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Aus dem Zoologischen Institut der Universit~t Mfinchen 

Physiologie der h6heren Sinne bei S~ugern und V6geln 
Von J. Schwarfzkopff 

In der Einstufung von Gesieht und GehSr als ,,hShere" Sinne liegt, wie bei 
jeder Definition, eine gewisse Willkiir. Die besonders hohe Empfindlichkeit fiir 
physikalische Reizformen zeichnet beide Sinne vor anderen aus. Sie kSnnen Infor- 
mationen aus der belebten und unbelebten Umwek fiber betriichtliche Ent- 
fernungen hin verarbeiten. Wir wollen durch den Vergleieh der Funktionen so- 
wohl die beteiligten physiologischen Mechanismen wie die besonderen Sinnes- 
leistungen yon ~S~uger und Vogel wechselweise beleuchten. 

I. Energiebedar~ 
Die Aktivierung jedes Sinnesorgans hat energetisehe Veriinderungen zur Vor- 

aussetzung. Beim Menschen bediirfen Auge und Ohr nach AUTRU~ (1948) an- 
niihernd der gleichen Reizenergie zur Schwellenerregung, grSBenordnungsm~Big 
10 17 Wattsee. Ahnliche Werte gelten fiir die SinnesschwelIen yon Tieren; das 
Katzenauge ist naeh mehreren unabh~ngigen Untersuehungen (~BRIDGEMAN U. 
S~ITH 1942, MEAD 1942, GVNTER I951, Diskussion bei PIRENNE 1956) um das 
2--Tfaehe empfindlieher als das mensehliehe. Diese Differenz diirfte si& weit- 
gehend dutch die grSgere Lichtstiirke (Pupillendurehmesser/Brennweite) des 
Katzenauges erkliiren lassen sowie dureh die verbesserte Ausnutzung des in das 
Auge eingetretenen Lichtes wegen der Reflexion dutch das Tapetum (urn das 
1,4faehe, s. GUNTEa, HA~DING und IST~LES 1951, WEALE I953). Die Waldohreule 
(Asio otus) reagiert noeh auf 1/8--1/'~o der fiir unser Auge erforderliehen Hellig- 
keit (HEcI~T u. PIPEttE 1940), iihnlieh der Waldkauz (Strix aluco) naeh DAWD 
(1938). Aueh mehrere n~chtlich jagende amerikanisehe Eulen (Strix varia, Asio 
wilsonianus, Tyto alba pratincola) sind dem Mensehen etwas iiberlegen, w~ihrend 
nieht so streng an die Naeht gebundene Arten wie Speotyto eunicularia hypugaea 
(Dm~ 1945) und der einheimisehe Steinkauz (Athene noetua; DAVID 1938, MEY- 
~N~c~Ir 1941) etwa die gleiche Sehwellenempfindliehkeit gezeigt haben. Typisehe 
tagaktive Sguger und V6gel hat man anseheinend nieht auf vergleiehbare Weise 
untersueht; zweifellos sehen aber mindest zahlreiehe VSgel nachts recht schleeht 
(vgl. DO~NEI~ 1951). 

Die absolute Bestimmung von HSrschwellen ist methodisch schwierig; Verhal- 
tensversuehe an frei beweglichen Tieren sind wegen des Auftretens yon stehenden 
Wellen mit betriiehtliehen Fehlerquellen behaftet. Aus diesem Grunde ziehen die 
meisten Forseher es vor, relative Sehwellenkurven zu ermitteIn, die flit den hier 
vorzunehmenden Vergleieh nieht geeignet sind. Die Messungen der absoluten 
HSrschwellen bei Affen (ELDER 1934, HARRIS 1943), Hunden (DwoRKIN, KATZ- 
I~IAI~N, HUTCHINSOn und McCABE I941, LIPMAN U. 'G~AssI 1942 ECCHER 1942) und 
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Nagern (GOULD U. MORGAN 1941, ELDER 1942, EeCHEa 1942, BLACKWELL U. 
SCHLOSSBEaG 1943, SCHLEIDT pets. Mitt.) haben teils etwas sehleehtere, tells die 
gleichen Werte wie beim Menschen ergeben. Wesentlieh besser (urn fast eine 
Zehnerpotenz) soll nach N~rF und HIND (1955) die Katze hSren. Die Aktions- 
potentiale des Meersehweinchen-Ohres sind urn l~0db, also etwa das dreifache, 
weniger empfindlich als der Menseh (DAvis, G~RNAXDT U. RIEsco-MAcCLuRE 1950). 
Im Gehirn der Katze finden sich dagegen akustische Nervenzellen, die die mensch- 
fiche Schwelle um 10--20 db iibertreffen (GALA~BOS, SCHWARTZKOFFF U. RUPERT 
1959). 

Unter den VSgeln hSrt naeh Dressurversuchen (TRAINE!a 1946) tier amerikani- 
sehe Uhu (Bubo virginianus) um knapp 10 db sch/irfer als der Menseh, Enten 
und Tauben sind weniger emlofindlich (HEISE 1953), RaubvSgel (TRAINER 1946) 
und SingvSgel gleiehen ibm (ScHwARTZKOPFF 1949). 

Der Umstand, dab beide Sinnesorgane bei den hSchststehenden Wirbeltieren 
die gleiehe Absolut-Empfindlichkeit erreiehen, kann wohl nur dadurch erkl~irt 
werden, dab auger den die Energie sehliel]lich verarbeitenden Rezeptoren auch die 
den Reiz sammelnden und leitenden Hilfsapparate ihrer Aufgabe bis an die 
Grenzen des bauplanmgl3ig und physikaliseh MSgliehen angepal3t sin& Die ~ber- 
einstimmnng erseheint beim Auge weniger erstaunlieh, weft dessen dioptriseher 
Apparat bei Siiugern nnd VSgeln aus morphologiseh glei&wertigen Teilen aaf- 
gebant ist. Das Mittelohr hingegen wird yon versehiedenen Elementen des primi- 
riven Kiefergelenks gebildet; sein Ban dient mit zur morphologisehen Charakteri- 
sierung der beiden Klassen. 

Die funktionelle Aufgabe des Mittelohres liegt in der Anpassung und Uber- 
tragung des Luftsehalles auf die Innenohr-Fliissigkeit (s. RANKE 1953). Hierfiir 
ist die Kraft-Ubersetzung zwisehen Trommelfell und ovalem Fenster ents&eidend. 
Sie entsprieht anni~hernd deren Fl~/ehenverhgltnis, das bei VSgeln und Siiugern 
im Mittel gleieh ist (Tab. 1). Die Untersehiede der Werte im einzelnen lassen die 
allgemeine Leistungsfghigkeit des betreffenden Tieres erkennen. Die Uberein- 
stimmung der F~higkeit der Mittelohren, TSne verzerrungsfrei zu iibertragen, ist 
aueh elektrophysiologiseh an S/iugem und VSgeln bestgtigt worden (BRAY n. 
THURLOW 1942, WEVER und LAWRENCE 1950 a u. b). 

T a b. 1: Akustische Anpassung (Trommetfellfli~ehe/ovales Fenster) yon S~ugern und 
VSgeln nach versehiedenen Autoren aus SCHWA~TZ~OPFF (1957 a). 

Mus musculus 24 Dryobates ma~or 19 
Homo sapiens 27 Partts major 25 
Cavia cobaya 29 Melopsittacus undulatus 31 
Felis ocreata dora. 34 Asio otus 40 

II. Primiirvorg~inge, Generatorpotential 

Die vom Hilfsapparat gesammelte ,,~daquate" Reizenergie wird an die eigent- 
lichen Sinneszellen weitergegeben. Die Art der prim~ren Einwirkung yon Licht 
bzw. Schall auf die Rezeptoren unterscheidet die beiden Sinne fundamental. 
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L i c h t s i n n  

In den Photorezeptoren aller Wirbeltiere zerfallen bei Absorption yon Lieht- 
Quanten sensible Pigmente; wahrscheinlich dfirfen die Befunde am Menschen 
verallgemeinert werden, wonach zur Aktivierung eines St~bchens nur ein Quant 
yon einer seiner ,,chromophoren Gruppen" aufgenommen zu werden braucht. 
Eine fortgeleitete nerv5se Erregung entsteht ~ber erst, wenn einige (ca. 5) St.;.~b- 
chen einer Rezeptor-Gruppe gleichzeitig (innerhalb 0,1 sec) aktiviert werden (aus- 
fiihrl, b. BAUMCARDT 1952, PIR~N~. 1956). 

Hinsiehtlich der Photopigmente stimmen S~iuger und VSgel insofern iiberein, 
als bei ihnen wahrscheinlich nur Derivate yon Vitamin A1-Aldehyd als Photo- 
pigmente auftreten (MORTON U. ,GOODWIN 1944, BALL, COLLINS, MORTON n. STUBBS 
1948, WALD 1949, 1958 a u. b, AUTRUM 1952 a. CRESCITELLI 1958). Die zersetz- 
ten Pigmente werden unter Energiezufuhr aus Stoffwechselvorg~ngen w.~eder auf- 
gebaut (WALD 1951). 

In den St~ibehen der Retina findet sich einheitlich als photoehemische .Substanz 
das Rhodopsin oder der Sehpurpur yon Ki~tINE (1878). Nieht so einfa, ch liegen 
die Verh~Itnisse bei den Zapfen; WALl:) (1937) hat aus der Hiihner-Retina (die 
fiberwiegend Zapfen enth~lt) das Jodopsin als photosensible Substanz gewonnen 
und in den folgenden Jahren eingehend untersucht (Lit. WALD 1949, 1958 a U. b, 
AUTRUM 1958, 1959). Die yon diesem und anderen Forschern entwickelten Vor- 
stellungen werden durch das Reaktionsschema veranschaulicht: 

DPN + 

Vita,min A 1 - 
DPN-H 

+ St~ibchen-Opsin ------" Rhodopsin 

- -  Retininl L_icht 
+ Zapfen-Opsin -~ Jodopsin 

(DPN = Alkohol-Dohydrogenasc) 

Schwierigkeiten scheinen vor allem bei der Anwendung dieses Schemas auf das 
von Zapfen vermittelte Farbensehen zu entstehen. Es lassen sich zwar Derivate 
yon Vitamin A1 mit verschiedener spektraler Absorption herstellen (MORTON U. 
PITT 1957), doch ist der Nachweis, dab solche Stoffe in den Netzh~iuten der 
hSheren Wirbeltiere physiologisch e&tiv sind, schwierig. Auch die Rolle der im 
aufgebauten Sehfarbstoff mit dem Karotinoid verbundenen Eiweil]-Komponente, 
des Opsins, bedarf noch weiterer Kl~rung (Lit. b. WALD 1958 b, Diskussion durch 
A~TTR~M 1959). 

Die Beteiligung des Rhodopsins und m5glicherweise einer dem Jodopsin ent- 
sprechenden Mischung von Photopigmenten am Sehvorgang wird dadurch be- 
wiesen, dal] nerv5se Folgeprozesse, z. B. die Schwellen-Erregung des Sehnerven, 
die gleiche spektrale Empfindlichkeit zeigen Tie die Absorptionskurven der Pig- 
mente in w~il~riger LSsun~ (DARTNALL 1953, GRANIT 1947, 1957). Die Wirkungen 
der beiden Stoffe lassen sich einmal in r e i n e n St~bchen- oder Zapfen-Netz- 
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Abb. 1. Spektrale Empfindlichkeit des Sehnerven 
yore Meerschweinchen (a~ nach GRANIT 1942 a) 
und yon der Taube (b, nach DONNER 1953) unter 
skotopischen Bedingung~n; ausgezogen die Ab- 
sorptionskurve des Rhodopsins. Spektrum glen 
chef Quante~n-~ntensit~t; Ordinate: l/re~]. Energie. 
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h~uten gegeniiberstellen. Sic lassen sich 
aber aueh in g e m i s c h t e n  Netz- 
h~iuten isolieren, da Rhodopsin und 
seine Folgeprozesse nur im dunkeladap- 
tierten Auge, unter skotopischen I~edin- 
gungen erscheinen, w~hrend Jodopsin 
an das photopisehe Tageslieht-Sehen ge- 
buRden ist. 

In Abb. 1 ist die Absorptio~skurve 
des Rhodopsins ausgezogen. AuBerdem 
ist die Sehwellenempfindliehkeit des Seh- 
nerven Abb. 1 a) nach Versuchen an 
16 dunkeladaptierten Meerschweinehen 
(GRA~IT 1942 a) eingetragen. 'Die MeB- 
punkte folgen dem Kurvenverlauf; b eide 
Prozesse haben ihre hSehste Empfind- 
liehkeit bei Lieht yon 507 m~ Wellen- 
l~inge. Die Meersehweinchen-Retina ent- 
h~ilt ganze fiberwiegend St~behen. Doch 
haben GRANIT (1942 b) und spater Don- 
~ER (1953) praktiseh gleiche Ergebnisse 
an der Retina yon skotopisehen Tauben 
erhalten (Abb. 1 b), in der die Zapfen 
die Majorit/it bilden. 

Die 0bereinstimmung hinsichtlich der durch St~ibchen vermittelten Helligkeits- 
empfindung bei S/iugern und VSgeln ist ohne Ausnahme. In Abb. 2 sind die 
Empfindlichkeiten des Pupillenreflexes yon Mensch und Waldkauz Unter skot- 
opisehen Bedingungen verglichen; sic sind identisch mit einem Gipfei bei 507 m~. 

Das Absorptionsmaximum des Jodopsins liegt bei 565 m~ und in diesem Be- 
reich sind aueh die AugeR der meisten S~iuger im helladaptierten Zustand am 
empfindlichsten (Mensch: Abb. 2; vgl. GRANIT 1947, I-IARTRIDGE 1950, AUTRUM 
1952 a, v. STUDN~TZ 1952). Die lohotopisehe Helligkeitsempfindung aller bisher 
untersuchten VSgel weicht etwas yon der des Mensehen ab; ffir Singdrossel (Tur- 
dus ericetorum nach VAN :ECK 1939), Star (Sturnus vulgaris, DIJKGRAAF 1953), 
Zebrafink (Taeniopygia castanotis, CROZIER U. WOLF 1942) und Steinkauz (Athene 
noctua, E~RHARD 1924, MEYI4NECHT 1941) erscheint das langwellige, rote Licht 
weniger hell als for den Mensehen. Bei Hiihnern (HoNIGMANN 1921, A.RmNGTO~ U. 
THII~DE 1956) und Tauben (GRANIT 1942 b, DOUBTER 1953, dagegen BLOUGH 1957) 
ist tier Gipfel der spektralcn Empfindliehkeitskurve jedoch in der entgegenge- 
setzten Richtung, auf 580 mpt Lichtwellenl~inge verschoben. Die dem Menschen 
gesetzte Grenze des sichtbaren Lichtes wird aber nieht iiberschritten (MATTIIEWS U. 
MATTHEWS 1939). Fiir die Variationen bei VSgeln gibt schon HOmCMANN (1921) 
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eine Erkl~rung. Bei Kticken ist n~mlich die Rotverschiebung noch nicht feststell- 
bar; sie besitzen in den Zapfen nur u n f a r b i g e Olkugeln. Die Ver~nderung 
der spektralen Empfindl[chkeit bei den erwachsenen Hfihnern f~llt zusammen 
mit der Ausfgrbung der als Farbfilter fungierenden 01kugeln (LERtIARD 1924). 
Neuere elektrophysiologische Untersuchungen an Tauben (vgl. DONNER 1953), bei 
denen die Filterwirkung der 01kugeln quantitativ beriicksichtigt wurde, kommen 

kllcl/dkouz (Sta'Ochen] 

/ o¢ ~. 

02 t ..... +" . . . . . .  ----=.--..-...-~ "-.,\ ',4o,0, ' 1 -<< 
KU~*~n , / - ~ h , , .  ",, \ t <~ 

{Za~fenohne ,' / (Zop/'en; \ \ G 400 
O/'t~nfen) , '  / 

~00 
% 

60" i/ o, oooi  

-~ 8 0  , ,, 

~00 4(50 500 550 600 050 uQ mg 
woleff Olou gr in  .qelO rot 

Spe/dr~l/'(trben und Wellenlon.qe d¢.t l/chte3 

Abb. 2. Spektrale Empfindli,chkeit von Seh-Vorgi/nge~ bei ver- 
schiedenen W armbliitern unter skotopischen und photopische~ 
Bediagungeu (kombiniert nach COBL~NmZ U. EMERSON 1921, 

HONIGMANN 1921, HECHT U. PII~ENNE 1940, GRANIT 1947). 

zu dem gleichen Ergebnis. Eine Verallgemeinerung auf die mit wechselnd gef~rb- 
ten Filtern in der Netzhaut ausgeriisteten fibrigen VSgel (FRANZ 1934, ROC~ON- 
DUVIGNEAUD 1943) scheint berechtigt zu sein, ~llerdings mit Ausnahme des Stein° 
kauzes. Dieser besitzt wie alle bisher untersuchten Eulen nut  gelb-griine (und 
farblose) 01kugeln in den Zapfen. Da im Eulenauge aber St~bchen dominieren, 
ist die MSglichkeit in Betracht zu ziehen, dab die Untersucher nicht die p h o t - 
opische sondern die s k o t opische Helligkeits-Empfindlichkeit ermittelt haben, 
Sehpurpur ist fiir langwelliges Licht relativ unempfindlich. 

Unter den :S~ugetieren ffigt sich das mit einer reinen Zapfennetzhaut ausge- 
rfistete amerikanische HSrnchen S c i u r u s  c a r o l i n e n s i s  nicht dem allgemeinen Schema 
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(Abb. 3). Wie yon einer Zapfennetzhaut zu erwarten, ist das Adaptationsver- 
mTgen sehr gering, und es fehlt eine Purkinje-Verschiebung. Aber die einheitliche 
spektrale Empfindlichkeitskurve (ARDEN U. TANSLE¥ 1955 a) hat einen Gipfel bei 
530 m[*, was wader dem Rhodopsin noeh dem Jodopsin entspricht. Es wird ver- 
muter, dab bei diesen Arten nur eine Teilkomponente dos Farbensehens, ent- 
sprechend dem Griin-Modulator yon {~RA~IT ( 1 9 4 5 ) ,  ausgebildet ist (vgl. Abb. 10). 
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Abb. 3. Spektrale Empfindlichkdt des Elektroretinogramms vom 
amerikanischen H5rnchen, Sciurus carolinensis leucotis; 

• • dunkel-bzw.  X,  q- hell-adaptiert. Die ausgezogene Kurve 
entspridzt dem Griin-Modulator von GgANIT (1945). Spektrum 

gleicher Quanten-Intensitgt (nach ARDEN U. TANSL~:¢ 1955 a). 

Trotz der noch hinsichtlich des Jodopsins offenen Fragen (s. AUTRUM 1959) 
besteht wenig Zweifel, daft im wesentlichen alle Primgrreaktionen an den Photo-- 
pigmenten iibereinstimmen. Auf diese folgen elektrische Ver/inderungen in den 
Sehzellen selbst (s. WALD 1958 a, FERNANDEz-MoRAN 1959), die in dem yore gan- 
zen Auge abgeleiteten ERG als eine besondere Komponente (PH) sichtbar werden 
(vgl. GRA~IT 1947, ANDR~ U. MOLT,ER-LIMMROTH 1954). Die intrazelluliire Mes- 
sung dieser Rezeptor-Potentiale ist methodisch schwierig und hat uneinheitliche 
Ergebnisse gebracht, besonders was die Polaritgt angeht (TOMITA 1950, TOmTA, 
~-~0NAISttI U. SHINO 1 9 5 1 ,  TOMITA, MIZUNO u.  IDA 1 9 5 2 ,  TOMITA n.  TORiHAMA 1 9 5 6 .  

TOMITA, MURAKAMI, SATO U. HASHIMOTO 1959, SVAETICHIN 1956 a u. b, MOTOKAWA, 
OIKAWA U. TASAKI 1957, G~i~SSER 1958, GR6SSF, R U. RABELO 1958). Es wird aber 
nicht bezweifelt, dab dutch den photochemischen ProzeB ein Generator-Potential 
ausgelTst wird, welches die Alles- oder Nichts-Entladungen in den anschlieBenden 
Nervenzellen steuert. 
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G e h S r  

In den GehSrorganen und anderen Endstellen des Labyrinthes aller Wirbeltiere 
verarbeiten Haarzellen die mechanische Energie. Nach Berechnungen und Messun- 
gen yon DE VINES (1948, 1952) ist die bei Schwellenerregung des Ohres verfiigbare 
Energie geringer als die der Brownsehen Molekularbewegung. Wenn trotzdem ein 
akustisches Signal yon minimaler ,Stgrke eine physiologische Wirkung auslSst, die 
v o n d e r  Molekularbewegung unterschieden werden kann, so diirfte hierbei die 
Summierung von phasengleichen Bewegungsvorggngen entscheidend sein, wi~hrend 
die ungeordneten thermischen Bewegungen sich wechselseitig auslSschen. Als 
adgquater Reiz wirkt die Scherung der Haare, tangential zur Zelloberflgche 
(v. HOLST 1950, v. BI~KI~s¥ 1951 a, 1953 a u. b). Abb. 4 a u. b zeigen die Bewe- 
gung der Basilarmembran und des CoRwfschen Organs relativ zur gallertigen 
De&membran. Die submikroskopisehen Strukturgnderungen an den Haaren und 
damit der Primgrvorgang der akustischen Sinneserregung im strengen Sinne sind 
noch nicht untersucht worden. 

b Lamina 
Limbus Membrana tectoria reticularis 

Basilarmembran 

Abb. 4. Verlagerangen im lnneno:hr yon Sgugetieren; halbschematischer Quersehnitt 
a) des Ductus cochlearis, b) des CORTfschen Organs (n,~ch DAVIS 1958). 

Dafiir ist der anschlieBende elektrische Vorgang genauer bekannt als beim 
Auge. Der mechanische Reiz gndert den Membranwiderstand der Haarzellen, und 
zwar hgngt es yon der Richtung der deformierenden Kraft ab, ob mehr oder 
weniger Strom die Membran passieren kann. Der Stromverlauf reproduziert den 

5* 
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Ablauf des mech~nischen Reizes mit der Genauigkeit eines Mikrophons. Die 
Energie zum Aufbau der sog. ,Mikrophonpotentiale der Haarzellen wird yore 
kSrpereigenen Stoffwechsel bereitgestellt, sehr zum Unterschied yon anorganischen 
Mikrophon-~ffekten. V. B~K~sY (1951 b, 1952 b) hat direkt gemessen, dal] die 
in den biologischen Mikrophonpotentialen freigesetzte Energie hSher ist als die 
dutch den mechanischen Reiz den Sinneszellen angebotene. 

Abb. 5. Schema des ,,Abgriffs" vom 
endolymph~tischea Potential durch 
das Widerstands-Re]ais der Haar- 
zellen und Erregung der HSrnerven- 
Dendriten; Poten*ial-Quelle (,,Bat- 
tery") in der Stria wscularis (nach 

DAvis 1958). 

Die Energie-Verst/irkung wird nicht aus dem Reservoir der einzelnen Sinnes- 
zellen gespeist, wie das sonst bei Erregungsprozessen im Organisrnus iiblich ist, 
sondern zus~tzlich aus einem hSchst merkwiirdigen extrazellul£ren Energie- 
speicher, der Endolymphe (v. B~I~SY 1952 ~, Davis 1954, 1957, 1958). Diese ist 
n~/mlich urn 5 0 - 8 0  mV positiv gegeniiber der Perilymphe und den sonstigen 
KSrperfliissigkeiten geladen. Die Haarzellen fiihren in ihrem Innern das norrnale 
Zellpotential yon fund 70 mV negativ gegeniiber der Perilymphe. An ihrer der 
Endolymphe zugewandten, die sensiblen Forts/itze tragenden Oberfl/iche f/illt 
daher ein Gesamt-Potential yon 120--150 mV ab. Durch weitere Untersuchungen 
ist erh~/rtet worden, dal3 das Mikrophonpotential yon der HShe des endolymphafi- 
schen Energiespeichers abh//ngt (TAsAKI, DAVIS tl. ELDREDGE 1954). Die Haarzellen 
kontrollieren durch ihren Membranwiderstand den Abflul3 der in der Endolymphe 
gespeicherten Energie (Abb. 5). Die dabei auftretenden Spannungs~nderungen 
werden als Mikrophonpotential gemessen (DAvis 1958). 

Die Endolymphe wird aufgeladen durch 02-abh~ngige Stoffwechselprozesse, die 
in der Str ia  vascu lar i s  der S£uger-Cochlea ablaufen, wie ers~ unl~ngst durch 



Heft 1/2 l 1960 ] Physiologie der hSheren Sinne 69 

TASAICI und SI'YROPOVLOS (1959) nachgewiesen wurde. Da die Mikrophonpotentiale 
yon S~iugern und VSgeln prinzipiell iibereinstimmen, vermuten wir auch bei diesen 
eine zus~itzliche Energiequelle. Sie wird mit grol3er Wahrscheinlichkeit aus dem 
Tegmentum vasculosum gespeist, das der Stria vascularis homolog abet sehr viel 
umfangreicher ist (Abb. 6). Als driisig-wabiges Gewebe mit reichlicher Durch-- 
blutung trennt das Tegmentum bei den VSgeln den endolymphatisehen Ductus 

Cp Kw 

Abb. 6. Raumbild des linke~ Innenohres der Sch]eiereale (Tyto alba); knSchernde Wand 
der Cochlea und Duetus co,chlearis etwa in der Mitte er5ffnet. Bg Blutgefiill, Ca, Cp 
vorderer, hinterer Knorpe~schenkel, Co Co~umella-FuI~pla.tte im ova]en Feaster (Fo), 
Fr rundes Fenster, He Helico,trema, HGz ,,Geh5rzfi~hne" yon Husc~I~E (werknorpelte Blut- 
gefiiBe, in das Tegmentum vasculosam eintretend), Kw Knoehenw~n,d des Gehirns, La 
Lagena, Mb B~silarmembran (Breiteniinderung nicht be~Sicksichti,gt), Mt Membrana 
tectoria, Rsty Reeessus scalae tympani, Tv Tegmentum vaseulosum. Beaehte das Fehlen 
einer .selbst~indigen Scala vestibuli; nur Spaltraum zwische~ Tegmentum vascalosum und 

Knochen vorhan(ien; c~. 10 X.  

cochlearis yon der perilymphatischen Scala vestibuli; diese ist durch die Aus- 
dehnung des Tegmentums auf einen Spaltraum reduziert worden. Die Schwin- 
gungsvorg~inge im Ductus cochlearis und in dem Rest der Scala vestibuli der 
¥Sgel sind noch keineswegs gekl~irt. Insbesondere ist unverstiindlich, aus welchem 
Grunde das Tegmentum vasculosum im Wege der Schallausbreitung liegt 
(SCI~WAnTZKOP.FF 1954). Fiir seine m~ichtige Entwicklung diirfte sich nunmehr aber 
eine funktionelle Deutung anbahnen. 

:Kl ick- Phase. 
- + 

NI 

, I 

2 msec 

(Reizintensit~t -70 clb) 

Abb. 7. Cochlea-Potential der Katze nach Klicksig~lal; 
--, -~ Phase zeigt an, dall die Trommdfellbewegung mit 
Ausw~irts- bzw. Einw~irts-Schwingung beginnt. Beaehte 
entsprechende ~_nderung des Mikrophoa-Potentials (M), 
w~ihrend die Entladungen des Hiirnerven (N1) und der 
anschlieBenden Schaltstat,ion im Gehirn (Nucleus coch]e- 
aris, Nu) nahezu unbeeinflullt ble4ben (naeh G,t~A~BnS 

SCHWARTZXOPFF U. RU~EaT 1959, ver~indert). 
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Die Mikrophonpotentiale sind die notwendige Voraussetzung fiir die AuslSsung 
der HSrnerven-Erregung (.DAvis 1954, 1958). Der durch die Haarzellen fliel]ende 
Strom depolarisiert zugleieh die an ihre Basis herantretenden Nervenforts~tze. 
Abb. 7 zeigt das vom runden Fenster einer Katze abgegriffene Cochlea-Potential, 
wi~hrend das Innenohr ein kurzes akustisches Signal verarbeitet. Man erkennt 
die friihe Mikrophon-Komponente, die die Bewegungsweise der Basilarmembran 
wiedergibt, und die sp~tere nervSse Komponente, die aus zahlreichen Einzel-Ent- 
ladungen von HSrnervenfasern zusammengesetzt wird. Beim Vogel (Abb. 8, Eule) 
finden wir prinzipiell (]as gleiche Bild. 

Khck - Ph,~se 

Reiz 
( -50db)  

Abb. 8. Cochlea-Potential einer Eule (Strix varia); 
im iibrigen wie Abb. 7 (nach SCaWAaTZKOPFF 1958 b). 

III. Folgeprozesse 
In den Prim~rprozessen des Auges und des Ohres wird zuniichst anf ver- 

schiedenen Wegen Lieht- bzw. mechanisehe Energie aufgenommen und hierdurch 
ein Generator-Potential freigesetzt. Da dieses Potential in gleicher Weise Fasern 
des Seh- und des HSrnerven zur Erregnng bringt, wird scheinbar ein altes, anf 
Du BOIS-REYMO~D (1872) zuriiekgehendes Gedankenexperiment bekr~ftigt, da~ 
n/imlieh naeh wechselweiser Vertanschung der beiden Nerven der Blitz durch die 
Angen gehSrt und der Donner dureh die Ohren gesehen werden kSnne. Dem steht 
entgegen, da{3 schon die Prim~irprozesse in jedem Sinnesorgan ein spezifisches 
r~um]iches und zeitliches Muster ausbilden. Umgewaadelt in entsprechende Muster 
der Nervenerregnng wird die in dem KSrper aufgenommene Sinnes-Information 
auf den ansehlie/3enden optischen und akustischen Bahnen welter verarbeitet nnd 
anfgeschliisselt. Diese nervSse Aufschlfisselung verl~uft fiir beide Sinne vSllig 
versehieden. 

E r r e g u n g s m u s t e r  d e r  o p t i s c h e n  N e r v e n z e l l e n  

Beim Gesichtssinn wird ein wesentlicher Teil der nervSsen Verarbeitung be- 
reits in der Retina vollzogen. Die Rezeptoren sind fiber die bipolaren Nerven- 
zellen mit den Ganglienzellen des Sehnerven verbunden (Abb. 9, GRANZ~C U. 
TANSLEY 1948, POLYAK 1957). Horizontalzellen schaffen nerviise Querverbindungen 
anf der HShe der ersten Synapse, w£hrend die Amakrinen auf der n£chsten 
Etappe zwischengeschaltet sind. Vor allem GaANIT und Mitarbeiter, in den letzten 
Jahren aber auch zahlreiche andere Arbeitsgruppen, haben durch Mikroelektroden 
die Tiitigkeit der Retina-Elemente untersucht (GRANIT 1947, 1957, KU~FLEU 1952, 
1953, BARnOW, FITZ[IUGH U. KUFFLER 1957 a u. b, GaiiSSER n. RABELO 1958). 
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Ganglienzellen, die auf den Einsatz eines Lichtreizes 
nur mit einer allmi~hliehen abklingenden Entladungs- 
salve antworten, werden als On-~lemente bezeichnet; 
sie werden nur durch St/ibchen aktiviert (GER~i~Dr U. 
GI~ANIT 1947, GRANIT U. TANSLEY 1948, ,GRA~IT 1948 a). 
In On-Off- und reinen Off-Elementen wird das Ende 
des Lichtreizes besonders signalisiert. Dies beruht auf 
einer vorfibergehenden Hemmwirkung der Zapfen, die, 
wahrscheinlich auf dem Wege fiber die Amakrinen, die 
von den Rezeptoren einer Gruppe ausgelSste Erregung 
blockieren. Das Verhiiltnis yon Erregungs- zu Hemm- 
prozessen innerhalb einer dutch eine Sehnervenzelle 
zusammengeschlossenen Rezeptorgruppe hgngt yon den 
Reizbedingungen ab und kann innerhalb yon 5 Zehner- 
potenzen variieren. Die Hemmprozesse bilden die phy- 
siologische Grundlage ffir Kontrasterscheinungen. 

Rezeptorgruppen mit einer breiten spektralen Emp- 
findlichkeit entsprechend dem Rhodopsin oder Jodop- 
sin werden von GRANIT (Zusammenfassung dutch DO~- 
NER 1957) als Dominatoren bezeiehnet. Sie 15sen das 
Netzhautbild nur nach Helligkeitsuntersehieden auf, 
je naeh dem Adaptionszustand entsprechend entweder 
photopischen Empfindlichkeit. 
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Abb. 9. Schmnatisch verein, 
fachte nerv~se Verbindung yon 
gemisvhten (I) und reinen 
Zapfen- bzw. St~bchen-Elemen- 
ten (II) der Retina; A Ama~ 
krine~, H Horizontalzellen, 
- - ~  Richmng der hemmenden 
Nerventgtigkei~; (nach GRANIT 

u. TA~sT.~y 1948).  

tier skotopischen oder der 
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550 600 650 

Abb. 10. Spektrale Empfindlichkeit yon ,,Modulatoren" 
(farbempfindlichen Sehnervon-Elementen) der Katze. 
Ordinate: Kehrwert dot Schwell en-Empfindlichkeit 

(1 : E) in °/o des Maximum (nach GRANIT 19~5). 

Die Information fiber farbige Reize wird durch Modulatoren (,GRANIT 1945, 
1948 b, 1949, 'GERNANDT 1947) aufgenommen (Abb. 10). Diese relativ unempfind- 
lichen Elemente sind oft mit Dominatoren gekoppelt, lassen sich aber z. B, durch 
farbige Adaptation physiologisch isolieren. Vor allem bei VSgeln treten sie als 
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selbst~indige Elemente auf. Doch besteht kein prinzipieller Unterschied zwischen 
den Modulatoren bei beiden Klassen (Abb. 11). Die Rechtsverschiebung bei den 
einzelnen Modulatoren der Taabe gegenfiber den Standard-Modulatoren des 
Frosehes ist eine Folge der Filterwirkung der vorgeschalteten 01kugel (G.RANIT 

1942 b, DONNER 1953). 

% 

t00 

80 

60 

,~0 

20 

blau 

I i I 

~;50 500 550 
I 

~,00 
v I I I 

450 500 550 600 

.//,,/'' 
gelb 

550 600 650 

% 

100 

80 

60 

~0 

20 

l 

700 m~ 

Abb. 11. Spektr~le Empfindlichkei~; yon ,,Modulatoren" der Tauben-Ne*zhauC; (ge- 
strichelte Kurven ohne MeBpunkte: Modulatoren des Fros,ches). Sons~ wie Abb. 10 

(nach DONNER 1953). 

Informationstheoretiseh wird das Znstandekommen des Farbensehens hin- 
reichend verst~ndlich gemacht dutch die spezifische Farbenempfindlichkeit von 
versehiedenen Fasern des sehnerven. Offenbar genfigt der Natur aber die Reali- 
sierung nur der einfachsten DenkmSglichkeit nicht. DONNER (1949, 1950, S. auch 
SEIDL 1956, LENNOX 1958) hat zeigen k5nnen, da~ ein und dieselbe Faser nach- 
einander die Wirkung yon versehiedenen F arben an das Gehirn melden kann. 
J~hnliche Beobachtungen liegen auch fiir den Mensehen und den Frosch vor (BILLS 
1920, ]V[OTOKAWA 1949 a, b u. e). Wenn farbige Lichter gleicher physiologischer 
Intensit~it ein On-Off-Element reizen (Abb. 12 a), dann entstehen jedesmal charak- 
teristiseh verschiedene zeitliche Muster der Erregung. Nach langwelligem, rotem 
Reiz erreieht die Spikefrequenz des Off-Effektes schon innerhalb der ersten 
Zehntelsekunde nach Reizende ein steiles Maximum. Nach griinem Reiz erst in 
der zweiten Zehntelsekunde und nach blauem noch um eine Zehntelsekunde sp~i- 
ter, wie aus Abb. !2 b hervorgeht. Die physiologische Ursache fiir farb-abh~ngigc 
Frequenzmodulation der .Spikes liegt in der verschiedenen Hemmwirkung von 
entsprechenden Modulatoren. 

Die sehr detaillierten elektrophysiologischen Befunde an den Sehnervenzellen 
stimmen allerdings nicht in jeder Hinsieht mit den Ergebnissen yon Verhaltens- 
versuchen iiberein. So ist die Zahl der bisher bei S~/ugern isolierten Modulatoren 
hSher als die trichromatische Theorie des Farbsehens gestattet (GRANIT 1945). 
ES seheint auch, dab nicht nur die Zapfen, sondern in geringem Umfange St~bchen 
als blau-Modulatoren farbempfindlich sind (GRANIT 1941, DONNER U. GRANIT 1949, 
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DOr~NEa 1957). MSglicherweise wird die polyehromatische Farbentheorie von 
ttARTRiDGE (1949, 1950) den elektrophysiologisehen Ergebnissen besser gerecht. 

Eine andere Diskrepanz liegt dsrin, dab bei manehen S£ugern, wie der Katze, 
der S:ehnerv Naehriehten fiber Farben dem Gehirn vermittelt (GRANIT 1947, LEN- 
NOX 1956, DODT U. WALTItEll 1958), eine Dressur auf die reine Unterseheidung 
farbiger Liehter aber nicht gelingt (MEeER, MILES U. RATOOSH 1954, GUNTER 1954, 
DiSCKE~R 1957). Erst  BUCHnOLTZ (1952) konnte die Auswertung farbiger Reize 

100 

50 

Abb. 12. EinfluB der Wellen- -~ 
t£nge kurze,r LichtsignMe au{ 
den zeitliehen Verlauf der 
Spikefrequenz yon Sehnerve.n- to 0 
Elementen der Katze (nach 
DONNER 1949). 
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dadurch nachweisen, dab sie Katzen verschieden gef~rbte Maus-Attrappen zum 
Spielen vorlegte. Ahnliche Schwierigkeiten wurden beim Meersehweinchen durch 
die Untersuchung der optomotorischen Reaktion im Drehtrommel-Versuch fiber- 
wunden (TmNcKER U. Bml~DT 1957), nachdem £1tere Verhaltensuntersuehungen 
zu Widersprfiehen gefiihrt hatten (SGoNINA 1936, MILES, RATOOSrI U. MEYER 1956). 
Nur bei Primaten wird ganz fiberwiegend yon positiv verlaufenden Versuchen 
berichtet, die mit dem weniger ,,farbfreudigen" Verhalten anderer Gruppen kon- 
trastieren (TREI'~DELENBUliG U. SbltMIDT 1930, GliET~ER 1940 a u. b, Literatur b. 
WILLMm~ 1948/49, GltZlMEK 1952, HOFFMANN 1952, VERmEST 1957, FtlA~COIS U. 
VEmU~ST 1957, MEYER-OEHME 1957). Yielleicht lassen sich die Schwierigkeiten 
bei den Farbdressuren tier moisten S£uger dadurch erkl£ren, daB nnr die Prima- 
ten £hnliche zentralnervSse VerwertungsmSglichkeiten fiir reine Farben besitzen 
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wie der Mensch..Die fibrigen Gruppen werten mSglicherweise die Farb-Information 
nur als Teil von Form und Struktur aus. 

Demgegeniiber lassen sich alle VSgel (ERttARD 1924, BL;~SSER 1926, HAMILTON U. 
COLEMAn 1933, PLATH 1935), auch die Eulen, auf Farbenunterschiede dressieren; 
der Waldkauz nach FERE~S (1947) unterscheidet mindestens 8 FarbtSne. Die 
Grundfarben scheinen bei den Eu]en aber etwas anders verteilt zu sein als bei 
TagvSgeln (Vergleich mit Wellensittich). 

Eine besondere Leistung des Auges, bei dem die yon Zapfen ausgelSsten 
Hemmprozesse die entscheidende Rolle spielen, betrifft sein zeitliches AuflSsungs- 
vermSgen. Das Erkennen yon Bewegungsabl~ufen h~ingt von dem minimalen 
Ze]tabstand zwischen optischen Reizen ab, die der Sehnerv noch getrennt an das 
Gehirn melden kann. Methodisch einfacher zug~nglich als die Sehnerven-Petentiale 
(ENaOTH 1952, DODr U. ENROT~ 1954) ist das yore intakten Auge abgeleitete 

Abb. 13. Fusionsfrequenz des Elek- 
troretinogramms in Abh~ngigkeit yon 
der Licht.inte~sit~t (Lux) ffir die Netz- 
haut des Menschen (O), ~er Katze 
(O} und des Meerschweiuchens ({)) 

(nach DODT 1954). 
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Flimmer-IERG. DODT U. WIRTtt (1953) sowie DODT (1954) haben bei verschiedenen 
Tieren die Abh~ngigkeit der Ve]:schmelzungsfrequenz des ERG yon der Reiz- 
intensit~t untersucht (s. auch PIPER 1910, 1911). Unter skotopischen Bedingungen 
liegt die Grenze ffir .Meerschweinchen, Katze und Mensch bei 20--30 Lichtblit- 
zen/sec (Abb. 13). Wird eine gewisse Reizintensit~t fiberschritten, dann zeigt ein 
Knick im Kurvenverlauf den Ubergang zum photopischen Zapfensehen an (Fur- 
kinje-Effekt). S~uger mit gemischten Netzh~uten erreichen maximal eine Ver- 
schmelzungsfrequenz yon 70/sec. 

i:f 
i:I 

10 ~' 10 S 10 B 1107 

B L I T Z  ~ INTEN$1TAT f L u z ]  

Abb. 14. Fusionsfrequenz des ERG yon 
Ziese] ( e }  und Meerschweinchen (O) ab- 
h~ngig yon der Intensit~t yon Li, chtblitzen 

(nach BORNSC~IEIN U. SZEGY~RI 1958). 
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Interessanterweise ist die fiir eine bestimmte AuflSsungsfrequenz benStigte 
Lichtintensit~it um so geringer, je mehr Zapfen die Retina im Verhiiltnis zu Stiib- 
chen enth~ilt. Das Meerschweinchen besitzt so wenig Zapfen, dab der histologisehe 
Nachweis schwierig ist. Die Katze hat nur etwa 2/~ der beim Menschen gefundenen 
Zapfen. Die Reihe wird durch das Ziesel (Citellus citellus) fortgesetzt (Abb. 14), 
das eine reine Zapfen-Netzhaut aufweist (ARDEN U. TANSLEY 1955 b). ,Sein Auge 
kann noch fund 100 Liehtblitze in der ,S'ekunde auflSsen (BoRNSCHEIN U. SZEGVAI~Y 
1958). -- Unterschiede in der Intensitgtsabhiingigkeit zwischen den Abb. 13 und 
14 diirften methodisch bedingt sein. -- 

1~ Fus ions -F requenz  

~ ( B l i t z e  I z e c )  o ~ "  " ®® 

o ® 

m ~ m  

5 

L i c M  - Jntensita't ( Lux ) 

/00 /000 /0000 

Abb. 15. Fusionsfrequenz des ERG der 
Taube abh~ngig von der Licht~r~tens~t~t 

(Lux); (nach DODT U. WmT~ 1953). 

Diese Leistung wird yon TagvSgeln iiberboten, obwohl deren Retina neben 
zahlreichen Zapfen auch Stiibchen enth~lt. Bei der Taube konnten I)ODT U. WIRTH 
(1953) die bisher hSchste Flimmerfrequenz eines Wirbeltieres ermitteln; erst 
oberhalb 145 Lichtblitzen/see verschmelzen die Signale (Abb. 15). Offenbar hat 
die Notwendigkeit zur Steuerung schneller Flugbewegungen bei den VSgeln be- 
sondere funktionelle Anpassungen hervorgebracht. 'Sie finden eine interessante 
Konvergenz bei den Insekten, wo nur die fluggewandten Artennach AIJTRUM 
(1950, 1952 b) zwischen 200 und 300 Lichtblitze in der 'Sekunde erkennen 
kSnnen. Auch die Leistung des Facettenauges wird dutch die Beteiligung yon 
Hemm-Vorgiingen ermSglicht. 

Nicht nur das zeitliche, auch das r~iumliche AuflSsungsvermSgen des Wirbel- 
tierauges wird entscheidend durch die Zapfen beeinfluBt. KUFFLER und Mitarbeiter 
(KuFFLER 1952, 1953, KUFFLER, FITZHUC~ U. BARLOW 1957, BARROW, FITZI~UGH U. 
KUFFLER 1957 a u. b) konnten zeigen, daB, abh~ingig yon der Lichtintensitiit, die 
Rezeptoren zu Gruppen wechselnder GrSBe zusammengeschlossen werden. Diese 
dynamische Veriinderung des Rezeptoren-Rasters entspricht der psychologischen 
Erfahrung fiber den Einflul~ der Helligkeit auf die Sehsch~rfe. DONNER (1951) 
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hat auch bei V6geln nachgewiesen, dab die Lichtintensit£t das Minimum separabile 

beeinflul]t. 

Nach einer welt verbreiteten Meinung, die sich vor allem auf die Berechnung 
der morphologischen Sehsch~irfe nach der optischen ,Geometrie des Auges stiitzt, 
sind die grSl3eren Augen der S~iuger im Vorteil gegeniiber den kleineren der 
meisten VSgel (Literatur b. FRANZ 1934, ROCHoN-DuvIGNEAUD 1943, PROSSER 1950, 
V. BUDDENBROCK 1952, POLYAK 1957). Tab. 2 zeigt jedoch, dal3 nur  die niichsten 
Verwandten des Menschen ein besseres (physiologisch bestimmtes) Minimum 
separabile aufweisen als die VSgel. 

T a b. 2: Sehsehiirfe (Minimum sep~r~bile) von S//ugern und VSgeln naeh verschiedenen 
Autoren aus Do~NEa (1951) und ALrEvoa~ (1955). Die Mehrzahl der Werte experimentell 

bestimmt; morphologisch ermittelte in (). 

Homo sapiens 0'20" Buteo l)uteo (0'17") 
Pan satyrus 0'28/' falco subbuteo (0'21") 
Cebus capucinus 0'57" Columba livia 0'23" 
Felis ocreata dora. 5'30" Turdus merula 1'20" 
Equus caballus 3'15" (gelb) Fringilla coelebs 1'20" 

20'41" (blau) Erithacus rubecula 2'38" 
Elephas indicus 10'20" Emt)eriza schoeniclus 3'50" 
Didelphys virginiana ] 1'20" Gallus domesticus 4'14" 
Mus rattus 26'00" 

Bei der Diskussion fiber die Unterschiede in der Sehsch~irfe yon Siiugern und 
V6geln ist ein F aktor noch kaum (vgl. jedoeh DODT 1954 und GRANIT 1957) be- 
riieksichtigt worden: In der Retina der TagvSgel fiberwiegen aueh peripher die 
Zapfen. Das gestattet die Verwertung yon Farbunterschieden im ganzen Sehfeld, 
wozu z. B. der Mensch ni&t in der Lage ist. Auflerdem aber sind diese peripheren 
Sehelemente der VSgel im Gegensatz zu denen der S//uger grol3enteils durch 
isolierte Nervenfasern mit dem Gehirn verbunden. In der Fovea stimmt beispiels- 
weise bei Taube und Menseh das Verhgltnis von Sinneszellen zu ableitenden 
Nervenfasern praktis& iiberein, es betriigt 1 bzw. 1,09.6 mm aul3erhalb der Fovea 
entfallen beim Mensehen auf eine Nervenfaser 80 JSinneszellen, bei der Taube 2,4 
(C~mwITz 1889). Infolgedessen enthiilt der Sehnerv des kleinen Tauben-Auges 
(B•uESCH U. A~EY 1942) mit 998 000 fast genausoviel Fasern wie der des Men- 
sehen (1 040 000). Berfi&sichtigt man die KSrpergrSBe und die Mlometrisehen 
Ver/inderungen in den Dimensionen der Sinnesorgane, so seheint die Taube um 
das 8--10faehe ,,zuviel" Sehnmwen-Elemente zu haben. -- Wir kSnnen also mit 
gutem Grund vermuten, daft die bisher nieht messend erfagbare extrafoveMe Seh- 
seh£rfe den VSgeln ein wesentlieh besser aufgelSstes Umweltbild als den Siiugern 

verschafft. 
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E r r e g u n g s m u s t e r  d e r  a k u s t i s e h e n  N e r v e n z e l l e n  

Durch das Auge werden Informationen yon d r e i facher Mannigfaltigkeit auf- 
genommen; fiber die Wellenl~nge des Lichtes (Farbe), fiber die r~umliche und 
fiber die zeitliche Gliederung der optischen Reize. Die IntensitEt ist dabei nicht 
besonders berfieksichtigt worden. Durch das Ohr der Wirbeltiere wird nur e i n ,  
zeitlich gegliedertes, Reizmuster, n~mlieh TSne verschiedener Art, ausgewertet. 
Die ,,eindimensionalen" GehSrsreize kSnnen offenbar mit einem geringeren Auf- 
wand an nervSser Schaltung verarbeitet werden. Auf den unteren Stationen der 
I]Srbahn fehlen nervSse Querverbindungen naeh Art der Horizontalzellen und 
Amakrinen vollst~indig (LORENTE DE N6 1933 a und b, 1937; Abb. 16. Im Bereich 
des HSrnerven ist noch keine gegenseitige Beeinfiussung der Nervenzellen aufzu- 
finden (TAsAt~I 1954). Am Ende der HSrbahn, in der GroBhirnrinde werden Off- 
Effekte beobachtet (ERULKAR, ROSE U. DAVIES 1956, KATSVKI, UCHIYA~A, WA- 
TANABE U. MARYUAMA 1956). 

E,,er,a, sp,., OOC~ ~0~  bundles 36 
T u n ~  ... . 

|nternal sp*ral bundle 
• -(--To apex 2~ 

3~ 

I n t r a ~  2 ,~ l ~ 0 , ~  / 
spiral bundles ~ 0 

! 

Abb. i6. Inner-cation der Basilarmembor~m beim S~iuger; das Diagramm zeigt einen Sektor der 
Siiuger-eoehlea (links apikal), HaarzelIen (outer, inner hair ee.lls) nnr zum Tefl angegeben. 
1, 2 intrag~ngliongre SpirMf~.seTn, 2 a, 3 a innere SpirMfasern, 4 iiuBere Spiralfa.sern, 
5, 6 Radialfasern (,aus WEVER 1949 naeh RETZIUS 1892, 1893, SoLovcov 1925 und LORENTE 

D~ N6 1937). 

Die einfaehere Gliederung der akustischen Reize hat ferner zur Folge, dab ihre 
zeitliche AuflSsung welter vorangetrieben werden kann als im Auge. AuBerdem 
wird zumindest bei den S~ugetieren ein Tell des Reizes aus einem zeitlich in ein 
r~uml[ch gegliedertes Muster iibersetzt. Diese sogenannte periphere Klanganalyse 
ermSglicht die Verarbeitung auch sehr hoher TSne. 
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Der Anteil der peripheren Klanganalyse am Gesamt-H~rvorgang ist allerdings 
seit v. HEL~OLTZ stark iibersch~itzt worden (vgl. WSWR 1949). Und erst nach 

. .° .°- ' "  
50 Hz "~'-' '" 

. . . . .  _-°*~"" 
lO0 Hz 

200 Hz , - - - - " . -  . . . . . . .  - ° ' ' " " ~  

40(, Hz - -  . . . .  ~ ' " ° ' ' ' " ' ~ ' ~  

0 I0 20 30 mm 

Abb. 17. Frequenzabh~ngige 
Verteilung der Schwingungs- 
Maxima auf der L~,nge der Ba- 
silarmembr:an (n~ch v. B~Kt~SY 

1943). 

der direkten Beobachtung der Bewegungsabl~iufe auf 
der Basilarmembran durch v. B~KI~SY (1943, Abb. 17) 
hat eine intensive Erforschung der zentralen, nervSs 
vollbrachten Klanganalyse eingesetzt. Die unter dem 
Mikroskop beobachteten Wanderwellen auf der Ba- 
silarmembran der Siiuger setzen bei Reizung des 
Ohres mit tiefen TSnen noch dereu ganze L~inge in 
Bewegung. Auch bei hSheren TSnen bleibt das fre- 
quenzabh~ngig ausgebildete Maximum der Ampli- 
tude sehr viel breiter als gem~i3 der Trennschi~rfe des 
Ohres zu erwarten ist. Bei VSgeln, die das gleiche 
TonunterscheidungsvermSgen wie die S~uger besit- 
zen, ist das Mi~verh~ltnis noch augenf~lliger (v. 
BI~K~S¥ 1944). Eine entsprechend breite Aktivierung 
der Haarzellen yon S~ugern ist durch die Beobach- 
tung von reversiblen Kernschwellungen durch NEU- 
BERT (1952) und WUSTENFELD (1957) aufgedeckt wor- 
den. Bei VSgeln ist es fiberhaupt noch nicht gehngen, 
durch spezifische Tonreize lokalisierbare Wirkungen 
auf der Basilarmembran hervorzurufen (GRi~NBER~ 
1910, SATOH 1917, KIMURA 1924). 

Es muB angenommen werden, dab die zentrale 
Analyse, d. h. die direkte Verarbeitung des zeitlich 
gegliederten Reizes durch nervSse Mechanismen die 
phylogenetisch iiltere Methode ist 0ScHwARTZKOPFF 

1959 a). Bei Fischcn ist sie allein realisierbar und auch bei V5geln spielt sie noch 
die entscheidende Rolle (Sc~WARTZKOrEE 1957 b, 1958 a). Der Unterschied zwi- 
schen S~iugern und V5geln ist aber nur graduell, da auch im S~uger-Geh5r ein 
wesentlicher Tell der Klanganalyse zentral erfolgt. 

Die Elemente des H5rnerven yore Meerschweinchen sind nach TASAKI (1954) 
nur sehr unscharf abgestimmt (Abb. 18). Von Etappe zu Etappe der H5rbahn 
verbessert sich die Trennsch~irfe, vor allem ffir Zellen, die hShere TSne repr~i- 
sentieren (Abb. 19, ausfiihrl. Literatur b. SCHWARTZKOPEF 1959 b). 

Im Bereich des HSrnerven und der n~iehsten nervSsen Schaltstationen folgt bei 
den Siiugern das Entladungsmuster zahlreicher Nervenzellen den Schwingungen 
des Reizes (z. B. GALAMBOS U. DAVIS 1943); bei den VSgeln sind bisher sogar 
ausschlie•lich solche Elemente gefunden worden (ScHWARTZKOEFF 1957 b). Abb. 20 
veranschaulicht die Entladungstiitigkeit eines terti~ren akustischen Neurons aus 
der Medulla der Katze, welches bis zu 900 Hz jede Schwingung des Reiztones 
durch einen oder auch mehrere Spikes beantwortet. DauertSnen kSnnen diese 



Heft 1 / 2] 1960 ] Physiologie der hSheren Sinne 79 

ZellerL allerdings nur mit hSchstens 100--200 Entladungen pro sec folgen. Trotz- 
dem wird entsprechend dem Salvenprinzip yon W~v~,u (1949) die Tonfrequenz 
dutch alternierenden Einsatz zahlreicher Fasern im Nervensystem ,,abgebildet", 
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Abb. 18~ Ent],adungen eines El6mentes des HSrnerven der Katze bei Reizung des Ohres 
dutch KurztSne (,,Pips") we,chselnder Frequenz und Intensitgt; strichliert die Grenzen des 

,,Antwort-Feldes"; Abscisse: Frequenz in kHz (nach TASAKI (1954). 
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Abb. 19 ,,Antwort-Felder" yon Einzelzellen, die fiir verschiedene TSne empfindlich sind, aus dem 
Gebiet der oberen Olive der Katze (--110 db entsprechen etwa der menschliehen H6rschwelle); 

(n~ch GALAMBOS, SCHWARTZKOPFF ll. RUPERT 1959, ver~indert). 
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Abb. 20. Entladungsmu.ster einer a~ku- 
st ische~ Nervenzelle ~us dem (tert~- 
~ren) Nucle~ls oliv. sup. access, der 
Katze na~h Reizung des Ohr~s mit 
TSnen verschiedenev Freque~z. Im 
Eins~tzbild Elektrodenbahn und 
Marke des Ableitpunktes (nach GA- 
LAMBOS~ SCHWARTZKOPFE 11. RUPERT 

1959). 

Abb. 21 zeigt die Entladungen einer HSrnervenfaser des Meerschweinchens 
(ffir VSgel entsprechend beobachtet von SCHWARrZ~:OPFF 1957 b), welche nur etw~ 
20 Spikes/see bei Reizung des Ohres mit einem Ton yon 1000 Hz bildet. Erst 
naeh ca. 150facher Superposition werden 2--4 Spikes pro 150 Tonschwingungen 
,,gesammelt". Die vereinzelten Spikes treten aber nicht zu beliebigen Zeitpunkten 
auf, sondern sie sind an eine bestimmte Phase des Tones gebunden. Dies kommt 
dadurch zustande, dal3 nur die zum ovalen Fenster bin gerichtete Bewegung der 
Basilarmembran erregend auf die Nervenfasern wirkt. Bei VSgeln l~l]t sich dar- 
fiber hinaus zeigen, da~ die entgegengesetzte Bewegung die Nervenerreg~ng 
hemmt und dadurch die Entladungen noch strenger in den Takt der Tonsehwin- 
gungen zwingt (ScnwARTZKOPFF 1958 b). 

Da eine grSl3ere Anzahl yon benachbarten Nervenelementen bei VSgeln wie bei 
S~ngern dutch den gleiehen Ton zu synehroner T~tigkeit veranlaSt wird, erscheint 
im integrierten Entl~dungsmuster (Abb. 22) die Tonfrequenz wieder, wie sic den 
hSheren Zentren weitergegeben wird; hier nach einem Versuch am Wellensittich, 
wobei etwa 10 Elemente zugleich erfal3t worden sind. 

Abb. 21. Entladungen eines HSrnerven-Elementes vo,m MeeT- 
schweincl~en (obere Zeile) bei Reizung des O.hres dutch eine~ 
Ten yon I000 Hz (unten), Reizintensit~t ca. 55 db fiber der 
menschlichen Schwelie; ca. 150f~che Superposition. Beachte die 
Cruppierung der Spikes innerhalb eines Phasenbered,ehes des 

Reizes (nach TASAKI 1954). 
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Cochlea- Potential 

R e i z  u. Z e i t  ( l m s e c  ) 

Nervenpotential 

Abb. 22. Reizsynchron 9 Entladun- 
gen yon ca. l0 nervSsen EIemen- 
ten aus dera Einstr~hlungsgebiet 
des H5rnerven in ein sekundares 
Zentrum (Nucleus magao~e]Iula- 
ris) der Medulla des Wellensit- 
t$chs; Reizung des Ohres durch 
1015 Hz (nach SCHWARTZKOPFY 

195S ~). 

Durch die ]Jbertragung der Tonfrequenz in nerv5se Ent ladungsmuster  ist noch 
nicht die U n t e r s c h e i d u n g yon verschiedenen T o n h 5 h e n gew~ihrleistet. 
Hierzu ist erforderlich, daI] getrennte Zellen oder Zellpopulationen aktiviert 
werden. Bei den S~ugetieren ist gezeigt worden, dab von Stufe zu Stufe der HSr- 
bahn die Direkt- lJbertragung yon Tonfrequenzen abnimmt (Lit, b. S~CItWARTZKOPFF 
1959 b). Gleiehzeitig wird die Abstimmsch~rfe yon einzelnen Zellen ffir bestimmte 
TonhShen verbessert (KATsUKI, SUMI, UCIIIYAMA U. WATANABE 1958. KATSUKI, 
WATANABE U. MARUYAMA 1959). Offenbar wird der ,,Zeit-Code" in einen ,,Orts- 
Code" /ibergefiihrt. 

Ein ,,Orts-C0de" ist aueh innerhalb der akustisehen Bahnen der VSgel naeh- 
weisbar; die bisherigen Untersuehungen erlauben noeh keinen Vergleich der Ab- 
stimmseh~rfe auf verschiedenen Stationen. In Abb. 23 ist dargestellt, wie eine 
einzelne akustische Nervenzelle des Wellensittichs nur  dutch einen Ausschnitt des 
gesamten hSrbaren Tonbereichs in Erregung versetzt wird. Die schon ,,in Ruhe" 
spontan etwa 20real in der Sekunde aktivierte Zelle bildet bei Reizung dureh 
TSne verschiedener Intensit~t jeweils im Bereich yon 1200 Hz ein Maximum der 
Erregbarkei t  (angezeigt durch die Spike-Frequenz) aus. 

Die Tatsache der nervSsen Klanganalyse wird heute nieht mehr  bezweifelt 
(GALAMBOS 1954, WHITFIELD 1957 b, DAVIS 1958). Die physiologischen ~Mittel der 
Verarbeitung von Tonreizen im Cehirn sind noch Gegenstand der Forschung 

Abb. 23. Spikefrequcnz/'ron-Kurven f~r 
eine akustische Nerveuzellc des Welleusit- 
tichs bei Reizung des Ohres mit T5nen ver- 
schiedener HShe und Intensit~t (-- 110 db 
entsprechen etwa der menschliehen Schwelle) ; 

(nach SCHWARTZ~O~'rF 1959 a). 

db 
-40 

/ 

• 80 Spikes /soc  , '  
/ t  -50 

"60 / 
r 1. 

• 4 0  ~ I - i ~ ".k 
' / - ' _ / - o 5 " ~  "..x_._~ 

s p o n t e n  • ": / "~-- 

250 500 1000 2000Hz 
J I I i 



rJ. Orn. 8 2  J. SCHWARTZKOP~F L 101 

HILALI U. WHITFIELD (]953) sowie WmTrZnLD (1955, 1957 a u. b) hatten auf die 
besondere Bedeutung von Hemm- und Kontrast-Erscheinungen auf Grund von 
Untersuchungen an sekund~ren und hSheren Neuronen der Si~uger-HSrbahn hin- 
gewiesen. Zu ~hnlichen Schliissen kommt v. B ~ s Y  (1955 a u. b, 1957, 1959). 
In dieser Hinsicht bestehen offenbar Parallelen zwischen der optischen und der 
akustischen Reizverarbeitung. 

Bei den VSgeln, die bei gleicher Leistung (KNECttT 1940) der Klanganalyse 
(allerdings nicht im Ultraschall-Bereich) ein primitiver gebautes GehSrorgan und 
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Abb. 24. ,,Nervenphysiologische Resonanz" eines akustischen Ele- 
mentes aus der HSrbahn des V~ellensittichs; die untersuchte (ber- 
ti~re) Zelle bildet nach Anstol3 dutch ein kurzes Signal eine Periode 
yon 3 msec aus, nach de,r die Entladungswahrscheinlichkeit wieder 
steigt. Ffir die gleich.e Zeile ist ein Ton yon 320--350Hz am 
reizwirksams~en, was die gleiche Periode yon 3 m.sec ergibt (nach 
SC~WARWZKOPFF 1958 a). 
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weniger mannigfaehe Eigensehaften der Nervenzellen Ms die Sguger besitzen 
(ScHwARTZ~OPFF 1957 b), haben wir einen nervSsen Resonanzmeehanismus ent- 
deekt (1958 a). Dieser zentrale Analysator kann, im Gegensatz zu den Hemm- 
prozessen bei S~iugern, vSllig unabhgngig yon peripheren Mitteln zur TonhShen- 
Unterseheidung arbeiten. Ein solcher Meehanismus kSnnte deswegen aueh beim 
HSren yon Fisehen eine Rolle spielen, Er  beruht darauf, dab akustisehe Nerven- 
zellen auf Grund individueller Untersehiede der Erregbarkeit  unabhiingig von 
der Reizintensitgt bestimmte Zeitintervalle zwisehen ihren Entladungen einhalten 
oder jedenfalls bevorzugen. Die in Abb. 24 untersuehte Zelle entl~idt sieh naeh 
einem kurzen Reiz (ca. 0,5 msee) unter Bildung einer Periode von 3 msee. -- 
Wird die gleiehe Zelle statt dutch einen Klick dureh ein Tonsignal gereizt, dann 
ist in diesem Fall der Frequenzbereieh yon 320-350  Hz am reizwirksamsten. 
Einen Ton dieser HShe kann die Zelle aus einem ihr zugeleiteten Erregungs- 
muster zum Weiterleiten an hShere Zentren ,,herausgreifen". Die weitere For- 
sehung mul3 zeigen, bis zu welehen TonhShen derartige Meehanismen funktions- 
f~hig sind und wie weit sie im Tierreieh Verbreitung finden. 

IV.  SchluB 

Ein lii&enloses Verstgndnis aller Sinnesfunktionen in ihrem peripheren und 
zentralen Ablauf liegt noeh durehaus in der Ferne; streng genommen wird es 
niemals erreieht werden. Auf der anderen Seite hat aber die Verbesserung der 
teehnisehen Untersuehungsmittel und ein beaehtlicher Einsatz yon Wissenschaft- 
lern in allen Lgndern ein zusammenhgngendes Bild yon dem Zustandekommen 
der Gesiehts- und GehSrsempfindungen entstehen lassen, das zwar urspriinglieh 
um den Mensehen herum aufgebaut wurde, aber die versehiedenen Wirbeltiergrup- 
pen in steigendem Umfang ebenfalls erfal3t. Die MSgliehkeit, unversehrte Zellen des 
ZentrMnervensystems bei der V e r arbeitung yon Sinnesorganen und der E r arbei- 
tung yon Empfindungen zu beobaehten, rtiekt ein erkenntnistheoretisehes Problem 
ng.her, das seit Du BOIS-REYNIOND (1872) mit dem Stempel des ,,Ignorabimus '° 
versehen ist, die Frage naeh der Vergleiehbarkeit yon physiologisehen Ablgufert 
und subjektiven Empfindungen. 

Die eigenen Untersuehungen zum GehSr yon 8gugern und VSgeln, yon denen oben, 
beriehtet wird, sind mit vielfgltiger Unterstiitzung der Deutsehen Forschungsgemeinsehaft, 
durehgefiihrt worden. 
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