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Bau und Funktionen der Seitenorgane und des Ohrlabyrinths 
bei Fischen 

Von S. D I J K G R A A F  2, Utrecht 

Es ist eine bekannte Tatsache, dass die Seitenlinien- 
organe der niederen Wirbeltiere und das Labyrinth 
nahe verwandte Sinnesorgane darstellen. Ihre Ver- 
wandtschaft zeigt sich sowohl in der Entwicklung aus 
einer gemeinsamen Anlage als vor allem in gewissen 
iibereinstimmenden Grundziigen des Baues und der 
Funktion. Zweck dieser Ausfiihrungen ist es, diese 
Grundztige klarzulegen, gleichzeitig aber darauf hin- 
zuweisen, in welcher Hinsieht sich die Seitenorgane 
und die im Labyrinth lokalisierten Sinnesorgane prin- 
zipiell voneinander unterseheiden. Historisch gesehen 
unterliegt es wohl keinem Zweifel, dass die Organe der 
Seitenlinie ~ilter und primitiver sir/d als das Labyrinth, 
und so wollen wir zun~ichst den Bau dieser Organe be- 
trachten. 

1. Der Bau des Sdtenorgansystems 

Das Prototyp eines urspriinglichen Seitenorgans ist 
der frei in der Epidermis liegende Sinneshtigel (Abb. 1). 
Charakteristisch sind die kurzen, birnf6rmigen Sinnes- 
zetlen, je mit einem tangen, geraden Sinneshaar, sowie 
die wasserreiche, glashelle Cupula, eine elastisehe Gal- 
lertmasse, welche die Sinneshaare einschliesst. Die 
wahre L~inge dieser Cupula betriigt etwa 0,1 mm. Sie 
ragt ungef~thr senkrecht zur Hautoberfl~che ins um- 
gebende Wasser hinaus 1. 

Abb.  2. L a g e  d e r  Se i ten l in ien  a m  Fischk/Srper .  

fAl~ 

Abb .  1. F r e i e r  Se i tens inneshi ige l .  

1 N a c h  e inem V o r t r a g ,  geha l t e t l  an t  14. A u g u s t  I95I  a u f  d e r  
J a h r e s v e r s a m m l u n g  de r  D e u t s c h e n  Zoo log i schen  Gese l l schaf t  in  Wil-  
hehnshaven .  

2 I n s t i t u t  f t ir  ve rg l e i ehendc  Phys io log ic  de r  Univers i t / i t  U t r e c h t  
(Holland).  

Freie Sinneshfigel dieser Bauart entwickeln sich, yon 
der Anlage in der Ohrregion (der lateralen Plakode) 
ausgehend, entlang bestimmter Linien an Kopf und 
Rumpf des Fisches (Abb. 2). Am Kopf linden sich be- 
kanntlich drei Linien, am Rumpf die Hauptlinie bis 
zum Schwanz und ausserdem eine = wenig l~ekannte, 
aber nicht weniger allgemeine - Rtickenlinie bis zur 
ersten Dorsalflosse. In den meisten Fiillen vermehren 
sich die Sinneshtigel auch noch quer zur Richtung der 
Linien: aus einem Hiigel entstehen so mehrere, welche 
eine kurze Querreihe bllden (Abb. 3). 

In diesem Zustand bleibt das Seitenorgansystem bei 
einer Anzahl Knochenfische welter unver~indert be- 
stehen ~. Bei den iibrigen Fischen aber kommt noch 
eine Komplikation hinzu, indem ein Tell der Sinnes- 

1 F . E .  SCHULZE, A r c h .  A n a t .  Phys io l .  Wiss.  Med. 1861, 759 ; A r c h .  
mik rosk .  A n a t .  6, 62 (1870). - S. DIJKGRAAF, Z. vgl .  Phys io l .  20, I6~ 
(1934). - Dass  e inc  so c h a r a k t e r i s t i s c h e  u n d  funk t ione l l  so w i c h t i g e  
S t r u k t u r  wle die C u p u l a  in e ine r  r ezen t en ,  aus f f ih r l l chen  D a r s t e l h m g  
des  S e i t e n o r g a n s y s t e m s  (M. R . . W a m l t r ,  Q u a r t .  Rev .  Biol .  '26, ~64 
[1951]) i m m e r  n o c h  k a u m  E r w f h n u n g  f i n d c t  - ein J a h r h u n d e r t  n a c h  
i h r e r  E n t d e c k u n g !  - is t  woh l  n u r  d a d u r c h  zu e rk lSren ,  dass  s ich  die  
i ib l ichen h i s to log i sehen  M e t h o d e n  zum N a c h w c i s  d iese r  za r t en ,  was-  
s e r r e i c h e n  Gebi lde  n u n  e inma l  n i e h t  e ignen.  

A u c h  bei  s f imt l ichcn  A m p h i b i e n  f inden  s ich - s o l a n g c  sie i iber- 
h a u p t  S e i t e n o r g a n c  h a b e n  - ausschl icss l ich  l re ie  Sinnesht igel .  
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hfigel in die Tiefe wandert. Noch w~hrend des Larven- 
stadiums bilden sich rinnenf6rmige Einsenkungen in 
der Haut  entlang der Seitenlinien 1, und zwar derart, 
dass von jeder Gruppe von Sinneshfigeln einer am Bo- 
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Abb. 3. Mittlerer Tell der RumpfseitenIinie eines Pisehes. Jeder 
Punkt  entsprieht  einem Sinneshfigel. Links oben: Vermehrung der 

Sinneshfigel du tch  Teilung unter  Bildung von Querreihen. 

den der Rinne zu liegen kommt (Abb. 4). Indem sich 
die R~.nder der Rinne fiber den Sinneshfigeln schlies- 
sen, entstehen die bekannten, unter der Epidermis ver- 
]aufenden Sinneskan~tle; der freie Sinneshfigel wird zn 
einem sogenannten Kanalorgan. Die Cupula itndert 

Abb. 4. Bildung eines Seitenkanals im Querschnitt .  Von links nach 
rechts: freier Sinneshiigel; einige Stadien fortschreitender Einsen- 
kung;  Kanalorgan. Mitre unten: Querschnit t  durch den Kanal  zwi- 
schen zwei Sinnesorganen, in HShe einer Kanalpore (0ffnung nach 
aussen). Punktiert: Cupula; schwarz (bzw. dunkel gestrei/t): ober- 
fl/ichliche (bzw. eingesenkte) Epidernfis; hell gestrei/t: Fischk6rper. 

ihre Form und schliesst im fertigen Kanal das Lumen 
desselben ziemlich ab. Zwisehen je zwei Kanalsinnes- 
organen bleibt eine 0ffnung nach aussen bin bestehen, 
wie aus einem L/ingsdurchschnitt hervorgeht (Abb. 5). 
Es sei betont,  dass bei keiner einzigen Fischart siimt- 
liche Sinneshfigel in die Tiefe fibersiedeln. Vielmehr 
findet man ausnahmslos eine Reihe persistierender 

Abb. 5. Teil eines Seitenkanals im Lfingsschnitt. Zwischen je zwei 
Kanalorganen eine Pore nach aussen. An der KOrperoberfl~iche freie 

Sinneshfigeh Bezeiehnungen wie bei Abbildung 4. 

I Mit Ausnahme der Rfiekenlinie am Rumpf. 

freier Sinneshfigel entlang aller Kan~tle, wie auch auf 
der Abbildung angedeutet ist. 

Im einzelnen ergeben sich bei den verschiedenen Ar- 
ten allerhand Besonderheiten und Abwe!chungen yon 
diesem Grundtypus, auf die wir abet an dieser Stelle 
nicht einzugehen brauchen. 

2. Der Bau des Fischlabyrinths 

Betrachten wir anschliessend den Bau des Fisch- 
]abyrinthes (Abb. 6). Hier finden sich bekanntlich 
sechs Sinnesendstellen: die drei Cristae in den Am- 
pullen des vorderen, hinteren und horizontalen Bogen- 
ganges und die drei Maculae der Otolithenorgane Utri- 
culus, Sacculus und Lagena. Bei der Mehrzahl der 
Fische finder sich noch eine 7. Sinnesendstelle, die so- 
genannte Papilla neglecta. Es ist eine bei Knochen- 
fischen doppelte Anh~ufung yon Sinneszellen, bedeckt 

SUPERIOR 

PAPILLA .NEGLEC~A 

. . . . . . . . . . . . . . . . . .  

x 

PARS INFERIOR ~dCg#LUJ" 

Abb. 6. Schema des Fischlabyrinths. Punktiert: Cupulae der Bogen- 
gitnge und entsprechende Gallertmasse des Utrieulus; geslrichelt: 
Cristae, Utriculusmacula sowie Sinnesepithel der Papilla neglecta; 
gekreu~t: Otolithen. (Nicht eingezeichnet: Cupulae der Papilla ne- 
glecta sowie Maeulae und Gallertmassen yon Saeculus und Lagena.) 

yon ]e einer Cupula. Die enge Verbindung zwischen 
Pars superior und Pars inferior ist bei einer Reihe von 
Knochenfischarten v611ig unterbrochen, so dass dort 
das Labyrinth aus zwei getrennten Teilen besteht 1. Fiir 
die Knorpelfische w~tre das Bild noch mit dem frei nach 
aussen ffihrenden Ductus endolymphaticus zu erg~tn- 
zen. 

Die Verwandtschaft all dieser Labyrinthorgane mit 
den Seitenorganen zeigt sich eindringlich im Bau des 
Sinnesepithels (Abb. 7). Es finden sich fiberall die birn- 
fSrmigen, haartragenden Sinneszellen mit der die Haare 
umschliessenden gallertartigen Cupula. Insbesondere 
die Cristae der Bogengangsampullen erinnern lebhaft 
an Seitenkanalorgane, indem auch bier die Cupula das 
Lumen der Ampulle fast abschliesst. Bei den Oto- 

1 Vgl. G. RlSTZlUS, Das Geh6rorgan der Wirbeltiere, Bd. I (Stock- 
holm 1881). 
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lithenorganen enth~lt die Gallertmasse einen massiven 
Kalkstein oder, bei den Knorpelfischen, Kalkkristalle 
und in manchen Fiillen auch Meeressand, der in diesen 
F~illen durch den Ductus endolymphaticus von aussen 

FPEIER /CA NA L S£ / TEN OR aA N 
S£1T£NSINIV£SH~GEL. 

BO6ENGANGSAMPU/ LE 

OTOL/TttENORGAN 

Abb. 7. Bau des Sinncsepithels in vcrschiedenen Organen des acu- 
stico-latcralen Systems. 

aufgenommen wurde. Bei den Knochenfischen ruht der 
Otolith des Utriculus auf einer mehr oder weniger 
waagrechten Macula, w~thrend in Sacculus und Lagena 
Stein sowie Sinnesepithel ann~hernd senkrecht stehen. 

3. Physiologische Untersuchungen: Verhaltensversuch 
und A ktionsstrommethode 

Betrachten wir nun die Funktion dieser verschiede- 
nen Organe und fragen nach dem ad~quaten Reiz eines 
jeden, so wird die Antwort verschieden lauten, je nach- 
dem, welche Untersuchungsmethode man bei der Rei- 
zung des betreffenden Sinnesorganes anwendet. In der 
Hauptsache kann man zwei Methoden unterscheiden: 
den Verhaltensversuch und die Aktionsstrommethode. 
Im ersten Fall studiert man die Reaktionen des ganzen 
Tieres oder Bewegungen seiner Teile, und es ist also das 
Zentralnervensystem zwischen Reizung und Effekt mit 
eingeschaltet. Natiirliche Reize, welche sich bei diesem 
Vorgehen als wirksam erweisen, k6nnen (oder k6nnten) 
auch im normalen Leben des Tieres zur Geltung ge- 
langen, und wit wollen derartige Reize daher als bio- 
logiseh ad~quat bezeichnen. Nach der zweiten, mehr di- 
rekten Methode studiert man die Impulse in den vom 
Sinnesorgan abfiihrenden Nerven oder gar die elektri- 
schen Erscheinungen am Sinnesepithel selbst. Wir wet- 
den sehen, dass sich im letzteren Fall mehr Reize als 
wirksam erweisen als im ersten. Natfirliche Reize, 
welche in dieser Weise beantwortet werden, wollen wir 
zun/ichst physiologisch adiiquat nennen; erst der Ver- 
haltensversueh kann zeigen, welche davon zugleieh 
auch biologisch ad~quat sind. 

Beide Methoden haben ihren besonderen Wert: der 
Aktionsstromversuch 6ffnet die M6glichkeit zu einer 
weitgehenden Analyse der vom Sinnesorgan zum Zen- 
trum verlaufenden Meldungen; der Verhaltensversuch 
aber zeigt, inwiefern diese Meldungen im Zentrum zu 
einer Sinneswahrnehmung bzw. einem Bewegungsan- 
trieb synthetisiert werden k6nnen. Die Methoden er- 
g~inzen sich also und k6nnen sich gegenseitig nicht er- 
setzen, was man sich yon elektrophysiologischer Seite 
wohl nicht immer gentigend realisiert hat z. Unter diesem 
Gesichtspunkt wollen wir nun zuniichst die Funktion 
der Seitenorgane betrachten und beginnen mit dem 
Ergebnis der Verhaltensversuche. 

4. Verhaltensversuche zur Funktion der Seitenorgane 

Seit HOFER weiss man, dass Fische gelinde, lokal 
auftreffende Wasserstr6mungen mit ihren Seitenlinien 
wahrnehmen ~. Sp~iter hat es sich dann gezeigt, dass es 
nicht in erster Linie Str6mungen als solche sind, zu 
deren Wahrnehmung die Seitenorgane dienen, sondern 
vielmehr die geringffigigen Wasserbewegungen bei der 
Ann~iherung fester K6rper. Die Empfindlichkeit der 
Seitenlinien ftir diese Reize ist so gross, dass Fische im- 
stande sind, sich n~ihernde Feinde, Beutetiere, Artge- 
nossen und sogar Hindernisse in einiger Entfernung zu 
spfiren. Wir haben diese F~ihigkeit seinerzeit mit dem 
Ausdruck Ferntastsinn bezeichnet a. 

Obwohl es keinem Zweifel unterliegt, dass bewegte 
und herannahende K6rper biologisch adAquate Reize 
fSr die Seitenorgane darstellen, gibt es noch eine Reihe 
yon anderen mSglichen Funktionen. Zuniichst die 
Wahrnehmung gr6berer natfiflicher Str6mungen in 
B/ichen und Flfissen oder auch im Meer. Es leuchtet 
ein, dass Fische grosses Interesse haben, diese Str6- 
mungen genau zu perzipieren. Doch haben daraufhin 
gerichtete Untersuchungen gezeigt, dass die Seiten- 
linien zwar bei der ~rheotaktischen,~ Einstellung gegen 
Str6mungen eine bescheidene Rolle spielen k6nnen, 
dass die Orientierung aber zur Hauptsache indirekt 
dutch Wahrnehmung des Untergrundes zustande 
kommt, sei es optisch oder taktil a. 

Eine weitere MSglichkeit w~re die Wahrnehmung 
der beim Schwimmen entlang dem Fischk6rper strei- 
chenden relativen Str6mung, woran der Fisch zum Bei- 
spiel die Schnelligkeit seiner Fortbewegung (in bezug 
auf das Wasser) bemerken k6nnte 4. Doch haben auch 
hier Ausschaltversuche keine positiven Anhaltspunkte 
geliefert, und das gleiche gilt ]iir die den Seitenorganen 
so hiiu/ig zugeschriebene Funktion als Schallrezeptor, spe- 
ziell fiir niedere Frequenzen. Vor allem in der angel- 
s~ichsischen Literatur finder man die Seitenorgane im- 

x S. DIJKGRAAF, Z. vgl. Physiol. 27, 587 (I940). 
2 B. HOFER, Bcr. kgl. baycr, biol. Vcrsuchsstation Mfinchcn 1, 

115 (190s). 
3 S. DIJKGRAAF, Z. vgl. Physiol. 20, 162 (1934). 
4 M. RAUTHER, Die Syngnathiden. Fauna und Flora des Gol/s yon 

Neapel, 36. Monogr. (1925). 
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mer wieder als ,akzessorisches Geh6rorgan~ bezeich- 
net. Die alten Parkerschen Experimente, auf die sich 
diese Ansicht im wesentlichen stfitzt, sind aber keines- 
wegs beweisend ~. I n  sorgf/~ltigen Dressurversuehen 
konnten v. FRISCI~ und STETTER vielmehr nachweisen, 
dass die Seitenorgane bei der Elritze (Phoxinus laevis) 
an der Schallwahrnehmung nicht beteiligt sind, auch 
nicht bei TSnen niederer Frequenz, 

In seinem Aufsatz Hearing bezeichnet PUMPHREY 
neuerdings die Seitenorgane wiederum als Geh6rorgan, 
allerdings im Anschluss an Definitionen der I3egriffe 
* Schalb) und <,H6ren~>, die anseheinend eigens zu diesem 
Zweck aufgestellt wurden 2. Denn Schall ist nach PUM- 
PHREY ~jede mechanische Unruhe, gleichg/iltig welcher 
Art, die yon einem Ort ausserhalb des Tierk6rpers aus- 
geht,~. Wir werden abet gleich sehen, dasses mechani- 
sche Unruhen gibt, die von Schall im iiblichen Sinne 
grunds~tzlich verschieden sind (unter anderem deshalb, 
weil sie sich im Medium nicht nach Art der Schallwellen 
selbsttXtig fortpflanzen). Und gerade diese Erscheinun- 
gen sind ffir die I~eizung der Seitenorgane yon wesent- 
licher Bedeutung. - Den Begriff des H6rens definiert 
PUMPHREY folgendermassen: ~Ein Tier h6rt, wenn es 
sich imstande zeigt, einen bewegten Gegenstand ohne 
direkte Beriihrung zu lokalisieren.,~ Der Lokalisations- 
f/ihigkeit wird bier entscheidende t3edeutung beige- 
messen. Nun k6nnen zweifellos die meisten h6renden 
Tie re  e ine  S c h a l l q u e l l e  a u c h  l o k a l i s i e r e n ;  d o c h  i s t  n i c h t  
einzusehen, warum gerade diese F~ttfigkeit eine conditio 
sine qua non ffr  H6rverm6gen sein sollte. TatsS.chlich 
gibt es ja Tiere, wie die Elritze, welche zwar ausgezeich- 
net hSren, jedoch nicht imstande sind, Schallquellen zu 
lokalisieren ~. Umgekehrt 1/isst sich die Lokalisutions- 
leistung der Seitenorgane weder physikalisch noch 
physiologisch mit der akustischen Lokalisation einer 
Sehallquelle vergleichen. Wir halten daher sowohl die 
erw/ihnten Definitionen als die Einordnung der Seiten- 
organe uniter den Begriff Geh6rorgan fiir verfehlt. 

Es bleibt nun die Frage zu beantworten, in welcher 
Weise die bewegten Gegenst~tnde auf die Seitenorgane 
einwirken. Rein physikalisch kommen im Raum vor 
dem herannahenden Gegenstand zwei Erscheinungen 
in Betracht:  einerseits Druckwellen, die sich mit Sehall- 
gesctlwindigkeit ausbreiten; andererseits Stauungsvor- 
g/inge, die sich nieht fortpflanzen, sondern eng an die 
Front des bewegten Gegenstandes gebunden sind. 
Durch Versuche, deren eingehende Sehilderung hier zu 
weit ffihren wfirde, sind wir zu der ~]berzeugung ge- 
langt, dass es haupts~ichlich - wenn nicht aussehliess- 
Iieh - diese Stauungsvorg~tnge sind, die bei der Seiten- 
organreizung eine Rolle spielen 4. Die Stauung bedingt 
unter anderem eine merkliche Verschiebung yon Was- 
serteilchen in der Bewegungsrichtung des Gegenstan- 
des, die'man an gr6sseren Obiekten ohne weiteres beob- 
achten kann und die in jeder Beziehung einer lokalen 

1 I~. V. FRISCH und  H. STETTI~R, Z. vgL Physiol .  17, 686 (193"2). 
2 R. J. PUMPHRE¥, Symposia Soc. Exper. Biol. Cambridge 4, 3 

(195o). 
3 I{. V. FRISCH und S. DIJKGRAAF, Z. vgl.  Physiol .  22, 641 (1935). 
4 S. DIJKGRAAF, Exper. 3, 206 (1947). 

Str6mung gleichzusetzen ist (Abb. 8). Die Empfind- 
lichkeit der Seitenlinien ffir schwfichste Str6mungen 
aber ist eine experimentell gut gesicherte Tatsache. An 

Y 

Q ___2_2_. _ 

Abb. 8. Bewegung der Cupulae bei der Ann/iherung eines Gegen- 
standes, zum Beispiel eines flaehen Seheibehens, infolge der vor- 
w/irtsgestauten \¥asserteilchen. Dicker Pfeil." Bewegungsrichtung des 
Scheibchens; di~nne P]eile: Str6mungsriehtung der Wasser- bzw. 
Lymphteilchen (ira Seitenkanal befindet sieh eine wfsserige Lymph- 

flfissigkeit). (Vgl. Abb. 5.) 

den freien Sinneshiigeln kann man die Abbiegung der 
Cupulae bei ]3ewegung gr6sserer Objekte unter dem 
Binokular am lebenden Fisch unmittelbar beobachten. 
~hnlich werden auch die Cupulae der Kanalorgane 
dutch lokalen Str6mungsdruck (und somit lokale Be- 
wegung des Kanalinhalts) bewegt. Nut ist die Exkur- 
sion bei ihnen geringer (Abb. 8). W~ihrend bewegte 
Gegenst/inde den biologisch ad/iquaten Reiz ffir die Sei- 
tenorgane bilden, kann man die unmittelbar wirk- 

./~i~ ~ . . . - : . . -  .~: , , , . ,  . , , , , ~  . . . .  

~ ~  . . . . .  .o o:o o:o-o:o o. . 

Abb. 9. Seitenlinienorgane bei zwei nahe verwandten Fischen (Cobi- 
tiden): A Sehlammpeitzger; B Bartgrundel. Freier Sinneshiigel; 
o Kanalpore. Seitenkand'le nut bei der Baxtgrundel vorhanden. 

samen Fltissigkgitsbewegungen als @hysikalisch ad~- 
quat,~ bezeichnenL 

1 S. DIJKGRAAF, Z. vgl. Physiol. 20, 162 (1934). - v. I~OLST 
schl/igt (anl/isslich der Utriculusfunktion) die entsprechenden Aus- 
drficke t~organadfquat~ und ,rezeptorad/iquat~ vor (Z. vgl. Physiol. 
32, 60 [1950]). Da der Unterschied zwischen Organ und Rezeptor 
abet nicht sehr augenf/iIlig ist, mSchten wir unseren Bezeichnungen 
~biologisch~ bzw. ~cphysikaliscb adgquat den Vorzug geben. 
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Der Bau der Seitenorgane zeigt bei den einzelnen 
Fisehen sehr interessante Anpassungen, auf die wir an 
dieser Stelle leider nicht eingehen k6nnen. Ausnahms- 
weise sei nur die Frage erSrtert, wie es kommt, dass 
manche Fische zeitlebens bloss freie Sinneshiigel be- 
sitzen, w~thrend andere Kan/ile bilden. Was ist die Ur- 
sache der Kanalbildung ? Ein Hinweis ergibt sich aus 
der Lebensweise. Es zeigt sich n/imlich, dass die kanal- 
bildenden Fische durehweg anhaltende Schwimmer 
sind. Es leuchtet nun ein, dass die frei stehenden Cu- 
pulae der oberfl/ichlichen Sinneshtigel vom lebhaft vor- 
beistreichenden Wasser w/ihrend des Schwimmens so 
stark abgebogen werden, dass sie nicht mehr ausrei- 
chend zu normaler Reizaufnahme imstande sin& Die 
Kanalorgane sind diesen Str6mungen weitgehend ent- 
zogen und bilden daher einen gewissen Ersatz. Dass es 
sich abet eben nur um einen ,Ersatz~ zu handeln 
scheint, geht aus der zweifellos sekundtiren Rtickbil- 
dung der Kan/ile bei all jenen Knochenfischen hervor, 
welche als Bodenformen oder aus andcren Grtinden 
ausgesprochen intermittierend schwimmen und zwi- 
schendurch h/iufig am Oft verweilen. Die meisten yon 
ihnen haben einen unvollst/indigen Rumpfkanal (die 
Reduktion beginnt stets beim Schwanz und schreitet 
kranialw/irts fort) bzw. nut  mehr Kan/ile am Kopf, 
wie zum Beispiel der Hecht;  andere haben tiberhaupt 
keine Kan~le mehr 1. 

Es gibt zwar einige Ausnahmen, aber gerade diese 
best~itigen den Zusammenhang auf das sch6nste. So 
hat der Schlammpeitzger (Misgurnus [ossilis), eine ty- 
pischc Bodenform und intermittierender Schwimmer, 
erwartungsgem~ss nur Ireie Sinneshiigel ; die nahe ver- 
wandte Bartgrundel (Nemachilus barbatulus) hingegen, 
ebenfalls eine Bodenform, besitzt ein wohlausgebilde- 
tes Kanalsystem (Abb. 9). W/ihrend der Schlammpeitz- 
ger stehende Gew/isser bevorzugt, findet sich die Bart- 
grundel gerade umgekehrt in B~ehen und Fliissen. In 
diesem Fall scheinen also die ~usseren, ,aktivem~ Str6- 
mungen die Reduktion der Kan/ile verhindert zu haben. 
]ihnliches gilt ffir bodenbewohnende Brandungsformen 
(Blenniiden). Bei der Karausche (Carassius carasslus) 
scheint sich die Beziehung sogar  innerhalb einer Art 
auszuwirken, d e n n v .  SIEBOLD schreibt: ¢¢Es seheint, 
als ob die mangelhafte Entwicklung und das fast g~inz- 
liehe Verschwinden der Seitenlinien ~" am h/iufigsten bei 
denjenigen Variet/iten der Karausche wahrgenommen 
werden k6nnen, welche in kleinen Tfimpeln und sump- 
figen Gew/issern zur Entwieklung kommen ~3. Ahnliehes 
d/irfte ftir die Elritze zutreffen, bei der man ebenfalls 
eine betr~ichtliche Variation in der Ausbildung des 
Rumpfkanals beobaehten kann. 

x Das  gle iche g i l t  von  sS.mtlichen A m p h i b i e n  - ebenfal ls  trfige 
Schwimmer - ,  so lange sic t ibe rhaup t  Se i tenorgane  haben.  

Gemein t  is t  n u t  der  s i eh tba re  Tell,  das  heiss t  de r  Rumpfkaual; 
freie Sinneshi igel  e r s t rccken  s ich na t t i r l i ch  i m m c r  bis zur  Schwanz-  
flosse. 

3 C. TH. E. v. SIEBOLD, Die Si~sswasser/isch~ vo*~ Mitteleuropa 
(Leipzig, 1863). 

5. Elektrophysiologische Versuche zur Seitenorgan[unk- 
tion 

Wir kommen nun zu den Ergebnissen der elektro- 
physiologischen Methode. Die Seitenorgane der Rumpf- 
linie mit ihrem langen, leicht erreichbaren Nerven laden 
zu Aktionsstromversuchen geradezu ein (Abb. 10). Der- 
artige Versuche haben zun/ichst die grosse Empfind- 
lichkeit der Seitenlinie ftir mechanische Reize best/i- 
tigt. Wie zu erwarten, erweisen sich insbesondere 
schw/ichste lokale Wasserbewegungen als/iberaus wirk- 
samer Reiz 1. Aber auch zahlreiche andere Reize, wie 
Sehritte auf dem Fussboden, Bertihrung der Gegend 
der Seitenlinie, Biegung des Fischrumpfes, auch aus- 
serhalb des Wassers, sowie niederfrequente Vibratio- 
nen rufen AktionsstrSme hervor. Diese letzteren Reize 
w/tren nach unserer eingangs gestellten Definition zwar 
physiologisch ad~quat ; sie sind jedoch zum Tell nach- 
weislich, zum Tell aller Wahrscheinlichkeit nach bio- 
logisch inadiiquat 2. Die einzelnen Sinneshfigel sprechen 
eben auf ]ede Wasserbewegung an, sofern sie nur tiber- 
schweilig ist, ganz gleichgtiltig, durch welche /iussere 
Ursache sie hervorgerufen wurde. Erst im Zentrum 
(Gehirn) wird dartiber entschieden, inwiefern die ein- 
laufenden Meldungen verwertbar sind, das heisst, der 
biologisch ad/iquaten Reizung entsprechen. 

Abb. 10. Ab le i tung  yon  Akt ionss t r6men  vom Nerven  de r  Rumpf -  
sei tenl inie .  

Die elektrophysiologischen Versuche haben nun noch 
zwei sehr interessante Tatsachcn ans Licht gebracht. 
Erstens zeigte sich, dass von den Sinneshtigeln auch 
ohne jede beabsichtigte/iussere Reizung ein unabl/issi- 
ger Strom von Impulsen zum Gehirn l~tuft. H O A G L A N D ,  

der Entdecker dieses Ph~tnomens, sprach von spon- 
tauer Aktivi/iit der Sinnesh/igel 3. Es ist auch gelungen, 
diese Aktivit/it bei Ableitung v o n d e r  einzelnen, iso- 
lierten Nervenfaser zu beobachten 4. Wie die Impulse 
entstehen, ist noch unbekannt,  und auch ihre physio- 
logische Bedeutung ist noch keineswegs klar. Man w/ire 
geneigt, an einen tonischen Einfluss zu denken. Von 
einem tonischen Einfluss auf die Muskulatur ist jedoch 
im Verhaltensversuch, auch bei einseitiger Ausschal- 

1 Auch  in  unverSf fen t l i ch ten  Versuchen  an  der  E l r i t z e  (Phoxinus 
laevis), geme insam m i t  Dr.  A. 3. H. VENDRm. 

2 Auch  Tempera tu r re i ze  s ind fiir die Se i tenorgane  - wenigs tens  
der  Knochenf ische  - nachweis l ich  biologisch inad~iquat.  Vgl. S. DIj  K- 
GRAAF, Z. vgl .  Physiol .  27, 587 (1940); 30, 252 (1943). 

H. HOAGLAND, J.  Gem Physiol .  16, 695 (1933). 
4 A. SAND, Proc. Roy. Soc. London [B] 123, 472 (1937). - Y. KAT- 

SUKL S. YOSHtNO und  J.  CHEN, Jap .  J .  Physiol .  1, 87 (1950). 

Exper. 14 
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tung des gesamten Seitenorgansystems, nichts zu be- 
merken. Es mfisste sich also um einen rein intrazen- 
tralen ,Tonus~, handeln ~. 
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Abb. 11. Spontane Aktivit~it der Seitenkanalorgane beim Nagelrochen 
(Ra]a clavata) und reizbedingte ,~nderung der Impulsfrequenz in 
einer Einzelfaser. A: Durchstr6m~ng kopJwdrts. 1: Frequenzzunahme 
bei Beginn der Durchstr6mung (~). ~: Umgekehrte Naehwirkung 
(Impulshemmung) bei Beendigung der Durchstr6mung (¢) ; erst nach 
einer Pause yon '28 s (Unterbreehung) setzt das spontane Feueri1 
wieder eili. a: Spontane Impulsfrequenz, 60 s sp/iter: allm/ihliehe 
Rfickkehr zum Normalwert. - B: Durchstr6mung schwanzwdrts. 
1: Vollst/indige Hemmung der spontanen Entladungen bei Beginn 
der DurchstfiSmung (~). 2: Verlangsamte Frequenz der ilazwisehen 
wieder erschienenen spontanen Impulse; Beschleunigung nach Be- 
endigung der DurchstriSmung (iv). 3: Umgekehrte Nachwirkung, 

10 s sp/iter; fibernormale Frequenz. h a  Ansehluss an SAND. 

Es erhebt sich nun die Frage, ob die spontan aktiven 
Sinneszellen die gleichen sind, welche auch auf Aussere 
Reizung ansprechen. I-IOAGLAND glaubte diese Frage 
verneinen zu mfissen ~, aber sp~tere Untersucher haben 
gezeigt, dass wenigstens in manchen FAllen tatsAchlich 
dieselben Zellen oder Sinneshiigel spontan aktiv sind 
und Aussere Reize beantworten 3. Und damit kommen 
wit zum zweiten wichtigen PhAnomen: es ergab sich, 
dass in diesen F~illen Abbiegung der Cupula (im Seiten- 
kanal) nach der einen Richtung eine Zunahme der spon- 
tanen Impulsfrequenz hervorrief, nach der anderen 
Seite dagegen eine Abnahme bis zur v611igen Unter- 
dri]ckung der Impulse (Abb. 11). In diesen Versuchen 
wurde dureh ein isoliertes Sttick Seitenkanal eines Ro- 

1 In diesem Sinne sprechen vielleicht gewissc Schockerseheinun- 
gen nach vollstiindiger operativer AusschaItung des Seitenorgan- 
systems (S. DIJKGRAAF, Z. vgl. PhysioI. 20, 162 [1934]). Waren zu- 
vor schon beide Labyrinthe entfernt, so trat hfiufig schockartig der 
Tod ein (S. DUKGRAAV, Z. vgl. Physiol. 34, 104 [1952]). 

H. HOAGLAtCD, J. Gem PhysioL. 17, 77 (1933). 
8 A. SAND, Proe. Roy. Soc. London [B] 123, 47'2 (1937). - Bei 

unverSffentlichten Versuehen yon Herrn P. F. ELBERS in unserem 
institut erwies sich Xenopus laevis als ein fibcraus giinstiges Objekt 
fiir elektrophysiologische Untersuchungcn am Seitenorgansystem. 
Jede Reihe yon Sinneshfigelli wird yon eincr oder zwei Nerven- 
faserninnerviert. Reizung der Sinneshiigel bewirkt prompt VergrSsse- 
rung der spontanen Impulsfrequenz, so dass auch bier die spontan 
ffitigen Elemente gleichzeitig der Reizaufnahme dienen. 

chen unter geringem Druck ein Str6mchen physiologi- 
scher Salzl6sung geleitet. Da der Kanal an dieser Stelle 
keine (~ffnungen nach aussen besass, musste die L6sung 
die Cupulm im ganzen Kanalsttick zur Seite drAngen, um 
vorbeikriechen zu k6nnen. Man hat dadurch ein Mittel 
in der Hand, um die Sinneshaare dauernd nach einer 
Seite (und bei Stromumkehr naeh der anderen) abzu- 
biegen - iibrigens eine unnattirliche Art der Reizung, 
denn normalerweise findet eine derartige Durchstr6- 
mung niemals start. Die Flfissigkeitsbewegungen im Ka- 
nal sind immer nur 6rtlich und yon kurzer Dauer; sie 
entstehen normalerweise in diesem Fall dutch lokale 
Deformation der elastischen Kanalwand. 

AuffaUend war noeh, dass die spontane Aktivit~it 
nach dem Abstoppen der Durchstr6mung nieht gleich 
auf den Normalwert zurf_ickging. Einer Periode der 
Frequenzbeschleunigung folgte zunAchst eine <<stille, 
Periode (Abb. 11), nnd umgekehrt einer Periode der 
Frequenzhemmung eine solche iibernormaler Aktivi- 
tat. Besonders der erste Effekt war deutlich ausge- 
priigt 1. Diese Erscheinungen werfen einiges Licht auf 
den Zusammenhang zwischen spontaner und reizbe- 
dingter Impulserzeugung. 

6. Die Physiologie der Bogengiinge 

Wenden wir uns nun den Sinnesendstellen des Laby- 
rinthes zu, so stimmen die BogengAnge in ihrem Habi- 
tus weitgehend mit Seitenorganen iiberein. Wirklich 
verschieden ist nur der biologisch ad/iquate Reiz, der 
in diesem Fall bekanntlich von Kopfdrehungen ge- 
bildet wird. Physikalisch adAquat ist, wie bei den Sei- 
tenorganen, die Abbiegung der Cupula infolge aufpral- 
lender Fltissigkeitsteilchen.' Messimgen von DE VRIES 
haben ergeben, dass die Cupula der Ampullen wesent- 
lich weniger steif ist als die Cupula der Kanalorgane 
(etwa 70real)z. Das kommt auch darin zum Ausdruck, 
dass die Bogengangscupula relativ lunge Zeit ben6tigt 
(viele Sekunden), um verm6ge ihrer •lastizitAt nach 
krAftiger Abbiegung wieder in die Normalstellung zu- 
riickzukehren. Natfirlich spielt auch der Widerstand 
der Endolymphe dabei eine Rolle. Physikalisch bilden 
Cupula und Endolymphe zusammen gleichsam ein 
stark ged~tmpffes Torsionspendel 3. 

Elektrophysiologische Messungen von L6WENSTEIN 
und SAND am Rochenlabyrinth haben ergeben, dass 
auch bier vom Sinnesepithel ein stAndiger spontaner 
Impulsstrom zum Gehirn lAuft, dessen Frequenz bei 
Abbiegung der Cupula nach der einen Seite ansteigt, 
nach der anderen dagegen absinkt (Abb. !2). Alle Sin- 
neszellen einer Ampulle reagieren dabei gleichsinnig. 
Und zwar korrespondiert Frequenzzunahme in der 

1 Auch bei Xenopus laevis wird die reizbedingte Frequenzsteige- 
rung unmittelbar yon einer kurzdauernden Frequenzsenkung gefolgt. 

2 HI.. DE VRmS, Acta Oto-Lar. 38, 262 (1950). 
3 W. S T E I N H A U S E N ,  Pil(igers Arch. 229, 439 (1931); Z. Hals-, 

Nasen- und Ohrenheilk. ~ ,  201 (1933) in Arch. Ohren-, Nasen- und 
Kehikopfheilk. 
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horizontalen Ampulle mit ampuUopetaler Str6mung, 
in den beiden vertikalen Ampullen dagegen mit am- 
pullofugaler Str6mungL 

L6WENSTEIN hat weiter den wichtigen Nachweis ge- 
fiihrt, dass der spontane Impulsstrom des horizontalen 
Bogenganges in einem tonisehen Einfluss auf dieAugen- 
muskeln zum Ausdruck kommt. Durchschneidet man 
den Ramus ampullaris beim Hecht einseitig, so ergibt 
sich eine asymmetrische Augenhaltung 2. Normaler- 
weise werden sich die entgegengesetzt geriehteten toni- 
sehen Einflfisse der rechten und linken horizontalen 
Ampulle zentral im Gleiehgewicht halten. 

[l[I[tllIllllIlll I I lit II Illlll tI tlttll IlIIll IIIIIIIIINllIINNNI!t 
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Abb, 12. Spontane Aktivit~it der Crista des linken horizontalen 
Bogenganges vom Nagelrochen (Ra]a clavata) und reizbedingte )/,nde- 
rung der Impulsfrequenz in einer Einzelfaser. Der untere Streifen 
]edes Paares bildet die Fortsetzung des oberen. - A: Frequenzzu- 
nahme bei Erzeugung einer ampullo-petalen Endolymphstr~imung 
durch bcschleunigte Drehung nach links (Beschleunigung 15°ls2). 
Die Pfeile deuten Bcginn (~) und Ende (.~) der Drehung an. - B: Fre- 
quenzhemmung bei Drehung nach rechts (Beschleunigung oo°/'ss). 

Im Anschluss an LOVCENSTEIN und SAND. 

Die horizontalen Bogeng~inge sprechen nur auf Dre- 
hung um die Vertikalachse an, die vertikalen dagegen 
auf Drehung um alle drei Hauptachsen, wobei dann 
jedesmal zwei Paare synergistisch arbeiten. 

7. Die Funklionen der Otolithenorgane nach Verhaltens- 
versuchen an Knochen/ischen 

Wir kommen nun zu den Otolithenorganen: Utri- 
culus, Sacculus und Lagena (Abb. 6). Diese unterschei- 
den sich yon den bisher besprochenen Sinnesendstellen 
prinzipiell dutch den Besitz yon spezifisch schweren 
Einlagerungen in der die Sinneshaare umgebenden Gal- 
lertmasse. Nach Analogie mit den Seitenorganen und 
Bogengangsampullen daft man erwarten, dass auch 
hier die Sinneszellen durch Abbiegen ihrer Haare ge- 
reizt werden, also durch Verschiebung des Otolithen 
und seiner Gallertmasse auf dem Sinnesepithel. W/ih- 
rend aber die Bewegung der Cupula bei den bisherigen 
Sinnesendstellen nut dutch Wasser- oder Endolymph- 
str6mung, also durch aufprallende Fltissigkeitsteilchen, 

1 0 .  L6WENSTEIN und A. SAND, J. Exper. Biol. 13, 416 (1936) ; 
Proc. Roy. Soc. London [B] 129, 256 (1940) ; J.  Physiol. 99, 89 (I940). 

2 0 .  LbWENSTEIN, J. Exper. Biol. 14,473 (1937). 

bewirkt wurde, ergibt sich bier eine neue M6glichkeit 
des Bewegungsantriebs infolge der Schwere des Oto- 
lithen. Diese wirkt sich in zweierlei Weise aus. Erstens 
driickt der Otolith immer senkrecht abw~irts und er- 
m6glicht dadurch Perzeption der Lage in bezug auf die 
Erdschwere (statischeFunktion). Zweitens wird der Oto- 
lith auch bei jeder beschleunigten, verlangsamten oder 
rotierenden Bewegung des Fisches infolge seiner gr6s- 
seren Dichte gegenfiber der Macula zurfickbleiben, vor- 
rficken oder anderweitig sich verschieben. Aus diesem 
Grunde erm6glichen alle Otolithenorgane im Prinzip 
ausserdem die Wahrnehmung von Bewegungen (dyna- 
mische Funktionen), aber auch yon Schallschwingun- 
gen, die ja eine periodische Geschwindigkeits/inderung 
wechselnden Vorzeichens bedingen (akustische Funk- 
tion). 

Es fragt sich nun, inwiefern jedes der drei Otolithen- 
organe de/acto an der Perzeption dieser verschiedenen 
Reize beteiligt ist, wobei wit die statisch-dynamischen 
Funktionen getrennt yon der akustischen betrachten 
wollen. 

A. Da Sitz der statisch-dynamischen Funktlone~t 

a) Utriculus. Ffir den Utriculus ist der biologisch 
ad~iquate Reiz in erster Linie die Richtung der Schwer- 
kraft, nach der sich der Fisch orientieren kann. Jede 
Abweichung yon der Normallage, etwa eine seitliche 
Neigung, wird zu einer Schiefstellung der Sinnesfl~iche 
fiihren und somit zu einem seitlichen Zug des 0to- 
lithen 1. Dass tats/ichlich nicht Druck oder Zug des 
Otolithen senkrecht zur Unterlage, sondern diese ihr 
parallel gerichtete sogenannte << Scherung)) den wirk- 
samen (physikalisch adiiquaten) Reiz ffir die Utriculus- 
macula bildet, hat v. HOLST dutch elegante Versuche 
zeigen k6nnen ~. Er benfitzte dazu den ((Lichtriicken- 
reflex~,, das heisst die Neigung der Fische, sich ausser 
nach der Schwerkraft auch nach dem Lichteinfall zu 
orientieren, der in der Natur ja immer von oben kommt. 
Belichtet man den Fisch in der Dunkelkammer vonder 
Seite, dann zeigt seine Schieflage zum Licht die Resul- 
tante aus Schwerkrafts- und Lichteinfluss an. Je st~ir- 
ker das Licht, desto schiefer legt sich der Fisch; wenn 
man umgekehrt die Schwerkraft vergrSssern wiirde, 
mtisste er sich steiler stellen. Durch Zentrifugieren der 
gesamten Versuchsanordnung konnte das potentielle 
, Gewicht), des Otolithen bis auf das Dreifache gestei- 
gert werden, wShrend gleichzeitig die Schieflage des 
Fisches fortlaufend beobachtet wurde. Dabei zeigte 
sich, dass (bei gleichbleibendem Lichteinfluss) der 

I Wir vermciden.nfit Absicht die Bezeichnung ccStatolith,, well 
diese eine rein statische Funktion voraussetzt, und verwenden lieber 
den neutralen Ausdruck Otolith (=  Ohrstein; vgl. K. v. FRxsclt und 
H. STETTEa, Z. vgl. Physiol. 17, 686 [1932]). 

s E. v. FIOLST, Z. vgl. Physiol. 3- °, 60 (1950). - Versuche ,nit 
kiinstlicher Reizung des Utriculus beim Hecht (Esox lucius) dutch 
Verschiebung des Otolithen mit einem Reizhaar hattelt schon frfiher 
zu einem fihnlichen Ergebnis geffihrt (Iff. ULtZrcH, Pfliigers Arch. 
235, 545 [1934]). 

14" 
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Fisch sich immer so einstellte, dass die Scherungskom- 
ponente des Otolithengewichtes gleich gross blieb (Abb. 
13). Der Druck senkrecht zur Unterlage war offenbar 
ohne Bedeutung, denn auf ihn w~ilzte der Fisch die 
Gewiehtszunahme zur G/inze ab. - Es ergab sich wel- 
ter noch, dass auf die bier betrachtete Einstellung um 
die L/ingsaehse eine Scherung des Otolithen in Rich- 
tung dieser Achse, zum Beispiel von vorn nach hinten, 
keinen Einfluss ausiibt. Eine solche Schenlng 16ste 
bloss Drehtendenz um die Querachse aus. 

Vom Utriculus geht welter ein tonischer Einfluss auf 
die K6rper- und Flossenmuskulatur aus. Das zeigt sich 
bekanntlich bei einseitiger Entstatung:  es resultiert 
dann eine Drehtendenz nach der operierten Seite. Da 
diese Drehtendenz auch in der Normallage vorhanden 
ist, kann sie nicht durch den Otolithenreiz des Utri- 
culus verursacht sein. Denn dieser Otolith fibt ja in 
NormaUage auf dem horizontalen Epithel keine Sehe- 
rungswirkung aus. Der tonische Einfluss muss also vom 
Sinnesepithel selbst ausgehen, wie wir das ~ihnlich 
schon beim Bogengang kennenlernten. Wiederum sind 
die tonischen Einfliisse von rechts und links in ihrer 
Wirkung entgegengesetzt gerichtet und heben sich nor- 
malerweise auf. Die Versuche yon v. HOLST haben nun 
ergeben, dass bei Neigung des Fisches um die L/ings- 
achse die Seherung der Otolithen in beiden Utriculi eine 
gleichsinnige Drehtendenz ausl6st, und zwar derart, 
dass der Otolithenreiz im unteren Utriculus den toni- 
schen Einfluss verstlirkt, w/ihrend er im oberen Utri- 
culus der tonischen Drehtendenz entgegenwirkt (Abb. 
14). Wir werden darauf bei Besprechung der elektro- 
physiologischen Ergebnisse noch zurtickkommen. 

A 

Abb. 14i A : Utriculi eines Fisches in Normalstellung. Jede Macula 
bewirkt eine tonische Drehtendenz, entsprechend den punktierten 
Pfeilen. Die Tendenzen heben sich in ihrer Wirkung auf und sind 
lageunabh/ingig. - B :  Bei seitlicher Neigung tritt infolge der Oto- 
lithenscherung in beiden Utriculi eine gleichsinnige Drehtendenz hin- 
zu (gestrichclte Pfeilc). Sic verstfirkt im unterea bzw. schwficht im 
oberen Utriculus die tonische Drehtendenz. Solange beide Maculae 
intakt sind, ist die resultierende Drehtendenz (ausgezogener Pfeil) 

rein otolithenrcizbedingt. Im Anschluss an v. HOLST. 

b) Sacculus und Lagena. Im Gegensatz zum Utri- 
culus haben Sacculus und Lagena bei Knochenfischen 
keine (oder h6chstens eine ganz untergeordnete) Be- 
deutung als Sehwererezeptoren. Ffir die Elritze als 
Vertreter der Ostariophysen (Fische mit Weberschem 
Apparat) haben v. FRISCH und L6WENSTEIN gezeigt, 
dass Entfernung der gesamten Pars inferior an sich 

keine Gleichgewichtsst6rungen hervorruft 1. Bei einem 
anderen Ostariophysen (dem,  Schwarzen Tetra,~, Gym- 
nocorymbus ternetzii) haben jedoch v. HOl.ST und 
SCHOEN neuerdings mit empfindlichen quantitativen 
Methoden eine gewisse statisehe Bedeutung der Lagena 
feststellen k6nnen 2. Es scheinen von ieder Lagena 
dureh Scherung ihres Otolithen nahe der Normallage 
Impulse auszugehen, welche den tonischen Einfluss 
des gleiehseitigen Utriculus im Zentralnervensystem 
verst~trken. Andererseits aber erm6glicht die Lagena 
an sich keine bestimmte Lageorientierung; sie ist also 
kein Gleiehgewiehtsorgan im tiblichen Sinne. 
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Abb. 13: A :  Sehieflage eines Fisches bei Seitenbeleuchtung (Fisch 
in Vorderansicht). Darunter schematisch tier Utrieulus illit dem Oto- 
lithen auf dem Sinnesepithel. Die senkrecht abw/irts wirkende 
Schwerkraft g i s t  in ihre Komponenten zerlegt, darunter die parallel 
der Sinnesfl~iche wixkende Scherungskraft S .  - B :  Schieflage des- 
selben Fisehes bei VergrSsserung des Otolithen,gewichtes, auf das 
Doppelte (Zentrifugierversuch), jedoch gleiehbleibendem Lichtein- 
fluss. Der Fisch stellt sieh genau um soviel steiler, dass die Seherungs- 
kraft im Utriculus (S) konstant bleibt. Im Anschluss an v. HOLST. 

Unter den Nicht-Ostariophysen haben wir bei der 
Meergrundel (Gobius niger) nach Entfernung der ge- 
samten Pars inferior an einer oder an beiden Seiten 
ebenfalls keine eindeutigen Gleichgewichtsst6rungen 
beobachten k6nnen ~. 

Zusammen/assend kann man sagen, dass die stati- 
schen Funktionen bei den Knochenfischen nahezu aus- 
schliesslich im Utriculus konzentriert sind. - ~lber dy- 
namische Funktionen der Otolithenorgane ist aus Ver- 
haltensversuchen bisher nichts Positives bekanntge- 
worden, obwohl zum Beispiel eine beschleunigte Vor- 
w~irtsbewegung des Fisches im Utriculus eine Oto- 
lithenscherung nach rfickw/irts hervorrufen mfisste, 
ganz wie bei Hebung der SchnauzO. 

1 K. v. FRISClI und H. STETTER, Z. vgl. Physiol. 17, 686 (1932). - 
O. L6WENSTEm, Z. vgl. Physiol. 17, 806 (1932). 

L. SCI~OEN und E. v. FIOLST, Z. vgl. Physiol. 32, 552 (1950). 
a S. DUKGRAAP, Physiol. Comp. Oecol. 2, 81 (1950). 
4 Nach Mitteilung yon Prof. v. HOLST reagieren Fische bei be- 

schleunigter passiver Vertragung in Richtung ihrer L/ingsachse tat- 
sfchlich dementsprechend, im vorliegenden Falle also dutch Senkung 
ihres Kopfes (unver6ffentlichte Versuche aus dem Wflhchnshavener 
Institut ffir Meeresbiologie). 
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B. Der Sitz der akustischen lZunktion 

a) Utriculus. Was nun die akustische Funktion an- 
geht, zun~ichst wieder  des Utriculus, so scheint hier 
ein gewisser Gegensatz zwischen den Ostariophysen 
und den fibrigen Knochenfischen zu bestehen. Wenig- 
stens fanden v. FRISCI~ und STETTER bei der Elritze 
keine Andeutung einer Beteiligung der Pars superior 
an der Schallwahrnehmung. Unter den Nicht-Ostario- 
physen fand jedoch DIESSELHORST beim Aal (Anguilla 
vulgaris) nach ihrer Entfernung wohl Ausfallserschei- 
nungen, und auch bei der Meergrunde] fanden wir eine 
Andeutung in diesem SinneL Die anatomischen Ver- 
h~tltnisse bei den Heringsfischen (Clupeidae) weisen 
daraufhin, dass diese Tiere zumindest auch mit dem 
Utriculus h6ren. Es finden sich Gasblasen mit verkn6- 
cherter Wand am Labyrinth,  von wo Schallwellen fiber 
eine Art yon Trommelfell und Perilymphe an die Utri- 
culusmacula herangeffihrt werden; eine perilymphati- 
sche Ausweichbahn ffihrt zum SeitenkanM ~. 

b) Saccul , s  und Lagena. Diese Otolithenorgane sind 
bei den ausgezeichnet hSrenden Ostariophysen zweifel- 
los Schallrezeptoren. Es werden T6ne bis zu mehreren 
Tausend Hz wahrgenommen; die HSrsch~irfe entspricht 
etwa der des Menschen. Eine Elritze ist nach Entfer- 
nung der Pars inferior vSllig taub;  nur tiefe und laute 
T6ne werden noch durch den Hauttastsinn perzipiert. 
v. Fi~iscrI hat den wichtigen Nachweis geffihrt, dass 
sowohl Sacculns als Lagena an tier Schallwahrnehmung 
beteiligt sind ~. Die Erregung des Sacculus erfolgt nahe- 
zu ausschliesslich von der Schwimmblase her, auf dem 
Wege fiber die Weberschen Kn6chelchen. Es sei jedoch 
darauf hingewiesen, dass auch geringe Schwankungen 
des hydrostatischen Druekes auf dem gleichen Weg 
wahrgenommen werden ~. Nach Ausschaltung des We- 
berschen Apparates ist die H6rsch/trfe verringert, 
gleichzeitig aber die Empfindlichkeit ffir Schwan- 
kungen des hydrostatischen Druckes praktisch ver- 
nichtet. 

Unter den Nicht-Ostariophysen gibt es nur aus- 
nahmsweise /ihnlich gut h6rende Familien (Mormyri- 
den; Labyrinthfische). In diesen F/illen finden sich gas- 
geffillte R~tume in direktem Kontakt  m i tde r  Sacculus- 
wand. Ffillung dieser R/iume mit Wasser setzt die H6r- 
sch/irfe sowie die obere HSrgrenze herab. Bei den tibri- 
gen Nicht-Ostariophysen ist das H6rverm6gen von 
Natur aus beschr/inkter. Die obere H6rgrenze liegt 
meist unterhalb 1000 Hz, und auch die H6rsch/irfe ist 
geringer. Isolierte Ausschaltung der gesamten Pars in- 
ferior ergab beina Aal und bei der Meergrundel fiberein- 
stimmend Herabsetzung der oberen HSrgrenze von 

1 G. DIESSELHORST, Z. vgl. Physiol. 25, 748 (1938). - S. DIJK- 
GRAAF, Z. vgl. Physiol. 34, 104 (1952). 

TH. A. WOH~AHIZ% Z. Morph. Oekol. Tiere 31, 371 (1936). 
3 K. v. FRISCH, Z. vgl. Physiol. 26, 703 (1938). 
4 S. DIJKGRAAF, Z. vgl. Physiol..°8, 389 (1041). - F. P. MOEHRES, 

Z. vgl. Physiol. 28, 1 (1941). 

fund 600 auf 400 Hz, bei verminderter H6rschttrfe ffir 
den restlichen Tonbereich z. 

Zusammen/assend ergibt sich, dass die Schalhvahr- 
nehmung bei Knochenfisehen haupts~ehlich in Sac- 
culus und Lagena konzentriert ist, dass aber auch der 
Utriculus daran beteiligt zu sein scheint, mit Ausnahme 
allerdings der Ostariophysen. 

8. ElektrolShysiologische Untersuchungen 
an den Otolithenorganen des Rochenlabyrinths 

Mit gr6sstem Erfolg ist die Aktionsstrommethode in 
den letzten Jahren yon LOWENSTEIN und ROBEI~TS 
beim Studium der Otolithenorgane des Rochenlaby- 
rinthes (Rafa c[avata) angewendet wordenL Die Er- 
gebnisse sind zum Teil sehr tiberraschend, besonders 
im Hinblick auf die erw~ihnten Leistungen des Kno- 
chenfischlabyrinths. Es zeigte sich niimlich, kurz zu- 
sammengefasst, dass hier sowohl Utriculus als Sacculus 
je mit einem Teil ihrer Macula Lagereize, mit dem rest- 
lichen Teil Schwingungen perzipieren, w~ihrend die La- 
gena ausschliesslich auf Lagereize anspricht. S/imtliche 
Ergebnisse sind in Abbildung 15 noch einmal in fiber- 
sichtlicher Form zusammengestellt. Der Gegensatz 
Knochenfische - Knorpelfische ist, wie man sieht, beim 
Utriculus am geringsten, beim Sacculus etwas gr6sser, 
bei der Lagena jedoch maximal. 
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Abb. 15. Verteilung der statiseh-dynamischen und akustischen Funk- 
tionen auf die Otolithenorgane im Fischlabyrinth. Die Ergebnisse 
beziehen sich auf Verhaltensversuche, sofern nicht anders angegcben. 

Beziiglich der Lagerezeption, zun~ichst des Utriculus, 
ergab sich wiederum das schon yon den Seitenorganen 
und dem horizontalen Bogengang her bekannte Ver- 

1 S. DIJKGRAA.F, Physiol. Comp. Oecol. 2, 81 (1950); Z. vgl. 
Physiol. 34, 104 (1952). 

2 O. LOWENSTEXN und T. D. M. ROUEt~TS, J. Physiol. 110, .392 
(1950); 114, 471 (1951). 
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halten: niimlich spontane Aktivit~t, welche bei Rei- 
zung je nach der Richtung der Otolithenscherung zu- 
bzw. abnimmt (Abb. 16). Merkwfirdigerweise wird die 
Impulsfrequenz bei Senkung des Labyrinthes geringer, 
w~hrend man nach dem Verhaltensversuch gerade eine 
Beschleunigung erwarten sollte (vgl. S. 212). Auch ist 
es auffallend, dass das gleiche Pr/~parat nicht nut an- 
sprach bei Rollung um die L~tngsachse, sondern auch 
bei Kippung um die Querachse, obwohl in v. HOLSTS 
Versuchen Scherung des Otolithen yon vorn nach bin- 
ten auf die Einstellung um die L~ngsachse ohne Ein- 
fluss blieb. Diese Gegens~tze bedfirfen also noch der 
Aufkl~trung. Im grossen ganzen aber stimmen die Be- 
funde mit der oben geschilderten Auffassung fiber die 
Arbeitsweise des Utriculus bestens fiberein. 
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Abb. 16. Spontane Aktivit~it des Utriculus beim Nagelrochen (Rata 
clavata) und reizbedingte ,~nderung der Impulsfrequenz in einer Ein- 
zelfaser bei langsamer Drehung" mn die L~ngsachse, Aussenseite 
nach unten herum. I o n  oben nach unten: Zun/ichst Frequenzab- 
nahme (Minimum bei Drehung um 90°), danach Rfickkehr zur nor- 
malen Frequenz und bei Weiterdrehung Frequenzzunahme (Maxi- 
nium b e i  Dreh!ang um 270°). Im Anschluss an LOWENSTEIN und 

ROBERTS. 

Die Lagerezeptoren des Sacculus befinden sich haupt- 
s~tchlieh im hinteren Drittel der Macula; sie reagieren 
/ihnlich wie jene des Utriculus. Bei der Lagena zeigten 
die Impulse aller Fasern ein ziemlich scharfes Maxi- 
mum in oder nahe der Normallage, sodass LOWENSTEIN 
Yon einem ~{into-level}}-Rezeptor spricht. 

Vibratorische Reize his zu einer Frequenz von 120 Hz 
wurden an drei Stellen beantwortet: 1. in einem nicht 
yon der Otolithenmembran bedeckten Teil der Utri- 
culusmacula, der sogenannten Lacinia; 2. im vorderen 
Teil der Sacculusmaeula; und 3.in der Papilla neglecta, 
einer Endstelle, deren Funktion bisher iiberhaupt un- 
bekannt war. Bei geringer Intensit~it der Schwingun- 
gen reagierten bloss eine Anzahl spontan feuernder Ele- 
mente, und zwar dutch Zunahme der Entladungsfre- 
quenz. Bei gr6sserer Intensit~it der Schwingungen ka- 
men hingegen Fasern in Aktion, die vorher stumm, das 

heisst nicht spontan aktiv gewesen waren, und ausser- 
dem trat eine ausgesproehene Synchronisierung der 
Impulse auf, entsprechend der Schwingungsfrequenz. 
Eine fihnliche Synchronisierung der Impulse l~isst sich 
iibrigens auch bei niederfrequenter Vibrationsreizung 
der Seitenorgane beobachten l, obwohl es sich hier nach- 
weislich um biologisch inadequate Reize handelt. Es 
w~ire daher wichtig, im Verhaltensversueh zu prfifen, 
inwiefern Vibrationen und Schall ffir die entsprechen- 
den Labyrinthendstellen der Knorpelfische etwa bio- 
logiseh ad~iquate Reize darstellen. 

9. Schlussbetrachlungeu 

Rfickblickend lassen sich fiber die acustico-lateralen 
Sinnesorgane folgende Feststellungen machen. Der ana- 
tomischen Uniformit~t (Bau des Sinnesepithels) ent- 
spricht eine gewisse physiologische Gleichf6rmigkeit. 
Das gilt aber nur bei Anwendung der elektrophysio- 
logischen Untersuchungsmethode, und auch dabei nicht 
immer. Als gemeinsame Zfige fallen auf: 1. spontane 
AktivitSt des Sinnesepithels (regelm~ssiges Feuern in 
yon aussen her ungereiztem Zustand) ; 2. Anderung der 
spontanen Impulsfrequenz als Antwort auf ~ussere Rei- 
zung; 3. Zunahme der Frequenz bei Biegung der Sin- 
neshaare nach der einen Seite, Abnahme bei Biegung 
nach der anderen; und 4. Auftreten einer entgegenge- 
setzten Frequenz~nderung als Nachwirkung unmittel- 
bar nach Aufh6ren der Reizung. 

Als weiterer gemeinsamer Zug liesse sich der soge- 
nannte mikrophonische E//ekt hinzuftigem Diese zu- 
erst yon WEVER und BRAY bei Schallreizung an der 
SAugercochlea beobachtete Potentialschwankung folgt 
in ihrem Verlauf bekanntlich genau den mechanischen 
Schwingungen. Die Potentiale sind abet physiologisch 
an ihren Entstehungsort (das Sinnesepithel) gebunden 
und daher streng yon den zum Gehirn ziehenden Ner- 
venimpulsen (Aktionsstr6me) zu unterscheiden. In den 
letzten Jahren wurde festgestellt, dass der mikrophoni- 
sche Effekt nicht nur an s~mtlichen Otolithenorganen, 
sondern auch bei den Bogengangsampullen und Seiten- 
linienorganen in Erscheinung tritt 2. An Kopfkanal- 
organen des Kaulbarsches (Acerina cernua) liess sich 
zeigen, dass jede Abbiegung der Cupula aus der Nor- 
malstellung - gleichgiiltig ob nach der einen oder nach 
der anderen Seite - stets dieselbe Potentialschwankung 
bewirkt (das heisst mit gleichem Vorzeichen) ~. Sie ist 
um so gr6sser, je st/irker die Cupula abgebogen wird. 
Die Spannungs~inderung entsteht infolge der Bewe- 
gung des Sinneshaares, in der Sinneszelle selbst. 13bri- 
gens ist die Frage nach der physiologischen Bedeutung 
des mikrophonischen Effektes noch keineswegs gekliirt. 

x Neuerdings zum Beispie] E. E. SUCKLING und J. A. SUCKLING, 
J. Sen. Physiol. 34, 1 (1950). 

2 HL. DE VRIES, Exper. 4, 205 (1948). - HL. DE VRIES und 
. J . D . J . w .  BLEEKER, Acta Oto-Lar. ZV, 298 (1949). 

s HL. D~ VINES, R. JIELOF und A. SPooR, J. Physiol. 116 (1952), 
im Druck. 
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Die Meinungen gehen weit auseinander. Nach der einen 
Auffassung sind die Potentiale ein wichtiges Glied in 
der Kette/iusserer Reiz--Nervenaktionsstrom; nach 
der anderen sind sie ein belangloses Nebenph~inomen. 
Ffir (aber auch gegen) beide Auffassungen lassen sich 
Argumente anfiihren; wir k6nnen darauf bier nicht 
eingehen. 

Gegenfiber der erw/ihnten physiologischen Gleich- 
f6rmigkeit bei Anwendung der Aktionsstrommethode 
steht eine ausgesprochene Differenzierung, wenn man 
die Ergebnisse der Verhaltensversuche in Betracht 
zieht ~. Jeder der verschiedenen Sinnesapparate des 
acustico-lateralen Systems zeigt nun seine eigene, mehr 
oder weniger Mar umrissene biologische Aufgabe: die 
Seitenorgane erweitern den Tastbereich, die Bogen- 
g~nge registrieren aktive und passive Drehungen, der 
Utriculus unterstfitzt die Lageorientierung, und die 
Pars inferior dient der Schallwahrnehmung. Mag auch 
die funktionelle Trennung bei den Otolithenorganen, 
wenigstens beim heutigen Stande der Kenntnisse, nicht 
v611ig scharf erscheinen, im grossen ganzen handelt es 
sich doch um deutlich verschiedene Aufgabenbereiche. 

Es erhebt sich die Frage, wie diese Differenzierung 
zustande kommt. In manchen F~llen bedingen einfach 
/tussere, mechanische Hil/sapparate, dass nur ganz be- 
stimmte - eben die biologisch ad/iquaten - Reize eine 
Cupulabewegung hervorrufen k6nnen. Ein Beispiel bil- 
den die Bogeng~inge. Es ist ja bekannt, dass nach 
kfinstticher Aufhebung dieser Beschr~nkung die Cri- 
stae zum Beispiel auch auf Schall ansprechen; das Tier 
reagiert darauf wie bei Drehreizung. In anderen F/illen 
fiberwiegt zentrale Selektion im Gehirn, vie bei den Sei- 
tenorganen. Vielleicht gibt es daneben noch einen drit- 
ten Differenzierungsmechanismus, n/imlich in den Sin- 
neszellen selbst, eventuell in Zusammenarbeit mit den 
anschliessenden, wohl immer vorhandenen peripheren 
Ganglienzellen. Diese Folgerung mfisste man ziehen, 
wenn sich die Differenzierung aus Aktionsstromver- 
suchen ergibt, obwohl itussere mechanische Faktoren 
(Art der Reizzuleitung) als Ursache ausgeschlossen 
bzw. unzureichend sind. In LOWENSTEINS Versuchen 
am Rochenlabyrinth ist die verschiedene (statische 
bzw. vibratorische) Funktion der Otolithenorgane yore 
Sinnesnerven deutlich abzulesen, also zweifellos peri- 
pher bedingt ; inwiefern mechanische Ursachen zur Er- 
kl/irung ausreichen, ist aber unbekannt. Umgekehrt 
liegt der Fall bei der Frequenzempfindlichkeit. Kno- 
chenfische sind allgemein imstande, Tonh6henunter- 
schiede bis herab zu einem Ganzton und weniger wahr- 
zunehmen 2. Nichts deutet daraufhin, dass hier irgend- 
ein peripherer mechanischer Analy'sator im Spiele ist, 

1 Selbstverst/indlieh miisste man die gleiche Differenzierung theo- 
retisch auch am Aktionsstrombild feststellen kOnnen, n/imlich wenn 
es m6glich w/ire, die Erregungen s~imtlieher Einzelfasern (bzw. 
ihr Eintreffen im Zentrum) gleichzeitig getrennt zu registrieren. 
Auch dem Gehirn stehen ja nur die einlaufenden Nervenimpulse 
als Information zur Verffigung. 

2 S. DIJKGRAAF, Z. vergl. Physiol. 34, 104 (195'21. 

wie etwa bei der S/iugercochleaL Daftir ist hier wieder 
unbekannt, inwiefern die verschiedenen T6ne durch 
eigene Fasern dem Gehirn fibermittelt werden ~. Sofern 
letzteres der Fall w~ire, mfisste ein peripherer physio- 
logischer Analysator beteiligt sein, etwa in Form einer 
frequenzbedingt verschiedenen Empfindlichkeit der 
einzelnen Sinneszellen. Die M6glichkeit dazu ist zwei- 
fellos gegeben, und w~ire es nur durch die der akusti- 
schen bzw. vibratorischen Reizung inh~irente Reiz- 
wiederholung, welche zu (naturgem~ss frequenzbeding- 
ten) Summationserscheinungen in den Sinneszellen oder 
den anschliessenden peripheren Neuronen ffihren k6nnte. 
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Abb. 17. Zusammensetzung der Laut~usserungen yon 4 Meeresfiseh- 
arten, Maximale Intensit~it bei Frequenzen zwischen 200 und 500 Hz. 
Lang gestrichelt: Opsanus tau (Batracbodidae); punktiert: Ortho- 
#ristis chrysoptcrus {Labridae); ausgezogen: Micropogon undulatus 
(Sciaenidae); kurz gestrichelt: Leiostomus xanthurus (Sciaenidae). 
(Ffir die Kurve des Kr/Jtenfisches gilt der hundertfache Schalldruek; 
das Tier befand sich innerhalb 10 cm yore Mikrophon.) Im Anschluss 

an DOBRIbr. 

Die Frage nach der relativen Bedeutung der beiden 
Funktionen des Otolithenapparates: der statischen und 
der akustischen ~ - auch historisch gesehen - ist noch 
nicht gekl~.rt. Nach v. BUDDENBROCK handelt es sich 
bei den Schallversuchen mit Fischen um inadiiquate 
Reizung eines eigentlich zu anderen Zwecken dienen- 
den Sinnesorgans, n/imlich des Sacculus 4. PUMPHREY 
hingegen ist der Meinung, gerade die H6rfunktion sei 
prim~ir und in der Phylogenie der Vertebraten dem 

1 PUMPHREY zieht in eiaer rezenten Hypothese anl/isslich~der Er- 
gebnisse LCWENSTEINS am Roehenlabyrinth die Papilla neglecta in 
Betracht (Symposia Soc. ]Exp. Biol. Cambridge 4, 3 [1950]). Irn Hin- 
bliek darauf sei erw~ihttt, dass Gobius keine Papilla neglecta besitzt, 
jedoch ebensogut TSne unterscheidet wie di6 fibrigen Arten. 

2 Versuche zu dieser Frage sind im Gange (gemeinsam mit Dr. 
A. J. H. VI~blDRIK). 

3 Die dritte, <~tonische,> Funktion ist niebt speziel[ fiir die Oto- 
lithenorgane eharakteristiseh. 

4 W .  v .  BUDDENBROCK, Grundriss der vergleichenden Physiologie, 
2. Aufl., 1. Bd. (Berlin 1937), 
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Auf t r e t en  yon  Schwererezep toren  vorausgegangen  1. 
Zweifellos kSnnte  die F~Lhigkeit der  Scha l lwahrneh-  
m u n g  fi ir  F ische  von grosser  B e d e u t u n g  sein. Denn  
w~hrend  ffir die Land t i e r e  auch noch Auge u n d  Nase  
als Fe rns inne  zur  Verf t igung s tehen,  s ind  Wasser t i e re  
ffir die Fe rne  haup t s~ch l i ch  auf  ihr  Geh6r angewiesen,  
wie PUMPHREY m i t  R e c h t  be ton t .  Die H6rschXrfe u n d  
der  grosse H6rbere ich  der  Os ta r iophysen  - fast  s~imt- 
l ich Sf isswasserbewohner  - s tehen  in d iesem Zusam-  
m e n h a n g  in e inem merkwf i rd igen  Gegensa tz  zu ih rem 
Unverm6gen ,  die Scha l l r i ch tung  wahrzunehmen ,  also 
Schal lquel len  zu lokal is ieren ~. Ob die  (n ichtos tar io-  
physen)  Meeresfische dazu  i m s t a n d e  sind, is t  noch un-  
bekann t .  I h r  H6rbere ich  erscheint  beschr i inkt ,  s t i m m t  
abe r  andere r se i t s  mi t  de r  Tonh6he ihrer  Laut~tusserun- 
gen, sofern sie diese erzeugen,  bes tens  fiberein 3. Das  
I n t e n s i t / i t s m a x i m u m  der  Meeresf ischlaute  l iegt  racis t  
im niederen  Frequenzbere ich ,  e twa  zwischen 200 und  
500 H z  (Abb. 17); abe r  auch die H6rsch~irfe is t  ftir 
diese n iederen  T6ne op t ima l  4. Dass  diesen Laut~iusse- 
rungen  biologisehe Bedeu tung  z u k o m m t ,  wenigs tens  
in manchen  F~illen, s teh t  ausser  Zweifel s. Es  sei fibri- 
gens be ton t ,  dass  auch bei  slurnmen Fi scha r t en  das  
Vorhandense in  yon  GehSrsinn keineswegs unvers t / ind-  
l ich w~re. Mag es doch, abgesehen yon  a r te igenen  L a u t -  
~usserungen,  noch genug andere  biologisch bedeu t -  

1 R. J .  PUMPHREY, Sympos ia  Soc. Exper .  Biol.,  Cambr idge  4, 
3 (1950). 

F. REINHARDT, Z. vgl.  Physiol .  22, 570 (1935). - K. v. FRISeH 
und  S. DIJKCRAAF, Z. vgl. Physiol .  22, 641 (1935). 

M. B. DOBRIN, Science 105, 19 (1947). 
4 S. DIJKGRAAF, Z. vgl.  Physiol .  34, 104 (1952). 

S. DIJKGRAaF, Exper .  3, 493 (1947). - Nach  Prof. D . R .  
GRIFFIn (Cornell Univers i ty ,  I thaca ,  USA.) benfi tzen Fische  viel-  
l e i ch t  das  Pr inz ip  de r  Echolo tung .  E r  beobach te te  m i t  e inem Hydro-  
phon  im At l an t i s chen  Ozean nSrdlich Puer to  Rico e igenar t ige  Ton- 
s t6sse yon e t w a  1 s Daue r  (TonhShe um 500 Hz). J e d e r  Tonstoss  
wurde  nach  rund  1 ½ s yon e inem Echo  - offenbar vom Meeres- 
grunde  he r  - gefolgt .  Der  Erzeuger  muss te  sich also e twa  1200 m 
fiber dem Boden  befunden  haben.  Da der  Ozean an  dieser  Stel le  
5000 m fief war,  konn te  es s ich nach  GRIFFIN nu r  um einen Tiefsee- 
fisch gehande l t  haben  (briefliehe Mittei lung).  

same Schal lerscheinungen im L e be ns r a um der  Fische 
geben.  

Summary 

The close re la t ionship between the lateral- l ine organs 
and the l abyr in th  is emphasized.  Their  s t ruc tura l  cha- 
racter is t ics  are demons t ra ted  b y  diagrams.  The sensory 
epi thel ia  have many  basic features in common /hair- 
cells, cupula).  

Two methods  are avai lable  for a funct ional  analysis,  
viz. the  behaviour  exper iment  and the electrophysio-  
logical method.  Both  are of specific value;  t hey  are 
complementa ry  and cannot  replace one another .  F rom 
this  poin t  of view the mode of function of the  lateral- l ine 
organs, the  semicircular  canals and the otol i th  organs of 
the fish l abyr in th  are considered side by  side. Correspond- 
ingly, the concept  of the adequa te  s t imulus  is defined 
more precisely;  d iscr iminat ion between physiologically,  
biologically and physica l ly  adequate  st imuli  is suggested. 

Electrophysiological  studies clearly show the close re- 
la t ionship between all sense organs belonging to  the 
acoust ico-lateral is  system. Some common propert ies  are 
(1) spontaneous ac t iv i ty  of the sensory epi thel ium;  (2) a 
change in the spontaneous impulse frequency in response 
to ext raneous  st imuli ,  viz. increase on mechanical  de- 
format ion of the sensory hairs (cupula) in one direct ion 
and decrease on deformat ion in the  opposi te  way;  (3) 
a reversed change in impulse f requency af ter  cessation 
of the  ext raneous  s t imula t ion  (after-effect). Fur thermore ,  
v ibra t ional  s t imuli  ra ther  general ly elicit nerve impulses 
and microphonic potent ials .  

In  behaviour  exper iments ,  on the cont rary ,  the  differ- 
ences in the biological tasks  a l lo t ted  to the  various sense 
organs become clearly apparent .  The lateral- l ine organs 
extend the  range of touch;  the  semicircular  canals re- 
gister  act ive and passive angular  accelerat ions;  the 
utricle serves in the control  of spat ia l  or ienta t ion;  and, 
finally, the  pars  inferior acts  as a sound receptor.  

The factors responsible for this  different ia t ion of bio- 
logical tasks,  as opposed to the  uni formi ty  in electro- 
physiological  results,  are discussed. Apa r t  from central  
nervous selection (lateral-line organs) and mechanical  
s t imulus restr ic t ion (semicircular canals) there  is the 
poss ibi l i ty  of a qual i ta t ive  difference in sensi t iv i ty  of the 
seiasory cells (otolith organs). P r o b a b l y  several  of these 
factors are involved in every single case. 


