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Elektro-physiologische Untersuchungen 
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Electrophysiological Examination o/the Auditory Pathway of the Tench 
(Tinca t~nca [L.]) 

Summary. An electrophysiologieal method for investigating a dorsally exposed 
fish brain was worked out and described. 

Electrical response to acoustic stimuli were picked up from 13 points in the 
vicinity of the midbrain and medulla. The points were brought into histological 
relationship with nervous structures (Figs. 3, 4). 1~o acoustic responses were found 
in the diencephalon or telencephalon. 

The various acoustic areas differ in their latencies. At optimal stimulus intensity 
the shortest latency observed was 0.9--1.2 msee (acoustic nerve) and the longest, 
3.5--4.3 msee (midbrain). 

Common to all areas with auditory activity is the dependence of the excitation 
pattern upon stimulus frequency. The pattern shows synchronization, constant 
phase relationship, and doubled frequency. Switching off a loudspeaker at fre- 
quencies between 900 and 1700 eps is answered with an off-effect in all areas except 
" n "  of the midbrain. A decrease in excitation is found in the acoustic nerve from 
900 eps upwards, whereas the decrease in the midbrain and medulla appears at  
frequencies as low as 500 cps (Figs. 5, 7, 8). 

Excitation is triggered at the same phase angle for all frequencies. Nothing can 
be said concerning the size of the phase angle (Fig. 10). 

All acoustically active areas except for " d "  in the medulla show the same or 
very similar sensitivity to the frequencies within the range (Figs. 11, 12). There was 
no indication of a topographical separation of frequencies in the brain of the tench. 

The latency and amplitude of the potentials is a function of the stimulus 
intensity. The latency shows the same dependence on intensity in all ~reas, whereas 
the dependence of amplitude on intensity is less pronounced in the midbrain than 
in the medulla or acoustic nerve (Figs. 13, 14). 

The synchronization, constant phase relationship and correlation of amplitude 
of excitation potentials to differences in intensity diminish with progress upwards 
along the auditory pathway. These results suggest that  processing of auditory 
input is not so advanced in the fish brain as in the brains of higher vertebrates. 

Zusammen/assung. 1. Zur elektrophysiologischen Untersuchung des von dorsal 
erSffneten Fisehgehirns wurde eine Methode erarbeitet und besehrieben. 

* Dissertation der Iqaturwissenschaftlichen Fakult~t der Universit~t Miinehen. 
** Herrn Prof. SCm:ARTZXO~FF sage ich verbindlichen Dank ffir die st~ndige 

Unterstiitzung dieser A-rbeit. Die Versuche wurden zum Tell mit Get , ten  durch- 
gefiihrt, die die Deutsche Forschungsgemeinschaft zur Verfiigung stellte. 
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2. Im Bereieh der Medulla und des ~ittelhirns wurden an 13 Orten elektrisehe 
Antworten auf akustisehe Reize abgeleitet und histologiseh auf nerv6se Strukturen 
bezogen. Im Zwisehen- und Vorderhirn konnten keine akustisehen Antworten Iest- 
gestellt werden. 

3. Die versehiedenen Bereiehe unterseheiden sieh dureh die Latenzzeiten. Bei 
optimaler Reizstgrke betrggt die kfirzeste beobaehtete Latenzzeit 0,9--1,2 msee 
(H6rnerv), die l~ngste 3 , 5 ~ , 3  msee (Mittelhirn). 

4. Allen akustiseh aktivierbaren Bereiehen ist gemeinsam, dag das abgeleitete 
Erregungsmuster reizsynehron, phasengebunden und mit der doppelten Reiz- 
frequenz verl~uft. Das Aussehalten des Lautspreehers wird fiir die Frequenzen 
900--I700 Hz mit einem Sehlugeffekt beantwortet (mit Ausnahme yon Bereieh ,,n" 
des Mittelhirns). Wghrend im H6rnerv erst ab 990 ttz Bin Erregungs~bfall gefunden 
wird, tritt er in Medulla und Mittelhirn sehon ab 500 Hz auf. 

5. Es wird gezeigt, dag die Erregung fiir alle Frequenzen beim selben Phasen- 
winkel des geizes ausgel6st wird. Uber die Gr613e dieses Phasenwinkels kann keine 
Aussage gemaeht werden. 

6. Mit Ausnahme yon Bereieh ,,d" der Medulla, zeigen Mle gefundenen akustiseh 
aktivierbaren Bereiehe die gleiehe oder sehr ~hnliehe Frequenzempfindliehkeit. 
Hinweise auf eine topographisehe Trennung der Frequenzen im Gehirn der Sehleie 
wurden nieht gefunden. 

7. Latenzzeit und PotentialhShe sind Funktionen der Intensit~t. Die Intensi- 
tgtsfunktion der Latenzzeit zeigt in allen Bereiehen gleiehartiges Verhalten; die 
Intensit~tsfunktion der Erregungsh6he hingegen lggg erkennen, dab die Abhgngig- 
keit der AmplitudenhShe yon der t~eizstgrke im Mittelhirn nieht so ausgepr~gt ist 
wie in Medulla und H6rnerv. 

8. Synehronisation, Phasenbindung und d~s Anspreehen der PotentialhShe auf 
Intensit~tsuntersehiede werden mit aufsteigender It6rbahn sehleehter. Die Diskus- 
sion dieser Erseheinungen f~hrt zu der Annahme, dag die Erregungsverarbeitung 
im Fisehgehirn hinter derjenigen bei h6heren Wirbeltieren zuriieksteht. 

Einleitung 
Bei den S~ugetieren ist im Gegensatz zu den niederen Wirbel t ieren 

die Physiologie des HSrens vielf~ltig un te rsueh t  worden. Insbesondere 
die Frage, wie die Analyse der Sehallreize im Gehirn vor sieh geht, ha t  
viele Bearbeiter  gefunden. Obwohl die Meehanismen der Verarbei tung 
oft unfibersiehtlieh und  sehwer verstgndlieh sind, konnte  bei den S~uge- 
t ieren doeh teilweise aufgeklgrt werden, auI welehe Weise und  auf wel- 
then  Sta t ionen  der I t 6 r b a h n  die im Erregungsmuster  des H6rnerven  
entha l tene  In fo rmat ion  fiber Tonh6he, Intensit/~t, Tondauer  etc. aus- 
gewertet wird. 

Das Innenohr  der Wirbelt iere hat  sieh phylogenetiseh aus dem Seiten- 
l inienorgan entwiekelt  und  zeigt aueh physiologisehe Beziehungen zu 
diesem. Daher haben  eingehende Unte rsuehungen  der letzten Jahre  fiber 
die Morphologie des Seitenlinienorgans und  der lViaculae bei Knochen-  
fisehen und  Elasmobranehiern ,  sowie fiber die F u n k t i o n  der I taarzel len,  
aueh zu einem besseren Verst/~ndnis der H6rfunkt.ion bei h6heren Wirbel- 
t ieren beigetragen. 
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Bei den Fisehen steht  das Geh6r in morphologischer Hins icht  auf 
einer sehr pr imi t iven  Stnfe. I m  Innenohr  fehlt die B~sflarmembr~n und  
dami t  die MSglichkeit, einen akust ischen l%eiz r~umlich in  seine Fre- 
quenzen aufzuteilen. Auch das Gehirn der Fische ist anatomisch welt 
weniger differenziert als das der Situgetiere. Es liegt folglich die Annahme  
nahe, dai3 die Verarbei tung yon akust ischen Reizen bei den Fischen sehr 

vie] einfacher ist als bei den h6heren Wirbelt ieren.  

I n  der vorliegenden Arbeit  soll mi t  elektrophysiologischen Methoden 

versncht  werden, die Stat ionen,  in  denen eine Verarbei tung yon  akusti-  
schen l%eizen erfolgt, im Gehirn der Schleie aufzufinden und  die Leistung 
des ~kustischen Systems im Gehirn zu untersuchen.  

1. Material und Methode 

a) Versuchstiere und Operationstechnik 
Die Schleie Tinca tinca (L), die als Vertreter der Ostariophysen zu den gut 

hSrenden Fischen geh6rt, diente Ms Versuchstier. Sie ist widerstandsfihig und zeigt 
bei einem geringen Frischwasserbedarf nach zehn Stunden und linger andauerndem 
Experiment noch gute zentralakustische Re~ktionen. Die Versuche wurden an 
76 Tieren yon einer Lgnge zwischen 15 und 25 cm durchgeffihrt. 

Narkose: Der Fisch wurde durch G 29505 (Geigy, Basel), das in dem Atem- 
wasser geiSst war (1:6000), in leichter Narkose gehalten. Um Bewegungen des 
Fisches vSllig auszuschalten, wurde ibm zus~tzlieh Flaxedil (036 mg/kg K6rper- 
gewicht) in die t%fickenmuskulatur injiziert. 

Beatmung: Die ~,Sarkose machte eine kfinstliche Be~tmung notwendig. Dazu 
diente ein Wasserkreisluuf, der st~ndig Wasser yon Zimmertemperatur (Abwei- 
chung •176 fiber eJn Mundstfick zum Umspfilen der Kiemen her~nbrachte. Das 
Wasser wurde stfindlich etwa zur H~lfte erneuert. Obwohl die Konzentration yon 
G 29505 dadurch st~ndig geringer wurde, war eine Naehnarkose nicht nStig. Das 
Mundstiick gew~hrleistete gleichzeitig die l%uhigstellung des Kopfes. 

Als Halterung diente die in Abb. 1 gezeigte Versuchsanordnung. Der Fisch 
wurde hinter den Kiemendeekeln und in der Schwanzregion yon je einem 1)aar 
angepai3ter Klemmbacken (Kb) gehMten, die mittels zweier Plexiglasplatten (P) 
an einem Gabeltiseh (Gt) angebr~eht waren. Der Fiseh war somit frei aufgeh~ngt 
nnd wurde dutch Verstellung des Gabeltisches und der Sehraubenverstellung (Gst) 
der Plexiglasplatten soweit ins Wasser eingetaucht, dab nur der dorsale T~il des 
Sch~dels und des Rumples und die Rfickenflosse herausragten. 

Versuchsaquarium: Ein konisches Plastikaquarium (oberer Durchmesser 36 cm, 
unterer Durchmesser 28 cm, HShe 22 cm) war im Innern mit schalld~mpfendem 
Material von 2 cm Dicke ausgekleidet. Der Wasserspiegel wurde auf einer H6he yon 
9,5 cm gehalten, well Probeversuche gezeigt hatten, dab mit zunehmender Wasser- 
tiefe die Nachschwingungen nach dem Aussehalten des Lautsprechers immer 
stSrender wurden. 

Operation: Das Gehirn wurde mit einer Knochenzange und einem Augenmesser 
vom Vorderhirn bis einschliel~lich des Cerebellums freipr&pariert. Starke Blutungen, 
die beim Entfernen des dem Gehirn aufgelagerten Fettgewebes hi~ufig auftraten, 
hatten keinen Einflu[3 auf die Reaktionsf~higkeit der neuronalen Strukturen im 
nachfolgenden Experiment. In der t~egel kamen solche Blutungen nach einigen 
Minnten yon selbst zum Stillst~nd; nur ffinf Fische verbluteten bei der Operation. 



HSrbahn der Sehleie 47 

Da die Schleie wghrend des ganzen Vei;suches reichlieh Liquor cerebrospinalis in 
die Sehgdel6ffnung abgab, brauehte das Gehirn nieht zusgtzlich feuehtgehalten zu 
werden. 

Abb. 1. Versuehsbecken mit Fisch- und Elek~rodenhalterung. A/c - -  schalldgmp- 
fende Auskleidung; AI Ablauf ffir das Wasser; E - -  mikrohydraulischer Elek- 
trodenantrieb und Elek~rodenhalterung; Gst  - -  Gest/inge mit Schraubengewinde 
um die HShe des Fisches zu justieren; Gt - -  Gabeltisch, an dem Fisch- und Elek- 
trodenhalterung sowie die Wasserzufuhr angebracht sind; K b  - -  dem FischkSrper 
angep~l~te Klemmbacken, mJt denen er hinter den Kiemendeckeln und in der 
Schwanzregion gehMten wird; (Klemmbaeken in der Hauptabbitdung weggelassen, 
s. verkleinerter Aussehnitg); M - -  Wassermikrophon; M h  - -  Druekleitung der 
~fikrohydraulik; P - -  Plexiglasplatten, an denen die Klemmbacken befestigt sind; 
S - -  Sehlitten, um die Elektrodenhalterung in der Lgngs- und Queraehse des 
Fisehes beliebig zu versehieben; S t  - -  Stativ fiir den Gabeltiseh; V b  - -  Versuehs- 
beeken mit Nembranboden und darunter befestig~em Lau~sprecher; W z - - W a s s e r -  

zufuhr fiir die Beatmung 

b )  R e i z -  u n d  R e g i s t r i e r t e c h n i k  

Lau t~precher . "  Ein permanentdynamischcr Tieftonlautspreeher (8 Watt) war in 
eine zentrale 0ffnung am Boden des Versuchsaqu~riums eingebaut and durch eine 
Plastikfolie vom Wasserraum getrennt. Die Riickseil~e des Lautsprechers wurde in 
einen mit Glaswatte gepolsterten 15olzkasten versenkt, um eine Sehallabstrahlung 
auf dem Luftwege zu vermeiden. Der Holzkasten war dutch mehrere Lagen yon 
Gummi nnd Kork yore Stativ (St) isoliert, wodurch eine l)bertragung yon Vibra- 
tionen auf die Fiseh- und ElektrodenhMterung verhindert wurde. Eine ~bertragung 
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vom Aquarium auf den Gabeltisch war ebenfalls ausgeschlossen, da es mit demselben 
nicht in Berfihrung stand. 

Reizgebung: Es wurde mit Tonpipsen yon 200--3500 Hz gereizt. Sie hatten eine 
Wiederholungsfrequenz yon 4 und 5 pro sec und eine Dauer yon 10--17 msec. Mit 
Frequenzen unter 200 Hz konnte wegen der starken Verzerrungen im Versuchs- 
becken nicht gearbeitet werden. Reaktionen auf TSne fiber 3.500 Hz wurden nieht 
ausgewertet, well bei diesen Frequenzen stSrende harmonische Schwingungen 
auftraten. Die Tonpipse einer 1%eizserie waren phasengleich und wurden yon einem 
Leistungsverst~rker (Telefunken) verst~Lrkt. 

Reizregistrierung: Die Schallschwingungen im Wasser wurden yon einem Unter- 
wassermikrophon (Kristallempfi~nger, Atlaswerke, Bremen) aufgenommen und fiber 
einen Vorverst~rker (Tektronix 122) am Oszillographen (Tektronix 502 A) mit- 
registriert (Abb. 2). ])as Meitmikrophon arbeitete in dem untersuchten Frequenz- 
bereich linear. Die akustische Ausmessung des Aquariums zeigte beachtliche, vom 

Abb. 2. Schema der Versuchsanordnung. K - -  Kamera;  L - -  Lautsprecher; M - -  
Mikrophon; 0 - -  Oszillograph; R - -  Rechteckgenerator; T - -  Tongenerator 

Standoff des Mikrophons abh~ngige Unterschiede der Lautstiirke. Obwohl der 
akustisch gfinstigste Punkt die Mitre des Aquariums war, befand sich das 1V[ikrophon 
aus Platzgrfinden in der Sehwanzgegend des Fisches und wurde stets yon oben her 
2 cm tier eingetaucht. 

Im folgenden wird die Reizintensitgt in db angegeben: 0 d b = 2 .  l0 -~ dyn/cm 2. 
Der Schalldruck am Mikrophon in Abhgngigkeit yon der Frequenz wurde bei 

einer Eichung der Versuchsanordnung (mit Fisch im Aquarium) ffir eine konstante 
Ausgangsspannung (1 V) am Tongenerator ermittelt und ist in Tabelle 1 ffir die 
Frequenzen 200--3500 Hz wiedergegeben. Wie die Tabelle zeigt, treten im Fre- 
quenzgang Schwankungen yon q-7,5 dh auf, die besonders bei der Ermittlung der 
Schwellenkurven herficksichtigt werden muBten. 

Tabelle 1. Schalldruck am Mikrophon in Abhiingigkeit von der Frequenz /i~r eine 
konstante Auegangsspannur~j (1 V) am Tongenerator 

Frequenz Schalldruck Frequenz Schalldruck 
(Hz) (db) (Hz) (db) 

200 106,4 1000 98,3 
300 101,9 1200 94,3 
400 102,9 1500 91,8 
500 101,8 1700 91,7 
600 102,3 2000 92,6 
700 103,1 2500 95,3 
800 103,1 3000 93,9 
900 99,6 3500 95,0 

0 d b = 2  �9 10 -~t dyn/cm z 
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Welt mehr als der nichtlineare Frequenzgang erschwerten die im Versuchs- 
becken stark verzerrten Ein- und Aussehwingvorgiinge der Sehallschwingungen die 
Auswertung der Ergebnisse. Eine sofortige Beendigung des l~eiztones nach dem 
Abschalten des Tongenerators konnte im Versuehsbecken nicht erreicht werden, 
vielmehr klang der Ton kontinuierlich sehw~icher werdend aus. AuBerdem ersehienen 
2,5--5,5 msee naeh dem Ausschalten ~achsehwingungen bei den verschiedensten 
Reizfrequenzen, obwohl das Aquarium mit schalldampfendem ~Iaterial ausgekleidet 
war. 

Elektroden/i~hrung: Lackierte, nadelf6rmige Wolframdrahtelektroden yon 
0,1 mm ~ (Hu]3V.L, 1957) mit unlaekierter Spitze yon 20--30 ~z Lange wurden fiber 
eine 01hydraulik mit einem hlikromanipulatur, senkreeht yon oben her, in das 
freigelegte Gehirn eingeffihrt. Das Eindringen der Elektrode, gemessen yon der 
Gehirnoberflache, konnte auf -4-1 fz genau kontrolliert werden. 

Die abgeleiteten Potentiale wurden fiber einen Vorverstarker (Tektronix 122) 
auf dem Oszillographenschirm abgebildet und mit einer Kamera (Recording TSnnies, 
Freiburg) fotografiert. Dabei wurden jeweils zehn Reizantworten fotografisch super- 
poniert. 

Die indifferente Elektrode, ein Silberdraht, steekte etwas seitlich yon der 
SchidelSffnung im Knochen. 

c) Histologie 
Zum histologischen Nachweis der untersuchten Bereiche wurde auf die Elektrode 

ein kurzer Stromstol~ yon 1 V Spannung gegeben, so dal~ das Gewebe um ihre 
Spitze koagulierte. Im Anschlui~ an den Gesamtversuch wurde der Fisch, nach 
Durchtrennung der Venae cardinales anteriores, vom Herzen her mit Fischringer- 
16sung (TAKEVCHI, 1959) durehstr6mt, um das Blur aus dem Gehirn zu entfernen. 
Der Kopf wurde in 10% Formol fixiert, das Gehirn nach Entkalken mit Decal 
herauspripariert, in Paraffin eingebette~ und in 20 tz starke Querschnitte zerlegt. 
Die Quersehnitte warden mit Kresylecht-Violet~ angefarbt, auf das auch das 
koagulierte Gewebe in besonderer Weise ansprieht. Bei der histologisehen Auswer- 
tung zeigten sieh oft Unregelm~l~igkeiten in der Gr6~e der koagulierten Felder, die 
auf die unterschiedlichen Widerstandsverh~ltnisse bei der Koagulation zurfick- 
zufiihren sind. 

Als zusatzliche Hilfe zur Lokalisation der Elektrodenspitze wurde die Eindring- 
tiefe der Elektrode am Mikromanipulatur gemessen. 

Die topographisehe Ungenauigkeit des histologisehen Resultates wird auf 100 
gesch~tzt. 

Im H6rnerven konnte nur in zwei Fallen die Elektroden]age histologisch ein- 
deutig naehgewiesen werden. Diese geringe Zahl yon klaren Nachweisen ist darauf 
zuriickzuffihren, dab der HSrnerv beim Herauspriparieren des Gehirns aus dem 
Schadel yon den Perzeptionsorganen abgetrennt wurde, so dal3 es meist nicht 
m6glich war, ihn in seiner anatomiseh riehtigen Lage in Paraffin fiberzuffihren. 
Au6erdem hat es den Ansehein, als ob die angewandte Markierungsmethode fiir den 
HSrnerven weniger gut geeignet ist als ffir das Gehirn. 

2. Lokalisation der akustischen T~itigkeit 

a) Literaturiibersicht 
]:)as Akus~iko-Lateralissystem der Fische u n d  seine zentra len Ver- 

b indungen  sind schon verschiedentlich un te rsuch t  worden (M~u an  
Cypriniden,  1882; W ~ L ~ G ,  an  Cyprinus auratus u n d  Tinca vul- 
garis, 1907), aber nu r  in  der Medulla konnte  der Verla~f der Fasern  des 

4 Z. vergl. Physiol., Bd. 57 
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N. VIII aufgekl/~rt werdcn (P]~A~SON, beim Goldfisch, 1936; KA~PE~S, 
1960; SuzuY~, bei Mugil cephalus, 1962). Die akustischen Perzeptions- 
stellen, Utriculus, Saccuhs und Lagena werden yon Fasern mit ver- 
schieden groBem Durchmesser innerviert. Der Nerv tritt mit zwei 
Wurzeln, dem N. VIII dorsMis (yon Sacculus und Lagena) und dem N. 
VIII ventralis (yore Utriculus) in die Medulla ein. Die mittelkalibrigen 
Fascrn des Utriculus enden im Dciterskcrn, diejenigen des Sacculus 
enden fin Nucleus mediMis und in der Crista cerebellaris oder ziehen 
zwischen dem I~amus descendens V (Abb. 4) und der FaciMiswurzel 
caudMw/~rts. Auch die starken Fasern des Saeculus zeigen einen abstei- 
genden Vcrlauf und enden h~ufig an den lateralen Dendriten der Mauth- 
ner'sehen Zellen. Die feinen Fasern yon Saceulus und Lagena cnden im 
inneren Grau der Area statica und der Crista eerebellaris. Von hier gehen 
die Fasern ab, die im Fasciculus longitudinMis lateralis zum Torus semi- 
circularis des Mittelhirns ziehen (MAYs]~, 1882; WAIm~Nm~G, 1907; 
KAPl~]~las, 1960). Ihre direkten Endstellen sind noch nicht naehgewiesen 
worden, abet m6glicherweise m/indet ein Tefl der Fasern im Nucleus 
isthmi (KAPP~Rs, 1960). Dagegen spricht Mlerdings, dab POTTW~ (1965) 
beim Ochsenfrosch (Rana catesbeiana) in diesem Kerngebiet keine akusti- 
che Erregung abMten konnte. 

b) Ergebnisse 
Zur Orientierung zeigt Abb. 3 in einer DorsMansicht des Gehirns 

(Cerebellum abgetragen) die Schnittebenen, die in Abb. 4 in 12 Bildern 
wiedergegeben sind. Auf diesen Schnittbildern sind die 13 Bereiche, die 
im physiologischen Experiment akustisch aktivierbar waren, eingetragen. 
An Hand der histologischen Resultatc warden Ansammlungen yon 
AbMtpunkten, die sich anatomisch deutlich unterschieden, als Bereiehe 
bezeichnet. Eine zus~tzliche Unterscheidung war dutch die physiolo- 
gischen Ergebnisse mSglich, wozu vor allem die Latenzzeiten, die sich stets 
auf 600 Hz bei 102 db beziehen, herangezogen warden. (Die Latenzzeiten 
wurden gemessen als Zcitdifferenz vom Beginn des Reizes bis zur erstcn 
Erregungsspitze der Antwort.) Wie die histologische Auswertung zeigte, 
wurdc mit regelmggigem Erfolg nur yon Faserziigen abgeleitet. 

Da f/Jr die 13 Bereiche keine Nomenklatur besteht, babe ieh sic mit 
den Buchstaben a--n bezeichnet, angefangen beim H6rnerven bis zum 
Mittelhirn in der Reihenfolge, wie sic auf den Schnittbfldern A--M 
erseheinen. Bercich ,,a" ist die dorsMe Wurzel des N. VIII, die die Fasern 
yon Saeculus und Lagena fiihrt (Abb. 4A). Bei ihrem Eintritt in die 
Medulla, lgBt sich ein weitcrer Bereich ,,b" (Abb. 4 B~-C) unterseheiden, 
und zwar auf Grund einer verl/~ngerten Latcnzzeit und einer Potential- 
form, wie sic f/ir die Medulla eharakteristisch ist (s. S. 60 und Abb. 7A-- 
D); das histologische Bfld 1/~13t keinen Unterschicd zwischen den beiden 
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Bereiehen erkennen. Die Bereiehe ,,e, f mad h"  liegen alle dorsal van der 
absteigenden Trigeminuswurzel. Bereich ,,e" und ,,f" unterscheiden sieh 
anatomiseh dadurch, dab die Fasern van  Bereieh ,,e" (Abb. 4A~-B) sehr 
dieht am Ramus descendens V entlangziehen, wahrend die Fasern van  
Bereieh ,,f" (Abb. 4 C) in einigem Abstand van der absteigenden Trige- 
minuswurzel verlaufen. Bereieh ,,e" befindet sieh in der Schnittebene der 
Eintrittsstelle des N. V I I I  dorsalis in die Medulla und caudal davon, 

KLM 

ABCDEFGHJ f i i i ~ 

i l i , l , ,  1 

l ' , ~ i l l  [ ii! y 
Lob. vis.-sens. Tub. imp. Medulla M/ttelhirn Vorderhirn 

Abb. 3. Dorsalansicht veto Oehirn der Sehleie. (Vorderhirn nur zum Tuff gezeiehnet. 
Cerebellum abgetragen.) Die Buehstaben A - - J  in der Medulla und 1( M des 
Mittelhirns geben die Ebenen wieder, die mit den Schnittebenen in Abb. 4 iiber- 
einstimmen. Lob. vis..sens Lobus viseero-sensibilis N. X, N. XI, hr. VII I  dots. 
dorsale Akustikuswurzel, zu VII I  vent. ventrale Akustikuswurzel, Tub. imp. 

Tuberculum impar. 

wghrend Bereieh ,,f" ca. 300~ naeh rostral van der Eintrittsstelle ent- 
fernt liegt. Noah welter vorne in der Medulla befindet sich Bereieh ,,h" 
(Abb. 4F~-G) ;  er unterseheidet sieh van Bereieh ,,f" nieht nut  topo- 
graphiseh, sondern aueh durch eine wesentlieh k/irzere Latenzzeit. Dieht 
am ventro-lateralen l~and des sensorisehen Faeialiskerns treten die Be- 
reiehe ,,e" und ,,g" hervor (Abb. ~B-~D). Es diirfte sieh bei ihnen um 
zwei versehiedene Faserzfige handeln, da Bereieh ,,g" ca. 500F welter 
naeh rostral liegt als Bereieh ,,e", der sieh in der Ebene der Eintrit ts- 
stelle des N. V I I I  befindet. 

SchlieBlich miissen noah der Bereieh ,,d", ein Meiner Zug mit  trans- 
versal verlaufenden l~asern, der lateral yam sensorisehen Facial&kern 
liegt, und der Bereieh ,,i", ein Transversalzug, der sieh dorso-lateral yam 
Traetus gustatorins seeundus befindet, erw/ihnt warden. Van den unter- 
suchten Gebieten im Mittelhirn erkennt man den Bereieh ,,k" um den 
Faseieulus longitudinalis lateralis (Abb. ~K) und etwas welter rostral 

4* 
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den Bereieh , , m "  (Abb. 4L~-M) im ventro-lateralen Tell des Torus 
semicircularis. Die Ableitpunkte der Bereiche , , l" und , , n"  (Abb. 4 
K, L, M) liegen im dorsalen und dorso-lateralen Tefl des Torus semi- 
circularis. Da sich die Bereiche anatomisch an t t and  yon Seriensehnitten 
nicht mit  Sicherheit unterscheiden lassen, habe ich sie nnr naeh physio- 
logischen Gesichtspunkten wie Latenzzeit und Form der Erregnng 
differenzieren k6nnen. So ist eine mitt]ere Latenzzeit (2,7--3,3 msec) 
und eine Antwort  mit  einem Ein- und Schlul3effekt (s.u.) fiir Bereich ,,1" 
(ausgeffillte Kreise) kennzeiehnend, w~hrend Bereieh , , n"  (unausgefiillte 
Kreise) eine sehr ]ange Latenzzeit (3,5--4,3 msec) und nut  eine Ein- 
Antwort  zeigt. 

I m  Gebiet des Thalamus und Hypothalamus wurden h/~ufig (min- 
destens 40real) Ableitversuehe unternommen. Es konnten aber in keinem 
Fall akustische Reaktionen abgeleitet weMen, obwohl W A L L ~ V ~ G  
(1907) an Hand  yon Degenerationsbfldern akustisehe Fasern dorthin 
veffolgt hat. 

Auch im Cerebellum, zu dem MAYSER (1882) und P~A~SON (1936) 
Fasern aus dem Nucleus media]is hinziehen sahen, wurden nirgends 
Antworten auf akustische Reize beobaehtet,  obsehon bei jedem der zahl- 
reiehen Versuehe die ableitende Elektrode sehr langsam dureh diesen 
Gehirnbereich his in die Medulla vorgeschoben women war. Die Suehe 
nach akustisch aktivierbaren Gebieten im Vorderhirn wuMe naeh 17 er- 
folglosen Punkturen aufgegeben. 

In  einer Anzahl yon Versuchen (23) konnten noch aus anderen Faser- 
zfigen, vor allem in der Medulla, akustische Erregungen abgeleitet weMen. 
Weft die Ableitpunkte nur unregelm~l]ig gefunden wurden, habe ieh sie 
in Abb. 4C- -M zwar als schwarze Vierecke mit  angegeben, aber bei der 
Auswertung nicht mit  berficksichtigt. 

Aueh zwischen der Schnittebene J der Medulla und der Sehnittebene 
K des Mittelhirns (Abb. 3) wnrden in zehn F/~llen akustisehe Antworten 
erhalten. Die einzelnen Ableitpnnkte lagen abet so zerstreut, dal~ ich 
davon abgesehen habe, sie abzubflden. 

Abb. 4. Querschnitte durch das Gehh'n der Schleie, A - - J  der Medulla, K M des 
Mittelhirns. Die Schnitt-Ebenen sind in Abb. 3 mit den entsprechenden Buchst~ben 
angezeig~. Antworten auf akustische t~eize wurden nur in Faserzfigen gefunden. 
Regelm~Big gefundene Reaktionen (O,�9 wurden als Bereiche zus~mmengestellt, und 
die ]~ereiche mit kleinen Buchstaben a - - n  yore H6rnerven bis zum Mittelhirn 
bezeichnet. [] :vereinzelt gefundene t~eaktionen. Crista cer. Crista cerebellaris, 
Fasc. long. lat. Fasciculus longitudina]is later~lis, Fasc. long. meal. Fasciculus 
longitudinalis medialis, N. VI1 mot. motorische Facialiswurzel, iV. V I I I  dots. 
dors~le Akustikuswurzel, Nuc. V I I  sens. sensorischer Facialiskern, It. des. V 
absteigende Trigeminuswurzel, Tec. opt. Tectum opticum, Tot. long. Torus longi- 
tudin~lis, Tor. 8era. Torus semi-circulsris, 2u gust. sec. Tractus gustatorius secundus, 

Valv. cer. Valvula cerebelli 
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Einige der Bereiche sind ihrer topographischen Lage nach identisch 
mit F~serzfigen, die in der Literatur als zum Akustiko-LaterMissystem 
geh6rend besehrieben werden. Mit Sicherheit sind es die Bereiche ,,e" 
und ,,f", die MAYsE~ N. VII I  ~ dorsalis nennt und wahrseheinlich aueh 
der Bereieh ,,i", den derselbe Autor Ms N. VII I  fi bezeiehnet. WALLEN- 
B~nG konnte den Faserzug, der hier Ms Bereich ,,e" bezeiehnet ist, Ms ein 
absteigendes akustisches Biindel verfolgen. Die fibrigen in dieser Unter- 
suchung gefundenen Bereiehe scheinen in der Literatur noch nieht als 
akustisehe Faserzfige erkannt worden zu sein. 

3. 1)hysiologische Eigenschaften der akustischen Bereiche 
a) Ziteraturi~bersicht 

Die meisten Autoren, die sich mit dem Geh6r der Knochenfische 
besch~ftigten, haben im VerhMtensversuch Eigenschaften wie Schwellen, 
obere und untere Tongrenzen usw. untersucht. Eine ausffihrHche Biblio- 
graphie ist bei TAu und WoDI~S~u (1963), E ~ o ~  (1963) und 
KATSU~ (1965) zu linden. 

Der erste Forscher, der mit elektrophysiologischer Methode auf 
akustischem Gebiet an Fischen arbeitete, war ZOTT]~AN (1943), der 
vom Sacculusnerv bei Lota vulgaris und Esox lucius ableitete. Ihm fo]gte 
ENo~I~ (1963), der am H6rnerv des Seeskorpions, Cottus scorpius, einem 
Nichtostariophysen, auf reine Tonreize Antworten yon fast allen Saccu- 
lus-, ~'/a der Lagena- und 1/a der U]triculusfasern erhielt. Die obere Ton- 
grenze lag zwisehen 300 und 500 ttz.  Fv~vxAwA (1964) land beim Go]d- 
fisch einen dicken und einen dfinnen Typ yon Fasern im N. VIII.  Die 
Impulse der dicken Fasern zeigten zu Reizbeginn bei hoher Intensit~t 
manchmal die doppelte Frequenz des Sinusreizes. 

b) Ergebnisse 
~) Eigenscha]ten der abgeleiteten PotentiaIe. In  Mlen akustiseh aktivier- 

baren Bereichen des Gehirns ~rurden neben PotentiMen yon Einzelfasern 
vor ahem reizsynchrone SummenpotentiMe abgeleitet. In der Mehrzahl 
der F/~lle ist der Anstieg zur Erregungsspitze steil und die Spitzen sind 
scharf (Abb. 7, Abb. 8A--D).  Daneben linden sich auch einige Ableitun- 
gen yon weniger ausgepr~gt reizsynchronen Potentialen mit stumpfer 
Spitze (Abb. 8A'--D') .  Diese stumpfen Spitzen spreehen dafiir, dal~ 
Fasern yon etwas versehiedenem Durchmesser an der Antwort beteiligt 
sind, wodurch sieh eine gewisse Zeitverschiebung zwischen den feuernden 
Elementen bemerkbar macht. Sind die Spitzen so scharf ausgeprs wie 
sie Abb. 9 fiir Antworten aus Medulla und Mitte]hirn zeigt, so handelt es 
sich mit Sicherheit um Einzelableitungen, zumal wenn alle eine gleiche 
oder nut  geringffigig ubnehmende tt6he aufweisen. Auch die Art des 
Erregungsmusters bekr~ftigt diese Aussage. 
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Au~ allen Etappen der HSrbahn ist eine enge Phasenbindung zwisehen 
dem Reiz und dem Erregungsablauf zu beobachten. Besonders auff~llig 
ist, dab bei SummenabMtungen diese synehronisierten Entladungen 
bei jeder Tonseh~ngung zweimal auftreten. Die kontroltierenden Auf- 
nahmen des Mikrophons best~tigen, dab es sieh bei der ,,doppelten 
Frequenz" nicht etwa um Oberschwingungen, n~mlich der ersten Har- 
monisehen, oder um andere akustische StSrungen im Versuchsbeeken 
handelt. 

~) Potentiale aus dem Bereich des H6rnerven. Bei Ableitversuchen 
unter dem eaudalen Abschnitt des Cerebellums nimmt bei tiefer Elek- 
trodenlage die GrSge des Rausehpegels plStzlich betr~ehtlieh zu. Bei 
weiterem Vorsehub der Elektrode um nur wenige ~ geht er ebenso 
pl6tzlieh auf die vorige GrSge zurfiek, und es treten gleichzeitig Poten- 
time auf, deren Spitzen in auffallend hohem Mage synchronisiert, 
,,sauber", erseheinen (Abb. 5). 

Die histologische Kontrolle hat  zweimal eindeutig gezeigt, dab die 
Elektrode yon der dorsalen Wurzel des N. VII I  abgeleitet hatte. Aus 
der Anatomie ist bekannt, dab der HSrnerv der Sehleie vom TubuIus 
impar bis zu seinem Eintr i t t  in die Medulla unter dem Gehirn verl~uft. 
Das pl6tzliche Anwaehsen des Rausehpegels l~gt sich folglieh damit 
erkl~ren, dab die ableitende Elektrode in den Liquor eerebrospinalis 
vorgestoBen war, naehdem sie Cerebellum und Medulla passiert hatte.  
Dringt sie nun in den HSrnerv ein, so sinkt der Rausehpegel wieder auf 
die im Gehirn gefundene H6he ab. 

Aueh die vielen anderen Ableitungen yon ,,sauberen Potentialen" 
in diesem Bereieh, bei denen eine histologische Lokalisation nieht 
mSglieh war, wurden auf die oben besehriebene Weise und bei/~hnlieh 
tiefer Elektrodenlage gemaeht. Es ist demnaeh sehr wohl anzunehmen, 
dag auch diese Antworten aus der dorsalen Wurzel des N. VIII  stammen. 

Man findet bei Ableitungen vom It6rnerven Antworten auf alle T6ne 
zwisehen 200 und 3500 Hz. TSne yon 700 und 800 Hz haben die gr6Bte 
Reizwirkung (vergl. Sehwellenkurven, Abb. 11). Die Latenzzeit betr~gt 
0,9--1,2 msee. Die Antworten lassen erkennen, dab die Nervenfasern auf 
versehiedene Frequenzen mit einem eharakteristisehen Erregungsmuster 
reagieren (Abb. 5). Bei T6nen yon 200 Hz wird gelegentlieh nut  die erste 
Reizsehwingung beantwortet, und zwar mit einer kurzen, nieht synehro- 
nen Potentialfolge (Eineffekt). In der Regel aber sind die Antworten auf 
T6ne zwisehen 200--1200 Hz reizsynehron, jedoeh versehleehtert sieh 
die Synehronisation bei T6nen oberhalb 900 Hz mit steigender Frequenz. 
Ab 900 Hz wird nach einem ausgepr/~gten Eineffekt die abgeleitete 
Erregung wghrend der weiteren Dauer des Reizes deutHeh kleiner. Ihre 
HShe nimmt aber noeh einmal zu (Abb. 5D'), kurz naeh dem Aussehalten 
des Lautspreehers, wenn die Amplitude des Tonreizes niedriger geworden 



HSrbalm der Schleie 57 

ist (SchluSeffekt). Die Potentialh6he, die sich nach dem Eineffekt ein- 
stellt, wird mit  steigender Frequenz kleiner. Gegeniiber diesem Plateau 
hebt  sieh demzufolge der SehluBeffekt um so deutlieher ab, je hSher die 
erregenden SinustSne sind (Abb. 6). 

,4 

400 Hz 
A' 

600 Hz . . d W W W ~ - _  -.. 

B" 
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C' 
- r  
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Abb. 5. Summenableitungen der Erregung aus dem t{Srnerven auf verschiedene 
TSne. A D und A' - -D '  sind Beispiele fiir zwei verschiedene Ableitungen. Das 
Erregungsmuster zeigt die doppelte Reizfrequenz. Alle Frequenzen weisen eine 
strenge Phasenbindung auf. 600 und 900 Hz werden w~hrend der ganzen Dauer des 
Reizes synchron beantwortet; 900 ttz aber beginnt mit einem Eineffekt, dann wird 
die Erregungsamplitude kleiner und endet mit einem SchluBeffekt. 1500 ttz zeigt 
nur noch Antworten auf jede zweite Reizschwingung oder Ein- und SchluBeffekt. 
Obere Schreibzeile Potentiale, untere Schreibzeile Mikrophonregis~rierung des 

Reizes. Jeder Reizablauf wurde 10real superponiert 

Aber nur gelegentlich, und nur bei hohen Intensit/~ten, zeigen TSne 
bis 1600 Hz eine reizsynchrone Antwort;  besonders auff/fllig ist dann, dab 
ab 1300 I tz  nur noeh jede zweite Reizschwingung mit  der vollen Ampli- 
tude beantwortet  wird. Diese Erscheinung is~ um so ausgepr/~gter, je 
hSher die Frequenz ist. Den allm/~hliehen Ubergang sieht man in Abb. 6. 
So zeigen 1200 Hz das sp/iter ausffihrlich besehriebene Bild der Erregungs- 
form, dab n/imlich die Amplitude der einen Gruppe yon Erregungsspitzen 
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(A-Spitzen) grSl~er ist Ms die der anderen Gruppen (B-Spitzen). Auch 
1300 Hz rufen zu Anfang des Reizes dieses Erregungsmnster hervor, aber 
nach etwa 10 msec Reizdauer weisen die A-Spitzen nur bei jeder zweiten 
l~eizschwingung die anfiingliche HShe der Amplitude auf. Dieser Effekt 
ist bei 1500 t Iz  (vgl. Abb. 5D nnd 6D) besonders stark ausgebildet und 
man erkennt, da~ bei jeder zweiten Sinusschwingung die Amplituden der 
A-Spitzen ldeiner sind a]s jene der vorangegangenen bzw. nachfolgenden 
t~eizschwingung. Dasselbe gilt auch ffir die entsprechenden B-Spitzen. 

1200 Hz 1300 Hz 

ABASA 

1, 00 Hz 

ABABA 

! I 

5mS 

Abb. 6. Summenableitungen aus dem HSrnerven. Erregungsmuster bei l~eizung mit 
hohen T5nen gro]er Intensit~t. Bei 1300 tIz wird naeh einer Reizdauer yon 10 msec 
nur noch jede zweite Sinusschwingung (Pfeil) mit der vollen Amplitude beantwortet. 

Diese Erseheinung wird mit steigender Frequenz immer ausgepr~gter 

In  der Mehrzahl der Y~lle erfolgt die Abnahme der Amplitude so schne]l, 
dal~ Frequenzen zwischen 1300 und 1700 t tz  nur mit  einem Ein- und 
einem Schlu~effekt beantwortet  werden. In  der hier wiedergegebenen 
Abb. 5D ist bei 1500 Hz kein Schlui3effekt vorhanden (Ausnahme). Die 
vergrS~erte Erregungszacke, die nach 12,7 msec l~eizdauer deutlich 
hervorsticht, hat  nichts mit  einem Schlu~effekt zu tun, da der Sinusreiz 
noch etwa 3 msec dariiber hinaus andauert.  In  Abb. 5D '  n immt  die 
Amplitude der t~eizmarke am Ende des Reizes zu. Diese Zunahme ist auf 
den Standort des Mikrophons am Rande des Aquariums (vgl. S. 48) 
zurfickzufiihren; denn bringt man dasselbe in die Mitre des Versuchs- 
beckens und somit in die unmittelbare ~qi~he des Fisches, so wird die 
Amplitude des Reizes nach dem Abschalten des Lautsprechers eindeutig 
kleiner. Nur noch mit  einem Eineffekt werden Yrequenzen oberhalb 
1700 Hz beantwortet.  
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Wie bei der Apparaturbeschreibung sehon erwghnt wurde, treten 
naeh dem Absehalten des Lautsprechers bei allen Frequenzen im Ver- 
suehsbecken Naehsehwingungen auf, die aber zwischen 2,0 und 5,5 msee 
sparer erscheinen, als das auf Seite 56 besehriebene Ausklingen des 
Tones naeh dem Abschalten des Reizgenerators. Im Bereich hSehster 
Empfindlichkeit (vergl. Schwellenkurven Abb. 11) liegen die Amplituden 
dieser Naehschwingungen fiber der Empfindliehkeitsschwe]le des Fisches, 
was h~ufig zu einer neuen Erregung ffihrt (Abb. 5B'). Diese neue Erre- 
gung zeigt die gleiehe Frequenz, aber eine wesentlieh geringere Amplitude 
als die Entladung w/~hrend des Reizes und wurde nur bei Ableitungen im 
HSrnerven gefunden. Sie entspricht nieht dem Sehlugeffekt, der regel- 
m/iBig bei TSnen zwisehen 900 und 1700 Hz auftritt,  weft der SehluB- 
effekt sehon w~hrend der Amplitudens des Sinustones erseheint. 

Die ,,sauberen" Potentiale aus dem HSrnerven (Abb. 5) gleiehen in 
ihrer Form stark den yon FLocK (1965) besehriebenen Mierophonics bus 
dem Seitenlinienorgan yon Lota vulgaris. In unserem Fall dfirfte es sich 
jedoch kaum um MicrophoNes handeln, da der Ort der Ableitung zu 
welt enffernt yon den I~ezeptorste]len liegt, und unsere ,,sauberen" 
Potentiale augerdem eine Eigensehaft zeigen, die ffir Mikrophonics nieht 
typiseh ist, n/~mlich eine deutliche Abh/tngigkeit der Latenzzeit yon der 
Reizintensit~t (vergl. Abb. 14). 

y) Potentiale aus den Bereichen der Medulla. Das abgeleitete Potential- 
muster ist ffir alle Faserzfige der Medulla ann/~hernd dasselbe. Die Spitzen 
der Potentiale sind nieht mehr derartig streng synchronisiert wie bei den 
Ableitungen aus dem ttSrnerven (Abb. 7). Schon bei TSnen ab 500 Hz tr i t t  
eine kontinuier]iche Abnahme der Amplitude auf, wie sie im HSrnerven 
erst ab 900 Hz erseheint. Weiterhin werden in der Medulla bereits TSne 
fiber 800 Itz nicht mehr reizsynehron beantwortet, vielmehr zeigt das 
Erregungsmuster schon ab 900 Itz den Ein- und Schlul3effekt, wie sie im 
tISrnerven erst oberhalb 1200 t tz  beobachtet werden. Sehr hohe TSne 
fiber 1700 Hz werden dagegen in der Medulla wie im ttSrnerven mit einem 
einfachen Eineffekt beantwortet. Aueh in der Latenzzeit unterscheiden 
sich die verschiedenen akustisch aktivierbaren Bereiche der Medulla nur 
in geringem MaBe voneinander : Sie betr/~gt mit Ausnahme yon Bereieh 
,,h" (1,5--2,0 msee) und Bereich ,,d" (2,4--3,0 msee) im Durehsehnitt 
1,9--2,5 msec. Diese Latenzzeiten sind alle betr/~ehtlieh l~nger als die des 
tISrnerven. Dies ist ein Zeiehen ffir aufsteigende sekundgre und terti/~re 
Fasern einerseits und spricht andererseits aueh daffir, dal3 Fasern nach 
ihrer Einmfindung in die Medulla direkt zu den motorisehen Zentren 
absteigen (verg]. Bereieh ,,c", in welehem schon in der Schnittebene A 
in Abb. 4 vor dem Eintr i t t  des N. VIII  in die Medulla akustisehe Reak- 
tionen aufgefunden werden bei einer Latenzzeit yon 1,9--2,4 msee). Der 
reizwirksamste Ton ist ffir alle Bereiche 600 Itz, mit Ausnahme yon 
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Bereich ,,d", wo Frequenzen um 300 Hz die grSl~te Wirksamkeit  auf- 
weisen. Fiir diesen, wie fiir alle fibrigen Bereiehe schwanken die Schwel- 
lenwerte ffir 300 bzw. 600 Hz um 4-5 db. 

Wo der HSrnerv in die Medulla eintritt, liegt Bereich ,,b". Nur noeh 
selten werden dort die ,,sauberen" Potentiale, wie wir sie vom HSrnerven 

A A' 
400Hz . ~  

600Hz 

B B' 

900 Hz 
C C' 

I 

D D' [~ 

,5oo Hz ...-., . = . .  

Abb. 7. Summenableitungen der Erregung aus der Medulla auf verschiedene TSne. 
A--D Bereich ,,b", die Eintrittsstelle des HSrnerven in die Medulla und A '~D '  
Bereich ,,c", dorsal der absteigenden Trigeminuswurzel gelegen. In beiden Bereichen 
zeigt sich bei 600 Hz w&hrend der Dauer des Reizes ein allm~ihlicher Erregungs- 
abfall. 900 und 1500 Hz werden mit Ein- und SchluBeffekt beantwortet. Obere 
Schreibzeile Potentiale, untere Schreibzeile Mikrophonregistrierung des Reizes. 

Jeder Erregungsablauf wurde ]0mal superponiert 

kennen, abgeleitet: Das Erregungsmuster gleicht vielmehr demjenigen 
aus den Faserzfigen der Medulla (Abb. 7A D). In  diesem Bereich l~$t 
das histologisehe Bild stets Iqervenzellen erkennen; es konnte abet nieht 
gekl~rt werden, ob sie zu einem der sekundi~ren akustischen Kerngebiete 
geh5ren. Die gegeniiber dem HSrnerven deutlich verl~ngerte Latenzzeit 
yon 1,2--1,8 msee und das Erregungsmuster der Medulla lassen folgern, 
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dal] zwischen Bereieh ,,a" und ,,b" eine Synapse eingeschaltet ist, d.h. 
dal] die Ableitungen yon Bereich ,,b" yon sekund/iren akustisehen Fasern 
stammen. 

S) Potentiale aus den Bereichen des Mittelhirns. Die Erregungsmuster 
in den versehiedenen Bereichen des Mittelhirns unterseheiden sieh yon 

A A' 
400 Hz ~ 

B B" 
600 Hz ~ , I V V V ~ I ~ , , -  - 

C C' 
900 Hz . ~ t t W i t W W ~ , , . , . - -  

D D' 
1500 Hz ---============:::-=== ~ 

Abb. 8. Summenableitungen der Erregung aus dem Mittelhirn auf verschiedene 
TSne. A D zeigt die Ableitungen yon einer gut synehronisierten, A'---D' yon einer 
seh]echter synehronisierten Population yon Nervenelementen. Bei 600 Hz nimmt 
w/s der Dauer des Reizes in beiden Bereichen die HShe der Amplitude all- 
mKhlich ab. 900 Hz und 1500 ttz werden mit einem Ein- und Schlul~effekt beant- 
wortet. Obere Sehreibzeile Potentiale, untere Schreibzeile Mikrophonregistrierung 

des Reizes; jeder Erregungsab]auf wurde 10real superponiert 

jenen der Medulla durch schleehtere Reizsynchronisation, d.h. es wurden 
vorwiegend Summenpotentiale, wie sie die Abb. 8 A ' ~ D '  zeigt, gefunden. 

Zus/~tzliehe Besonderheiten zeigt Bereich ,n" ,  wo die Abnahme der 
Amplitude ffir TSne zwisehen 200--800 Hz so rasch erfolgt, da$ nur 
die ersten Reizschwingungen beantwortet werden; auBerdem ~ehlt fiir 
den Frequenzbereich yon 900--1700 Hz der Schlugeffekt. 

Jeder der 4 gefundenen Bereiche hut eine andere Latenzzeit. Die 
Latenzzeiten der Bereiehe ,,m" (2,1~2,6 msec) und ,,k" (2,2--2,5 msee) 
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sind gegenfiber denen der Medulla nicht verl~ngert, wiihrend die Latenz- 
zeiten yon den Bereichen ,,1" (2,7--3,3 mscc) und , ,n" (3,5--4,3 msee) 
eindeutig auf eine synaptische VerzSgerung hinweisen. Der mehr caudal 
gelegcne Bereich ,,n" ist auf Grund seiner gro~en Latenzzeit als ein 
absteigendes Bfindel zu deuten. 

Der reizwirksamste Ton ist ffir alle Bereiche 600 ttz. Der zur Erre- 
gungsauslSsung nStige Schwellenschalldruck ist ffir die Bereiche , ,k" und 
,,n" derselbe wie in der Medulla, ffir die Bereiche ,,1" und , ,m" hingegen 
ist er grSl~er geworden. 

Die gewonnenen Me$daten des HSrnerven, sowie der verschiedenen 
Bereiche yon Medulla und Mittelhirn sind zur vergleiehenden Ubersicht 
in Tabelle 2 zusammengcstellt worden. 

Tabelle 2. Die gewonnenen Me[3daten der akustisch aktivierbaren Bereiche im Gehirn 
der Schleie 

Bereich reizwirksamster Latenzzeit SchluB- 
Ton bezogen auf effekt 
(Hz) 600 Hz bei 102 db 

(msec) 

HSrnerv a 700+ 800 0,9--1,2 ~- 

Medul]~ b 600 1,2--1,8 ~- 
c 600 1,9--2,4 ~- 
d 300 2,4--3,0 + 
e 600 2,0--2,5 + 
f 600 2,1-2,5 + 
g 600 2,0--2,5 
h 600 1,5-2,0 + 
i 600 1,9-2,3 + 

Mittelhirn k 600 2,2--2,5 + 
1 600 2,7--3,3 + 
m 600 2,1--2,6 + 
n 600 3,5--4,3 - -  

4. Phasenbindung 
Im Gegensatz zu den Befunden, die GALAMBOS (1952) yon der Katze 

und PoTT]~ (1965) yore Ochsenfrosch mitteilen, finden sich bei der hier 
untersuchten Schleie auch noch im Mittelhirn akustisch ~ktivierbare 
Elemente, die auf SinustSne bis 900 Hz phasengebunden (synchron zum 
gleichen Phasenabschnitt des l~eizes) antworten. 

Auch die auffallende Erscheinung der doppelten Antwort auf die 
l~eizfrequenz, die unter den Wirbeltieren nur den Fischen eigen zu sein 
scheint, wird in allen untersuchten Bereichen der HSrbahn beobachtet. 
Da das Ph/s im I-I6rnervcn beginnt, kann es nicht auI die gemein- 
same T/~tigkeit der Sinnesorgane der linken und der rechten KSrperseite 
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zur~ickgefiihr~ werden, vielmehr mul~ die Verdoppelung der Frequenz in 
demjenigen GehSrorgan entstehen, yon dem gerade abgeleitet wird. Stets 
sind die Erregungsspitzen - -  anf die l%eizphase bezogen - -  um 180 ~ 
getrennt, was auf zwei verschiedene Zellgruppen hinweist, die auf ent- 
gegengesetzte Phasenabschnitte der Sinussehwingung ansprechen. Dies 
stimmt gut iiberein mit Befunden yon LOW~NST~I~r at al. (1964), die 
beim Rochen in Sacculus, Lagena und Utriculus zwei Typen yon ,polari- 
sierten" Sinneszellen demonstrieren konnten, die sich dadurch voneinan- 
der unterscheiden, dal~ ihre Kinozilien in zwei jewefls entgegengesetzte 
l%ichtungen zeigen. Beim Knochenfisch werdcn solche Anordnungen yon 
polarisierten Sinneszellen veto Utriculus (F~ocx, 1965} nnd veto Seiten- 
linienorgan (Fnocx und W~sXnn,  1962) beschrieben; aber nur yon den 
l~ezeptoren des Seitenlinienorgans ist seit den Arbeiten yon JIEnOF e~ al. 
(1952) nnd KcIPE~ (1965) bekannt, dal3 die Microphonies die doppelte 
Frequenz des Sinusreizes zeigen. 

GewShnlich ist die Amplitude des einen Zelltyps grSl]er als die des in 
entgegengesetzter l%ichtung weisenden Zelltyps, wie die Abb. 5, 7 und 8 
zeigen. Dies kann einerseits durch die Unterschiede in der Populations- 
gr6Be der Nervenelemente, yon denen abgeleitet wurde, bedingt sein. 
Andererseits hat  FLOCK (1965) fiir die unterschiedliche IIShe der Micro- 
phonics des Sei~enlinienorgans eine andere Erkl~rung diskntiert, die 
unter Umstanden such far  Saccnlus, Lagena und Utriculus zutreffen 
diirfte. Bei Auslenkung in einer l%ichtung werde der eine Zelltyp - -  
A-Zellen - -  depolarisiert nnd der andere Zelltyp - -  B-Zellen - -  hyper- 
polarisiert. Bei entgegengesetzter Auslenkung wfirden die A-Zellen 
hyperpolarisiert und die B-Zellen depolarisiert. Die Depolarisagon ist 
gr613er als die Hyperpolarisation. Die doppelte Frequenz k~me dadnrch 
znstande, dal3 sich in der Ableitung yon den Nervenfasern Depolarisation 
und Hyperpolarisation der Sinneszellen iiberlagern (erste Erregungs- 
spitze: Depolarisation der A-Zellen + Hyperpolarisation der B-Zellen. 
Zweite Erregungsspitze: Hyperpolarisation der A-Zellen -~ Depolarisa- 
tion der B-Zellen). Wird der Auslenkung eine statisoh-mechanische 
Vorspannung aufgesetzt, dann ist die Depolarisation fiir diese eine Aus- 
lenknngsrichtung gr58er als fiir die entgegengesetzte, was in der Ablei- 
tung dnrch verschieden hohe Amplitnden zum Ausdrnek kommt. 

Eine derartige meehanische Vorspannung w~re bei unseren Versuehen gegeben, 
wenn der Fisch nicht ganz senkrecht in der Halterung eingespannt, sondern etwas 
zur Seite geneigt ist, so da8 die Otolithen die Sim~eshaare leieht scheren. Da der 
Fisch in der Versuchsanordnung nieht zur Seite gekippt werden konnte, karm nieht 
entschieden werden, ob eine sehwaehe Seitenlage des Fisches oder aber die ver- 
sehiedene PopulationsgrS~e tier beiden Gruppen yon ttaarzellen die untersehied- 
lichen AmplitudenhShen verursaehen. 

Eine weitere Best~tigung, dal~ es tats~chlich zwei verschiedene Grup- 
pan yon Sinneszellen sind, wodurch die Freqnenzverdoppelung entsteht, 
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ergibt sich aus den Einzelableitungen, wie sie Abb. 9 fiir Medulla (Bereich 
,,h") und Mittelhirn (Bereich ,,1") zeigt: Bei den Einzelableitungen ent- 
steht nur ein Nervenimpuls pro Tonschwingung. Betrachtet man die 
hierfiir gew/~hlten Beispiele genauer, so erkennt man, dab 200 Hz in der 

~ | ~ L  L _  ~ _ k _  l l . . __  

600 Hz 
B' 

800 Hz ~amailillil~. _ 
. ~ u v l w | i p -  

1000 Hz ~ ......... 
Ems 5"m5 

Abb. 9. Entladungsmuster yon Einzelfasern bei l~eizung mit verschiedenen TSnen. 
A--D aus der Medulla (Bereich ,,h") und A'--D' aus dem Mittelhirn (Bereich ,,1"). 
Bei 200 Hz wird im Bereich ,,h" jede l~eizschwingung mit zwei Nervenimpulsen 
beantwortet, wihrend in Bereich ,,1" nicht jede Reizschwingung zu einer Erregung 
fiihrt. In beiden Bereichen ist die Antwort auI 600 tIz reizsynchron. Bei 800 Hz 
wird nieht mehr jede Reizschwingung beantwortet, bei 1000 ttz finder man Ant- 
worten mit Eineffekt oder Ein- und Schlugeffekt. Obere Schreibzeile Potentiale, 
untere Sehreibzeile Mikrophonregistrierung des l~eizes. Jeder Erregungsablauf 

wurde 10mal superponiert 

Medulla mit zwei eng nebeneinanderliegenden Nervenimpulsen pro Ton- 
sehwingung beantwortet wird, w/~hrend in Bereich ,,I" des Mittelhirns 
nieht jede I~eizschwingung zu einer Erregung ltihrt. Bis 700 Hz erseheint 
in beiden untersuchten Elementen ein Spike pro Tonsch~ngung.  Auch 
bei h6heren Frequenzen Mrd zuniichst ]ede Sinussehwingung mit einem 
Impuls beantwortet. So sind es zum Beispiel in Abb. 9 C' bei 800 t tz zu 



H6rbahn der Schleie 65 

Anfang des Reizes f in f  Spikes, dann fehlen einige, dann erseheinen MMeder 
zwei Impulse mit der Frequenz usw. Der Nerv kann also - -  zumindest 
for kurze Zeit - -  mit der hohen Frequenz antworten. DM3 er es nieht auf 
die Dauer tut ,  kann, so 1/il~t sieh vermuten, an den VersehMtungen und 
Interaktionen im Sinnesorgan liegen. Der Schlul3effekt for Frequenzen 
yon 900--1700 Hz, MMe wit ihn yon den Summenpotentialen her regel- 
m/~Big kennen, fehlt bei den bier untersuehten Fasern aus Bereieh ,,h" 
der Medulla. 

Bei den Einzelableitungen I/illt die bereits bei den Summenpotentialen 
besehriebene strenge Bindung an eine bestimmte Phase des Reizes 
besonders auf. Das Problem, an welcher Stelle der SinussehMMngung die 
Erregung ausgel6st wird, 1/~gt sich in Anlehnung an die Uberlegungen yon 
WHITF:~L]) und EvAns (i 965) erSrtern. Die Autoren gehen yon folgendem 
aus: 1. Die Erregung entstehe for alle Frequenzen beim selben Phasen- 
winkel (Punkt A) im Sinnesorgan. 2. Bis das Potential (z. B. im Mittelhirn) 
erseheint, vergeht eine bestimmte Zeit dureh synaptisehe Verz6gerung. 
Diese Zeit (t), gemessen vom Entstehungsort in der Phase (Punkt A) bis 
zum Auftreten der Antwort (Punkt B) sei for alle Frequenzen konstant. 
3. Der Entstehungsort aber soMMe die konstante zeitliche Verz6gerung 
sind nicht bekannt. 4. Man wahle einen beliebigen, aber for alle Frequen- 
zen gleichen Fixpunkt (Punkt C) auf der TonschMngung und messe die 
Zeit (t') bis zum Auftreten der Antwort in Punkt  B (,,Phasenverzug"). 
Tr~gt man den ,,Phasenverzug" gegen die Sehwingungszeit auI, so erh~lt 
man eine Gerade. Dies ergibt sieh aus Iolgender Uberlegung: da t konstant 
ist und die Zeit (in msee) zwisehen Punkt  A und Punkt  C in einem line- 
aren Verh/~ltnis zur SehMMngungszeit steht, mug auch t '  linear yon der 
Schwingungszeit abhgngig sein. Der Wert, bei dem die Gerade die Ordi- 
nate schneider, gibt die "transmission t ime" an. 

Das Ergebnis einer solehen Darstellung for Ableitungen aus dem 
H6rnerven im Frequenzbereieh yon 300--1000 Hz zeigt Abb. 10. Es 
wurden nur die MeBwerte der einfaehen Freqnenz aufgetragen (z. B. for 
die Erregungsspitzen mit der gr613eren Amplitude). Als Fixpunkt wurde 
das Minimum einer Tonschwingung gewahlt und als ,,Phasenverzug" 
die Zeit gemessen zwischen dem Minimum der TonschMngnng und Ent- 
ladungen, die h6ehstens --180 ~ oder @180 ~ zum Fixpunkt  verschoben 
sind. Die links vom Fixpmlkt gemessenen Zeiten der ,,Phasenverz6ge- 
rung" sind Ms negative Phasenwinkel auf der Ordinate nach unten auf- 
getragen. Die Sehwingungsdauer wurde Ms halbe Periode angegeben. 
Man sieht, dab die verschiedenen untersuehten Elemente ann/~hernd 
parallelversehobene Kurven liefern, denen eine gemeinsame Gerade zu 
Grunde liegt. Die ParaIlelverschiebung dfirfte darauf beruhen, dag die 
versehiedenen Elemente unterschiedliehe absolute Latenzen besitzen, 
d.h. dag die mehr links in der Kurvenschar verlaufenden Kurven yon 

5 Z. vergl. Physiol., Bd. 57 
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Ableitungen in der 2q~he des Sinnesorganes, die ganz reehts verlaufenden 
Kurven  aus der Ns tier Eintrittsstelle des Nerven in die Medulla 
stammen. Der Abstand der Kurven  voneinander s t immt gut fiberein mit  
den Abst/~nden, die bei der Ausmessung der Latenzzeit (s. S. 56) ermittelt  
wurden. Aus tier Tatsache, da$ die Steigung der Kurven  weitgehend 
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Abb. 10. ,,Phasenverzug gegen Schwingtmgsdauer". Der Phasenverzug, d.i. die 
Zei~ (in msec) zwischen einem Fixpunkt tier Tonschwingung (Minimum) und dem 
Au~treten der Erregung, wurde gegen die halbe Periode der Tonschwingung auf- 
getragen. Es ergibt sieh dann eine Gerade, wenn die Erregung ftir alle Frequenzen 
beim gleichen Phasenwinkel entsteht, und werm die Antwort flit alle Frequenzen 
nach einer konstanten zeitlichen VerzSgerung erscheint. Die hier abgebildeten Kur- 
yen wurden aus dem H6rnerven ffir T6ne yon 300--1000 Hz ermittelt und gruppieren 

sich um eine gemeinsame Gerade 

konstant  bleibt, 1/~13t sieh schlieSen, dab unabhangig yon der Frequenz, 
die Erregung bei demselben Phasenwinkel ausgelSst wird; fiber die GrSl~e 
des Phasenwinkels kann jedoch nichts gesagt werden. 

Die andere Erregungsspitze, die pro Reizschwingung auftr i t t  und 
die in Abb. 10 nicht berfieksichtigt wurde, ist, wie die Filmregistrierungen 
zeigen, um 180 ~ versehoben, aber an gleiche Phasenwinkel gebunden, wie 
die erste Erregungsspitze. 
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5. Erregungsabfall und SchluBeffekt 
Es war friiher schon darauf hingewiesen worden (s. S. 56 f), dal3 sich 

die Amplitude der Potentiale bei andauerndem Reiz ~ndert, und dab 
bei T6nen oberhalb 800 Hz Ein- und SchluBeffekte auftreten. Alle diese 
Erscheinungen sind in der Medulla wesentlieh starker ausgeprag~ als im 
tt6rnerven, wi~hrend sich die Erregungsmuster yon Medulla und Mittel- 
hirn nur geringfiigig unterscheiden. Eine Ausnahme bfldet Bereieh ,,n" 
des Mittelhirns, wo im Frequenzbereich yon 900--1700 Hz der Schlul3- 
effekt fchlt. 

In allen akustisch aktivierbaren Bereichen der Medulla und des 
Mittelhirns werden SinustSne zwischen 500--800 Hz zu Anfang mit 
Amplituden yon 80--300 mV beantwortet. W/~hrend der weiteren Dauer 
des Reizes nimmt die Amplitude rasch um die tts ab und bleibt in 
einigen Fallen his zum Reizende konstant (vergl. Abb. 7B). Bei der 
Mehrzahl der Ableitungen stellt sieh dieses konstante ~Niveau nicht ein, 
vie]mehr wird die Erregung sts kleiner, so dal3 unter Umst~nden, wie 
in Abb. 7B'  zu sehen ist, schon wenige msec nach Reizbeginn keine 
Potentia]e mehr abgeleitet werden kSnnen. Der Abfall der Amplitude ist 
um so deutlicher ausgepri~gt, je hSher die Reizfrequenz ist. Er  kSnnte 
damit erkl~rt werden, dal3 ws des Tonpipses die Zahl der reagie- 
renden Fasern abnimmt, so dal3 es zu einem Erregungsabfall kommt. Ob 
dieser Erregungsabfall auf eine Verminderung der Empfindllehkei~ 
zurfickzuffihren ist und nach B U ~ K ~ D T  (1960, 1961) als Ausdruek einer 
Adaptation anzusehen ist, wurde nicht untersucht. 

Der Eineffekt unterseheidet sieh nicht yon den Bfldern, die yon den 
akustisehen Zentren bei h5heren Wirbeltieren bekannt sind, wohl aber 
der Schlul3effekt. 

Iqach dem Abschalten des Reizgenerators hSrt der Ton im Versuchs- 
becken nicht sofort auf. Er  klingt bei kontinuierlich kleiner werdender 
Amplitude allm~hlieh aus. Nur gelegentlich war eine geringffigige Fre- 
quenz~nderung feststellbar, wie die Reizregistrierung zeigt. Das Ab- 
sehalten des Tongenerators wird vom HSrnerven bis zum Mittelhirn mit 
einem Schlul3effekt yon betrachtlieher Amplitude beantwortet. Die 
Ursache des Schlui3effektes bedarf einer weiteren Untersuehung. Eine 
Erklgrung hierffir ist, dab die abnehmende Amplitude des Reizes nach 
dem Abschalten des Tongenerators zu einer neuen Erregung ffihrt. Daran 
l i~t  sieh die Vermutung anknfipfen, dal3 die im vorigen Abschnitt 
erw~hnte Abnahme der ttShe der Antworten auf einer wahrend des 
Reizes auftretenden ttemmnng, die vielleicht durch Interaktion yon 
peripheren (s.u.) Elementen hervorgerufen wird, beruht. Sobald diese 
Itemmung naeli dem Abschalten des Reizes wegfi~llt, kommt es zum 
Sclilul~effekt. fl~hnliche Erseheinungen werden bei hSheren Wirbeltieren, 
allerdings nur auf den oberen Etappen der ttSrbahn, rege]miil3ig gefunden. 

5* 
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Abb. 11 a--c. Schwellenkurven fiir H5rnerv (dorsale Wurzel), Medulla (Bereich ,,e" 
ventro-lateral vom sensorisehen F~ci~liskern) und Mittelhir~ (,,Bereieh ,m' in der 
Mitre des Torus semi-circularis). Die Kurven sind Mittelwerte aus Einzelbestim- 
mungen (HSrnerv, n=26; Bereieh ,,e", n=4; Bereich ,,m", 11=8). DiG Schwellen 
wurden als Grenze der Beobaehtbarkei~ yon akustiseher Erregung auf Tonpipse 
bestimm~. Der reizwirksamste Ton ist im HSrnerv 700 und 800 ttz, in der Medulla 

und im Mittelhirn 600 Itz. 0 db=2 �9 10 -~ dyn/em ~ 

ist es durch~us denkb~r, dal~ ~uch im Erregungsmuster der Microphonics 
yon Lagen~, S~cculus und Utriculus der Schlu6eEekt ~uftritt, und 
somit die t)erzeptionsorg~ne selbst ~ls Entstehungsort ~iir dieses t)hi~no - 
men ungesehen werden dfirten. 

6. Reizverarbeitung 

HSrschwellen, ttShe und Latenzzeit der Potentiule zeigen eine 
Abhiingigkeit yon der Reizintensit~t. 

a) HSrschwellen. Im Verlauf der systcm~tischen Untersuchung der 
13 akustisch ~ktivierbaren Bereiche wurden regelm~6ig die Schwellen 
(Grenzen der Beobachtbarkeit) fiir Tonpipse bestimmt; im g~nzen 
konnten 108 Schweilenkurven (4--27 pro Bereich) ermittelt werden. 
Trotz einer erheblichen Streuung ergibt sich im allgemeinen eine gute 
Reproduzierbarkeit. Es wurden keine grunds~tzlichen Unterschiede im 
Verlauf der Schwellenkurven zwischen den einzelnen Bereichen ge~unden; 
eine Ausnahme macht Bereich , d "  (Abb. 12). 
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Abb. 11 zeigt in drei Teilbildern die Mel~ergebnisse von Schwellen- 
kurven aus dem HSrnerven (dorsale Wurzel), einem Bereich tier Medulla 
(Bereich , ,e", ventro-lateral yore sensorischen Faeialiskern) und einem 
Bereieh des Mittelhirns (Bereieh ,,m", in der Mitre des Torus semi- 
circularis). Man sieht, da$ das Gebiet grSl~ter Empfindliehkeit im tISr- 
herren zwischen 700 und 800 Hz liegt, w/~hrend in Medulla und Mittel- 
h im der empfindliehste Bereieh zwisehen 500 und 700 Hz anzusetzen ist. 
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Abb. 12. Schwellenkurve fiir Bereich ,,d" der Medulla. Der reizwirksamste Ton is~ 

300 Hz. 0 db=2.10  -a dyn/em 2 

H/~ufig ist zwischen 2000 und 3000 Hz ein Plateau ausgebfldet, das nicht 
vom Frequenzgang der Apparatur  abh~ngig ist, wie die Eiehmessung 
zeigt. 

HSrschwellen bei Fischen hat  zuerst und einwandfrei POGG~DO~r 
(1952) bei Zwergwelsen nach Verhaltensversuehen gemessen. Ebenfalls 
nach Verhaltensversuchen teilen TAu und WODX~SKu (1963) und 
WODI~SKr und TxVOLGA (1964) HSrschwellen ffir eine Anzahl yon mari- 
nen Fisehen mit. Diese Schwellenkurven zeigen zum Tefl einen/~hnliehen 
Verlauf wie die der Schleie. Sie stellen aber im Gegensatz zu den yon uns 
ermittelten Kurven die absoluten HSrschwellen dar und weisen eine 
grSl~ere Empfindliehkeit auf. Dieser Unterschied ist jedoch nicht wesent- 
lich, da bei der Betraehtung der Schwellenkurven nicht die absolute 
Empfindlichkeit, sondern die ~hnliehkeit des Frequenzverlaufes yon 
Interesse ist. 
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Es fgllt auf (Abb. 11), dag die Schwellen im H6rnerven um 10 db 
hSher liegen als im Mittelhirn. Da es nieht mSglich sein kann, dab die 
Empfindliehkeit im Mit~elhirn grSger ist als im HSrnerv, mfissen die 
wirkliehen Sehwellenwerte ftir den HSrnerven tiefer liegen, als die bei 
unserer Untersuehung gemessenen Werte. Die fiir den ItSrnerven zu 
hohen Schwellenwerte ffihre ich darau~ zurfick, dab die Potentiale ira 
schwellennahen Bereich yon einem nervSsen StSrpegel nieht zu unter- 
seheiden waren. Wie schon erwghnt, ]iegt im HSrnerven die h6chste 
Empfindliehkeit bei 700 und 800 l~z, also bei hSheren Frequenzen als 
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Abb. 13. Abh~ngigkeit der Potentialh6he yon der Reizintensit~t fiir 700 Hz bei drei 
verschiedenen Ableitungen aus Bereieh ,,e" der Medulla. Die Potentia.lh6he wird 

mi$ zunehmender Reizintensit~t grSger 

in Medulla und Mittelhirn. Man kann vermuten, dab im H6rnerven eine 
Population yon Nervenelementen enthalten ist, die in anderen Stationen 
nicht wiedergefunden wird. 

In  Bereich ,,d" der Medulla (Abb. 12) wurden Sehwellenkurven fest- 
gestellt, deren hSchste Empfindlichkeit bei 300 Hz liegt. Sie lassen die 
M6gliehkeit einer getrennten Verarbeitung yon verschiedenen Frequenzen 
often, weft nieht entsehieden werden kann, ob die Fasern yon Bereich ,,d" 
aus der dorsalen oder ventralen Wurzel des ~q. VIII  stammen, oder ob sie 
dem Lateralis zuzuord_nen sind. Es muB hervorgehoben werden, dab nut  
die Sehwellenkurven im HSrnerven und in Bereich ,,d" der Medulla 
Besonderheiten aufweisen, die fibrigen 11 Bereiehe aber hinsichtlich des 
Frequenzganges fibereinstimmen. Das bedeutet, dab wenigstens die 
fiberwiegende Mehrzahl der aktivierten Regionen des Fisehgehirns keine 
topographische Gliederung in Bereiche erkennen lggt, die fiir versehie- 
dene TonhShen besonders empfindlich sind. 

b) PotentialhShe. Die akustisch aktivierbaren Bereiche wurden mit 
T6nen verschieden hoher Intensitgt erregt und die Amplitude der Sum- 
menpotentiale gemessen. Wie in Abb. 13 zu sehen ist, hgngt die Potential- 
h6he yon der Reizintensitgt ab: Die Amplitude steigt mit zunehmender 
Lautst/~rke an. Bei hoher Intensitgt t r i t t  des 6fteren ein konstantes 
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N iveau  auf, auch ein Abs inken  der  Ampl i t ude  wurde gelegentl ieh beob- 
aehte t .  Abb .  13 zeigt  fi ir  Bereich ,,e" die bei  drei  verschiedenen Ablei-  
t ungen  gewonnenen Kurven ,  jewefls ffir 700 Hz.  Sie s ind typ i sch  ffir den 
HSrne rven  und  die meis ten  Bereiehe der  Medulla.  I m  Mi t te lh i rn  wurden  
hingegen z .T.  wesent l ieh f i scher  ver laufende K u r v e n  e rmi t te l t .  Der  

m s  
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Abb. 14. Abh~ngigkeit der Latenzzeit yon der Reizintensitit bei den verschiedenen 
akustisch ak~iVierbaren Bereichen vom HSrnerv bis zum Mitte]hirn. Aus neun 
Bereichen zeigt je eine Kurve die Abh~ngigkei~ ffir 700 Hz. Im Mittelhirn sind die 
Latenzzeiten z.T. nicht ]~nger als in der Medulla. Es wurde kein Un*erschied in der 
Abh~ngigkeit zwischen Medulla und Mittelhim gefunden. HSrnerv; 

. . . . . . .  Bereiche der Medulla; - -  Bereiche des Mittelhirns 

kont inuier l iche  Anst ieg  der  K u r v e n  zwisehen 60 und  100 db  besagt ,  dab  
be i  zunehmender  Re iz in tens i t a t  immer  mehr  Fase rn  feuern (Summen-  
po ten t ia l ! )  d .h .  also, da6  der  F isch  bei  einer geeigneten zent ra len  Ver- 
a rbe i tung  ein brei tes  I n f o r m a t i o n s s p e k t r u m  fiber die Re iz in tens i t~ t  
erhal t .  I m  Mit te lh i rn  i s t  eine Erh6hung  der  Re iz in tens i t a t  n ieht  mehr  so 
wi rksam wie in der  Medulla,  wie m a n  aus den  f laeher  ver laufenden  
K u r v e n  en tnehmen  k~nn. 

c) Latenzzeit. Die La tenzze i ten  s ind oben berei ts  als Hi l f smi t te l  zur  
Ident i f iz ie rung yon  verschiedenen S ta t ionen  der  H S r b a h n  be nu t z t  
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wordon. Im Zusammenhang mit der Arbeitsweise der vorschiedenen 
Bereicho interessiert jetzt  die Abh~ngigkeit der Latenzzeit yon der Roiz- 
intensit~t. 

In allen 13 bier untersuchton Bereiehen wurde je eine Kurve (ffir 
700 Hz) naoh dem Muster der Abb. 14 ermittelt. Aus Grfinden der •ber- 
siehtliohkeit wurden aber nur die WorSe yon einem Toil der Bereiche in 
die Abbildung aufgenommen. NervSse StSrger/~uscho machten im schwol- 
lennahen Boreioh eine Bestimmung der Latenzzeit unmSglieh. Aus Abb. 
14 is~ zu entnehmen, dab erstens die Latenzzeit ffir alle 13 Beroiohe in 
gleicher Woise yon der Reizintensit~t abh~ngig ist, und zweitens, dal~ 
die Latonzzeiten veto HSrnorvon bis zum Mittelhirn fortschreitend 
grSl3or worden. Der Unterschied zwischen den Latenzzeiten yon Bereieh 
,,a" and ,,n" betr~gt 2,7 msee. Der r~umliche Abstand im Gehirn zwi- 
sehen diesen beiden ]3ereiehen liogt boi 4 ram. Folglich kann man ver- 
tauten, dab die VorzSgerung dureh synaptisohe Vorg~nge bedingt wird. 
Zwisehen don ]3ereiehen ,,a" (HSrnorv) und ,b" (Bereieh seiner Ein- 
mfindung in die Medulla) besteht eine bomerkenswerte Differenz in der 
Latenzzoit yon durohschnittlieh mehr Ms 0,7 mseo (r~umlicher Abstand 
1--2 ram). Hier liegt die Vermutung nahe, dab die Ableitungen vom 
Bereieh ,,b" postsynaptiseh erfolgten (s. 8.60). 

Fernor l~l~t die Abbildung erkennon, dal~ in der Medulla die gleichen 
odor sogar noch grS/3ere Latonzzeiton auftreten als in einigon Bereiehen 
des Mittelhirns. Die Ursaehe hierffir dfirften zwisehengoschaltete Synap- 
son sein, fiber deren Anzahl nichts ausgesagt werden kann. 

7. Diskussion 

Die naheliegende Annahme, dal3 die Verarbeitung akustischer Reize 
beidor  Schleio einfacher ist als bei don hSheren Wirbeltioren, wird durch 
unsere Ergebnisse in verschiedener Hinsieht ges~fitzt. 

Im End- und Zwischenhirn konnte im Gegonsatz zu h6heren Wirbol- 
tieren keine Antwort auf akustische Roize abgeloitet werden. Allerdings 
hat  W~LE~Zv.~G (1907) ,,aufsteigende Fasern des Akustikus" bis zum 
Thalamus verfolgt. Da jedoeh in der anatomisehen Litoratur der Begri_ff 
,,Akustikus" hs auf don gosamten N. VIII  angewandt wird, kSnnte es 
sioh dabei auch um Fasern aus dem Vostibularis-Tefl dos Akustikus 
handeln (N. VIII  ventralis). Be ider  grol~en Bedeutung der Schwerkraft- 
orientierung f/ir die Fische w/~re es durchaus mSglieh, dab vostibulare 
Fasern zu hSheren Zentren aufsteigen als die der HSrbahn. Ant Grund 
unserer Befundo ist also das Mittolhirn beider  Schleie die oberste Station 
der HSrbahn. Jedenfalls ist es eher ein Verarbeitungszentrum als eine 
Durchgangsstation, da in vier versehiedenen Bereichen akustiseho 
Aktivits naehgowiesen werdon konnto. 
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Aus Verhaltensversuchen ist bekannt, da~ einige Fische, obwohl 
sie keinen peripheren Klanganalysator besitzen, ein sehr gutes Ton- 
unterscheidungsvermSgen haben (Wo~LFA~% 1939; DIJKGIaAAF und 
VE~H~IJ~X, 1950). Die mit der Schleie nahe verwandte Elritze kann 
T6ne im Bereieh zwischen 400 und 800 Hz am besten unterseheiden; 
oberhalb 1000 IIz erliseht diese Fi~higkeit v611ig, obwohl die obere 
HSrgrenze wesentlieh h6her liegt. 

Hieran li~Bt sieh unser Befund anschlieBen, dal~ Frequenzen ab 900 Hz 
nur Ein- und SehluBeffekte hervorrufen, so dab die Vermutung 
nahe liegt, dab die Tonunterscheidung auf einer Auswertung der Im- 
pulsmuster beruht. Entsprechende Erscheinungen finden sieh bei 
hSheren Wirbeltieren nur auf den unteren Stationen der ]=[6rbahn, 
w~hrend sie bei der Schleie noch regelm~Big im Mittelhirn gefunden 
werden. Auf welehe Weise die im Entladungsmuster enthaltene Fre- 
quenzinformation im Fischgehirn ausgewertet wird, konnte nieht auf- 
gek]i~rt werden. Fiir die Wirbeltiere sind hierfiir in Zusammenhang mit 
der Er6rterung des Salvenprinzips (W~v~, 1949) bereits verschiedene 
Hypothesen vorgeschlagen worden (LIKLID]~I% 1959; SCHW~TZKOrFF, 
1961). 

Fiir die Annahme, dab die Tonunterseheidung nicht nach dem ,,Orts- 
prinzip", sondern nur nach dem ,,Zeitprinzip" erfolgt, spricht auch, dab 
eine rs Aufteilung der Antworten auf verschiedene Frequenzen 
im Fischgehirn nieht nachweisbar ist. Demzufolge sind die Frequenz- 
gange der Schwellenkurven in den verschiedenen akustisch aktivier- 
baren Bereiehen sehr s (mit Ausnahme yon Bereich ,,d"). 

Obwohl sich Lagena und Saeeulus in ihrem Bau unterseheiden, 
ergeben auch die Ableitungen yon der dorsalen Wurzel des N. VIII, die 
Fasern yon beiden Perzeptionsorganen ffihrt, Schwellenkurven mit 
fibereinstimmendem Frequenzgang. Ihr Optimum bei 700 und 800 ttz 
weicht allerdings yore Optimum (600 tIz) der ffir Medulla und Mittelhirn 
gefundenen Schwellenkurven etwas ab. 

Weft eine genaue Bestimmung der Sehwellenkurven oft nieht mSglieh 
war, stellen die hier mitgeteilten ,,elektrophysiologischen Sehwellen" 
noch nicht die ,,wahren Sehwellen" der Schleie dar. Der Frequenzgang 
wurde sieherlieh riehtig ermittelt, zumal Schwellenkurven yon i~hnliehem 
Verlauf aus Verhaltensversuchen bei anderen Fischen bekannt sind 
(T~voLG~ und Woor~sKu 1963). Die phasengebundene und reizsyn- 
chrone Beantwortung der Schallschwingungen ist den verschiedenen 
akustisch aktivierbaren Bereiehen gemeinsam, wobei die Strenge der 
Bindung im Verlauf der aufsteigenden Erregung im allgemeinen naeh- 
laBt, obwohl auch im Mittelhirn streng phasengebundene (s. Abb. 8 
A--I)) Erregungen beobachtet wurden; andererseits warden niemals 
Entladungen gefunden, die keine Beziehung zur Reizphase hatten. 
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Beim 0chsenfroseh (POTTW~, 1965) und den untersuchten Ss 
tieren geht im Mittelhirn die Reizsynchronisation verloren und es wird 
dort ein anderes Entladungsmuster abgeleitet als im HSrnerven. Dagegen 
zeigen Ableitungen aus dem Gehirn der Schleie nur geringe Untersehiede 
zwischen dem Erregungsmuster yon HSrnerv und Mittelhirn (z. B. einen 
starkeren Erregungsabfall im Mittelhirn). Die Unterscheidung yon Laut. 
sts wird bei hSheren Wirbeltieren sehon au~ der unteren Etappe der 
HSrbahn vollzogen; bei der Schleie hingegen wurde in allen akustiseh 
aktivierbaren Bereichen eine Abhs der PotentialhShe yon der 
Reizsti~rke gefunden, die allerdings im Mittelhirn geringer ist als in der 
Medulla. 

Die Entladungsweisen yon Innenohr und Seitenlinienorgan sind sehr 
ahnlieh. Auch diese Tatsache weist a~ff die primitive Stufe des akusti- 
schen Systems der Fische bin. 

Wahrend also bei analogen Untersuehungen hSherer Wirbeltiere die 
Vielfalt der Dffferenzierungsprozesse in: Verlauf der Verarbeitung yon 
akustischer Information hervortritt, sind die Reaktionen auf Sinusreize 
in allen akustisch aktivierbaren Bereichen des Sehleiengehirns weitgehend 
uniform. So finder man auf der obersten Station der t tSrbahn noeh ein 
ahnliches Verhalten auf Tonreize, wie es schon am HSrnerven beobachtet 
wird, wenn aueh Synehronisation, Phasenbindung und Intensitiitsunter- 
seheidung etwas schleehter geworden shad. Es wird weiteren Unter- 
suchungen vorbehalten sein zu kli~ren, auf welchen Etappen der HSr- 
bahn eine Verarbeitung von akustischer Information stattfindet. 
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