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Vorwort

Diese Arbeit verfolgt folgende Ziele:

e Sie soll eine kritische Einfiihrung in die Psychoakustik geben als Grund-
lage fiir folgende Kapitel, eigene Arbeiten und leichteres Versténdnis
der verfiigbaren Literatur (Kap. 1).

e Uberblick iiber das periphere (Kap. 2.1) und zentrale (Kap. 2.2) audi-
torische System.

e Genaue Beschreibung und Implementation eines Gehérmodells von der
Cochlea (Kap. 3.1.1) iiber die inneren Haarzellen (Kap. 3.1.2) bis zum
Hornerv (Kap. 3.1.3), das nicht allzu viel Rechenzeit erfordert und in
weiteren Projekten wieder verwendet werden kann.

e Beleuchtung der Auswirkungen lateraler Inhibition in einem einfachen
linearen Modell (Kap. 4.2) sowie mittels stochastischer Datenanalyse
in einem Modell mit spikenden Neuronen (Kap. 4.3).

e Vorstellung von verschiedenen neuronalen Modellen zur Erklarung des
Zwicker-Tons (Kap. 6).

Im Ggs. zum visuellen System [Buser 1992] scheint beim auditorischen Sy-
stem iiber Sinn und Zweck der zahlreichen Verarbeitungsstufen sowie der
Kopplungen und Riickkopplungen zwischen diesen nur relativ wenig Konkre-
tes bekannt zu sein. Es existieren zwar recht genaue psychoakustische ,,Mo-
delle* [Zwicker 1990, Sottek 1993], die auditorische Wahrnehmungen quanti-
tativ beschreiben, die neurologische Ursache der beschriebenen Phdnomene
ist jedoch unklar. Fiir das visuelle System verfiigen wir iiber Begriffe (Kante,
Orientierung, Bewegung, Farbe, stereoskopische Tiefe), die sowohl zur Be-
schreibung von Wahrnehmungen dienen konnen als auch zur Beschreibung
der Tétigkeit oder des Antwortverhaltens verschieden spezialisierter Neu-
rone. Auditorische Wahrnehmungen werden durch Begriffe wie Lautstérke,
Tonhohe, Rauschen, Tonhchenmodulation und Klang beschrieben. Zur Cha-
rakterisierung der Aufgaben von auditorischen Neuronen sind diese jedoch
nur teilweise geeignet. Auf Fragen wie ,Was ist die neuronale Ursache die-
ser und jener auditorischen Wahrnehmung?“ oder ,,Wie wird diese und je-
ne auditorische Wahrnehmung neuronal repréasentiert?“ wissen wir oft keine
treffende Antwort.
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Vorliegende Arbeit soll solche Fragen angehen, indem iiber neuronale Ver-
arbeitungsmechanismen nachgedacht wird, die mit den bekannten Beobach-
tungen vertrédglich sind und das psychoakustische Phénomen des Zwicker-
Tons erklaren. Der Zwicker-Ton kann folgendermaflen hervorgerufen werden:
Tiefpassgefiltertes weifles Rauschen wird abgeschaltet. Nach dem Abschal-
ten hort die Versuchsperson einen leisen, fast reinen Ton, den Zwicker-Ton.
Da der Zwicker-Ton nach dem Abschalten eines akustischen Stimulus auf-
tritt, bezeichnet man ihn auch als akustischen Nacheffekt. Man kann ihn als
eine Art akustische Téduschung auffassen, da der Zwicker-Ton eine Schall-
wahrnehmung ist, die in ,, Wirklichkeit® nicht vorhanden ist. Da optische
T#uschungen oft Aufschluss iiber (neuronale) Verarbeitungsmechanismen der
optischen Signale geben, kann man hoffen, dass auch akustische Tauschungen
wertvolle Hinweise iiber die Verarbeitung akustischer Stimuli liefern. Jeden-
falls stellt sich im Laufe der Analyse des Phdnomens des Zwicker-Tons in
dieser Arbeit heraus, dass es keine allzu einfache Erkldrung dieser Wahr-
nehmungstéauschung gibt. Vermutlich spielen hier mehrere Mechanismen und
Eigenschaften der auditorischen Verarbeitung zusammen: Die periphere Ver-
arbeitung von Schallsignalen bildet die Grundlage fiir jegliches Versténdnis
psychoakustischer Phénomene. Sie wird deshalb ausfiihrlich behandelt und
in Modellen implementiert. In den Modellen zur Erklarung des Zwicker-Tons
spielt laterale Inhibition zwischen den Neuronen einer auditorischen Verarbei-
tungsstufe eine zentrale Rolle. Thre Auswirkungen im Hinblick auf Zwicker-
Ton erzeugende Schalle werden deshalb untersucht. Schliellich werden hierauf
basierende Modelle zur Erklarung des Zwicker-Tons vorgestellt.

Zum besseren Verstdndnis der psychoakustischen Grundlagen dieser Arbeit
kann [Zwicker 1982] herangezogen werden. Als weiterfithrende Literatur zur
Psychoakustik sei [Zwicker 1990] empfohlen. Konkrete Formeln und Modelle
gibt das sehr gute Biichlein [Sottek 1993] an, das jedoch weitgehende Kennt-
nisse psychoakustischer Grundlagen voraussetzt. Eine kurze Einfiihrung in
die Psychoakustik und eine gut verstédndliche und iibersichtliche Einfithrung
in das auditorische System gibt [Yost 1994], auch [Pickles 1982]. Eine detail-
reiche Darstellung des auditorischen Systems findet man in [Popper 1992],
einen kritischen Uberblick in [Zenner 1994]. Psychoakustische Messungen
zum Zwicker-Ton sind umfassend in [Krump 1993] beschrieben und bilden
die Grundlage jeglicher in dieser Arbeit entwickelten Modelle. Eine ausfiihr-
liche Beschreibung des verwendeten Spike-Response-Neuronenmodells fin-
det man in [Gerstner 1993, Domany 1994]. Als Grundlage zur Erstellung
eigener Simulationen in C++ unter Linux bzw. Unix empfiehlt der Autor
die Lektiire von [Stallman XEmacs 1994, Stroustrup 1991, Loukides 1997,
Stallman XEmacs 1995, Stallman GDB 1995] in etwa dieser Reihenfolge.

Dieses Dokument wurde mit I¥TEX 2.0.9 und TEX Version 3.14159 erstellt
[Kopka I 1994, Kopka IT 1995, Kopka IIT 1997, Knuth 1993]. Die Bilder wur-
den mit Hilfe des TEX-Macropakets PiCTeX Version 1.1 bzw. mit XFig 3.1
erstellt. Als Editor dienten Emacs und XEmacs [Stallman XEmacs 1994,
Stallman XEmacs 1995].

Folgende Programme wurden zur Programmierung der Simulationen
unter dem Betriebssystem Linux bzw. Unix verwendet: GNU C++4-
Compiler gee 2.7.2.1 und 2.8.1 [Stallman GCC 1995], GNU Debugger
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gdb 4.16 [Stallman GDB 1995] und der Parsergenerator GNU Bison 1.25
[Donnelly 1995]. Programmiersprache ist C++ [Stroustrup 1991, C++ 1996]
mit STL-Erweiterungen [Glass 1996].

Die Programmdokumentation wurde mit Texinfo Version 3 [Chassell 1996]
erstellt. Sie steht in den Formaten GNU-Info, DVI, Postscript, HTML, ASCII
sowie als Texinfo-Quellcode zur Verfiigung.

Fiir analytische Berechnungen und zur Darstellung einiger Graphen war
Maple V, Release 4, hilfreich [Maple 1, Maple 2, Maple 3].

Die Rechtschreibung in diesem Dokument richtet sich nach der ab 1. August
1998 eingefiihrten neuen deutschen Rechtschreibung. Zu Rate gezogen wur-
de [Duden 1996], sowie die ebenfalls in [Duden 1996] abgedruckte amtliche
Neuregelung der deutschen Rechtschreibung.
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Kapitel 1

Psychoakustik

Im Folgenden sollen einige psychoakustische Grundlagen vorgestellt werden.
Sie stammen grofitenteils aus [Zwicker 1982] und [Zwicker 1990].

1.1 Psychophysik

Die Psychophysik! interessiert sich fiir die Zusammenhinge zwischen der
physikalischen Beschaffenheit des Reizes (stimulus) und den entsprechen-
den Wahrnehmungen (sensations). Dabei sollen die Wahrnehmungen auch
moglichst quantitativ beschrieben werden.

Die Psychoakustik als Teilgebiet der Psychophysik beschéiftigt sich also mit
dem Zusammenhang zwischen den physikalischen Eigenschaften des Schalls
(z.B. Frequenz und Schalldruck) und den Wahrnehmungen? des Gehérs (z.B.
Tonhohe und Lautstérke).

Um Beziehungen zwischen den physikalischen Figenschaften des Reizes und
den entsprechenden Wahrnehmungen finden zu kénnen, miissen die Wahr-
nehmungen gemessen werden.

Dazu teilt man die Wahrnehmungen zunéchst in ,Modalitdten* ein. Alle
Wahrnehmungen, die ihre Ursache in der Reizung eines bestimmten Sinnes-
organs haben, gehéren zu einer Modalitiit®. ,,Sehen® und ,,Horen“ sind also

'Der Begriff stammt von GUSTAV THEODOR FECHNER 1860. Er unterschied zwischen
duerer und innerer Psychophysik. Die &uflere Psychophysik beschéftigt sich mit den Zu-
sammenhéngen zwischen den physikalischen Eigenschaften des Reizes und der Wahrneh-
mung. Mit einer Wahrnehmung sind jedoch auch physiologische Vorgénge in den Sinnes-
organen und im Nervensystem verbunden. Die innere Psychophysik beschéftigt sich mit
den Beziehungen zwischen diesen und der Wahrnehmung. [Campenhausen 1981]

2Man muss hier begrifflich streng unterscheiden. Einige Begriffe der Akustik wer-
den jedoch oft doppeldeutig verwendet, z.B. Lautstdrkepegel und Schalldruckpegel.
[Campenhausen 1981]

3Diese Unterteilung ist problematisch, denn welche Sinneszellen gehéren zu einem Sin-
nesorgan? Gehort etwa ,,Kélte“ und ,,Warme* zur selben Modalitdt oder nicht? Wir sind
geneigt, diese beiden Empfindungen zur selben Modalitéit zu zéhlen, obwohl sie von ver-
schiedenen Sinneszellen registriert werden. Blinde orientieren sich nachweislich (DALLEN-
BACH 1942, 1. KOHLER 1966, C. E. RICE) auch anhand des Echos selbsterzeugter Schalle,
das von Gegensténden zuriickgeworfen wird. Die Versuchspersonen behaupten allerdings
meist, sie ndhmen die Gegenstédnde nicht mit dem Gehor, sondern mit dem ,,Gesicht*

13
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verschiedene Modalitdten. Modalitdten unterteilt man wiederum in ,,Qua-
litdten“. So sind ,, Helligkeit“, ,, Tonhohe“ und , Lautstiarke” Qualitéten.

Quantitativ messen kann man nur die Intensitdit einer Qualitdat. Hierzu gibt
es mehrere Methoden:

e Methode der Vergleichswerte: Die Versuchsperson stellt einen Ver-
gleichsreiz so ein, dass eine bestimmte Qualitit des Reizes und des
Vergleichsreizes als gleich empfunden wird. Die Versuchsperson stellt
beispielsweise den Schalldruckpegel eines Sinustons so ein, dass sie den
Sinuston als gleich laut im Vergleich zu einem vorgegebenen weiflen
Rauschen empfindet. Der Schalldruckpegel eines Sinustons ist dann ein
Ma3 fiir die Intensitit der Lautstirkeempfindung?.

e Methode der Verhéltniswerte: Die Versuchsperson stellt einen Vergleichs-
reiz so ein, dass eine bestimmte Qualitéit des Vergleichsreizes als doppelt
oder halb so intensiv wie beim Reiz selbst empfunden wird?®.

Die Methode der Vergleichswerte ergibt eine Messgréfie, die genau dann
wéchst, wenn auch die entsprechende Empfindungsstéarke zunimmt. Die Me-
thode der Verhiltniswerte ergibt ein Maf fiir die subjektive Stédrke der Emp-
findung.

1.2 Lautstarke

Die subjektive Lautstdrkenempfindung wird hier einfach als ,Lautstéarke”
bezeichnet. Gesucht ist nun eine physikalische Messgrofe, die diese subjektive
Lautstarkenempfindung méglichst gut beschreibt. Von einer ,,méglichst guten
Beschreibung® ist mindestens zu fordern, dass die Messgrofie genau dann

wahr. Hier steht also offenbar noch eine zusétzliche Qualitdt oder Modalitdt der Empfin-
dung zur Verfiigung, die sich von der Empfindung des Horens wesentlich unterscheidet.
[Campenhausen 1981, Moore 1982]

4Hierbei wird vorausgesetzt, dass die (subjektive) Relation ,lauter* transitiv ist, d.h.
falls Schall A lauter als Schall B und Schall B wiederum lauter als Schall C ist, muss
Schall A auch lauter als Schall C sein. Dies ist keineswegs sichergestellt, zumal die Schalle
qualitativ ja ganz unterschiedlich sein kénnen.

®Dieser Ansatz erscheint ungleich problematischer. So muss auch in der Regel iiber
viele Versuchspersonen und iiber viele Versuche gemittelt werden, um verniinftige Daten
zu erhalten. ,Mitteln“ kann man auf verschiedene Weisen, es gibt das arithmetische und
das geometrische Mittel sowie den Zentralwert. Der Zentralwert ist bei einer ungeraden
Anzahl von Messungen der Wert oberhalb und unterhalb dessen gleich viele Messwerte
liegen, bei einer geraden Anzahl von Messungen das arithmetische Mittel der mittleren
beiden Messwerte. Der Zentralwert ist eine Abschéitzung fiir den Median, dem Wert, der
bei einer Messung mit Wahrscheinlichkeit 1/2 iiber- bzw. unterschritten wird. Nur der
Median ist invariant gegeniiber einer nichtlinearen Transformation der Messskala, d.h. bei
einer nichtlinearen Transformation der Messskala wird der Median auf den Median abge-
bildet. Da in der Psychophysik physikalische Messgrofien i.d.R. nichtlinear transformiert
werden miissen, um ,empfindungsrichtige“ Messgrofien zu erhalten, gibt man hier gerne
den Zentralwert an. Der Modalwert, d.i. das Maximum der Wahrscheinlichkeitsverteilung,
ist ebenfalls gegeniiber nichtlinearen Transformationen invariant, er ist aber bei multimo-
dalen Verteilungen nicht eindeutig und wesentlich schwieriger zu schétzen als der Median.
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ansteigt, wenn die wahrgenommene Lautstirke ansteigt. Diese Forderung
wird durch das psychoakustische Mafl des Lautstarkepegels erfiillt.

Aulerdem kann man noch fordern, dass, falls die Messgrofie doppelt so grof3
ist, auch ein doppelt so lauter Schall wahrgenommen wird. Diese Forderung
erfiillt die Lautheit.

Bevor die Groflen Lautstiarkepegel und Lautheit besprochen werden, wird
zundchst auf die physikalischen Groflen Schalldruckpegel und Schallinten-
sitdtspegel eingegangen, von denen die empfundene Lautstéirke in erster Li-
nie abhéngt. Daneben ist die Lautstérke eines Sinustons auch stark von der
Frequenz des Tons abhéngig.

1.2.1 Schalldruckpegel und Schallintensitéitspegel

Der Schalldruck (sound pressure) p(t) an einer bestimmten Stelle ist der
Luftdruck zur Zeit ¢, den ein Schall an dieser Stelle hervorruft.

Die Schalldruckamplitude (sound pressure amplitude) p eines Sinustons ist
die Amplitude des Schalldrucks dieses Sinustons.

Der Schalldruckpegel (sound pressure level) L eines Sinustons ist definiert
als

(1.1) L :=20log(p/po) dB,

wobei pg = 2-107° Pa ein willkiirlich in etwa auf die Hoérschwelle® festgelegter
Bezugsdruck ist. Als Einheit fiir den Schalldruckpegel wird auch dB SPL (von
,sound pressure level) verwendet”.

Die Schallintensitét (sound intensity) ist die akustische Energie, die eine
Fléche pro Zeiteinheit durchdringt. Schalldruckpegel L und Schallintensitét [
eines Sinustons héngen nach

(1.2) L =10log(1/I)dB
zusammen, wobei Iy = 10712 W/m? ist. Der so berechnete Schalldruckpegel

wird auch als Schallintensitétspegel (sound intensity level) bezeichnet®.

Die Schallintensitit pro Frequenzbereich heifit Schallintensitatsdichte (sound
intensity density), das entsprechende logarithmische Maf ist der Schallinten-
sitatsdichtepegel (sound intensity density level).

6Die Horschwelle ist der Schalldruck, ab dem man einen Sinuston gerade hort. Sie hingt
natiirlich von der Frequenz des Tons ab.

"Die ,,Einheit“ Bel, Kurzzeichen B, ist nach ALEXANDER BELL (1847-1922) benannt
[dtv-Atlas 1987].

8Der Schallintensititspegel wird oft mit dem WEBER-FECHNER’schen Gesetz, benannt
nach ERNST WEBER (1795-1878) und GUSTAV FECHNER (1801-1887), in Zusammenhang
gebracht [Campenhausen 1981, dtv-Atlas 1987, Grimsehl 1987]. Es lautet: ,,Die Empfin-
dungsstiirke wichst proportional zum Logarithmus der (physikalischen) Intensitéit der Rei-
zgrofe”. Bei der Lautstiirkeempfindung trifft dies jedoch nicht zu (siehe Kap. 1.2.3 und
Kap. 1.5.3), der Schallintensitéitspegel ist also nicht proportional zur Empfindungsstéirke.
Schliisse iiber die Lautheit wie folgender (aus [Grimsehl 1987]) treffen daher nicht zu: ,,10
Hupen von je 90 Phon ergeben eine Lautstérke von 100 Phon; die Ausschaltung von 9 Hu-
pen vermindert den Larm also nur um 10 %.“ (Zur Definition des Phons siehe Kap. 1.2.2.)
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Eine Zunahme des Schalldruckpegels um 3dB bedeutet eine Zunahme der
Schallintensitdt um etwa den Faktor 2.

1.2.2 Lautstirkepegel

Der Lautstirkepegel (loudness level) eines beliebigen Schalls wird in Phon?
gemessen. Dazu wird der Schall mit einem Sinuston der Frequenz 1000 Hz
verglichen. Der Schalldruckpegel des Sinustons wird angeglichen, bis beide
Schalle gleich laut erscheinen. Der Zahlenwert des Lautstédrkepegels in Phon
wird dann gleich dem Zahlenwert des Schalldruckpegels des Sinustons in dB
gesetzt10.

Lautstéarkepegel und Schalldruckpegel von Sinustonen der Frequenz 1000 Hz
stimmen also iiberein. Aulerdem werden Schalle mit dem gleichen Lautstér-
kepegel als gleich laut empfunden.

Der Lautstiarkepegel eines gerade noch wahrnehmbaren Sinustons wird als
Ruhehorschwelle (threshold in quiet) bezeichnet. Er liegt bei etwa 3 phon.
Zwischen 2 und 3kHz liegt der empfindlichste Bereich des menschlichen
Gehors, hier konnen noch Schalldruckpegel bis zu etwa —5 dB detektiert wer-
den'!,

1.2.3 Lautheit

Die Lautheit (loudness) eines Sinustons der Frequenz 1000 Hz mit einem
Lautstéarkepegel von 40 phon ist definiert als 1sone. Die Lautheit eines als
doppelt bzw. halb so laut empfundenen Sinustons ist 2 bzw. 1/2sone etc.
Schalle mit dem selben Lautstirkepegel, d.i. Schalle die gleich laut erscheinen,
haben definitionsgeméf die selbe Lautheit.

Damit ist die Lautheit von beliebigen Schallen festgelegt. Ein Schall mit
Lautheit N wird doppelt so laut empfunden wie ein Schall mit Lautheit
1/2 N. Ein Sinuston der Lautheit 0sone liegt an der Wahrnehmungsgrenze,
hat also einen Lautstédrkepegel von etwa 3 phon.

Fiir die Lautheit N eines Sinustons der Frequenz 1kHz mit der Schallinten-
sitdt I gilt ab Pegeln von etwa 30 dB die Niherungsformel'?

9von gr. phoné = Stimme

0Dje Kurven gleicher Lautstiirke (Isophonen) hat man auch durch sog. ,Bewertungs-
kurven“ angendhert. Die A-Kurve gilt fiir Lautstidrkepegel bis 55phon, die B-Kurve
fiir Lautstérkepegel von 55 phon bis 85 phon und die C-Kurve fiir Lautstérkepegel iiber
85 phon, denn der Verlauf der Isophonen ist fiir verschiedene Lautstiarkepegel unterschied-
lich. Man gibt jedoch oft einfach die nach der A-Kurve iiber das Spektrum gewichtete
Schallintensitéit in dB(A) an [Profos 1994]. Eine bessere Messvorschrift fiir die (subjekti-
ve) Lautheit beliebiger Schalle ist in Kap. 1.2.3 bzw. in Kap. 1.5.3 beschrieben.

HD.h. bei einem wirksamen Querschnitt des Ohres von 0,5cm? wird nach (1.2) eine
Schallleistung von 1,6 - 10717 W eben noch wahrgenommen. Dies entspricht mit etwa 40
Photonen der Wellenldnge 510 nm pro Sekunde ungefiihr der Lichtleistung, die vom Auge
eben noch wahrgenommen wird. [Grimsehl 1987]

12Dies ist ein Spezialfall der STEVENS’schen Potenzfunktion, benannt nach STANLEY
S. STEVENS (1906-1973): E = EkI®, wobei E die Empfindungsstirke und I die (phy-
sikalische) Reizintensitit bedeutet. Der Exponent § hingt von der Art des Reizes ab.
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1.3 Tonhohe

Die subjektive Tonhéhenempfindung wird hier einfach als ,, Tonhéhe“ be-
zeichnet. Gesucht ist nun eine physikalische Messgrofle, die diese subjektive
Tonhohenempfindung moglichst gut beschreibt. Von einer ,moglichst guten
Beschreibung® ist mindestens zu fordern, dass die Messgrofie genau dann
ansteigt, wenn die wahrgenommene Tonhohe ansteigt. Aulerdem kann man
noch fordern, dass, falls die Messgrofie doppelt so grof ist, auch ein dop-
pelt so hoher Ton wahrgenommen wird. Dasselbe gilt auch fiir die oben als
Maf fiir die Lautstérke eingefiihrte Lautheit. Es sollte sich dann herausstel-
len, dass die gefundene Messgréfle auch gut zur Beschreibung psychoaku-
stischer Phénomene geeignet ist, die mit der Wahrnehmung der Tonhohe
zusammenhéngen.

Einen Sinuston bezeichnet man auch als reinen Ton oder einfach als Ton
(tone). Einen Schall, der aus einer Uberlagerung von reinen Ténen besteht,
bezeichnet man als Klang (complex tone). Wenn die Frequenzen alle ganz-
zahlige Vielfache einer Grundfrequenz (basic or fundamental frequency) sind,
bezeichnet man diesen Klang als harmonisch (harmonic complex tone).

Nicht nur reine T6ne rufen eine Tonhthenempfindung hervor, sondern auch
etwa Klinge, Glockenténe!® und sogar bandpassbegrenztes Rauschen. Au-
Berdem ist die Tonhohe eines reinen Tons nicht nur von dessen Frequenz,
sondern auch in geringem Mafle von der Lautstéirke abhéngig. Gesucht ist
also weiter die Abhéngigkeit der Tonhohe von der physikalischen Beschaffen-
heit des Schalls.

Es gibt zwei psychoakustische Messgrofien fiir die Tonhohe (pitch): Die Ver-
hiltnistonhéhe (ratio pitch) misst man in mel'*, wobei die Skala der hérbaren
Tonhohen von 0 bis 2400 mel reicht. Die Tonheit (critical-band rate) misst
man in Bark!®, wobei deren Skala von 0 bis 24 Bark reicht.

Zunéchst interessiert man sich nur fiir die Tonh6he von reinen Toénen. Sie
héngt in erster Linie von der Frequenz des reinen Tons ab. Andere Abhéngig-
keiten werden hier vernachlissigt!®.

[Campenhausen 1981]

13Ein Glockenton wird mit einer Tonhohe gehort, der keine Frequenz im Spektrum ent-
spricht. Eine Obertonreihe ohne Grundton wird mit der Tonhdhe gehort, die der Frequenz
des fehlenden Grundtons entspricht. Dieses Phinomen entdeckte A. SEEBECK 1841. Die
Grundfrequenz ensteht nicht im Ohr, denn mit ihr lédsst sich keine Schwebung erzeugen.
Die gehorte Tonhohe heiffit Residuum. Die Tonhohe eines beliebigen Schalls heifit auch
virtuelle Tonhshe (virtual pitch). [Campenhausen 1981]

Myon ,,Melodie“

15Benannt nach HEINRICH BARKHAUSEN (1881-1956), der auch das Phon einfiihrte.

16Die Tonhohe eines reinen Tons hingt auch in geringem Mafe von dessen Schalldruck-
pegel ab [Zwicker 1982].
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1.3.1 Verhaltnistonhohe

Der Tonhohe, die ein reiner Ton der Frequenz 125 Hz bei 40 dB hervorruft,
ordnet man eine Verhéltnistonhohe von 125 mel zu. Ausgehend von diesem
Referenzpunkt bestimmt man die Frequenz, die als die doppelte, vierfache
etc. Tonhohe empfunden wird. Auflerdem wird diejenige Frequenz bestimmt,
die die halbe Tonhthenempfindung hervorruft etc.!”

Man gelangt so zu einer Skala, die jeder Frequenz f eine bestimmte Verhélt-
nistonhche H, zuordnet!s.

(1.4) df(H,) 1 Hz/mel fiir 0 < f < 500Hz
' dH, | 0,002f/mel fiir f > 500Hz

N H, Hz/mel fir 0< f < 500Hz

(15> f(HU) ~ { 500 eO,OOQ(HU/mel—SOO) Hz fiir f > 500 Hz

df (Hv) ; Hz
dH, ! mel 20

20
15 4
10 4
5
] T T T T | T T T T |
5000 10000
f/Hz

Abb. 1.1: Breite von 1mel in Hz bei verschiedenen Frequenzen nach
(1.4). Gestrichelt: Ndherung nach ZWICKER, gepunktet: Ndherung nach
TRAUNMULLER (siche Fufinote 21 auf Seite 20).

Es stellt sich heraus, dass der Ort der maximalen Auslenkung der Basilar-
membran in der Cochlea, vom Helicotrema aus gemessen (siche Kap. 2.1.3),
proportional zur Verhéltnistonhohe ist, d.h. 0,7 mel entsprechen 9 um oder
einer inneren Haarzelle auf der Basilarmembran. [Zwicker 1982]

1"Nach [Zwicker 1982] neigen die Versuchspersonen nach ausgiebigem Genuss
abendldndischer Musik dazu, einfach eine Oktave einzustellen, wenn sie nach der dop-
pelten Tonhchenempfindung gefragt werden. Man nimmt deshalb zur Erzeugung der Aus-
gangstonhohe keinen reinen Ton, sondern Schmalbandrauschen. Auflerdem benutzt man
die Abfragemethode, d.h. man 148t die Versuchsperson die Tonhdhe nicht selbst einstellen,
sondern fragt nur, ob die Tonh6henempfindung bei einer vorgegebenen Vergleichstonhhe
mehr oder weniger als doppelt so hoch ist.

¥Durch ihre Nichtlinearitit weicht diese Skala von der iiblichen Vorstellung ab, dass
ein doppelt so hoher Ton auch eine doppelt so hohe Frequenz habe. Nach [Zwicker 1982]
ist die abendlédndische Musik, jedenfalls die &ltere, allerdings hauptséchlich auf einen Fre-
quenzbereich unterhalb von 1 kHz beschrankt, in dem sich die Nichtlinearitédten noch nicht
allzu stark bemerkbar machen.
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f/kHz 10__

]
2000
H,/mel

| T | T T | T
500 1000 1500
Abb. 1.2: Frequenz f als Funktion der Verhiltnistonhthe H, nach (1.5).
Gestrichelte und gepunktete Linien wie Abb. 1.1.

Die gerade noch wahrnehmbare Tonhohendifferenz oder Tonunterschieds-
schwelle'® (just-noticeable pitch difference) betriigt etwa 1mel, was nur 1,5
Haarzellen entspricht. Man misst die gerade noch wahrnehmbare Tonhohen-
differenz, indem man zwei reine Tone mit Pause kurz nacheinander vorspielt.
Die Versuchsperson soll entscheiden, ob die Tonhchen der beiden T6ne gleich
oder verschieden waren. Je linger die Téne dauern, desto kleiner ist die gera-
de noch wahrnehmbare Tonhohendifferenz. Sie erreicht bei einer Dauer von
200 ms allerdings fast schon ihren geringsten Wert.

Die gerade noch wahrnehmbare Tonhchenmodulation (just-noticeable pitch
modulation) betragt etwa 3 mel. Man misst sie, indem man einen reinen Ton
in der Tonhohe moduliert. Die Versuchsperson soll entscheiden, ab welcher
Amplitude sie einen Unterschied zum unmodulierten reinen Ton wahrnehmen
kann. Die optimale Modulationsfrequenz ist hierbei 4 Hz.?°

Zum Vergleich: Das Frequenzverhéltnis zweier aufeinanderfolgender Halbtone
betrigt V2 ~ 1,059. Bei Frequenzen kleiner als 500 Hz entspricht dies einer
Tonhohendifferenz von etwa 30 mel.

1.3.2 Tonheit
Die Tonheit (critical-band rate) eines reinen Tons ist
(1.6) =z~ 100 H, Bark/mel,

wobei H, die Verhéltnistonhche bedeutet.

19Tm Unterschied zur Tonunterschiedsschwelle ist die Tonunterscheidungsschwelle dieje-
nige Tonhohendifferenz, ab der die Versuchsperson auch angeben kann, welcher der beiden
Tone hoher ist. Die Tonunterscheidungsschwelle ist grofler als die Tonunterschiedsschwelle.

20Dass die gerade noch wahrnehmbare Tonhshenmodulation bei schnelleren Modula-
tionsfrequenzen ansteigt, liegt wahrscheinlich an den Integrationszeiten des Gehors. Der
Anstieg bei kleinen Modulationsfrequenzen ist nach [Zwicker 1982] auf unser begrenztes
Erinnerungsvermégen zuriickzufiithren, d.h. wenn sich die Tonhthe nur langsam &ndert,
erinnern wir uns nicht mehr daran, wie hoch der Ton vorher war.
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Az/Bark | Schritte | AH,/mel | Haarzellen | Al/mm
24 640 2400 3600 32

1 27 100 150 1,3

1 3,8 9,6 0,05

1 15| 0,013

1] 0,000

Tab. 1.1: Umrechnung zwischen verschiedenen zur Tonhohe proportionalen
GroBen: Tonheit in Bark, die Zahl der unterscheidbaren Tonhohen (Schritte)
im Sinne der gerade noch wahrnehmbaren Tonh6henmodulation, Tonhohe in
mel, die Zahl der Haarzellen und die Lénge entlang der Basilarmembran.

Der Frequenzabstand, der 1 Bark entspricht, ist nach (1.5) und (1.6) fiir Fre-
quenzen kleiner 500 Hz ungefédhr 100 Hz und fiir hohere Frequenzen ungeféhr
0,2f.21 Er heifit auch Frequenzgruppenbreite (critical-bandwidth). Alle Fre-
quenzen, die innerhalb von einem Bark liegen, heiflen auch Frequenzgruppe
(critical-band).

Die Tonheit bzw. die Frequenzgruppe haben ihre eigene psychoakustische
Berechtigung neben der Verhéltnistonhdhe, da sie das geeignete Maf§ fiir
einige psychoakustische Phédnomene darstellen. Im Folgenden sollen einige
Methoden zur Bestimmung der Frequenzgruppenbreite diskutiert werden.

Die erste Methode arbeitet mit der Lautstarkeschwelle, ab der man eine Rei-
he von reinen Tonen in isofrequentem Abstand, z.B. 20 Hz, gerade noch
hort. ,, Lautstéirke® meint dabei die Schallintensitét aller Téne zusammen.
Liegen alle Tone innerhalb von einem Bark, so ist unabhéngig von der An-
zahl der Tone immer eine konstante Schallintensitét notwendig, um die Téne
zu horen. Liegen einige Tone auflerhalb der Frequenzgruppe, so muss die
Schallintensitét entsprechend hoher eingestellt werden. Verallgemeinert be-
deutet das, ein Schall wird genau dann gehort, wenn innerhalb einer Fre-
quenzgruppe eine ausreichende Schallintensitét auf das Gehor wirkt.

2n [Zwicker 1982] und [Zwicker 1990] werden genauere Niherungsformeln als (1.4) und
(1.5) angegeben:

z/Bark = 13arctan(0,76f/kHz) + 3,5 arctan(f/7,5kHz)?
Afa/Hz = 25475 [1+ LA(f /kHz)?] "%
Hierbei bedeuten z die Tonheit, f die Frequenz eines reinen Tons und A fg die Frequenz-
gruppenbreite.

TRAUNMULLER (1990) gibt einfachere, umkehrbare Néherungsformeln fiir die Tonheit
an [Sottek 1993]:

26,81 f /kHz
Bark BRI 53
z/Bar 196 + f/kHz
z/Bark + 0,53
KHz = 1,96 /28T 299
J /it 0 5698 — - /Bark
1 kHz)?

52,5476
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Eine zweite Methode zur Bestimmung der Frequenzgruppenbreite arbeitet
analog zur ersten (siehe Abb. 1.3). Jedoch wird nun neben den reinen Ténen
weiles Rauschen eingespielt. Das weifle Rauschen maskiert die reinen T6ne
genau dann, wenn die Schallintensitét der reinen Tone innerhalb von einem
Bark nicht ausreicht. D.h. erst wenn die Schallintensitét der reinen Tone, die
in ein Bark fallen, 1/4 bis 1/2 der Schallintensitéit des weilen Rauschens in-
nerhalb eines Barks erreicht hat, sind die reinen Téne horbar. Dies entspricht
einem Schallpegelunterschied von 3dB (bei niedrigen Frequenzen) bis 6 dB
(bei hohen Frequenzen).

Schallintensitit

Frequenz

1 Bark

Abb. 1.3: Bestimmung der Frequenzgruppenbreite. Die Schallintensitét des
lautesten reinen Tons geniigt gerade, um ihn trotz des Rauschens horbar zu
machen. Die beiden mittellauten Téne addieren sich zur selben Schallinten-
sitét. Bei drei oder mehr T6nen nimmt die Laustédrke eines Tons nicht mehr
ab, da bereits die Grenze von 1 Bark {iberschritten wird: Nur die To6ne, die
in ein Bark fallen, tragen dazu bei, das Rauschen zu iiberténen.

Eine dritte Methode arbeitet mit Hilfe von Verdeckung, die im néchsten
Abschnitt besprochen wird.

1.4 Verdeckung

Ein (leiser) Testschall kann durch einen anderen (lauten) Schall, den Stor-
schall, verdeckt werden. D.h. es wird nur der Storschall geh6rt und nicht der
Testschall. Man bezeichnet dieses Phénomen als Verdeckung (masking)??.

Die Mithorschwelle (masked threshold) ist der Schalldruckpegel eines reinen
Tons (masked tone), den dieser haben muss, damit er trotz des Storschalls
(masker) gerade noch wahrgenommen wird.

Als Storschall kann z.B. Schmalbandrauschen (narrow band noise) verwen-
det werden. Wichtig sind die Mithorschwellen fiir frequenzgruppenbreites
Schmalbandrauschen (threshold masked by critical-band wide noise). Je ndher
sich die Frequenz des Testtons an der Mittenfrequenz des Schmalbandrau-

22Djeses Phénomen ist monaural, d.h. werden Test- und Storschall verschiedenen Ohren
dargeboten, so ist keine Verdeckung mehr nachweisbar [Campenhausen 1981].
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schens befindet, desto grofler wird die Mithorschwelle. Der Anstieg bei nied-
rigen Frequenzen ist dabei steiler als der Abfall bei héheren Frequenzen. Der
Abfall nach héheren Frequenzen wird umso flacher, je lauter das Schmalband-

rauschen ist. Man bezeichnet dies als nichtlineare Aufficherung der oberen
Flanke der Mithorschwelle.

Es gibt auch das Phdnomen teilweiser Verdeckung (partial masking). Hier
wird die Lautstarkeempfindung eines Testtons in Anwesenheit eines Stor-
schalls reduziert.

Die typische Skala, auf der Verdeckung stattfindet, ist die Barkskala: Man
misst die Mithoérschwelle eines reinen Tons, der von je einem Schmalband-
rauschen oberhalb und unterhalb der Frequenz des reinen Tons flankiert
wird. Die Mithorschwelle ist abhéngig von den beiden Frequenzabstéinden
des Schmalbandrauschens vom reinen Ton. Bei Abstdnden kleiner als etwa
ein Bark bleibt die Mithoérschwelle konstant, bei grofleren Abstédnden nimmt
sie um etwa 10dB/Bark ab.

Interessant sind auch Vorverdeckung (pre- or backward masking) und Nach-
verdeckung (post- or forward masking): Nach dem Abschalten von weilem
Rauschen wird ein kurzer Tonimpuls gegeben. Der Schalldruckpegel, bei dem
man den Tonimpuls gerade noch hort, wird in Abhéngigkeit von der Zeitdif-
ferenz zwischen Rauschen und Tonimpuls aufgetragen. Man sieht, dass der
Tonimpuls umso lauter sein muss, je geringer der Zeitabstand ist. Dieser Ef-
fekt heit Nachverdeckung, da ein (lauter) Schall auch nach dem Abschalten
einen leisen (Test-) Schall verdecken kann. Die Nachverdeckung dauert bis
etwa 200ms. Der Effekt, bei dem der Testton vor dem maskierenden Rau-
schen eingespielt wird, heiit Vorverdeckung. Diese dauert allerdings nur etwa
20 ms.

1.5 Funktionsschemata

Psychoakustische Funktionsschemata oder Funktionsmodelle (models) be-
schreiben den Zusammenhang zwischen den physikalischen Eigenschaften der
Reizgroie (z.B. Frequenz, Schalldruck) und den Empfindungsgrofen (z.B.
Tonheit, Lautheit) in Form einer Vorschrift, die es gestattet, die Empfin-
dungsgrofien aus den Reizgréfien zu berechnen.

Funktionsschemata konnen zur Konstruktion von Messgerédten fiir Empfin-
dungsgrofien verwendet werden und um das Zustandekommen einer bestimm-
ten gemessenen Empfindung besser zu verstehen.

1.5.1 Anregung und Erregung

Anregung und Erregung sind Zwischengrofien, die in Funktionsschemata des
Gehors eine Rolle spielen.

Die in eine Frequenzgruppe fallende Schallintensitét heifit Anregung oder Fre-
quenzgruppenintensitét (incitation or critical-band intensity). Fiir die Anre-
gung I einer Frequenz f gilt
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f+%AfG(f)d]
L) Ie(f) = / #df,
f—%AfG(f)

wobei Afq(f) die Frequenzgruppenbreite an der Frequenz f und Lgf) die

d
Schallintensitatsdichte ist.

Das entsprechende logarithmische Mafl L heifit Anregungs- oder Frequenz-
gruppenpegel (critical-band level).

(1.8)  Lg = 10log(I¢/Iy) dB

Ein frequenzgruppenbreites Schmalbandrauschen hat auf der Tonheitsskala
eine dreieckformige Anregung, ein reiner Ton hat eine rechteckige Anregung.

Zur Berechnung der Anregung kann man die Schallintensitétsdichte mit ei-
nem rechteckigen Filter falten. Dies entspricht jedoch nur ganz grob den
Eigenschaften des Gehors mit seiner beschrankten aber sehr guten Frequenz-
selektivitdt und den Mithoérschwellen mit ihren Flanken. Deshalb wird das
Maf3 der Erregung (excitation) eingefithrt. Um die Erregung F(z) zu erhal-
ten, wird die Schallintensitétsdichte I(z) mit einer Funktion M (z) gefaltet,
die in erster Niaherung der Mithérschwelle eines reinen Tons* nach Kap. 1.4
entspricht, d.h.

24 Bark

(1.9)  B(z) = / dg(j)M(z’—z)dz’,

0
wobel

10(-27dB/Bark=)/(10dB) iy 5 < ()
M(z) ~ 10(-10dB/Bark2)/(10dB)  fiip  » > ()

Dies ist eine Vereinfachung der ausfiihrlichen Darstellung in [Sottek 1993].
Dariiberhinaus wird die nichtlineare Auffacherung der Mithorschwellen ver-
nachléssigt.

Das entsprechende logarithmische Maf heifit Erregungspegel (ezcitation le-
vel).

Man beachte, dass die in Abb. 1.4 gezeigte Erregung in Ubereinstimmung
mit Kap. 1.4 zu tiefen Frequenzen hin schneller (etwa 27 dB/Bark) als zu
hohen abfillt (etwa 10 dB/Bark).

1.5.2 Schwellenfunktionsschema fiir langsame
Schallédnderungen

Die Annahme dieses Modells ist, dass zwei Schalle als verschieden empfunden
werden, wenn sich deren Erregungen an irgendeiner Stelle der Tonheitskala
um den Faktor 0,25 unterscheiden. Dies entspricht einer Differenz in den
Erregungspegeln um 1dB.

23Die Mithorschwelle eines reinen Tons ist schwer zu messen, da die Versuchspersonen
Schwebungen und den durch nichtlineare Verzerrungen verursachten Differenzton als Hin-
weis auf die Existenz des Testtons verwenden [Zwicker 1982, Zwicker 1990].
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Abb. 1.4: Erregung F(z) = M(z — 5Bark) des Gehors durch einen reinen
Ton mit der Tonheit 5 Bark.

Gerade wahrnehmbare Amplitudenmodulation

Gébe es keine nichtlineare Aufficherung, so wire die gerade wahrnehmbare
Amplitudenmodulation eines reinen Tons unabhéngig vom Schallpegel genau
1dB. Wegen der nichtlinearen Auffacherung éndert sich jedoch die Erregung
an der oberen Flanke stédrker als die Gesamterregung. Deshalb kénnen bei
groflen Pegeln mit starker nichtlinearer Auffacherung auch Schallpegeldnde-
rungen registriert werden, die wesentlich kleiner als 1 dB sind.

Gerade wahrnehmbare Frequenzmodulation

Eine Frequenzianderung eines reinen Tons ist genau dann gerade noch wahr-
nehmbar, wenn sie an irgendeiner Stelle der Tonheitskala eine Erregunspe-
gelinderung von 1dB hervorruft. Die grofite Anderung des Erregungspe-
gels findet an der unteren Flanke statt. Die Steigung der unteren Flanke
ist 27 dB/Bark. Somit gilt fiir die gerade noch wahrnehmbare Tonhéhenmo-
dulationsamplitude Az - 27% = 1dB und somit

1
(1.10) Az = — Bark = 3,7mel
27
Dies stimmt gut mit der gemessenen gerade noch wahrnehmbaren Tonhéhen-
modulation von etwa 3 mel iiberein.

Ruhehorschwelle und Mithorschwelle

Ein reiner Ton wird neben einem Storschall genau dann gehért, wenn er an
irgendeiner Stelle der Tonheitskala eine Erregungspegeldnderung von 1dB
hervorruft.

Die Ruhehorschwelle ist durch ein internes Rauschen erkléarbar, etwa in der
neuronalen Verarbeitung oder bei tiefen Frequenzen durch Muskelbewegung
und Puls hervorgerufen.
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1.5.3 Funktionsschema der Lautheit

Zwei Tone mit grofem Frequenzabstand addieren sich in der Lautheit. Zwei
To6ne der gleichen Frequenz addieren sich natiirlich in der Schallintensitét und
fithren zu einer Anderung der Lautheit entsprechend (1.3). Dazwischen gibt
es einen flieBenden Ubergang, der durch das Konzept der Erregung erklirt
werden kann. Man nimmt an, dass die Lautheit NV eines Schalls das Integral
iiber die spezifische Lautheit N’ (specific loudness)

24 Bark

(1.11) N = / N'dz,
0

ist, wobei die spezifische Lautheit aus der Erregung des Schalls berechnet
werden kann nach

E 0,23
(1.12) N’:0,08< RHS)

E, 2 Bark’

<1+E/ERHS)O’23 1] sone

wobei Erpg die Erregung an der Ruhehorschwelle und Ejy die Erregung durch
einen Ton der Schallintensitit Iy bedeuten®'. [Sottek 1993, Zwicker 1982]

Man beachte, dass sich fiir eine gerade noch unhorbare Erregung E = Erys
N' = 0 ergibt. Der Vorfaktor 0,08 ist so gewéhlt, dass die Lautheit eines
Sinustons mit dem Lautstidrkepegel 40 phon gerade N = 1sone ist, wie in
Kap. 1.2.3 definiert.

Das hier kurz vorgestellte Funktionsschema der Lautheit gilt nur fiir sta-
tionére, d.h. nicht stark zeitabhéngige Schalle. Differenzierte Darstellungen
finden sich in [Sottek 1993].

ZTrrige Vorstellungen iiber die Lautheit werden in [dtv-Atlas 1987] verbreitet.



Kapitel 2

Auditorisches System

Der das Ohr erreichende Schall wird in einen neuronalen Code umgewandelt.
Dieser Code wird weiterverarbeitet, mit Eingaben von anderen Sinnen und
der Erfahrung kombiniert und fiihrt letztlich zu einer Reaktion des Individu-
ums. Diesen gesamten Vorgang bezeichnet man als , horen*.

Die fiir das Horen notwendigen Strukturen bezeichnet man als auditorisches
System (auditory system). Die unten angegebenen Informationen stammen
grofitenteils aus [Popper 1992, Zenner 1994, Zwicker 1990].

2.1 Peripheres auditorisches System

Das periphere auditorische System (peripheral auditory system) wandelt den
Schall in einen neuronalen Code um. Es besteht aus Auflenohr, Mittelohr
und Innenohr. Es wird auch einfach als ,,Ohr“ bezeichnet.

2.1.1 Auflenohr

Das Auflenohr (outer ear) sammelt den Schall und leitet ihn zum Mittelohr
weiter. Es besteht aus der Ohrmuschel (pinna) und dem Gehorgang (external
auditory canal), der am Trommelfell endet. Die zahlreichen Einbuchtungen
und Erhebungen in der Ohrmuschel haben auf die Umwandlung bzw. Wei-
terleitung des Schalls keinen Einfluss, da sie kleiner sind als die typischen
Wellenléingen horbaren Schalls. (Ein Sinuston der Frequenz 16 kHz hat ei-
ne Wellenléinge von etwa 2cm.)! Einen groBeren Einfluss haben der Kopf
und die Ohrmuschel selbst: Sie wirken als linearer Filter, der das Spektrum
des freien Schallfeldes richtungsabhéngig verédndert, denn tiefere Frequenzen
werden stirker um den Kopf herum gebeugt als hohe?. Die Ubertragungs-
funktion zwischen dem Schalldruck im freien Schallfeld und dem Schalldruck

Dies ist jedenfalls die giingige Lehrmeinung. Nach [Spektrum 4,/1997] spielen allerdings
die Reflexionen an den Erhebungen evtl. beim Richtungshoren eine Rolle.

2Dies kann zur Bestimmung der Richtung einer Schallquelle ausgenutzt werden, ohne
den Kopf zu drehen. Nur Sdugetiere, die auch relativ hohe Frequenzen noch héren kénnen,
haben bewegliche Ohrmuscheln

26
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unmittelbar am Trommelfell heifit auch Ubertragungsfunktion des Kopfes®
(head-related transfer function, HRTF).

2.1.2 Mittelohr

Das Mittelohr (middle ear) beginnt am Trommelfell (ear drum or tympa-
nic membrane) und endet an der Cochlea. Es dient zur Umwandlung der
Schalldruckénderungen am Trommelfell in Schwingungen der Fliissigkeit in
der Cochlea. Dabei sollte moglichst die gesamte Schallenergie absorbiert
werden*. Dazu werden die Schwingungen des Trommelfells zunéichst auf die
Gehorknochelchen (middle ear bones) Hammer (malleus), Amboss (incus)
und Steigbiigel (stapes) iibertragen, wobei letzterer die Schwingungen auf
das ovale Fenster der Cochlea iibertrigt. Der Druck auf das ovale Fenster
wird dabei etwa um den Faktor 44 verstédrkt, wobei 17-fache Verstdrkung
auf das Flachenverhéltnis zwischen Trommelfell und ovalem Fenster, 1,3-
fache Verstarkung auf die Hebelwirkung der Gehorknochelchen und 2-fache
Verstarkung auf die Tendenz des Trommelfells sich zu wolben zuriickzufiihren
ist. Dies gilt bei etwa 2500 Hz, die Ubertragungsfunktion ist wieder frequenz-
abhingig®.

2.1.3 Innenohr

Das Innenohr besteht aus den Bogengéngen (semicircular canal), dem Vesti-
bularapparat (vestibule) und der Cochlea (cochlea). Bogengénge und Vesti-
bularapparat dienen dem Gleichgewichtssinn. Die Cochlea fiihrt, grob gesagt,
eine Spektralanalyse des auf das ovale Fenster (oval window) iibertragenen

Schalls durch®.

3Diese muss bei psychoakustischen Messungen mit Kopfhorer beriicksichtigt werden,
indem ein sog. Freifeldentzerrer vorgeschaltet wird, der den Einfluss des Kopfes simuliert,
so dass die Versuchsperson den Schall so hort, als horte sie ihn im , freien Schallfeld*.

4Die Impedanz von Wasser ist wesentlich gréfier als die Impedanz von Luft (1,5-10° bzw.
420 kg/m?s). Dementsprechend hat die fliissigkeitsgefiillte Cochlea eine hohe Eingangsim-
pedanz (frequenzabhiingig 6 - 10*-1,5 - 10° kg/m?2s bei der Katze). Triife der Schall somit
direkt auf die Fliissigkeit in der Cochlea, wiirde ein Grofiteil der Schallenergie reflektiert
werden. Das Mittelohr sorgt nun dafiir, dass das System aus Trommelfell, Gehorknochel-
chen und Fliissigkeit eine der Luft vergleichbare Impedanz hat. Man spricht von Impedanz-
anpassung durch das Mittelohr. Patienten ohne Gehorknéchelchen haben aufgrund der
fehlenden Impedanzanpassung einen Gehorverlust von 60dB [Zenner 1994]. Die genaue
Abhéngigkeit der Impedanz des Trommelfells von der Frequenz, auch ihres imaginiren
Anteils, findet man in [Keidel 1995].

5Die Gehorknochelchen sind bei hoheren Frequenzen ohne Bedeutung, da diese durch
Knochenleitung auf das Innenohr iibertragen werden [Campenhausen 1981].

6Diese Tatsache bezeichnet man auch als OuM’sches Gesetz der Akustik, benannt nach
GEORG SIMON OHM (1789-1845). Insbesondere spielen nach diesem Gesetz die Phasenla-
gen der Teilschwingungen keine Rolle. Auflerdem sollten sich reine T6ne gegenseitig nicht
beeinflussen. Die Phénomene Schwebung und Rauhigkeit sowie das von GEORG ANDREAS
SORGE 1745 und GUISEPPE TARTINI 1754 beschriebene Hoéren von Kombinationsténen
widersprechen jedoch dem OuM’schen Gesetz. Uberlagert man etwa zwei Téne mit den
Frequenzen f; und f5, wobei fo = 2f1 + Af und Af < f1, so dndert sich deren Phasenla-
ge periodisch. Diesen periodischen Wechsel kann man héren. Periodische Anderungen der
Phasenlage kénnen auch zur Wahrnehmung zusétzlicher Téne fithren: Uberlagert man die
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Cochlea

Die Cochlea ist ein eingerollter, etwa 35 mm langer, fliissigkeitsgefiillter Ka-
nal. Er ist an seinem Ende, dem Apex, verschlossen. Der Kanal ist durch
Membranen in mehrere Unterkanile eingeteilt: Die Scala tympani wird durch
die Basilarmembran (basilar membrane) von der Scala media getrennt, die
Scala media von der Scala vestibuli durch die REISSNER’sche Membran. Sca-
la vestibuli und Scala tympani sind am Apex verbunden. Diese Verbindung
heifit Helicotrema. Das Ende des Kanals am Apex heiffit auch apikal, das
andere Ende basal.

Das ovale Fenster stellt die Verbindung zwischen Steigbiigel und Scala tympa-
ni her, das runde Fenster (round window) trennt die Scala tympani vom Mit-
telohr. Bringt der Steigbiigel das ovale Fenster zum Schwingen, so iibertrégt
sich diese Schwingung auf die Fliissigkeit in der Scala vestibuli und somit
auf die Basilarmembran. Die Basilarmembran ist am apikalen Ende brei-
ter (0,52mm), elastischer und nicht unter Spannung, wéhrend sie am En-
de mit dem ovalen Fenster steifer, schmiéler (0,16 mm) und unter leichter
Spannung ist. Sie wird aulerdem von vielen Querfasern durchzogen. Betrach-
tet man jede dieser Fasern als unabhéngigen Schwinger, so sieht man auf-
grund der oben beschriebenen Eigenschaften der Basilarmembran, dass diese
Schwinger vom basalen zum apikalen Ende hin abnehmende Eigen- bzw.
Resonanzfrequenzen” haben. Es ist daher zu erwarten, dass tiefe Frequenzen
zu starken Auslenkungen der Basilarmembran am apikalen Ende und hohe
Frequenzen zu starken Auslenkungen am basalen Ende fithren. Beobachtun-
gen, mechanische Modelle und Simulationen bestétigen dies. Tatséachlich zeigt
sich, dass bei Stimulation des ovalen Fensters mit einem Sinuston eine Wan-
derwelle vom basalen Ende zum apikalen Ende der Basilarmembran liuft®.
Die Einhiillende dieser Wanderwelle hat ein Maximum, wobei die Stelle die-
ses Maximums in der beschriebenen Weise von der Frequenz des Sinustons
abhéngt. Die Basilarmembran wirkt somit als Frequenzanalysator.

beiden Frequenzen f; und fo mit fo = 2/3f1, so ist die Uberlagerung mit der Frequenz
fw = 1/2f; periodisch. Diese Frequenz hort man als zusétzlichen Ton. Diese Art von Kom-
binationsténen kommt erst durch neuronale Verarbeitung im Gehirn zustande, denn das
Ph#nomen tritt auch dann auf, wenn jedes Ohr mit nur einer Frequenz gereizt wird. Aufer-
dem ldsst sich der zusétzliche Ton durch Rauschen nicht verdecken. [Campenhausen 1981]

" Die Resonanztheorie des Horens stammt von HERMANN LUDWIG FERDINAND VON
HeLMHOLTZ 1863. Durch reine Resonanz lisst sich die Ubertragungsfunktion der Basi-
larmembran allerdings nicht erkldren, denn Resonanz wire zu trage und Resonanzkurven
wéren zu breit. Das Gehor kann bereits die Tonhohe eines Tonreizes mit nur zwei bis drei
Perioden bestimmen, wahrend ein Resonator viel mehr Zeit fiir den Einschwingvorgang
briauchte. Auch die Phasenverzogerungen auf der Basilarmembran verhalten sich anders
als bei einem Resonator zu erwarten wire [Campenhausen 1981]. Siehe auch Kap. 3.1.1.

8Die Bewegung der Basilarmembran wurde von GEORG VON BEKESY (1899-1972) mit
dem Mikroskop unter stroboskopischer Beleuchtung beobachtet. Er baute auch mechani-
sche Cochlea-Modelle. [Campenhausen 1981]
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Cortisches Organ

Auf der Basilarmembran, auf der Seite der Scala media, sitzt das Cortische
Organ? (organ of corti). Es besteht im Wesentlichen aus einer Reihe inne-
rer Haarzellen vom basalen zum apikalen Ende, die von einer Membran, der
Tektorial- oder Deckmembran (tectorial membrane), abgedeckt werden. Die
Stereocilien der inneren Haarzellen beriihren die Tektorialmembran nicht.
Jedoch gibt es drei Reihen duflerer Haarzellen, deren Stereocilien mit der
Tektorialmembran verwachsen sind. Die Bewegung der Fliissigkeit zwischen
Tektorial- und Basilarmembran verbiegt die Stereocilien der inneren Haar-
zellen.

Innere Haarzellen

Die etwa 3600 inneren Haarzellen (inner hair cells) reagieren auf eine Be-
wegung ihrer Stereocilien mit einem elektrochemischen Potential. Es heifit
Rezeptorpotential (receptor potential). Das Rezeptorpotential erregt die af-
ferenten auditorischen Nervenfasern. Jede innere Haarzelle wird von etwa 8
Hornervenfasern kontaktiert.

AuBere Haarzellen

Das Cortische Organ enthélt etwa 20000 duflere Haarzellen, die in drei Reihen
angeordnet sind. Die Stereocilien der dufleren Haarzellen sind im Ggs. zu
denen der inneren Haarzellen fest mit der Tektorialmembran verwachsen.
Sie reagieren auf eine Bewegung ihrer Stereocilien mit einer Kontraktion!®,
verstéirken dadurch die Schwingung der Basilarmembran und somit indirekt
die Erregung der inneren Haarzellen!!.

Efferente Nervenfasern, die an den #uBeren Haarzellen enden'?, reduzieren
deren motorische Aktivitdat [Shepherd 1993]. Man vermutet deshalb, dass die
auferen Haarzellen dazu dienen, so etwas wie den optimalen ,, Arbeitspunkt*
des Gehors einzustellen.

2.1.4 Hornerv

Hier soll beschrieben werden, wie das periphere auditorische System Schall
letztlich in Nervenimpulse im auditorischen Nerv umwandelt. Insbesondere
miissen Schallintensitdt und Frequenz eines Sinustons codiert werden.

9Von ALFONSO CORTI 1851 beschrieben.

ODie Zeitkonstante hierfiir betrigt etwa 240 us, d.h. die duBleren Haarzellen kénnen
einer Bewegung der Basilarmembran sehr gut folgen.

"Die duBeren Haarzellen fithren auch zu einer schirferen Frequenzabstimmung in der
Antwort der inneren Haarzellen. Die Frequenzselektivitdt der Cochlea und damit des
Gehors hiangt also entscheidend von aktiven Prozessen in den &ufleren Haarzellen ab.
[Shepherd 1993]

1220 suBere Haarzellen innervieren zusammen auch eine afferente Nervenfaser. Diese
Afferenzen dienen jedoch wahrscheinlich nur zur Kontrolle der dufleren Haarzellen und
nicht der Représentation von Schall.
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Codierung der Intensitét

Die spontane Aktivitdt von auditorischen Nervenfasern reicht von wenigen
Aktionspotentialen pro Sekunde bis zu etwa 100 pro Sekunde. Die Maximale
Feuerrate sind etwa 500 Aktionspotentiale pro Sekunde.

Die Schwellintensitét eines Neurons kann definiert werden als der Stimulus,
der die Feuerrate iiber die spontane Feuerrate hinaus erhoht. Auditorische
Nervenfasern haben eine umso niedrigere Schwellintensitét, je grofler ihre
spontane Aktivitit ist.

Der Zusammenhang zwischen der Intensitdt des Stimulus und der Feuerra-
te heifit Raten-Pegel-Funktion (input-outpul-function, intensity function or
rate-level function). Je intensiver der Stimulus, desto grofier wird i.d.R. die
Feuerrate, bis sie auf einem maximalen Wert séttigt oder sogar wieder ein we-
nig abnimmt. Je grofler die spontane Feuerrate der Nervenfaser, desto grofier
ist die Feuerrate bei Stimulation und desto niedriger ist die Schallintensitét,
bei der die Feuerrate dieser Nervenfaser sédttigt. Das Verhéltnis zwischen der
grofiten Schallintensitét, die noch ein Anwachsen der Feuerrate bewirkt, und
der Schwellintensitéat heift Dynamikbereich (dynamic range) der Nervenfa-
ser. Der Dynamikbereich auditorischer Nervenfasern liegt zwischen 20 und

50dB.

Das Gehor hat einen Dynamikbereich von bis zu 130 dB. Eine einzelne Ner-
venfaser kann diesen grofien Dynamikbereich nicht codieren. Jedoch kénnen
mehrere Nervenfasern mit unterschiedlichen Schwellintensitdten diesen Dy-
namikbereich abdecken. Tatséchlich werden bei zunehmender Erregung einer
Nervenfaser auch benachbarte Nervenfasern erregt.

Codierung der Frequenz

Ein Neuron im auditorischen System reagiert normalerweise auf einen Sinus-
ton mit einer bestimmten Frequenz am intensivsten. Diese Frequenz heifit
charakteristische Frequenz (characteristic frequency) des Neurons.

Das Neuron reagiert i.d.R. aber auch auf andere Frequenzen, nur weniger
stark. Man kann nun die Feuerrate als Funktion der Frequenz auftragen. Ein
solches Diagramm heifit Isointensitatskurve (isolevel or isointensity curve),
denn die Intensitdat des Stimulus bleibt konstant.

Man kann jedoch auch auftragen, welche Intensitédt des Stimulus bei welcher
Frequenz notwendig ist, um das Neuron gerade soundso oft feuern zu lassen.
Ein solches Diagramm heifit Tuningkurve (tuning curve or isorate curve).
Oft tragt man einfach die Schwellintensitét iiber der Frequenz auf.

Tunigkurven im auditorischen Nerv zeigen folgende Charakteristik: Auf einen
relativ langsamen Abfall der Stimulusintensitédt bis zur charakteristischen
Frequenz folgt zu hoheren Frequenzen hin ein sehr schneller Anstieg der not-
wendigen Stimulusintensitét.
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Zweitonsuppression

Bisher war nur von Codierung der Lautstdrke und Frequenz eines Sinustons
die Rede. Interessante nichtlineare Phénomene konnen auftreten, wenn zwei
Sinustone gleichzeitig als Stimulus angeboten werden: Wird das Gehor nur
mit einem reinen Ton gereizt, so wird die Nervenfaser mit der entsprechenden
charakteristischen Frequenz gut auf diesen Reiz reagieren. Wird nun gleich-
zeitig ein anderer reiner Ton in einem bestimmten Frequenzabstand mit be-
stimmter Lautstédrke angeboten, so kann die Feuerrate der Nervenfaser auch
wieder abnehmen. Diesen Vorgang nennt man Zweitonsuppression (two-tone
SUPPTESSIon).

Zweitonsuppression tritt schon auf der Ebene der Basilarmembran auf. Ver-
antwortlich sind nichlineare Effekte, bei denen wohl auch die dufleren Haar-
zellen eine Rolle spielen. [Zenner 1994]

2.2 Zentrales auditorisches System

Das zentrale auditorische System (central auditory system) sind die Struktu-
ren im Gehirn, die zur Weiterverarbeitung des vom Hornerven zur Verfiigung
gestellten neuronalen Codes dienen. Sie reichen vom Hornerven iiber meh-
rere Kerne bis zum auditorischen Cortex. Welche Strukturen sind aber an
der Verarbeitung des Schalls beteiligt? Stimulation des Ohrs mag ja zur Er-
regung fast sdmtlicher neuronaler Systeme beitragen und letztlich zu einer
Muskelaktivitét etc. fithren. Als zum zentralen auditorischen System gehorig
werden deshalb nur solche Strukturen angesehen, die besonders stark oder in
erster Linie durch akustische Reize stimuliert werden.

Als Kern (nucleus) bezeichnet man eine Ansammlung von Neuronen, die
sich anatomisch oder physiologisch von den Neuronen in ihrer Umgebung

abheben.

Die Kerne des auditorischen Systems sind durch Nervenfasern verbunden.
Man nummeriert diese Nervenfasern nach der Zahl der synaptischen Verbin-
dungen, die zwischen der Faser und der Cochlea liegen. Die Nervenfasern
des Hornervs werden somit als Fasern erster Ordnung bezeichnet, die den
ersten Kern verlassenden Fasern als Fasern zweiter Ordnung u.s.w. Die den
auditorischen Cortex erreichenden Fasern sind Fasern etwa vierter bis fiinfter
Ordnung.

Innerhalb der Kerne liegen Interneuronen, die Verbindungen zwischen den
Neuronen innerhalb der Kerne herstellen. Manche Nervenfasern passieren
auch nur auditorische Kerne ohne synaptische Verbindungen zu ihren Neu-
ronen herzustellen.

Die Nervenfasern des Hornervs kontakten nach Verlassen der Cochlea
zunéchst den Nucleus cochlearis. Vom Nucleus cochlearis fithren Nervenfa-
sern sowohl zum ipsilateralen als auch zum kontralateralen Olivenkomplex.
Von hier fithren Nervenfasern durch den Lemniscus lateralis zum Collicu-
lus inferior, von hier wiederum zum Corpus geniculatum mediale und letzt-
lich zum auditorischen Cortex. Dieser Uberblick ist jedoch stark vereinfacht,
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I:I I:I auditorischer Cortex
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Abb. 2.1: Das zentrale auditorische System im Uberblick (vereinfacht).
Rechtecke bedeuten Kerne, Pfeile Nervenfaserbiindel. Jedes Faserbiindel, das
von einem Kern der rechten Hélfte in einen Kern der linken Hélfte lduft,
ist auch symmetrisch von links nach rechts vorhanden (nicht eingezeichnet).
Es sind nicht alle Verbindungen eingetragen, insbesondere Verbindungen zu
nicht-auditorischen Teilen des Gehirns sind weggelassen. Auch efferente Fa-
sern sind nicht aufgefiihrt.

tatsachlich sind die auditorischen Kerne viel starker untereinander verwoben
(Abb. 2.1), was in den folgenden Kapiteln deutlicher werden sollte.

2.2.1 Nucleus cochlearis

Der Nucleus cochlearis (cochlear nucleus) bezieht seine neuronale Eingabe
vom auditorischen Nerv.

Er ist etwa 3 x 5mm grofl und 148t sich in drei Abschnitte unterteilen, den
Nucleus cochlearis anteroventralis, den Nucleus cochlearis posteroventralis
und den Nucleus cochlearis dorsalis. Jeder dieser Abschnitte ist in Streifen
oder Linien von Neuronen organisiert. Neuronen jedes dieser Streifen haben
die selbe charakteristische Frequenz. Man spricht auch von tonotoper Orga-
nisation.

Im Nucleus cochlearis gibt es verschiedene Typen von Zellen mit jeweils an-
deren charakteristischen Antworten auf akustische Stimuli: ,, Primary-like*
Neuronen reagieren auf einen kurzen Sinuston &hnlich wie die Nervenfasern
des Hornervs mit einer zunéchst kraftigen, dann schwécher werdenden Ant-
wort. ,,On“-Neuronen reagieren nur auf das Anschalten des Stimulus, ,,Pau-
ser“-Neuronen haben eine gewisse Latenzzeit, ,,Chopper“-Neuronen zeigen
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eine oszillatorische Antwort. Diese Neuronentypen unterscheiden sich jeweils
auch anatomisch. [Shepherd 1993]

Die Neuronen im Nucleus cochlearis dorsalis sind lateral inhibitorisch mitein-
ander verkniipft [Zenner 1994, Mgller 1983, Pickles 1982]. D.h. die Neuronen
eines Frequenzbandes werden von Neuronen benachbarter Frequenzbénder
gehemmt. Ein solches laterales inhibitorisches Netzwerk konnte helfen, das
Spektrum eines Schalls zu verschiirfen und Anderungen im Spektrum vor Hin-
tergrundgerduschen hervorzuheben. Die Inhibition wird vermutlich iiber In-
terneuronen im Nucleus cochlearis dorsalis selbst vermittelt [Pickles 1982]."
Inhibition ist von der Zweitonsuppression (siehe Kap. 2.1.4) sowohl von der
Ursache als auch von der Wirkung klar zu unterscheiden: Zweitonsuppressi-
on tritt schon auf Basilarmembranebene auf, Inhibition dagegen ist ein neu-
ronaler Effekt. Zweitonsuppression setzt das Zusammenwirken zweier Tone
voraus und kann niemals die spontane Feuerrate eines Neurons herabsetzen,
wihrend dies bei lateraler Inhibition durchaus moglich ist [Pickles 1982].

Die Nervenfasern aus dem Nucleus cochlearis enden sowohl im ipsilatera-
len als auch im kontralateralen Olivenkomplex, auflerdem im kontralateralen
Colliculus inferior.

Wozu der Nucleus cochlearis genau dient, ist wohl noch nicht endgiiltig ge-
klart, es findet jedoch sicherlich eine Vorverarbeitung der Daten aus dem
Hornerv statt [Zenner 1994].

2.2.2 Olivenkomplex

Der Olivenkomplex (olivary complex) wird von Nervenfasern aus beiden
Cochleariskernen erregt. Hier wird also bereits Information aus beiden Oh-
ren zusammen verarbeitet. Manche Zellen sprechen auf charakteristische
Verzogerungen von Schall aus beiden Ohren an und dienen somit wohl der
Richtungslokalisation.

Der ipsilaterale Olivenkomplex projiziert sowohl in den ipsilateralen als auch
in den kontralateralen Colliculus inferior.

2.2.3 Nuclei lemnisci laterales

Die Nuclei lemnisci laterales beziehen Nervenfasern aus den ipsi-
und kontralateralen Cochleariskernen sowie aus beiden Olivenkomplexen
[Mgller 1983, Zenner 1994]. Sie werden als , verstreute Zellgruppen im Ver-
laufe des Lemniscus“ beschrieben [Kahle 1979].

Der Lemniscus lateralis (laterale Schleifenbahn) selbst ist ein Nervenfaser-
biindel, das die Fasern von den kontralateralen Cochleariskernen und dem
ipsi- und kontralateralen Olivenkomplex vereint und in den Colliculus inferior
miindet.

13Gerade die Inhibition wird durch eine Aniisthesie leider stark unterdriickt. Deshalb ist
sie u.U. in stark anésthesierten Tieren nur schwer nachzuweisen [Pickles 1982, Mgller 1983]
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Die Nuclei lemnisci laterales projizieren in den ipsi- und kontralateralen Col-
liculus inferior.

2.2.4 Colliculus inferior

Der Colliculus inferior (inferior colliculus) enthélt Nervenendigungen sowohl
von Nervenfasern aus dem ipsilateralen Olivenkomplex als auch aus dem kon-
tralateralen Olivenkomplex sowie aus dem kontralateralen Cochleariskern.

Er ist tonotop organisiert. Auflerdem sind einige Zellen nur monaural, wer-
den also nur durch Stimulation eines Ohres erregt, wéhrend andere binaural
sind, d.h. auf Stimulation beider Ohren reagieren. Dies ist plausibel, da im
Colliculus inferior ja sowohl Nervenfasern aus dem binauralen Olivenkomplex
als auch aus dem monauralen cochledren Kern ankommen.

Der Colliculus inferior projiziert in das Corpus geniculatum mediale.

2.2.5 Corpus geniculatum mediale

Der mittlere Kniehocker oder Corpus geniculatum mediale (medial genicula-
te body) erhélt Nervenfasern aus dem ipsilateralen Colliculus inferior und
projiziert in den auditorischen Cortex. Das Corpus geniculatum mediale
ist auch mit dem kontralateralen Corpus geniculatum mediale verbunden

[Kahle 1979].

Die Antworten der Neuronen im Corpus geniculatum mediale werden als
,sehr komplex®“ bezeichnet, d.h. sie reagieren in komplizierter, noch nicht
genau bekannter Weise auf akustische Stimuli.

Codierung der Frequenz

In den tonotop organisierten Teilen des Corpus geniculatum mediale rea-
gieren viele Zellen sehr scharf auf eine bestimmte Frequenz. Manche zeigen
jedoch auch breitere Tuningkurven oder Tuningkurven mit mehreren Maxi-
ma. Viele Neuronen reagieren auch inhibitorisch auf Frequenzbereiche nahe
ihrer charakteristischen Frequenz.

Nur wenige Zellen zeigen phasenkorrelierte Antworten bei niedrigen Frequen-
zen.

Codierung der Schallintensitéit

Die Feuerrate eines Neurons in Abhéngigkeit des Schalldruckpegels heifit,
wie oben schon erwdhnt, Raten-Pegel-Funktion. Die Raten-Pegel-Funktion
nimmt zunéchst mit steigendem Pegel zu und séttigt dann bei einer maxi-
malen Rate, oder sie nimmt nach Erreichen eines Maximums wieder ab. In
letzterem Fall heifit der Schalldruckpegel mit maximaler Rate der fiir das
Neuron charakteristische Schalldruckpegel. Manche Neuronen zeigen jedoch
auch mehrere Maxima in ihrer Raten-Pegel-Funktion. Typische Feuerraten
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sind 10-100 Hz. Neuronen mit nicht monotoner Raten-Pegel-Funktion sind
sehr hiufig, etwa 30-70 %.

Verénderungen der Schallintensitédt konnen das zeitliche Antwortverhalten
der Neuronen auf komplizierte Weise beeinflussen.

Neuronen mit monotoner Raten-Pegel-Funktion reagieren eher auf Breit-
bandrauschen. Thre Latenzzeit verandert sich monoton mit der Schallinten-
sitét.

Neuronen mit nicht monotoner Raten-Pegel-Funktion dagegen reagieren we-
niger stark auf Breitbandrauschen. Thre Latenzzeit ist ldnger und verdndert
sich nicht monoton mit der Schallintensitét.

Nicht monotone Raten-Pegel-Funktionen miissen ihre Ursache in inhibitori-
schen Mechanismen haben, da alle auditorischen Nervenstringe monotone
Raten-Pegel-Funktionen haben.

2.2.6 Auditorischer Cortex

Die meisten Studien wurden an Hauskatzen durchgefiihrt. Man kann den
auditorischen Cortex in mehrere Felder unterteilen. Einige sind tonotop or-
ganisiert. Vermutlich sind die verschiedenen Felder auf verschiedene Wahr-
nehmungsbereiche spezialisiert. Wie die Spezialisierung genau aussieht, ist
jedoch weitgehend unbekannt.

Ein noch nicht ausreichend untersuchtes Problem ist der Einfluss der Nar-
kose auf das Antwortverhalten auditorischer Neuronen. Zusammenfassend
kann man jedoch sagen, dass mit zunehmender Narkosetiefe die Antwort-
intensitdt abnimmt, die Latenzzeit zunimmt, die Schérfe der Tuningkur-
ven abnimmt und die tonotope Organisation ausgeprigter wird [Yost 1994,
Shepherd 1993]. Letzteres hat vermutlich seine Ursache darin, dass der Cor-
tex unter Narkose iiberhaupt relativ wenig in die auditorische Schallverar-
beitung eingreift.

Codierung der Frequenz

Der auditorische Cortex (auditory cortex) ist im Wesentlichen tonotop or-
ganisiert, wobei mehrere tonotope Felder existieren. Die Tuningkurven von
Neuronen gleicher charakteristischer Frequenz unterscheiden sich allerdings
in ihrer Breite, wobei manche so scharf wie diejenigen im Hérnerv sind.

Die tonotopen Felder sind bei den meisten Tieren von einem peripheren au-
ditorischen Band umgeben, das nicht oder fast nicht tonotop organisiert ist.
Das Antworverhalten der Zellen hier wird auch als ,,schwach® und , unsicher*
beschrieben. Aulerdem haben die Zellen i.d.R. lingere Latenzzeiten (50 ms
im Ggs. zu weniger als 20 ms im priméren auditorischen Cortex).

Die Neuronen des priméren auditorischen Cortex reagieren exzitatorisch auf
einen relativ engen Frequenzbereich. Einige Zellen reagieren dariiberhinaus
inhibitorisch auf angrenzende Frequenzbereiche.

In tonotop organisierten Feldern des priméren auditorischen Cortex wird
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eine Frequenz auf ein ganzes Isofrequenzband abgebildet. Es liegt daher na-
he, dass irgendein anderer Parameter entlang des Isofrequenzbandes codiert
wird. Im priméren auditorischen Cortex nimmt die Schérfe der Tunigkur-
ven entlang des Isofrequenzbandes ab. Gleichzeitig nimmt die Antwort auf
Breitbandrauschen zu. Dies wird dadurch erklart, dass der charakteristischen
Frequenz benachbarte Frequenzen inhibitorisch auf das Neuron wirken. Diese
Inhibition ist umso stérker, je schérfer die Tuningkurve des Neurons ist.

Codierung der Schallintensitéit

Auch im auditorischen Cortex gibt es Neuronen mit monotoner und nicht
monotoner Raten-Pegel-Funktion.

Zellen mit nicht monotoner Raten-Pegel-Funktion reagieren oft weniger stark
auf Breitbandrauschen als auf reine Téne. Dies wird durch inhibitorische
Bereiche fiir Frequenzen nahe der charakteristischen Frequenz sowie durch
Inhibition oberhalb einer bestimmten Schallintensitét erklért.

Theorien iiber die Codierung der Schallintensitét

Das Gehor hat einen Dynamikbereich von ca. 100 dB.'* Es gibt zwei Hypo-
thesen, wie dieser grofle Dynamikbereich im Gehor codiert wird:

Zellen mit monotoner Raten-Pegel-Funktion haben einen Dynamikbereich
von etwa 40dB, in Einzelfillen allerdings auch gréfer. Solche Zellen haben
jedoch verschiedene Schwellwerte, d.h. verschiedene Schallintensitiaten, ab de-
nen die Zelle merklich zu feuern beginnt. Eine niedrige Schallintensitét wiirde
also nur Zellen mit kleinem Schwellwert anregen, wéhrend hohere Schallinten-
sitdten Zellen mit immer groBeren Schwellwerten erregen wiirden. Zellen mit
kleinem Schwellwert wéren dann zwar schon in Sattigung, Zellen mit grofie-
rem Schwellwert wiirden jedoch innerhalb ihres Dynamikbereichs arbeiten.
Auf diese Weise konnte ein viel groflerer Dynamikbereich codiert werden als
von einer Zelle allein.

Zellen mit nicht monotoner Raten-Pegel-Funktion reagieren auf eine be-
stimmte Schallintensitét optimal. Diese optimalen Schallintensitédten sind
iitber den gesamten Dynamikbereich des Gehérs von 0 bis 100 dB verteilt.
Somit ist eine Ortscodierung der Schallintensitét denkbar. Eine solche ,;am-
pliotope“ Organisation wurde allerdings aufler in der Schnurrbartfledermaus
in keinem anderen Siuger beobachtet!s.

Temporale Codierung und komplexe Reize

Viele Neuronen im auditorischen Cortex sind besonders sensitiv fiir Verdnde-
rungen entweder der Frequenz oder der Lautstédrke eines Sinustons. Manche
reagieren etwa nur auf eine Erhohung der Frequenz, andere nur auf eine

14Beriicksichtigt man die unterschiedliche Empfindlichkeit des Gehors bei verschiedenen
Frequenzen, so kommt man auf einen Dynamikbereich von etwa 130dB, uns interessiert
hier jedoch nur die Codierung der Schallintensitit einer Frequenz.

5Man findet jedoch beispielsweise in der Schleiereule eine ampliotope Organisation.
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Erniedrigung, manche werden nur beim Einschalten eines Sinustons aktiv,
andere nur beim Ausschalten etc. Ein Drittel der Neuronen kann nur durch
solche Verdnderungen im Stimulus erregt werden. [Popper 1992, Yost 1994]

Eine blofle Unterscheidung verschiedener Frequenzen ist Versuchspersonen
bzw. -tieren auch ohne auditorischen Cortex moglich. Dies gilt jedoch nicht
fiir Aufgaben, die ein vorheriges Lernen erfordern. Viele Neuronen reagieren
auf charakteristische Merkmale komplexer Schalle wie etwa bestimmte Tier-
laute. Verarbeitung von Sprache erfordert deshalb den auditorischen Cortex.
Der auditorische Cortex enthélt vermutlich auch ein auditorisches Kurzzeit-
gedéchtnis, d.h. akustische Stimuli werden gespeichert und mit nachfolgenden
zusammen ausgewertet. Somit dient der auditorische Cortex auch der Verar-
beitung komplexer Zeitmuster in Schallen. Weiter unterstiitzt er vermutlich
die Schallortung und steuert die selektive Aufmerksamkeit zu bestimmten
Schallquellen. [Zenner 1994]



Kapitel 3

Modelle fiir das auditorische
System

Hier sollen einige Modelle fiir Komponenten des auditorischen Systems vor-
gestellt werden.

3.1 Modelle fiir das periphere auditorische
System

3.1.1 Cochlea

Die Cochlea korrekt zu modellieren ist sehr aufwéndig. Vermutlich gelingt
dies letztlich nur mit dreidimensionalen Modellen der beteiligten Membra-
nen, evtl. ist sogar eine Modellierung der Fliissigkeit notwendig [Keidel 1995,
Holmes, Lester 1981]. Auch sind die aktiven Prozesse, verursacht durch die
auBleren Haarzellen, zu beriicksichtigen. Stellt man geringere Anspriiche an
die Exaktheit der Modellierung, so geniigt es, die Cochlea als linearen Filter
aufzufassen. Im Folgenden werden einige lineare Cochleamodelle vorgestellt.

Erregung

Es scheint zunéchst naheliegend, die Cochlea einfach anhand der in Kap. 1.5.1
definierten Erregung zu modellieren. Das Amplitudenquadrat der Auslen-
kung der Basilarmembran an der Stelle x wére dann die entsprechende Er-
regung F(z(x)), wobei z(x) die der Stelle = entsprechende Tonheit ist. Dies
ist jedoch aus folgenden Griinden problematisch:

e Um die Erregung zu bestimmen, bréauchte man die Schallintensitéts-
dichte I(z). Hierzu miisste man in regelméfliigen Zeitabschnitten eine
Fouriertransformation des Eingangssignals berechnen. Dies wére sehr
aufwéandig. Wie grof sollten auflerdem die Zeitabschnitte sein?

e Nach obigem System hétte man nur in relativ groflen Zeitabschnitten
eine Erregung zur Verfiigung. Ein abruptes Ein- und Ausschalten der

38
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Erregung an den verschiedenen Orten der Cochlea wére die Folge. Um
dies zu vermeiden, miisste man in jedem Zeitschritt (etwa 1ms) eine
Fouriertransformation iiber den letzten Zeitabschnitt durchfithren. Das
wiére ein noch groflerer Aufwand.

e Die exakte zeitliche Struktur der Auslenkung der Basilarmembran, wie
man sie z. B. als Eingangssignal fiir die daran anschliefenden Haarzel-
lenmodelle benétigt, wire noch in keiner Weise modelliert.

Falls das cochledre Eingabesignal jedoch einfach ist, z. B. nur Tiefpassrau-
schen o. &., so ist der oben beschriebene Weg durchaus gangbar. In diesem
Fall kann man allerdings auch auf eine Modellierung der inneren Haarzellen
weitgehend verzichten, denn deren Feuerwahrscheinlichkeit ldsst sich dann
ebenfalls im Vorhinein leicht berechnen?.

Lineare Schwinger

Die einzelnen Orte der Basilarmembran werden als unabhéngige gedampfte
lineare Schwinger modelliert. Die Gleichung fiir die Auslenkung y(z,t) an
einer Stelle x der Basilarmembran ist dann

1

m(z)

() + 26(2) y(z, 1) + wo(2)*y(z,t) = F(1),

wobei [ der Abklingkoeffizient, w, die Eigenfrequenz des ungeddmpften
Schwingers, m die Masse des Schwingers und F' die den Schwinger anre-
gende Kraft (proportional zum Schalldruck des &ufleren Schalls), bedeuten
[Kuchling 1988].

Die Impulsantwort, d.h. die auf F(t)/m = §(t), ist

1
y(t) = W e P sin (\ Jwd — (32 t) H(¢).

Hierbei bedeutet H(t) die HEAVISIDE sche Sprungfunktion.

Die Antwort auf einen Cosinus, d.h. die Antwort auf F(t)/m = cos(wt), ist
im stationdren Fall

y(t) = Ay (w) cos(wt — @),
wobei die Amplitude
1
N V43202 + (W2 — w?)?

und die Phasenverschiebung

A <W>

arctan wifj o falls w < wy

0
d(w) =< 7/2 falls w = wy
arctan wi‘j > +m falls w > wo

0

!Man kénnte etwa die Feuerrate der inneren Haarzellen gleich dem Erregungspegel
setzen.
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betragen.

Die Amplitude A(w) ist bei der Resonanzfrequenz wr = y/wg — 2% maximal.
Wihlt man 8 = == = 500 Hz, 2 so ergibt sich als Halbwertsbreite® des Filters

2ms
fiir § < wp ungefihr 5/2m ~ 80 Hz. Die Halbwertsbreite der cochledren Filter
betrigt jedoch nur etwa 10-30Hz, * d.h. die Frequenzauflssung der so wie

oben beschrieben modellierten Cochlea wéare viel zu schlecht.

Lineare Filter vierter Ordnung

Die Cochlea wird nach [Sottek 1993] durch lineare Filter vierter Ordnung®
mit der Impulsantwort

B
(3.1) y(t) = 3¢ Y7 cos(wot) H(t)
beschrieben (siehe Abb. 3.1).

Die Antwort auf einen Cosinus ist im stationdren Fall

y(t) = Auy (W) cos(wt — ),
wobei die Amplitude

1
1+ 7w —w)T

Ay (W) ~

betrigtS.

Die Halbwertsbreite dieses Filters ist ungefdahr 0,07/7. Mit 7 = 2ms ergibt
sich eine Halbwertsbreite von 35 Hz. Das Gehor hat zwar eine noch bessere
Leistung, dieser Wert ist jedoch akzeptabel.

2Man konnte eine beliebig gute Frequenzauflsung erreichen, indem man die Damp-
fung B beliebig klein macht. Man muss jedoch auch die schnelle Reaktionszeit und damit
die gute Zeitaufldsung des Gehors beriicksichtigen. Deshalb sollten die Anstiegszeiten der
verwendeten Filter relativ klein sein. Fufinote 7 auf Seite 28 spricht ebenfalls fiir sehr kurze
Einschwingzeiten.

3Der Abstand zur Resonanzfrequenz fr = 27wg, bei dem das Amplitudenquadrat
A(w)? auf die Hilfte des Wertes bei der Resonanzfrequenz abgefallen ist.

4Nach Kap. 1.5.1 ist die Steigung der unteren Flanke des Erregungspegels etwa
27dB/Bark, d.h. 3dB pro 0,1 Bark. Die untere Halbwertsbreite der Erregung betréigt al-
so etwa 0,1 Bark oder 10 Hz bei Frequenzen bis 500 Hz. Die Steigung der oberen Flanke
betriigt etwa 10 dB/Bark, was zu einer oberen Halbwertsbreite von etwa 30 Hz fiihrt.

5Vierter Ordnung deshalb, da die Impulsantwort durch eine Differenzialgleichung vier-
ter Ordnung beschrieben werden kann. Es handelt sich um einen sogenannten minimal-
phasigen Bandpassfilter vierter Ordnung [Unbehauen 1997]. Der Betrag der Ubertragungs-
funktion dieser Filter stimmt im Durchlassbereich gut mit den von R. D. PATTERSON 1982
angegebenen ROEX-Filtern (rounded exponential filter) zur Beschreibung der Erregung
im Spektralbereich iiberein [Sottek 1993]. Das Betragsquadrat der Ubertragungsfunktion
der ROEX-Filter lautet §(f) = (1+4|f — fol/Af) e =Fl/AT wobei Af = Af(fo) die
frequenzabhéngige ,dquivalente Rechteckbandbreite® (fo)™! [*_ #(f)df der Filter ist.
PATTERSON gab allerdings keine Phase fiir die ROEX-Filter an, so dass eine Modellierung
im Zeitbereich mit Hilfe von ROEX-Filtern nicht ohne weiteres moglich ist.

SDie Fouriertransformierte von (3.1) ist g(w) =

1 1 .
M=o T TFrwronp Wobel
der zweite Summand gegeniiber dem ersten im Durchlassbereich (w & wq) vernachlissigt

werden kann, da Twg > 1.
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Abb. 3.1: Impulsantwort der Stelle der Cochlea mit fo = wy/2m = 500 Hz,
wobei 7 = 2 ms.

Je hoher die Bestfrequenz wq der cochleidren Filter, desto breiter wird deren
Durchlassbereich auf der Frequenzskala, wenn sie auch auf der Barkskala
gleich breit bleiben (vgl. Kap. 1.5.1). Dies wird durch die Beziehung

| 2ms falls  fo < 500 Hz
(82)  7lwo) _{ 2ms - 500Hz/fo falls  fo > 500 Hz

modelliert, wobei fo = wy/2.

Abb. 3.2-3.5 vergleichen die drei oben beschriebenen Cochleamodelle im Fre-
quenzbereich. Man beachte, dass die cochledren Filter in der Realitidt asym-
metrisch sind, wihrend sie im Modell des linearen Filters vierter Ordnung
symmetrisch sind”.

"Die cochleiire Erregung ist allerdings auch im Modell der linearen Filter vierter Ord-
nung etwas asymmetrisch. Dies kommt daher, dass die Bandbreite der Filter wegen (3.2)
mit steigender Bestfrequenz wg zunimmt [Sottek 1993]. Die Asymmetrie ist allerdings nicht
so stark wie in der Realitéit, wie Abb. 3.4 zeigt. Hier irrt [Sottek 1993].
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|

600
/12

Abb. 3.2: Verlauf des cochleédren Filters mit der Bestfrequenz fy = 500 Hz in
verschiedenen Cochleamodellen. Aufgetragen ist das auf die Bestfrequenz be-
zogene Amplitudenquadrat A(w)?/A(wp)? in Abhéingigkeit von der Frequenz
f=w/2m.
Durchgezogen: Erregungsmodell nach Kap. 1.5.1.
Gestrichelt: Lineare Filter vierter Ordnung.
Punktiert: Lineare Schwinger nach Kap. 3.1.1.
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Abb. 3.3: Wie Abb. 3.2, nur als Pegel.
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Abb. 3.4: Verlauf der cochledren Erregung in verschiedenen Cochleamodel-
len. Aufgetragen ist der Erregungspegel 10log A, (w)?/A,,(wo)? der coch-
lediren Filter bei Stimulation mit einem reinen Ton der Tonheit 5, 10 bzw.
15 Bark in Abhéngigkeit der Bestfrequenz fy = wy/27 der Filter.
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Abb. 3.5: Wie Abb. 3.4, nur ist die Bestfrequenz zy in der Tonheit-Skala
aufgetragen. Die cochledren Erregungsmuster erscheinen somit gleich breit.

Um die Auslenkung der Basilarmembran zu berechnen, miisste man nun das
Eingangssignal der Cochlea, d.h. den Schall, mit der Impulsantwort falten.
Dies wire fiir jede Stelle # der Cochlea durchzufiihren. Alternativ konnte
man das zur Impulsantwort fiihrende Differenzialgleichungssystem integrie-
ren. Glinstiger ist jedoch folgender Weg: Berechne aus der Antwort y(t) zur
Zeit t und einigen Hilfsvariablen zur Zeit ¢ die Antwort zur Zeit ¢ + At.

Dieses Konzept fithrt zu folgendem effizienten Algorithmus®:

“Mit §(t) == gpz t%e!, wobei ¢ := —1/7 + iwo, ist y(t) = R(p). Weiter ist
ylt+At) = 3—(153 + 3t2AL + 3tAL? + ALP) ectTAY
1
= ( + hy(t)At + ho(t) A + §h3(t)At3) e,
1

wobei hy(t) := 25 t2e, ho(t) :=
Man sieht dann, dass

2 te und hg(t) := 27 el
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1

hs = hs+ I p(t) At

g — ge(—l/T-i-iaJo)At
hl e hle(fl/TJriwo)At
h2 — h2e(71/7+iwo)At
hg — hge(—l/T-‘riwo)At

1

hl = hl —+ (tht —+ QhQ)At
h2 = h2 —+ h3At

y = R(©)

Hierbei ist p(t) der Schalldruck des Schalls am Trommelfell. R bezeichnet
den Realteil. Die Hilfsvariablen h; bis hy und y werden zur Zeit t = 0 auf
Null gesetzt. Wird hs zur Zeit t = 0 auf 1/74 gesetzt, so erhiilt man in y die
Impulsantwort. Aktualisiert man daher in jedem Zeitschritt At die Hilfsva-
riable hs wie angegeben, so integriert der Algorithmus die Impulsantworten
automatisch auf.

Beispiele fiir die Reaktion einer cochledren Filterbank im Modell der linearen
Filter vierter Ordnung zeigen Abb. 3.6 fiir einen Tiefpass und 3.7 fiir einen
Sinuston als Stimulus. Bei 100 ms sieht man einen Abschalteffekt, bei dem al-
le Filter kurz erregt werden. Dieser ist als ,,Klicken® wahrnehmbar. Man sieht
auch, dass die Reaktionszeit der cochledren Filter mit zunehmender Bestfre-
quenz schneller wird (vgl. (3.1) und 3.2), d.h. Filter mit hoher Bestfrequenz
relaxieren nach Erregung schneller als solche mit niedrigerer Bestfrequenz.

hi(t+At) = (hi(t) + 2ha(t) At 4 ha(t) At?) eAt
ha(t+At) = (ha(t) + hs(H)At) e
hs(t + At) hs(t) eAt,

Es ist 4(0) = h1(0) = h2(0) = 0 und h3(0) = 1/7%. Initialisiert man also h3(t) mit 1/74, so
erhilt man durch Auswertung der angegebenen Gleichungen in R(7(t)) die Impulsantwort
y(t) in Zeitschritten At. Da y(t) linear vom Startwert in h3(¢) abhingt, addiert das Ver-
fahren Impulsantworten automatisch auf. Einige numerische Vereinfachungen (HORNER-
Schema zur Berechnung der Polynome, geschickte Reihenfolge der Berechnungen) ergeben
den angegebenen Algorithmus. Dass sich der Algorithmus in der oben beschriebenen Weise
erstellen ldsst, liegt daran, dass es sich bei der Impulsantwort um ein Polynom in ¢ mal
e’o? handelt, also um die Losung einer linearen Differenzialgleichung mit konstanten Ko-
effizienten. Eine direkte Losung dieser Differenzialgleichung hat sich als numerisch instabil
erwiesen.
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Abb. 3.6: Die obere Grafik zeigt den Logarithmus der jeweils iiber 20 ms
gemittelten quadratischen Auslenkung der Cochlea im Modell linearer Filter
vierter Ordnung. Nach rechts ist die Zeit in s aufgetragen, nach oben die
Nummer der cochleéiren Filter. Simuliert wurden 150 cochledre Filter mit
Bestfrequenzen von 0 bis 15 Bark in Absténden von 0,1 Bark.
Die untere Grafik zeigt die iiber die gesamte Zeit von 150 ms gemittelte qua-
dratische Auslenkung der cochledren Filter.
Stimulus war Tiefpassrauschen von 100 bis 1000 Hz.
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Abb. 3.7: Wie Abb. 3.6, nur war der Stimulus diesmal ein Sinuston mit

Frequenz 1000 Hz.
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3.1.2 Innere Haarzellen
»3tate-Partition“-Modell

Die folgende Beschreibung dieses Modells lehnt sich an [Cooke 1993] an. Das
,otate-Partition“-Modell geht davon aus, dass es in den Haarzellen viele Vor-

ratsbehélter (release sites) gibt, die Neurotransmitter ausschiitten kénnen
(siche Abb. 3.8).

nicht aktive Behalter (),

aktive Behalter C, ke,

e Gesamtfluss kxc,
an Neurotransmitter

—
-

|

Abb. 3.8: Das ,State-Partition“-Modell fiir innere Haarzellen. Késten be-
deuten Behélter mit Neurotransmitter. Die nach rechts offenen Behilter sind
aktiv und schiitten Neurotransmitter aus. Die von den Behiltern ausgehen-
den Pfeile bedeuten Neurotransmitterstrome. Im eigentlichen Modell sind alle
Behélter voneinander getrennt, d.h. die gepunkteten Sperren sind geschlos-
sen. In der im Text beschriebenen Naherung denkt man sich die gepunkteten
Sperren jedoch als offen. ¢, sind die Fiillmengen an Neurotransmitter in den
aktiven Behéltern, c,, die Fiillmengen in den nicht aktiven Behéltern. Die
Fiilllmengen sind bei geschlossenen gepunkteten Sperren in jedem Behélter
verschieden, andernfalls gleichen sich die Fiillmengen aus. Der Ausstrom aus
jedem aktiven Behélter ist proportional zur Fiillmenge des Behilters. Die Ge-
samtmenge an Neurotransmitter in den aktiven bzw. nicht aktiven Behéltern

ist C, bzw. C,,.

Jeder dieser Vorratsbehélter hat eine Reizschwelle, ab der er Neurotrans-
mitter ausschiittet. Da die Vorratsbehilter alle verschiedene Schwellen ha-
ben, hiangt der Anteil = der Vorratsbehélter, die gerade Neurotransmitter
ausschiitten, von der Reizintensitit ab. Beispielsweise kann z(t) proportional
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zur Einhiillenden der Auslenkung der Basilarmembran sein. Diejenigen Vor-
ratsbehélter, die Neurotransmitter ausschiitten, heiflen aktiv. Die Rate des
ausgeschiitteten Transmitters ist auflerdem proportional zum Fiillzustand ¢,
der aktiven Behélter. Die Rate des ausgeschiitteten Neurotransmitters ist
also proportional zu xc,(t).

Sowohl die aktiven als auch die nicht aktiven Behilter werden mit einer
Rate proportional 1 — ¢ aufgefiillt, wobei 1 der willkiirlich festgelegte Soll-
Fiillzustand ist.

Falls die Reizintensitdat = konstant ist, lauten die Gleichungen fiir die Ver-
dnderung der Mengen an Neurotransmitter C,(t) bzw. C,,(t) in den aktiven
bzw. nicht aktiven Behéltern

Colt) = —kaey(t) +1z(1 — cq(t))
Cra(t) = 11 —=2)(1 — caa(t)).

Hierbei ist x der Anteil der aktiven Behélter, ¢,(t) die Fiillmenge in den
aktiven Behéltern und c,,(t) die Fiillmenge in den nicht aktiven Behéltern.
Die Groflen k£ und [ sind Proportionalitétskonstanten.

Die Menge an Neurotransmitter C,(t) bzw. C,,,(t) in den aktiven bzw. nicht
aktiven Behéaltern ist

(3.3) C., = ¢,
(34) Cha = (1—2)cpa.

Dies gilt alles fiir den Fall, dass der Reiz und damit = konstant ist. Was
passiert nun, wenn x steigt, d.h. wenn der Reiz zunimmt und damit mehr
Behalter in den aktiven Zustand iibergehen? Die ,,frisch” in den aktiven Zu-
stand gekommenen Behélter haben den Fiillzustand c¢,,, da sie ja gerade
vorher noch inaktiv waren. D.h. man miisste nun jeden dieser Behélter ein-
zeln modellieren, da jeder Behélter seinen individuellen Fiillzustand hat. Um
die Modellierung nun zu vereinfachen wird angenommen, dass im Wesentli-
chen nur der durchschnittliche Fiillzustand in den aktiven und nicht aktiven
Behiéltern ausschlaggebend ist (Fall offener gepunkteter Sperren in Abb. 3.8).
Erhoht sich also der Anteil = der aktiven Behalter, so kommt der Neurotrans-
mitter in den Behéltern, die aktiv geworden sind, einfach zum Pool aktiver
Behilter hinzu. Mit Beriicksichtigung einer Anderung von x gilt daher fiir
die Anderungen der Mengen an Neurotransmitter in den Behéltern:

(t)e, fiur  z(t)

Ca(t) = —kaca(t) +1x(1 — co(t)) +{ #(t)Cng  fiir i(i) ;(0)

Cra(t) = l(l—x><1—6na<t>>+{ Zxﬁiii Eﬁ iEi%iS

Wegen (3.3) und deshalb
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C"a = Zcy,+ TCq
Cra = —iCpa+ (1 —2)Cna

lauten die Gleichungen fiir die Fiillzusténde ¢, und ¢, letztlich

C, = —/{jca —+ l(l — Ca) + H(ZU) g (Cna - Ca)

Cha = l(l - Cna) + (1 - H<x)) (Cna - Ca)'

T
1l—=x

Hierbei bedeutet H die HEAVISIDE-Funktion.

Das State-Partition-Modell wurde entwickelt, um die Antwort der Haarzel-
len richtig wiederzugeben, falls z(¢) die Einhiillende des Stimulus, d.h. die
Einhiillende der Auslenkung der Basilarmembran, ist. Man kann sich bei-
spielsweise leicht iiberlegen, dass bei einem schlagartig eingeschalteten rei-
nen Ton (d.h. z(¢) macht einen Sprung) die Antwort kzc,(t) der Haarzelle
ebenfalls einen Sprung macht und dann auf einen konstanten Wert relaxiert.
Die genaue Zeitstruktur der Antwort wird nicht modelliert. Insbesondere
kann nicht modelliert werden, dass die Antwort der Haarzellen bei niedri-
gen Frequenzen noch phasenrichtig ist, wihrend sie bei hoheren Frequenzen
zunehmend ,, verschmiert .

Meddis-Modell

In [Sottek 1993] wird ein Modell fiir innere Haarzellen vorgestellt. Es beruht
auf [Meddis 1986].

y - (m—q(t))
Vorrat Reservoir
zw(t)
q(t) = w(t)
k(t)q(t) re(t)
c(t)
synaptischer Spalt

le(t)

Abb. 3.9: Das Meddis-Modell fiir innere Haarzellen. Késten bedeuten
Behélter mit Neurotransmitter, Pfeile Neurotransmitterstrome.
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Siehe Abb. 3.9. Die innere Haarzelle besitzt einen Vorrat an Neurotrans-
mittersubstanz ¢(t). Neurotransmitter aus diesem Vorrat kann infolge der
Permeabilitét k(t) der Zellmembran in den synaptischen Spalt zwischen Zel-
le und Nervenfaser diffundieren. Die Konzentration c(¢) des Transmitters im
synaptischen Spalt bestimmt die Wahrscheinlichkeit fiir das Auftreten eines
Aktionspotentials im postsynaptischen Nerv. Die Permeabilitdt k(t) hingt
vom Stimulus s(t), d.h. von der Auslenkung der Basilarmembran, ab. Ein Teil
des Neurotransmitters im synaptischen Spalt wird zersetzt bzw. verbraucht,
ein anderer Teil dringt wieder in die Zelle ein und fiillt ein , Reservoir® w(t).
Der Vorrat ¢(t) wird auch aus diesem Reservoir ergénzt.

Im einzelnen lauten die Gleichungen fiir die Verdnderung der Transmitter-
konzentrationen:

y - (m—q(t)) + zw(t) — k(t)q(t)
k(t)q(t) — le(t) — re(t)

w(t) = re(t) —zw(t)

{ SO fip s(t) £ A >0

O
—~

~
~—

950+A+B
0 fir s(t)+A<0

Hierbei sind ¢(t) der Vorrat an Neurotransmitter, ¢(¢) die Neurotransmitter-
konzentration im synaptischen Spalt, w(t) der Neurotransmitter im Reser-
voir, y - (m — ¢q(t)) die Auffiillrate des Vorrats aus der Erzeugung von Neu-
rotransmitter, zw(t) die Auffiillrate des Vorrats aus dem Reservoir, k()q(t)
die Diffusionsrate durch die Zellmembran aus dem Vorrat in den synapti-
schen Spalt, k(t) die Permeabilitdt der Zellmembran, lc(t) der Verbrauch an
Transmitter und rc(t) die Diffusionsrate durch die Zellmembran aus dem
synaptischen Spalt in das Reservoir.

Die Konstanten haben etwa die Werte in Tab. 3.1.

5
300
2000
5,05
2500
66,3
6530
2.5
1,0

BRI GIEI S

Tab. 3.1: Parameter einer Nervenfaser mit hoher Spontanaktivitdt nach
[Sottek 1993]. Zeiten werden in Sekunden gemessen, Neurotransmitterkon-
zentrationen in willkiirlichen Einheiten.

Bekannt sind der Stimulus s(t) sowie die Anfangsbedingungen ¢(0), ¢(0),
w(0). Hieraus lésst sich dann die Konzentration ¢(¢) des Neurotransmitters
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im synaptischen Spalt berechnen. Die Wahrscheinlichkeit fiir das Auftreten
eines Aktionspotentials ist dann nach [Sottek 1993)°

P = he(t).

Man kann sich auch vorstellen, dass das postsynaptische Potential hyyg(t)
in der entsprechenden Hornervenfaser proportional zur Konzentration des
Neurotransmitters im synaptischen Spalt ansteigt, etwa

1

THNF

(35) ilHNF(t) = hC(t) — hHNF(t>;

wobei Ty die Abklingzeit des postsynaptischen Potentials ist.

1.5
1.0 -
0.5 / / |
10 20 30 40 50
t/ms

Abb. 3.10: Neurotransmitterkonzentration ¢(¢) nach dem Meddis-Modell
bei einem von 10-40 ms dauernden reinen Ton der Frequenz f = 500 Hz mit
Amplitude 50 als Stimulus s(t).

3.1.3 Hornerv

In der die Haarzelle kontaktierenden Hornervenfaser bildet sich genau dann
ein Aktionspotential, wenn das postsynaptische Potential hyyr im Hornerv
nach (3.5) grofler wird als eine Schwelle Oy, d.h.

hunr(t) > Ounr.

Jedes Aktionspotential zieht ein entsprechendes Refraktérpotential nach sich,
so dass die Hornervenfaser nicht gleich wieder feuern kann (siche Kap. 4.3.2).

Abb. 3.11 fasst die bisher besprochenen Modelle zusammen.

Abb. 3.12 und 3.13 zeigen die Aktionspotentiale im simulierten Hornerv bei
einem Tiefpassrauschen bzw. einem reinen Ton als Stimulus wie in Abb. 3.6
und 3.7. Die Cochlea wurde als Filterbank mit linearen Filtern vierter Ord-
nung (Kap. 3.1.1) , die Haarzellen mit dem Meddis-Modell (Kap. 3.1.2) si-
muliert.

9P kann als Wahrscheinlichkeit, dass der Hérnerv im Zeitabschnitt [t,t + dt] feuert in-
terpretiert werden, wobei dt sehr klein ist. D.h. die Feuerrate des Hornervs ist proportional
zur Neurotransmitterkonzentration und die Aktionspotentiale sind poissonverteilt.
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Abb. 3.11: Durchgezogen: Auslenkung y(t) der Basilarmembran an der Stel-
le mit Bestfrequenz 500 Hz. Das Cochleamodell sind lineare Filter vierter
Ordnung wie in Kap. 3.1.1 beschrieben.

Gestrichelt: Neurotransmitterkonzentration ¢(t) nach dem Meddis-Modell
(Kap. 3.1.2). Der die Haarzelle reizende Stimulus ist s(¢) = 50 y(t).
Gepunktet: Postsynaptisches Potential hyyp(t) in der angeschlossenen
Hornervenfaser nach (3.5) (h = 250, 7yyr = 0,1ms).

Stimulus ist ein reiner Ton der Frequenz 500 Hz, der bei t = 0 einsetzt.
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Abb. 3.12: Die obere Grafik zeigt die Aktionspotentiale in 150 Hérnervenfa-
sern mit Bestfrequenzen von 0 bis 15 Bark in Abstédnden von 0,1 Bark. Nach
rechts ist die Zeit in s aufgetragen, nach oben die Nummer der Hornervenfa-
ser. Jeder Punkt bedeutet ein Aktionspotential zum jeweiligen Zeitpunkt in
der jeweiligen Hornervenfaser.

Die untere Grafik zeigt die mittlere Feuerrate jeder Hornervenfaser in Hz.
Simuliert wurde nach dem Meddis-Modell (Kap. 3.1.2) und nach (3.5) (h =
250, THNF — O,l ms).

Stimulus war Tiefpassrauschen von 100 bis 1000 Hz.
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Abb. 3.13: Wie Abb. 3.12, nur war der Stimulus diesmal ein Sinuston mit
Frequenz 1000 Hz.
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3.2 Ein Tinnitusmodell fiir das zentrale au-
ditorische System

Das hier vorgestellte Tinnitus-Modell stammt aus [Gerken 1996].

Unter Tinnitus versteht man einen Horeindruck, der ohne einen auf das Ohr
einwirkenden Schall auftritt.

Tinnitus wird meist nicht durch otoakustische Emissionen (siche Kap. 5.2.2)
verursacht, denn bei nur 5% aller Personen, die unter einem Tinnitus lei-
den, konnen entsprechende otoakustische Emissionen festgestellt werden
[Yost 1994]. Der Tinnitus entsteht deshalb vorwiegend erst im zentralen audi-
torischen System, obwohl seine Ursachen schon im peripheren auditorischen
System liegen kénnen. Tinnitus kann z. B. bei einem Gehorschaden auftreten,
der seine Ursache in geschidigten Haarzellen in der Cochlea hat.

Ein Gehorschaden geht mit reduzierter spontaner Aktivitdt der Gehorner-
ven aus der Cochlea einher. Ist also das Gehor etwa ab einer Frequenz von
4 kHz durch Einwirkung von Schall mit Frequenzen hauptséchlich {iber 4 kHz
geschidigt, so weisen die Hornervenfasern mit einer charakteristischen Fre-
quenz ab 4kHz eine reduzierte spontane Aktivitit auf. Nach Kap. 2.1.4 sind
diese Nervenfasern dann auch gegeniiber akustischer Stimulation weniger
empfindlich, wie es bei einem Gehoérschaden der Fall sein sollte.

In [Gerken 1996] wird nun davon ausgegangen, dass in einem der Kerne des
auditorischen Systems laterale Inhibition auftritt. Diese wiirde jede Uneben-
heit in der spontanen Aktivitdt des Hornervs noch verstéirken. In obigem
Beispiel eines Gehorschadens tritt bei 4kHz eine Kante in der spontanen
Aktivitdt der Hornervenfasern auf. Diese wiirde durch laterale Inhibition zu
einer Spitze verstiarkt werden. Diese Spitze in der Erregung des Kerns bei
einer charakteristischen Frequenz von 4kHz koénnte eine Erkldarung fiir das
Auftreten eines Tinnitus bei eben dieser Frequenz sein.

Dariiber hinaus haben Messungen in [Gerken 1996] ergeben, dass die Emp-
findlichkeit der Kerne im zentralen auditorischen System gegeniiber elek-
trischen Reizen nach einem Gehorverlust zunimmt. Dies betrifft zumindest
den Nucleus cochlearis, den Olivenkomplex, den Colliculus inferior und das
Corpus geniculatum medialis. Man kann annehmen, dass diese Zunahme der
Empfindlichkeit in hoheren Regionen die Entstehung eines Tinnitus durch
den oben beschriebenen Mechanismus noch fordert.



Kapitel 4

Rolle der lateralen Inhibition
im auditorischen System

Schon in Kap. 2.2.1 haben wir die laterale Inhibition im Nucleus cochlearis
erwahnt sowie einige Funktionen, die diese laterale Inhibition erfiillen kénn-
te. Nach einer etwas genaueren Beschreibung der Physiologie der lateralen
Inhibition in Kap. 4.1 sollen in Kap. 4.2 die Auswirkungen der Inhibition
auf das Antwortverhalten der Neuronen an einem einfachen Modell quanti-
tativ untersucht werden. Danach wird in Kap. 4.3 die Auswirkung lateraler
Inhibition auf die Zuverléssigkeit der Detektion eines Signals in verrauschter
Umgebung untersucht.

4.1 Physiologie der lateralen Inhibition

In diesem Abschnitt soll die Physiologie der lateralen Inhibition im Nucleus
cochlearis, soweit bekannt, kurz vorgestellt werden (vgl. auch Kap. 2.2.1).
[Young, Brownell 1976] unterteilen die Neuronen des Nucleus cochlearis in
verschiedene Typen, abhéingig von der Struktur ihres rezeptiven Feldes. Typ I-
Neuronen haben hérnerviahnliches Antwortverhalten und werden nicht inhi-
biert. Typ II und Typ III-Neuronen haben V-férmige zentrale exzitatorische
Bereiche und inhibitorische Seitenbénder. Typ II-Neuronen reagieren nicht
oder wenig auf weifles Rauschen und haben geringe spontane Aktivitdt (bis
ca. 2,5/s). Typ III-Neuronen reagieren auf weiles Rauschen und haben eine
hohere spontane Aktivitdat (bis ca. 95/s). Typen I, IT und IIT haben mono-
tone Raten-Pegel-Funktionen (zum Begriff der Raten-Pegel-Funktion siehe
Kap. 2.1.4 und 2.2.5). Typ IV-Neuronen haben eine exzitatorische Region bei
geringen Schallintensitdten und weit (iiber mehrere Bark) ausgedehnte inhi-
bitorische Bereiche bei etwas hoheren Intensitdten. Sie haben dementspre-
chend nicht-monotone Raten-Pegel-Funktionen, da bei geringen Intensitéten
der zentrale exzitatorische Bereich, bei hoheren Intensitdaten allerdings dann
der dariiberliegende inhibitorische Bereich des rezeptiven Feldes angespro-
chen wird. Die Untersuchungen in [Voigt, Young 1980, Voigt, Young 1982,
Voigt, Young 1990] stiitzen die darin ausgesprochene Hypothese, dass Typ
[V-Neuronen von Typ II- und Typ III-Neuronen inhibiert werden. Hierdurch
kann man die Struktur der rezeptiven Felder von Typ IV-Neuronen verstehen.

o6
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4.2 Laterale Inhibition in einem linearen Mo-
dell

Wir stellen uns eine Reihe von Neuronen vor, die tonotop entlang der z-Achse
angeordnet sind. Das Membranpotential des Neurons an der Stelle x sei h(x).
Die Anderung 8h (2 t) des Membranpotentials des Neurons an der Stelle = sei
eine lineare Funktlon der Membranpotentiale der anderen Neuronen, linear
im Eingabesignal F(z) und auflerdem linear im Membranpotential h(x, t) des
Neurons selbst, d.h.

Pel) 2= [ 1wy bty !+ B@) — o)

(4.1)

Dabei ist C eine reelle Konstante und I(x — 2’) eine nur vom Abstand z — 2

der Neuronen abhingige Wechselwirkung zwischen den Neuronen x und z’.
Eventuelle andere Konstanten seien bereits in der Wechselwirkung I(z — z')
bzw. im Eingabesignal E(x) enthalten.

Ziel ist es nun, das Membranpotential h(x) im stationiren Zustand zu be-

rechnen. Der stationdre Zustand ist erreicht, wenn 8h§: ) 0, d.h.

h(z) = /I(x — 2 Yh(x') da' + E(x).
Fouriertransformation ergibt

h(k) = I(k)h(k) + E(k).
Nach h(k) aufgeldst:

- E(k)
h(k)_l—f(k:)

Die rechte Seite ldsst sich i.d.R. nicht analytisch Fourier-riicktransformieren,
wohl aber die Reihenentwicklung

2(k) Y 1(k)
n=0
Die Reihe konvergiert fiir alle k, falls |I(k)| < 1 fiir alle k.

Im Folgenden gehen wir von einer gauférmigen Inhibition

1 (z—=a' Az)2

I(x —a')y=—Ie 2 &

von Neuron 7z’ auf Neuron z aus. Hierbei bezeichnet I die Stdrke und d
die Reichweite der lateralen Inhibition. Neuron 2z’ inhibiert das Neuron z =
2’ + Az maximal, d.h. wir betrachten auch den Fall einer asymmetrischen
Inhibition. Der Parameter Az gibt dabei den Grad der Asymmetrie an.

Die Fouriertransformierte I(k) von I(z) ist
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(k) = —v/Zr [de s [(#+i%) +5

Somit lisst sich auch die Fourier-Riicktransformierte von I™ bzw. h berech-
nen:

h(z) = E(x)+ > F(EI")(z)

n=1

Dabei bedeutet F die Fouriertransformierte und F—! die Fourier-Riicktrans-
formierte.

Wegen

~ n 1 T—n 12
"=F {\/QW (—1d)" \/2_de( it }
™™

lassen sich die Summanden als Faltung schreiben:

n 1 1 (zlanz)Q

(4.2)  h(z) —1—2 —I1d)" N E(x—x")e™ 2  da

Die oben angegebene Konvergenzbedingung wird zu

Vorld < 1,

d.h. das Produkt aus Stérke und Reichweite der Inhibition darf nicht zu grofl
werden.

Im Folgenden betrachten wir das stationdre Membranpotential bei verschie-
denen an den Neuronen anliegenden Eingabesignalen E(z).
4.2.1 Konstantes Eingabesignal an der Neuronenschicht
Es sei nun

E(z) =E.

Somit nach Gleichung (4.2)

hz) = E+E§:\/ﬁn(—1d)"
E =1
14+ V21 1d

Je groBer also das Produkt Id aus Stiarke und Reichweite der lateralen Inhibi-
tion, desto geringer wird das Membranpotential h(x). Dies war zu erwarten.

Falls lim E(x) = E ergibt sich fiir lim h(z) ebenfalls der oben angegebene

r—00 T—00

Wert.
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4.2.2 Stufenfunktion als Eingabesignal der Neuronen-
schicht

Bei einer stufenformigen Eingabe (,, Tiefpass® bzw. ,Hochpass“) ist zu erwar-
ten, dass die Kanten durch die laterale Inhibition ,,aufgebogen* werden.

Stufenférmige Eingabe bedeutet
B(z) = EH(x),

wobei H die HEAVISIDE-Funktion ist.

(43)  h(z) = B(z) + %Ei (~var1a)’ (1 ~erf (%)) .

Abb. 4.1 zeigt h(x) fiir verschiedene Produkte Id aus Stérke I und Reichweite
d der lateralen Inhibition. Es ist 0.B.d.A. d = 1, denn andere Werte fiir d
fithren nach (4.3) nur zu einer anderen Skalierung der z-Achse.

he) T
S——

[T T T TTTTTT T TTTT[TTTT[TITTTTTTTTTT]TTTT]
-3 -2 -1 1 2 3
T

Abb. 4.1: Gezeigt ist das Membranpotential h(z) fiir die Produkte Id =
0,1; 0,2; 0,3; 0,37. Je groBer Id, desto kleiner ist lim h(x). Eingabesignal ist

E(z) = H(z). Es ist d = 1 und Az=0.

Verbiegung fiir Az =0

Fiir Ax = 0 ist die Verbiegung

liﬁ)l h(zx)
1= +/7/21d.
lim f(z) m/21d

D.h. je groBer die Starke I und die Reichweite d der lateralen Inhibition, desto
grofler wird die Verbiegung, was auch in Abb. 4.1 zu sehen ist. Diese Verbie-
gung bewirkt die in Kap. 2.2.1 erwdhnte Hervorhebung von Verdnderungen
im Spektrum entlang der Frequenzachse.
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Verbiegung fiir Az # 0

Fiir Az > 0 ist die Verbiegung davon abhéngig, ob E(x) = EH(z) (Hochpass)
oder E(x) = FH(—x) (Tiefpass), denn die Inhibition wirkt dann ja stérker
von links nach rechts als umgekehrt. Dies zeigt Abb. 4.2.

h(z) 10 ‘_\

M T T T T R T T T T T T T LTI T
-3 —2 ~1 1__--r 2 3
x
Abb. 4.2: Gezeigt ist das Membranpotential h(z) fiir die Stérke I = 0,1 der
Inhibition, Reichweite d = 1 und Verschiebung Az = 1. Eingabesignal ist
E(z) = H(x) (durchgezogen) bzw. E(x) = H(—x) (gestrichelt).

Fiir Id < 1 und Az < 1 gilt fiir die Verbiegung®.

liﬁ)lh(l‘)

Abb. 4.3 zeigt die Verbiegung bei verschiedenen Reichweiten d der lateralen
Inhibition in Abhéngigkeit der Verschiebung Ax.

Ist also die Verschiebung Az =~ d, d.h. ungefahr gleich der Reichweite der
lateralen Inhibition, so tritt bei einem Tiefpass als Eingabesignal nurmehr
eine geringe Verbiegung auf, bei einem Hochpass eine stérkere Verbiegung
als mit Az = 0. Beachte, dass ein Hochpass mit Ax > 0 einem Tiefpass mit
Az < 0 entspricht.

4.2.3 Konstantes Eingabesignal mit ,,Liicke*
an der Neuronenschicht

Als Eingabesignal verwenden wir nun (siehe Abb. 4.4)

B E fir |z| > B/2
E(z) = { (1-T)E sonst

B heif3t hierbei Breite der Liicke, 0 < T' < 1 heifit Tiefe der Liicke.
Nach Gleichung (4.2) ergibt sich fiir das Membranpotential h(x)

L Alle weiter unten angegebenen Nitherungsformeln fiir die Verbiegung erhiilt man, in-
dem man die unendliche Summe in der jeweiligen Gleichung fiir h(z) durch endlich viele
Terme, meist nur den ersten, ersetzt und die Fehlerfunktion nach den ,kleinen“ Grofien
entwickelt.
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im h(z 0.6
e

lim h(z)

r—0o0

—

-3 —2 -1 1 2 3
Az
lim h(x)
Abb. 4.3: Gezeigt ist die Verbiegung ﬁﬁﬁ W 1 in Abhéngigkeit von der

Verschiebung Az bei verschiedenen Reichweiten d = 1; 2; 3 der lateralen
Inhibition. Die Stérke der lateralen Inhibition ist I = 0,1. Je grofler die
Reichweite d, desto stérker ist die Verbiegung und desto langsamer sattigt
die Verbiegung mit zunehmendem |Az]|.

1 o
= F - F —\ 2 Id)"
He) = B+ 5B (VIR
lQ Ly <erf <2x — 2nAzx — B) B
2V 2nd
<2x — 2nAx + B))}
— erf
2v/2nd
Abb. 4.5 zeigt hierfiir ein Beispiel.
Fir Az =0, Id < 1 und B/d < 1 gilt fiir die Verbiegung

lim A(z)

x B?
25 (i P
lim A(x) 6d>

Je grofer also die Breite B und die Tiefe T" der Liicke, desto stérker ist die
Verbiegung, und zwar bei kleinen Breiten B unabhéngig von der Reichweite
d der lateralen Inhibition (siehe Abb. 4.6). Bei grofileren Breiten B gilt aller-
dings: Je grofler die Reichweite d der lateralen Inhibition, desto gréfer die
Verbiegung.
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0.5
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x
Abb. 4.4: Eingabesignal FE(z) mit Liicke. Breite der Liicke ist B = 4, Tiefe
ist T = 1/4.

h(x) 08%%
||||||||||||||||||||||||||||||:§||||||||||||||||||||||||||||||
-3 -2 —1 1 2 3

T

Abb. 4.5: Membranpotential h(z) bei einem Eingabesignal F(z) mit Liicke
wie in Abb. 4.4. Stdrke der lateralen Inhibition ist I = 0,1, die Reichweite
d =1 und die Verschiebung Az = 0.
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lim h(z) 0.4 5
z|B/2 _1 B
Jim_h(z) 3
0.3 3
0.2 3
0.1
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1 2 3 4 5)
B
lim h(zx)
Abb. 4.6: Gezeigt ist die Verbiegung % — 1 in Abhéngigkeit von der

Breite B der Liicke bei verschiedenen Reichweiten d = 1; 2; 3 der lateralen
Inhibition. Tiefe der Liicke ist T' = 1, Stérke der Inhibition ist I = 0,1.
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4.3 Laterale Inhibition in einem Modell mit
spikenden Neuronen

Wir haben im vorhergehenden Kapitel gesehen, dass laterale Inhibition Kan-
ten verstdrkt und somit Strukturen hervorhebt. Man vermutet daher, dass
laterale Inhibition dazu dient, als Vorverarbeitungsstufe Signale besser de-
tektierbar zu machen [Zenner 1994]. Beispielsweise sollte nach einer Schicht
von Neuronen mit lateraler Inhibition ein reiner Ton von Rauschen besser
getrennt werden koénnen als dies vorher moglich war. D.h. es sollte mit ge-
ringerer Fehlerrate festgestellt werden konnen, ob ein reiner Ton vorhan-
den war oder nicht. Um abzuschéitzen, mit welcher Fehlerrate das Gehor
eine solche Erkennungsleistung vollbringen kann, benotigt man stochastische
Datenanalyse®. Deshalb soll im niichsten Abschnitt kurz hierauf eingegangen
werden, bevor das Neuronenmodell zur Simulation spikender Neurone® und
Simulationsergebnisse vorgestellt werden.

4.3.1 Stochastische Datenanalyse

Die stochastische Datenanalyse befasst sich mit Datenvektoren #, die aus
stochastischen Quellen (Klassen) k gezogen werden. Die Wahrscheinlichkeit,
dass aus Quelle k gezogen wird, sei p(k). Die Wahrscheinlichkeit, dass Quelle
k den Datenvektor & liefert, sei p(Z|k).

Gesucht sind nun Methoden, die es erlauben, vom Datenvektor & auf die
Quelle k zuriickzuschlieen. Auflerdem ist die Fehlerrate gesucht, mit der
dies moglich ist.

Beispielsweise wird bis zu einer gewissen Vorverarbeitungsstufe im Gehor
ein Schall in Feuerzeiten & von Neuronen umgewandelt. Als Schall kommen
zwei Worter £ € 1,2 in Frage, die allerdings immer etwas verschieden aus-
gesprochen werden. Gesucht ist der Fehler, mit dem es moglich ist, anhand
der Feuerzeiten der Neuronen in der Vorverarbeitungsstufe zu entscheiden,
welches Wort k gesprochen wurde.

Bayes-Klassifikator

Die Wahrscheinlichkeit, dass der Datenvektor ¥ aus der Quelle k& gezogen
wurde, ist

2Eine Alternative wiire ein informationstheoretischer Ansatz wie in [Haft 1998]. Hier
wird die Transinformation zwischen externem Stimulus und interner Représentation des
Stimulus unter Anwesenheit von Rauschen maximiert.

3Man konnte auch daran denken, diese Untersuchungen mit linearen Neuronen wie in
Kap. 4.2 durchzufiihren. Das Eingabesignal E(z) wire dann etwa ein Kurzzeitspektrum des
angelegten Stimulus. Das Signal h(x,t) der Outputschicht berechnet man nach (4.1). Das
Signal h(x,t) sihe dann in jedem Zeitabschnitt von 100 ms wegen der Zufallskomponente
im Rauschen verschieden aus. Das Entscheidungskriterium, ob ein zusétzlicher reiner Ton
vorlag, basiert darauf, wie grof§ h(zg,t) im Zeitraum von 100ms durchschnittlich war,
wobei z¢ die Stelle ist, an der das Eingabesignal F(x) eines reinen Tons maximal ist.
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Wihlt man aufgrund der Messung Z die Klasse kz, so ist die mittlere Wahr-
scheinlichkeit, dass richtig zugeordnet wird

[ @tz
Diese ist genau dann maximal, wenn
(4.4)  p(kz|7) = mgxp(kﬁ).

Die entsprechende Zuordnung ' +— kz heifit dann auch Bayes-Klassifikator.

Die mittlere Fehlerwahrscheinlichkeit (Fehlerrate) E ist dann nach obigen
Gleichungen

45 E=1- / p(@)p(kelT)dT = 1 — / max(p(k)p(F|k)d7

Abstandsmafle

Ein Abstandsmaf ist ein Maf fiir die Trennbarkeit mehrerer Wahrscheinlich-
keitsverteilungen. D.h. je grofler der Abstand, desto sicherer kann von einer
Messung &' gesagt werden, aus welcher stochastischen Quelle k sie stammt.
Abstandsmafle sind also Abschétzungen fiir die mittlere Fehlerwahrschein-
lichkeit bei Verwendung des Bayes-Klassifikators.

Im Folgenden betrachten wir Absténde zwischen zwei Wahrscheinlichkeits-
verteilungen p(Z|1) und p(Z|2).

Kolmogorov-Abstand Der Kolmogorov-Abstand Jg ist definiert als

Jic = / p(Lp(E/1) — p(2)p(F]2)] d.

Fiir die Fehlerrate E gilt

1
E=—(1-Jg).
2( K)

Bhattacharyya-Abstand Der Bhattacharyya-Abstand Jpg ist definiert als

Jp = —ln/ VvV p(Z|1)p(F]2) dZ.
Fiir die Fehlerrate E gilt

E < /p()p(2) e,
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4.3.2 Das verwendete Neuronenmodell und die Ver-
schaltung der Neurone

Wir nehmen an, dass der Hornerv die Reihe der inneren Haarzellen (,,Input-
schicht“) tonotop in den Nucleus cochlearis (,,Outputschicht*) abbildet. Dies
zeigt Abb. 4.7. Die Verbindungen zwischen der Input- und der Outputschicht
stellen also den Hornerv dar. Weiter wird angenommen, dass sich die Neu-
ronen in der Outputschicht gegenseitig (lateral) inhibieren, wie in Abb. 4.7
angedeutet.

I Outputschicht

Inputschicht

Abb. 4.7: Modell der Verschaltung der Neurone. Graue Kreise bezeichnen
Neurone, Linien Axone, ausgefiillte Punkte exzitatorische und offene Punkte
inhibitorische Synapsen.

Die Neuronen wurden als ,Spike-Response-Neurone“ nach [Gerstner 1993]
modelliert?.

Das synaptische Potential gy, des Neurons Nr. ¢ in der Outputschicht ist

hyn (i, 1) = JZ (t—tp( —l—Z[zy Z (t—tr(4)).

i1 (i) J#i tr(7)

Hierbei sind ¢7'(i) die Feuerzeiten des Neurons Nr. 7 in der Inputschicht, ¢ (i)
die Feuerzeiten des Neurons Nr. ¢ in der Outputschicht und J die Starke der
,feed-forward“-Kopplung.

Die Stérke I(7, j) der lateralen Inhibition zwischen den Neuronen i und j in
der Outputschicht wurde als

1(6,j) = T~/

angenommen.

Das Refraktérpotential h,.; des Neurons 7 ist
ref Z t Z 77 t - tf

“In [Gerstner 1993] werden die Eigenschaften des Spike-Response-Modells mit dem
Neuronenmodell von HODGKIN und HUXLEY 1952 verglichen. Das Spike-Response-Modell
stellt eine gute Naherung dieses aus vier gekoppelten nicht linearen Differenzialglei-
chungen bestehenden Modells dar (siehe [Domany 1994, Gerstner 1993, Kistler 1996,
Kistler 1997]). Es eignet sich jedoch wegen seiner leichten Berechenbarkeit auch zur Simu-
lation groflerer Netze.
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Das Membranpotential ist

hiyt) = hagn(i, ) + hyep (i, ).

Das Neuron feuert, wenn®

h(i,t) > 6.
Fiir £(t) und n(t) wurde
t

e(t) = —eY™) fiir t>0
Ts
bzw.
—00 fir 0<t< Yref
00 ={ % ot
t—Yref ref
angesetzt.

d|o Ts Tref Vref
311 |10ms | 5ms | 2ms

Tab. 4.1: Die Tabelle zeigt die in der Simulation in Kap. 4.3.4 verwendeten
Konstanten. Die Groflen I und J wurden variiert.

4.3.3 Die in der Simulation verwendeten Stimuli

Das Gehor soll nun einen reinen Ton aus weilem Rauschen heraushoren,
d.h. es soll entscheiden, ob ein reiner Ton vorliegt oder nicht. Aus Kap. 2
wissen wir, dass der Hornerv ein in Feuerraten codiertes Kurzzeitspektrum
liefert. Angenommen, das an den Hornerv anschlielende ,,Gehor* wire ein
idealer Klassifikator. Dann konnte es schon anhand des Eingangssignals ent-
scheiden, ob ein reiner Ton vorliegt oder nicht. Da es sich bereits um einen
idealen Klassifikator handelt, kann die Fehlerrate durch irgendeine Art der
Vorverarbeitung nur verschlechtert werden, jedoch niemals verbessert. D.h.
es ware am besten, wenn der Nucleus cochlearis das Signal des Hornervs
moglichst unverfalscht an das ,,Gehor® weitergeben wiirde. Da das ,,Gehor*
jedoch kein idealer Klassifikator ist, ist eine Vorverarbeitung sinnvoll.

Um zu entscheiden, ob z. B. laterale Inhibition als Vorverarbeitung sinnvoll
ist, miissen wir also Hypothesen dariiber machen, welche Art von Klassifika-
tor das Gehor einsetzt, um etwa zwischen einem reinen Ton mit Rauschen
und nur Rauschen zu unterscheiden. Die einfachste Annahme ist die folgen-
de: Das Gehor stellt das Neuron fest, das am héufigsten gefeuert hat. Falls
die Feuerrate einen gewissen Schwellenwert iibersteigt, vermutet das Gehor

Es handelt sich also um ein deterministisch feuerndes Neuron. Nach [Gerstner 1993]
konnen auch stochastisch feuernde Neuronen modelliert werden, indem man annimmt,
dass fiir die Wahrscheinlichkeit P(h(t)), dass das Neuron innerhalb des Zeitabschnitts
[t,t+ dt] feuert, P(h(t)) = e?M"=9) dt gilt. Die Grofe 3! bestimmt dabei die Stirke des
Rauschens und heif3t ,formale Temperatur® des Systems.
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einen reinen Ton an dieser Stelle, andernfalls nimmt es an, dass die Feuer-
rate allein durch das Hintergrundrauschen erzeugt wurde. Dies muss etwa
innerhalb eines Zeitraums von 100ms geschehen®. Noch nicht festgelegt ist
die Schwelle, ab der das Gehor sich fiir die eine oder die andere Mdoglichkeit
entscheidet. Sie wird hier nach Gleichung (4.4) immer so gewé#hlt, dass die
Irrtumswahrscheinlichkeit minimal ist”.

Die Irrtumswahrscheinlichkeit wurde bei verschieden starker Inhibition und
Exzitation nach Gleichung (4.5) berechnet. Hierzu benétigt man folgende
Wahrscheinlichkeitsverteilungen:

e Falls der Stimulus mit Rauschen und dem reinen Ton vorliegt die
Wahrscheinlichkeit, dass das Neuron, das auf den reinen Ton optimal
anspricht®, genau n mal feuert.

e Falls der Stimulus mit nur Rauschen vorliegt die Wahrscheinlichkeit,
dass das Neuron, das gerade am h&aufigsten gefeuert hat, genau n mal
gefeuert hat.

Um die erste Wahrscheinlichkeitsverteilung zu messen, wurde das simulierte
Gehor eine zeitlang mit reinen Ténen und Rauschen stimuliert. Die Frequenz
der reinen To6ne wechselte alle 100 ms zufillig. Um die zweite Wahrschein-
lichkeitsverteilung zu messen, wurde das simulierte Gehor eine zeitlang nur
mit Rauschen stimuliert.

Der Stimulus ,,Rauschen“ wurde dabei erzeugt, indem alle Neuronen der In-
putschicht poissonverteilt durchschnittlich mit einer Rate von 50 Hz feuerten.
Der Stimulus ,,Rauschen mit reinem Ton* wurde erzeugt, indem das Neuron
der Inputschicht, das am besten auf diesen Ton anspricht, poissonverteilt mit
einer durchschnittlichen Rate von 150 Hz zum Feuern gebracht wurde®. Alle
anderen Neuronen der Inputschicht feuerten wie beim Stimulus ,, Rauschen*.

4.3.4 Simulationsergebnisse

Zunachst wird die Stérke I der lateralen Inhibition auf Null gesetzt und wir
variieren nur die Stédrke J der feed-forward-Kopplung. Abb. 4.8 zeigt die
Fehlerrate F nach (4.5) in Abhéngigkeit von der feed-forward-Kopplung J.

Man erkennt ein relativ breites Minimum der Fehlerrate. Die Ursache ist,
dass bei geringer feed-forward-Kopplung J die Feuerraten einfach zu gering
sind, um zwischen den beiden Stimuli zuverléssig zu unterscheiden. Bei zu

SEin Schall muss mindestens 100-200ms dauern, damit seine Lautheit gleich der Laut-
heit des Dauerschalls gleicher Schallintensitéit ist [Sottek 1993]. Dies ist ein Hinweis darauf,
dass die Integrationszeiten des Gehors etwa 100-200 ms betragen.

"Man kann sich etwa vorstellen, dass das Gehor diese Aufgabe lernen kann und die
Schwelle in ,, Vorversuchen* bereits auf ihren optimalen Wert eingestellt hat.

8Das ,Erkennen“ eines reinen Tons, das nur darauf beruht, dass irgendein Neuron
zufiillig sehr hiufig gefeuert hat, soll als Fehler gewertet werden.

9Die Raten unterscheiden sich stark. Dies wird allerdings dadurch relativiert, dass die
Neuronen der Inputschicht ja innerhalb des Auswertungszeitraums von 100 ms nur etwa
5-15-mal feuern.
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Abb. 4.8: Aufgetragen ist die Fehlerrate F in Abhéngigkeit der Stérke J
der feed-forward-Kopplung. Die Stérke der lateralen Inhibition ist I = 0, die
Dauer der Simulation betrug 100s.

grofler feed-forward-Kopplung dagegen werden die Feuerraten so grof, dass
sich die Neuronen in der Séttigung befinden, unabhéngig davon, ob Rauschen
mit zusédtzlichem reinen Ton oder nur Rauschen allein vorliegt.

Die entsprechenden Wahrscheinlichkeitsverteilungen der Anzahl der Aktions-
potentiale zeigt Abb. 4.9.

In Abb. 4.8 haben wir ein breites Minimum in der Irrtumswahrscheinlichkeit
von etwa J = 0,5 — 1,5 beobachtet. Es erscheint sinnvoll, nun die Stérke der
feed-forward-Kopplung auf dem Wert J = 1,5 konstant zu lassen, und die
Stéirke der lateralen Inhibition zu variieren. Die daraus resultierenden Irr-
tumswahrscheinlichkeiten zeigt Abb. 4.10, die entsprechenden Wahrschein-
lichkeitsverteilungen Abb. 4.11.

Die Abb. 4.12 und 4.13 zeigen noch einmal eine genauere Analyse der Ab-
héngigkeit der Irrtumswahrscheinlichkeit £ von der Stéarke der feed-forward-
Kopplung J und der Stérke der lateralen Inhibition 1.

Was ist der Grund dafiir, dass die Irrtumswahrscheinlichkeit bei zu starker la-
teraler Inhibition wieder wachst? Man konnte zunédchst vermuten, dass dann
die Feuerrate einfach wieder zu gering wird, um zwischen den beiden Stimuli
zu unterscheiden. Das Hauptproblem bei zu grofler lateraler Inhibition ist
allerdings ein anderes. Wir haben in Kap. 4.2.2 schon die ,, Uberschwinger*
gesehen, die zu starke laterale Inhibition verursachen kann. Dasselbe Phéno-
men tritt auch im Modell mit spikenden Neuronen wieder auf, was Abb. 4.14
zeigt!®. Noch deutlicher wird dies allerdings, indem man die Feuerzeitpunkte
im Einzelnen auftrigt, sieche Abb. 4.15. Im Falle geringer lateraler Inhibition
feuern die Neuronen schon nicht sehr gleichméfig. Sie zeigen eher ein bur-
stendes Verhalten, wobei die Bursts allerdings noch relativ kurz sind. Bei
sehr starker lateraler Inhibition hingegen werden die Bursts sehr lang (ldnger
als 100ms). Auch zeigt sich eine deutliche Streifenstruktur im Feuermuster.

10Man beachte, dass die Neuronen am Rand mit hoherer Rate feuern, da sie von einer
Seite nicht inhibiert werden. Dies wird bei der Behandlung des Zwicker-Tons in Kap. 6
noch eine bedeutende Rolle spielen.



70 KAPITEL 4. ROLLE DER LATERALEN INHIBITION

»0.30 »0.30
0.20 0.20
0.10 0.10
0.30 3 0.3 3 .
0.20 3 0.2 3 ®
oo o on
0.10 S Ce 0.173 ° o
E o & = S ece
Sommemeenermens 5o S——
10 20 30 40 10 20 30 40
n n

Abb. 4.9: Aufgetragen ist die Wahrscheinlichkeit, dass das Neuron, das am
haufigsten gefeuert hat, innerhalb von 100 ms genau n-mal gefeuert hat (nur
Rauschen als Stimulus) als ,,0¢ bzw. die Wahrscheinlichkeit, dass das Neuron,
das auf den reinen Ton optimal anspricht, genau n-mal gefeuert hat (Rau-
schen und reiner Ton als Stimulus) als , e“.

Die Stérke J der feed-forward-Kopplung variiert von Bild zu Bild. Die Stérke
der lateralen Inhibition ist I = 0, die Dauer der Simulation betrug 100 s.

Die Streifen sind relativ stabil, denn die verstédrkt feuernden Neuronen wer-
den ja von den Neuronen in ihrer Nachbarschaft nicht inhibiert, da diese
nicht feuern. Die verstiarkt feuernden Neuronen selbst inhibieren allerdings
die Neuronen in ihrer Nachbarschaft.

4.3.5 Zusammenfassung

In den letzten Abschnitten haben wir gesehen, dass laterale Inhibition die
Irrtumswahrscheinlichkeit des Gehors bei der Detektion von Merkmalen in
den angebotenen auditorischen Stimuli herabsetzen kann. Hierzu haben wir
ein System spikender Modellneuronen mit lateraler Inhibition studiert, die
zwischen zwei Stimuli unterscheiden sollten, ndmlich Rauschen mit bzw. ohne
zusétzlichen reinen Ton. Dies gelang mit lateraler Inhibition deutlich besser
als ohne. Weiter dient laterale Inhibition im auditorischen System vermutlich
zur Datenreduktion unter weitgehender Informationserhaltung, was auch fiir
das visuelle System angenommen wird [Hauske 1994]. Beiden Zwecken der
lateralen Inhibition ist jedoch gemeinsam, dass eine zu starke laterale Inhibi-
tion den Stimulus durch zusétzlich vorgetduschte Kanten so verfélscht, dass
eine Diskrimination bzw. Rekonstruktion nicht mehr méglich ist. Bei unserer
Diskriminationsaufgabe erwies sich die genaue Stérke der lateralen Inhibition
jedoch als relativ unkritisch.
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Abb. 4.10: Aufgetragen ist die Fehlerrate £ in Abhéngigkeit der Stérke I
der lateralen Inhibition. Die Stérke der feed-forward-Kopplung ist J = 1,5,
die Dauer der Simulation betrug 100s.

Abb. 4.11: Siehe Abb. 4.9.
Die Starke I der lateralen Inhibition variiert von Bild zu Bild. Die Starke der
feed-forward-Kopplung J = 1,5, die Dauer der Simulation betrug 100s.
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Abb. 4.12: Aufgetragen ist die Irrtumswahrscheinlichkeit F in Abhéangigkeit
der Stérke der lateralen Inhibition /. Die Kurven gelten fiir verschiedene feed-
forward-Kopplungen J, die jeweils angegeben sind. Die Dauer der Simulation
betrug 100s.
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Abb. 4.13: Aufgetragen ist die Irrtumswahrscheinlichkeit E in Abhéngigkeit
der Starke der feed-forward-Kopplung J. Die Kurven gelten fiir verschiedene

Stéarken I der lateralen Inhibition, die jeweils angegeben sind. Die Dauer der
Simulation betrug 100s.
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Abb. 4.14: Gezeigt sind die Feuerraten der einzelnen Neuronen der Output-
schicht bei einem Stimulus aus Rauschen und einem reinen Ton. Die Stéarken
der lateralen Inhibition sind jeweils angegeben. Die Stirke der feed-forward-
Kopplung ist J = 1,5, die Dauer der Simulation betrug 100s.



74 KAPITEL 4. ROLLE DER LATERALEN INHIBITION

Neuron 50
Nr. 40

30
20
10

T A A mim|

Neuron

30
20
10

T |

0.5 1.0

t/s
Abb. 4.15: Stimulus ist Rauschen und ein reiner Ton, der Neuron Nr. 26
erregt. Jeder Punkt bedeutet ein Aktionspotential des entsprechenden Neu-
rons zur Zeit t. Die Stédrken I der lateralen Inhibition sind jeweils angegeben.

Die Stédrke der feed-forward-Kopplung ist J = 1,5, die Dauer der Simulation
betrug 1s.



Kapitel 5

Zwicker-Ton

Der Zwicker-Ton (Zwicker-tone) ist ein akustischer Nacheffekt (acoustic af-
terimage). Er entsteht unmittelbar nach dem Abschalten von Schallen ver-
schiedener Beschaffenheit. Es handelt sich um einen fast reinen Ton, der
iiblicherweise 1-2, aber auch bis zu 6 Sekunden nach dem Abschalten des
erzeugenden Schalls noch zu horen ist. Der Ton ist sehr leise (1015 phon)
und klingt mit der Zeit ab. [Krump 1993, Zwicker 1990]

Zunéchst sollen die wesentlichen Eigenschaften einiger Zwicker-Ton Erzeu-
gerschalle vorgestellt werden, bevor im Abschnitt 5.2 dariiber berichtet wird,
welchen Einfluss diese Eigenschaften auf Tonhche und Qualitat des Zwicker-
Tons haben. Die Abhéngigkeit der Qualitét (siehe Kap. 5.2) und der Tonhohe
des Zwicker-Tons von vielen verschiedenen Parametern der Zwicker-Ton Er-
zeugerschalle ist in [Fastl 1986, Fastl 1989, Krump 1993] eingehend unter-
sucht worden.

5.1 Zwicker-Ton Erzeugerschalle

Schalle, die nach dem Abschalten den Zwicker-Ton hervorrufen, heilen Zwi-
cker-Ton Erzeugerschalle. , Klassischer Erzeugerschall ist bandsperrenbe-
grenztes Rauschen, jedoch auch ein frequenzmodulierter Ton und weifles Rau-
schen mit einem {iiberlagerten Sinuston kann einen Zwicker-Ton hervorrufen.

5.1.1 Rauschen

Weifles Rauschen (white noise) besteht aus einer Uberlagerung von Sinusto-
nen aller Frequenzen mit gleicher Amplitude und zufélliger Phase. Alle Pha-
sen zwischen 0 und 27 treten dabei mit gleicher Wahrscheinlichkeit auf. Dies
fithrt zu einer gaufiférmigen Amplitudenverteilung, d.h. die Wahrscheinlich-
keitsverteilung der Amplitude von weilem Rauschen zu einem bestimmten
Zeitpunkt ist eine Gauflverteilung. Auflerdem ist die Intensitdtsdichte iiber
alle Frequenzen konstant.

Tiefpassrauschen (low pass noise) ist weiles Rauschen, das alle Frequenzen
bis zu einer bestimmten Grenzfrequenz (cutoff frequency) enthilt.
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Hochpassrauschen (high pass noise) ist weifles Rauschen, das alle Frequenzen
ab einer bestimmten Grenzfrequenz enthélt.

Bandpassrauschen (bandpass noise) ist weifles Rauschen, das alle Frequenzen
zwischen zwei Grenzfrequenzen enthélt.

Bandsperrenbegrenztes Rauschen (band reject noise) ist weiles Rauschen,
das alle Frequenzen aufler diejenigen zwischen zwei Grenzfrequenzen enthélt.

Weifles Rauschen erzeugt keinen Zwicker-Ton. Zwicker-Ton Erzeugerschalle
sind aber Tiefpassrauschen, bandsperrenbegrenztes Rauschen mit einer hin-
reichend breiten Frequenzliicke und, mit Einschrinkungen, auch Hochpass-
rauschen!. Die Tonhohe des Zwicker-Tons liegt dann stets im Bereich der
Frequenzliicke.

Statt echtem weiflen Rauschen kann auch ein Linienspektrum mit Sinustonen
gleicher Amplitude und zufélliger Phase in konstantem Frequenzabstand ver-
wendet werden. Ist der Frequenzabstand z. B. 1 Hz, so entsteht ein ,, weifles®
Rauschen mit einer Periode von 1s. Ein solches Rauschen kann sehr leicht
mit einem Rechner erzeugt werden. Lafit man Frequenzen in einem Bereich
weg, so kann man bandsperrenbegrenztes Rauschen mit sehr steilen Flanken
erzeugen. Die Periodizitdt kann deutlich gehort werden, das Rauschen un-
terscheidet sich aber ansonsten nicht von echtem weiflen Rauschen. Deshalb
wird im Folgenden Rauschen aus einem dichten Linienspektrum und weifles
Rauschen nicht unterschieden, es sei denn, die Linienabsténde werden grofier
als 1 Hz.

5.1.2 Andere Erzeugerschalle

Offenbar muss der Zwicker-Ton Erzeugerschall breite Frequenzbereiche ab-
decken. Er muss aber auch abrupte Spriinge im Frequenzbereich enthalten.
Dies wird durch bandsperrenbegrenztes Rauschen erfiillt. Jedoch auch ein
Gleitsinus (Frequenzsweep) von niedrigen zu hohen Frequenzen erfiillt die-
se Bedingung. Folgen die Sweeps rasch genug aufeinander, so kann auch ein
Gleitsinus einen Zwicker-Ton hervorrufen.

Weifles Rauschen allein erzeugt keinen Zwicker-Ton, auch kein einzelner rei-
ner Ton. Uberlagert man jedoch weiBles Rauschen mit einem reinen Ton, so
kann ein Zwicker-Ton erzeugt werden. Dieser liegt in der Tonhohe stets un-
terhalb des Sinustons. Auch weifles Rauschen kombiniert mit einem Schmal-
bandrauschen erzeugt einen Zwicker-Ton, dessen Tonhohe unterhalb der un-
teren Bandkante des Schmalbandrauschens liegt.

5.2 Psychoakustische Messungen

Der Zwicker-Ton wird als relativ reiner Ton empfunden. Man kann ihm
deshalb recht genau eine bestimmte Tonhohe zuordnen. Weiter hat er ei-
ne bestimmte Dauer und eine bestimmte Lautstiarke bzw. einen bestimmten

IMit Hochpassrauschen werden allerdings nur otoakustische Emissionen hérbar ge-
macht, siche Kap. 5.2.2.
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Lautstarkeverlauf.

Lautstidrke und Dauer werden am meisten dafiir verantwortlich sein, wie
,gut® oder wie deutlich eine Versuchsperson den Zwicker-Ton hort. Dies
wird als Qualitdt des Zwicker-Tons im engeren Sinn bezeichnet. Eine Ein-
teilung der Qualitdt von ,nicht gehort” bis ,sehr gut wahrgenommen* ist
nach Tab. 5.1 moglich ([Krump 1993]).

Symbol | Qualitét
++ sehr gut

+ gut

o mittel

— schlecht

—— sehr schlecht
X nicht gehort

Tab. 5.1: Qualitit des Zwicker-Tons und symbolische Bezeichnungen nach
[Krump 1993].

Die Zwicker-Ton Erzeugerschalle lassen sich durch verschiedene Parameter,
wie beispielsweise Breite der Frequenzliicke und Lautstdarke sowie Darbie-
tungslidnge des Rauschens, beschreiben. Uber die Abhéingigkeit der Tonhéhe
und der Qualitét des Zwicker-Tons von diesen Parametern wird im Folgenden
berichtet.

5.2.1 Verbreitung

Pauschal kann man sagen, dass der Zwicker-Ton bei relativ optimalen Be-
dingungen von iiber 90 % der Versuchspersonen gehort wird [Krump 1993].
Bei Zwicker horten etwa 10 % der Versuchspersonen den Zwicker-Ton langer
als 6 [Zwicker 1990].

5.2.2 Otoakustische Emissionen

Schalle, die vom Gehor selbst erzeugt werden, heiflen otoakustische Emis-
sionen (otoacoustic emissions). Sie werden im verschlossenen Gehorgang mit
sehr empfindlichen Mikrofonen gemessen. [Zwicker 1990, Krump 1993]

Eigenschaften otoakustischer Emissionen

Otoakustische Emissionen ohne Stimulation des Gehors heifien spontan (spon-
taneous otoacoustic emissions). Otoakustische Emissionen, die als Antwort
auf eine vorherige Stimulation des Gehors auftreten, heifien stimuliert (evo-
ked otoacoustic emissions). Um sie zu messen, muss sich natiirlich auch ein
kleiner Lautsprecher im Gehorgang befinden. Die stimulierten otoakustischen
Emissionen unterteilt man weiter in simultane und verzogerte otoakustische
Emissionen (spontaneous and delayed evoked otoacoustic emissions). Spon-
tane otoakustische Emissionen treten wahrend gleichzeitiger Stimulation des
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Gehors auf. Verzogerte otoakustische Emissionen misst man nach dem Ab-
schalten eines &ufleren Stimulus. SchlieBllich gibt es otoakustische Emissio-
nen, die auf nichtlineare Verzerrungsprodukte des Gehors zuriickzufiihren
sind (distortion product otoacoustic emissions).

Spontane otoakustische Emissionen treten bei mehr als 50 % der Versuchsper-
sonen auf. Die Intensitat der Emissionen ist nicht sehr stabil, sie schwankt von
Tag zu Tag so stark, dass einige Emissionen manchmal auftreten, manchmal
nicht. Die Frequenz der spontanen otoakustischen Emissionen ist allerdings
sehr stabil, d.h. sie treten immer wieder bei den selben Frequenzen auf.

Der minimale Frequenzabstand zwischen benachbarten spontanen sowie ver-
zogerten otoakustischen Emissionen betragt ungefiahr 0,4 Bark. Auflerdem
konnen spontane otoakustische Emissionen auch als simultane stimulierte
Emissionen gemessen werden. Dies deutet darauf hin, dass diese drei Arten
otoakustischer Emissionen die selbe Ursache haben.

Die Feinstruktur der Ruhehdrschwelle hat einen engen Zusammenhang mit
den otoakustischen Emissionen: An Stellen mit otoakustischen Emissionen
treten Minima der Ruhehorschwelle auf, d.h. das Gehor ist fiir Frequenzen,
an denen otoakustische Emissionen auftreten, sensibler. [Zwicker 1990]

Wird ein sehr leiser Sinuston mit einem Schalldruckpegel von 3 bis 6 phon
iiber der Ruhehorschwelle in der Frequenz durchgestimmt, so treten bei den
meisten Versuchspersonen an einigen Stellen Schwebungen auf. Diese Schwe-
bungsstellen korrespondieren mit den otoakustischen Emissionen der jeweili-
gen Person.

Wechselwirkung otoakustischer Emissionen mit dem Zwicker-Ton

Ein Schall, der normalerweise keinen oder nur einen sehr leisen Zwicker-Ton
erzeugen wiirde, kann einen gut horbaren Nachton an einer otoakustischen
Emissionsstelle erzeugen. Es handelt sich hierbei um ein vom Zwicker-Ton
verschiedenes Phénomen. Beispielsweise kann ein Hochpassrauschen, das kei-
nen unbeeinflussten Zwicker-Ton verursacht, einen solchen Ton verursachen.

Der Zwicker-Ton selbst verdndert die otoakustischen Emissionen nicht: Wird
der Versuchsperson ein geeignetes Rauschen mit spektraler Liicke vorgespielt,
so hort sie nach dem Abschalten einen Zwicker-Ton in der Frequenzliicke.
Dieser kann auch an der Stelle einer otoakustischen Emission auftreten. Die
otoakustischen Emissionen bleiben jedoch vor, wihrend (in der Liicke) und
nach dem Rauschen gleich. Der Zwicker-Ton regt also weder eine otoaku-
stische Emission an, die vorher nicht vorhanden war, noch verstarkt er die
Intensitéit einer Emission.

Auch 148t sich der Zwicker-Ton nicht durch Schwebungen nachweisen: Prasen-
tiert man zusétzlich zum Zwicker-Ton einen leisen Sinuston, der in der Fre-
quenz angeglichen werden kann, und 183t die Versuchsperson auf Schwebun-
gen achten, so sind keine Schwebungen feststellbar.

Weiter kann zwar ein zusétzlicher Sinuston den Zwicker-Ton maskieren, aber
nicht umgekehrt.

Dies alles deutet darauf hin, dass der Zwicker-Ton nicht durch Schwingungen
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der Basilarmembran représentiert ist.

5.2.3 Bandbreite des Erzeugerschalls

Bei den im Folgenden beschriebenen Experimenten wird bandpassbegrenztes
Rauschen als Erzeugerschall verwendet. Die Tonhohe des Zwicker-Tons befin-
det sich stets auflerhalb des Rauschens, bei Tiefpassrauschen stets oberhalb
der oberen Bandgrenze. Die Tonhohe bleibt wihrend der Messungen stets
konstant, deshalb wird nur die Verdnderung der Qualitit des Zwicker-Tons
beschrieben.

| | | T T T | |
9 10 11 12 13 14 15 16 17 z/Bark

Abb. 5.1: Bandpassbegrenztes Rauschen als Zwicker-Ton Erzeugerschall.
Die Hohe des schraffierten Bereichs gibt die Intensitdatsdichte des Rauschens
bei der jeweiligen Tonheit an. Der Pfeil deutet an, wie der Erzeugerschall
bei diesem Experiment verdndert wird. Hier wird also die untere Kante des
bandpassbegrenzten Rauschens verschoben. Die Symbole iiber dem Pfeil be-
schreiben, wie gut der Zwicker-Ton beim jeweiligen Erzeugerschall wahrge-
nommen wird (siche Tab. 5.1). Das Symbol ¥ bezeichnet die Tonhohe, bei
der der Zwicker-Ton wahrgenommen wird.

Als Erzeugerschall werde zunéchst ein bandpassbegrenztes Rauschen verwen-
det (siehe Abb. 5.1). Die obere Bandgrenze sei konstant, die untere wird vari-
iert. Ab etwa 1 Bark Bandbreite kann der Zwicker-Ton bereits ,,sehr schlecht*
bis ,,schlecht“ gehort werden. Je grofler die Bandbreite, desto besser kann der
Zwicker-Ton gehort werden, bis die Qualitédt bei etwa 5 Bark séttigt, d.h. hier
entspricht sie der Qualitéit bei Tiefpassrauschen.

T T T T T
11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 z/Bark

Abb. 5.2: Bandpassbegrenztes Rauschen mit zusétzlichem Hochpassanteil
als Zwicker-Ton Erzeugerschall. Die untere Kante des bandpassbegrenzten
Rauschens wird verschoben. Bezeichnungen wie in Abb. 5.1.

Nun wird dem bandpassbegrenzten Rauschen ein Hochpassanteil hinzugefiigt
(siche Abb. 5.2). Die untere Bandgrenze und damit die Breite des band-
begrenzten Rauschens wird wieder variiert. Mit steigender Breite des Tief-
passbereichs erhoht sich auch hier die Qualitét, bis sie bei 5 Bark séttigt. Das
Hochpassrauschen erhoht die Qualitéit des Zwicker-Tons.
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Abb. 5.3: Tiefpassrauschen mit zusétzlichem bandpassbegrenzten Rauschen
als Zwicker-Ton Erzeugerschall. Die obere Kante des bandpassbegrenzten
Rauschens wird verschoben. Bezeichnungen wie in Abb. 5.1.

Erzeugerschall ist nun Tiefpassrauschen kombiniert mit bandpassbegrenz-
tem Rauschen, dessen obere Grenzfrequenz variiert wird (siehe Abb. 5.3). Je
breiter das bandpassbegrenzte Rauschen, desto besser wird der Zwicker-Ton
gehort. Ab einer Breite von 5 Bark séttigt die Qualitédt wieder.

Zusammenfassend kann man sagen, dass der Zwicker-Ton bereits bei einem
Schmalbandrauschen der Breite 1Bark gehort wird. Je breiter das band-
passbegrenzte Rauschen, desto besser wird der Zwicker-Ton gehort. Der Zwi-
cker-Ton verbessert sich zusétzlich, wenn ein weiteres bandpassbegrenztes
Rauschen, eine Frequenzliicke lassend, hinzugefiigt wird. Auch hier wird die
Qualitdt des Zwicker-Tons um so besser, je breiter das Rauschen wird. Die
Qualitat verbessert sich bei Breiten des oberen bzw. unteren Anteils von
5 Bark nur mehr unwesentlich.

5.2.4 Bandbreite der spektralen Liicke

|

11 12 13 14 15 16 17 18 z/Bark

Abb. 5.4: Rauschen mit spektraler Liicke als Zwicker-Ton Erzeugerschall.
Bezeichnungen wie in Abb. 5.1.

Als Erzeugerschall wird ein bandsperrenbegrenztes Rauschen verwendet, d.h.
ein Rauschen mit spektraler Liicke. Die Liickenbreite wird variiert. Optimale
Liickenbreiten liegen zwischen 2 und 4,5 Bark. Ab einer Liickenbreite von
etwa 5 Bark bewirkt das Hochpassrauschen keine wesentliche Verbesserung
der Qualitdt mehr.

Die Tonhohe des Zwicker-Tons befindet sich immer etwa 1Bark oberhalb
der oberen Bandgrenze des Tiefpassrauschens. Nur bei Liicken kleiner 2 Bark
wird die Tonhohe mehr zur Mitte der Bandliicke hin verschoben.
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5.2.5 Lautstirke des Erzeugerschalls

Als Erzeugerschall wird bandsperrenbegrenztes Rauschen mit einer Frequenz-
liicke von etwa 2,5 Bark verwendet. Je lauter das Rauschen, desto mehr ver-
schiebt sich die Tonhthe des Zwicker-Tons zu hoheren Frequenzen.

Die Qualitat des Zwicker-Tons nimmt mit steigender Lautstiarke des Erzeu-
gerschalls zunéchst zu, bis sie ein Optimum erreicht, und dann wieder ab.

5.2.6 Tiefe der spektralen Liicke

Als Erzeugerschall wird wieder bandsperrenbegrenztes Rauschen mit einer
Frequenzliicke von etwa 2,5 Bark verwendet. Je tiefer die Liicke, desto besser
ist der Zwicker-Ton zu héren.

5.2.7 Andere Einfliisse

Viele Schalle, die weilem Rauschen mit spektraler Liicke dhneln, konnen
einen Zwicker-Ton hervorrufen.

Variiert man etwa die Steilheit der Flanke des Tiefpassrauschens, so wird
der Zwicker-Ton zu héheren Tonhdhen hin abgestofien“. Verschiebt man
das Hochpassrauschen zu niedrigeren Frequenzen oder stattet es ebenfalls
mit einer Flanke aus, so wird der Zwicker-Ton zu niedrigeren Frequenzen
verschoben.

5.3 Berechnung der Tonh6he

Nach [Krump 1993] berechnet man zunéchst die Erregung des Zwicker-Ton
Erzeugerschalls nach Kap. 1.5.1.

Die Tonhohe des Zwicker-Tons befindet sich dann bei der Frequenz, bei der
die Erregung die Ruhehorschwelle schneidet (siehe Abb. 5.5). Kommt ein
solcher Schnittpunkt aufgrund des Hochpassrauschens nicht zustande, so be-
findet sich der Zwicker-Ton am Minimum der Erregung. Der Zwicker-Ton
ist bei einer Pegeldifferenz zwischen maximaler und minimaler Erregung von
15dB gerade noch wahrnehmbar.

0 11 12 13 14 15 16 17 18 z/Bark

Abb. 5.5: Die wahrgenommene Tonhohe des Zwicker-Tons befindet sich am
Schnittpunkt zwischen der Erregung des Erzeugerschalls (durchgezogen ein-
gezeichnet) und der Ruhehorschwelle (gestrichelt eingezeichnet).
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Bei einem Erzeugerschall, der aus weilem Rauschen und einem iiberlagerten
reinen Ton besteht, befindet sich der Zwicker-Ton an der Stelle, an der die
Erregung des reinen Tons die Erregung des Rauschens schneidet.

Man beachte, dass es sowohl bei der Frequenzliicke als auch bei dem rei-
nen Ton mit {iberlagertem Rauschen als Erzeugerschall zwei Schnittpunkte
zwischen der durch den Erzeugerschall hervorgerufenen Erregung und der
Ruhehorschwelle gibt. Das in [Krump 1993] vorgeschlagene Modell zur Be-
rechnung der Tonhohe des Zwicker-Tons sagt leider nicht voraus, an welchem
der beiden Schnittpunkte Versuchspersonen den Zwicker-Ton wahrnehmen.

5.4 Offene Fragen

Offen bleibt, warum der Zwicker-Ton iiberhaupt entsteht. Weiter ist nicht ge-
klart, warum der Zwicker-Ton ein fast reiner Ton ist und nicht ein zum Schall
komplementéres Erregungsmuster besitzt. Auflerdem kann die Lautstarke
und Dauer bzw. Qualitdat des Zwicker-Tons nicht bestimmt werden. Die Qua-
litit des Zwicker-Tons héngt von Anteilen des Erzeugerschalls ab, die um
mehr als 5 Bark von der Tonheit des Zwicker-Tons entfernt sind. Erregungs-
muster (Kap. 1.5.1) haben aber eine weit geringere Ausdehnung.



Kapitel 6

Modelle fiir den Zwicker-Ton

Der Zwicker-Ton entsteht nicht in der Cochlea, ausgenommen im Fall oto-
akustischer Emissionen (siche Kap. 5.2.2). Auch im Hornerv wurde er bisher
nicht nachgewiesen [Hoke 1996]. Mit magnetoenzephalographischen Metho-
den wurde allerdings ein neurophysiologisches Korrelat des Zwicker-Tons im
auditorischen Cortex des Menschen festgestellt [Hoke 1996]. Durch elektro-
physiologische Ableitungen am auditorischen Cortex des Chinchilla konnten
[Tomlinson, Biebel, Langner 1998] feststellen, dass Neurone nach dem Ab-
schalten des Zwicker-Ton Erzeugerschalls eine erhohte Feuerrate zeigen. Die-
se liegen im Wesentlichen entlang eines tonotopen Steifens (zur Tonotopie
sieche Kap. 2.2.1).

Der erste Ort, an dem der Zwicker-Ton entstehen konnte, ist die erste Verar-
beitungsstufe der Signale aus dem Hornerv, der Nucleus cochlearis (Beschrei-
bung in Kap. 2.2.1). Fiir eine Entstehung des Zwicker-Tons in einer Verarbei-
tungsstufe, die nur durch ein Ohr stimuliert wird, spricht nach [Krump 1993,
Hoke 1996] auch, dass der Zwicker-Ton ein rein monaurales Phdnomen ist.

Verarbeitungsstufen oberhalb des Nucleus cochlearis sind bereits binaural
(siehe Abb. 2.1 in Kap. 2.2).

Da dies die einfachste Hypothese ist, gehen die im Folgenden vorgestellten
Modelle davon aus, dass der Zwicker-Ton bereits im Nucleus cochlearis ent-
steht. Dies ist, wie wir sehen werden, fiir das Modell allerdings nicht wesent-
lich. Wesentlich ist nur, dass in einer zentralen tonotopen Verarbeitungsstufe
im Gehor ein Signal ankommt, das in seiner Zusammensetzung den Aktions-
potentialen im Hornerv dhnelt. Der Verlauf der Feuerraten in den ankommen-
den Nervenfasern, etwa bei Stimulation durch Tiefpassrauschen oder einen
reinen Ton, sollte also ungefahr den Feuerraten im Hornerv entsprechen.

In den folgenden beiden Kapiteln werden zwei Modelle zur Entstehung des
Zwicker-Tons vorgestellt, das Habituationsmodell und das Adaptionsmodell.
Das Habituationsmodell geht von einem weitgehend passiven Nucleus coch-
learis aus, wihrend das Adaptionsmodell kompliziertere Riickkopplungsme-
chanismen voraussetzt. Die wesentlichen Ideen beider Modelle werden kurz
vorgestellt. Es folgen eine genaue Beschreibung der Simulationen, einige Si-
mulationsergebnisse sowie eine Diskussion der Eigenschaften des jeweiligen

Modells.
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6.1 Habituationsmodell

In diesem Kapitel wird ein Modell zur Erklarung des Zwicker-Tons vorge-
stellt, das auf einer Ermiidung (Habituation) der Neuronen im Nucleus coch-
learis beruht. Nach einer Beschreibung der grundlegenden Ideen zu diesem
Modell werden die Simulationen und Simulationsergebnisse detailliert be-
schrieben. Abschliefend werden die Simulationen qualitativ mit der Realitét
verglichen.

6.1.1 Beschreibung des Habituationsmodells

In Kap. 4.3 haben wir gesehen, dass laterale Inhibition die Detektierbarkeit
von Signalen verbessern kann. Laterale Inhibition ist im Nucleus cochlearis
nachgewiesen (siche Kap. 4.1). Wie wir in Kap. 2.2.1 gesehen haben, be-
steht der Nucleus cochlearis aus Streifen tonotop angeordneter Neurone. Das
einfachste Modell fiir den Nucleus cochlearis ist eine Reihe tonotop angeord-
neter Neuronen mit lateraler Inhibition (vergleiche auch das Tinnitusmodell
in Kap. 3.2). Anhand der Erfahrungen aus Kap. 4.3 wissen wir, wie stark die
laterale Inhibition eingestellt werden muss bzw. hochstens eingestellt wer-
den darf, damit die Wahrnehmung von reinen Tonen verbessert wird. Je
starker die laterale Inhibition, umso deutlicher ist namlich der Effekt der
Uberhohung von Kanten (Kap. 4.2.2). Diese Kanteniiberhohung fiihrt letzt-
lich zum Zwicker-Ton, wie wir weiter unten sehen werden.

Hypothese im Habituationsmodell fiir den Zwicker-Ton ist eine zusétzliche
Habituation (Gewohnung oder Ermiidung) der Neuronen, d.h. bei anhalten-
dem Reiz und somit anhaltendem Feuern ermiiden sie und die Feuerrate
sinkt. Bis sich die Neuronen wieder erholt haben, vergeht eine Zeitspanne,
die etwa so lang ist wie die Wahrnehmung des Zwicker-Tons.

Das Szenario zur Erklarung des Zwicker-Tons sieht dann etwa so aus (siehe
Abb. 6.1): Betrachten wir Tiefpassrauschen als Zwicker-Ton Erzeugerschall.
Die Neurone, die auf das Rauschen ansprechen, ermiiden. D.h. die sponta-
ne Feuerrate dieser Neuronen nach Abschalten des Rauschens wird niedriger
sein als die spontane Feuerrate der Neurone, die nicht dem Rauschen aus-
gesetzt waren. Dies bedeutet wiederum, dass die laterale Inhibition, die von
den ermiideten Neuronen ausgeht, geringer ist als die Inhibition, die von er-
holten Neuronen ausgeht. Hieraus folgt, dass die Feuerrate der Neurone, die
gerade nicht mehr durch das Tiefpassrauschen angeregt wurden, nun héher
ist als die Feuerrate der Neuronen im ausgeruhten Gehor. Denn die Neuronen
an der Kante des Tiefpassrauschens werden ja von den ermiideten Neuronen
bei tieferen Frequenzen nicht mehr inhibiert. Die Neuronen an der Kante
des Tiefpassrauschens haben also nach dem Abschalten des Rauschens eine
hohere Feuerrate als ohne jegliche Stimulation durch Schall. Liegt diese et-
was hohere Feuerrate nun deutlich oberhalb der Spontanaktivitiat, so muss
man annehmen, dass diese Feuerrate zu einer Wahrnehmung fiihrt. Denn die
Horschwelle sollte so empfindlich wie moglich eingestellt sein, d.h. so emp-
findlich, dass es gerade nicht zu einer Schallwahrnehmung kommt, wenn kein
auflerer Schall vorhanden ist.
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. Ausgabe
Eingabe 7
' Tiefpass als
___________ Zwicker-Ton Erzeugerschall

Ausgabe nach dem Abschalten
des Erzeugerschalls

85

Abb. 6.1: lllustration der Entstehung des Zwicker-Tons im Habituationsmo-
dell. Im oberen Bildteil bedeuten grofle schraffierte Kreise Neurone, durchge-
zogene Linien Axone, ausgefiillte kleine Kreise exzitatorische und offene klei-
ne Kreise inhibitorische Synapsen. Die Kurven unterhalb stellen die Eingabe

(durchgezogene Linie) und Ausgabe (gestrichelte Linie) der Neuronenschicht
vor (oben) und nach (unten) dem Abschalten des Tiefpassrauschens schema-

tisch dar. Die gepunktete Linie bedeutet relativ zur Eingabe (durchgezogen)
Stimulus Null und relativ zur Ausgabe (gestrichelt) die spontane Aktivitét.
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6.1.2 Beschreibung der Simulationen des Habituati-

onsmodells
Schall
YY Y Y Y Y Y Y VYY
o
E Basilarmembran
=
Auslenkung der Basilarmembran
YY Y Y Y Y Y Y YY
E innere Haarzellen
Neurotransmitterkonzentration
YY Y Y Y Y Y Y VYY
% Hornerv
<
Feuerzeitpunkte der Hornervenfasern
YY Y Y Y Y Y Y YY
NC Nucleus cochlearis

Feuerzeitpunkte der Neurone
des Nucleus cochlearis
Abb. 6.2: Die Bestandteile des verwendeten Gehormodells. Kasten bedeuten

Verarbeitungseinheiten, Pfeile Datenstrome zwischen den Verarbeitungsein-
heiten.

Die Simulation besteht aus den in Abb. 6.2 gezeigten Modulen. Diese sind die
Simulation der Basilarmembran, der inneren Haarzellen, des Hornervs und
des Nucleus cochlearis.

Abbildung 6.3 zeigt die Simulation der Basilarmembran an der Stelle mit
Bestfrequenz f, wie in Kap. 3.1.1 beschrieben. Eingabe dieses Moduls ist der
Schalldruck p(t), Ausgabe die Auslenkung y(t) der Basilarmembran an der
Stelle mit Bestfrequenz fy. Die wechselnde Auslenkung der Basilarmembran
an einer Stelle erregt die jeweilige innere Haarzelle.

Abbildung 6.4 zeigt die Simulation einer inneren Haarzelle nach dem Meddis-
Modell (Kap. 3.1.2). Eingabe dieses Moduls ist die Auslenkung der Basilar-
membran am Ort der inneren Haarzelle, Ausgabe ist die Neurotransmitter-
konzentration ¢(¢) im synaptischen Spalt, an den der Hornerv anschlieft.

Abbildung 6.5 beschreibt, wie nach Kap. 3.1.3 die Aktionspotentiale in den
Hornervenfasern berechnet werden.

Abbildung 6.6 verdeutlicht die angenommene Verschaltung der Neuronen im
Nucleus cochlearis. Jedes Neuron inhibiert iiber ein inhibitorisches Interneu-
ron seine Nachbarn. Dabei werden allerdings nicht nur die ndchsten Nachbarn
inhibiert, sondern eine ganze Umgebung (dhnlich wie in Kap. 4.3.2).
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Schalldruck p(t)

% Basilarmembran

>~ | an der Stelle mit Bestfrequenz fy

Auslenkung y(t)

BM( fo)
y(t) = / bt — ) p(t') de
h(t) = 3t—7:e_t/7 cos(wgt) H(t)

(o) = 2 ms falls fy < 500 Hz
W)= 2ms-500Hz/f, falls f; > 500 Hz

fo = 500 Hz

20
t/ms

Abb. 6.3: Simulation der Basilarmembran an der Stelle mit Bestfrequenz
fo = wo/27. Signaturen wie in Abb. 6.2.

Abbildung 6.7 fasst nocheinmal das verwendete Spike-Response-Neuronen-
modell zusammen (vgl. auch Kap. 4.3.2).

Die Neuronen der Outputschicht sollen jedoch nach den Erlduterungen in
Kap. 6.1.1 ermiiden. Dies wird durch eine in Abb. 6.8 erlauterte Modifika-
tion des Neuronenmodells aus Abb. 6.7 erreicht: Ein zusétzliches, langsam
abklingendes Refraktarpotential sorgt dafiir, dass die Feuerrate des Neurons
nach andauerndem Feuern sinkt. Das Neuron erholt sich nach Wegfall der
starken Erregung nur langsam.
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Auslenkung y(t) der Basilarmembran

T | innere Haarzelle
N

Neurotransmitterkonzentration c(t)
im synaptischen Spalt

1HZ
ls@ e
s(t)+A .
K(t) = gs(t§lj+3 fir s(t)+A>0
_ 0 fir s(t)+A<0
ly - (m —q(t))
Vorrat ) Reservoir
qt) == w(?)
—k(t)q(t) re(t)
c(t)
synaptischer Spalt
le(t)
Abb. 6.4:

Simulation einer inneren Haarzelle nach dem Meddis-Modell (Kap. 3.1.2).
Signaturen wie in Abb. 6.2. In der Simulation ist y(t) € [—1, 1] und h = 50.
Zu den Werten der iibrigen Konstanten siehe Tab. 3.1.
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Neurotransmitterkonzentration c(t)
im synaptischen Spalt
z Hornervenfaser
<

Aktionspotentiale
in der Hornervenfaser

HNF
hHNF(t) = hC(t) — hHNF(t)
THNF

Aktionspotential, falls hgnr(t) > OgnF

Abb. 6.5: Simulation einer Hornervenfaser. Signaturen wie in Abb. 6.2. In
den Simulationen ist stets h = 250, Tynr = 0,1ms und Ogyp = 1.

l l l l l l l l l lAktionspotentiale der Hornervenfasern

NC Bestfrequenz Nucleus cochlearis
Aktionspotentiale der Neurone
des Nucleus cochlearis

NC

Schicht inhibitorischer
Interneuronen

Outputschicht

Aktionspotentiale der
Hornervenfasern

Abb. 6.6: Simulation des Nucleus cochlearis im Habituationsmodell. Grofe
schraffierte Kreise bezeichnen Neurone, dicke Linien Axone, ausgefiillte klei-
ne Kreise exzitatorische und offene kleine Kreise inhibitorische Synapsen.
Sonstige Signaturen wie in Abb. 6.2. Es sind nur zwei Ausgéinge der inhibi-
torischen Interneuronen eingezeichnet, tatséichlich werden jedoch Neuronen
der Outputschicht in einem ganzen Bereich inhibiert.
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Aktionspotentiale des Neurons i
zu den Zeiten t4(1)

Neuron ¢

Aktionspotentiale des Neurons j
zu den Zeiten t4(j)

Neuron ¢

han(ist) = 3070,3) Y elt = 14(3)

tr(4)

href(ia t) = Z"?(t - tf(z))
t5(2)

h(i,t) = heyn(i,t) + hrep(i,t)

t
e(t) = T—el—t/ﬁ fir ¢>0
—00 fir 0<t< Yer
t == Tre .

n(t) { _% fir &> s
e(t) 1.0 7, = 10 ms

0.5

10 20 30 40 50 Yref = 2mS
t/ms

Aktionspotential, falls h(i,t) > 0

Abb. 6.7: Das Neuronenmodell. Graue Punkte bezeichnen (exzitatorische
oder inhibitorische) Synapsen. Sonstige Signaturen wie in Abb. 6.2 und 6.6.
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ermildendes Neuron

hres (i) =D it = t7(0)) + than(t — (1))

t5(7)

Mhao(t) = —Ynape 7™t fiir t >0
t
nhab( ) 15
—0.5 t/s
-1.0 Yhap = 1
Thab = 2s

Abb. 6.8: Das Modell fiir die ermiidenden Neuronen der Outputschicht. Sie
besitzen zusétzlich zum kurzzeitigen Refraktédrpotential aus Abb. 6.7 ein lang
anhaltendes Refraktéirpotential. Signaturen wie in Abb. 6.2 und 6.7.
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6.1.3 Simulationsergebnisse im Habituationsmodell

In diesem Abschnitt wird die Reaktion des Habituationsmodells auf verschie-
dene Stimuli beschrieben. Farbbilder mit zeitabhéngigen mittleren Feuerra-
ten sind in Anhang A zusammengefasst.

Simuliert wurden bei jedem Stimulus 300 Hornervenfasern, die mit 300 Neu-
ronen der Outputschicht verbunden sind. Die Neuronen der Outputschicht
sind wiederum mit jeweils einem inhibitorischen Interneuron verbunden, wie
in Abb. 6.6 beschrieben. Die Neuronen am Rand des simulierten tonotopen
Bereichs werden sehr stark dadurch beeinflusst, dass die laterale Inhibition
von jenseits des simulierten Bereichs fehlt. Um den Leser durch diese Rand-
effekte nicht zu verwirren, werden in den Abbildungen nur die Neuronen
50-250 gezeigt.

Tiefpassrauschen

Stimulus ist nun Tiefpassrauschen mit einer oberen Bandkante von 1300 Hz.
Abbildung 6.9 (oben) zeigt die durchschnittliche Feuerrate der Hornervenfa-
sern, die die Eingabe zu den Neuronen der Outputschicht bilden.

10|00 15|00 20|00 25|00
R/Hz 80 —— —— T FLeqluerllz/le
60 -
40 i
20 i ) —\:\_\_ o
i ?

T | T T |
200 250
Neuron Nr.

- I
100 150
Abb. 6.9: Die Feuerraten R der Hornervenfasern (oben) und der Neuro-
nen der Outputschicht (unten) im Habituationsmodell, gemittelt iiber die
Dauer des Stimulus von 2s. Stimulus ist Tiefpassrauschen mit einer oberen
Bandkante von 1300 Hz. Die Frequenzskala bezeichnet die Bestfrequenzen der
Neuronen. Der Zwicker-Ton tritt im Habituationsmodell an der mit ¥ bezeich-
neten Stelle auf. Die gestrichelten Linien deuten die Berechnung der Tonhohe
des Zwicker-Tons im Mithérschwellenmodell von [Krump 1993] (Kap. 5.3) an,
néheres siehe Kap. 6.1.4.
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Abbildung A.2 zeigt auflerdem den zeitlichen Verlauf der Feuerraten der Neu-
ronen der Outputschicht aus Abb. 6.6 wihrend und nach dem Abschalten
des Stimulus. Man erkennt deutlich die erhchte Aktivitat im Bereich etwas
oberhalb von 1300 Hz nach dem Abschalten des Stimulus nach 2s. Griine
Bereiche bedeuten spontane Aktivitat der Neurone, orange bis rote Bereiche
Aktivitidt oberhalb der Horschwelle und blaue Bereiche geringere als spontane
Aktivitét.

In Abb. 6.9 ist die Wirkung der lateralen Inhibition erkennbar. Die Kante
des Tiefpass bei 1300 Hz wird deutlich hervorgehoben.

Erklarung der Simulationsergebnisse: Eingabe ist ideales Tiefpassrauschen
mit einer oberen Bandkante von 1300 Hz. Der Tiefpass wird durch die (nicht
idealen) cochledren Filter aus Kap. 3.1.1 so beeinflusst, dass die Bandkan-
te flacher wird. D.h. auch Stellen der Basilarmembran mit Bestfrequenzen
groBer als 1300 Hz werden noch angeregt. Dies fiithrt natiirlich nach Kap. 3.1.3
dazu, dass auch Hornervenfasern mit Bestfrequenzen oberhalb 1300 Hz noch
feuern. Dies zeigt der obere Teil von Abb. 6.9. Laterale Inhibition gemé&f3
Abb. 6.6 wirkt nun so wie in Kap. 4.2 ndherungsweise berechnet wurde, d.h.
Bandkanten werden aufgebogen (vgl. Abb. 4.1). Die Wirkung der lateralen
Inhibition sieht man im unteren Teil von Abb. 6.9. Feuerraten von Neuro-
nen mit Bestfrequenzen unterhalb der Bandkante des Tiefpassrauschens wer-
den erhoht, Feuerraten von hoherfrequenten Neuronen erniedrigt. Je hoher
die Feuerrate der Neurone, desto stiarker auch die in Abb. 6.8 beschriebene
Ermiidung. Diese fiithrt nach dem Abschalten des Stimulus zur relativ gerin-
gen Feuerrate der Neuronen bis Nr. 140 in Abb. A.2. Aufgrund der geringen
Feuerrate der Neuronen bei niedrigen Frequenzen geht von diesen keine starke
laterale Inhibition mehr aus. D.h. die (frischen) Neuronen bei hoheren Fre-
quenzen feuern stirker als im unbeeinflussten Gehor. Die Simulation zeigt,
dass diese Feuerrate signifikant ist. Dies bedeutet, die erhchten Feuerraten
sind so hoch, dass sie zweifellos (d.h. mit geringer Irrtumswahrscheinlichkeit,
siche Kap. 4.3.1) als solche erkannt werden konnen, denn solch hohe Feu-
erraten treten im unbeeinflussten Gehor praktisch nirgends auf. Signifikant
erhohte Feuerraten bedeuten unter der Hypothese einer moglichst empfindli-
chen Einstellung des Gehors eine Schallwahrnehmung. Dabei handelt es sich
um einen relativ reinen Ton, da die Erhohung der Feuerrate auf einen sehr
engen Frequenzbereich beschrinkt ist!.

Reiner Ton mit Rauschen

Als Stimulus verwenden wir nun einen reinen Ton mit darunterliegendem
weilen Rauschen. Der Sinuston hat eine Amplitude von 0,7, das Rauschen
besteht aus einzelnen Sinusténen zufilliger Phase im Abstand 1 Hz mit Am-
plitude 0,007. Die Simulationsergebnisse zeigen Abb. 6.10 und A.3.

Erklarung: Der Zwicker-Ton tritt bei Tonhohen unterhalb des reinen Tons

!Beachte, dass selbst ein reiner Ton die Cochlea und den Hoérnerv nach Kap. 3.1.1 und
3.1.3 in vielen Frequenzkanilen mehr oder weniger stark anregt. Eine Anregung in einem
relativ engen Frequenzbereich fiihrt also zur Wahrnehmung eines reinen Tons und nicht
etwa zur Wahrnehmung von Schmalbandrauschen.
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Abb. 6.10: Die Feuerraten R der Hornervenfasern (oben) und der Neuronen
der Outputschicht (unten) im Habituationsmodell, gemittelt iber die Dauer
des Stimulus von 2s. Stimulus war ein Sinuston der Frequenz 1500 Hz und

darunterliegendem weiflem Rauschen.

auf. Dies stimmt mit den Beobachtungen in Kap. 5.1.2 und Kap. 5.3 iiberein.
Der Grund liegt in der in Kap. 3.1.1 beschriebenen Asymmetrie der coch-
ledren Filter. Die Erregung féllt nach tieferen Tonhchen wesentlich schnel-
ler ab als nach hohen Tonhthen (siche auch Kap. 1.5.1). Dies sicht man
in Abb. 6.10. Der schnellere Abfall der Erregung nach tieferen Tonhohen
bewirkt auch eine stérkere Inhibition in Richtung tieferer Tonhohen (siehe
Abb. 6.10). Die nach dem Abschalten des Stimulus entstehende Kante ist also
bei tieferer Tonhohe wesentlich steiler als die Kante bei hoherer Tonhohe als
der reine Ton. Die steilere Kante wird stiarker hervorgehoben als die flachere.
Deshalb ist die Aktivitdt der Neuronen an der tieferfrequenten Kante hoher
als an der hoherfrequenten. Der Zwicker-Ton tritt also nur bei einer Tonhthe
unterhalb der Tonhéhe des Stimulus auf oder ist hier zumindest wesentlich
deutlicher.

Reiner Ton

Bei einem reinen Ton als Stimulus ist der Zwicker-Ton im Habituationsmo-
dell in Abweichung zur Realitdt noch deutlicher als bei einem reinen Ton mit
Rauschen. Das zusétzliche Rauschen bewirkt nur Ermiidung im Bereich der
Tonhohe des Zwicker-Tons, schwécht also den Zwicker-Ton im Habituations-
modell eher ab.
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Hochpassrauschen

Die Abb. 6.11 und A.4 sind analog zu den bisher erlduterten Abbildungen in
diesem Abschnitt. Man beachte jedoch, dass die ansteigende Bandkante des
Hochpassrauschens steiler als die abfallende Bandkante des Tiefpassrauschens
ist. Da die Kante sehr steil ist, ist auch der Zwicker-Ton recht deutlich, deutli-
cher als im Fall des Tiefpassrauschens (vgl. Kap. 6.1.3). Dies widerspricht der
Realitédt. Tatsdchlich wird bei Hochpassrauschen als Stimulus kein Zwicker-
Ton wahrgenommen.
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Abb. 6.11: Die Feuerraten R der Hornervenfasern (oben) und der Neuronen
der Outputschicht (unten) im Habituationsmodell, gemittelt iiber die Dau-

er des Stimulus von 2s. Stimulus war Hochpassrauschen mit einer unteren
Bandkante von 1500 Hz.

Tiefpass- und Hochpassrauschen mit Rauschen

Tiefpass- und Hochpassrauschen mit zusédtzlichem weilen Rauschen erzeugt
im Habituationsmodell keinen Zwicker-Ton, da alle Neuronen erregt werden
und somit alle Neuronen ermiiden. Der Kanteneffekt reicht bei hinreichend
intensivem weiflen Rauschen nicht mehr aus, um einen Zwicker-Ton oberhalb
der Horschwelle zu erzeugen.
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6.1.4 Diskussion der Simulationsergebnisse
im Habituationsmodell

Tonhohe des Zwicker-Tons im Habituationsmodell

Die nach Kap. 5.3 berechnete Tonhohe des Zwicker-Tons stimmt mit der
Tonhohe des Zwicker-Tons im Habituationsmodell ziemlich genau iiberein
(vgl. die Schnittpunkte der gestrichelten Linien in Abb. 6.9 und 6.10 mit der
eingezeichneten Tonhohe des Zwicker-Tons im Habituationsmodell).

Im Fall des Tiefpassrauschens als Zwicker-Ton Erzeugerschall tritt der Zwi-
cker-Ton nach Kap. 5.2.3 oberhalb der oberen Bandkante des Tiefpassrau-
schens auf. Dies ist auch im Habituationsmodell der Fall. Weiter tritt der
Zwicker-Ton nach Kap. 5.3 am Schnittpunkt der Erregung des Tiefpassrau-
schens mit der Ruhehorschwelle auf. Dieser Schnittpunkt ist in den Abb. 6.9
und 6.10 als Schnitt zweier gestrichelter Linien eingezeichnet, die die Erre-
gung durch die jeweiligen Bestandteile des Erzeugerschalls beschreiben. Im
Habituationsmodell entspricht der Schnittpunkt der Tonhohe, bei der die
Feuerrate der Neuronen etwa auf die spontane Aktivitit abgeklungen ist.
Dies ist der Ort, an dem nach dem Abschalten des Zwicker-Ton Erzeuger-
schalls die Kante in den Feuerraten auftritt, die dann durch laterale Inhibition
verstarkt wird. D.h. die Tonhche des Zwicker-Tons wird vom Modell korrekt
wiedergegeben.

Im Fall des einzelnen reinen Tons mit weilem Rauschen als Zwicker-Ton Er-
zeugerschall tritt der Zwicker-Ton nach Kap. 5.1.2 unterhalb der Tonhd&he
des reinen Tons auf. Dies ist auch im Habituationsmodell der Fall. Aufer-
dem gilt auch hier das in Kap. 5.3 beschriebene Modell zur Berechnung der
Tonhohe des Zwicker-Tons. Die Tonhthe des Zwicker-Tons befindet sich am
Schnittpunkt der Erregung des reinen Tons und der Erregung des darunterlie-
genden weiflen Rauschens. Im Modell entspricht dieser Schnittpunkt wieder
der Tonhohe, bei der die Feuerrate der durch den reinen Ton angeregten Neu-
ronen etwa auf die Feuerrate abgeklungen ist, die durch das weile Rauschen
allein verursacht wird. Diese Tonhohe liegt im Modell etwa an der Stelle, an
der der Zwicker-Ton auftritt (vgl. Abb. A.3 und 6.10).

Zwicker-Ton Erzeugerschalle im Habituationsmodell

Tabelle 6.1 vergleicht die Wirkung der in Kap. 5.2 und [Krump 1993] auf-
gefiihrten Schalle mit dem Habituationsmodell.

Die entscheidende Abweichung zwischen der Realitéit und dem Habituations-
modell ist, dass im Habituationsmodell Hochpassrauschen Zwicker-Ton Er-
zeugerschall ist, in der Realitéit dagegen nicht. Hochpassrauschen ist im Habi-
tuationsmodell sogar besserer Erzeugerschall als Tiefpassrauschen, denn die
Bandkante der Erregung des Hochpassrauschens ist wegen der Asymmetrie
der cochledren Filter (siche Kap. 3.1.1) wesentlich steiler als die Bandkan-
te der Erregung des Tiefpassrauschens. Somit wird der Zwicker-Ton-Effekt
deutlicher. Auch ein reiner Ton ohne darunterliegendem weiflen Rauschen
erzeugt, wie ein Hochpass, einen deutlichen Zwicker-Ton in Abweichung zur
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Schall Zwicker-Ton laut Zwicker-Ton im
psychoakustischer Habituationsmodell
Messung
Tiefpassrauschen oberhalb der oberen | oberhalb der oberen
Bandkante Bandkante
Hochpassrauschen kein Zwicker-Ton unterhalb der unteren
Bandkante
Bandsperrerauschen oberhalb der oberen | oberhalb der oberen
Bandkante Bandkante und
unterhalb der unteren
Bandkante
Hochpassrauschen kein Zwicker-Ton kein Zwicker-Ton
mit weilem Rauschen
Tiefpassrauschen kein Zwicker-Ton kein Zwicker-Ton
mit weilem Rauschen
weifles Rauschen kein Zwicker-Ton kein Zwicker-Ton
reiner Ton unterhalb des reinen | unterhalb des reinen
mit weilem Rauschen || Tons Tons
reiner Ton kein Zwicker-Ton unterhalb des reinen
Tons

Tab. 6.1: Qualitativer Vergleich des Habituationsmodells mit der Realitét.

Realitat.

6.1.5 Erweiterungen des Habituationsmodells

In Tab. 6.1 haben wir zwei wesentliche qualitative Unterschiede des Habitua-
tionsmodells zur Realitdt gesehen: Hochpassrauschen sowie ein reiner Ton
erzeugen im Habituationsmodell einen Zwicker-Ton, in der Realitdt dagegen
nicht. Das Habituationsmodell muss also durch zusétzliche Annahmen oder
Mechanismen erweitert werden.

Betrachten wir zunéchst nur Hochpassrauschen und die sich daraus erge-
benden Folgerungen. Ware das Gehor gegeniiber Spiegelung von niedrigen
nach hohen und hohen nach niedrigen Tonhéhen vollkommen symmetrisch,
so miisste natiirlich auch Hochpassrauschen einen Zwicker-Ton hervorrufen,
denn Hochpassrauschen ist nur das Spiegelbild von Tiefpassrauschen. Das
bedeutet, wir miissen nach Asymmetrien im Gehor suchen, um diese Asym-
metrie in der Wahrnehmung erklédren zu kénnen. Eine deutliche Asymmetrie
in der peripheren Verarbeitung haben wir in Kap. 1.5.1 und 3.1.1 erwéhnt.
Die cochleére Erregung bei Stimulation durch einen reinen Ton nimmt auf
der niederfrequenten Seite schneller zu als auf der héherfrequenten ab. Wir
wissen jedoch bereits aus Kap. 6.1.4, dass der Zwicker-Ton durch diesen Ef-
fekt eher deutlicher wird. Da die erwdhnte Asymmetrie und Folgen hiervon
die einzigen sind, denen der Autor beim Studium des Gehors begegnet ist,
wird im Folgenden davon ausgegangen, dass die gesuchte Asymmetrie in der
neuronalen Verschaltung zu suchen ist. Hier kommt im Habituationsmodell
nur die laterale Inhibition in Frage. Nehmen wir also an, die laterale Inhibi-
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tion wirke starker von tiefen zu hohen Tonhoéhen als umgekehrt. Dann wiirde
Tiefpassrauschen nach wie vor einen Zwicker-Ton hervorrufen, nicht jedoch
Hochpassrauschen. Denn Hochpassrauschen fithrt in diesem Fall dazu, dass
nach dem Abschalten des Stimulus an der Bandkante die Inhibition von ho-
hen nach niedrigeren Tonhohen abgeschwécht wird. Diese ist aber bei der
angenommenen Asymmetrie ohnehin nicht vorhanden. Die Kante in der Er-
regung wird also nicht verbogen, somit entsteht kein Zwicker-Ton (vergleiche
auch Kap. 4.2.2 zu den Auswirkungen asymmetrischer lateraler Inhibition).
Mit asymmetrischer lateraler Inhibition kann also die beobachtete Asymme-
trie in den Zwicker-Ton Erzeugerschallen erklart werden.

Wenden wir uns nun dem einzelnen reinen Ton zu, der keinen Zwicker-Ton
erzeugt, und dem einzelnen reinen Ton mit Rauschen, der einen Zwicker-Ton
erzeugt. Im Habituationsmodell trégt das zusétzliche Rauschen {iberhaupt
nicht zur Entstehung des Zwicker-Tons bei, im Gegenteil (siehe Kap. 6.1.3).
Dennoch ist an allen Zwicker-Ton Erzeugerschallen eine Form von Rauschen
beteiligt?. Rauschen scheint also eine zentralere Rolle bei der Erzeugung
des Zwicker-Tons zu spielen als bisher angenommen. Im Habituationsmodell
fithrte Rauschen nur zu einer Ermiidung der Neuronen. Dies gilt allerdings
fiir einen reinen Ton ebenso, so dass dieser nach dem Habituationsmodell
ebenfalls einen Zwicker-Ton erzeugt. Aulerdem beféinde sich der Zwicker-Ton
beim einzelnen reinen Ton und der oben eingefithrten Asymmetrie rechts vom
reinen Ton, in der Realitdt entsteht der Zwicker-Ton jedoch beim einzelnen
reinen Ton mit Rauschen links von diesem. Diesen Widerspruch wird erst
das im néchsten Kapitel eingefiihrte Adaptionsmodell 16sen.

2Rauschen lisst sich auch durch schnelle Frequenzmodulation oder Klickfolgen ersetzen.
Dies wird in Kap. 7.2 diskutiert.
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6.2 Adaptionsmodell

Wir haben gesehen, dass das Habituationsmodell zwar zunéchst einfach und
einleuchtend aussieht, dass es aber einer genaueren Uberpriifung anhand der
vielfialtigen untersuchten Schalle nicht standhélt. Es kann auch nicht auf ein-
fache Weise so erweitert werden, dass mehr Zwicker-Ton-Phédnomene erklart
werden konnen. Deshalb wird in diesem Kapitel ein Ansatz vorgestellt, der
nicht auf einer Ermiidung der Neuronen basiert. Vielmehr spielen aktive,
rauschunterdriickende Mechanismen eine Rolle. Deshalb heifit das in die-
sem Kapitel vorgestellte neue Modell ,, Adaptionsmodell”. Zunéchst sollen
die wesentlichen Ideen das Adaptionsmodells vorgestellt werden. Es folgen
eine genaue Beschreibung der Simulationen, Simulationsergebnisse mit ver-
schiedenen Stimuli sowie eine Diskussion.

6.2.1 Beschreibung des Adaptionsmodells

In Kap. 6.1.5 haben wir gesehen, dass wir vier zentrale Phdnomene beriick-
sichtigen miissen: Tiefpassrauschen und reiner Ton mit Rauschen als Zwicker-
Ton Erzeugerschalle, sowie Hochpassrauschen und reiner Ton als Schalle, die
keinen Zwicker-Ton hervorrufen. Im Habituationsmodell fithrten natiirlich
sowohl Rauschen als auch ein reiner Ton zur Ermiidung der Neurone. Hier-
durch wurde jeweils ein Zwicker-Ton ausgelost. Da ein einzelner reiner Ton
keinen Zwicker-Ton erzeugt, sollte es hier keine Nacheffekte geben. Ein rei-
ner Ton mit Rauschen erzeugt allerdings einen Zwicker-Ton. Deshalb liegt
die Vermutung nahe, dass Rauschen eine besondere Rolle spielt. Betrachten
wir also folgendes Modell:

e Rauschen wird durch einen aktiven Mechanismus unterdriickt. Hierzu
werden Neuronen der Outputschicht, die Rauschen als Eingabe bekom-
men, inhibiert.

Diese neue Inhibition ist dabei nicht die laterale Inhibition, sondern eine
zusétzliche, von Rauschen detektierenden Neuronen ausgehende Inhibition.
Ist der Stimulus in der Nachbarschaft der Bestfrequenz eines Neurons der
Outputschicht also Rauschen, so wird dieses Neuron und seine ndhere Um-
gebung inhibiert. Die Reichweite dieser Inhibition wird in Kiirze noch ge-
nauer spezifiziert. Was sind nun die Konsequenzen dieser Annahme? Bei
Tiefpassrauschen fiithrt der postulierte rauschunterdriickende Mechanismus
wie im Habituationsmodell zu einer geringeren Feuerrate der stimulierten
Neuronen. Damit ein Zwicker-Ton erzeugt wurde, miisste die Ermiidung der
Neuronen fiir die Dauer des Zwicker-Tons anhalten. Daran halten wir fest:

o Die Aktivitat der rauschunterdriickenden Neuronen halt auch nach Ab-
schalten des Stimulus noch voriibergehend an.

Wir postulieren also eine gewisse Trégheit des rauschunterdriickenden Me-
chanismus. Diese fiithrt dazu, dass die Neuronen im Bereich des Tiefpassrau-
schens nach Abschalten des Stimulus mit geringerer als spontaner Feuerrate
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feuern. Das erzeugt zusammen mit lateraler Inhibition einen Zwicker-Ton
nach den selben Mechanismen wie im Habituationsmodell (Kap. 6.1.1).

Betrachten wir nun den einzelnen reinen Ton mit darunterliegendem wei-
Ben Rauschen. Im Bereich des reinen Tons befindet sich kein Rauschen, also
ist der rauschunterdriickende Mechanismus nur oberhalb und unterhalb des
reinen Tons aktiv. D.h. ein reiner Ton mit Rauschen wirkt wie Rauschen
mit einer Frequenzliicke (im Bereich des reinen Tons), die nach den selben
Mechanismen wie Tiefpassrauschen einen Zwicker-Ton erzeugt.

Ein einzelner reiner Ton hingegen erzeugt in der Realitdt keinen Zwicker-
Ton. Dies ist auch im bisher beschriebenen Adaptionsmodell der Fall, denn
ein reiner Ton enthélt kein Rauschen, also wird der rauschunterdriickende
Mechanismus nicht aktiv und somit gibt es auch keine lang anhaltenden
Nacheffekte.

Damit der Zwicker-Ton beim Hochpassrauschen nicht und beim reinen Ton
mit Rauschen nur unterhalb des reinen Tons auftritt, behalten wir auch die
schon bei den Erweiterungen des Habituationsmodells diskutierte asymme-
trische laterale Inhibition bei.

e Die laterale Inhibition wirkt stiarker von tiefen zu hohen Tonhohen als
umgekehrt.

Wie bereits erwdhnt werden Neuronen in der ,Nachbarschaft® eines Neu-
rons, das Rauschen als Eingabe erhélt, vom rauschunterdriickenden Mecha-
nismus inhibiert. Wie grof§ sollte diese Nachbarschaft sein? Nehmen wir an,
diese Nachbarschaft sei sehr klein. Das wiirde beim Tiefpassrauschen bedeu-
ten, dass nur Neuronen mit Bestfrequenzen innerhalb des Tiefpassrauschens
vom Rauschunterdriickungsmechanismus inhibiert werden. Der Zwicker-Ton
entsteht dann an der oberen Bandkante des Tiefpassrauschens. Tatséchlich
befindet sich die Tonhohe jedoch etwa 1 Bark oberhalb der oberen Bandkan-
te des Tiefpassrauschens. Deshalb fithren wir noch folgende Modellannahme
ein:

e Die Reichweite der Inhibition, die von einem rauschunterdriickenden
Neuron ausgeht, ist etwa gleich der Reichweite der Erregung.

Die letzte Annahme fithrt dazu, dass die Tonhohe des Zwicker-Tons vom
Modell korrekt wiedergegeben wird.

6.2.2 Beschreibung der Simulationen des Adaptions-
modells

Im Adaptionsmodell benétigen wir einen Rauschunterdriickungsmechanis-
mus. Hierzu sind speziell verschaltete Neuronen notwendig, insbesondere sol-
che, die Rauschen detektieren. Die hierzu notwendigen Neuronen sowie deren
Verschaltung werden hier vorgestellt.
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Die rauschunterdriickenden Neuronen des Adaptionsmodells

Wir haben im vorhergehenden Kapitel davon gesprochen, dass im Adapti-
onsmodell Rauschen unterdriickt werden soll. Hierzu muss zunéchst geklart
werden, nach welchen Kriterien zwischen ,,Rauschen® und ,nicht Rauschen*
unterschieden werden soll. Diese Kriterien sollten dann moglichst einfach
neuronal implementiert werden kénnen.

Rauschen erzeugt im Hornerv eine gleichméfige, d.h. iiber den Ort konstante,
Erregung. D.h. Neuronen der Outputschicht, deren Umgebung im Ho6rnerv
gleichméfBig erregt ist, sollten vom Rauschunterdriickungsmechanismus in-
hibiert werden, denn in der Umgebung ihrer Bestfrequenz ist der Stimulus
Schmalbandrauschen. Variiert dagegen die Erregung in der Umgebung eines
Neurons stark, so erhélt dieses jedenfalls kein (weifles) Rauschen als Einga-
be. Variation der Erregung bedeutet entweder eine im Ort ansteigende oder
eine abfallende Erregung. Wir benétigen also Neurone, die auf ansteigende
bzw. absteigende Flanken in der Erregung reagieren, nicht jedoch auf eine
konstante Erregung. Wir nennen sie , Featuredetektoren®, denn sie erkennen
gewisse Eigenschaften des Stimulus.

Wir stellen uns also eine tonotope Reihe von Featuredetektoren vor. Wird
ein solcher Featuredetektor nun von Hornerven hoherer Bestfrequenz erregt
und von Hornerven niedrigerer Bestfrequenz gehemmt (wie das Neuron Mitte
rechts in Abb. 6.12), so reagiert es (bei geeigneter Wahl der synaptischen Ge-
wichte und der Schwelle) nur auf ansteigende Flanken im Stimulus. Denn eine
konstante Erregung wiirde das Neuron gleich stark inhibieren wie erregen, so-
mit wiirde das Neuron in diesem Fall nicht feuern. Eine abfallende Erregung
wiirde das Neuron gar stérker inhibieren als erregen. Nur bei einer ansteigen-
den Flanke in der Erregung wird das Neuron stérker (von oberhalb) erregt als
(von unterhalb) inhibiert und feuert. Ein Neuron, das nur auf eine abfallende
Flanke in der Erregung des Hornervs reagiert, ist spiegelsymmetrisch aufge-
baut (das Neuron Mitte links in Abb. 6.12). Ein reiner Ton ist sicherlich kein
Rauschen. Er fithrt jedoch zu einem fast konstanten Bereich in der Erregung
des Hornervs gerade in der Nachbarschaft des Neurons, dessen Bestfrequenz
die Frequenz des reinen Tons ist (vgl. Abb. 6.10 bei 1500 Hz). Deshalb erwies
es sich als zweckméfig, einen weiteren Featuredetektor einzufiihren, der auf
eine Rechtskriimmung in der Erregung des Hornervs reagiert. Dieser wird
durch ein Neuron verwirklicht, das durch Hornervenfasern in seiner Néhe
erregt und durch weiter entfernte Hornervenfasern inhibiert wird (das Neu-
ron in der Mitte von Abb. 6.12). Dieser Featuredetektor reagiert dann nur,
falls der Hornerv bei der Bestfrequenz des Featuredetektors stérker feuert
als oberhalb und unterhalb davon. Er reagiert also nur auf eine hinreichend
starke Rechtskriimmung in der Erregung des Hornervs, verursacht etwa durch
einen reinen Ton.

Wir besitzen nun eine Reihe von Featuredetektoren, die anzeigen, wann an
einer Stelle der Outputschicht kein Rauschen vorliegt. Die entsprechenden
Neuronen der Outputschicht sollen aber nur inhibiert werden, falls sie Rau-
schen als Eingabe erhalten. Dies wird geldst, indem das rauschunterdriicken-
de Neuron (oben in Abb. 6.12) von allen Featuredetektoren stark inhibiert
wird, so dass es bei Detektion eines Features die Outputschicht nicht inhi-
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biert. Das bedeutet, die rauschunterdriickenden Neurone feuern nur, wenn an
der entsprechenden Stelle in der Outputschicht kein Feature vorliegt und die
entsprechende Stelle der Outputschicht erregt ist (exzitatorische Kopplung
von der Outputschicht zum rauschunterdriickenden Neuron in Abb. 6.12).
Dies bedeutet wiederum, dass die rauschunterdriickenden Neuronen nur feu-
ern, falls Rauschen in dem Bereich der Outputschicht vorliegt, fiir den die
rauschunterdriickenden Neuronen ,zustindig® sind®.

Gibt es in der Neurophysiologie Hinweise auf solch einen Rauschunterdrii-
ckungsmechanismus, wie er oben postuliert und beschrieben wurde? Jeden-
falls gibt es im Nucleus cochlearis Neurone, die nicht auf Rauschen reagieren
(Typ II-Neurone, Kap. 4.1), denn sie haben inhibitorische Seitenbénder wie
der Featuredetektor fiir eine Rechtskriimmung. Dariiber hinaus gibt es im
Nucleus cochlearis Neuronen mit vielfiltig angeordneten exzitatorischen und
inhibitorischen Bereichen [Popper 1992]. Diese konnten als weitere Feature-
detektoren dienen. Eine Implementation der in Abb. 6.12 angegebenen Ver-
schaltung im Nucleus cochlearis wire also denkbar, obwohl es nach Wissen
des Autors noch keine genauen Vorstellungen der neuronalen Verschaltung
des Nucleus cochlearis gibt (vgl. [Voigt, Young 1990, Popper 1992]). Jedoch
ist es auch durchaus moglich, und der Autor hélt dies fiir wahrscheinlich,
dass sich der beschriebene Mechanismus zur Detektion der Features nicht im
Nucleus cochlearis befindet, sondern in hoheren Arealen, die auf den Nucleus
cochlearis {iber die absteigende Horbahn riickprojizieren. Relativ tréage Riick-
projektionen wiirden auch die langen Wahrnehmungszeiten des Zwicker-Tons
von bis zu 6 Sekunden erkldren.

Alle im Adaptionsmodell simulierten Neuronen sind Spike-Response-Neuronen
wie in Abb. 6.7 beschrieben. Die Neuronen der verschiedenen Schichten ha-
ben die Zeitkonstanten und die Schwellen aus Tab. 6.2.

‘ Neuron ‘ Ts/ms ‘ Tref/MS ‘ Vref/Mms ‘ 0 ‘
Outputschicht 10 5 211
Featuredetektor
steigend u. fallend 50 5 211
Rechtskriimmung 200 5 211
Rauschunterdriicker 500 5 2|2
inhibitorisches
Interneuron 10 5) 211

Tab. 6.2: Zeitkonstanten und Schwellen der Neuronen des Adaptionsmodells.

Die Neuronen der Outputschicht und die inhibitorischen Interneuronen ha-
ben die selben (schnellen) Zeitkonstanten wie im Habituationsmodell, denn
sie miissen den Stimulus in moglichst guter Zeitauflosung iibertragen. Die
Featuredetektoren haben lédngere Zeitkonstanten, da sie iiber liangere Zeit
mitteln miissen, um ein Feature zu ,,entdecken®, insbesondere fiir die schwer

3Man konnte noch an weitere Features denken, die bewirken, dass kein weiles Rau-
schen vorliegt, wie beispielsweise eine Linkskriimmung der Erregung im Ort oder eine
Variation der Erregung in der Zeit. Diese spielen allerdings bei den meisten Zwicker-Ton
Erzeugerschallen keine Rolle, deshalb wird hier der Einfachheit halber davon abgesehen.
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zu detektierende Rechtskriimmung. Die Rauschunterdriicker wurden als we-
sentlicher Teil des Modells als recht trige angenommen, so dass der Zwicker-
Ton entsprechend lange andauert.

Die neuronale Verschaltung im Adaptionsmodell

In Abb. 6.12 ist schematisch der Aufbau des Nucleus cochlearis im Adap-
tionsmodell abgebildet. Die laterale Inhibition wirkt stéarker von tiefen zu
hohen Frequenzen als umgekehrt. Die Neuronen oberhalb der Outputschicht
dienen der Detektion von Rauschen. Ihre Verbindungen sind schematisch
eingezeichnet. Meist steht jedoch eine eingezeichnete Synapse fiir viele Ver-
bindungen der gleichen Art. Die genaue Struktur der Verbindungen soll in
diesem Abschnitt beschrieben werden.

Es werden 300 Hornervenfasern, 300 Neuronen der Outputschicht, 300 inhi-
bitorische Interneurone, 300 rauschunterdriickende Neuronen und 300 Featu-
redetektoren von jedem Typ simuliert. Jeder Hornerv ist mit einem Neuron
der Outputschicht verbunden (Synapsenstéirke 4), dieses wiederum mit einem
inhibitorischen Interneuron (Synapsenstérke 1) und mit einem rauschunter-
driickenden Neuron (Synapsenstirke 0,00045).

Die Synapsenstirke der lateralen Inhibition von inhibitorischem Interneu-
ron ¢ (d.i. das inhibitorische Interneuron, das seine Eingabe von Neuron i
der Outputschicht erhélt) zum Neuron j der Outputschicht folgt der Formel
—0,03 e~ li=3+12)/ 40]2, Reichweite ist also 40 Neuronen, Verschiebung 12 Neu-
ronen. Es gibt keine Selbstinhibition, d.h. keine synaptische Kopplung vom
inhibitorischen Interneuron ¢ zum Outputneuron <.

Jedes rauschunterdriickende Neuron ¢ erhélt eine inhibitorische Eingabe von
Featuredetektor j jedes Typs nach der Formel —0,0001 e~1(=9)/ 107 Die rausch-
unterdriickenden Neuronen , horen® also auf Featuredetektoren in einer Nach-
barschaft von etwa 10 Neuronen.

Das rauschunterdriickende Neuron ¢ ist inhibitorisch mit dem Neuron j der
Outputschicht verkniipft, falls |i — j| < 30 (Synapsenstéirke —0,05).

Der Featuredetektor ¢ ist mit der Hornervenfaser 5 mit einer Synapsenstérke
nach der Formel

verkniipft. Fiir die Konstanten gilt Tab. 6.3.4

4Beachte, dass die Hornervenfasern, die an den Featuredetektoren enden, sowohl exzi-
tatorische als auch inhibitorische Synapsen besitzen. Biologisch korrekter wiren weitere
zwischengeschaltete Interneuronen, auf die jedoch der Einfachheit halber in der Simu-
lation verzichtet wurde. Weitere Interneuronen wiirden an der Funktion des neuronalen
Schaltkreises nichts dndern, bis auf eine geringe Verzogerung inhibitorischer Eingaben.
Da der Rauschunterdriickungsmechanismus ohnehin trége ist, spielen diese zuséitzlichen
Verzogerungen keine Rolle.
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‘ Featuredetektor ‘ I ‘ c ‘ d ‘ 1 ‘ Co ‘ c3 ‘
steigend 0,02 (10 5|-1| 1 0
fallend 002|110 5| 1]-1 0

Rechtskriimmung | 0,02 | 10 | 20 | -1 | -1 | 5,8

Tab. 6.3: Konstanten fiir die Verschaltung der Featuredetektoren des Ad-
aptionsmodells.

l l l l l l l l l lAktionspotentiale der Hornervenfasern

NC _Bestirequenz Nucleus cochlearis
Aktionspotentiale der Neurone
des Nucleus cochlearis

NC

Rauschunterdriickung

Featuredetektoren

Outputschicht

Aktionspotentiale der
Hornervenfasern

inhibitorische
Interneuronen

Abb. 6.12: Simulation des Nucleus cochlearis im Adaptionsmodell. Signa-
turen wie in Abb. 6.2 und 6.6. Man beachte wiederum, dass oft nur jeweils
eine von vielen Verbindungen dargestellt ist: Die inhibitorischen Interneuro-
nen und die rauschunterdriickenden Neuronen inhibieren Neuronen der Out-
putschicht aus einem ganzen Bereich und die Featuredetektoren bekommen
Eingaben von vielen Hornervenfasern (siehe Text).
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6.2.3 Simulationsergebnisse im Adaptionsmodell

In diesem Abschnitt wird die Reaktion des Adaptionsmodells auf verschiede-
ne Stimuli beschrieben. Die Simulationen sollen zeigen, dass der in Abb. 6.12
beschriebene Nucleus cochlearis eine relativ einfache neuronale Implemen-
tation des in Kap. 6.2.1 beschriebenen Adaptionsmodells ist. Zeitabhéngige
mittlere Feuerraten sind wieder in Anhang A farbcodiert abgebildet.

Tiefpassrauschen

Stimulus ist zunéchst Tiefpassrauschen mit der Grenzfrequenz 1700 Hz. Die
Aktivitdt des Hornervs und der Outputschicht zeigt Abb. 6.13.

10|00 15|00 20|00 25|00
60:
40:
20: )

|
250
Neuron Nr.

T T T
100 150 200
Abb. 6.13: Die Feuerraten R der Hornervenfasern (oben) und der Neuronen
der Outputschicht (unten) im Adaptionsmodell, gemittelt iiber die Dauer des
Stimulus von 2s. Stimulus war Tiefpassrauschen mit einer oberen Bandkante
von 1700 Hz. Die Frequenzskala bezeichnet die Bestfrequenzen der Neuronen.
Der Zwicker-Ton tritt im Adaptionsmodell an der mit ? bezeichneten Stelle
auf. Die gestrichelten Linien deuten die Berechnung der Tonhohe des Zwicker-
Tons im Mithorschwellenmodell von [Krump 1993] (Kap. 5.3) an, n#heres
siehe Kap. 6.2.4.

Abb. A.5 zeigt den zeitlichen Verlauf der Feuerraten der Neuronen der Out-
putschicht im Adaptionsmodell. Das Rauschen wird nach 2s abgeschaltet.
Man erkennt deutlich die gesteigerte Aktivitat der Neuronen nach dem Ab-
schalten des Stimulus bei Frequenzen von etwa 1800 Hz. Sie sind im Mo-
dell fiir die Wahrnehmung des Zwicker-Tons verantwortlich. Griine Bereiche
bedeuten wieder spontane Aktivitéit der Neurone, orange bis rote Bereiche
Aktivitat oberhalb der Horschwelle und blaue Bereiche geringere als spon-
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tane Aktivitat. Blaue Bereiche kommen durch die anhaltende Inhibition der
Rauschunterdriicker aus Abb. 6.12 zustande.

Die Erklarung fiir das Zustandekommen eines Zwicker-Tons ist folgende: Das
Rauschen unterhalb 1700 Hz wird durch den Mechanismus in Abb. 6.12 un-
terdriickt. Dieser Mechanismus ist relativ langsam, er setzt erst nach etwa
0,5s ein (siche Abb. A.5). Diese Verzogerung entspricht der Zeitkonstan-
te 7, = 0,5s der Rauschunterdriicker aus Tab. 6.2. Die Rauschunterdriicker
unterdriicken das Rauschen ziemlich stark, so dass die Kante bei 1700 Hz her-
vorgehoben wird (vgl. auch Abb. 6.13). Nach dem Abschalten ist der Rausch-
unterdriickungsmechanismus noch immer aktiv (blaue Bereiche in Abb. A.5).
D.h. Neuronen unterhalb 1700 Hz feuern schwécher als im Zustand ohne
aktive Rauschunterdriicker. Dadurch konnen sie Neuronen bei Frequenzen
oberhalb 1700 Hz nicht mehr so stark inhibieren (iiber die inhibitorischen In-
terneuronen in Abb. 6.12). D.h. Neuronen bei Frequenzen oberhalb 1700 Hz
feuern nun stéarker als im stationéren Zustand ohne Stimulus. Diese erhohte
Feuerrate ist durch das Gehor wahrnehmbar, da sie deutlich oberhalb der
spontanen Feuerrate liegt®. Im Modell dauert der Zwicker-Ton etwa 0,5s.

Die Aktivitdt der Rauschunterdriicker aus Abb. 6.12 zeigt Abb. A.6. Man
erkennt das verspéitete Einsetzen der Inhibition nach Beginn des Stimulus
sowie das Anhalten der Inhibition nach dem Abschalten. Inhibition tritt nur
im Bereich des Rauschens auf.

In Abb. A.5 und Abb. 6.13 kann man sehen, wie das Rauschen von den
Rauschunterdriickern unterdriickt wird. Die obere Bandkante der Tiefpass-
gefilterten Eingabe wird dadurch hervorgehoben.

Reiner Ton mit Rauschen

Stimulus ist nun ein reiner Ton mit darunterliegendem weiflen Rauschen.
Abb. A.7 zeigt die zeitabhéingige Feuerrate der Neuronen der Outputschicht.
Der obere Teil von Abb. 6.14 zeigt die mittlere Aktivitdt des Hornervs und
der untere Teil die mittlere Aktivitdt der Outputschicht wihrend der Dauer
des Stimulus von 2s.

In Abb. A.7 ist nach Abschalten des Stimulus ein deutlicher Zwicker-Ton zu
sehen. Dieser kommt auf die selbe Weise wie beim Tiefpassrauschen zustan-
de: Die Neuronen der Rauschunterdriickerschicht inhibieren alle Neuronen
der Outputschicht, die Rauschen als Stimulus erhalten. D.h. Inhibition tritt
unterhalb und oberhalb des reinen Tons auf, nicht jedoch an der Stelle des
reinen Tons (siche Abb. A.8). Dies wirkt auf die selbe Weise wie ein vorher-
gegangenes Tiefpassrauschen (siehe Kap. 6.2.3).

5Deutlich oberhalb heifit, dass die Feuerrate nicht mit spontaner Feuerrate verwech-
selt werden kann im Sinne von Kap. 4.3.1. Dies sieht man daran, dass im Normalzustand
(Bereiche hoher Frequenzen und nach 2,5s in Abb. A.5) die iiber 100 ms gemittelten Feu-
erraten niemals den griinen Bereich verlassen.
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Abb. 6.14: Die Feuerraten R der Hornervenfasern (oben) und der Neuronen
der Outputschicht (unten) im Adaptionsmodell, gemittelt {iber die Dauer
des Stimulus von 2s. Stimulus war ein Sinuston der Frequenz 1700 Hz mit

darunterliegendem weiflen Rauschen.

Reiner Ton

Ein einzelner reiner Ton erzeugt im Adaptionsmodell keinen Zwicker-Ton, da
kein Rauschen im Stimulus vorkommt, somit auch keine anhaltende Inhibi-
tion.

Hochpassrauschen

Hochpassrauschen erzeugt im Adaptionsmodell keinen Zwicker-Ton, da die
laterale Inhibition hauptséachlich von links nach rechts wirkt. Nach dem Ab-
schalten des Stimulus tritt also keine geniigend starke Verbiegung der Kante

in der spontanen Aktivitiat auf (vgl. auch die Diskussion in Kap. 6.1.5 sowie
Kap. 4.2.2).

Tiefpass- und Hochpassrauschen mit Rauschen

Tiefpass- und Hochpassrauschen mit zusédtzlichem weilen Rauschen erzeugt
auch im Adaptionsmodell keinen Zwicker-Ton. Der Grund ist dem im Ha-
bituationsmodell dhnlich: Das Tiefpassrauschen sowie das weifle Rauschen
erzeugen Inhibition. Die Bereiche mit Inhibition sind also nur durch die
schmale abfallende Bandkante getrennt, die ja Inhibition iiber die entspre-
chenden Featuredetektoren verhindert. Die schmale Liicke in der Inhibition
reicht nicht aus, um einen Zwicker-Ton zu erzeugen. Beachte dariiber hin-
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aus, dass die von den Neuronen der Rauschunterdriickerschicht ausgehende
Inhibition ausgedehnt ist (Modellparameter in Kap. 6.2.2).

6.2.4 Diskussion der Simulationsergebnisse
im Adaptionsmodell

Tonhohe des Zwicker-Tons im Adaptionsmodell

Die Tonhohe des Zwicker-Tons im Adaptionsmodell ergibt sich folgenderma-
Ben: Rauschen erzeugt Inhibition, die auch nach dem Abschalten des Stimu-
lus noch andauert. Diese erzeugt eine Kante in der Erregung, die nach den
oben erlduterten Mechanismen verstirkt wird. Diese Kante befindet sich an
der Stelle, an der die Inhibition durch die rauschunterdriickenden Neuronen
endet. Damit der Zwicker-Ton nun oberhalb der oberen Bandkante auftritt,
mussten wir annehmen, dass die durch ein Neuron der Rauschunterdriicker-
schicht hervorgerufene Inhibition die gleiche Reichweite wie die Erregung
hat. Dann ndmlich berechnet sich die Tonhohe des Zwicker-Tons beim Tief-
passrauschen wie fiir das Habituationsmodell in Kap. 6.1.4 beschrieben. An
die Stelle von durch Erregung hervorgerufener Ermiidung tritt nun durch die
Rauschunterdriickerschicht hervorgerufene Inhibition.

Die Tonhohen der im Adaptionsmodell simulierten Zwickerténe und der nach
Kap. 5.3 berechneten Tonhohe (Schnittpunkt der gestichelten Linien in den
Abb. 6.13 und 6.14) stimmen zwar nicht exakt tiberein, zeigen aber die gleiche
Tendenz.

Beim einzelnen reinen Ton mit weilem Rauschen sind die Verhéltnisse kom-
plizierter: Das Rauschen oberhalb und unterhalb des reinen Tons stimu-
liert die rauschunterdriickenden Neuronen. Im Bereich des reinen Tons selbst
werden die Rauschunterdriicker durch die Featuredetektoren inhibiert. Die
rauschunterdriickenden Neuronen sind also nur im Bereich des Rauschens
aktiv. Daher ergibt sich nach dem Abschalten dasselbe Bild wie nach einem
Bandsperrerauschen: Die anhaltende Inhibition der Neuronen unterhalb des
reinen Tons durch die Rauschunterdriickungsschicht fiithrt zu einer Kante
in der spontanen Aktivitat, die durch laterale Inhibition zum Zwicker-Ton
verstarkt wird. Dadurch tritt der Zwicker-Ton oberhalb vom Rauschen un-
terhalb des reinen Tons, jedoch noch unterhalb des reinen Tons auf.

Zwicker-Ton Erzeugerschalle im Adaptionsmodell

Bei allen in Tab. 6.1 aufgefithrten Schallen treten beim Adaptionsmodell
keine qualitativen Abweichungen zwischen Modell und Realitéit mehr auf.

In den in Kap. 5.2 beschriebenen Experimenten wurde oft die Bandbrei-
te des Rauschens im Zwicker-Ton Erzeugerschall systematisch variiert. Die
Qualitat des Zwicker-Tons nahm dabei i.d.R. mit zunehmender Bandbrei-
te des Rauschens zu. Dies war bis Bandbreiten von etwa 5 Bark der Fall,
dariiber blieb die Qualitdt des Zwicker-Tons konstant. Sowohl das Habitua-
tionsmodell als auch das Adaptionsmodell beruhen auf einer Verringerung der
lateralen Inhibition nach dem Abschalten des Zwicker-Ton Erzeugerschalls.
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Je starker diese Verringerung der lateralen Inhibition ist, desto intensiver ist
der Zwicker-Ton in diesen Modellen. Man muss also nach den Experimenten
von einer sehr langreichweitigen (Reichweite etwa 5 Bark) lateralen Inhibiti-
on ausgehen. Der Bereich, in dem Kanten in der Erregung , verbogen“ wer-
den, ist jedoch etwa so breit wie die Reichweite der lateralen Inhibition (vgl.
Kap. 4.2.2). Deshalb wiirden grofie Reichweiten der lateralen Inhibition nicht
zu einem reinen Ton als Nacheffekt fiihren, sondern allenfalls zu Schmalband-
rauschen. Die Reichweite der lateralen Inhibition betriagt im Adaptionsmodell
etwa 1 Bark. Dies steht im Widerspruch zu oben beschriebenem Hinweis auf
Reichweiten von etwa 5 Bark. Er liele sich folgendermafien 16sen: Es besteht
eine starke laterale Inhibition geringer Reichweite (etwa 1Bark) sowie eine
schwache laterale Inhibition grofiler Reichweite (etwa 5Bark). Wegfall oder
Abschwichung der starken lateralen Inhibition wiirde einen (in der Tonhohe
eng begrenzten) Zwicker-Ton entstehen lassen. Zunehmende Abschwéichung
der schwachen aber langreichweitigen lateralen Inhibition liele den Zwicker-
Ton intensiver werden. Diese Kombination von starker kurzreichweitiger und
schwacher langreichweitiger lateraler Inhibition ist im oben beschriebenen
Adaptionsmodell allerdings nicht implementiert, da der Erkenntnisgewinn
gering und quantitative Aussagen ohnehin zweifelhaft wiren.

In [Krump 1993, Zwicker 1990] wird auch die Lautheit der Zwicker-Ton Er-
zeugerschalle systematisch variiert, wobei sich herausstellt, dass es fiir je-
den Zwicker-Ton Erzeugerschall eine optimale Lautstéarke gibt, bei der der
Zwicker-Ton am deutlichsten zu hoéren ist. Optimale Lautstérkepegel lie-
gen bei etwa 60 phon, Zwicker-Ton FErzeugerschalle sind also relativ leise.
Nach lauten Schallen entsteht kein Zwicker-Ton. Dies kann mehrere Ursa-
chen haben. Zunéchst gibt es den Effekt der nichtlinearen Auffacherung (siehe
Kap. 1.4), bei dem etwa bei einem Tiefpassrauschen die obere Flanke der Er-
regung mit zunehmender Lautstéarke flacher wird. Die nichtlineare Auffiche-
rung wiirde den Zwicker-Ton im Habituationsmodell bei groflen Lautstérken
verhindern, da die Kante in der spontanen Aktivitdt nach dem Abschalten zu
flach ware. Im Adaptionsmodell konnten die Featuredetektoren nicht mehr
so gut zwischen Rauschen und abfallender Kante in der Erregung unterschei-
den, so dass die von der Rauschunterdriickerschicht ausgehende Inhibition
eher kontinuierlich denn abrupt verliefe. Dies wiirde ebenfalls zu einer weni-
ger scharfen Kante in der spontanen Aktivitdt nach dem Abschalten fithren.
Bei der unteren Kante eines reinen Tons ist die nichtlineare Auffdcherung we-
niger stark, so dass beim einzelnen reinen Ton mit Rauschen die Lautstérke
des reinen Tons die Wahrnehmbarkeit des Zwicker-Tons kaum beeinflussen
diirfte. Ein weiterer stark nichtlinearer Effekt ist die Rekrutierung weiterer
Hornervenfasern hoherer Schwellintensitét bei zunehmender Lautstérke des
Schalls (Kap. 2.1.4). Diese projizieren moglicherweise auf einen anderen to-
notopen Streifen des Nucleus cochlearis mit anderer innerer Verschaltung,
bei der kein Zwicker-Ton erzeugt wird. Beide nichtlinearen Effekte werden
hier nicht in die Simulationen miteinbezogen.



Kapitel 7

Diskussion und Ausblick

7.1 Rickblick

In Kap. 1 hatten wir grundlegende psychoakustische Begriffe behandelt, um
das Phanomen des Zwicker-Tons hierin einordnen zu kénnen. Der psychoaku-
stische Begriff der Erregung stellte sich in Kap. 5 als zentral zur Bestimmung
der Tonhohe des Zwicker-Tons heraus. Um die physiologische Ursache der
mit der Erregung zusammenhéngenden psychoakustischen Phdnomene we-
nigstens anndhernd modellieren zu koénnen, war ein relativ genaues Modell
der Cochlea und des Hornervs notwendig, das in Kap. 3 entwickelt wurde. In
Kap. 6 wurden schliellich zwei Modelle vorgestellt, die beschreiben, wie der
Zwicker-Ton moglicherweise entstehen konnte.

Als eine zentrale Ursache fiir die Entstehung des akustischen Nacheffekts war
laterale Inhibition postuliert worden. Qualitative Auswirkungen der lateralen
Inhibition auf den Erregungszustand der Neuronen in Abhangigkeit von der
neuronalen Eingabe wurden in einem einfachen linearen Modell einer Reihe
tonotop angeordneter Neurone untersucht (Kap. 4). Wir behandelten auch
mogliche Auswirkungen der lateralen Inhibition auf die Qualitit der Informa-
tionsverarbeitung im Gehor in einem sehr einfachen Modell mit spikenden
Neuronen. Hierbei bekamen wir ein Gefiihl fiir eine verniinftige Stérke fiir
laterale Inhibition und ,,feed-forward“-Kopplungen.

Anhand der qualitativen Auswirkungen lateraler Inhibition konnten zwei Mo-
delle entwickelt werden, die Nacheffekte zeigen. Das Habituationsmodell geht
davon aus, dass feuernde Neuronen ermiiden, wobei der ermiidete Zustand
fiir die Dauer des Zwicker-Tons anhélt. In einigen Féllen werden hierdurch
Zwicker-T6ne mit richtiger Tonhohe produziert, in anderen widersprechen
sich jedoch die experimentellen Beobachtungen und das Modell. Das Mo-
dell wurde daraufhin durch ein verfeinertes, jedoch auch komplizierteres, er-
setzt. Das Adaptionsmodell geht davon aus, dass das auditorische System
durch Riickkopplungen aktiv in die Informationsverarbeitung in tieferen Stu-
fen eingreift. Genauer soll Rauschen unterdriickt werden, wihrend andere
,Features* ungehindert passieren. Es wurde angenommen, dass die durch
Riickkopplung verursachte Inhibition etwa so lange anhélt wie der Zwicker-
Ton wahrnehmbar ist. Die notwendig gewordenen Featuredetektoren konnten
durch eine relativ einfache neuronale Schaltung modelliert werden. Sie sind in
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der Realitiit, sollte das Adaptionsmodell zutreffen, jedoch bestimmt weitaus
komplizierter aufgebaut.

Das Adaptionsmodell stimmt zumindest qualitativ gut mit den Beobachtun-
gen {iberein. Hieraus quantitative Schliisse iiber psychoakustische Grofien
ziehen zu wollen, erscheint etwas vermessen, da ja nur die erste Stufe der
komplizierten auditorischen Informationsverarbeitung (vgl. Kap. 2) model-
liert wurde, und diese auch nur in der einfachsten Weise als eine einzige
Reihe von 300 tonotop angeordneten Neuronen. Die Dauer des Zwicker-Tons
und seine Lautstidrke héngen natiirlich in beiden Modellen stark von den
gewahlten Modellparametern ab, beispielsweise von der Zeitkonstante des
Rauschunterdriickungsmechanismus (hier etwa 0,5s). Wenn man allerdings
einen derartigen Rauschunterdriickungsmechanismus postuliert und latera-
le Inhibition zur besseren Detektion von Variationen im Stimulus annimmt,
dann ist der Zwicker-Ton als Nacheffekt zwar nicht unvermeidlich, jedoch zu-
mindest plausibel. Jedenfalls lohnt es sich fiir das Gehor offenbar nicht, einen
extra Mechanismus zur Unterdriickung dieser Nacheffekte einzubauen, da sie
ohnehin schwach sind und bei natiirlichen Stimuli praktisch nicht auftreten.

7.2 Weitere psychoakustische Experimente

Das Adaptionsmodell kann als Grundlage fiir weitere psychoakustische Mes-
sungen dienen, insbesondere, um weitere Zwicker-Ton Erzeugerschalle zu fin-
den. Beispielsweise erkennt man am Mechanismus der Entstehung des Zwi-
cker-Tons beim einzelnen reinen Ton mit weilem Rauschen in Kap. 6.2.3,
dass das Rauschen bei hheren Tonhéhen als der des reinen Tons keine Rolle
spielt. D.h. auch ein in Abb. 7.1 skizzierter Schall miisste einen Zwicker-Ton
erzeugen.

-
I I I ’

T
11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 =z/Bark

Abb. 7.1: Tiefpassrauschen mit einzelnem reinen Ton als Zwicker-Ton FEr-
zeugerschall im Adaptionsmodell. Die Hohe des schraffierten Bereichs gibt die
Intensitétsdichte des Rauschens bei der jeweiligen Tonheit an. Das Symbol t
bezeichnet einen einzelnen reinen Ton.

Die Featuredetektoren reagieren nur auf die Steilheit einer ansteigenden oder
abfallenden Flanke. Auf Rauschen mit steil ansteigenden oder abfallenden
Flanken miissten sie auch reagieren. Deshalb sollte der einzelne reine Ton
auch durch geeignetes steil ansteigendes und abfallendes Schmalbandrau-
schen ersetzt werden konnen (Abb. 7.2).

Nach [Krump 1993] kann Rauschen auch durch geeignete Pulsfolgen oder
frequenzmodulierte Sinustone ersetzt werden. Diese sind zwar kein Rau-
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11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 =z/Bark

Abb. 7.2: Rauschen mit steil ansteigendem und abfallendem Schmalband-
rauschen als Zwicker-Ton Erzeugerschall im Adaptionsmodell. Die Hohe des
schraffierten Bereichs gibt die Intensitétsdichte des Rauschens bei der jewei-
ligen Tonheit an.

schen, werden aber von den einfachen Featuredetektoren des Adaptionsmo-
dells als solches registriert, da die Featuredetektoren relativ lange Zeitkon-
stanten (Tab. 6.2) besitzen. Aus der Frequenzmodulationsfrequenz bzw. der
Frequenz der Klickfolgen, bei der gerade noch ein Zwicker-Ton entsteht, sollte
man die Zeitkonstanten der Featuredetektoren abschétzen kénnen.

Wir haben gesehen, dass im auditorischen System vermutlich ein komplizier-
tes Wechselspiel von verschiedenen Detektions- und Adaptionsmechanismen
stattfindet. Dies wirkt sich nicht in offensichtlicher Weise auf die akusti-
sche Wahrnehmung aus, denn sonst wére unsere akustische Welt voll von
Tauschungen. Vielmehr miissen die Adaptionsprozesse moglichst dezent im
Hintergrund arbeiten, so dass die Wahrnehmung im Wesentlichen konstant
bleibt, sich aber auf unaufdringliche Weise ,, verbessert®, wie dies im visuellen
System, beispielsweise bei der Adaption der Helligkeit iiber viele Groflenord-
nungen hinweg, auch geschieht. Trotz aller vermutlich eingebauten Mafinah-
men zur Unterdriickung storender Effekte, die durch verschiedene Adapti-
onsmechanismen hervorgerufen werden konnten, gibt es hierdurch hervorge-
rufene akustische Tauschungen wie den Zwicker-Ton. Daher lohnt sich wohl
die Suche nach weiteren, dem Zwicker-Ton verwandten psychoakustischen
Phéanomenen, d.h. solchen, bei denen charakteristische Zeiten grofler als ei-
ne Sekunde eine Rolle spielen. Der Zwicker-Ton Erzeugerschall muss etwa 5
Sekunden présent sein, damit ein optimaler Zwicker-Ton hervorgerufen wird
und der Zwicker-Ton kann bis zu 6 Sekunden lang anhalten. Dies ist ein
Hinweis auf ldnger andauernde Adaptionsmechanismen im auditorischen Sy-
stem. Fande man weitere Phdnomene auf dieser Zeitskala, so konnte man die
zugrundeliegenden Adaptionsmechanismen noch besser charakterisieren. Die
in dieser Arbeit vorgestellten Uberlegungen kénnten hierfiir hilfreich sein.

7.3 Weitere neurophysiologische
Experimente
Zunichst wire neurophysiologisch festzustellen, auf welcher Verarbeitungs-

stufe in der Horbahn der Zwicker-Ton entsteht. Der Nucleus cochlearis ist
hierfiir sehr wahrscheinlich (Kap. 6). Dabei ist zu beachten, dass der Zwicker-
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Ton vielleicht nicht in jeder Reihe tonotoper Neuronen entsteht, sondern nur
in einer oder wenigen, eben denjenigen, die eine Verschaltung dhnlich dem
Adaptionsmodell oder eine sonstige spezialisierte Verschaltung aufweisen, die
einen Zwicker-Ton hervorruft.

Ist diese Reihe tonotoper Neuronen gefunden, so wire es zur Diskrimina-
tion verschiedener Modelle wichtig, die Antworteigenschaften der Neuronen
in dieser Reihe zu untersuchen, insbesondere im Hinblick auf laterale Inhi-
bition, Reaktion auf Rauschen (Adaptionsmodell) und Ermiidungsverhalten
(Habituationsmodell). Eine ausgeprégte laterale Inhibition sollte festgestellt
werden. Falls ein Modell dhnlich dem Habituationsmodell richtig ist, so soll-
te eine ausgeprigte Ermiidung der Neuronen festgestellt werden. Falls ein
Modell wie das Adaptionsmodell zutrifft, sollten die Neuronen zunéchst auf
Rauschen reagieren, nach Zeiten im Sekundenbereich jedoch sollte ihre Akti-
vitat abnehmen. Nach Abschalten des Rauschens sollten sie ihre unbeeinflus-
ste spontane Feuerrate ebenfalls erst nach Zeiten im Sekundenbereich (Dauer
des Zwicker-Tons) wieder erreichen.






Anhang A

Farbtafeln

100 200 300
Feuerrate/Hz

Abb. A.1: Farbcodierung der Feuerraten in den Abbildungen.

A.1 Habituationsmodell
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Abb. A.2: Zeitlicher Verlauf der Feuerraten der Neuronen der Outputschicht
aus Abb. 6.6 im Habituationsmodell. Nach rechts ist die Zeit, nach oben die
Nummer der Neuronen angetragen. Die iiber 100 ms gemittelte Feuerrate
ist farbcodiert aufgetragen. Fiir die Farbcodes siche Abb. A.1. Stimulus ist
Tiefpassrauschen mit einer oberen Bandkante von 1300 Hz. Die Frequenz-
skala bezeichnet die Bestfrequenzen der Neuronen. Der Zwicker-Ton tritt im
Habituationsmodell an der mit —e bezeichneten Stelle auf.
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Abb. A.3: Siehe Abb. A.2, nur ist der Stimulus nun ein reiner Ton der
Frequenz 1500 Hz mit darunterliegendem weiflen Rauschen.
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Abb. A.4: Siehe Abb. A.2, nur ist der Stimulus nun ein Hochpass mit Grenz-
frequenz 1500 Hz.
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A.2 Adaptionsmodell
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Abb. A.5: Zeitlicher Verlauf der Feuerraten der Neuronen der Outputschicht
aus Abb. 6.12 im Adaptionsmodell. Nach rechts ist die Zeit, nach oben die
Nummer der Neuronen angetragen. Die iiber 100 ms gemittelte Feuerrate
ist farbcodiert aufgetragen. Zu den Farbcodes siehe Abb. A.1. Stimulus ist
Tiefpassrauschen mit einer oberen Bandkante von 1700 Hz. Die Frequenzskala
bezeichnet die Bestfrequenzen der Neuronen. Der Zwicker-Ton tritt im Adap-
tionsmodell an der mit —e bezeichneten Stelle auf.
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Abb. A.6: Zeitlicher Verlauf der Feuerraten der Neuronen der Rausch-
unterdriickerschicht im Adaptionsmodell. Stimulus und Signaturen wie in
Abb. A.5.
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Abb. A.T: Zeitlicher Verlauf der Feuerraten der Neuronen der Outputschicht
aus Abb. 6.12 im Adaptionsmodell. Signaturen wie in Abb. A.5. Stimulus ist
ein reiner Ton der Frequenz 1700 Hz mit darunterliegendem weiflen Rauschen.

250 2500
Neuron Nr. Frequenz/Hz
200 2000
150 1500
100 1000
20
0.5 1.0 1.5 2.0 2.5 3.0

t/s

Abb. A.8: Zeitlicher Verlauf der Feuerraten der Neuronen der Rausch-

unterdriickerschicht im Adaptionsmodell. Stimulus und Signaturen wie in
Abb. A.7.
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