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Aus dem Zoologischen Institut der Universitdt Miinchen
* Physiologie der hoheren Sinne bei Saugern und Vogeln
Von J.Schwartzkopft

In der Einstufung von Gesicht und Gehor als ,héhere” Sinne liegt, wie bei
jeder Definition, eine gewisse Willkiir. Die besonders hohe Empfindlichkeit fiir
physikalische Reizformen zeichnet beide Sinne vor anderen aus. Sie konnen Infor-
mationen aus der belebten und unbelebten Umwelt iiber betrichtliche Ent-
fernungen hin verarbeiten. Wir wollen durch den Vergleich der Funktionen so-
wohl die beteiligten physiologischen Mechanismen wie die besonderen Sinnes-
leistungen von Sauger und Vogel wechselweise beleuchten.

I. Energiebedarf

Die Aktivierung jedes Sinnesorgans hat energetische Verdnderungen zur Vor-
aussetzung. Beim Menschen bediirfen Auge und Ohr nach Avrrum (1948) an-
nihernd der gleichen Reizenergie zur Schwellenerregung, grofenordnungsmiBig
1017 Wattsec. Ahnliche Werte gelten fiir die Sinnesschwellen von Tieren; das
Katzenauge ist nach mehreren unabhéingigen Untersuchungen (BrIDGEMAN u.
Surra 1942, Meap 1942, Gunster 1951, Diskussion bei Pirexne 1956) um das
2—Tfache empfindlicher als das menschliche. Diese Differenz diirfte sich weit-
gehend durch die groflere Lichtstirke (Pupillendurchmesser/Brennweite) des
Katzenauges erkliren lassen sowie durch die verbesserte Ausnutzung des in das
Auge eingetretenen Lichtes wegen der Reflexion durch das Tapetum (um das
1,4fache, s. GuntEr, Harping und Stives 1951, Wrare 1953). Die Waldohreule
(Asio otus) reagiert noch auf /s—!/1e der fiir unser Auge erforderlichen Hellig-
keit (Hecur u. Prrexne 1940), dhnlich der Waldkauz (Strix aluco) nach Davip
(1938). Auch mehrere néchtlich jagende amerikanische Eulen (Striz varia, Asio
wilsonianus, Tyto alba pratincola) sind dem Menschen etwas iiberlegen, wihrend
nicht so streng an die Nacht gebundene Arten wie Speotyto cunicularia hypugaea
(Dice 1945) und der einheimische Steinkauz (Athene noctua, Davip 1938, Mey-
knEcHT 1941) etwa die gleiche Schwellenempfindlichkeit gezeigt haben. Typische
tagaktive Sduger und Vogel hat man anscheinend nicht auf vergleichbare Weise
untersucht; zweifellos sehen aber mindest zahlreiche Vogel nachts recht schlecht
(vgl. Doxxer 1951).

Die absolute Bestimmung von Horschwellen ist methodisch schwierig; Verhal-
tensversuche an frei beweglichen Tieren sind wegen des Auftretens von stehenden
Wellen mit betrichtlichen Fehlerquellen behaftet. Aus diesem Grunde ziehen die
meisten Forscher es vor, relative Schwellenkurven zu ermitteln, die fiir den hier
vorzunehmenden Vergleich nicht geeignet sind. Die Messungen der absoluten
Horschwellen bei Affen (Ewper 1934, Harris 1943), Hunden (Dworki, Karz-
maNN, HurcainsoN und McCase 1941, Lipman u. Grasst 1942 Eccuer 1942) und
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Nagern (Gouvrp u. Morean 1941, Ewper 1942, Eccuer 1942, BrLackwenn u.
ScHLOSSBERG 1943, ScHLEIDT pers. Mitt.) haben teils etwas schlechtere, teils die
gleichen Werte wie beim Menschen ergeben. Wesentlich besser (um fast eine
Zehnerpotenz) soll nach Nerr und Hino (1955) die Katze horen. Die Aktions-
potentiale des Meerschweinchen-Ohres sind um 10db, also etwa das dreifache,
weniger empfindlich als der Mensch (Davis, Gervanpr u. Rissco-MacCrLure 1950).
Im Gehirn der Katze finden sich dagegen akustische Nervenzellen, die die mensch-
liche Schwelle um 10—20 db iibertreffen (Garamsos, ScawArTZEOPFF u. RUPERT
1959).

Unter den Vogeln hort nach Dressurversuchen (Trainer 1946) der amerikani-
sche Uhu (Bubo virginignus) um knapp 10 db schirfer als der Mensch, Enten
und Tauben sind weniger empfindlich (Heise 1953), Raubvogel (Tramer 1946)
und Singvigel gleichen ihm (ScuwarTzroPFF 1949).

Der Umstand, dall beide Sinnesorgane bei den héchststehenden Wirbeltieren
die gleiche Absolut-Empfindlichkeit erreichen, kann wohl nur dadurch erklirt
werden, dal auBler den die Energie schlieBlich verarbeitenden Rezeptoren auch die
den Reiz sammelnden und leitenden Hilfsapparate ihrer Aufgabe bis an die
Grenzen des bauplanmiBig und physikalisch Moglichen angepaBt sind. Die Uber-
einstimmung erscheint beim Auge weniger erstaunlich, weil dessen dioptrischer
Apparat bei Sdugern und Vogeln aus morphologisch gleichwertigen Teilen auf-
gebaut ist. Das Mittelohr hingegen wird von verschiedenen Elementen des primi-
tiven Kiefergelenks gebildet; sein Bau dient mit zur morphologischen Charakteri-
sierung der beiden Klassen.

Die funktionelle Aufgabe des Mittelohres liegt in der Anpassung und Uber-
tragung des Luftschalles auf die Innenohr-Fliissigkeit (s. Ranke 1953). Hierfiir
ist die Kraft-Ubersetzung zwischen Trommelfell und ovalem Fenster entscheidend.
Sie entspricht anndhernd deren Flachenverhiltnis, das bei Vigeln und Saugern
im Mittel gleich ist (Tab. 1). Die Unterschiede der Werte im einzelnen lassen die
allgemeine Leistungsfihigkeit des betreffenden Tieres erkennen. Die Uberein-
stimmung der Fihigkeit der Mittelohren, Tone verzerrungsfrei zu iibertragen, ist
auch elektrophysiologisch an S#ugern und Végeln bestitigt worden (Bray u.
Tuurtow 1942, Wever und Lawrence 1950 a u. b).

Tab. 1: Akustische Anpassung (Trommelfellfliche/ovales Fenster) von Siugern und
Viogeln nach verschiedenen Autoren aus Scawarrzroprr (1957 a).

Mus musculus 24 Dryobates major 19
Homo sapiens 27 Parus major 25
Cavia cobaya 29 Melopsittacus undulatus 31
Felis ocreata dom. 34 Asio otus 40

II. Primirvorginge, Generatorpotential
Die vom Hilfsapparat gesammelte ,ddaquate” Reizenergie wird an die eigent-
lichen Sinneszellen weitergegeben. Die Art der primédren Einwirkung von Licht
bzw. Schall auf die Rezeptoren unterscheidet die beiden Sinne fundamental.
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Lichtsinn

In den Photorezeptoren aller Wirbeltiere zerfallen bei Absorption von Licht-
Quanten sensible Pigmente; wahrscheinlich diirfen die Befunde am Menschen
verallgemeinert werden, wonach zur Aktivierung eines Stdbchens nur ein Quant
von einer seiner ,chromophoren Gruppen® aufgenommen zu werden braucht.
Eine fortgeleitete nervose Erregung entsteht aber erst, wenn einige (ca. 5) Stiib-
chen einer Rezeptor-Gruppe gleichzeitig (innerhalb 0,1 sec) aktiviert werden (aus-
fiihrl. b. Baumearpt 1952, PirENNE 1956).

Hinsichtlich der Photopigmente stimmen Siuger und Vogel insofern iiberein,
als bei ihnen wahrscheinlich nur Derivate von Vitamin Aj-Aldehyd als Photo-
pigmente auftreten (MorTon u. Gooowin 1944, Barr, Cortins, MorroN u. STUBBS
1948, Warp 1949, 1958 a u. b, Avtrum 1952 a. Crescrrerir 1958). Die zcrsetz-
ten Pigmente werden unter Energiezufuhr aus Stoffwechselvorgingen wieder auf-
gebaut (Waip 1951).

In den Stdbchen der Retina findet sich einheitlich als photochemische Substanz
das Rhodopsin oder der Sehpurpur von Ktmye (1878). Nicht so einfach liegen
die Verhiltnisse bei den Zapfen; Waip (1937) hat aus der Hiihner-Retina (die
tiberwiegend Zapfen enthilt) das Jodopsin als photosensible Substanz gewonnen
und in den folgenden Jahren eingehend untersucht (Lit. Watp 1949, 1958 a u. b,
Avutrum 1958, 1959). Die von diesem und anderen Forschern entwickelten Vor-
stellungen werden durch das Reaktionsschema veranschaulicht:

DPN T +Stibchen-Opsin ——— Rhodopsin
Vitamin A; ~—————  Retinin, Licht
DPN-H +Zapfen-Opsin ——— Jodopsin

(DPN = Alkohol-Dehydrogenase)

Schwierigkeiten scheinen vor allem bei der Anwendung dieses Schemas auf das
von Zapfen vermittelte Farbensehen zu entstehen. Es lassen sich zwar Derivate
von Vitamin Ay mit verschiedener spektraler Absorption herstellen (MorroN u.
Pirr 1957), doch ist der Nachweis, da8 solche Stoffe in den Netzhiuten der
hoheren Wirbeltiere physiologisch aktiv sind, schwierig. Auch die Rolle der im
aufgebauten Sehfarbstoff mit dem Karotinoid verbundenen Eiwei-Komponente,
des Opsins, bedarf noch weiterer Klarung (Lit. b. Warp 1958 b, Diskussion durch
AvrroM 1959).

Die Beteiligung des Rhodopsins und méglicherweise einer dem Jodopsin ent-
sprechenden Mischung von Photopigmenten am Sehvorgang wird dadurch be-
wiesen, dafl nervose Folgeprozesse, z. B. die Schwellen-Erregung des Sehnerven,
die gleiche spektrale Empfindlichkeit zeigen wie die Absorptionskurven der Pig-
mente in wilriger Losung (DarTtnarn 1953, Granir 1947, 1957). Die Wirkungen
der beiden Stoffe lassen sich einmal in reinen Stibchen- oder Zapfen-Netz-
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hiuten gegeniiberstellen. Sie lassen sich
aber auch in gemischten Netz-
héuten isolieren, da Rhodopsin und
seine Folgeprozesse nur im dunkeladap-
tierten Auge, unter skotopischen Dedin-
gungen erscheinen, wihrend Jodopsin
an das photopische Tageslicht-Sehen ge-
bunden ist.
: : In Abb.1 ist die Absorptionskurve
&) Taube 1 des Rhodopsing ausgezogen. AuBerdem
ist die Schwellenempfindlichkeit des Seh-
nerven Abb. 1 a) nach Versuchen an
16 dunkeladaptierten Meerschweinchen
(Graxit 1942 a) eingetragen. Die Mefi-
punkte folgen dem Kurvenverlauf; beide
| Prozesse haben ihre hdchste Empfind-
° lichkeit bei Licht von 507 mu Wellen-
wo o oo ss0 oo e ma  linge. Die Meerschweinchen-Retina ent-
Abb. 1. Spekirale Empfindlichkeit des Sehnerven hilt ganze ﬁberWiegend Stibchen. Doch
vom Meerschweinchen (a, nach Granrr 1942a) haben Granit (1942 b) und spiter Dox-
;‘E{ig’;‘ cg:; T;:(zzg(:ng’;?ldl fu"slgi’;glei5i)ieur}f§f NER (1953) praktisch gleiche Ergebnisse
sorptionskurve des Rhodopsins. Spekirum glei- an der Retina von skotopischen Tauben
cher Quanten-lntensitiit; Ordinate: 1/rel. Energie.  grhalten (Abb. 1 b), in der die Zapfen
die Majoritét bilden.

Die Ubereinstimmung hinsichtlich der durch Stibchen vermittelten Helligkeits-
empfindung bei Siugern und Vogeln ist ohne Ausnahme. In Abb. 2 sind die
Empfindlichkeiten des Pupillenreflexes von Mensch und Waldkauz unter skot-
opischen Bedingungen verglichen; sie sind identisch mit einem Gipfel bei 507 myu.
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Das Absorptionsmaximum des Jodopsins liegt bei 565 mu und in diesem Be-
reich sind auch die Augen der meisten Sduger im helladaptierten Zustand am
empfindlichsten (Mensch: Abb. 2; vgl. Granrr 1947, HartrRiDGE 1950, AvrRum
1952 a, v. Stupnirz 1952). Die photopische Helligkeitsempfindung aller bisher
untersuchten Vogel weicht etwas von der des Menschen ab; fiir Singdrossel (Tur-
dus ericetorum nach vav Eck 1939), Star (Sturnus vulgaris, Duskcrasr 1953),
Zebrafink (Taeniopygia castanotis, CroziEr u. WoLF 1942) und Steinkauz (Athene
noctua, ErEARD 1924, Mevknecar 1941) erscheint das langwellige, rote Licht
weniger hell als fiir den Menschen. Bei Hithnern (Howiemany 1921, ARMINGTON U. °
Taiepe 1956) und Tauben (Graxir 1942 b, Donner 1953, dagegen Broven 1957)
ist der Gipfel der spektralen Empfindlichkeitskurve jedoch in der entgegenge-
setzten Richtung, auf 580 mu Lichtwellenlinge verschoben. Die dem Menschen
gesetzte Grenze des sichtbaren Lichtes wird aber nicht iiberschritten (MarTHEWS w.
MarraEws 1939). Fiir die Variationen bei Vogeln gibt schon Honiemann (1921)
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eine Erklirung. Bei Kiicken ist ndmlich die Rotverschiebung noch nicht feststell-
bar; sie besitzen in den Zapfen nur unfarbige Olkugeln. Die Verinderung
der spektralen Empfindlichkeit bei den erwachsenen Hilhnern fillt zusammen
mit der Ausfirbung der als Farbfilter fungierenden Olkugeln (ErmarD 1924).
Neuere elektrophysiologische Untersuchungen an Tauben (vgl. Doxner 1953), bei
denen die Filterwirkung der Olkugeln quantitativ beriicksichtigt wurde, kommen
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Abb. 2. Spektrale Empfindlichkeit von Seh-Vorgingen bei ver-

schiedenen Warmbliitern unter skotopischen und photopischen

Bedingungen (kombiniert nach Cosrextz u. Emerson 1921,
Honzemany 1921, Hecer u. Pirexse 1940, Granir 1947).

zu dem gleichen Ergebnis. Eine Veraligemeinerung anf die mit wechselnd gefarb-
ten Filtern in der Netzhaut ausgeriisteten iibrigen Vogel (Franz 1934, Rocron-
Duvieneaup 1943) scheint berechtigt zu sein, allerdings mit Ausnahme des Stein-
kauzes. Dieser besitzt wie alle bisher untersuchten Eulen nur gelb-griine (und
farblose) Olkugeln in den Zapfen. Da im Eulenauge aber Stibchen dominieren,
ist die Moglichkeit in Betracht za ziehen, daf die Untersucher nicht die phot-
opische sondern die sk ot opische Helligkeits-Empfindlichkeit ermittelt haben,
Sehpurpur ist fiir langwelliges Licht relativ unempfindlich.

Unter den Sdugetieren fiigt sich das mit einer reinen Zapfennetzhaut ausge-
riistete amerikanische Hornchen Sciurus carolinensis nicht dem allgemeinen Schema

5



66 J. SCHWARTZKOPFF [J .Orn

101

(Abb. 3). Wie von einer Zapfennetzhaut zu erwarten, ist das Adaptationsver-
mogen sehr gering, und es fehlt eine Purkinje-Verschicbung. Aber die einheitliche
spektrale Empfindlichkeitskurve (Arpey u. Tanstey 1955 a) hat einen Gipfel bei
530 mu, was weder dem Rhodopsin noch dem Jodopsin entspricht. Es wird ver-
mutet, daB bei diesen Arten nur eine Teilkomponente des Farbensehens, ent-
sprechend dem Griin-Modulator von Grawir (1945), ausgebildet ist (vgl. Abb. 10).
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Abb. 3. Spektrale Empfindlichkeit des Elektroretinogramms vom
amerikanischen Héinchen, Sciurus carolinensis leucotis;

B ® Junkel- bzw. X, -+ hell-adaptiert. Die ausgezogene Kurve
entspricht dem Griin-Modulator von Granir (1945). Spektrum
gleicher Quanten-Intensitit (nach ArpEN u. Tansiey 1955 a).

Trotz der noch hinsichtlich des Jodopsins offenen Fragen (s. Avrrum 1959)
besteht wenig Zweifel, daB im wesentlichen alle Primérreaktionen an den Photo-
pigmenten iibereinstimmen. Auf diese folgen elektrische Verdnderungen in den
Sehzellen selbst (s. Warp 1958 a, FervANDEZ-MorAN 1959), die in dem vom gan-
zen Auge abgeleiteten ERG als eine besondere Komponente (Pr1) sichtbar werden
(vgl. Granir 1947, AnDRreE u. MULLEr-Livmrore 1954). Die intrazellulire Mes-
sung dieser Rezeptor-Potentiale ist methodisch schwierig und hat uneinheitliche
Ergebnisse gebracht, besonders was die Polaritdt angeht (Tomrra 1950, Towmira,
Fenatsar u. Smino 1951, Tomrta, Mizuno u. Ina 1952, Tomita u. Torimama 1956.
Towmrra, Murarami, Saro u. Hasuimoro 1959, Svasticmiy 1956 a u. b, Morokawa.
Otkawa u. Tasakr 1957, Grisser 1958, Griisser u. RaBrro 1958). Es wird aber
nicht bezweifelt, daB durch den photochemischen ProzeB ein Generator-Potential
ausgeldst wird, welches die Alles- oder Nichts-Entladungen in den anschlieBenden
Nervenzellen steuert.
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Gehor

In den Gehirorganen und anderen Endstellen des Labyrinthes aller Wirbeltiere
verarbeiten Haarzellen die mechanische Energie. Nach Berechnungen und Messun-
gen von pE Vries (1948, 1952) ist die bei Schwellenerregung des Ohres verfiighare
Energie geringer als die der Brownschen Molekularbewegung. Wenn trotzdem ein
akustisches Signal von minimaler Stérke eine physiologische Wirkung ausldst, die
von der Molekularbewegung unterschieden werden kann, so diirfte hierbei die
Summierung von phasengleichen Bewegungsvorgingen entscheidend sein, wihrend
die ungeordneten thermischen Bewegungen sich wechselseitig ausloschen. Als
addquater Reiz wirkt die Scherung der Haare, tangential zur Zelloberflache
(v. Houst 1950, v. Bexesy 1951 a, 1953 a u. b). Abb. 4 a u. b zeigen die Bewe-
gung der Basilarmembran und des Corrrschen Organs relativ zur gallertigen
Deckmembran. Die submikroskopischen Strukturdnderungen an den Haaren und
damit der Primédrvorgang der akustischen Sinneserregung im strengen Sinne sind
noch nicht untersucht worden.

b Lamina

Limbus } j
‘ Membrana tectoria reticularis

Haarzellen

Abb. 4. Verlagerungen im Innenohr von Sdugetieren; halbschematischer Querschnitt
a) des Ductus cochlearis, b) des Corir'schen Organs (nach Davis 1958).

Dafiir ist der anschlieBende elektrische Vorgang genauer bekannt als beim
Auge. Der mechanische Reiz édndert den Membranwiderstand der Haarzellen, und
zwar hingt es von 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 mechanischen Reizes mit der Genauigkeit eines Mikrophons. Die
Energie  zum Aufbau der sog. Mikrophonpotentiale der Haarzellen wird vom
korpereigenen Stoffwechsel bereitgestellt, sehr zum Unterschied von anorganischen
Mikrophon-Effekten. V. Bekesy (1951 b, 1952 b) hat direkt gemessen, dafl die
in den biologischen Mikrophonpotentialen freigesetzte Energie hoher ist als die
durch den mechanischen Reiz den Sinneszellen angebotene.

MODEL OF
COCHLEAR EXCITATION

“BAT

+

RESISTANCE |
MICROPHONE

/

:, OTHER
7/ RESISTANCE

Abb. 5. Schema des ,Abgriffs“ vom
endolymphatischen Potential durch
POLARIZED RELAY] das Widerstands-Relais der Haar-
2:“:,7:‘:2:[?:2;2“ zellen und Erregung der Hornmerven-
NERVE IMPUL SE ) Dendriten; Potential-Quelle (,Bat-

tery”) in der Stria vascularis (nach
Davis 1958).

Die Energie-Verstirkung wird nicht aus dem Reservoir der einzelnen Sinnes-
zellen gespeist, wie das sonst bei Erregungsprozessen im Organismus iiblich ist,
sondern zusétzlich aus einem hochst merkwiirdigen extrazelluliren Energie-
speicher, der Endolymphe (v. Bexesy 1952 a, Davis 1954, 1957, 1958). Diese ist
nimlich um 50—80 mV positiv gegeniiber der Perilymphe und den sonstigen
Korperfliissigkeiten geladen. Die Haarzellen fiihren in ihrem Innern das normale
Zellpotential von rund 70 mV negativ gegeniiber der Perilymphe. An ihrer der
FEndolymphe zugewandten, die sensiblen Fortsitze tragenden Oberfliche féllt
daher ein Gesamt-Potential von 120—150 mV ab. Durch weitere Untersuchungen
ist erhértet worden, daB das Mikrophonpotential von der Hohe des endolymphati-
schen Energiespeichers abhiingt (Tasakr, Davis u. ELprepce 1954). Die Haarzellen
kontrollieren durch ihren Membranwiderstand den Abflul der in der Endolymphe
gespeicherten Energie (Abb. 5). Die dabei auftretenden Spannungsinderungen
werden als Mikrophonpotential gemessen (Davis 1958).

Die Endolymphe wird aufgeladen durch Og-abhéingige Stoffwechselprozesse, die
in der Stria wvascularis der Siuger-Cochlea ablaufen, wie ersi unlingst durch
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Tasaxr und Seyrorouros (1959) nachgewiesen wurde. Da die Mikrophonpotentiale
von Siugern und Vigeln prinzipiell {ibereinstimmen, vermuten wir auch bei diesen
eine zusitzliche Energiequelle. Sie wird mit groBer Wahrscheinlichkeit aus dem
Tegmentum vasculosum gespeist, das der Stria vascularis homolog aber sehr viel
umfangreicher ist (Abb. 6). Als driisig-wabiges Gewebe mit reichlicher Durch-
blutung trennt das Tegmentum bei den Vogeln den endolymphatischen Ductus

Cp Kw

Abb. 6. Raumbild des linken Innenohres der Schleierenle (Tyto alba); kndchernde Wand
der Cochlea und Ductus cochlearis etwa in der Mitte eroffnet. Bg BlutgefiB, Ca, Cp
vorderer, hinterer Knorpelschenkel, Co Columella-FuBplatte im ovalen Fenster (Fo),
Fr tundes Fenster, He Helicotrema, HGz ,,Gehorzihne® von Huscuke (verknorpelte Blut-
gefifle, in das Tegmentum vasculosum eintretend), Kw Knochenwand des Gehirns, La
Lagena, Mb Basilarmembran (Breiteninderung nicht beriicksichtigt), M{ Membrana
tectoria, Rsty Recessus scalae tympani, Tv Tegmentum vasculesum. Beachte das Fehlen
einer selbstindigen Scala vestibuli; nur Spaltraum zwischen Tegmentum vasculosum und
Knochen vorhanden; ca. 10X.

cochlearis von der perilymphatischen Scala wvestibuli; diese ist durch die Aus-
dehnung des Tegmentums auf einen Spaltraum reduziert worden. Die Schwin-
gungsvorginge im Ductus cochlearis und in dem Rest der Scala vestibuli der
Viégel sind noch keineswegs gekldrt. Inshesondere ist unverstindlich, aus welchem
Grunde das Tegmentum vasculosum im Wege der Schallausbreitung liegt
{ScuwarTzKOPFF 1954). Fiir seine méchtige Entwicklung diirfte sich nunmehr aber
eine funktionelle Deutung anbahnen.

Klick - Phase

Abb. 7. Cochlea-Potential der Katze nach Klicksignal;
—, -+ Phase zeigt an, dal die Trommelfellbewegung mit
Auswirts- bzw. Einwirts-Schwingung beginnt. Beachte
entsprechende Anderung des Mikrophon-Potentials (M),
wahrend die Entladungen des Hoérnerven (Ni) und der
anschlieBenden Schaltstation im Gehirn (Nucleus cochle-
aris, Ng) nahezu unbeeinfluBt bleiben (nach GAramBns
(Reizintensitat -70 db) ScuwarTZEOPFF u. RuperT 1959, veréndert).

2msec
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Die Mikrophonpotentiale sind die notwendige Voraussetzung fiir die Auslosung
der Hornerven-Erregung (Davis 1954, 1958). Der durch die Haarzellen fliefende
Strom depolarisiert zugleich die an ihre Basis herantretenden Nervenfortsitze.
Abb. 7 zeigt das vom runden Fenster einer Katze abgegriffene Cochlea-Potential,
wihrend das Innenohr ein kurzes akustisches Signal verarbeitet. Man erkennt
die friihe Mikrophon-Komponente, die die Bewegungsweise der Basilarmembran
wiedergibt, und die spitere nervése Komponente, die aus zahlreichen Einzel-Ent-
fadungen von Hornervenfasern zusammengesetzt wird. Beim Vogel (Abb. 8, Eule)
finden wir prinzipiell das gleiche Bild.

Klick -Phase

Abb. 8. Cochlea-Potential einer Eule (Striz varia);
im {ibrigen wie Abb. 7 (nach ScawarTzropFr 1958 b).

III, Folgeprozesse

In den Primérprozessen des Auges und des Ohres wird zunéchst auf ver-
schiedenen Wegen Licht- bzw. mechanische Energie aufgenommen und hierdurch
ein Generator-Potential freigesetzt. Da dieses Potential in gleicher Weise Fasern
des Seh- und des Hornerven zur Erregung bringt, wird scheinbar ein altes, auf
Du Bois-Reymoxp (1872) zuriickgehendes Gedankenexperiment bekréftigt, dab
némlich nach wechselweiser Vertauschung der beiden Nerven der Blitz durch die
Augen gehort und der Donner durch die Ohren gesehen werden konne. Dem steht
entgegen, daB schon die Primirprozesse in jedem Sinnesorgan ein spezifisches
rdumliches und zeitliches Muster ausbilden. Umgewandelt in entsprechende Muster
der Nervenerregung wird die in dem Korper aufgenommene Sinnes-Information
auf den anschliefenden optischen und akustischen Bahnen weiter verarbeitet und
aufgeschliisselt. Diese nervise Aufschliisselung verlduft fiir beide Sinne vollig
verschieden.

Erregungsmuster der optischen Nervenzellen

Beim Gesichtssinn wird ein wesentlicher Teil der nervisen Verarbeitung be-
reits in der Retina vollzogen. Die Rezeptoren sind iiber die bipolaren Nerven-
zellen mit den Ganglienzellen des Sehnerven verbunden (Abb.9, Grawmir u
Taxsrey 1948, Porvak 1957). Horizontalzellen schaffen nervose Querverbindungen
auf der Hohe der ersten Synapse, wihrend die Amakrinen auf der néchsten
Etappe zwischengeschaltet sind. Vor allem Granrr und Mitarbeiter, in den letzten
Jahren aber auch zahlreiche andere Arbeitsgruppen, haben durch Mikroelektroden
die Tétigkeit der Retina-Elemente untersucht (Granir 1947, 1957, KurrrLEr 1952,
1953, Barrow, FrrzaueH u. KurrLER 1957 a u. b, Grisser u. RaBero 1958).
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Ganglienzellen, die auf den Einsatz eines Lichtreizes
nur mit einer alimahlichen abklingenden Entladungs-
salve antworten, werden als On-Elemente bezeichnet;
sie werden nur durch Stibchen aktiviert (GERNANDT .
Granrt 1947, GraniT u. Tansiey 1948, Granir 1948 a).
In On-Off- und reinen Off-Elementen wird das Ende
des Lichtreizes besonders signalisiert. Dies beruht auf
einer voriibergehenden Hemmwirkung der Zapfen, die,
wahrscheinlich auf dem Wege iiber die Amakrinen, die
von den Rezeptoren einer Gruppe ausgeldste Erregung
blockieren. Das Verhiltnis von Erregungs- zu Hemm-
prozessen innerhalb einer durch eine Sehnervenzelle
zusammengeschlossenen Rezeptorgruppe hingt von den
Reizbedingungen ab und kann innerhalb von 5 Zehner-
potenzen variieren. Die Hemmprozesse bilden die phy-
siologische Grundlage fiir Kontrasterscheinungen.

Rezeptorgruppen mit einer breiten spektralen Emp-
findlichkeit entsprechend dem Rhodopsin oder Jodop-
sin werden von GraniT (Zusammenfassung durch Don-
NER 1957) als Dominatoren bezeichnet. Sie 15sen das
Netzhautbild nur nach Helligkeitsunterschieden auf,
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Abb. 9. Schematisch verein-

fachte nervése Verbindung. von
gemischten (I) und reinen
Zapfen- bzw. Stébchen-Elemen-
ten (II) der Retina; 4 Ama-
krinen, H Horizontalzellen,
—> Richtung der hemmenden
Nerventiitigkeit (nach Grawrr
u. Tanstey 1948).

je nach dem. Adaptionszustand entsprechend entweder der skotopischen oder der

photopischen Empfindlichkeit.
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Abb. 10. Spektrale Empfindlichkeit von ,Modulatoren®
(farbempfindlichen Sehnerven-Elementen) der Katze.

Ordinate: Kehrwert der

Schwellen-Empfindlichkeit

(1 : E) in %0 des Maximum (nach Granrr 1945).

Die Information iiber farbige Reize wird durch Modulatoren (GraniT 1945, -
1948 b, 1949, GervanpT 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 Vigeln treten sie als
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selbstindige Elemente auf. Doch besteht kein prinzipieller Unterschied zwischen
den Modulatoren bei beiden Klassen (Abb. 11). Die Rechisverschiebung bei den
einzelnen Modulatoren der Taube gegeniiber den Standard-Modulatoren des
Frosches ist eine Folge der Filterwirkung der vorgeschalteten Olkugel (GrawiT
1942 b, Doxxer 1953).

% T T T — T T T T T - %o
100 -1700
80t 180
60} + 60
40 F b J 40
20 - - + 420
blau
400 450 500 550 1 450 500 550 600 1 550 600 650 700 mpu

Abb. 11. Spekirale Empfindlichkeit von ,Modulatoren® der Tauben-Netzhaut; (ge-
strichelte Kurven ohne MeBpunkte: Modulatoren des Frosches). Sonst wie Abb. 10
(nach Doxner 1953).

Informationstheoretisch wird das Zustandekommen des Farbensehens hin-
reichend verstdndlich gemacht durch die spezifische Farbenempfindlichkeit von
verschiedenen Fasern des Sehnerven. Offenbar geniigt der Natur aber die Reali-
sierung nur der einfachsten Denkmdglichkeit nicht. Donner (1949, 1950, s. auch
Serpr 1956, Lennox 1958) hat zeigen kdnnen, dal ein und dieselbe Faser nach-
einander die Wirkung von verschiedenen Farben an das Gehirn melden kann.
Ahnliche Beobachtungen liegen auch fiir den Menschen und den Frosch vor (Bivis
1920, Moroxawa 1949 a, b u. ¢). Wenn farbige Lichter gleicher physiologischer
Intensitédt ein On-Off-Element reizen (Abb. 12 a), dann entstehen jedesmal charak-
teristisch verschiedene zeitliche Muster der Erregung. Nach langwelligem, rotem
Reiz erreicht 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 blavem noch um eine Zehntelsekunde spé-
ter, wie aus Abb. 12 b hervorgeht. Die physiologische Ursache fiir farb-abhéngige
Frequenzmodulation der Spikes liegt in der verschiedenen Hemmwirkung von
entsprechenden Modulatoren.

Die sehr detaillierten elektrophysiologischen Befunde an den Sehnervenzellen
stimmen allerdings nicht in jeder Hinsicht mit-den Ergebnissen von Verhaltens-
versuchen iiberein. So ist die Zahl der bisher bei Siugern isolierten Modulatoren
hoher als die trichromatische Theorie des Farbsehens gestattet (Granit 1945).
Es scheint auch, dal nicht nor die Zapfen, sondern in geringem Umfange Stébchen
als blau-Modulatoren farbempfindlich sind (Granir 1941, Don~eR u. GraniT 1949,
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Doxner 1957). Maoglicherweise wird die polychromatische Farbentheorie von
Hartripee (1949, 1950) den elektrophysiologischen Ergebnissen besser gerecht.

Eine andere Diskrepanz liegt darin, dafl bei manchen Sdugern, wie der Katze,
der Sehnerv Nachrichten iiber Farben dem Gehirn vermittelt (Graxtr 1947, Lex-
nvox 1956, Dopr u. Warraer 1958), eine Dressur auf die reine Unterscheidung
farbiger Lichter aber nicht gelingt (Mever, MiLes u. RaTooss 1954, Gunter 1954,
Dicker 1957). Erst Buchnortz (1952) konnte die Auswertung farbiger Reize
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Abb. 12. Einflu der Wellen-
linge kurzer Lichtsignale auf
den zeitlichen Verlauf der
Spikefrequenz von Sehnerven-
Elementen der Xatze (nach
Doxner 1949).
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dadurch nachweisen, daff sie Katzen verschieden gefirbte Maus-Attrappen zum
Spielen vorlegte. Ahnliche Schwierigkeiten wurden beim Meerschweinchen durch
die Untersuchung der optomotorischen Reaktion im Drehtrommel-Versuch iiber-
wunden (Trincker u. Bernor 1957), nachdem iltere Verhaltensuntersuchungen
zu Widerspriichen gefithrt hatten (Sconiva 1936, Mives, RaToosn u. Mever 1956).
Nur bei Primaten wird ganz iiberwiegend von positiv verlaufenden Versuchen
berichtet, die mit dem weniger ,farbfreudigen® Verhalten anderer Gruppen kon-
trastieren (TRENDELENBURG u. Scemipr 1930, GreTER 1940 a u. b, Literatur b.
WiLLmer 1948/49, Grzmex 1952, HoFFrMANN 1952, Verriest 1957, Francois u.
Verriest 1957, Mever-Oenme 1957). Vielleicht lassen sich die Schwierigkeiten
bei den Farbdressuren der meisten Siuger dadurch erkliren, daB nur die Prima-
ten dhnliche zentralnervise Verwertungsméglichkeiten fiir reine Farben besitzen
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wie der Mensch. Die iibrigen Gruppen werten moglicherweise die Farb-Information
nur als Teil von Form und Struktur aus.

Demgegeniiber lassen sich alle Vigel (Ermarp 1924, Brisser 1926, HamivToN u.
CorEmax 1933, Prara 1935), auch die Eulen, auf Farbenunterschiede dressieren;
der Waldkauz nach Ferens (1947) unterscheidet mindestens 8 Farbttne. Die
Grundfarben scheinen bei den Eulen aber etwas anders verteilt zu sein als bei
Tagvigeln (Vergleich mit Wellensittich).

Eine besondere Leistung des Auges, bei dem die von Zapfen ausgeltsten
Hemmprozesse die entscheidende Rolle spielen, betrifft sein zeitliches Auflosungs-
vermogen. Das Erkennen von Bewegungsabliufen hingt von dem minimalen
Zeitabstand zwischen optischen Reizen ab, die der Sehnerv noch getrennt an das
Gehirn melden kann. Methodisch einfacher zugiinglich als die Sehnerven-Potentiale
(Enrorr 1952, Dopr u. Enrorm 1954) ist das vom intakten Auge abgeleitete

100F Fusionsfrequenz

Lichtreize[s

Abb. 13. Fusionsfrequenz des Elek-
troretinogrammms in Abhéngigkeit von
der Lichtintensitit (Lux) fiir die Netz-
haut des Menschen (@), der Katze
(O) und des Meerschweinchens (©) o

(nach Dopr 1954). ] 10 1 100 1600 10000

Lichtintensitat

Flimmer-ERG. Dopr u. WirtH (1953) sowie Dot (1954) haben bei verschiedenen
Tieren die Abhingigkeit der Verschmelzungsfrequenz des ERG von der Reiz-
intensitdt untersucht (s. auch Preer 1910, 1911). Unter skotopischen Bedingungen
liegt die Grenze fiir Meerschweinchen, Katze und Mensch bei 20—30 Lichtblit-
zen/sec (Abb. 13). Wird eine gewisse Reizintensitéit fiberschritten, dann zeigt ein
Knick im Kurvenverlauf den Ubergang zum photopischen Zapfensehen an (Pur-
kinje-Effekt). Sduger mit gemischten Netzhiuten erreichen maximal eine Ver-
schmelzungsfrequenz von 70/sec.
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Interessanterweise ist die fiir eine bestimmte Auflgsungsirequenz benétigte
Lichtintensitit um so geringer, je mehr Zapfen die Retina im Verhéltnis zu Stab-
chen enthélt. Das Meerschweinchen besitzt so wenig Zapfen, dafi der histologische
Nachweis schwierig ist. Die Kaize hat nur etwa %/s der beim Menschen gefundenen
Zapfen. Die Reihe wird durch das Ziesel (Citellus citellus) fortgesetzt (Abb. 14),
das eine reine Zapfen-Netzhaut aufweist (ArpEN u. Tansiey 1955 b). Sein Auge
kann noch rund 100 Lichtblitze in der Sekunde aufldsen (BorNscHEIN u. SzEGVARY
1958). — Unterschiede in der Intensititsabhéngigkeit zwischen den Abb. 13 und
14 diirften methodisch bedingt sein. —

50c Fysions -Frequenz
wof (Blitze /sec) o A
sa
Abb. 15. Fusionsfrequenz des ERG der
Taube abhingig von der Lichtintensitdt
(Lux); (nach Doot u. Wirra 1953).
101
5F
Licht - Jntensitat (Lux)
%o n l“““xln L I‘I"% s e tepl

Diese Leistung wird von Tagvigeln iiberboten, obwohl deren Retina neben
zahlreichen Zapfen auch Stébchen enthilt. Bei der Taube konnten Dobr u. Wirts
(1953) die bisher hochste Flimmerfrequenz eines Wirbeltieres ermitteln; erst
oberhalb 145 Lichtblitzen/sec verschmelzen die Signale (Abb. 15). Offenbar hat
die Notwendigkeit zur Steuerung schneller Flugbewegungen bei den Végeln be-
sondere funktionelle Anpassungen hervorgebracht. Sie finden eine interessante
Konvergenz bei den Insekten, wo nur die fluggewandten Arten nach AvTrum
(1950, 1952 b) zwischen 200 und 300 Lichtblitze in der Sekunde erkennen
kionnen. Auch die Leistung des Facettenauges wird durch die Beteiligung von
Hemm-Vorgingen ermdglicht.

Nicht nur das zeitliche, auch das réumliche Auflésungsvermdgen des Wirbel-
tierauges wird entscheidend durch die Zapfen beeinflult. KurrLer und Mitarbeiter
(KurrrEr 1952, 1953, KurrLEr, Frrzuuce u. Barrow 1957, Barrow, FrrzaucH u.
KurrrLer 1957 a u. b) konnten zeigen, dal, abhiingig von der Lichtintensitiit, die
Rezeptoren zu Gruppen wechselnder Grofle zusammengeschlossen werden. Diese
dynamische Verénderung des Rezeptoren-Rasters entspricht der psychologischen
Erfahrung iiber den Einflul der Helligkeit auf die Sehschirfe. Doxner (1951)
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hat auch bei Vogeln nachgewiesen, daB die Lichtintensitét das Minimum separabile
beeinfluflt.

Nach einer weit verbreiteten Meinung, die sich vor allem auf die Berechnung
der morphologischen Sehschérfe nach der optischen Geometrie des Auges stiitzt,
sind die groBeren Augen der Siuger im Vorteil gegeniiber den kleineren der
meisten Vogel (Literatur b. Franz 1934, Rocron-Duvieneavp 1943, Prosser 1950,
v. Buppexsrock 1952, PoLvak 1957). Tab. 2 zeigt jedoch, daf nur die néchsten
Verwandten des Menschen ein besseres (physiologisch bestimmtes) Minimum
separabile aufweisen als die Vogel.

T ab. 2: Sehschirfe (Minimum separabile) von Siugern und Vigeln nach verschiedenen
Autoren aus Donxer (1951) und Arrevoer (1955). Die Mehrzahl der Werte experimentell
bestimmt; morphologisch ermittelte in ().

Homo sapiens 020" Buteo buteo (0'177)
Pan satyrus 0'28” Falco subbuteo (0'217)
Cebus capucinus 0'57” Columba livia 023"
Felis ocreats dom. 5'30” Turdus merula 1'20”
Equus caballus 3'15” (gelb) Fringilla coelebs 120”7

20’417 (blan)  Erithacus rubecula 2'38”
Elephas indicus 10°20” Emberiza schoeniclus 3’50”
Didelphys virginiana 11°20” Gallus domesticus 414"
Mus rattus 26'00”

Bei der Diskussion tiber die Unterschiede in der Sehschirfe von S#ugern und
Viogeln ist ein Faktor noch kaum (vgl. jedoch DopT 1954 und Grawir 1957) be-
riicksichtigt worden: In der Retina der Tagvigel iiberwiegen auch peripher die
Zapfen. Das gestattet die Verwertung von Farbunterschieden im ganzen Sehfeld,
wozu z. B. der Mensch nicht in der Lage ist. Aulerdem aber sind diese peripheren
Sehelemente der Vogel im Gegensatz zu denen der Sduger groBemteils durch
isolierte Nervenfasern mit dem Gehirn verbunden. In der Fovea stimmt beispiels-
weise bei Taube und Mensch das Verhiltnis von Sinneszellen zu ableitenden
Nervenfasern praktisch iiberein, es betrdgt 1 bzw. 1,09. 6 mum aufierhalb der Fovea
entfallen beim Menschen auf eine Nervenfaser 80 Sinneszellen, bei der Taube 2,4
(Catewrtz 1889). Infolgedessen enthilt der Sehnerv des kleinen Tauben-Auges
(Bruesch u. Arey 1942) mit 998 000 fast genausoviel Fasern wie der des Men-
schen (1 040 000). Beriicksichtigt man die KérpergroBe und die allometrischen
Verinderungen in den Dimensionen der Sinnesorgane, so scheint die Taube um
das 8—10fache ,zuviel“ Sehnerven-Elemente zu haben. — Wir kénnen also mit
gutem Grund vermuten, daB die bisher nicht messend erfaBbare extrafoveale Seh-
schiirfe den Vogeln ein wesentlich besser aufgelostes Umweltbild als den Sdugern
verschafft.
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Erregungsmuster der akustischen Nervenzellen

Durch das Auge werden Informationen von d r e i facher Mannigfaltigkeit auf-
genommen; iiber die Wellenlinge des Lichtes (Farbe), iiber die rdumliche und
itber die zeitliche Gliederung der optischen Reize. Die Intensitdt ist dabei nicht
besonders beriicksichtigt worden. Durch das Ohr der Wirbeltiere wird nur ein,
zeitlich gegliedertes, Reizmuster, ndmlich Tone verschiedener Art, ausgewertet.
Die ,eindimensionalen“ Gehorsreize konnen offenbar mit einem geringeren Auf-
wand an nervoser Schaltung verarbeitet werden. Auf den unteren Stationen der
Ilérbahn fehlen nervise Querverbindungen nach Art der Horizontalzellen und
Amakrinen vollstindig (Lorente DE N6 1933 a und b, 1937; Abb. 16. Im Bereich
des Hornerven ist noch keine gegenseitige Beeinflussung der Nervenzellen aufzu-
finden (Tasaxr 1954). Am Ende der Horbahn, in der Grofhirnrinde werden Off-
Effekte beobachtet (Erurkar, Rose u. Davies 1956, Karsuxi, Ucmivams, Wa-
TANABE u. Marvuama 1956).
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Abb. 16. Innervation der Basilarmembran beim Sduger; das Diagramm zeigt einen Sektor der

Sauger-Cochlea (links apikal), Haarzellen (outer, inner hair cells) nur zum Teil angegeben.

1, 2 intraganglionire Spiralfasern, 2 a, 3 a innere Spiralfasern, 4 HuBlere Spiralfasern,

5, 6 Radialfasern (aus WEver 1949 nach Rerzius 1892, 1893, Sorovcov 1925 und LorentE
pe N6 1937).

Die einfachere Gliederung der akustischen Reize hat ferner zur Folge, dafl ihre
zeitliche Auflésung weiter vorangetrieben werden kann als im Auge. AuBerdem
wird zumindest bei den S#ugetieren ein Teil des Reizes aus einem zeitlich in ein
riumlich gegliedertes Muster iibersetzt. Diese sogenannte periphere Klanganalyse
ermoglicht die Verarbeitung auch sehr hoher Tone.
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Der Anteil der peripheren Klanganalyse am Gesamt-Horvorgang ist allerdings
seit v. HeLmuortz stark iiberschiitzt worden (vgl. Wever 1949). Und erst nach
der direkten Beobachtung der Bewegungsabliufe auf

_____ . der Basilarmembran durch v. Bexesy (1943, Abb. 17)

B R = ; hat eine intensive Erforschung der zentralen, nervés
vollbrachten Klanganalyse eingesetzt. Die unter dem
____________ Mikroskop beobachteten Wanderwellen auf der Ba-
' ' silarmembran der Sduger setzen bei Reizung des

_____ —~ Ohres mit tiefen TSnen noch deren ganze Linge in

oy e Bewegung. Auch bei hoheren Tonen bleibt das fre-
quenzabhiingig ausgebildete Maximum der Ampli-

/\ tude sehr viel breiter als gemi} der Trennschiirfe des
Ohres zu erwarten ist. Bel Vdgeln, die das gleiche
Tonunterscheidungsvermogen wie die S#uger besit-
e ’\ zen, ist das MiBverhéltnis noch augenfilliger (v.

400 He ezt , Bexesy 1944). Eine entsprechend breite Aktivierung
der Haarzellen von Siugern ist durch die Beobach-

/x tung von reversiblen Kernschwellungen durch Nru-

50 Hz r

200 Hz

500 Ho e BERT (1952) und Wosrenrerp (1957) aufgedeckt wor-
. den. Bei Vogeln ist es tiberhaupt noch nicht gelungen,

/\ ﬁ durch spezifische Tonreize lokalisierbare Wirkungen

100 fls =" auf der Basilarmembran hervorzurufen (GroNBERG

Abb. 17. TFrequenzabbingige 1910, Saror 1917, Kimura 1924).

Verteilung der Schwingungs- Es mul angenommen werden, daB die zentrale
i\ﬁz’;ﬁing“::ndezni‘ggidg;;::y Analyse, d. h. die direkte Verarbeitung des zeitlich
1943). gegliederten Reizes durch nervise Mechanismen die
phylogenetisch &ltere Methode ist (ScrwaRTZKOPFF

1959 a). Bei Fischen ist sie allein realisierbar und auch bei Vigeln spielt sie noch
die entscheidende Rolle (Scawarrzkorrr 1957 b, 1958 a). Der Unterschied zwi-
schen S#ugern und Vogeln ist aber nur graduell, da auch im Siduger-Gehor ein

wesentlicher Teil der Klanganalyse zentral erfolgt.

Die Elemente des Hornerven vom Meerschweinchen sind nach Tasaxr {1954)
nur sehr unscharf abgestimmt (Abb. 18). Von Etappe zu Etappe der Horbahn
verbessert sich die Trennschirfe, vor allem fiir Zellen, die hohere Tone repré-
sentieren (Abb. 19, ausfithrl. Literatur b. Scawarrzrorrr 1959 b).

Im Bereich des Hornerven und der néchsten nerviosen Schaltstationen folgt bei
den S#ugern das Entladungsmuster zahlreicher Nervenzellen den Schwingungen
des Reizes (z. B. Garamsos u. Davis 1943); bei den Vogeln sind bisher sogar
ausschlieflich solche Elemente gefunden worden (Scuwartzrxorrr 1957 b). Abb. 20
veranschaulicht die Entladungstitigkeit eines tertiiren akustischen Neurons aus
der Medulla der Katze, welches bis zu 900 Hz jede Schwingung des Reiztones
durch einen oder auch mehrere Spikes beantwortet. Dauerténen kionnen diese
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Zellen allerdings nur mit hichstens 100—200 Entladungen pro sec folgen. Trotz-
dem wird entsprechend dem Salvenprinzip von Wever (1949) die Tonfrequenz
durch alternierenden Einsatz zahlreicher Fasern im Nervensystem ,abgebildet”.
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Abb. 18. Entladungen eines Elementes des Hornerven der Katze bei Reizung des Ohres
durch Kurzténe (,Pips“) wechselnder Frequenz und Intensitit; strichliert die Grenzen des
»Antwort-Feldes“; Abscisse: Frequenz in kHz (nach Tasaxr (1954).
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Abb. 19 , Antwort-Felder” von Einzelzellen, die fiir verschiedene Tone empfindlich sind, aus dem
Gebiet der oberen Olive der Katze (— 110 db entsprechen etwa der menschlichen Horschwelle)
(nach Garamros, ScuwarTzKOPFF u. RupPERT 1959, verindert).
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Abb. 20. Entladungsmuster einer aku-
stischen Nervenzelle aus dem (terti-
dren) Nucleus oliv. sup. access. der
Katze nach Reizung des Ohres mit
Ténen verschiedener Frequenz. Im
Einsatzbild  Elektrodenbahn und
Marke des Ableitpunktes (nach Ga-
LAMBOS, SCHWARTZKOPFF U, RUPERT
1959).

Abb. 21 zeigt die Entladungen einer Hornervenfaser des Meerschweinchens
(fiir Vogel entsprechend beobachtet von Scawarrzrorrr 1957 b), welche nur etws
20 Spikes/sec bei Reizung des Ohres mit einem Ton von 1000 Hz bildet. Erst
nach 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, daB nur die zum ovalen Fenster hin gerichtete Bewegung der
Basilarmembran erregend auf die Nervenfasern wirkt. Bei Vigeln 148t sich dar-
iiber hinaus zeigen, daf die entgegengesetzte Bewegung die Nervenerregung
hemmt und dadurch die Entladungen noch strenger in den Takt der Tonschwin-
gungen zwingt (ScawarTzkoprr 1958 b).

Da eine groBere Anzahl von benachbarten Nervenelementen bei Vigeln wie bei
Séugern durch den gleichen Ton zu synchroner Tétigkeit veranlaBt wird, erscheint
im integrierten Entladungsmuster (Abb. 22) dic Tonfrequenz wicder, wie sie den
hiheren Zentren weitergegeben wird; hier nach einem Versuch am Wellensittich,
wobei etwa 10 Elemente zugleich erfaBt worden sind.

Abb. 21. Entladungen eines Hornerven-Elementes vom Meer-

schweinchen (obere Zeile) bei Reizung des Ohres durch einem

Ton von 1000 Hz (unten), Reizintensitét ca. 55 db iiber der

menschlichen Schwelle; ca. 150fache Superposition. Beachte die

Gruppierung der Spikes inmerhalb eines Phasenbereiches des
Reizes (nach Tasawr 1954).
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Abb. 22. Reizsynchrone Entladun-
Cochlea- Potential gen von ca. 10 nervosen Elemen-
ten aus dem Einstrahlungsgebiet
Reiz u. Zeit (Imsec) des Hornerven in ein sekundires

Zentrum (Nucleus magnoceilula-
ris) der Medulla des Wellensit-
tichs; Reizung des Ohres durch
Nervenpotential 1015 Hz (nach SCHWARTZKOPFF

1958 a).

Durch die Ubertragung der Tonfrequenz in nervose Entladungsmuster ist noch
nicht die Unterscheidung von verschiedenen Tonh 6 h e n gewiihrleistet.
Hierzu ist erforderlich, daf getrennte Zellen oder Zellpopulationen aktiviert
werden. Bei den Sdugetieren ist gezeigt worden, daB von Stufe zu Stufe der Hor-
bahn die Direkt-Ubertragung von Tonfrequenzen abnimmt (Lit. b. ScewaRTzKOPFF
1959 b). Gleichzeitig wird die Abstimmschérfe von einzelnen Zellen fiir bestimmte
Tonhohen verbessert (Karsuki, Sumi, Ucmivama u. Waranase 1958. KaTsuxi,
WaraNaBE u. Maruvama 1959). Offenbar wird der ,Zeit-Code* in einen ,Orts-
Code“ tibergefiihrt.

Ein ,,Orts-Code® ist auch innerhalb der akustischen Bahnen der Vogel nach-
weisbar; die bisherigen Untersuchungen erlauben noch keinen Vergleich der Ab-
stimmschirfe auf verschiedenen Stationen. In Abb. 23 ist dargestellt, wie eine
einzelne akustische Nervenzelle des Wellensittichs nur durch einen Ausschnitt des
gesamten horbaren Tonbereichs in Erregung versetzt wird. Die schon ,,in Ruhe“
spontan etwa 20mal in der Sekunde aktivierte Zelle bildet bei Reizung durch
Tone verschiedener Intensitit jeweils im Bereich von 1200 Hz ein Maximum der
Erregbarkeit (angezeigt durch die Spike-Frequenz) aus.

Die Tatsache der nervosen Klanganalyse wird heute nicht mehr bezweifelt
(GaramBos 1954, Wartrierp 1957 b, Davis 1958). Die physiologischen Mittel der
Verarbeitung von Tonreizen im Gehirn sind noch Gegenstand der Forschung

db
-40
’

80 Spikes /sec
-60

40

Abb. 23. Spikefrequenz/Ton-Kurven  fiir
eine akustische Nervenzelle des Wellensit- .
tichs bei Reizung des Ohres mit Tonen ver- 20 4
schiedener Hohe und Intensitit (— 110 db
entsprechen etwa der menschlichen Schwelle);

(nach ScEwARTZEKOPFF 1959 a). 2:50 5100 10100 20.00 Hz
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Hizanr u. Warrrierp (1953) sowie Warrrierp (1955, 1957 a u. b) hatten auf die
besondere Bedeutung von Hemm- und Kontrast-Erscheinungen auf Grund von
Untersuchungen an sekundiren und héheren Neuronen der Siuger-Hérbahn hin-
gewiesen. Zu dhnlichen Schliissen kommt v. Bexesy (1955 a u. b, 1957, 1959).
In dieser Hinsicht bestehen offenbar Parallelen zwischen der optischen und der
akustischen Reizverarbeitung.

Bei den Vogeln, die bei gleicher Leistung (Knecur 1940) der Klanganalyse
(allerdings nicht im Ultraschall-Bereich) ein primitiver gebautes Gehororgan und
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Abb. 24. ,Nervenphysiologische Resonanz“ eines akustischen Ele-
mentes aus der Horbahn des Wellensittichs; die untersuchte (ter-
tiire) Zelle bildet nach AnstoB durch ein kurzes Signal eine Periode
von 3 msec aus, nach der die Entladungswahrscheinlichkeit wieder
steigt. Fiir die gleiche Zelle ist ein Ton von 320—350 Hz am
reizwirksamsten, was die gleiche Periode von 3 msec ergibt (nach
ScuwaRrTZKOPTF 1958 a).
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weniger. mannigfache Eigenschaften der Nervenzellen als die Sduger besitzen
(Scawartzroprr 1957 b), haben wir einen nervosen Resonanzmechanismus ent-
deckt (1958 a). Dieser zentrale Analysator kann, im Gegensatz zu den Hemm-
prozessen bel Sdugern, vollig unabhingig von peripheren Mitteln zur Tonh¢hen-
Unterscheidung arbeiten. Ein solcher Mechanismus konnte deswegen auch beim
Horen von Fischen eine Rolle spielen. Er beruht darauf, daB akustische Nerven-
zellen auf Grund individueller Unterschiede der Erregbarkeit unabhingig von
der Reizintensitit bestimmte Zeitintervalle zwischen ihren Entladungen einhalten
oder jedenfalls bevorzugen. Die in Abb. 24 untersuchte Zelle entlidt sich nach
einem kurzen Reiz (ca. 0,5 msec) unter Bildung einer Periode von 3 msec. —
Wird die gleiche Zelle statt durch einen Klick durch ein Tonsignal gereizt, dann
ist in diesem Fall der Frequenzbereich von 320—350 Hz am reizwirksamsten.
Einen Ton dieser Hohe kann die Zelle aus einem ihr zugeleiteten Erregungs-
muster zum Weiterleiten an hohere Zentren ,herausgreifen”. Die weitere For-
schung mul} zeigen, bis zu welchen TonhShen derartige Mechanismen funktions-
féhig sind und wie weit sie im Tierreich Verbreitung finden.

IV. SchluB

Ein liickenloses Verstdndnis aller Sinnesfunktionen in ihrem peripheren und
zentralen Ablauf liegt noch durchaus in der Ferne; streng genommen wird es
niemals erreicht werden. Auf der anderen Seite hat aber die Verbesserung der
téchnischen Untersuchungsmittel und ein beachtlicher Einsatz von Wissenschaft-
lern in allen Léndern ein zusammenhdngendes Bild von dem Zustandekommen
der Gesichts- und Gehorsempfindungen entstehen lassen, das zwar urspriinglich
um den Menschen herum anfgebaut wurde, aber die verschiedenen Wirbeltiergrup-
pen in steigendem Umfang ebenfalls erfalt. Die Moglichkeit, unversehrte Zellen des
Zentralnervensystems bei der V e r arbeitung von Sinnesorganen und der E r arbei-
tung von Empfindungen zu beobachten, riickt ein erkenntnistheoretisches Problem
néher, das seit Du Bors-Revmonp (1872) mit dem Stempel des ,Ignorabimus®
versehen ist, die Frage nach der Vergleichbarkeit von physiologischen Abldufen
und subjektiven Empfindungen.

Die eigenen Untersuchungen zum Gehdr von Siugern und Végeln, von denen oben

berichtet wird, sind mit vielfdltiger Unterstiitzung der Deutschen Forschungsgemeinschaft.
durchgefiithrt worden.
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