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Schwellennahe und überschwellige 
Schallverarbeitung des Innenohres 
Teil 11: Modelle 

Thomas Janssen 
Technische Universität München, HNO-Klinik rechts der Isar, Labor für experimentelle Audiologie, D-81675 München 

Zusammenfassung Der ~weite Teil der drei Teile umfassenden Übersicht ~ur Schal/verarbeitung im Innenohr befasst sich mit 
Modellen. Den Modellen vorangestellt ist eine kur~e Beschreibung der klassischen Hörtheorie der passiven Cochlea (Wanden velle) 
und der neuesten Hörtheorie der aktiven Cochlea (cochleärer Verstärker). Die retrospektive Betrachtung, ausgehend vom einfachen 
mechanischen Modell der Wellenausbreitung auf der Basilarmembran bis hin zu den Finite-Elemente-Modellen, welche die lIIathe
matische Beschreibung des Schwingungsverhaltens komplexer Geometrien im dreidimensionalen Raum ermöglichen, soll dem Leser 
die komplexen Schallverarbeitungsmechanismen des Innenohres verständlicher machen. Die Resonanztheorie von HeImholt z, die 
eine scharfe mechanische Abstimmung in der Cochlea postuliert hat, findet ihre Renaissance durch die Entdeckung des cochleären 
Verstärkers. Aber auch die Wanderwellentheorie von Bekesy behält ihre Gültigkeit. Die heutige Modellvorstellung von der FUllkti
onsweise der Cochlea ist die, dass die Cochlea aus Resonatoren besteht, die j e nach Standort entlang der Schnecke aufeine bestimrn 
te Frequenz abgestimmt sind. Die Resonatoren sind die Cortischen Bögen, deren Resonanzeigenschajien durch das Zusammenspiel 
zweier Filter bestimmt ist, der transversalen Resonanz der Basilarmembran und der radialen Resonanz der Tektorialmembran. Die 
Flüssigkeit in den Skalen und die Basilannembran stellen das makromechanische Filter (passive Cochlea), die Sinneszellen und die 
Stützzellen und die Tektorialrnembran das mikromechanische Filter (a ktive Cochlea) dar. 
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Sound processing of the inner ear 
near and above the threshold of hearing 
Part 11 : Models 

Thomas Janssen 
Technische Universität München, HNO-Kl inik rechts der Isar, Labor für experimentelle Audiologie, 0-81675 München 

Summary This sec(md ofthree parts prOl ,iding an ol'er\,iew of sound processing in the inner ear deals with //IodeIs. Short descriptions 
o{ the c/assical theory o{ hearing of the passil'e cochlea (tra\'elling wave) and the nell'est theory of hearing of the actil'e cochlea 
( cochlear amplifier) precede the lIlodels. The reviel\' ranges frolll a simple mechanical model of wal'e propagation on the basilar 
membrane up to.finite element models which make possihle a mathellwtical description ofvibrational helwl'iollr in three dilllensio
nal space in tenns (~{ complex geollletry. This gives the reader a better lInderstanding ofthe complex sound processing mechanisms 
ofthe innerear. Helmholtz:~ resonance theory which postl/lated a sharp lIlechanical tuning in the cochlea.llnds its renaissance in the 
disco\'ery of the c(lchlear amplijie/; bl/t Beke.5Y:~ tral 'elling wal'e theory continues to be I'alid. Today \ idea of the model o{ cochlea 
./ill1ctionality is that the cochlea consists of resonator.\' I\'hich are IlIned to a special.li·NIl/ency according to the place along the 
cochlea. The resonators are the arcs o{ Corti whose resonance properties are determined by the interaction of tll 'f) .lilters, the 
transverse resonance of the basilar membrane and the radial resonance o{ the tectO/-i(i/ membrane. The/Illids in the scalae and the 
basilar membrane represent the lIlacro lIlechanicaIJilter (passive cochlea), the sensory cells, the supporting cells and the tectorial 
melllbrane represent the micro l11echanical filter (actil'e cochlea). 

Key words: mechanical models 
physical models 
.finite element models 
cochlea sound processing 
cochlea amplijier 
IW.I'.\·il'e and actil'e cochlea 
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Prolog 

Zwei Arten von Logik werden angewandt , di e indukti ve und di e 
deduktive. Indukti ve Schlüsse beginnen mit Beobaehtungen an 
der Maschine und führen LU allgemeinen Aussagen. Wenn zum 
Beispiel das Motorrad durch ein Schlag loch fä hrt und der Motor 
fehlzündet und dann durch ein Schlagloch fährt und der Motor 
fehl Lündet und dann durch ein Schlag loch fährt und der Motor 
fehl.t: ündet und dann eine glalle Strecke führt, ohne dass eine 
FehlLündung auftrill , und dann durch ein viertes Schlag loch fährt 
und der Motor wieder fehl zündet, dann kann man den log ischen 
Schluss ziehen. dass die Fehlzündungen durch die Schlaglöcher 
verursacht werden. Das ist Induktion: Das Schließen von beson
deren Erfahrungen auf allgemeine Wahrheiten. Bei dedukti ven 
Schlüssen ist es umgekehrt. Sie beginnen mit allgemeinem Wis
sen und sagen eine besondere Beobachtung voraus. Wenn zum 
Beispiel der Mechaniker aus se iner theoreti schen Beschäfti gung 
mit der Hierarchie der Fakten beim Motorrad weiß, dass das Si
gnalhorn des Motorrads ausschließlich mit St rom von der Balle
ri e betri eben wird , dann kann er den logischen Schluss ziehen. 
dass das Horn ni cht funkti oniert , we nn die Ballerie leer ist. Das 
ist Deduktion. 
(Aus »Zell und die KUlIst ein Motorrad ;:u warten« !'Oll Robert 
M. PirsiR) 

Einleitung 

Ein Modell ist ni cht nur eine vereinfachte Beschreibung eines 
rea len Systems. Ein Modell ist Lugleich auch ein WerkLeug, mit 
dessen Hilfe sich System veränderungen - im vorliegenden Fall 
sind das die Auswirkungen pathologischer Faktoren auf die In 
nenohrfunktion - studieren und analys ieren lassen. Bei der Ana
lyse physiologischer Systeme und deren Modellbildung lassen sich 
nur jene Teilprozesse zu Grunde legen und in eine Systembeschrei
bung integri eren. di e hinreichend aufgekl ärt sind. Dieses dedukti 
ve Vorgehen ent spricht weitgehend dem hypotheti schen Charak
ter, den jede Modellbildung bes itzt. Dabei hängt die Betrachtungs
tiefe immer vom gegenwärtigen a-priori -Wi ssen ab. 

Di e heutige Modell vorstellung von der Funktionsweise der 
Cochlea ist di e, dass di e Cochlea aus einer Reihe von Resonato
ren besteht , di e je nach Standort entlang der Schnecke auf eine 
bestimmte Frequenz abgestimmt sind. Die Resonatoren sind die 
Corti schen Bögen, deren Resonanze igenschaften durch das Zu
sammenspiel zweier Filter bestimmt ist, der transversalen Reso
/l all :: der Bas ilarmembran, angetri eben durch die Druckdifferenz 
in den nüssigkeitsgefüllten Skalen, und der radialen Resonanz 
der Tektori almembran. Die Flüss igkeit in den Skalen und die 
Basi larmembran ste ll en das makromechanische Filter, die Sin
neszellen und die Stützzell en und die Tektorialmembran das mi 
kromechani sche Filter dar. Das makromechani sche Filter sorgt 
für e ine grobe, das mikromechanische Filter für eine feine Fre-
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quenLabstimmung. Neben diesen beiden pass iven Filtern ist die 
Cochlea mit akti ven Elementen ausgestallet, den äußeren Haar
ze ll en. di e den einfall enden Schall ve r~ t ä rke n . Die äußeren Haar
ze ll en haben die Aufgabe, den großen Dynamikbereich des Luft
schall s auf den kleineren Dynamikbereich der Cochleamechani k 
abLubil de n. 

Im Folgende n so llen die auf den kl ass ischen und modernen 
Hörtheorien has ierenden Modelle der Schall ve rarbe itung im In 
nenohr in groben Zügen umri ssen werden. Die auf di e kl ass i
schen Hörtheori en aufbauenden Modelle betrac hten di e makro
mechani schen Eigenschaften der Cochlea mit der Wanderwellc 
als wesentli ches Charakteri stikum . die Modelle der modernen 
Hörtheori en die akti ve Cochleamikromechanik mit de n äußeren 
Haarze llen als Motorelement. Zum besseren Verständn is der Rolle 
der Cochlea bei der Auslösung von Hirnstammpotentialen wer
den Modelle vorgestellt , mit denen sich der ort sveränderli che 
Schwingungsverl auf der Bas il armembran und die rei l.synch rone 
Aktionspotentialentl ad ung auf den Hörnerven fasern bei transien
ter Reizung simulieren lassen. 

Elemente der Schallverarbeitung 

Bevor auf Theori e und Modelle der pass iven und akti ven Schall 
verarbeitung im Innenohr eingegangen werden so ll . so ll en die 
für di e Modellbildung relevanten »mechani schen« Elemente der 
Cochlea noch einmal kurz beleuchtet werden. Die erste deta il 
li erte Zeichnung der etwa erbsengroßen menschlichen Cochlea 
stammt von Lillcke ( 1837) . Sehr deutli ch sind schon die Schne
ckenwindungen mit den zwei großen Skalen, der S. tympani und 
der S. vestibuli , dargestellt . die durch die Bas il armembran ge
trennt werden (s. Abb. I). Die nebenstehende rasterelektronen
mikroskopi sche Aufnahme zeigt, dass die Detail s damal s schon 
gut beschrieben waren, jedoch fehlt der wesentli che Tei l. näm
lich die Sinnesze ll en. 

Erst Alfo/l sO Corti ( 185 1) ge lang es. di e Sinnesze ll en des In 
nenohres mit einer speziellen Präpariertechnik sichtbar I.U ma
chen (s. Abb. 2). In der Ski zze erkennt man die in drei Reihen 
angeordneten äußeren Haarze ll en und die in einer Reihe stehen
den inneren Haarze llen. Die nebenstehenden rasterelektronischen 
Aufnahmen zeigen die SinnesLe llen mit ihrem komplexen Stütz
apparat aus der heutigen Sicht. Entlang der 32 mm langen Schne
ckentrennwand stehen 3 200 solcher Sinneszellreihen (Corti sche 
Bögen). Der Abstand zwischen den Sinneszellreihen beträgt etwa 
I 0 ~m . Ein neben der Basilarmembran wichtiges Element der 
mechanischen Schall verarbeitung ist di e Tektorialmembran. Vie
les spricht dafür, dass sich Bas ilarmembran und Tektori almem
bran gegeneinander bewegen und es in di eser Scherbewegung 
zur Denektion der Stereoz ilie. dem adäquaten Reiz der Hörsin
nesze ll e, kommt. 
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Abh. I: Schellla/ische Zeichnllng einer mel/schlichen Cochlea 
lIIi/2 1/2 Windungen (a) /1acll Linde (1837). Erkennbar sind 
die S. I'es/ibu/i und die S. /YI/IJ7l11li, die durch eine Membran 
ge/renll/ sind (b). Ras/erelek/rollelll/1ikroskopische AII/iwhme 
einer eröfflleten Chinchilla-Cochlea (c) nach Harrisoll IIlld 
HUII/er-Dul'ar ( 1988). 

Klassische Hörtheorien 

Mit den klassischen Hörtheorien , der Resonanztheoric von 
HenllW1I1 1'011 Helmhol/::. (1863) und dcr Wanderwellentheorie 
von Georg 1'011 Bekes.\' (1942), soll der Rcigcn der Hörtheorien 
eröffnet werden. In Analogic J:ur Optik glaubte Hellllllol!":, dass 
das Innenohr ein Apparat ist. der wie ein Prisma einc komplexe 
Schallschwingung in cinzelnc Sinusschwingungcn zcrlegt. Auf
grund der damaligcn anatomischen Kenntnisse (gemäß Abb. la 
und I b sowic 2a) mutmaßte Hellllholt::.. da~s im Innenohr hoch 
spezialisicrte Rcsonatoren (die Cortischen Bögcn) arbeiten. Hell/1 -
hol/::. wusstc auch. dass die Basilarmcmbran (und damit die Cor-
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c) 

Fig. I: Schellllllic drml'ing 01' a lIul/1all cochlea wi/h 2 1/2 1111'11.1' 

(a)./i·ol11 Lincke (1837). Visible are /he scala I'es/ilmli al/(I/lle 
scala /I'mpani separa/ed 17\' a l/1elllbralle (b). Scallllillg electroll 
microscope image (~f'WI opelled cllinchilla \' cochlea (c)./i'O//1 
Harriso/l and Hllnter-DII\'(/r (1988). 

tischen Bögen) auf ihrcm Weg Lur SchneckenspitJ:e um mehr als 
das Zwölffachc an Breite zunimmt (von 0,04 auf 0.5 mm). Es 
war auch bekannt, dass die Basilarmcmbran etwa 3 200 Corti
sche Bögcn trägt. Helmhol/ ::. berechnctc daraus. dass auf jedc 
Oktave ca. 600 solcher Bögen kämcn . Hieraus entwickelte cl' 
seinc Rcsonanztheoric. Er nahm an. dass die ein/clnen Bögen 
auf die cinJ:elnen Tonfrequenzen wic Rcsonatoren abgcstimmt 
sind - so als sänge man in ein Klavier mit ungedämpftcn Saiten 
hincin, und nur die Saiten schwingen, dic auf die im Ton enthal
tene Grundschwingung und die Obertönc abgcstimmt sind. Ge
nauso wic dic Saiten im Klavier würdcn auch im Innenohr dic 
unterschiedlich abgcstimmtcn Cortischcn Bögcn in Schwingung 
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c) 

a) 

Abb. 2: Schematische Zeichnung des Corlischen Organs mil 
Basilarmembran. Teklorialmembran sowie inneren und äuße
ren Haarzellen (a) nach Corli ( /85/ ). Raslereleklronen
mikroskopische Aufnahmen des Corli Organs aus heutiger 
Sichl (b) nach Sanli (/988) und (c) nach Bredberg (/977). 

versetzt und entsprechend die mit ihnen verbundenen Nervenfa
sern erregt werden. Dass die von HelmhollZ 1863 aufgestellte 
Theorie in der Grundlage richtig ist, wissen wir heute. Die Fre
quenz-Orts-Transformation ist tatsächlich eines der wichtigsten 
Charakteristika der Cochlea. Die systematische Frequenz-Orts
Zuordnung, die tonotope Organisation, findet sich in allen höhe
ren Zentren der Schall verarbeitung wieder. Selbst in der Hörrin
de ist diese tonotope Zuordnung noch zu finden. Eines jedoch 
hatte HelmhollZ nicht beachtet, nämlich, dass seine Resonanz-
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Fig. 2: Schemalic drawing o./Ihe organ ofCorli wilh ba.l'ilar 
membrane. leclOrial membrane as weil as Ihe inner and oufer 
hair cells (a) from Corli (/85/). Scanning eleclron microscope 
images oflhe organ ofCorli./rol1llOdaY:5 poinl o./I·iew (b)froll/ 
Sanli (/988). and (c)from Bredberg (/977). 

theorie nicht mit der Fähigkeit des Ohres zu vereinbaren ist, kur
ze Zeitsignale zu verarbeiten, und somit gegen die Unschärfere
lation der Nachrichtentechnik verstößt (Wien 1905). 

Nachdem deutlich geworden war, dass die elastomechanisch 
geprägte Resonanztheorie zwar einige, aber nicht alle wesentli
chen Eigenschaften des Ohres erklären konnte, setze sich An
fang des 20. Jahrhunderts mit Bekesy in der Hörforschung eine 
überwiegend physiologisch-experimentelle Ausrichtung durch. 
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Obwohl ursprünglich Ingenieur der Nachrichtentechnik hat Beke
s.\' zahlreiche Messungen am Felsenbeinpräparat durchgeführt und 
konnte die von Helmholi~ deduktiv gewonnene Vorstellung von 
der Abbildung der Tonfrequenzen an verschiedenen Orten be
stätigen. Neu war jedoch die Entdeckung, dass nicht die stehen
de Welle, sondern die Wanderwelle diejenige Wellen form ist, die 
im Innenohr vorherrscht. Die Schallenergie wird bei der Wan
derwelle nicht auf einen Ort fokussiert. sondern verteilt sich über 
mehrcre Orte. Ganz im Widerspruch zur Resonanztheorie, die ja 
von stehenden Wellen in den Cortischen Bögen, also von Schwin
gungen quer zur Längsrichtung der Cochlea, ausgegangen ist. 
Ein weiteres Charakteristikum der Wanderwelle ist, dass sie mit 
hoher Geschwindigkeit in die Cochlea hineinläuft, dann aber sehr 
schnell abklingt. Dies liegt daran. dass mit abnehmender Fort
pflanl.Llngsgeschwindigkeit die Wellenlänge immer kürzer wird. 
so dass die Wellenenergie durch Reibung vernichtet wird. Mit 
der Wanderwellentheorie war eine Erklärung für die sich wider
sprechenden Fähigkeiten des Ohres gefunden worden, nämlich 
Schallsignale sowohl in der Frequenl: ab auch in der Zeit mit 
hoher Auflösung zu verarbeiten. 

Warum es bei der Wanderwelle zu einer Frequenzdispersion 
kommt , lässt sich durch den unterschiedlichen transversalen 
Widerstand erklären, den die Wanderwelle als Folge des Steifig
keitsgradienten entlang der Basilarmembran in Richtung Schne
ckenspitze vorfindet. Nach den Prinzipien der Elastokinetik füh
ren daher Wanderwellen mit hohen Frequenzen am Schnecken
eingang, Wanderwellen mit niedrigen Frequenzen an der Sehnek
kenspitze jeweils zu maximalen Auslenkungen. Die durch die 
Wanderwelle generierte Ausbauchung der Basilarmembran ist 
sehr breit. Die Wanderwellentheorie kann daher die hohe Trenn
schärfe des Gehörs nicht erklären. Denn wenn das Abbild eines 
einzelnen Sinustones schon so viel Platz auf der Basilarmem
bran einnimmt, wie sollen dann 640 verschiedene Töne (so viele 
kann das menschliche Ohr nämlich unterscheiden) auf einer Länge 
von 32 mm untergebracht werden? Um die Diskrepanz zwischen 
den physiologischen und psychoakustisehen Befunden zu erklä
ren, postulierte man kurl:erhand einen der Cochlea nachgeschal 
teten frequenzselektiven Mechanismus (second filter. Evalls 

1975). Man dachte aber hier eher an neurale Prozesse und nicht, 
wie heute. an zusätzliche mechanische Filter, die äußeren Haar
I:ellen. 

Bekesy hatte zu der damaligen Zeit I:U grobe Instrumente, um 
die minutiösen Schwingungen der Basilarmembran zu messen. 
Bekes.'" konnte mit der Methode der stroboskopischen Beleuch
tung die Auslenkung der Basilarmembran nur bei hohen, nicht
physiologischen ReizintensiUiten beobachten. Es blieb ihm da
her verborgen, dass die hohe Frequenl:absti mmung und die hohe 
Sensitivität des Gehörs allesamt Leistungen der Cochlea sind. 
Und noch ein weiteres hatten Bikes.'" und auch nachfolgende Hör
forscher nicht bedacht, niimlich dass die mechanischen Eigen
schaften einer lebenden Cochlea anders sind als die einer toten. 
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Der englische Physiker Gold war der Einzige, der damals nicht 
an ein nachgeschaltetes zweites, wie auch immer geartetes neura
les Filter glaubte (1948, 1988). Er war davon überzeugt, das~ 
aktive nichtlineare Prozesse in der Cochlea Ursache für die hohe 
Trennschärfe und die große Dynamik des Ohres sind. 

Neue Hörtheorien 

Erst heute mit der Verfügbarkeit von Methoden zur Messung 
von Schwingungsvorgängen in der Cochlea an der Hörschwelle 
weiß man, dass die Cochleamechanik - ganz im Sinne von Hellll 

holf;' - eine äußerst scharfe Frequenzabstimmung besitzt (lohn 
sfolle et al. 1986; Ruggero et al. 1997). Eine wichtige Rolle hier
bei spielen die äußeren Haarl:ellen, die als fein abgestimmte akti 
ve Filter die Wanderwellen versUirken und den Bereich der Aus
bauchung auf der Basilarmembran verschmälerIl. Seit der Entde
ckung der otoakustischen Emissionen (Kelll{J 1978) und der Moti
lität der äußeren Haarzellen (Browllell et al. 1985; Zellner 1986) 
ist bekannt, dass die beiden Hörsinneszellen im Innenohr völlig 
verschiedene Aufgaben haben. Die äußeren Haarl:ellen (ein Zwi t
ter aus Sinneszelle und Motor) haben die Aufgabe, den einfallen
den Schall mechanisch zu verstärkten, die inneren Haarl:ellen (die 
eigentliche Sinneszellen) haben die Aufgabe. den mechanischen 
Reiz in ein Zeitmuster von elektrischen Impulsen (Aktionspoten
tialen) auf den 30 000 Hörnervenfasern I.LI wandeln und für das 
Gehirn verständlich zu kodieren . 

lohnsfone und Boyle (1967) waren die ersten , die die Mössbau
er-Technik zur Schwingungsmessung in der Cochlea eingesew 
haben. Sie stellten fest, dass die hohe Trennschärfe des Ohres 
tatsächlich auf cochleäre Prozesse I.LIrückzuführen ist. Die Mes
sungen von Selliek et al. (1982) belegen eindeutig. dass die Ab
stimmeigenschaften der Nervenfasern nahe/.u deckungsgleich 
sind mit denen der Basilarmembran (s . Abb. 3). Die mechani 
schen und neuralen Tuningkurven weisen die gleiche V -Form 
auf. Wie die neurale Tuningkurve so hat auch die mechanische 
Tuningkurve eine Flankensteilheit von etwa 100 dB/Oktave. also 
ein Vielfaches mehr als die von Bikisr gefundene Flankensteil 
heit der Wanderwellenumhüllenden. 

Und ein Weiteres wurde mit der neuen hoch empfindlichen 
Messtechnik offensichtlich, nämlich dass die Cochleamechanik 
gar nicht so robust war, wie man anfangs dachte. Man stellte 
nämlich fest, dass nach dem Tod oder nach selektiver Zerstörung 
der äußeren Haarzellen die hohe Trennschärfe verloren geht. 
Dallos et al. hatten schon 1972 darauf hingewiesen, dass die 
neurale Schwelle sich bei selektiver Zerstörung von iiußeren Haar-
1:c\len erhöht. Dass die äußeren Haarl:ellen tatsächlich eine gan
ze Menge mit den Abstimmeigenschaften des Ohres zu tun ha
ben. konnten später Libemwll und Dodds (1984) deutlich fei 
gen. indem sie äußere und innere Haarl:ellen selektiv zerstörten 
und unter diesen Bedingungen neurale Tuningkurven aufnahmen. 
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Abb. 3: Mechanische und neurale Tuningkurve der Basilar
membran eines Ortes ( 18 kHz Bestfrequenz) beim Meer
schweinchen (a) nach Sellick et al. ( / 982). Mechanische Tu
I/ingkurven eil/er normalen Cochlea, nach selektiver Zerstö
rung der äußeren Haarzellen, post mortem (c) nach l ohnstone 
et al. ( / 986). 

Beim iso li ertem Ausfa ll der äußeren Haarzellen g ingen Trenn
schärfe und Sens iti vität des Hörnerven verl oren, beim isoli erten 
Ausfall der inneren Haarzellen blieb di e Trennschärfe dagegen 
erhalten, a llerdings auf Kosten der Sensiti vität. 

Neben der scharfen Abstimmung wurde noch e ine weitere Ei
genschaft der Basil armembran mit den neuen Messtechniken ge
funden, nämlich ihre Nichtlinearität. In Abbildung 4 ist die von 
l ohns!One et a l. ( 1986) mit Laserinterferometri e gemessene Reiz
antwort e ines Cochleaortes bei verschiedenen Reizpegeln gezeigt. 
Bei hohen Reizpege ln ergibt sich e ine Auslenkung, die sich in 
Abhängigke it von der Frequenz nur le icht ändert. Je kle iner der 
Reizpege l, um so frequenzse lekti ver wird die Reizantwort. Beim 
schwe llennahen Reizpegel von 20 dB beschränkt sich die Reiz
antwort auf e inen sehr schmalen Bereich. Das bedeutet, in di esem 
Bereich kommt es plötzli ch LU einer drasti schen Zun ahme der 
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Fig. 3: Mechan ical and neural fIIning cll rve of a single place 
on the guinea pig '.I' basilar membrane (characteristic frequency 
/8 kH;:.) (a) from Sellick et al. ( / 982). Mechanical tuning 
curves of a normal cochlea, afier seleuive dallwge of the outer 
/w ir cells, postmortem (b) fro m l ohnstolle et al. ( / 986). 

Basilarmembran-Auslenkung (Verstärkung). In di esem Frequenz
bereich ist die Bas il armembran stark nichtlinear, bei Anregungs
frequenzen unterhalb di eser BestfrequenL ist sie linear (s. Abb. 
4a). Das nichtlineare Anwachsen der Bas il armembran-A mplitude 
wird deutlicher, wenn die Kurven übereinander gelegt werden (s . 
Abb. 4b). Abbildung 4b zeigt di eselben Daten wie Abbildung 4a, 
mit dem Unterschied, dass di e Kurven bezügli ch des Stimuluspe
gels normiert sind. Sie können so als pegelabhängige Verstärkungs
funkti onen der Bas il armembranauslenkung gelesen werden. Im 
Frequenzbereich des linearen Wachstums liegen die Kurven über
e inander, hier ergibt sich keine Verstärkung, im Bereich des ni cht
linearen Wachstums gehen die Kurven auseinander. Je weiter sie 
sich aufspreizen, umso größer ist d ie Verstärkung. Die größte Ver
stärkung tritt be im kleinsten Reizpegel auf. 
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Abb . ..J: Basilarmelllbrunallsienkllng als Fllnklion der An

regllngsli'eqllen~, gelllessen lIIil der Möj1baller- Technik an ei

nem Ol'l ( 18 kll~ Beslli-equen~) beim Meerschweinchen bei 

I'erschiedenen Rei~pege!n (a). (17) ~eigl die gleichen KillTen 

wie (a), die Klln'en sind al/erdings 11m die Pegeldifleren~ ~UIII 

niedrigslen Rei~pegel (20 dB) l'ersc/lOben. Bei linearelll 

Wachsllllll der Basilanllelllhrwwlls/enkllllg (hei{ < 10 kH:) 

liegen die KIllTeIl iihereillalld('l: Das nichllineare Anwachsen 

der Allslenklln~ i.I·1 heilll kleinslen Rei~pegelalll gröjJlen. Das 

rei~f!egelabhüngige nic/lIlineare AII\\'((chsen iSI all{ein sc/l/lla

les Freqllen~/)((lId l/III die Beslli'eqllen:: beschrünkl (ellra 1/3 

OkwI'e) lind H'ird als coclt!eiire Verslürkllng he~eicl7l1el. 

OfTen~icht lieh si nd starke nicht lineare Schall verarbeit ungsme
chani~men in der Cochlea aktiv. Nichtlineare Systeme produzie
ren Ver;,errungen. so auch das Ohr. Dieses Phänomen hat schon 
sehr früh der Komponist Cillseppe Tarlini (1692 1770) beschrie
ben (Abb. 5). Er stellte fe~t. dass beim gleich;,eitigen Spielen 
/weier Töne ein virtueller dritter Ton entsteht (ter/.o suono). des
sen Frequen/ sich aus der Di Ileren;, der Tonfrequenzen nach der 
Formel 21'1 -1'2 berechnen I~isst. Dieser kubische Differenzton. in 
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Fig . ..J: Basilar melllbrane displacelllelll as a jillluion o{ Ihe .lli

IIllIlalionji-equencr, lIIeasured I\ 'ilh Ihe Mii!iballer elfeu ina 

single place (c!wraclerislicli-eqlleIlCl' 18 kH::) (~{Ihe gllinea 

pig aI di/Terenl slillllllllS let 'eIs (a). (17) sh()\\'s Ihe sal/le cllrt'e.1 

as (a), Ihollgh Ihe Cll/Tes 1//01'('(/ I\ 'ilh Ihe /cI 'el di//ercllcc (20 

dB) 10 I()\rer .1·liIllIlIIlS lel'e!s. In Ihc case o{lincar groll 'lh o{lhe 

basilar lIIelllhrane displacclllenl ((J/ I < I () kH:) Ihc Cllrt 'es are 

Iring on IOp o{cach O/h('l: The non-linear di.11Ilacelllenl grol\ ,th 

is highcsl al Ihc Sl/llIl/cSI slillllllll .1 le l'eI. Thc Slil/I//IIIS Icre! de
pendenl non-linear gr()\\ 'lh is lilllilcd /() a n{IITOI\ ' ji-cqllcnC\' 

band near Ihe c/wrauerisliclinlllenC\' (a/i/iroxil/Wlel\" 1/3 oc

/al'e), and is mlled coclt!car wllpli/iculion. 

der Musikwissenschaft als Tartini -Ton bCleichnet. entsteht aber 
nur dann. wenn die Tonfrequen/en in einem gan;, bestimmten 
Verhältnis stehen. nämlich etwa 5:6. Tanini wusste nicht, wo und 
wie der kubische Differen/ton enhteht. Erst mit der Entdeckung 
der otoakustischen Emissionen wurde klar. dass die DiITcren/tö
ne im Innenohr als unmittelbare Folge der starken Nichtlineari
tät der Cochleamechanik auftreten. 
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det im Cochlea modcll von Allen ( 1980) seine Berücksichtigung. 
AI/eil ent wickeltc die Theorie des Tektorialmembranfilters und 
etabliert c damit neben der longitudinalen Wcllcnausbreitung ei
ncn zusätzlichcn Freihcit sgrad, nämlich einc unabhängige radia
Ic Bcwegungskomponentc (Abb. 9a). Die Idee, di e dahinter steckt, 
kommt aus dcr anatomischen Betrachtung des Corti schcn Or
gans. Wenn die Bas il armcmbran bzw. der Corti sche Bogen durch 
dic Wandcrwc lle hin und her bewegt wird, dann bcwcgt sich nach 
AI/eil die Tektori almembran nicht als steife r Balken mit nur ei
nem Freiheit sgrad, sondern die Tektoria lmembran bewegt sich 
auch in radialer Richtung. Hierdurch wird cinc Scherbewcgung 
I.wischcn dcr Bas ilanncmbran und dcr Tektori almembran mög
li ch. Im Vcrglcich zu r gleichsinnigen Bewcgung der Membra
ncn führt di e Scherbcwcgung zu einer größeren Defl ektion der 
Stcrcoz ilien. Das mechani sche Ersatzschahbi ld zeigt, dass di es 
nur dann funkti onieren kann, wenn man die Tektori almcmbran 
als Masse betrac htct. dic sich frci in rad ialer Richtung hin Lum 
Modiolus bcwegen kann . Die Tek torialmembran ist sowohl mit 
der Schneckenspindel als auch mit der Stereozilie der inneren 
Haa rze ll e elasti sch verbunden. Es li egen somit I.wei unabhängi
ge Schwingungssysteme vor: die Tektori almembran, deren Im
pcdanz durch die radiale Steifigkeit s- und Reibungskomponcnte 
und durch ihre Masse beschricbcn wird , und die Bas ilarmem
bran, dercn ImpedanL vor allem durch die ortsveränderli che Stei
fi gkeit bestimmt ist. 

1:20 

aktiv 

passl\' 

Ahh. 7: Mechallisches Model/ 
der Makrolllechallik der Coch
lea (a) ulld die hei silluslärlll i
~er Anref!.lInf!. beobachteteIl 
K oh I estauha u/~l' i rbel u lI~ell als 
Bell'eisji'ir die Existen:: der 
WIlIlderll'el/e at~lder Trell ll 
lI1elllbran (h) lIach INkes." 
( 1928). Wallde /welle lIIit UIII 
hiillender eiller passi!lell (rot) 
II l1d akti l'ell Cochlea (b lau) aus 
he llti~er Sicht (c). 

Fi~. 7: Mechallical l110del oI 
the cochlea \' lIIacro lIIecl/(/lIics 
(a) alld the carholl dust 
.Iwirtill f!. ohserl'ed (!tl rill~ pure 
/Olle stimlilmioll as a p/"{)(?IIor 
the exislence q/' the t ral'e l/ i ll~ 

W{/\ Ie Oll the .I'epara lill~ 

lIIelllbrane (b) ji-OII1 Bekes.\' 
( 1928). Tra l le l/in~ wa l'e with 
the ell l'elope (1' a passil'e (red) 
alld aClil'e cochlea (blue) lrom 
/oday \ poill t oll'iell'. 

AI/en hat das mechani sche Mode ll als mathemati sches Modcll 
formulicrt und konnte I.cigen, dass die gemcssene Bas il armem
bramllltwort (s. Abb. 9b) tatsächlich mit Lwci voneinander unab
hängigen Feder-Masse-Systemen simuliert werden kann . Dic Tek
tori al membran wirkt dabei als Hochpass fi lter, die Bas il armem
bran als Tiefpass filter. Mit zunehmendem Reil.pegel verschicbt 
sich die Basilarmembranantwort in Richtung Schneckenbasis, so 
dass sich durch die ortskonstante Hochpass filterung der Tektori 
almembran cine Zunahme der Verstärkung mit abnehmc ndem 
Reil.pegel einstellt (vergleiche hier/u Abb. 4b) . Das bedeutet, dass 
sich auch mit einem pass iven Modell di e erhöhte Sensiti vitiit und 
verbessertc Trennschärfe der Cochlea simulieren lassen. 

Neely und Kim ( 1986) haben Al/ellS Idee des Tektori almem
branfi lters aufgegriffcn, wobei sie allerdings in ihrem Modcll cine 
akti ve äußere Haarze ll e cingebaut haben, die zusätzlich Encrgic 
in di e Bas il armembran cinspeist. Die Bas il armembran-Auslen
kung ist somit mit einem VerstärkungsfaklOr behaftct. Ansons
ten entspricht das Neely-Modell dem Allcn-Modell mit I.wei 
unabhängigen Feder-Masse-Systemen, der Tcktori almembran und 
der Bas ilarmembran. Auch mit diesem Mode ll lassen sich die 
mit der Mößbauer-Technik oder der holographi schen Interfero
metri c in Ticrmodell cn aufgenommenen Tuningk urvcn nachbil 
den, wobei der Verlust von Trcnnschärfe und Sensiti vitiit in ein
facher Weisc durch Rcduzierung des Verstärkungsfaktors simu
liert werden kann . 
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Ein weiteres aktives Cochleamodell stammt von Zwicker (1986), 
welches als elektrisches Analogmodcll realisiert wurdc (Abb. 10). 
Ein einfacher elektrischer Kcttenlciter (H intereinanderschaltung 
von Tiefpüssen mit unterschiedlichen Grenzfrequen/.en) simu
liert die elastokinetischen Eigenschaftcn der passiven Basilar
mcmbran. Der Kettenlciter ist mit dem clektrischcn Netzwerk 
zur Simulation der aktiven Cochleamikromechanik durch einen 
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Abb. 8: Physikalisches Modell der Makromechanik der 

Cochlea mi/ numerischer Lösung bei slU/ionärer Anregung II/i/ 

Sinus/önen nach de Boer (1980). Die Cochlea wird in Mes/reck

/er Form be/rael7le/mi/ dem Schalldruck PI in S. l'es/ibuli und 

dem Schalldruck 1'2 in S. /YII/pani (Abb. 8a). Wegen der SYII/II/e

trie wird die Cochlea als einkanaliMes Svs/em lI1odellier/l71i/ 

dem Querschnill S und der Breite der Basilwmembran b (Abb. 

8b). Das Modell kann dann II/a/hell/a/isch in der Forll/ einer 

hOll/ogenen DijferentialMleiclllll1g ::.weiter Ordnullg II/i/nur 

einer Rauml'ariablen xlorll1l1lier/ werden (Abb. 8c). Hierbei 

wird die Kontinui/ä/sgleichung für inkoll/pressible Fliissigkei

/en mi/ den Schnellekomponen/en I', und I', un/er Cleichse/::,uIIM 

der Schnellekomponen/en I'lx) mi/ der Schnelle des Membrall

segll/entes 1','(.1') in ein eindimensionales DifTeren/iaIMleicll/lIlMs
system überführt, bei dell/ der Druck p(x) und die Mell/bran

schnelle l',lx) durch die spe-;ifische akustische PlInk/ill/pedan ::. 

Z(x) beschrieben Irerden. Durch die Eulersche BeweMungs

Mleichung werden Druck und Schnelle der Flüssigkei/ in Be::.ie

hung gese/::.t. Die Lösung der Diflerel1lialgleicllllllg etfolg/ II/i/ 

numerischen Me/hoden. Das Ampli/uden- und Phasenspek/rum 

der l'er/ikalen Punk/schnelle als Funk/ion des Or/esFir un/er

schiedliche AnreMungs/i-equen::.en eil/sprich/ in eMa der II/i/ 

der Mößbauer- Technik WII Tier gemessenen 

Basilarmembranan/wor/ bei hohen Rei::.pegeln (I'ergleiche 

Abb. 4a). 

Fig 8: Physicalll/odel ol the cochlea :\. IIwcm II/eclwnics lI'i/h 

numerical solu/ion during s/a/iol1an' s/ill/ula/ion bv pure /oncs 

from de Boer (1980). The cochlea is exwllined in a 

straightened shape wi/h /he soul1d presslIre I' 1 ill s. l'es/iIJllIi 

and sound pressure 1'2 in s. /YII/pani (Fig. 8a). Becallse (~l/he 

symmetrv /he cochlea is !I1odelled as a single chwlIIel sys/ell/ 

with /he cross-sec/ioll Sand /he \\ 'id/h bol/he basilar 

membrane (Fig. 8b). Then /he model can be.f(mnlllmed in /hC' 

forll/ (~l a hO!l1ogeneous differen/ial equmion o/second order 

with only one space l'ariable x (Fig. Sc). Here /he con/inui/y 

equa/iol1 Ior incolI/pressible .flllids \\ 'i/h /he I'elocit\' 

componen/s I" and I" lI 'hile equa/illg /he I'e loci/v componen/ 
I"(X) Iri/h /he I'eloci/\' o//he II/ emhrane segll/en/ I',,(X) is 
/ransj(Jrmed ill/o a olle-dill/ellsional differell/ial equa/ioll 

sys/ell/ where /he presslIre p(.r) alld /he II/ell/brane I'e loci/\' ' i x) 
is described by /he specific acolls/ic poill/ ill/pedwlCe Z(x) . 

PresslIre alld I'e locit\, (!/' /heJlllid are rela/ed hy /lr e Euler 

equa/ion oj' !I1o/ion. The solll/ion o//he differell/ial equa/ioll is 

carried oll! by nUlI/ericul m e/hod.\·. The wllpli/Ilde and phase 

speetrum o/Ihc I'cr/ical poill/ I'eloeil.\' as a.!illletioll o/Ihe 

placefor difTerenl s/ill/lIla/ion freqllellcies correspollds 

approxil1w/ely /() /he basi!ar membrane response a/ high 

s/ill/ulus lel 'els o/an animal II/ea.l'llred \\'i/h /he Mößb([lIer 
technology (efpg. 4a). 
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Ahb. 9: Physikalisches Modell der Mik romechanik der Cochlea 
lIIit :: lI'e i l'onein{lIIder IIn abhängigen Schwingungssystemen mit 
elektrischem Ersat::schaltbild (a) nach A llen ( / 980). 
TM = Tektorialmembran, BM = Basila rmembron und Stereo
z.ilie, lIIit den je ll 'e iligen Masse- (m ), Feder- (k) II/ld Reibungs
kräften (j). NUlll erische Lösung eines Modells, welches d ie 
Makro- und Mik romechanik der Cochlea simuliert (b) l1 ach 
A llen ( / 998). A ls »ga in « ist das Verhältnis von ScI/CI lldruck am 

Tromlllelle ll und Auslenkung de r Basilarmembra/l aufgetragen. 
Tektorialmelllbran (Hochpass) lind Basila rmembran (Tieji}{/ss) 

bell'irken eine scharfe Abstirnll/Ung (Bandpass). 

Transformator verbunden. Es sind auszugsweise zwei Corti sche 
Bögen dargestellt, di e lateralmitcinander in Verbindung stehen. 
Insgesamt hat das Modell 11 0 so lcher Elemente. Jedes Element 
repräsentiert e inen etwa 100 !Am breiten Cochleaabschnitt. Die 
Verstärkungs funkti on der äußeren Haarze ll en ist hi er durch die 
Rückkopplungsschleife rcpräsentiert, mit einem Verstärker und 
einem nichtlinearen Übertragungsg lied. Zwicker konnte mit sei-
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Fig. 9: Ph\'sical model ol the cochlea :\. micro lI1echanics lI 'ith 
two independent vibration systems and the electrical 

substitlllioll circuit diagram (a)ji'O/ l1 A llen ( / 980). 
TM = tectorial membrane, BM = basilar membrane a/l d 
stereocilia with the respecti l'e IIWSS (111 ), spring (k ) and j t-iction 
(f) fo rces. Numerical solution of a model simulotil1g the macro 

and micro mecl/CInics of the cochlea (b)ji'O/l1 A llen (1998). Th e 
ratio ol the sound pressure at the tympanic membrane to the 
displacement of the basilar memhrane is named »ga in«. 

Tectorial memhrane (high pass) ell1d basila r membrane (lmv 
pass) cause a sharp tuning (ba nd pass). 

nem elektri schen Modell di e wichti gs ten Charakteri stika dcr 
Schall verarbeitung in der akti ven Cochlea nachbilden. Die Ant
wortmu ster der modellierten Bas ilarmcmbran sind wic beim 
Neely-Modcll in ihren Abstimmeigenschaften den wirklich ge
messenen sehr ähnlich. Mit seinem Modell konnte Zwicker auch 
die Gcneri erung otoakusti scher Emi ss ionen simulieren. 
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Abb. 10: EIekirisches Modell der Makro - lind Mikroll/echanik 

der Cocli/ea II/il Kellenleiler ::'l/I' Sill/ulalion der 
Cochleall/akrolllechanik (Wanden\'ellen) (a, b) lind elektri

schelll Nel::'H'erk II/il riickf!.ekoppelter nichllinearer VerSlärklll1f!. 

::'lIr Sill/lIlalion der Cochlealllikroll1echanik (c). Einf!.anf!.sgröße 

des Modells iSI der Schalldruck all/ Trolll II/e (jell , Ausf!.(lI1gs

f!.röpe die aklil 'e Allsienkllng der Basilwmell/bmn als adäqua

telll I?e i::. der inneren J-!aar::.elle (alls Zwicker 1980). 

Modelle der transienten Schallverarbeitung 

Der modelltheore tischen Analyse der Schallverarbeitung in der 
Cochlea bei Anregung des Ohres mit transienlen Reizen ist we
nig Beachtung geschenkt worden. Tonndort( 1962) studierte mit 
Hilfe eines einfachen mechanischen Modells die Hydromecha
nik der Cochlea bei Anregung mit einer Sprungfunktion durch 

off. 
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Fig . 10: Eleciricaill/odel oJ Ihe cochlea \- lIIacro and lI1icm lIIe

clwnics lI'ilh a passil 'e netll'orkJor silllllialion orlhe cochlea:~ 
lIIacro mechanics (tr{/l'elling w{/I'es) (0.17) and electrical net 

work lI'i I h Jed back non-linea r a 1111'1 ijim I ion Jor silllula t ion or 

the cochlea:~ lIIicro meclwnics (c). The inplIt orlhe II/odel is Ihe 

sOllnd presslIre al Ihe t\'lIlPWlic lIIelllhmne. Ihe O/(fPIII is Ihe llC

lil'e displacement ofthe basilar II/elllbronej(mlling an adeqllote 

stillllllusJor Ihe inner /wir cell (rrolll ZlI'icker /980). 

Beobachtung der Strömungsverteilung der Flüssigkeit entlang 
der Trennmembran. Er konnte beobachten, dass die Sprungfunk
tion eine Welle auslös\. die an den verschiedenen CochleaOrlen 
zu einer impulsförmigen Schwingung führt. Je tiefer die WeIlen
front in die Cochlea hineinlief. umso Iünger dauerte es bis llIr 
initialen Schwingungsphase. 7(iIlnt!(I/Ibel.eichnete diesen Effekt 
als I.eitliche Verschmierung (»time smear«) und wies darauf hin. 
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dass di e beobachteten Laufze iteffe kte durch e inen elektri schen 
Kettenl e iter, bestehend aus einer Reihe hintere inander geschal 
te ter Tie fpässe, mit abnehmender Grenzfrequenz s imuliert wer
den können. So lche Modelle wurden von Oeltinger und Hauser 
( 1961 ) und Fla/la~an ( 1962) entwickelt. Wie be im mechani schen 
Mode ll e rgaben sich ein impulsförmiger Schwingungsverl auf mit 
ortsveränderlicher Zeitkonstante sowie das ze itlich verzögerte 
Vorrücke n der We llen front mit exponentie ll abklingender Ge
schwindigke it. Zwicker und Feldkel/er ( 1967) haben d iese Ef
fekte am elektri schen Mode ll studiert. 

Zum besseren Verständni s der Roll e der Cochlea be i der Aus
lösung von Hirnstammpotenti alen mit transienten Schallreizen 
wurden Modelle entwicke lt, die eine Simulation der Bas ilarmem
branschwingung sowie der Zeitsteuerung der Aktionspotentiale 

auf den Hörnervenfasern erl auben. Ein so lches Modell wurde 
von Janssen ( 1989) im Rahmen einer Di ssertati on vorgeste llt. 
Das Modell besteht aus zwei Stufen (Abb. 11 ). Die erste Stufe 
bas iert auf dem eindimensionalen Cochlea-Mode ll von de Boer 
( 1980), we lches in der Form e iner gewöhnlichen Differenti al
g le ichung vorli egt und so modifiziert wurde, dass es di e Berech
nung des Schwingungsverl aufs der Bas il armembran an 160 ver
sc hi edenen Orten bei Anregung des Ohres mit e iner be li ebigen 

Zeitfunktion erl aubt. Die zwe ite Stufe simuliert den Prozess der 
mechani sch-nervösen Umsetzung des Schallreizes in der Sinnes
zelle. Das Mode ll wurde auf der Grundlage der Rezeptorpotenti 
almessungen an der Hörsinneszelle (Russei und Cody 1985) und 
der Refraktäre igenschaft der Hörnerve nfaser (io/l es et a. 1985) 
e ntwickelt. 

Basilar membran Helikotrema 

2 2 ,4mrn 

x 160 
35mrn 

x250 

W(X 1 ,t) w(x j ,t)~ w(X160 ,t) Modellstufel 
... .... .... .......... ...... .......... ....... ..... ... ..... ................ .. .................. ........... .... .... .. .. ......... . 

Modellstufe 11 

, t) 

~I~" o • 8 12 18 t (ma] 

Abb. // : Blockstruktur des Modells zur Simulation der 
Entladungsaktivität auf den Hörnervenfasern bei transienter 
Schal/reizung (a us Janssen / 989). Modellstufe / berechnet die 
Punktauslenkung der Basilarmembran w (x, t) an 160 Orten 
zwischen 0,/4 mm und 22, 4 mm (Entfernung vom Stapes), 
Model/stufe 1/ simuliert die Umsetzung des mechanischen Rei
zes in eine Folge von Aktionspotentialen. Die Eingangsgröß e 
des Gesamtmodel/s ist der Schalldruck am Trommelfell p(t), 
die Ausgangsröße sind die Aktionspotentiale j(x, t) auf den 160 
Hörnervenfasern des betrachteten Cochleaabschnittes bzw. die 
Häufig keitsverteilung der Aktionspotentiale. 
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Fig. /1 : Block structure of the model f or simulation of the 
discharge activity on the auditory nerve fibres du ring transient 
sound stimulation (from Janssen 1989). Model step I calculates 
the point displacement of the basilar membrane w(x, t) at 160 
places between 0.14 mm and 22.4 mm (distance to the stapes), 
model step 1/ simulates the conversion of the mechanical 
stimulus into a sequence of action potentials. The input of the 
complete model is the sound press ure at the tympanic 
membrane p(t), the output is the action potentials f (x, t) on the 
160 auditory nerve fibres of the examined cochlea section or 
the f requency distribution of lhe action potentials respeclively. 
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Abb. 12: Modellstufe 1/ (im Detail). Sie simuliert die 
Flüssigkeits-Stereo~ilien-Kopplung. die nichtlineare Schall
verarbeitung der äußeren Haarzelle und die Einweggleich
richtung der inneren Haar~elle (z.usammengefasst als 
Übertragungskennlinie der inneren Haarzelle) sowie die 
Refraktäreigenschaft der HörnervenfaseJ: Die Funktion P(T.) 
beschreibt die Wahrscheinlichkeit der Auslösung eines Aktions
potentials mit der absoluten (0.75117.1') und relativen Refraktär
z.eit (Zeitkonstante der e-Funktion: 3.511/.1'). 

Jede der 160 Sinneszell-Hörnerven-Stationen der zweiten Mo
dellstufe (Abb. 12) besteht - als elektrisches Ersatzschaltbild 
gesehen - aus einem Hochpassfilter zur Simulation der Basilar
mem bran-FI üssigkei ts-S tereozi I ien- Koppl ung, ei nem G leichrich
ter mit einer kompressiven nichtlinearen Übertragungskennlinie 
zur Simu lation des Übertragungsverhaltens der äußeren und in
neren Haarzelle und einem Komparator mit variabler Steuerspan
nung zur Simulation der Auslösung von Aktionspotentialen un
ter Berücksichtigung der Refraktäreigenschaft der Nervenfaser. 
Die Eingangsgröße der Sinneszell-Hörnerven-Station ist die mit 
dem modifizierten de Boer-Modell berechnete Punktauslenkung 
der Basilarmembran am entsprechenden Cochleaort. Ausgangs
größe des Modells ist die Häufigkeitsverteilung der Aktionspo
tentiale. An den Maxima in der Verteilung können Zeitpunkt und 
Grad der reizsynchronen Entladungsaktivität auf den Hörnerven
fasern abgelesen werden. 

Löst man Hirnstammpotentia le mit einem transienten Schallreiz 
in der Form eines differenzierten Gaußimpulses aus, so ergeben 
sich im Falle des Sogreizes im Bereich der Jewett-V-Welle zwei 
Gipfel , im Falle des Druckreizes nur ein Gipfel (vergleiche Abb. 
13e, rechts und links). Wie es zu diesem unterschiedlichen Mus
ter kommt, kann mit dem Modell erklärt werden (Abb. 13a bis 
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Fig. 12: Model step 1/ (in detail). It sill/ulates thefluid 
stereocilia coupling, tlle non-linear sound processing of the 
outer hair cell and the halfwave rectijicatioll qfthe inller Iwir 
cell (combined as a transmission characteristic of the inner 
Iwir cell) as weil as the refractory properties qfthe au(litor.\' 
nerve fibre , Function p('t) describes the probability of 
triggering all action potential with the absolute (0.75 ms) and 
the relatil'e refraetory time (time conslant of the exponential 
function: 3.5 ms). 

13d). Bei einem transienten Schallreiz in der Form eines differen
zierten Gaußimpulses (13a) zeigt die Modellrechnung beim Sog
reiz eine Auslenkung der Basilarmembran in Richtung S. vestibu
li sowohl in der initialen als auch in der folgenden Schwingungs
phase (Abb. 13b, links) . Beim Druckreiz wird die Basilanncm
bran dagegen initial in Richtung S. tympani ausgelenkt. Erst in 
der Rückschwingphase kommt es zu einer Auslenkung in Rich
tung S. vestibuli (13b, rechts). Als Folge des richtungsselektiven 
Auslösungsprozesses des Aktionspotentials (bei lateraler Dellek
tion der Stereozi lie durch Auslenkung der Basi Im'membran in Rich
tung S. vestibuli) ergibt sich beim Sogreiz zu zwei Zeiten eine 
hohe synchrone Entladungsaktivität (zwei Maxima in der Vertei 
lung der Aktionspotentiale, s. Abb. 13d, links) , beim Druckreiz 
nur zu einem Zeitpunkt (ein Maximum, s. Abb. 13d, rechts) . Für 
die Messung von Hirnstammpotentialen ist es daher sinnvoll, die 
Hirnstammantworten getrennt für Druck- und SogreiLe LU mit
teln . Wegen der höheren Jewett-V -Amplitude bietet sich der Druck
reiz an. Allerdings muss Sorge dafür getragen werden, dass das 
akustischc Signal am Trommelfell die Form eines differenzicrten 
Gaußimpu lses aufweist. 
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b) '" -----If'------- -J\r- k.S,04' 

Abb. 13.' Basilarmembranauslenkung (b) 
und Aktionspotentiale an J 60 Cochleaorten 
(c) sowie Hihtfigke itsverteilllng der Aktioll .\"
potentiale (d) bei Rei-:,ung mit einem difle
ren -:,ierten Caußimpuls (a), berechnet II/it 
dem Zwei-Stufen-Modell nach Abb. 11 und 
12. Hi rnstammpotentiale am Menschen. 
ausgelöst tnit diffe renäertem Cauß ill/puls 
(e). Linke Bildse ite zeigt die Ergebnisse fü r 
Sog impuls. rechte Bildseite die Ergebn isse 
f ür Druckimpuls. Zur besseren Erkennung 
wurden die Schwingungsall/plituden vergrö
ßert (k = Vergrößerungsfaktor) 
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Fig. 13: Basilar mell/brane displacement (b) 
and action potentials at 160 cochlea pie/ces 
(c). as weil as thefrequency distribution of 
the action potentials (d) du ring stimulation 
with a diffe rentiated Caussian impulse (a). 
calculated with the two-step 1110del f rolll 
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Mit Hilfe des Modell s kann auch analys iert werden, we lche 
Ausw irkung die Refraktäre igenschaft der Hörnerven faser auf di e 
Auslösun g von Hirnstammpotenti alen mit schnell hintereinan
der geschalteten Reizen hat. In der Abbildung 14 sind Hirnstamm
potenti ale dargestellt , di e sich bei akustischer Re izu ng mit zwei 
hintere inander geschalteten Sogfl anken ergeben. Be i einem Ab
stand der Sogfl anken von 8 ms treten zwei Jewett-V- Wellen mit 
etwa g le icher Amplitude auf. Be i Verringerung des Abstandes 
nimmt als Fo lge der Refraktäreigenschaft der Nervenfaser d ie 
Amplitude der durch die Zweitfl anke ausgelösten Jewett-V-We lle 
immer mehr ab. Auch am Modell tre ten be i genügend großem 
Abstand zwei ausgeprägte Max ima in der Vertei lung der Akti -

132 

6 t [mol 

10 ms 
t - -

jig. 11 alld 12. Human brain stem potentials 
evoked by a diffe rentiated Caussian ill1pulse 
(e). Lef t part of the picture shows the rest"ts 
for a rarefaction impulse. right part shows 
the rest"ts for a condensa tion impulse. Am
plitude of basilar menbrane lIIotion was 
enlarged fo r a better identification ( k = 
enlarge fac tor) 

onspote nti ale auf (Abb. 15). Be i Verringerun g des Abstands 
nimmt das zweite Max imum wegen der im Mode ll s imulierten 
Refraktäreigenschaft der Nervenfaser ab. 

Die Be ispiele zeigen, dass d ie ein fache Nachbildung des me
chani sch-elektri schen Übertragungsprozesses in der Sinnesze ll e 
in der Form eines ni chtlinearen Übertragungsg li edes mit Ein
wegg le ic hri chtung mit e ine m für a ll e S innesze ll en g ül tigen 
Schwell en- und Refraktärkriterium genügt, um die Entl ad ungs
akti vität auf den Hä rnervenfasern zu simulieren. Die wesentli 
che Ro lle be i der Kodierung des Schall re izes in eine Ze itfo lge 
von Aktionspotenti alen spielt nach der Modell studie d ie Coch-
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Abb. 14: Hirnstammpotentiale beim Menschen (b), ausgelöst 
mit zwei aufeinander folgenden Sogflanken mit unterschiedli
chem Zeitabstand (/, 2, 4, 6 und 8 ms). Wie beim differell;:ier
ten Gaußimpuls (s. Abb. 13e) erfolgte die akustische Reiz.ung 
mittels einer Ohrsonde. Die Kurvenverläufe in (a) (wie auch in 
Abb. /3 e) geben den mit dem Mikrofon der Ohrsonde im äuße
ren Gehörgang gemessen Schalldruck wieder. 

leamechanik. Denn ausschlaggebend für die Auslösung des Ak
tionspotentials ist das zeitliche Eintreffen der in die Cochlea hin
einlaufenden Wellen front am jeweiligen Ort der Sinneszelle. Die 
Sinneszelle selektiert nur die Schwingungsphase und prüft, ob 
die Auslenkung der Basilarmembran ausreichend groß ist, um 
den sensorischen Transduktionsprozess - unter Beachtung der 
Refraktäreigenschaft der Nervenfaser - in Gang zu setzen. Tran
siente Schall reize werden nicht (wie bei der Fouriertransforma
tion) in ihre harmonischen Bestandteile zerlegt und erzeugen si
nusförmige Schwingungen mit der Bestfrequenz des Membran
ortes, sondern werden in gefilterter Form auf die verschiedenen 
Membranorte übertragen, wobei mit zunehmendem Abstand von 
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b) 

FAEP 

o 5 10 15 m. 20 
t-

Fig 14: Human brainstem potentials (b) evoked by two 
successive rarefaction slopes with variable time intervals (/, 2, 
4, 6, and 8 ms). As in the ca se of the diji"erentiated Gaussian 
impulse (cf .fig. 13e) the acoustic stimulation was performed 
with an ear probe. The curves in (a) (as infig. /3e) display the 
sound pressure measured by the microphone of the ear probe 
in the outer ear canal. 

der Schnecken basis zunehmend mehr hochfrequente Signalan
teile herausgefiltert wcrden (s. Abb. 13b und Abb. ISb). Wegen 
der hohen Ausbreitungsgeschwindigkeit der Wellen front und der 
breitbandigen Filtercharakteristik ergibt sich an der Schnecken
basis die höchste Synchronisation der Aktionspotentiale. Mit 
zunehmendem Abstand von der Schneckenbasis wird die Syn
chronisation wegen der exponentiell abklingenden Geschwindig
keit der Wellenfront immer schlechter (s. Abb. 13c, d und Abb. 
ISc, d). Auch im Falle der mit tieffrequenten Tonimpulsen aus
gelösten Frequenzfolgepotentiale ist nicht das schmalbandige 
Spektrum des Tonimpulses, sondern das breitbandige Spektrum 
der einzelnen Zyklen des Tonimpulses ausschlaggebend für die 
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Abb. 15: Ba.l' ilarlllelllhranall .l' lenkun~ (b) lind Aktion.l'potentiale 
an 160 Cochleuorten (c) sowie Häl/ji~ke it .\· \'e rteill/ng der 

Aktionspotentiale (d ) bei Rei~ lIng lIIit ~ \\'ei ullfeinunder fo lgen

den Sog./lunken lIIit IInt erschiedlichell1 Ze i/{lhs/and I'on I . 2 

Fig. 15: Basila r lIIelllhrane displacell1ent (h ) and action 
potentials (1/ 160 cochlea places (c) as weil as the freqllency 

distrihlltion o{ the aC/ion potentials (d) dllring stimulation with 

two sl/ccessil 'e rarefaC/ ion slopes with a \'ariable time interl'{i! 
o{ I , 2, and" 111 .1' (a). ca lclliated lI 'ith the tll'o-step lIIodel / i'Oln 
jig. 11 (//ld / 2. 

lind 4 111 .1' (a). herechnetlllit de ll1 Zwei-Stu/en-Modellnach 
Ahh. 11 lind 12. 

Potenti a lgene rie rung. Das bedeute t, dass be i der To nimpul sre i

zung immer basa le Sinnesze lle n mite rregt werde n (Jan ssen et a l. 
1991 ). Z ur frequenzspezifi schen Erfassung e ines Hörverlu stes 
müssen daher die basa le n S innesze ll en durch Maskie rung mit 
Rauschen von de r Potentia lbildung ausgeschl ossen we rden . 
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Fi n ite-Elemente-Modelle 

Eine neue Methode zur Simulati on der We ll enausbre itung in 
der Cochlea bie ten di e finit en Elemente. Die Finite-E le mente
Methode ist e in Diskreti sie rungs verfahren zur Erfassun g all ge-
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meiner Feldprobleme. Ein Modell von Bähnke und Amold (1998) 
zur Simulation des dynamischen Verhaltens des Cortischen Or
gans soll die Möglichkeiten dieser Methode veranschaulichen 
(Abb. 16). Das Modell simuliert die Mikromechanik des Corti
schen Organs eines kurzen Abschnitts der Hörschnecke. Die 
Bestandteile des Modells sind die äußeren Haarzellen, die Stütz
zeilen (Phalangen- und Deiterszellen) , die Basilarmembran, die 
Tektorialmembran, die Stereozilien und die Reticula Lamina, aus 
der die Stereozilien herausragen. Die Diskretisierung erfolgte mit 
600 finiten Elementen, die als Balken, Röhren, Volumina oder 
Platten realisiert sind. Mit dem Modell lassen sich die Amplitu
den- und Phasen verläufe der idealisierten Strukturen analysie-

a) 

Abb. 16: Finite-Elemente-Modell der Mikromechanik der Coch
lea mit Tektorialmembran (TM), Stereozilien (St), Reticula La

mina (RL), äußeren Haarzellen (OHC), Phalangenzellen (Php), 
Deiterszellen (DC), Pfeilerzellen (IPC und OPC) und Basilar
membran (a, b). Elastizitätsmoduli: 20 kPa (TM), 2 MPa (S1), 
45 kPa (OHC), 20 MPa (IPC, OPe, DC), 1,7 GPa (BM, RL). 
Rasterelektronenmikroskopische Aufnahme der äußeren Haar
zelle mit Phalangenzellen (c). Nach Bähnke und Amold (1998). 
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ren. So können die Scherbewegung zwischen Tektorial- und 
Basilarmembran entsprechend dem Modell von Allen (s. Abb. 9) 
und die Auswirkung der Verstärkungsfunktion äußerer HaarzeI
le auf die Trennschärfe des betrachteten Cochleasegments simu
liert werden. 

Die Finite-Elemente-Methode bietet die Möglichkeit zur Er
fassung komplexer Geometrien. Was mit analytischen Metho
den nur schwer möglich ist, nämlich die Simulation der cochle
ären Schall verarbeitung im dreidimensionalen Raum, gelingt mit 
der Finite-Elemente-Methode. Ansätze hierzu liegen vor (Wada 
et al. 1998; Bähnke und Amold 1999). Im Modell von Bähnke 

c) 

Fig. 16: Finite element model of the micro mechanics of the 
cochlea with tectorial membrane (TM), stereocilia (SI), relicula 
lamina (RL), outer ha ir cells (OHC), phalangeal cells (Php), 
Deiter's cells (DC), pillar cells (IPC and OPC), and basilar 
membrane (a, b). Modulus of elasticity: 20 kPa (TM), 2 MPa 
(St), 45 kPa (OHC), 20 MPa (IPe, OPC, DC), 1.7 GPa (BM, 
RL). Scanning eleclron microscope image of the outer hair ("eil 
with phalangeal cells (c) . From Bähnke and Amold (1998). 
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a) 

Ahh. 17: Fillite-/:'le//lellte-Mo(/ell eiller dreidi//lellSiolllllell 
Coch/ellllllch Biillllke IIlId Amo!d (1999) (0). Mik/'O/O//Iogra
flhische AII/iwh//le eilles //Iellschlichell IlIlIellohres /loch Vogel 
(1999) (h). 

und Amo!d ist die 2 1/2 fach gewundene menschliche Schnecke 
aus 32 000 finiten Elementen modelliert (Abb. 17). Die Stapes
fusßplatle ist beweglich im sehr nachgiebigen Ringband unter 
Berücksichtigung de~ entsprechenden Elastil.iüitsmoduls in den 
Schnecken körper eingelassen. Des Weiteren werden im Modell 
die hydromechanischen Eigenschaften der Cochlea durch Flüs
sigkeits-Struktur-Kopplungen modelliert. Mit Hilfe des Modells 
kann das dynamische Verhalten der passiven Cochlea studiert 
werden. 

Weiterhin liegen Modcllansiili.e vor, die die dynamischen Ei 
genschal'ten der Stereo/ilienbündcluntersuchen sollen. Eine be
deutende Frage ist hier. in welcher Weise die Tip-Links und Side
Links (Quermoleküle) die Deflektion der StereOlilien und damit 
das Öffnen der Ionenkanäle beeinflussen. Das dreidimensionale 
Finite-Elemente-Modell eines Haar/ellbündels von Miiller et a!. 
(200 I) besteht aus 75 Stereozilien, die in drei Reihen in der typi
schen W-Form mit drei unterschiedlichen Längen angeordnet 
sind. Die Stereolilien sind mit in~gesamt 864 Links verbunden. 
die entsprechend der unterschiedlichen Stereo/.ilienliinge drei 
unterschiedliche Uingen (Tip-. Row-. Side-Links) aufweisen. Das 
gesamte Modell besteht aus 2] 000 Röhren und 6 870 Balken 
(Abb. 18). Den direkten Messungen an den Stereo/i lien entspre
chend (Strielo/lund Flock 198-+)./eigt das Modell in der inhibi
tmischen Phase eine größere Steifigkeit als in der exitatorischen 
Phase (laterale Deflektion der Stereol.ilie). wobei die Tip-Linb 
den größten Einfluss haben. Die harmonische Analyse leigt auf-

1]6 

b) 

\ 

) 

). 

Fig. 17: Fillite e{e//lellt //Iodel or 1I three-di//lellsiolla{ cochlea 
fro//l Biillllke IIlId A mold ( 1(99) (1I). M icro tO//log raphy i//llige 
of' 1I hll//l(//I illller earfrolll Voge{ ( 19(9) (h). 

grund der gewählten Materialdämpfung ein Tiefpassverhalten des 
Stereozilienbündels an. Dies ist im Hinblick auf mögliche Reso
nanl.eigenschaften der Stereol.ilienbündel ein interessantes Er
gebnis. Weiterhin kann mit dem Modell untersucht werden, in 
wieweit sich eine Änderung der Steifigkeit der Stereol.ilien auf 
das dynamische Verhalten des Stereol.ilienbündels auswirkt. Dies 
könnte in Hinblick auf die Pathogenese einer reversiblen liirmin
dU/ierten Hörschwellenverschiebung mit a~s(viiertem Tinnitus 
wertvoll sein. 
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a) 

Ahh. /8: Rasterelektronenll1ikroskopische AlIjiwhll1e des 
Stereo~ilienbünde/s einer äußeren Haur~elle (a), Finite-Ele
mente-Modell des Stereo~ilienbiindels (17) nach Müller et a/. 
(2001 ). 

Haarzellen-Modelle 

Einer der möglichen Mechanismen der Motilität äußerer Haar
zellen wird in der Änderung der Motorproteine als Antwort auf 
eine elektrische Spannung gesehen, die zu einer axialen Defor
mation des cortikalen Gitters in der Ze ll membran führt. Die durch 
Motorproteine gesteuerte Deformation des Gitters wird als eine 
wichtige Quelle der Kraftgenierung angesehen. Neueste Model
le versuchen, die e lastischen Eigenschaften äußerer Haarzellen 
im Hinblick hierauf zu simulieren (SlIgllrawa und Wada 2001; 
Spector et a l. 1996, 1998a). Grundlage hierfür sind die an der 
isolierten Haarzelle ermittelten Elastizitätsmoduli und Biegestei
figkeit der anisotropen Haarzellwand (Tolomeo et 01. 1996; Spec
tor et al. 1998b). Die Haarzelle wird als zylindrische Schale mo
delliert und zwar mit zwei Schichten, bestehend aus der Plasma
membran (0,005 ~m) und dem cortikalen Gitter (0,030 ~m). Den 
Modelluntersuchungen zu folge, soll das cortika le Gitter einen 
wesentlichen Beitrag zur Kraftgenerierung der äußeren HaarzeI
le leisten. 

Einen Überb lick über die physikalischen Modelle mit den ver
schiedenen Lösungsmethoden geben Geisler (1976) sowie de 
Boer und Viergever ( 1983). Neuere Übersichten über physiolo
gische Eckdaten der Cochlea, Hörtheorien und Cochleamodelle 
findet der Leser bei Dollos (1996). Rob/es und Ruggero (200 I) 
geben einen Überb lick über direkte Messungen des Schwingungs-
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b) 

Fig. 18: Scunning eleclml1 II/icroscope ill/age o{ the stereociliu 
bundle of on mller fwir cell (a), fil1ite elell/ent II/odel o{the 
stereocilia bllndle (b)jimn Müller et a/. (200/). 

verlaufs der Basi larmembran und die daraus abgeleiteten Theo
rien zum cochleären Verstärker. 

Auf Funktionsmodelle aus der Psychoakustik wurde hier nicht 
eingegangen. Siehe hierzu Zwicker (1982). Aktuelle psychoakus
tische Modelle über Amplitudenmodulation und Kompression 
finden sich bei DOll et al. (1997a, b) und Derleih et al. (200 I). 
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