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Die Reizschwelle der Sinnesorgane als physikalisches Problem 
Von HL. DE V R I E S  1, Groningen 

I. Einleitung 
Im allgemeinen sind Physik und Biologie ziemlich 

scharf geschieden. Von alters her hat es aber doch 
engere Beziehungen gegeben, wo Lebewesen mit der 
unbelebten Natur in Wechselwirkung traten, n/imlich 
auf dem Gebiet der Sinnesorgane. Besonders in der 
letzten Zeit ist ein erhShtes Interesse der Physiker flit 
dieses Grenzgebiet der Sinnesphysiologie zu bemerken, 
woh] unter dem Einflul3 der Entwicklung, welche die 
Physik w~ihrend der letzten Jahrzehnte durchgemacht 
hat. Die Kernphysik, welche heute die Physiker be- 
sch~ftigt, ist ein Gebiet, welches fiir die normalen Le- 
bensprozesse kaum bedeutsam sein kann. Die ffir das 
Leben wichtigen Vorg~nge - wie die chemischen Pro- 
zesse, Lichtabsorption usw. - spielen sich in der Elek- 
tronenhfille der Atome ab. Diese wird yon KemvorgSn- 
gen nicht beeinfluBt. Mit der Wellenmeehanik sind die 
Prozesse der Elektronenhiille wenigstens im Prinzip zu 
verstehen: man darf sagen, dab es entweder heute oder 
iiberhaupt hie m6glich sein wird, auf dem Gebiet der 
Sinnesorgane weiterzukommen. Das mag - bewuBt 
oder unbewuBt -- die Physiker auf dem Gebiet der Sin- 
nesphysiologie angeregt haben. 

Wenn der Physiker die Einrichtung der Sinnesorgane 
und das dazugeh6rige Nervensystem betrachtet,  wird 
ein scharfer Unterschied gegeniiber physikalischen In- 
strumenten deutlich. In Apparaten ftir das Fernh6ren, 
Fernsehen usw. gibt es bestimmte Schaltelemente, wie 
photoelektrische Zellen, Kondensatoren, Transforma- 
toren und Kupferdrahtverbindungen. Auch in den Sin- 
nesorganen sind <( Schaltelemente ,) zu finden; so ent- 
sprechen zum Beispiel die Nerven den elektrischen Lei- 
tungen. Im fibrigen sind aber die Unterschiede erheb- 
lich. V¢~ihrend sich beispielsweise in den gew6hnlichen 
elektrischen Leitern Spannungen von willkfirlicher 
Wellenform und Gr6Be mit sehr groBer Geschwindig- 
keit (Lichtgeschwindigkeit) fortpflanzen, sind die ent- 
sprechenden M6glichkeiten in Nerven viel beschr/ink- 
ter. Ein charakteristisches Merkmal der Nervenleitung 
ist leicht anhand des bekannten Bildes einer Lunte zu 
er6rtern. Erhi tz t  man diese an einem Ende, so wird sie 
sich beim Erreichen einer bestimmten Temperatur ent- 

1 Physikalisches Institut der Universit~it Groningen, Niederlande. 

zfinden und abbrennen. Die IntensitSt der fortlaufen- 
den Feuererscheinung ist dabei yon der Hitze der Ztind- 
flamme unabMingig; sie hXngt nur yon der Menge des 
jeweils vorhandenen Brennstoffs ab. Dieser wird voll- 
st/indig verbraucht, wenn die Lunte iiberhaupt ab- 
brennt. J~hnlich verhSlt es sich bei der Nervenleitung. 
Es lassen sich also nicht Zust~inde abgestufter St~irke 
iibertragen, sondern immer nur gleich starke Einzel- 
impulse. Man spricht yon einem <(Alles-oder-nichts- 
Gesetz,  der Nervenleitung. Abgestufte Erregungszu- 
st/inde k6nnen nur dadureh tibermittelt werden, dab 
sie entweder in Impulsserien wechselnder Frequenz 
transportiert  werden (maximal 400-600/Sek. ; die Ner- 
venfaser muB sich nach jedem Impuls neu aufladen) 
oder indem die Zahl der aktivierten Nervenfasern 
wechselt. Es ist recht bemerkenswert, dab mit diesem 
anscheinend mangelhaften Apparat  die sch6nen Lei- 
stungen m6gtich sind, yon denen in den n~ichsten Ab- 
schnitten die Rede sein wird. 

Der quantenhafte Charakter der Nervenleitung wird 
am deutlichsten, wenn man sieh die Aufgabe stellt, die 
Verbindung zwischen verschiedenen Stufen eines ~ber -  
tragungssystems mittels derartiger Leitungen herzu- 
stellen. Es entfaltet sieh dann eine Welt neuer Pro- 
bleme, die der Untersuchung wert sind 1. Man wtirde 
gewiB zu Einsichten geffihrt werden, die auch ftir den 
Nervenphysiologen bedeutsam wiiren. Ftir die vorlie- 
gende l]bersicht der Sinnesleistungen wird es h/~ufig 
notwendig sein, die quantenhafte Natur der Nerven- 
leitung heranzuziehen. Das gilt z.B. ffir die spontane 
Erregung von Sinneszellen durch die W/irmebewegung 
der Molekfile (s. unter VII). W/ire diese Reizung stark 
genug, so w/irde dies dazu fiihren, dab die Nerven - 
und auch die Zellen -- fortw~thrend, wie bei einer be- 
setzten Telephonverbindung, ((im Gespr/iche~> w/iren 
und sonst nicht zur Verffigung st/inden. Ganz unab- 
h~ingig yon jeder anderen ~berlegung darf also schon 
datum die spontane Erregung nur unbedeutend sein. 

Die SinneszeUen haben die doppelte Aufgabe, spezi- 
fisch auf einen bestimmten Reiz (z. B. Licht) zu reagie- 
ten und den Reiz auf die Nervenfaser zu tibertragen. 

1 N. RasK~vsKv, MathematicalBiophysics (University of Chicago 
Press, Chicago, Ill., 1938) und Arbeiten verschiedener Autoren in: 
Bull: Mathematical Biophysics. 
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II.  Die absohtte Reizschwelle eines Stiibchens des Auges 

Bevor wir auf die ffir die Berechnung n6tigen Zahlen 
eingehen, wird es erforderlich sein, ganz kurz die ge- 
w6hnlich benfitzten Versuchsanordnungen zu bescbrei- 
ben: Man erzeugt racist Lichtblitze gemessener Dauer 
an bestimmter Stelle im dunkeln Sehfeld. Zur Orien- 
tierung wird an anderer Stelle des Gesichtsfeldes ein 
schwaches Fixierungslicht bentitzt, das eventuell nur 
vom nichtuntersuchten Auge gesehen wird. Der Ver- 
suchsleiter variiert die Intensit~it der Blitze. 

Es ist wichtig, festzulegen, was bei diesen iMessungen 
mit <, Schwelle ~> gemeint ist. VVenn das Licht allm/ihlich 
schw/icher gemacht wird, gibt es nicbt etwa pl6tzlich 
eine Intensit~it, bei der das Signal tiberhaupt nieht 
mehr geseben wird. Vielmehr sieht man noch einen 
immer kleiner werdenden Prozentsatz der Lichtblitze 
(Abb. l). Bei einer Lichtenergie yon 3 • 10 - n  erg pro 
Licbtblitz, gemessen an der Eintrittspupille desAuges, 
wurden (nach VaN DF.R VELDEN I) nut  etwa 70% der 
dargebotenen Lichtsignale v o n d e r  empfindlicheren 
Versuchsperson wahrgenommen. Dabei waren noch die 
folgenden giinstigen Bedingungen erffillt: 1. kurze 
Dauer der Beleuchtung ( <  0,05 Sek.), 2. kleines be- 
leuchtetes Gebiet der Netzhaut (Sehwinkel < 12"), 
3. Versuchsperson gut dunkeladaptiert;  Beobachtung 
der Lichtblitze nicht mit dem zentralen Teil der Netz- 
haut, weil dieser eine h6here Sehwelle hat, 4. WelIen- 
litnge ungef~ihr 500 m/t. Ffir dieses Licht hat das Dun- 
kelauge die h6chste Empfindlichkeit. In Irfiheren Ar- 
beiten sind nur selten alle diese angefiihrten Bedingun- 
gen erftillt worden. Wit haben deshalb die angegebene 
Schwelle yon 3 . 1 1  - n  erg nur der Arbeit VAN DER 
VELDEI~S (1.e.) entnommen. 

Die Zahl yon 3 • 10 -~1 erg wird erst dann bedeutsam, 
wenn man sie im Zusammenhang mit der quantenhaf- 
ten Natur  des Lichtes betrachtet.  3 - 1 0  -~lerg ent- 
sprechen 8 Quanten ftir die WellenlS.nge yon 500 m/t. 
Aus den Daten lfigt sich leicht folgern, dab ein St~ibchen 
durch ein einziges Quant gereizt wird. Nach VAN DER 
VELDEN (1.c.) k6nnen die 8 Quanten auf einen Sehwinkel 
von 12" oder auf ein Netzhautgebiet yon 100 StAbchen 
ohne erhebliche Erh6hung der Schwelle verteilt wer- 
den. Die mittlere Zahl der Quanten pro St~ibehen B ist 
also 0,08. Nehmen wir einmal an, dab 1 Quant zur Rei- 
zung eines Stiibchens nicht geniigt, sondern dab dazu 
deren 2 n6tig seien. Eine einfache Rechnung lehrt, dal3 
die Wahrscheinlichkeit, dab 2 (oder mehr) Quanten ge- 
rade auf ein St~ibchen treffen, wenn die kurzen Licht- 
blitze durchschnittlich 8 Quanten enthalten, nur 30% 
ist, w~ihrend doch 70% wahrgenommen wurden. Die 
Diskrepanz wird noch erheblicher, wenn wir bertick- 
sichtigen, dab nur ein Teil / der Quanten wirklieh ab- 
sorbiert wird. Ein gewisser Tell des auffatlenden Liehts 
geht bereits vor der Netzhaut  verloren. Nach LUDVmtt 

1 H.A.~/r/kN DERVELDEN, Physica 11, 179 (1944); Ophthatmologica 
111, ~1 (1946) (englische ~'bersetzung der vorigen Arbeit); J .  Opt. 
Soc. Am. aT, 908 (1947). 

und ~[cCARTHY 1 erreicht bei einer Wellenlitnge yon 
500 m/z nur 50% die Netzhaut.  %Veiterhin wird nur ein 
Teil yon der photochemischen Substanz der St~ibehen 
- -  dem Sehpurpur - absorbiert. Eine Methode zur 
Messung der optisehen Dichte des Sehpurpurs im leben- 
den Auge wurde vom Verfasser 2 beschr/eben. Die Ab- 
sorption betfitgt weniger als 10%; der totale Nutz- 
effekt [ wfirde also nur 0,05 sein. Natfirlich kann [ fiir 
die erw~ihnte empfindliche Versuchsperson etwas h6her 
sein. Wenn / mit 0,5 angenommen wird, dann findet 
man fiir die Wahrscheinlichkeit, dab 2 oder mehr Quan- 
ten auf ein St~ibchen treffen, nur 8%; f f i r / =  0,05 nur 
0,08%. Also muB wohl 1 Quant genfigen. Natfiflich 
k6nnte man einwenden, dab vielteicht die Reaktion 
eines St/ibchens davon abh'.Angt, ob ungef~thr zur glei- 
chen Zeit ei n zweites oder sogar mehrere Stgbcben ge- 
troffen werden. Das ist abet sehr unwahrscheinlich, 
weil nichts ira Bat, der Netzhaut auf eine derartige 
Wechselwirkung zwischen den St/ibchen hindeutet. Die 
einzige Verbindung zwischen den Elementen der Netz- 
haut  wird yon Nervenfasern gebildet. Hier gilt aber 
das Alles-oder-nichts-Gesetz (s. unter I). Es gibt 
keine ~halben~> Erregungen der Nerven, und_ demzu- 
folge hat es keinen Sinn, yon halben Erregungen der 
Stiibchen zu reden. Offenbar findet in dem St/ibchen 
eine Verst~rkerwirkung statt,  die yon 1 Lichtquant 
von 4 - 1 0  -I~ erg ausgel6st wird.  Die dazu n6tige 
Energie wird vom Organismus geliefert. Sie fiihrt zu 
einer Nervenerregung; die dahei auftreteaden Energien 
sind um einige Zehnerpotenzen gr6Ber als 4 • 10 -1~ erg. 

III .  Die Reizschwelle des ganzen Auges 

Wiihrend ein Quant zur Reizung eines St~ibchens ge- 
nfigt, stellte es sich heraus, dab eine Lichtempfindung 
erst entsteht, wenn mehrere Quanten (offenbar in ver- 
schiedenen St~ibchen) absorbiert werden. Es wurde dies 
zuerst yon H E C H T  C.S. in Arnerika a, und, unabh/ingig 
yon diesen, yon VAN DER VELDEN 4 in Holland wAh- 
rend des Krieges gefunden. Die Methode war folgende : 
Wenn ein Lichtblitz im Durchschnitt  N Quanten 
enthiilt, wird eine ZahI [ ~r derselben nutzbringend ab- 
sorbiert werden (fiber die Bedeutung yon / siehe oben 
unter II). k sei die Zahl der Quanten; die wenigstens 
wirksam sein mfissen, damit eine Lichtempfindung 
stattfindet. Es ist nicht schwer, die Wahrseheinlichkeit 
zu berechnen, dab ein Blitz, der durehschnittlieh [ 2V 
absorbierte Quanten enthiilt, k Quanten oder mehr lie- 
fert und demzufolge gesehen wird. 

In Abb. 1 sind Kurven fiir / : 1 und k : 1, 2, 3 usw. 
gegeben. Die gemessenen Wahrscheinlichkeiten ftir ge- 
gebene N sind mit Kreuzen bezeichnet. Eine )~nderung 
von ] bedingt eine Paratleb,-erschiebtmg tier Kttrve, 

1 E. LUDVmtl und E. F. McCAR~'HY, Arch. Ophthalra. (Chicago) 
zo, 36 (19as). 

2 H L  DE VRIES, Nature 158, 30a (1946). 
s S. HEC~IT, J .  Gem Physiol. 25, 819 (1942). 
4 H. A. VA~ D~R VELDTS, 1. C. 
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well der MaBstab logarithmisch ist. Man sieht, dab sich 
nut die Kurve ffir k = 3 oder 2 mit den experimentell 
erhaltenen Werten deckt. Die Gr6Be der Verschiebung 
gibt u n s / .  / war 0,28 ffir die empfindliche Versuchs- 
person, 0,07 und 0,09 ffir zwei weitere Personen. Diese 
Zahlen entsprechen ungef/ihr der Erwartung (s. unter 
II). Die Messungen von HECHT und Mitarbeitern ffihr- 
ten zu dem Ergebnis, dab ungef~ihr 5 Quanten zur 
Lichtempfindung n6tig sind. Es muB aber bemerkt 
werden, dab die Methode scharf aussagt, dab k > 1 
ist, hingegen weniger gut unterscheidet zwischen k = 3 
oder 5. 

Im AnschluB hieran wurde geprfift, welchen EinfluB 
die Vergr6Berung des Sehwinkels oder die Dauer des 
Lichtblitzes austibt, hn  ersten Fall wird es vorkommen, 
dab zwar 2 Quanten absorbiert werden, aber in zwei 
St~ibchen, die mit verschiedenen Synapsen verbunden 
sind. Im zweiten Fall kann die nachfolgende Nerven- 
entladung die Synapse erst erreichen, wenn die Wir- 
kung der ersten schon verklungen ist. Die Experimente 
liel3en sich unter folgenden Voraussetzungen interpre- 
tieren: 1. alle St/ibchen sind gleich empfindlich, und 2. 
es mtissen zwei St/ibchen gereizt werden. Hier  konnte 
scharf zwischen zwei oder mehr entschieden werden. 
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Abb. 1. Gezogene Kurven: Berechnete Wahrscheinlichkeit, dab k 
oder mehr Quanten in einem Lichtblitz vorkommen, wenn im Mittet 
R anwesend sind (k = 1, 2, 3 und 4) (logarithmischer Magstab for iV). 
Die Kreuze geben den Prozentsatz der wirklich wahrgcnommenen 
131itze ffir zwei verschiedene Versuchspersonen an. (Fiir die Kreuze 

war 0,28 N der horizontale MaBstab.) (Naeh VAn I)ERVELDE~.) 

Das Resultat dieser Messungen widerspricht an- 
scheinend der Aussage, dab 1 Quant zur Reizung eines 
St~tbchens genfigt. M6glicherweise ist die stillschwei- 
gende Voraussetzung, dab das Auge ein ideales physika- 
lisches Instrument ist, nicht erffillt. ~Biologische Varia- 
tionen ~ k6nnten die Kurven in Abb. 1 beeintrAchtigt 
haben. Es ist aber auch denkbar, dab wirklich 2 oder 
mehr Quanten absorbiert werden mfissen, und zwar 
nach dem unter II Gesagten in verschiedenen St~b- 
chen. Es erfolgen dann zwei - oder mehr - Nerven- 
entladungen, die nicht sofort zum Zentralnervensystem 
geleitet werden, sondern mehrere Synapsen passieren 
m/issen. Synapsen k6nnen die Eigenschaft haben, dab 
sie nicht auf eine einzige Nervenentladung, wohl da- 
gegen auf mehrere ansprechen. Es ist also m6glich, dab 
ein gereiztes Stiibchen keine Lichtempfindung gibt. 
Naeh einer Annahme yon VAN DER VELDEN mfissen 
die zwei Nervenentladungen innerhalb von ungef/ihr 
0,02 Sek. zu derselben Synapse kommen, um eine Wei- 
terleitung der Nervenverlegung und schlieBlich die 
Lichtempfindung zu bewirken, 

IV. Die Unterschiedsschwdle des Auges 

Nicht nur dicht an der absoluten Sehwelle, sondern 
sehr wahrscheinlich auch bei h6heren Helligkeiten spie- 
len die quantenhafte Natur  des Lichts und statistisehe 
Schwankungen eine Rolle. Sie begrenzen die Sehsch~rfe 
und die Unterschiedsempfindlichkeit (DE VRIESl). Hier 
soll nur yon der Unterschiedsschwelle die Rede sein. 
Gemessen wurde zum Beispiel in folgendcr Weise: Der 
Beobachter sieht auf ein groBes Feld yon der Helligkeit 
B. An bestimmter Stelle wird ein schwacher Fleck (Seh- 
winkel ~) projiziert. Seine Helligkeit sei AB. AB wird 
so gew~hlt, dab die Versuchsperson den Fleck entweder 
gerade nicht oder nur in einem bestimmten Prozentsatz 
der F~ilte sieht. Die Resultate sind in Abb. 2 wieder- 
gegeben. 
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Abb. 2. Unterschiedsempfindlichkeit des Auges, in Abh/ingigkeit von 
der Leuchtdichte (in Photoncn) und dem Sehwinkel. 

(Nach J. STI~mHARgT.) 
a Sehwinkel 240; b 56~; c 23,5'. Der Bruch in Kurve a riihrt vom 
l~lbergang yon St~bchensehen zu Zapfensehen her. Bei den kleinen 

Sehwinketn spielten nur Zapfen eine Rolle. 

Berechnet man die Zahl der im Gebiet des Flecks 
durchschnittlich wirksam absorbierten Quanten ~, so 
gilt (nach einer bekannten Regel), da0 far ein nicht zu 
kteines ~ (also bei nicht zu schwachen Intensit/iten) 
statistische Schwankungen von der Gr6Be l /~  auf- 
treten. Der Beobachter kann den projizierten helleren 
Fleck nur dann mit Sicherheit sehen, wenn er eine Zu- 
nahme von ~ um wenigstens ~ herbeiftihrt. Wie in 

1 HL. DE VRIES, Physica 10, 553 (1943). Siehe auch A. RosE, J .  
Opt. Soo. Am. 3~, 196 (1948), 
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einer friiheren Untersuchung 1 gezeigt wurde, erreicht 
das menschliche Auge wirklich diese physikalisch fest- 
gelegte Grenze. Der EinfluB von B kommt ebenso wie 
der des Sehwinkels 0~ richtig heraus, n ist proportional 

~2 B. Die relativen Schwankungen ABB _ ~-  sind dem- 

1 A B  . 
nach proportional ~ C N .  In Abb. 2 ist ~ - -  m ein 

doppelt logarithmisches Koordinatensystem mit B als 
Variable ffir verschiedeneWerte von e eingezeichnet. Die 
Abh~ingigkeit yon V=~} - muB eine gerade Linie mit der 
Neigung 1/2 geben. Ftir niebt zu groBe Helligkeiten ist 
das wirklich der Fall. Wo Abweichungen vom geraden 
Verlauf eintreten, erreicht die Zahl der Entladungen 
eines jeden Netzhautelements mehrere 100 pro Sek. 
(DE VRIES, 1. c.). Im Hinblick auf die H6chstzahl von 
400-600 Nervenentladungen pro Sek. (s. unter I) ist 
es klar, dab hier die einfaehe Relation nicht mehr gelten 
kann. In diesem Gebiet wird das WEBER-FECHNERSChe 

Gesetz ( ABB- = Konstante) gfiltig. 

AbschlieBend ist zu bemerken, dab die gefundene 
Unterschiedsschwelle nicht <~biologischen Variationem> 
oder ~biologischen Beschr~tnkungen~> zugeschrieben 
wird, Vielmehr wird sie rein physikalisch interpretiert. 
Natfirlich 1/iBt sich nicht unbedingt ausschliegen, dab 
irgendwie auch biologische Eigenschaffen eine Rolle 
spielen. Es ist aber wohl sehr unwahrscheinlich, dab 
dann die Unterschiedsschwelle mit zunehmender Hel- 
tigkeit, mit dem Sehwinkel usw., einen fibereinstim- 
menden Veflauf zeigen wtirde (DE VRIESl). 

V. Das Ohr 

Beim Ohr liegen die anatomischen Verh~tltnisse we- 
niger Mar als beim Auge. Der ganze Apparat ist mecha- 
nisch kompliziert und gr6Btenteils in hartem Knochen 
eingeschlossen. Es rn6gen darum die heutigen Ansich- 
ten fiber den Bau nnd die Funktion der Schnecke kurz 

/ ' / /  

Abb. 3. Die Teile des Ohres, schematlseb. P Trommelfell; O ovales 
Fenster; R rundes Fenster;  M PaukenhShle. 

Lfingssehnitt durch die abgewiekelte Schnecke, die mi t  Flfissigkeit 
geffillt ist. B die Basilarmembran. Unterbrochene Linie: Bewe- 

gungsform Ifir einen reinen Ton yon ungef/ihr 2000/Sek. 

1 HL. DE VRIES, Physica 10, 553 (1943). 

geschildert werden (ausfiihrliche Darstellung siehe be- 
STEVENS und DAVIS'). Der Schall wird vom Trommeli 
fell aufgenommen und mittels der drei Geh6rknfchel- 
chen auf das ovale Fenster fibertragen. 

In Abb. 3 ist die Schnecke ,abgewikkelt ~> gezeichnet. 
Im dann gerade gestreckten Kanal gibt es eine Zwi- 
schenwand, die - teilweise - el astisch ist (Basilar- 
membran). ~Venn ein reiner Ton zugef/ihrt wird, be- 
ginnt die Membran in einer mit unterbrochenen Linien 
angedeuteten Art zu schwingen. Es bewegt sich also 
ein ziemlich grol3er Tell der Membran und nicht etwa 
nut eine scharf bestimmte Faser -- eine Auffassung, 
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Abb. 4. Quersehnitt  durch eine Windung  der Schnecke (mittlerer 
Teil der Schnecke vom Rind). R ReiBnersche Membran; N Nerven; 
B Basilarmembran;  C Cortisches Organ (Haarzellen, schematisch);  

T Tektorialmembran;  L Kn6cherner Teil der Zwischenwand. 

Es muB betont  werden, dab Form und Lage der Tektorialmembran 
nieht  schematisiert  sind. Die ganze Abbildung wurde vom Verfasser 
naeh eigenen Gefrierschnitten genau gezeicbnet. Nur der unterbro- 
chen gezeichnete Teil der Umrisse ist sp/iter hinzugefiigt (die kn~,- 
cherne Schneeke wurde naeh dem Gefrieren in flfissiger Luft  zer- 
broehen und konnte auf diese Weise leicht entfernt  werden). Die 
Streifung der Tektorialmembran wurde im Polarisationsmikroskop 

beobaehtet.  

die man bisweilen zu Unrecht HELMHOLTZ zuschreibt. 
Diese Bewegungsform ergibt sich aus Experimenten 
yon B~K~sy ~ an toten Pr/~paraten. Sie entspricht auch 
subjektiven Messungen, z.B. der Frequenzunterschei- 
dung. Die Steile des Maximums der Bewegung h~ngt 
yon der Frequenz ab. Wenn diese ansteigt, versckiebt 
sich das Maximum nach den Fenstern hin. In Abb. 4 
ist ein Quersehnitt durch eine Windung der Schnecke 
gezeichnet. 

1 S. S. STEVENS und H. DAvrs, Hearing (John Wiley and Sons, 
New York, 1938). 

2 G. yon  B~K~sv, Akust.  8, 67 (1943); 6, 1 (1941). 
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VI. Physikalische Grenze /iir die Leistungen 
eines <~idealen~> Ohrs 

Denken wir uns zuerst hinter dem Trommelfell ir- 
gendein <ddeales~> ~ Mikrophon, das mit einem Verst~ir- 
ker usw. verbunden ist. Wie steh± es nun um die Schiirfe 
der Frequenzanalyse, der Unterschiedsschwelle fiir ver- 
schiedene Schallst~irken sowie der absoluten Schwelle 
dieses Instruments ? 

1. Frequenzanalyse. In den Experimenten werden 
flit gewShnlich abwechselnd zwei gleich laute TSne der 
Frequenzen fx und/2  dargeboten. Ist  die Dauer dieser 
T6ne = z, so besagt eine bekannte Regel, dab diese 
endlichen Wellenztige nicht nur eine scharf definierte 
Frequenz, z.B. ]i enthalten, sondern dab diese Ztige 
aus einem ganzen Spektrum yon Frequenzen um [~ 
aufgebaut sind. Die Halbwertsbreite dieses Spektrums 
set A/. Dann ist A/z  ~ 1. Selbst ein ideales Instrument 
kann also nur dann einen Unterschied zwischen/1 und 

1 ist. ]2 feststellen, wenn It --/~ ~ ¥- 

Das Ohr erreicht nahezu diese Grenze ffir verschie- 
dene Werte von z, die kleiner sind als 0,3 Sek. Ffir 
gr613ere Werte von T nimmt die Frequenzunterschei- 
dung des Ohrs nicht mehr zu s. 

2. Absolute Schwelle und Unterschiedsschwelle. Hier 
liegen die Verh~iltnisse nicht so einfach wie beim Auge, 
wo die quantenhafte Natur  des Lichts evidente Gren- 
zen setzt. Hier wirkt u.a. die Brownsche Bewegung der 
Luftmolekiile am Trommelfell begrenzend. SIVIAN und 
WHITE 3 g a b e n / ~  diese Brownsche Bewegung die Glei- 
chung 

pB2 8:rek T /s d / .  
C 

p 2  bedentet das mittlere Quadrat der yon der Brown- 
schen Bewegung herrtihrenden Druckschwankungen, 
Q die Dichte der Luft, c die Fortpflanzungsgeschwindig- 
keit des Schalls, k T  ..... 2 /3 .  die mittlere kinetische 
Energie der W~rmebewegung der Molekfile (= 4.10 -~4 
erg bei 37°C), / die untersuchte Frequenz und A! die 
Breite des betraehteten Frequenzgebiets. Diese Formel 
gilt nur, wenn die Wellenl~nge gr6i3er ist als der Durch- 
messer des Trommelfells, d.tl. also ftir nicht zu hohe 
Frequenzen. Es ist nun zu fragen, ob diese Schalldrucke 
h6rbar oder vielleicht beinahe hSrbar sind. Dazu ist es 
n6tig, zu fiberlegen, welche Werte ftir [ und A[ einge- 
setzt werden mfissen. Ffir [ nehmen wir t500/Sek., weil 
dies einer hohen Empfindlichkeit des Ohrs entsprieht. 
Ftir /J/ ist  die Wahl weniger einfach,'SlxqAN und WHITE 
nahmen ein sehr breites Frequenzgebiet an. Es ist aber 
wahrscheinlicher, dab fiir A] ein Frequenzgebiet ge- 

l Gemein t  i s t  eine Apparat t r r ,  deren Le i s tungen  n ich t  d u t c h  zu- 
]dllige oder  ]undamentate Kons t ruk t ionssehwie r igke i t en  besehr~nk t  
sind. 

z G.W. STEWARD, J.  acoust .  Soe. Am. 2, 325 (1931). - W. E.  KocK, 
ebenda 7, 56 (1935); 8, 23 (1936); 9, 129 (1937). - D. GABOR, Nature  
159, 591 (1947). 

a L. J.  SIVIAN and S. D.WtilTE, J, Acoust  Soc. Am. 4, 288 (1933). 

I4 Exoer 

w~ihlt werden muI3, in welchem sich die entsprechenden 
Erregungen der Basilarmembran (Abb. 3) wenigstens 
teilweise iiberdecken. Die einschl~igigen Daten sind ge- 
nfigend bekannt (DE VRIESl). Wir finden A / ~  300 ffir 
/ = 1500/Sek. Berechnen wir nun s ta t t  pB 2 gleich die 
auftreffende Brownsche Schallenergie, so finden wir 
2- 10 -13 erg/Sek. (Die OberfI~che des Trommelfells wird 
wie gew6hnlich mit 0,3 cm 2 angenommen.) Da die ab- 
solute SchweUe des Ohrs ungefahr 200 • 10 -13 betr~gt 
(wegen der Wahl der Daten siehe bet DE VRIESl), kSn- 
nen wir also diese Brownsche Bewegung nicht h6ren. 

Wir berechneten a b e l  dab die Brownsche Bewegung 
der Luft viel starker wird, wenn das Ohr mit einem 
guten Schalltrichter (Exponentialhorn) versehen wird 1. 

In diesem Fall fanden wir die Energie der Brown- 
schen Schallwellen = k TA[. erg/Sek. Diese Formel gibt 
ffir denselben Wert von Al/:= 300 eine Schallintensit~it 
von 120 .10  -13 erg/Sek. Das ist also nur wenig- 
unterhalb der wirklich wahrgenommenen Schwelle 
(200. 10 -1~ erg/Sek.). Bevor wir Experimente anfiih- 
ren, ware noch zu bemerken, dab es nicht n6tig ist, mit 
einem Schalltrichter zu arbeiten. Bis jetzt  war hinter 
dem Trolnmelfell ein ideales Registrierinstrument vor- 
ausgesetzt worden. In Wirklichkeit mul3 aber auch im 
inneren Ohr die Brownsche Bewegung auftreten, genau 
wie in jedem schwingungsf~.higen System. Wir konnten 
zeigen, dab die Brownsche Bewegung bier mit der 
Energie der Brownschen Schallwellen ftir ein mit 
Schalltrichter versehenes Ohr gleichwertig ist. ~renn 
die Brownsche Bewegung tiberhaupt hSrbar ist, so ist 
es deshalb nicht notwendig, einen Schalltrichter anzu- 
wenden. In einigen Versuchen mit einem derartigen 
Trichter in der schalldichten Kammer wurden ta±s~ch- 
lich keine Ger~usche oder etwas Derartiges wahrgenom- 
men. Nur wenn sehr schwache Ger~iusche vorhanden 
waren, h6rte man sie bedeutend verst~irkt. 

Unterschiedsschwelle. Bet h6heren Intensit~iten bleibt 
die Energie der Brownschen Schallwellen dieselbe. Die 
relativen Schwankungen werden also proportional mit 
der Intensit~it I kleiner und spielen wahrscheinlich ge- 
genfiber anderen Ungenauigkeiten bald keine Rolle 
mehr. Dies miiBte indessen noch eingehender unter- 
sucht werden. Wichtig ist aber, dab die Brownschen 
Schw.ankungen eine konstante Anderung des Energie- 
stroms herbeiftihren, w~hrend beim Licht der absolute 
Wert der statistischen Schwankungen proportional mit 
~/I zunimmt. 

v i i .  Die Brownsche Bewegung einzelner Sinneszellen 

In einer kiirzlich erschienenen kurzen Mitteilung ~ 
wurde vom Verfasser gezeigt, dab sich ganz allgemein 
und ziemtich genau eine untere Grenze flit die Emp-  
findtichkeit der einzelnen Sinneszellen angeben liil3t : die 
SchweUenenergie darf beispielsweise nicht 1 kT seth, well 

1 HL. DE VRIES, Phys ica  14, 48 (1948). 
2 HL. DE VRIES) Na tu re  161, 63 (1948). 
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sonst die SinneszeUen ohne Ruhepause durch Wiirme- 
bewegung gereizt wiirden. Diese Feststellung ist an sich 
nicht neu, docb wurde klargestellt, dab sich die Grenze 
noch etwas sch/irfer ermitteln lASt. Dies soll zuerst ftir 
die Sttibchen der Netzhant dargelegt werden. Ein St/ib- 
chen kann von einem einzelnen Lichtquant gereizt wet- 
den. Das prim/ire Resultat der Absorption ist die An- 
regung eines Molektils Sehpurpur. Es ist aber auch mSg- 
lich, denselben Zustand des Molekiils durch Wt~rme- 
bewegung zu erreichen ; auch dadurch wird der gleiche 
unbekannte VerstttrkerprozeB im St~bchen ausgel6st. 
Die Wahrscheinlichkeit ]iir eine spontane Erregung wird 
i~ erster Niiherung durch E, die bengtigte Energie, be- 
stimmt. Die Wahrscheinlichkeit fiir thermische Erre- 

N exp._E/kT pro Sekunde, exp.-~/kT ist gung ist q -= %- 

die Wahrscheinlichkelt, dab das M01ektil (oder besser 
der in Betracht kommende Teil, wenn es sich um ein 
grol]es EiweiBmolektil handelt) eine Energie E hat. r 
ist die mittlere Lebensdauer eines bestimmten Energie- 

Sekunde haben wir also 1 ~neue Zu- zustandes; jede 

stander>. T ist ungef~ihr 10 -13-~- 10 -14 Sek. E i s t  die 
Zahl der Molekfile des Sehpurpurs im St~bchen. Die 
erw~hnte FormeI gilt bekanntlich fiir die Geschwindig- 
keit yon monomotekularen Reaktionen (s. z. B. FOWLER 
und GUGGENHEIMI). Ftir unsere Zwecke schreiben wit 
die Formel Tie folgt: 

Ffir die St~bchen ist N ungeftibr 4 .  ]09 (s. BROI)A, 
c.s.2). Line akzeptable Grenze flit q ist 0,003/Sek. Es 
lttBt sich ziemlich leicht berechnen, dab es fiir diesen 
Wert von q ungefiihr 200 Lichtempfindungen pro Se- 
kunde, verteilt tiber die ganze Retina, geben wird. Fiir 
q == 0,0003 wird es zwei Empfindungen geben (die not- 
wendigen Daten sind folgende : 107 St~bchen pro Re- 
tina. Line Lichtempfindung gibt es unter den unter I I I  
erw/ihnten Umst/inden). So finden wit flit E die untere 
Grenze von 60 kT. Well die nicht sicher bekannten 
Konstanten N, q und v im Logarithmus erscheinen, hat 
eine ziemlich groBe Ungenauigkeit noch recht wenig 
Einflul3 auf E. Die Grenze yon 60 k T  ffir die St/ibchen 
bringt indessen nicht viel Neues fiir das menschliche 
Auge. Aus den Absorptionsspektren der chemischen 
Snbstanzen l/~Bt sich folgern, dab E wahrscheintich 
mehr als 67 k T  betr/igt. (67 k T  entspricht der Energie 
eines Quants der ~Vellenltinge 600 m/z.) 

Wir k6nnen indessea vorhersagen, dab es auch keine 
Augen geben kann, die im infraroten Gebiet merklich 
empfindlich sind. Etwas Derartiges ist bisweilen fiir 
Brieftauben vermutet  worden. Wenn ntimlich infrarote 
Quanten, die also eine kleine Energie haben, eine Reak- 
tion hervorrufen k6nnten, miil3te E kleiner sein als 

1 R. H. FOWLER und S.A. GUGGEbIIIEIM, Statistical Thermo- 
dynamics (Cambridge University Press, 1939), p, 529. 

2 H. BRODA, C. F. GOODEVE und R. J. LYTHGOE, J. Physiol. 98, 
397 (19no). 

60 kT. Ftir 700 m z  (= dunkelrot) ist die Energie h r 
nur noch 57 kT. 

Unsere Augen k6nnen zwar dieses Licht sehen (die 
Grenze Iiegt sogar bet 1050 nvz, Tie u.a.  aus Messtm- 
gen yon GRIFHN 1 hervorgeht), abet die Empfindlich- 
keit in diesem Spektralbereich ist klein. In einer deal- 
n~chst erscheinenden Mitteilung 2 wird er6rtert werden, 
dab die Erregung durch das rote Licht wahrscheinlich 
von der im Molekfil schon vorhandenen Energie ab- 
httngt. Vom Verfasser wurden einige Versuche bet er- 
h6hter K6rpertemperatur angestellt (390 stat t  37°C). 
Dabei ist die mittlere Energie der Molekfile hSher. Die 
Wabrscheinlichkeit wird damit gr6Ber, dab die W~irme- 
bewegung die fehlende Energie E -  h v liefert. Es 
stellte sich heraus, dal3 die  Empfindlichkeit im roten 
Teil des Spektrums gegenfiber Gelb tats~chlich merk- 
bar gesteigert war, solange die Temperaturerh6hung 
anhielt. Auch die Form der Enlpfindlichkeitskurve im 
roten Teil des Spektrums 1ABt sich auf diese Weise er- 
klAren. 

SchlieBlich set noch erwt~hnt, dab bet infrarotemp- 
findlichen Augen die berechnete Grenze E keinen klei- 
neren Wert haben kann. Man k6nnte sich zwar den- 
ken, dab N kleiner wttre. In diesem Fall wird abet 
nur ein kleinerer Tell des Lichts absorbiert. Es ist nicht 
m6glich, gleicbzeitig den Absorptionsquerschnitt eines 
einzelnen Molek/ils grSBer als ein bestimmtes Maxi- 
mum zu machen. Der Sehpurpur und die verwandten 
Carotinoide ntthern sich diesem Maximum im sicht- 
baren Spektrum recht weitgehend (8 • 10 -x7 pro cm 2 
pro Farbengruppe). (Ftir eine genauere Formutierung 
und entsprechende Daten s. BOWEN'~.) 

Dieselbe Formel (1) lttI~t sich auch sonst anwenden, 
wean die Gr6Ben N, v, q usw. passend gew/ihlt sind. Das 
wurde in der schon zitierten Arbeit* ffir die Nerven- 
erregung gezeigt. Hier wurde eine Grenze yon wenig- 
stens 25 kT  gefunden. Obwohl ffir jeden spezielten Fall 
die Grenze berechnet werden mul], ist es doch wahr- 
scheinlich, dab 25 kT  selten unterschritten wird - 
nicht zuletzt deshalb, weil E wenig empfindlich ftir die 
Werte yon N usw. ist. Line genaue Berechnung ist aber 
immer nur an einem bestimmten Modell m6glich. 

VIII .  Die Browmche Bewegung der Sinneszellen im 
inneren Ohr und der ~bertragungsmechanismus der 

Schaltenergie au/ diese Zdlen 

Wean wir die gegebene H6rschwelle voa 2 - 1 0  -11 
erg/Sek, oder 500 kt/Sek, auf die Sinneszellen bezie- 
hen, kommen wir zu einer merkwfirdigen Diskrepanz. 
Aus dieser lassen sich wichtige Schlfissc auf den Uber- 
tragungsmechanismus im inneren 0 h r  zichen. 

1 DONALD R. GRIFFIN, RUTH HUBBARD und G. "~VALD, J. Opt. 
Soc. Anl. 37, 546 (1947). 

HL. DE VRIES, Physiea erscheint demn~ichst. 
3 E. J. BowE~¢, Chemical Aspects of Light (Clarendon Press, 

1946). 
4, HL. DE VR1ES, Nature 161, 63 (1948). 
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Nach einigen Messungen des Verfassers 1 erhitlt man 
die Schwelle ffir die h6rbare Energie (die in kurzen 
Signalen auftreffen muB) durch Multiplikation der In- 
tensit~ttsschwelle mit 0,4 (ffir die meist benfitzten 15n- 
gcren Signale wird diese Schwelle in erg/Sek, ange- 
geben). So kommt man zu 200 kT, gemessen am Trom- 
melfeU. 

Nach objektiven und subjektiven Bestimmungen 
wird sogar dutch reine T6ne nicht weniger als ungef~thr 
1,5 mm der Basilarmembran bewegt (s. a. oben unter V). 
Wenn nut rnechanische Fakloren in der (Tbertragung eine 
Rolle spielen, dann wird die Energie auf die entspre- 
chenden 1000 Sinneszellen verteilt. Eine Zelle be- 
kommt demnaeh nur  0,2 kT. Das scheint viel zu wenig. 
Zwar wissen wir nicht, wie die Reizung der Sinneszelle 
zustande kommt. Die unter VII gegebene Formel k6n- 
nen wir also nicht ohne weiteres anwenden. Wenn durch 
die Bewegung vielleicht zunAchst l~Iolekfile zerlegt wet- 
den, dann wird nach VII die Schwelle sicher sehr hoch 
sein, weil v ftir Molekfile sehr klein und N im allgemei- 
nen groB ist. (Es kann zum Beispiel eine monomoleku- 
lare Schicht vorliegen.) Jedenfalls betr~igt die Schwelle 
mehrere kT. Es wurde gezeigt ~, dab diese Diskrepanz 
mit einfaehen Annahmen nicht zu 15sen ist. Diese -- im 
Grunde einiachen - physikalischen Uberlegungen 
zwingen uns, eine andere t typothese zur Erkl~irung der 
Vorg~inge im inneren Ohr aufzustellen. Ob das nach- 
stehend geschilderte Modell der Wirklichkeit nahe- 
kommt, l~tBt sieh nieht leieht beweisen. Sicher nmB es 
weiter ausgearbeitet werden; es diirfte auch zu ver- 
sehiedenen Experimenten Antal3 geben. 

Wir nehmen Iolgendes an : 1. Die mechanisehe Ener- 
gie wird zuerst in elektrische Energie umgewandelt. 
2. Dies gesehieht in der Membrana teetoria (s. Abb. 4). 
3. Der elektrisehe Strom fiiel3t, vielleieht durch die 
Haare der Sinneszellen, zum eigentlichen Zellk6rper. 
4. Der elektrische Widerstand wird dureh den Strom- 
durehgang kleiner. Wenn also -- durch irgendeinen Zu- 
fall - eine Zelle einen kleineren Widerstand hat, wtirde 
der Strom gr6Btenteils durch diese fiiegen. Ihr Wider- 
stand wiirde noch kleiner und sie wiirde noch mehr be- 
vorzugt. Damit w/ire zu verstehen, dab sich die Energie 
auf eine Zelle konzentriert. 

Zu 11 w~ire zu bemerken, dab sich w~ihrend der Schall- 
aufnahme elektrische Spannungen am Ohr ableiten 
lassen (dieser Effekt wurde ursprfinglich nach WEAVEI~- 
BRAY benannt). Die Stelle der Ableitelektrode ist ziem- 
lieh gleichgfiltig; gew6hnlieh beniitzt man das runde 
Fenster. Diese Spammngen geben die Wellenform des 
Sehalls bis zu hohen Frequenzen genau wieder. Sie sind 
also deutlieh yon den fortgeleiteten Nervenentladungen 
zu unterscheiden. Bis jetzt wurden diese Spannungen 
nur von der Sehneeke (oder von dem analogen Sacculus 
der Fische) abgeleitet. Wenn aber - wie hier vermutet  
wird - diese Spannungen fiir die Erregung der Sinnes- 

1 HL. DE VRX~S, erscheint demn~ehst in Aeta oto-laryngologiea. 
HL. nE VRIES, Physiea 1~, 48 (1948). 

zellen bedeutsam sind, so m/il3te man sic auch in den 
genetisch verwandten Bogeng~tngen mit ihren Ampul- 
len und an Seitenlinienorganen der Fische erwarten. 
Wir suchten sie darum bei den grol3en Seitenlinien- 
organen am Kopf des Kaulbarschs 1 (Acerina cernua2). 
Tats~tchlich wurden grol3e Spannungen yon mehr als 
300 ~,¥" bei geeigneter Reizung durch Wasserbewegung 
gefunden, lJber diese Versuche wird an anderer Stelle 
ausfiihrlicher berichtet werden. 

Zu 2. ist festzustellen, dab in erster Linie die Mem- 
brana tectoria und die Sinneszellen als Quellen dieser 
Spannung in Betracht kommen, weil/thnliche Bildun- 
gen nicht nur im Ohrlabyrinth der S/iuger, sondern 
auch in jenen der Fische vorkommen. Yon ZOTTER- 
MANN 3 wurde vermutet,  dab die Spannungen yon dell 
Sinneszellen herriihren. Das ist aber wenig wahrschein- 
!ich, weil dann die Energie erst in kleine Stiickchen - 
n~mlich auf die Sinneszellen zerteilt werden miiBte. Es 
ist auch schwer einzusehen, wit eine - hier notwendige 
- effektive 13bertragung der mechanischen Energie auf 
die kleinen Zellen m6glich w~re. Die eigenartige Struk- 
tur  der Tektorialmembran, die sich in der Cupola der 
Bogengangsampullen und der SeitenkanRle der Fische 
wiederffndet, scheint uns demgegenfiber als m6gliche 
Quelle des elektrischen Effekts besonders beachtens- 
wert zu sein. 

Bis jetzt  ist es nicht gelungen, diese Hypothesen zu 
beweisen, obwohl die erwAhnten Versuche mit den so 
leicht zugitnglichen Seitenlinienorganen wichtige Hin- 
weise brachten (EinfluB von BescNidigungen usw.). 
Diese Experimente werden Iortgesetzt. 

\ / , /  
Z 

Abb. 5. Sehematisehe Zeiclmung einer Cilpola (schraffiert}. Z Simms- 
zellen mit Haare[~; E Eiweit~ (Viskosit~it uugef/ihr wie Hti|mere[wei6). 

Gr6tlenordnung: 0,1-1 ram. 

a Inzwischen hat t lerr  J .  BLEEI,ZER sie auch yon den l]ogen- 
gangsampullea yon Tauben abgeleitet (Nlinik f~r Ohrenheilk., Gro- 
ningea [Direktor Prof. Dr. E. HmzlN~A]). 

2 leh verdanke Herrn ProL Dr. S. DIJKC;RaAF den Hinweis auf 
die ffir diese Vemuehe besonders geeigneten Tiere. 

3 y.  ZOTTERMAN, J. Physiol. lO2, 313 (1943). 

x4 * 
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Zu 4. sei schlieBlich daran erinnert, dab eine Verrin- 
gerung des Widerstands durch Stromdurchgang bei der 
fortgeleiteten Nervenerregung gefunden wird (COLE 
und CURTIS1). 

IX. Yeagleys Theorie des Heim]indens yon Brie/tauben" 

In einer kfirzlich verSffentlichten Arbeit (in der aueh 
~ltere und ~hnliche Theorien referiert sind) hat 
YEACLEY die Vermutung ausgesprochen, dab Brief- 
tauben zu ihrem Wohnort  durch <~Bestimmung~ der 
geographischen und magnetischen Breite zurfickfinden. 
Ausffihrliche Versuehe k6nnen diese Ansicht bis zu 
einem gewissen Grad stfitzen. Die Art, in der die ma- 
gnetisehe und geographische Breite wahrgenommen 
werden soil, scheint aber der Auffassung zu widerspre- 
chen, dab eine Sinneszelle nicht auf weniger als unge- 
f/ihr 20 kT  (oder wenigstens einige kT) reagieren 
diirfte. 

1. Die geographische Breite. Sic sollte durch "Wahr- 
nehmung der Coriolis-Kraft bestimmt werden. Diese 
Kraft  wirkt auf Gegenst/inde, die sich auf der Erde be- 
wegen; sie verursacht die Ablenkung yon Winden und 
Wasserstr6mungen, und zwar auf der nSrdlichen Halb- 
kugel nach rechts .  Ihre Gr6Be betrAgt 2 mo~v sin 9. 
o~ ist die Umdrehungsgesehwindigkeit der Erde (Rad/ 
Sek.), v die Fluggeschwindigkeit und 9 die geographi- 
sche Breite. Es wirkt auf 450 n.B. auf t g eine Kraft  
von 0,16 dye  bei einer Fluggeschwindigkeit yon 60 
km/Stde. Pro Grad Breite = 100 km ~ndert sich die 
Kraft  um 1,6%, oder um 0,0025 dyE. Wie schon 
YEAGLEY bemerkt, sind diese Kr/~fte klein. Das ist 
natfirlich an sich kein Beweis gegen ihre Bedeutung. 
WichLiger aber ist: a) die Kr~fte ~ndern sich auch mit 
der Fluggeschwindigkeit relativ zur Erde und nicht nur 
mit der geographischen Breite, d.h. wenn der Vogel 
59 km start 60 km pro Stunde fliegt, hat  dies denselben 
Effekt wie eine Breiten~nderung um 100 km; b) wenn 
der Vogel nicht genau geradeausfliegt, sondern in einem 
Kreis von 160 km Radius, so treten horizontale Zen- 
trifugalkr/tfte auf, die genau dieselbe Gr6Be yon 0,16 
dyn/g haben; c) wenn der Vogel den Kopf unbewuBt 
ganz wenig, n~mlich nur um 0,008 ° schiefhSlt, so ist 
die laterale Komponente der Schwere auch schon 0,016 
dyn/g. Sie miiBte mit  der Coriolis-Kraff verwechselt 
werden, weil diese ebenfalls Iaterat wirkt. 

Es seheint unm6glich, dab der Vogel diese drei st6- 
renden Effekte vermeiden kann. Von G. ISI~G ~ wurde 
eine etwas andere Wahrnehmung des Coriolis-Effekts 
er6rtert. Er  rechnet mit dem Auftreten einer Fltissig- 
keitsstr6mung in einem kreisf6rmigen Kanal, wenn die- 
s e r u m  eine in seiner Ebene liegende Achse gedreht 
wird. Er  daft  sich nicht um eine andere Achse dreben, 
sonst treten 1000real st~rkere Bewegungen auf, die 
nichts mit der Erddrehung zu tun haben. Wenn der zu- 

erst parallel der Erdachse stehende Ring pl6tzlich senk- 
recht dazu gestellt wird, dann wird sich, Each dem Satz 
yon der Erhaltung der Drehung, die Flfissigkeit nur 
einmal in 24 Stunden herumdrehen ( Ismc gab dafiir 
eine ziemlich komplizierte Berechnung). 

Schon THORPE und WILKINSON 1 haben eingewendet, 
dab die Energie nur  ungef/ihr 5 kT  w/ire, wenn es sich 
um die bekannten halbkreisf6rmigen Kan/ile handelte. 
Diese 0berlegung wird aber viel zwingender, wenn man 
die Reibung der Fliissigkeit -- die vernachl~issigt wurde 
- und die wirklichen Dimensionen der KanSle bertick- 
sichtigt z. Dann kommt man zu ungef~ihr 10 -15 erg, also 
ungef~hr 0,02 kT. Nach THORPE und WILKINSON (1.C.) 
sollen vielleicht ~nderungen der Energie umTeile von kT 
wahrnehmbar sein. Demgegeniiber mug betont werden, 
dab dies nicht der Fall ist. Die Brownsche Energie hat  
nicht eine konstante Gr6Be kT, sondern sie schwankt 
unregelm~iBig zwischen 0 und mehreren k T. Also kann 
0,02 kT nicht wahrnehmbar sein. 

2. Der magnetische E[/ekt. Nach YEAGLEY ist die 
Spannungsdifferenz zwischen beiden Seiten der fliegen- 
den Taube, induziert durch die Durchquerung des ma- 
gnetischen Feldes, der eigentlic.he Reiz, Nun ist ftir die 
Reizung eine Energie n6tig -- ein bloBer Spannungszu- 
stand liefert keine Energie. Wir sahen unter vi i ,  dab 
sogar die Energie einige k T und wahrscheinlich mehr 
als 20 kT betragen mul3, damit keine spontane Reizung 
durch W/irmebewegung entsteht. Die induzierte Span- 
nung  ist im MitteI 10 E~V (10 -5 V) bei einer Flugge- 
schwindigkeit yon 60 kan/Std. Sotange diese Geschwin- 
digkei t bestehenbleibt, ist auch die Spannung konstant. 
Andert sich abet die Geschwindigkeit, so/ indern sich 
Spannung und Ladung -- es flieBt also ein Strom. Es 
ist zu fragen, ob dieser Strom die Erregung eines geeig- 
neten Sinnesorgans herbeiftihren kann. Berechnen wir 
die frei werdende Energie, wenn die Geschwindigkeit 
in einer Sekunde gleichm/iBig auf 0 herabsinkt. Die 
Spannung liegt zwischen linker und rechter K6rper- 
seite, die elektrostatische KapazitAt zwischen beiden 
H~Iften ist ungef~hr 1 cm (= 10 -12 F). Die Ladung ist 
dann 10 -5 • 10 -12 = 10 -17 C u n d  die Stromst/irke da- 
mit  10 - ~  A. Der eIektrische Widerstand zwischen bei- 
den K6rperh~lften fibersteigt nicht einige 100 ~ .  Die 
entwiekelte Energie i ~ r ist also hSchstens 10 -31 J = 
10 -~4 erg. Das ist aber sehr viel weniger als ein kT 
(4 ,2 .10 -1. erg). Es kann kein Organ geben, das auf 
diese Energie anspricht. Es ist kaum n6tig zu bemer- 
ken, dab sich die frei werdende Energie auch noch auf 
den ganzen K6rper des Tieres verteilt. Man k6nnte 
weiterhin daran denken, dab sich die Nnderungen des 
magnetischen Feldes der Erde im Fluge bemerkbar 
machen. Dadurch werden KreisstrSme im K6rper in- 
duziert. Es stellt sich aber heraus, daft diese ebenso- 
wenig wahrnehmbare Energiemengen iiefern. 

1 K. S. COLE und H. J. CURTIS, J.  Gen. Physiol. 22, 649 (1937) 
H. L. YEAOLEV, J. Applied Physics 18, 1035 (1947). 

a G. IsxN~, Ark. Math. Astrophys. 32 A, no. 4 (1946). 

1 W. H. THORPE und D. H. WxLxI.~so~, Nature 158, 903 (1946). 
2 IMese Rechnung, auch angewendct auf dic normaten Bewegun- 

get1 der KanSJe~ wird an anderer Stelle ausffihrtich publiziert werden 
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SelbstverstAndlich beziehen sich die angeffihrten Ein- 
w~inde nar  auf die Deutung der Experimente yon 
YEAGLEY, die ohne Zweifel die Grundlage ftir eine ab- 
ge~inderte Theorie bilden k6nnen. 

Summary  

A survey is given of recent work on physical aspects 
of sensory processes. The reasoning which leads to the 
generally recognized view that  one rod of the retina is 
excited by only one quantum of light is given in par. I I ,  
In par, I I I a  summary is given of the papers by HECHT 
and VAN DER VELDEN Oil the number of rods which must 
be struck in order to obtain a sensation of light. Par. I I I  
describes the role of the quantum character of light at 
higher intensities (DE VRIES), where it sets a limit to 

intensity discrimination and visual acuity. The influence 
of Brownian movement on the process of hearing is dis- 
cussed in par. VI. I t  is found that  the Brownian movement 
of the inner ear is close to the threshold actually ob- 
served (DE VRIES), whereas the ]3rownian motion of the 
air at  the eardrum (see SIVlAN and WHITE) is below the 
audible threshold, The role of the Brownian movement 
in the sense cells is described in par, VII  ; the results are 
used for an analysis of the mechanism of hearing (see 
also DE VRIES); evidence is obtained tha t  electric volt- 
ages are generated in the tectorial membrane (the well- 
known cochlear microphonics) and that  they play an 
important part  in the mechanism of energy transfer to 
the sense cells (similar voltages were also derived from 
the cupolm in the lateral lines of fishes by the present 
author). Finally some physical arguments are sumarized 
against YEAGLEY'S theory of bird navigation. 

Conduction, Automaticity, and Tonus of Visceral Muscles 
By EMIL B O Z L E R  1, Columbus, Ohio 

To those who are interested in the precise measure- 
ments of physiological changes, a piece of intestine may  
appear as a poor object of study. However, a s tudy of 
this type of muscle is indispensable for our understand- 
ing of the function of numerous organs, and promises 
an insight into some general problems, such as the 
mechanism of initiation of spontaneous contractions 
(automaticity), and the nature of the action of many  
drugs. These are some of the problems which we shall 
discuss in the following pages on the basis of recent 
investigations. 

I t  is unlikely that  the s tudy of a single organ pro- 
vides all the clues necessary for the successful s tudy of 
the complex muscular act ivi ty of the viscera. I t  is 
essential for such a task to s tudy as many  different 
types of muscles as possible in order to determine their 
fundamental  properties. 

Indeed, there is a great diversity in the physiological 
characteristics of muscles. Generally, they are classified 
according to histological criteria into striated and 
smooth muscles. Physiologically, however, it is more 
significant to distinguish be tween"  mul t i -uni t"  muscles 
and visceral muscles 2. The former, which include 
skeletal muscles and the muscles of blood vessels, are 
normally act ivated by  the central nervous system and 
consist of numerous independent units. The latter, 
which include the heart  and the smooth muscle of 
many visceral organs, possess automatici ty,  behave like 
single units, and have also other properties in common. 
While the muscles of blood vessels generally belong 

I Department of Physiology, The 
Columbus. 

2 E. BOZLER, Biol. Symp. 3, 95 (1941). 

Ohio State University, 

to the first of these two groups, MISLIN'sl,2 observations 
suggest that  the spontaneously beating, non-innervat- 
ed veins of the ba t ' s  wings belong to the second cat- 
egory. I t  is evident, therefore, that  smooth museles 
fall into two widely different catogories. 

I. The unitary character o/visceral smooth muscle 

We shall be concerned here chiefly with the smooth 
muscle of the viscera. Their act ivi ty generally consists 
of waves of contraction. The first problem which arises, 
therefore, is the mechanism of conduction in this type 
of muscle. I t  can be studied most  conveniently in 'the 
ureter, but  similar studies have been made with the 
intestine and the uterus 3. 

I f  the ureter is st imulated by  a single weak electric 
shock of sufficient duration, a wave of excitation travels 
with equal velocity in both directions. The response 
originates at the cathode, it strictly obeys the all-or- 
none law, and is followed by  a long refractory phase. 
Thus, except for the t ime factor, the responses of the 
organ agree exactly with those of cardiac muscle. This 
expresses itself also in the action potentials. In their 
simplest form, diphasic potentials show R and T waves 
like those of cardiac muscle, and monophasic potentials 
have a long plateau (Fig. 1, A and B). 

In  view of these similarities, it seems reasonable to 
assume that  the mechanism of conduction is funda- 
mentally the same in the ureter and the heart.  The 
ureter, therefore, m a y  be considered as a muscular 
unit, a view originally proposed by  ENGELMANN 4. 

1 H. MISLIN and M. KAUFFMANN, Rev. suisse Zool. 54, 240 (1947). 
2 H. MISLIN, Exper. 4, fasc. 1, 28 (1948). 
a E. BOZLER, Am. J. Physiol. 122, 614 (1938). 
a T. ~V. ENOELMANN, Pflfigcr's Arch, 3, 248 (1870). 


