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die Temperatur, um so mehr entsprechen die Linienprofile
dieser Linien der Holtsmarkschen Theorie. Hohe Dichte
der Ladungstrager und relativ niedrige Temperatur da-
gegen filhren zu Abweichungen von dieser Theorie im
Sinne einer zusitzlichen Verbreiterung durch die Elek-
tronen. Uber die Xonturen der Linien nicht wasser-
stoffdhnlicher Elemente in Abhingigkeit von Elektronen-
druck und Temperatur des emittierenden Plasmas liegen
erst wenige Messungen vor, doch fithrt die theoretische
Sichtung auch hier allmihlich zu einem Verstindnis der
experimentellen Resultate [25].

Schwieriger werden die Messungen, wenn man sich
hinsichtlich der Lichtquelle im Zwischengebiet zwischen
Strahlung aus optisch diinner und aus optisch dicker

Schicht befindet. Entweder mulBl man dann versuchen, -

auf optisch diinne Schicht zu extrapolieren, oder aber
man folgt einem Weg, der sich bei der Untersuchung der
Fraunhofer-Linien der Sonne als gangbar erwiesen hat:
Ebenso wie man sich dort durch Untersuchung der
Mitte-Rand-Variation der Sonnenstrahlung einen zu-
sdtzlichen Parameter verdnderter Geometrie zu Nutze
macht, kann man dies auch bei der Anvisierung von Ent-
ladungen bekannter geometrischer Abmessungen unter
verschiedenen Blickwinkeln erreichen und damit ein
Stiick weit in eine gewisse optische Tiefe vordringen [2].
Zum Schluf ist vielleicht eine triviale Bemerkung
nicht ganz iiberiliissig: Bei Strahlung aus optisch diinner
Schicht fiihrt eine hohe Temperatur nicht notwendiger-
weise zu hohen Leuchtdichten in der Lichtquelle. Selbst
bei selektiver Strahlung wird in den meisten Fillen die
Intensitit der lenchtenden Schicht weit unter derjenigen
eines schwarzen Korpers der gleichen Temperatur bleiben.
Deshalb werden die Erwartungen der Beleuchtungstech-
niker bei den bisher entwickelten Hochtemperaturlicht-
quellen trotz der hohen Temperatur hdufig enttduscht.
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Neuere Untersuchungen zur Elektrophysiologie des Vestibular- Apparates®), ¥*)

Von D. TrinckER, Erlangen

Von allen Organen des menschlichen und Séugetier-
Korpers ist der im inneren Ohr in enger Nachbarschaft
zum Gehororgan gelegene Vestibular-Apparat eines der
fiir messende Untersuchungen am schwersten zuging-
lichen. Seine Teile, Sacculus, Utriculus und das System
der Bogengdnge, sind allseitig von hértestem Knochen
umgeben, dabei selbst aber duBerst zarte und verletz-
liche Gebilde. Die fiir den Untersucher wichtigen Teile
sind zudem sehr klein, die ganze Bogengangsampulle hat
nur einen Durchmesser von ungefahr 1,5mm! Es ist
daher nicht iiberraschend, daf3 die.Forschung auf diesem

Gebiet erst in den letzten Jahrzehnten zu einem grund- .

sitzlichen Verstindnis der Funktion gefiihrt hat:

Jeder hiutige Bogengang stellt zusammen mit seiner
Ampulle und dem seine beiden Enden verbindenden
Teil des Utriculus einen von Endolymphe erfillten Ring
dar. Bei Drehungen in der Ebene des Bogengangsringes
mufBl es nach der Mach-Breuerschen Theorie zu einem
* Zuriickbleiben der Fliissigkeit gegeniiber der Wand
kommen. Diese sog. Trigheitsstromung der Endolymphe
fiihrt zu einer Ablenkung dev Cupula. Die Cupula ist
eine dem Sinnesepithel der Crista ampullaris aufsitzende
Gallertmasse, welche die haarférmigen Fortsitze der
Sinneszellen umhiillt und sich mit ihrem frejen Spitzenteil
dem Ampullendach so anlegt, dafl sie das Lumen prak-
tisch endolymphdicht abschlieBt (vgl. Fig. 1, rechte untere
Schema-Zeichnung). Die Cupula stellt zusammen mit
der Endolymphe, mit der sie wegen des endolymph-
dichten Verschlusses mechanisch fest gekoppelt ist, ein
schwingungsfihiges System dar mit sehr hoher Ddmp-
fung. Die Wirkungsweise dieses Systems 148t sich am
besten mit der eines ballistischen Galvanometers ver-
gleichen. Da in jedem Labyrinth drei Bogenginge in
aufeinander senkrecht stehenden Ebenen angeordnet

*) Herrn Professor Dr. H. LuLLigs, Direktor des Physiologischen
Instituts der Universitat Kiel, in Verehrung und Dankbarkeit zum
60. Geburtstag gewidmet.

*#) Die dargestellten eigenen Arbeiten wurden mit Hilfe der
Deutschen Forschungsgemeinschaft durchgefithrt.

sind, kdénnen Drehungen um jede beliebige Achse per-
cipiert werden.

Ebenso wie fiir die Sinneszellen des Bogengangs-
systems ist auch fir die der iibrigen Labyrinthorgane
(auch die der Schnecke, vgl. [3c]) die Verbiegung threv
haarformigen FovisGize dev adiguate Reiz. Um eine Ab-
lenkung gallertiger Cupulae handelt es sich auch bei den
Seitenlinien-Organen, die nur bei niederen Wirbeltieren
vorkommen; im Statolithen-Apparat jedoch sind nicht
Fliissigkeitsstrémungen, sondern andere physikalische
Krifte wirksam. Sacculus und Utriculus sind (wie die
Statocysten der Wirbellosen) fliissigkeitsgefiillte Hohl-
rdume. Sie enthalten Kalk-Konkremente, die sog. ‘Stato-
lithen, die spezifisch schwerer sind als die Endolymphe
und die Gallertschicht, die sie iiber dem Sinnesepithel
schwebend erhilt. Ein solcher Statolith muB sich unter
der Einwirkung der Schwerkraft stets in Richtung auf
den tiefsten Punkt bewegen; dndert der Organismus seine
Stellung im Raum, so muB der Statolith eine fangentiale
Verschiebung gegeniiber dem Sinnesepithel ausfiihren.
Adidquater Reiz ist also eine Scherkraft, die auf die
Sinneszellen wirkt und zu einer Verbiegung ihrer haar-
formigen Fortsdtze fiihrt.

Die Mechanik dieser Vorginge im Vestibular-Apparat
ist durch STEINHAUSEN [70] fiir die Bogenginge und
{(nach Vorarbeiten von STEINHAUSEN und ULrIcH) durch
v. Hovst [35]%) fiir den Statolithen-Apparat aufgeklirt
worden.

Eine Beantwortung der noch offenen Fragen ist jetzt
im wesentlichen von der Untersuchung der Biopotentiale
am Bogengangs- und Statelithen-Apparat zu erwarten.
Auf diesem Gebiet verdanken wir die bedeutendsten
Fortschritte den Arbeiten von O. LOWENSTEIN [50], der
als erster von Einzelfasern der Aste des Vestibularnerven
Aktionspotentiale registriert hat. Innerhalb der Kette
der zur Informationsiibermittiung an das Zentralnerven-

1) Hinen ausfiihrlichen Uberblick vermittelt der Aufsatz von
E.v. HoLst: Die Titigkeit des Statolithenapparats im Wirbeltier-
labyrinth [355].
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system notwendigen Vorginge gehen jedoch die Prozesse
in der Sinneszelle, die zu der Transformation von Reiz
in Erregung filhren, denen der Erregungsleitung im
Nerven vorauf.

Bis vor wenigen Jahren waren weder vom Vestibular-
Apparat noch vom akustischen Labyrinth Kenntnisse
iiber Rezeptor-Ruhepotentiale vorhanden. G, v. BEkEsY
[8a, b] hat dann 1951/52 iiber ,,dc potentials’‘ berichtet
(dc = direct current = Gleichstrom), die vom Cortischen
Organ der Schuecke erzeugt werden und sich innerhalb des
ganzen Labyrinthschlauches, aber auch auferhalb des-
selben in den Perilymphriumen der Scala vestibuli und
Scala tympani nachweisen lassen (Fig. 1). Bei Ableitung
am runden Fenster fand v.BExEsy [3a], daB eine
addquate akustische Reizung auller zu dem Auftreten der
als microphonics!) (= Cochlea-Effekt, Reizfolgestrom)
bekannten reizsynchronen Potentiale auch zu einem Ab-
fall des Bestandspoientials fihrte. Da die mechanischen
Vorgange, die im Falle der Bogenginge eine Verbiegung
der haarformigen Fortsdtze bewirken, viel iibersichtlicher
sind als die in der Schnecke (vgl. [3¢]), schien es zur
weiteren Aufklirung des Verhaltens der haartragenden

Sinneszellen lohnend, diese Biopotentiale auch am Vesti-

bular-Apparat zu untersuchen.

Unsere eigenen Untersuchungen [795] wurden wie die
von BExfsy am Meerschweinchen durchgefithrt, so daB
ein unmittelbarer Vergleich mdglich ist (Fig. 1). Nach
Freilegung des Bogenganges bis auf eine diinne Knochen-
lamelle wurden in diese feine Locher gebohrt, durch
welche die Mikroelektrodenspitze?) in die Perilymphe
eingefiihrt werden konnte. Wie Fig. 1 zeigt, ist das
Potential {iber der Ampulle am hochsten und fillt zum
Bogengang hin stetig ab. Die Spannungsquelle muf also
in der Ampulle zu suchen sein. )

Nach Entfernung des den Perilymphraum bedecken-
den Knochens kann man Messungen an der AuBenwand
des hiutigen Bogenganges und der Ampulle durchfiihren.
Das hochste Potential findet man iiber der Ampullen-
mitte. Die Lage dieses Potentialmaximums ist unter
Ruhebedingungen konstant, bei Cupula-Ablenkungen
extremen Grades tritt eine dem Cupula-Ausschlag ent-
sprechende Verlagerung des Maximums ein (physiologi-
sche Bedeutung hat dieses Phidnomen wahrscheinlich
nicht).

Die Cupula ist bei allen Wirbeltieren wihrend des
Lebens eine glasklare Gallerte. Um sie von der Endo-
lymphe optisch unterscheiden zu kénnen, muf3 man sie
(nach STEINHAUSEN [70]) mit einem Vitalfarbstoff an-
tarben; ein Zusammenbrechen der zwischen Endo- und
Perilymphe bestehenden Potentialdifferenz 146t sich
durch Injektion mit einer Mikrokapillare vermeiden.
Zur Erzeugung der experimentellen Cupula-Ablenkungen
wurde der hiutige Bogengang entweder von auBen kom-
primiert oder eine feine Kapillare in sein Lumen einge-
fiihrt. Durch Druck und Sog kénnen dann Cupula-
Ablenkungen abstufbarer Grofe in beiden Richtungen
erzeugt werden.

) Diese bei Schallreizung des Gehdrorgans von der Schnecke
ableitbaren frequenzgetreuen Potentiale, von Forsres u. Mitarb.
(1927) bereits beobachtet, wurden durch WeverR und BrAY (1930)
zuerst genauer untersucht, welche sie fiir Nervenaktionspotentiale
hielten. Die Bezeichnung ,,microphonic action of the cochlea‘
stammt von ADRIAN (1931); aber erst Saur und Davis (1932) und
StevENs und Davis (1938) gelang es, klare Unterschiede zwischen
den vom Cortischen Organ erzeugten ,,cochlear microphonics‘
und den Nervenaktionspotentialen aufzuzeigen: Wihrend die
maximale Frequenz einzelner Acusticus-Nervenfasern bei etwa
800 Aktionspotentialen pro sec liegt, begrenzt durch das Refraktir-
Verhalten des Nerven, kann die ,,microphonic*-Frequenz durchaus
die GroBenordnung von 10 kHz, ungefihr das 100fache jener Zahl,
erreichen. Die Latenz der Nervenaktionspotentiale betrigt 0,7 msec
und mehr, die der ,,microphonics* ist praktisch unmeBbar gering
(jedenfalls kleiner als 0,1 msec), Fiir alle den Zellstoffwechsel ver-
dndernden physikalischen und chemischen Einfliisse sind die
Nervenaktionspotentiale sehr viel empfindlicher. Trotzdem kann
aber der biologische Ursprung des groBten Teiles der microphonics
nicht bezweifelt werden. Nur ein geringer Rest- (,,second order
microphonics* im Unterschied zu den biologischen ,first order
microphonics®) persistiert auch im Tode und verschwindet erst
einige Zeit spiter.

%) Silberlot-gefiillte Glaskapillaren nach SvAETICHIN (1951);
vergleichsweise verwendete KCl-Elektroden gaben iibereinstim-
mende Resultate. Von, der MeB- und der Bezugselektrode (jeweils
gegen eine indifferente) wurden die Potentiale zwei in Briicken-
schaltung angeordneten Elektrometer-Rohren zugefiihrt.

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

In der Schnecke (v. BEKESY) Im Bogengangsapparat (TRINCKER)

Bestandspotentiale des Perilymphraumes:

mV
*3
42
+7

Bogengong

Bestandspotentiale gegeniiber der Perilymphe

Wand des Endo-  etwa—20mV ~—9,0 bis
Iymphschlauches —22,0mV
Endolymphe etwa + 50mV -+ 38,5 bis
+43,0mV

Cupula, Ober- 4+ 63,0 bis
flache +755mV

Cupula, Inneres —6,5 bis
+75,0mV

Hensen- und Clau- etwa —40mV Zellen der Crista -—38,5 bis
diussche Zellen ampullaris —57,0 mV

Fig. 1 gibt weiterhin eine Ubersicht iiber die Ruhe-
potentiale im Inneren von Bogengang und Ampulle. Das
Ruhepotential der Endolymphe ist in der Ampulle recht
konstant, es nimmt im Bogengang mit fortschreitendem
Abstand von der Ampulle etwas ab. Positiv gegeniiber
der Perilymphe ist auch das Potential der Cupula. Es
ist sehr empfindlich mechanischen Schidigungen und
Sauerstoffmangel gegeniiber, es fillt dann bis zu nega-
tiven Werten ab. Das positive Potential nimmt von der
Basis der Cupula zur Spitze hin allméhtich ab (von etwa
70 auf 50 mV). In den basalen Abschnitten treten auBer-
dem plétzlich beim Vorschieben der Mikroelektrode steile
Potentialsenkungen (bis zu schwach negativen Werten)
auf. Eine Schitzung des durchschnittlichen Abstandes
der Orte niederen Potentials ergibt 10 bis 30 u. Die Aus-
zdhlung der haartragenden Sinneszellen auf der Ober-
fliche des Crista-Sattels zeigt, daB dies dem durch-
schnittlichen Abstand der haarférmigen Fortsitze der
Sinneszellen in Crista-N4he entspricht.

Dringt die Mikroelektrode in die Zellen der Crista
ampullaris ein, wird ein gegeniiber der Perilymphe nega-
tives Potential von etwa 50 mV gemessen. Die Aufrecht-
erhaltung einer so hohen Potentialdifferenz (115 bis
125 mV) muB als aktive Stoffwechselleistung der Sinnes-
zelle aufgefaBt werden ([3a], [62], [60], [45]). BixEsy
hat einen ganz &dhnlichen Maximalwert (120mV) ge-
funden, und Kuiper erhielt bei den Seitenlinien-Rezep-
toren schitzungsweise 100 mV.

Bei experimentellen Cupula-Ablenkungen verschiede-
nen Grades (zwischen 25° und 85° in Stufen von 5°
wurden an der horizontalen und der vorderen vertikalen
Ampulle die auftretenden Pofentialinderungen in der
Endolymphe, an der Cupula-Oberfliche und in den seit-
lichen Abschnitten der Crista ampullaris gemessen. Stets
ergibt Ablenkung in der einen Richtung Depolarisation,
in der anderen Hyperpolarvisation.

Fig. 2 stellt die Potentialinderungen in den Crista-
Sinneszellen der horizontalen Ampulle dar. Hier be-
wirken utriculopetale Cupula-Ablenkungen eine De-
polayisation, utriculofugale eine Hyperpolarvisation. In
den beiden vertikalen Ampullen ergeben umgekehrt utri-
culofugale Ablenkungen Depolarisation, utriculopetale
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Hyperpolarisation. Die mit einer bestimmten Ablenkung
der Cupula verbundene Potentialdinderung ist auf der
Seite, zu der hin die Cupula abgelenkt wird, stets schwi-
cher ausgeprigt als auf der gegeniiberliegenden Seite
(Fig. 2), was zweifellos darauf zurtickzufiihren ist, daf
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Fig. 2. Die Potentialinderungen in den Sinneszellen der Crista
ampullaris des horizontalen Bogenganges wahrend experimenteller
Cupula-Ablenkungen: Utriculopetale Ablenkungen fiihren zu einer
Depolarisation, utriculofugale zu einer Hyperpolarisation. Dabei
treten Potentialdifferenzen zwischen den beiden Seiten der Crista
auf: Ausgezogene Kurve == Bogengangs-Seite der Crista; gestri-
chelte Kurve = Utriculus-Seite der Crista. Abszisse: Grad der
Cupula-Ablenkung (d.h. der Winkel zwischen einer Linie, welche
die Mitte des Spitzenteils der Cupula in Ruheposition mit der Mitte
der Crista verbindet, und einer zweiten Linie, welche die in der
Ablenkungsrichtung vorangehende Kante der Cupula-Spitze mit
der Crista-Mitte verbindet)., Die Ruheposition der Cupula ent-
spricht einem Winkel von 10° in beiden Richtungen; dieser Wert
ist daher in den Nullpunkt gelegt. Ordinate: Potentialinderungen
in mV, ausgehend von dem gleich Null gesetzten Ruhepotential.
{TRINCKER)

auf dieser gegeniiberliegenden Seite eine stdrkere Ver-
biegung der haarférmigen Sinneszellfortsdtze eintreten
muB.

Ganz #dhnliche De- und Hyperpolarisationen haben
v. BEk#sy [Ja] und Tasaxr, Davis und ELDREDGE [76]
auch bei statischer Auslenkung dev Basilarmembran er-
halten. Die letzteren fanden bei Auslenkung der Schnek-
kentrennwand zur Scala vestibuli hin Depolarisation bis
fast auf die Hilfte des Ruhepotentials, bei Auslenkung
zur Scala tympani hin Hyperpolarisation um etwa
10 mV. .

TUber den EinfluB einer Depolarisation und Hyper-
polarisation auf die Aktionsstromfrequenz des Ampullay-
nerven liegt die Arbeit von O. LOWENSTEIN [60d] vor,
der die Wirkung eines vom Nerven zum Sinnesepithel
der Crista ,,aufsteigenden” und eines zum Nerven ,,ab-
steigenden’ Polarisationsstromes an Einzelfasern unter-
suchte. Der auf die Sinneszellen depolarisierend wirkende
Strom fiihrt zu einer Steigerung der Frequenz, der hyper-
polarisierende Strom bewirkt bei den dauerentladenden
Einheiten Frequenzabnahme oder sogar volliges Schwei-
gen. Fiir die Sinneszellen mit Ruhe-Entladungen be-
deutet ‘also Depolarisation Erregung, Hyperpolarisation
Hemmung?).

LoweNsTEIN hat darauf hingewiesen, welche Bedeu-
tung diesen Befunden sehr wahrscheinlich im Sinne der
Genervatovpotential-Hypothese zukommt. Unsere Unter-
suchungen [795] erbringen den Beweis, dal bei addquater
Reizung der Crista-Sinneszellen durch experimentelle
Cupula-Ablenkungen tatsichlich die zu erwartenden De-
und Hyperpolarisationen auftreten.

In dem Bereich der Cupula-Ablenkungen, der unter
physiologischen Bedingungen fast ausschlieBlich in Be-
tracht kommt, dem von der Ruhestellung bis jeweils
hochstens 35°, erscheint die Beziehung zwischen dem

1) Ganz ihnliche Resultate erhielten Karsurr und YosHINO
[42] am Seitenlinien-Organ des Aals und MURRAY [55] an dem des
Frosches Xenopus laevis.

Grad der Cupula-Auslenkung und der GroGe der hervor-
gerufenen Potentialanderung linear. Bei den héoheren
Ablenkungsgraden wird der Kurvenverlauf dann immer
flacher. Die gesamte experimentell erfaBite Kurve ist
also S-formig mit guter Anniherung an Lineariiit im
Avbeiisbeveich (Fig. 2).

Auch GroeN, LoweNsSTEIN und VENDRIK [33] er-
hielten bei addquater Reizung durch Drehung in beiden
Richtungen eine S-formige Kurve fiir die Frequenzinde-
rungen der Aktionspotentiale des Ampullarnerven (vgl.
auch [50¢]).

Potentialmessungen am Utriculus und Sacculus sind
beim Meerschweinchen aus topographischen Griinden
noch schwieriger als die am Bogengangsapparat. Inner-
halb der Utriculus-Endolymphe wurde ein positives Po-
tential von 21 bis 28 mV gemessen, in dem die Stato-
lithenmembran tragenden Gallertlager iiber der Macula
utriculi 35 bis 45 mV.

Vielleicht sind diese Werte zu niedrig, die sehr lang-
wierige Priparation konnte hier doch zu einer gewissen
Schidigung gefiihrt haben?). Das Potential innerhalb der
Macula-Zellen hat ungefihr dieselbe GroBe wie in der
Crista ampullaris. Es gelang nicht, eine quantitative
Methode fiir Verschiebungen der Statolithenmembran
auszuarbeiten; daher konnte nur qualitativ festgestellt
werden, daB entgegengesetzt gerichtete Bewegungen der
Statolithenmembran in den Macula-Zellen gleichfalls
Depolavisation fiir die eine, Hyperpolarisation fir die
andere Richtung ergaben. Wihrend in den Crista-Zellen
der Wert maximaler Depolarisation den maximaler
Hyperpolarisation um das Doppelte bis Dreifache iiber-
traf, waren sie hier nur wenig oder gar nicht verschieden.

Auch. LowenstEIN und RoOBERTS [§1] fanden bei
addquater Reizung durch Kippen in entgegengesetzter
Richtung Zunahme bzw. Abnahme der Ruheentladungs-
frequenz in Nervenfasern der Macula utriculi. Es gab
allerdings auch Einheiten, die auf beide Richtungen mit
Erregung bzw. Hemmung antworteten.

O. LoweNsTEIN und A. SAND [§2] haben 1940 als
erste iiber Einzelfasevableitungen vom Awmpullarnerven
berichtet. Sie fanden, daB ein erheblicher Teil der Ein-
heiten auch in Ruhe Entladungen von weitgehend kon-
stanter Frequenz aufweist, wdhrend andere erst auf
Drehreize hin zu feuern beginnen. Bei der horizontalen
Ampulle bewirkt eine Drehung, die zu einer utriculope-
talen Ablenkung der Cupula fiihrt, stets eine Frequenz-
steigerung. Entgegengesetzte Drehungen, die utriculo-
fugale Cupula-Ablenkung hervorrufen, haben Frequenz-
abnahme bis zum géinzlichen Schweigen der Einheit zur
Folge. Die im Ruhezustand stummen Einheiten ant-
worten nur auf Drehungen mit utriculopetaler Cupula-
Ablenkung. Bei den beiden vertikalen Ampullen sind die
Verhiltnisse umgekehrt, erregend wirken hier die utri-
culofugalen Ablenkungen, hemmend die utriculopetalen.
Dieses gegensitzliche Verhalten entspricht den klassi-
schen Befunden von Ewarp [24] hinsichtlich der Bogen-
gangsreflexe, andererseits aber auch dem Verhalten der
Rezeptor-Potentiale [790]. Die Lowensteinschen Be-
funde am Rochen wurden von Lepoux [47] fiir den
Frosch bestdtigt. ZorTErMAN [91] fand bei Knochen-
fischen (Hecht und Quappe) nur die erregende, nicht die
hemmende Wirkung. Diese Beobachtung deckt sich mit
den Ergebnissen STEINHAUSENsS am Hecht, nicht aber
mit denen von LoweNsTEIN [60a]. Wie die von LoweN-
sTEIN hauptsichlich untersuchten Rochen verhalten sich
offenbar auch die Siugetiere und der Mensch. Erregungs-
und Hemmungswirkungen fanden Aprian [15] und Ger-
NANDT [28a] bei zentralen bzw. sekundéren Vestibularis-
Neuronen der Katze. Der groBte Teil der von Gr-
NANDT untersuchten Einheiten verhielt sich analog den
von LOWENSTEIN beschriebenen, einige beantworteten

%) Sicher zu niedrig sind die inzwischen vergleichsweise mit der
Cochlea von Smita, DAvis, DEATHERAGE und GESSERT [Amer. J.
Physiol. 193, 203 (1958)] am Sacculus und Utriculus gemessenen
Potential-Werte. Von anderen Unterschieden der Priparation ab-
gesehen, mufl das véllige Absaugen der Perilymphe schédigend ge-
wirkt haben; auBerdem sind durch die dickeren Elektrodenspitzen
(30 bis 40 u, bei uns: 1 ¢ und darunter) zweifellos grobere Einrisse
der Wand des hiutigen Labyrinths, die zu einem Zusammenbrechen
der zwischen innen und auBen bestehenden Potentialdifferenz fithren
miissen (s. oben und [795]), aufgetreten. (Inzwischen war Miss
C. SumitH bei mir und hat sich meine Methodik angesehen. — An-
merkung bei der Korrektur).
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beide Drehrichtungen mit Frequenzsteigerung, verein-
zelte auch mit Frequenzabnahme. Ein entsprechendes
Verhalten und ganz &dhnliche Typen-Verteilung stellte
EckeL [21] bei zentralen Neuronen des Kaninchens fest,
Bei Statolithenreizen fand L. ScroEN [67], da8 auch bei
Knochenfischen manche zentralen Vestibularis-Neurone
in beiden, manche nur in einer Richtung Antworten geben.
Das Verhalten der Sinmeszellen dirite bei allen Wirbel-
tieren recht Ahnlich sein, wie auch LOWENSTEIN annimmt,
wihrend die zemivale Verarbeitung teils zu Reflexen in
nur einer, teils in beiden Richtungen fihrt?).

Die vestibuldren Rezeptoren zeichnen sich vor ande-
ren besonders durch zwel sehr bemerkenswerte Eigen-
schaften aus: Sie sind so empfindlich, dall mit einigen
methodischen Verfahren tberhaupt kein wivklicher
Schwellenwert festzustellen ist. Fir den Bogengangs-
apparat haben DE VRIES [§§4] und DE VRIES und
ScHIERBEEK [88] bel subjektiven Reizpriifungen (20000)
am Menschen (Unterbrechungen von Drehungen mit
verschiedener Winkelgeschwindigkeit) gefunden, daf3 die
., Empfindungskurven™ durch den Nullpunkt laufende
Geraden sind.

Die Untersuchung der Rezeptor-Potentiale [795] hat
uns gezeigt, auf welche Weise die hohe Prizision der
vestibuldren Rezeptoren erreicht ist: Der ,,Ruhe-Arbeits-
punkt” der Sinneszelle liegt im geraden, lineare Bezie-
hung zum Reiz ausdriickenden Mittelabschnitt der S-
formigen Kennlinie (vgl. oben, Fig. 2, und [33]), nicht
im flachen Anfangsteil der Kurve. Hierdurch wird zu-
gleich optimale Empfindlichkeit und die Moglichkeit einer
Richtungsanzeige erreicht. Zu dem gleichen Resultat
gelangte v. Horst [35] durch die Analyse des Verhaltens
von Knochenfischen, deren ILageorientierung zugleich
statisch und optisch bedingt ist. Auch er fand lineare
Proportionalitidt zwischen der Scherungskomponente der
Schwerkraft und der physiologischen Reaktion. Weil
die Scherung (nicht etwa Zug und Druck) der adidquate
Reiz ist, steigt die ReizgroBe schon bei kleinsten Ab-
weichungen von der Soll-Lage steil an. Da die Mehrzahl
der Sinneszellen Dauneraktivitit aufweist, braucht kein
endlicher Schwellenwert fiberschritten zu werden.

Wenn es bei Tierversuchen definierte Schwellenwerte
gibt, so liegt das vielleicht an der bei verschiedenen
Arten unterschiedlichen statistischen Streuung der Ruhe-
Entladungsfrequenz (nach [33] beim Ampullarnerven
des Rochens iiber Stunden hin bis auf 4 % Abweichung
konstant). Die praktisch unbegrenzte Genauigkeit der
Rezeptoren wiirde also durch den neuralen Stdrpegel
mehr oder weniger eingeschriankt.

Die andere die vestibuliren Rezeptoren besonders
kennzeichnende Eigenschaft ist die einer auferordentlich
gevingen Adaptation. Durch zahlreiche dltere und neuere
Untersuchungen der vestibuldren Reaktionen ([24], [707],
[356]) ist das Fehlen einer merklichen Ermiidbarkeit
bekannt. Wahrend man die lange Dauer der ,,Nachreak-
tionen (postrotatorischer Nystagmus, ,,Tonus‘‘-Reak-
tionen) frither auf langsam abklingende zentralnervise
Prozesse zuriickfiihrte, ist durch die Arbeiten von
STEINHAUSEN klar gezeigt worden, da8 der auf die
Sinneszelle wirkende Reiz, die Cupula-Ablenkung, selbst
ein so trager Vorgang ist: Die Riickkehr der ausgelenkten
Cupula in ihre Ruhestellung kann ungefdhr 20 sec er-
-fordern (dies ist die von STEINHAUSEN gefundene Schwin-
gungsdauer des Cupula-Endolymph-Systems, das als
stark geddmpftes Torsionspendel wirkt, vgl. die Einlei-
tung und [33]). Wenn also z.B. Abrian [1b] fiir fast
genau die gleiche Zeltdauey ein exponentielles Abklingen

1) Sehr interessante neue Aufschliisse iiber die neurophysiolo-
gischen Grundlagen des Nystagmus (die vestibuliren Augenmuskel-
reflexe sind auch fiir klinische Funktionspriifungen besonders
wichtig) haben die kiurziich verdffentlichten Arbeiten von Durn-
siNG und ScHAEFER [26) erbracht. Die Autforen fanden in der
Formatio reticularis und im hinteren Langsbiindel des Kaninchens
rhythmisch aktive Neurone, die entweder in {ester oder in lockerer
Koppelung mit dem gleichzeitig registrierten Nystagmus standen.
Unmittelbar nebeneinander lagen oft Neurone, die mit derlangsamen,
und solche, die mit der schnellen Phase des Nystagmus korreliert
waren. (Die langsame vestibulire Abweich-Bewegung der Augen
wird periodisch von raschen, entgegengesetzt gerichteten Bewe-
gungsrucken unterbrochen.) — Ein Referat des Verfassers iiber die
zentralen Anteile des Vestibuldren Systems wird demnichst er-
scheinen. — Uber ,,Die Lageorientierung mit Statolithenorganen
und Augen‘’ ist inzwischen ein sehr lesenswerter Artikel von H.
ScuoNe [Ergebn. Biol. 21, 161, (1959)] erschienen.

der Frequenz der Aktionspotentiale in zentralen vesti-
bulidren 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 Anndherung (vgl. [19]) fiir die erste Phase
des postrotatorischen Nystagmus beim Menschen [39]
sowie fiir die von v. HoLst und GRISEBACH [36] unter-
suchte Schwankung der ,,subjektiven Lotrechten’ nach
Drehreizung.

Auch die akustischen Rezeptoren zeichnen sich durch
auBerordentlich hohe Empfindlichkeit aus, wie vor allem
DE VRIES [85a2] und v. BEkEsy und Rosewsritm {72]
besonders bétont haben. Zwar konnen wir hier endliche
Schwellenwerte angeben, aber diese sind nicht physiolo-
gischer, sondern physikalischer Natur: Die absolute Hér-
schwelle wird durch die (Brownsche) Wirmebewegung
der Molekeln bedingt.

Subjektiv-sinnesphysiologisch untersucht, lduft die
Adaptation am Ohr viel rascher ab als am Auge, erreicht
aber bei weitem kein so groBes Ausmall. Solange nicht
Uberlastung durch allzu groBle Schalldrucke eintritt,
zeigen die cochlearen wie auch die vestibuldren wmicro-
phonics (= Reizfolgestrom, Cochlea-Effekt) keine merk-
liche Adaptation, wahrend die Aktionspotentiale rasch
adaptieren (Cochlea: [17], [71], [64]; Vestibular-Apparat:
[25¢], [81]). Dies wiirde den SchluBl nahelegen, daf die
Sinneszellen auch in der Schnecke nur sehr wenig adap-
tieren, wohl aber — bei allen Tonfrequenzen — die von
ihnen ableitenden wervisen Strukturen, vielleicht schon
die Endaufzweigungen, welche die Haarzellen umspinnen.

Die Haarzellen aller Labyrinth-Organe sind sekunddre
Sinneszellen, d.h., sie besitzen selbst keine nervosen Fort-
siatze. Die Kontaktstellen zwischen der Zelle und den
Endaufzweigungen des ersten Neurons haben den Charak-
ter einer Synapse. Nach den Untersuchungen von
MAaRTINI [53), GIsseELssON [30a] und CHURCHILL, SCHU-
kNECHT und Dorax [10] ist es wahrscheinlich, daB das
Acetylcholin hier den Ubertragerstoff darstellt. (Merk-
wiirdig ist die Angabe von GisseLsson, dafl das Physo-
stigmin — bekannt als Cholinesterase-HHemmstoff — eine
Phasenverschiebung der microphonics bewirkt.)

Es lag nahe, den Vergleich zwischen Schnecke und
Vestibular-Apparat von der Untersuchung der Ruhe-
potentiale und Gleichspannungsdnderungen auch auf die
Potentialinderungen bel Reizung mit Wechseldvucken von
Schall- und Ultraschallfrequenz auszudehnen. Gibt es
iberhaupt grundsitzliche Unterschiede im elektro-
physiologischen Verhalten zwischen den akustischen und
nicht-akustischen Haarzellen, dann miissen sie dieser
Reizform gegeniiber, die fiir die nicht-akustischen Sinnes-
zellen eigentlich inaddquat ist, am ehesten in Erschei-
nung treten.

Es sind schon vor Jahren Arbeiten erschienen, die
zeigen, daB die vestibularen Rezeptoren unter bestimm-
ten Bedingungen auf Schallreize anzusprechen vermogen.
TuLrio [82] untersuchte die Reaktionen von Tauben auf
Schallreize, nachdem er zuvor die kndcherne Wand bei
einem der Bogenginge erdffnet hatte. Es traten starke
reflektorische Kopfbewegungen auf, vorwiegend in der
Ebene des operierten Bogenganges, die durch Exstirpation
der Cochlea nicht aufgeboben wurden. Ganz entspre-
chende Kopibewegungen hat v. BExgsy [3/] auch bei
menschlichen Versuchspersonen mit intaktem Labyrinth
registriert, wenn der Schalldruck entsprechend hoch ge-
wihlt wurde.

Auf der Suche nach Aktionsstromen haben Turrio
und STORTI [§3] wohl als erste, wenn auch mit unzu-
langlicher Methodik, Reizfolge-Wechselspannungen (-
cvophonics) von den Bogengingen der Taube bei Schall-
reizung abgeleitet. Im gleichen Jahre untersuchten
ApriaN, Craik und Srurpy [2] eine Reihe niederer
Wirbeltiere und erhielten dem Cochlea-Effekt der Sauge-
tiere analoge Potentiale, die sich durch ZerstSrung des
Sacculus ausloschen lieBen.

Bei Knochenfischen haben ZotreErmanN [91] und
DE VRIES u. Mitarb. (1952) microphonics vom Sacculus
abgeleitet; LowENSTEIN und RoBERTS [41] erhielten sie
beim Rochen vom Sacculus, von der Macula neglecta und
der Lacinia, einem Teil der Macula utriculi. PuMPHREY
[69] konnte bei Knochenfischen auch nach Zerstérung
des Sacculus und der Lagena noch Reizfolgestrome vom
Utriculus nachweisen. Von den Bogengédngen der Taube
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haben DE VRIEs u. Mitarb. [86], [37], [§9] und vaw
Evck [26] microphonics registriert, erstere auch vom
Utriculus. Von dem Seitenlinien-Organ der Knochen-
fische leiteten DE VRIEs u. Mitarb. [38] und KuIpER [45]
Reizfolgestrome abl).

Merkwiirdigerweise stand die einzige bisher an einem
Sdugetiey durchgefithrte Untersuchung im Gegensatz zu
den an Sauropsiden und niederen Wirbeltieren gewonne-
nen Ergebnissen: Kartsukr und Davis [41] erhielten
nach Zerstorung der Schnecke keine microphonics mehr
von den DBogengingen der von ihnen verwendeten
Wiistenspringmaus Dipodomys. Bei diesem Stand der
Frage schien es lohnend, ihre Losung bei einer anderen
Sidugetierart zu versuchen.

a b ¢ d
otz T m m m
we T O 0 TN
7000z W ‘n '}O\" m
20004 m J?\’/? % m
200012 A,\’AV ~ m m \",\0\'
¢00liz \‘T,r/\“ T/T m m
7otz m m m W
24 000t m W VW \\/f\\//\\
sopts N W N e
0000z, e o e preoyeeey
Jza0pV

Fig. 3. Die bei Ubertragung durch Knochenleitung fiir die Fre-
quenzen von 300 bis 100000 Hz erhaltenen Reizfolgepotentiale
(microphonics); & von der Scala tympani der basalen Schnecken-
windung; b vom horizontalen Bogengang (bei intakter Schnecke);
¢ vom horizontalen Bogengang nach Zerstérung der Schnecke;
d von der Ampulle des horizontalen Bogenganges nach Zerstérung
der Schnecke. Oben: die microphonics, jeweils darunter: die
Reizfrequenz. {TRINCKER und PARTSCH)

Im Gegensatz zu Karsukr und Davis erhielten
wir [81] beim Meerschweinchen auch nach vollstindiger
Zerstovung dev - Schmecke auf Schallreize von 50 bis
100000 Hz eindeutige Reizfolgestrome (microphonics) bei
uni- und bipolarer Ableitung von allen drei Bogengdngen,
vom Sacculus und Utriculus. Die Zuleitung der Schall-
reize erfolgte durch Luftleitung oder (bei den Ultraschall-
frequenzen stets) durch Knochenleitung (Fig. 3). Regi-
striert wurde hier bei allen Frequenzen be1 einem Schall-
druck von 10db iiber der Schwelle, wobei die micro-
phonics 80 bis 150 wV, maximal 230 bis 290 ¢V, betrugen
(abgesehen vom Ultraschallbereich). Die fiir die Schnecke
und fiir den Vestibular-Apparat nach Zerstérung der
Schnecke gefundenen Schwellenwerte unterschieden sich

1) Kuiper, der schon an den 1952 verdffentlichten Unter-
suchungen beteiligt war, hat die Ergebnisse dieser Arbeitsgruppe
in sehr griindlicher Weise 1956 monographisch dargestellt. Beson-
ders merkwiirdig ist die Beobachtung von pE Vries und ihm, daB
die microphonics dieser Rezeptoren die doppelte Frequenz wie der
Reiz aufweisen. Dies wird so aufgefaBt, daB bei Vibration der
Sinneszelifortsidtze in der einen und anderen Richtung die Poten-
tialinderung hier gleickes Vorzeichen haben soll. Bei allen Labyrinth-
Organen ist bisher immer Gleichheit der Frequenzen gefunden
worden, nur pE VRriEs selbst hat vom Sacculus eines Barsches
Frequenz-Verdoppelung berichtet., (Dies¢ Angabe kollidiert mit
den Befunden von ZoTTERMAN — ‘starke Oberton-Zumischung
kann leicht eine Frequenz-Verdoppelung vortduschen!),

nicht erheblich. (Wird mit Luftleitungsiibertragung un-
tersucht, liegen die Schwellenwerte immer hoher als bei
der Schnecke, was sich mit der Angabe von pE VRIES
und Breexer fiir die Taube deckt. Van Evck fand
sogar fiir Luftleitung zum Teil gleiche Schwellenintensi-
titen.) Die niedrigsten Schwellenwerte lagen beim Vesti-
bular-Apparat bei etwas hoheren Frequenzen als bei der
Schnecke, bei 2000 bis 4000 Hz. (Bei Luftleitung wurden
sie bei etwas tieferen Frequenzen gefunden, bei 1500
bis 3000 Hz; van Evcx bei der Taube: 1200 Hz.) Die
obere Grenzfrequenz im Ultraschallgebiet war bei der
Schnecke 130 kHz, beim Bogengangsapparat 120 kHz
(was gut zu der sehr hohen oberen Horgrenze vieler
Sdugetiere paBt, vgl. fiir Nagetiere: ScHLEIDT [66], fiir
den Menschen: KunNze und Kierz [46]). Tivm [78] hat
auf der Physiologentagung in Frankfurta. M. 1948 de-
monstriert, daf3 die Grenze der Horbarkeit fiir den Men-
schen etwa 175 kHz ist. KeIDEL und Sick [44] konnten
beim Meerschweinchen bis zu 57,5 kHz, PEsTaL0ozzZA und
Davis [68] bis zu 46—50 kHz microphonics von der
Schnecke ableiten.

Wie schon van Evck [26d, ¢] fiir die microphonics
von den Bogengingen der Taube gezeigt hat, lassen sich
bei den vestibuldren genau wie bei den cochlearen micro-
phonics auifgesetzte Summenaktionspotentiale der zuge-
horigen Neurone nachweisen. Aber nur bei niederen Fre-
quenzen und hoheren Schalldrucken feuern die Einheiten
in geniigend groBer Anzahl synchron®). Wir fanden die
Intensitdtsschwelle fiir das reizsynchrone Auftreten von
Aktionspotentialen bei allen Frequenzen mindestens
10 bis 20 db hoher als bei der Schnecke, wihrend die
obere Grenzfrequenz sich fast gar nicht unterschied, sie
betrug von Tier zu Tier 1600 bis 3300 Hz.

Bei Ableitung der Reizfolgestrome auf der Utriculus-
und Bogengangs-Seite der Ampulle fanden wir zunichst
nur eine geringe Phasenverschiebung; erst bei einer Ab-
leitung bogengangswirts am Ampullendach gegen einen
Punkt unterhalb der Crista am Utriculus erhielten wir
nahezu enigegengesetzie Phase, womit das Resultat von
vAN Evck [25¢] an den Bogengingen der Taube be-
stitigt wurde®). Auch in der Schnecke haben die micro-
phonics in der Scala tympani und Scala vestibuli ent-
gegengesetzte Phase.

Nach Zerstérung der Schnecke und des Sacculus
und Utriculus waren die Bogengangs-Reizfolgestrome
stark reduziert, aber noch nachweisbar. In entsprechen-
der Weise gelang auch eine isolierte Registrierung vom
Sacculus und ebenso vom Utriculus. — Lokale Abkiik-
lung der Ampulle bewirkt, daB die microphonics rever-
sibel verschwinden (bis auf einen geringen Rest, die sog.
,,second order microphonics‘ nach v. BEkEsy, die kilte-
resistenter sind). Sauerstoffmangel beeinflu3t die micro-
phonics aller Haarzellen in gleicher Weise.

Mit Hilfe einer in die Scala vestibuli eingefiihrten
und auf der Reissnerschen Membran liegenden kleinen
Eisenkugel, die durch einen Elektromagneten plétzlich
angehoben wurde, versetzte v. BExEsy [3a] den Endo-
lymphschiauch der obersten Schneckenwindung in eine
geddmpfte Schwingung (Eigenfrequenz: 150 Hz), deren
Verlauf durch Registrierung der microphonics erhalten
wurde. Durch Sauerstoffmangel wurde dann die Am-
plitude der microphonics auf ein Viertel reduziert, die
Verstdrkung entsprechend nachgestellt und der Versuch
wiederholt; dabei wurde unverdandert die gleiche Kurve
erhalten. Wenn also eine Anderung im Verbrauch elek-
trischer Energie ohne EinfluB auf den mechanischen
Schwingungsvorgang (bzw. seine Dadmpfung) ist, kann die
Energie fiir die Reizfolgestréme nicht aus dem als Reiz
zugetithrten Betrag mechanischer Energie stammen.
Auch quantitativ konnte v. BEkfsy den Beweis filthren,
daB die mechanische Energie nicht zur Erzeugung der

?) Das heiBt, nur dann, wenn in mehreren Neuronen gleich-
zeitig Aktionspotentiale auftreten, wird ein Summenaktionspotential
nachweisbar.

) Unsere Beobachtungen decken sich aber auch bis zu einem
gewissen Grade mit der gegenteiligen Angabe von pE Vrizs und
VR®RoLIjK, die meist gleiche und nur einmal entgegengesetzte Phase
faniden: es ist schwierig, die geeignete Elektrodenposition zu er-
mitteln, — Bei den Seitenlinien-Rezeptoren stellte DE VRIES um-
gekehrte Phase bei Messungen unterhalb und oberhalb der Sinnes-
zellen fest,
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Reizfolgestrome ausreicht?). Ein weiteres wichtiges Ar-
gument liefert der Befund von BorNscHEIN und Krejycr
[6¢], daB die Temperaturabhingigkeit des Abklingens
der cochlearen first order microphonics (s. unten!) einen
Q1o von 2,3 (einem biochemischen, nicht physikalischen
Vorgang entsprechend) aufweist. Die Ewnergie fiv diese
Biopotentiale (Wechsel- und Gleichstrom-Potentiale) wird
also durch den Stoffwechsel dev Sinneszellen geliefevt — der
Reiz hat nur eine Ausldserfunktion (vergleichbar einer
Initialziindung).

Die physikalisch-chemische Ursache der Biopoten-
tiale sind die Konzentrationsdiffevenzen dey Ionen, die
durch aktive Stoffwechsel-Mechanismen aufrechterhalten
werden. SmitH, Lowry und Wu [69] und CitrON,
Exrey und Harrpixe [11] haben die interessante Tat-
sache festgestellt, daB die Endolymphe beim Meer-
schweinchen 30mal (SmiTH usw.) bzw. fast 30mal (Ci-
TRON usw.) so viel Kalium enthilt?) wie die Perilymphe,
die sich hierin vom Liquor cerebrospinalis nicht unter-
scheidet. Der Natrium-Gehalt der Endolymphe betrigt
etwa 1/ (SMiTH usw.) bzw. 1/; (CiTRON usw.) des in der
Perilymphe und im Liquor gefundenen.

Bektsy [3a] konnte zeigen, dal der Abfall und das
vollige Verschwinden der Biopotentiale bei Sauerstoff-
mangel bei den einzelnen Potential-Arten mit verschiede-
nen Zeitkonstanten erfolgt: Zuerst verschwinden die
Aktionspotentiale, dann die ,first ovder wmicrophonics'
und zuletzt die ,,dc potentials’ (,,dc fall auf Tonreiz
am runden Fenster). Ubrig bleiben dann nur die schon
erwdhnten ,,second order microphonics®, der nach stoff-
wechselhemmenden Einwirkungen oder im Tode per-
sistierende Rest von weniger als 10% der ,first order
microphonics*, der nach v. BEk¥sy als nicht-biologischer
Herkunft aufzufassen ist. Interessanterweise sind aber
auch diese ,,;second order microphonics, wie BoORN-
scHEIN und KRrejcr [65] nachwiesen, noch durch ein
,;akustisches Trauma‘* beeinfluBBbar.

Die gleiche Reihenfolge des Abklingens fanden wir
auch bei den vestibuldven Potentialen; der Unterschied
zwischen den neuralen Aktionspotentialen einerseits und
den Rezeptor-Potentialen andererseits war jedoch viel
gréfer als der zwischen den Gleich- und Wechselspan-
nungskomponenten der Rezeptor-Potentiale. Phasisches
Verhalten, wie v. BEkEsvy es fiir das Abklingen der dc po-
tentials beschreibt, trat nur bei Narkose-Uberdosierung
auf. Beilokaler Abkiihlung war der Befund komplizierter,
da first order microphonics und Gleichstrom-Rezeptor-
potentiale einen sich zum Teil tiberschneidenden Verlauf
des Abfallens zeigten. Der naheliegenden Annahme, die
microphonics entstiinden einfach durch mechanisch be-
dingte Modulation der Bestandspotentiale, miissen wir
also noch mit Vorsicht begegnen®). Um einen gew&hn-
lichen piezo-elektrischen Effekt kann es sich bei den
microphonics nicht handeln.

Wenn es bei dem gegenwirtigen Stande der Forschung
so aussieht, als wire der Entstehungsmechanismus von
Gleich- und Wechselspannungskomponenten der Rezep-
tor-Potentiale nicht einfach derselbe, so diirfen wir jeden-
falls feststellen, dal die Gleichspannungskomponenien die
engeve Beziehung zu dem ProzeB der Tvansformation von
Reiz in Evregung aufweisen.

1) D VriEs u. Mitarb. [38] haben bei den Seitenlinien-
Rezeptoren zwar einen merklich kleineren Wert fiir die elektrische
als fiir die mechanische Energie erhalten, bE VRiEs [85b] glaubt
aber selbst, dal hieran nur die unvollstindige Erfassung der elek-
trischen Energie schuld sei und daB das richtige Verhiltnis um-
gekehrt sein miisse.

%) SmitH, Davis, DEATHERAGE und GEsSSERT [Amer. J. Physiol.
193, 203 (1958)] haben neuerdings den Kaliumgehalt der Utriculus-
(139 mAqu./l) und der Schiecken-Endolymphe (138 mAqu./l) ver-
glichen. Bei einer so weitgehenden Ubereinstimmung der Kalium-
konzentrationen sind auch zumindest sehr dhnliche Potentialwerte
zu erwarten. — Uber die speziellen Verhiltnisse der Sinneszell-
Potentiale der Schnecke sind inzwischen weitere Arbeiten von
Davrs 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 MisraEY u. Mitarb. :
Amer. J. Physiol. 194, 393, 396 (1958).

%) Das Analog-Modell fiir die Haarzelle ist die Elekironenrohre
mit mechanisch gesteuertem Gitter. Man darf aber nicht iibersehen,
dal beim biologischen Rezeptor der Zellstoffwechsel mit seiner uns
heute noch nicht annihernd iiberschaubaren Xomplexitit ein
Glied der Kausalkette der Transformationsprozesse ist.

Naturwiss. 1959

Zwei Arten von Potentialdnderungen finden sich
iibereinstimmend bei allen Haarzellen: 1.Gleichspannungs-
dnderungen (nach der heute meist tiblichen Terminologie
Generator-Potentiale), vom Niveau des Rezeploy-Ruhe-
potentials (v. BEkEsY; — TRINCKER) ausgehende De- bzw.
Hyperpolarisation (v. BEkEsy; Tasaki, Davis und Erp-
REDGE; — TRINCKER); 2. Wechselspannungsinderungen
(microphonics, Reizfolgestréme) in der Frequenz des Rei-
zes (WEVER und Bray; ADRIAN; STEVENs und Davis;
v. BER#Esy; — PUMPHREY; ZOTTERMAN ; DE VRIES u. Mit-
arb.; vaN Evcx; LoweNsTEIN und RoBERTS; KUIPER;
Trincker und Partscr); zu diesen treten als Gruppe 3
die Aktionspotentiale der zugehodrigen (1.) Neurone (STE-
vENs und Davis; GaramBos und Davis; Tasaxr; — Lo-
WENSTEIN und SAND; ZOTTERMAN; LEDOUX; VAN Evck;
LowenNsSTEIN und ROBERTS; LOWENSTEIN; MURRAY;
TriNcKER und PARTSCH).

Zusammenfassend diirfen wir aus diesen Unter-
suchungen den SchluB ziehen, da8 sich die haartragenden
Sinneszellen aller Labyrinth-Organe elektrophysiologisch
erstaunlich dhnlich verhalten. Sie alle lassen sich sowohl
durch statische Auslenkung als auch durch das gesamte
in Betracht kommende Frequenzspektrum mechanischer
Schwingungen in Erregung versetzen. Eine genauere
Analyse der Wechseldrucke wird allerdings erst durch
die Dispersion der Frequenzen in der Schnecke (RANKE,
v. BEkEsy) ermoglicht. Die Ewmpfindlichkeit dieser Re-
zeptoren ist physiologisch fast unbegrenst (es gibt nur
physikalisch bedingte Grenzen), sie zeigen wenig oder
praktisch keine merkliche Adaptation. Die nach ihrer
biologischen Funktion weitgehende Spezialisierung der
in den Labyrinth-Organen vereinigten Mechanorezeptoren
beruht im wesentlichen auf ihren verschiedenen Hilfs-
organen (bzw. den zugehdrigen wnervisen Appavaten).
Die Haarzelle selbst ist ein recht wielseitig veywendbaves
Mefinstrument, das erst durch vor- oder nachgeschaltete
,, Filter’ auf einen bestimmten Anzeigebereich eingestellt
wird.
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Elektrische Leittihigkeit von Zn0-8i0z-Mischungen

Die elektrische Leitfdhigkeit nichtgesinterter polykristal-
liner ZnO-Priparate sowie auch ihre Temperaturabhingigkeit
wird durch die Chemisorptionsprozesse bedingt, welche auf
der Oberfliche der zwischenkristallinen Kontakte verlaufen
und der Funktion logo=/f(1/T) ihre eigentiimliche Form
verleihen!),?). Da der elektronische Zustand eines Halbleiters
mit seinen katalytischen Eigenschaften eng zusammenhingt,
beeinflussen die beschriebenen Erscheinungen auch die kata-
lytischen Eigenschaften der polykristallinen ZnO-Priparate?).
Es schien interessant, festzustellen, inwiefern der elektronische
Zustand des ZnQ durch SiO,-Zusatz beeinflullt werden kann,
weil SiO, oft zur Verdiinnung der Katalysatoren verwendet
wird.

Die Apparatur und die Untersuchungsmethode sind
frither!) beschrieben worden. Die Temperaturabhingigkeit
der Leitfahigkeit des SiO, kann in dem ganzen untersuchten
Temperaturbereich durch die Formel o= g,exp(— E/2kT)
ausgedriickt werden, wobei die Aktivierungsenergie zwischen
100 und 450° C 1,7 eV und bei hoheren Temperaturen 3,1 eV
betragt (Fig. 2, Kurve III). Die elektronischen Eigenschaften
von ZnO sind in den Arbeiten'),;?) beschrieben worden. Die
molare Zusammensetzung der bei den Untersuchungen ver-
wendeten Probekorper war 4ZnO-+Si0,, 3ZnO+ Si0O,,
ZnO+Si0,, ZnO+38Si0, und ZnO-+4Si0,.

Die Temperaturabhingigkeit der elektrischen Leitfihig-
keit von ZnO+Si0, (Fig. 1; I ErwiArmung, I7 Abkiihlung) ist
ahnlich wie im Falle des reinen, nicht gesinterten ZnO. Die
Interpretation des Verlaufs ist in2) angegeben. Ahnliche

Kurven wurden auch im Falle aller anderen untersuchten
Mischungen von ZnO und SiO, erhalten trotz verschiedener
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Fig. 1. Leitfdhigkeit ¢ von ZnO+SiO, in Abhangigkeit von der
Temperatur, I Erwdrmung, II Abkiihlung. Ordinate: —logeo

Fig. 2. Leitfahigkeit o als Funktion der Temperatur. I reines,
gesintertes ZnO; 1] ZnO+ Si0,, gesintert; I1] reines SiO,

Zusammensetzung; es dndern sich nur die bei gleichen Tem-
peraturen gemessenen absoluten Leitfihigkeitswerte. Die Ver-



