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On t h e  Or ig in  of t h e  Cochlea r  P o t e n t i a l s  in  B i r d s :  E f f ec t s  of O x y g e n  

Def i c i ency ,  C y a n i d e  Po i son ing  a n d  Cool ing as well  as O b s e r v a t i o n s  on t h e  

Spa t i a l  D i s t r i b u t i o n  

Summary. 1. Methods for recording the potentials [cochlear microphonic 
(CM) ; summating potential (SP) ; endocochlear potential (EP) ; action potential (AP)] 
present or occurring as the result of acoustic stimuli in the cochlea of birds 
(pigeon, starling, sparrow, blackbird) have been described; methods for oxygen 
removal, cyanide poisoning of the inner ear, and for cooling have been presented. 

2. The CM was subdivided into positive (CM+) and negative (CM--) components 
(polarity relative to the Scala tympani) and these were studied separately. Both 
components behave somewhat similarly in their intensity function and differ only 
in their sensitivity to metabolic impairment. 

3. The C M ~  has been shown to be very sensitive to O2 deficiency and local 
cyanide poisoning, disappearing in the presence of anoxia within 30--40 sec. In 
hypothermia, there is a simple temperature dependence with a Q10 of 2.0. From 
these results it is concluded that  the CM--  represents a hyperpolarization which 
involves a direct active ion transport. 

4. In cases of brief anoxia, the CM-- shows a marked individual variability, 
varying on the whole only a trifle from the initial value. Postmortally and 
following cyanide poisoning of the inner car, it drops slowly to zero level (approx. 
1/2 hour). As a result of the difference in sensitivity of the CM T as compaired with 
CM--  the CM becomes rectified. In hypothermia, the CM+ behaves differently 
from the CM--  in that  it usually falls at first below 30~ below 30~ there is a 
Q10 of 1.54. From this behaviour it is concluded that  CM+ represents a depolari- 
zation. 

5. The CM of birds may therefore be considered a normal excitable reaction 
in sensitive structures (hair cell membrane). Davis' theory (from which the CM is 
derived) tha~ a leakage current flowing through the membrane may be modulated 
by changes in the membrane resistance could be extended further; - -  the hypcr- 
polarization is accomplished through active transport and only depolarization is 
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dependent on passive ionic flux. The postmortal portion of the CM consists only 
in the CM0- and is therefore a depolarization potential, which is dependent on the 
height of the resting potential. 

6. The SP has the same sign and with respect to metabolic impairment, behaves 
similarly to the CM+.  In  contrast to the situation in mammals, there is no change 
of sign during anoxia. Postmortally, the SP - -  like the CM+ - -  falls slowly 
to zero. In  hypothermia the fall commences usually below 30 ~ C and then drops 
rapidly. From these results i t  has been concluded that  SP may be regarded as a 
depolarization. 

7. There is a relationship between the pattern of changes in SP and CM+ 
and the heart rate; this has therefore been interpreted as a secondary result of 
the metabolic impairment. 

8. Aside from the non-linearity in the stimulus transformation, the origin of 
SP has been attributed to the separate conditions in the origin of the CM0- and 
CM--,  i.e. to the non-linear process in the potential generation from the hair cell. 

9. The change of polarity of the SP, C)50- and CM--  takes place in the apical 
part  of the hair cells. This is a further indication that  these potentials originate in 
the hair cells. 

10. In  the songbirds studied here, the EP has an average value of 0-15 inV. In 
anoxia, the EP falls rapidly to negative values, the maximum being between 
20--30 mV. Postmortally, the negative potential slowly goes toward zero. 

11. The changes which the EP undergoes during anoxia equates that  of the 
CM--;  however, there is a difference in the time. The EP reacts earlier. This has 
been attributed to the fact that  the Tegmentum vasculosum (from which the 
EP originates) receives its supply of 02 directly from the blood stream whereas 
the Papilla basflaris (from which the CM arises) receives its supply as a result of 
diffusion through the Tegmentum. 

12. The AP often rises at the beginning of anoxia and hypothermia and then 
falls rapidly (in hypothermia) or disappears (in anoxia). The latency of AP increases 
with decreasing temperature, whereas it is almost constant for the CM0- and CM--. 

Zusammen/assung. l .  Ableitmethoden ffir die verschiedenen in der Cochlea yon 
V6geln (Taube, Star, Sperling, Amsel) vorhandenen oder auf Schallreiz entstehendcn 
Potentiale [Mikrophonpotential (CM); Summationspotential (SP); endocochleares 
Potential (EP); Aktionspotential (AP)] werden beschrieben, und es werden Ver- 
fahren zum O~-Entzug, zur Cyanidvergiftung des Innenohres und zur Unter- 
kfihlung angegeben. 

2. Die C ~  werden in eine positive (CM0-) und eine negative Teilkomponente 
(CM---) aufgeteilt (Polarit~t bezogen auf Scala tympani) und diese getrennt unter- 
sucht. I-Iinsichtlich der Abh~ngigkeit yon der Reizintensit~t verhalten sich beide 
Teilkomponenten etwa gleich, sic unterscheiden sich jedoch in ihrer Empfindlich- 
keit gegeniiber Stoffwechseleinfliissen. 

3. CM--  erweist sich gegentiber 02-Mangel und lokaler Cyanidvergiftung als sehr 
empfindlich; es verschwindet bei Anoxie innerhalb 30--40 sec. Bei Hypothermie er- 
gibt sich eine einfaehe Abh~ngigkeit yon der Temperatur mit einem Q10 von 2,0. 
Aus diesen Ergebnissen wird geschlossen, dab CM eine ttyperpolarisation dar- 
stellt, der ein unmittelbarer aktiver Ionen-Transport zugrundeliegt. 

4. CM0- zeigt bei kurzzeitiger Anoxie erhebliche interindividuelle Variabilit~t; 
es schwankt aber insgesamt nur geringffigig um den Ausgangswert. Postmortal 
und nach lokaler Cyanidvergiftung sinkt es langsam auf Null ab (etwa 1/2 Std). 
Durch die andersartige Empfindlichkeit yon CM0- (im Vergleieh zu CM--) kommt 
es zu einer Gleichrichtung der CM. Auch bei Hypothermie verh~lt sich CM0- 
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anders als C~[ indem es meist e~'s~ mtterhalb 30 ~ C absinkt; ~mterhalb 30 ~ C er- 
gib~ sieh ein Q10 yon 1.54. Aus dem Verh~lten yon CM+ wird geschlossen, 
dal] ihm eine DepoIarisation zugrundeliegt. 

5. Die CM der V6gel kSn~len somit als normale Erregungsvorg~nge an sensiblen 
S~rukturen (Haarzellmembran) aIlgesehen werden. Die Theorie yon Davis, wonach 
die C~][ dadurch eaatstehen, dal3 dureh Anderung des Membranwiderst.andes ein 
st~indig (lurch die Membran fliet~ender Strom modutiert, wird, muB dakfingehend 
erweitert werden, d~fl dis Hyperpotarisation durch aktiven Transport geleiste~ 
wird and nur die Depolaxisation auf passivem Ionenstrom beruht. Der postmortale 
Anteil der CM besteht nur aus C]~{q- und ist danaeh ein DepoI~risationspotential, 
das yon der H5he des guhepoten~ials abh~ngt. 

6, SP hat das Vorzeichen und weitgehend auch da.s Verhalten gegeniiber 
Stoffweehseleinflfissen mit CM+ gemeins~m. Ira Gegensatz zu den Verhaltnissen 
bei Si~ugern wird w~hrend Anoxie kein Vorz.eickaenwechsel durchlaufen. Pos~mort, at 
sknkt, SP wie C~I+ tangsam auf Nlfll ab. Bei Hypothermie sinkt es meist, eI~t. 
unterhalb 30 ~ C, und d~nn relativ steil ab. Aus diesen Ergebnissen wird gesehlossen, 
dab SP als DauerdepoIaris~tion a~zusehen is~. 

7, UnregelmgBigkeiten im Verlauf der Xnderungen yon SP und CM+ stehen 
in Beziehung zur Herzfrequenz und kSrmen somit ~uf sekundgre t~olgen der Stoff- 
wechselbelastung zuriiekgefiihr~ werden. 

8. Neben mecha, uiseher Nicht.linearit,~4 bei der Reiz~r~nsfornaation wird die 
Ents~ebung yon SP auf die unterseheidbarea Entstehungsbedinguugea yon CX~f+ 
und CM--, d.h. a~uf niehtline~re Vorggnge bei der Potentit~lbildtmg an den Ha~r- 
zellen, zuriiekgeffihr~. 

9, Der ]?olari~itsweehsel yon S1 ), CM+ und CM~ wird ira apikalen ]~ereieh 
der Ha~rzellen lokalisiert: ein wei~erer IYinweis dsffir, dab diese t~otenti~le an den 
]q aarzelten en~,s~hen. 

I0. EP hat  bei den hier ~mt, ersueh~en SingvSgeln einen mitt~Ieren Werf yon 
+15 inV. Bei Anoxie sinkt EP r~seh ~uf negative Werte ~b, deren Msximum bei 
20--30 mV liegt. J?ostmortal geht dieses negative ]%tent, igl l~ngsam gegen Null. 

11. Der VerIauf der )~nderungen yon EP wghrend Anoxie gleichf demjenigea 
yon CM----, doch bestehf eine zeitliehe Versehiebung: EP re~giert friiher. Dies wird 
darauf zuriiekgefiihrt, dal~ das Tegmentum vasculosum (Entstehungsort yon EP) 
direk~ aus dem Btu~s~rom, die Papilla basila,ris (Et~sf, eh~mgsort yon C~]:) dagegen 
dutch Diffusion ~us dem Tegmen~um mi~ O~ versorgt, wird. 

12, AP steig~ zu Beginn der Anoxie und Hypot, hermie oft.reals z~m~ehst an 
trod sinkt dann raseh ab (H3~othermie) oder verschwinde~ (Anoxie). Die L~tenz- 
zeit yon AP nimmt mi~ a/bnehmender Temperatur zu, w:~thrend diejenige yon 
CM+ und CM-- nahezu kons~n~ bleibt. 

E in le i tung  

Die zuersg ira I n n e n o h r  yon  Ss  b e o b a c h t e t e n  Cochlea- 
po ten t i a l e  [Mikrophonpo ten t i a l  (CM), S u m m a t i o n s p o t e n t i a l  (SP),  endo- 
cochleares Po ten t i a l  (EP),  Ak t ionspo ten t i a I  (AP)]  konn ten  auch bei  
VSgeln nachgewiesen werden  (CM trod A P :  W e v e r  und  Bray ,  1936; 
S P  a n d  E P :  Schmid t  a n d  Fe rnandez ,  1962). UntersuchvJlgen,  be i  
denen  d ie  J~'age nach  dem E n t s t e h u n g s o r t  u n d  das  P r o b l e m  der  l ~ t -  
s tehungsweise  der  versch iedcnen  Po ten t i a l e  im Vorderg rund  s tanden ,  
s ind at lerdings fas t  ausschlief~lich a m  S~ugerohr  vo rgenommen  worden  

25* 
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(Zusammenfassung der neuesten Ergebnisse und  derzeitiger Stand des 
Problems:  Grinnell, 1969). 

Die auf einen Tonreiz entstehenden CM sind einer gleichzeitig auftretenden 
Gleiehspannungskomponente, dem Summationspotential (SP), iiberlagert. Das Vor- 
zeichen yon SP h~ngt bei S~ugetieren vom Ort der Ableitung, yon der Reiz- 
frequenz und der l~eizintensitiit ab (Konishi und Yasuno, 1963; Honrubia und 
Ward, 1969), doeh wird ein in der Scala media negatives SP besonders stark 
ausgepr~gt. Die Entstehung yon SP kann auf nichtlineare Vorgiinge bei der Reiz- 
transformation und/oder bei der Erregungsbildung an den Haarzellen zuriiekgefiihrt 
werden (Whitfield und Ross, 1965; Johnstone und Johnstone, 1966; Nieder und 
Nieder, 1968). 

Unabh~ngig vom Sehallreiz besteht in der Endolymphe der Scala media, 
gemessen gegen Perilymphe, ein positives Gleiehspannungspotential (EP), das bei 
Sgugetieren etwa 80 mV (B6k@sy, 1952), bei VSgeln etwa 15 mV (Schmidt und 
Fernandez, 1962) betriigt. Nach Tasaki und Spyropoulos (1959) ist EP auf die 
Stoffweehselaktivitiit (Sekretionspotential) der Stria vaseularis im S~ugerohr zu- 
riiekzufiihren. 

Bei Sgugetieren konnten Tasaki und Spyropoulos (1959) auBerdem ein nega- 
tives Gleiehspannungspotential im Bereieh der Rgume des Cortisehen Organs nach- 
weisen. Seine Entstehung konnte bisher nicht eindeutig gekl~rt werden. 

Neben diesen fiir das Sinnesorgan spezifischen Potentialen enthalten die 
Cochleapotentiale noch einen nervSsen Anteil, das Aktionspotential (AP), der die 
Summe der im afferenten Nerven fortgeleiteten Erregung darstellt. Obwohl nicht 
eindeutig geklgrt, spricht vieles dafiir, dab zwisehen Sinneszelle und Dendrit 
des afferenten Neurons eine chemisehe Synapse besteht (Davis, 1965; Furukawa 
und Ishii, 1967a). 

I n  einer Vielzahl yon  Arbeiten fiber die Cochleapotentia]e konnte  das 
Verst/~ndnis der Vorggnge im Innenohr  wesentlieh vertieft  werden, doeh 
steht  die endgfiltige Klgrung einer l~eihe yon  Fragen noch aus (z. B. 
Entstehungsweise yon  CM und SP, Entstehungsweise und funktionelle 
t~olle von EP).  Zu ihrer L6sung bieten sich Untersuehungen an ein- 
faeher s t ruktur ier ten Geh6rorganen an, wie wir sic bei den VSgeln 
vorfinden. 

Als aufsehluBreiehe Methoden bei der Analyse der Potentiale im 
S~ugerohr haben sieh Sauerstoffentzug (Lit. S. 385) und Temperatur-  
erniedrigung (Lit. S. 404) erwiesen. Beide Methoden haben den Vorteil, 
einen direkten Eingriff in das H6rorgan  zu vermeiden. Untersuehungen 
dieser Art  fehlen bei V6geln und so war es das Ziel der vorliegenden 
Arbeit,  eine vergleiehende Uberprfifung vorzunehmen.  Als Erggnzung  
zum O2-Entzug wurde das Verhal ten der Mikrophonpotentiale  zus/~tzlieh 
bei Vergiftung des Innenohres  mit  Cyanid untersucht .  

Der Frage  naeh dem Ents tehungsor t  der versehiedenen Potentiale 
wurde dadureh naehgegangen,  dab mit  einer Mikroelektrode die r/~um- 
liehe Verteilung der Potent ia lh6he bzw. der Polar i tgt  im Innenohr  ver- 
folgt wurde. Auch diese Analyse wurde bisher nu t  bei S/~ugern dureh- 
geffihrt (Tasaki et al., 1954). 
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Wei terh in  wurden /iltere Unte r suchungen  zur l~eizabhgngigkeit  der 

Mikrophonpotent iMe (Lit. bei Schwartzkopff und  BrTmond, 1963) und  
Summat ionspotent iMe (Stopp u n d  Whitfield,  1964) der VSgel vert ieft  
sowie die von  Schmidt  u n d  Fernandez  (1962) an  Taube  und  H u h n  durch- 
geffihrte Bes t immung  yon E P  an anderen  Vogelarten (SingvTgel) wieder- 
holt. 

Methodik 
1. Versuchstiere. Die Experinente der vorliegenden Arbeit wurden an 78 Tauben 

(Columba livia), 65 Staren (Sturnus vulgaris), 8 Sperlingen (Passer domesticus) 
und 6 Anseln (Turdus merula) durehgeffihrt. Die Tauben wurden durch den Tier- 
handel bezogen, die SingvSgel eingefangen und in Volieren gehMten. 

2. Operation. Narkose, kfinstliche Beatnung, operative Freilegung der Cochlea 
und HMterung des Versuchstieres (Vt) erfolgten i n  wesentlichen nach der yon 
Schwartzkopff und Br6mond (1963) angegebenen Methode und sollen deshalb hier 
nut kurz skizziert werden. 

Die angewandte Barbiturat-Narkose (Pernocton| NenbutM) beeintr/i.chtigt 
Atnung und Tenperatur des Versuchstieres betriichtlich; ersteres wird durch kfinst- 
liche Beatnung, letzteres durch stiindige Erwiirmung ausgeglichen. Um Muskel- 
stSrpotentiale zu vermeiden (z. B. Kgltezittern bei Unterkfihlung) wurde in einem 
Tell der Versuche zusgtzlich Curarin-Asta| in die Flfigelvene injiziert (etwa 0,3 mg/ 
kg). Die kfinstliche Beatnung erfolgt bei geSffneten abdominalen Luftsack fiber 
eine in die Trachea eingebundene Kanfile, welche feuchte und angewgrnte Luft 
n i t  einen Druck yon 10--15 cn  H20 durch die Lunge ffihrt. Nach Befestigung 
des Kopfes an einen KopfhMter wird yon  Hinterhaupt her das Mittelohr und der 
basale Tell der Cochlea n i t  den ovMen und den  runden Fenster freigelegt. Von 
hier aus kTnnen Elektroden entweder an die Menbran des runden Fensters gelegt 
oder, nach vorsichtiger 0ffnung der Cochlea, ins Innenohr eingeffihrt werden. Die 
Spitze der Cochlea ist bei der Taube nicht vom Hinterhaupt her zugiinglich. Des- 
hMb wurde sie, iihnlich wie yon Schnidt und Fernandez (1962) beschrieben, yon 
ventral freipr~pariert. 

3. Der alcustische Reiz. SchMlreize wurden durch Anlegen yon Rechteck- 
(Tektronix, Typ 161) oder Sinusspannungen (Rohde & Schwarz, Typ SIT) an 
einen KopfhSrer (Beyer DT 48) erzeugt (Abb. 1) und fiber ein Rohr, das den  
~uBeren GehSrgang aufsa~, den  Tronmelfell zugeleitet; hierdurch wurden kon- 
stante Reizbedingungen erzielt. Die an den KopfhSrer abfallende Spannung wnrde 
auf den Oscillographen (Tetronix, Typ 565; 2 Einschfibe 3A3) registriert (Eeiz- 
schreibung), der auf das Tronmelfell auftreffende Schalldruck in einer simulierten 
Anordnung, in der sich ~nstelle des Tromnelfells ein Kondensatornikrophon 
(Brfiel & Kjaer, Typ 4135; Mikrophonverstgrker Typ 2604) befand, genessen (SPL; 
0 dB = 2-10-adyn/cn2). Mit Ausnahme yon Untersuchungen der Intensit~tsfunk- 
tion wurde n i t  einen SchMldruck yon 80--90 dB gearbeitet. Hierdurch wird einer- 
seits ein gfinstiger Rauschabstand der CochleapotentiMe erzielt, andererseits wer- 
den physiologische Sch~den vernieden. 

Tonsignale, die in erster Linie zur Untersuchung des SunnationspotentiMs 
verwendet wurden, hatten meist eine Frequenz yon 1500 oder 3000 ttz und eine 
Dauer yon 10--20 msec. 

Ffir die Erzeugung yon Klicksignalen (kurzer, aperiodischer SchMlreiz) wurden 
nicht die fiblichen kurzen Rechteckimpulse in der Gr58enordnung yon 0,1 nsec, 
sondern ,,lange" yon 10 msec Dauer verwendet. Dieser elektrische Inpuls ergibt 
akustisch zwei SignMe entgegengesetzter Bewegungsrichtung (Verdichtungsklick, 
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Verdiinnungsklick) bei Ans~ieg bzw, Ab~all der Spannung (also im Abs~and yon 
l0 msee), da die Schwingung der Lautsprechermembran der Richtung der Spannungs- 
~aderung folgt, Durch diese akustischen Doppelreize k6rmen die yon entgegen- 
gusetzter Bewegungsrichtung des Trommelfe[ls hervorgerufenen Innenohrpotentizle 
in einem Durchgang untersuch~ werden (s. S. 376). 

t, Elektroden und ihre Anwend~ng. Zur AbleiSu~g der versehiedenen Poten- 
tiale wurde, n Metallelektroden (Silberdraht yon 0,1 mm ~ ; die Spitze chloriert, 
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Abb. 2 Abb. 3 
Abb. 2. Ilechtes knSchernes Labyrinth eines Staren; Lage yon Metallelektroden 
bei verschiedenen Ableitungen. Eve Elektrode in Scala vestibuli, Ety Elektrode in 

Scala tympani, Ela Elektrode im Bereich der Lagena 

Abb. 3. Schematischer L~ngsschnitt durch das Vogel-Innenohr (in Anlehnung an 
Schwartzkopff und Winter, 1960), zeigt Weg der Kapillarelektrode beim Vor- 

dringen zur Papilla basilaris. Abk. s. Abb. 1 

der fibrige Teil elektrisch isoliert) und flfissigkeitsgeffillte Glaskapillar-Elektroden 
verwendet. Letztere hatten einen Spitzendurchmesser unter l ~xm und wurden z.T. 
mit 3 mol KC1, meist aber mit 1% KC1 geffillt [Gleichstromwiderstand 15--30 
~ O h m  (3 tool KC1) bzw. 50--100MOhm (1% KC1)]. Bei Ableitungen aus dem 
Lumen der Scala media wurden auch Kapillarelektroden mit  einem Spitzendurch- 
messer yon 3--8 lzm und stark verringertem Widerstand verwendet. Abb. 2 zeigt 
die verschiedenen EIektrodenlagen. 

Die Kapillarelektroden wurden oberhalb des ovMen Fensters (Abb. 2, wie Eve ) 
in das Innenohr eingeffihrt. Da bei Tauben das Bogengangsystem den Zugang 
behindert, wurden hierfiir Stare und Sperlinge verwendet, deren Cochlea besser 
zug~nglich ist. Abb, 3 zeigt in einem schematischen LS~ngsschnitt durch das Innen- 
ohr des Vogels den Weg der Elektrode. Der Vortrieb erfolgte fiber ein hydraulisches 
System. 

Als indifferente Elektrode diente ein chlorierter Silberdraht, der, in ringer- 
getr~nkten ZeIlstoff gepackt, unter die Kopfhaut geschoben und auf Erdpotential 
gelegt wurde. 

5. Ableitung der verschiedenen Potentiale. Da die verschiedenen Cochleapotentiale 
einander tiberlagert sind, muB die jeweilige Komponente zur Analyse isoliert wer- 
den. CM und AP lassen sich nach der yon Tasaki et al. (1952) fiir S~uger ange- 
gebenen und yon Schwartzkopff und Br6mond (1963) ffir V6gel beschriebenen 
Methode trennen. Hierbei wird symmetrisch zur Basilarmembran je eine Elektrode 
in Scala tympani und Scala vestibuli eingesetzt. Da C~  beiderseits der Basilar- 
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membran entgegengesetztes, AP hingegen gleiches Vorzeichen hat, kann durch 
Summierung der an beiden Elektroden auftretenden Potential~nderungen CM und 
durch Differenzbildung AP eliminiert werden. Dies Verfahren empfiehlt sich be- 
sonders bei Untersuchungen mit Tonreizen; das das CM begleitende SP stSrt die 
Auswertung nicht. Bei Verwendung yon Klickreizen ergibt sich eine weitere M5g- 
liehkeit, CM isoliert zu untersuchen daraus, da~ zungchst eine nur aus CM he- 
stehende Schwingung erfolgt und AP erst nach einer Latenzzeit yon ca. 0,5 msee 
auftrit t  (AP ist stets yon CM fiberlagert); diese Methode wurde hier bevorzugt 
angewandt. 

Bei der Untersuchung des Summationspotentials wurde die Elektrode direkt 
mit dem Gleichspannungseingang des Oscillographen verbunden, da durch differen- 
zierende und integrierende Glieder in der Ableitkette Verzerrnngen auftreten kSnnen, 
die die spezifischen Eigensch~ften yon SP beeinflussen. Die begleitenden Wechsel- 
spannungskomponenten (CM, AP) konnten mit einem Doppel-T-Filter eliminiert 
werden. Als l~eizfrequenz wurden hierzu, der SpelTfrequenz entspreehend, 1500 Hz 
verwendet. Bei Tonfrequenzen yon 3000 t tz  konnte SP auch ohne Filter registriert 
werden, da AP bei hohen Frequenzen nur zu Beginn der Antwort auftritt  und 
CM relativ schwach ausgebildet wird. Als Amplitude yon SP wurde hierbei der 
Abstand der Mittellinie der CM v o n d e r  Grundlinie gemessen. Die mit  und ohne 
Filterung erhaltenen Werte stimmten fiberein. 

D~s endocochleare GIeichspannungspotential wurde mit den Kapillarelektroden 
gemessen. Deren hoher Widerstand wurde mit  dem K~thodenfolger (Eingangs- 
widerstand 1011 Ohm, Gitterstrom kleiner 10 -12 Ampere) angepaBt (Abb. 1). Bei 
Ableitung yon Weehselspannungen (CM, AP) mit K~pillarelektroden konnten stS- 
rende Querkapazit~ten am Eingang (TiefpaBwirkung) neutralisiert werden. 

6. Sauersto//entzug. Als einfachste Methode des O,-Entzugs bot sich das Ab-  
klemmen der Luftzufuhr an: ,,Asphyxie". Hierbei kann zwar fiber den geSffneten 
Luftsaek Luft in die Lunge gel~ngen, doeh dfirfte dem bei fehlenden Atem- 
bewegungen keine Bedeutung zukommen. 

Eine schnelle und vollst~ndige Entfernung des Sauerstoffs aus den Atem- 
wegen wurde bei Ersatz der Atemluft durch Stickstoff (gleicher Druck wie bei 
Luftbeatmung) erreicht: ,,Anoxie". Die Luft  im zuffihrenden Sehlauchsystem war 
nach etwa 5 sec durch N 2 ersetzt. Dieses Verfahren wurde am h~ufigsten ange- 
wandt. 

Sollte die Sauerstoffzufuhr nieht vollst~ndig unterbrochen werden, dann wurde 
mit  einem Luft/Stickstoff-Gemisch beatmet:  , , ttypoxie". Durch Ver~nderung der 
Zus~mmensetzung dieses Gemisches ergaben sich verschiedene Grade von ttypoxie. 
Die Zusummensetzung wurde nicht direkt gemessen, sondern aus den Mischungs- 
verh~ltnissen berechnet (f~r den Vergleich verschiedener Mischungsstufen aus- 
reichend genuu). 

7. Vergi[tung des Innenohres durch KCN. Eine Glaskapillare (Spitzen5ffnung 
ca. 100 gm) wurde mit einer etwa 1% igen KCN-LSsung geffillt und dann durch eine 
zusg~tzliche 0ffnung in der Cochleawand (neben Etv in Abb. 2) in den Recessus 
scalae tympani eingeffihrt. Die KCN-L6sung konnte in abgemessenen Dosen 
(ab 1 ~I) injiziert werden, doch erwies es sich im Experiment als vorteilhafter, 
KCN yon der in den Reeessus eingeffihrten Kapillarenspitze aus ins Innenohr 
diffundieren zu lassen (durch l~ngsamer eintretende Wirkung leichtere Registrie- 
rung der Verg, nderungen). 

8. Temperaturiinderung und -registrierung. Vorversuche, bei denen durch Eis- 
beutel der ganze K5rper des Versuchstieres gekfihlt wurde, verliefen unbefriedigend, 
insbesondere weil die Wirkung zu langsam einsetzte. Wirksamer war die Kfihlung 
der den Kopf versorgenden BlutgefgBe vermittels einer ,,Kfihlzange'~ deren Backen 
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Abb. 4. ,,Kfihlzange" - -  temperiert durch zwei Peltier-Batterien - -  zur Auf- 
nahme des Vogelhalses 

um den yon Federn befreiten Hals des Versuchstieres gelegt und dann durch 
Peltier-Batterien gekiihlt wurden (Abb. 4). Dureh Umkehr des Stromflusses durch 
die Peltier-Batterien war es auch m6glich, die gleiche Einrichtung zur Wieder- 
erw~rmung des Vt zu verwenden, doch verlief die Aufheizung mit einer Infrarot- 
lampe schneller. 

Die Temperatur wurde von einem in dell Pharynx eingebundenen Thermistor 
aufgenommen und mit einem TemperaturmeBger~t (Hugo Sachs Elektronik) ge- 
messen (Abb. 1). 

9. Elektrokardiogramm. Zur Kontrolle des Allgemeinzustandes des Versuchstie- 
res wurde stets das E K G  mitregistriert. Aus dem Intervall der R-Zaeken des auf 
dem Oscillographenschirm dargestellten E K G  konnte die Herzfrequenz bestimmt 
werden, doch wurde meist nur die prozentuale Anderung dieses Intervalls aus- 
gewertet. 

10. Auswertung. In der Mehrzahl der Versuche wurde naeh der Ver~inderung 
bestimmter physiologischer Parameter in der Zeit gefragt. Dementsprechend er- 
folgte die Registrierung der auf dem Oscillographensehirm dargestellten MeBwerte 
in bestimmten zeitliehen Abst~nden durch eine Kamera. Das Filmmaterial wurde 
hinsichtlieh der Amplituden und Latenzzeiten der verschiedenen Potentiale sowie 
gegebenenfalls der Temperatur und der tterzfrequenz ausgewertet. Um den zeit- 
lichen Verlauf der ~_nderungen der Parameter bei den verschiednenen Potentialen 
miteinander vergleiehen zu k6nnen, wurde die prozentuale Abweichung yon einem 
fiber mehrere Einzelwerte gemittelten Normal- oder Ausgangswert (vor Anderung 
der Versuchsbedingungen) bestimmt. 

Zufallsschwankungen der zeitlieh aufeinanderfolgenden Einzelwerte wurden 
durch die Berechnung des gleitenden Mittelwertes nach der Formel 

X~,~= Xn-1 + Xn + Xn+l 
3 
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ged~mpft (X nder nte Mel~wert, )~n sein Mittelwert). Diese Methode wurde vor 
~llem bei den rasch ~blaufenden Ver~nderungen wghrend des Sauerstoffentzugs 
angewandt. Bei den Experimenten zur Temperaturabh~ngigkeit wurde alle 10 sec 
ein Mel~wert gewonnen. Aus 6 Einzelwerten wurde ein 1 mimMittelwert berechnet 
und die kontinuierlich mitregistrierte Temperatur n~ch jeder Minute abgelesen. Da 
die Anderungen pro Minute gering waren, wurden schliel~lich jeweils 5 Mittelwerte 
zu einem 5 min Mittelwert zusammengefal~t. Dies ergab eine fibersichtliehere Dar- 
stellung, ohne die Charakteristik der Kurven zu vergndern. 

Es zeigte sich, dab die individuelle und momentane Disposition der Versuchs- 
tiere so weitreichende Einflfisse auf den Zeitverlauf bestimmter Experimente 
hgtte, dal~ Mittelwertbildung fiber mehrere Versuche wesentliche Eigenschaften ver- 
deckt h~tte (vgl. Abb. 17). Es wurde daher im allgemeinen keine Zusammenfassung 
mehrerer Versuche vorgenommen. 

Ergebnisse 
I. Cochleapotentiale unter Normalbedingungen 

1. Mikrophonpo ten t i a l e  

a) Zerlegung in Komponenten. Berei ts  in Vorversuchen  zeigtc sich, dab  
un te r  der  W i r k u n g  yon  02-Entzug  die scheinbar  e inhei t l ichen Schwin- 
gungen der  Mikrophonpoten t ia ]e  aus zwei Te i lkomponen ten  mi t  unter -  
schiedl iehem physiologischem Verha l t en  au fgebau t  s ind (s. S. 386). I m  
, ,normalen" ,  undi f ferenzier ten  Mikrophonpo ten t i a l  s ind die Tei lkompo-  
nen ten  als posi t ive  bzw. nega t ive  Halbwel le  en tha l t en ;  ihre ge t rennte  
Dars te l lung  und  Messung auch un te r  Norma lbed ingungen  is t  als Grund-  
lage ffir die wei tere  Unte r suchung  wichtig.  

Bei  E inw~r tsbewegung des Trommelfe l ls  (Verdichtungskl ick)  en t s t eh t  
bei  V6geln wie aueh bei  S~uget ieren eine zun~chst  nega t iv  ger iehte te  
Po ten t ia l~nderung ,  gemessen a m  runden  Fe ns t e r  bzw. in der  Scala  
t y m p a n i  (Schwartzkopff ,  1958). Diese nega t ive  Abweichung  yon  der 
Grundl in ie  wurde  CM--  genann t  (Necker  und  Sehwartzkopff ,  1969). 
Die Ausw~r tsbewegung des Trommelfel ls  (Verdfinnungsklick) erzeugt  
en t sp reehend  als erstes eine posi t ive  Po ten t i a l~nde rung :  CM~- (vg]. 
E insa t zb i ld  in Abb.  5). Die auf  die Anfangsbewegung folgenden Schwin- 
gungen wurden  hier n ich t  wei ter  berf ieksicht igt .  CM~- en t sp r ieh t  einer 
Aufw~r tsbewegung der  B a s i l a r m e m b r a n  (in I~iehtung Membrana  teeto-  
ria),  CM--  der  en tgegengese tz ten  Bewegung.  

Die beiden Teilkomponenten der CM lie~en sich zugleich mit den ihnen folgenden 
Aktionspotenti~len in einem ,,Reizdurchg~ng" messen, wenn die in der Methodik 
beschriebenen Reehteckimpulse yon 10 msec Dauer verwendet wurden. Bei dieser 
Impulsdauer w~ren, wie Abb. 5 zeigt, die Nachschwingungen der ersten Spannungs- 
~nderungen von CM und AP vor Beginn der durch den zweiten Klickreiz ausge- 
lfsten Potentiale beendet. Aul3erdem hatte sich bei diesem Zeitabstand zwischen 
den beiden Klickreizen dus naehfolgende A1 ) (APe) vollst~ndig yon eventuellen 
physiologischen Depressionen erholt. Abb. 5 zeigt, dab die Amplitude von AP~ bei 
einer Dauer des Reehteckimpulses von weniger als etwa 7 msec yon der Impuls- 
dauer abh~ngig ist. 
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Abb. 5. EinfluI3 der Dauer eines l~echteekimpulses auf die Amplitude des am 
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CM-~ positive Teilkomponente des Mikrophonpotentials, A P Aktionspotential. Hier 
und in allen folgenden Originalregistrierungen sind positive Potential~nderungen 

nach oben gerichtet 

b) Abh~ingigkeit tier Komponenten vom SchaUdruc#. Die Intensit~ts- 
charakteristik der nichtdifferenzierten Mikrophonpotentiale ist sowohl 
bei Si~ugern als auch bei VSgeln wiederholt bestimmt worden. Bei 
S~ugern besteht bei mittleren Reizintensiti~ten Proportionaliti~t zwischen 
l%iz und Amplitude der Mikrophonpotentiale: Bei doppeltlogarith- 
mischer Auftragung ergibt sich eine Gerade mit der Steigung 1 (Stevens 
und Davis, 1938). Bei VSgeln ergibt sich ebenfalls eine Gerade, doch 
betr~gt deren Steigung nur etwa 0,5 (Wever und Bray, 1936; Schwartz- 
kopff, 1952; 1960), d.h. die Amplituden~nderung yon C~ folgt einer 
Potenzfunktion mit dem Exponenten 0,5. Bei hohen t~eizintensit~ten 
wird ein S/~ttigungswert erreieht oder ein Maximum durehlaufen. 

Bei Untersuchung der Tei]komponenten CM-~ und CM-- in ihrer 
Abh/ingigkeit vom Schalldruek ergaben sich unter ,,normalen" Bedin- 
gungen keine Untersehiede im Vergleich zur Gesamtableitung. Abb. 6 
zeigt dies exemplarisch an einer Taube ; je Megpunkt wurden ca. 20 Werte 
gemittelt. Unterhalb des Sgttigungswertes stieg CM+ bei doppeltloga- 
rithmiseher Auftragung geradlinig an. Es gehoreht somit einer Potenz- 
funktion; der Exponent betragt im Beispiel der Abb. 6 0,42 (CM+ =/c. 
(Sehalldruck)~ Dieser Wert stimmt gut mit den yon Wever und 
Bray (1936) am gleiehen Versuchstier ermittelten Exponenten f/ir das 
undifferenzierte CM iiberein (0,35--0,45). 

CM--, das bei gleiehem Sehalldruek meist eine geringere Amplitude 
aufwies als CM~- (vgl. S. 382), stieg zungchst ebenfalls geradlinig an 
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(Kliek) an. dB bezogen auf 0,0002 dyn/cm 2 

(Abb. 6), zeigte aber bei hohen Intensit/~ten oftmals, wenngleich nicht 
immer, Unregelm-~Bigkeiten. Die Tatsache, dal~ in ,,physiologisehen" 
Intensit/~tsbereiehen die Potentialbildung etwa symmetrisch ist (CM-~ 
und CM-- steigen gleiehartig an), entsprieht den Vorstellungen i~Iterer 
Autoren (Stevens und Davis, 1938). Naeh Furukawa und Ishii (1967b) 
erreieht, bei den Mikrophonpotentialen der Fisehe eine der beiden Polari- 
ts (entsprieht CM--) vorzeitig, d.h. bei niederen IntensitKten 
einen S~ttigungswert ; dies konnte hier nieht beobaehtet werden. 

c) Phasenlage der CM liings der Basilarmembran. Die Wander- 
wellentheorie naeh v. B6k6sy impliziert, dab die Teilabsehnitte der 
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Basilarmembran mit  untersehiedlicher Phasenlage sehwingen. Da die Mi- 
krophonpotentiale die Bewegung der Basi larmembran widerspiegeln, sind 
bei ihnen ebenfalls ortsabh/~ngige Phasenverschiebungen zu erwarten. 
Bei Sgugetieren (Meersehweinehen) konnte dies best/~tigt werden (Tasaki 
et al., 1952; Legouix, 1966). I t ier soll fiber erste orientierende Unter- 
suehungen am Vogelohr (Taube) beriehtet werden, wobei im Vorder- 
grund die Frage stand, wieweit die yon der Elektrode aufgenommenen 
Potential/tnderungen durch Phaseninterferenz im Ableitbereich verzerrt  
sein k6nnten. 

Nach v. B6kesy (1944) ist die Anderung der Volumenelastizit/it 
fiber die gesamte L/inge der Basilarmembran bei Si~ugetieren und 
VSgeln etwa gleich. Dies bedeutet, dab die Elastizit/~tsiinderung pro 
L~ngeneinheit bei V6geln wesentlich steiler verl/~uft (kfirzere Basilarmem- 
bran). Es ist somit zu erwarten, dab eine entsprechend gr6[tere Pha- 
senversehiebung pro L~ngeneinheit auftritt .  Zur Prfifung dieser Frage 
wurde an den beiden Endpunkten  der Basilarmembran abgeleitet und 
die Ergebnisse mit  den entsprechenden Unterschieden am S/tugerohr 
verglichen. F fir eine Diskussion der Wanderwellentheorie reichen die 
Ergebnisse nicht aus. 

Es wurde je eine Elektrode in den Recessus sealae tympani (Ety der Abb. 2) 
und in die Spitze der Cochlea, distal der Lagena (E~a der Abb. 2), eingesetzt und 
die Potential~nderungen (CM) auf Schallreiz an beiden 0rten gleichzeitig registriert. 
Bei dieser Lage der Elektroden werden Unterschiede erfaBt, die ngherungsweise 
dan am weitesten proximal und den am weitesten distal gelegenen Absehnitten 
der Basilarmembran entspreehen. Die L/~nge der Basilarmembran der Taube betrggt 
nach Schwartzkopff und Winter (1960) etwa 5 mm. 

Bei Verwendung yon K]ickreizen zeigten die CM an der Basis der 
Cochlea eine Latenz (gemessen vom Reizbeginn bis zum Beginn einer 
Potential/indernng) yon 450 ~sec, am Apex yon 500 ~sec. Aus der 
Differenz (in 3 Versuchen fibereinstimmend 50 ~sec) errechnet sich - -  
bei einem Abstand der MeBpunkte yon 5 mm - -  ffir die Taube eine 
Phasengeschwindigkeit yon 100 m/see ; entsprechende Werte wurden beim 
Meerschweinehen nur im basalen Tell der Cochlea gefunden (die Phasen- 
geschwindigkeit sinkt dort yon der Basis bis zur Spitze stark ab). 
Beim Meerschweinchen betr/tgt die Latenzzeitdifferenz zwischen 1. und 
3. Windung der Cochlea (Abstand 15 ram), also ebenfalls etwa an bei- 
den Enden, 1 msee (Legouix, 1966). 

Ffir die Zeit vom Beginn einer Potential~tnderung bis zu deren 
Maximum (,,Anstiegszeit") ergab sich eine grSl~ere Differenz, n/imlieh 
100 ~sec (basal 150 ~tsec, apikal 250 [xsee); dabei t ra t  kein Unterschied 
zwischen CM-~ und CM-- auf. Die untersehiedliche ,,Anstiegszeit" kann 
auf die verschiedene Elastizit~tt der Basilarmembran an beiden Enden 
zuriiekgeffihrt werden. 
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Die bei Tonreiz auftretenden Phasenverschiebungen wurden nicht 
systematisch untersucht. Ein Beispiel verdeutlicht den Untersehied zu 
den S/~ugetieren: Zwisehen Basis und Spitze (5 mm) ergab sich bei der 
Taube bei 2000 Hz eine Phasenverschiebung von zc. Bei gleicher Fre- 
quenz wurde beim Meerschweinchen zwischen 1. and 3. Windung der 
Cochlea (15 ram) eine Phasenverschiebung von 3,5 7~ gemessen (Tasaki 
et al., 1952). Andererseits war beim Meersehweinchen bci 2000 IIz eine 
Phasenverschiebung yon z nach 10 mm L/tnge (2. Windung) erreieht. Da 
diese Phasenverschiebung bei der Taube nach 5 mm auftritt ,  wird die 
eingangs ausgeftihrte Annahme best/~tigt, dab die Phasengnderung pro 
L/tngeneinheit bei der Taube gr6ger ist. Zu einem abschliegenden Ver- 
gleich sind allerdings detailliertere Untersuchungen erforderlich. 

Die Unterschiede der Zeitparameter zwisehen Basis und Apex der 
Cochlea sind bei den hier bevorzugt angewandten Kliekreizen zu gering, 
um wesentliche Phaseninterferenzen im Ableitbereich der Elektrode her- 
vorzurufen. Aueh bei Tonreizen dfirften erst bei hSheren als den hier 
verwendeten Frequenzen Einfliisse aus der Phasendifferenz benachbarter 
Generatoren (Itaarzel]en) zu erwarten sein. Somit kann davon ausge- 
gangen werden, dab die registrierte Potential/tnderung dem Zeitverlauf 
und der Riehtung der Potential~nderung an einer einzelnen Haar- 
zelle entspricht. Dies ist wichtig im Hinb]ick auf die unten darge- 
legten Befunde, dab die Schwingungen der CM inhomogen sind (unter- 
schiedliehe Entstehungsweise yon negativer und positiver Halbwelle; 
s. S. 403). 

2. Summationspotential 

Das Auftreten yon Summationspotentialen auch im Vogelohr haben 
als erste Sehmidt und Fernandez (1962) angegeben. Die Abh~ngigkeit 
des SP von den t~eizparametern Frequenz und Intensits wurde bis- 
her nur yon Stopp und Whitfie]d (1964), und zwar qualitativ, beschrie- 
ben. Die Beobachtung dcr letztgenannten Autoren, dab SP bei h6heren 
Frequenzen und h6herer Reizintensit/~t st/~rker ausgepr/igt wird, kann 
best/itigt werden. Ebenso wurde gefunden, dag die Amplitude in der 
Scala tympani gering ist, und dab das Vorzeiehen in der Scala tympani 
positiv erseheint (in der Scala media negativ). 

Die giinstigsten Ableitbedingungen ftir SP bestanden in der Scala 
media, wo Werte bis zu 500 ~tV registriert wurden (vgl. Abb. 8a); bei 
S/~ugcrn wurden hier einige mV gemessen. Die Registrierbeispiele der 
Abb. 7 lassen die Zunahme yon SP mit steigender Frequenz erkennen. 
In diesem Beispiel wurden die Mikrophonpotentiale nieht eliminiert; 
bei 3000 IIz wurden die bei dieser Frequenz ohnehin nur sehwach ausge- 
bildeten CM zus~tzlich dutch die TiefpaBwirkung der bei Ableitung aus 
der Scala media verwandten Kapillarelektrode geschw/~cht. 
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Abb. 7. Originalregistrierungen von Mikrophon- und Summationspotential (UM, 
NP) auf Tonreize versehiedener Frequenz (Star, Scala media) 

Abb. 8 l~gt unter anderem erkennen, dab die Werte von SP in der 
Scala ~ympani (Abb. 8b) wesentlich niedriger liegen als in dcr Scala 
media (Abb. 8a). Der EinfluB der Elcktrodenlage auf It6he und Vor- 
zeiehen yon SP wurde nicht systematisch verfolgt, doch konnte ein 
Wechsel der PolaritKt lgngs der Basilarmembran in Abh/ingigkeit von 
der Frequenz oder der Reizintensiti~t, wie dies ffir das S/iugerohr mehr- 
Iaeh gezeigt wurde (Konishi und Yasuno, 1963; Honrubia und Ward, 
1969) nicht beobaehtet werden. Die Ableitung in der Scala media bzw. 
der Scala tympani erfagte bevorzugt die basale It~tlfte der Cochlea. Bei 
Ableitung von der Spitze der Cochlea konnte zwar CM aber kein SP 
beobachtet werden. 

Die S P d e r  V6gel nahmen mit steigender Reizintensit/~t zu, wobei 
2 Reaktionstypen etwa gleich h/~ufig auftraten; zwei typische Beispiele 
sind in Abb. 8 wiedergegeben. In Abb. 8a steigt SP mit dem Sehall- 
druek an, ohne dab im Bereieh physiologischer Reizintensitiiten ein 
Maximum erreieht wfirde. Dagegen wird in Abb. 8 b ein Gipfel gebildet. 
Reizfrequenz und Ablcitort (in den beiden Beispielen der Abb. 8 ver- 
sehieden) waren fiir die Ausbildung des einen oder anderen t~eaktions- 
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Abb. 8a u. b. Unterschiedlieher Verlauf der Intensit~tsfunktion des Summations- 
potentials (SP), zwei Beispiele: a 3000 Hz (Star, Scala media), b 1500 Hz (Star, 

Scala tympani). Tonfrequenz und Ableitort nicht entscheidend (s. Text) 

typs nicht entscheidend. Das Fehlen eines Maximums (Abb. 8a) s t immt 
mit den Ergebnissen am S~ugerohr fiberein (Davis et al., 1958). Die 
Anstiegssteilheit der Kurven entspricht etwa derjenigen von CM (vgl. 
Abb. 6). Es besteht also wie bei CM (wiederum im Unterschied zu den 
Ss keine Proportionaliti~t zwischen Reiz und SP. 

Unabhi~ngig vom Ableitort zeigte die Amplitude in verschiedenen 
Experimenten bei gleichen Reiz- und Ableitbedingungen sehr unter- 
schiedliche Werte. Da die Differenz der Amplituden von CM+ und CM-- 
eben~alls variierte, wurde ein Zusammenhang vermutet ,  der durch die 
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Korrelationsdarstellung der Abb. 9 belegt wird. t I ier  wurde die Ampli- 
tude yon SP auf Standardreizbedingungen (3000Hz, 90 dB) als Funktion 
der Teilkomponentendifferenz ACM (Absolutwerte yon CM~- und 
CM--) aufgetragen. Eine praktiseh simultane Registrierung der Teil- 
komponenten CM+ und CM-- sowie yon SP wurde dadureh erreieht, 
dab nach einem Klickreiz yon 10 msee im Abstand yon 20 msee ein 
Tonreiz (10 msec) gegeben wurde. 

Die t~egressionsgerade in Abb. 9 wurde reehneriseh ermittelt,  es 
besteht ein gesicherter Zusammenhang zwischen beiden Ver/inderliehen 
(Korrelationskoeffizient r = 0 , 8 7 ;  p<0,001).  Die Gerade zeigt, dag bei 
Gleichheit yon CM+ und CM-- noch ein positives SP (Scala tympani  !) 
vorhanden ist. Dies dfirfte darauf zurfiekzuffihren sein, dab die Klick- 
reize relativ hohe Frequenzanteile enthalten (Frequenzabh~ngigkeit von 
SP vgl. Abb. 7). Ein mit  s tarkem Uberwiegen yon CM-- korreliertes nega- 
tives SP konnte nur in einem yon 50 untersuehten Fgllen beobaehtet  
werden. 

Dieser Befund zeigt, dab ein enger Zusammenhang zwisehen der unter- 
schiedlichen Potentialbildung bei entgegengesetzter Bewegung der Basi- 
larmembran (CM+, CM--) und der H6he yon SP besteht. Dies bedeutet, 
dab CM und SP nicht unabhgngig voneinander entstehen, sondern SP 
als Verzerrungserseheinung bei der Ausbildung der CM anzusehen ist. 

Ob die untersehiedliehe Potentialh6he yon CM+ und CM-- auf un- 
symmetrisehe Bewegungsvorg/inge oder nichtlineare Erregungsbildung an 
der Sinneszelle zurfickzufiihren ist, kann hier nieht entsehieden werden. 
Die Variabilit~.t von SP und entspreehend ~ICM ist m6glieherweise darauf 

26 Z. vergl. Physiologic, Bd. 69 
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zurfickzuffihren, da$ durch den experimentellen Eingriff die Druckver- 
h~ltnisse in der Cochlea sich vergndert haben und dadurch die Basilar- 
membran verlagert wurde. Hierdurch kSnnte es zu einer Versehiebung 
des Arbeitspnnktes auf der Kennlinie der Mikrophonpotentiale kommen, 
wie dies aueh yon Furukawa und Ishfi (1967b) ffir die CM der Fisehe 
diskutiert wurde. Dal~ Amplitude und Polarit/tt yon SP durch Druck- 
s in den Skalen variiert werden kSnnen, wurde experimentell 
bei S/~ugern naehgewiesen (Butler und Honrubia, 1963). 

3. Gleichspannungspotentiale 

Zur Beurteflung der Gleichspannungspotentiale mul~ vorweggeschickt 
werden, dal~ nieht nut  in den verschiedenen Geweben (bzw. dcren Zellen) 
des Innenohres negative Potentiale angetroffen wurden, sondern nega- 
tive Potentiale aueh bei Abbiegen der Kapillarelektrode entstanden. 
Eine Interpretat ion war also immer dann schwierig, wenn negative Aus- 
schl/~ge abgeleitet wurden. Ein weiteres Problem war die Bestimmung des 
Ableitortes, doch konnte dureh nachtr/igliche Pr/s des Inncnohres 
der Weg der Elektrode mit einiger Sicherkeit bestimmt werden. 

Nachfolgend soll die r/~umliche Verteilung der G]eiehspannungspoten- 
tiale im Innenohr beschrieben werden. Die Elektrode nahm dabei den in 
Abb. 3 angegebenen Weg. Nach dem Kontakt  der Elektrodenspitze mit 
der Perilymphe der Scala vestibuli wurde die zwischen differenter und 
indifferenter Elektrode bestehende Spannungsdifferenz kompensiert. Die 
gewonnenen Mel~werte beziehen sich also auf das Potential der Scala 
vestibuli. 

Beim Vordringen der Elektrode wurde zun/~chst das Tegmentum vas- 
culosum durchfahrcn, wegcn der Faltenbildung gelegentlich mehrfaeh 
(vgl. Abb. 3), was sieh im Wechsel zwisehen negativem (Tegmentum 
vasculosum) und positivem Potential (Scala media) anzeigt (s. Abb. 30). 
Das Erreichen des freien Lumens der Scala media war daran zu erkennen, 
dal~ fiber eine 1/s Streeke (ca. 1 mm) ein positives Gleiehspannungs- 
potential konstanter HShe gemessen wurde (EP). 

Ffir das endocochleare Potential ergab sich als Mittelwert yon 28 Ver- 
suchstieren (21 Stare, 6 Sper]inge, 1 Amsel) eine PotentialhShe yon 
15 d= 4 mV. Da Verletzungen des Innenohres die PotentialhShe herab- 
setzen, dfirften die maximal gemessenen Werte (18--20 mV) ffir die hier 
untersuchten SingvSgel als physiologsich normal anzusehen sein. Damit 
werden die Befunde yon Schmidt und Fernandez (1962) an Tauben und 
Hfihnern grunds/s bests Diese Autoren haben einen Mittelwert 
yon 9 mV gefunden, glauben allerdings, dal~ ihre Maximalwerte yon 
15 mV den natfirliehen Verh~ltnissen n/~herkommen. 

Bei weiterem Vordringen der Elektrode wurde das Verlassen des 
freien Lumens der Scala media durch das Auftreteu negativer Potentiale 
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angezeigt. Diese konn~en 60--80 mV erreiehen, waren aber meist nur 
kurzzeitig naehzuweisen, weshalb sie als intrazellul&r, aus dem Bereieh 
der Haarzellen stammend, angesehen werden. 

Die Frage, ob - -  wie im Cortisehen Organ der S/~uger - -  aueh in 
der Papilla basilaris der VSgel ein negatives extrazellul/~res Potential 
besteht, kann nieht eindeutig beantwortet werden. Einerseits fehlen in 
der Papilla basilaris der V6gel die weiten Interzellularr/~ume, in denen 
im Cortisehen Organ der S/~uger das extrazellul~re negative Potential 
lokalisiert wird. Andererseits wurden negative Potentiale aueh dutch 
Kapillarelektroden registriert, deren Spitzen6ffnung 5--10 ~xm betrug 
und die somit ftir intrazellul~re Ableitungen nngeeignet waren. Aller- 
dings ist der biologisehe Ursprung dieser Potentiale nieht gesiehert. 

II .  DaB Verhalten der verschiedenen Potentiale bei 02-Mangel 

Die Untersuchungen am Innenohr der S/~ugetiere haben gezeigt, dal3 
alle Coehleapotential-Komponenten dutch 02-Entzug beeinflugt werden 
(Wever et al., 1941, 1949; Bornsehein und Krejci, 1949, 1950; Rieseo- 
MeClure et al., 1949; Gisselsson, 1954; Fernandez, 1955; Davis et al., 
1955; Konishi et al., 1961, 1967; Butler et al., 1962; Honrubia et al., 
1964; Kurokawa, 1965). 

Die Mikrophonpotentiale nehmen bei Anoxie raseh um einen bestimmten Betrag 
ab, ein kleinerer Anteil bleibt abet aueh postmortal noeh 1 Std und lgnger er- 
halten. Hiernaeh werden ein physiologiseh und ein physikaliseh bedingter Anteil 
untersehieden (Davis, 1957). Die Summationspotentiale erfahren unter O~-Mangel 
nieht nur einen rasehen Abfall, sondern meist aueh einen Weehsel der Polarit~t. 
Dies gab zu der Hypothese AnlM3, dal3 es aus mehreren Teilkomponenten 
zusammengesetzt sei (Goldstein, 1954). Wiedereinsetzende Sauerstoffzufuhr kann 
ein starkes Ubersehiegen fiber den Ausgangswert zur Folge h~ben (Konishi et al., 
1961). 

Das positive endoeochleare Potential sinkt ebenfalls rasch ab und erreicht 
dabei negative Werte. Postmortal versehwindet dieses jetzt negative Potential nur 
langsam (Butler, 1965; Johnstone, 1965). Aueh bei V6geln reagiert das EP auf 
Sauerstoffentzug sehr empfindlieh (Schmidt und Fernandez, 1962). 

Der nervSse Anteil der Coehleapotentiale, das Aktionspotential, versehwindet 
unter O2-Entzug als erstes Potential vollst~ndig. Ebenso wie die vorher genannten 
Potentiale regeneriert es nach kurzzeitiger Anoxie. 

Bei den zahlreiehen Untersuehungen am S/iugerohr sind gewisse 
Widerspriiehe aufgetreten, die zumindest zum Tell auf Untersehiede in 
der Methode zur/iekzuf/ihren sind. Es soll deshalb darauf hingewiesen 
werden, dai3 die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit dureh Unterbreehung 
der Sauerstoffzufuhr (anoxisehe Anoxie) zustande kamen. In der Arbeit 
yon Konishi et al. (1961), in der ebenfalls alle Innenohrpotentiale 
gleiehzeitig registriert wurden und die deshMb fiir Vergleiehe zwischen 
S/iugern und V6geln sehr interessant ist, wurde mit Unterbindung der 

26* 
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Blutzufuhr experimentiert (ani~mische Anoxie). Im Unterschied zur an- 
/imischen Anoxie wird bei der hier praktizierten meist kurzzeitigen anoxi- 
schen Anoxie das Innenohr weiter kreislaufm/iBig versorgt. 

1. Vorversuche 

Die kiinstliche Beatmung des Vogels mit einem Druck yon 10 cm 
It20 (etwa 1 Liter Luft/min) ist reiehlich belnesscn, doeh konnte ein 
Einflu$ dieser , ,Ityperventilation" auf die Cochleapotentiale nicht fest- 
gestellt werden. Bei schrittweiser Drosselung der Luftzufuhr konnte als 
kritischer Punkt  (Ver~nderung der Cochleapotentiale) etwa 2 cm It20 
(350 ml Luft/min) ermittelt werden (vgl. Abb. 15). Bei Beatmung mit 
einem Luft/Stickstoff-Gemisch wurde der kritische Punkt  bei einem 
Sauerstoffanteil yon etwa 4% erreicht. Untcr vergleichbaren Bedin- 
gungen haben Wever et al. (1949) bei Katzen ebenfalls den kritischen 
Punkt  bei 4% O2-Gehalt in der Ateminft gefunden. 

2. Mikrophonpotentiale 

Der Nachweis der Empfindlichkeit gegeniiber 02-Mangel hat dazu 
beigetragen, die Mikrophonpotentiale nicht mchr als Beg]eitph~inomen 
zu betrachten, sondern ihnen cine Funktion bei der Umwandlung des 
Reizes in k6rpereigene Erregung zuzuschreiben. Unklarheit besteht aller- 
dings iiber Entstehung und Funktion des bei S/tugern gefundenen un- 
empfindlichen Anteils. Bei der bier vorgelegten Untersuchung der CM 
wurde insbesondere der Frage nachgegangen, wieweit bei VSgeln eine ~ihn- 
lithe Unterscheidung auftri t t  und wie diese zu intcrpretieren ist (s. auch 
Necker, 1969). 

a) Di/]erenzierung in Teillcomponenten. Der bemerkenswerteste Effekt 
des Sauerstoffentzugs auf die Cochleapotentiale dcr V6gel war die diffe- 
renzierende Beeinflussung der Mikrophonpotentiale : Der negative Anteil 
(CM--) verschwand innerhalb yon 30--40 see vollstandig, wiihrend der 
positive Anteil (CM+) nahezu unver~ndert blieb. Abb. 10 zeigt gegistrier- 
beispiele der durch Doppelklick ausgel6sten Cochleapotentiale, aus denen 
der Einflu6 der Anoxie deutlich wird. In Abb. 10a ist der erste Klick- 
reiz ein Verdichtungsklick, der als erste Antwort CM-- hervorruft, in 
Abb. 10b (umgepolter geehteckimpuls) ein Verdiinnungskliek mit CM-t- 
als erster Antwort ; der zweite Klickreiz (am Ende der gechteekspannung) 
fiihrt dann zu entgegengesetzten Potentialiinderungen. Unabh/ingig yon 
der Aufeinanderfolge der Klickphasen versehwindet CM-- bei Anoxie. 
CMq- dagegen - -  und ebenso das Aktionspotential - -  erscheint kaum 
ver~ndert. 

5Tach Tonreiz warden als Mikrophonpotentiale sinusf6rmige Weehsel- 
spannungs~inderungen gleicher Frequenz gebildet; bei Verwendung tiefer 



Cochleapotentiale yon VSgeln 387 

Abb. 10a u. b. Originalregis~rierungen yon Antworten  auf Rechteckiml0ulse yon 
l0 msec Dauer (Dolopelklick) im normalen und anoxischen Zustand. a beginnt  mit  

, ,Verdichtungsklick",  b m i t  , ,Verdflnnungsklick" (Taube, Scala tympani)  

Abb. 11 a u. b. Antworten  auf Tonreize im normalen und anoxischen (a) sowie 
pos~mor~alen (b) Zustand (Taube, Scala tympani)  
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Abb. 12. Verhulten der Amplituden von CM-- and CM-~ bei kurzzeitiger N2- 
Beatmung (Anoxie) 

TSne waren sie beiderseits der Grundlinie symmetriseh ausgebildet. 
Abb. 11 a zeigt, dab unter Anoxie ebenfalls die negative Ha]bwelle der 
Sinusschwingung verschwindet, t t ier  wird deutlich, dub unter Anoxie 
eine Gleichrichtung der Mikrophonpotentiale stattgefunden hat. Diese 
blieb postmortal  erhalten und war dann besonders gut zu erkennen 
(Abb. l l b ) .  Der Ausfall einer Halbwelle hat te  zur Folge, dab der 
sinusfSrmige Charakter der Mikrophonpotentiale verloren ging; hierauf 
sei besonders hingewiesen. Ferner t ra t  eine Verzerrung der verbleibenden 
Halbwelle auf, deren Zustandekommen in der SchluBdiskussion inter- 
pretiert  werden wird. Die Gleichrichtung der CM war prinzipiell unab- 
h/~ngig yore Ableitort. 

Es fs auf, dub die hier gezeigte Gleichriehtung der Mikrophon- 
potentiale gro[~e ~hnlichkeit mit  der Ausbildung eines Summations- 
potentials aufweist. Wie auf S. 383 beschrieben wurde, besteht ein Zu- 
sammenhang zwischen der Differenz der Tei]komponenten yon CM 
und SP. 

b) Das Verhalten von C M - - .  Bei genauerer Untersuchung des Zeit- 
ver]aufs der Anoxiewirkung auf CM-- zeigten diese ein sehr regelm~tBiges 
Verhalten. In  Abb. 12 ist ein Beispiel dargeste]lt, bei dem das Vt 90 see 
lung mit  N 2 beatmet  wurde. Nach einer methodisch bedingten Ver- 
zSgerungszeit, zu der die Zeit bis zum Untersehreiten des kritisehen 
Punktes der O~-Spannung hinzukommt, sinkt CM-- in Abb. 12 in 40 sec 
bis auf Null ab. Bei rechtzeitiger Wiederbeatmung (Kontrolle nach 
dem EKG)  kehrte CM-- vollst/~ndig auf den Ausgangswert zurfiek. Der 
Wiederanstieg verlief stets steiler als der Abfall. 
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Abb. 13. Verh~lten der Amplitude yon C~r bei verschiedenem 02-Gehalt der 
Atemluft (Taube) 

Die Beeinflussung von CM-- durch Anoxie geh6rte zu den wenigen 
Erseheinungen, die unabhiingig vom jeweiligen Versuchstier in stets glei- 
cher Weise verliefen. Dies er]aubte eine quantitative Zusammenfassung 
a]ler Versuche dieser Art. Ausgewertet wurde die Verz5gerungszeit vom 
Beginn der Stickstoffbeatmung bis zum Anfang der Reaktion (tA) sowie 
die Zeit vom Wiedereinsetzen der normalen Beatmung bis zum Beginn 
des Wiederanstiegs (ts). Ferner wurde die Xnderungsgeschwindigkeit der 
PotentialhShe beim Absinken (AA/sec)  sowie beim Anstieg (AE/see) 
bestimmt (in Prozent des Ausgangswertes). 

Tabelle 1. Mittelwerte und Standardabweichung verschiedener Zeitparameter von 
CM--  unter kurzzeitiger Anoxie (s. Text). Alle Werte von Tauben 

Zeit bis Geschwindigkeit des 

Abfall Anstieg Potential-Abf~lls Potential-Anstiegs 
t a (~eo) t E (~eo) AAIseo (%l~ee) AEl~ec (%l~ee) 

33 ~ 12 20 ~ 11 -- 2,3 :~ 0,9 ~- 3,5 ~- 0,9 
n = 15; p = 0,01 n = 13; p ~ 0,01 

In  Tabelle 1 sind die ffir Tauben erhaltenen Mittelwerte (mit 
Standardabweiehung) zusammengefaBt. Die Daten lassen erkennen, dab 
der Wiederanstieg frfiher einsetzte als der Abfsll. Dies und der oben 
beschriebene steilere Wideranstieg ( A E / s e e > A A / s e e )  liel]en sich stati- 
stiseh siehern (t-Test, Verg]eieh yon Versuchspaaren). 
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Tabelle 2. Dynamische und statische Werte zum Verhalten von CM--  bei versehiedenem 
O~.Gehalt der Atemlu/t (Auswertung des z.T. in Abb. 15 dargestellten Versuches; 

s. Text) 

Sauerstoff- Potential- Geschwindigkeit Gesehwindigkeit 
gehalt Niveau des des 
der Atemluft Potential-Abfalls Potential-Anstiegs 
(%) (%) AA/sec (%/see) zJ E/see (%/see) 

20 100 - -  - -  
2 70 --0,4 +0,6 
1 40 - -  0,7 + 1,2 
0 0 --2,7 +4,8 

Tabelle 3. Vergleieh verschiedener Zeitparameter von CM--  bei Anoxie, Hypoxie 
und Asphyxie (8. Text). Ergebnisse aus verschiedenen Versuchen lcombiniert (alle 

Werte yon Tauben) 

Anoxie Hypoxie Asphyxie 

Zeit bis Abfall 25 40 105 
tA (see) 
Zeit bis Anstieg 20 20 20 
t E (see) 
Geschwindigkeit des -- 1,6 -- 0,6 -- 0,7 
Potential-Abfalls 
A A/see ( %/see) 
Geschwindigkeit des @ 3,4 + 1,2 + 3,3 
Potential-Anstiegs 
A E/see ( %/see) 

Die direkte Abh~ngigkeit  der Ampli tude  von CM--  vom 02-Angebot 
konnte  dutch Hypoxie-Versuehe best/~tigt werden:  Unterhalb  des kriti- 
sehen Punktes  paBte sieh die Ampli tude dem jeweiligen Anteil von 02 
am Beatmungsgemiseh an. Abb. 13 zeigt ein Beispiel fiir den Verlauf der 
Xnderungen von CM--  und das Erreiehen neuer Niveaus bei versehie- 
denem 02-Gehalt  der Atemluf t  (in Tabelle 2 quant i ta t iv  angegeben). 

Die Xnderungsgesehwindigkeit  yon  CM--  nahm mit  sinkendem 02- 
Gehalt  der Atemluf t  zu. Dies sowohl beim Abfall (AA/see)  als aueh beim 
Wiederanstieg (AE/see),  wie aus Tabelle 2 zu ersehen ist. 

Bei Asphyxie (Unterbreehung der Beatmung,  s. S. 374) war, wie aus 
methodisehen Grfinden zu erwarten, die anf/~ngliehe VerzSgerungszeit 
(tA) 1/~nger als bei I-Iypoxie und Anoxie, nicht  dagegen diejenige naeh 
Wiederbea tmung (ts). Dementspreehend war A A / s e e  geringer und  A E /  
see gleieh den Wer ten  bei Anoxie. I n  Tabelle 3 sind anhand  yon  
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Abb. 14a u. b. 2 Beispiele fiir untersehiedliehes VerhMten yon CM+ bei kurz- 
zeitiger Ne-Beatmung (Star). Ableitung in a aus Scala tymi0ani , in b aus Scala 
media mit postmortaler Fortsetzung (vgl. CM--), doeh spMt der Oft der Ableitung 

keine Rolle. ,,Exitus" entsprieht dem letzten Herzschlag 

reprgsentativen Einzelversuchen (alle an Tauben) die verschiedenen Zeit- 
parameter  bei Anoxie, Hypoxie und Asphyxie vergleiehend zusammen- 
gestellt. 

c) Das Verhalten von C21J @. Die positive Teilkomponente der Mi- 
krophonpotentiale zeigte bei 02-Entzug kein einhei~liehes Verhalten. 
So konnte CM+,  wie in Abb. 12, bei kurzzeitiger Anoxie nahezu unver- 
gndert bleiben. In  einem Teil der Versuehe stieg CM+ dagegen noeh 
w/~hrend der N2-Beatmung fiber den Ausgangswert an und kehrte naeh 
Normalbeatmung auf diesen zurtiek (Abb. 14 a). Am h~ufigsten wurde ein 
anfs Absinken beobaehtet,  dem meis~ noeh w/ihrend des Q - E n t -  
zuges ein Wiederanstieg auf den Ausgangswert oder dartiber hinaus folgte. 
Fiir dieses Verhalten zeigt Abb. I4b  ein Beispiel: W/thrend CM--  gleieh- 
m~gig absinkt, steigt CM-~ naeh einer anfgngliehen Depression wieder 
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Abb. 15. Verhalten von CM~- und CM-- bei verschiedenem 02-Angebot (obere 
Abszisse) 

an. I m  weiteren Verlauf hat  sich in diesem Experiment  das Versuchstier 
nicht erholt. Dementsprechend fehlt der Wiederanstieg yon CM-- naeh 
Ende der Anoxie. CM+ sinkt nach dem Tode allm/~hlich gleichfSrmig ab ; 
es war noch etwa eine halbe Stunde nachweisbar. Dieses postmortale 
langsame Absinken wurde in entspreehenden Versuehen regelms be- 
obachtet. 

Bei Hypoxie sank CM-F ebenso wie CM-- ab und stellte sich auf 
ein neues, niedrigeres Niveau ein, das allerdings meist hSher lag als 
dasjenige yon CM--. Gelegentlieh sank CM4- entweder weiterhin gering- 
fiigig ab oder stieg wieder an. Das einheitlichere Verhalten finder eine 
gewisse Erkl/~rung darin, dab CM-F auch unter Anoxie oftmals zu Be- 
ginn, also in einem zun~chst hypoxischen Zustand, absank. 

Trotz der im allgemeinen etwas grSBeren ~hnliehkeit  im Verhalten 
bei t typoxie unterschieden sieh CM+ und CM-- hinsiehtlich der Reak- 
tionssehwelle. Hierffir gibt Abb. 15 ein Beispiel. Bei Beatmung mit  einem 
Luft/Stiekstoff- Gemisch, das 4 % 02 enth/~lt (kritiseher Punkt ,  s. S. 386), 
sinkt CM+ raseh auf etwa 60% des Ausgangswertes ab, w/~hrend 
CM-- zuns unver&ndert bleibt und dann langsam auf etwa 90% 
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Abb. 16. Verhalten yon CM+ und SP sowie von CM-- bei kurzzeitiger Anoxie 
(Taube) 

zurfickgeht. Bei der darauf folgenden reinen N2-Beatmung steigt CM+ 
dann wieder an, w~hrend CM-- wie fiblieh verschwindet. 

Das Verhalten yon CM+ l~Bt erkennen, dab die Ursache der )~nde- 
rungen nieht im Sauerstoffmangel allein zu suehen ist, sondern vermut-  
]ieh ebenso in dessen sekund~ren Folgen. Es ergab sieh eine gewisse 
Beziehung zur Herzfrequenz, doeh sol] hierauf erst im Zusammenhang 
mit  dem Summationspotential  eingegangen werden, wo die Verh~ltnisse 
ahnHch gelagert sind. 

3. Summationspotential  

Das Summationspotential  der VSgel zeigte in seinem Verhalten weit- 
gehende T3bereinstimmung mit  CM+,  mit  dem es auch die gleiche Polarit~t 
teilt (positiv in Scala tympani).  Ebenso wie dieses sank SP bei kurz- 
zeitiger Anoxie meist nur geringffigig ab und stieg noch w~hrend der 
Anoxie fiber den Ausgangswert an. Naeh dem Tode versehwand es eben- 
falls nur langsam. Der gleiehartige Verlauf der Anderungen yon SP und 
CM+ wird in Abb. 16 dureh gleiehzeitige Ableitung beider Potentiale 
verdeutlicht (CM+ auf Klickreiz, SP auf Tonreiz; vgl. S. 383). SP und 
CM + steigen w/~hrend der Stickstoffbeatmung geringffigig an und sinken 
nach Wiederbeatmung gleichzeitig stark ab. Das zum Vergleieh ebenfalls 
aufgezeichnete CM-- erreicht dagegen rasch wieder den Ausgangswert. 

Der Verlauf yon SP und CM+ im sp~teren Versuchsteil ist darauf zurfickzu- 
ftihren, dab in diesem Experiment das Versuchstier ~uf 30 ~ C abgekiihlt war und 
nach Wiederbeatmung plStzlich Kreislauf~nderungen eintraten (erkennbar an einer 
plStzlichen Anderung yon Herzfrequenz und Phurynxtemperatur). Gerade dieses, 
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den experimentellen Rahmen iiberschreitende Beispiel, zeigt deutlich das gleich- 
sinnige Verhalten yon SP und CM+. 

Die Ampl i tude  von SP konnte  1- -2  rain nach dem Tode noch fiber 
dem Ausgangswert  liegen, n a h m  d a n n  allerdings kont inuier l ich ab und  
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Abb. 18. Originalregistrierung vom Verhalten des endoeoehlearen Gleichspannungs- 
potentials (EP) bei kurzzeitiger Anoxie (Sperling) 

versehwand im gleichen Zeitraum wie CM~- (etwa 1/2 Std). Auf keinen 
Fall wurde wie bei den Sgugetieren unter Anoxie ein Vorzeiehenweehsel 
durchlaufen. 

Es seheint, dab die VerAnderungen yon SP (und ebenso yon CM@, 
wie oben angedeutet) Ausdruck indirekter Wirkungen des 02-Entzugs 
sind, die mit  der tterzfrequenz zusammenhs Dies wird anhand 
Abb. 17 a u. b erliiutert ; die zugrundeliegenden Experimente wurden am 
gleiehen Versuehstier durehgefiihrt. Sie liefern zugleieh einen Beleg fiir 
untersehiedhehe geaktionsweisen. In  Versuch a) steigt die Herzfrequenz 
unter N2-Beatmung zun/iehst an nnd, mit  einer zeitlichen Verz6gerung, 
aueh SP. In  Versuch b) verlaufen beide anfangs in umgekehrter 
Richtung. Dies korreherte Verhalten yon Iterzfrequenz und SP in der 
Anfangsphase des 02-Entzugs wurde regelmg6ig beobaehtet. AnschlieBend 
an die Anfangsphase nahm die Herzfrequenz ab, z.T. his zum Still- 
stand. I m  Zeitbereich des tIerzstillstands zeigte SP stets ein gegen- 
1/~ufiges Verhalten, indem es anstieg und den Ausgangswert mehr oder 
weniger hoch iiberschritt. Das in Abb. 17 erkennbare UbersehieBen 
erreiehte nur in wenigen Fgl]en soleh hohe Werte. 

4. Endocoehleares Potential 

Wie sehon von Schmidt und Fernandez (1962) festgestellt, reagiert 
das endocochleare Potential  der VSgel ebenso wie das der Si~uger sehr 
empfindlieh auf 02-Mangel. Abb. 18 zeigt eine Originalregistrierung der 
Potentiali~nderung unter der Wirkung einer ca. 15 sec dauernden N 2- 
Beatmung bei einem Sperling. Von einem Ausgangswert yon ~-10 mV 
sinkt EP  bier im Verlaufe der Anoxie auf - -10  mV ab und erreicht 
anschlieBend wieder ann/ihernd den Ausgangswert. Ebenso wie fiir CM-- 
war ffir EP charakteristiseh, dab das Absinken langsamer verlieI als 
der Wiederanstieg. Bei reduzierter Sauerstoffzufuhr (Hypoxie) stellte sich 
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Abb. 19. Verhalten yon CM-- und EP bei kurzzeitiger Anoxie. CM-- simultan zu 
EP aus der Scala tympani abgeMtet (Star) 

EP auf ein niedrigeres Niveau ein, das aueh im negativen Bereieh 
liegen konnte. 

Bei 1/inger andauernder Anoxie (fiber 1 rain) erreiehte EP einen nega- 
tiven Maximalwert, der im Einzelfall 30 mV fibersehreiten konnte, meist 
aber bei etwa 20 mV lag. Dieses subletal auftretende negative Potential  
erreicht bei S/iugetieren Werte yon etwa 50 mV, der Untersehied ist 
also g eringer als der der physiologisehen Potentiale ( +  20/-F 80 mV). Post- 
mortal  versehwand dieses negative Potential  ebenso wie bei den Siiugern 
nut  langsam. 

Tabelle 4. Vergle ich yon  M i t t e l w e r t  m i t  S t a n d a r d a b w e i c h u n g  zweier  Z e i t p a r a m e t e r  

yon  E P  u n d  C M - -  bei kurz ze i t iger  A n o x i e  ( s .  T e x t ) .  A l l e  Wer te  yon  S t a r e n  

Zeit bis 

Abfall Anstieg 
t A (see) t E (sec) 

E P  19 :t:: 6 10 :t: 3 
CM-- 25-4-19 19~- 11 

Da der allgemeine Verlauf der Xnderungen von EP  und CM-- unter 
anoxisehen Bedingungen groBe ghnliehkeit  aufwies, wurden zur genaue- 
ten Untersuehung der zeitliehen Relationen beide Potentiale simultan 
abgeleitet. Abb. 19 best~tigt den gleichartigen Verlauf der Xnderungen, 
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meinsame Ableitung aus der Scala media (Star). Gestricheltes Kreuz: Nulldurch- 

gang yon EP 

al lerdings is t  eine geringe zei t l iche Verschiebung zu erkennen.  Die quan- 
t i t a t i v e  Auswer tung  mehrere r  Versuche ergab,  da6 E P  etwas  fr i iher  
reagier t  als CM-- .  I n  Tabel le  4 s ind die Mi t te lwer te  ftir die zei t l iche 
VerzSgerung zu Beginn (tA) und  nach Ende  (rE) der  N2-Beatmung fiir 
C M - -  (11 Stare)  und  E P  (12 Stare)  zusammenges te l l t .  Der  Unte r sch ied  
zwischen den beiden W e r t e n  yon tA (6 sec) l ieg sich s ta t i s t i sch  n ich t  
s ichern ( p > 0 , 1 ;  t-Test,  Ve rgMch  von Versuchsgruppen) .  Gesicher t  is t  
dagegen die fiir E P  im Mi t te l  um 9 sec ki i rzere  Reak t ionsze i t  nach 
Ende  der  N2-Bea tmung  (@; p < 0 , 0 1 ) .  

Eine Beziehung zwischen EP und SP schien bei einer ersten Betrachtung nicht 
zu bestehen, doch zeigten die simultanen Ableitungen der Potentiale aus der Scala 
media (s. Abb. 20), daft der Anstieg des SP immer etwa dann einsetzte, wenn 



398 R. Necker: 

% 

A n o x i e  
I 4 0  I I 

12o / . \  
p 

100 ' E v-v-v~-v-v v/v 

v 

\ / 
o 
a .  

"~ | 40 \ 

o 2 0  L. 
la. 

0 "28/1~ I I I ~ . i ~  / I I I I 

0 2 0  40  60 80  100 120 140 160 s e c 

V e r  s u c h s d a u e r 

Abb. 21. Verhalten des Aktionspotentials (AP) bei kurzzeitiger Anoxie (Taube) 

EP durch Null ging. Eine Erkl/irung fiir dieses Verhalten kann gegenwgrtig nicht 
gegeben werden. 

Abb. 20 zeigt zusammenfassend das oben dargelegte gleiehsinnige Ver- 
halten yon CM+ und SP einerseits und ClV[-- und EP andererseits. Das 
Auftreten yon zwei korrelierten Paaren legt die Interpretat ion nahe, dab 
zwei relativ unabh/~ngige Kausalmeehanismen zugrunde liegen. 

5. Das Aktionspotential 

Die Erregung des HTrnerven verhielt sich bei VSgeln ghnlieh wie bei 
Saugetieren: AP versehwand im Verlaufe der Anoxie raseh und voll- 
st/~ndig. Allerdings land sieh als erste Reaktion auf N~-Beatmung h~ufig 
zungehst ein kurzffistiger Anstieg (Abb. 2I). Dies dfirfte am einfaehsten 
als Zeiehen einer erhShten Erregbarkeit  zu deuten sein. Die Regenera- 
tion war naeh kurzzeitiger Anoxie vollstgndig, naeh 1/~nger dauernder 
jedoeh oft unvollstgndig oder verlangsamt. 

Trotz der Ahnliehkeit im Verlauf yon AP und CM-- diirfte kein 
urs/~ehlieher Zusammenhang zwisehen beiden Potentialen bestehen. Diese 
Auffassung wird vor allem dadureh gesttitzt, dab in einigen Versuehen 
(s. Abb. 10) CM-- unter Anoxie bereits vollst~ndig versehwunden war, 
w/~hrend AP noeh keine Vergnderung zeigte. Auf eine weitere Diskussion 
yon AP kann hier verziehtet werden, da keine neuen Gesiehtspunkte 
gegeniiber den Ergebnissen bei Saugern anfgetreten sind (vgl. z .B.  
Fernandez, 1955). 
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6. Diskussion der Ergcbnisse bei Sauerstoffmangel 

Das Ziel des experimentellen Eingriffs in die normale Physiologie 
der als Versuchstiere dienenden V6gel war die Herabsetzung oder 
Eliminierung der Q-Spannung in der Cochlea. Bei den angewandten 
Methoden sind Sekundi~rfolgen unvermeidlich (Durchblutung, CO 2- Span- 
hung, pH-Wert u.a.), doch kann davon ausgegangen werden, dab in 
erster Linie die Folgewirkungen des Ausfalls derjenigen Prozesse be- 
obachtet wurden, die auf eine kontinuierliche Energielieferung aus der 
oxydativen Phosphorylierung (wichtigster O2-verbrauchender ProzeB) 
angewiesen sind. 

Sauerstoffmessungen in der Cochlea wurden hier nicht durchgefiihrt, 
doch liegen mehrere entsprechende Untcrsuchungen bei S/~ugetieren vor, 
deren Ergebnisse bei gleicher Methoclik (N2-Beatmung) bier zugrunde 
gelegt werden k6nnen (z. B. Tsunoo und Perlman, 1965; Misrahy et al., 
1958a, b). Aus diesen Untersuchungen ist der allgemeine Zeitverlauf 
der O2-Spannung bei Anoxie bekannt. Es sollen im folgenden daher zu- 
n~chst diejenigen Potential/~nderungen, die diesem Zeitverlauf folgen, 
diskutiert werden. Ihnen werden anschliel3end diejenigen Erscheinungen 
gegen/ibergestellt, die eine solche direkte Beziehung zur O2-Spannung 
nieht erkennen lassen; hier mug nach zus/itzlichen Ursachen gefragt 
werden. 

a) Der 02-Spannung ]olgencle Veriinderungen. Bci S/~ugern sinkt die 
O2-Spannung in der Cochlea unter kurzzeitiger Ne-Beatmung bis auf 
Null ab; der Wiederanstieg verl/~uft stets steiler als der Abfall und 
fiihrt oftmals zu eincm vorfibergehenden ~rberschiegen; letzteres wird 
durch reaktive gyper/imie erkl~rt. Bei Hypoxie ist der Verlauf ent- 
sprechend, die O2-Spannung stellt sich bei 1/ingerer Versuchsdaucr auf 
ein neues, niedrigeres Niveau ein. 

Von den untersuchten Cochleapotentialen zeigen CM-- und EP einen 
entsprechenden Verlauf, allerdings mit Ausnahme des l~lberschiegens in 
der Erholungsphase. Das Fchlen des 1JberschieBens karm dadurch er- 
kl/trt werden, dab die Generatoren beider Potentiale oberhalb des 
kritischen Punktcs des O2-Angebots (s. S. 386) unabh/ingig yon diesem 
arbeiten. Nur unterhalb des kritischen Punktes bis zur Letalgrenze be- 
steht ein direkter Zusammenhang zwischen O2-Spannung und Potential- 
hShe. Diese Auffassung wird durch die mit abnehmendem Q-Gehalt der 
Atemluft zunehmende Absinkgeschwindigkeit bei Hypoxie und die Ein- 
stellung unterschiedlicher Niveaus gestfitzt. 

Die empfindliche l%eaktion von CM-- und EP 1/tBt erkennen, dab 
die der Entstehung beider Potentiale zugrunde liegenden Vorg/tnge 
,,aktive" Prozesse (Transport yon Ionen entgegen den elektrochemi~ 
schen Gradienten) darstellen, die einen hohen Bedarf an energiereichen 
Phosphaten haben. 

27 Z. vergl. Physiologie, Bd. 69 
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Die auf S. 397 beschriebene grSftere Verz6gerungszeit (tA, tE) yon 
CM-- gegentiber EP  lt~$t sich aus den anderweitig erforschten Verh/~lt- 
nissen der Blutversorgung erkl/~ren. Die Papilla basilaris weist keinerlei 
Blutgef/~Be auf, w/~hrend das Tegmentum vaseulosum reiehlich versorgt 
ist (Schmidt, 1964). Es ist daher anzunehmen, da6 die Papilla basilaris 
vom Tegmentum vaseulosum durch Diffusion mit Sauerstoff versorgt 
wird. Da das Tegmentum vasculosum der VSgel der Stria vaseularis der 
S/~uger entsprieht und diese als Entstehungsort des EP  gilt, soll hier 
weiter angenommen werden (experimentelle Hinweise fehlen bisher), dab 
alas EP der V6gel auf die Aktiviti~t des Tegmentum vasculosum zurtick- 
zuffihren ist. Da das Tegmentum vaseulosum direkt aus dem Blute, die 
Papilla basflaris aber erst nach einer Diffusionszeit mit O~ versorgt wird, 
erkliirt sieh die verzSgerte Reaktion yon CM-- (welches an den Haar- 
zellen entsteht) gegenfiber EP. Die Riehtigkeit dieser Deutung mfil~te 
dutch direkte Messung der Sauerstoffspannung untermauert  werden. 

Versehiedene Untersucher des EP  im S/tugerinnenohr (Johnstone, 
1965; Bosher und Warren, 1968) sind zu dem SchluI~ gekommen, 
da6 dieses als Sekretionspotential einem negativen (bezogen auf Peri- 
lymphe) Diffusionspotential fiberlagert ist, das w~hrend Anoxie sichtbar 
wird. Dies wird aus den Konzentrationsverh~ltnissen yon ~a  + und K + 
hergeleitet. Dagegen vertreten Konishi et al. (1967) die Ansieht, da6 
der Umsehlag yon EP zu negativen Werten bei Anoxie Ausdruck einer 
Depolarisation der Haarzellen ist. Die an VSgeln erhobenen Befunde 
stiitzen die erstgenannte Auffassung ohne sie zwingend zu beweisen. 
Der monotone Verlauf von EP  sprieht yon vornherein ffir die Abh~ngig- 
keit des Potentials yon nut  einer Bedingung ; ffir CM--, das den gleichen 
Verlauf zeigt, gilt dies ohnehin. Gegen die yon Konishi et al. vertre- 
tene Aufassung 1/~$t sieh welter anffihren, dal3 sieh die im Bereieh 
der I-Iaarzellen ableitbaren negativen Potentiale w/ihrend kurzzeitiger 
Anoxie nicht oder nut  geringfiigig ~ndern (oben nieht beschrieben), 
w/~hrend in tier gleichen Zeit EP  sein negatives Maximum erreicht. 
Es besteht somit kein hinreichender Anla$, Depolarisationsvorgi~nge an 
den Haarzellen ftir negative Werte des EP  verantwortlich zu maehen. 

b) Potentialiinderungen ohne direkte Beziehung zur 02-Spannung. 
S/~mtliche Potentiale sind letzlich an die Versorgung des Innenohres 
mit Sauerstoff gebunden. Auch die zuni~chst wenig empfindlichen Kom- 
ponenten (CM-~, SP), verschwinden einige Zeit nach dem Tode voll- 
st/indig. 

Die oben beschriebenen ,,Unregelm/s im Verhalten yon 
CM~- und SP, die nicht auf die ~nderungen der O2-Spannung be- 
zogen werden kSnnen, sind nicht nur untereinander korreliert, sondern 
treten auch regelm/~13ig mit ~nderungen der tterzfrequenz auf. Danach 
ist zu vermuten, dab der Blutdruck oder der Blutstrom im Innenohr 
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die genannten Potentiale beeinflu6t (etwa dadurch, dal~ Stoffwechsel- 
endprodukte (z.B. COs) rascher oder langsamer abtransportiert wer- 
den). Da die genannten KreislaufgrSlten bier nieht direkt gemessen 
wurden, kSnnen definitive Aussagen noch nicht gemacht werden. 

Eine zweite, die erste Interpretation nicht ausschlie6cnde Deu- 
tung des Verlanfs von CM+ und SP, beruht auf der Messung des 
Widerstandes fiber der Basilarmembran in tier SKugereochlea (Kuro- 
kawa,1965; Johnstone et al., 1966). Bei Anoxie sinkt dieser zun~chst 
etwas ab, um anschlieftend, noch w~hrend des O2-Entzuges, wieder 
anzusteigen. Schon in einer vorhergehenden Arbeit (Necker, 1969) wurde 
darauf hingewiesen, dab das besondere Verhalten yon CM§ und SP 
bei VSgeln dutch Widerstandsanderungen erkls werden kSnnte; diese 
sind jedoch noch nicht gemessen worden. 

Es bleibt fraglich, ob alle Xnderungen yon SP sich dureh die ge- 
nannten Mechanismen erklaren lassen. Insbesondere das gelegentliche 
hohe ~berschieBen finder keine Parallele in einem der anderen Poten- 
tiale, so daft bier ein nur ffir SP verantwortlicher Mechanismus anzu- 
nehmen ist. 

c) Unterschiede zu den Ergebnissen am Siiugerohr. Aktionspotential 
und endocochleares Potential zeigen bei Siiuger und Vogel bei O~- 
Entzug etwa gleichartiges Verhalten. Beachtliche Unterschiede ergaben 
sich hingegen bei den eigentlichen Rezeptorpotentialen CM und SP. 

Eine Gleiehrichtung der Mikrophonpotentiale im Verlaufe der An- 
oxie, ghnlich wie hier ausffihrlich ffir die V6gel beschrieben, wurde in 
einer glteren Arbeit von Riesco-McClure et al. (1949) auch ffir S~uge- 
tiere kurz beschrieben. Es scheint, daft diesen Bcfunden spi~ter keine 
Bedeutung mehr zugemessen wurde. 

Die,, Gesamt-Amplitude" des Mikrophonpotentials [(CM+ ) + (CM--) ; 
Aufteilnng in Teilkomponenten bei S~ugern bisher nieht vorgenom- 
men] sinkt bei VSgeln unter reversibler Anoxie um etwa 20--40%, 
bei S/iugetieren dagegen um etwa 60--80 % ab. Der naeh dem Tode noeh 
nachweisbare Anteil besteht bei V6geln allein aus der positiven Teil- 
komponente CM+. Wieweit dieser Befund aueh auf die S/~uger fiber- 
tragen werden kann, mfigte dutch eine entsprechende Untcrsuehung 
gekl~rt werden. 

Ein grunds~tzlieher Untersehied besteht m6glicherweise im Verhalten 
des Summationspotentials, das bei VSgeln unter 02-Entzug nut  gering- 
ffigig absinkt und niemals das Vorzeiehen wechselt. Allerdings wird 
bei S~ugern wie bei VSgeln oftmals ein Wiederanstieg noeh w~hrend 
der Anoxie beobaehtet. Die Befunde an S/iugern stiitzen die Hypo- 
these, daft SP dort aus mehreren fiberlagerten Potentialen versehiedener 
Polarit~t und untersehiedlicher Empfindlichkeit gegenfiber 02-Mangel 
zusammengesetzt ist, wie dies von Goldstein (1954) postuliert wurde; bei 

27* 
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VSgeln ergaben sieh dagegen keine Anhaltspunkte ftir ein zusammen- 
gesetztes SP. 

Es fragt sieh, wie weir die hier dargelegten Untersehiede attf den 
untersehiedliehen Bau des HSrorgans zuriiekgeftihrt werden k6nnen. 
Vor allem die bei V6geln fehlende Differenzierung in innere und/~uBere 
Haarzellen dtirfte eine Rolle spielen. So ist bei Sgugern mit einer 
untersehiedliehen Aktivierung der beiden Haarzellentypen und einer 
komplexeren Entstehung yon SP zu reehnen. Davis (1958) sowie John- 
stone und Johnstone (1966) haben den inneren und ~ugeren Haar- 
zellen Summationspotentiale mit entgegengesetzter Polarit/~t zugesehrie- 
ben. Dementspreehend ist das einfaehere Verhalten des Summations- 
potentials der V6gel auf die einheitliehe Ausbfldung der Haarzellen zu- 
riiekzufiihren. 

H I .  Verhalten von CM und A P  bei Vergiftung des Innenohres 
mit Cyanid 

Die empfindliche Reaktion der negativen Komponente der Mikro- 
phonpotentiale (CM--) auf Sauerstoffentzug hat zu der Annahme geffihrt, 
da6 die Energie, die bei der Entstehung des Potentials benStigt wird, 
der oxydativen Phosphorylierung entstammt. Trifft dies zu, dann mtil3te 
eine der N2-Beatmung entsprechende Wirkung auch durch Unterbindung 
der 02-Verwertung in den Sirmeszellen erzielt werden kSnnen. Hierzu 
bot sieh CN- an, das die Cytoehromoxydase der Atmungskette bloekiert; 
dies Ferment ist naeh Gerhardt (1962) in den Haarzellen des Innen- 
ohres (bzw. in deren Mitochondrien) reichlich vorhanden. Gisselsson 
(1954) besehreibt eine nach intravenSser Injektion von CN- auftretende 
Verminderung der Mikrophonpotentiale (S/~ugetiere) und weist darauf 
hin, dab die Wirkung derjenigen von Anoxie gleichkommt. In den naeh- 
folgend beschriebenen Versuchen an V6geln ist dutch die auf S. 374 
angegebene vorsichtige lokale Applikation yon KCN gew/~hrleistet, dab 
der iibrige Organismus des Versuchstieres unbeeinflngt bleibt. 

1. Das Verhalten der Mikrophon- und Aktionspotentiale 

Naeh Injektion yon ca 10 ~zl KCN-LSsung in den l~eeessus sca]ae 
tympani verschwanden CM-- und AP in wenigen Seknnden, w/ihrend 
CM~- znn/~chst nahezu unver/indert blieb und dann langsam, wie nach 
dem Tode des Versuchstieres, auf Null absank. 

Bei der langsamer wirkenden Diffusion von CN- ergab sieh ffir CM-- 
wie CM-~ ein etwas verzSgerter Verlauf der ~nderungen, der mit dem 
unter Anoxie erhaltenen nahezu identiseh ist (~hn]ich wie in Abb. 14b 
dargestellt, allerdings ohne die anf~ngliche starkere Verminderung yon 
CM+). Abb. 22 zeigt die Antworten auf Kliekreiz zu verschiedenen Zeit- 
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Abb. 2"2. Originalregistrierungen yon Cochleapotentialen (CM, AP) auf Klickreiz 
(Doppelkliek) bei fortsehreitender Cyanidvergiftung des Innenohres (Taube, Scala 

tympani). Beaehte das EKG 

punkten naeh Einffihren der mit KCN-L6sung gefiillten Kapillare (vgl. 
Abb. 10). Naeh t rain ist CM-- versehwunden, ws CM~- sieh 
kaum ver~ndert hat und aueh naeh 3 min dem Ausgangswert noeh ver- 
gleiehbar nahe ist. Das mitregistrierte E K G  zeigt, da6 der Allgemein- 
zustand des Versuehstieres (Taube) nieht beeinflugt worden ist. 

Das Aktionspotential ist in Abb. 22 naeh 1 min CN--Einwirkung, 
im Gegensatz zu CM--, noeh nicht beeintr&chtigt, naeh 3 min hingegen 
versehwunden. Diese relative VerzSgerung stimmt mit dem in Abb. 10 
gezeigten Verhalten (Wirkung von Anoxie)/iberein. 

2. Diskussion der Ergebnisse 

Die weitgehende Ubereinstimmung der Einflfisse yon 02-Entzug und 
Iokaler Cyanid-Vergiftung best/itigt die Vorstellung, daft die O2-Verwert- 
tung ffir einen Teil der Innenohrpotentiale, und damit fiir die Diffe- 
renzierung der versehiedenen Komponenten, kritiseh ist. Die Entstehung 
yon CM-- ist offenbar an die unmittelbare Energielieferung aus der 
Zellatmung gebunden, w&hrend CM-~ erst 1/~ngerffistig beeinflu6t wird, 
allerdings letztlieh ebenfalls auf die gleiehe Energiequelle angewiesen ist. 
Die bei Anoxie auftretenden, z.T. betr/~chttiehen Sehwankungen yon 
CM~- wurden hier nieht beobaehtet: ein weiterer Hinweis darauf, dag 
diese dureh sekund/ire Folgen des Q-Entzuges verursaeht werden. 

Die dureh Cyanid-Vergiftung erhaltenen Ergebnisse lassen die Inter- 
pretation zu, dab CM-- die tIyperpolarisation und CM-~ die Depolari- 
sation einer erregbaren Membran (Itaarzelle) anzeigt, ttyperpolarisation, 
eine Erh6hung der Spannungsdifferenz fiber der Zellmembran, 1/~uft unter 
Energieverbraueh ab. Die Depolarisation wird aus dem Bestandspotential 
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gespeist und kann  in diesem Sinne als passiver Vorgang angesehen 
werden (Verminderung eines Ungleiehgewiehts). Bei Ausbleiben der be- 
nStigten Energie kann  eine Hyperpolar isa t ion nieht mehr  geleistet wer- 
den:  CM--  versehwindet.  Das Bestandspotent ia l  wird zwar weitgehend 
dureh die elektroehemisehen Gradienten aufreehterhalten,  doch bedarf 
es zu seiner Kons tan tha l tung  eines akt iven Prozesses ( , ,Natr ium-Pumpe") .  
Wird  dieser Prozeg dutch Aussehaltung der Energiezufuhr gestoppt,  dann  
k o m m t  es zu einem langsamen Ausgleich der Gradienten und damit  
zu einer Erniedrigung des Bestandspotentials .  Mit dem l:~uhepotential 
n immt  aueh die Ampli tude einer an der Zellmembran ablaufenden 
Depolarisation, hier CM~-, ab. I n  diesem Sinne kann  das Summations-  
potential,  das sieh bei 02-Entzug /~hnlieh verh&lt wie CM-- (s. S. 393), 
als 1/~nger anhal tende Depolarisation angesehen werden (s. aueh Sehlug- 
diskussion). 

IV. Das Verhalten der Cochleapotentiale bei Temperaturerniedrigung 

Aus der Temperaturabh~ngigkei t  der verschiedenen Potentiale sind 
vor allem Hinweise auk den Charakter  der zugrundeliegenden Prozesse 
zu erwarten:  Chemisehe Reakt ionen werden starker beeinflugt als 
physikalisehe Vorg&nge. Nach den Ergebnissen bei 02-Entzug war yon 
besonderem Interesse, wieweit auch bei Hypothermie  eine Differenzie- 
rung der CM in verschieden reagierende Tei lkomponenten auftreten 
wfirde. 

Die Mehrzahl der am Si~ugerohr durchgeffil~'ten Untersuchungen zur Tempera- 
turabh~ngigkeit betrifft die Mikrophon- und Aktionspotentiale (Kahana et al., 
1950; Bornschein und Krejci, 1955; Fernandez et al., 1958; Chambers und Lucchina, 
1960; Gulick und Curt, 1960; Coats, 1965; Menzio et al., 1965). W~hrend die 
Latenzzeit der Mikrophonpotentiale unver~ndert bleibt, nimmt diejenige yon Al) 
bei Temperaturerniedrigung zu. Die Amplituden beider l)otentiale werden mit ab- 
nehmender Temperatur vermindert. Butler et al. (1960), die auch Sl) und E1 ) 
untersucht haben, fanden allerdings bei beginnender Abkfhlung einen Anstieg von 
Al) und erst bei tieferen Temperaturen ein Absinken des Potentials. Fiir EP 
und CM berechneten diese Autoren die Temperaturkoeffizienten: Fflr CM ergab 
sieh ein mittlerer Q10 yon 1,58, ffir EP yon 1,2. Sl) blieb in den gleichen 
Versuchen entweder konstant odor stieg bei Abkiihlung um ]0 ~ C sogar an, so dab 
fiir dieses Potential, ebenso wie ffir AP, kein Q10 bestimmt werden konnte. 
Bei Wiedererw~rmung k6nnen die Coehleapotentiale vollst~ndig regenerieren, sofern 
eine kritische Temperatur nicht untersehritten worden ist. 

I n  den hier durehgeffihrten Versuehen an V6geln wurde nur  die 
Kopf tempera tu r  ver~tndert - -  und  zwar erniedrigt - -  und  ansch]iegend 
auk den Ausgangswert  zurfiekgeffihrt. AuBer der laufenden Kontrolle der 
Kopf t empera tu r  durch einen Thermistor  im Pharynx ,  erwies sieh die 
Latenzzei t  von AP  als guter  Ind ika tor  der Tempera turs  (biolo- 
gischer , ,Temperaturffihler" am Ents tehungsor t  der Cochleapotentiale !) ; 
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Pharynx der Tgube (narkotisiert). Warmezufuhr durch Heizlampe 

diese wurde deshalb in allen Versuchen als zusgtzliches Kriterium ffir 
die Wirkung des Temperatur-,,Beizes" beriicksichtigt. 

Das Verhalten von EP  bei Temperaturerniedrigung wurde nicht 
untersucht, da eine Reihe yon St6rfaktoren (vgl. Butler et al., 1960), 
die sich bei V6geln infolge der relativ geringen tt6he des Potentials 
verstgrkt auswirken, eine exakte Messung fiber Igngere Zeitrgume er- 
schweren. Da EP  in seinem sonstigen Verhalten weitgehend mit dem 
bei Sgugern fibereinstimmt, kann angenommen werden, dab es sich 
auch bei Temperaturerniedrigung ghnlich verhglt. 

1. Vorversuche 

a) Ort der Temperaturmessung. Bei methodischen Voruntersuchungen 
war festgestellt worden, dab zwischen Rectal- und Kopftemperatur 
Unterschiede his zu 10~ (racist 5 ~ C) auftreten. DeshMb wurde der 
zur Messung benutzte Temperaturffihler in den Pharynx eingebunden. 
Kontrollmessungen, bci denen gleichzeitig die Cochleatemperatur mit 
einem Thermoelement im I~ecessns scalae tympani  gemessen wurde, 
zeigten eine befriedigende 13bereinstimmung (Abb. 23). Die bestehenden 
Unterschiede sind auf die gr613ere Abh/ingigkeit der operativ freige- 
legten Cochlea vonde r  Umgebungstemperatur zurfickzuffihren. 

b) Lang/ristige Potentialiinderungen bei konstanter Normaltemperatur. 
Da der Vorgang der Abkfihlung auch bei Beschr~nkung auf die Kopf- 
region relativ viel Zeit in Ansprueh nahm (vergliehen mit den Anoxie- 
versuchen), mul3te zungchst geprfift werden, wie die untersuchten 
PotentiMe bci konstanter, normaler K6rpcrtemperatur yon der Ver- 
suehsdauer beeinflulBt werden. Es zeigte sich, dab erst naeh 2--3 Std 
st~rkcre Sch/idigungen auftraten (vgl. auch t~adionova, 1959). W~hrend 
des Zeitraums der Abkiihlung und Wiedererw~rmung (ca. 11/2 Std) traten 
so geringe PotentiM~nderungen auf, dab die Ergebnisse der eigentlichcn 
Versuehe nieht beeintr/ichtigt wurden. 
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Abb. 24. Zeitverlauf yon Temperatur und Amplitude von CM-- bei Abkfihlung 
und Wiedererw~rmung (Taube) 

2. Mikrophonpotentiale 

Als der yon Temperatur/~nderungen am wenigsten beeinflul~bare 
physiologische Parameter erwies sich auch bei VSgeln die Latenzzeit der 
Mikrophonpotentiale. Erst bei einer zeitlichen AuflSsung, die es erlaubte, 
die Latenzzeit auf 10 ~sec genau zu bestimmen, konnte eine gering- 
ffigige Verl~ngerung bei Temperaturerniedrigung festgestellt werden, die 
mSglicherweise auf Viscosit/~ts/~nderungen der Lymphe o. ~. zurfickzu- 
ffihren ist (kein Untersehied zwisehen CM~- und CM--). Hieraus kann, 
ebenso wie bei S/~ugern, geschlossen werden, dab zwischen der mecha- 
nischen Bewegung der Basilarmembran und den Mikrophonpotentialen 
eine enge, auf physikalischen Prinzipien beruhende Kopplung besteht 
(z.B. Dehnung der Sinneszellmembran, die dann einen vermehrten 
Ionenstrom zur Folge hat, dessen GrSBe - -  nicht aber sein Zeitver- 
]auf - -  allerdings yon der Temperatur abh/~ngig sein kann). 

Gr6f3ere Xnderungen als Folge der Hypothermie zeigten sich bei der 
Amplitude der Mikrophonpotentiale. Die getrennte Untersuchung der 
Teilkomponenten wurde auch hier beibehalten. 

a) Das Verhalten von C M - - .  Die negative Teilkomponente der 
Mikrophonpotentiale zeigte bei Abkfihlung und Wiedererw/irmung ein 
i~hnlich regelm/il~iges Verhalten wie bei Q-Entzug.  Abb. 24 l/~I~t dies in 
einem Beispiel erkennen, in dem der zeitliche Verlauf der Temperatur 
und der Amplitude von CM-- aufgetragen sind (vgl. aueh Abb. 25, wo 
his auf ca. 20 ~ C abgekfihlt wurde). 

Der gleichartige Verlauf der Beziehungen zwisehen Temperatur und 
CM-- in allen Versuchen erlaubte eine quantitative Zusammenfassung. 
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f3bersicht get rennt  dargestellt  

Als Mittelwert aus 11 Experimenten (8 Tauben, 2 Amseln, 1 Star) ergab 
sich bei Erniedrigung der Temperatur  um 10~ (yon ca. 38~ auf 
ca. 28 ~ C) eine Abnahme der Amplitude um 5 0 ~  18%. Das entspricht 
einem Q~0 yon 2,0. 

Die Regeneration yon CM-- bei Wiedererw~rmung verlief in den 
meisten Fallen vollst/~ndig. Allerdings blieben gelegentlieh Seh&digungen 



408 ~. Necker: 

A 

lO0 . f "X 'A' IL"~ 2 .  SP 

c 80, 

60 "', 
E Temperotu~"., "~a , " "  

�9 m 40 "-...... 
20 ,.  

?8/2 /68  
I I I I I I I I J 

0 tO 20 30 40 50 60 70 80 

Y e r s u c h z d a u e r  in rnin 

Abb. 26. Zeitverlauf yon Temperatur und SP bei Abkfihlung und ~Tiedererw~rmung 
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zurtick (z.B. Abb. 25), was auf die gegenfiber Experimenten miY~ 02- 
Entzug sehr viel l&ngere Zeitdauer der Abkiihlungs- und Wiederer- 
w/irmungsversuche zurfickzuffihren ist. Die Grenze der tolerierten Ab- 
kfihlung mug ffir die Taube unter 20~ hegen, denn bis zu diesem 
Wert konnte vollst/~ndige Regeneration erhalten werden. 

b) Das Verhalten yon C M + .  Bei Hypothermie waren die Unter- 
schiede im Verhalten yon CM-- und CM+ weniger stark ausgepr/~gt 
als bei 02-Entzug. Die Amplitude yon CM+ nahm ebenfalls monoton 
mit sinkender Temperatur ab (Abb. 25), allerdings war der Abfall ge- 
ringer als ffir CM--. W/s CM-- sehon geringen Abweiehungen 
yon der Normaltemperatur (40---42 ~ C) folgte, begann CM-~ meist erst 
unterhalb 30 ~ C abzusinken (Abb. 25). Die Erholung w/~hrend der Wieder- 
erw/s verlief &hnlich wie bei CM--, d.h. die Amplitude nahm 
mit steigender Temperatur zu und erreiehte mit dieser den Ausgangs- 
wert. Im ganzen gesehen verhielten sieh also die beiden Teilkompo- 
nenten unter langsamer Abkfihlung und Wiedererw~rmung/~hnlich. 

Fiir die Abnahme der Amplitude yon CM+ unterhalb 30 ~ C konnte 
der Temperaturkoeffizient bestimmt werden: Als Mittelwert von 5 Ver- 
suchen ergab sieh ein Q10 von 1,54. Trotz der Einschr/~nkung der 
Vergleichsbasis (unter 30 ~ C!) wird hieraus der flachere Verlauf der 
temperaturbedingten Amplitudenminderung yon CM+ deutlieh. 

3. Summationspotential 

Ebenso wie bei CM§ war der Einflug der Temperatur oberhalb yon 
etwa 30 ~ C nicht sehr ausgepr/~gt. Unterhalb dieser Temperatur erfolgte 
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dann meist ein steiler Abfall, wobei das Potential unter 50% des 
Ausgangswertes absinken konnte (Abb. 26). Der Wiederanstieg bei 
Erw/~rmung war mit  der Temperatur~nderung korreliert. Insgesamt war 
der Verlauf der Anderungen wenig regelm/~13ig und die Bereehnung 
eines Temperaturkoeffizienten deshalb nieht angezeigt. 

Ein Zusammenhang zwisehen Herzfrequenz und Amplitude van SP 
wie er sehon bei O~-Entzug gefnnden warden war, konnte aueh hier 
beobaehtet werden. Da in den bier vorgestellten Versuehen nur die Kopf- 
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region gekfihlt wurde, k6nnten Einflfisse der Temperatur auf die Herz- 
frequenz nur indirekt, d.h. unter Zwisehensehaltung yon zentralen 
Mechanismen der Kreislaufregulation, zustande gekommen sein. MSgli- 
cherweise spielt die Beeinflussung yon im Rfiekenmark gelegenen 
Temperaturzentren (Rautenberg, 1969) durch die Ktihlzange hierbei eine 
Roile. 

Als Folge der Abktihlung wurde in vielen Versuchen eine Erh6hung 
der Herzfrequenz beobaehtet. Diese war regelm/tBig yon einer geringen 
Zunahme des SP begleitet (Abb. 27a). Ein Absinken yon SP erfolgte 
dagegen erst, naehdem die Herzfrequenz unter den Ausgangswert ge- 
sunken war, In einigen F/~llen trat  keine Erh6hung der Herzfrequenz 
auf (vermutlich narkosebedingt): Hier sank SP mit der Herzfrequenz 
und der Temperatur ab (Abb. 27b). 

4. Aktionspotential 

Das typisehe Verhalten der Latenzzeit und der Amplitude von 
AP auf Xliekreiz bei Hypothermie ist in Abb. 25 dargestellt. W~hrend 
der Latenzzeit (Gipfel yon CM his Gipfel yon AP) mit abnehmender 
Temperatur monoton zunimmt, beginnt die Amplitude (Grundlinie bis 
zum negativen Gipfel) naeh einem anf~nglichen Anstieg erst unterhalb 
etwa 26~ steil abzusinken. Dieses Verhalten der Amplitude wnrde 
hgufig beobachtet, doch variierte die kritisehe Temperatur, yon der ab 
AP absank, yon Versueh zu Versueh. 

Die Abb. 28 zeigt die auf kurzen Ktiekreiz entstehenden Aktions- 
potentiale bei 34 ~ und bei 24 ~ C. Es sind zwei versehiedene Latenzzeiten 
ausgewertet worden: Vom Reizbeginn bis zum Beginn der ersten Ent- 
ladung (AP/N1) des Aktionspotentials (t~) und vom Reizbeginn bis zum 
negativen Gipfel yon AP/N 1 (tb). Letztere enthalt  als zweiten Para- 
meter die Anstiegszeit yon AP und kann insofern nur bedingt als 
Latenzzeit bezeichnet werden. Die Latenzzeit enth~tlt eine durch die 
Sehalleitung bedingte Verz6gerungszeit (Luftweg : etwa 0,5 msec) ; diese 
mu$ yon den angegebenen Werten abgezogen werden. Sowohl t~ als 
auch t b nehmen bei Abkfihlung um 10 ~ C auf fast den doppelten Wert  zu 
(t~ : 0,6/1,12; t b : 0,84/1,6) ; der Q10 betr~gt 1,87 (ta) bzw. 1,91 (tb). Anstiegs- 
und Latenzzeit werden also bei Hypothermie in gleieher Weise beein- 
fluBt; dies bedeutet u. a ,  dal3 die Einbeziehung der Anstiegszeit in die 
Bestimmung der Latenzzeit von AP die Ergebnisse nicht verf~tlseht. 

Die Bestimmung des Integrals fiber den Potentialverlauf yon AP 
im negativen Bereich zeigt, dal~ sich die Fl~che bei Abkfihlung um 
10 ~ C nahezu verdoppelt hat (3,1/5,8 Einheiten). Ferner zeigt Abb. 28, 
daf~ die zweite negative Spitze von AP (AP/N2) bei erniedrigter Tempe- 
ratur versehwunden ist. Xhnlich empfindlieher als AP/N 1 reagiert AP/N 2 
auch unter Anoxie (dort nicht besehrieben). 
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AP/N2) auf einmaligen Kliekreiz (Reekteekimpuls yon 0,5 msee Dauer) bei 34 ~ C 

und 24 ~ C. CM methodiseh eliminiert. Zeitparameter s. Text 

Diese Ergebnisse st immen mit  den am S~ugerohr erhaltenen und 
entspreehenden Mlgemeinen Untersuehungen an nerv6sen Strukturen 
weitgehend iiberein und sollen deshalb hier nieht weiter behandelt 
werden (ausfiihrliehe Diskussion z.B. Fernandez et al., 1958). 

5. Potential~nderungen bei Kombinat ion von Anoxie mit  t Iypothermie 

Es ist zu erwarten, dab bei erniedrigter K6rper temperatur  die dureh 
Anoxie ausgel6ste Wirkung verz6gert bzw. in geringerem Umfange sieht- 
bar wird. Entspreehende Befunde an den CM und AP der Sgugetiere 
wurden yon Bornsehein und Krejei (I955) und Fernandez et al. (1958) 
bereits mitgeteilt. 

Wegen des regelms Verhaltens wurde CM-- zum Vergleieh her- 
angezogen. In  Tabelle 5 ist die Auswertung der Anoxie-Versuche bei 
versehiedenen Temperaturen dargestellt (Taube), wobei jeweils die Zeit 
vom Beginn der N2-Beatmung bis zum Beginn des Absinkens yon 
CM-- (tA) sowie die Steilheit des Knrvenverlaufs (AA/see) gemessen 
wurde. Entsprechend der Erwartung verz6gerte die Temperaturerniedri- 
gung den Beginn des Absinkens yon CM-- (der kritisehe 02-Wert wird 
sparer erreieht) und verlangsamte den AblauI (Tabelle 5). 

Das Verhalten der nieht direkt dem Q-Angebot  folgenden Potentiale 
unter entspreehenden Bedingungen soll am Beispiel yon SP dargestellt 
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Tabe]le 5. Vergleich zweier Zeitparameter yon CM--  (s. Text) wghrend kurzzeitiger 
Anoxie bei verschiedenen Temperaturen ( Taube) 

Temperatur (~ 38 30 26 

Zeit bis Abfall 15 30 35 
t A (see) 
Geschwindigkeit des 1,6 1,3 1,0 
Potential-Abfalls 
A A/sec ( %/sec) 

werden. In  Abb. 29 wurde zungehst das Verhalten yon SP unter Anoxie 
bei 36~ ermittelt und dann, nachdem das Versuehstier (Taube) auf 
30~ abgekfihlt worden war, der Versuch wiederholt. Die schon auf 
S. 393 beschriebenen Anderungen von SP wghrend N2-Beatmung (anfgng- 
liche Verminderung, dann Wiederanstieg) erseheinen in beiden Ver- 
suchen, doch ist der Ablauf bei der tieferen Temperatur zeitlich er- 
heblieh gedehnt. Auch mu6te bei 30~ die N2-Beatmung verlgngert 
werden, urn eine vergleichbare Wirkung zu erzielen. Die Ausgangs- 
amplitude war in beiden Versuehen verschieden, und zwar betrug der 
Ausgangswert bei 30 ~ C nur noeh 40% des bei 36 ~ C zugrunde liegenden. 
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6. Diskussion der Ergebnisse bei Temperaturerniedrigung 

Die Untersuehung der Komponenten der Coehleapotentiale bei ernied- 
rigter K6rpertemperatur hatten znm Ziele, Aussagen fiber die Art der 
zngrundeliegenden Generatorprozesse zu gewinnen, da physikalisehe Vor- 
gi~nge (z.B. Diffusion, Leitfiihigkeit von Ionen) andere Temperaturab- 
hi~ngigkeit zeigen als ehemisehe Reaktionen (RGT-Regel). Weitere 
Sehlfisse lassen sieh aus dem VergMeh mit den unter Anoxie erhaltenen 
Ergebnissen ableiten. 

a) Milcrophonpotentiale. Besonders aufsehlugreieh ist die differenzie- 
rende Wirkung von Anoxie bzw. Hypothermie anf CM-- und CM-b. 
Unter beiden Versuehsbedingungen zeigen die beiden Teilkomponenten 
eharakteristiseh versehiedenes Verhalten. Bei Temperaturerniedrigung 
besteht dieses darin, dab CM-~ erst bei tieferen Temperaturen abzu- 
sinken beginnt als CM-- und auBerdem in geringerem MaBe beeintrgehtigt 
wird. Der Temperaturkoeffizient yon 2,0 ffir CM-- zeigt an, dab ehemisehe 
i%eaktionen die Grundlage bilden. Der niedrigere Temperaturkoeffizient 
yon CM-b weist dagegen darauf hin, dab andere Prozesse bei seiner 
Entstehung ablaufen. Von anderen erregbaren Membranen (Nervenfaser) 
ist bekannt, dab bei I~e- bzw. I-Iyperpolarisation ein h6herer Tempe- 
ratnrkoeffizient auftrit t  als bei Depolarisation (Lfittgau, 1963). Analog 
kann gesehlossen werden, dab CM-- eine Hyperpolarisation und CM-c 
eine Depolarisation der Sinneszellmembran darstellt. Damit werden die 
im Zusammenhang mit der Cyanidvergiftung gezogenen Sehlul3folge- 
rungen best/~tig~. 

b) Summationspotentiale. Das Verhalt, en des Summationspotentials 
unter Temperatureinflug stimmt qualitativ wiederum mit demjenigen 
von CM~- fiberein, wenngleieh die Korrelation weniger deutlieh ist als 
bei 02-Entzug. Die h/~ufig beobaehtete geringe Amplitudenerh6hung des 
SP bei Beginn einer Temperaturerniedrigung l~Bt sieh auf den auf S. 383 
besehriebenen Befund beziehen, wonaeh die Amplitude yon SP unter 
Normalbedingungen mit der Differenz zwisehen CM~- und CM-- korre- 
liert ist. Infolge des frfiheren und steileren Abfalls yon CM-- bei 
Hypothermie nimmt diese Differenz (ACM) und daher aueh SP zu. 
Der ansehlieBende s~eile Abfall von SP mug allerdings eine besondere 
Ursaehe haben. 

Der Zusammenhang zwisehen der Herzfrequenz und SP zeigt, dal] 
ebenso wie bei 02-Entzug sekundgre Folgen der Temperaturerniedrigung 
einen Einflug anf SP haben. Hierdurch wird m6glieherweise ein grund- 
s/itzlieh (d.h. naeh Fortfall der Nebeneffekte) monotones Verhalten 
,,gest6rt". Das im ganzen gesehen doeh reeht versehiedene Verhalten 
yon SP bei Anoxie und Hypothermie mag seine Ursaehe aueh darin 
haben, dag die Entstehung yon SP auf der Zusammenwirkung mehrerer 
Meehanismen beruht (z. B. versehiedene, zum gleiehen Summationseffekt 



414 R. Necker: 

fiihrende mechanische und elektrisehe Nichtlinearit~ten) und dag unter 
den verschiedenen Bedingungen diese Prozesse unterschiedlich beeinflui]t 
werden. 

c) Vergleich mit den Ergebnissen am Siiugerohr. Ein Vergleich der 
Ergebnisse yon V6geln und S~ugern zeigt, dab die einzelnen Coehlea- 
potentiale beider Tierklassen sich bei Temperaturerniedrigung jeweils 
~hnlieh verhalten. Die hier getroffene Unterscheidung yon CM-- und 
CM-~- erlaubte eine weitergehende Interpretat ion der Entstehung der 
Mikrophonpotentiale bei den VSgeln, doch bleibt bei Betraehtung der 
Gesamt-CM yon VSgeln und S~ugern die VergMchbarkeit  bestehen. 
Geht man davon aus, dab bei ersteren CMq- bis 10~ unter Normal- 
temperatur  einen Qlo von 1,0 und CM-- einen Q10 yon 2,0 hat, dann 
liegt der von Butler et al. (1960) bei Ss bestimmte Weft  ffir 
Gesamt-CM zwisehen den hier gefundenen Koeffizienten beider Teil- 
komponenten. Aueh im Verhalten des Summationspotentials scheint 
prinzipiell kein Unterschied zu bestehen, wenngleich die Erh6hung 
der Amplitude w/ihrend Hypothermie  bei S~ugern offensichtlieh weiter 
geht als bei V6geln. 

V. Zur Lokalisation des Entstehungsortes der Cochleapotentiale 

Ffir die LokMisation der Cochleapotentiale spielen die Grenzen 
zwischen Peri- und Endolymphe eine wesentliche Rolle. EP ist nur inner- 
halb der Scala media ausgebfldet. CM und SP zeigen beiderseits der 
Basi larmembran eine Phasenverschiebung um 180 ~ bzw. umgekehrtes 
Vorzeichen. Nur AP, dessen Entstehnngsort  augerhalb des Ductus coch- 
learis, im Ganglion spirale bzw. cochlearis, ]okalisiert wird, zeigt diese 
ausgepr/~gte Abh~ngigkeit vom Ableitort nicht. 

Aufgrund dot genaueren Lok~lisation des Phasensprungs haben Tasaki et al. 
(1954) den Entstehungsort der CM yon SEugetieren in die apikale OberflEche der 
Haarzellen (Lamina retieularis) gelegt, was Konishi und Yasuno (1963) bestEtigen 
und auch fiir SP angeben. Beide Untersuehungen betrachten die Membrana tecto- 
ria als elektrisch transparent, da in ihr die gleiche Potentialh6he wie in der Scala 
media gefunden wurde. Die besondere Bedeutung der Lamina reticularis geht auch 
daraus hervor, dab im S~iugerohr hier das positive Gleichspannungspotential ver- 
schwinde~ und bei weiterem Vordringen der Elektrode das negative Potential der 
Haarzellen auftritt. Im Gegensatz zur Auffassung der genannten Autoren kommt 
Lawrence (1967), der der Rolle der M. tectoria besondere Aufmerksamkeit zu- 
wandte, zu dem SchluB, dab diese auf dem gleichen Potential wie die Perilymphe 
liegt und dab der Phasenwechsel der CM an der Grenze zur Scala media erfolge. 

Zur Frage der Lokalisation der CM und SP bei V6geln wurde das 
Innenohr yon Staren yon der Scala vestibuli aus mit  einer Mikroelektrode 
bis zur Basilarmembran durchdrungen (vgl. Abb. 3), wobei die Ableitung 
der Gleichspannungspotentiale (s. S. 384) als Orientierungshflfe benutzt  
wurde. 
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In den naehfolgend beschriebenen Versuchen wurde eine Kapfllar- 
elektrode mit ann/~hernd gleichm/~Biger Geschwindigkeit vorw/h'ts bewegt 
und die Innenohrpotentiale auf Klick- trod Tonreiz (s. S. 383) in konstan- 
ten Zeitabsti~nden registriert; Gleich- und Weehselspannungen wurden 
mit derselben Elektrode aafgenommen. Auf eine fortlaufende Registrie- 
rung der Eindringtiefe wurde verzichtet. In Abb. 30 wurden zu Ver- 
gleichszwecken die Abst~nde yore Eindringort (Scala vestibuli) bis zum 
Erreiehen der Scala media und der Papilla basilaris angegeben. 

1. Vorversuche 

Zur Ermittlung eventueller mechaniseher St6rungen bzw. der daraus 
resultierenden Potentialverzerrungen durch das Eindringen der Mikro- 
elektrode in die Papilla basilaris, wurden in eirdgen Versuchen gleieh- 
zeitig mit einer Silberdraht-Elektrode die C~ aus dem Recessus scalae 
tympani abgeleitet. Sic zeigten in der Regel keine Ver~nderungen, so 
dab StSrungen dutch die Mikroelektrode ausgeschlossen werden konnten. 

Ferner muBte, wie auf S. 384 dargelegt, bei Verbiegung der Kapillarem 
spitze dureh die Bewegungen der Basflarmembran mit StSrpotentialen 
gerechnet werden. Es zeigte sich abet, dab die aus der Papilla basilaris 
abgeleiteten Weehselspannungspotentiale (CM) bei Anoxie das oben be- 
schriebene Verhalten aufwiesen. Hieraus kann geschlossen werden, dab 
in ihnen keine zuss physikalische Komponente enthalten war. 

2. Ver/inderung der abgeleiteten Potentiale w/~hrend der Penetration 
des Innenohres 

In Abb. 30 ist ein repr/~sentatives Experiment in Form tines 
,,Topogramms" dargestellt, dessen Zeitachse dcr zurfickgelcgten Ent- 
fernung der Elektrodenspitze gleiehwertig ist. Zum Verst~ndn/s der Vor- 
zcichen der CM muB daran erinnert werden, dab die Bezeichnungen 
CM-- und CMq- auf der Polarit~t bei Ableitung aus der Scala tympani 
beruhen, die Mikroelektrode in diesem Versuch aber ihren Weg in der 
Scala vestibuli beginnt. 

Beide Teflkomponenten yon CM stiegen beim Vordringen der Elek- 
trode etwa kontinuierlich bis zum Errcichen der Papilla basflaris an, 
wobei die Amplituden ein Mehffaches des in der Scala vestibuli registrier- 
ten Wertes annahmen. Das Verlassen des endolymphatischen Raumes 
wurde durch das schlagartige Verschwinden yon EP angezeigt. Beide 
Teflkomponenten yon C1V[ kehrten bier ihre Polarit~t urn, d.h. sie 
machten eine Phasenverschiebung yon 180 ~ C durch. Die Amplituden yon 
Chl-k und CM-- waren unmittelbar nach dcm Vorzeichenwechsel an- 
n~hcrnd die gleichen wie vorher. Diese radikale Potential/~nderung 
wurde bei einer Erstpenetration stets beobachtet. Das glcichzeitige 

28 Z. vergl. Physiologie, Bd. 69 
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Auftreten yon negativen Gleichspannungspotentialen deutet  darauf hin, 
dab die Potentialumkehr im Bereieh der Oberfl~che der Haarzellen 
erfolgt. Welter unten werden Grtinde daffir dargelegt, dab es sich nieht 
um die der Scala media zugewandte Oberfl~che der Membrana 
tectoria handelt. 

Gewisse Unregelm~lligkeRen im Kurvenverlauf tier Abb. 30 sind darauf zurtick- 
zuffihren, dab dutch die gemeinsame 1%egistrierung beiAnderung tier Gleichspannung 
der Elektronenstrahl, mit dem die Wechselspannungen aufgezeichnet wurden, 
Schwankungen durchmachte und z.T. den Bereich des Oseillographenschirms ver- 
lieB. Hierdurch kam es vor allem in der Papilla basilaris zu einer lfiekenhaften 
Registrierung der CM (gestrichelte Linien in Abb. 30). 

In  dem Experiment der Abb. 30 wurde die Elektrode zurtickbewegt, 
ehe das Gleichspannungspotential das Erreichen der Scala tympani  
anzeigte. Bcim Riickweg wurden die gleichen Potential/~nderungen in 
umgekehrter Reihenfolge wieder beobachtet. Dies zcigt, dab der Ein- 
stich keine nennenswerten Folgen (Verletzung der Papilla basflaris) 
verursachtc. 

In  bier nicht dargestellten Versuchen wurdc auch die Scala tym- 
pani erreieht, wie aus dem auf etwa Null (meisg geringffigig negativ) 
abfa]lenden G]eichspannungspotential zu crkennen war. Dabei sank die 
Amplitude der CM wicder auf niederere Werte ab. 

In der Regel wurde auch das Summationspotentia] mitregistriert. 
Es ist aus Griinden der ])bersichtlikeit in Abb. 30 nicht mit  einge- 
zeichnet worden. Es/~ndert sein Vorzeichen stets gleichzeitig mit den CM. 

Um den Oft des Polarit/~tswechsels genauer zu bestimmen, wurde 
im normalen Versuchsablauf die Elektrode nach dem ersten Eindringen 
his in die Scala media zur/ickgezogen und dann weitere Penetrationen 
in der gleichen ]3ahn vorgenommen. Itierbci t raten ~]~nderungen im 
, ,Topogramm" auf. In  Abb. 31 ist ein soleher Zweitversuch (anderes 
V t a l s  in Abb. 30) dargestellt. Zu beachten ist, dab nach ,,Auffinden" 
der Papilla basilaris die zweite Annaherung dcr Elektrode wesentlich 
langsamer verlicf, wodurch eine grSBere r/~umliche Aufl6sung erreicht 
wurde. 

Bei langsamer Penetration veriief der Abfall yon EP  nach Ver]assen 
der Scala media wesentlich flacher und erfolgte, ehe CM@ und CN[-- 
ihren Maximalwert erreicht hat ten (Abb. 31). Die negativen Gleichspan- 
nungspotentiale in der Papilla basilaris erreichten beim zweiten Ein- 
stich wesentlich geringere Werte. Die Amplituden yon CM@ und CM-- 
nahmen nach ]~berschreiten eines Maximums bei weiterem Vordringen 
der Elektrode stetig ab, wechselten die Polarit~t und s~iegen dann 
wieder stetig an. In  Abb. 31 ist zu erkennen, dag der Nulldurchgang 
yon ClV[~- zeitlich und damit raumlich vor demjenigen yon CM-- liegt 
(s. auch Necker und Schwartzkopff, 1969). Dieses Verhal~en konnte 

28* 
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Abb. 31. ~derungen yon C~-t- und CM-- sowie yon EP bei Penetration der 
Papilla basilaris (Star). Vortrieb der Elektrode wesentlieh langsamer als in 

Abb. 30 (s. Text) 

mehrfach, wenngleich nicht regelm/~Big, beobaehtet warden. Bei Rfick- 
bewegung der Elektrode (in Abb. 31 gegenfiber dem Vordringen be- 
sehleunigt) liefen die ~_nderungen entsprechend in umgekehrter Reihen- 
folge ab. 

3. Diskussion der Ergebnisse 

Die dutch Abb. 30 dokumentierten Beobaehtungen lassen den Schlu$ 
zu, dab Mikrophon- und Summationspotentiale in dem der Scala media 
zugewandten Tell der Papilla basfiaris entstehen mfissen. Dies ergib~ 
sich einmal dutch das in diesem Bereich auftretende Maximum der 
Mikrophonpotentiale (zeigt ~q/~he der sensiblen Strukturen an) und zum 
anderen dutch dan im gleichen Bereieh auftretenden Polariti~tswechsel. 
Beide Argumente sind notwendig, da der Polarit/~tswechsel prinzipicll 
aueh an einer yore Entstehungsor~ wei~cr entfernten Membran mit ent- 
spreehenden elektrisehen Eigensehaften erfolgen kSnnte. DaB die Basilar- 
membran noah nieht erreieht ist und somit nieht als Oft des Phasen- 
sprungs in Frage kommt, ergibt sieh daraus, da6 nach dem Polarit/~ts- 
wechsel noeh fiber eine 1/~ngere Streeke die negativen Zellpotentiale 
abgeleitet werden. 

Wei~ergehende Interpreta~ionen erlauben die durch Abb. 31 reprasen- 
tierten Beobaehtungen. Hinsiehtlieh des Verhaltens yon EP  kann davon 
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ausgegangen werden, dab sein Absinken das Eindringen der Elektroden- 
spitze in eine die Scala media begrenzende Struktur anzeigt. Dies ist 
bei der hier gew/~hlten Einstiehriahtung die Mambrana teetoria. Die 
Beobachtung, dab die Mikrophonpotentiale noch zunehmen, w/~hrend die 
Elektrode die M. tectoria durchdringt, zeigt, dab der Phasensprung an 
einer tiefer gelegenen Struktur erfolgt. Wie bei den S/~ugeticren dfirfte 
dies die der IV[. tectoria zugewandte Oberfl/~ehe dar Haarzellen sein. 

Der bei wiederholtem Einstich mehr zur Scala media hin gelegene 
Polarit/~tswechsel yon CMq- gegenfiber CM-- (Abb. 31) wurde von Necker 
und Schwartzkopff (1969) so interpratiert, dab beida Teilkomponenten 
yon CM ainen r/~umlieh ge~renntan Entstehungsort haben (C1V[-- an den 
Haarzellan, CM-k an der der Haarzelloberfl/~che zugewandten Seite der 
M. tectoria). Diese Auffassung wird nicht aufrechterhalten, nachdem aus 
den Folgen der Cyanidvergiftung des Innenohres zu schlieBen ist, dab 
CM+ und CM-- die ttyper- bzw. Dcpolarisation einer erregbaren Zell- 
membran anzeigen. Dies spricht gegen eine r/iumliche Trennung des 
Entstehungsortes der Potentiale und gegen die VarmuCung, dab CM-k 
aufgrund eines meehanoelektrischen Prozesses an der M. tectoria ent- 
steht. 

Sehlul~diskussion 

Allen hier untersuchten Innenohrpotentialen ist gemeinsam, dab sic 
dureh Stoffwechsel/~nderungen dar verschiedenstan Art beeinfluBt wur- 
den; sic reagierten auf diese differenziert. Es wurde versuchC hieraus 
auf die zugrunde liegenden Generatorprozesse zu schliel]en. Hinsichtlich 
AP und EP warden die aus der S/~ugerphysiologie bekannten und 
gelegantlich bareits am Vogel erhobenen Befunda best/~tigt und erg/~nzt; 
auf eine besondere Diskussion kann deshalb verziehtat werden. Dagegen 
konnten hinsichtlich CM und SP aufgrund der am morphologisch ein- 
facheren Innenohr der V6gel gewonnenen Befunde neua Vorstallungen 
fiber die Entstehung und die physiologischa Bedeutung entwickelt 
warden, die noch einmal im Zusammenhang und unter Berfieksichtigung 
der bestehenden Theorien diskutiert warden sollen. 

1. Mikrophonpotentiale 

Die Grundlage der nachfolgenden I~berlegungen ist die dureh eine 
grol]e Zahl einschl/~giger Untersuchungen belegte Tatsache, dab den 
stammesgesehichtlich und embryonal einheitlich angelegten Haarzellen 
in den verschiedenen Organen des Stato-acustico-lateralis-Systems nicht 
nur morphologisch, sondern auch physiologisch fibereinstimmende Eigen- 
sehaften zukomman (Flock, 1967; dort aueh /~ltera Literatur). Dureh 
die polare Anordnung eines Kinociliums auf der Oberflache der Haar- 
zellan wird eine funktionelle Polarisation angezeigt: Bai Abbiegen der 
Stareocilien in Richtung auf das Kinoeilium wird die Haarzelle depolari- 
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siert, bei entgegengesetzter Bewegung hyperpolarisiert (Flock und 
Wers/~ll, 1962). Diese, aus der im afferentenNerven fortgeleiteten Erregung 
erschlossene Hypothese w-ird dutch die neuerdings gelungene intra- 
zellul/~re Ableitung aus Haarzellen des Seitenlinienorgans gestfitzt (Harris 
et al., 1970). 

Im Cortischen Organ der S/~ugetiere ist das Kinocilinm nut embryo- 
hal naehweisbar, der Basalapparat bleibt abet auch im adulten Tier 
erhalten. Flock et al. (1962) haben daher die zun~ehst an den Haar- 
zellen des Seitenlinienorgans gewonnenen Vorstellungen fiber den Erre- 
gungsproze6 auch auf das Innenohr der S/~uger fibertragen und damit 
die yon Davis (1958) entwiekelte Vorstellung unterstfitzt, nach der die 
CM als Modulation des Ruhepotentials tier HaarzeUen aufzufassen sind. 
Bei VSgeln bestehen ursprfinglichere Verh~ltnisse insofern, aIs das Kino- 
cilium auch beim adulten Tier ausgebfldet ist (Vinnikow et al., 1965). 

Scbwartzkopff (1958) hat darauf hingewiesen, da$ im Innenohr der 
VSgel die Phasenbindung der fortgeleiteten Erregung (spike-Bfldung) 
nieht aUein durch die bahnende Aufw/~rtsbewegung der Basflarmembran 
erkl/~r~ werden kann, vielmehr mfisse tier entgegengesetzten Riehmng 
eine Hemm~rkung zugesehrieben werden. Ubertragen auf die bier dureh- 
ge~fihrte Differenzierung bedeutet dies, daG CM~- (Depolarisation) erre- 
gend, CM-- (Hyperpolarisation) hemmend wirken. 

Das bier gefundene untersehiedliche Verhalten yon C~- -  und CM-~ 
beruh~ auf S~offweehselabh/~ngigkeiten, wie sic prinzipie11 aueh in 
Untersuehungen an tier Nervenmembran gefunden wurden (z.B. Loyning, 
1965). Die Hyperpolarisation (CM--) ist in besonderem Mate auf Energie- 
lieferung dureh die Zelle angewiesen (Anoxie, Cyanidvergiftung) und 
dementspreehend aueh relativ temperaturabh~ngig. Dagegen wird die 
Depolarisation (CMH-) aus dem Ruhepotential gespeist, das bei kurz- 
fris~iger Unterbrechung der Energieversorgung nut geringffigig beein- 
tr/s wird. Die oben besehriebenen Unregelm~gigkeiten yon CM+ 
werden auf sekundKre Folgen des jeweiligen Eingriffs in den normalen 
Stoffweehsel zurfickgefiihrt. 

Diese Befunde wiederlegen die aueh noeh in neuester Zeit geau$erten 
Hypothesen, wonaeh die CM nicht erregungsphysiologiseher sondern 
physikalischer Namr sind (Zusammenfassung bei Rauch, 1964; Naf~alin, 
1965). Sic ents~ehen aueh bei VSgeln an der der M. teetoria zugewandten 
0berfl/~clie der ttaarzellen und sind als Teilprozesse der Erregtmg yon 
sensiblen Membranen zu verstehen. Auch die postmortal beobaehteten 
Potentiale (CM 2 der S/~uger nach Davis, 1958) kSnnen zumindest bei 
den V6geln, we sic anfangs erheblieh hSher sind als bei S/~ugetieren 
(GM~- etwa 2/8 yon CM-Gesamt) physiologisch, d.h. als Depolarisations- 
potential, dessert Amplitude yon der HShe des Rnhepotentials abh~ngt, 
erkl/~rb werden. 
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Das wesentliche Ergebnis dieser ~berlegungen lguft auf eine Erweite- 
rung des Davissehen Vorstellungen fiber die CM als Modulation des 
Ruhepotentials der Haarzellen hinaus. Anstel]e einer durch die Sehall- 
schwingungen verursaehten passiven ErhShung oder Verminderung eines 
stets durch die Zellmembran flieBenden ,,Leckstromes" sind De- und 
Hyperpolarisationsvorg/~nge mit unterseheidbaren Entstehungsmeeha- 
nismen (passiver Einstrom und ak%iver Ausstrom) der physiologisehen 
Deutung der Mil~rophonpotentiale zugrundezulegen. 

2. Summationspotential 

Die Entstehung des Summationspotentials im S/~ugerinnenohr wird 
seit seiner Entdeckung lebhaft diskutiert (Davis et al., 1958 ; Whitfield und 
Ross, 1965; Johnstone und Johnstone, 1966; Nieder und Nieder, 1968); 
offenbar spielen die komplizierten r/iumlichen Verh/~ltnisse und die 
besondere Struktur des Cortisehen Organs eine ersehwerende Rolle bei 
ihrer Deutung. Einmfitigkeit scheint bei den verschiedenen Autoren 
dahingehend zu herrsehen, dal~ nichtlineare Bewegungsabl/iufe im Corti- 
sehen Organ (also bei der Reiztransformation) die wichtigste Ursaehe 
bi]den. 

Die meehanisehe Nichtlinearit/it, dis in den hier vorgelegten Experi- 
menten in dem S. 382 besehriebenen Zusammenhang zwisehen SP und 
der Differenz der Teilkomponenten yon CM siehtbar zu werden scheint, 
stellt mSglicherweise nur eine Bedingung fiir die Entstehung yon SP 
dar (vgl. auch Engebretson und Eldredge, 1968). Hier soll ein bisher 
weniger beachteter Mechanismus welter disku%iert werden: Eine Ver- 
zerrung in Form des Summationspotentials als Folge der elektrochemi- 
schen Eigensehaften der Sinneszellmembran, die aueh CM hervorbrlngt. 
DaB SP als Leistung der Haarzellen anzusehen ist, geht einmal daraus 
hervor, dal~ bei Penetration der Papilla basilaris der Phasensprung 
bzw. Vorzeichenweehsel yon CM und SP am gleiehen Ort, dem apikalen 
Ende der Haarzellen, erfolgen. Weiterhin kann aus dem engen Zusammen- 
hang zwischen CM-~ und SP auf eine gemeinsame membranpyhsiologi- 
sche Verursaehung geschlossen werden (CM~- und SP zeigen gleiche 
Polarit/~t). Im Sinne der oben dargelegten Auffassung stellt SP demnaeh 
eine Dauerdepolarisation fiber die L/~nge des Reizes dar. 

Die enge Beziehung yon SP zu den Mikrophonpo%entialen ffihrt zu 
einer Interpretation seiner Entstehung, die davon ausgeht, daI~ CMq- 
und CM-- De- und Hyperpo]arisationsvorg/~nge mit untersehiedlichen 
elek%roehemisehen Entstehungsbedingungen darstellen. Sowohl aktiver 
(CM--) als aueh passiver Transport yon Ionen (CM-~) haben ein 
Maximum des Stromflusses pro Zeiteinheit, doeh liegt dasjenige des 
aktiven Transports wesen~Hch niedriger als das des passiven Ionen- 
stroms (Liittgau, 1963). Bei sinusfSrmiger Reizung der ttaarzellen nimmt 
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die Anstiegssteilheit des Reizes mi t  der Frequenz - -  und  entsprechend 
der Ionens t rom pro Zeiteinheit - -  zu. Es ist mi t  der Ausbfldung einer 
, ,Grenzfrequenz" zu rechnen, bei weleher der maximal  durch akt ive 
Prozesse bestreitbare St rom flieBt (hier im Bereieh 500--1000 Hz). Bei 
weiterer ErhShung  der ~requenz bleibt der StromfluB hinter  dam Reiz 
zurfick. Hieraus  karm gefolgert warden, dab CN[--, dessen Ents tehung  
auf ak t ivem Transpor t  beruht ,  mi t  zunehmender  ]~-Yequenz abnehmen 
muB und  dadurch  die gesamten Mikrophonpotent iale  zunehmend gleich- 
geriehtet  warden, da der passive Ionens t rom (CMq-) noch nieht  betroffen 
ist. Da  nicht  nur  die Hyperpolarisat ion,  sondern auch die Repolari- 
sat ion (Gipfel CMq- bis Grundlinie) langsamer abl~uft als die Depolari- 
sation, wird bei hohen Tonfrequenzen die Grundlinie nieht  mehr  erreieht. 
Die langsamer ablaufende Repolarisat ion ist vor  ahem bei den post- 
morta l  abgeleiteten CM niedriger Frequenz deutlich zu erkennen 
(s. S. 388 und  Abb.  11). 

Die in Abb.  7 dargestellten Registrierbeispiele best~tigen diese Vor- 
stellung yon  der En t s t ehung  yon  SP. Es  sei bier aber noehmals darauf  
hingewiesen, dab neben dem geschilderten noah weitere NIeehanismen 
(z. B. meehanische Niehtlinearitgt)  an  der Ausbildung des Summations-  
potentials  beteiligt sein kSnnen. 
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