 1853.
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durch Formel (5) berechnet, wonach dem absoluten Wert nach r = f;; — f;
ist. Unter Benutzung des exakten schematischen Auges GULLSTRANDs ist
r = 5,67 mm.

Wegen der groBien Einfachheit der Zahlenwerte und der dadurch bedingten
Ubersichtlichkeit der Berechnungen mag noch besonders das reduzierte Auge
von DoNDERS? hervorgehoben werden. In diesem sind die Werte f; = — 15 mm,
fiu=20mm, r = 5mm, » = 1,33; D somit 66,66 Dioptrien.

Die Pupille des reduzierten Auges wird in die Ebene in brechenden Flichen
verlegt.

7. Das akkommodierende schematische Auge.

Uber die anatomischen und physiologischen Vorgiinge der Akkommodation
hat v. HEss in einem besonderen Abschnitt dieses Handbuches berichtet. In
folgendem sollen kurz diejenigen Verinderungen besprochen werden, die das
Auge vom dioptrischen Standpunkt aus betrachtet bei der Akkommodation
erfahrt.

Die Akkommodation besteht in einer Erhohung der Brechkraft des Auges.
Sie dient im normalsichtigen (emmetropischen) Auge dazu, Gegenstinde, die
sich in verschiedener endlicher Entfernung vor dem Auge befinden, der Reihe
nach auf der Netzhaut scharf abzubilden. Da das Auge in Akkommodations-
ruhe auf unendliche Entfernung eingestellt ist, vereinigen sich in diesem Zu-
stand nur solche Strahlen auf der Netzhaut, die parallel auf die Vorderfliche
der Hornhaut auffallen. Von der axialen Refraktion des exakten schematischen
Auges GULLSTRANDs muf} zunéchst wegen der Ubersichtlichkeit der Darstellung
abgesehen werden. Die von einem in endlicher Entfernung vor dem Auge be-
findlichen Gegenstand ausgehenden Strahlen treffen divergent auf die Hornhaut
und werden deshalb erst hinter der Netzhaut vereinigt. Bei optischen Instru-
menten pflegt die Einstellung auf verschiedene Entfernungen dadurch erméglicht
zu werden, dal der Abstand zwischen Objektiv und Mattscheibe innerhalb
geniigend weiter Grenzen variiert werden kann. Beim menschlichen Auge ist
der Abstand zwischen Hornhautscheitel und Netzhaut konstant; die Einstellung
auf verschiedene Entfernungen erfolgt hier durch eine der Entfernung des Gegen-
standes angepaBte Anderung der Brechkraft der Linse.

Als Nahpunkt bezeichnet man den Punkt, der bei maximaler Erhéhung
der Brechkraft der Linse auf der Netzhaut abgebildet wird. Demgegeniiber
ist der Fernpunkt derjenige Punkt, auf den das Auge in Akkommodationsruhe
eingestellt ist. Ersteren pflegt man als Punctum proximum, letzteren als Punctum
remotum zu bezeichen und die zugehérigen, vom ersten Hauptpunkt gerechneten
Abstinde mit p bzw. r zu benennen, wobei entgegengesetzt der frither bespro-
chenen Vereinbarung r und p positiv gerechnet werden, wenn sich, wie im emme-
tropischen Auge, der Fernpunkt bzw. Nahpunkt vor dem Auge befindet, negativ
dagegen, wenn die genannten Punkte hinfer dem Auge liegen (siehe Refraktions-
anomalien). Als Akkommodationsbreite? (A) bezeichnet man die in Dioptrien aus-
gedriickte Differenz zwischen dem reziproken Wert des Nahpunkt- und Fern-
punktabstandes

(4) =4 — . (15)

1
P

1 DonpERs, F.C.: Die Anomalien der Refraction und Accommodation des Auges.
2. Abdruck S.149. Wien 1888.

2 DonDERS, F.C.: Die Anomalien der Refraction und Accommodation des Auges.
2. Abdruck S.27. Wien 1888.
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p und r miissen in Metern angegeben werden. Oder setzt man fiir —;—: P und
fir —} = R, so erhilt die Gleichung die in der Ophthalmologie iibliche Form
(4) = P — R. (16)

Die Formel gilt fiir alle Refraktionszustdnde. Fiir das schematische emme-
tropische Auge lautet sie, da r unendlich ist

(A):P’

d. h. die Akkommodationsbreite des emmetropischen Auges ist gleich dem in
Dioptrien ausgedriickten Nahpunktsabstand.

Die Formverdnderung, welche die Linse bei der Akkommodation gegen-
iiber der ruhenden Linse erfihrt, besteht der Hauptsache nach in einer Zu-
nahme ihrer Dicke und in einer stirkeren Wolbung ihrer Vorderfliche. Dem-
gegeniiber ist die Wolbungszunahme der Hinterfliche der Linse nur sehr gering.
Da, der hintere Linsenpol bei der Akkommodation seine Lage nicht dndert, riickt
der vordere Linsenpol um den Betrag der Dickenzunahme nach vorne; die Vorder-
kammer wird dementsprechend in den mittleren Teilen flacher. Durch Messen
der Tiefe der Vorderkammer vor und nach der Akkommodationsbewegung
148t sich die Verschiebung des vorderen Poles und damit die Dickenzunahme
der Linse ermitteln. Die Wolbungszunahme der Linsenflichen wird unter an-
derem auch dadurch nachgewiesen, dafl die von ihren Flichen entworfenen
Spiegelbildchen eines vor dem Auge befindlichen Lichtes wahrend der Akkom-
modation kleiner werden; die genaue Grofle der Kriimmungsradien wird in der
frither beschriebenen Weise aus der Grofe der Bildchen bestimmt.

HermaorTz! nahm die Untersuchungen an mehreren Versuchspersonen vor
und fand als Durchschnittswert bei starker Akkommodation ein Vorriicken des
vorderen Linsenpoles um 0,4 mm, was einer Dickenzunahme der Linse von
3,6 auf 4,0 mm entspricht. Der Radius der vorderen Linsenfliche betrug 6,0,
der der Hinterfliche — 5,5 mm gegeniiber einem Radius von 10,0 bzw. — 6,0 mm
im Ruhezustand (s. die Tabelle auf S. 88).

Unter Beibehaltung der iibrigen fiir das schematische Auge giiltigen Werte
berechnete HELMHOLTZ, dal ein solches Auge auf einen Gegenstand scharf
eingestellt ist, der sich 130,09 mm vor dem Auge befindet; dieses entspricht
einer auf den ersten Hauptpunkt bezogenen Zunahme der Brechkraft von 7,6 Di-
optrien. Dieser Wert erscheint in Hinblick auf die starke Formverinderung
der Linse, die der Berechnung zugrunde gelegt ist, sebr klein.

GULLSTRAND? bestimmte an einem 19jihrigen Mann die Verschiebung des
vorderen Linsenpols und die Wélbungszunahme, indem er den zu Untersuchenden
zuerst in die Ferne sehen lie und dann aufforderte, eine 10 cm vor dem Auge
befestigte Nadel zu fixieren. Auf diese Weise wurde zum erstenmal der Zu-
sammenhang zwischen einem bestimmten Grad der Akkommodation und einer
bestimmten GroBe der Formverinderung gepriift; denn der von HErLMHOLTZ
ermittelte Nahpunktsabstand wurde aus der bei einer starken Akkommodation
gefundenen Formverdnderung der Linse unter Anwendung des Totalindex nach-
triglich berechnet. GULLSTRAND fand ein Vorriicken des vorderen Linsenpols von
0,3—0,4 mm und eine Abnahme des Kriimmungsradius der vorderen Fliche,
deren Radius bei entspannter Akkommodation 10,34—10,43 mm betrug, auf
5,56—5,9 mm. Fiir die Konstruktion des exakten schematischen akkommodieren-
den Auges, dessen Radius fiir die Linsenvorderfliche in Akkommodationsruhe

1 HeumnuoLrtz, H.: Handb. d. physiol. Optik, 3. Aufl, 1, 127. Hamburg u. Leipzig 1909.
2 Heumuortz, H.: Handb. d. physiol. Optik, 3. Aufl., 1. Zusitze von A. GULLSTRAND
S. 327. Hamburg u. Leipzig 1909.
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10 mm betrigt, nimmt er als schematischen Wert 5,33 mm und gibt diesen Wert
auch dem Radius der hinteren Linsenflache unter der Annahme, daB3 auch diese
eine, wenn auch geringe Wolbungszunahme erféhrt ; auf experimentellem Wege lief3
sich letztere nicht mit geniigender Sicherheit feststellen. Die Linse des auf 10 cm
Entfernung eingestellten schematischen Auges erhélt auf diese Weise eine symme-
trische Form, mit den Kriimmungsradien 45,33 bzw. —5,33mm. Fiir das Vor-
riicken des vorderen Poles wurde der HELMHOLTZSChe Wert von 0,4 mm beibehalten.

Die Brechkraft einer solchen Linse betragt, wie sich unter Beriicksichtigung
der Brechkraft der Hornhaut und unter Beibehaltung der Achsenlinge des
schematischen Auges ergibt, approximativ 33 Dioptrien. Berechnet man in
der gleichen Weise wie beim ruhenden schematischen Auge zunichst die Brech-
kraft der Linsenflichen, so erhdlt man fiir diese, wenn fiir den Brechungsindex
der oberflichlichsten Linsenschicht an den Polen wieder 1,386 gesetzt wird, fiir
jede Fliache 9,375 Dioptrien. Fiir die Brechkraft der Kernlinse bleibt somit
noch ein Wert von annéhernd 15 Dioptrien iibrig. Mit Hilfe einer fiir die akkommo-
dierende Linse berechneten Indicialgleichung wurden von GULLSTRAND wieder
die Kurven konstruiert, in welchen die Isoindicialflichen fiir die Indices 1,386
und 1,404 von einer Meridianebene geschnitten werden. Abb. 61b? zeigt diese
Linien, aus denen sich die Anderung der Indexvariation durch die Akkommodation
gegeniiber der ruhemden Linse deutlich erkennen laBt. Wéihrend die innere
Linie sich stark der Kugelform gendhert hat, ist die duBlere Linie in dieser Hin-
sicht wenig geéndert. Es folgt daraus, da die Annéherung an die Kugelgestalt
um so ausgesprochener wird, je ndher die Isoindicialflichen am Linsenzentrum
gelegen sind. Das Volumen des durch die Linsenflichen und die dufBere, die Pole
beriihrende Isoindicialfliche gebildeten Zwischenraumes und ebenso die von
den Isoindicialflichen eingeschlossenen Volumina sind entsprechend einer an
die Konstruktion gestellten Forderung in der ruhenden und akkommodierenden
Linse gleich groB.

Durch die Formverinderung der Isoindicialflichen nimmt der Totalindex
der Linse von 1,4085 im Ruhezustand auf 1,42625 im Akkommodationszustand
zu; d.h. um einer Linse unter Beibehaltung ihrer akkommodativen Form-
verdnderung die fiir die Nahpunktseinstellung notwendige Brechkraft zu geben,
mulB der Totalindex gegeniiber der ruhenden Linse um 0,01775 erh6ht werden.

GULLSTRAND? bezeichnet die von ihm gefundene Zunahme des Totalindex
der akkommodierenden Linse, die sich, wie er betont, direkt aus der anatomischen
Anordnung und der gegenseitigen Verschiebung der Linsenfasern ableiten lafit,
indem die axipetale Verschiebung der einzelnen Teilchen gegen die Aquatorial-
ebene zu immer grofer und hier am stirksten in der Néhe der Achse wird, als
den intrakapsuliren Akkommodationsmechanismus. Diesem steht der bis dahin
allein bekannte extrakapsulire Akkommodationsvorgang gegeniiber, der in der
Formverinderung der Linse besteht und allein die Zunahme der Brechkraft
der akkommodierenden Linse erkliren mufite. DaB man auf diese Weise friiher
zu falschen Resultaten hinsichtlich des Zusammenhanges der Grofle der Akkom-
modation und der Formverinderung der Linse kam, und zwar in dem Sinne, da8
erstere zu klein ausfallen muBlte, ist aus dem Gesagten erklirt. Die grofle Zu-
nahme der Brechkraft der akkommodierenden Linse trotz ihrer verhéltnis-
miBig geringen Formverdnderung ldBt sich nur durch das Hinzukommen des

1 Nach HrLMHOLTZ-GULLSTRAND: Handb. d. physiol. Optik, 3. Aufl, L 8. 331,
Abb. 134¢. Hamburg und Leipzig 1909.

2 HeLMHOLTZ, H.: Handb. d. physiol. Optik, 3. Aufl., 1. Zusitze von A. GULLSTRAND
S. 333. — GULLSTRAND, A.: Wie ich den intrakapsularen Akkommodationsmechanismus fand.
Nobelvortrag. Arch. Augenheilk. 72, 3—4, 169 (1912).
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intrakapsuldren Akkommodationsmechanismus crkliren, der cine Erhohung
des Totalindex der akkommodierenden Linse bewirkt.

GULLSTRAND berechnete eine fiir das exakte schematische akkommodierende
Auge dquivalente Kernlinse, d. h. eine aus einem homogenen Medium bestehende
Linse, die die gleiche Brechkraft und dieselbe Lage der Hauptpunkte besitzt,
wie die aus der Linsensubstanz gebildete reelle Kernlinse. Die genaue Brech-
kraft der letzteren berechnete GULLSTRAND zu 14,96 Dioptrien. Sie laBt sich
durch eine symmetrische Linse ersetzen, wenn man dieser wieder den Brechungs-
index des Linsenzentrums 1,406, eine Dicke von 2,655 mm und einen Radius
von 2,655 mm gibt; diese dquivalente akkommodierende Kernlinse liegt in der
Mitte einer aus den Linsenflichen gebildeten ebenfalls symmetrischen Linse mit
den Kriimmungsradien 45,33 mm, dem Brechungsindex 1,386 und dem Durch-
messer von 4,0 mm. Die Brechkraft der 4quivalenten Kernlinse betrigt 14,96 Diop-
trien. Fiir die Brechkraft der ganzen akkommodierenden Linse erhdlt man dann
den Wert von 33,06 Dioptrien. Der erste Hauptpunkt liegt 1,945 mm rechts
von der vorderen Linsenfliche und der zweite Hauptpunkt um denselben Betrag
links von der hinteren Linsenfliche ; die Brennweite betrigt 40,416 mm. Abb.62b
zeigt die Hornhaut und die dquivalente Kernlinse des akkommodierenden Auges.

Fiigt man dieses System an Stelle der ruhenden Linse in das exakte
schematische Auge ein, und zwar so, daB entsprechend dem experimentell
gemessenen Betrag der Abstand zwischen Hornhautscheitel und vorderem
Linsenpol 3,2 mm betragt, dann erhilt man durch Kombination des Hornhaut-
und Linsensystems das exakte schematische akkommodierende Auge, das eine
Brechkraft von 70,57 besitzt. Auf S. 92 sind die Konstanten dieses Auges in
einer Tabelle wiedergegeben. Die Berechnung der axialen Refraktion 4 erfolgt
durch die Formel 4 = B — D, woraus sich fiir A ein Wert von —9,6 Dioptrien
ergibt. Der Nahpunktsabstand a ist —104,166 mm.

In der Tabelle sind noch die Werte fiir ein vereinfachtes schematisches
akkommodierendes Auge angegeben, bei welchem wieder die Hornhaut- bzw.
die Linsenflichen als aneinanderliegend angenommen werden.

Da die axiale Refraktion des ruhenden exakten schematischen Auges +1,0
und die des akkommodierenden Auges —9,6 Dioptrien ist, ergibt sich durch
Einsetzen dieser Werte (unter Beriicksichtigung, daB3, wie schon erwahnt, hier
ausnahmsweise die vor dem Auge befindlichen Entfernungen positiv gerechnet
werden) in die Gleichung (4) = P — R eine Akkommodationsbreite von
(4) = 9,6 — (—1,0) = 10,6 Dioptrien. .

Die Akkommodationsbreite ist in den ersten Lebensjahren am gréfiten
(156—20 Dioptrien) und nimmt von da an stindig ab, um schlieBlich nach dem
70. Lebensjahr gleich Null zu werden. Die Ursache hierfiir liegt in einer wihrend
des ganzen Lebens gleichmiBig abnehmenden Weichheit der Linse; die Zu-
nahme der Konsistenz beginnt in den mittleren Teilen und schreitet von dort
gegen die Peripherie fort (s. S.84). In der Tabelle (nach DonNDERs!) ist die
Akkommodationsbreite fiir die verschiedenen Lebensalter angegeben.

mmoda- k - ki -
Lebensalter | SLGTGE | Tebensatter | STGTRRAT | Lebensatter | ERGTEC
Dioptrien Dioptrien Dioptrien

10 14 30 7 55 1,75

15 12 35 5,5 60 1

20 10 40 4,5 65 0,5

25 8,5 45 3,5 70 0,25

50 2,5

! DonpERs, C.: Die Anomalien der Refraction und Accommodation des Auges. 2. Ab-
druck 173, 175. Wien 1888.
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Sobald die Akkommodationsbreite weniger als 4 Dioptrien betragt, treten
bei feineren Naharbeiten Beschwerden auf, da der Nahpunkt iiber die deutliche
Sehweite hinausriickt. Man versteht unter letzterer eine Entfernung von
25 cm, weil wir gewohnt sind, z. B. beim Lesen kleiner Druckschrift, diesen
Abstand einzuhalten. Die im hoheren Alter aus Mangel an genligendem Akkom-
modationsvermogen auftretende Unfahigkeit, in der Ndhe deutlich zu sehen,
wird als Alterssichtigkeit oder Presbyopie bezeichnet. Dieser Zustand beginnt
normalerweise, wie die Tabelle zeigt, mit dem 45. Lebensjahr. Die Presbyopie
wird durch ein Konvexglas (Lesebrille) ausgeglichen, welches zuerst eine Brech-
kraft von +0,75 bis +1,0 Dioptrien hat und dann etwa alle 5 Jahre um den
Betrag von 0,75 Dioptrien verstdrkt wird, bis schlieBlich mit Aufhoren des
Akkommodationsvermogens etwa im 65. Lebensjahr, ein Dauerzustand eintritt;
die Brille hat dann eine Brechkraft von 4 Dioptrien erreicht.

S. Die Pupille des schematischen Auges.

Die Pupille ist die Blende des optischen Systems des Auges, durch welche
die Begrenzung des abbildenden Strahlenbiindels erfolgt. Betrachtet man
ein Auge von vorne, so sieht man, wie schon erwahnt wurde, die Pupille nicht
in ihrer wirklichen Gréfle und in ihrer richtigen Lage, sondern, so wie sie durch

die Hornhaut und das

Kammerwasser abgebildet

J% wird. Man bezeichnet dieses

= virtuelle Bild der Pupille als

/ N Eintrittspupille. Die Lage
MM und GréBe der Eintritts-

3 ¢ : pupille 148t sich durch Kon-
‘ struktion (Abb. 63) oder

durch Berechnung finden.

Der Einfachheit halber wird

dabei das Hornhautsystem

Abb. 63. Geometrische Konstruktion der Eintrittspupille. durchdie dquivalente Horn-

hautfliche ersetzt.

Es seien F; und F,; die Brennpunkte der &quivalenten Hornhautfliche
(wegen der Ubersichtlichkeit sind die GroéBenverhiltnisse von der Wirklichkeit
stark abweichend gezeichnet), P sei ein Punkt des Pupillarrandes. Der durch
F,, gehende Strahl F,, P verlaf3t das Auge nach der Brechung an der Hornhaut pa-
rallel zur Achse. Ein anderer Strahl, der innerhalb des Auges durch P und parallel
zur Achse verlduft, geht nach der Brechung an der Hornhaut durch den vorderen
Brennpunkt F; . Der Schnittpunkt P’ der beiden riickwirts verlingerten (punktiert
gezeichneten) Strahlen ist der virtuelle Bildpunkt von P. Es ist noch die Richtung
eines dritten Strahles bekannt, und zwar desjenigen Strahles, der vom Kriim-
mungsmittelpunkt C nach P gerichtet ist; er geht ungebrochen durch die Horn-
haut hindurch und ebenfalls durch P'.

Zur Berechnung der Lage der Eintrittspupille dient die allgemeine Ab-
bildungsformel

S

u_ M
DR
worin a den wirklichen und b den gesuchten scheinbaren Abstand der Pupille
vom Hornhautscheitel bedeutet; D ist die Brechkraft der aquivalenten Horn-
hautfliche. Da sich das Licht stets von links nach rechts bewegen soll, ist das
untersuchte Auge nach rechts gerichtet. Demnach ist @ negativ, n, bedeutet
den Index des Kammerwassers und n,; den Index der Luft.
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Es ist
a= —0,0036, n, =1336, =n,;=10, D=43,08.

Setzt man wieder fiir i n
il =B und 7;‘ =4 s

S0 st B— —37111 + 43,08 — — 328,03 .
b ist somit —0,003048; d. h. die Eintrittspupille liegt 0,552 mm vor der wirk-
lichen Pupille.

Hinsichtlich der VergroSerung verhilt sich die Eintrittspupille P’'P’ zur
wirklichen Pupille PP wie die Abstinde ihrer Mittelpunkte M bzw. M’ vom
Krimmungsmittelpunkt der dquivalenten Hornhautfliche

PP CM 42 1
PP 0N T 475 1,137
d. h. die Eintrittspupille ist um ungefihr 1/, groBler als die wirkliche Pupille.

Im exakten Auge GULLSTRANDS liegt die Eintrittspupille 3,047 mm hinter
dem Hornhautscheitel (v. Rour?).

Durch die Eintrittspupille wird die GréBe des von einem Objektpunkt
durch die Pupille gelangenden Strahlenbiindels bestimmt. So gehen z. B. von den
von F, aus auf die Hornhaut auftreffenden Strahlen (Abb. 63) nur diejenigen durch
die Pupille hindurch, die vor der Brechung nach einem Punkt der Eintritts-
pupille gerichtet sind; die Begrenzung des abbildenden Strahlenkegels erfolgt
durch die vor der Brechung nach dem Rande der Eintrittspupille hinzielenden
Strahlen. Diese gehen nach der Brechung durch den entsprechenden Punkt
des wirklichen Pupillarrandes.

Die Lage der Eintrittspupille ist daher fiir die GroBe des Gesichtsfeldes
mafigebend. Denn von allen Punkten, von denen aus die Eintrittspupille ge-
sehen werden kann, gelangen Strahlen durch die wirkliche Pupille. Betrachtet
man z. B. ein Auge von der temporalen Seite unter einem Winkel von 90°, so
ist die Eintrittspupille noch sichtbar. Dieses kommt dadurch zustande, daB
sich die Eintrittspupille bei seitlicher Betrachtung schriig zur optischen Achse
des Auges stellt, indem der dem Beobachter gegeniiberliegende nasale Rand
der Eintrittspupille stirker nach vorne riickt.

Auch diese Schrigstellung der Eintrittspupille 148t sich leicht durch Konstruktion
ermitteln, wenn man vom Beobachtungspunkt aus eine Gerade durch den Kriimmungs-
mittelpunkt der als sphirisch angenommeneu aquivalenten Hornhautfliche zieht und diese
als optische Achse fiir die auf der oben angegebenen Weise auszufiihrende Konstruktion
nimmt.

Die Austrittspupille ist das durch die Linse entworfene Bild der Pupille,
also so wie die Pupille vom Glaskorper aus gesehen erscheinen wiirde. Die Aus-
trittspupille ist maBgebend fiir die Begrenzung des nach erfolgter Brechung
aus der Hinterfliche der Linse in den Glaskérper austretenden Strahlenbiindels.
DieKonstruktion und Berechnung erfolgt in derselben vereinfachten Weise, wie dies
fiir die Eintrittspupille gezeigt wurde, wenn angenommen wird, daf die Pupille in
der vorderen Linsenfliche liegt, so dafl von der brechenden Wirkung der letzteren
abgesehen werden kann. Im exakten schematischen Auge liegt die Austritts-
pupille 0,067 mm hinter der Pupille (v. RoHR).

Dadurch, dafl die Pupille weiter zuriickliegt als eine durch die Basis der
durchsichtigen Hornhaut gelegte Ebene, ist die Begrenzung des temporalen
Gesichtsfeldes um einen geringen Betrag von der Pupillenweite abhingig. Der

! RoHr, M. v.: Zur Dioptrik des Auges. Erg. Physiol. 1909, 549.
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dullerste Strahl, der von der temporalen Seite noch durch die Pupille hindurch-
treten kann, ist derjenige, der vor der Brechung vom temporalen Rand der
Hornhaut nach dem nasalen Rand der Eintrittspupille gerichtet ist und deshalb
nach der Brechung den temporalen Rand der Hornhaut mit dem nasalen Rand
der wirklichen Pupille verbindet. Da der Verlauf des gebrochenen Strahles
bekannt ist, 148t sich die Richtung des zugehérigen einfallenden Strahles leicht
durch die auf S. 71 angegebene Konstruktion ermitteln. Abb. 64a und b zeigen
das hier Gesagte bei zwei extremen Pupillenweiten; man erkennt deutlich, wie
bei weiter Pupille ein von einem seitlich noch weiter zuriick gelegenen Objekt-
punkt ausgehender Strahl bei der Abbildung wirksam ist, der bei enger Pupille
durch die Iris abgeblendet wird. Durch das Vorriicken des vorderen Linsen-
poles bei der Akkommodation werden die mittleren
Teile der Iris nach vorne geschoben und dadurch
die Abhéngigkeit des temporalen Gesichtsfeldes
von der Pupillenweite nahezu aufgehoben.!

a Wie schon erwdhnt wurde, liegt die Pupille
des reduzierten Auges in der Ebene der brechen-
den Fliche.

Die ersten Versuche, die Brechkraft der Horn-
haut dadurch auszuschalten, dal man die vor der
Hornhaut befindliche Luft durch ein Medium mit

b gleichem Index wie den der Hornhaut ersetzt, um
Abb. 64. Einflup der Pupillenweite guf diese Weise die vorderen Teile des Auges in
auf das periphere Gesichtsfeld. ihrer richtigen Lage und Grofle zu sehen, wurden
von CzZERMAK? unternommen. Sein Apparat be-
stand der Hauptsache nach aus zwei kleinen rechtwinklig zueinander stehenden
senkrecht gestellten Glasplatten, von denen die eine vor, die andere an die
temporale Seite des untersuchten Auges angebracht wurde. Der Raum zwischen
Auge und Glasplatten konnte nach geeignetem Abdichten mit Wasser gefiillt
werden. Da der Index des Wassers nahezu dem der Hornhaut gleichkommt,
gelang es auf diese Weise zum erstenmal, die Vorderkammer und die Iris in ihrer
wirklichen Lage und Grofle zu sehen. CzErRMAK bezeichnet deshalb seinen kleinen
Apparat als Orthoskop.

In neuerer Zeit hat insbesondere KoErPE® durch seine Vorschaltkammer
in dieser Ric¢htung weitgehende Untersuchungsmethoden ausgearbeitet. Ein
dem Kammerwasser optisch gleichwertiges Medium erhalt man, wenn man zu
100 g physiologischer Kochsalzlosung 8 —12 Tropfen reines Glycerin beimengt.

Auch in therapeutischer Hinsicht kann man unter Umstinden versuchen, die Brech-
kraft der Hornhautvorderfliche auszuschalten, und zwar dann, wenn die Wélbung infolge
krankhafter Prozesse unregelmifig geworden und damit keiner Gléserkorrektion zuginglich
ist (z. B. Keratokonus, Astigmatismus irregularis nach oberflichlichen Geschwiiren oder
Verletzungen). Man bringt zwischen Lid und Augapfel eine sehr diinne, im Bereich der
Hornhaut durchsichtige sphirisch geschliffene Glasschale; der Zwischenraum zwischen Auge
und Prothese fiillt sich mit Trénenfliissigkeit, so daf die Brechung an der Hornhautvorder-
fliche nahezu ausgeschaltet wird und diese an der Vorderfliche des Kontaktglases erfolgt.
Die Glaser kénnen in giinstigen Fillen ohne Cocain mehrere Stunden vertragen werden.
(F1ck4, v. Rour?®, Stock$).

1 Vgl. H. HELmuoLTz: Handb. d. physiol. Optik, 3. Aufl.,, 1, 75. Hamburg u. Leipzig 1909.

2 CZERMAK, J.: Prag. Vjschr. prakt. Heilk. 32, 154 (1851).

3 KogrprE, L.: Die Mikroskopie des lebenden Auges. Berlin 1920.

4 Fick, A. E.: Eine Kontaktbrille. Klin. Mbl. Augenheilk. 18, 279 (1888).

5 RoHr, M. v.: Die Brille als optisches Instrument, 3. Aufl.,, 14. Berlin 1921.

& Stock, W.: Uber Korrektion des Keratokonus durch verbesserte geschliffene Kontakt-
glaser. Ber. iib. d. 42. Vers. d. dtsch. ophthalm. Ges. Heidelberg 1920, S. 352.
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LouNsTEINY, der selbst an Keratokonus (kegelférmige Vorwélbung der mittleren Horn-
hautteile) beider Augen litt, konstruierte eine auf dem Prinzip des Orthoskops beruhende,
mit Wasser gefiillte Kammer, deren vordere Wand durch eine die Brechkraft der Hornhaut
ersetzende plankonvexe Glaslinse gebildet wurde. Eine praktische Bedeutung hat dieser
Apparat (Hydrodiaskop) nicht erlangt.

Abbildungstiefe des Auges. Wenn ein schematisches Auge vermége seiner
Akkommodation auf einen in endlicher Entfernung vor dem Auge gelegenen
Achsenpunkt P eingestellt ist, entsteht von P auf der Netzhaut eine punktférmige
Abbildung. Alle iibrigen in der optischen Achse gelegenen Punkte werden da-
gegen in Zerstreuungskreisen abgebildet, da die von naher als P gelegenen Punkten
ausgehenden Strahlen sich erst hinter der Netzhaut schneiden, wihrend die von
weiter entfernt gelegenen Achsenpunkten kommenden Strahlen ihren Schnitt-
punkt schon vor der Netzhaut haben. Die Grofle des Zerstreuungskreises ist
unter sonst gleichen Bedingungen in einem und demselben Auge nur von der Pu-
pillenweite abhéngig, und zwar ist sie dieser direkt proportional. Nun stellt
aber die Netzhaut in der Flichenausdehnung keine homogene lichtempfindliche
Schicht dar, sondern die lichtempfindlichen Elemente sind die nebeneinander
gelegenen Zapfchen der Fovea. Deshalb wird ein auf der Netzhaut entstehender
Zerstreuungskreis, solange er nicht eine bestimmte Grofle iiberschreitet, als
punktformige Abbildung empfunden. Es werden daher auch noch Objektpunkte
scharf gesehen, die um einen bestimmten Betrag vor und hinter dem fixierten
Punkt gelegen sind. Die Summe aller dieser Punkte, die zusammen ein Stiick
der optischen Achse bilden, bezeichnet man als Akkommodationslinie CZERMAK2. Die
Lange dieser Linie ist nicht bei allen Einstellungen die gleiche, sondern sie nimmt
bei gleich bleibender Pupillenweite mit dem Abstand des fixierten Punktes pro-
zentual rasch zu. Praktisch werden die Werte allerdings insofern eine Verschiebung
zugunsten ndhergelegener Punkte erfahren, als die Abbildungstiefe bei geringen
Objektabstdnden durch die mit der Akkommodation einhergehende Verenge-
rung der Pupille groBer wird.

Je nach den Werten, die en(t)fl:ejrenlﬁtﬁg Vordertiefe Hintertiefe | Gesamttiefe
man dem Durchmesser des em em cm cm
gFOBten' Zerstreuungskreises 10 0,14 0.15 0,29
gibt, bei welchem gerade noch —920 0.57 0,60 1.17
eine punktférmige Abbildung —30 1,25 1,37 2,62
wahrgenommen wird, und —40 2,20 2,47 4,67
je nach der angenommenen —50 2’39 3,92 7,31
Pupillenweite weichen die —5 82 pe 1055

up1 A : —170 6,47 7,93 14,40
Werte fiir die Akkommoda- —80 8,34 10,53 18,87
tionslinie mehr oder weniger —188 ig,‘;g ig,gg gg,g;

3 3 - y ’ Iy
" oneinander a];" V}'I Romr —500 210,5 1333,0 1543,5
egte semen erechnungen —1000 407,4 —2200,5 o~

einen Pupillendurchmesser

von 2 mm und einen Durchmesser des Zerstreuungskreises von 0,00487 mm zu-
grunde. Letzterer Wert entspricht etwa dem kleinsten Gesichtswinkel (1 Minute)
bzw.dem kleinsten Netzhautbild, bei welchem erfahrungsgema zwei nebeneinander
gelegene Objektpunkte eben noch getrennt wahrgenommen werden kénnen.
Die sich hieraus ergebenden Werte sind aus der Tabelle ersichtlich. Als Vorder-
bzw. Hintertiefe bezeichnet man den vor bzw. hinter dem fixierten Punkt
gelegenen Teil der Akkommodationslinie.

! LonNSTEIN, TH.: Zur Gliserbehandlung des unregelmiBigen Hornhautastigmatismus.
Klin. Mbl. Augenheilk. 34, 405 (1896).

2 CzERMAK, J.: Verh. physik.-med. Ges. Wiirzburg 1, 184. TFrlangen 1850,

3 RoHR, M. v.: Zur Dioptrik des Auges. Erg. Physiol. 1909, 555,
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Die von v. RoHR hierfiir mit geniigender Genauigkeit berechnete Formel
lautet (wenn die bisher beniitzten iiblichen Bezeichnungen beibehalten werden)
fir die Vorder- bzw. Hintertiefe:

b (1 1) b (1 1

z = p;(—(—l— — 71) bezw. z= p—n—(;; — 7),
wenn z den Durchmesser des Zerstreuungskreises (= 0,00487 mm) und p den
Durchmesser der Pupille (= 2 mm) bedeutet. b ist wie immer der Abstand
der Netzhaut vom zweiten Hauptpunkt, der (ohne Beriicksichtigung der akkom-
modativen Verschiebung des zweiten Hauptpunktes) konstant zu 22,4 mm
angenommen wird und n = 1,336. a ist der Abstand des fixierten Punktes,
a, bzw. a, sind die gesuchten Abstinde des dem Auge am néichsten bzw. am
entferntesten gelegenen Punktes, der bei gegebener Entfernung a gerade noch
scharf gesehen werden kann. Setzt man also fiir @ der Reihe nach die in der
ersten Spalte angegebenen Objektentfernungen in die beiden Gleichungen ein,
so ergeben sich aus den fiir a; bzw. a, berechneten Werten die Vordertiefe
(¢ — a,) bzw. die Hintertiefe (a, — a).

Da, wie die Formel zeigt, die GroBe des Zerstreuungskreises der Linge des
reduzierten Auges direkt proportional ist, hat dieses durch seinen auch bei
der Naheinstellung unverdndert bleibenden sehr kurzen Bau hinsichtlich der
Abbildungstiefe einen grofien Vorteil gegeniiber den optischen Instrumenten.

9. Die optische Achse und die Visierlinie.

Da das Auge nicht genau zentriert ist, gibt es keine wirkliche optische Achse,
sondern man wéhlt hierzu nach dem Vorschlage GULLSTRANDS! am zweckméBigsten
dleJenlge Hornhautnormale, die durch die Mitte der Pupille geht. Als Visier-
linie wird derjenige Strahl bezeich-
net, der vom Fixierungspunkt nach
der Mitte der Eintrittspupille (E)

\ gerichtet ist (Abb. 65); er geht nach
PA £ der Brechung an der Hornhaut durch
£ die Mitte der wirklichen Pupille (P)
¢ ¢ und verliuft nach der Brechung

durch die Linse von der Mitte der
Austrittspupille (4) zur Fovea. Fir
Abb. 65. Verlauf der Visierlinie. gewohnlich fillt die Visierlinie nicht
mit der optischen Achse zusammen,
sondern sie schneidet diese in der Mitte der Pupille. In den meisten Augen
verlauft die optische Achse von temporal und etwas unten nach nasal und etwas
oben, so daB die Netzhaut in einem Punkt getroffen wird, der nasal und etwas
oberhalb der Fovea liegt. Den Winkel, den der extraokulare Teil der Visierlinie
mit, der optischen Achse bildet und dessen Scheitel in der Mitte der Eintritts-
pupille liegt, bezeichnet man mit ®. GULLSTRAND nimmt fiir diesen Winkel
den schematischen Wert von 5° an. In der geometrischen Optik wird allgemein
als Hauptstrahl eines Biindels derjenige Strahl bezeichnet, der von einem Objekt-
punkt nach der Mitte der Eintrittspupille gerichtet ist. Die Visierlinie wird also
durch den Hauptstrahl des vom Fixierungspunkt ausgehenden Strahlenbiindels
gebildet; ihr Verlauf entspricht dem wirklichen Weg, den der Hauptstrahl beim
Durchgehen durch das Auge infolge der Brechung einschligt.

1 HeLmuorrz, H.: Handb. d. physiol. Optik, 3. Aufl.,, 1. Zusitze von A, GULLSTRAND
S, 270. Hamburg u. Leipzig 1909,
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Die Richtungslinie ist diejenige Linie, die vom Objektpunkt durch den
Knotenpunkt des reduzierten Auges geht; verbindet sie den Objektpunkt mit
der Fovea, so nennt man sie Gesichtslinie (HELMHOLTZ!).

Die Blicklinie verbindet den Fixierungspunkt mit dem Drehpunkt des Auges,
von dem dabei angenommen wird, dall er auf der optischen Achse liegt. Im
exakten schematischen Auge liegt der Drehpunkt etwa 13,5 mm hinter dem
Hornhautscheitel.

Als Winkel y bezeichnet man den Winkel, den die Blicklinie mit einer durch
die Mitte der Hornhautbasis gehenden Hornhautnormalen bildet. An Stelle des
Winkels y setzt man nach GULLSTRAND zweckméfBiger den Winkel &, den die
Visierlinie mit der optischen Achse bildet (Abb. 65) und der leicht zu bestimmen
ist. Betrachtet man ein Auge von vorne, so wird die scheinbare Einstellung
desselben durch die Richtung der optischen Achse bestimmt und nicht durch
den Verlauf des extraokularen Teiles der Visierlinie. Da die optische Achse in
ihrem extraokularen Teil in den meisten Augen temporal zur Visierlinie verlduft,
kann bei einem groflen Winkel « eine Schielstellung nach auBlen vorgetduscht
werden.

10. Die optischen Fehler des Auges.

Unter den optischen Fehlern des Auges versteht man zusammenfassend
diejenigen Mangel des dioptrischen Apparates eines normalen Auges, durch welche
das Zustandekommen einer punktférmigen Abbildung gestort wird. Da man
im Gesichtsfeld nur einen Punkt, den Fixierungspunkt, deutlich sieht,
wiahrend die weiter peripher gelegenen Punkte schon infolge der geringeren
Empfindlichkeit der Netzhaut undeutlich erscheinen, beschrinken sich die
folgenden Betrachtungen auf diejenigen Stérungen, denen das vom Fixierungs-
punkt zur Fovea gelangende Biindel im normalen Auge unterliegt.

Wie schon in der Einleitung betont wurde, erfolgt eine punktuelle Abbildung
nur dann, wenn das in Frage kommende optische System zentriert ist und nur
Nullstrahlen bei der Abbildung wirksam sind. Beide Bedingungen sind fiir das
Auge nicht erfiillt. Unter einem zentrierten System versteht man ein solches,
bei welchem die brechenden Flédchen Kugelflichen sind und die Mittelpunkte
dieser Fliachen in einer geraden Linie, der optischen Achse des Systems liegen.
Das Auge ist kein zentriertes System, da erstens von den brechenden Fliachen
zum mindesten die Hornhautvorderfliche keine Kugelfliche ist und zweitens
die Hornhaut und die Linse keine gemeinsame optische Achse haben; dazu kommt
noch die Tatsache, dall auch bei Annahme einer gemeinsamen optischen Achse
die Fovea gewdhnlich auBlerhalb dieser Achse gelegen ist. Des weiteren ist
die Pupille im Verhéltnis zu den Kriimmungsradien der brechenden Flachen
viel zu weit, um nur Nullstrahlen, d. h. Strahlen durchzulassen, die mit der
optischen Achse kleine Winkel bilden und nahezu senkrecht auf die Hornhaut
auffallen. Die gerade hieraus sich ergebenden dioptrischen Verhéltnisse sind fiir
den Verlauf des im Auge gebrochenen Strahlenbiindels von ausschlaggebender
Bedeutung.

Sieht man zunéchst von der Verschiedenheit der einzelnen Lichter und damit
von den Erscheinungen der chromatischen Aberration ab, so kann man der Haupt-
sache nach vier Ursachen der monochromatischen Aberration fiir das Nichtzustande-
kommen einer punktuellen Abbildung auf der Fovea unterscheiden. Es sind
dieses 1. die sphérische Aberration infolge der Weite der Pupille, 2. das Ab-
weichen der Hornhautvorderfliche von der Kugelgestalt, 3. die Neigung der

! HeLmuorrz, H.: Handb. d. physiol. Optik, 3. Aufl., 1, 78. Hamburg u. Leipzig 1909,
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Visierlinie zur optischen Achse, 4. die Beugung des Lichtes am Pupillenrand.
Es empfiehlt sich, die einzelnen hier angefiihrten optischen Fehler zunéchst ge-
trennt zu behandeln unter der Annahme, dafl das Auge jeweils nur mit einem
der genannten Fehler behaftet ist und dann erst auf den wirklichen Verlauf
des gebrochenen Strahlenbiindels einzugehen.

Die Storungen, die dadurch entstehen, dafl in einem zentrierten optischen
System bei der Abbildung eines in der Achse gelegenen Punktes P nicht nur
Nullstrahlen wirksam sind, sondern auch solche Strahlen, die mit der Achse
einen endlichen Winkel bilden, bezeichnet man als sphdrische Aberration. Diese
ist dadurch charakterisiert, daf} die an einer Kugelfldche gebrochenen Strahlen
auf der optischen Achse keinen gemeinsamen Schnittpunkt haben, sondern
der Vereinigungspunkt der Nullstrahlen liegt weiter vom Scheitel der Kugelfliche
entfernt als die Schnittpunkte der peripher auffallenden Strahlen, und zwar
riicken diese Punkte um so ndher an den Scheitel der Kugelfliche heran, je
peripherer die Strahlen auffallen. Die Strecke cF;; (Abb. 66) heif3t die sphdrische
Lingsaberration. Jeder gebrochene Strahl wird von dem ihm unmittelbar benach-
barten Strahl geschnitten; der geometrische Ort aller Durchschnittspunkte heif3t
die kaustische Fliche.
Diese wird von sémt-
lichen  gebrochenen
Strahlen tangiert und
durch eine Meridian-
ebene in den beiden
kaustischen Linien ge-
schnitten. Bei den bis-
herigen Besprechungen
wurde fiir parallel ein-
fallende Strahlen im-
mer der Schnittpunkt
F,; der Nullstrahlen,
als Bildpunkt betrachtet; fiir die Beurteilung der wirklichen Verhéltnisse des im
Auge gebrochenen Strahlenbiindels wird es notwendig sein, an Stelle des Brenn-
punktes den Ort des diinnsten Querschnittes ab des gebrochenen Strahlen-
biindels zu nehmen.

Die GroBe der Langsaberration eines auf die dquivalente Hornhautflache
parallel auffallenden Biindels hingt von der Pupillenweite ab und 148t sich aus
der Formel 72

Fu=gm -k

berechnen, wenn r den Radius der Pupille und R den Radius der dquivalenten
Hornhautfliche bedeutet. Fiihrt man die Rechnung fiir einen Pupillendurch-
messer von 4 mm durch, was ungefdhr der optischen Zone der wirklichen Horn-
haut entspricht, so erhdlt manc¥,; = 0,571 mm. Da die Entfernung des Ortes
des kleinsten Querschnittes vom Brennpunkt F,; anndhernd §c¢ F,; betragt,
liegt im gewéhlten Beispiel der diinnste Querschnitt 0,428 mm vor dem Brenn-
punkt. Bezieht man den Refraktionswert der &quivalenten Hornhautfliche
auf den kleinsten Querschnitt anstatt wie bisher auf den hinteren Brennpunkt,

so betragt dieser 1,336
1000D = froi——arse
31,014 — 0,428

anstatt 43,08 Dioptrien. Der auf den kleinsten Querschnitt bezogene Refraktions-
wert ist groBer als die bisher definierte Brechkraft und wichst mit der Weite

“der Pupille,

Abb. 66. Sphirische Aberration.

= 43,68
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Verfolgt man den Verlauf eines parallel zur Achse auf die wirkliche Horn-
haut auffallenden Strahlenbiindels nach der Brechung (von der Hinterfliche
der Hornhaut sei abgesehen), so findet innerhalb der optischen Zone in jedem
Meridianschnitt eine sphérische Aberration in der oben angegebenen Weise
statt (Abb. 66). Bei der normalen Pupillenweite von ca. 4 mm pflegt diese
Form der sphérischen Aberration die Regel zu sein. Bei maximaler Pupillen-
weite riicken jedoch durch die Beteiligung der die optische Zone umgrenzenden
abgeflachten und daher wenig stark brechenden peripheren Teile der Hornhaut
die Vereinigungspunkte der gebrochenen Strahlen wieder weiter vom Hornhaut-
scheitel ab, und zwar um so mehr, je weiter peripherwirts die Brechung erfolgt.
Die sphérische Aberration wird allgemein als positiv bezeichnet, wenn der Ver-
einigungspunkt der peripheren Strahlen ndher am Scheitel der brechenden Fliche
liegt als der Vereinigungspunkt der Nullstrahlen und die Spitze der kaustischen
Fliche somit nach der positiven Richtung zeigt; im umgekehrten Fall nennt
man die Aberration negativ. Innerhalb der optischen Zone der Hornhaut ist
die Aberration somit positiv und erreicht am Rande dieser Zone ihren gréBten
Wert. Von hier ab erfolgt die Umkehr in eine negative Aberration, indem die
Schnittpunkte der auBlerhalb der optischen Zone gebrochenen Strahlen sich
wieder dem Vereinigungspunkt der Zentralstrahlen ndhern. Als periphere Totalaber-
ration GULLSTRAND! bezeichnet mandas Verhéltnisdes Schnittpunktesder dulersten
peripheren Strahlen zu dem Schnittpunkt der zentralen Strahlen; liegt ersterer
néher an der brechenden Fliche als letzterer, so ist die Totalaberration positiv.
Da die duflersten Randstrahlen auch bei maximal weiter Pupille nach der Brechung
an der Hornhaut noch innerhalb der Brennweite zu liegen pflegen, ist die Total-
aberration des durch die Hornhaut gebrochenen Biindels positiv. In Abb. 67
ist Fy; der Schnittpunkt der Nullstrahlen; OO ist die sphérisch gewdlbte
optische Zone der Hornhaut; die an ihrer Peripherie gebrochenen Strahlen
werden in ¢ vereinigt. d ist der Schnittpunkt der &uBersten peripheren
Strahlen, welche bei der gegebenen Pupillenweite noch bei der Abbildung wirk-
sam sind; ihr Vereinigungspunkt liegt zwar weiter vom Scheitel der Hornhaut
entfernt als ¢, jedoch noch vor F,;, wodurch die Totalaberration als positiv
charakterisiert ist.

Verfolgt man den Verlauf des an der optischen Zone der Hornhaut gebrochenen
Strahlenbiindels weiter nach der Brechung durch die Linse, so nimmt die
spharische Aberration noch mehr zu. Der Unterschied zwischen der Brechkraft
im Zentrum der optischen Zone und deren Randteile erreicht im normalen
Auge den unerwartet hohen Wert von 4 Dioptrien (GUuLLSTRAND2). Die oben
fiir einen Durchmesser der Pupille von 4 mm durchgefiihrte Rechnung zeigte,
daBl die optische Zone der Hornhaut fiir sich allein, bei weitem nicht eine
so grofle Léngsaberration zur Folge hat; diese erfahrt demnach durch
die Linse eine wesentliche Zunahme, und zwar ist der geschichtete Bau der-
selben die Ursache hierfiir. Einer Erhéhung der Brechkraft von 4 Dioptrien
entspricht im schematischen Auge ein Brennpunktsunterschied von 1,459 mm;
der Ort des kleinsten Querschnittes liegt demnach 1,094 mm vor dem zweiten
Brennpunkt. Nimmt man der Einfachheit halber an, daf3 die Eintrittspupille
in der ersten Hauptebene liegt, so dal die Austrittspupille in die zweite Haupt-
ebene zu liegen kommt, dann verhélt sich der Durchmesser des kleinsten Quer-
schnittes zur Weite der Austrittspupille anndhernd wie der Abstand des Ver-

1 HeLmuoLTZ, H.: Handb. d. physiol. Optik, 3. Aufl., 1. Zusiitze von A. GULLSTRAND
S. 255. Hamburg u. Leipzig 1909.

* HeLmBoLtz, H.: Handb. d. physiol. Optik, 3. Aufl., 1. Zusétze von A, GULLSTRAND
S.363. Hamburg u. Leipzig 1909,
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einigungspunktes der Randstrahlen vom kleinsten Querschnitt zum Abstand
des Vereinigungspunktes der Randstrahlen vom zweiten Hauptpunkt. Die in
Frage kommenden Werte sind bekannt, der Durchmesser des kleinsten Quer-
schnittes betrigt demnach bei einem Durchmesser der Austrittspupille von 4 mm
0,0682 mm. Eine Einstellung des Auges auf den Vereinigungspunkt der Null-
strahlen, wie dieses bisher als Regel angenommen wurde, wiirde auf der Netz-
haut einen Zerstreuungskreis von annshernd 0,27 mm Durchmesser zur Folge
haben.

Die Lichtstarke ist innerhalb des gebrochenen Strahlenbiindels an den
Stellen am gréBten, wo die einzelnen Strahlen von den unmittelbar benachbarten
Strahlen geschnitten werden. Diese Schnittpunkte liegen samtlich auf der kau-
stischen Fliche. Der Verlauf dieser Flache ist deshalb fiir die Lichtverteilung
auf den einzelnen Querschnitten des gebrochenen Strahlenbiindels von aus-
schlaggebender Bedeutung. In Abb. 66 ist der bogenférmige Verlauf der kau-
stischen Flidche eines mit positiver spharischer Aberration behafteten Strahlen-
biindels dargestellt.
Es entspricht dieses
dem Strahlengange
des an der optischen
Zone der Hornhaut
gebrochenen  Biin-
dels, welches bei einer
Pupillenweite von un-
gefahr 4 mm allein
wirksam ist. Im
Sinne der Lichtbe-
wegung  gerechnet,
bildet die kaustische
Flache vor dem diinn-
sten Querschnitt die
periphere Begrenzung
ADb. 67. Positive periphere Totalaberration. (Verlauf des an der Hornhaut- des gebrochenen Biin-

vorderfliche gebrochenen Strahlenbiindels.) dels, daher ist auch
hier die Lichtintensitdt in der Peripherie gréBer als in der Mitte. Jenseits des
kleinsten Querschnittes liegt die kaustische Fliache innerhalb des Biindels, wodurch
die mittleren Teile die lichtstirkeren sind. Innerhalb des diinnsten Querschnittes
ist die Lichtverteilung am gleichméaBigsten. Die Spitze der kaustischen Fliche
wird durch den Vereinigungspunkt der zentralen Strahlen gebildet, sie fillt also
mit dem zweiten Brennpunkt des schematischen Auges zusammen. Bei weiter
Pupille kommt durch die Mitbeteiligung der die optische Zone umgebenden,
sukzessiv weniger stark brechenden Hornhautteile infolge der hierdurch be-
dingten negativen Aberration eine zweite kaustische Fliche hinzu. Es entstehen
auf diese Weise, wie aus Abb. 67 ersichtlich ist, neben der nach rechts gerichteten
Spitze auf einem Meridianschnitt noch zwei weitere symmetrisch zur Achse
gelegene, nach links zeigende Spitzen (GULLSTRAND).

Die zweite Ursache der nicht punktuellen Abbildung beruht darauf,
daB die optische Zone der normalen Hornhaut von der Kugelgestalt abweicht,
indem der vertikale und horizontale Meridian zwar sphérisch, aber verschieden
stark gekriilmmt sind. Den Meridian der stirksten bzw. der schwichsten Kriim-
mung bezeichnet man allgemein als die Hauptmeridiane der Fliche; sie stehen
stets senkrecht aufeinander. Die hierdurch bedingte Form der nicht punktuellen
Abbildung bezeichnet man in der Ophthalmologie kurzweg als Astigmatismus.
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Im jugendlichen und mittleren Lebensalter ist der senkrechte Meridian stérker
gewolbt als der horizontale, wihrend, wie schon 8. 80 erwahnt wurde, im héheren
Alter, das Umgekehrte der Fall zu sein pflegt. Die brechende Wirkung, die eine
astigmatische Fliche der genannten Form auf ein achsenparallel auffallendes Biin-
del ausiibt, pflegt man durch das Sturmsche Conoid zu veranschaulichen. Dieses
hat allerdings nur fiir ein unendlich diinnes Strahlenbiindel Giiltigkeit, da nur
fiir ein solches die sonst hinzukommende sphérische Aberration unberiicksichtigt
bleiben darf. Ein Strahlengang, wie ihn das SturMsche Conoid zeigt, kann daher
in seiner reinen Form niemals im Auge auftreten, da hier infolge des zu grofien
Pupillendurchmessers neben Nullstrahlen noch Strahlen durch die Pupille hin-
durchtreten, die der sphirischen Aberration unterworfen sind. Wenn trotzdem
das Sturmsche Conoid besprochen wird, so geschieht es deshalb, weil durch
dieses Modell derjenige Anteil an der monochromatischen Aberration gezeigt
wird, dem in der Ophthalmologie eine groBe Bedeutung zukommt, da er als
einziger unter den optischen Fehlern des Auges der Korrektion durch Brillen-
gliser zuginglich ist. Auch fiir
die Besprechung der pathologi-
schen Formen des Astigmatismus “ £=
ist das SturMsche Conoid am ge-
eignetsten, wenn man sich dabei
stets erinnert, daB der wirkliche
Verlauf des im Auge gebrochenen
Strahlenbiindels bei Beriicksichti-
gung der iibrigen optischen Fehler,
insbesondere der spharischen Aber- b
ration, ein wesentlich anderer ist.

Das Prinzip des STUuRMschen O O < —=o I O
Conoid?! ist folgendes (Abb. 68a). Abb. 68¢ und b. STURMsches Conoid.
Auf eine astigmatische Flache,
deren senkrechter Hauptmeridian, entsprechend der Hornhautvorderfliche eines
jingeren Individuums, der stirker brechende sein soll, falle ein unendlich
diinnes, achsenparalleles Strahlenbiindel. Alle Strahlen dieses Biindels, die auf
den Meridian der stirksten Kriimmung auffallen, vereinigen sich in einem
Punkt Fj, der optischen Achse. Ebenso schneiden sich, alle Strahlen, die auf
den horizontalen Meridian auftreffen, in einem gemeinsamen Punkt der Achse
F/ - F7 liegt weiter vom Scheitel der brechenden Fliche entfernt als F/, da
die Brechung im horizontalen Meridian schwécher ist als im vertikalen. Eine
astigmatische Fliche hat somit zwei hintere Brennpunkte, deren gegenseitiger
Abstand, die Brennstrecke, von der Wélbungsdifferenz und der absoluten Brech-
kraft der beiden Hauptmeridiane abhingig ist. Der Weg aller iibrigen Strahlen
des unendlich diinnen Biindels, die nicht durch einen der beiden Hauptmeridiane
gebrochen werden, ist dadurch eindeutig bestimmt, daf} jeder Strahl nach der
Brechung durch beide Brennlinien verlauft. Letztere gehen durch die zugehdrigen
Brennpunkte sie stehen gegeneinander und gegen die optische Achse senkrecht
und zwar steht die erste Brennlinie senkrecht zu einer durch den Hauptmeridian
der stirksten Kriimmung gelegten Ebene.

Um den Querschnitt des gebrochenen Strahlenbiindels zu veranschaulichen
(Abb. 68b), denkt man sich eine zur optischen Achse senkrechte Ebene, von der
astigmatischen Fliche beginnend, nach rechts bis jenseits der zweiten Brenn-

!

2 Srurm: Sur la théorie de la vision. C. r. Acad. Sei. 20, 554, 761, 1238. Paris 1845, —
Poggendorffs Ann. 65, 116 (1845).
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linie verschoben. Unmittelbar hinter der astigmatischen Flache ist der Quer-
schnitt ein Kreis. Da mit zunehmender Entfernung der senkrechte Durch-
messer des Kreises rascher abnimmt als der horizontale, erhilt der auf dem
Schirm aufgefangene Querschnitt die Form einer horizontal gestellten Ellipse,
um schlieBlich im ersten Brennpunkt eine horizontale Linie zu werden. Dann
nimmt der senkrechte Durchmesser, der in der ersten Brennlinie gleich Null
war, wieder zu, wiahrend der horizontale Durchmesser noch weiter abnimmt.
Auf diese Weise wird der Querschnitt an einer Stelle wieder kreisférmig. Von
hier nimmt der vertikale Durchmesser weiter zu, wihrend der horizontale noch
abnimmt; der Querschnitt erhilt die Form einer senkrecht gestellten Ellipse.
Im zweiten Brennpunkt angelangt, ist der horizontale Durchmesser gleich Null,
so daB der Querschnitt durch eine senkrechte Linie, die zweite Brennlinie ge-
bildet wird. Jenseits der zweiten Brennlinie ist der Querschnitt eine senkrecht
gestellte Ellipse. Das durch das Sturmsche Conoid dargestellte astigmatische
Strahlenbiindel ist um die beiden durch die Hauptmeridiane gelegten Ebenen
symmetrisch. Der Querschnitt des Biindels ist an allen Stellen gleichméBig hell.
Der Unterschied der Brechkraft zwischen den beiden Hauptmeridianen betrigt
im normalen Auge !/, Dioptrie (vgl. S. 80); dieses entspricht einer Brennstrecke
von etwa 0,2 mm.

Die Beziehung zwischen dem Kriimmungsradius der Hornhautvorderfliche und ihrer
Brechkraft wird durch die Formel D = @%1 berechnet. Nimmt man z. B. fiir den horizon-
talen Meridian eine Brechkraft von 48,83 an (exaktes schematisches Auge GULLSTRAND;
n = 1,376), so ist r = 7,7 mm. Bei einem physiologischen Astigmatismus von !/, Dioptrie im
jugendlichen Alter, bei welchem nach dem eben Gesagten die Brechkraft im senkrechten

Meridian dann 49,33 Dioptrien betrigt, ist der Kriimmungsradius 7,62 mm. Einer Kriimmungs-
differenz von 0,1 mm entspricht ein Brechungsunterschied von etwas iiber 0,6 Dioptrien.

Zu Demonstrationszwecken eignen sich Modelle, in denen der Strahlen-
gang durch Schniire dargestellt ist.

Die dritte Ursache, die das Zustandekommen einer punktuellen Abbildung
des die Fovea versorgenden Strahlenbiindels verhindert, ist dadurch gegeben,
daB, wie wir gesehen haben, der Fixierungspunkt auflerhalb der optischen Achse
liegt. Dadurch unterliegt: dieses Biindel den Gesetzen des Astigmatismus schiefer
Biindel. Unter dem Hauptstrahl eines Biindels versteht man denjenigen Strahl,
der vom Objektpunkt nach der Mitte der Eintrittspupille gerichtet ist. Der
Hauptstrahl des vom Fixierungspunkt ausgehenden Strahlenbiindels ist daher
mit der Visierlinie identisch (Abb. 65).

GuLLSTRAND! berechnete die astigmatische Differenz fiir das neuere sche-
matische Auge von HELMHEOLTZ unter der Annahme, daf der extraokulare Teil
der Visierlinie mit der optischen Achse des Systems einen Winkel von 5° bildet.
Er fand einen geringen inversen Astigmatismus; die astigmatische Differenz
langst der Visierlinie betragt 0,030 mm, was einem Wert von ungefihr 0,1 Diop-
trien entspricht. Die Differenz ist somit zu gering, um praktisch in Frage zu
kommen. In Abb. 65 ist die Strecke der astigmatischen Differenz lings der
Visierlinie durch @@’ schematisch angedeutet. An Stelle der ersten Brennlinie
tritt in @ der erste diinnste Querschnitt, der bei einem Pupillendurchmesser
von 2 mm 0,0029 mm lang und 0,0022 mm breit ist und auf dem Hauptstrahl
(und zur Zeichnungsebene) senkrecht steht; er ist nicht gleichméfBig beleuchtet,
sondern auf der einen Seite stirker als auf der anderen. Die zweite (in der
Zeichnungsebene gelegene) Brennlinie geht durch @ und bildet mit dem Haupt-

1 Heumuortz, H.: Handb. d. physiol. Optik, 3. Aufl.,, 1. Zusitze von A. GULLSTRAND
S, 254, 362. Hamburg u. Leipzig 1909,
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strahl einen Winkel von nur 2° 42'. Die Brennstrecken stehen also nicht
senkrecht aufeinander. Ein astigmatisches Strahlenbiindel dieser Form hat nur
eine Symmetrieebene; es ist dies die durch die optische Achse und den Haupt-
strahl gelegte Ebene. Eine dritte Form des Astigmatismus besteht dann, wenn
der Hauptstrahl nicht in einer Meridianebene verlduft; ein solches Strahlen-
biindel stellt die allgemeine Form des Astigmatismus dar, die keine Symme-
trieebene hat und an keine Bedingungen gekniipft ist.

Die letzte Form der monochromatischen Aberration ist durch die Beugung
des Lichtes am Rande der Pupille bedingt. Eine punktférmige Lichtquelle, auf
die das Auge eingestellt ist, wird bei runder Pupille durch Beugung des
Lichtes am Pupillarrand als kleine weie Scheibe abgebildet, die von hellen
und dunklen Ringen umgeben ist. Der Ubergang von der Scheibe zu dem ersten
dunklen Ring und ebenso der Ubergang zwischen den einzelnen Ringen erfolgt
allméahlich. Die Lichtstidrke ist in der Mitte der zentralen Scheibe am grofiten
und nimmt gegen den Rand zu schnell ab; schon die Helligkeit des ersten der
die Scheibe umgebenden Kreise
ist so gering, daf dieser prak- N
tisch fiir das Sehen nicht in
Betracht kommt. Der Durch- 7 r.

messer der zentralen Scheibe
wird durch die Formel
A
D= 2:4405[ Abb. 69. Chromatische Aberration.

berechnet, worin A die Wellenléinge, f den Abstand der Pupille von der Netzhaut
und p den Durchmesser der Pupille bedeutet. Die Betrachtung der Formel
zeigt, daB der Durchmesser der Scheibe mit zunehmender Verengerung der
Pupille gréBer wird, und zwar ist er dem Pupillendurchmesser umgekehrt pro-
portional. Im reduzierten Auge von DONDERS, in welchem die Pupille in die
Ebene der brechenden Fliache fillt, ist fiir eine Pupillenweite von 4 mm und
eine Wellenlinge von 4 = 550 yu D = 0,00671 mm.

Chromatische Aberration. Das optische System des Auges ist nicht achro-
matisch und daher den Erscheinungen der chromatischen Aberration unter-
worfen. Diese duBlern sich in farbigen Sdumen, die unter bestimmten Bedingungen
um Gegenstinde gesehen werden.

Die Ursache der chromatischen Aberration liegt in der Zusammensetzung des weilen
Lichtes aus verschiedenen Farben, fiir die der Brechungsindex von Farbe zu Farbe variiert,
und zwar ist dieser fiir die langwelligen Strahlen kleiner als fiir die kurzwelligen, d. h. erstere
werden weniger stark abgelenkt wie letztere. Infolge der an jeder brechenden Fliche auf-
tretenden Farbenzerstreuung wird das Zustandekommen einer punktuellen Abbildung ge-
stért, und zwar auch dann, wenn bei der Abbildung nur Nullstrahlen wirksam sind. Fir
gewdhnlich wird die Farbenzerstreuung schon wegen der geringen Lichtstirke der duBlersten
Farben des Spektrums nicht wahrgenommen.

WYY -Wenn man eine punktférmige weille Lichtquelle fixiert, so stellt sich in
der Regel das Auge so ein, dafl die mittleren Strahlen des Spektrums auf der
Netzhaut (N) zur Vereinigung kommen (Abb. 69). Die roten Strahlen schneiden
sich dann hinter der Netzhaut (in r), wihrend der Vereinigungspunkt der violetten
Strahlen um einen etwas kleineren Betrag vor derselben liegt (in v). Hierdurch
entstehen auf der Netzhaut chromatische Zerstreuungskreise, deren Gréfle von
der Weite der Pupille und der Brechkraft des Auges abhingig ist. Verfolgt
man in einem Meridianschnitt zunichst den Verlauf der beiden duBersten Strahlen,
die von einer auf der optischen Achse gelegenen punktférmigen Lichtquelle
durch die Pupille gelangen, so wird infolge der Dispersion von jedem der beiden
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Strahlen auf der Netzhaut ein kleines Spektrum entworfen. Die beiden Spektren
sind gleich grofl und iiberdecken sich, wenn das Auge auf die Stelle der engsten
Einschniirung eingestellt ist, sie sind aber entgegengesetzt gerichtet. Es kommt
auf diese Weise das langwellige Ende des einen Spektrums auf das kurzwellige
Ende des anderen zu liegen. Innerhalb des Spektrums gelangen zum Teil die
zueinander komplementéiren Farben zur Deckung. Das gleiche gilt fiir je zwei
zur Achse symmetrisch einfallende Strahlen, so daf3 die Lichtquelle bei gewohn-
licher Beobachtung farblos erscheint und nur bei sehr genauer Beobachtung
einen rotvioletten Rand erkennen 148t. Verdeckt man jetzt die untere Halfte
der Pupille durch ein undurchsichtiges Blatt, so fallen alle den unteren Strahlen
angehorenden Spektren fort, und es treten die Erscheinungen der Farbenzer-
streuung auf, die als ein oben violetter und unten roter Saum (auf der Netz-
haut umgekehrt!) wahrgenommen werden. Auf diese Weise kann man durch
Verdecken der einen Pupillenhilfte an der Grenze schwarzer und weifler Felder
einen farbigen Rand auftreten sehen.

Betrachtet man durch ein dunkles Kobaltglas, welches nur rote und blaue
Strahlen durchlaf3t, eine kleine Lichtquelle, so erhilt man je nach der Einstellung
des Auges einen roten Punkt, der von einer blauen Scheibe umgeben ist, oder
einen blauen Punkt, der rot umrédndert ist. Von den meisten Augen wird in-
folge der Neigung der Visierlinie zur optischen Achse bei Einstellung auf das rote
Licht der blduliche Zerstreuungskreis auf der temporalen Seite breiter gesehen
(GULLSTRAND).

Die GroBe der Dispersion des Auges ist zuerst von FRAUNHOFER! gemessen
worden. Er beleuchtete das Fadenkreuz eines MeBBokulars mit verschiedenen homo-
genen Lichtern eines Spektrums und maf den Betrag, um den das Okular bei gleich-
bleibender Akkommodation verschoben werden mufite, damit das Fadenkreuz
bei verschiedenfarbigen homogenen Lichtern scharf gesehen wurde. War sein
Auge in Akkommodationsruhe auf Strahlen der Linie C (1 = 656, Grenze zwi-
schen Rot und Orange) eingestellt, so muflte bei einer Belichtung mit der Wellen-
linge @ (4 = 430, Grenze zwischen Ultramarinblau und Violett) das Objekt
dem Auge auf 49—65cm gendhert werden, um gleichzeitig deutlich gesehen
zu werden. Diese entspricht im schematischen Auge einem Abstand zwischen
dem Brennpunkte des roten und demjenigen des violetten Lichtes von ungeféhr
0,7—0,8 mm oder einer Refraktionsdifferenz von 1'/,—2 Dioptrien. Fiir einen
Durchschnittswert von 55 cm betrdgt bei einer Pupillenweite von ca.4 mm
(die Eintrittspupille wird der Einfachheit halber wieder in die erste Haupt-
ebene verlegt) und einer Einstellung des Auges auf das Licht der Wellenlénge C
der Durchmesser des durch das Licht der Wellenlinge G' verursachte Zerstreu-
ungskreis 0,144 mm. HELMHOLTZ? berechnete die Dispersion fiir das schematische
Auge ListiNgs (r = 5,1248 m, f;; = 20,3022 mm) unter der Annahme, daf} die
brechende Substanz aus Wasser besteht. In diesem Fall ist der Brechungsindex
fiir rotes Licht der Wellenldnge C' = 1,331705 und fiir violettes Licht der Wellen-
linge G = 1,341285. Die Rechnung ergibt dann fiir die Brennweite 20,574 mm (C)
bzw. 20,140 mm (@), was einem Abstand der farbigen Brennpunkte von 0,434 mm
entspricht.

Die GroBle der Dispersion fiir die einzelnen brechenden Medien des Auges
wurde zuerst von KuUNsT? mit dem ABBEschen Refraktometer gemessen. Die
Resultate sind in der beifolgenden Tabelle wiedergegeben ; die angegebenen Zahlen

1 FRAUNHOFER, J.: Ges. Schriften, S. 22. Herausgeg. von E. LomMeL. Miinchen 1885.

? Hermuowrtz, H.: Handb. d. physiol. Optik, 3. Aufl., 1, 147. Hamburg u. Leipzig 1909.

3 Kunst, J.J.: Beitrage zur Kenntniss der Farbenzerstreuung und des osmotischen
Druckes einiger brechenden Medien des Auges. Dissert. Freiburg 1895.
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bedeuten die Differenzen der Brechungsindices fiir die Linien D und F des Spek-

trums (»nF — nD).

von menschlichen Linsen gewonnen.

Die ,,gemischte Linsensubstanz® wurde durch Zerreiben

Glask Hu GimISchte Linse Kern
asko m. aq. insen- . .

. substan | Aofers | Miners
Maximum . . . . | 0,0042 0,0042 0,0053 0,0058 0,0072
Minimum . . . 10,0034 0,0039,5 | 0,0050 0,0049 0,0055
Im Mittel . . . . | 0,0037,5 | 0,0041 0,0051,5 | 0,0053,5 0,0060 0,0060

v. Rorr! wihlte auf Grund dieser Untersuchungsergebnisse als Dispersion
zwischen D und F fiir das Kammerwasser und den Glaskorper 0,004, fir die
Rindenschicht der Linse 0,005 und fiir die dquivalente Kernlinse 0,006. Mit
diesen Werten berechnete er fiir das exakte Auge GULLSTRANDs (nur das Horn-
hautsystem wurde durch die dquivalente Hornhautfliche ersetzt) die Dispersion
fir die Linie D und F und fand eine Differenz der beiden Schnittpunkte im
Sinne einer Unterkorrektion von 0,275 mm. Fiir die Brechkraft derselben
Farben berechnete er 59,0 (D) bzw. 59,946 Dioptrien (F'); dieses bedeutet eine
Differenz der axialen Refraktion von 0,95 Dioptrien. Der Durchmesser des
chromatischen Zerstreuungskreises betragt bei Einstellung des Auges auf Strahlen
mittlerer Wellenldnge bei einer Pupillenweite von 4 mm ungefihr 0,046 mm.

Verlauf des im Auge gebrochenen Strahlenbiindels. Das vom Fixierungs-
punkt nach der Fovea gelangende und damit die Sehschérfe vermittelnde Strahlen-
biindel ist den genannten optischen Fehlern unterworfen. Beziiglich der mono-
chromatischen Aberration wird der Verlauf des gebrochenen Strahlenbiindels
in erster Linie durch die sphérische Aberration bestimmt. Demgegeniiber ist
der EinfluB, den die physiologische astigmatische Wolbung der optischen
Zone der Hornhaut auf den Strahlengang ausiibt und insbesondere die schiefe
Incidenz der Visierlinie und die Beugung am Pupillenrand von geringer Bedeutung.

Durch die Beobachtung des Netzhautbildes eines leuchtenden Objekt-
punktes bei verschiedenen optischen Einstellungen des Auges lafit sich der
Verlauf des gebrochenen Strahlenbiindels entoptisch beobachten, da auf diese
Weise verschiedene Querschnitte des gebrochenen Strahlenbiindels der Reihe
nach auf der eigenen Netzhaut aufgefangen werden kénnen2?. GULLSTRAND? be-
zeichnet die systematische Untersuchung mittels dieser Methode als subjektive
Stigmatoskopte und beniitzte hierzu eine Lichtquelle, die sich in 4 m Ent-
fernung vor dem Auge befand und einen Durchmesser von 2 mm hatte. Die
verschiedenen Einstellungen des Auges wurden bei entspannter Akkommodation
durch Vorsetzen von Brillenglisern erreicht.

Bei einer Einstellung des Auges auf eine etwas groflere Entfernung, als der
Abstand der punktférmigen Lichtquelle betrigt (durch Vorsetzen eines Konkav-
glases, wodurch F;; hinter die Netzhaut zu liegen kommt), sind die mittleren
Teile des Zerstreuungsbildes dunkler als die von einer hellen zackigen Linie
begrenzten peripheren Teile. Je mehr der Fixierungspunkt sich der Lichtquelle
nédhert, desto kleiner wird der Durchmesser der hellen peripheren Begrenzungs-
linie, die bald nur eine kleine dunkle Stelle umgibt. Ist das Auge auf die Licht-
quelle eingestellt, so erscheint letztere als kleine scharf begrenzte, sehr helle
runde Scheibe. Riickt schlieBlich der Fixierungspunkt (durch Vorsetzen von

1 RoHr, M. v.: Zur Dioptrik des Auges. Ergebn. d. Physiol. 1909, 572.

2 HermeOLTZ, H.: Handb. d. physiol. Optik, 3. Aufl., 1, 161. Hamburg u. Leipzig 1909.

3 Hemuorrz, H.: Handb. d. physiol. Optik, 3. Aufl., 1. Zusitze von A. GULLSTRAND
S. 358. Hamburg u. Leipzig 1909
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Konvexglasern) diesseits der Lichtquelle, so wird aus der hellen Scheibe ein sehr
heller Punkt, von dem aus fiir gewohnlich acht helle, durch dunkle Zwischenrdume
getrennte Streifen radidr ausstrahlen. Der helle Punkt entspricht der Spitze
der kaustischen Fliche (F;) des gebrochenen Strahlenbiindels und verschwindet
wieder, wenn der Fixierungspunkt noch ndher heranriickt, um schlieflich in
einen von hellen Punkten gestichelten, der Hauptsache nach aber gleichmifig
hell erscheinenden Zerstreuungskreis iiberzugehen.

Die obengenannte helle zackige Begrenzungslinie der Zerstreuungsfigur ist
die Schnittlinie der kaustischen Fliche mit der Netzhautebene des beobachtenden
Auges. Die unregelmiBige Form dieser Linie ist dadurch bedingt, daB die kau-
stische Fliche abwechselnd Erhebungen und Vertiefungen aufweist. Letztere
entstehen erst durch die Brechung in der Linse, da sie im linsenlosen Auge
(Aphakie) fehlen. Die Ursache liegt nach GULLSTRAND! in einer den Ausbuch-
tungen entsprechenden Anzahl von ,,Faltenbildungen der Isoindicialfléchen.
Da nimlich, wie oben schon erwahnt wurde, die einzelnen Isoindicialflichen
bei jedem Akkommodationszustand trotz ihrer dabei auftretenden Formver-
anderung gleiche Volumina einschlieBen, so kann dieses, da die Linsensubstanz
nicht geniigend elastisch ist, nur durch eine radidr angeordnete ,,Faltenbildung‘
dieser Flidchen erreicht werden.

Befindet sich eine punktférmige Lichtquelle so nahe vor dem Auge des
Beobachters, dafl sie ungefibr mit dem vorderen Brennpunkt des Auges zu-
sammenfallt, so erscheint sie als gleichméfBig helle runde Scheibe, wenn die
brechenden Medien klar sind. Weist dagegen z. B. die Linse an einzelnen Stellen
eine unregelmaflige optische Dichte auf oder sind Triibungen im Glaskorper vor-
handen, so entstehen Schatten innerhalb des erleuchteten Kreises und kénnen
auf diese Weise enfoptisch wahrgenommen werden.

Man kann mittels der letztgenannten Methode das eigene Pupillenspiel
beobachten. Denn der Durchmesser des Zerstreuungskreises ist nur von der
Pupillenweite abhingig und &dndert seine Grofe in gleichem Sinne mit dieser.
Wenn man deshalb in geeigneter Weise vor das eine Auge die punktférmige
Lichtquelle anbringt und das andere unbewaffnete Auge mit zwei Lichtern
von verschiedener Stidrke abwechselnd belichtet, so kann man infolge der kon-
sensuellen Reaktion die durch die Belichtung verursachte Verengerung und Er-
weiterung der Pupille an dem Kleiner- bzw. GréBerwerden des Zerstreuungskreises
auf dem mit der entoptischen Einrichtung versehenen Auge genau beohachten.

Durch den EinfluB@ der positiven sphirischen Aberration ist der durch die
astigmatische Wélbung der optischen Zone der Hornhaut bedingte und vorhin
durch das Sturmsche Conoid erlauterte Strahlengang insofern ein anderer, als
an Stelle der beiden Brennlinien zwei konvexkonkave Brennflichen treten.
Beide Flichen haben ihre Konkavitit gegen das einfallende Licht gerichtet,
und ihre Mittelpunkte liegen, wenn man die schiefe Incidenz der Visierlinie
unberiicksichtigt 1a8t, auf der optischen Achse.

Wie sich aus dem bisher Besprochenen ergibt, kann infolge der optischen
Fehler des Auges von einem Objektpunkte keine punktformige Abbildung zu-
stande kommen, sondern dieser wird als Zerstreuungsfigur auf der Netzhaut
abgebildet. Wenn die Gréfle des Zerstreuungskreises fiir die Sehschirfe aus-
schlaggebend wire und zwar etwa in dem Sinne, dafl nur dann zwei nahe
nebeneinander gelegene Objektpunkte getrennt gesehen werden kénnen, wenn
die beiden auf der Netzhaut entworfenen zugehorigen Zerstreuungskreise sich

1 Hermuortz, H.: Handb. d. physiol. Optik, 3. Aufl,, 1. Zusitze von A. GULLSTRAND
S. 361. Hamburg u. Leipzig 1909.



Die optischen Fehler des Auges. 113

hochstens berithren, aber nicht tiberlagern, dann wiirden wir nicht iiber die gute
Sehschérfe verfiigen, wie wir sie tatsdchlich haben. Denn beriicksichtigen wir
von den verschiedenen Ursachen der Aberration z. B. nur die durch Beugung
des Lichtes am Pupillarrand entstehenden Scheibchen, deren Durchmesser D
nach dem frither Gesagten bei einer Pupillenweite von 4 mm und einer Wellen-
lange 4 = 550 pp im reduzierten Auge von DonNDERs 0,0067 mm betrigt, so
kénnten wir unter obiger Annahme zwei Punkte nur dann gesondert wahrnehmen,
wenn sie auf der Netzhaut in einem Abstand von 0,0067 mm abgebildet werden.
Nun betrigt aber der kleinste Winkel, unter dem zwei Punkte eben noch getrennt
erscheinen, eine Bogenminute, was einen Bildabstand auf der Netzhaut von
f = 0,00029 - 15,0 mm = 0,00435 mm entspricht (vgl. S. 93). Die Mittelpunkte
der beiden Beugungsscheiben liegen also in diesem Fall nur 0,0043 mm ausein-
ander, so daB die Scheibchen sich um den Betrag D — § = 0,0067 — 0,00435
= 0,00235 mm iiberdecken. Schon hieraus 148t sich der SchluB ziehen, daf} die
GréBe des Zerstreuungskreises nicht von ausschlaggebender Bedeutung fiir die
Sehschérfe sein kann.

Die Untersuchungen mit Hilfe der subjektiven Stigmatoskopie und
die hieraus resultierenden theoretischen Uberlegungen haben ergeben, daB
innerhalb eines Querschnittes des gebrochenen Strahlenbiindels fiir die Seh-
schéirfe in erster Linie die Lichtverteilung malgebend ist, wahrend die Groéfe
des Querschnittes nur von untergeordneter Bedeutung bleibt. In einem Beu-
gungsscheibchen ist die Intensitdt im Mittelpunkt so viel grofler als innerhalb
der sich iiberdeckenden peripheren Teile, daB der die Mittelpunkte trennende
Schein auch dann nicht wahrgenommen wird, wenn zwei Beugungsscheibchen
um den obengenannten Betrag iibereinanderliegen. (Nach GLEICHEN! betrigt
in dem oben gewihlten Beispiel der Helligkeitsunterschied zwischen Mitte und
Peripherie des Scheibchens das 300- bis 400fache.)

Beim Fixieren eines Gegenstandes stellt sich das Auge so ein, daf der Quer-
schnitt der vorteilhaftesten Lichtverteilung in die Netzhaut zu liegen kommt.
Dieser Querschnitt geht nicht durch die Spitze der kaustischen Fliche, sondern
er liegt ndher an dem brechenden System. Im exakten schematischen Auge hat
GULLSTRAND 2 deshalb den Abstand der Fovea vom Hornhautscheitel kiirzer ge-
nommen, als die Entfernung des zweiten Brennpunktes von der genannten Fliche
betragt. Der angenommene Refraktionsunterschied betragt 1 Dioptrie, d. h.
wenn das schematische Auge auf den giinstigsten Querschnitt eingestellt ist,
liegt der zweite Brennpunkt 0,387 mm hinter der Netzhaut.

Im akkommodierenden Auge ist diese Differenz wegen der Unkenntnis der
genaueren dioptrischen Verhéltnisse und unter Beriicksichtigung der mit der
Akkommodation in Zusammenhang stehenden Pupillenverengerung, die eine
Verminderung der Aberrationsgréfle zur Folge hat, unberiicksichtigt geblieben.

Wenn somit durch die Intensititsverteilung innerhalb des gebrochenen
Strahlenbiindels ein gewisser Ausgleich fiir die dem Biindel anhaftenden optischen
Fehler geschaffen wird, so geniigt diese auf rein physikalischer Grundlage be-
ruhende Verbesserung der optischen Abbildung doch noch nicht, unsere vor-
ziigliche Sehschérfe zu erkliren. Es kommen hier wesentlich noch physiologische
Momente hinzu, so vor allem der simultane Helligkeitskontrast, durch welchen
bei intensiver Belichtung einer Netzhautstelle die umliegenden, wenig belichteten
Partien dunkler erscheinen und umgekehrt stdrker belichtete Stellen neben
schwicher belichteten noch heller gesehen werden.

1 GLEICEEN, A.: Einfiilhrung in die medizinische Optik, S.125. Leipzig 1904.
? HeumuoLtz, H.: Handb. d. physiol. Optik, 3. Aufl.,, 1. Zuséitze von A. GULLSTRAND
S.366. Hamburg u. Leipzig 1909.
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II. Refraktionsanomalien.

Ein Auge wird als normalsichtig oder emmetropisch bezeichnet, wenn in
Akkommodationsruhe parallel auf die Hornhaut auffallende Strahlen nach der
Brechung durch die Hornhaut und die Linse auf der Netzhaut in einem Punkt
vereinigt werden (Abb.70a.) Die Netzhaut des emmetropischen Auges fillt
somit mit der zweiten Brennebene des Auges zusammen. (Aus dem friiher
Gesagten (Anwendbarkeit der Abbildungsgleichungen, Vernachlissigung der
optischen Fehler des normalen Auges) ergibt sich fiir die Vereinfachung der
Darstellung die Notwendigkeit, den Betrachtungen der Refraktionsanomalien
ein schematisches bzw. reduziertes Auge zugrunde zu legen; es mu8 ferner
die Netzhaut des ruhenden Auges mit der zweiten Brennebene zusammenfallend
angenommen werden, so daB also die axiale Refraktion (+41,0) des exakten

schematischen Auges unbertick-

sichtigt bleibt.)
—\c Die allgemeine Abbildungs-

\\G formel ny @+@
b a fu

lautet fiir das emmetropische
Auge, da zu parallel auffallen-
A A den Strahlen ein Objektpunkt
gehort, der sich in unendlicher
Entfernung vor dem Auge befin-
det und a daher unendlich wird,

o __ M —
e N , B T oder b=/f;.
————— @C’ b bedeutet den Abstand des Bil-
des bzw. die Entfernung der
Abh. 70. Emmetropie, Myopie, Hyperopie. Netzhaut vom zweiten Haupt-

punkt des schematischen Auges;
dieser Abstand muB3 also im emmetropischen Auge stets gleich der hinteren
Brennweite sein, damit eine scharfe Abbildung auf der Netzhaut erfolgt.

Benutzt man firr die Betrachtungen der Einfachheit halber zunédchst das
reduzierte Auge, bei welchem die Abstinde vom Scheitel der brechenden Fliche
gerechnet werden, so bedeutet b die Achsenlinge des reduzierten Auges. Die
Gleichung des reduzierten emmetropischen Auges fordert also, dafl Achsenldnge
und hintere Brennweite gleich gro8 sind, ohne jedoch fiir beide eine bestimmte
GroBe zu verlangen. So kann z. B. ein zu lang gebautes Auge emmetropisch
sein, wenn die Brechkraft des Auges entsprechend kleiner und die Brennweite
dadurch um den notwendigen Betrag grofer ist.

Eine Refraktionsanomalie oder Ametropie besteht dann, wenn b und f;
verschieden grof3 sind. Es gibt demnach zwei verschiedene Arten von sphérischen
Refraktionsanomalien:

1. b ist groBer als f,;. In diesem Fall vereinigen sich parallel auffallende
Strahlen vor der Netzhaut. Mant bezeichnet diese Ametropie als Myopie oder
Kurzsichtigheit. Eine Kurzsichtigkeit tritt in folgenden drei Fillen ein:

a) f;; ist normal, b ist zu grof3; bei normaler Brechkraft ist das Auge zu
lang = Achsenmyopie (Abb. 70b).

b) b ist normal, f,, ist zu klein: in einem Auge mit normaler Achsenlinge
ist die Brechkraft zu grofl = Kriimmungsmyopie bzw. Indexmyopie.

¢) Weder b noch f,; sind normal, aber b ist grofler als f,,.
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2. b ist kleiner als f,,. Die Folge davon ist, dal sich parallel auffallende
Strahlen erst hinter der Netzhaut schneiden. Diese Refraktionsanomalie wird
als Hyperopie (Hypermetropie) oder Ubersichtigkeirt bezeichnet und kann in
folgenden drei Fillen eintreten:

a) fy; ist normal, b ist zu klein: bei normaler Brechkraft des Auges ist die
Achse zu kurz = Achsenhyperopie (Abb.70c).

b) b ist normal, f,, ist zu groB: in einem normal gebauten Auge ist die Brech-
kraft zu gering = Kriimmungshyperopie.

c¢) b und f,; sind nicht normal, b ist kleiner als f;;.

Als Fernpunkt eines Auges wird, wie schon S. 94 besprochen wurde, der-
jenige reelle oder virtuelle Punkt bezeichnet, der in Akkommodationsruhe auf der
Netzhaut scharf abgebildet wird. Das Auge ist also bei entspannter Akkom-
modation auf seinen Fernpunkt eingestellt. In der Abbildungsgleichung bedeutet
a den Abstand des Fernpunktes vom ersten Hauptpunkt des schematischen
Auges bzw. im reduzierten Auge den Abstand des Fernpunktes vom Scheitel
der aquivalenten brechenden Fliche. Der Fernpunkt des emmetropischen Auges
liegt im Unendlichen, da nach der Definition das normalsichtige Auge so ein-
gestellt ist, daB sich parallel auffallende Strahlen auf seiner Netzhaut vereinigen.
Fiir das ametropische Auge liegt der Fernpunkt in endlicher Entfernung, und
zwar entweder vor oder hinter dem ersten Hauptpunkt, je nachdem b gréfler
oder kleiner als f;; ist. Der Ort des Fernpunktes ergibt sich durch Einsetzen
der Werte fiir b und f,, in die Abbildungsgleichung. Man findet dann, daf bei
Myopie (b > f,;) @ negativ, dagegen bei Hyperopie (b < f,;) positiv ist.

Der Fernpunkt des myopischen Auges liegt also, wie das negative Vorzeichen
besagt, links, d. h. vor dem Auge, und ist reell. Da die Augenachse relativ zu
lang ist, vereinigen sich die vom Fernpunkt ausgehenden, divergent auf die
Hornhaut auffallenden Strahlen auf der Netzhaut, wihrend parallel auffallende
Strahlen sich schon vor der Netzhaut schneiden (Abb. 70b). Der Grad der Myopie
ist durch die Fernpunktslage bestimmt; er ist um so gréfler, je niher der Fern-
punkt vor dem Auge liegt.

Das kyperopische Auge hat, da a positiv ist und daher hinter dem Auge liegt,
keinen reellen, sondern einen virtuellen Fernpunkt. Die Entfernung a wird wie
immer vom ersten Hauptpunkt des Systems gerechnet. Es gibt also keinen
reellen Punkt, auf den das hyperopische Auge in Akkommodationsruhe ein-
gestellt ist, sondern alle Strahlen, die von einem vor dem Auge befindlichen
Gegenstand ausgehen, schneiden sich infolge der relativ zu kurzen Achse des
iibersichtigen Auges erst hinter dessen Netzhaut, und zwar auch dann, wenn
sie aus unendlicher Entfernung kommen. Um Strahlen auf der Netzhaut zur
Vereinigung zu bringen, miissen diese konvergent auf die Hornhaut auffallen.
Der Grad der Konvergenz hingt wiederum von der Lage des Fernpunktes ab.
Eine scharfe Abbildung auf der Netzhaut erfolgt dann, wenn die einfallenden
Strahlen so konvergent auf die Hornhaut auftreffen, dafl ihr Schnittpunkt (ohne
die Brechung durch das Auge) mit dem Fernpunkt zusammenfallt (Abb. 70c).
Dementsprechend verlassen auch die von der Netzhaut kommenden Strahlen
das hyperopische Auge divergent, und zwar so, als ob sie von dessen Fernpunkt
kimen. Je ndher der Fernpunkt hinter dem Auge liegt, desto grofler ist d1e
Hyperopie.

Wihrend der Kurzsichtige seine Sehschérfe fiir die Ferne bestenfalls durch
Verengern der Lidspalte und die hierdurch bedingte teilweise Abblendung der
Randstrahlen um einen sehr geringen Betrag giinstig zu beeinflussen vermag,
ist der Ubersichtige in der Lage, seine Anomalie durch Akkommodieren ent-
weder zu korrigieren oder doch zu bessern; der jeweilige Erfolg hingt von dem

8%
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Grad der Ametropic und der GréBe der vorhandenen Akkommodationsbreite
ab. Daher treten bei geringen Graden von Ubersichtigkeit erst mit zunehmendem
Alter, wenn die Akkommodationsfahigkeit allmahlich nachlift, Sehstérungen
auf. Bei hoheren Graden konnen jedoch schon friihzeitig durch die dauernde
iiberméBige Inanspruchnahme des Ciliarmuskels, und zwar hauptséchlich nach
lingerer Naharbeit, starke Beschwerden einsetzen, die sich durch heftige Kopf-
schmerzen duflern; sie werden als akkommodative Asthenopie bezeichnet. Eine
weitere Komplikation ist fiir den Hyperopischen durch die physiologischerweise zu-
gleich mit dem Akkommodationsimpuls erfolgende Innervation der Konvergenz-
bewegung gegeben, weil diese beiden assoziierten Bewegungen nur innerhalb
gewisser Grenzen dem Grade nach getrennt werden koénnen; daher tritt hiufig
bei hoher Ubersichtigkeit, und zwar schon in den ersten Lebensjahren, wenn
ein Kind Interesse bekommt, Gegenstinde deutlich zu sehen, infolge der fiir die
gegebene Entfernung stets zu grolen Akkommodationsbewegung und der damit
verbundenen iiberméBigen Konvergenzstellung der Augen allméhlich eine dauernde
Schielstellung nach innen ein. Da ein Ubersichtiger gewohnt ist, stets zu akkom-
modieren, entspannt er seinen Ciliarmuskel auch dann nicht vollstindig, wenn
versucht wird, seine Refraktionsanomalie durch Vorsetzen von Konvexglidsern
auszukorrigieren; er nimmt nicht die volle Korrektion an, sondern es bleibt
ein Teil der Hyperopie bestehen, der durch die Ciliarmuskelkontraktion kompen-
siert wird und durch Gliser unbeeinflubar bleibt. Diesen Betrag der Hyperopie
bezeichnet man im Gegensatz zu der korrigierbaren manifesten Hyperopie als
latente Hyperopie. Beide Teile bilden zusammen die totale Hyperopie.

In der Ophthalmologie wird die GréBe der Ametropie nicht durch den
Fernpunktsabstand bezeichnet, sondern durch seinen in Metern gemessenen
reziproken Wert

1

A=—.

a
Auf diese Weise wird die Héhe der Ametropie in Dioptrien angegeben. Liegt
z. B. der Fernpunkt 20 cm vor dem ersten Hauptpunkt, dann ist o = —0,2,
es besteht eine Myopie von 5 Dioptrien; ist in einem anderen Fall ¢ = 0,1, so
liegt eine Hyperopie von 10 Dioptrien vor. Im Zahler steht die Zahl 1, weil
der Fernpunkt immer in Luft gelegen ist, d. h. in einem Medium mit dem Bre-
chungsindex 1.

Fiir die Betrachtungen des Zusammenhanges zwischen Achsenlinge und
Brechkraft ist es am einfachsten, wieder die Dioptrienrechnung anzuwenden.
Denn schreibt man die Gleichung in der Form 4 = B — D, so gibt die in Diop-
trien ausgedriickte Differenz B — D unmittelbar den Grad der Refraktions-
anomalie in Dioptrien an. Es darf dabei nicht iibersehen werden, daB infolge
der reziproken Werte B bei Myopie kleiner, bei Hyperopie grofler als D ist. Man
bezeichnet den auf diese Weise fiir A berechneten Wert als den Refrakiions-
zustand des Auges. Dieser gibt die Anzahl der Dioptrien an, welche der diop-
trische Apparat des akkommodationslosen Auges zu seiner Brechkraft noch
benétigt (Hyperopie) bzw. zuviel hat (Myopie), um parallel auffallende Strahlen
auf der Netzhaut zu vereinigen. Fiir das emmetropische Auge lautet die Formel,
da B und D gleich groB sind, 4 = 0. Bei Hyperopie ist 4 positiv, bei Myopie
negativ.

Die hiufigste Form der Ametropie besteht erfahrungsgemifl in einer von
der Norm abweichenden Achsenlinge eines normal brechenden Auges; d. h.
bei normalem D ist B zu grofl oder zu klein.

Die Berechnung des Refraktionszustandes bei gegebener Linge des Auges
geschieht folgendermaBen. Die Brechkraft des reduzierten Auges von DONDERS
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betrigt 66,66 Dioptrien bei einer Achsenlinge von 20 mm. Setzt man diesen
Wert fiir D in obige Gleichung ein, wahrend man unter Beriicksichtigung, da@}

B = 1%1 ist, fiir b statt 0,02 innerhalb der hier in Betracht kommenden Grenzen

einen beliebigen groBeren (Myopie) bzw. kleineren Wert (Hyperopie) fir die
Achsenlénge einsetzt, so erhdlt man den zu dieser Linge gehorenden Refraktions-

zustand. So gehort z. B. zu einer Achsenlinge von 21 mm ein Refraktionszustand
von 4 = %;?2—31 — 66,66 = —3,33 Dioptrien. Im reduzierten Auge von DONDERS
entspricht also einer Achsenverlangerung von einem Millimeter ein Ametropie-
grad von ungefiahr drei Dioptrien. Dieses gilt allerdings nur fiir geringe Ab-
weichungen von der Norm, bei hoheren Graden nimmt der Refraktionszustand
bei Myopie langsamer, bei Hyperopie schneller als 3 Dioptrien pro Millimeter
zu, wie aus Tabelle 1 zu ersehen ist.

In Tabelle 2 ist die Rechnung fir das exakte schematische Auge durch-
gefithrt (v. RoERY) und zwar ist hier zu einem gegebenen Ametropiegrad die
Achsenléange berechnet.

Tabelle 1. Das reduzierte Auge von DONDERS.
(Gegeben ist die Achsenlinge, berechnet ist der Ametropiegrad.)

Achsenlinge | Ametropiegrad Achsenlinge 1 Ametropiegrad Achsenldnge | Ametropiegrad
mm Dioptrien mm |  Dioptrien mm Dioptrien
15 422,01 21 ; — 3,33 27 —17,41
16 +16,47 22 - 6,20 28 —19,16
17 +11,59 23 . — 8,83 29 —20,80
18 -+ 7,23 24 ‘ —11,24 30 —22,32
19 + 3,34 25 —13,46 31 —23,76
20 0 26 —15,50 32 —25,09

Tabelle 2. Das exakte schematische Auge von GULLSTRAND.
(Gegeben ist der Ametropiegrad, berechnet ist die Achsenldnge.)

Ametropiegrad Achsenlinge | Ametropiegrad | Achsenlinge | Ametropiegrad Achsenlinge
Dioptrien mm Dioptrien mm Dioptrien mm
6 22,27 . — 3 25,61 —12 30,24
5 22,60 — 4 26,05 —13 30,87
4 22,92 — 5 26,51 —14 31,53
3 23,27 — 6 26,98 —15 32,21
2 23,63 — 7 27,47 —16 32,94
1 24,01 — 8 27,98 —17 33,69
0 24,38 -9 28,51 —18 34,48
—1 \ 24,78 —10 29,07 —19 35,31
—2 | 25,19 —11 29,64 —20 36,18

In analoger Weise 1Bt sich der Refraktionszustand bei normaler Achsen-
lange und wechselnder Brechkraft (Kriimmungsametropie) berechnen, wenn man
B konstant 1a8t und D beliebig variiert.

Der Zusammenhang endlich zwischen Kriimmungsradius und Brechkraft
des reduzierten Auges von DoNDERs 148t sich u. a. in einfacher Weise folgender-
maBen berechnen: Es ist f; = 15 mm = 3r; folglich

1 1 1

D=— 4= 5= 376,005

= 66,66 .

1 Rongr, M. v.: Zur Dioptrik des Auges. Erg. Physiol. 1909, 551,
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Setzt man z. B. fiir r = 4,9 mm, so ist D = 68,03, d. h. wenn man den Kriim-
mungsradius des reduzierten Auges um 0,1 mm verkleinert, entsteht eine Myopie
von 1,37 Dioptrien.

Kombination des aus Auge und Brille zusammengesetzten Systems. Zur Be-
rechnung der Brechkraft des aus Auge und Brille zusammengesetzten Systems
benutzt man die Formel D, = D; + D;; — 0D, D;;. D, bezeichnet die Brech-
kraft des Brillenglases (in der Richtung des einfallenden Lichtes ist das Brillen-
glas das erste optische System), D,; diejenige des Auges. 6 = d, da das die
beiden Systeme trennende Medium stets Luft ist; d bedeutet den Abstand des
zweiten Hauptpunktes des Brillenglases vom ersten Hauptpunkt des Auges.

Die Betrachtung der Gleichung zeigt zunichst, daB bei Konvexgldsern
(D, ist positiv) die Brechkraft des aus Auge und Brille zusammengesetzten
Systems am grofiten ist, wenn die Brille méglichst nahe an das Auge gebracht
wird, da in diesem Falle § den kleinsten méglichen Wert erhalt. Unter Benutzung
des reduzierten Auges und unter Vernachlissigung der Dicke des Glases ist
d = 0, wenn das Glas den Scheitel der brechenden Fliche des reduzierten Auges
beriihrt. In diesem Fall ist D,, = D; + D;;. Mit zunehmendem Abstand
zwischen Brille und Auge nimmt J immer mehr zu und damit die Brechkraft
des ganzen Systems ab. Bei Konkavglisern (D, ist negativ; 6D, D,; wird zur
Brechkraft addiert) ist die Brechkraft des kombinierten Systems am kleinsten,
wenn das Konkavglas die Hornhaut beriihrt, und nimmt von da mit wachsendem
0 immer mehr zu.

Einen besonderen Ort nimmt das Brillenglas dann ein, wenn 6 so gro8 ist, daf3
der zweite Hauptpunkt des Glases mit dem vorderen Brennpunkt des Auges zu-
sammenfillt. Dieses ist fiir das reduzierte Auge von DoNDERS der Fall, wenn sich

das Glas 15 mm vor dem Auge befindet. Es ist dann § = f, = DL Setzt man
1 1

diesen Wert fiir d in die Gleichung ein, so lautet diese D}, = D; + Dy; — Do DDy,
11

oder D,, = D,,, d. h. die Brechkraft eines aus Auge und Brille zusammengesetzten
Systems ist gleich der Brechkraft des Auges allein, wenn sich das Glas so weit
vor dem Auge befindet, dal der zweite Hauptpunkt des Glases mit dem vorderen
Brennpunkt des Auges zusammenféllt.

. Die Beziehung zwischen d und D,, lassen sich durch ein Kurvenbild veran-
schaulichen. Trigt man auf der Abszissenachse die Abstdnde d und auf der
Ordinatenachse die zugehorigen Werte von D,, auf, so erhdlt man eine gerade
Linie. D, nimmt mit wachsendem d bei Konvexglisern gleichméfBig ab, bei
Konkavglésern in gleicher Weise kontinuierlich zu. In der Tabelle 3 und 4 auf
S. 119 sind die Berechnungen fiir eine Konvex- bzw. Konkavlinse von 10 Dioptrien
bei verschiedenen Werten von d unter Beniitzung des reduzierten Auges angegeben.

Wenn man, wie dies im folgenden geschehen soll, das aus Auge und Brille zusammen-
gesetzte System nicht nur wie eben hinsichtlich des Zusammenhanges zwischen d und D,
betrachtet, sondern auch die Lageverinderungen verfolgt, welche die Kardinalpunkte des
zusammengesetzten Systems bei variablem d erfahren, dann erhilt man die Beantwortung
einer Reihe von Fragen, die sich auf die Brillenkorrektion beziehen und die den praktischen
Augenarzt taglich beschiftigen.

Die Lage der Hauptpunkte des kombinierten Systems wird durch die Formeln
6Dy, éD,

und Ay = Hiypny = —5—n
D12 11 127°11 .D12 11
gefunden. %, wird vom ersten Hauptpunkt oder bei Vernachlassigung der Dicke des Glases
vom optischen Mittelpunkt der Linse, h;; vom zweiten Hauptpunkt des Auges bzw. unter
Beniitzung des reduzierten Auges vom Scheitel der brechenden Fliche gerechnet. In den
beigefiigten Tabellen ist der besseren Ubersicht wegen auch der Abstand des ersten Haupt-
punktes auf den Scheitel des reduzierten Auges bezogen.

h’l = HIIZ =
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Aus Tabelle 3 sind die fiir Tabelle 3. (D, =+10,0, D,, = 66,66).
eine Konvexlinse von 10 Diop- ‘ ! :
trien berechneten Werte zu ent- d D b h { u } b ‘ hy
nehmen. Ein negatives Vorzei-
it M 0 mm o T T T
kommende Ort vor dem Scheitel 18 70.00 #1’;)0 _14’0 190 | 1710 _0,48
des reduzierten Auges gelegen ’ s T ’ T
: P i 15 66,66 | —3,0 —15,0 20,0 | 17,0 0
ist. Die in der zugehorigen o | g333 | 49 | 16,05 | 21,05| 1684 | 1,05
Abb. 71a mit H, und H,; be- ’ 2 e o ’ ’

25 160,00 | —5,54 | —17,22
30 | 56,66 —7,056 | —18,5

22,22 | 16,68 | 2,77
23,5 | 16,45| 5,29

zeichneten Kurven zeigen den
Weg, den die beiden Haupt-
punkte des kombinierten Systems

einschlagen, wenn die Konvex- Tabelle 4. (D, =—10,0, D,, = 66.66).

linse von der Berithrung mit d Dus b f ‘ fo | b ‘ A
dein Scheitel des reduzierten

Auges (d = 0) bis auf einen 0 |5666 0 18,5 | 235 \23,49 0
Abstand d = 30 mm vor das 5 |60,00 ! 1,11 —17,22 | 22,22 i 23,33 0,55
Auge gebracht wird. Auf der 10 63,33 | 2,10 -16,05 | 21,05 | 23,15 0,52
Abszissenachse sind die Werte 15 |66,66 | 3,0 —15,0 20,0 i 23,0 0
fiir d und auf der Ordinaten- 20 |70,00 | 3.8 —14,0 19,0 | 22,8 | —0,96
achse diec Entfernungen vom 25 73,33 | 4,54 | —13,18 | 18,18 | 22,72 | —2,28
Scheitel des reduzierten Auges 30 76,66, 521 | —12,9 |174 | 22,61 |—3,92

in einem geniigend weiten Um-
fang aufgetragen. Der Ort der Netzhaut (N) und des Scheitels (S) des reduzierten Auges
ist durch dicker gezeichnete Linien, die parallel zur Abszissenachse verlaufen, hervorgehoben.
Die Kurven zeigen folgendes:

H, liegt, wenn d = 0 ist, im Scheitel des reduzierten Auges. Mit beginnendem Abstand
des Brillenglases riickt H; etwas vor diesen, um sich jedoch mit weiter zunehmendem d wieder
dem Scheitel zu nahern und schlielich, wenn d = f, geworden ist, zum zweitenmal mit diesem
zusammenzufallen. Von da riickt H, mit wciterer Entfernung des Glases immer mehr hinter
den Scheitel des reduzierten Auges.

2¢ :
22
20 - 20
18 yad 78
16 76
74 7%
72 72
70 70
8 8 :
6 p 6 4
¢ // 4% — |
2 — —~ 2 — =
0 ] S 0 ~—]
2 —— -2 ~ ,
4 — -%
e — -—
. ~
0% 5 0 5 20 25 x4 7% 5 70 75 20 25
a b

Abb. 71a und b. EinfluB des Brillenabstandes auf die Lage der Kardinalpunkte des kombinierten Systems:
a) fir ein Konvexglas von 10 Dioptrien. b) fiir ein Konkavglas von 10 Dioptrien.

H;, liegt, wenn d = 0 ist, ebenfalls im Scheitel des reduzierten Auges. Mit zunehmen-
dem d riickt H,, vor das Auge, und zwar mit wachsender Geschwindigkeit. Wenn d = f,
ist, d. h. wenn der 2. Hauptpunkt des Korrektionsglases mit dem vorderen Brennpunkt
zusammenfillt, liegt H,, so weit vor dem Scheitel des reduzierten Auges wie der Brennpunkt
des ganzen Systems vor der Netzhaut liegt.

Takelle 4 und Abb. 71b zeigen in analoger Weise dic Abhiingigkeit der Lage der Haupt-
punkte vom Abstand des Brillenglases fiir eine Konkavlinse von 10 Dioptrien.
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Die Lage der Bremnpunkite des kombinierten Systems geben die Formeln

1 n
—fi=+— und =1,
17 Dy, fu D,

Aus Tabelle 3 ist zu entnehmen, daB bei Beniitzung einer Konvexlinse die Brennweiten
des Gesamtsystems mit wachsendem d gréBer werden. Denn mit zunehmendem d riickt F,
zwar auch nach vorne, aber nicht so schnell wie H,,; dadurch wird der Abstand zwischen
H,; und F,;, d. h. die hintere Brennweite gréBer und damit die Brechkraft des Gesamtsystems
kleiner. .

Bei einer Konkavlinse nimmt die Brechkraft mit wachsendem d zu, da H,;; und Fy;
sich néhern. ‘

Der vordere Brennpunkt des kombinierten Systems fillt mit dem vorderen Brenn-,
punkt des unbewaffneten Auges zusammen, wenn d = f, ist. Ferner zeigen die Kurven-
bilder die Abhangigkeit des Korrektionswertes eines Brillenglases von seiner Entfernung
vom Auge. Man versteht unter dem Korrektionswerte eines Glases die Héhe der Ametropie,
die durch das Glas korregiert werden kann. Ein ametropisches Auge ist korrigiert, wenn
der zweite Hauptbrennpunkt F,; des aus Auge und Brille zusammengesetzten Systems in
der Netzhaut liegt. Die Achsenlinge b eines solchen korrigierten Auges ist dann jeweils
gleich dem Abstand des zweiten Brennpunktes des Gesamtsystems vom Scheitel des redu-
zierten Auges und wird durch die Formel b = f;; + h,, berechnet. Ist d = 0, so wird z. B.
durch ein Konvexglas von 10 Dioptrien ein hyperopisches Auge korrigiert, dessen Achsen-
linge b = f;; = 17,4 mm betréigt. Bei einer Entfernung des Brillenglases von d = 30 mm
wird ein hyperopisches Auge korrigiert, dessen Achse b= f;; + hy; = 23,5 + (—7,05) = 16,45mm
lang ist, was einer hoheren Hyperopie entspricht. Der Korrektionswert von Konvexglisern
nimmt mit zunehmender Entfernung vom Auge zu.

Fiihrt man die Betrachtung in der eben besprochenen Weise an der Hand von Abb. 71b
fiir eine Konkavlinse von 10 Dioptrien durch, so gelangt man zu dem Ergebnis, daf be:
Konkavglisern der Korrektionswert mit zunehmender Entfernung vom Auge abnimmt.

Die Hohe der Ametropie, die ein Brillenglas korrigieren kann, héngt somit nicht nur
von der Brechkraft des Glases, sondern auch von seiner Entfernung vom Auge ab.

Im folgenden soll die praktisch wichtige Beziehung zwischen der Stérke
der einzelnen Brillengldser und ihrem Korrektionswert besprochen werden, wenn
sich das Glas in der iiblichen Entfernung von 15 mm vor dem reduzierten Auge
befindet. Unter dem Korrektionswert eines Brillenglases versteht man, wie
eben erwdhnt wurde, die Héhe der Ametropie, die das Glas korrigiert. Die
fiir eine volle Korrektion notwendigen Voraussetzungen koénnen auch in der
Form definiert werden, dafl eine Ametropie dann durch ein Brillenglas korrigiert
ist, wenn parallel auf das Glas auffallende Strahlen so konvergent (Hyperopie)
bzw. divergent (Myopie) gemacht werden, daBl sie vom Fernpunkt des Auges
zu kommen scheinen. Eine Myopie von 10 Dioptrien ist z. B. auskorrigiert,
wenn parallele Strahlen durch eine Konkavlinse so divergent gemacht werden,
als ob sie von einem Punkt kdmen, der sich in 10 cm vor dem Auge befindet.
Zur Korrektion ist es also stets notwendig, dafl der zweite Brennpunkt des
Brillenglases mit dem Fernpunkt des Auges zusammenfillt. Ist d = 0, so be-
notigt man im gewahlten Beispiel eine Konkavlinse von 10 Dioptrien; in diesem
Fall ist die Brennweite der Linse gleich dem Fernpunktsabstand des myopischen
Auges, d. h. Brechkraft und Korrektionswert des Glases sind gleich gro. Wenn
sich dagegen das Glas in der iiblichen Entfernung von 15 mm vor dem Auge
befindet, so kann ein Konkavglas von 10 Dioptrien die Strahlen nicht mehr
geniigend divergent machen, um eine volle Korrektion herbeizufithren. Die
Brennweite ¢ des dazu notwendigen Glases mufl dem absoluten Wert nach
p=a—d=0,1—0,015=0,085m betragen, damit sein Brennpunkt mit
dem Fernpunkt -des Auges zusammenfillt. Der Korrektionswert eines Konkav-
glases ist also kleiner als seine Brechkraft betragt. Die Differenz wichst bei
gleichbleibendem Abstand mit der Hohe der Ametropie.

Bei einer Hyperopie von 10 Dioptrien miissen parallele Strahlen so kon-
vergent gemacht werden, dall sie sich im virtuellen Fernpunkte, d. h. 10 cm
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hinter dem Scheitel des reduzierten Auges schneiden. Ist d = 0, dann ist hierzu
eine Konvexlinse von 10 Dioptrien erforderlich; Korrektionswert und die Brech-
kraft des Glases sind gleich gro. Wenn dagegen das Korrektionsglas in dem ge-
wohnten Abstand von 15 mm vor dem Auge sitzt, so bendtigt man eine Konvex-
linse, deren Brennweite ¢ = a + d = 0,1 + 0,015 = 0,115 m betrigt, also ein
schwicheres Glas. Bei Konvexlinsen nimmt der Korrektionswert mit zunehmender
Entfernung vom Auge zu.

Bezeichnet man in der iiblichen Weise mit @ den Fernpunktsabstand des ametropen
Auges und mit d die Entfernung des Brillenglases, so benétigt man allgemein zur Korrektion

der Ametropie ein Brillenglas, dessen Brechkraft D =

2 j_ d ist. Die Beziehung zwischen
Ametropiegrad A (= Korrektionswert) und Brechkraft D des Glases gibt die Formel

A=y qp
der neueren schematischen Werte von HeLmMuOLTZ) die Korrektionswerte fiir eine Anzahl

Brillenglaser angegeben, wenn sich das Glas in einem Abstand von 15 mm vor dem Auge
befindet (nach Hess?). .

In der folgenden Tabelle sind mit Hilfe dieser Formeln (unter Benutzung

Hyperopie.
Korrektions- Korrektions- | Korrektions- Korrektions-
Brech- wert A Brech- wert 4 Brech- wert A Brech- wert A
kraft D (= Ametro- kraft D (= Ametro- kraft D (= Ametro- kraft D (= Ametro-
piegrad) piegrad) piegrad) piegrad)
1 1,01 6 6,59 11 13,17 16 i 21,05
2 2,06 7 7,82 22 14,63 17 22,82
3 3,14 8 9,09 13 16,15 18 24,66
4 4,25 9 10,40 14 17,72 19 26,57
5 5,40 10 11,76 15 19,35 20 28,57
Myopie.
Korrektions- Korrektions- Korrektions- Korrektions-
Brech- wert A Brech- wert A Brech- wert A Brech- wert A
kraft D (= Ametro- kraft D (= Ametro- kraft D (= Ametro- kraft D | (= Ametro-
piegrad) piegrad) piegrad) piegrad)
-1 —0,98 — 8 — 7,14 —16 -12,90 —24 —17,49
—2 —1,94 -9 — 7,92 —17 —13,55 —25 —18,02
—3 —2,87 —10 — 8,69 —18 —14,18 —26 —18,52
—4 —3,77 —11 — 9,43 —19 1 —14,79 —27 —19,04
—5 —4,65 —12 —10,17 —-20 ! —15,38 —28 —19,53
—6 —5,50 —13 ' -—10,86 —21 : —15,85 —29 —20,01
—7 —6,33 —14 —11,64 —22 : —16,41 —30 - —20,48
—15 —12,28 —-23 | --16,96 i

Aus der Tabelle ersieht man, daB z. B. zur Korrektion einer Myopie von 20 Dioptrien
bei gewohntem Brillenabstand von 15 mm ein Konkavglas von 29 Dioptrien notwendig
ist, wihrend eine Hyperopie von 21 Dioptrien unter gleichen Bedingungen schon durch ein
Konvexglas von 16 Dioptrien korrigierbar ist.

Die Brechkraft des zur Korrektion einer Achsenametropie notwendigen Brillenglases
148t sich bei gegebener Achsenlinge und unter der Voraussetzung, dafl sich das Glas im
vorderen Brennpunkt des Auges befindet, auch direkt aus der NEwToNschen Formel
1, 1,; = f,f1; berechnen. 1,, ist der Betrag, um den die Achse zu lang (+1,;) bzw. zu kurz
(—14;) ist; 1, bedeutet den Abstand des Fernpunktes vom vorderen Brennpunkt des ame-
tropischen Auges und ist somit gleich der Brennweite des in ¥, befindlichen korrigierenden
Glases. Betrigt z. B. die Achsenliange des reduzierten Auges 26 mm (was einer Myopie
von ca. 15,5 Dioptrien entspricht), so ist 1;; = 6 mm. Setzt man diesen Wert in obige Formel
ein, so ist 1, = —50 mm, d. h. man benétigt eine Konkavlinse von 20 Dioptrien.

1 Hzss, C.: Die Refraktion und Akkommodation des menschlichen Auges und ihre
Anomalien, 3. Aufl, 94, Leipzig 1910.
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Astigmatismus. Man bezeichnet in der Ophthalmologie ein Auge als astigma-
tisch, wenn in den beiden senkrecht zueinander stehenden Hauptmeridianen
die Refraktion verschieden grofl ist. Fast immer liegt die Ursache hierzu allein
in einer Abweichung der optischen Zone der Hornhautvorderfliche von der
Kugelgestalt, da schon infolge der geringeren Brechkraft der iibrigen Flachen
eine asphirische Wolbung weniger von Bedeutung ist. Man spricht von einem
Astigmatismus nach der Regel, wenn die Hornhaut im senkrechten Meridian
starker gewolbt ist als im horizontalen, im anderen Fall besteht ein Astigmatismus
inversus oder gegen die Regel. Betreffs des physiologischen Astigmatismus und
des Zusammenhanges zwischen Kriimmungsradius und Brechkraft s. S. 80 u. 108.
Als irregulér wird ein Astigmatismus bezeichnet, wenn die Oberfliche der Horn-
haut infolge krankhafter Veranderungen unregelmafig gewdlbt ist, so dal} die
Brechung schon innerhalb eines und desselben Meridians in unregelméaBiger, d. h.
nicht gesetzméaBiger Weise erfolgt.

Der Einfluf}, den eine astigmatische Hornhautvorderfliche auf den Strahlen-
gang des gebrochenen Biindels ausiibt, 148t sich durch das STurMsche Conoid ver-
anschaulichen, wenn man sich dabei auf die Betrachtung der Lage der beiden
hinteren Brennpunkte zur Netzhautebene beschrankt (vgl. S.107). Je nach
der Stelle, in welcher das astigmatische Biindel von der Netzhaut geschnitten
wird, unterscheidet man klinisch fiinf verschiedene Formen (vgl. Abb. 68a):
Der Schnittpunkt der Netzhaut mit der optischen Achse liegt 1. vor Fj;: die
Refraktion ist in beiden Meridianen hyperopisch, jedoch um einen verschieden
groflen Betrag — zusammengesetzter hyperopischer Astigmatismus; 2. in Fj;:
Die Refraktion ist in einem Meridian hyperopisch, im anderen emmetropisch =
einfacher hyperopischer Astigmatismus; 3. zwischen Fi{; und F};: die Refrak-
tion ist in einem Meridian hyperopisch, im anderen myopisch = gemischter
Astigmatismus; 4. in F{;: die Refraktion ist in einem Meridian emmetropisch,
im anderen myopisch = einfacher myopischer Astigmatismus; 5. hinter Ffj:
die Refraktion ist in beiden Meridianen myopisch, aber um einen verschieden
groflen Betrag = zusammengesetzter myopischer Astigmatismus. Die durch die
astigmatische Wolbung bedingte Differenz der Brechkraft der beiden' Haupt-
meridiane wird durch ein geeignetes Zylinderglas ausgeglichen. Wenn die Netz-
hautebene nicht durch Fj, oder F7] geht, so ist zur Korrektion neben dem Zylinder-
glas noch ein spharisches Glas notwendig.

Die klinische Untersuchung der Hornhautwélbung geschieht, wenn es sich
nur um eine allgemeine Orientierung handeln soll, mit dem Keratoskop von
Placido. Dieses besteht aus einer an einem Stiel befestigten runden Scheibe
mit abwechselnd schwarzen und weiflen konzentrischen Kreisen. Besteht z. B.
ein Astigmatismus nach der Regel, so erscheinen die von der Hornhaut gespiegelten
Kreise infolge der starkeren Wolbung des vertikalen Meridians als horizontal
gestellte Ellipsen. Die genaue Untersuchung erfolgt mit dem Ophthalmometer
von Javal und Schiétz!. Die Messungen beruhen auf demselben Prinzip der Ver-
doppelung, wie sie auf S.79 geschildert wurden.

Ein Unterschied gegeniiber dem Ophthalmometer von HermuOLTZ? liegt
darin, daB} die Verdoppelung anstatt durch zwei planparallele Glasplatten durch
feststehende doppeltbrechende Kalkspatprismen erzielt wird und die Gréfe
der seitlichen Verschiebung daher konstant ist. (Wollte man die hierdurch

1 Javan, E. u. Scuiérz: Un ophthalmométre pratique. Ann. d’Ocul. 86, 5 (1881).
Javar, E.: Uber Ophthalmolmometrie. VII. periodischer internationaler Ophthalmologen
kongr. Heidelberg 1888, 25, 104, 305 — L’ophthalmométrie clinique. Beitr. z. Psychol. u.
Physiol. d. Sinne. Festschr. fiir H. v. HELMHOLTZ 1891, 37.

? HeLmuovrTrz, H.: Handb. d. physiol. Optik, 3. Aufl., 1, 9. Hamburg u. Leipzig 1909.
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gegebenen Verhéltnisse auf den S.79 beschriebenen Versuch iibertragen, so
miiite demnach der Winkel, den die Glasplatte mit der Papierebene bildet,
konstant sein.) Das Hornhautbildchen muB deshalb stets eine und dieselbe
bestimmte Grofle haben, damit bei der Verdoppelung die erforderliche Beriihrung
(bzw. teilweise Uberdeckung) seiner Rénder zustande kommen kann. Der Gegen-
stand selbst wird durch zwei kleine Figuren und deren gegenseitigen Abstand
gebildet (Abb. 72a). Durch gegenseitiges Nihern bzw. Entfernen der beiden
Figuren laBt sich die GroBe des Gegenstandes beliebig variieren, um auf diese
Weise den von der Hornhaut gespiegelten Bildchen die fiir die Verdoppelung
notwendige Gréfle zu geben. Die Figuren bewegen sich bei der Einstellung auf
einem Kreisbogen, dessen Mittelpunkt ungefdhr mit dem Kriimmungsmittelpunkt
der Hornhaut zusammenfillt. Abb.72b zeigt die durch das Fernrohr des Apparates
umgekehrt gesehenen Spiegelbildchen bei richtiger Einstellung auf den horizontalen
Meridian ; die Klammern zeigen die Gro8e der Bildchen und den Betrag, um welchen
letztere sich bei der Ausgangsstellung
iilberdecken miissen. Ist die Hornhaut

spharisch gewdlbt, so bleibt die gegenseitige D ﬂ
Lage der Bildchen bei Drehungen des

Bogens unveriandert. Ist dagegen der ver-
tikale Meridian stdrker gekriimmt, so

werden die Bildchen bei senkrechter Stel-
lung des Bogens kleiner. Dadurch greifen
bei Drehung des Bogens aus der horizon-
talen in die vertikale Lage die beiden mitt-
leren Bildchen iibereinander, und zwar
ist die Einrichtung so getroffen, daB jede
Stufe des Treppchens, die von dem Recht- °

eck bedeckt wird, einer Dioptrie Brechungs-
unterschied zwischen den beiden Haupt- Abb-72a-c. Spiegelbilder des Ophthalmometers
meridianen entspricht. Abb. 72c zeigt die
partielle Uberlagerung der beiden mittleren Bildchen fiir einen horizontalen
Meridian, einer anderen Hornhaut, deren Brechkraft um 2 Dioptrien grofler ist.

Sehr haufig liegen die Hauptmeridiane nicht in einer Vertikal- bzw. Hori-
zontalebene, sondern sie sind schief zu dieser orientiert. Um ein solches Auge,
das mit Astigmatismus mit schiefen Achsen behaftet ist, durch Gléiser korrigieren
zu kénnen, muf3 die Achsenstellung der Hauptmeridiane bekannt sein. Da
letztere stets senkrecht aufeinander stehen, geniigt es, den Winkel anzugeben,
den der eine Hauptmeridian mit der Horizontalebene bildet. Mittels des Oph-
thalmometers von JavaL und Scu101z 148t sich dieser Winkel unmittelbar in
Graden ablesen. Wenn namlich der Bogen des Ophthalmometers, an dem die
Figuren angebracht sind, nicht in derselben Ebene liegt wie einer der beiden
Hauptmeridiane, dann stehen die Bildchen nicht wie in Abb. 72b auf einer ge-
meinsamen geraden Linie, sondern je zwei zueinander gehérende Bildchen auf
einer eigenen. Man dreht in einem solchen Fall den Bogen des Ophthalmometers
so lange, bis die Bildchen auf einer Linie stehen, und liest die hierzu notwendige
Stellung des Bogens an einer Skala in Winkelgraden ab.

Ein Nachteil des Ophthalmometers von JAvAL und ScHiéTZ liegt darin,
daB nicht die Kriitmmung der mittleren Teile der optischen Zone der Hornhaut ge-
messen wird, sondern deren peripher davon gelegene Randzone. Betrachtet
man die Hornhautbildchen mit unbewaffnetem Auge, so erkennt man, daB sich
die Bildchen beim Drehen des Bogens auf einem Kreis bewegen, dessen Durch-
messer annithernd 3 mm betrigt. Man miflt also den Schnittpunkt der Horn-
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hautnormalen im Bereich dieses Kreises. Eine isolierte kleine zentrale Wolbungs-
anomalie der Hornhaut, die fiir die Sehschirfe des Patienten von ausschlag-
gebender Bedeutung wire, entgeht auf diese Weise der Beobachtung.

Ein von SurcLIFFE! konstruiertes Ophthalmometer erméglicht es, den
Hornhautastigmatismus durch eine einzige Einstellung zu messen, indem die
Kriimmung der beiden Hauptmeridiane gleichzeitig kontrolliert wird.

Die objektive Bestimmung des Refraktionszustandes geschieht fiir gewohnlich durch
die Skiaskopie (vgl. auch S. 140). Wenn man die Pupille mittels eines kleinen durchlochten
undurchsichtigen Spiegels zum Aufleuchten bringt (s. S. 137) und dann eine langsame Drehung
des Spiegels z. B. um eine senkrechte Achse ausfiihrt, so verschwindet der rote Reflex nicht
plotzlich, sondern die Verdunkelung der Pupille beginnt an einer Seite und breitet sich von hier
bei weiterer Drehung des Spiegels iiber die ganze Pupille aus. Dem roten Reflex folgt also
ein Schatten, und diesem verdankt die Methode den Namen Schattenprobe oder Skiaskopie.
Dreht man den Spiegel wieder in seine Anfangslage zuriick, so taucht der rote Reflex wieder
an der einen Seite auf und erstreckt sich allmihlich iiber das ganze Pupillargebiet, um bei
weiterer Drehung des Spiegels an der gegeniiberliegenden Seite der Pupille zu verschwinden.
Nun kann das Wandern des roten Reflexes im gleichen Sinn erfolgen wie die Drehung des
Spiegels oder entgegengesetzt. Dreht man z. B. den Spiegel in der Weise, daBl die von dem
Spiegel reflektierten Strahlen tiber dem &ufleren Auge von der nasalen nach der temporalen
Seite hin wandern, so beginnt je nach dem Refraktionszustand des Untersuchten der rote
Reflex ebenfalls an der nasalen Seite der Pupille und verschwindet nach Aufleuchten der
ganzen Pupille an der temporalen Seite, oder aber er verliuft in entgegengesetztem Sinne:
trotzdem die von dem Spiegel reflektierten Strahlen bei Drehung des Spiegels iiber dem Auge
z. B. von links nach rechts verlaufen, erscheint der aus der Pupille kommende Reflex zuerst
an der rechten Seite der Pupille und wandert von rechts nach links, um an der linken Seite
der Pupille zu verschwinden. Fiir die Refraktionsbestimmung ergibt sich folgendes: Fiihrt
man die Untersuchung mit einem Planspiegel aus, so wandert der aus dem Auge kommende
Reflex in entgegengesetztem Sinne wie die Drehung des Spiegels, wenn der Fernpunkt des
untersuchten Auges zwischen dem Auge des Beobachters und demjenigen des Untersuchten
liegt; bei allen anderen Lagen des Fernpunktes erfolgt die Bewegung in gleichem Sinne.
Befindet sich das Auge des Beobachters in einer Entfernung von 50—60 cm (Linge des
ausgestreckten Armes) vor dem Patientenauge, so geht demnach der Schatten entgegengesetzt,
wenn eine Myopie von mehr als 2 Dioptrien vorliegt, dagegen im gleichen Sinne, wenn eine
Hyperopie, Emmetropie oder Myopie von weniger als 2 Dioptrien besteht. Um die genaue
Refraktion zu bestimmen, stellt man zunichst fest, in welchem Sinne sich der rote Reflex
bewegt, und setzt dann so lange stiirkere Korrektionsglidser unmittelbar vor das Auge des
Patienten, bis ein Umschlag in der Bewegungsrichtung des roten Reflexes erfolgt. Bei der
angenommenen Entfernung des Beobachters von ca. 55 cm kann ein Umschlag nur dann
bemerkt werden, wenn der Fernpunkt des aus Auge und vorgeschaltetem Glas zusammen-
gesetzten Systems diese Entfernung in der einen oder anderen Richtung iiberschreitet. In
diesem Zustand ist jedoch ein myopisches Auge noch um 2 Dioptrien unterkorrigiert, wihrend
dieser Fernpunktsabstand fiir ein emmetropisches und ein hyperopisches Auge schon eine
Uberkorrektion von 2 Dioptrien bedeutet. Man muB deshalb von der Brechkraft des be-
nétigten Glases stets zwei Dioptrien (im algebraischen Sinne) abziehen, um das einer Vollkorrek-
tion entsprechende Glas zu ermitteln. (Istz. B. der Umschlag nach Vorsetzen einer Konkav-
linse von 3 Dioptrien eingetreten, so besteht [wenn d gleich Null gesetzt wird] eine Myopie von
—>5 Dioptrien. Bei Emmetropie erfolgt der Umschlag bei +2,0; ein Umschlag bei 3 Diop-
trien entspricht dann einer Hyperopie von 1 Dioptrie usw.) Befindet sich die Skiaskopierleiter
(eine schmale Holzleiste, in welche die Korrektionsgliser eingelassen sind) 15 mm vor dem
untersuchten Auge (was ungefahr erreicht wird, wenn die Leiter den oberen Orbitalrand
beriihrt), so ergibt die Skiaskopie nach Abzug der eben erwihnten 2 Dioptrien unmittelbar
die Brechkraft des zur Korrektion notwendigen Brillenglases, da sich auch dieses fiir ge-
wohnlich in einem Abstand von 15 mm vor dem Auge befindet. Den wirklichen Refraktions-
zustand (= Korrektionswert des Glases) entnimmt man aus der S. 121 angegebenen Tabelle.

Findet man, daBl bei einem und demselben Auge bei Drehungen des Spiegels um eine
senkrechte Achse der rote Reflex sich z. B. im gleichen Sinne bewegt, dagegen bei Drehungen
um eine horizontale Achse in entgegengesetztem Sinne, so besteht in den beiden senkrecht
zueinander senkrechten Meridianen verschiedene Refraktion, d. h. das untersuchte Auge
ist astigmatisch.

1 SurcLiFFE, J. H.: One-position ophthalmometry. The optician and photographic
trades review 33, Suppl., 8. London 1907.
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Die Frage nach der Atiologie der sphérischen Refraktionsanomalien, insbe-
sondere nach der Genese der Myopie, stand von jeher im Mittelpunkt des Interesses
und hat im Laufe der Zeit zur Aufstellung einer Reihe von Theorien gefiihrt,
die aber heute noch keine vollstindig befriedigende Losung zu bringen ver-
mocht haben. DaB hierbei gerade die Myopie im Vordergrund der Betrachtungen
steht und der Versuch, ihre Entstehung und ihren Verlauf zu erkliren, den Anlafl
zu einer unzidhligen Menge von Arbeiten gegeben hat, wird begreiflich, wenn
man an die schweren Schidigungen denkt, welche die Kurzsichtigkeit in ihren
hoheren Graden zur Folge haben kann.

Von'den zahlreichen Theorien konnen hier nur diejenigen Erwahnung finden,
die aus der letzten Zeit stammen und der Diskussion fiir wert gehalten wurden.
Alle diese Theorien stimmen zunichst darin iiberein, daf} die Vererbung fiir die Ent-
stehung der Refraktionsanomalien von ausschlaggebender Bedeutung ist. Man
sieht ja auch immer wieder, wie z. B. in der itberwiegenden Zahl der kurzsichtigen
Kinder der Vater oder die Mutter oder beide Eltern kurzsichtig waren.

Die Bestimmungen des Refrak-
tionszustandes der Neugeborenen 70

zeigen, seitdem die Untersuchungen 901\

durch Eintraufeln von Atropin unter  go|—N\ :

Ausschaltung der Akkommodation 5 \ ] L
ausgefithrt werden, dall sdmtliche

Neugeborenen hyperopisch sind und ~ T~ —4
daf eine angeborene Myopie zu den |

groten Ausnahmen zéhlt. So fand N - -t
z. B. HERRNHEISER! unter 1920 Au- | | /

gen von Siuglingen nur zweimal | / 7|
Myopie, alle iibrigen waren hyper- i

opisch; die Werte bewegten sich ° 0 20 30 4% 80 60 72
dem Grade nach zwischen einer und Jatre

sechs Dioptrien, wobei die niedrigen Entwicklung und Verlﬁﬁ? .dzg' Refraktionszustandes.

Grade bei weitem iiberwogen. Die
Achsenldnge schwankt schon beim Neugeborenen innerhalb betrichtlicher Grenzen,
sie mag als Durchschnittswert ungefahr 16,4 mm betragen (WEIss2?). Wenn trotz
des kurzen sagittalen Durchmessers nur eine geringe Hyperopie besteht, so kann
diese nur durch eine entsprechend erhohte Brechkraft des dioptrischen Apparates
des Neugeborenen gegeniiber dem des Erwachsenen erklart werden. Die Hornhaut
zeigt zwar auch eine etwas stirkere Wolbung, aber der Refraktionsausgleich er-
folgt vor allem durch die fast kugelige Gestalt der Linse (AXENFELD ®, ELSCHNIG*).

Aus diesen Refraktionsbestimmungen ergibt sich die fiir die Beurteilung
der Vererbung der Myopie sehr wichtige Tatsache, daBl die Neugeborenen nicht
mit dieser Anomalie auf die Welt kommen.

Verfolgt man die weitere Entwicklung des Refraktionszustandes, so findet
man, wie Abb. 73 in Kurvenform iibersichtlich zeigt (HERRNHEISER), daf} die

1 HerrNHEISER: Die Refraktionsentwicklung des menschlichen Auges. Z. Kinderheilk.
13, 342 (1892).

2 Waiss, L.: Uber das Wachstum des menschlichen Auges und iiber die Verinderung
der Muskelinsertionen am wachsenden Auge. Anat. Hefte. Herausgeg. von FrR. MERKEL u.
R. BoNNET 8, H. 25, 165. Wiesbaden 1897.

3 AXENFELD, TH.: Uber den Brechungswert der Hornhaut und der Linse beim Neu-
geborenen nebst Bemerkungen iiber Ophthalmometrie an Leichenaugen. Z. Psychol. u.
Physiol. 15, 71. Leipzig 1897.

4 ELscHNIG, A.: Bemerkungen iiber die Refraktion der Neugeborenen. Z. Augenheilk.
11, 10 (1904).
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hyperopische Refraktion, die bei der Geburt 100% betrug, rasch abnimmt,
und daB der Verlust der Hauptsache nach durch emmetropische und im geringeren
MaBe durch myopische Augen ersetzt wird. Die Hyperopie bleibt aber wahrend
des ganzen Lebens der vorherrschende Refraktionszustand. Auf Grund zahl-
reicher Statistiken ist das Ansteigen der Myopiekurve in den beiden ersten De-
kaden vor allem durch den Zuwachs bedingt, den die Kurzsichtigkeit durch die
Schulkinder erfahrt.

Die bis zum Schulbeginn zum grofiten Teil emmetropischen Kinder werden
in den ersten Klassen myopisch, und von da ab nimmt die Haufigkeit und der
Grad der Kurzsichtigkeit von Klasse zu Klasse zu, um schliefilich am Ende der
Wachstumsperiode stationdr zu bleiben. Hélt in Ausnahmeféllen die Zunahme der
Kurzsichtigkeit bei einem Individium iiber diese Zeit hinaus an, so kann es zu
jenen ungliicklich verlaufenden Fallen kommen, die spéater durch Netzhaut-
blutungen oder Netzhautablosung zur praktischen Erblindung fiihren.

Da die einschlagigen systematischen Untersuchungen an Volksschiilern und
an Lehrlingen, die weniger anstrengende Naharbeiten auszuiiben haben, wesent-
lich giinstigere Resultate brachten als die bei Gymnasialschiilern erhobenen
Statistiken, wurde die Entwicklung der Myopie auf den ungiinstigen Einflufl
der Naharbeit zuriickgefithrt und in diesem Sinne von einer Schulmyopie ge-
sprochen.

Aber nicht alle Gymnasialschiller werden trotz gleicher Betatigung kurz-
sichtig, sondern immer nur ein Teil derselben, und zwar meistens diejenigen,
deren Eltern kurzsichtig waren. Da niemand kurzsichtig auf die Welt kommt,
nahm man an, dafl die Myopie zwar nicht selbst, wohl aber die Disposition zu
dieser vererbt wird. Durch die angestrengte Naharbeit werden die durch Ver-
erbung zu Myopie disponierten Kinder kurzsichtig.

Die Bestrebungen gingen nun dahin, den schédlichen EinfluB der Nah-
arbeit auf die Entwicklung der Myopie zu klaren.

Ein myopisches Auge ist dadurch charakterisiert, dall seine Achse relativ
zu lang ist; dabei ist zwar die absolute Lange des Auges an keine Gré8e gebunden,
denn ein normal gebautes Auge kann infolge zu starker Wolbung der Horn-
haut ebenfalls kurzsichtig sein, aber es unterliegt, wie die taglichen Unter-
suchungen zeigen, keinem Zweifel, dall bei weitem die hédufigste Ursache der
Myopie in einer zu groflen sagittalen Achse des Auges liegt. Die von der Norm
abweichende Achsenverlingerung entwickelt sich in den ersten Lebensjahren
und &dullerst sich in einer Dehnung des hinteren Augenabschnittes, wéhrend
die vorderen Teile des Bulbus keine Verdnderungen zeigen. Man sieht daher,
und zwar héufig schon bei verhaltnisméafig geringen Graden von Kurzsichtig-
keit, mit dem Augenspiegel die typischen Dehnungserscheinungen, die in Form
des temporalen Konus (weille Sichel am temporalen Rand der Papille) ihren
Anfang nehmen und mit Fortschreiten der Kurzsichtigkeit zu dem typischen
Bild der peripapilliren Aderhautatrophie fithren. Bei hohen Graden von Kurz-
sichtigkeit nimmt der Bulbus durch die Dehnung des hinteren Poles eine schon
auBerlich sichtbare charakteristische Form an, wie man sich an enucleierten
myopischen Augen iiberzeugen kann; der Sehnerveneintritt ist nach der nasalen
Seite verschoben, wihrend der hintere Pol des Bulbus traubenférmig ausgebuchtet
sein kann (Staphyloma verum). Die Sclera ist in der ganzen hinteren Polgegend
papierdiinn, ohne jedoch in ihrer histologischen Zusammensetzung einen Unter-
schied gegeniiber der normalen Sclera zu zeigen.

Die Ursache der Dehnung liegt in der geringen Widerstandsfahigkeit der
hinteren Scleralpartien gegeniiber dem intraokularen Druck. Die angeborene
abnorme Nachgiebigkeit der Sclera stellt die erbliche Disposition zur Myopie dar.
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Die weiteren Untersuchungen waren jetzt darauf gerichtet, den Zusammen-
hang zwischen der Naharbeit und einer dabei etwa auftretenden Drucksteigerung
zu erforschen. Die Verinderungen, die das Auge bei der Naharbeit erfahrt, be-
stehen in dem Akkommodationsvorgang und der damit in Zusammenhang stehen-
den Konvergenz der Augenachsen. Wihrend man frither die Kontraktion des
Ciliarmuskels fiir die Drucksteigerung verantwortlich machte, gelang es Hess
und HeINE!, durch experimentelle Versuche festzustellen, da3 auch maximale
Ciliarmuskelkontraktionen am Sidugerauge keinen EinfluBl auf die Héhe des
intraokularen Druckes ausiiben. An Stelle der dadurch unhaltbar gewordenen
Akkommodationshypothese trat die Konvergenzhypothese, welche die Ursache der
Dehnung in einer direkten Kompression des Auges durch die bei der Konvergenz
kontrahierten dufleren Augenmuskeln sieht. Diese Hypothese gewinnt dadurch
wesentlich an Wahrscheinlichkeit, dal tatséchlich eine Erhéhung des intrao-
kularen Druckes unter dem EinfluB der Kontraktion der &dulleren geraden
Muskeln experimentell am Sdugerauge nachgewiesen werden konnte (Hess und
HriNE).

STILLING? nahm an, daB bei einer niedrig gebauten Orbita, wie diese
seiner Ansicht nach héufig bei Myopen vorkommt, durch den M. obliquus superior
ein dauernder Druck auf die Oberfliche des Bulbus ausgeiibt wird, der eine
VergroBerung des sagittalen Durchmessers zur Folge hat.

Der Wechsel in der Anerkennung der beiden obengenannten Hypothesen
war auch von praktischer Bedeutung. Unter Beriicksichtigung einer vermeint-
lichen, durch die Kontraktion des Ciliarmuskels auftretenden Drucksteigerung
wurden dem Myopen fiir die Nahe keine Gldser verordnet, um ihm seine Fahig-
keit zu lassen, ohne Akkommodation, wenn auch in groBer Nahe, zu lesen. Dem-
gegeniiber verlangt die Konvergenzhypothese auch fiir die Niahe eine Korrektion
der Myopie, damit die Naharbeit aus der iiblichen Entfernung von 30 cm aus-
gefiihrt werden kann und eine iibermafBige Konvergenzstellung der Augen ver-
hindert wird.

Auf wieder andere Weise erklirt THORNER® den Zusammenhang zwischen
Naharbeit und Kurzsichtigkeit : Durch die diskontinuierlichen Augenbewegungen,
wie sie beim Lesen stets vorkommen, wird eine Zerrung an der Sclera ausgeiibt.
Die Zerrung ist durch das plétzliche Anhalten des Bulbus bedingt, indem sowohl
die einzelnen Teile der Sclera als auch der Opticus infolge des Beharrungs-
vermdgens das Bestreben haben, die Bewegung tangential fortzusetzen. Wenn
auch der einzelne Stof3 dabei sehr gering ist, so kann, wie THORNER meint, durch
die sehr haufige Wiederholung desselben (25000mal bei einstiindigem Lesen!)
die Sclera ihre Festigkeit allméhlich einbiilen.

Nach der Ansicht von WEIss* hat ein zu kurzer Opticus eine Zerrung am
hinteren Augenpol zur Folge, und zwar insbesondere wihrend der Naharbeit,
weil hierbei die Bulbi nach innen unten gerichtet sind und die Sehnerven durch
die entgegengesetzte Bewegung des hinteren Bulbusabschnittes besonders ge-
streckt werden. Die Zerrung bedingt seiner Meinung nach besonders in hierzu

1 Hess u. HEINE: Experimentelle Untersuchungen iiber den Einflul der Akkommodation
auf den intraokularen Druck. Graefes Arch. 46, 243 (1898) (s. S. 152 dieses Handbuches).

2 SriLLiNg, J.: Uber Schidelbau und Refraktion. VII. Period. internat. Ophthalmo-
logenkongr. Heidelberg 1888, 97 — Untersuchungen iiber die Entstehung der Kurzsichtig-
keit. Wiesbaden 1887.

3 THORNER, W.: Uber den Zusammenhang zwischen Naharbeit und Kurzsichtigkeit.
Klin. Mbl. Augenheilk. I. S., 46, 10 (1908).

4 WEss, L.: Uber Liange und Kriimmung des Orbitalstiickes des Sehnerven und deren
EinfluB auf die Entstehung der Kurzsichtigkeit. Tageblatt der 58. Versamml. dtsch. Naturf.
u. Arzte in StraBburg 1885, 498.
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disponierten Augen cine Resistenzverminderung des hinteren Abschnittes, welche
infolge der mit der Akkommodation einhergehenden Erhohung des intraokularen
Druckes zur Ausbuchtung dieses Teiles des Augapfels fiihrt. Dazu besteht noch
die Moglichkeit, wie WEISS meint, dafl schon allein durch die Zerrung der intra-
okulare Druck erhoht wird, weil hierdurch der Flissigkeitsabfluf} aus dem Auge
bzhindert ist. Die Variation in der Lange des Sehnerven ist richtig, aber spater
angestellte diesbeziigliche zahlreiche anatomische Untersuchungen konnten nicht
den Nachweis bringen, daf} gerade ein Zusammenhang zwischen kurzem Sehnerv
und Myopie besteht.

In neuerer Zeit (1913) hat STEIGER! als einziges fiir die Entstehung und den
weiteren Verlauf der Refraktionsanomalie in Betracht kommendes Moment die
Vererbung angesehen. Nach seiner Ansicht ist der Verlauf, den die Myopie
des einzelnen Individuums nimmt, in keiner Weise beeinflulbar, sondern die
Art und der Grad des sich spéiter entwickelnden Refraktionszustandes ist durch
Vererbung schon bei der Geburt bestimmt. Die Naharbeit hat nach seiner
Theorie also nicht den geringsten EinfluBl auf die Entstehung der Kurzsichtig-
keit. Wenn man die familidren Verhiltnisse eines Kurzsichtigen genauer wie
-bisher und in systematischer Weise untersucht, indem unter Beriicksichtigung,
daB ofterser bei der Vererbung eine Generation iibersprungen wird, auch nach
der Refraktion der Grofeltern geforscht wird, gelingt es haufiger als bisher,
eine erbliche Belastung nachzuweisen. Ferner ist es nach STEIGER nicht an-
gingig, die bei Naharbeitern, z. B. Buchdruckern, Lithographen usw., gewonnenen
Statistiken mit den bei Landarbeitern erhobenen Befunden zu vergleichen, um
daraus den ungiinstigen Einflull der Naharbeit feststellen zu wollen. Denn es
sind gerade die Myopen, welche Naharbeit erfordernde Berufe ergreifen, weil
sie diese gut ausiiben kénnen, und in mancher Hinsicht sogar dem Emmetropen
iiberlegen sind. Der Grund der Haufigkeit der Myopie in den Gymnasialklassen
ist, wie STEIGER hervorhebt, darin zu suchen, daB es sich hier der Hauptsache nach
um Kinder handelt, die sich aus Kreisen zusammensetzen, in deren Aszendenz
die Kurzsichtigkeit besonders weitverbreitet ist. Von besonderem Interesse
ist, wie STEIGER betont, die Betrachtung des Refraktionszustandes bei den
Naturvolkern. Bei diesen sind hohere Refraktionsanomalien seltener zu
finden wie bei den Kulturvélkern. Die Naturvolker sind zu ihrer Selbsterhaltung
viel mehr auf ihre Sehschirfe angewiesen wie wir; dort gibt es keine Brillen und
auch keine Beschiftigungen, die sich fiir Kurzsichtige eignen. Wihrend mit
fortschreitender Kultur auch der héher Kurzsichtige eine Reihe von Berufen
voll ausiiben kann, ist ein Neger oder Indianer mit dem gleichen Refraktions-
zustand nicht in der Lage, die fiir seine Selbsterhaltung notwendigen Bedingungen
zu erfiillen; er geht im Kampf ums Dasein unter und wird als Vererbungstrager
eliminiert.

Ein Blick auf Refraktionsverhiltnisse in der Tierreihe lehrt, dafl in analoger
Weise bei den wild lebenden Tieren eine myopische Refraktion im Gegensatz
zu unseren Haustieren zu den Seltenheiten gehort.

Durch die Arbeiten von STEIGER ist das Problem der Genese der spharischen
Refraktionsanomalien wieder erneut Gegenstand lebhafter Diskussionen geworden.
Seine Theorie hat viele Anhdnger gefunden, aber das Problem des Zusammen-
hanges zwischen Naharbeit und ungiinstiger Beeinflussung der Myopie kann
sicher heute noch nicht endgiiltig im STEIGERschen Sinne beantwortet werden.

1 STEIGER, A.: Die Entstehung der sphirischen Refraktionen des menschlichen Auges
(Ubersichtigkeit — Normalsichtigkeit — Kurzsichtigkeit). Berlin: S. Karger 1913. — Vgl
auch das ausfiihrliche Referat von A. Siegrist: Klin. Mbl. Augenheilk. II. S., 41, 64 (1913).
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Zweifellos sind viele statistischen Erhebungen, die mit zur Hypothese der Schul-
myopie beigetragen haben, unzulinglich und beruhen, wie STEIGER betont,
teilweise auf falschen Voraussetzungen, aber deswegen ist noch nicht der Beweis
erbracht, dafl die Naharbeit iiberhaupt keinen Einflu auf die Entwicklung der
zur Myopie disponierten Augen hat.

Wenn STEIGER auf die Variabilitdt der optischen Konstanten emmetropischer
Augen hinweist, unter denen insbesondere die Hornhautwélbung und dement-
sprechend die Achsenlidnge innerhalb betrichtlicher Grenzen schwanken kann,
so iiberwiegen doch bei weitem, wie die téglichen Untersuchungen lehren, die
auf anormale Achsenlinge beruhenden Refraktionsanomalien gegeniiber den
Kriimmungsametropien. Ebenso zidhlen die von ihm angegebenen Fille von
Konusbildung in emmetropischen oder gar hyperopischen Augen doch sicher
zu den groflen Seltenheiten.

Wahrend sich einzelne Erscheinungen durch die STErcERsche Theorie leichter
erkliren lassen wie durch die alteren Hypothesen, so z. B. das Einsetzen der
Myopie in den ersten Lebensjahren vor dem Beginn der Naharbeit, so gibt es
doch andererseits Verdnderungen, die sich mit dieser Theorie schwer in Einklang
bringen lassen. Hierhin gehoren vor allem die schweren Dehnungserscheinungen
bei den extremen Myopiegraden, die sich in Einrissen der Aderhaut und in einer
hochgradig verdiinnten Sclera duBern. Aus diesem Grunde wurde auch von
Anhdngern der SteEriGErschen Theorie die friiher viel erdrterte und meist in
verneinendem Sinne beantwortete Frage neu aufgeworfen, ob nicht die extreme
Myopie eine Verinderung darstellt, die mit der Myopie geringen oder mittleren
Grades artverschieden ist. Im Gegensatz zu STEIGER wird dabei angenommen,
daB bei extremer Myopie nicht nur ein quantitativer Unterschied besteht, sondern
daB hier eine abnorme Anlage vorliegt, die schon zu den MiBbildungen zu rechnen
ist, als deren Folge die Dehnung und Ausbuchtung des hinteren Abschnittes
der Sclera zustande kommt?.

In neuester Zeit (1924) stellte VoaT? unter Anerkennung der STEIGERschen
Vererbungstheorie die Hypothese auf, daf das Volumen des hinteren Augen-
abschnittes durch das postembryonale Wachstum der Netzhaut bestimmt wird,
dem sich die duBeren Augenhiillen anpassen. Nach VoaT hat ein achsenmyopisches
Auge eine grof3 angelegte Netzhaut, wihrend eine mittlere bzw. eine klein angelegte
Netzhaut ein emmetropisches bzw. hyperopisches Auge zur Folge haben muB.
Eine wesentliche Stiitze seiner Ansicht sieht Voar darin, da$} die Maculazapfen im
myopischen Auge ebenso dicht stehen wie im emmetropischen Auge, so daB also
das Neuroepithel der myopischen Netzhaut die Dehnungsprozesse nicht mitmacht.

Die Entstehung der sphérischen Refraktionen ist noch nicht geklart. Zweifel-
los bringt jede ernst zu nehmende Theorie wieder neue Anregung zu Unter-
suchungen und Uberlegungen. So lange keine Theorie den Beweis fiir ihre véllige
Richtigkeit bringen kann, wird man vom &rztlichen Standpunkt aus die Myopie
in den Schulen nach wie vor nach den Grundsidtzen der Konvergenzhypothese
behandeln, denn sonst ist die Verantwortung, die der Schularzt auf sich nimmt,
zu groB.

NetzhautbildgroBe und Sehschirfe.
Die Grofle des Netzhautbildes, welches das optische System eines emmetro-
pischen Auges von einem weit entfernten Gegenstand PP’ auf der Netzhaut

1 Vgl. E. v. HrppEL: Der jetzige Stand der Lehre von der Kurzsichtigkeit. Géttingen

1923. S. 16. )
2 VogT, A.: Zur Genese der sphirischen Refraktionen. Ber. dtsch. ophthalm. Ges. 1924.

S. 67.
Handbuch der Physiologie XTI. 9
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entwirft, wird, wie schon S. 93 besprochen wurde, durch den Strahl bestimmt,
der von P’ aus durch den vorderen Brennpunkt des in Akkommodationsruhe
befindlichen Auges geht und deshalb nach der Brechung im Glaskdrper
parallel zur optischen Achse verlauft (Abb. 74). Da der Bildpunkt von P’ auf
diesem im letzten Medium achsenparallel verlaufenden Strahl liegt, bleibt der
Ort, an welchem das Bild entsteht ohne Einflufl auf die BildgroBe. Letztere
ist nur von der Brennweite des in Frage kommenden Auges abhingig; sie
ist in verschiedenen schematischen Augen der vorderen Brennweite direkt oder,

da fl = D ist, der Brechkraft des vorliegenden Auges umgekehrt proportional.
! In verschiedenen schemati-

£ £ b / \ schen emmetropischen Augen
“ —_— verhalten sich also die Bild-
A7 groBen eines weit entfern-
Abb. 74, Bezichung zwischen Breonpunktswinkel und Netzheut. 1 Oegenstandes umgekehrt
bildgroBe. wie die Brechkréfte der Sy-

steme.

Bezeichnet man den Winkel, den der von P’ durch F’ gehende Strahl mit
der optischen Achse bildet, als Brennpunktswinkel mit s, so ist, da infolge
der Kleinheit des Winkels statt der Tangente der Winkel selbst gesetzt werden

kann, 8

wp = — = —pB-D oder f=—wi,
d. h. man erhélt in einem schematischen ruhenden Auge die Bildgrofie eines
weit entfernten Gegenstandes, indem man den auf den vorderen Brennpunkt
bezogenen Gesichtswinkel mit der vorderen Brennweite des Auges multipliziert.
Das Verhiltnis der Netzhautbildgréfie zum Brennpunktswinkel ist nur von der
Brechkraft des optischen Systems abhéngig.

Handelt es sich um ein ametropisches Auge, so kann in einem solchen,
wenn man von der akkommodativen Selbstkorrektion des hyperopischen
Auges absieht, von einem unendlich entfernten Gegenstand nur durch Vor-
setzen eines Brillenglases ein scharfes Netzhautbild entstehen. Um die
NetzhautbildgroBe in einem aus Brille und Auge zusammengesetzten System
zu berechnen, geht man von dem Satz aus, dal sich in beliebigen optischen
Systemen die Bildgrofen weit entfernter Gegenstinde umgekehrt wie die Brech-
kraft der Systeme verhalten. Systeme mit gleicher Brechkraft geben gleich grofie
Bilder. Da ein aus Brille und Auge zusammengesetztes System die gleiche
Brechkraft hat wie das Auge allein (D;, = D,;), wenn sich der zweite Haupt-
punkt des korrigierenden Brillenglases im vorderen Brennpunkt des Auges
befindet (d = f,), sosind in allen auf diese Weise korrigierten achsenametropischen
Augen die Netzhauthilder ebenso groBl wie in einem emmetropischen unbewaff-
neten Auge von gleicher Brechkraft. Die Stdrke des Brillenglases und die
Achsenlinge des auf diese Weise korrigierten Auges bleiben ohne Einflufl auf
die Bildgro8e. Es erhilt also z. B. ein myopisches Auge von 20 Dioptrien ein
ebenso grofles Netzhautbild wie ein emmetropisches Auge, wenn sich das Kor-
rektionsglas in der genannten Entfernung (d = f,) befindet; fiir alle anderen
Absténde des Brillenglases (d 2 f,) gelten folgende, sich aus der Brechkraft des
ganzen Systems (S. 118) unmittelbar ergebenden Satze : Bei Konvexglisern ist die
BildgroBe kleiner als im emmetropischen Auge, wenn sich das Korrektionsglas
innerhalb der vorderen Brennweite des Auges befindet, grofer dagegen, wenn es
aullerhalb derselben sitzt. Bei Konkavglasern ist umgekehrt das Bild grofer, wenn
das Brillenglas innerhalb der vorderen Brennweite, und kleiner, wenn es aufler-
halb desselben sich befindet.



NetzhautbildgroBe und Sehschirfe. 131

Daf} ein im vorderen Brennpunkt des Auges befindliches Brillenglas ohne EinfluB auf
den durch den vorderen Brennpunkt des Auges gehenden und damit die GroBe des
Netzhautbildes bestimmenden Strahl bleibt, zeigt auch die Betrachtung der Abb. 74.
Sieht man von der Dicke des Glases ab, so geht der von P’ kommende Strahl durch
den mit dem vorderen Brennpunkt des Auges zusammenfallenden optischen Mittel-
punkt des Glases und gelangt daher, ohne seine Richtung zu &ndern, bis H;. Bei Beriick-
sichtigung der Dicke des Glases erfolgt durch die Knotenpunktseigenschaft der Hauptpunkte
einer in Luft befindlichen Linse lediglich eine seitliche Verschiebung des genannten Strahles.
Das Brillenglas bleibt somit bei dieser Art der Korrektion ohne EinfluB auf die GroBe des
Bildes; es ist, wie sich aus den frither Besprochenen ergibt, nur fiir den Ort der Bildent-
stehung mafgebend.

Ein achsenhyperopisches Auge, das ohne Glas durch sein Akkommodations-
vermdgen einen weit entfernten Gegenstand scharf sieht, erhélt ein kleineres
Netzhautbild als ein emmetropisches oder ein anderes hyperopisches Auge
von gleichem Ametropiegrad, das durch ein im vorderen Brennpunkt befindliches
Glas korrigiert ist. Denn durch die Akkommodation wird die Brechkraft des
Auges erhéht und damit das Netzhautbild kleiner.

Befindet sich ein Gegenstand in endlicher Entfernung vor dem Auge, so lassen
sich fiir das Zustandekommen eines scharfen Netzhautbildes drei Hauptmaoglich-
keiten unterscheiden. Eine solche Abbildung erfolgt: 1. in einem ruhenden myo-
pischen Auge, dessen Fernpunkt in derselben Entfernung liegt wie das Sehobjekt;
2. in einem emmetropischen bzw. hyperopischen Auge durch Vorsetzen eines Kon-
vexglases; 3. in einem emmetropischen bzw. hyperopischen Auge durch Akkom-
modation. Fiir die beiden zuerst genannten Moglichkeiten ergibt sich aus den
bisher besprochenen, dafl in einem achsenmyopischen Auge, welches vermgge
seines Refraktionszustandes ohne Akkommodation auf einen in endlicher Ent-
fernung gelegenen Gegenstand eingestellt ist, gleich grofie Netzhautbilder ent-
stehen wie in einem emmetropischen bzw. achsenhyperopischen Auge, das ohne
Akkommodation durch ein im vorderen Brennpunkt des Auges befindliches
Brillenglas auf den Gegenstand eingestellt ist; denn in beiden Fallen ist die
Brechkraft des abbildenden Systems gleich groB. (Auf die dritte angegebene
Méoglichkeit sei weiter unten verwiesen.)

Die Berechnung der Bildgrofle erfolgt durch die Proportion

& _ b

B h’

wenn !; wie gewdhnlich den Abstand des Objektes vom vorderen Brennpunkt
des Auges bedeutet. Es verhilt sich die ObjektgroBe zur BildgréBe wie der
Brennpunktsabstand des Objektes, auf den das bewaffnete bzw. unbewaffnete
myopische akkommodationslose Auge eingestellt ist, zur vorderen Brennweite
des Auges.

Einen von der Achsenlinge des Auges unabhingigen Ausdruck erhalt man
auch, wenn man in der Formel

xAd=pB
B durch (A + D) ersetzt, so dal man schreiben kann
a4
P=a+p
Fiir den Brennpunktswinkel ergibt sich dann, da w;= — gD,
aAD

O)fzﬁm.

Zusammenfassend lassen sich die mit Hilfe des Brennpunktswinkels ge-
wonnenen Ergebnisse folgendermallen formulieren: In allen achsenametropischen

9*
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Augen sind die Netzhautbilder gleich grofler und gleich weit entfernter Gegenstinde
gleich grof, wenn das die Ametropie korrigierende Glas sich im vorderen Brennpunkt
des Auges befindet. Bei unendlich entfernten Gegenstinden ist dieses Netzhautbild
ebenso grof wie in einem emmetropischen Auge. Befindet sich der Gegenstand
in endlicher Entfernung vor dem Auge, so ist das Netzhautbild eines auf die genannte
Weise korrigierten emmetropischen oder hyperopischen Auges ebenso grofi wie das
eines myopischen Auges von gleicher Brechkraft, welches ohne Akkommodation auf
dieselbe Entfernung eingestellt ist.

Wihrend die Vergleichung der Netzhautbildgroflen wverschiedener achsen-
ametropischer Augen am besten mit Hilfe des Brennpunktwinkels erfolgt, ist
diese Methode fiir die Bestimmung der Netzhautbildgrofie ein und desselben
Auges bei verschiedenen Akkommodationszustinden nicht geeignet, da der
vordere Brennpunkt durch die mit der Akkommodation einhergehende Anderung
der Brechkraft des Auges seine Lage dndert.

Um einen von der Akkommodation unabhéngigen Ausdruck fiir die Bild-
groBe zu erhalten, bezieht man den Gesichtswinkel im schematischen Auge
auf den vorderen Hauptpunkt bzw. im reduzierten Auge auf den Scheitel der
brechenden Fliche. Verbindet man P’ mit H,, so erhilt man den zusammen mit
der optischen Achse eingeschlossenen Hauptpunktswinkel w,. In Abb. 75 ist w,

der Hauptpunktswinkel und w;, der zugehdrige Brechungswinkel eines redu-
M N,  zierten Auges. Zwischen
oy, und w;, besteht unter

an [ \\\ der Annahme kleiner Win-
W@Z

kel nach dem Brechungs-
gesetz die Beziehung
@Dy

Abb. 75. Beziehung zwischen Hauptpunktswinkel und Netzhaut- Wy = —
bildgroge. B

Da wp, hinsichtlich des Systems somit nur von #,,, nicht aber von der Wélbung
der brechenden Fliche abhéngig ist, bleibt die mit der Akkommodation einher-
gehende Anderung der Brechkraft des Auges ohne Einflufl auf wy,.

Der Zusammenhang zwischen NetzhautbildgroBe und Hauptpunktswinkel wj
ist folgender. Es ist § = w;, b oder, da w; = ;w—’f und %1 = B,
11

b
:B = Wp— = (J)hB .
[

Man erhilt die NetzhautbildgréBe, indem man den Hauptpunktswinkel mit
der reduzierten Achsenlinge multipliziert.

Hierzu muf} allerdings bemerkt werden, dafl die Akkommodation eine Ver-
schiebung des zweiten Hauptpunktes gegen die Netzhaut zur Folge hat und
daB dadurch b nicht konstant bleibt. Der Betrag der Verschiebung ist jedoch
so gering (im exakten Auge GULLSTRANDS betrigt er, wie aus der Tabelle S. 92
ersichtlich ist, bei einer Akkommodation von 10,6 Dioptrien 0,484 mm), daB er
hier, ohne die zu erzielende Genauigkeit zu stéren, vernachldssigt werden kann
und man somit b, d. h. den Abstand zwischen Netzhaut und zweitem Haupt-
punkte bzw. die Achsenlinge des reduzierten Auges, fiir alle Akkommodations-
zustinde ein und desselben Auges als konstant annehmen kann.

In Abb. 75 sei N, die Netzhaut eines achsenmyopischen Auges, das durch
seinen Refraktionszustand (oder auch durch teilweise Hilfe seiner Akkommodation)
auf PP’ eingestellt ist. Ferner sei NV und N, die Netzhaut eines emmetropischen
bzw. achsenhyperopischen Auges, die PP’ vermoge ihrer Akkommodation deut-
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lich sehen. Es verhalten sich dann, wie Abb. 75 veranschaulicht, die Bildgré8en
wie die Achsenlingen der betreffenden reduzierten Augen.

Zu dem gleichen Ergebnis gelangt man auch auf Grund der Formel x 4 = gB.
Bezeichnet man mit §, die NetzhautbildgroBe eines nicht akkommodierenden
myopischen Auges und mit f die Bildgrofle eines anderen akkommodierenden
Auges, so ist

A A
ﬂlzle—g—l und ﬂ:“-g
oder
BH_B_ b
3 B, b

Das Verhiltnis der Netzhautbildgr6e zum Hauptpunktswinkel ist nur von
der Achsenlinge des Auges abhéingig. Das Ergebnis der mit Hilfe der Haupt-
punktswinkel gewonnenen Sitze ist zusammenfassend folgendes: In Augen jeder
Refraktion, die unbewaffnet auf gleiche endliche Abstinde und gleich grofie Objekte
eingestellt sind, verhalten sich die Netzhautbildgrofen wie die Achsenlingen der
reduzierten Augen.

Die Bestimmung der NetzhautbildgréBe durch die GréBe des Knotenpunkts-
winkels hat seit Einfiihrung des Hauptpunktswinkels an Bedeutung verloren.
Bei weit entfernten Gegenstédnden sind Knotenpunkts- und Brennpunktswinkel
gleich groB3, was sich auch ohne weiteres daraus ergibt, daf in diesem Fall dem
absoluten Wert nach g,; = f, ist (S. 75). Man erhélt also in diesem Fall die auch
fiir den Brennpunktswinkel giiltigen Formeln. Bei Einstellung auf nahgelegene
Sehobjekte riicken die Knotenpunkte um denselben Betrag nach links, d.h.
gegen die Hornhaut zu, um den die Hauptpunkte sich nach rechts gegen die Netz-
haut verschieben.

Da die Sehschirfe eines Auges allgemein dem kleinsten Netzhautbild um-
gekehrt proportional ist, bei welchem zwei Objektpunkte eben noch deutlich
getrennt wahrgenommen werden kénnen, lassen sich die fiir die NetzhautbildgroBe
giiltigen Séatze unmittelbar fiir die Bestimmung der Sehschérfe verwerten.

Die Priifung der absoluten Sehschirfe dient zur Feststellung der GroBe der
Leistungsfiahigkeit der Netzhaut. Es ist deshalb notwendig, da3 die die Abbildung
vermittelnden Systeme (Auge bzw. Auge + Brille) bei der Untersuchung die gleiche
Brechkraft haben. Denn dann werden von gleich groBen und gleich weit ent-
fernten Gegenstédnden auf der Netzhaut der betreffenden Augen gleich grofe
Bilder entworfen, und die absolute Sehschérfe ist nur noch ein Maf fiir die Funk-
tionstiichtigkeit der Netzhaut. Man geht dabei von derjenigen Sehschirfe aus,
itber die ein normalsichtiges emmetropisches Auge in Akkommodationsruhe bei
Priifung mit weit entfernten Sehobjekten verfiigt. Da die Netzhautbilder achsen-
ametropischer Augen unter sonst gleichen Bedingungen ebenso groB sind wie
die eines emmetropischen Auges, wenn der zweite Hauptpunkt des die Ame-
tropie korrigierenden Brillenglases sich im vorderen Brennpunkt des Auges be-
findet, erhalt man mit dieser Korrektion unmittelbar auch die absolute Seh-
schirfe achsenametropischer Augen.

Die absolute Sehschérfe ist dem kleinsten Brennpunktswinkel, unter dem
gerade noch zwei Punkte gesondert wahrgenommen werden konnen, umge-

kehrt proportional
g1

Wy

Dieser Winkel hat fiir das normalsichtige Auge den experimentell fest-
gelegten Wert von einer Minute. Da die BildgréBe f = tgwyf, ist, besteht
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die volle absolute Sehschirfe = 1, wenn f = 0,00029 - 17,055 mm = 0,00496 mm
ist. Da f, der Voraussetzung entsprechend immer denselben Wert hat, ist S = 1 ,

d. h. die absolute Sehschéarfe nimmt ab mit der Grofe des zur gesonderten Wahr-
nehmung zweier Punkte notwendigen Netzhautbildes, und zwar ist sie dieser
umgekehrt proportional. Praktisch wird an Stelle der NetzhautbildgroBe der
kleinste Abstand festgestellt, den zwei Objektpunkte auf einer in 5 m entfernten
Tafel haben miissen, um von dem untersuchten Auge getrennt gesehen werden
zu kénnen. Fiir das normale Auge betrigt dieser Abstand 5-0,00029 m = 1,45mm.

Die Priifung der absoluten Sehschirfe 1aft sich auch bei einem geringeren
Objektabstand ausfithren, wenn das im vorderen Brennpunkt befindliche Glas
eine genaue Einstellung des Auges ohne Akkommodation erméglicht.

Wenn das Brillenglas sich nicht im vorderen Brennpunkt des Auges befindet,
so daB d = f, ist, dann entstehen auf der Netzhaut achsenametropischer Augen
Bilder, deren GréBe von denen des emmetropischen Auges abweicht. Die bei
der Untersuchung gewonnenen Werte geben deshalb nicht mehr unmittelbar
die absolute Sehschirfe, sondern es mufl der Glasabstand beriicksichtigt werden.
Nach GULLSTRAND bezeichnet man die auf diese Weise (d 2= f;) ermittelte Seh-
schirfe als relative Sehschdrfe S,. (Es ist dieses die auf den vorderen Hauptpunkts-
winkel des Glases bezogenen Sehschirfe.) Zwischen S und S, besteht die Be-

ziehung S =8,(1~—4dD,),

worin dy den Abstand zwischen zweiten Hauptpunkt des Brillenglases und vorderen
Brennpunkt des Auges und D, die Brechkraft des Glases bedeutet. Wie die Formel
zeigt, ist § = §,, wenn d; = 0 ist, d. h. wenn sich das Brillenglas im vorderen
Brennpunkt des Auges befindet. Die relative Sehschirfe ist groSer wie die
absolute Sehschirfe, wenn d; und D, gleiche Vorzeichen haben (Konvexglas
auBerhalb oder Konkavglas innerhalb der vorderen Brennweite des Auges),
kleiner dagegen, wenn die Vorzeichen verschieden sind (Konvexglas innerhalb
bzw. Konkavglas auflerhalb der Brennweite). Bei der gewdhnlichen Brillen-
untersuchung achsenametropischer Augen pflegt d; so klein zu sein, daB dieser
Betrag, ohne die Genauigkeit des Ergebnisses zu stéren, vernachlissigt werden
kann.

Bei Krimmungsametropie ohne Verdnderung der reduzierten Achsenlinge
ist unter der Voraussetzung, dal die Funktionsfahigkeit der Netzhaut die gleiche
ist, die absolute Sehschirfe der Brechkraft des optischen Systems des Auges
umgekehrt proportional. Systeme mit geringer Brechkraft haben gegeniiber
stdrker brechenden Systemen den Vorteil einer grofieren absoluten Sehschirfe.
Um diesen Vorteil ganz auszuniitzen, muf} sich das korrigierende Brillenglas
im vorderen Brennpunkt des kriimmungsametropischen Auges befinden. Prak-
tisch 148t sich dieses nicht durchfiihren, wenn die Brennweite des Auges zu
groB ist, und die Brille deshalb zu weit vor dem Auge sitzen miiBte (siche das
schematische aphakische Auge).

Als natiirliche Sehschiirfe S, bezeichnet GULLSTRAND! die in einem unbewaff-
neten Auge gemessene Sehschirfe, unabhingig von dessen Akkommodations-
zustand. Da dabei das Auge ohne Brille scharf auf das Sehobjekt eingestellt
sein mul}, darf bei der Priifung eines myopischen Auges die Probetafel sich
nicht aullerhalb dessen Fernpunkt befinden. Bei einem hyperopischen Auge ist die
Messung der natiirlichen Sehschérfe nicht ausfiihrbar, wenn das Auge aus Mangel
an geniligender Akkommodationsfahigkeit nicht einmal von einem weit entfernten

! Hrervuovrrz, H.: Handb. d. physiol. Optik, 3. Aufl.,, 1. Zusitze von A. GULLSTRAND
S.313. Hamburg u. Leipzig 1909.
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Gegenstand ein scharfes Netzhautbild erhdlt. Um in ein und demselben unbe-
waffneten Auge einen von dem Akkommodationszustand unabhingigen Aus-
druck zu erhalten, wird die natiirliche Sehschérfe durch den Hauptpunktswinkel
gemessen. Die natiirliche Sehschirfe ist dem Kkleinsten Hauptpunktswinkel,
unter dem gerade noch zwei Punkte getrennt wahrgenommen werden, umge-
kehrt proportional:

Da die GroBe der absoluten und der natiirlichen Sehschérfe in ein und dem-
selben Auge ein und demselben kleinsten Netzhautbild entspricht, ist
O @ _ B
ﬂ——ﬁ——-B oder wr—D.
Zwischen der natiirlichen und der absoluten Sehschirfe bestehen demnach
folgende Beziehungen:

B_A+D_, A

8, w, D D ~ 7D

Im emmetropischen Auge ist B = D bzw. A = O, d. h. die absolute und die
relative Sehschirfe sind in diesem Fall gleich gro8.

Die Gleichung besagt ferner, daB im ametropischen Auge die Werte fiir
S und 8, verschieden sind, und zwar ist S > 8,, wenn B > D ist, d. h. wenn
eine Hyperopie vorliegt; bei Myopie ist dagegen S < S,, da B << D ist. In der
Tat ist bei einem hyperopischen Auge durch die schon zum deutlichen Sehen
in der Ferne erforderliche Akkommodation die Brechkraft seines optischen
Systems gegeniiber einem korrigierten hyperopischen Auge erhoht. Umgekehrt
ist ein myopisches Auge bei der Priifung an einem in seinen Fernpunkt befind-
lichen Sehobjekt im Vorteil gegeniiber der Priifung an weit entfernten Gegen-
stinden mittels eines Konkavglases.

Zur Berechnung der natiirlichen Sehschéirfe aus der relativen Sehschirfe
dient die Formel S, —8,(1—dDy,

worin d den Abstand und D, die Brechkraft des korrigierenden Brillenglases
bedeutet. d ist wie immer positiv. Wird d in ¢cm gemessen und mit ¢ bezeichnet,

S 1y,

so daB also d = ist, dann besagt die Formel folgendes: Man erhilt die natiir-

C
100
liche Sehschérfe allgemein aus der relativen, wenn man fiir jede Dioptrie des
benétigten Korrektionsglases von der relativen Sehschirfe d% abzieht, wenn
eine Hyperopie vorliegt, dagegen d% fiir jede Dioptrie zu der relativen Seh-
schirfe hinzuzéhlt, wenn eine Myopie besteht.

Fiir den speziellen Fall, daBl d = f; ist, wird nach dem friiher Gesagten
S, = §. Im reduzierten Auge ist d = 1,5 cm, so daB man bei dieser Korrektion
die natiirliche Sehschérfe aus der absoluten erhilt, wenn man 1,5% fir jede
Dioptrie des Korrektionsglases zuzahlt bzw. abzieht, je nachdem eine Myopie
oder Hyperopie vorliegt.

Fiir die Sehschérfe eines astigmatischen Auges ergibt sich aus dem Be-
sprochenen, dafl in den beiden Hauptmeridianen die absolute Sehschirfe ver-
schieden groB, die natiirliche Sehschirfe dagegen gleich grof} ist.

Das sehematische aphakische Auge.

Unter einem aphakischen Auge versteht man ein Auge, aus dem die Linse
entfernt ist. Das optische System eines solchen Auges besteht nur noch aus
Hornhaut, Kammerwasser und Glaskorper. Setzt man an Stelle der wirklichen
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Hornhaut die dquivalente Hornhautflache, so stellt das schematische aphakische
Auge das einfachste optische System dar, das nur aus einer Kugelfliche mit dem
Radius » = 7,8 mm besteht, welche auf der einen Seite von Luft, auf der anderen
Seite von einem Medium mit dem Brechungsindex n' = 1,336 begrenzt wird;
denn der Brechungsindex des Kammerwassers und des Glaskérpers sind gleich
groB. Die Brechkraft eines solchen vereinfachten schematischen aphakischen
Auges betriagt D = 43,08 Dioptrien ; die vordere Brennweite ist ¢; = —23,214mm,
die hintere Brennweite ¢,; = 31,014 mm. Die Lénge des Auges ist ebenso wie
die des schematischen linsenhaltigen Auges & = 24 mm. Der zweite Brenn-
punkt des schematischen aphakischen Auges liegt somit 7,014 mm hinter der
Netzhaut. Den Refraktionszustand A gibt die Formel 4 = B — D, wenn man

fir B = (1)’(3)22 setzt; A ist daher gleich 12,58 Dioptrien. Ein aphakisches Auge

ist also hochgradig hyperopisch; sein Fernpunkt liegt 0,0795 m hinter dem
Scheitel der dquivalenten Hornhautfliche. Um ein aphakisches Auge mit einer
Ubersichtigkeit von 12,58 Dioptrien durch ein 15 mm vor dem Hornhautscheitel
befindliches Glas zu korrigieren, ist nach dem friiher Gesagten (S. 121) eine Konvex-
linse von 10,568 Dioptrien erforderlich. Dieses entspricht vollkommen den Er-
fahrungen, die man bei der Brillenkorrektion vorher emmetropisch gewesener
aphakischer Augen macht; eine Konvexlinse von 10—11 Dioptrien bildet den
Ausgangspunkt fiir die subjektive Brillenbestimmung. Da ein aphakisches Auge
durch den Verlust der Linse keine Akkommodationsfihigkeit mehr besitzt,
braucht ein Staroperierter zum Lesen in der Néhe noch eine zweite Brille, deren
Starke je nach den an das Nahsehen gestellten Anforderungen 14—15 Dioptrien
betragt.

Ein auch in klinischer Hinsicht besonderer Fall ist dann gegeben, wenn
die Linse aus einem Auge entfernt wird, dessen Achsenldnge bei normaler Brech-
kraft (D = 59,74) 31,014 mm betréigt. Denn ein solches hochgradig kurzsichtiges
Auge wird nach Entfernung der Linse emmetropisch. Uber den Grad der
Kurzsichtigkeit, den ein linsenhaltiges Auge mit der Brechkraft D = 59,74 Diop-
trien und der Achsenlinge von 31,014 mm besitzt, gibt wieder die Formel
A = B — D Auskunft. (Man mufl nur beachten, daBl & im Vollauge den Abstand
der Netzhaut vom zweiten Hauptpunkt bedeutet; von der Achsenlinge 31,014
ist deshalb die Entfernung des zweiten Hauptpunktes vom Hornhautscheitel
[1,631 mm] abzuziehen.) A ist demnach —14,34. Eine Myopie von 14,34 Diop-
trien benotigt zur Korrektur bei einem Glasabstand von 15 mm ein Konkav-
glas von annahernd 18 Dioptrien.

Fiir die operative Entfernung der Linse bei hochgradiger Myopie ist zuerst
Furaral (1889) eingetreten. Die Operation wird auch héiufig ausgefithrt und
stellt im Falle des Gelingens einen idealen Erfolg dar. In neuerer Zeit sind viele
Autoren wieder davon abgekommen, da der Eingriff an einem hochgradig myo-
pischen Auge eine Reihe von Gefahren mit sich bringt. Die Operation sollte
nicht ausgefithrt werden, wenn die Myopie weniger als 15 Dioptrien betrigt
oder wenn sich durch Konkavgliser eine Sehschérfe von mindestens 0,5 der Norm
erzielen 1aB3t (HEess).

Die NetzhautbildgroBe eines aphakischen Auges 18t sich nicht ohne weiteres
mit der NetzhautbildgroBe des schematischen linsenhaltigen Auges vergleichen,
da ohne Hilfe von Brillenglisern auf der Netzhaut des linsenlosen Auges keine
scharfe Abbildung zustande kommt. Eine Ausnahme bildet nur der eben er-
wahnte Fall, in welchem ein aphakisches Auge nach Entfernen der Linse emmetro-

1 Furara: Operative Behandlung der héchstgradigen Myopie durch Aphakie. Graefes
Arch. 36, II, 230 (1890).
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pisch geworden ist. Da sich die Netzhautbilder weit entfernter Gegenstinde
wie die Brennweiten der Systeme verhalten, so ist in einem solchen vor der
Operation hochgradig kurzsichtig gewesenen und durch die Operation emme-
tropisch gewordenen aphakischen Auge die Vergroflerung gegeniiber einem

schematischen Auge
_h 17085 1
T 23214 1,36’

v

d.h. ein nach Extraktion der Linse emmetropisch gewordenes aphakisches
Auge erhilt von weit entfernten Gegenstinden Netzhautbilder, die angenéhert
1/,mal groBer sind als die des linsenhaltigen schematischen Auges. Dem-
entsprechend ist auch unter der Voraussetzung gleicher Funktionstiichtig-
keit der Netzhaut die absolute Sehschirfe eines solchen Auges um 1,36 grofer
als die eines emmetropischen Auges. Dieser Vorteil kénnte jedem aphakischen
Auge erhalten bleiben, wenn das korrigierende Starglas so weit vom Scheitel
der Hornhaut getragen werden kénnte, daf3 der zweite Hauptpunkt des Konvex-
glases mit dem vorderen Brennpunkt des aphakischen Auges zusammenfiele. Denn
in diesem Falle ist die Brechkraft des aus Brille und Auge zusammengesetzten
Systems gleich der Brechkraft des aphakischen Auges allein. Praktisch ist dieser
Abstand von ungefihr 23 mm zu grof8. Dadurch, daB auch das Starglas ebenso
wie jedes andere Brillenglas ungefihr 15 mm vor dem Hornhautscheitel sitzt,
geht ein Teil der Vergroflerung verloren. Denn die Brechkraft des aus dem
aphakischen Auge und einer Brille von 11,0 Dioptrien, zusammengesetzten
Systems betrigt in diesem Fall 46,95 Dioptrien und da sich die Bildgréfen
umgekehrt wie die Brechkrifte verhalten, besteht zwischen dem auf die ge-
wohnte Weise korrigierten schematischen aphakischen Auge und dem gewdohn-
lichen schematischen Vollauge das Verhdltnis 46,95:58,64 oder 1:1,24. Die Seh-
schirfe des aphakischen Auges ist mit der iiblichen Korrektion um annéhernd
1/, grofler als diejenige eines normalen Auges.

II1. Augenleuchten und Augenspiegel.

Fiir gewohnlich erscheint die Pupille schwarz. Damit die Pupille rot auf-
leuchtet, miissen bestimmte optische Bedingungen erfiillt sein: Es muf} ein
Teil des Augenhintergrundes erleuchtet werden, und zugleich miissen von diesem
erleuchteten Teil Strahlen in die Pupille des Auges des Beobachters gelangen.
Der Weg, den die Strahlen von einer Lichtquelle bis zur Netzhaut des untersuchten
Auges einschlagen, ist im allgemeinen nicht derselbe, auf dem die Strahlen das
Auge wieder verlassen. Beide Wege decken sich nur dann, wenn das unter-
suchte Auge, sei es durch Akkommodation oder durch seinen Refraktionszustand,
auf die Lichtquelle eingestellt ist. In diesem Fall entsteht ein scharfes Bild
der Lichtquelle auf der Netzhaut, Bild und Lichtquelle setzen sich aus zueinander
konjugierten Punkten zusammen; die vom erleuchteten Augenhintergrund
kommenden Strahlen kehren deshalb auf demselben Weg zur Lichtquelle zuriick,
auf dem sie in das Auge gelangt sind. Ist das Auge dagegen auf eine gréBere oder
kleinere Entfernung eingestellt, als der Abstand der Lichtquelle vom Auge betrigt,
dann vereinigen sich die einfallenden Strahlen nicht in der Netzhaut, sondern
entweder hinter oder vor derselben. Es entstehen dadurch auf der Netzhaut
Zerstreuungskreise, deren Grofe unter gleichen dufleren Bedingungen nur vom
Refraktionszustand des untersuchten Auges und von der Pupillenweite abhingig
ist. Ebenso wird auch die GréBe und die Form des aus dem Auge austretenden
Strahlenkegels von den genannten Faktoren bestimmt.
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In Abb. 76 sei P eine punktférmige Lichtquelle, die zur Beleuchtung des
Augenhintergrundes dienen soll. Die von P ausgehenden divergent auf die
Hornhaut auftreffenden Strahlen (wegen der Ubersichtlichkeit nicht eingezeichnet)
werden in einem emmetropischen, in Akkommodationsruhe befindlichen Auge
erst hinter der Netzhaut vereinigt. Auf der Netzhaut selbst entsteht dadurch
ein Zerstreuungskreis mit dem Durchschnitt ¥N;. Von allen Punkten des er-
leuchteten Netzhautbezirkes treten wieder Strahlen durch die Pupille nach
auBen. Da die Netzhaut in einem emmetropischen Auge in der zweiten Haupt-
brennebene liegt, verlaufen alle von einem, Punkt der Netzhaut ausgehenden
Strahlen nach der Brechung im Auflenraum zueinander parallel. Die Richtung
der einzelnen, zu einem Netzhautpunkt gehdrenden Strahlenbiindel erhilt man
durch Konstruktion der Richtungslinie bzw. desjenigen Strahles, der von dem
in Frage kommenden Netzhautpunkt durch den Kriimmungsmittelpunkt C
(Knotenpunkt) des reduzierten Auges geht und deshalb das Auge, ohne seine
Richtung zu veréndern, verlifit. Die austretenden Strahlenbiindel bilden in
ihrer Gesamtheit einen Kegel, dessen Begrenzung auf einem Durchschnitt die
beiden den Pupillenrand beriithrenden Strahlen NP, und N,P;; nach ihrer
Brechung im Auflenraum bilden.
Befindet sich die Pupille des
Beobachters innerhalb dieses
Lichtkegels, ohne dabei den
Verlauf der von der Lichtquelle
in das Auge des Untersuchten
Abb. 76. Strahlengang beim Aufleuchten der Pupille in einem eindringenden  Strahlen  zu

emmetropischen Auge. stéren, so sieht er die Pupille
rot aufleuchten.

Bei einem iibersichtigen Auge, in welchem die Netzhaut innerhalb der
zweiten Brennweite liegt, sind die Bedingungen fiir das Aufleuchten der Pupille
giinstiger; erstens ist bei gleicher Versuchsanordnung der Zerstreuungskreis grofier
als im emmetropischen Auge, zweitens verlassen die aus dem Auge kommenden
Strahlen dasselbe divergent, so daB} der Lichtkegel weiter gedffnet ist.

In einem kurzsichtigen Auge liegt die Netzhaut hinter der zweiten Brenn-
ebene. Die Grofle des Zerstreuungskreises kann je nach dem Grad der Myopie
kleiner, ebenso gro3 oder groBer wie im emmetropischen Auge sein. Der Licht-
kegel ist innerhalb des Fernpunktabstandes weniger weit gedffnet wie im emme-
tropischen Auge. Jenseits des Fernpunktes ist die Divergenz der den Kegel
begrenzenden Strahlen um so groBer, je naher der Fernpunkt vor dem Auge
liegt. Deshalb sind bei hoher Myopie die Bedingungen fiir das Aufleuchten
am giinstigsten.

HermuoLTZ! benutzte bei seinen ersten Versuchen, die zur Erfindung des
Augenspiegels fiihrten (1851), eine unbelegte Glasplatte, die er unter einem
Winkel von 45° zwischen sich und das Auge des Untersuchten brachte. Mittels
dieser schriggestellten Glasplatte konnten sowohl die Strahlen einer in ge-
eigneter Weise seitlich angebrachten Lichtquelle in das Auge des Untersuchers
reflektiert als auch das Aufleuchten der Pupille durch die durchsichtige Platte
hindurch beobachtet werden.

Fir klinische Untersuchungen benutzt man heute zur Belichtung des Augen-
hintergrundes einen durchlochten Plan- oder Konkavspiegel. Man stellt die
Lichtquelle neben und etwas hinter den Kopf des Untersuchten und laBt das

1 HeLmuOLTZ, H.: Beschreibung eines Augenspiegels zur Untersuchung der Netzhaut
im lebenden Auge. Berlin 1851.
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vom Spiegel reflektierte Licht in die Pupille des Untersuchten einfallen; der
Beobachter sieht dabei durch das in der Mitte des Spiegels angebrachte Loch die
Pupille aufleuchten.

Mittels dieser Methode der Durchleuchtung lassen sich Triibungen der
brechenden Medien des Auges feststellen, insbesondere solche, die im Glas-
korper gelegen sind und daher bei duBerer Betrachtung nicht erkennbar sind.
Die Triibungen erscheinen als schwarze Flecken auf rotem Grund, da das vom
Hintergrund reflektierte rote Licht an diesen Stellen nicht aus dem Auge treten
kann. Des weiteren wird die Durchleuchtung zur objektiven Bestimmung des
Refraktionszustandes des untersuchten Auges verwendet (Skiaskopie s. Refrak-
tionsanomalien S. 124).

Um Einzelheiten des Augenhintergrundes zu erkennen, muBl auf der Netz-
haut des Beobachters ein scharfes Bild des Augenhintergrundes des Unter-
suchten zustande kommen. Dieses 148t sich durch zwei verschiedene Methoden
erreichen, durch die Untersuchung im aufrechten und im umgekehrten Bild.

Bei der Besprechung der Ophthalmoskopie im aufrechten Bild nehmen wir
unter Beniitzung des reduzierten Auges der Einfachheit halber zundchst an,
daB das Auge des Beobachters und des Untersuchten emmetropisch sind und

daB beide ihre Akkom-
modation entspannen. K}X?&\
In diesem Falle ist der g

Strahlengang fiir einen
in der optischen Achse
gelegenen  Netzhaut-
punkt der denkbar ein-
fachste : Die parallel zur
Achse aus dem Auge des Untersuchten austretenden Strahlen werden in dem
Auge des Beobachters in einem ebenfalls in der Achse gelegenen Netzhautpunkt
zu einem Bildpunkte vereinigt. P und @ sind konjugierte Punkte. Um den
Bildpunkt @’ zu einem neben der Achse gelegenen Netzhautpunkt P’ zu finden,
zieht man (Abb.77) von P’ aus den durch den Krimmungsmittelpunkt C
gehenden Strahl P'C; dieser tritt ungebrochen aus dem Auge heraus. Alle
Strahlen, die von P’ ausgehen, verlaufen nach der Brechung zu P’C parallel,
da P’ ein Punkt der Brennebene ist. Damit Strahlen dieses Biindels in die Pupille
des Beobachters gelangen koénnen, mufl dieser sein Auge so nahe an den Unter-
suchten heranbringen, da zum mindesten der Strahl P’4’ nach der Brechung
in seine Pupille eintreten kann. Den Bildpunkt @ findet man, indem man in
dem Auge des Beobachters den zu P’C parallelen und durch den Mittelpunkt ¢’
gehenden Strahl C'@Q’ zeichnet. Dieser gehort demselben Biindel an wie die
von P’ kommenden Strahlen; der Punkt @', in welchem dieser Strahl die Netz-
haut trifft, ist der Bildpunkt zu P'.

Die Betrachtung von Abb. 77 zeigt ohne weiteres aus der Kongruenz der
Dreiecke PP'C und Q@'C’, daB das auf der Netzhaut des Beobachters entstehende
umgekehrte reelle Bild ebenso grof ist wie das Objekt, d. h. Q@' = PP’. Von
der 1,5 mm groflen Papille des untersuchten Auges entsteht z. B. auf der Netz-
haut des Beobachters ein ebenfalls 1,5 mm groBes umgekehrtes reelles Bild. Da
einem umgekehrten Bild auf der Netzhaut immer ein aufrechter Gegenstand im
AuBenraum entspricht, wird der Augenhintergrund aufrecht gesehen.

Der Untersucher betrachtet den Augenhintergrund gleichsam durch eine
Lupe, die aus dem dioptrischen Apparat des untersuchten Auges besteht. Eine
Lupe entwirft aufrechte vergroflerte virtuelle Bilder. Die hier in Betracht kom-
mende Formel fiir die VergréBerung von Lupen mit kleiner Brennweite lautet

Abb. 77. Ophthalmoskopie im aufrechten Bild.
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in der geometrischen Optik V = ?fé’ wo die Zahl 25 die in cm angegebene sog.

deutliche Sehweite (S. 98) oder Projektionsweite bedeutet und mit f die redu-
zierte Brennweite der Lupe bezeichnet wird. Die reduzierte Brennweite ist im
reduzierten Auge von DONDERS 15 mm. Setzt man diesen Wert in obige Gleichung
ein, so ergibt sich fiir die Spiegelung im aufrechten Bild eine annihernd 16,6fache
VergroBerung.

Zu demselben Resultat fiir die Vergroflerung gelangt man auch, wenn man
das Lupenbild des Hintergrundes (wie jeden durch eine Lupe gesehenen Gegen-
stand) in konventioneller Weise mit der Gré3e eines in 25 cm vor dem unbewaff-
neten Auge befindlichen Gegenstandes vergleicht, der ein ebenso groBes Bild
auf der Netzhaut des Beobachters entwirft wie jenes. Auf der Netzhaut des
Beobachters entsteht beim Ophthalmoskopieren, wie wir sahen, z. B. von einem
1 mm groflen Gegenstand wieder ein 1 mm groBes Lupenbild. Zu einem 1 mm
groBlen Netzhautbild gehort aber nach Gleichung (10) in einer Entfernung von
25 cm ein 16,6 mm groBer Gegenstand.

Das auf einmal zu iiberblickende Gesichtsfeld ist von der Entfernung zwi-
schen dem untersuchten und dem beobachtenden Auge und von der Pupillen-
weite beider Augen abhéngig. P’ wird mit allméhlichem Abriicken der beiden
Augen so lange noch vom Beobachter gesehen, als zum mindesten noch der
Strahl PA’ durch seine Pupille gelangt; P’ bildet dann den &duBersten Punkt,
der auf dieser Seite des Gesichtsfeldes noch gesehen werden kann. Entfernt sich das
Auge des Beobachters noch mehr, dann kann von P’ aus kein Strahl mehr durch
dessen Pupille gelangen, sondern die Gesichtsfeldgrenze wird durch einem Punkt
gebildet, der nidher an P liegt. Das Gesichtsfeld nimmt also mit zunehmender
Entfernung der beiden Augen ab. Desgleichen ist aus Abb. 77 ersichtlich, daB
bei dem hier gewihlten Abstand kein Strahl mehr von P’ in die Pupille des
Beobachters gelangen kann, wenn man sich beide Pupillen maximal verengt
denkt. Das Gesichtsfeld nimmt also mit der Weite der Pupille des beobachtenden
und untersuchten Auges zu. Da das Loch des beim Ophthalmoskopieren benutz-
ten Hohlspiegels kleiner (2 mm) als die Pupille des Beobachters zu sein pflegt,
tritt dieses an Stelle der Beobachterpupille. In der Praxis wird die Untersuchung
in einem Abstand von ungefihr 3—4 cm ausgefiihrt.

Ist das Auge des Untersuchten ametropisch, so verlassen die von der Netz-
haut kommenden Strahlen das Auge nicht parallel, sondern, je nachdem die
Netzhaut vor oder hinter der Brennebene liegt, divergent oder konvergent.
Um diese auf der Netzhaut des emmetropischen Beobachters in einem Punkt
zu vereinigen, miissen die austretenden Strahlen durch Vorschalten von Konvex-
bzw. Konkavglisern zuerst parallel gemacht werden. In den meisten Augen-
spiegeln sind zu diesem Zweck in einer drehbaren Scheibe kleine Linsen eingefiigt,
die bequem hinter die Offnung des Spiegels gebracht werden konnen. Ist der
Beobachter ametropisch, so schaltet er das seinen Refraktionszustand korrigie-
rende Glas hinter die Spiegel6ffnung und beriicksichtigt noch eine etwa hinzu-
kommende Ametropie des Untersuchten. Die beiden Ametropiegrade addieren
sich, so daf z. B. bei einer Myopie von 5 Dioptrien des Patienten ein Beobachter,
dessen Auge 2 Dioptrien hyperopisch ist, eine Konkavlinse von 3 Dioptrien vor-
schalten muB.

Aus dem Gesagten folgt des weiteren, daf mittels der Methode des Spiegelns im
aufrechten Bildes eine Moglichkeit gegeben ist, die Refraktion objektiv zu be-
stimmen. Der emmetropische bzw. voll auskorrigierte Beobachter setzt unter
Entspannen seiner Akkommodation so lange verschiedene Gliser vor die Spiegel-
offnung, bis er den Augenhintergrund des ametropischen Auges scharf sehen
kann. Die Brechkraft des hierzu notwendigen stirksten Konvex- bzw. schwichsten
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Konkavglases, gibt aber noch nicht den Ametropiegrad selbst an, sondern nur
den Korrektionswert des vorgeschalteten Glases. Aus der Brechkraft dieser Linse
und unter Beriicksichtigung des Abstandes zwischen dieser und dem Auge des
Untersuchten mufl der Ametropiegrad in der frither angegebenen Weise be-
rechnet werden. Befindet sich die vorgeschaltete Linse ungefihr im vorderen
Brennpunkt des beobachteten Auges, so gibt diese unmittelbar die Stirke des
zur Vollkorrektion notwendigen Brillenglases an (s. S. 124).

Uber die GroBe des aufrechten ophthalmoskopischen Bildes in ametropischen
Augen ist folgendes zu sagen. Aus der fiir die hier in Frage kommenden Ver-
groflerungen angegebenen Formel V = gfﬁ folgt, daB die vergréBernde Wirkung
einer Lupe der Brennweite umgekehrt proportional ist. Systeme mit gleicher
Brechkraft geben gleich grofle Bilder. Die Brechkraft eines achsenametropischen
Auges ist ebenso grofl wie die eines emmetropischen Auges, wenn das die Ame-
tropie korrigierende Glas sich im vorderen Brennpunkt des Auges befindet.
Wenn also die Ophthalmoskopie in einem solchen Abstand von dem Patienten-
auge ausgefilhrt wird, daB8 die hinter der Spiegel6ffnung eingeschaltete, die
Ametropie korrigierende Linse sich im vorderen Brennpunkt des untersuchten
Auges befindet, dann ist _

das ophthalmoskopische N

Bild ebenso gro8 wie das ;’@,\/ = 9 9
eines emmetropischen k/, ~—
Auges. Da jedoch der &
vordere Brennpunkt un- ADb. 78. Ophthalmoskopie im umgekehrten Bild.

gefahr 15 mm vor dem

Hornhautscheitel liegt,

wird dieser Abstand in der Regel nicht eingehalten, sondern die Untersuchung
aus einer etwas grofleren Entfernung vorgenommen. Aus dem frither Gesagten
folgt dann, dafl bei Vorschalten einer Konvexlinse die Brechkraft des aus Auge
und der korrigierenden Linse bestehenden Systems kleiner ist als die des Auges
allein; man erhilt deshalb beim Spiegeln eines achsenhyperopischen Auges ein
kleineres Netzhautbild als bei einem emmetropischen Auge. Umgekehrt ist das
ophthalmoskopische Bild bei einem achsenmyopischen Auge grofer, da sich die
korrigierende Konkavlinse fiir gewshnlich auBerhalb der vorderen Brennweite
des untersuchten Auges befindet und dadurch die Brechkraft des als Lupe be-
nittzten Systems gréfer ist als die des emmetropischen Auges.

Bei reiner Kriimmungsametropie ist fiir die hier in Frage kommenden
Verhéltnisse die Vergroferung stets kleiner wie im emmetropischen Auge, wenn
eine Hyperopie vorliegt, dagegen grofer, wenn es sich um ein myopisches Auge
handelt.

Ophthalmoskopie tm wumgekehrten Bild. Die zweite Methode, ein scharfes
Bild des Augenhintergrundes zu erhalten, besteht darin, da man die aus dem
beobachteten Auge austretenden Strahlen durch Vorschalten einer Konvex-
linse zu einem Bild vereinigt und dieses reelle umgekehrte Bild aus einer Ent-
fernung von ca. 30 cm betrachtet. Der Refraktionszustand des untersuchten
Auges ist dabei nur von geringem Einflul auf die Lage und Gréfie des Bildes
(siehe unten).

Die aus dem emmetropischen Auge parallel austretenden Strahlen werden
durch eine Konvexlinie von 13 Dioptrien in deren Brennebene zu einem reellen,
umgekehrten Bild vereinigt (Abb.78). Der zu dem in der optischen Achse
liegenden Netzhautpunkt P zugehérende Bildpunkt @ fallt mit dem zweiten Brenn-
punkt der Konvexlinse zusammen. Um die GroéBe des Bildes zu berechnen, das
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die Konvexlinse vom Augenhintergrund entwirft, muf3 wieder wie vorhin der
Bildpunkt zu einem neben der Achse gelegenen Netzhauptpunkt P’ aufgesucht
werden. Die Richtung, die das zu P’ gehorende Strahlenbiindel nach Verlassen
des Auges einschlagt, wird durch den Strahl bestimmt, der von P’ aus durch
den Krimmungsmittelpunkt C' geht und seine Richtung deshalb nicht &ndert.
Da das Biindel parallel auf die Konvexlinse auftrifft, werden die Strahlen in
einem in der zweiten Brennebene der vorgeschalteten Linse gelegenen Punkt
vereinigt. Die Lage dieses Punktes wird gefunden, indem man zu P’C eine
parallele Linie durch den optischen Mittelpunkt O der Linse zieht und diese
bis zur zweiten Brennebene derselben verlingert. Der Schnittpunkt @’
ist der zu P’ konjugierte Bildpunkt. Die GréBe des Bildes ergibt sich aus
der Konstruktion. Es ist

Q _0Q ¢

PP PCT T

d. h. es verhilt sich die Bildgrée zur Objektgréfe wie die Brennweite der Konvex-
linse zur reduzierten Brennweite des Auges. Bei Benutzung einer Konvexlinse
von 13 Dioptrien, wie es in der Praxis allgemein iiblich ist, betrigt die Ver-

groflerung
7,69

Die VergréBerung ist unabhéngig von dem Abstand der Konvexlinse vom
untersuchten Auge, wenn dieses emmetropisch ist; das Bild liegt in diesem Fall
immer in der Brennebene der Linse, und seine GréBe ist der Brechkraft der Linse
umgekehrt proportional. Ist das untersuchte Auge iibersichtig, so treten die
Strahlen divergent aus und werden deshalb erst hinter der Brennebene der Linse
zu einem Bild vereinigt; dieses ist stets groSer als das des emmetropischen Auges,
und zwar wichst die Grofe des Bildes mit dem Grad der Hyperopie und nimmt
ab mit dem Abstand der Konvexlinse. Bei einem myopischen Auge liegen die
Verhédltnisse umgekehrt, da die konvergent auf die Konvexlinse auffallenden
Strahlen schon vor der Brennebene der Linse zu einem Bild vereinigt werden;
hier wird das Bild mit zunehmender Myopie kleiner und mit wachsendem Ab-
stand der Konvexlinse gréBer. Bei sehr hoher Myopie entsteht infolge der starken
Konvergenz des austretenden Strahlenbiindels schon ohne vorgeschaltete Konvex-
linse ein geniigend nahe vor dem untersuchten Auge gelegenes und deshalb
fir die Beobachtung geeignetes reelles Bild.

Der Beobachter betrachtet das zwischen ihm und der Linse in der Luft
entworfene reelle Bild aus einer Entfernung von ca. 30 cm. Er braucht eine
etwa bei ihm vorhandene Refraktionsanomalie nur dann zu korrigieren, wenn
er nicht imstande ist, in einer geringeren Entfernung als 30 em deutlich zu sehen.
Will der Untersucher das Bild aus groflerer Niahe betrachten, als es seine Akkom-
modation zulaflt, so mull er vor seinem Auge Konvexgliser vorschalten; je
stirker das vorgesetzte Brilienglas ist, desto mehr kann er sich dem reellen
Bild néhern.

Fiir die GroBe des Gesichtsfeldes ist zunédchst die Entfernung maBgebend,
in welcher die Linse vor dem Auge des Untersuchten gehalten wird. Hilt man
die Linse so nahe vor diesem, dafl sich seine Pupille innerhalb der Brennweite
der Hilfslinse befindet, so entwirft letztere auBer dem reellen Bild des Hinter-
grundes noch ein virtuelles, aufrechtes und vergroBertes Bild der Pupille. Dieses
Lupenbild nimmt mit zunehmender Entfernung der Konvexlinse rasch an GroSe
zu und verschwindet schliefilich am Rande der vorgehaltenen Linse, wenn die
Pupille in die Nihe des Brennpunktes der Linse zu liegen kommt. So-
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lange das Lupenbild der Pupille sichtbar ist, wird das reelle Bild des Augenhinter-
grundes von diesem umrahmt und ist daher von der GréBe der wirklichen Pupille
abhingig. Sobald aber mit zunehmender Entfernung der Linse das Bild der
Pupille verschwindet, wird das Gesichtsfeld vom Rande der vorgeschalteten
Linse begrenzt und ist nur noch vom Durchmesser dieser abhingig. Bei Be-
niitzung einer Konvexlinse von 13 Dioptrien wird dieses bei der fiir gewéhnlich
eingehaltenen Entfernung von ungefihr 7 cm vor dem untersuchten Auge er-
reicht.

Die GroBe des auf einmal zu iibersehenden Netzhautbezirkes 148t sich dann
fir unsere Betrachtungen mit geniigender Genauigkeit berechnen, wenn man,
wie es in Abb. 78 gezeichnet ist, von den beiden Ridndern der Konvexlinse die
durch C gehenden Richtungslinien nach @ und G’ zieht und die Entfernung CO
gleich der Brennweite der Konvexlinse setzt. Das Gesichtsfeld umfat dann alle
zwischen @ und @’ gelegenen Netzhautpunkte. Bezeichnet man mit ¢;; den redu-
zierten Abstand der Netzhaut von C, mit ¢ die Brennweite und mit D den Durch-
messer der vorgeschalteten Linse, so 1a8t sich, unter Beriicksichtigung, daB ¢,
dem absoluten Wert nach gleich f, ist, der Durchmesser des auf einmal zu iiber-
blickenden Netzhautbezirkes GG’ nach der Formel berechnen:

ge =12,
'4

Unter Beniitzung einer Linse von 13 Dioptrien (¢ = 7,69 cm) und einem Durch-
messer derselben von 4 cm ist der Durchmesser des auf einmal zu iiberblickenden
Netzhautbezirkes annahernd 7,8 mm.

Die Betrachtung der Formel zeigt, daB mit zunehmender Brechkraft der
vorgeschalteten Konvexlinse die GréBe des Gesichtsfeldes zunimmt; ebenso
wachst der Durchmesser des Gesichtsfeldes mit dem Durchmesser der Konvex-
linse. Da, wie oben erwahnt wurde, das zu einem kurzsichtigen Auge gehorende
Netzhautbild kleiner ist als dasjenige, das von einem emmetropischen Auge
entsteht, mufl bei gleichbleibendem Durchmesser der Hilfslinse das Gesichts-
feld eines myopischen Auges grofer sein. Das Umgekehrte gilt fiir das hyper-
opische Auge; hier ist das Bild des Hintergrundes gréfer und dementsprechend
das auf einmal zu iiberblickende Gesichtsfeld kleiner als dasjenige des emme-
tropischen Auges. ‘

Einen groBen Fortschritt bedeutete die Erfindung der reflexlosen Ophthal-
moskopiel und deren Verwertung. Bei den bisher besprochenen iiblichen Methoden
storen die Reflexbilder, welche die Hornhaut und in geringerem MaBe die Linsen-
flichen des Patientenauges von der Lichtquelle entwerfen; untersucht man im
umgekehrten Bild, so kommen noch die Reflexbilder seitens der Ophthalmos-
kopierlinse hinzu. Die Untersuchung ist dadurch hiufig so erschwert, daB
es auch dem Geiibten kaum gelingt, bei enger Pupille die Fovea zu spiegeln.
Das Prinzip der reflexlosen Ophthaimoskopie beruht darauf, daBl ein Teil der
Hornhaut und der Linse des Patientenauges nur fiir die Beleuchtung benutzt
wird, wihrend ein anderer Teil desselben Systems wiederum nur der Beobachtung
des Hintergrundbildes dient. In gleicher Weise wird die Opthalmoskopierlinse
geteilt, oder man benutzt zwei Linsen, von denen die eine die Beleuchtung, die
andere die Beobachtung vermittelt. Praktisch wird die Einteilung in der Weise
vorgenommen, dafl man durch geeignete Linsen das Spaltbild einer Lichtquelle

1 THORNER, W.: Ein neuer stabiler Augenspiegel mit reflexlosem Bilde. Z. Augenheilk.
2, 90 (1899). — WorrF, H.: Neuer elektrischer Augenspiegel. Miinch. med. Wschr. 1900,
270. — GULLSTRAND, A.: Demonstration der definitiven Instrumente der reflexlosen Ophthal-
moskopie. Sitzgsber. d. schwed. augenirztl. Vereinigung. Stockholm 1911.
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auf einen peripheren Teil der Pupille abbildet und den Augenhintergrund durch
den mittleren Teil der Pupille mit Hilfe eines vorgeschalteten optischen Systems
im umgekehrten Bild betrachtet. Die auf diesem Prinzip konstruierten stabilen
Apparate ermoglichen es nach richtiger Einstellung auch dem Laien, den Augen-
hintergrund deutlich zu sehen.

Eine weitere Neuerung, die nach Beseitigung der stérenden Reflexe moglich
wurde, bildet die stereoskopische Betrachtung des Hintergrundes, indem man
das durch das optische System eines stabilen Ophthalmoskops entworfene um-
gekehrte Bild durch eine binokulare Fernrohrlupe betrachtet. Auf diese Weise
gelingt es, eine Reihe von kleinen Niveaudifferenzen deutlich zu erkennen, die
bei monokularer Betrachtung fraglich erscheinen. Daher kommt auch dieser
Methode in klinisch-diagnostischer Hinsicht, z. B. fiir das frithzeitige Erkennen
einer Stauungspapille eine grofle Bedeutung zul.

Voar? hat durch Herstellung eines gelbblauen Lichtfilters eine neue Be-
lichtungsart des Augenhintergrundes geschaffen. Mittels dieser Spiegelung im
rotfreien Licht gelingt es z. B. die Gelbfirbung der Macula sichtbar zu machen
und den genauen Nervenfaserverlauf der Netzhaut festzustellen.

1 WesseLY, K.: Die praktische Bedeutung der Stereoskopie des Augenhintergrundes.

Jkurse drztl. Fortbildg H. 11. Minchen 1926.
2 Voart, A.: Herstellung eines gelbblauen Lichtfilters, in welchem die Macula centralis

in vivo in gelber Firbung erscheint usw. Arch. Ophthalm. 84 (1913).
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Zusammenfassende Darstellungen.

Doxpegrs, F. C.: Die Anomalien der Refraction und Accommodation des Auges. Wien
1888. — HeLmuoLTZ, H. v.: Handbuch der physiologischen Optik. Leipzig 1867. — HELM-
HOLTZ, H. v.: Dasselbe, 3. Aufl,, Bd.I. Zusitze von GurLLsTRAND. Hamburg und Leipzig
1909. — Hess, C. v.: Die Refraktion und Akkommodation des menschlichen Auges und
lhre Anomalien. GRAEFE-SAEMISCH, Handb. d. ges. Augenheilk., 3. Aufl., Kap. XII. Leipzig
1910. — Hgss, C. v.: Vergleichende Physiologie des Gesichtsinnes. Jena 1912.

Durch die Beobachtungen von LANGENBECK? und CrAMER®, sowie durch
die messenden Untersuchungen von HEermHOLTZ* wurde der objektive Nach-
weis erbracht, dafl die akkommodativen Verinderungen im Auge wesentlich
oder ausschlieflich an Verdnderungen der Linsenform gekniipft sind.

Stellt sich ein normales, jugendliches Auge auf einen in m#Bigem Abstand,
aber noch jenseits seines Nahepunktes befindlichen Punkt ein, den es also ohne
groBe Anstrengung deutlich sehen kann, so lassen sich gegeniiber der Ruhe-
stellung folgende Verdnderungen wahrnehmen:

1. Die Pupille wird enger.

2. Der vordere Linsenscheitel riickt merklich nach vorn, so da8 die vordere
Kammer in ihren mittleren Teilen abgeflacht wird.

3. Die peripheren Teile der vorderen Kammer werden nicht merklich seichter;
in vielen Augen kann man sogar eine geringe Vertiefung derselben durch Zuriick-
weichen der peripheren Iristeile beobachten.

4. Die Kriimmung des im Pupillargebiete sichtbaren Teiles der vorderen
Linsenfliche nimmt betridchtlich zu. Ob die Kriimmung der hinteren Linsen-
fliche zunimmt, ist nicht ganz sicher.

Der Untersuchte, von dem wir bisher angenommen hatten, daf3 er nur
eine miflig groe Akkommodationsanstrengung mache, soll jetzt willkiirlich

1 Hess hatte seine Beitrige noch kurz vor seinem Tode fast fertiggestellt. Herr GROET-
HUYSEN hat diesen und die beiden folgenden Artikel auf unsere Bitte durch Anmerkungen
und einige Einfithrungen erginzt, den Haupttext aber im wesentlichen unverindert gelassen.
Wir méchten ihm auch an dieser Stelle fiir seine freundliche Hilfe danken. Die Herausgeber.

2 LanGgeNBECK: Klinische Beitrige aus dem Gebiete der Chirurgie und Ophthalmologie.
Gottingen 1849.

3 CraMER: Het accommodatievermogen der oogen, physiologisch toegelichte. Haarlem
1853.

¢ Heummorrz: Uber eine bisher unbekannte Verinderung am menschlichen Auge
bei verinderter Accommodation. Monatsber. d. Akad. zu Berlin, 3. Febr. 1853, S.137.

Handbuch der Physiologie XII. 10
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moglichst stark akkommodieren; viele Menschen kénnen dies ohne besondere
Hilfsmittel, andere nur, indem sie sich einen Gegenstand dicht vor das Auge
halten oder einen solchen vorstellen, den sie zu fixieren suchen. Man sieht dann
am Auge die folgenden Verénderungen eintreten:

5. Die Linse sinkt um ca. 0,25—0,3 mm, threr Schwere folgend, nach unten;
je nach der Haltung des Kopfes sinkt sie also gegen den temporal oder nasal,
gegen den frontal oder infraorbital gelegenen Teil des Ciliarkérpers.

6. Bei kleinen zuckenden Bewegungen des Auges schlottert die Linse hin und
her. Ist das Auge aber unbewegt, so sieht man auch bei maximaler Akkommo-
dationsanstrengung kein Linsenschlottern. Die Deutlichkeit und Stérke, mit
der das Linsenschlottern auftritt, ist fiir verschiedene Personen sehr verschieden.
In manchen Féallen ist es so stark, daBl es sich auch auf die davor liegende Iris
ibertragt.

Zu diesen objektiv festzustellenden Verdnderungen bei der Akkommodation
kommen noch die folgenden, subjektiv wahrnehmbaren:

7. Bei entoptischer Beobachtung des ,,Linsenspektrums‘‘ sieht man, wenn die
akkommodative Anstrengung eine gewisse Hohe erreicht hat, plotzlich eine
scheinbare Verschiebung der entoptischen Linsenfigur (bzw. einzelner besonders
deutlich in ihr hervortretender Punkte, die kleinen Triibungen der Linse ent-
sprechen) nach oben; bei Entspannung der Akkommodation erfolgt eine rasche
Verschiebung der Figur bzw. der Punkte nach unten. Waihrend und un-
mittelbar nach kleinen zuckenden Bewegungen des Auges beobachtet man ein
starkes Zittern der entoptisch gesehenen Linsenfigur.

Unter den fir das Verstindnis der Akkommodationsvorganges wichtigen
Beobachtungen am menschlichen Auge ist noch der Versuch von VOELCKERS
und HENSEN! zu erwihnen, welche feine Nadeln in den Aquator eines eben enucle-
ierten Auges einstachen und ebenso wie frither an Tieraugen bei elektrischer
Reizung der Ciliarkérpergegend an diesen Nadeln Bewegungen wahrnahmen,
die eine Verschiebung der Chorioidea nach vorn hin anzeigten. Eine durch den
Ciliarkérper gestochene Nadel bewegte sich nicht, ebenso schien eine dicht
neben der Macula, etwas nach auBen von ihr, eingestochene Nadel absolut still-
zustehen.

Nach Entfernung der Sclera an solchem frisch enucleierten Auge kann
man die Verschiebung der Aderhaut nach vorn leicht direkt wahrnehmen.

Den Beweis, daBl die akkommodative Veréinderung sich an der Linse ab-
spielen miisse, hatte THOMAS YouNG? durch seine zwei berithmt gewordenen
Versuche erbracht:

1. zeigte er, daBl die Akkommodation nicht durch Hornhautwélbung zu-
stande kommen kann, da auch nach Ausschaltung des Einflusses der Hornhaut
durch Eintauchen der letzteren in Wasser die Akkommodation in gleichem
Umfange wie vorher nachweisbar war;

2. zeigte er, daf} die Akkommodation nicht auf einer Verlingerung der Augen-
achse beruht, wie vielfach angenommen wurde, indem er sein Auge zwischen
einen der Hornhaut aufgelegten und einen kleineren, dem hinteren Pole an-
gelegten Ring einklemmte und so eine nennenswerte Achsenverlingerung des
Auges unmoglich machte, ohne daB dadurch das Akkommodationsvermogen
beeintrichtigt worden wire. YoUNG nahm, wie frither PEMBERTON?, an, daf}

1 HexseN, V. u. C. Vorrckers: Uber die Akkommodationsbewegung der Chorioidea
im Auge des Menschen, des Affen und der Katze. Graefes Arch. I 19, 156 (1873).

2 YouNg, TH.: On the mechanism of the eye. Philos. Transact. 1, 23 (1801).

3 PEMBERTON: Dissertatio de facultate oculi qua ad diversas distantias se accommodat.
Lugt. Bat. 1719.
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die Linse selbst Muskelfasern enthalte, durch deren Kontraktion ihre Gestalt
geandert werden konne.

Nach TscHERNING! soll die akkommodative Abflachung der peripheren
Linsenteile, ,,voriibergehende Bildung eines Lenticonus anterior, das wesent-
liche Phanomen bei der Akkommodation sein. Ich habe demgegeniiber gezeigt,
dafl diesem Phénomen schon deshalb keine groBle prinzipielle Bedeutung zu-
kommen kann, weil es sich nicht in allen Augen findet. In meinen Augen z. B.
haben auch jene peripheren Teile der Linse, die bei stark erweiterter Pupille
eben noch zum Sehen benutzt werden kénnen, anndhernd gleich grofle Akkom-
modationsbreite, wie die zentralen. Aber selbst wenn die periphere Abnahme
der Akkommodationsbreite eine ausnakmslos zu beobachtende Erscheinung wire,
so wiirden sich daraus doch noch keine Schliisse auf die Theorie der Akkom-
modation ziehen lassen (s. unten).

GurLLsTRAND? kommt  durch dioptrische Analyse der in der Linsensubstanz beim
Akkommodieren vor sich gehenden Verdnderungen (,,intrakapsulirer Akkommodations-
mechanismus‘‘) zu dem Ergebnisse, daBl diese ,,nicht nur in vollstem Einklange mit dem
anatomischen Bau der Linse stehen, sondern auch den ursichlichen Zusammenhang dieses
Baues mit der durch die Refraktionsinderung bei Entfernung der Linse und bei der Akkom-
modation bewiesenen akkommodativen Verinderung des Totalindex der Linse beweisen
und erkliaren®.

Das bei starker willkiirlicher Akkommodation wahrnehmbare oben erwahnte
Linsenschlottern ist nur durch eine vollstindige Erschlaffung der Zonula zu er-
klaren. Auf diese fur das Verstindnis des Akkommodationsvorganges wichtige
Tatsache ist eine Reihe von Erscheinungen zuriickzufiihren, welche hier an-
gefithrt werden mogen, soweit sie fiir die Kldrung schwebender Streitfragen
von Interesse sind und eine messende Untersuchung der geschilderten Vorgénge
ermoglichen.

Bringt man ungefahr im vorderen Brennpunkte des Auges ein Diaphragma
mit einem feinen Loche an, so erhdlt man bekanntlich ein entoptisches Bild
der Pupille und des ,,Linsenspektrums®. Ich benutze zu vielen Beobachtungen
eine der kleinen, punktférmigen, physiologischen Linsentriibungen, die bei
Akkommodationsruhe ungefihr in der Mitte der Pupille liegt und als feiner,
dunkler Punkt im entoptischen Bilde sichtbar wird ; sie mége hier kurz als ,,Linsen-
punkt bezeichnet werden.

Beobachte ich bei geradeaus gerichtetem Blicke die Lage des erwahnten
Punktes im entoptischen Bilde meiner Linse, so kann ich folgendes wahrnehmen:
Wenn ich kraftig akkommodiere, so wird zundchst die Pupille enger; eine merk-
liche Zeit spater, nachdem die Pupillenverengerung ihr Maximum erreicht hat,
steigt plotzlich der Linsenpunkt, der bis dahin ruhig in der Mitte der Pupille
gelegen hatte, nach oben, so daf er sich dem oberen Rande der entoptisch wahr-
genommenen Pupille ndhert. Entspanne ich die Akkommodation, so fallt der
Punkt rasch wieder in die Pupillenmitte hinunter, und erst eine kurze Zeit
spater erweitert sich die Pupille wieder. Diese zeitliche Verschiedenheit hat
wahrscheinlich darin ihren Grund, dafl Iris- und Ciliarkérpermuskulatur nicht
ganz gleichzeitig innerviert werden. Dafir sprechen folgende Beobachtungen,
die ich gelegentlich am Affenauge erheben konnte. Reizt man ein iiberlebendes,
aquatorial eroffnetes Affenauge elektrisch und beobachtet es von riickwirts,
so sieht man hédufig zuerst die Pupille sich verengern und erst einen Bruchteil
einer Sekunde spiter die Ciliarfortsitze vorriicken. Nach Aufhéren der Reizung

1 TscHERNING: Theorie des changements optiques de Ioeil pendant I'accommodation.
Arch. f. Physiol. 7, 1 (1895).

2 GULLSTRAND: Wie ich den intrakapsuliren Akkommodationsmechanismus fand.
Arch. Augenheilk. 92, 169 (1912). Vgl. S. 96 dieses Handbuches ds. Bd.
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riicken die Ciliarfortsitze rasch zuriick, erst etwas spiter beginnt die Pupille
sich zu erweitern.

Der scheinbaren Verschiebung des Linsenpunktes nach oben entspricht in
Wirklichkeit eine Senkung der Linse. Daraus folgt, dall die Linse bei starkem
Akkommodieren sich merklich nach unten verschiebt, bei Entspannung der
Akkommodation wieder h<ns1:XMLFault xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat"><ns1:faultstring xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat">java.lang.OutOfMemoryError: Java heap space</ns1:faultstring></ns1:XMLFault>