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die  T e m p e r a t u r ,  u m  so m e h r  e n t s p r e c h e n  die Lin ienprof i le  
d ieser  L in i en  de r  H o l t s m a r k s c h e n  Theor ie .  H o h e  D i c h t e  
d e r  L a d n n g s t r ~ g e r  u n d  r e l a t i v  n iedr ige  T e m p e r a t u r  da-  
gegen  i f ih ren  zu A b w e i c h u n g e n  y o n  dieser  T heo r i e  im 
Sinne  e iner  zusg tz l ichen  V e r b r e i t e r u n g  d u t c h  die E l ek -  
t ronen .  13ber die IZon tu ren  de r  L i n i e n  n i c h t  wasser-  
s tof f / ihn l icher  E l e m e n t e  in  A b h g n g i g k e i t  yon  E l e k t r o n e n -  
d r u c k  u n d  T e m p e r a t u r  des  e m i t t i e r e n d e n  P l a s m a s  l iegen 
e r s t  wenige  Messungen  vor,  doch  f i ih r t  die t h e o r e t i s c h e  
S i c h t u n g  a u c h  h ie r  a l lmghl ich  zu e inem Vers tRndnis  de r  
e x p e r i m e n t e l l e n  R e s u l t a t e  [28]. 

Schwier iger  w e r d e n  die Messungen ,  w e n n  m a n  sich 
h in s i ch t l i ch  de r  L ich tque l l e  i m  Zwischengeb i e t  zwischen  
S t r a h l u n g  aus  op t i sch  d f inne r  u n d  aus  op t i s ch  d icke r  
S c h i c h t  be f inde t .  E n t w e d e r  m nB m a n  d a n n  ve r snchen ,  
an f  op t i sch  df inne  Sch ich t  zu ex t rapo l ie ren ,  ode r  a b e r  
m a n  folgt  e inem Weg,  de r  sich be i  de r  U n t e r s u c h u n g  de r  
F r a u n h o f e r - L i n i e n  de r  Sonne  als g a n g b a r  e rwiesen  h a t :  
E b e n s o  wie  m a n  s ich  d o r t  d u r c h  U n t e r s u c h u n g  d e r  
M i t r e - R a n d - V a r i a t i o n  de r  S o n n e n s t r a h l u n g  e inen  zu- 
sg tz l i chen  P a r a m e t e r  ver /~nder te r  Geomet r i c  zu N u t z e  
m a c h t ,  k a n n  m a n  dies a u c h  be i  de r  A n v i s i e r u n g  yon  E n t -  
l a d u n g e n  b e k a n n t e r  g e o m e t r i s c h e r  A b m e s s u n g e n  u n t e r  
v e r s c h i e d e n e n  B l i ckwinke ln  e r re i chen  u n d  d a m i t  e in  
St i ick  we l t  in  e ine gewisse op t i sche  Tiefe v o r d r i n g e n  [9]. 

Z u m  Schlug  i s t  v ie l le ich t  e ine  t r iv i a l e  B e m e r k u n g  
n i c h t  ganz  iiberflfissig: B e i  S t r a h l u n g  aus  op t i s ch  d i i n n e r  
Sch ich t  I f ihr t  e ine  h o h e  T e m p e r a t u r  n i c h t  n o t w e n d i g e r -  
weise zu h o h e n  L e u c h t d i c h t e n  in  de r  L ich tque l le .  Se lbs t  
bei  s e l ek t ive r  S t r a h l u n g  wird  in den  m e i s t e n  F/i l len die 
I n t e n s i t / i t  d e r  l e u c h t e n d e n  Sch ich t  w e l t  u n t e r  de r j en igen  
eines schwarzen  KSrpers  de r  g le ichen  T e m p e r a t u r  b le iben .  
Desha lb  w e r d e n  die E r w a r t u n g e n  de r  B e l e u c h t u n g s t e c h -  
h ike r  be i  den  b i she r  e n t w i c k e l t e n  H o c h t e m p e r a t u r l i c h t -  
quel len  t r o t z  de r  h o h e n  T e m p e r a t u r  hguf ig  e n t t g u s c h t .  
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Neuere Untersuchungen zur Eiektrophysiologie des Vestibular-Apparates*), **) 
Won D. TRINCI~ER, E r l a n g e n  

Von  al len O r g a n e n  des  m e n s c h l i c h e n  u n d  Sguget ie r -  
K 6 r p e r s  i s t  d e r  im i n n e r e n  O h r  in enge r  N a c h b a r s c h a f t  
z u m  G e h 6 r o r g a n  gelegene V e s t i b u l a r - A p p a r a t  e ines  de r  
Iiir m e s s e n d e  U n t e r s u c h u n g e n  a m  s c h w e r s t e n  zug~ng-  
l ichen.  Seine Teile, Sacc~*lus, Utriculus u n d  das  S y s t e m  
de r  Boge~zgdnge, s ind al lsei t ig yon  h~ir tes tem K n o c h e n  
umgeben ,  d a b e i  se lbs t  a b e t  ~Lugerst za r t e  u n d  ve r l e t z -  
l iche Gebilde.  Die  ftir d e n  U n t e r s u c h e r  w i c h t i g e n  Tei le  
s ind  z u d e m  seh r  klein,  die ganze  B o g e n g a n g s a m p u l l e  h a t  
n u t  e i n e n  D u r c h m e s s e r  y o n  unges  t ,5  r am!  E s  i s t  
d a h e r  n i c h t  f ibe r raschend ,  d a b  die F o r s c h u n g  au f  d ie sem 
G e b i e t  e r s t  i n  d e n  l e t z t e n  J a h r z e h n t e n  zu e inem g r u n d -  
s / i tz l ichen V e r s t g n d n i s  de r  F u n k t i o n  gef i ih r t  h a t :  

J e d e r  h~u t ige  B o g e n g a n g  s te l l t  z u s a m m e n  m i t  se iner  
A m p u l l e  u n d  d e m  seine b e i d e n  E n d e n  v e r b i n d e n d e n  
Tel l  des  Ut r i cu lus  e inen  y o n  E n d o l y m p h e  erf i i l l ten Ring 
dar .  Be i  D r e h u n g e n  in de r  E b e n e  des  Bogengangs r !nges  
nlul3 es n a c h  d e r  M a c h - B r e u e r s c h e n  Theor i e  zu e m e m  

Z u r f i c k b l e i b e n  d e r  Fi t i ss igkei t  gegen i ibe r  de r  W a n d  
k o m m e n .  Diese  sog. TrdgheitsstrOmung de r  E n d o l y m p h e  
f i ih r t  zu e iner  Ablenkung der Cupula. Die Cupula  is t  
e ine  d e m  S innesep i the l  de r  Cr is ta  ampu l l a r i s  au f s i t zende  
Gal le r tmasse ,  welche  die h a a r f 6 r m i g e n  For tsXtze  d e r  
Sinneszel len  u m h t i l l t  u n d  s ich m i t  i h r e m  fre ien  Sp i t zen te i l  
d e m  A m p u l l e n d a c h  so anlegt ,  d a b  sic das  L u m e n  p rak -  
t i s ch  e n d o l y m p h d i e h t  a b s c h l i e 2 t  (vgl. Fig. t ,  r e c h t e  u n t e r e  
Schema-Ze i chnung) .  Die  Cupu la  s te l l t  z u s a m m e n  m i t  
d e r  E n d o l y m p h e ,  m i t  de r  sie wegen  des  e n d o l y m p h -  
d i c h t e n  Verschlusses  m e c h a n i s c h  ~est g e k o p p e l t  ist, e in 
schwingungsf~h iges  S y s t e m  d a r  m i t  sehr  h o h e r  D g m p -  
lung.  Die  Wi rkungswe i se  dieses S y s t e m s  1/iBt s ich a m  
b e s t e n  m i t  de r  eines ba l l i s t i schen  G a l v a n o m e t e r s  ve r -  
gle ichen.  D a  in j e d e m  L a b y r i n t h  dre i  Bogenggnge  in  
a u f e i n a n d e r  s e n k r e c h t  s t e h e n d e n  E b e n e n  a n g e o r d n e t  

*) Herrn Professor Dr. H. LULLI~S, Direktor des Physiologisehen 
Instituts der Universit~t Kiel~ in Verehrung und Dankbarkeit zum 
60. Geburtstag gewidmet. 

**) Di e dargestellten eigenen Arbeiten wurden mit Hilfe der 
Deutschen Forschungsgemeinschaft durchgeffihrt. 

sind, k 6 n n e n  D r e h u n g e n  u m  jede  bel iebige  Achse  pe r -  
c ip ie r t  werden .  

E b e n s o  wie f a r  die S innesze l len  des  Bogengangs -  
s y s t e m s  i s t  a u c h  f/Jr die de r  f ibr igen L a b y r i n t h o r g a n e  
( such  die de r  Schnecke,  vgl.  [3r die Verbiegung $hrer 
haarfOrmigen Fortsiitze der addquate Reiz. U m  eine Ab-  
l e n k u n g  ga l le r t iger  Cupulae  h a n d e l t  es sich s u c h  be i  d e n  
Se i t en l in i en -Organen ,  die n u r  be i  n i e d e r e n  W i r b e l t i e r e n  
v o r k o m m e n ;  im S t a t o l i t h e n - A p p a r a t  j e d o c h  s ind n i c h t  
F l t i s s igke i t s s t r6mungen ,  s o n d e r n  a n d e r e  phys ika l i s che  
Krg f fe  wi rksam.  S a c c u l u s  u n d  Ut r i cu lus  s ind (wie die 
S t a t o c y s t e n  de r  Wirbe l losen)  flf issigkeitsgefii l l te I-Iohl- 
rgume.  Sie e n t h a l t e n  K a l k - K o n k r e m e n t e ,  die sog. S t a t o -  
l i then ,  die spezif isch schwere r  s ind als die E n d o l y m p h e  
n n d  die Ga l le r t sch ich t ,  die sie f iber  d e m  S innesep i the l  
s c h w e b e n d  erhgl t ,  t~in so lcher  S t a t o l i t h  muB sich u n t e r  
de r  E i n w i r k u n g  de r  S c h w e r k r a f t  s t e t s  in  t~ ich tung  auf  
d e n  t i e f s t en  P u n k t  b e w e g e n ; / i n d e r t  d e r  O r g a n i s m u s  seine  
S te l lung  i m  R a u m ,  so muB d e r  S t a t o l i t h  e ine  tangentiale 
V e r s c h i e b u n g  gegen i ibe r  d e m  S innesep i the l  ausf i ihren .  
Ad/~quater  tZeiz is t  also e ine Scherkraft, die au f  die 
S innesze l len  w i r k t  u n d  zu e iner  V e r b i e g u n g  ih r e r  h a a r -  
f6 rmigen  For t sAtze  f i ihrt .  

Die  M e c h a n i k  d ieser  Vorg~nge  im V e s t i b u l a r - A p p a r a t  
i s t  d u r c h  STEINHAUSEN [70] fi ir  die Bogenggnge  u n d  
(naeh  V o r a r b e i t e n  yon  S:r~INHAUSEN u n d  ULRICtt} d u r c h  
v. HOLST [8611) fiir d e n  S t a t o l i t h e n - A p p a r a t  au fgek lg r t  
worden .  

E ine  B e a n t w o r t u n g  de r  noch  of fenen  F r a g e n  i s t  j e t z t  
im  wesen t l i chen  yon  de r  U n t e r s u c h u n g  de r  B i o p o t e n t i a l e  
a m  Bogengangs -  u n d  S t a t o l i t h e n - A p p a r a t  zu e rwar t en .  
Auf  d iesem G e b i e t  v e r d a n k e n  w i t  die b e d e u t e n d s t e n  
F o r t s c h r i t t e  d e n  A r b e i t e n  y o n  O. LOWENSTEIN [,50], de r  
als e r s t e r  y o n  E inze l f a se rn  de r  A s t e  des  V e s t i b u l a r n e r v e n  
A k t i o n s p o t e n t i a l e  r eg i s t r i e r t  h a t .  I n n e r h a l b  de r  K e t t e  
d e r  zur  I n f o r m a t i o n s t i b e r m i t f l u n g  a n  das  Z e n t r a l n e r v e n -  

~) Einen ausftihrliehen iJberblick vermittelt der Aufsatz yon 
E. v. HoLsr: Die T~itigkeit des Statolithenapparats im Wirbelfier- 
labyrinth [3.5b]. 
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sys tem notwendigen  V o r g i n g e  gehen jedoch die Prozesse 
in der  Si~zneszelle, die zu der  Trans fo rmat ion  yon  Re iz  
in Er regung  ffihren, denen  der  Er regungs le i tung  im 
N e r v e n  vorauf .  

Bis vo r  wenigen  J a h r e n  waren  weder  v o m  Vest ibular-  
A p p a r a t  noch yore  akus t i schen L a b y r i n t h  Kenntn i sse  
fiber Rezeptor-Ruhepotentiale vorhanden .  G.V. BI~Kt~SY 
[3a, b] h a t  dann t951/52 fiber ,,dc po ten t i a l s "  be r i ch te t  
(dc = d i rec t  c u r r e n t =  Gleichstrom),  die yore  Cort ischen 
Organ der  Schnecke erzeug t  werden  und sich innerhalb  des 
ganzen Labyr in thschlauches ,  aber  auch aul3erhalb des- 
selben in den Pe r i l ymphrgumen  der  Scala ves t ibul i  und  
Scala t y m p a n i  nachweisen lassen (Fig. t). Bet  Able i tung  
a m  runden  Fens t e r  fand v. BkKksu  [3a], dab eine 
adiiquc~te akust ische Reizung auBer zu dem Auf t r e t en  der  
als microphonics  i) ( =  Cochlea-Effekt ,  Reizfolgestrom) 
b e k a n n t e n  re izsynchronen Po ten t ia te  such  zu e inem Ab- 
/all des Bestandspotentia[s ffihrte. Da  die mechanischen  
VorgAnge, die im Fal le  der  B o g e n g i n g e  eine Verb iegung  
der  haar f6rmigen  F o r t s i t z e  bewirken,  viel  f ibersichtl icher 
sind als die in der  Schnecke (vgl. [3c]), schien es zur  
wei te ren  Aufkl~rung des Verha l tens  der  haa r t r agenden  
Sinneszellen lohnend,  diese Biopoten t ia le  auch a m  Vesti-. 
bu la r -Appara t  zu untersuchen.  

Unsere  eigenen Un te r suchungen  [79 b] wurden  wie die 
von  B~KgSY a m  Meerschweinchen durchgefi ihr t ,  so dab 
ein unmi t t e l ba r e r  Vergleich m6glich ist  (Fig .  1). N a c h  
Fre i legung des Bogenganges  bis auI eine dfinne Knochen-  
lamelle  wurden  in diese feine L6cher  gebohrt ,  du tch  
welche die Mikroelekt rodenspi tze  2) in die Pe r i l ymphe  
eingefi ihr t  werden  konnte .  Wie  Fig. t zeigt, is t  das 
Po ten t i a l  fiber der  Ampul le  am hSchsten und f/illt zum 
Bogengang  hin s te t ig  ab. Die  Spannungsquel le  mul3 also 
in der  Ampulle zu suchen sein. 

N a c h  E n t l e r n u n g  des den P e r i l y m p h r a u m  bedecken-  
den Knochens  kann  m a n  Messungen an der  AuBenwand  
des h/ iut igen Bogenganges  und  tier Ampul le  durchfi ihren.  
Das hSchste  Po ten t i a l  f inder  m a n  fiber der  Ampul len-  
mit re .  Die Lage dieses P o t e n t i a l m a x i m u m s  ist  un t e r  
Ruhebed ingungen  kons tant ,  bet  Cupula -Ablenkungen  
e x t r e m e n  Grades t r i t t  eine d e m  Cupula-Ausschlag ent-  
sprechende Ver lagerung des Max imums  ein (physiologi- 
sche B e d e u t u n g  h a t  dieses P h a n o m e n  wahrscheinl ich 
nicht).  

Die  Cupula  ist  bet  al ien Wirbe l t i e ren  w/ihrend des 
Lebens  eine glasklare Gallerte. U m  sie yon  der  Endo-  
l y m p h e  opt isch un te rsche iden  zu k6nnen,  muB m a n  sic 
(nach STEINHAUS~N [70]) mi t  e inem Vi ta l farbs tof f  an-  
f i r b e n ;  ein Zusammenbrechen  der  zwischen Endo-  und  
Pe r i lymphe  bes tehenden  Poten t ia ld i i fe renz  l iB t  sich 
durch In jek t ion  m i t  e iner  Mikrokapi l lare  ve rmeiden .  
Zur  Erzeugung  der  exper imente l l en  Cupula -Ablenkungen  
wurde  der  h i u t i g e  Bogengang  en tweder  yon  auBen kom-  
pr imier t  oder  eine Ieine Kapi l la re  in sein L u m e n  einge- 
ffihrt. D u t c h  D r u c k  und  Sog kOnnen dann Cupula-  
Ablenkungen  abs tu fbare r  Gr613e in be iden  R ich tungen  
e rzeugt  werden.  

x) Diese bei Schallreizung des Geh6rorgans yon der Schnecke 
ableitbaren Irequenzgetreuen Potentiale, yon FORBES U. Mitarb. 
(1927) bereits beobachtet, wurden dureh WEVER und BRAY (1930) 
zuerst genauer untersueht, welehe sie ffir Nervenaktionspotentiale 
hielten. Die Bezeichnung ,,microphonic action of the cochlea" 
stammt von ADRIAN (1931); aber erst Ss und DAVIS (1932) und 
S~zvz~s und DAvis (1938) gelang es, klare Untersehiede zwischen 
den yore Cortischen Organ erzeugten ,,cochlear microphonics" 
und den Nervenaktionspotentialen aufzuzeigen: Wfihrend die 
maximale Frequenz einzelner Acusticus-Nervenfasern bei etwa 
800 Aktionspotentialen pro see liegt, begrenzt durch das Refrakt~ir- 
Verhalten des Nerven, kann die ,,mierophonic"-Frcquenz durchaus 
die Gr6Benordnung yon 10 kHz, ungef/ihr das 100fache jener Zahl, 
erreichen. Die Latenz der Nervenaktionspotentiale betr/igt 0,7 msee 
und mehr, die der ,,microphonics" ist praktisch unmegbar gering 
(jedenfalls Meiner als 0,1 msee). Fiir alle den Zeltstoffwechsel ver- 
~indernden physikalisehen und chemischen Einfifisse sind die 
Nervenakfionspotenfiale sehr viel empfindlieher. Trotzdem kann 
aber der biologische Ursprung des grSgten Teiles der microphonics 
nicht bezweifelt werden. Nut ein geringer Rest (,,second order 
microphonic#' im Unterschied zu den biologischen ,,first order 
mierophonics") persistiert such im Tode und verschwindet erst 
einige Zeit sp~iter. 

~) Silberlot-gefiillte Glaskapiltaren nach SVAETICmN (1951); 
vergleichsweise verwendete KC1-Elektroden gaben iibereinstim- 
mende Resultate. Von; der Meg- und der Bezugselektrode (jeweils 
gegen eine indilferente) wurden die Potentiale zwei in Brficken- 
schaltung angeordneten EIektrometer-RShren zugefiihrt. 

Fig. 1. Die Ruhe-Potentiale im Labyrinth des Meerschweinchens 

In der Schnecke (v. BI~K~SY) Im Bogengengsapparat (TRINCKER) 
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Fig. I g ibt  wei te rh in  eine Ubers ich t  fiber die Ruhe- 
polentiele im Inne ren  yon Bogengang  und Ampul le .  Das  
Ruhepo ten t i a l  der  E n d o l y m p h e  ist  in der  Ampul le  rech t  
konstant ,  es n i m m t  im Bogengang  m i t  fo r t schre i tendem 
Abs tand  yon  der  Ampul le  e twas ab. Pos i t iv  gegenfiber  
der  Pe r i l ymphe  ist  auch das Po ten t i a l  der  Cupula. Es  
ist  sehr  empfindl ich  mechanischen  Sch/~digungen und 
Sauers tof fmangel  gegeniiber,  es f i l l t  dann  bis zu nega-  
t i ven  W e r t e n  ab. Das posi t ive  Po ten t i a l  n i m m t  yon der  
Basis der  Cnpula  zur  Spi tze  hin allm~thlich ab  (yon e twa  
70 auf  50 mV). I n  den basalen Abschn i t t en  t r e t en  auBer- 
dem pl6tzl ich be im Vorschieben der  Mikroelekt rode  steile 
Po ten t iMsenkungen  (bis zu schwach nega t iven  Wer ten)  
auf. E ine  Sch~tzung des durchschni t t l i chen  Abs tandes  
der  Or te  n iederen  Potent ia l s  ergibt  t0  bis 30 ~z. Die  Aus- 
z~thlung der  haa r t r agenden  Sinneszellen auf  der  Ober-  
fl/~che des Cris ta-Sat te ls  zeigt,  dab dies d e m  durch-  
schni t t l ichen Abs tand  der  haar f6rmigen  FortsAtze der  
Sinneszellen in Cr i s t a -Nihe  entspr icht .  

Dr ing t  die Mikroelekt rode in die Zellen der  Crista 
ampullar is  ein, wird ein gegenfiber  der  Pe r i lymphe  nega-  
t ives  Po ten t i a l  yon e twa  50 mV gemessen.  Die Aufrecht -  
e rha l tung  ether so hohen  Potent ia ld i f fe renz  (1t5 bis 
t25 mV) muB als ak t ive  Stoffwechsel leis tung der  Sinnes- 
zelle aufgefaBt werden  ([3a], [62], [60], [45]). Bs163 
h a t  e inen ganz ~hnlichen Max ima lwer t  ( t 2 0 m V )  ge- 
funden,  und K v l e x a  erhiel t  bei  den  Sei ten l in ien-Rezep-  
to ren  sch i tzungsweise  100 inV. 

Bet  experimentellen Cupula-Ablenkungen versehiede-  
nen  Grades (zwischen 25 ~ und 85 ~ in Stufen yon  5 ~ 
wurden  an der  hor izonta len  und  der  vorde ren  ve r t ika len  
Ampul le  die au f t r e t enden  Potentialiinderungen in de r  
Endo lymphe ,  an der  Cupula -Ober f i i che  und  in den seit-  
l ichen Abschni t t en  der  Crista ampullar is  gemessen.  Ste ts  
ergibt  Ablenkung  in der  e inen R ich tung  Depolarisation, 
in der  anderen  Hyperpolarisation. 

Fig. 2 s tel l t  die Po ten t i a lgnderungen  in den Crista- 
Sinneszellen der  hor izonta len  Ampul le  dar. H ie r  be- 
wi rken  u t r icu lopeta le  Cupula-Ablenkungen  eine De- 
polarisation, utr iculofugale  eine Hyperpolarisation. I n  
den beiden ver t ika len  Ampul len  ergeben u m g e k e h r t  u t r i -  
culofugale Ablenkungen  Depolarisat ion,  u t r icu lope ta le  
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Hyperpolar isa t ion.  Die mi t  einer  be s t immten  Ablenkung  
der  Cupula  ve rbundene  P o t e n t i a l i n d e r u n g  ist  auf  der  
Seite, zu der  hin die Cupula  abgelenkt  wird, s tets  schw~t- 
chef  ausgep r ig t  als auf  der  gegentiberl iegenden Seite  
(Fig. 2), was zweifellos darauf  zurfickzuffihren ist, dab 

Hyperfolar/sation 

Ruhepofen#al~ 

Utricu~--/opefale /"] 
Cupula-Ablenkunj.....,,,: / 5 

-15 
i m.V ^ -"~"" 
- I0 :-'-/ 

g gO GO 80 ~ 
'uhenos/hbn ,,,.--~, ~ , ~.r ~'u UM urrzcu/oru~a!e 

lenkung 
-10 

115 

2O 

~5 Depolarisal/bn 
Fig. 2. Die Potential/inderungen in den Sinneszellen der Crista 
ampullaris des horizontalen Bogenganges wfihrend experimenteller 
Cupula-Ablenkungen: Utrielllopetale Ablenkungen ffihren zu einer 
Depolarisation, utriculofugale zu einer Hyperpolarisation. Dabei 
treten Potentiatdifferenzell zwischen den beiden Seiten der Crista 
auf: Ausgezogene Kurve = Bogengangs-Seite der Crista; gestri- 
chelte Kurve = Utrieulus-Seite der Crista. Abszisse: Grad der 
Cupula-Ablenkung (d.h. der Winkel zwischen einer Linie, welche 
die Mitre des Spitzenteils der Cupula in Ruhepositioll mit der Mitre 
der Crista verbindet, and einer zweiten Linie, welche die in der 
Ablenkungsrichtllng vorangehende Kante der Cupula-Spitze mit 
der Crista-Mitte verbindet). Die Ruheposition der Cupula ent- 
spricht eillem Winkel von t0 ~ in beiden Richtungen; dieser Weft 
ist daher in den Nullpunkt gelegt. Ordinate: Potential~tnderungen 
in mV, ausgehend yon dem gleich Null gesetzten Ruhepotelltial. 

(TRINCKER) 

auf  dieser gegeniiberl iegenden Seite  eine st~rkere Ver- 
biegung der  haarfSrmigen Sinneszellforts~tze e in t re ten  
muB. 

Ganz /ihnliche De- und Hyperpola r i sa t ionen  haben  
V. B]SKs [3a] und TASAI<I, DAVIS und ]~LDREDGE [76] 
anch bei  statischer Auslenkung der Basilarmembran er- 
hal ten.  Die le tz te ren  fanden bei  Auslenkung der  Schnek-  
ken t r ennwand  zur  Scala ves t ibul i  hin Depolar isa t ion bis 
fast  auf  die H~lf te  des Ruhepotent ia l s ,  bei  Aus lenkung 
zur  Scala t y m p a n i  hin Hyperpo la r i sa t ion  u m  e twa  
t0  InV. 

U b e r  den Einf lug  einer  Depolar isa t ion  und H y p e r -  
polarisat ion auf  die Aktionsstrom/requenz des Ampullar- 
~erven l iegt  die Arbe i t  yon O. LOWENSTEIN [gOd] vor, 
der  die Wi rkung  eines v o m  N e r v e n  zum Sinnesepi thel  
der  Crista , ,aufs te igenden" und eines zum N e r v e n  , ,ab- 
s te igenden"  Polar isa t ionsst romes an Einzelfasern  un te r -  
suchte.  Der  auf  die Sinneszellen depolaris ierend wirkende  
St rom ffihrt zu einer Steigerung der  Frequenz,  der  hyper -  
polarisierende St rom bewirk t  bei  den  daueren t l adenden  
E inhe i t en  F requenzabnahme  oder  sogar vSlliges Schwei- 
gen. Ffir  die Sinneszellen m i t  R u h e - E n t l a d u n g e n  be- 
deu te t  also Depolar isa t ion Erregung,  Hyperpo la r i sa t ion  
Hemmung i ) .  

LOWENSTEIN h a t  darauf  hingewiesen, welche ]3edeu- 
tung  diesen Befunden  sehr  wahrscheinl ich im Shine der  
Generatorpotential-Hypothese zukommt .  Unsere  Un te r -  
suchungen [79 b] erbr ingen den Beweis, dab bei  ad~qua te r  
Re izung  der  Crista-Sinneszellen durch exper imente l le  
Cupula-Ablenkungen t a t s i ch l i ch  die zu e rwar tenden  De-  
und Hyperpola r i sa t ionen  auf t re ten.  

I n  dem Bereich der  Cupula-Ablenkungen,  der  un t e r  
physiologischen Bedingungen  fast  ausschlieBlich in Be-  
t r ach t  kommt ,  dem yon  der  Ruhes te l lung  bis jeweils 
h6chstens 35 ~ erscheint  die Beziehung zwischen d e m  

~) Ganz /ihnliehe Resultate erhielten KATSUKI und Yosmxo 
[42] am Seitenlinien-Organ des Aals und MURR~'Z [55J an dem des 
Frosches Xenoplls laevis. 

Grad der  Cupula-Auslenkung und der  Gr613e der  he rvor -  
gerufenen Poten t ia l~nderung  linear. Bei  den h6heren 
Ablenkungsgraden  wird der  Kurvenve r l au f  dann i m m e r  
flacher. Die gesamte  exper imente l l  erfaBte K u r v e  ist  
also S-/6rmig m i t  gu te r  Ann/ iherung an Linearitdt im 
Arbeitsbereich (Fig. 2). 

Auch  GROEN, LOWENSTEIX und VENDRIK [33] er- 
h ie l ten  bei  a d i q u a t e r  Reizung du tch  Drehung  in beiden 
R ich tungen  eine S-/Ormige Kurve flit die F requenzgnde-  
rungen der  Akt ionspoten t ia le  des Ampul l a rne rven  (vgl. 
auch [50e]). 

Po ten t ia lmessungen  am Utriculus und Sacculus sind 
be im Meerschweinchen aus topographischen Gri inden 
noch schwieriger  als die am Bogengangsappara t .  Inner -  
halb  der  U t r i cu lus -Endo lymphe  wurde  ein posi t ives  Po-  
t en t i a l  yon  21 bis 28 m V  gemessen, in dem die Sta to-  
l i t henmembran  t ragenden  Galler t lager  fiber der  Macula  
utr ieuli  35 bis 45 mV. 

Viel leicht  sind diese Wer t e  zu niedrig, die sehr lang- 
wierige P r i p a r a t i o n  k6nnte  bier  doch zu einer gewissen 
Sch/idigung gefi ihrt  habenS). Das Po ten t ia l  innerhalb  der  
Macula-Zellen h a t  u n g e f i h r  dieselbe Gr6Be wie in der  
Crista ampullaris .  Es  gelang nicht,  eine quan t i t a t i ve  
Methode ffir Verschiebungen der  S t a to l i t henmembran  
auszuarbei ten;  daher  konnte  nur  qua l i t a t iv  festgestel l t  
werden, dab entgegengese tz t  ger ichte te  ]3ewegungen der  
S t a to l i t henmembran  in den Macula-Zellen gleichfalls 
Depolarisation ffir die eine, Hyperpolarisation ffir die 
andere  R ich tung  ergaben. W i h r e n d  in den Crista-Zellen 
der  W e r t  max ima le r  Depolar isa t ion den m a x i m a l e r  
Hyperpolar i sa t ion  um das Doppe l te  bis Dreifache fiber- 
traf,  waren  sie bier  nur  wenig oder  gar nicht  verschieden.  

Auch LOWENSTEIN und ROBERTS [51] fanden bei 
adiquater IZeizung durch I~ippen in entgegengesetzter 
Richtung Zunahme bzw. Abnahme der Ruheentladungs- 
I requenz in Nervenfasern  der  Macula  ntriculi .  Es  gab 
allerdings auch Einhei ten,  die auf  beide l~ichtungen m i t  
Er regung  bzw. H e m m u n g  antwor te ten .  

O. LOWENSTEIN und A. SAND [52] haben 1940 als 
erste fiber Eimel/aserableitungen yore Ampullarnerven 
berichtet .  Sie fanden, dab ein erheblicher  Tell  der  E in-  
he i ten  auch ill R u h e  En t l adungen  yon  wei tgehend  kon-  
s tan te r  F requenz  aufweist,  w i h r e n d  andere  erst  auf  
Drehreize h in  zu feuern beginnen.  ]3ei der  hor izonta len  
Ampul le  bewi rk t  eine Drehung,  die zu einer  ut r iculope-  
ta len  Ablenkung  der  Cupula  ffihrt, stets eine Frequenz-  
steigerung. En tgegengese tz te  Drehungen,  die utr iculo-  
Iugale Cupula-Ablenkung hervorrufen,  haben  Frequenz-  
abnahme  bis zum g inz l i chen  Schweigen der  E inhe i t  zur  
Folge.  Die  im Ruhezus tand  s t u m m e n  E inhe i t en  ant-  
wor ten  nur  auf Drehungen  mi t  u t r icu lopeta le r  Cupula- 
Ablenkung.  Bei  den beiden ver t ika len  Ampul len  sind die 
Verh i l tn i s se  umgekehr t ,  erregend wirken bier  die utr i -  
culofugalen Ablenkungen,  h e m m e n d  die ut r iculopetalen.  
Dieses gegens i tz l iche  Verhal ten  entspr icht  den klassi- 
schen Befunden  yon  EWALD [24] hinsicht l ich der  Bogen-  
gangsreflexe, anderersei ts  aber  auch dem Verhal ten  der  
Rezep to r -Po ten t i a l e  [79b]. Die Lowenste inschen Be-  
iunde  a m  Rochen  wurden  yon  LXDOUX [47] fiir den  
Frosch best/itigt. ZOTTERNIAN [91] land bei Knochen- 
fischen (Hecht und Quappe) nur die erregende, nicht die 
hemmende Wirkung. Diese 13eobachtung deckt sich mit 
den Ergebnissen STEINHAUSENS am llecht, nicht aber 
mit denen yon LOWENSTEIN [50a]. Wie die yon LOWEN- 
STEIN haupts~ichlich untersuchten l~ochen verhalten sich 
offenbar auch die Siugetiere und der Mensch. Erregungs- 
und Hemmungswi rkungen  fanden ADRIAN [lb]  und G~R- 
NANDT [28c~] bei zent ra len  bzw. sekund~ren Vest ibular is-  
Neuronen  der  Katze .  Der  grSBte Tell  der  yon  GER- 
NANDT untersuchten  E inhe i t en  verh ie l t  sich analog den 
votl LOWENSTEIN beschriebenen,  einige bean twor t e t en  

2) Sicher zu niedrig sind die inzwischen vergleichsweise mit der 
Cochlea yon SMITH, DAVIS, DEATtIERAGE und GESSERT [Amer. d. 
Physiol. 193, 203 (1958)] am Saeculus und Utrieulus gemessenen 
Potential-Werte. Von anderen Untersehiedell der Prfiparation ab- 
gesehen, muB das vSllige Absaugen der Perilymphe seh~idigend ge- 
wirkt haben; augerdem sind durch die dickeren Elektrodenspitzen 
(30 bis 40/~, bei uns: I/~ und darunter) zweifellos gr6bere Einrisse 
der Wand des h~iutigen Labyrinths, die zu einem Zusammenbrechen 
der zwisehen innen und aul3en bestehenden Potentialdifferenz fiihrei1 
mtissen (s. oben und [79b]), aufgetreten. (Inzwisehen war Miss 
C. S~ITH bei mir und hat sieh meine Methodik angesehen. - -  An- 
merkung bei der Korrektur). 
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beide Drehrichtungen mit  Frequenzsteigerung, verein- 
zelte auch n i t  Frequenzabnahme. Ein eatsprechendes 
Verhalten und ganz ~hnliche Typen-Verteilung stellte 
ECKEL [21] bei zentralen Neuronen des Kaninchens fest. 
13ei Statolithenreizen land L. SCHOEN [67], dab aueh bei 
Knochenfischen manche zentralen Vestibularis-Neurone 
in beiden, manche nut in einer Richtung Antworten geben. 
Das Verhalten der Sinneszellen dtirfte bei allen Wirbel- 
t ieren recht ~hnlich sein, wie auch LOWENSTEIN annimmt, 
w~hrend die zentrale Verarbeitung tells zu Reflexen in 
nur einer, teils in beiden Richtungen fiihrti). 

Die vestibulgren Rezeptoren zeichnen sich vor ande- 
ten besonders durch zwei sehr bemerkenswerte Eigen- 
schaften aus: Sie sind so empfindlich, dab mit  einigen 
methodischen Verfahren fiberhaupt kein wirklicher 
Schwelle~wert festzustellen ist, Ftir den t3ogengangs- 
apparat  haben DE VRIES [85a] und DE VRIES und 
SCHHIERBEEK [88] bei subjektiven Reizprtifungen (20000) 
am Menschen (Unterbrechungen yon Drehungen mit  
verschiedener Winkelgeschwindigkeit) gefunden, dab die 
, ,Empfindungskurven" dutch den Nullpunkt laufende 
Geraden sind. 

Die Untersuchung der Rezeptor-Potentiale [79b] hat  
nns gezeigt, auI welche Weise die hohe Prizision der 
vestibul~ren Rezeptoren erreicht ist: Der ,,Ruhe-Arbeits- 
punkt"  der Sinneszelle liegt im geraden, lineare Bezie- 
hung zum Reiz ausdrtickenden Mittelabschnitt  der S- 
I6rmigen Kennlinie (vgl. oben, Fig. 2, und [33]), nicht 
im flachen Anfangsteil der Kurve. Hierdurch wird zu- 
gleich optimale Emp[indlichkeit und die M6glichkeit einer 
Richtungsanzeige erreicht. Zu d e n  gleichen Resultat  
gelangte v. HOLST [35] durch die Analyse des Verhaltens 
yon Knochenfischen, deren Lageorientierung zugleich 
statiseh und optisch bedingt ist. Aueh er fand lineare 
Proportionalit~tt zwischen der Scherungskomponente der 
Schwerkraft und der physiologischen Reaktion. Weil 
die Scherung (nicht etwa Zug und Druck) der adequate  
IReiz ist, steigt die ReizgrLBe schon bei kleinsten Ab- 
weichungen yon der Soll-Lage steil an. Da die Mehrzahl 
der Sinneszellen Daneraktivit / i t  aufweist, braueht kein 
endl~cher Schwellenwert/ iberschri t ten zu werden. 

Wenn es bei Tierversuchen definierte Schwellenwerte 
gibL so liegt das vielleicht an der bei verschiedenen 
Arten unterschiedlichen statistischen Streuung der Ruhe- 
Entladungsfrequenz (nach [33] beim Ampullarnerven 
des Rochens fiber Stunden hin bis auf 4 % Abweichung 
konstant). Die praktisch unbegrenzte Genauigkeit der 
Rezeptoren wfirde also dutch den neuralen St6rpegel 
mehr oder weniger eingeschrinkt.  

Die andere die vestibul[iren Rezeptoren besonders 
kennzeichnende Eigenschaft ist die einer auBerordentlich 
geringen Adaptation. Durch zahlreiche i l te re  and neuere 
Untersuchungen der vest ibul i ren Reaktionen ([25], [70], 
[35]) ist das Fehlen einer merklichen Ermiidbarkeit  
bekannt. Wihrend  man die lange Dauer der ,,Nachreak- 
t ionen" (postrotatorischer Nystagmus, , ,Tonus"-Reak- 
tionen) friiher auf langsam abklingende zentralnerv6se 
Prozesse zurfickffihrte, ist durch die Arbeiten yon 
STEIN~tAUS~N klar gezeigt worden, dab der auf die 
Sinneszelle wirkende Reiz, die Cnpula-Ablenkung, selbst 
ein so tr~tger Vorgang ist: Die Riickkehr der ausgelenktea 
Cnpula in ihre Ruhestellung kann ungefithr 20 sec er- 

�9 fordern (dies ist die yon  STEINHAUSEN gefundene Schwin- 
gungsdauer des Cupula-Endolymph-Systems, das als 
stark gedXmpftes Torsionspendel wirkt, vgl. die Einlei- 
tung and [33]). Wenn also z.B. ADRIAN [lb] ftir fast 
genau die gleiche Zeitdauer ein exponentielles Abklingen 

~) Sehr interessante neue Aufschlfisse fiber die neurophysiolo- 
gischen Grundlagen des Nystggmus (die vestibuliiren Augenmuskel- 
reflexe sind aueh Iiir klinisehe Funktionspriifungen besonders 
~dchtig) haben die kfirzlich ver6ffentlichten Arbeiten yon DU~N- 
SlXa und SCHAE~E~ [g0] erbracht. Die Autoren fanden in der 
Formatio retieularis and im binteren L/ingsbfindel des Kaninchens 
rhythmiseh aktive Neurone, die entweder in fester oder in lockerer 
t(oppeluug nit  dem gleiehzeftig registrierten Nystagmus standen. 
tgnmittelbar nebeneinaader lagen oft Neurone, die mit der langsamen, 
und solche, die lnit der schnellen Phase des Nystagmus korreliert 
waren. (Die langsame vestibul~ire Abweich-Bewegung der Augen 
wird periodiseh yon raschen, entgegengesetzt geriehteten Bewe- 
gungsrucken unterbrochen.) - -  Ein Referat des Verfassers fiber die 
zentralen Arlteile des Vestibul~ren Systems wird demn~ichst er- 
seheinen. - -  Uber ,,Die Lageorientierung mit Statolithenorganen 
and Augen" ist inzwischen ein sehr lesenswerter Artikel von H. 
SCHONE [Ergebn. Biol. 21, 16t, (t959)] erschienen. 

der Frequenz der Aktionspotentiale in zentralen vesti- 
bulL.ren Neuronen fand, so bedeutet  das nicht Adaptation 
an den Reiz, sondern ein sehr getreues Abbild des Reiz- 
vorganges, des Riickschwingens der Cupula. Dasselbe 
gilt in guter Ann~iherung (vgl. [19]) fiir die erste Phase 
des postrotatorischen Nystagmus beim Menschen [39] 
sowie fiir die yon v. HOLST und GRISEBACH [36] unter- 
suchte Schwankung der ,,subjektiven Lotrechten" nach 
Drehreizung. 

Auch die akustischen Rezeptoren zeichnen sich dutch 
augerordentiich hohe Empfindlichkeit aus, wie vor allem 
DE VRIES [855] und v. Bs163 and ROSENBLITHHH [72] 
besonders b~tont haben. Zwar kLnnen wit hier endliche 
Schwellenwerte angeben, aber diese sind nicht physiolo- 
gischer, sondern physikalischer Natur:  Die absolute H6r- 
schwelle wird durch die (Brownsche) Wirmebewegung 
der Molekeln bedingt. 

Subjektiv-sinnesphysiologisch untersucht, l iu f t  die 
Adaptation am Ohr viel rascher ab als am Auge, erreieht 
aber bei weitem kein so groBes AusmaB. Solange nicht 
Oberlastung durch allzu groge Schalldrucke eintritt ,  
zeigen die coehlearen wie auch die vest ibul i ren micro- 
phonics (-= Reizfolgestrom, Cochlea-Effekt) keine merk- 
liche Adaptation, w~ihrend die Aktionspotentiale rasch 
adaptieren (Cochlea: [17], [71], [64] ; Vestibular-Apparat: 
[25c], [811t. Dies wiirde den Schlug nahelegen, dab die 
Sinneszellen anch in der Schnecke nut  sehr wenig adap- 
tieren, wohl aber -- bei allen Tonfrequenzen -- die yon 
ihnen ableitenden nerv6sen Strukturen, vielleicht schon 
die Endau/zweigungen, welche die Haarzellen umspinnen. 

Die Haarzellen aller Labyrinth-Organe sind sekunddre 
Sinneszellen, d.h., sie besitzen selbst keine nerv6sen Fort-  
sitze. Die Kontaktstellen zwischen tier Zelle and den 
Endaufzweigungen des ersten Neurons haben den Charak- 
ter  einer Synapse. Nach den Untersuchungen yon 
MARTINI [53], GISSELSSON [305] und CHURCHILL, SCHU- 
ENECHT and DOriAN [1.0.] ist es wahrscheinlich, dab das 
Acetylcholin hier den Ubertr~igerstoff darstellt. (Merk- 
wtirdig ist die Angabe yon C=ISSELSSON, dal3 das Physo- 
stigmin --  bekannt als Cholinesterase-Hemmstoif -- eine 
Phasenverschiebung der microphonics bewirkt.) 

Es lag nahe, den Vergleich zwischen Schnecke und 
Vestibular-Apparat yon der Untersuchung der Ruhe- 
potentiale und Gleichspannungs~nderungen auch aui die 
Potentialdinderungen bei Reizung n i t  Wechseldrucken yon 
Schall- und Ultraschallfrequenz auszudehnen. Gibt es 
fiberhaupt grundsgtzliehe Unterschiede im elektro- 
physiologischen Verhalten zwischen den akustisehen and 
nicht-akustischen Haarzellen, dana mtissen sie dieser 
Reizform gegentiber, die fiir die nicht-akustischen Sinnes- 
zellen eigentlich inad~tquat ist, am ehesten ill Erschei- 
nung treten. 

Es sind schon vor Jahren Arbeiten erschienen, die 
zeigen, dab die vest ibul i ren Rezeptoren unter bestimm- 
ten Bedingungen auf Schallreize anzusprechen verm6gen. 
TULLIO [82] untersuchte die Reaktionen yon Tauben auf 
Schallreize, nachdem er zuvor die kn6cherne Wand bei 
einem der Bogenginge erLffnet hatte. Es t raten starke 
reflektorische Kopfbewegungen auf, vorwiegend in der 
Ebene des operierten Bogenganges, die durch Exstirpation 
der Cochlea nicht aufgehoben wurden. Ganz entspre- 
chende Kopfbewegungen hat v. Bs165 [8/] auch bei 
menschlichen Versuchspersonen n i t  intaktem Labyrinth 
registriert, wenn der Schalldruck entspreehend hoch ge- 
w~thtt wurde. 

Auf der Suche nach Aktionsstr~Lmen haben TULLIO 
and STO~TI [88] wohl als erste, wenn auch n i t  unzu- 
l~tnglieher Methodik, Reizfolge-Wechselspannungen (mi- 
crophonics) yon den Bogengingen der Taube bei Schatl- 
reizung abgeleitet. Im gleichen Jahre untersuchten 
ADRIAN, CaAI~: und STURI)Y [2] eiae Reihe niederer 
Wirbeltiere und erhielten d e n  Cochlea-Effekt der Siuge-  
t/ere amaloge Potentiate, die sich dutch ZerstOrung des 
Saceulus aust/3schen lieBen. 

Bei Knochenfischen haben ZOTTER~AN [91] und 
DE VRIES U. Mitarb. (t952) microphonics vom Sacculus 
abgeleitet; LOWENSTEII~ und ROBEI~TS [51] erhielten sie 
beim Rochen vom Sacculus, yon tier Macula neglecta und 
der Lacinia, einem Teil der Nfacula utriculi. PUMPI-IREY 
[59] konnte bei tZnochenfischen auch nach Zerst6rung 
des Sacculus und der Lagena noeh Reizfolgestr6me vom 
Utriculus nachweisen. Von den Bogengingem der Taube 
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h a b e n  DE VRIES u. Mi ta rb .  [86], [87], [89] u n d  VAN 
EYCK [25] microphon ics  regis t r ier t ,  e r s te re  a u c h  v o m  
Utr icu lus .  Von  d e m  Se i t en l in i en -Organ  de r  K n o c h e n -  
fische l e i t e t en  DE W I n S  u. Mi ta rb .  [38] u n d  KUIPER [45J 
Reiz fo lges t r6me abl) .  

Merkwt i rd igerweise  s t a n d  die einzige b i she r  a n  e inem 
Sdugetier durchgef f ih r t e  U n t e r s u c h u n g  i m  Gegensa tz  zu 
den  a n  Saurops iden  u n d  n i ede ren  W i r b e l t i e r e n  gewonne-  
h e n  Ergebn i s sen :  KATSUKI u n d  DAVIS [41] e rh ie l t en  
n a c h  Z e r s t 6 r u n g  de r  Schnecke  ke ine  mic rophon ics  m e h r  
yon  den  Bogenggngen  de r  yon  i h n e n  v e r w e n d e t e n  
Vc-t is tenspringmaus Dipodomys .  l~ei d iesem S t a n d  de r  
F r a g e  schien  es l ohnend ,  ihre  Lt isung be i  e iner  a n d e r e n  
S~Lugetierart zu ve r suchen .  

a b c d 
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Fig. 3. Die bei Ubertragung durch Knochenleitung ffir die Fre- 
quenzell yon 300 bis t00000Hz erhaltenell Reizfolgepotentiale 
(microphonics); avon der Scala tympani der basalen Schnecken- 
windung; b vom horizontalen Bogengang (bei intakter Sehneeke); 
e vom horizontalen Bogellgang naeh ZerstSrung der Sehneeke; 
d yon der Ampulle des horizontalen Bogenganges llaeh ZerstSrung 
der Schnecke. Oben: die microphonics, jeweils darullter: die 

Reizfrequenz. (TRINCKER und PARTSCH) 

I m  Gegensa tz  zu I~ATSUKI u n d  DAVIS e rh i e l t en  
w i t  [81] b e i m  Meer schwe inchen  a u c h  n a c h  vo l l s t~nd iger  
ZerstSrung tier Sehnecke auf  Schal l re ize  y o n  50 bis 
t 0 0 0 0 0  Hz  e indeu t ige  Re iz fo lges t r6me (microphoil ics)  be i  
uni -  I lnd b ipo la re r  A b l e i t u n g  yon  a l ien dre i  Bogengiingen, 
v o m  Sacculus u n d  Utriculus. Die Z u l e i t u n g  de r  Schal l -  
reize erfolgte  d u r c h  L u f t l e i t u n g  oder  (bei den  Ul t rascha l l -  
f r e q u e n z e n  stets)  d u r c h  K n o c h e n l e i t u n g  (Fig. 3). Regi -  
s t r i e r t  wurde  h ie r  be i  a l len F r e q u e n z e n  be i  e inem Schall-  
d r u c k  y o n  10 d b  t iber  de r  Schwelle,  wobe i  die micro-  
phon ics  80 bis  t 50 ~V, m a x i m a l  230 bis 290 [~V, b e t r u g e n  
(abgesehen  v o m  Ul t rascha l lbe re ich) .  Die ftir die Schnecke  
u n d  Itir den  V e s t i b i l l a r - A p p a r a t  n a c h  Z e r s t 6 r u n g  de r  
Schnecke  gefundenei l  Schwel lenwer te  u n t e r s c h i e d e n  sich 

x) I{UIPER, der sehon an den 1952 ver/Sffentlichten Unter- 
suchungell beteiligt war, hat die Ergebnisse dieser Arbeitsgruppe 
in sehr griindlieher "VVeise t956 monographiseh dargestellt. Beson- 
ders merkwfirdig ist die Beobaehtung yon DE VRIES und ibm, dab 
die mierophonics dieser Rezeptoren die doppelte Frequenz vie der 
Reiz aufweisen. Dies wird so aufgefagt, dab bei Vibration der 
SinneszellfortsAtze in der einen und anderen Riehtung die Poten- 
tial~illderung bier gleiches Vorzeiehen haben soil. Bei allen Labyrinth- 
Organell ist bisher immer Gleiehheit der Frequenzen gefunden 
worden, llur DE VRIES selbst hat vom Sacculus eines Barsches 
Frequenz-Verdoppelullg beriehtet. (Diesr Angabe kollidiert mit 
den Befundell yon ZOTTERMAN - - s t a r k e  Obertoll-Zumisehung 
kann leieht eine Frequenz-Verdoppelung vort~iuschell!). 

n i c h t  e rhebl ich .  (Wird m i t  L i l f t l e i t ungs t i be r t r agung  u n -  
t e r such t ,  l iegen die Schwel lenwer te  i m m e r  h 6 h e r  als bei  
d e r  Schnecke,  was  s ich m i t  de r  A n g a b e  yon  DE VRIES 
u n d  BLEEKER ftir die T a u b e  deckt .  VAN ]~YCK f a n d  
sogar  ftir L u f t l e i t u n g  z u m  Tell  gleiche Schwel l en in tens i -  
t~iten.) Die  n i ed r ig s t en  Schwel lenwer te  l agen  b e i m  Ves t i -  
b u l a r - A p p a r a t  be i  e twas  h 6 h e r e n  F r e q u e n z e n  als be i  d e r  
Schnecke,  be i  2000 bis  4000 Hz.  (Bei L u f t l e i t u n g  w u r d e n  
sic be i  e twas  t i e fe ren  F r e q u e n z e n  gefunden ,  be i  t 5 0 0  
bis  3000 H z ;  VAN EYCK bei  de r  T a u b e :  t200  Hz.) Die  
obere  Grenz f r equenz  im Ul t r a scha l lgeb i e t  w a r  be i  d e r  
Schnecke  130 kHz,  b e i m  B o g e n g a n g s a p p a r a t  120 k H z  
(was g u t  zu de r  seh r  h o h e n  o b e r e n  HOrgrenze v ie l e r  
S/ iuget iere  paBt ,  vgl. ftir Nage t i e r e :  SCHLEIDT [66~, f t i r  
d e n  M e n s c h e n :  KUNZE u n d  IKIETZ [46]). TIMM [78] h a t  
au f  de r  P h y s i o l o g e n t a g u n g  in  F r a n k f u r t  a. M. t948  de -  
mons t r i e r t ,  d ab  die Grenze  de r  H 6 r b a r k e i t  ftir den  Men-  
schen  e twa  t75 k H z  ist. I6IEIDEL u n d  SICK [44] k o n n t e n  
b e i m  Meer schwe inchen  his  zu 57, 5 kHz,  PESTALOZZA u n d  
DAvis  [88] bis zu 4 6 - - 5 0  k H z  mic rophon ics  yon  d e r  
Schnecke  ab le i ten .  

Wie  schon  VAN EYCK [25b, c] ftir die m i c r o p h o n i c s  
yon  den  Bogenggngen  de r  T a u b e  gezeigt  ha t ,  lassen s ich 
be i  d e n  vest ibul~iren genau  wie be i  den  coch lea ren  micro-  
phon ics  au fgese tz t e  Summenaktionspotentiale de r  zuge-  
h6 r igen  Neurone nachweisen .  A b e r  n u r  be i  n i ede ren  F re -  
q u e n z e n  u n d  hOhereil  Scha l ld rucken  feuern  die E i n h e i t e n  
in  gen t igend  groBer A n z a h l  synchron~). W i r  f a n d e n  die  
Intensit~Ltsschwelle fi ir  das  r e i z synchrone  A u f t r e t e n  y o n  
A k t i o n s p o t e n t i a l e n  be i  a l len F r e q u e n z e n  m i n d e s t e n s  
10 bis  20 d b  h S h e r  als be i  de r  Schnecke,  w/ ih rend  die  
obere  Grenz f r equenz  sich fas t  ga r  n i c h t  un te r sch ied ,  sic 
b e t r u g  yon  Tier  zu Tier  1600 bis  3300 Hz.  

Be i  A b l e i t u n g  de r  Re iz fo lges t rSme auf  de r  U t r i c u l u s -  
u n d  Bogengangs -Se i t e  de r  Ampu l l e  f a n d e n  wir  zunXchs t  
n u r  eine ger inge P h a s e n v e r s c h i e b u n g ;  e r s t  be i  e iner  A b -  
l e i t ung  bogengangswi i r t s  a m  A m p u l l e n d a c h  gegen e inen  
P u n k t  u n t e r h a l b  de r  Cr is ta  a m  Ut r i cu lus  e rh i e l t en  w i r  
n a h e z u  entgegengesetzte Phc~se, w o m i t  das  R e s u l t a t  y o n  
VAN EYCK [2geJ a n  den  Bogeng~ingen de r  T a u b e  be -  
s t g t i g t  wurdeS).  A u c h  in de r  Schnecke  h a b e n  die micro-  
phon ics  in  de r  Scala  t y m p a n i  u n d  Scala  ves t ibu l i  e n t -  
gegengese tz t e  Phase .  

N a c h  Z e r s t 6 r u n g  de r  Schnecke  u n d  des  Saccu lus  
u n d  Ut r i cu lus  w a r e n  die Bogengangs -Re iz fo lges t r6me  
s t a r k  reduzier t ,  a b e t  noch  nachwe i sba r .  I n  e n t s p r e c h e n -  
de r  Weise  ge lang  a u c h  eine isol ier te  Regis t r ie ru l lg  v o m  
Sacculus  u n d  ebenso  v o m  Utr icu lus .  - -  Loka le  AbMih- 
lung de r  A m p u l l e  bewi rk t ,  d a b  die mic rophon ics  r e v e r -  
s ibel  v e r s c h w i n d e n  (bis au f  e inen  ge r ingen  Res t ,  die sog. 
, ,second o rde r  m i c r o p h o n i c s "  n a c h  v. Bs163 die k~Llte- 
r e s i s t e n t e r  sind).  Saue r s to f fmange l  bee in f luBt  die mic ro -  
phon ics  a l ler  H a a r z e l l e n  in  g le icher  Weise.  

Mi t  Hilfe  e iner  in  die Scala  ves t ibu l i  e i nge f i i h r t en  
u n d  ailf  de r  Re i s sne r schen  M e m b r a l l  l i egenden  k l e inen  
Eisenkuge l ,  die d u r c h  e inen  E l e k t r o m a g n e t e n  p l6 tz l i ch  
a n g e h o b e n  Wurde, v e r s e t z t e  v. BgI~gSY [3a] den  E n d o -  
l y m p h s c h l a u c h  de r  o b e r s t e n  S c h n e c k e n w i n d u n g  in e ine  
g e d ~ m p f t e  S c h w i n g u n g  (Eige i l f requenz:  t 50  Hz),  d e r e n  
Ver l au f  d u r c h  1Registrierung de r  mic rophon ics  e r h a l t e n  
wurde .  D u r c h  Saue r s to f fmange l  w u r d e  d a n n  die  A m -  
p l i t ude  de r  mic rophon ics  au I  ein Vie r te l  reduzier t ,  d i e  
V e r s t ~ r k u n g  e n t s p r e c h e n d  n a c h g e s t e l l t  u n d  de r  V e r s u c h  
wiede rho l t ;  d a b e i  w u r d e  u n v e r ~ n d e r t  die gleiche K u r v e  
e rha l t en .  W e n n  also eine ~ n d e r u n g  im V e r b r a u c h  e lek-  
t r i s che r  Ene rg i e  ohne  Einf luB auf  d e n  m e c h a n i s c h e n  
S c h w i n g u n g s v o r g a n g  (bzw. seine D/ impfung)  ist, k a n n  d ie  
Ene rg i e  ftir die Re iz fo lges t r6me n i c h t  aus  d e m  als R e i z  
zugef t ih r t en  ]3etrag m e c h a n i s c h e r  E n e r g i e  s t a m m e n .  
A u c h  q u a n t i t a t i v  ko i ln te  v. BI~Kt~SY den  Beweis  f t ihren,  
d a b  die m e c h a n i s c h e  Ene rg i e  n i c h t  zu r  E r z e u g u n g  d e r  

~) Das heigt, nut dalln, wenn in mehreren Neuronen gleieh- 
zeitig Aktionspotentiale auftreten, wird ein Summenaktionspotential 
nachweisbar. 

8) Ullsere Beobaehtnngen deeken sieh aber aueh bis zu einera 
gewissen Grade mit der gegenteiligen Angabe roll DE VRIES und 
VRonljX, die meist gleiche und nut einmal entgegengesetzte Phase 
fanden: es ist sehwierig, die geeignete EIektrodenposition zu er- 
mitteln. - -  Bei den Seitenlinien-Rezeptoren stellte DE VRIES um- 
gekehrte Phase bei Messungen unterhalb und oberhalb der Sinnes- 
zellen lest. 
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Reizfolgestr6me ausreicht~). E in  wei teres  wicht iges  Ar- 
gumen t  l iefert  der  Befund  von  BORNSCHEIN und KREJCI 
[6c], dab d ie  Tempera tu rabh / ing igke i t  des Abkl ingens  
der cochlearen first  order  microphonics  (s. un ten  !) einen 
Q~0 yon  2,3 (einem biochemischen,  n ich t  physikal ischen 
Vorgang entsprechend) aufweist .  Die  Energie ]i~r diese 
Biopotentiale (Wechsel- und Gle ichs t rom-Potent ia le)  wird 
also durch den StoMwechsel der Sinneszellen geliefert -- der  
Reiz  ha t  n u t  eine AuslOserfunktion (vergleichbar einer  
Ini t ialzi indung).  

Die physikal isch-chemische Ursache der  Biopoten-  
t ime sind die Konzentrationsdi//erenzen der lonen, die 
durch ak t ive  Ss auf rech te rha l ten  
w e r d e n .  SMITH, LOWRY und W u  [69] und CITRON, 
EXLEY nnd I-tALLPIKE [11] haben  die in teressante  Ta t -  
sache festgestell t ,  dal3 die E n d o l y m p h e  be im Meer- 
schweinchen 30real (SMITH USW.) bzw. fast  30real (CI- 
TRON usw.) so viel  Ka l ium enth/ i l t  e) wie die Per i lymphe,  
die sieh hierin yore  L iquor  cerebrospinalis  n icht  unter -  
scheidet.  Der  N a t r i u m - G e h a l t  der  E n d o l y m p h e  betrXgt 
e twa 1/10 (SMITH USW.)bzw. 1/5 (CITRON USW.) des in der  
Pe r i lymphe  und  im Liquor  gefundenen.  

Bs163 [3a] konn te  zeigen, dab der  Abfall  und das 
v611ige Verschwinden der  Biopoten t ia le  bei  Sauerstoff-  
mange l  bei  den  einzelnen Po ten t i a l -Ar ten  m i t  versehiede- 
~en Zeitkonstanten erfolgt:  Zuerst  verschwinden die 
Aktionspotentiale, dann  die ,,first order microphonics" 
und zule tz t  die ,,dc l~otentials" (,,dc fal l"  auf  Tonreiz  
am runden  Fenster) .  Ubr ig  ble iben dann  nur  die schon 
e r w i h n t e n  , ,second order  microphonics", der  nach stoff- 
wechse lhemmenden  E inwi rkungen  oder  im Tode per-  
sist ierende R e s t  yon  weniger  als 10% der  ,,first order  
microphonics", der  nach  v. Bs163 als nicht-biologischer  
He rkun f t  aufzufassen ist. In teressanterweise  sind aber  
auch diese , ,second order  microphonics" ,  wie BORN- 
SCHEIN und KREJCI [6b] nachwiesen,  noch du tch  ein 
, ,akustisches T r a u m a "  beeinfluBbar.  

Die gleiche Reihenfolge des Abkl ingens  fanden wir 
auch bei  den  vestibuldren Poten t i a l en ;  der  Unte rsch ied  
zwischen den neura len  Akt ionspo ten t ia len  einerseits  nnd 
den Rezep to r -Po ten t i a l en  anderersei ts  war  jedoch  vie l  
grSl3er als der  zwischen den Gleich- und Wechselspan-  
nungskomponen ten  der  Rezep tor -Po ten t ia le .  Phasisches 
Verhat ten,  wie v. Bs es ffir das Abkl ingen der  dc po- 
tent ia ls  beschreibt ,  t r a t  n u t  bei  Narkose -~berdos ie rung  
auf. Bei  lokaler  Abki ih lung war  der  Befund  kompliz ier ter ,  
da  first  order  microphonics  und Gle ichs t rom-Rezeptor -  
po ten t ia le  e inen sich zum Teil  t iberschneidenden Verlauf  
des Abfallens zeigten. Der  nahel iegenden Annahme,  die 
microphonics  ents t i inden einfach du tch  mechanisch  be- 
d ingte  Modula t ion  d e r  Bes tandspotent ia le ,  miissen wir  
also noch m i t  Vors icht  begegnen*). U m  einen gewOhn- 
l ichen piezo-elektr ischen Ef f ek t  kann  es sich bei den 
microphonics  n icht  handeln.  

W e n n  es bei dem gegenw/ir t igen S tande  der Forschung  
so aussieht,  als w/ire der  En t s t ehungsmechan i smus  yon 
Gleich- und Wechse l spannungskomponen ten  der Rezep-  
to r -Po ten t ia le  n ich t  e infach derselbe, so diirfen wir  j eden- 
falls feststellen, dab die Gleichspannungskomponenten die 
engere Beziehung zu dem Prozeg der Trans/ormation von 
Reiz in Erregung aufweisen. 

1) DE VRIRS U. Mitarb. [38] haben bei den Seitenlinien- 
Rezeptoren zwar einen merklich kleineren Weft ffir die elektrische 
als ffir die mechanisehe Energie erhalten, DE VRIES [85b] glaubt 
abet selbst, dab hieran nur die unvollst~indige Erfassung der elek- 
trischen Energie schuld sei und dab das riehtige Verh/iltnis um- 
gekehrt sein Iniisse. 

2) SMITH, DAVIS, DEATHERAGE und GESSERT lamer. J. Physiol. 
193, 203 (I958)] haben neuerdings den Kaliumgehalt der Utriculus- 
(139 InAqu./1) und der Schflecken-Endolylnphe (138 InNqu./1) ver- 
glichen. Bei einer so weitgehenden Ubereinstimmung der Kalium- 
konzentrationen sind auch zulnindest sehr ahnliche Potentialwerte 
zu erwarten. - -  0her  die  speziellen Verhiiltnisse der SinneszeI1- 
Potentiale tier Schnecke sind inzwischen weitere Arbeiten yon 
DAvis und seinen Mitarbeitern erschienen: Laryngoscope [St. Louis] 
67, 1113 (1957), 68, 596 (1958), Ann. Otol. [St. Louis] 67, 789 (1958) 
und Amer. J. Physiol. 195, 251 (1958), sowie von MISRAHV U. Mitarb. : 
Amer. J. Physiol. i9r 393, 396 (t958). 

a) Das Analog-ModeI1 Ifir die Haarzelle ist die Elektronenr6hre 
mit mechanisch gesteuertem Gitter. Mail darf aber nicht tibersehen, 
dab beim biologischen Rezeptor der ZellstoJJwechsel Init seiner uns 
heute noeh nieht ann~ihernd fibersehaubaren Kolnplexit~it ein 
Glied der Kausalkette der Transformationsprozesse ist. 
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Zwei Ar ten  yon  Poten t ia l / inderungen  f inden sich 
i ibere ins t immend bei  alien Haarze l len :  l .Gleichspannungs- 
dnderungen (nach der  heu te  meis t  fiblichen Terminologie  
Genera tor -Potent ia le ) ,  v o m  Niveau  des Rezeptor-Ruhe- 
potentials (v. B~K1~SY; - -TRINCKER)  ausgehende De- bzw. 
Hyperpolar i sa t ion  (v. Bs TASAKI, DAVIS und ELD- 
R E D G E ; -  TRINCKER); 2. Wechselspannungsdnderungen 
(microphonics, Reizfolgestr6me) in der  F requenz  des Rei-  
zes (WRYER und BRAY; ADRIAN; STEVENS und DAvis ;  
V. B1~KI~SY ; - -  PUMPHREY ; ZOTTERMAN ; DE VRIES U. Mit- 
a rb . ;  VAN EYCK; LOWENSTEIN u n d  ROBERTS; I~UIPER; 
TRINCKER und PARTSCH); ZU diesen t r e t en  als Gruppe  3 
die Aktio~spotentiaIe der  zugeh6rigen (1.) Neurone (STE- 
VENS und DAVIS; GALAMBOS und D A V l S ; T A S A K I ; - - L o -  
WENSTEIN u n d  SAND, ZOTTERMAN; LEDOUX; VAN EYCK; 
LOWENSTEIN und ROBERTS; LOWENSTEIN ; MURRAY ; 
TRINCKER und PARTSCH). 

Zusammenfassend diirfen wir  aus diesen Unte r -  
suchungen den Schlnl3 ziehen, dab sich die haa r t r agenden  
Sinneszellen aller Labyr in th -Organe  elektrophysiologisch 
ers taunl ich iihnlich verha l ten .  Sie alle lassen sich sowohl 
durch statische Auslenkung als auch du tch  das gesamte 
in Be t r ach t  k o m m e n d e  Frequenzspektrum mechanischer  
Schwingungen in Er regung  versetzen.  Eine  genauere  
Analyse der  Wechse ldrucke  wird allerdings erst  durch  
die Dispersion der  F requenzen  in der  Schnecke (RANK[, 
V. t3~I~s ermSglicht .  Die  Emp[indlichheit dieser Re-  
zeptoren  ist  physiologisch last unbegrenzt (es gibt  nur  
physikal isch bedingte  Grenzen), sie zeigen wenig oder 
prakt isch  keine merkl iche  Adaptation. Die nach  ihrer  
biologischen Funk t ion  wei tgehende  Spezialisierung der  
in den Labyr in th -Organen  vere in ig ten  Mechanorezeptoren  
be ruh t  im wesent l ichen auf ihren verschiedenen Hil/s- 
organen (bzw. den zugeh6rigen nervOsen Apparaten). 
Die Haarzelle selbst ist  ein recht  vielseitig verwendbares 
Meflinstrument, das erst  durch vor-  oder  nachgeschal te te  
, ,F i l te r"  auf  einen bes t immten  Anzeigebereich eingestel l t  
wird. 
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Elektrische Leitfghigkeit von ZnO-SiO2-Mischungen 

Die elektrische Leitf~higkeit IIichtgesiliterter polykristal-  
liner ZnO-Pr/ iparate  sowie auch ihre Temperat l i rabhgngigkei t  
wird durch die Chemisorptionsprozesse bedingt, welctle auf 
der Oberflgche der zwischenkristallilien Koli takte verlaufen 
und der Funkf ion  l o g s = [ ( l / T )  ihre eigentfimliche Form 
verleihenl),2). Da der elektronische Zustand eines t-Ialbleiters 
mi t  seinen katalyt ischen Eigenschaften eng zusammenhgngt ,  
beeinflussen die beschriebenen Erscheinungen auch die kata-  
lytischen Eigenschaften der polykristall inen ZnO-Pr/iparatea).  
Es schien interessant ,  festzustellen, inwieferli der elektronische 
Zustand des ZnO durch  SiO2-Zusatz beeinfluSt werden kann, 
weil s i ne  oft zur Verdt innung der Kata iysa toren  verwelidet 
wird. 

Die Appa ra tu r  und die Unte rsuchungsmethode  sind 
frtiher 1) beschrieben worden. Die Temperaturabh/ ingigkei t  
der LeitfS~higkeit des SiO~ kann in dem ganzen nnte rsuchten  
Tempera turbere ich  durch die Formel  cr = a0 e x p ( - -  E / 2 k T )  
ausgedriickt werden, wobei die Aktivierungsenergie zwischen 
100 und 450 ~ C 1,7 eV und be} h6heren Tempera tu ren  3,1 eV 
betr~gt  (Fig. 2, Kurve  I I I ) .  Die elektronischen Eigenschaften 
yon ZnO sind in den Arbeitenl),  2) beschriebeli worden. Die 
molare Zusammense tzung  der be i den Untersuchuligen ver- 
wendeten Probek6rper  war  4ZnO+SiO~,  3 Z n O + S i O l ,  
ZnO+SiO~,  ZnO+3SiO~  und Z n O + 4 S i O  2. 

Die Temperatnrabh/~ngigkeit  der elektrischen Leitf~hig- 
keit yon Z n O +  SiO~ (Fig. 1 ; [ Erw~rmung,  I f  Abktihiung) ist 
~hnlich wie im Falle des reinen, nicht  gesinterten ZnO. Die 
In te rpre ta t i6n  des Verlaufs ist  in 2) angegeben. Xhnliche 

Xurven  wurden  such  im Falle slier anderen un te rsuchten  
Mischuligen von ZnO und s i n  2 erhalten t rotz  verschiedener 
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Fig. 2 
Fig. t. Leitf/ihigkeit a v o n  ZnO+SiO2 in Abh~ingigkeit yon der 
Temperatur, I Erw~irmung, I I  Abktihlung. Ordinate: - - l o g s  

Fig. 2. Leitf~higkeit a als Funktion der Temperatur. I reines, 
gesintertes ZnO; I I  ZnO+ sin2, gesintert; I I I  reines sin2 

Zusammense tzung;  es ~ndern sich nur  die bei gleichen Tem- 
peratureli  gemessenen a b s o h t e n  Leitffi.higkeitswerte. Die Ver- 


