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Prolog

Zwei Arten von Logik werden angewandt, die induktive und die
deduktive. Induktive Schliisse beginnen mit Beobachtungen an
der Maschine und fithren zu allgemeinen Aussagen. Wenn zum
Beispiel das Motorrad durch ein Schlagloch tihrt und der Motor
fehlziindet und dann durch ein Schlagloch fihrt und der Motor
fehlziindet und dann durch ein Schlagloch fihrt und der Motor
tehlziindet und dann eine glatte Strecke fihrt, ohne dass eine
Fehlziindung auftritt, und dann durch ein viertes Schlagloch fihrt
und der Motor wieder fehlziindet, dann kann man den logischen
Schluss zichen, dass die Fehlziindungen durch die Schlaglicher
verursacht werden. Das ist Induktion: Das Schlieien von beson-
deren Erfahrungen aufl allgemeine Wahrheiten. Bei deduktiven
Schliissen ist es umgekehrt. Sie beginnen mit allgemeinem Wis-
sen und sagen eine besondere Beobachtung voraus, Wenn zum
Beispiel der Mechaniker aus seiner theoretischen Beschiiftigung
mit der Hierarchie der Fakten beim Motorrad weild, dass das Si-
gnalhorn des Motorrads ausschliefilich mit Strom von der Batte-
ric betricben wird, dann kann er den logischen Schluss ziehen,
dass das Horn nicht funktioniert, wenn die Batterie leer ist. Das
ist Deduktion.

(Auy »Zen und die Kunst ein Motorrad zu wartens von Robert
M. Pirsig)

Einleitung

Ein Modell ist nicht nur eine vereinfachte Beschreibung eines
realen Systems. Ein Modell ist zugleich auch ein Werkzeug, mit
dessen Hille sich Systemveriinderungen — im vorliegenden Fall
sind das die Auswirkungen pathologischer Faktoren auf die In-
nenohrfunktion - studieren und analysieren lassen. Bei der Ana-
lyse physiologischer Systeme und deren Modellbildung lassen sich
nur jene Teilprozesse zu Grunde legen und in eine Systembeschrei-
bung integrieren, die hinreichend aufgekliirt sind. Dieses dedukti-
ve Vorgehen entspricht weitgehend dem hypothetischen Charak-
ter, den jede Modellbildung besitzt. Dabei hiingt die Betrachtungs-
tiefe immer vom gegenwirtigen a-priorn-Wissen ab.

Die heutige Modellvorstellung von der Funktionsweise der
Cochlea ist die, dass die Cochlea aus einer Reihe von Resonato-
ren besteht, die je nach Standort entlang der Schnecke auf eine
bestimmite Frequenz abgestimmt sind. Die Resonatoren sind die
Cortischen Bogen, deren Resonanzeigenschaften durch das Zu-
sammenspiel zweier Filter bestimmt ist, der transversalen Reso-
nanz der Basilarmembran, angetrieben durch die Druckditferenz
in den flissigkeitsgefiillten Skalen. und der radialen Resonan:
der Tektorialmembran. Die Fliissigkeit in den Skalen und die
Basilarmembran stellen das makromechanische Filter, die Sin-
neszellen und die Stiitzzellen und die Tektorialmembran das mi-
kromechanische Filter dar. Das makromechanische Filter sorgt
fiir eine grobe. das mikromechanische Filter fiir eine feine Fre-
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quenzabstimmung. Neben diesen beiden passiven Filtern ist die
Cochlea mit aktiven Elementen ausgestattet, den dulleren Haar-
zellen, die den einfallenden Schall verstirken. Die dulleren Haar-
zellen haben die Aufgabe, den grofien Dynamikbereich des Luft-
schalls auf den Kleineren Dynamikbereich der Cochleamechanik
abzubilden.

Im Folgenden sollen die aut den klassischen und modernen
Hortheorien basierenden Modelle der Schallverarbeitung im In-
nenohr in groben Ziigen umrissen werden. Die aul die Klassi-
schen Hortheorien aufbauenden Modelle betrachten die makro-
mechanischen Eigenschatten der Cochlea mit der Wanderwelle
als wesentliches Charakteristikum, die Modelle der modernen
Hortheorien die aktive Cochleamikromechanik mit den dubleren
Haarzellen als Motorelement. Zum besseren Verstiindnis der Rolle
der Cochlea bei der Auslosung von Hirnstammpotentialen wer-
den Modelle vorgestellt. mit denen sich der ortsverinderliche
Schwingungsverlauf der Basilarmembran und die reizsynchrone
Aktionspotentialentladung auf den Hornervenfasern bei transien-
ter Reizung simulieren lassen.

Elemente der Schallverarbeitung

Bevor auf Theorie und Modelle der passiven und aktiven Schall-
verarbeitung im Innenohr eingegangen werden soll, sollen die
fiir die Modellbildung relevanten »mechanischen« Elemente der
Cochlea noch einmal kurz beleuchtet werden. Die erste detail-
lierte Zeichnung der etwa erbsengrofien menschlichen Cochlea
stammt von Lincke (1837). Sehr deutlich sind schon die Schne-
ckenwindungen mit den zwei grofien Skalen, der S. tympani und
der S. vestibuli, dargestellt, die durch die Basilarmembran ge-
trennt werden (s. Abb. 1). Die nebenstehende rasterelektronen-
mikroskopische Aufnahme zeigt, dass die Details damals schon
gut beschrieben waren, jedoch fehlt der wesentliche Teil, ndm-
lich die Sinneszellen.

Erst Alfonso Corri (1851) gelang es, die Sinneszellen des In-
nenohres mit einer speziellen Pripariertechnik sichtbar zu ma-
chen (s. Abb. 2). In der Skizze erkennt man die in drei Rethen
angeordneten duBeren Haarzellen und die in einer Reihe stehen-
den inneren Haarzellen. Die nebenstehenden rasterelektronischen
Aufnahmen zeigen die Sinneszellen mit threm komplexen Stiitz-
apparal aus der heutigen Sicht. Entlang der 32 mm langen Schne-
ckentrennwand stehen 3 200 solcher Sinneszellreihen (Cortische
Bogen). Der Abstand zwischen den Sinneszellreihen betrigt etwa
10 wm. Ein neben der Basilarmembran wichtiges Element der
mechanischen Schallverarbeitung ist die Tektorialmembran. Vie-
les spricht dafiir, dass sich Basilarmembran und Tektorialmem-
bran gegeneinander bewegen und es in dieser Scherbewegung
zur Deflektion der Stereozilie, dem adiiquaten Reiz der Horsin-
neszelle, kommt,
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Abb. |: Schematische Zeichnung einer menschlichen Cochlea
mit 2 172 Windungen (a) nach Lincke (1837). Erkennbar sind
die S. vestibuli und die S. tympani, die durch eine Membran
getrennt sind (b). Rasterelektronenmikroskopische Aufnahme
eier erdffneten Chinchilla-Cochlea (¢) nach Harrison und
Hunter-Duvar (1988).

Klassische Hortheorien

Mit den Klassischen Haértheorien, der Resonanztheorie von
Hermann von Helmholiz (1863) und der Wanderwellentheorie
von Georg von Békesy (1942), soll der Reigen der Hortheorien
erdfnet werden. In Analogie zur Optik glaubte Helmholiz, dass
das Innenohr ein Apparat ist, der wie ein Prisma eine komplexe
Schallschwingung in einzelne Sinusschwingungen zerlegt. Aul-
grund der damaligen anatomischen Kenntnisse (gemiill Abb. la
und 1b sowie 2a) mutmalite Helmholiz. dass im Innenohr hoch
spezialisierte Resonatoren (die Cortischen Bogen) arbeiten. Helim-
holtz wusste auch, dass die Basilarmembran (und damit die Cor-
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Fig. I: Schemaric drawing of a human cochlea with 2172 nrns
(a) from Lincke (1837). Visible are the scala vestibuli and the
scala tympani separated by a membrane (b). Scanning electron
microscope image of an opened chinchilla’s cochlea (¢) from
Harrison and Hunter-Duvar (1988,

tischen Bogen) auf ihrem Weg zur Schneckenspitze um mehr als
das Zwdoltfache an Breite zunimmt (von 0.04 auf 0.5 mm). Es
war auch bekannt. dass die Basilarmembran etwa 3 200 Corti-
sche Bogen triigt. Helmholtz berechnete daraus, dass aut jede
Oktave ca. 600 solcher Bégen kimen. Hieraus entwickelte er
seine Resonanztheorie. Er nahm an, dass die einzelnen Bogen
aul die einzelnen Tonlrequenzen wie Resonatoren abgestimmt
sind — so als siinge man in ein Klavier mit ungedimpften Saiten
hinein, und nur die Saiten schwingen, die auf die im Ton enthal-
tene Grundschwingung und die Obertone abgestimmt sind. Ge-
nauso wie die Saiten im Klavier wiirden auch im Innenohr die
unterschiedlich abgestimmten Cortischen Bogen in Schwingung
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Abb. 2: Schematische Zeichnung des Cortischen Organs mit
Basilarmembran, Tektorialmembran sowie inneren und dufle-
ren Haarzellen (a) nach Corti (1851). Rasterelektronen-
mikroskopische Aufnahmen des Corti Organs aus heutiger
Sicht (b) nach Santi (1988) und (¢) nach Bredberg (1977),

versetzt und entsprechend die mit ihnen verbundenen Nervenfa-
sern erregt werden. Dass die von Helmholtz 1863 aufgestellte
Theorie in der Grundlage richtig ist, wissen wir heute. Die Fre-
quenz-Orts-Transformation ist tatsiichlich eines der wichtigsten
Charakteristika der Cochlea. Die systematische Frequenz-Orts-
Zuordnung, die tonotope Organisation, findet sich in allen hihe-
ren Zentren der Schallverarbeitung wieder. Selbst in der Horrin-
de ist diese tonotope Zuordnung noch zu finden. Eines jedoch
hatte Helmholtz nicht beachtet, niimlich, dass seine Resonanz-
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Fig. 2: Schematic drawing of the organ of Corti with basilar
membrane, tectorial membrane as well as the inner and outer
hair cells (a) from Corti (1851). Scanning electron microscope
images of the organ of Corti from today’s point of view (b) from
Santi (1988), and (c) from Bredberg (1977).

theorie nicht mit der Fihigkeit des Ohres zu vereinbaren ist, kur-
ze Zeitsignale zu verarbeiten, und somit gegen die Unschiirfere-
lation der Nachrichtentechnik verstofit (Wien 1905).

Nachdem deutlich geworden war, dass die elastomechanisch
geprigte Resonanztheorie zwar einige, aber nicht alle wesentli-
chen Eigenschaften des Ohres erkliiren konnte, setze sich An-
fang des 20. Jahrhunderts mit Bekésy in der Horforschung cine
iiberwiegend physiologisch-experimentelle Ausrichtung durch,
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Obwohl urspriinglich Ingenieur der Nachrichtentechnik hat Béke-
sy zahlreiche Messungen am Felsenbeinpriiparat durchgefiihrt und
konnte die von Helmholiz deduktiv gewonnene Vorstellung von
der Abbildung der Tonfrequenzen an verschiedenen Orten be-
stiitigen. Neu war jedoch die Entdeckung. dass nicht die stehen-
de Welle. sondern die Wanderwelle diejenige Wellenform ist. die
im Innenohr vorherrscht. Die Schallenergie wird bei der Wan-
derwelle nicht auf einen Ort fokussiert, sondern verteilt sich iiber
mehrere Orte. Ganz im Widerspruch zur Resonanztheorie, die ja
von stehenden Wellen in den Cortischen Bogen, also von Schwin-
gungen quer zur Lingsrichtung der Cochlea, ausgegangen ist.
Ein weiteres Charakteristikum der Wanderwelle ist. dass sie mit
hoher Geschwindigkeit in die Cochlea hineinliiuft, dann aber sehr
schnell abklingt. Dies liegt daran, dass mit abnehmender Fort-
pllanzungsgeschwindigkeit die Wellenlinge immer Kiirzer wird,
so dass die Wellenenergie durch Reibung vernichtet wird. Mit
der Wanderwellentheorie war eine Erkliirung fiir die sich wider-
sprechenden Fihigkeiten des Ohres gefunden worden, niimlich
Schallsignale sowohl in der Frequenz als auch in der Zeit mit
hoher Auflosung zu verarbeiten.

Warum es bei der Wanderwelle zu einer Frequenzdispersion
kommt, lisst sich durch den unterschiedlichen transversalen
Widerstand erkliiren. den die Wanderwelle als Folge des Steifig-
keitsgradienten entlang der Basilarmembran in Richtung Schne-
ckenspitze vorfindet. Nach den Prinzipien der Elastokinetik fiih-
ren daher Wanderwellen mit hohen Frequenzen am Schnecken-
cingang, Wanderwellen mit niedrigen Frequenzen an der Schnek-
kenspitze jeweils zu maximalen Auslenkungen. Die durch die
Wanderwelle generierte Aushbauchung der Basilarmembran ist
sehr breit. Die Wanderwellentheorie kann daher die hohe Trenn-
schiirfe des Gehors nicht erkliiren. Denn wenn das Abbild eines
cinzelnen Sinustones schon so viel Platz auf der Basilarmem-
bran einnimmt, wie sollen dann 640 verschiedene Tone (so viele
kann das menschliche Ohr néimlich unterscheiden) auf einer Liinge
von 32 mm untergebracht werden? Um die Diskrepanz zwischen
den physiologischen und psychoakustischen Befunden zu erklii-
ren. postulierte man kurzerhand einen der Cochlea nachgeschal-
teten frequenzselektiven Mechanismus (second filter, Evans
1975). Man dachte aber hier eher an neurale Prozesse und nicht,
wie heute. an zusiitzliche mechanische Filter. die duBeren Haar-
zellen.

Bekesy hatte zu der damaligen Zeit zu grobe Instrumente, um
die minutiésen Schwingungen der Basilarmembran zu messen.
Békesy konnte mit der Methode der stroboskopischen Beleuch-
tung die Auslenkung der Basilarmembran nur bei hohen. nicht-
physiologischen Reizintensitiiten beobachten. Es blieb thm da-
her verborgen. dass die hohe Frequenzabstimmung und die hohe
Sensitivitiit des Gehors allesamt Leistungen der Cochlea sind.
Und noch ein weiteres hatten Bekésy und auch nachfolgende Hor-
forscher nicht bedacht, niamlich dass die mechanischen Eigen-
schatten 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 iiberzeugt, dass
aktive nichtlineare Prozesse in der Cochlea Ursache fiir die hohe
Trennschiirfe und die grobe Dynamik des Ohres sind.

Neue Hortheorien

Erst heute mit der Verfiigbarkeit von Methoden zur Messung
von Schwingungsvorgiingen in der Cochlea an der Horschwelle
weill man, dass die Cochleamechanik — ganz im Sinne von Helmn-
heltz — eine Gdullerst scharfe Frequenzabstimmung besitzt (John-
stone et al. 1986: Ruggero et al. 1997), Eine wichtige Rolle hier-
bei spielen die dubieren Haarzellen, die als fein abgestimmte akti-
ve Filter die Wanderwellen verstiirken und den Bereich der Aus-
bauchung auf der Basilarmembran verschmiilern, Seit der Entde-
ckung der otoakustischen Emissionen (Kemp 1978) und der Moti-
litiit der duberen Haarzellen (Brownell et al. 1985: Zenner 1986)
ist bekannt, dass die beiden Horsinneszellen im Innenohr véllig
verschiedene Aufgaben haben. Die fiulleren Haarzellen (ein Zwit-
ter aus Sinneszelle und Motor) haben die Autgabe. den einfallen-
den Schall mechanisch zu verstiirkien, die inneren Haarzellen (die
cigentliche Sinneszellen) haben die Aufgabe. den mechanischen
Reiz in ein Zeitmuster von elektrischen Impulsen (Aktionspoten-
tinlen) aul den 30 000 Hornervenfasern zu wandeln und fiir das
Giehirn verstiindlich zu Kodieren.

Johnstone und Bovle (1967) waren die ersten. die die Mossbau-
er-Technik zur Schwingungsmessung in der Cochlea eingesetz
haben. Sie stellten fest. dass die hohe Trennschiirfe des Ohres
tatsiichlich auf cochleiire Prozesse zuriickzufiihren ist. Die Mes-
sungen von Sellick et al. (1982) belegen eindeutig. dass die Ab-
stimmeigenschaften der Nervenfasern nahezu deckungsgleich
sind mit denen der Bastlarmembran (s. Abb. 3). Die mechani-
schen und neuralen Tuningkurven weisen die gleiche V-Form
aul. Wie die neurale Tuningkurve so hat auch die mechanische
Tuningkurve eine Flankensteilheit von etwa 100 dB/Oktave, also
ein Vielfaches mehr als die von Békésy gefundene Flankensteil-
heit der Wanderwellenumhiillenden.

Und ein Weiteres wurde mit der neuen hoch empfindlichen
Messtechnik offensichtlich, niimlich dass die Cochleamechanik
gar nicht so robust war. wie man anfangs dachte. Man stellte
niimlich fest, dass nach dem Tod oder nach selektiver Zerstorung
der duberen Haarzellen die hohe Trennschiirfe verloren geht,
Dallos et al. hatten schon 1972 daraul hingewiesen, dass die
neurale Schwelle sich bei selektiver Zerstirung von iulleren Har-
zellen erhoht. Dass die dubieren Haarzellen tatsiichlich eine gan-
ze Menge mit den Abstimmeigenschaften des Ohres zu tun ha-
ben, konnten spiiter Liberman und Dodds (1984) deutlich zei-
gen, indem sie dullere und innere Haarzellen selektiv zersiorten
und unter diesen Bedingungen neurale Tuningkurven aufnahmen,
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Abb. 3: Mechanische und neuwrale Tuningkurve der Basilar-
membran eines Ortes (18 kHz Bestfrequenz) beim Meer-
schweinchen (a) nach Sellick et al. (1982). Mechanische Tu-
ningkurven einer normalen Cochlea. nach selektiver Zersti-
rung der duferen Haarzellen, post mortem (¢) nach Johnstone
et al, (1986).

Beim isoliertern Ausfall der dubBeren Haarzellen gingen Trenn-
schiirfe und Sensitivitit des Hormerven verloren, beim isolierten
Ausfall der inneren Haarzellen blieb die Trennschiirfe dagegen
erhalten, allerdings auf Kosten der Sensitivitiit.

Neben der scharfen Abstimmung wurde noch eine weitere Ei-
genschaft der Basilarmembran mit den neuen Messtechniken ge-
funden, ndmlich ihre Nichtlinearitit. In Abbildung 4 ist die von
Johnstone et al. (1986) mit Laserinterferometrie gemessene Reiz-
antwort eines Cochleaortes bei verschiedenen Reizpegeln gezeigt,
Bei hohen Reizpegeln ergibt sich eine Auslenkung. die sich in
Abhiingigkeit von der Frequenz nur leicht iindert. Je kleiner der
Reizpegel, um so frequenzselektiver wird die Reizantwort. Beim
schwellennahen Reizpegel von 20 dB beschriinkt sich die Reiz-
antwort auf einen sehr schmalen Bereich. Das bedeutet, in diesem
Bereich kommt es plotzlich zu einer drastischen Zunahme der

|‘l‘!

Fig. 3: Mechanical and neural tuning curve of a single place
on the guinea pig's basilar membrane (characteristic frequency
I8 kHz) (a) from Sellick et al. (1982). Mechanical tuning
curves of a normal cochlea, after selective damage of the outer
hair cells, postmorten (b) from Johnstone et al. (1986).

Basilarmembran-Auslenkung (Verstirkung). In diesem Frequenz-
bereich ist die Basilarmembran stark nichtlinear, bei Anregungs-
frequenzen unterhalb dieser Bestfrequenz ist sie linear (s. Abb,
4a). Das nichtlineare Anwachsen der Basilarmembran-Amplitude
wird deutlicher. wenn die Kurven iibereinander gelegt werden (s.
Abb. 4b). Abbildung 4b zeigt dieselben Daten wie Abbildung 4a,
mit dem Unterschied. dass die Kurven beziiglich des Stimuluspe-
gels normiert sind. Sie konnen so als pegelabhiingige Verstirkungs-
funktionen der Basilarmembranauslenkung gelesen werden. Im
Frequenzbereich des linearen Wachstums liegen die Kurven iiber-
einander, hier ergibt sich keine Verstirkung, im Bereich des nicht-
linearen Wachstums gehen die Kurven auseinander. Je weiter sie
sich aufspreizen, umso groBer ist die Verstirkung. Die grobite Ver-
stirkung tritt beim kleinsten Reizpegel auf.
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Abb. 4: Basilarmembranauslenkung als Funktion der An-
regungsfrequenz, gemessen mit der Mafibauer-Technik an ei-
nem Ort (18 kHz Bestfrequenz) beim Meerschweinchen bei
verschiedenen Reizpegeln (a). (b) zeigt die gleichen Kurven
wie (a), die Kurven sind allerdings um die Pegeldifferenz zum
niedrigsten Reizpegel (20 dB) verschoben. Bei linearem
Wachstum der Basilarmembranauslenkuny (bei < 10 kHz)
liegen die Kurven iibereinander. Days nichilineare Anwachsen
der Auslenkung ist beim Kleinsten Reizpegel am grofiten. Day
reizpegelabhéingige nichtlineare Anwachsen ist auf ein schma-
les Frequenzband um die Bestfrequenz beschrinkt (etwa 1/3
Oktave ) und wird als cocliledre Verstéirkung bezeichnet.

Offensichtlich sind starke nichtlineare Schallverarbeitungsme-
chanismen in der Cochlea aktiv. Nichtlineare Systeme produzie-
ren Verzerrungen, so auch das Ohr. Dieses Phiinomen hat schon
sehr frith der Komponist Giwseppe Tarting (1692-1770) beschrie-
ben (Abb. 5). Er stellte fest, dass beim gleichzeitigen Spielen
sweter Tane ein virtueller dritter Ton entsteht (terzo suono). des-
sen Frequeny sich aus der Differenz der Tonfrequenzen nach der
Formel 211-12 berechnen lisst. Dieser kubische Differenzton, in
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Fig. 4: Basilar membrane displacement as a function of the sti-
mulation frequency, measured with the Mdfibauer effect in a
single place (characteristic frequeney 18 kHz) of the guinea
pig at different stimulus levels (a). (b) shows the same curves
as (a). though the curves moved with the level difference (20
dB) 1o lower stinulus levels. In the case of linear growth of the
basilar membrane displacement (at f < 10 kHz) the curves are
Iving on top of each other. The non-linear displacement growth
is highest at the smallest stimulus level. The stimulus level de-
pendent non-linear growth is linited to a narrow frequency
band near the characteristic frequency (approximately 173 oc-
tave), and is called cochlear amplification.

der Musikwissenschalt als Tartini-Ton bezeichnet. entsteht aber
nur dann. wenn die Tonfrequenzen in einem ganz bestimmien
Verhiiltnis stehen, nimlich etwa 5:6. Tartini wusste nicht, wo und
wie der kubische Differenzton entsteht. Erst mit der Entdeckung
der otoakustischen Emissionen wurde klar, dass die Differenzti-
ne im Innenohr als unmittelbare Folge der starken Nichtlineari-
tiit der Cochleamechanik auftreten.
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Abb. 7: Mechanisches Modell
der Makromechanik der Coch-
lea (a) und die bei sinusfairmi-
ver Anregung beobachteten
Kohlestaubaufwirbelungen als
Beweis fiir die Existen: der
Wanderwelle auf der Trenn-

aktiy

membran (b) nach Békesy
(1928). Wanderwelle mit Um-
hiillender einer passiven (rot)
und aktiven Cochlea (blau) aus
heutiger Sicht (¢).

Passiy Fig. 7: Mechanical model of

the cochlea’s macro mechanics
() and the carbon dust
swirling observed during pure
tone stimulation as a proof for
the existence of the travelling
wave on the separating
membrane (b) from Békésy
(1928). Travelling wave with
the envelope of a passive (red)
and active cochlea (blue) from
today’s point of view.

det im Cochleamodell von Allen (1980) seine Beriicksichtigung.
Allen entwickelte die Theorie des Tektorialmembranfilters und
etablierte damit neben der longitudinalen Wellenausbreitung ei-
nen zusitzlichen Freihentsgrad, nimlich eine unabhiingige radia-
le Bewegungskomponente (Abb. Ya). Die Idee, die dahinter steckt,
kommt aus der anatomischen Betrachtung des Cortischen Or-
gans. Wenn die Basilarmembran bzw. der Cortische Bogen durch
die Wanderwelle hin und her bewegt wird, dann bewegt sich nach
Allen die Tektorialmembran nicht als steifer Balken mit nur ei-
nem Freiheitsgrad, sondern die Tektorialmembran bewegt sich
auch in radialer Richtung. Hierdurch wird eine Scherbewegung
zwischen der Basilarmembran und der Tektorialmembran mog-
lich. Im Vergleich zur gleichsinnigen Bewegung der Membra-
nen fiihrt die Scherbewegung zu einer groberen Deflektion der
Stercozilien. Das mechanische Ersatzschaltbild zeigt, dass dies
nur dann funktionieren kann, wenn man die Tektorialmembran
als Masse betrachtet, die sich frei in radialer Richtung hin zum
Modiolus bewegen kann. Die Tektorialmembran ist sowohl mit
der Schneckenspindel als auch mit der Stereozilie der inneren
Haarzelle elastisch verbunden. Es liegen somit zwei unabhiingi-
ge Schwingungssysteme vor: die Tektorialmembran, deren Im-
pedanz durch die radiale Steifigkeits- und Reibungskomponente
und durch ihre Masse beschrichben wird, und die Basilarmem-
bran, deren Impedanz vor allem durch die ortsveriinderliche Stei-
figkeit bestimmt ist.
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Allen hat das mechanische Modell als mathematisches Modell
formuliert und konnte zeigen, dass die gemessene Basilarmem-
branantwort (s. Abb. Yb) tatsiichlich mit zwei voneinander unab-
hiingigen Feder-Masse-Systemen simuliert werden Kann. Die Tek-
tortalmembran wirkt dabei als Hochpassfilter, die Bastlarmem-
bran als Tiefpassfilter. Mit zunechmendem Reizpegel verschiebt
sich die Basilarmembranantwort in Richtung Schneckenbasis, so
dass sich durch die ortskonstante Hochpassfilterung der Tektori-
almembran eine Zunahme der Verstirkung mit abnehmendem
Reizpegel einstellt (vergleiche hierzu Abb. 4b). Das bedeutet, dass
sich auch mit einem passiven Modell die erhihte Sensitivitit und
verbesserte Trennschiirfe der Cochlea simulieren lassen.

Neelv und Kim (1986) haben Allens ldee des Tektorialmem-
branfilters aufgegriffen, wobei sie allerdings in threm Modell eine
aktive dubere Haarzelle eingebaut haben, die zusiitzlich Energic
in die Basilarmembran einspeist. Die Basilarmembran-Auslen-
kung ist somit mit einem Verstirkungsfaktor behaftet. Ansons-
ten entspricht das Neely-Modell dem Allen-Modell mit zwei
unabhiingigen Feder-Masse-Systemen, der Tektorialmembran und
der Basilarmembran. Auch mit diesem Modell lassen sich die
mit der MoBbauer-Technik oder der holographischen Interfero-
metrie in Tiermodellen aufgenommenen Tuningkurven nachbil-
den, wobei der Verlust von Trennschiirfe und Sensitivitit in ein-
facher Weise durch Reduzierung des Verstirkungsfaktors simu-
liert werden kann.

Janssen

Z Audiol 2001; 40 (4) 116-139
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Ein weiteres aktives Cochleamodell stammt von Zwicker (1986).
welches als elektrisches Analogmodell realisiert wurde (Abb, 10).
Ein einfacher elektrischer Kettenleiter (Hintereinanderschalung
von Tiefpiissen mit unterschiedlichen Grenzfrequenzen) simu-
liert die elastokinetischen Eigenschaften der passiven Basilar-
membran. Der Kettenleiter ist mit dem elektrischen Netzwerk
zur Simulation der aktiven Cochleamikromechanik durch einen

UBERSICHTSARBEIT

Abb. 8: Physikalisches Modell der Makromechanik der
Cochlea mit numerischer Lisung bei stationdirer Anregung it
Sinustéinen nach de Boer (1980). Die Cochlea wird in gestreck-
ter Form betrachtet mit dem Schalldruck p,in S. vestibuli und
dem Schalldruck p. in S. tympani (Abb. S8u). Wegen der Symme-
rie wird die Cochlea als einkanaliges Svstem modelliert mit
dem Quersehnitt S und der Breite der Basilarmembran b (Abb.
8b). Das Modell kann dann mathematisch in der Form einer
homogenen Differentialgleichung zweiter Ordnung mit nur
einer Raumvariablen x formuliert werden (Abb. 8c). Hierbei
wird die Kontinuitditsgleichung fiir inkompressible Fliissigkei-
ten mit den Schnellekomponenten v, und v, unter Gleichserzung
der Schnellekomponenten v (x) mit der Schnelle des Membran-
segmentes v (x) in ein eindimensionales Differentialgleichungs-
svstem iiberfiihrt, bei dem der Druck pix) und die Membran-
schnelle v (x) durch die spezifische akustische Punktimpedan:
Z(x) beschrieben werden. Durch die Eulersche Bewegungs-
vleichung werden Druck und Schnelle der Fliissigkeit in Bezie-
hung geserzt. Die Lisung der Differemtialgleichung erfolet mit
numerischen Methoden. Das Amplituden- und Phasenspektrum
der vertikalen Punkischnelle als Funktion des Ortes fiir unter-
schiedliche Anregungsfrequenzen entspricht in etwa der mit
der Mafibauwer-Technik am Tier gemessenen
Basilarmembranantwort bei hohen Reizpegeln (vergleiche
Abb. 4a).

Fig 8: Physical model of the cochlea’s macro mechanics with
numerical solution during stationary stimulation by pure tones
from de Boer (1980). The cochlea is examined in a
straightened shape with the sound pressure pl in s. vestibuli
and sound pressure p. in s, tvmpani (Fig. 8a). Because of the
symmetry the cochlea is modelled as a single channel system
with the cross-section § and the width b of the basilar
membrane (Fig. 8b). Then the model can be formudated in the
form of a homogeneous differential equation of second order
with only one space variable x (Fig. 8c). Here the continuity
equation for incompressible fliids with the velocity
conmpenents v, and v, while equating the velocity component
v.(x) with the velocity of the membrane segment v,(x) is
transformed into a one-dimensional differential equation
system where the pressure p(x) and the membrane velocity v (x)
is described by the specific acoustic point impedance Z(x),
Pressure and velocity of the fliid are related by the Ewler
equation of motion. The solution of the differential equation is
carried out by numerical methods. The amplitude and phase
spectrum of the vertical point velocity as a function of the
place for different stimulation frequencies corresponds
approximately to the basilar membrane response at high
stimulus levels of an animal measured with the Mafibawer
technology (cf. fig. 4a).
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Abb. 9: Physikalisches Modell der Mikromechanik der Cochlea
nmut zwel veneinander unabhdangigen Schwingungssvstemen mit
elektrischem Ersarzschaltbild (a) nach Allen ( 1980).

IM = Tektorialmembran, BM = Basilarmembran und Stereo-
zilie, mit den jeweiligen Masse- (m), Feder- (k) und Reibungs-
krdften (f). Numerische Lisung eines Modells, welches die
Makro- und Mikromechanik der Cochlea simuliert (b) nach
Allen (1998). Als »gain« ist das Verhdlmis von Schalldruck am
Trommelfell und Auslenkung der Basilarmembran aufeetragen.
Tekrorialmembran (Hochpass) und Basilarmembran (Tiefpass)
bewirken eine scharfe Abstimmung (Bandpass).

Transformator verbunden. Es sind auszugsweise zwei Cortische
Bogen dargestellt, die lateral miteinander in Verbindung stehen,
Insgesamt hat das Modell 110 solcher Elemente. Jedes Element
reprasentiert einen etwa 100 wm breiten Cochleaabschnitt. Die
Verstiirkungstunkton der dubleren Haarzellen ist hier durch die
Riickkopplungsschleife reprisentiert, mit einem Verstirker und
einem nichtlinearen Ubertragungsglied. Zwicker konnte mit sei-
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Fig. 9Y: Physical model of the cochlea’s micro mechanics with
two independent vibration systems and the electrical
substitution circuit diagram (a) from Allen (1980).

™ = tectorial membrane, BM = basilar membrane and
stereocilia with the respective mass (m), spring (k) and friction
(f) forces. Numerical solution of ¢ model simulating the macro
and micro mechanics of the cochlea (b) from Allen (1998). The
ratio of the sound pressure at the tvmpanic membrane to the
displacement of the basilar membrane is named »gain«.
Tectorial membrane (high pass) and basilar membrane (low
pass) cause a sharp tuning (band pass).

nem elekirischen Modell die wichtigsten Charakteristika der
Schallverarbeitung in der aktiven Cochlea nachbilden. Die Ant-
wortmuster der modellierten Basilarmembran sind wie beim
Neely-Modell in thren Abstimmeigenschaften den wirklich ge-
messenen sehr dhnlich. Mit seinem Modell konnte Zwicker auch
die Generierung otoakustischer Emissionen simulieren.

Z Audiol 2001; 40 (4) 116-139 — Janssen
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Abb, 10: Elekirisches Modell der Makro- und Mikromechanik
der Cochlea mit Kettenleiter zur Sinudation der
Cochleamakromechanik ( Wanderwellen) (a, b) und elekiri-
schem Netzwerk mit riickgekoppelter nichtlinearer Verstirkung
zur Simulation der Cochleamikromechanik (¢). Eingangsgrifie
des Modells ist der Schalldruck am Trommelfell. Ausgangs-
grdifie die aktive Auslenkung der Basilarmembran als addqua-
tem Reiz der inneren Haarzelle (aus Zwicker 1980).

Modelle der transienten Schallverarbeitung

Der modelltheoretischen Analyse der Schallverarbeitung in der

Cochlea bei Anregung des Ohres mit transienten Reizen ist we-
nig Beachtung geschenkt worden. Tonndorf (1962) studierte mit
Hilfe eines einfachen mechanischen Modells die Hydromecha-
nik der Cochlea bei Anregung mit einer Sprungfunktion durch

Schallverarbeitung im Innenohr — 7 Audiol 2001; 40 (4) 116-
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Fig. 10: Electrical model of the cochlea’s macro and micro me-
chanics with a passive network for simulation of the cochlea’s
macro mechanics (rravelling waves) (a.b) and elecrrical net-
work with fed back non-linear amplification for simulation of
the cochlea’s micro mechanics (¢). The input of the model is the
sound pressure at the tympanic membrane, the ontput is the ac-
tive displacement of the basilar membrane forming an adequate
stimulus for the inner hair cell (from Zwicker 1980).

Beobachtung der Stromungsverteilung der Fliissigkeit entlang
der Trennmembran. Er konnte beobachten, dass die Sprungfunk-
tion eine Welle auslist, die an den verschiedenen Cochleaorten
zu einer impulsformigen Schwingung fiihrt. Je tiefer die Wellen-
front in die Cochlea hinemlief. umso linger dauverte es bis zur
initialen Schwingungsphase. Tonndorf bezeichnete diesen Effekt
als zeitliche Verschmierung (»time smear«) und wies daraut hin.
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dass die beobachteten Laufzeiteffekte durch einen elektrischen
Kettenleiter, bestehend aus einer Reihe hintereinander geschal-
teter Tiefpisse, mit abnehmender Grenzfrequenz simuliert wer-
den kénnen. Solche Modelle wurden von Oettinger und Hauser
(1961) und Flanagan (1962) entwickelt. Wie beim mechanischen
Modell ergaben sich ein impulsformiger Schwingungsverlauf mit
ortsverinderlicher Zeitkonstante sowie das zeitlich verzogerte
Vorriicken der Wellenfront mit exponentiell abklingender Ge-
schwindigkeit. Zwicker und Feldkeller (1967) haben diese Ef-
fekte am elektrischen Modell studiert.

Zum besseren Verstiindnis der Rolle der Cochlea bei der Aus-
l6sung von Hirnstammpotentialen mit transienten Schallreizen
wurden Modelle entwickelt, die eine Simulation der Basilarmem-
branschwingung sowie der Zeitsteuerung der Aktionspotentiale

aul den Hornervenfasern erlauben. Ein solches Modell wurde
von Janssen (1989) im Rahmen einer Dissertation vorgestellt.
Das Modell besteht aus zwei Stufen (Abb. 11). Die erste Stufe
basiert auf dem eindimensionalen Cochlea-Modell von de Boer
(1980), welches in der Form einer gewohnlichen Differential-
gleichung vorliegt und so modifiziert wurde, dass es die Berech-
nung des Schwingungsverlaufs der Basilarmembran an 160 ver-
schiedenen Orten bei Anregung des Ohres mit einer beliebigen
Zeitfunktion erlaubt. Die zweite Stufe simuliert den Prozess der
mechanisch-nervisen Umsetzung des Schallreizes in der Sinnes-
zelle. Das Modell wurde auf der Grundlage der Rezeptorpotenti-
almessungen an der Horsinneszelle (Russel und Cody 1985) und
der Refraktireigenschaft der Hornerventaser (Jones et a. 1985)
entwickelt.

——

Stapes Basilarmembran Helikotrema
p(t) |Mittel- 0,14 mm 22, 4mm 35mm
—*™| ohr Xy X160 X250

Wixy,t) | wix ,t)_‘l\/\'—

W( X0 + L)  Modellstufe |

Modellstufe II

IHC IHC THC
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Abb. 11: Blockstruktur des Modells zur Simulation der
Entladungsaktivitit auf den Haornervenfasern bei transienter
Schallreizung (aus Janssen 1989). Modellstufe | berechnet die
Punkrauslenkung der Basilarmembran w (x, 1) an 160 Orten
cwischen 0,14 mm und 22,4 mm ( Entfernung vom Stapes),
Modellstufe I simuliert die Umsetzung des mechanischen Rei-
zes in eine Folge von Aktionspotentialen. Die Eingangsgrdfie
des Gesamimodells ist der Schalldruck am Trommelfell p(t),
die Ausgangsrofie sind die Aktionspotentiale fix.t) auf den 160
Hornervenfasern des betrachteten Cochleaabschnittes bzw. die
Hiiufigkeitsverteilung der Aktionspotentiale.
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Fig. 11: Block structure of the model for simulation of the
discharge activity on the auditory nerve fibres during transient
sound stimulation (from Janssen 1989). Model step | calculates
the point displacement of the basilar membrane w(x,t) ar 160
places between 0.14 mm and 22.4 mm (distance to the stapes),
model step II simulates the conversion of the mechanical
stimulus into a sequence of action potentials. The input of the
complete model is the sound pressure at the tympanic
membrane p(t), the output is the action potentials fix.t) on the
160 auditory nerve fibres of the examined cochlea section or
the frequency distribution of the action potentials respectively.

Z Audiol 2001; 40 (4) 116-139 — Janssen
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Abb. 12: Modellstufe I (im Detail). Sie simuliert die
Fliissigkeits-Stereozilien-Kopplung, die nichtlineare Schall-
verarbeitung der dufieren Haarzelle und die Einweggleich-
richtung der inneren Haarzelle (zusammengefasst als
Ubertragungskennlinie der inneren Haarzelle) sowie die
Refraktiireigenschaft der Hornervenfaser. Die Funktion P(T)
beschreibr die Wahrscheinlichkeir der Auslisung eines Aktions-
potentials mit der absoluten (0,75 ms) und relativen Refraktéir-
zeit (Zeitkonstante der e-Funktion: 3.5 ms).

Jede der 160 Sinneszell-Hornerven-Stationen der zweiten Mo-
dellstufe (Abb. 12) besteht — als elekirisches Ersatzschalibild
geschen — aus einem Hochpassfilter zur Simulation der Basilar-
membran-Fliissigkeits-Stereozilien-Kopplung, einem Gleichrich-
ter mit einer kompressiven nichtlinearen Ubertragungskennlinie
zur Simulation des Ubertragungsverhaltens der Gufieren und in-
neren Haarzelle und einem Komparator mit variabler Steuerspan-
nung zur Simulation der Auslosung von Aktionspotentialen un-
ter Beriicksichtigung der Refraktireigenschaft der Nervenfaser.
Dic Eingangsgrilie der Sinneszell-Hornerven-Station ist die mit
dem modifizierten de Boer-Modell berechnete Punktauslenkung
der Basilarmembran am entsprechenden Cochleaort. Ausgangs-
griBle des Modells ist die Hiufigkeitsverteilung der Aktionspo-
tentiale. An den Maxima in der Verteilung kénnen Zeitpunkt und
Grad der reizsynchronen Entladungsaktivitiit auf’ den Hornerven-
fasern abgelesen werden.

Lost man Hirnstammpotentiale mit einem transienten Schallreiz
in der Form eines differenzierten GauBimpulses 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 erklirt werden (Abb. 13a bis

Fig. 12: Model step Il (in detail). It simulates the fluid
stereocilia coupling, the non-linear sound processing of the
outer hair cell and the half wave rectification of the inner hair
cell (combined as a transmission characteristic of the inner
hair cell) as well as the refractory properties of the auditory
nerve fibre, Function p(t) describes the probability of
wriggering an action potential with the absolure (0.75 ms) and
the relative refractory time (time constant of the exponential
function: 3.5 ms).

13d). Bei einem transienten Schallreiz in der Form eines differen-
zierten Gaullimpulses (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 Basilarmem-
bran dagegen initial in Richtung S. tympani ausgelenkt. Erst in
der Riickschwingphase kommt es zu einer Auslenkung in Rich-
tung S. vestibuli (13b, rechts). Als Folge des richtungsselektiven
Auslésungsprozesses des Aktionspotentials (bei lateraler Deflek-
tion der Stereozilie durch Auslenkung der Basilarmembran in Rich-
tung S. vestibuli) ergibt sich beim Sogreiz zu zwei Zeiten eine
hohe synchrone Entladungsaktivitit (zwei Maxima in der Vertei-
lung der Aktionspotentiale, s. Abb. 13d. links). beim Druckreiz
nur zu einem Zeitpunkt (ein Maximum. s. Abb. 13d. rechts). Fir
die Messung von Hirnstammpotentialen ist es daher sinnvoll, die
Hirnstammantworten getrennt fiir Druck- und Sogreize zu mit-
teln. Wegen der hiheren Jewett-V-Amplitude bietet sich der Druck-
reiz an. Allerdings muss Sorge dafiir getragen werden. dass das
akustische Signal am Trommelfell die Form eines differenzierten
Gauliimpulses aufweist.
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Mit Hilfe des Modells kann auch analysiert werden, welche
Auswirkung die Refraktireigenschaft der Hornervenfaser auf die
Auslisung von Hirnstammpotentialen mit schnell hintereinan-
der geschalteten Reizen hat. In der Abbildung 14 sind Hirnstamm-
potentiale dargestellt, die sich bei akustischer Reizung mit zwei
hintereinander geschalteten Sogflanken ergeben. Bei einem Ab-
stand der Sogflanken von 8 ms treten zwei Jewett-V-Wellen mit
etwa gleicher Amplitude auf. Bei Verringerung des Abstandes
nimmt als Folge der Refraktireigenschaft der Nervenfaser die
Amplitude der durch die Zweitflanke ausgelosten Jeweu-V-Welle
immer mehr ab. Auch am Modell treten bei geniigend grofiem
Abstand zwei ausgepriigte Maxima in der Verteilung der Akti-
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onspotentiale aul (Abb. 15). Bei Verringerung des Abstands
nimmt das zweite Maximum wegen der im Modell simulierten
Refraktireigenschaft der Nervenfaser ab.

Die Beispiele zeigen, dass die einfache Nachbildung des me-
chanisch-elektrischen Ubertragungsprozesses in der Sinneszelle
in der Form eines nichtlinearen Ubertragungsgliedes mit Ein-
weggleichrichtung mit einem fiir alle Sinneszellen giiltigen
Schwellen- und Refraktirkriterium geniigt, um die Entladungs-
aktivitit aul den Hornervenfasern zu simulieren. Die wesentli-
che Rolle bei der Kodierung des Schallreizes in eine Zeitfolge
von Aktionspotentialen spielt nach der Modellstudie die Coch-
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Abb. 14: Hirnstammpotentiale beim Menschen (b), ausgeliist
mit zwei aufeinander folgenden Sogflanken mit unterschiedli-
chem Zeitabstand (1. 2, 4. 6 und 8 ms). Wie beim differenzier-
ten Gaufiimpuls (s. Abb. 13¢) erfolgte die akustische Reizung
mittels einer Ohrsonde. Die Kurvenverldufe in (a) (wie auch in
Abb. 13 ¢) geben den mit dem Mikrofon der Ohrsonde im duffe-
ren Gehdrgang gemessen Schalldruck wieder.

leamechanik. Denn ausschlaggebend fiir die Auslosung des Ak-
tionspotentials ist das zeitliche Eintreffen der in die Cochlea hin-
einlaufenden Wellenfront am jeweiligen Ort der Sinneszelle. Die
Sinneszelle selektiert nur die Schwingungsphase und priift. ob
die Auslenkung der Basilarmembran ausreichend grofd ist. um
den sensorischen Transduktionsprozess — unter Beachtung der
Refraktireigenschaft der Nervenfaser — in Gang zu setzen. Tran-
siente Schallreize werden nicht (wie bei der Fouriertransforma-
tion) in ihre harmonischen Bestandteile zerlegt und erzeugen si-
nusformige Schwingungen mit der Bestfrequenz des Membran-
ortes, sondern werden in gefilterter Form auf die verschiedenen
Membranorte iibertragen, wobei mit zunehmendem Abstand von

Schallverarbeitung im Innenohr — Z Audiol 2001; 40 (4) 116-139

Fig 14: Human brainstem potentials (b) evoked by two
successive rarefaction slopes with variable time intervals (1, 2,
4. 6, and 8 ms). As in the case of the differentiated Gaussian
impulse (cf. fig. 13e) the acoustic stimulation was performed
with an ear probe. The curves in (a) (as in fig. 13¢) display the
sound pressure measured by the microphone of the ear probe
in the outer ear canal.

der Schneckenbasis zunchmend mehr hochfrequente Signalan-
teile herausgefiltert werden (s. Abb. 13b und Abb. 15b). Wegen
der hohen Ausbreitungsgeschwindigkeit der Wellenfront und der
breitbandigen Filtercharakteristik ergibt sich an der Schnecken-
basis die hichste Synchronisation der Aktionspotentiale. Mil
zunchmendem Abstand von der Schneckenbasis wird die Syn-
chronisation wegen der exponentiell abklingenden Geschwindig-
keit der Wellenfront immer schlechter (s. Abb. 13¢. d und Abb.
15¢, d). Auch im Falle der mit tieffrequenten Tonimpulsen aus-
gelosten Frequenzfolgepotentiale ist nicht das schmalbandige
Spektrum des Tonimpulses. sondern das breitbandige Spektrum
der einzelnen Zyklen des Tonimpulses ausschlaggebend fiir die
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Abb, 15; Basilarmembranauslenkung (b) und Aktionspotentiale — Fig, 15: Basilar membrane displacement (b) and action

an 160 Cochleaorten (¢) sowie Hdufigheitsverteilung der potentials at 160 cochlea places (¢) as well as the frequency
Aktionspotentiale (d) bei Reizung mit zwer aufeinander folgen- distribution of the action potentials (d) during stimulation with
den Sogflanken mit unterschiedlichem Zeitabsiand von [, 2 two successive rarefaction slopes with a variable time interval
und 4 ms (a), berechnet mit dem Zwei-Stufen-Modell nach of 1. 2, and 4 ms (a), calculated with the two-step model from
Abb. 1] und 12. fig. 1l and 12.

Potentialgenericrung. Das bedeutet, dass bei der Tonimpulsrei-  Finite-Elemente-Modelle
zung immer basale Sinneszellen miterregt werden (Janssen et al.

1991). Zur frequenzspezifischen Erfassung eines Horverlustes Eine neue Methode zur Simulation der Wellenausbreitung in
miissen daher die basalen Sinneszellen durch Maskierung mit  der Cochlea bieten die finiten Elemente. Die Finite-Elemente-
Rauschen von der Potentialbildung ausgeschlossen werden. Methode ist ein Diskretisierungsverfahren zur Erfassung allge-
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meiner Feldprobleme. Ein Modell von Bahnke und Arnold (1998)
zur Simulation des dynamischen Verhaltens des Cortischen Or-
gans soll die Maglichkeiten dieser Methode veranschaulichen
(Abb. 16). Das Modell simuliert die Mikromechanik des Corti-
schen Organs eines kurzen Abschnitts der Horschnecke. Die
Bestandteile des Modells sind die dulleren Haarzellen, die Stiitz-
zellen (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, Rohren, Volumina oder
Platten realisiert sind. Mit dem Modell lassen sich die Amplitu-
den- und Phasenverliufe der idealisierten Strukturen analysie-
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ren. So konnen die Scherbewegung zwischen Tektorial- und
Basilarmembran entsprechend dem Modell von Allen (s. Abb. 9)
und die Auswirkung der Verstirkungsfunktion dubBerer Haarzel-
le auf die Trennschiirfe des betrachteten Cochleasegments simu-
liert werden.

Die Finite-Elemente-Methode bietet die Moglichkeit zur Er-
fassung komplexer Geometrien. Was mit analytischen Metho-
den nur schwer moglich ist, nimlich die Simulation der cochle-
iiren Schallverarbeitung im dreidimensionalen Raum, gelingt mit
der Finite-Elemente-Methode. Ansiitze hierzu liegen vor (Wada

et al. 1998: Baihnke und Arnold 1999). Im Modell von Bahnke

Abb. 16: Finite-Elemente-Modell der Mikromechanik der Coch-
lea mit Tektorialmembran (TM), Stereozilien (St), Reticula La-
mina (RL), dufieren Haarzellen (OHC), Phalangenzellen (Php),
Deiterszellen (DC), Pfeilerzellen (IPC und OPC) und Basilar-
membran (a, b). Elastizitdtsmoduli: 20 kPa (TM), 2 MPa (S1),
45 kPa (OHC), 20 MPa (IPC, OPC, DC), 1,7 GPa (BM, RL).
Rasterelektronenmikroskopische Aufnahme der dufieren Haar-
zelle mit Phalangenzellen (c). Nach Bohnke und Arnold (1998),

Schallverarbeitung im Innenohr — Z Audiol 2001; 40 (4) 116-139

Fig. 16: Finite element model of the micro mechanics of the
cochlea with tectorial membrane (TM), stereocilia (St), reticula
lamina (RL), outer hair 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
(8t), 45 kPa (OHC), 20 MPa (IPC, OPC, DC), 1.7 GPa (BM,
RL). Scanning electron microscope image of the outer hair cell
with phalangeal cells (c). From Bihnke and Armold (1998).
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Abb. 17: Finite-Elemente-Modell einer dreidimensionalen
Cochilea nach Baolnke wnd Arnold (1999) (a). Mikrotomogra-
phische Aufnahmie eines menschlichen Innenohres nach Vogel
(1999) (b).

und Arnold ist die 2 1/2 fuch gewundene menschliche Schnecke
aus 32 000 finiten Elementen modelliert (Abb, 17). Die Stapes-
fusBplatte ist beweglich im sehr nachgiebigen Ringband unter
Beriicksichtigung des entsprechenden Elastizititsmoduls in den
Schneckenkérper eingelassen. Des Weiteren werden im Modell
die hydromechanischen Eigenschaften der Cochlea durch Fliis-
sigkeits-Struktur-Kopplungen modelliert. Mit Hilfe des Modells
kann das dynamische Verhalten der passiven Cochlea studiert
werden,

Weiterhin licgen Modellansiitze vor, die die dynamischen Ei-
genschalten der Stereozilienbiindel untersuchen sollen. Eine be-
deutende Frage ist hier. in welcher Weise die Tip-Links und Side-
Links (Quermolekiile) die Deflektion der Stereozilien und damit
das Offnen der lonenkaniile beeinflussen. Das dreidimensionale
Finite-Elemente-Modell eines Haarzellbiindels von Miiller et al.
(2001) besteht aus 75 Stereozilien, die in drei Rethen in der typi-
schen W-Form mit drei unterschiedlichen Lingen angeordnet
sind. Die Stereozilien sind mit insgesamt 864 Links verbunden,
die entsprechend der unterschiedlichen Stereozilienlinge drei
unterschiedliche Lingen (Tip-. Row-. Side-Links) aufweisen. Das
eesamte Modell besteht aus 23 000 Réhren und 6 870 Balken
(Abb. IB). Den direkten Messungen an den Stereozilien entspre-
chend (Strieloff und Flock 1984), zeigt das Modell in der inhibi-
torischen Phase eine groliere Steifigkeit als in der exitatorischen
Phase (laterale Deflektion der Stercozihie), wobei die Tip-Links
den groBien Einfluss haben. Die harmonische Analyse zeigt aut-
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Fig. 17: Finite element model of a three-dimensional cochlea

from Bilnke and Arnold (1999) (a). Micro tomography image

of a human mner ear from Vogel (1999) (h).

grund der gewiihlten Materialdimptung ein Tiefpassverhalten des
Stereozilienbiindels an. Dies ist im Hinblick auf mégliche Reso-
nanzeigenschaften der Stereozilienbiindel ein interessantes Er-
gebnis. Weiterhin kann mit dem Modell untersucht werden. in-
wieweit sich eine Anderung der Steifigkeit der Stereozilien auf
das dynamische Verhalten des Stereozilienbiindels auswirkt. Dies
konnte in Hinblick auf die Pathogenese einer reversiblen Lirmin-
duzierten Horschwellenverschiebung mit assoziiertem Tinnitus
wertvoll sein.

Z Audiol 2001: 40 (4) 116-139 — Janssen



AbD. I8: Rasterelektronenmikroskopische Aufnahme des
Stereozilienbiindels einer dufieren Haarzelle (a), Finite-Ele-
mente-Modell des Stereozilienbiindels (b) nach Miiller et al.
(2001).

Haarzellen-Modelle

Einer der moglichen Mechanismen der Motilitit dullerer Haar-
zellen wird in der Anderung der Motorproteine als Antwort auf
eine elektrische Spannung gesehen, die zu einer axialen Defor-
mation des cortikalen Gitters in der Zellmembran fiihrt. Die durch
Motorproteine gesteuerte Deformation des Gitters wird als eine
wichtige Quelle der Kraftgenierung angesehen. Neueste Model-
le versuchen, die elastischen Eigenschaften dulierer Haarzellen
im Hinblick hierauf zu simulieren (Sugurawa und Wada 2001;
Spector et al. 1996, 1998a). Grundlage hierfiir sind die an der
isolierten Haarzelle ermittelten Elastizitiitsmoduli und Biegestei-
figkeit der anisotropen Haarzellwand (Tolomeo et al. 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 pm) und dem cortikalen Gitter (0,030 um). Den
Modelluntersuchungen zufolge, soll das cortikale Gitter einen
wesenthichen Beitrag zur Krafigenerierung der dulleren Haarzel-

le leisten,

Einen Uberblick iiber die physikalischen Modelle mit den ver-
schiedenen Losungsmethoden geben Geisler (1976) sowie de
Boer und Viergever (1983). Neuere Ubersichten iiber physiolo-
gische Eckdaten der Cochlea, Hortheorien und Cochleamodelle
findet der Leser ber Dallos (1996). Robles und Ruggero (2001)
geben einen Uberblick iiber direkte Messungen des Schwingungs-

Schallverarbeitung im Innenohr
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Fig. I8: Scamung electron microscope image of the stereocilia
bundle of an outer hair cell (a), finite element model of the
stereoctlia bundle (b) from Miiller et al. (2001 ).

verlaufs der Basilarmembran und die daraus abgeleiteten Theo-

rien zum cochleiren Verstiirker.

Aufl Funktionsmodelle aus der Psychoakustik wurde hier nichi
eingegangen. Siche hierzu Zwicker (1982). Aktuelle psychoakus-
tische Modelle iiber Amplitudenmodulation und Kompression
finden sich bei Daw et al. (1997a, by und Derleth et al. (2001).
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