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ABSTRACT: Information and energy in physiology. Research in sensory physiology proves 
the usefulness of describing distinct functions of sensory systems from the point of view of 
information processing, neglecting energetic (metabolic) processes, which may occur simuItane- 
ously. On the other hand, complex metabolic processes play an important role in sensory 
reception and sensory communication. Adaptation - in quite a few situations resulting in an 
actual gain of sensory information - is based upon interacting metabolic processes. It is 
conceivable that various enzyme systems, such as coenzyme B, involved in the building and 
destruction of a particular exitatory substance, e. g., acetylcholine and cholinesterase, influence 
the speed of these different metabolic processes within the sensory cells. It is even possible to 
separate the damage done to these processes by using an electrophysiological recording of 
combined action potentials on the auditory nerve and accounting for the time course of 
adaptation according to RANK~'S adaptation theory. The human central nervous system selects 
the 100 bit/sec processed for conscious perception from the 109 bit/sec offered from all sensory 
receptors in two principal ways: (1) "Specific auditory information" is modulated by "un- 
specific" information processed through the reticular formation of the brain stem; (2) descend- 
ing fiber systems alter selectively the information flow on every level of the auditory path- 
way. The filtered information perceived, in turn triggers a set of inborn and learned 
behavioral responses, such as speech and motor reaction, altogether representing appromaxi- 
mately 107 bit/sec. Metabolic processes possibly involved in this optimizing system are largely 
unknown, 

E I N L E t T U N G  

Die Gleichberechtigung und enge Verkniipfung der beiden Begriffe E n e r g i e 
und I n f o r m a t i o n scheint in keinem anderen Teilgebiet der Physiologie eine so 
dominierende Rotle zu spielen, wie in der SinnesphysMogie. Dabei mutate die Ansicht 
einer Unm~Sglichkeit der Erfassung sensorischer Vorg~inge endgiiltig fallengelassen wer- 
den, als SHANNON & W~AV~P, (1949) beztiglich nachrichtentechnischer Fragen die M/Sg- 
lichkelt einer Quantifizierung der Information aufzeigten. Unter dem Begriff ,,In- 
formation" ist der negative duale Logarithmus einer Ereigniswahrscheinlichkeit zu ver- 
stehen. Das Ereignis kann hierbei durch Gruppierungen yon Signalen zeitlicher Natur  
(etwa elektrische Impulse in einem Fernsehkabel oder Aktionspotentiale auf einem 
Axon) oder r~tumlicher Natur  (etwa die Schwarz-WeiGVerteilung auf einer beschriebe- 
hen Fl~iche oder die Anordnung yon Purin- und Pyrimidinbasen in Nukleins~iuren) ge- 
geben sein. Ein£a&er l~ifgt sich bekanntlich der Informationsgehatt eines Ereignisses 
(zum Beispiel eines Symbols) in der Anzahl der Auswahls&ritte (Ja-Nein-Ents&eidun- 
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gen) messen, welche ein Empflinger ben~itigt, um aus einer verabredeten Menge (bei- 
spielsweise yon Symbolen) auszuw~ihlen. Die Mat~einheit filr einen sol&en Auswahl- 
s&ritt ist bekanntlich ,,bit", eine Abkiirzung des angeMi&sis&en Begriffs ,,binary 
digit". 

SINNESORGANSYSTEM OHR 

Der Vorteil dieser Betra&tungsm~Sglichkeit, die zun~ichst bewugt alle Energie- 
prozesse gegeniiber der ents&eidenden Informationsverarbeitung verna&l~issigt, wird 
deutllch, wenn man die Kompliziertheit eines sol&en informationsverarbeitenden Sy- 
stems im Organismus n~iher betrachtet. Abbildung 1 zeigt das Sinnesorgansystem Ohr 
in Form yon Blo&s&altbildern. Diese Blo&s&altbilder sind hier Symbole fiir eine 
ganze neurale Verarbeitungsebene mit etwa 30 000 Neuronen. 

Es ist zun~i&st - ohne die Informationsiibertragung in einem solchen Einzel- 
element, ges&weige denn dabei ablaufende Energieprozesse im einzelnen zu betra&- 
ten - m6gli&, die Funktion des Gesamtsystems in sehr vielen Einzelheiten zu ver- 
stehen. Wie ersichtli&, befindet sich in der Umgebung eine S&allquelle, yon der aus der 
Schallreiz fiber das Mittelohr, wel&es hier als Antransportorgan bezei&net ist, auf das 
Innenohr tr i~.  Im Innenohr findet elne Transformation yon me&anis&er Reizung in 
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Abb. i: Schaltung der Informationsverarbeitung beim H6ren. ,,Spezifis&e Bahn": kr~it~ig aus- 
gezogene Pfeile, Parallelmasche der ,,unspezifischen Bahn": kr~i~ig gestrichelte Pfeile und zahl- 
reiche Rii&koppelungsschleifen. SchQu: Schallquelle, Ao: Antransportorgan, RL: ReizMtung, 
RV: Reizverteilung, TrO: Transformationsorgan, SiZ: Sinneszelle, G.Sp.: Ganglion spirale, 
nov: Nucleus cochlearis ventralis, ncd: Nucleus cochlearis dorsalis, ctr: Corpus trapezoides, 
o.sup.: Oliva superior, f.r.: Formatio reticularis, t.l.: Lemniscus Iateralis, c.sup..' Colliculus 
superior, c.inf.: ColIiculus inferior, cgm: Corpus geniculatum mediale, cAI: Cortex area AI. 

(Nach K~m~L 1961b) 

ad~iquate Reizung der abfiihrenden Nerven statt. Die Hauptaufgabe dieser Trans- 
formation oder Wandlung fSllt auf die Sinneszelle, und hier begegnet uns eigentlich 
das erste fiir Informationsverarbeitungsfragen wichtige Glied. Dessen Funktion soll im 
Laufe der vorliegenden Ausfilhrungen (1) beziiglich der dutch die Adaptation bereits 
bier stattfindenden aktiven Informationsverarbeitungsprozesse und (2) beziiglich der 
dabei ablaufenden Energie- und Stoffwechselvorg~inge etwas n~iher beleuchtet werden. 
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Der die Sinneszelle verlassende Nerv fiihrt die dutch den Reiz ausgei6ste Erregung 
in pulsintervall-codierter Form zur n5chsten Verarbeitungsebene (hier dern Cochlearis- 
kern), wo im altgemeinen Bahnungs-Hemmungsvorg~nge zur Kontrastbitdung, welche 
ja letztlich als Grundlage des FrequenzunterscheidungsvermSgens dient, beitragen. Die 
Aufgaben der verschiedenen anderen Ebenen sollen in diesem Zusammenhang nicht 
n~iher eri~/utert werden; es dare nur darauf aufmerksam gemacht werden, dag eine 
grotge ZahI yon Vermaschungen zur Gegenseite vorliegt (das RichtungshSren ist nut 
rnit beiden Ohren mSglich). Augerdem laufen yon hierarchisch h6her liegenden Ebenen 
efferente Bahnen zu tiefer liegenden neuralen Verarbeitungsschichten rnit bestimmten 
Aufgaben, beispielsweise der, selektiv zu drosseln (vgl. KEIDEL 1965). 

In HShe der Hirnrinde im akustischen ProjektionsrindenareaI A Iis t  zun~ichst das 
Ende dieser aufsteigenden sogenannten spezifischen Bahn zu suchen. Interessant ist 
augerdem noch die Verzweigung dieser spezifischen zu einer unspezifischen Bahn iiber 
den stammesgeschichtlich alten Hirnteil, niimlich die Formatio reticularis. Diese un- 
spezifische Bahn rniindet in HShe der Hirnrinde in die spezifische Bahn wieder ein. Als 
letzte far die Informationsverarbeitung wichtige Bemerkung zu dieser Abbildung soll 
noch erw~/hnt werden, dag die Verbindungen zwis&en den einzelnen K~istchen, also 
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Abb. 2: Schema des Informationsflusses im Mens&en. Die Optimalisierungsfunktion des ZNS 
sorgt daftir, dat~ die iiber Augen, Ohr und Haut aus der Umwelt zufliel~ende Gesamtinfor- 
marion bis zum Bewugtseinsinhatt auf den zehnmitlionsten Tell selektiv gedrosselt wird. 
Hiervon werden wieder informationsreiche motorische Programme (Sprache, Mimik, Allge- 
meinmotorik) angestot~en, die zum Teit angeboren sind oder durch Lernvorg~inge gespeichert 

werden. (Na& K~ID~L 1963b) 

zwischen den einzelnen neuralen Schaltebenen, im Sinne einer Konvergenz-Divergenz- 
Schaltung vorliegen, das heit~t, es besteht keine einfache direkte neurale Durchverbin- 
dung, sondern es ist im allgemeinen ein Element einer hierarchisch hSheren Schicht mit 
einer Vielzahl einzelner Elemente der tiefer liegenden Schicht verbunden urid urn- 
gekehrt (MouNTCASTLE 1959, K~IDEL 1961b). 

Der In£ormationsflug innerhalb eines solchen Sinnesorgansystems beziehungsweise 
der Inforrnationsflug, der auf die Gesarntheit aller Sinnesorgansysterne aus der Umwelt 
auftriN, ist grSgenordnungsm~it~ig mit 109 bit/sec anzugeben (MILLER 1956, Ki~VF- 
MOLL~t~ 1959). Der Organismus ist in der Lage, diesen Informationsflug so zu reduzie- 
ten, dag vor einer bewugten Verarbeitung nut noch maximal etwa 100 bit/sec vor- 
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liegen (Abb. 2). Diese extreme Reduktion um den Faktor 107 fordert bestimmte 
o p t i m a 1 i s i e r e n d e S y s t e m e, welche in der Lage sind, aus der Ftilte der In- 
formationen sinnvoll die far den Organismus lebenswi&tige Information auszuw~ihlen 
(K~IDEL 1963a). Derartige Systeme mtissen insbesondere den Informationsflug zwischen 
den verschiedenen Sinneskan~ilen kontrollieren k~Snnen und die beschr~inkte Infor- 
mationskapazit~it yon 100 bit/sec jeweils d e m Sinneskanal zuteilen, der im Augen- 
blick die wichtigste Information anbringt. Ftir diese Aufgabe sind nicht nur die bereits 
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Abb. 3: Schematische Darstellung eines Sinnesorgansystems in Anlehnung an Abbildung 1. 
(Nach SVReNG 1964) 

erw~ihnten descendierenden und drosselnden Fasersysteme mitverantwortlich zu 
ma&en, sondern besonders auch die Verzweigung tiber die Formatio reticularis. Wie 
MAcOON (1954) gezeigt hat, sind solche Verzweigungen ni&t nut beim akustis&en 
Sinneskanal gegeben, sondern jeder Sinneskanal (Haut, Auge) zeigt sowoht strukturell 
als au& funktionell Verzweigungen fiber das Stammhirn. Es besteht also die woht be- 
grtindete Vermutung, dat~ der Sitz einer sol&en Optimalisierungsfunktion die For- 
matio reticularis ist, da sie ja Gelegenheit hat, mit jedem Sinneskanal zu korrespondie- 
ten und wahrs&einlich f~ihig ist, jeden Sinneskanal zu beeinflussen. Diese Beeinflussung 
ist aber nicht nur fiber descendierende Fasersysteme, sondern vor allem auch durch die 
unspezifischen Bahnen in H6he der Hirnrinde zu erwarten. Auch hierzu sind einige 
n~ihere Untersu&ungen sowohl elektrophysiotogis&er als auch den Stoffwe&sel be- 
treffender Art anzustellen. 

Kehren wir jedoch wieder zu dem in Abbildung 1 gezeigten Sinnesorgansystem 
Ohr zurii&, ni&t ohne jedo& mit Abbildung 3 eine no& schematis&ere Darstellung 
dieses informationsverarbeitenden Systems zu geben. Hier sind alle neuralen Schalt- 
ebenen als praktisch identis&e Funktionssysteme eingezei&net, wobei diese Funktions- 
systeme jeweils aus einem DecodierungsteiI, einem Integrationsteil und einem Codie- 
rungsteil bestehen. Im Decodierungsteil (den synaptis&en Elberg~ingen) werden die 
ankommenden pulsfrequenzmodulierten Signale in kontinuierli& amplitudenmodu- 
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Iierte Erregungen umgewandelt, im IntegrationsteiI (dem Komplex Neuron und Syn- 
apsen) wird ganz alIgemein eine Zusammenfassung der verschiedenen Eing~inge, also 
eine Informationsverarbeitung durchgefiihrt, schliet~lich wird an der Trennmembran 
des Neurons (zum abfiihrenden Axon) eine erneute Codierung erfolgen. 

In ganz ~ihnlicher Weise ist der Eingang dieser Informationsleitungskette, der 
Rezeptor, dargestellt, wobei der im allgemeinen als Decodierungsapparat bezeichnete 
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Abb. 4: Schema der Obersetzung der Sinneszellerregung in die pulsintervallmodulierte Code- 
form der Nervenfaser durch die Grenzmembran zwischen Sinneszelle und Neurit. (Einzel- 

heiten bei KmDEL 1961b) 

Teil hier mit Wandler zu bezei&nen ist. Dieser Wandler hat die Eigenscha~, bestimmte 
Umweltreize, die als Lichteinwirkung, SchalMnwirkung und auch als mechanische 
Druckeinwirkung au£treten, mit Hilfe yon Stoffwechselvorg~ingen in entsprechende 
k6rpereigene identische elektrische Erregungen umzusetzen. 

Betrachten wir eine solche Umsetzung (Abb. 4), dann erkennen wir, daf~ ein Reiz, 
der hier in Form yon Stufen aufgetragen ist (Zeitachse nach unten), nach Passieren des 
Wandlerteils dieser Sinneszelle die dariiberliegende Erregungsform hervorruflc, das 
sogenannte Generatorpotential. Dieses Generatorpotential wird iiber bestimmte funk- 
tionelle Eigenscha~en der Trennmembran, wel&e mit der oben links schematisierten 
Membran-Kipp-S&wingungskennlinie (auf die ni&t niiher eingegangen werden soll) 
angedeutet sind, in die pulsintervallmodulierte Form umgesetzt und codiert weiter- 
geleitet. Diese auf der Nervenfaser weitergeleitete Erregungsform ist ganz oben rechts 
dargestellt. 

ADAPTATION 

Unser besonderes Augenmerk wollen wir auf den Unterschied zwischen dem Reiz- 
sprung und der Erregung, die hinter dem Wandler auftritt, dem sogenannten Gene- 
ratorpotential oder Rezeptorpotential (wobei zwischen beiden gelegentIich feine Un- 
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terschiede gemacht werden [DAviS 1961]) legen. Trotz eines einfachen Stufensprunges 
zeigt das Generatorpotential zun~ichst einen relativ steilen Anstieg auf einen hohen 
Wert, dann aber einen gewissen AbfalI, bis ein Gleichgewichtswert erreicht wird. Die- 
sen Vorgang bezeichnet man bekanntlich als Adaptation. 

Diese Beziehung zwischen Eingangs- und Ausgangsgr6ge, die auf ein zusammen- 
gesetztes Proportional- und Differentialverhalten des Wandlers schliegen l~it~t (Pro- 
portionalverhalten: einfaches Mitlaufen mit dem Reizsprung; Differentialverhalten: 
Erregung nur bei Anderung des Reizes; Addition ergibt den gezelgten Verlauf), ist in 
Abbildung 5 mit Registrierung nach MAcNIco~ (1956) am LimuIus-Auge noch einmal 
deutli& zu erkennen. 
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5: Ubergangsfunktionen bei Leuchtdichtensprungreiz yon oben nach unten an der 
Grenze zwis&en Sinneszelle und Nervenfaser. (Nach MAcNIcoL 1956) 

Die Adaptation, trotz Erregungsabnahme von einer Akkomodation der Nerven 
klar zu trennen, erweist sich nun, wie zahlreiche Untersuchungen zeigen, als ein aui~er- 
ordentlich wichtiges Funktionsglied beziiglich der Informationsverarbeitung in Sinnes- 
organsystemen (RANKE 1962). Diese bereits in der Sinneszelle ablaufenden Vorgg.nge 
erm6glichen dem Sinnesorgansystern eine Bereichseinstellung derart, datg jeweils der 
empfindlichste Met~bereich der mittleren Reizst~irke angepaf~t wird. Mit anderen Wor- 
ten: schnelle Anderungen der Reizintensit~it bringen groge Erregungs~inderungen. Im 
dynamischen Fall ist also die Kennlinie zwischen Reizst~irke und Erregung steil und 
demgem~itg die Unterschiedsempfindlichkeit grofl. Langsame Reizintensit~itsschwankun- 
gen, welche ein praktisch proportionales Mitlaufen des adaptierten Zustandes erm~Sg- 
lichen, haben geringe Erregungsstufen zur Folge. In der Umgebung jeder Reizintensidit, 
auf welche das Sinnesorgan adaptiert ist, werden schnelle Reizst~rkegnderungen jedoch 
stets wieder durch maximale Erregungsstufen abgebildet. Sinnesorgansysteme sind also 
mit Hilfe der Adaptation in der Lage, so zu funktionieren, wie ein Met~instrument mit 
unterdrii&barem Nullpunkt. 

Es war vor allem RANIfE (1962), der in jahrelanger Arbeit diese wichtige Eigen- 
schaf~ der Adaptation klar erkannte. Er nimmt mit einer Gruppe anderer Autoren fiir 
das Zustandekommen dieser PD-Eigenschai~en der Sinneszelle, also Rir das Zustande- 
kommen des Adaptationsablaufes, eine Uberlagerung zeitli& vers&obener Stoffwe&- 
selvorg~inge an. Hierbei sind nicht die Konzentrationen, sondern die Reaktions- 
geschwindigkeiten dieser Stoffwe&selvorg~inge das Korrelat far die elektrophysio- 
logisch registrierbaren Erscheinungen. RAN~ konnte zeigen, dag unter Zugrunde- 
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legung allein des Massenwirkungsgesetzes die Erregungsvorg~inge in der Sinneszelle zu- 
n~i&st ftir das Auge quantitativ bes&rieben werden k6nnen. Die L6sung der yon ihm 
formulierten Differentialglei&ung - basierend auf der f3berlagerung yon zwei Stoff- 
we&selvorgiingen, einem Erregungsstoffwechsel- und einem Rti&bildungsstoffwechsel- 
vorgang - ist in Abbildung 6 dargestellt. Mit dem tibers&iei~enden Anteil und dern 
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Abb. 6: Schema der L6sungen der RANKES&en Gleichungen fiir den Adaptationsvorgang in 
der Sinneszelle fugend auf dem Massenwirkungsgesetz. A b s z i s s e • Logarithmus der Reiz- 
st~irke I; O r d i n a t e : Logarithmus der Bildungsgeschwindigkeit des Erregungsstoffes; dritte 
Koordinate: Zeit. Die rechtsschraffierte Fliiche l~ifgt die Ubergangsfunktion bei Reizsprung yon 
I0 nach I1 mit initialem Overshoot und Abfall zum steady-state-Wert im Gleichgewichtszu- 
stand erkennem Dur& die linkss&raffierte Fl~i&e ist die CIbergangsfunktion beim Reiz- 
abw~irtssprung yon I0 nach I~ mit silent period hervorgehoben. (Nach RANKE aus KErnEL 1961a) 

sich dann im Sinne eines Ftiei~gleichgewichtes einstdlenden Gleichgewichtsendwert 
stimmt der Verlauf der ermittelten Kennlinie mit den experimentellen Be£unden sehr 
gut tiberein (KEIDEL 1961a, b, RANKE 1962). 

Ist beim Auge zumindest das Vorhandensein yon Stoffwechselvorg~ngen in der 
Sinneszelle bekannt, so fehlten jedoch bisher beim akustischen Sinnesorgansystem ent- 
sprechende experimentelle Beweise f~ir den EinfluB yon zwei oder gar mehreren Stoff- 
wechselvorg~ingen auf die Adaptation. Die Ergebnisse einer in unserem tnstitut durch- 
geftihrten Untersuchungsreihe sollen im folgenden knrz skizziert werden (STANGE, 
SPR~NG & KHD~L 1964). 

Nicht nut die einzelne Sinneszelle zeigt Adaptationsverhalten, sondern auch die 
Gesamtheit der erregten Sinneszellen bei Einwirkung eines Reizes. Abbildung 7 zeigt 
diesen Adaptationszeitgang, der am Summenaktionspotential des Akustikusnerven er- 
kennbar ist. Dieses Summenaktionspotential stellt dabei das Integral tiber Ort und Zeit 
der einzelnen Erregungen, wie sie beispielsweise in Abbildung 5 gezeigt sind, dar. Es 
ist zu erkennen, dag der Reiz, in der unteren Bildh~,tl~e in Form des Schalldruckes auf- 
gezeichnet, konstant verl~iuf~, w~ihrend das Summenaktionspotential hinter der Sinnes- 
zelle deutliche Adaptation erkennen lilf~t. Das Transformations- oder Wandlerorgan 
adaptiert dabei um so mehr, je h6her die pro Zeiteinheit angebotene Reizzahl (Re&t- 
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eckschalldruckst~Sge), wie sie unten dargestellt worden ist, zunimmt. Das bedeutet: Mit 
zunehmender Reizfrequenz wird der Gleichgewichtsendwert immer kleiner, und wir 
k~Snnen die Gr6ge des Adaptationszustandes erkennen, wenn wir jeweils den Anfangs- 
wert und den Gleichgewichtsendwert betrachten. 
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Abb. 7: Hiillkurve der Summenaktionspotentiale des runden Fensters der Katze. Das Ein- 
stelien yon einem hohen, ersten PotentiaIwert (initial spike) auf die niedrigeren adaptierten 
Potentialwerte (steady state amplitude) ist in der oberen Spur deutlich zu erkennen. Die 
untere Spur zeigt den mlt einem Sondermikrophon unmittelbar vor dem Trommelfelt gemes- 

senen Schalldruckverlauf. (Nach ST*NeE, SP~ENC & K~n)EL 1964) 

In Abbildung 8 sind die Ergebnisse der quantitativen Untersuchung aufgetragen. 
Wir betrachten zun~chst das erste der als Adaptationsf:,icher bezeichneten Diagramme 
(ganz rechts). Hierbei ist die Reizst~irke als Abschw~ichung auf der Abszisse und die 
Gr/Sf~e der Erregung als Nervenaktionspotential in Mikrovolt auf der Ordinate auf- 
getragen. Bei einer Kennlinie dieser Art ist zun~ichst die triviale Beziehung zu erkennen, 
daft mit abnehmender Reizst~irke die Amplitude des Summenaktionspotentials in be- 
stimmter Weise abnimmt. Abh~ingig 5edoch yon der Folgefrequenz des Rechte&reizes, 
also yore jeweiligen Adaptationszustand der Sinneszellen, wird diese Kennlinie zu- 
nehmend flacher, wie die verschiedenen eingetragenen Kennlinien andeuten. Sie sind 
yon oben nach unten jeweils einer h~Sheren Reizfrequenz zuzuordnen. Bei einer be- 
stimmten Reizst~rke, belspielsweise bei einer Abschw~i&ung yon - -  40 dB, ist im nicht- 
adaptierten Zustand ein Summenaktionspotential yon etwa 300/~V zu erwarten. Der 
GIeichgewichtsendwert bei einer Folgefrequenz yon beispMsweise 200/sec (punktiert) 
betKigt dann nut etwa 150 #V, der Gleichgewichtsendwert bei einer h6heren Folge- 
frequenz, beispielsweise t000/sec, ist kleiner und betr~igt nur 100 #V (offene Kreise). 
Wir k6nnen also durch diese Abbitdung den Einflug der Adaptation auf die Reizst~irke- 
Erregungskennlinien der Sinneszellen ablesen. 

Die gezeigte Versuchsreihe, welche eine Ver~inderung dieser sogenannten Adap- 
tationsf~icher mit wachsender Streptomycindosis herbeifiihrt, hatte urspriinglich den 
Zweck, die selektive Sch~idigung der Sinneszellen des GehiSrs bei Streptomycingaben, 
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wie sie dem Kliniker bekannt sind, n~iher zu kl~iren. Abbildung 8 zeigt mit wachsender 
Dosis eine charakteristische Ver~inderung der Form des zweiten F~ichers; im Gegensatz 
zum ersten F~icher (ohne Sch~idigung) ist dieser sehr stark aufgef~ichert. Eine Steigerung 
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Abb. 8: Adaptationsfiicher der Summenaktionspotentiale des Nervus acusticus der Katze bei 
unbehandelten Kontrolltieren (ganz rechts) und bei mit steigender t~iglicher Streptomycin- 
sulfatdosis (SM-Sulfat) behandelten Tiere. Die A b s z i s s e gibt jeweils die Abschw~ichung 
des Schalldru&pegels, die O r d i n a  t e die Gr6~e der gemessenen Potentiale; die dritte 
Koordinate gibt die steigende Dosis. Parameter sind die verschiedenen Reizfolgefrequenzen, 
und zwar pro F~icher yon oben nach unten 1/sec, 50/sec, 200/sec, 1000/sec, 5000/sec. Die 

L~ingsbalken bedeuten 1 o. (Nach STANGE, SrR~NG & K~mF, L 1964) 

der Streptomycinsulfatdosis bringt, wie am dritten F~cher ersichtlich, wieder ein Zu- 
sammenrticken der Kennlinien. Dieses Zusammendr~ingen wird mit zunehmender Dosis 
deutlicher (vierter F~tcher). Bei sehr hohen Dosen allerdings (ftinffer F~icher) ist wie- 
derum ein Auseinanderstreben zu beobachten (Signifikanzgrenzen jeweits ein- 

gezeichnet). 
Was ist die Ursache ftir diese Fmderung des Adaptationsverhaltens? Legt man die 

RANtIEsche Hypothese einer einfachen, zeitlich verschobenen Uberlagerung eines Bil- 
dungs- und eines Riickbildungsstoffwechsels zugrunde, dann zeigt der zweite F~icher 
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(ha& Streptomycinsulfatgabe) zun~chst eine extreme StiSrung des Bildungsstoffwech- 
sels bei nahezu roll erhaltener Funktionsf~ihigkeit des Riickbildungsstoffwechsels. Mit 
anderen Worten: Es tritt anfangs ein geringes f3berschiet~en auf, infolge starker Rii&- 
bildung wird jedoch nur ein sehr kleiner Gleichgewichtsendwert erreicht. Zunehmende 
Streptomycinsulfatdosierung sch~idigt nun auch den Rfickbildungsstoffwechsel (die 
Rfickbildung wird schwlicher, der Gleichgewi&tsendwert grSger); der F~icher rfickt 
immer N/her zusammen. Das Auseinanderrficken des F~ichers bei einer relativ hohen 
Dosierung ist mit einer kompensatorischen Erholung des Bildungsstoffwechsels bei ge- 
sch~idigter Rfickbildung ohne weiteres hypothetisch zu erkl~iren. 

ENERGIE- UND STOFFWECHSEL 

Diese Befunde, welche zweifellos no& eine zus~itzliche experimentelle Stiitzung 
ben/Stigen, bringen augerordentlich gewichtige Argumente fiir die Beteiligung yon 
Stoffwechselvorg~ingen an der Adaptation der Sinneszellen im Ohr. Eine Deutung der 
gezeigten progressiven Anderungen in Abh~ingigkeit yon der Streptomycinsulfatdosis 
ist s&wer zu geben, wenn man Stoffwe&selvorg~inge dieser Art nicht in Betra&t zieht, 
sondern nut Ionenvorg~inge an bestirnmten Membranen berii&si&tigt (HENsEL 1952). 

HAUT 

Abb. 9: Wirkungsgefiige der Optimalisierungsfunktion des ZNS, bestehend aus der Ver- 
maschung der einzelnen Sinnesorgansysteme in spezifische und unspezifis&e Bahn. (Na& 

K~IDEL 1963C) 

Abbildung 9 ffihrt uns vom Rezeptor wiederum zu zentralnerv6seren Stationen 
der Sinnesorgansysteme; hier ist in einer halbanatomischen Darstellung wieder das 
Sinnesorgansystem Ohr im Zusammenspiel mit den beiden anderen wichtigen Sinnes- 
organsystemen aufgezeichnet. Aufsteigend sind die drei Sinneskan~ile angedeutet: Auge, 
Ohr, Haut. In diesem Bild ist die Verzweigung fiber die Formatio reticularis bemer- 
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kenswert, wie sie hier schematisch eingetragen ist. Diese Verzweigung ist alien Sinnes- 
kan~ilen gemeinsam, so datg die Sinneskang.le, wie bereits erw~ihnt, iiber die Formatio 
reticularis miteinander in Verbindung stehen. 

Wir erinnern uns, dat~ die extreme Informationsreduktion durch eine Optimalisie- 
rungsfunktion bewerkstelligt wird, die ihren Sitz wahrscheinlich in der Formatio 
reticularis hat. Drosselungseinwirkungen k~Snnen nun einmal tiber die descendierenden 

I I  

" OHR 

HAOT 

Abb. 10: Wirkungsgefiige der Optlmalisierungsfunktion des ZNS, bestehend aus der Ver- 
maschung der einzelnen Sinnesorgansysteme in spezifische und unspezifische Bahn; zus~itztich 
sind die descendierenden Fasersysteme mit der F~ihigkeit zu selektiver Drosselung einge- 

zeichnet. (Nach KrlDEL 1963c) 

Fasersysteme (Abb. 10) an hierarchisch tiefer liegenden Schaltelementen gefiillrt wer- 
den; andererseits ist aber auch eine Beeinflussung der Projektionsrindenareale im Sinne 
dieser Optimalisierungseinrichtung zu fordern. 

Will man diese Einwirkung der Optimalisierungsfunktion elektrophysiologisch 
n~her untersuchen, so muf~ man in diesem Projektionsrindenareal yon einer gr{Sf~eren 
Neuronenpopulation ableiten. Hierbei ist wesentlich, daf~ sich der Organismus im 
Wachzustand befindet. Der Registrierung einer dutch Reiz ausgel~Ssten corticaten Er- 
regung am wachen, unverletzten Menschen stehen groi~e Schwierigkeiten entgegen. Die 
Haupts&wierigkeit bereitet das Vorhandensein der normalen Spontanaktivitiit des 
Elektroencephalogramms. Leider hat das normale EEG eine viel gr{5l~ere Amplitude 
als das dutch den Reiz hervorgerufene spezifische elektrophysiologisch registrierbare 
Potential. Es ist uns am Erlanger Institut schon vor l~ingerer Zeit m6glich gewesen, 
unter Beniitzung komplizierter elektronischer Auswerteanlagen zu zeigen, da!~ mit 
Hilfe eines Mittelungsverfahrens dieses Signalst~Srverh~iltnis, welches kleiner als 1 ist, 
verbessert werden kann (KEIDEL 1963C, SrRENG & KelDEL 1963). Wichtig war aller- 
dings der Nachweis, dab die mit dieser Methodik ermittelten Potentiale tats~i&li& 
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reizspezifischer Natur sind. Wir konnten {iir siimtliche Sinnesmodalifiiten Reizst~rke- 
Erregungsbeziehungen aufstellen, die sich in aui~erordentlich guter Ubereinstimmung 
mit bekannten psychologischen Untersuchungsergebnissen befinden (KErnEL & SPRENG 
1965). 

Wie eingangs erw~hnt, besteht ein Informationsengpag in h~Sheren zentral- 
nervSsen Schichten dergestalt, daf~ eine beschriinkte Informationskapazit~it yon etwa 
100 bit/sec fiir alle Sinneskan~ile zur Verf/~gung steht. Das heist nichts anderes, als 
daf~ ein Sinneskanal, der im gegebenen Augenblick eine bestimmte Informations- 
kapazidit besitzt, dann gedrosselt werden mug, wenn zus~tzIich ein anderer Sinnes- 
kanal eine vorher nicht vorhandene Information anliefert. 

-3,0WV ~ star akust Reizfo{ge s i a l  akust Reizfolge 

per. akust. Reizfo{ge 

+~,O~f CP I0~ 

star akust. + eptische Reizfolge 
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Abb. 11: Der Einflut~ der Optimalisierungseinrichtung des ZNS ist mit Hilfe der Registrie- 
rung elektronisch gemittelter reizsyn&roner Iangsamer RindenpotentiaIe am intakten Sch~deI 
des Menschen objektivierbar. N~here ErI~uterungen siehe Text. (Nach S~I~NG & K~mEL 1963) 

Abbildung 11 gibt das beim Menschen au{ die beschriebene Art und Weise ge- 
wonnene Potential als Ausdruck reizsynchroner corticaler Erregungs:,inderungen wie- 
der. Auf der rechten BitdhiilEe erkennt man in der oberen Reihe ein komplexes Po- 
tential einer bestimmten Amplitude (Pfeil). Dieses Potential stellt die Antwort auf eine 
akustische Reiz{olge (kurze Sinust(Sne, beispMsweise 1 sec Dauer, mit statistisch wech- 
selnden Pausen) dar. Gibt man nun die gleiche akustische Reizfolge und mif~t dazu 
wieder das reizsynchrone Potential, blendet jedo& vNlig unkorreliert dazu optische 
Reize (Lichtblitze) ein, dann resultiert das in der unteren Reihe dargestellte Potential; 
eine deutliche Amplitudenminderung ist zu erkennen. Genau diese Drosselung ist im 
Sinne der eingangs erw~ihnten Optimalisierungsfunktion zu fordern: Ein Sinneskanal, 
in diesem Falle der akustische, wird, obwohl er die gleichen Reize erh~ilt, gedrosselt, 
wenn gleichzeitig ein anderer Sinneskanal, in diesem Falle der optische Sinneskanal, 
beansprucht wird. 

Das gleiche ist der Fall, wenn man keinen zweiten Sinneskanal beansprucht, son- 
dern im gleichen Sinneskanal den Informationsgehalt des Ereignisses ~indert. In Ab- 
bildung 11 (links) wird eine statistisch akustis&e Reizfolge und im Vergleich dazu eine 
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periodis&e Reizfolge angeboten. In der oberen Reihe tritt eine relativ grol~e, in der 
unteren eine relativ kleine Amplitude des komplexen Potentials auf, das beirut, eine 
Drosselung erfolgt auch dann, wenn im glei&en Sinneskanal trotz vorhandener Rei- 
zung keine neue Information angeboten wird. Die periodische Reizfolge bietet dem 
Zentralnervensystem die M6glichkeit, innerhalb kurzer Zeit ein Vorhersagemodetl auf- 
zubauen. Sofern. keine ~mderung in der Reizfolge eintritt, kann also dieser Kanal 
zugunsten anderer gedrosselt werden (K~IDeL 1963b). 

Es handelt sich bier ohne Zweifel um drossetnde Vorg~inge zumindest in HiShe der 
Projektionsrinde, wenn nicht sogar in h6heren Hirnrindenarealen sekund~irer und 
terti~irer Art. F, hnli& wie im ausfiihrlich ges&ilderten Fall der Adaptation im Rezeptor 
liegen auch bier wieder zwei M~Sglichkeiten der Wirkungsgradverstellung vor. Einmal 
ist daran zu denken, dab drosselnde Wirkung durch rein elektrotonis&e Beeinflussung 
dieser corticalen S&ichten (Neurone) zustande kommt. Diese Ansicht scheinen Unter- 
suchungen yon CASVEI~S (1960) zu unterstiitzen, der im Tierversuch zeigen konnte, dai~ 
Potentiale dieser Art durch eine auf die Hirnrinde aufgebrachte Glei&spannung sehr 
stark veriinderli& sind. Auf der anderen Seite ist an einen wirkungsgradverstellenden 
Einflui~ bestimmter Stoffwechselvorg~inge zu denken; in dieser Richtung liegen jedo& 
praktis& noch keine Untersu&ungsbefunde vor. 

ZUSAMMENFASSUNG 

1. Durch die Glei&berechtigung der Begriffe ,,Energie" und ,,Information" konnten 
in den letzten Jahrzehnten vor allem in der Sinnesphysiologie entscheidende Fort- 
schritte dadur& erzielt werden, daf~ unter Verzicht auf die Untersuchung einzelner 
Energieprozesse zun~ichst der Informationsablauf im Gesamtfunktionssystem an- 
alysiert wurde. Dies wird am Beispiel der Optimalisierungsfunktion des Zentral- 
nervensystems erl~iutert. 

2. Die Adaptation der Sinneszelle stellt scheinbar einen Erregungsverlust, hinsichtli& 
der Informationsverarbeitung jedoch einen Gewinn dar. Letzterer besteht in der 
Anpassung eines Bereiches hoher Unterschiedsempfindlichkeit an die mittlere Reiz- 
st~irke. Elektrophysiologische Untersu&ungen am Sinnesorgansystem Ohr weisen 
auf die Mitbeteiligung und die grot~e Bedeutung des Zusammenspiels mehrerer 
Stoffwechselvorgiinge im Rahmen dieser Adaptation bin. 

3. Komplizierte Stoffwechseteinfliisse sind auch bei zentralen Informationsverarbei- 
tungsaufgaben, und zwar speziell bei der Drosselung aktiver Elemente im Zuge der 
Optimalisierungsfunktion, zu vermuten. 

4. Die extreme Informationsreduktion im menschlichen Sensorium beruht auf setek- 
tiven Drosselungsvorgiingen an hierarchisch tieferen S&ichten des Sinnesorgan- 
systems, vor allem au& in H~She der Hirnrinde. Sie wird dur& rti&l~iufige Faser- 
systeme bewirkt und ist objektivierbar. 
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Diskussion im Anschlu~ an den Vortrag KEIDEL & SW~NO 

KN6"rlc: Wie wurden die gezeigten Potentiale in akustisch und optisch hervorgerufene getrennt? 

SPRENO: Die gezeigten Potentiale wurden durch Mittlung reizsynchroner EEG-Abschnitte ge- 
wonnen. Nach einer gewissen Anzahl gleichartiger Reize wurden die Potentiale vonder  ver- 
wendeten Verarbeitungsanlage in der gezeigten Form ausgegeben. Bei Verwendung groi~fl~ichi- 
ger Elektroden ist zweifellos bei g 1 e i c h z e i t i g e r akustischer und optischer Reizung eine 
Uberlagerung der evozierten Potentiale gegeben. Trotzdem kSnnte man in diesem Falle dutch 
die verschiedenen Latenzzeiten der optischen und akustischen Kompo~enten eine Trennung 
durchftihren. Aui~erdem w~ire es mSglich, durch eine Lagever~inderung kleinerer Elektroden 
eine Trennung optis&er und akustischer Potentiale zu bewirken. In dem gezeigten Beispiel 
jedoch ist eine solche Trennung nicht notwendig, denn die Eins~itze des optischen und akusti- 
schen Reizes fallen ja iiberhaupt nicht zusammen. Die optischen Reize treffen vSllig nnkorreliert 
zwischen den Pausen zweier akustischer Reize ein und 15sen keinen Mittelungsvorgang aus. 

Z~t~BST: Gilt das Massenwirkungsgesetz yon GULDSERG & WAAGr auch fiir den Rezeptorstoff- 
wechsel in einem offenen System? W~ire es in diesem Falle nicht etwas spezieller zu formulieren? 
Sie stellen nach der Theorie yon RANKE die Erregung proportional zu einer Umsetzgeschwindig- 
keit dar~ Wie sind die Rezeptorpotentiale mit der Umsatzrate gekoppelt? Nach Ihren Ver- 
suchen mit Strept0mycinsulfat soil ailein tiber Stoffwechselvorg~inge das Verhalten der Poten- 
tiale zu erkl~ren sein, die Ionenverteilung an den Membranen ist yon Stoffwechselvorg~ngen 
abhS.ngig. Die Ionenvorg~inge an der Membran ktinnten tiber Wirksubstanzen in einer nicht 
bekannten Form beeinflu~t werden. 

S~RENG: Ihre Einw~inde sind berechtigt und interessant. Bei den vorgetragenen Versudaen hat 
uns zun~chst nut der elektrophysioiogische Nachweis yon Stoffwechselvorgiingen, insbesondere 
yon mehr ais einem Stoffwechselvorgang im Ohr, iiberhaupt interessiert. Die Darsteilung unserer 
Befunde mit anderen einfachen Modellvorstellungen als auch die Gtiltigkeit des Massen- 
wirkungsgesetzes fiir den Rezeptorstoffwechsel in einem offenen System haben wir nicht ge- 
priift. Auch zu Ihrer Frage nach der Koppelung der Generatorpotentiale mit der Bildungs- 
geschwindigkeit beziehungsweise der Geschwindigkeit der Konzentrations~inderung kSnnen 
keine Befunde vorgelegt werden, da die Messung des Generatorpotentials am Ohr nicht mSglich 
ist. Uns hat weniger das GeneratorpotentiaI als solches interessiert, als vielmehr die fiir die 
Informationsverarbeitung wichtige Umsetzung des mechanischen Reizes an der Haarinsertions- 
stelle der Sinneszelle in die Erregung des abfiihrenden Nerven. 

HEss: Man mut~ heute auch die Aktivierung yon Enzymen in Betracht ziehen, die RANK~ noch 
unbekannt waren. Es gibt Enzyme, die neuronenartig Metaboiiten des Stoffwechsels urn das 
500- his 1000fache aktivieren. Mit dieser Erkenntnis sind die Arbeiten yon R~NKr sehr inter- 
essant geworden. 

DrTCHEV: Die Hypothese yon RANKr gestattet auch eine andere Deutung. Man kann die Wir- 
kung als eine Veriinderung des Eigenstoffwechsels ansehen. Die Effekte, die man hier dem 
Wandler zuschrieb, haben wit auch an Einzelzellen yon Nitella und an Pflanzen erhalten. 
St~irkere in Zeitabst~inden erfolgende Reize kSnnen einen normalen Reizeffekt verursachen. 
Eine Drosselung erhielten wir, wenn wit BI~itter mit Licht und zuvor mit Temperatur gereizt 
hatten. In diesen Systemen sind keine intermembranelien Zusammenh~.nge anzunehmen. 

SPR-~NG: Diese vorgetragene Deutung ist sehr interessant. Jedoch mtit~te vor einer Ubertragung 
auf die beschriebenen Adaptationszeitg~.nge festgestellt werden, ob die Vorg~inge an Pflanzen- 
zetlen in ~ihnlieh extrem kurzen Zeitberelchen ablaufen kSnnen. 


