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RAGNAR GRANIT

Ungerskfédde GEORGE  VON
Bixkfsy har tilldelats drets INobel-
pris for sina upptickter rorande
de fysikaliska retningsmekanismer-
na i drals sméicka.

Resonatorteorin  dr en av de
ildsta akustiska teorierna. Lanse-
rad redan 100 ir fore HELMHOLTZ,
men bekimpad av ledande forskare
i borjan pd 1880-talet, fick den
forst genom HELMHOLTZ' insats en
utformning pa hojden av sin tids
teoretiska tinkande och kom dir-
for att frin 1860-talet leda utveck-
lingen inom den fysiologiska
akustiken, HELMHOLTZ var 1 sitt
fysiologiska tinkande pdverkad av
sin ldrare JoHANNES MULLER, som
uttalat den s.k. lagen om de specifika sinnesenergierna,
vilken innebir att en given nervtrid formedlar en given
typ av fornimmelse och uteslutande denna férnimmelse.
Utstrickt till sinneskvaliteterna innebir lagen ocksd att
olika toner och olika firger representeras av olika orter
eller sinnesceller. (Se fig. 1.) For Grats vidkommande
innchéll HELMHOLTZ' resonatorteori en sidan »ortskom-
ponenty, i det att olika toner antogs lokaliserade till olika
delar av membrana basilaris (4) och uppstod genom lokal
retning av tillhérande del av Cortis organ (5), en hir-
cell eller grupp av hirceller. Ett ytterst omfattande
experimentellt och klinisk-patologiskt erfarenhetsmaterial
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har otvetydigt bekriftat denna del
av HeLmHOLTZ' teoretiska bygg-
nad. Vi kan sigas i dag veta att
toner lokaliseras till basilarmem-
branen sisom HELMHOLTZ antog:
hoga toner till basen, ldga till
spetsen och det mellanliggande
registret till mellanliggande delar.

Emellertid torde det vara wvan-
ligare, pd grund av teorins namn,
att fista storre vikt vid HEeim-
HorTZ tanke att den fysikaliska
mekanism som utdvar den lokala
retningen till sin natur dr ett
resonansfenomen 1 radiala tradar
eller segment av membrana basila-
ris. Trots HELMHOLTZ' stora aukto-

GEORGE VON BEKfsy

ritet mitte denna del av teorin
frén borjan kritik. Nir man nu, efterklokt, granskar ut-
vecklingen pi detta omride, tycks huvudfrigan egentligen
vara hur resonatorteorin kunnat hilla sig vid liv sd linge
fastin det uppenbarligen berett midngen svirigheter att
tinka sig resonans dga rum i de korta tridarna i mem-
brana basilaris. Svaret hirpd kan man se i den omstin-
digheten att teorins kirna, ovan benimnd lokalisations-
komponenten, varit riktig och forklarat si midnga feno-
men, att endast direkta bevis for att lokaliserad retning
kan dga rum pd annat sitt in genom resonans kunnat
ge samma mitt av teoretisk tillfredsstillelse.
BEkEsys insats dr att ha limnat dessa direkta bevis
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Fig. 1. Tvdrsnitt av irats cochlea. 1) Scala vestibuli, some ir
en kammare vilken vid cochleas 1opp eller belicotrema sidr i
forbindelse med den wndre kammaren 2) tcala tympani. Man
far tinka sig vatskan @ 1 forsittas i vibration av stighygeln,
som fdr sin rivelre frin trumbinnan. Stighygeln pdveréar
vitskans rvirelse 1 1 genom ovala fiustres, och demna rirelse
fortplantar sig till 2 gemom ett bil i cochleas topp. Dirvid
rvinger basilarmembranen dvensom 7, Reirsmers membran. Pa
bastlarmembranen 4 ligger 5, Cortis organ med bircellerna, i
vilka mervirddarna (till wvinster) bar sip wrsprung. Dessa dr
sinnesceller. De fina bdren pd sinnescellerna berir 6, Membrana
tectoria. BEKESYS resultat dver basilarmembranens svingning ges
sehematisks i fig. 2.

pé experimentell vig. Han beskriver en alternativ meka-
nism for lokaliserad retning.

Modellforsdk

Orat analyserar med en hoggradig selektivitet. 1 ett
resonanssystem ir selektiviteten och dimpningen relate-
rade pd sd sitt att ju bittre ddimpat systemet ir, desto
simre ir dess selektivitet. Om dimpningen ir ringa,
bor resonatorn svinga en ling stund efter det den an-
slagits. Emellertid dr detta inte fallet med hérselorganet.
Det har pd en ging hog selektivitet och hég dimpning,
tvd ofdrenliga egenskaper hos resonatorer. Losningen av
detta dilemma dr att antingen Overge resonatorteorin
eller finna plausibla hjilphypoteser.

BikEsy inledde denna del av sin forskning med att,
i likhet med minga tidigare forfattare, konstruera en
modell av cochlea. Hans forsta modell var mycket
en metallkammare, delvis med glasviggar
och férsedd med en metallpartition i mitten, ur vilken
utskurits en tunga avsedd att beklidas med en limplig
membran. Sedan denna inférts fanns det alltsd i lidan
tvi kammare dtskilda av en membran och i 6vre indan
forbundna med ett hil motsvarande cochleas s.k, helico-
trema.

enkel :

I motsatta dndan hade vardera metallkammaren
ett hil tickt med gummimembran. Det ena hilet mot-
svarade ovala fOnstret, det andra runda fonstret. De
bida kamrarna motsvarade seala vestibuli (1) och scala
tynrpani (2). Genom ovala fonstret kunde en vibration
Overforas genom en konstgjord stigbygel, piverkande
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Fig. 2. Schematisk framstillning av BEKESYs resnltar dver basilar-

membranens svingning. Stighygeln 1l wvinster dr firbunden

med ovala fonstrets hinna. Nir stighygeln vibrerar till en vis

con, som fortplantas genom scala vestibuli, svinger basilarmem-

brawen sdsom antyds § bilden och drtadbommer en virvel wid
maximer.

systemet. BEkfsys konstgjorda cochlea var utford i en
forstoring pd 4—5 ginger. Cochlea fylldes med en lds-
ning innehdllande ndgot kolstoft fér att mdjliggdra
observation av svingningarna under mikroskop vid be-
lysning genom stroboskop.

Det visade sig nu att membranen 1 denna konstgjorda
cochlea inte gav stiende vigor, utan att med stigbygelns
rorelse indt en vdg fortplantade sig, sisom framgir av
den schematiska fig. 2. Nir stigbygeln sviingde tillbaka,
svingde membranen aperiodiskt tillbaka. Det framgir
av bilden att vigen har ett maximum, frin vilket den
snabbt svinger i motsatt riktning dndrande fas. Denna
ort kinnetecknas ytterligare av egenskapen att vara ur-
sprungsorten for ndgra smd, starkt dimpade végor
(Eddy). Genom riktigt val av dimpning och elasticitet
kan de smd vdgorna praktiskt taget undertryckas, BEkesy
tillsatte ytterligare till sjilva viitskan fint fordelat alumi-
nium eller bladguld och kunde da observera vigrorelsen.
Figuren hinfor sig till ett givet §gonblick av stigbygelns
indtrorelse (maximet). Man fir tinka sig att vid maxi-
mal rorelse i motsatt riktning en liknande bild utbildar
sig nedanom horisontalaxeln.

Direkta iakttagelser

I detta samma arbete, publicerat for 33 dr sedan,
skred BEEsy redan till att gora iakttagelser pd cochlea
hos lik. Denna slipades fram tills ett fint hil uppstod
utan att Reissners membran eller basilarmembranen tog
skada. Ungefiir en tredjedel av basilarmembranen kunde
iakttas genom hilet sedan kolpulver och aluminium-
stoft inforts i en saltldsning genom Sppningen i cochlea
och denna tickts med en glasplatta. P4 stigbygeln lim-
mades fast en metallplatta, och systemet aktiverades
elektromagnetiskt. I stroboskopisk belysning erhélls dir-
vid levalitativt samma bild som i modellcochlea. I bida
fallen fortplantade sig vigens topp och det diremot
svarande maximet for virvelbildningen i riktning mot
basen for hoga tomer och i motsatt riktning for liga
toner. Reissners membran och basilarmembranen svingde
samtidigt, vilket dven lit sig faststilla i en modell med
Reissners membran, framstilld pd artificiell vig. I orat
var dimpningen storre dn i modellen, si att hogst en
vigtopp kunde urskiljas.

1 och med detta arbete hade BEkEsy funnit ett alterna-
tiv till resonansmodellen och dessutom utarbetat teknik

Nordisk Medicin 16. XI. 1961, td 66, nr 46



fér studiet av den fysikaliska retningsmekanismen i
prat. Sjdlvfallet har denna sammanfattande framstill-
ning inte kunnat gora rittvisa it det tekniska misterprov
Bfkfsy avlade i och med detta arbete. Hir foreldg nu
en aperiodisk frekvensanalysator, som pd en ging kunde
ge sclektivitet, lokalisation och en uppfattning om hur
hircellerna kunde retas. Brfxfsy frestillde sig till en
borjan att retmedlet var trycket under sjilva virvelbild-
ningen kring maximet i den vandrande vigen. Motsitt-
ningen mellan selektivitet och didmpning férelig inte
hos denna typ av frekvensanalysator.

I och med BfkEsys experiment var resonansteorin icke
avfirdad. Sjilv forestillde sig BEkfisy att vigens maxi-
mum och virvelstrtommarna var ett slags resonansfeno-
men i basilarmembranen, vars egenskaper det var nod-
vindigt att kiinna for att forstd iakttagelserna. Systemets
fysikaliska natur var obekant. Bfkfsys alternativ till
resonansteorin innebar en experimentell Jésning av vissa
hir ovan antydda svirigheter.

Tillimpningar och férklaring

Rent matematisk-teoretiska studier av FLETCHER och
KucHarskr hade lett till uppfattningen att fortledda
vigor kunde bildas i cochlea och dir ge upphov till
lokala maxima, varierande i ort med frekvensen. RANKE i
Tyskland behandlade dnyo samma problem, anvindande
BEkEsys mitningar, och lyckades ge en tillfredsstillande
teoretisk forklaring till bildandet av sig fortplantande
vigor med maxima beroende pd frekvensen, utgiende
frin att cochlea var ett ror med delvis elastisk vigg. Han
fann ocksd teoretiskt Bfxfsys eddystrommar, men mena-
de att dessa icke utovade tryck, utan var en féljd av
tryckvariationerna. RepouL och ZwisLocki har dven
ignat sig dt teoretisk behandling av det hydrodynamiska
problemet f6r cochleas nervtrddar. Tack vare dessa ar-
beten finns det nu teoretiska fGrestillningar dgnade att
ge en forklaring till BEKEsys experimentella iakttagelser.
De omnimns hir i storsta korthet blott emedan de ger
en losning pd hydrodynamisk vig av det dilemma som
antyddes hir ovan: hur dimpning och selektivitet kan
forenas i en resonator. Det hydrodynamiska betraktelse-
sittet loser problemet genom att erbjuda ett alternativ
till resonansen som retningsmodus. Detta alternativ ger
ocksd en teoretisk forklaring till Bfkfsys iakttagelser.
Hirmed ir ocksi lokalisationen i cochlea (lokalisations-
komponenten i HELMHOLTZ' resonatorteori) infogad i

sammanhanget.

Fortsatta arbeten

Sdsom alla goda iakttagelser ir dven Bfkisys grund-
iakttagelse problemstillande, inte minst i samband med
de teoretiska arbeten som avser att 18sa cochleas hydro-
dynamiska problem. Mitningar maste utforas dver dimp-
ning och elasticitet, dver vdgens maxima 1 forhillande
till vad vi vet frin olika typer av observationer Gver
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tonlokalisationen, oOver de olika membranernas fas 1
svingningsrorelsen mm. I en ricka arbeten har BEkEsy
tagit upp sidana problem, bide pd sin modell och me-
delst iakttagelser direkt pd cochlea. BEKEsy har under
fullféljandet av problemen frin sin grundobservation
gjort en seric virdefulla iakttagelser dver innerdrats ar-
betssitt Gver huvud.

Vad sjilva selektiviteten for toner betriffar, si har
det visat sig att BEKEsys l&sning av det mekaniska pro-
blemet, ehuru i sitt slag forstklassig och riktig, inte ger
en uttbmmande forklaring till virt 6ras hdggradiga selek-
tivitet. Tonspecificiteten skirps avsevirt av centrala
nervsystemet, I arbeten mellan 1939 och 1945 hade
undertecknad visat att Ggats synnervstridar, som registre-
rar frin dess ganglieceller, vilka alltsd passerat en central-
nervis apparat i sjilva retina, presenterar firgkvalite-
terna i tvi huvudvarianter, sisom smala eller breda band
i spektrum. Ndgra dr senare visade DAvIS & GALAMOS samt
sedermera andra forskare, att horseltridar, som passerat
nerveeller, fiven gav tvd huvudtyper av svar, band som
var smala och alltsd representerade higgradig selektivitet,
liksom ocksi mindre tonkinsliga breda band. 1 bida
fallen har den fortsatta forskningen mer och mer Gver-
tygats om att de ytterst smala banden av kinslighets-
maxima beror pi himning mellan tvd varandra »over-
lappande» kinslighetsomriden. Det innebir med andra
ord for orats vidkommande, att om tvi toners mekaniska
kinslighetsomrdden pd basilarmembranen w»dverlappar»
och siledes gir till olika receptorenheter, si himmas
»iverlappningsomrddet» sd att blott kinslighetens topp-
punkter presenteras i centralorganet. I bdde ogat och
orat har registrering med mikroelektroder frin olika
»hogrey stationer pd viigen uppidt visat fram en nistan
fenomenal uppskirpning av ton- respektive firgselektivi-
teten. TAsaKI, som registrerat med mycket fina elektro-
der dir hirselnerverna uttrider, har fitt bilder som visar
storre Gverensstimmelse med den forhillandevis grova
selektivering som det mekaniska svingningsmonstret kan
dstadkomma.

BExesy har inte deltagit i denna mera neurofysiolo-
giska forskning; diremot har han i mycket eleganta
experiment limnat goda bevis for att den elekiriska me-
kanismen i sjalva cochlea, den sd kallade mikrofoniska
potentialen, upptickt av WEVER & Bray 1930, dr den
generator som alstrar impulsutsindningen i hérselnerven.
Det skulle fora for lingt att redogdra for hela detta
problemkomplex. I och med att den mikrofoniska po-
tentialen, som ir en elektrisk representation av sving-
ningsmonstret i horselorganet atergivet av hdrcellerna,
efter midnga om och men erdvrat en stillning som im-
pulsgenerator, sd har orat Gverforts till samma kategori
som flera andra sinnesorgan, i vilka den fysikaliska ret-
ningseffekten transduceras till en elektrisk generator-
potential, som i sin tur alstrar de nervosa impulserna,
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