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Vorwort

Im Jahr 2008 war ich mit meinem Studium der Musikwissenschaft soweit, dafS es sinnvoll war, sich ernst-
haft mit Diplomarbeitsthemen auseinanderzusetzen. Doch was im Wintersemester 2005 in einem (fiir
Geisteswissenschaften) gutem Tempo begann, endete zunichst im Sommer 2007 am Institut im ersten
Stock, letzte Tire rechts. Hatte ich auch nur ansatzweise geahnt, was auf mich zukommen wiirde, hatte
ich mich vermutlich dagegen entschieden, mich als Studierendenvertreter zur Wahl zu stellen. Wahrend
der vier Jahre im oder nahe am Zentrum der Strv Muwi ist vieles passiert. Die Zeit stand keineswegs still,
obwohl der Blick auf den zusehends verstaubenden Diplomandenschreibblock durchaus diesen Eindruck
zu vermitteln vermochte. Es ist kaum zu glauben, dafS sich unter der wachsenden Staubdecke 2010 tat-
sachlich so etwas wie ein — damals sehr praktisch anmutender — Themenwechsel vollziehen konnte.

Die Wahl des aktuellen Themas war aber nicht rein praktischer Natur. Mein Interesse an der Funktion
des Gehors trieb mich schon friih in die Lehrveranstaltungen Werner A. Deutschs, es aber endgiiltig zu
meinem ,,Steckenpferd“ zu machen bedurfte der LV Newuronale Verarbeitung akustischer Reize von
David Thallinger und meinem Betreuer Univ.-Prof. Christoph Reuter aus dem Wintersemester 08/09. Fiir
mein Umfeld, so schien es mir, war es irgendwie ein logischer Schritt, die Arbeit dahingehend neu aus-
zurichten. Retrospektiv schliefSe ich mich diesem Eindruck an. Daher wirkt es ein wenig wie Ironie, dafs
ausgerechnet der neurophysiologische Abschnitt abermals praktischen Uberlegungen zum Opfer fiel.

Die gelegentlich auftauchende Frage, was Gehorphysiologie mit Musik zu tun habe, tiberrascht mich
stets aufs neue, denn — auf den Punkt gebracht: ohne Gehor keine Musik. Angesichts dieses, so banalen
wie basalen, Zusammenhangs ist es verwunderlich, wie stiefmiitterlich ausgerechnet die Musikwissen-
schaft dieses ansonsten recht gut erforschte Themenfeld behandelt. Der Bedarf, gehorphysiologische
Uberlegungen in die Musikwissenschaft zu implementieren, ist jedenfalls noch lange nicht gedeckt.
Derart gut erforschte Felder wie die Gehorphysiologie haben den grofSen Nachteil, dafs es praktisch
unmoglich ist, im Rahmen von Diplomarbeiten neue wissenschaftliche Erkenntnisse zu generieren. Der
grofse Vorteil ist, daf$ man aus einem reichen Fundus schopfen und die Ausrichtung des eigenen Textes
recht genau steuern kann. Mein Bestreben war es, moglichst anschauliche, leicht verstiandliche (und
trotzdem detaillierte) Erklarungen zu liefern und dabei gerade solche Punkte in den Fokus zu riicken, die
in den meisten aktuellen Darstellungen vereinfacht und/oder vernachléssigt werden, wie es z.B. bei der

Hydromechanik oder der Schneckentrennwandschwingung im Innenohr der Fall ist.

Zu guter Letzt bleibt mir, mich bei all den ,,aufSeren Haarzellen“ meiner Schaffenszeit zu bedanken, die
meinen Fokus schirften und mich mit wertvollem Feedback versorgten. Besonders mochte ich meinem
Betreuer Christoph Reuter danken, der mich einerseits mit einem immensen Vertrauensvorschuf$ sehr
autonom arbeiten liefS, mir aber andererseits zu jeder Zeit motiviert und bereitwillig mit Rat und Tat zur
Seite stand, sich von der obengenannten Staubdecke nicht entmutigen lief3, auch meinen Themenwechsel
mit Begeisterung unterstiitzte und nicht zuletzt bei der Literaturbeschaffung eine enorme Hilfe war.
Gesondert danken mochte ich an dieser Stelle auch meinen Eltern, deren bedingungsloser Unterstiitzung
ich mir immer sicher sein kann: Es ist mir bewufSt, daf$ dies keine Selbstverstandlichkeit ist.

Wien, Dezember 2012
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Vorbereitung

o Einleitung

Die vorliegende Arbeit beschaftigt sich mit den physiologischen Grundlagen der Musikwabrnebmung.
Sie folgt akustischen Signalen auf ihrem Weg durch das periphdire auditive System (ungeachtet des Hor-
nervs), beschreibt die anatomischen Strukturen der durchlaufenen Ohrabschnitte und versucht, die Vor-
bereitung und Bearbeitung akustischer Reize bis zum Transduktionsprozefs im Innenohr (wonach sie
dann vom zentralen auditiven System ,,gehort®, d.h. ins BewufStsein gefithrt werden) detailliert zu erkla-
ren. Der Fokus liegt auf den physiologischen Abliaufen. Besonderes Interesse gilt der Impedanzwandlung
durch die Strukturen des Mittelohrs und der Schallaufnahme durch die Sinneszellen mittels komplexer

mechanischer und bioelektrischer Prozesse im Innenohr.

0.1 Wie ist die Arbeit gegliedert?

Der Hauptteil gliedert sich in drei Kapitel, wovon die beiden ersten (Psychoakustik, Anatomie) unab-
hangig voneinander auf das letzte (Physiologie) vorbereiten. Es schien mir sinnvoll, psychoakustische
Erkenntnisse und anatomische Beschreibungen in eigene Kapitel auszulagern, um das Hauptthema —
bildlich gesprochen — nicht durch belastende (aber notwendige) ,,Seitenbander zu verrauschen®.

Das Kapitel Psychoakustik erortert die Frage, was das Ohr tiberhaupt hort. Anders gesagt: Es stellt
die wichtigsten ohrbezogenen Phinomene des Horens vor. Von im Ohr begriindeten Systemeinschran-
kungen (Horbereich) entwickelt es sich tiber die wichtigsten Integrationswerkzeuge des Gehors (Zeit-
konstanten, Frequenzfilter) sowie dessen wichtigste Empfindungsgrofsen (Lautheit, Tonbeit) hin zu
tibergeordneten Phinomenen wie Verdeckung und Lokalisation.

Im Kapitel Anatomie wird — man ahnt es bereits — der anatomische Aufbau des Ohrs (ganz bewufSt
sehr detailreich) beschrieben. In diesem Kapitel weiche ich von meiner Praxis, soweit als moglich deut-
schen Begriffen den Vorzug zu geben ab, um mich der Eindeutigkeit anatomischer Lagebezeichnungen
zu bedienen, die in einem kurzen Exkurs vorgestellt werden. Der weitere Textverlauf kldrt grob die ana-
tomische Makrosituation (Lage des Ohrs im Schlifenbein) und folgt danach dem Schallaufnahmepfad
(in bewahrter Weise) vom AufSenobr tibers Mittelobr zum Innenobr.

Das letzte Kapitel Physiologie geht der Hauptfrage nach, wie das Ohr arbeitet. Analog zum zweiten
Kapitel dringt es von aufSen nach innen vor, indem es sich an den Aufgaben der Ohrabschnitte, rich-
tungsbezogener Schallaufnahme (kopfbezogene Ubertragungsfunktion), Impedanzwandlung und
mechanoelektrischer Reiztransformation orientiert.

Im Fazit wird schliefSlich die Essenz aus den drei Hauptkapiteln gebildet (Zusammenfassung) und auf
die natiirlichen Horsituationen des musikalischen Alltags bezogen. Die Angaben zur verwendeten Lite-
ratur, sowie alle von der Universitit Wien geforderten — nicht textrelevanten — Pflichtbeitrige, befinden
sich im Anbang.




2 Einleitung

0.2 Was kann die Arbeit leisten, was nicht?

Die Arbeit richtet sich an Musikwissenschaftler, die nicht vorhaben, die Grundlage aller Musik — das Ohr
— aufSer Acht zu lassen. Ich habe mich daher bemiiht, den Text méglichst frei von mathematischen For-
meln zu halten und das ,,Medizinerlatein® in Nebensitze und Klammern zu verbannen, ohne dabei die
gelaufigen Fachbegriffe zu unterschlagen. Dartiber hinaus habe ich versucht, alle verstindnisirrelevanten
Herleitungen, Versuchsanordnungen, Experimente und Theorien auszublenden und den Text auf das
Wesentliche zu reduzieren. Alles ist sozusagen dem Ziel untergeordnet, ein plausibles und verstandliches

Gesamtbild zu schmieden.

0.2.1 Lesbarkeit

Um den Text gut lesbar und verstindlich zu halten, wurden vor allem zwei MafSnahmen getroffen.
Erstens soll die terminologische Aufristung, wie sie in vielen einschligigen Aufsitzen (sicher auch platz-
bedingt) zu beobachten ist, durchbrochen werden, indem weitestgehend deutschsprachige Fachbegriffe
(die es zu fast allem gibt) kultiviert werden. Zweitens kommt der Text grofStenteils ohne fachbegriffliche
Abkiirzungen aus. Nur sehr wenige, lange, sperrige und/oder extrem haufige Begriffe werden stellenweise
abgekiirzt, da dies dem Leseflufs m.E. forderlich ist. Um der Lesbarkeit abtrigliche Konstruktionen zu
vermeiden, sind aufSerdem alle im Text verwendeten Begriffe, die Personen bezeichnen, als geschlechts-
neutral zu verstehen, sofern sie sich nicht auf konkrete Personen beziehen.

Im Text werden zwei verschiedene Auszeichnungen verwendet, um eine Reihe von Hervorhebungen
abzudecken. Kursive Schriftschnitte markieren in erster Linie Fachbegriffe, sowie (im Text genannte)
Titel und Uberschriften. Ist ein Begriff nicht explizit als Fachterminus gemeint, entfillt die Auszeichnung,.
Ebenfalls kursiv stehen — wie im vorigen Satz zu sehen — betonte Worte um die Aufmerksamkeit zu len-
ken, aufSerdem mehrzeilige wortliche Zitate. Alternativ werden die klassischen Anfithrungszeichen ver-
wendet. Sie kommen zum Einsatz um dezidiert von Fachbegriffen zu unterscheiden, metaphorische,
alltagssprachliche oder saloppe Formulierungen hervorzuheben und kiirzere wortliche Zitate zu kenn-

zeichnen.

o0.2.2 Einschrankungen

Meistens sind die Sachverhalte dargestellt, ohne ihre Erforschungsgeschichte und/oder Herleitung auf-
zurollen. Es war mir iiberdies wichtig, mich nicht in wissenschaftlichen Theorien zu verspinnen. Daher
wurden Theorien und divergierende Gedanken auf gesicherte Gemeinsamkeiten reduziert und nur in den
Text aufgenommen, wenn sie der Verstiandlichkeit dienen.

AusschlieSlich aus Tierversuchen gewonnene Informationen werden im Text in aller Regel nicht
beriicksichtigt. Weniger wegen der schwierigen ethischen Frage — die zu diskutieren hier nicht der rich-
tige Ort ist —, sondern weil man oft nicht abschitzen kann, in welchem Ausmaf$ die Ergebnisse aufs
menschliche Horen tibertragbar sind. Generell habe ich solche Informationen nur dann herangezogen,

wenn sie halfen, verstandnisrelevante Liicken zu fiillen.




Einschrankungen 3

Die vorliegende Arbeit ist auf das periphdre auditive System exklusive Hornerv (
), d.h. das Ohr beschrankt und a8t somit alle im zentralnervosen auditiven System ablaufen-
den Verarbeitungsschritte bewufSt aufSer Acht. Bedenkt man zudem, dafs die Schnecke bereits im 16.

Jahrhundert entdeckt und erste hortheoretische Uberlegungen aus dem 17. Jahrhundert iiberliefert sind

( ), wird offensichtlich, daf kein Anspruch auf Vollstindigkeit erhoben werden
kann.
0.2.3 Voraussetzungen

Mit Blick auf den musikwissenschaftlichen Zielgruppenkern, werden bestimmte Grundlagen als bekannt
vorausgesetzt. Dies betrifft: erstens, musikalische Grundkenntnisse, speziell beziiglich des ,,westlichen*
Tonsystems, wie es z.B. in der europdischen Kunstmusik und den meisten aktuellen Formen von Jazz und
Popularmusik verwendet wird. Zweitens, Grundlagen der Akustik inklusive aller gangigen MafSe und
Skalen (z.B. Herleitung des Dezibels, Herleitung von Hertz, usw.). Drittens werden Begriffe aus der
Klangforschung (Spektren, Formanten, Einschwingvorgang, etc.) nicht explizit erklart.

Ich habe versucht, Kenntnisse aus allen drei Bereichen nicht all zu sehr zu strapazieren. Am wenig-
sten war dies im Feld der Akustik moglich, da akustische Signale die addquaten Reize des Hororgans und
damit (implizit) unumganglicher Teil dieser Arbeit sind. Einfach gehaltenene Erklarungen vieler Grund-
begriffe findet man zur Not u.a. bei Fasold & Veres ( ) Gelfand ( ), Hellbriick und
Ellermeier ( ), Miiller und Frings ( ), Spitzer ( ) und Yost
( ).

Im Spannungsfeld verschiedener Disziplinen mufs man sich immer im Klaren dariiber sein, dafS schein-
bar eindeutige Begriffe fachabhingig ganz verschieden verwendet sein konnen. In dieser Arbeit sind
davon besonders die Begriffe Ton und Klang betroffen. Musiker verstehen Klang normalerweise als Syn-
onym fiir den Begriff Akkord, der seinerseits aus verschiedenen Tonen zusammengesetzt ist. Auch in der
Physik setzt sich ein Klang aus verschiedenen Tonen zusammen, nur bezeichnet der Begriff Ton einen
Sinuston. Mehrere Sinustone (Teiltone) schichten sich zu einem teiltonreichen Spektrum, einem Klang
auf, der nun genau das darstellt, was Musiker als Ton bezeichnen (
). Die folgende Tabelle soll den Sachverhalt verdeutlichen.

Physik Musik

Ton, Sinuston (reiner Ton) —
Klang (komplexer Ton) Ton

Klanggemisch Akkord

Tab. 0.1 Physik und Musik (Dickreiter 1987, Tab. 2.1,54)

Da besonders die Psychoakustik viel mit Sinustonen arbeitet und nur die physikalische Terminologie iiber
alle erforderlichen Begriffe verfiigt, wird in dieser Arbeit grundsatzlich die physikalische Terminologie
angewendet, solange dies nicht explizit anders angegeben ist.







Psychoakustik

1 Was hort das Ohr?

Empfindungen korrespondieren nicht 1:1 mit den auslosenden physikalischen Reizen. Zum Gliick.
Andernfalls wire Fernsehen undenkbar, jedes mit Wechselstrom betriebene Licht wiirde flackern (nicht
nur fiir Epileptiker problematisch) und auch die akustische Umwelt wire unertraglich. Jede minimale
Schwankung bis zu molekularem Rauschen wire in einer derartigen Prazision horbar, daf$ an (selbst ein-
stimmige) Musik (Stichwort Ungenauigkeiten) nicht zu denken wire (

). Die Psychophysik, Teildisziplin der Psychologie, untersucht die gesetz-
mifSige, funktionale Perzeption physikalischer Reize Giber die addquaten Sinneskanile. Jener Teil der

Psychophysik, der sich auf Schallrezeption spezialisiert hat, wird Psychoakustik genannt (

).

Da Empfindungen nicht direkt feststellbar sind, miissen Reiz und Empfindung voneinander getrennt
werden. Stattdessen werden Reiz- und EmpfindungsgrofSen aufeinander bezogen. Als ReizgrofSen wer-
den die physikalischen Parameter des Reizes bezeichnet (z.B. Schallpegel, Frequenz). Sie definieren das
Schallereignis. Als EmpfindungsgrofSen bezeichnet man voneinander trennbare, abstufbare sensorische
Kontinua (z.B. Lautheit, Tonbeit). Sie haingen immer — unterschiedlich stark — von allen Reizgrofsen ab
(z.B. Lautheit primir vom Schallpegel, sekundir aber auch von der Frequenz/Bandbreite). Empfin-
dungsgroffen definieren die auditive Perzeption, das Horereignis (

). Vergleiche
(z.B. (wieviel) leiser/lauter als) und Schwellenmessungen liefern Informationen tiber die subjektiven
Empfindungen. Sie gehoren zu den Hauptaufgaben der Psychoakustik (

). Als Schwelle wird jene Reizstarke festgelegt, ab der Empfin-
dungen iiberhaupt auftreten oder sich verdndern. Sie werden entsprechend Reizschwellen oder Unter-
schiedsschwellen (ebenmerklicher Unterschied, EMU; just noticeable difference, jnd; difference limen,
A') genannt (

). Angaben von Grenz- bzw. Schwellwerten sind den Erkenntnissen
der Psychoakustik also praktisch intrinsisch und liefSen sich in diesem Kapitel folglich nicht vermeiden.

Um es auf den Punkt zu bringen: Die Psychoakustik befafst sich mit Ursache (Reiz) und Wirkung
(Empfindung) des Horens. Das Ohr/Gehor selbst ist aus psychoakustischer Sicht eine ,,Blackbox*, tiber
deren Inhalt (die physiologischen Zusammenhinge von Reiz und Empfindung) keine Aussagen getrof-

fen werden.

Zunichst sollen kurz drei fundamentale Uberlegungen zur schwellenbasierten Empfindungsmessung
vorgestellt werden. Einerseits, weil sie zum Riistzeug versierter Psychoakustiker (und Musikwissen-
schaftler) zahlen, andererseits, weil es sich nicht vermeiden liefs, an einigen Stellen auf sie Bezug zu neh-
men. Ernst Heinrich Weber (1795-1878) stellte fest, daf§ das Verhiltnis von eben erkennbarem
Reizunterschied (Al) und AusgangsgrofSe des Reizes (I) konstant (k) ist. Die Formel Al : I = k ist heute

1 Der griechische GroRbuchstabe Delta (A) wird normalerweise als Symbol fiir Differenz bzw. Unterschied verwendet ( ),
daher wird es in weiterer Folge in vielen unterschiedsbezogenen Formelzeichen auftauchen.



6 Was hort das Ohr?

als Webers Gesetz bekannt (

). Gustav Theodor Fechner (1801-1887) erkannte, daf gleichbleibende Reizverhiltnisse
(geometrische Reihe) gleichbleibende Empfindungsschritte (arithmetische Reihe) evozieren. Seine
psychophysische Fundamentalformel (von Fechner selbst als ,, Weber’sches Gesetz“, spater als Fechners
Gesetz bezeichnet) log (I: Iy) - k = E ist heute als Weber-Fechner Gesetz bekannt (

). Im 20. Jahrhundert stellte
Stanley Smith Stevens die (seiner Ansicht nach gesetzmifSige) Verbindung zwischen Reizgrofse und Emp-
findungsgrofle tiber eine Potenzfunktion her. Er bezeichnete die Formel E =k - (I-1Iy)" (in verkurzter
Form: E = In; zur Erkldrung ) als psychophysisches Potenzgesetz (power
law). Sie gilt fiir alle Intensitatsempfindungen (Helligkeit, Lautstarke, Temperatur, etc.) und wird mittels
reizspezifischer Exponenten (die GrofSe der Hochzahl n gibt das Wachstumsverhiltnis von Reiz und

Empfindung wieder) an die Sinnesqualitit angepafSt (

1.1 Horbereich

Schall wird nicht einfach gehort. Schall muf§ bestimmte Kriterien erfiillen, um auditive Empfindungen
des Ohrs zu wecken. Schall muf$ eine gewisse Lautstarke erreichen, darf aber nicht zu laut werden und
er mufS innerhalb gewisser Frequenzgrenzen liegen, um vom Gehor erfafit zu werden. Traditioneller-
weise wird in einem zweidimensionalen Koordinatensystem aus Frequenz und Pegel die Fliche zwischen

Horschwelle, Schmerzgrenze und den Frequenzgrenzen als Horbereich oder Horfeld bezeichnet (

Nun wird das Gehor in der Praxis selten bis an seine Grenzen gefiihrt. Die z.B. fiir Sprache und/oder
Musik genutzten Bereiche fallen wesentlich kleiner als der gesamte Horbereich aus und siedeln sich dort
an, wo das Horen am besten aufgelost, d.h. das Ohr am empfindlichsten ist. Wie Abbildung 1.1 zeigt,
wird fiir Sprache nur in ein recht enger Pegel- und Frequenzbereich verwendet. Musik nutzt beide Span-
nen zwar weiter aus, stofst aber ebenfalls nicht an die Grenzen des Horbereichs (

).
1.1.1 Horschwelle
Die Horschwelle ist die Grenze, an der sich die unhorbaren von den horbaren Pegeln scheiden (

). In stiller Umgebung, wenn nur ein Nutz- aber keine Storsignale vorhanden sind, wird

die Horbarkeitsgrenze des Nutzsignals als absolute Horschwelle oder Rubehorschwelle bezeichnet (

). Die Ruhehorschwelle ist also eine Reizschwelle, d.h. eine Schwelle, ab der eine Empfindung tiber-

haupt ausgelost wird ( ). Normale Hérsituationen
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sind alles andere als ideal, Storgerdausche sind eigentlich immer vorhanden. Die dadurch zu hoheren
Pegeln verlagerte Schwelle wird als Mithorschwelle (siehe 1.6.1, S. 33) bezeichnet (
)

Horschwellen sind interindividuell und intraindividuell verschieden, denn auch bei einer Person wei-
chen die Empfindlichkeiten von linkem und rechtem Ohr i.d.R. zumindest minimal voneinander ab.
Dasjenige Ohr mit der grofSeren Empfindlichkeit bestimmt die subjektive Horschwelle. Sollten tatsdch-
lich beide Ohren gleich empfindlich sein (was Uber weitere Frequenzbander praktisch auszuschlieflen
ist), wiirde die Horschwelle noch etwas weiter absinken. Das Summationsverhiltnis von monoauraler
zu binauraler Beschallung liegt praktisch bei 2:1, wodurch die binaurale Horschwelle um 2,5 bis 3 dB
unter der monoauralen liegt (

). Die gemessenen Werte, durch welche eine allge-
meine Horschwelle festgelegt wird, sind iber viele (pathologisch unauffillige) Durchschnittsohren
gemittelt. Individuelle Horschwellen sehen meistens wesentlich unregelmafSiger aus (

). Auch bei Mittelwertkurven ist es wichtig, das Alter der Versuchspersonen zu berticksichtigen,
weil die Horschwelle sich im Alter stark verandert. Fiir hohe Frequenzen werden alternde Ohren immer
unempfindlicher, wohingegen sich die Horschwelle im tieffrequenten Bereich unter 1 bis 2 kHz kaum
verschiebt (

140

T Aus Abbildung 1.1 ist ersichtlich, daf§ man unter-

scheiden muf, ob die Horschwelle im freien
™~ Schallfeld (iber Lautsprecher) oder tiber Kopf-

100 - = horer ermittelt wurde. Uber Kopfhorer darge-

boten, wird der Schalldruck monoaural effektiv

zwischen Kopfhorermembran und Trommelfell

gemessen, woraus die Bezeichnung kleinster hor-

w1
o

barer Schalldruck (minimal audible pressure,

MAP) entstand. Bei Lautsprecherdarbietung wird

zunachst die binaurale Horschwelle der Versuchs-
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person und in einem zweiten Durchgang an Stelle

der (nun abwesenden) Versuchsperson der Pegel

Frequenz (Hz) 100 1k 10k . i
des Freifeldschalls gemessen, weshalb vom klein-

sten horbaren Schallfeld (minimal audible field,
MAF) gesprochen wird (

Abb.1.1H6rraum und Horschwellen (modifiziert n. Fastl & Zwi-
cker 2006, Abb. 2.1, 17; Gelfand 2004, 9.1, 281; Yost 2008, Abb.
10.2, 154; Zwicker & Feldtkeller 1967, Abb. 18.3, 54). Hor-

schwelle: Ruhehérschwelle (nach Zwicker & Feldtkeller,

schwarz), MAF (hellgrau), MAP (dunkelgrau). Hérraum: Unge-
fahrerer Nutzungsbereich von Musik (hellgrau) und Sprache
(dunkelgrau). Obergrenzen: Schadigungsschwelle (in der
Mitte um 9o dB, schwarz), Unbehaglichkeitsschwelle (hell-
grau), Schmerzgrenze n.Yost (dunkelgrau) bzw. Fastl & Zwik-

ker (schwarz).

). Daf§ die MAP-Schwelle immer
durchschnittlich 6 bis 1o dB uber der MAF-
Schwelle lag, konnte lange Zeit nicht erklart wer-
den, was den Begriff der ,fehlenden 6 dB“
(missing 6 dB) hervorbrachte (

). Berticksichtigt
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man allerdings die bei MAF-Messungen wirksame kopfbezogene Ubertragungsfunktion (kobeUF,
siehe 3.1, S. 91), die Impedanzen des Ohrs und achtet auf korrekte und kompatible Kalibrierung bei den
Messungen, kann die MAF/MAP-Differenz auf hochstens 2,5 dB reduziert werden, die sich ihrerseits
leicht mit binauraler Summation (siehe S. 7) erklaren lassen (

).

Verlauf der Horschwelle

Schalldriicke werden meist in Pegeln angegeben. Pegel sind dimensionslos. D.h. sie sind keine absolu-
ten, sondern auf bestimmte Normwerte bezogene Relativangaben ( ). Als
Bezugsschalldruck (Druck = N/m? = Pascal, Pa) fiir die physikalische bzw. absolute Horschwelle wur-
den 20 pPa (2 - 107 Pa) festgelegt. Uber diesen Bezugsschalldruck definierte Pegel werden als Schall-
druckpegel (sound pressure level, SPL, oft auch kurz Schallpegel) bezeichnet und in Dezibel SPL (dBepy)
angegeben. Der Bezugsschalldruck von 20 pPa wird oft als derjenige angegeben, bei dem ein 1 kHz Ton
gerade eben wahrzunehmen ist, also tiberschwellig wird (

), wobei die tatsichliche Horschwelle bei 1 kHz normalerweise ein wenig hoher, bei 3
bis 4 dBspr. liegt ( ).
Wie aus Abbildung 1.1 deutlich hervorgeht, ist die Horschwelle nicht flach, d.h. das Gehor nicht fur
alle Frequenzen gleich empfindlich. Vielmehr nimmt die Horschwelle einen U-formigen Verlauf. Z.B. ist
der notwendige Schalldruck, um einen Ton von 25 Hz horbar zu machen rooo mal hoher, als der fiir
einen 1 kHz Ton (
). Am empfindlichsten ist das Gehor ungefihr von 2 bis
5 kHz, wo jeweils o dBgpr, dazwischen sogar negative Dezibelwerte erreicht werden (
). Wie sensibel das Ohr in diesem
Bereich tatsichlich ist wird klar, wenn man sich vor Augen fiihrt, daf es sich bei o dBsp. um Amplitu-
den im Groflenbereich des Durchmessers von Wasserstoffatomen handelt ( ).
Ware das Gehor noch empfindlicher, konnten wir molekulares Rauschen horen (

). Unter 1 kHz nimmt die Empfindlichkeit mit rund 6 dB/Oktave
ab, Uber 4 kHz sogar mit 24 dB/Oktave ( ). Im Bereich von 500 Hz bis 5 kHz ist das
Gehor noch sehr empfindlich, im erweiterten Abschnitt von 100 Hz bis 10 kHz immerhin noch ausrei-
chend sensibel. Erst dartiber und darunter nimmt die Empfindlichkeit dramatisch ab, so daf$ die dufSer-
sten Flanken gleichzeitig praktisch die Grenzen der hochsten und tiefsten verwertbaren Frequenzen
darstellen (

).

Es sollte nicht unerwihnt bleiben, dafs die Richtigkeit der Horschwellenkurve, speziell im Fre-
quenzbereich unter 1 kHz, mancherseits angezweifelt wird. Die Griinde dafir sind zum einen, daf$ Ver-
besserungen der MefStechnik abweichende Kurven hervorbrachten und zum anderen, dafS es vor allem
im tieffrequenten Bereich schwierig ist, ebene Schallfelder zu produzieren (

).
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Nicht weiter verwunderlich ist, daf§ individuelle Horschwellen frequenzabhingig streuen. Im empfind-
lichsten Frequenzbereich ist die Streuung minimal; 80% (der Mittelabschnitt einer Gauf$’schen Normal-
verteilung) der Werte liegen in einer Spanne von nur 1o dB. Nach unten wird diese Streuung nur
geringfiigig weiter, wihrend sich die Werte nach oben hin sehr deutlich streuen. Hier liegen 80% der
Werte in einer Spanne von 25 dB. Dies mag auch daran liegen, dafs individuelle Horschwellen iiber
5 kHz mehrere Extrema aufweisen und zerklufteter, variabler ausfallen, was seinerseits dadurch beein-
fluf3t sein konnte, dafs dieser hochfrequente Abschnitt deutlich empfindlicher auf Schallbelastung rea-
giert als tiefere Bereiche ( ).

Um die Handhabung horbarer Pegel zu erleichtern, wird (v.a. in der Audiometrie) die krumme phy-
sikalische Horschwelle (SPL) begradigt, indem man bei jeder Frequenz — unabhingig von physikalischen
Schalldrucken — vom physiologischen Minimum ausgeht. Uber viele Personen gemittelt ergibt sich so
eine gerade Nullinie bzw. relative Horschwelle, die als hearing level (HL) gekennzeichnet wird. Der
Bezugsschalldruck fiir o dByy ist fiir jede Frequenz der gerade eben horbare Schalldruckpegel (SPL), also
die absolute Horschwelle. Anders gesagt: Die relative Horschwelle liegt frequenzunabhingig immer bei

o dByy, weil die unterschwelligen Anteile der Schalldruckpegel (SPL) nicht beriicksichtigt werden (

). Noch einen Schritt weiter geht die Referenzgrofle sensation level (SL). Der Bezugs-
schalldruck ist variabel immer der Schalldruck, ab dem ein Schall in einer konkreten Horsituation de
facto zu horen ist. Dezibel SL (dBs;) beziehen sich also auf die signal-, situations-, frequenz- und horer-
spezifische Horschwelle; geben also sozusagen den aktuellen Signal-Rauschabstand wieder (

1.1.2 Obergrenzen und Dynamik

Im Gegensatz zur Horschwelle ist die Obergrenze verhaltnismafSig linear, also mehr oder minder fre-
quenzunabhingig ( ). Pegel-
obergrenzen sind theoretisch kein Ende der Empfindsamkeit wie die Frequenzobergrenze, sondern
markieren die Grenze(n) des Ertrdglichen. Dennoch macht es durchaus Sinn, den Horbereich hier als
nach oben abgeschlossen zu betrachten. Der Abschlufs ist jedoch kein klarer Schnitt, sondern stellt eine
weiter gefafSte Art ,, Auslaufzone® fur verkraftbare Schallpegel dar und ist iiberdies davon abhangig, wie
er definiert wird ( ).
Ab grob 100 dBsp. werden Schalle zu laut und zu unangenehm, um ihnen tiber eine sinnvolle Zeit-
spanne lauschen zu kénnen. Man spricht in diesem Bereich von der Unbehaglichkeitsschwelle (thres-
hold of discomfort). Ab etwa 120 bis 140 dBsp. und mehr treten neben der rein auditiven Wahrnehmung
auch Gefiihle wie Druck, oder zunehmend starke Schmerzen auf. Hier ist dementsprechend die

Schmerzschwelle oder Fiiblschwelle? (threshold of pain, threshold of feeling) erreicht (

). Sie markiert
zwar die definierte Obergrenze des Horbereichs, zu bleibenden Schidden kann es allerdings schon bei viel
geringeren Schallpegeln kommen. Im empfindlichsten Band zwischen 1 und 5 kHz kann die ,,Schadi-
gungsschwelle“ bis auf 9o dBsp. absinken ( ). Um 8o dBgp; herum

2 Lehnhardt verwendet den Begriff Fiihlschwelle ,,auf der anderen Seite” (d.h. unterhalb) der Horschwelle und ist von der Hérschelle selbst zu
unterscheiden, weil Vibrationen — besonders bei tiefen, iiber Knochenleitung dargebotenen Frequenzen — manchmal schon fiihlbar sind,
bevor horbare Pegel erreicht werden ( )-
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liegt ein Grenzwert, der im englischen Sprachraum effective quiet genannt wird, weil Pegel bis 8o dBep.
offenbar keinerlei Schiden und/oder Horverlust verursachen ( ). Belastung mit zu
hohen Schallintensititen — etwa durch zu laute Musik — kann aber zu Ermiidung und dadurch vor-
ubergehendem Horverlust (temporary threshold shift, TTS) fuhren. Normalerweise sinkt die Hor-
schwelle nach Ende der Belastung allmahlich wieder auf ihr gewohntes Niveau zurtick, was tiber 16
Stunden dauern kann. Nicht auszuschliefSen ist, dafs die Horschwelle aufgrund zu intensiver/langer
Belastung dauerhaft erhoht bleibt (siehe 1.2.2, S. 17; ).

Der Dynamikbereich des Gehors wird sehr unterschiedlich, traditionell aber mit 120 dB (bei 1 kHz)
angegeben (

). Man mufS allerdings bedenken, daf$ die Angaben zur Obergrenze (Schmerzschwelle) um
bis zu 20 dB schwanken und die Untergrenze (Ruhehorschwelle) stark frequenzabhingig ist. Demnach
ist auch die Dynamikspanne des Gehors frequenzabhingig. Nach Yost ( ) ist sie um
1 kHz 125 dB bis zu 135 dB weit, wihrend sie um roo Hz nur 8o bis 9o dB betragt. Im empfindlich-
sten Frequenzband liegen 120 bis maximal 140 dB zwischen der Horschwelle und der definitiven
Schmerzgrenze. Das entspricht Verhiltnissen von Eins zu einer (120 dB, 10°) bzw. zehn Millionen
(140 dB, 107) zwischen schwichstem horbarem und stirkstem ertriglichem Schalldruck? (

).

1.1.3 Frequenzbereich

Schall pflanzt sich in Form von Druckschwankungen fort, deren Druckbauche bei gentigend zeitlichem
Abstand wie einzelne Impulse erscheinen. Schalle kénnen im weitesten Sinne also als Impulsfolgen
betrachtet werden ( ). Die Frequenz ist dabei die Antwort auf
die Frage, wie schnell diese Einzelimpulse aufeinander folgen. Dies ist ausschlaggebend fiir die Ton-
hohenempfindung, was gut z.B. an einem Motorrad nachzuvollziehen ist: Im Standgas sind die einzel-
nen Explosionen im Motor noch gut als solche zu erkennen, aber auch schon als tiefes Knattern
interpretierbar. Gibt der Fahrer Gas, steigen Explosionsfrequenz und Tonhohenempfindung (des Knat-
terns) im Ohr simultan an ( ).

Ab einer bestimmten Intervalldauer ist das Ohr nicht mehr in der Lage, Impulse als zusammenge-
horig zu interpretieren. Damit ist die Untergrenze der Frequenzempfindlichkeit erreicht. Nach Gelfand
sowie Stevens und Hallowell kann das menschliche Ohr (bei entsprechendem Pegel) bis zu 2 oder sogar
1 Hz tief horen, was sonderbar scheint (

), denn schon 2 Hz zu ,,horen® wiirde praktisch bedeuten, z.B. die Schlage eines Metronoms bei 120
bpm (beats per minute) als ein einziges andauerndes akustisches Ereignis wahrzunehmen. Es sind rund
20 Hz erforderlich, um Einzelimpulse verlafSlich zu Tonhohenempfindungen zu verketten. Manche
Autoren geben aber auch bis zu 16 Hz an, was eventuell damit zusammenhingen koénnte, daf$ extreme

Schallpegel tiber 100 dBspr, die Grenze mitunter in den Infraschallbereich verlagern (

3 Manchmal ist von zwélf Zehnerpotenzen die Rede ( ). Dann
wird nicht der Schalldruck (P), sondern die Schallintensitdt (I) berechnet. Da Intensitat dem Quadrat des Schalldrucks proportional ist, kann
die logarithmische Dezibelskala mit dem Faktor Zwei umgerechnet werden, was statt zwolf (I) eben sechs (P) Zehnerpotenzen ergibt (

; fur eine kurze und einfache Darstellung der mathematischen Zusammen-
hange von Druck und Intensitét vgl. besonders ).
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Nach oben nimmt die Frequenzempfindlichkeit praktisch sukzessive ab: Spitestens ab 1 kHz konnen
einzelne Nervenfasern die Signalperiodizitit nicht mehr korrekt abbilden, indem sie ihre Aktivitat mit
der Periodizitit synchronisieren (Phasenkopplung, phase-locking). Ab 5 kHz tritt auch die gemeinsame
Phasenkopplung mehrerer Nervenfaserbiindel nicht mehr auf, so daf$ iiber 5 kHz vermutlich nur noch
Ortsinformationen (Tonotopie, siehe 2.4.3; S. 77) den Tonhoheneindruck bestimmen (

). Die absolute
Obergrenze fiir horbare Frequenzen wird meistens mit 20 kHz, mitunter aber auch schon mit Werten
ab 16 kHz angegeben. Die Frequenzempfinglichkeit des Ohrs erstreckt sich also Uber drei Frequenz-
dekaden von rund 20 bis 20000 Hz bzw. musikalischer formuliert tiber rund zehn Oktaven (

).
Dabei sollte bedacht werden, daf§ praktisch die Halfte des Frequenzbereichs in die beiden obersten
Oktaven (5-10 kHz, ro—20 kHz) fillt. In der musikalischen Praxis kommen selbst Grundtone jenseits
von 1 kHz (zum Vergleich, das hohe C (¢, Cé6) liegt bei etwa 1057 Hz) so gut wie nie vor (

). Dennoch ist dieses ,,obere Stockwerk
des Frequenzraums keinesfalls nutzlos: Hier liegt das Reich der Obertonspektren, die nicht nur zentra-
ler Bestandteil der Klangfarbe im engeren Sinn sind (

), sondern iiberdies stabilisierend auf die harmonischen Verhiltnisse und Tonho-
heneindriicke der musikalischen Grundtone wirken ( ).

1.2 Zeitauflosung des Gehors

Vermutlich sind zeitliche Aspekte fiir keinen der fiinf menschlichen Sinne von grofSerer Bedeutung als
fur das Horen ( ). Zeitliche Aspekte sind eine — wenn nicht die — pri-
mare Informationsquelle des Gehors. Tonhohe (Frequenz, Periodizitit), Richtungshoren (Laufzeit- und
Phasenunterschiede) und Raumlichkeit (Reflexionen, Nachhallzeiten) sind alles Parameter, die auf Zeit-
basis erfafst werden ( ). Bedenkt man zudem, daf$ die meisten bedeutsamen Schalle
kurzen und schnellen Veranderungen unterworfen, wahrend linger andauernde, konstante Schalle eher
bedeutungslos sind (man vergleiche nur die potentielle Bedeutung eines knackenden Zweiges oder des
Blatterrauschens im Wind), verwundert nicht, daf§ das Gehor der zeitempfindlichste aller Sinne ist (
).

Kurze zeitliche Gegebenheiten werden besser gehort als gesehen. Das Gehor arbeitet um zwei bis drei
Zehnerpotenzen schneller als der Gesichts- oder Geruchssinn (

). Sprache ist z.B. sehr bewegter Schall, dessen kiirzeste Fluktuationen unter 1o ms lie-
gen ( ). Mit ,,Liickentests“ (Pausen zwischen zwei Stimuli sollten
als unterschiedlich lang erkannt werden) konnte die zeitliche Auflosung auf 2 bis 3 ms beziffert werden
(

). Schallquellen auf 1° bis 2° genau zu orten bedeutet, binaurale Laufzeitunterschiede in der Gro-
Senordnung von 10 bis 20 ps auszuwerten (

). Dies hat zwar nicht zwingend mit der Schnelligkeit des Gehors
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zu tun, aber es zeigt, in welchen Dimensionen die zeitliche Empfindsamkeit des Ohrs operiert. Mittels
Entdeckungen tonaler Anteile in Rauschen konnte zudem gezeigt werden, dafs auch monoaural Auf-

l6sungen von 10 bis 20 ps moglich sein konnten ( )

Die Anpassung des Gehors an die konkreten Auswertungsanforderungen benotigt natiirlich selbst auch
Zeit, die gewissermafSen als Tragheit des Ohrs verstanden werden kann (
). So ist ein bestimmtes Schallsignal nicht einfach nur da.
Das Ohr braucht Zeit, um sich darauf einzustellen. Es dauert also seine Zeit, bis das Gehor durch den
eintreffenden Schall sozusagen ,,eingeschwungen® ist ( ).
Bis es soweit ist, hingen Wahrnehmbarkeit und Auflésung von der Signaldauer ab — und zwar in dem
Sinne, dafs sich beide mit zunehmender Signaldauer verbessern (
). Innerhalb dieses bis zu mehreren hundert Millisekunden langen Zeitraums
kommt es zu zeitlicher Integration (temporal integration) (
). Sie wird sehr unterschiedlich mit Werten zwischen
250 und 500 ms angegeben (
). Dartiber hinaus, d.h. nach Ende des Integrationsvorgangs, bringen lingere Signaldauern
(was ja mehr Gesamtenergie bedeutet) keinen weiteren Informationsgewinn, Energieverluste durch kiir-
zere Dauern missen allerdings durch entsprechend hohere Pegel ausgeglichen werden (

). Gelfand ( ) bringt den treffenden Vergleich mit
der Fotographie, genauer gesagt dem Verhiltnis von Blendenoffnung zu VerschlufSzeit: je kleiner die
Blendenoffnung, desto langer muf$ der Verschluf offen sein, um die gleiche Lichtmenge durchzulassen.

Im Zeitbereich zwischen etwa 10 ms und ungefihr 100 bis 500 ms ist das benotigte Verhiltnis von
Signaldauer zu Schallenergie konstant indirekt proportional. Anderungen der Signaldauer um den Fak-
tor zehn (eine Dekade) bewirken entsprechende Intensitdtsinderungen um (8 bis) 1o dB (

). Unter 1o ms muf$ der Pegel sehr stark erhoht werden, um die Schall-
energie konstant zu halten, weil das Spektrum bei dieser kurzen Dauer so breit wird, dafS viel Energie
in unhorbare Bereiche ,ausgelagert wird und nicht mehr an der Signalerkennung partizipiert (Kéipf-
miiller’sche Beziehung, siehe S. 13); ein Verlust, der nur durch immense Pegelsteigerungen ausgeglichen
werden kann ( ). Umngekehrt kon-
nen auf gleiche Art normalerweise unhorbare Spektren in den Horbereich hinein erweitert und horbar
werden ( ). Es bedeutet ebenfalls, daf$ breitbandige Signale vom ,,Mehr an Infor-
mation® friher profitieren als schmalbandige und generell schneller gehort werden (

). Die Erkennung eines Tons, dessen Spektrum schmal und dessen Energie tiber die
Zeit verteilt ist, dauert etwa um die 300 ms, wihrend die Erkennung eines Klicks, dessen Energie im
breiten Spektrum angelegt ist, nach wenigen Millisekunden abgeschlossen ist ( ).

1.2.1 Integrationszeiten

Die gute Zeitauflosung des Gehors macht klar, dafl das Resonanzsystem des Innenohrs sehr stark
geddmpft sein mufS ( ). Das Problem ist, daf§ Zeitauflosung und Frequenzauflosung
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grundsitzlich gegeneinander arbeiten, weil scharfere Resonanzfrequenzen (schmalere Filter) lingere Ein-
schwingzeiten benétigen und auch linger ausklingen (

). Gesucht wird also ein Kompromif$ zwischen schnellem Einschwingen und guter
Frequenzauflosung des Systems ( ).

Das Ohr kommt dieser Anforderung nach dem Motto ,,alles zu seiner Zeit“ nach, indem es sich dem
Stimulus anpafSt und entsprechend mit unterschiedlichen Verarbeitungsregistern operiert, also entweder
die Zeitauflosung oder die Frequenzauflosung optimiert ( ). Vergleichbar hat sich das
Spektrum der Musikinstrumente entwickelt, von denen die meisten entweder auf scharfe Einsitze (v.a.
Perkussionsinstrumente) oder ihren Klang, ihre Teiltonstruktur ausgelegt sind ( ).
Umgekehrt sind die Musikinstrumente nun einmal ,,mit den Ohren gebaut® (

), so dafl Ahnlichkeiten alles in allem nicht weiter verbliiffen. Der Ein-
schwingvorgang als Ausgleichsvorgang geht zwangslaufig mit einer hohen zeitlichen Fluktuation einher.
Ist der eingeschwungene Zustand erreicht, nehmen die Fluktuationen ab und das Spektrum des Klangs
tritt in den Vordergrund ( ). Da sich das Ohr am Klang
orientiert, ist auch die zeitliche Integration der Klangentwicklung entsprechend in verschiedene Ver-
arbeitungsregister unterteilbar ( ).

Erste Integrationszeit

Die erste Integrationszeit beschreibt den Zeitraum, den das Gehor braucht, um die Frequenzgruppen
(siehe 1.3, S. 18) auf der Basilarmembran aufzubauen bzw. (bei Klangverinderungen) umzuorientieren
( ). Mit den Frequenzgruppen befindet sich
auch die spektrale Auflosung noch im Aufbau, wihrend die zeitliche schon sehr genau arbeitet. Alle spek-
tralen Bewegungen, die innerhalb der ersten Integrationszeit passieren, werden demnach nur als Knack
verstanden. Erst mit fertig ausgebildeten Frequenzgruppen ist das Ohr in der Lage, Klangspektren diffe-
renziert zu verarbeiten ( ). Der psycho-
akustische Richtwert liegt bei 1o ms, tatsdchlich schwankt die erste Integrationszeit frequenz- und
pegelabhingig zwischen 2 und 20 ms (

). So lange das Gehor braucht, die Frequenzgruppen aufzubauen, so lange
sollten auch die Einschwingvorgiange dauern. Sind sie sozusagen ,,schneller als das Ohr erlaubt®, wer-
den sie als Knack wahrgenommen, wobei hohere Frequenzen oder geringere Pegel prinzipiell kiirzere
knackfreie Einschwingzeiten ermoglichen (

).

Die Erklarung dafiir liegt im grundsatzlichen Zusammenhang von Bandbreite und Einschwingzeit,
der in der Kiipfmiiller’schen Beziehung folgendermafSen formuliert ist: je grofer die Bandbreite, desto
kiirzer die Einschwingzeit (

). Mathematisch ausgedriickt bleibt das Produkt aus Bandbreite (Af) und Ein-
schwingdauer (t) immer konstant (k): Af - =k ( ). Letztlich ist dies nichts ande-
res als eine Ubertragung der Heisenberg'schen Unbestimmtheitskorrelation auf die Akustik (

).
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GrofSere Bandbreiten erlauben kiirzere knackfreie Einschwingzeiten ( ). Weil mit
steigender Mittenfrequenz die Frequenzgruppenbreite proportional mitwéachst (

), also sozusagen der zu einer Frequenz-
gruppe integrierte Frequenzbereich breiter wird, darf die knackfrei wahrgenommene Einschwingdauer
mit steigender Frequenz immer kiirzer werden ( ). Dementsprechend beanspruchen
die (zeitlich besser aufgelosten; ) hohen Fre-
quenzen eher die kiirzeren Einschwingzeiten und tiefe Frequenzen eher die lingeren (

).

Zu kurze Signale, Einschwing-/Ausgleichsvorgange oder plotzliche Frequenzianderungen werden auf-
grund der nicht rechtzeitig angepafSten Filter nicht korrekt aufgelost, sondern als indifferente Pegel-
sprilnge gewertet, deren Spektrum sich kurzzeitig extrem weit fichert und dadurch als Knack
wahrgenommen wird (

). Erst mit den fertig ausgebildeten Frequenzgruppen geht das Gehor vom ,,breit-
bandigen zum schmalbandigen Horverhalten® iiber ( ). Gemessene
knackfreie Einschwingzeiten liegen entsprechend, frequenz- und pegelabhingig mit insgesamt 3 bis
30 ms, knapp oberhalb der ersten Integrationszeit ( ), wonach die meisten
Musikinstrumente mit Einschwingzeiten tiber 10 ms auf der ,,sicheren Seite“ sind (

).

Waihrend der ersten 1 bis § ms werden auch Richtungsinformationen sehr genau ausgewertet, indem
alle eintreffenden Schallanteile zur Bildung des Horereignisortes beitragen. Dieser zeitempfindliche Vor-
gang wird Summenlokalisation genannt (siehe 1.7.3, S. 45;

).

Zweite Integrationszeit

Nach dem Aufbau der Frequenzgruppen nimmt die spektrale Auflosung ihre Arbeit auf, vor allem aber
wird die Identitit des Klangs etabliert, indem alle innerhalb der zweiten Integrationszeit liegenden
Schallereignisse zu einem einzigen Horereignis zusammengefafst werden. Thre Dauer schwankt signal-
und frequenzabhingig zwischen rund 1o bis oo ms, wobei der psychoakustische Richtwert grob bei
5o bis 55 ms liegt. Die zweite Integrationszeit (genau genommen ihr Grenzwert) wird auch Verwi-
schungsschwelle (time perception smear) genannt (

).

Die Einschwingvorginge der Musikinstrumente sind mit Werten zwischen 15 und 70 ms einerseits
lang genug, um nicht als Einschaltknack wahrgenommen zu werden, andererseits kurz genug, um die
Verwischungsschwelle nicht zu tiberschreiten. Wird sie tiberschritten, ist das Anschwellen des Klangs
recht deutlich horbar ( ).

Ungefihr § bis 20 ms nach Signalbeginn, also nach Ende der ersten Integrationszeit, greift die spek-
trale Auflosung in Form der Fihigkeit, Klangfarben zu verwerten (

). Nach Winckel ( ) arbeitet sie schon nach nur 3 ms immerhin gut genug,
um die Formanten eines Spektrums auszulesen. Etwas spater, nach etwa 10 bis 50 ms, setzt auch die
Fihigkeit ein, Tonhohen zu erkennen ( ). Uber 1 kHz sind Tonhoheneindriicke ab
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rund 1o ms konstant ( ). Es wirkt erstaunlich, daf Tonalitit unterhalb von 1 kHz
Messungen zufolge schon nach zwei, mit Lernerfahrung sogar nur einer Periode — zumindest vage —
erkennbar sein soll ( ). Trotz dieses Befunds kann
man allgemein von einer, der Verwischungsschwelle entsprechenden (unteren) Tonhohenerkennungs-
schwelle, ausgehen ( ).

In den ersten 2.5 bis 50 ms nach dem Primirschall eintreffende Signalanteile unterliegen dem Gesetz
der ersten Wellenfront (Prizedenzeffekt, Haas Effekt). In dieser Zeit bestimmt allein das Erstsignal (die
erste Wellenfront) den Richtungseindruck und alle nachfolgenden Schallanteile werden ihm subsumiert

(siehe 1.7.3, S. 45;

). Spatere Schallanteile bilden den Nachhall des Klangs und tragen so wesentlich zu
seinem Charakter (seiner Identitit) bei, da das zu einem Horeindruck verschmolzene Gesamtsignal auch
die Raumcharakteristik transportiert. Die Verwischungsschwelle markiert dabei die Grenze, ab der aus
niitzlichen (identititsstiftenden) storende (erkennbarkeitstritbende) Reflexionen werden (

). Die Grenze,
ab der nachfolgende Schallanteile nicht mehr integriert, sondern als eigenstindig aufgefafSt werden (z.B.
Reflexionen als Echo), also Signaltrennung auftritt, wird Echoschwelle genannt (siehe 1.7.3, S. 46;
).
Dartiber hinaus ist die Verwischungsschwelle auch fiir musikalisches Zusammenspiel von Bedeu-
tung, weil sie die Toleranzgrenze fiir rhythmische Ungenauigkeiten festlegt. In Abhangigkeit von Fak-
toren wie Instrument, Spielweise und Richtungseindruck liegt sie zwischen etwa 2 und 70 ms (

).

Dritte Integrationszeit

Die dritte Integrationszeit entspricht dem Zeitraum, in dem die spektrale Auflosung ihre maximale
Leistungsfihigkeit erreicht. Spektrale Bewegungen fithren jetzt nicht mehr zu storenden, gerduschhaften
Erweiterungen des Spektrums bis hin zu Knacken (Transienten), sondern werden gezielt mitverarbeitet
( ). Die dritte Integrationszeit dauert frequenzabhingig minimal 100 bis
150 ms, maximal 200 bis 300 ms, wobei der Richtwert fiir die Psychoakustik bei 250 ms liegt. Thr
Grenzwert wird als Klangverschmierungsschwelle bezeichnet (

).

Waihrend der dritten Integrationszeit wird die Lautstirke aufsummiert und die Tonhohenwahrneh-
mung gesteigert ( ). Nach etwa 100 ms nimmt die Frequenzempfind-
lichkeit des Gehors nur noch langsam zu und hat mit der Klangverschmierungsschwelle, nach 200 bis
300 ms, ihr Maximum erreicht und den Tonhoheneindruck etabliert (

).

Bereits nach 65 bis 140 ms ist der Lautstarkeeindruck endgiiltig festgeschrieben. Er ist pegelabhan-
gig bei lauten Tonen frither erreicht als bei leisen ( ),
wobei vielleicht anzumerken ist, dafs Winckel ( ) fiir 9o Phon 140 ms, fiir 20 Phon aller-
dings nur 20 ms, also genau umgekehrt gelagerte Werte angibt. Zudem streuen die Angaben zur Laut-
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stirkenintegrationszeit weiter und variieren von Studie zu Studie ( ). Anderen
Angaben zufolge ist der Lautstirkeeindruck bis etwa 100 bis 200 ms von der Signaldauer abhingig (
).
Sicher ist, dafs Signaldauern tiber 300 bis 500 ms (zeitliche Integration, siehe S. 12) keine Vorteile
mehr bringen und im Sinne der Signalerkennung und -auswertung praktisch als unendlich lang angese-
hen werden konnen ( ). Mit anderen Worten: Mit der

Klangverschmierungsschwelle (d.h. dem Ende der dritten Integrationszeit) hat das Gehor seine maxi-

male Leistungsfihigkeit erreicht ( ) und das Ohr ist
quasi ,,eingeschwungen® ( ). Nach Ende der Integration setzen bereits
Adaption und Ermiidung ein ( ).

1.2.2 Adaption und Ermiidung

Grundsitzlich konnten Adaption und Ermiidung thematisch gleichermafSen sinnvoll der Horschwelle
zugeordnet sein, da sie — wie auch die Verdeckung — reizabhingige Horschwellenverschiebungen dar-
stellen ( ). Aufgrund ihres zeitlichen Verhaltens sollen sie hier als
die abfallende Flanke der zeitlichen Verarbeitungskurve des Gehors verstanden werden.
Da Adaption auf elektrochemische Vorginge in den Haarzellen und Ermiidung auf Effekte meta-
bolischer Verianderungen der Endolymphe zuritickgefihrt werden (
), ist eine Unterscheidung beider Phinomene, aufgrund der noch
unklaren Beziehung zwischen Stoffwechselprozessen und elektrophysiologischen Vorgingen, alles
andere als leicht (Blauert gibt den Ubergang sogar als flielend an;

).

Adaption

Als Adaption wird die schnelle Empfindlichkeitsabnahme des Gehors kurz nach Schallbeginn bezeich-
net, wiahrend ermtidungsbedingter Horverlust erst nach Reizende eintritt (

). Da vor allem die Lautheitsempfindung betroffen ist, wird auch von Laut-
heitsadaption gesprochen ( ).

Dauerhaft prasente, pegelkonstante Schalle nehmen nach einer gewissen Zeit in nennenswertem
MafSe in ihrer empfundenen Lautstarke ab. D.h. das Horereignis wird leiser, obwohl das Schallereignis
pegelkonstant ist ( ). Vermutlich sollen Adaptionserscheinungen das Gehor vor
Uberlastung schiitzen, wobei Adaption interindividuell sehr stark verschieden ausgeprigt ist (

). Interessanterweise erhoht Adaption zwar die Horschwelle,
senkt aber die Pegelunterschiedsschwellen des Gehors ( ), was letztlich
keinen Verlust, sondern eine Empfindlichkeitsverlagerung bedeutet. AufSerdem wurde Adaption bisher
nur bei recht geringen Pegeln nachgewiesen. Speziell bei Sinustonen kommt es offenbar nur bis etwa
30 dBs. zu Adaption. Dabei sind Adaptionserscheinungen frequenzabhingig verschieden: Im hochfre-
quenten Bereich greift Adaption nicht nur stirker, sondern auch noch bei hoheren Pegeln bis tiber
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30 dBg. ( ). Die Frage, ob es bei hohen Pegeln
zu Adaption kommt, ist vor allem deswegen unklar, weil noch keine befriedigende Trennlinie zwischen
Adaption und Ermudung gezogen werden konnte ( ).
Bei Anfangslautstiarken (Sinusténe) um und tiber 40 Phon ist die Lautstirke adaptionsbedingt nach
10 s um 3 dB und nach 1oo s um 8 bis 1o dB gesunken. Fiir leisere Tone (unter 40 Phon) fillt die Adap-
tion geringer aus und reduziert die Lautstiarke zu den gleichen Zeitpunkten nur um 2 bzw. 5 dB (
). Nach 2 bis 5 min. ist das Adaptionsmaximum erreicht. Die anschliefSende
Readaption geht relativ schnell, so daf§ nach 1 bis 2 min. der Normalzustand wieder erreicht ist (

). Unabhingig von der Beschallung
tritt Adaption generell binaural auf, wobei das ,,bessere“ Ohr (geringere Adaptionsstirke, grofSere
Adaptionslatenz) das effektive Adaptionsverhalten des Gehors bestimmt ( ).

Adaption ist ein biochemischer Vorgang innerhalb der Haarzellen. Dabei kommt es nach Reizbeginn
zum Abfall des Negativanteils im endokochleiren Ruhepotential, wodurch die Empfindlichkeit der

Haarzelle abnimmt. So strebt die Adaption ,einer Sittigung zu, die einen Gleichgewichtszustand tiber

langere Zeit gewahrleistet ( ). Nach Reizende kehrt das Potential auf sein
Ausgangsniveau zurtick ( ).
Ermiidung

Als Ermiidung (auditory fatigue, zeitweilige Horschwellenverschiebung, temporary threshold shift,
TTS) werden langsamer wirkende Horschwellenanhebungen nach lang andauernder intensiver Schall-
belastung bezeichnet (
).
Im Gegensatz zur Adaption tritt Ermiidung nur bei hohen Schallpegeln tiber 8o dBgp; auf (

). Das AusmafS der Ermiidungserscheinungen hiangt von Dauer und Inten-
sitat der Schallbelastung ab: Je linger und/oder intensiver die Belastung, desto grofSer der Horverlust
( ). Belastbarkeit und Belastungsdauer des
Gehors stehen indirekt proportional zueinander. D.h. theoretisch erlauben kiirzere Beschallungszeiten
entsprechend hohere Pegel ( ). Die ermtidungsbedingt verschobene Hor-
schwelle verhilt sich dhnlich wie die verdeckungsbedingte Mithorschwelle (siehe 1.6.1, S. 33). Je inten-
siver die Belastung ist, desto breiter wird das belastete Frequenzband, wobei die hochfrequente Flanke
flacher verlauft; d.h. der hochfrequente Bereich reagiert empfindlicher und wird frither und starker mit-
belastet als der tieffrequente. Eine Besonderheit ist, dafs die maximale Ermiidung ungefihr eine halbe
Oktave tiefer auftritt, als die Belastung stattgefunden hat (

).
Grundsitzlich wichst die Ermiidung mit zunehmender Belastungsdauer (

). Nach acht bis 16 Stunden scheint dieser Zusammenhang aber aufge-
hoben, so daf§ dariiber hinausgehende Belastungen den Horverlust nicht weiter steigern (

). Thr Maximum (hochste Schwelle) erreicht die Ermiidung etwa zwei Minuten nach Belas-
tungsende, erst danach beginnt die Erholung (
). Der Ruckfall der Horschwelle auf ihr normales Niveau (Ruhehorschwelle) verlauft in aller Regel
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linear und graduell. Allerdings braucht die Erholung viel Zeit und kann — je nach Dauer und Intensitit
der Belastung — bis zu 16 Stunden und langer dauern (

). Nach besonders starker Belastung kann sich der Erho-
lungsverlauf auch auf spitere Zeitpunkte verlagern, indem er zuerst stagniert und danach relativ schnell
fortschreitet; sozusagen eine S-Kurve beschreibt. Allerdings kann es auch zu permanenten Schiadigun-
gen des Gehors kommen, so daf$ die Horschwelle nicht wieder auf ihr Normalniveau zurticksinkt, son-

dern dauerhaft erhoht bleibt ( ). In
solchen Fillen kann natiirlich nicht mehr von Ermiidung, sondern nur noch von permanentem Horver-
lust (permanent threshold shift, PTS) die Rede sein ( ).

Durch die starken Schallbelastungen kommt es wahrscheinlich zu metabolischen Verianderungen im
Endolymphhaushalt sowie in den Haarzellen selbst, die fiir Ermiidungserscheinungen verantwortlich
sind. Beispiele fiir solche Veranderungen kénnen Abfallen des Sauerstoffspiegels oder Ansammlungen

von verschiedenen metabolischen Abfallstoffen sein ( ).

1.3 Frequenzgruppen

Eine fundamentale Eigenschaft des Gehors ist es, Schallsignale in Spektralbiander bestimmter Breite zu
zerlegen und diese Frequenzbander zu kleinen Einheiten zu integrieren. Diese Frequenzbander werden
Frequenzgruppen oder kritische Binder (auditory filter) genannt (

). Die auf die einzelnen Haarzellen entfallende Schal-
leistung wird innerhalb einer Frequenzgruppe integriert, sozusagen gekoppelt ( )
weshalb man die Integrationsbereiche auch Kopplungsbreiten nennt. Frequenzgruppen sind aller Wahr-
scheinlichkeit nach ein recht konstantes Phinomen und nur sehr marginalen interindividuellen Schwan-
kungen unterworfen ( ).

Es ist nicht auszuschliefSen, dafd das Prinzip der Frequenzgruppen auf ein grundsitzliches Konzept
des sensorischen neuronalen Apparats zuriickzufiihren ist. Immerhin konnten auch auf, als kunstliche
Basilarmembran genutzten Unterarmen (und anderen Hautregionen) von Versuchspersonen kritische
Bandbreiten der Empfindungsintegration festgestellt werden (

). Bedenkt man, daf§ Frequenzgruppen ein Phinomen der Frequenzauflosung sind und alle physika-
lischen Reize auf irgendeine Weise aufgelost werden miissen, um fiir das Nervensystem digitalisiert zu
werden, ist dies zumindest keine vollkommen aus der Luft gegriffene Uberlegung.

Die Frequenzgruppen sind mit ziemlicher Sicherheit im Innenohr anzusiedeln und als Filterstation auf
so periphirer Ebene an so gut wie allen Horphidnomenen beteiligt und somit fiir den Horvorgang von
grofSer Bedeutung (

). Das Ohr arbeitet wie eine Filterbank mit
sich mehr oder weniger tiberlappenden BandpafSfiltern. Innerhalb eines Filters (d.h. innerhalb einer Fre-
quenzgruppe) folgt die Signalverarbeitung anderen GesetzmifSigkeiten als auflerhalb. Die Frequenz-
gruppenbreite (kritische Bandbreite) ist demnach wenig tiberraschend jene Bandbreite, ab der abrupte

Anderungen (der Verarbeitung und der Wahrnehmung) auftreten (
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1.3.1 Filterbreiten

Die Beobachtung, daf$ die Mithorschwelle von weiffern Rauschen (Rauschen mit gleichmafSigem, fre-
quenzunabhingigem Leistungsspektrum tiber alle horbaren Frequenzen) tiber 500 Hz mit steigender
Frequenz konstant um 3 dB/Oktave (10 dB/Dekade) zunimmt, konnte dadurch erklirt werden, dafS der
Horbereich in schmale Frequenzbinder unterteilt ist, in denen Schalleistung verarbeitet wird (
).
Da die Dichte von weifsSem Rauschen frequenzunabhingig ist, muf$ die Leistung in gleichen Frequenz-
bandern unabhingig von der Mittenfrequenz gleich sein. Wichst die Bandbreite proportional zur Mit-
tenfrequenz, fillt logischerweise auch mehr Rauschen (also mehr Leistung) in jedes weitere
Frequenzband ( ). Die Fre-
quenzbinder entsprechen den Frequenzgruppen, deren Bandbreite so ermittelt werden kann (
). Mittlerweile gibt es unzihlige Methoden, die Frequenzgruppenbreiten zu
ermitteln, auf die hier nicht weiter eingegangen werden soll (vgl. dazu z.B.

).

Die traditionelle Darstellung ist, daf$ die Frequenzgruppenbreiten unter 500 Hz konstant 9o bis 100 Hz,
und iiber 500 Hz konstant etwa 17 bis 20% der Mittenfrequenz, also ungefahr eine Terz, betragen (

; Pollard & Jansson ( ) zie-
hen die Grenze bei 450 Hz). Die Darstellung ist jedoch nur eine Anniherung an tatsichliche Sachver-
halte: Die Frequenzgruppenbreiten wachsen bis etwa 3 kHz ein wenig langsamer als proportional zur
Mittenfrequenz an, dartiber hingegen ein wenig schneller, so daf$ die Wachstumsspanne eher annihernd
konstante 1o bis 20% betragen durfte (

). Dies harmoniert auch mit der Feststellung, daf$ die Frequenzgruppenbreite um die Mittenfrequenz
1 kHz mit 160 bis 165 Hz eher im Bereich von 17% der Mittenfrequenz, statt der anzunehmenden
200 Hz bei 20% liegt (
). Nach Moore fufst die traditionelle Beschreibung tberhaupt auf diinner, fragwiirdiger
Datenbasis und neuere, mit zuverldssigeren Methoden durchgefiihrte Messungen deuten an, daf$ die
Frequenzgruppenbreiten auch unterhalb von 500 Hz logarithmisch abnehmen (
).

Das Spannende ist, daf$ die offenbar kritische 500 Hz-Grenze zwischen linearer und logarithmischer
Frequenzskala bei verschiedenen (frequenzbezogenen) Horphdnomenen auftaucht, wie etwa der Ton-
hohenwahrnehmung (

), den Frequenzunterschiedsschwellen (

)
und natirlich der schon erwihnten Mithorschwelle weifsen Rauschens. Der SchlufS liegt nahe, daf$ die
500 Hz-Grenze mit der Besonderheit, darunter linear und dartiber logarithmisch zu arbeiten eine fun-
damentale Eigenschaft des Gehors ist ( ). Da scheint es verwunder-
lich, dafs ausgerechnet ein ebenfalls grundlegendes Instrument wie die Frequenzgruppen die Ausnahme
der Regel sein soll.
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Auf der Basilarmembran haben Frequenzgruppen keine fixen Positionen, sondern kénnen signalabhian-
gig an jeder beliebigen Stelle gebildet werden (

). Legt man sie (rein hypothetisch)
jedoch so an, dafs sich ein Band an das nichste reiht, die obere Grenzfrequenz der einen also die untere
Grenzfrequenz der anderen ist, kommt man traditionellerweise auf 24 Frequenzgruppen verteilt tiber
die Lange der Basilarmembran (

). Auf Basis der
24 Frequenzgruppen wurde die sogenannte Frequenzgruppenskala (critical-band rate scale) mit der Ein-

heit Bark (nach Heinrich Barkhausen) entwickelt. Eine Frequenzgruppe entspricht also 1 Bark (

). Mancherseits wurde die Basilarmembran allerdings auch schon in 30 aneinandergereihte Fre-

quenzgruppen unterteilt ( ).

Frequenzgruppen sind keine linearen Filter. Bandbreite und Filterform sind nicht nur frequenzabhingig,
sondern verandern sich auch in Abhingigkeit von der Schallintensitit, d.h. praktisch mit dem Fre-
quenzgruppenpegel (Pegel der Teilintensitit, die innerhalb einer Frequenzgruppe wirksam ist;

). Mit steigender
Schallintensitit wird die tieffrequente Flanke zunehmend flacher, die hochfrequente steiler. Insgesamt
nimmt die Bandbreite dadurch zu ( ). Nun weisen Filter
grundsatzlich keine senkrechten Flanken und daher auch keine sauber bestimmbare Rechtecksform auf.
Um ,handlichere“ Rechtecksfilter fiir theoretische Uberlegungen zu simulieren, kénnen idealisierte,
dquivalente Rechtecksfilter (equivalent rectangular bandwidth, ERB) errechnet werden (

). Allerdings muf§ man bedenken, daf3
tatsdchliche Filter und ihre ERB unterschiedliche Bandbreiten haben, wenn beide die gleiche Energie-
menge passieren lassen. Wihrend die Frequenzgruppe zentriert bei 1 kHz grob etwa 160 Hz weit ist,
betrdgt die korrespondierende ERB nur zwischen 128 und 133 Hz (

).

1.3.2 Filterfunktion

Frequenzgruppen sind fiir verschiedene Horphdnomene verantwortlich. Besonders trifft dies auf die
minimale Frequenzauflosung, die Bildung von Lautheitseindriicken, speziell komplexer Signale und Ver-
deckung zu (

). Aber auch viele — hier nicht behandelte — Phanomene des Streamings,
bzw. der auditiven Szenenanalyse lassen sich auf den Einfluf$ der Frequenzgruppen zuriickfithren (

).

Die Frequenzauflosung des Gehors ist nicht unbegrenzt gut. Zwei Tone sehr dhnlicher Frequenz liegen
nahe beieinander und werden nicht als zwei Tone, sondern als Schwebung wahrgenommen. Vergrofsert
man den Frequenzabstand zwischen beiden Tonen, wandelt sich die Schwebung zu Rauhigkeit
(ungefdhr ab Af = 15 Hz). Erst bei einem Abstand von einer Frequenzgruppe, d.h. wenn beide Tone
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schlieflich in unterschiedliche Frequenzgruppen fallen, werden tatsichlich zwei eigenstindige Tone
wahrgenommen (

).

Lautstirke wird nicht insgesamt (iiber den kompletten horbaren Frequenzraum), sondern nur inner-
halb der Frequenzgruppen integriert. Die Gesamtintensitit wird also durch das Gehor in Teilintensita-
ten gespaltet, die separat verarbeitet werden. Dies bedeutet zugleich, dafs das Gehor nicht eine breite
Mithorschwelle bildet, sondern mit separaten, frequenzgruppenbreiten (Mit-)Horschwellen operiert
( ). Allgemein gilt: Innerhalb einer Frequenzgruppe
wird die Schallintensitat addiert. Zwei pegelgleiche Tone klingen also nur so laut, wie ein alleiniger Ton,
dessen Pegel um 3 dB angehoben wurde. Bei konstanter Intensitit sind aufSerdem Verdnderungen der
Signalbandbreite (Tonabstand, Af Rauschen) im Bezug auf die Lautheit irrelevant. AufSerhalb einer Fre-
quenzgruppe werden die Lautheiten addiert. Die beiden Tone klingen nun also viel lauter, als innerhalb
der Frequenzgruppe. Auch Erweiterungen der Signalbandbreite fithren, trotz weiterhin physikalisch
konstanter Intensitit, zu proportionalen Lautheitsanstiegen (
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Abb. 1.2 Lautheitsdnderung durch Bandbreitenerweiterung (Zwicker & Feldtkeller 1967, Abb. 48.1 &
48.2,123f). Links: Alle Rechtecke haben die gleiche Fliche, reprasentieren also die gleiche Schallener-
gie. Erhoht man die Bandbreite und reduziert entsprechend den Druckpegel, bleibt die Schallinten-
sitdt konstant. Rechts: Ubersteigt die Bandbreite die Frequenzgruppenbreite (fc), wichst die

Lautheit trotz konstanter Intensitat an.

Der Einfluf$ von Frequenzgruppen auf Signalverdeckung ist auf die weiter oben bereits angefiihrte Tei-
lung der Horschwelle in unabhingige schmalbandige Abschnitte (Af = Frequenzgruppenbreite) zuriik-
kzufihren und laSt sich (in aller Kiirze) wie folgt beschreiben: Wie schon erwihnt wird die
Gesamtintensitit in frequenzgruppenbreite Teilintensitaten zerlegt. Es werden also nur die Energiean-
teile des Maskierers innerhalb der fraglichen Frequenzgruppe zur Bildung der Mithorschwelle verwen-
det. Auflerhalb des Bandes liegende Schallanteile sind nicht verdeckungsrelevant. Liegt der
Testschallpegel tiber dem Frequenzgruppenpegel des Maskierers, wird der Testschall wahrgenommen —
unabhingig von aller weiteren Schallenergie des Maskierers aufSerhalb der Frequenzgruppe (

).
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1.4 Lautstarke

Ein grofler Komplex der Psychoakustik und der Physiologie, mit nach wie vor vielen offenen Fragen, ist
die Wahrnehmung von Lautstiarke. Einer der Griinde dafiir ist wahrscheinlich, daf§ die Lautstirke nur
schwer systematisch kategorisiert und gemessen werden kann ( ).

Im allgemeinen Sprachgebrauch wird die Lautstirke gerne mit dem Schallpegel gleichgesetzt. Phy-
sikalisch ist allein der Schalldruck, in einer logarithmischen Skala als Schalldruckpegel angegeben, rele-
vant. Die korrespondierende Empfindung subjektiver Lautstirke ist die Lautheit (

). Praktisch wird die Empfindungs-
grofSe Lautheit in die Groflen Lautstirkepegel und Verbdltnislautheit aufgeteilt. Der Lautstiarkepegel
tragt der Lautheitsabhingigkeit vom Schalldruckpegel, allerdings auch ihrer Frequenzabhingigkeit,
Rechnung; die Verhiltnislautheit gibt Auskunft dartiber, in welchem Empfindungsverhaltnis zwei ver-
schiedene Lautheiten zueinander stehen (

).

Uber Pegel und Frequenz hinaus ist die Lautheitsbildung allerdings noch von weiteren Faktoren
abhingig. Die Abhingigkeit von der Signaldauer wurde bereits im Rahmen der Zeitauflosung des
Gehors (siehe 1.2, S. 11) dargestellt, die Abhingigkeit von der Bandbreite im Rahmen der Frequenz-
gruppen (sieche 1.3, S. 18).

1.4.1 ReizgroRe und Empfindungsgrofle

Der Schalldruck ist im Grunde der adiquate Reiz des Horens insgesamt (

). Die Menge an Schall(druck), die das Gehor auf einmal zu verarbeiten hat, macht sich in der
Sinnesqualitat der Lautstirke bemerkbar. Da es sich bei Schalldruck zunichst um nichts anderes als
extrem winzige Luftdruckschwankungen handelt, liegt es nahe, Schalldruck in derselben Einheit, also in
(Mikro-)Bar (pb) bzw. (Mikro-)Pascal (pPa) zu berechnen ( ). Um die
extreme Dynamikspanne des Gehors halbwegs tibersichtlich zu halten, werden Schalldriicke in logarith-
mischen Pegelskalen angegeben. Wie weiter oben schon dargestellt (siehe 1.1.1, S. 8), sind Pegel an sich
dimensionslos, konnen also nicht als Zahl mal Einheit dargestellt werden, sondern bediirfen eines
Bezugswerts (

). Das Ergebnis ist der Schalldruckpegel (L) mit dem Bezugswert 20 pPa (
). Der Schalldruck-
pegel ist als Reizgrofse unabhingig von der physiologischen Qualitdt der Empfindung (

).

Die Lautstiarke (engl. loudness) ist prinzipiell die korrespondierende EmpfindungsgrofSe zur physikali-
schen ReizgrofSe Schalldruck. Der Schalldruck wird in einem Pegelverhiltnis angegeben und auch die
Lautstirke wird, auf den Schalldruckpegel eines gleichlauten Referenzschalls bezogen, als Lautstdrkepe-
gel (Lx) angegeben (
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Der Lautstdrkepegel wird in der von Barkhausen eingefiihrten Einheit Phon gemessen. Als Bezugspunkt
zwischen Phon und Schalldruckpegel wurde die Frequenz 1 kHz definiert. Hier sind Phon- und Schall-

pegelwerte identisch (

). Signale unterschiedlicher Frequenz und gleicher

Lautstiarke bekommen, trotz unterschiedlicher Pegel, den gleichen Phonwert zugeschrieben. So entsteht

eine Linie, die gleich laute Pegel als Funktion der Frequenz miteinander verbindet. Bezieht man Signale

unterschiedlicher Frequenz auf verschieden starke Referenzpegel (Phon bei 1 kHz), bekommt man eine

Reihe von Kurven, die gleiche Lautstirken angeben und folglich als Kurven gleicher Lautstirkepegel
(Isophonkurven, Isophonen) bezeichnet wurden (

). Sie verdeutlichen, dafs

die subjektiv empfundene Lautstiarke primir pegelabhingig, sekundir aber auch frequenzabhingig ist

( ). Weil

R 100 4/ .
100 S vl //I Fletcher und Munson (1933) als erste allgemein
N .
NG T~ % V] anerkannte Isophonkurven veroffentlichten, wer-
SN " Jl] den sie auch Fletcher-Munson-Kurven genannt
N T~ 60 LA ( )
N L .
50 ~ I . . . .
” U 4oPhon pdl Verschiedene Studien brachten immer wieder
g N :\ N // | leicht divergente Phonkurven hervor. Im Kern sind
3 N ~ 20 By . . . .. . .
£ ~ il / sie sich jedoch sehr dhnlich und zeigen stets den-
2 ~ A selben Grundverlauf ( ).
. i
— Durch solche Schwankungen sind die Phonkurven
Frequenz (Hz) 100 1k 10k

prinzipiell derselben Kritik wie die Horschwelle

Abb. 1.3 Kurven gleicher Lautstirkepegel (Zwicker & Feldtkel-  ausgesetzt: Unter verbesserten Bedingungen

ler 1967, 46.1, 121). Per Definition stimmen Schallpegel- und
Phonwerte bei 1kHz Uberein. Tone, die gleich laut wie der
Bezugston bei1 kHz erscheinen, werden durch eine Phonkurve
verbunden. Alle Tone entlang dieser Kurve werden, trotz

unterschiedlicher Schallpegel, als gleich laut empfunden.

durchgefiihrte Messungen wichen zum Teil um
mehr als 1o dB von den traditionellen Fletcher-
Munson-Kurven ab (

). Dennoch haben sie sich weitestgehend

durchgesetzt.

Die Phonkurven strukturieren den Horbereich oberhalb der Horschwelle. Bei geringen Lautstirken fol-
gen die Kurven gleicher Lautstirke dem Verlauf der Horschwelle (MAF). An den Randern des Horbe-
reichs, wo die Horschwelle bei hoheren Pegeln liegt, sind die Phonkurven in kleinere Pegelbereiche
komprimiert. Zu hohen Pegeln hin verlaufen sie zunehmend gerader (

). Folglich
miissen die Pegelschritte fiir einen gleichen Lautstirkenzuwachs frequenzabhingig differieren. An den
Rindern des Horbereichs ist der Lautstiarkezuwachs bei gleichem Pegelzuwachs deutlich grofSer als im
mittelfrequenten Bereich ( ). Lautstar-
keempfindungen sind daher auch frequenzabhangig (

).
Um der Frequenzabhingigkeit der Lautstirkeempfindung Rechnung zu tragen, wurden frequenzge-
wichtete Skalen entwickelt, die praktisch umgekehrte und vereinfachte Horschwellen bzw. Phonkurven
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darstellen. Sie werden als La, Ly bzw. L¢ bezeichnet und in (den Einheiten) dB,, dBg bzw. dBc gemessen
( ). Die
Skalen orientieren sich an der Frequenzspanne des Gehors bei verschiedenen Pegeln. Die A-Skala orien-
tiert sich dabei an den Phonkurven niedriger Pegel bis 30 Phon, vernachlissigt also den tieffrequenten
Bereich. Die B-Skala orientiert sich an den Phonkurven mittlerer Pegel bis 6o Phon, verlauft also relativ
gerade. Die C-Skala ist dem Frequenzgang des Ohrs bei hohen Lautstarkepegeln tiber 6o Phon nach-
empfunden, demnach praktisch durchgangig flach (

). Kurioserweise bedient man sich bei Larmmessungen ver-
einbarungsgemafs ausgerechnet der A-Skala, obwohl Larm i.d.R. recht hohe Pegel aufweist, die Skala
aber fur leise Pegel geschaffen wurde. Die tibliche Rechtfertigung argumentiert damit, dafS tiefe Fre-
quenzen weniger schadlich seien (

).

Der Lautstarkepegel kann kein reines Empfindungsmafs sein. Wie die Zusammensetzung aus Lautstirke
und Pegel schon andeutet, handelt es sich dabei (nur) um ein halb subjektives und halb objektives Maf
(

). Die subjektiv empfundene Lautstarke, die Empfindungsgrofse, wird mit dem Begriff Lautheit (engl.
ebenfalls loudness) gekennzeichnet. Die Lautheit als Empfindungsgrofse wird allerdings oft mit der Ver-
héltnislautheit (N) gleichgesetzt (

). Die Verhiltnislautheit, gemessen in der Einheit Sone, gibt Auskunft iiber das empfundene
Verhiltnis zweier Lautstarken, ist also die Antwort auf die Frage, um wieviel ein Signal lauter als ein

anderes empfunden wird (

LR N
Nt N
= N 20 — P / /l
g ™~ — 10 1
). o P / /
) ) gz N — 5 . P gl / ,
Ein Sone wurde einem Schalldruckpegel von 3 N~ 9
. . . % H— 2 7
40 dBgp bei 1 kHz gleichgesetzt. Die Soneskala N \ e ™A,
orientiert sich damit ebenfalls am Bezugspunkt 1 T o5 \E_,/ /”/
. ~— 102 s>y
kHz. D.h. 40 Phon entsprechen 1 Sone. Die Sone- ~ et . :/ -
D Sl N5
skala wurde auf 40 Phon geeicht, weil unterhalb . B e e NN\
von 4o Phon das Potenzgesetz (siehe 1, S. 6) nicht ~
Frequenz (Hz) 100 1k 10k

mehr greift (
Abb. 1.4 Kurven gleicher Lautheit (Zwicker & Feldtkeller 1967,
49.3, 129). Unterschiedliche Lautheiten werden in der Einheit

). Oberhalb von
40 Phon gehen Pegelerh6hungen um 1o dB meist
mit Lautheitsverdoppelungen einher. Hier entspre-
chen gleiche Pegelverhiltnisse offenbar gleichen
Wahrnehmungsverhiltnissen.  Ausgehend von
1 Sone werden Lautheitsverdoppelungen durch
doppelte Sonewerte (2 Sone) angegeben und

umgekehrt (

Sone gemessen. Tone werden zu einem Referenzton bei 1 kHz
und 40 Phon in Bezug gesetzt. Gleich laut erscheinende Tone
werden zur Referenzkurve bei 1 Sone verbunden, alle anderen
Kurven stellen Lautheitsverhaltnisse (meist Verdoppelungen
oder Halbierungen) zu dieser Linie dar. In der Abbildung ist zu
erkennen, dal bei 1 kHz iiber 40 Phon Lautheitsverdoppelun-
gen meist ungefahr einem Schallpegelzuwachs von 10 dB

entsprechen.
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).
Die Verhiltnislautheit ist eine Funktion der Phonkurven. Da Phonwerte bereits ,,frequenzbereinigte*
Angaben liefern, konnen Sone praktisch als frequenzunabhangig angesehen werden. Aus gemessenen
Sonewerten ergeben sich — analog zu den Phonkurven — Sonekurven, die Kurven gleicher Lautheit. Sie

sind den Kurven gleicher Lautstirke ziemlich dhnlich (

).

1.4.2 Lautstarkewahrnehmung

Lautheitsinderungen von leise nach laut werden, trotz jeweils gleicher Reizpegeldanderung, deutlich star-
ker wahrgenommen als umgekehrt. Einem nicht unumstrittenen Erkldrungsversuch nach wird auf einen
zukommenden, also lauter werdenden Schallquellen groflere Bedeutung beigemessen als sich entfernen-
den, also leiser werdenden Schallquellen ( ).

Bei hoheren Schallpegeln ist das Gehor auch empfindlicher fiir Amplitudenmodulationen (

). Bei 20 dBgpr. konnen Modulationen von 10% wahrgenommen werden,
bei 40 dBsp. schon Modulationen von 6%, bei 6o dBspr. 4% und bei 100 dBspr. sogar Modulationen von
1% des Pegels. Zwischen 20 und roo dBgp, verringert sich die Modulationsschwelle also um den Faktor
zehn ( ; andere Werte aber ten-
denziell die gleiche Richtung auch bei ).

Die Unterschiedsschwelle bei 40 dBspr liegt bei 0,4 dB, bei 100 dBsp;. bei 0,2 dB. Das Gehor ist fir dis-
krete Pegelanderungen also prinzipiell empfindlicher als fiir Modulationen (

). Die Ausnahme bilden extrem hohe Pegel tiber 100 dBsp. Hier ist die Modulationsempfind-
lichkeit grofer ( ). DafS die Unterschiedsempfindlichkeit zu héheren
Pegeln hin besser wird, anstatt (wie das Weber’sche Gesetz voraussagt) konstant zu bleiben, wird auch
als near miss to Weber’s law bezeichnet (

).

Welche physiologischen Prozesse an der Lautstirkewahrnehmung beteiligt sind, ist noch nicht ganz
geklart ( ). An dieser Stelle ist ein Ausflug in die neuronale Schall-
kodierung unvermeidlich: Steigt die Schallintensitat, wird der Auslenkungsbereich auf der Basilarmem-
bran breiter, wodurch auch die Anzahl der involvierten Haarzellen grofser wird. Dies legt zumindest den
Schlufs nahe, dafs ein Konzept der Lautstirkenkodierung die Masse der Nervenimpulse sein muf$ (

).

Eine weitere Feststellung ist, daf$ die Feuerrate bestimmter Nervenfasern in Abhingigkeit zur Reiz-
intensitat steht. Je starker der Reiz, desto hoher die Feuerrate. Allerdings wichst die Feuerrate bei einem
Reizintensititszuwachs um den Faktor 100 nur um den Faktor 4. Grund dafiir ist die Begrenzung der
Feuerrate einzelner Neurone durch ihre Refraktarzeit ( ). Dies
begrenzt die Dynamikspanne einer isolierten Nervenfaser auf etwa 30 bis 40 dB (

). Ein Neuron ist so bei steigendem Reizpegel gesattigt,
bevor die maximal wahrnehmbare Dynamikspanne von etwa 120 bis 130 dB durchlaufen wurde (

). Vermutlich sind einzelne Ner-
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venfasern nicht nur auf Frequenzen, sondern auch auf Dynamikbereiche spezialisiert, d.h. unterschied-
lich empfindlich, so dafs die volle Dynamikspanne wohl in verschiedenen Registern verarbeitet wird (

).

Die Sychronisierung der Feuerraten wird mit steigendem Reizpegel vermutlich immer besser (

). Die Lautstirkewahrnehmung bzw. Intensititskodierung funktio-
niert wahrscheinlich als Kombination aus der verbesserten Synchronisation, der grofSeren Masse an
erregten Fasern und der steigenden Erregung (alle drei abhingig vom steigendem Reizpegel) sowie der
Spezialisierung verschiedener Fasern auf bestimmte Pegelbereiche (

).

1.5 Tonhohe

»Die Tonhohe gehort neben dem Rhythmus zu den strukturbildenden Parametern der Musik, die im Ver-
gleich zu Lautstarke und Klangfarbe in viel hoherem Grade systemfihig sind“ (

). Der Grund dafir ist, dafd Tonhohe (wie auch Rhythmus) durch zeitliche Faktoren bestimmt ist und
das neuronale System passenderweise auf der zeitlichen Ebene agiert. Das liegt zum einen besonders
daran, dafs Tonhohen (wie auch der Rhythmus) durch zeitliche Faktoren bestimmt sind, was der Arbeits-
weise des neuronalen Systems entgegenkommt. Zum anderen liegt es daran, dafs die Tonhohenwahr-
nehmung nicht kontinuierlich, sondern kategorial funktioniert. Dadurch werden die vielen
(unvermeidbaren) musikalischen Ungenauigkeiten — innerhalb gewisser Grenzen — durch das Gehor auf
Sollwerte quantisiert, die sich ihrerseits gehorsmafSig gut in Gefiige ordnen lassen (

).

Tonhohe ist ein ungenauer Begriff, der in der Physik, Musik oder Wahrnehmungspsychologie jeweils
anders verwendet wird ( ). Die Physik setzt den Tonhohenbegriff im
Grunde mit der Frequenz gleich. In der Musik wird unter Tonhohe eine konstruierte Harmonie verstan-
den, deren Intervalle im Prinzip nichts anderes als Frequenzverhiltnisse sind. Die Psychoakustik versteht
die Tonhohe als Antwort auf die Frage, wie hoch etwas gehort wird, bzw. welcher Stimulus (um wie viel)
hoher oder tiefer als der andere ist ( ). Die letztgenannte Inter-
pretation wird auch Verbhdiltnistonhohe genannt. Um ihren Status als Empfindungsgrofle zu dokumen-
tieren und sie zugleich von den alltiglichen und reizbezogenen Tonh6henkonzepten zu unterscheiden,
wurde ihr der Begriff Tonbeit zugesprochen (

).

1.5.1 ReizgroBe und EmpfindungsgrofRe

Die Tonhohenwahrnehmung hingt mit der Frequenz zusammen; genaugenommen mit der Grundton-
frequenz (Periodizitit) von Kliangen und der Frequenz von Sinusténen (

). Die Frequenz, mit der Einheit Hertz, ist die physikalische
GrofSe des Reizes, also eine ReizgrdfSe (
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). In der Musik bezeichnet die Tonhohe die Hohe oder Lage eines Tons im Tonsystem bzw. der ent-
sprechenden Tonleiter ( ). Wenn die Frequenz in
einem bestimmten Verhaltnis erhoht (erniedrigt) wird, andert sich die musikalische Tonhohe in einem
bestimmten Intervall. Eine Verdopplung (Halbierung) ist z.B. immer eine Oktave. Die musikalische Ton-
hohe (von Zwicker und Feldtkeller als harmonische Tonhohe bezeichnet) ist also nichts anderes als ein
Logarithmus der Frequenz ( ). Die Einheit der harmonischen Ton-
hohe ist die Oktave. Die Oktavperiodizitat bildet die Grundlage der westlichen Tonsysteme (

). Klange in Oktavlage tendieren bei simultaner Darbietung
dazu, zu verschmelzen. Frauen- und Minnerstimmen werden beim Singen der gleichen Melodie als ein-
stimmig betrachtet, obwohl sie naturgemafS zueinander oktaviert sind (

). Der Begriff unisono ist also praktisch ein oktavunempfindlicher Begriff fiir Einstimmigkeit. Das wis-
senschaftliche Bediirfnis, die harmonische Tonhohe absolut zu bestimmen fiihrte dazu, dafs Bezugstone
definiert wurden. Zwicker und Feldtkeller ( ) legten den Ton ¢, (131 Hz, kleines C, C3) als
Bezugston fest. Wenn man wollte, konnte man ihn als ,wissenschaftlichen oder psychoakustischen
Kammerton“ bezeichnen. Der Index gibt — der englischen Formatierung vergleichbar — die Oktavlage an,
wobei tiefere Oktaven mit negativen Indizes versehen werden ( ). Es
laf3t sich also festhalten: Frequenz und harmonische Tonhohe (Logarithmus der Frequenz) sind die Reiz-

grofSen ( ).

Wie schon erwihnt, wurde der Verhiltnistonheit, um sie vom allgemeinsprachlichen Bedeutungsstraufs
des Begriffs ,, Tonhohe“ zu isolieren, der Begriff Tonbeit (z) zugedacht (

). Die Tonheit stellt die subjektiv empfundene Tonhohe,
also die EmpfindungsgrifSe dar ( ). Als ihre Ein-
heit fiihrte Stevens das — aufgrund der engen Verbindung von Tonheit und Melodieempfindung — vom

englischen Wort ,melody* abgeleitete el ein (

). Auf Stevens geht auch der erste Bezug zur Frequenzskala (1000 Hz = 1000 mel, bei 40 Phon)
zurlick, der besonders im englischen Sprachraum immer noch Verwendung findet (
). Zwicker und Feldtkeller richteten die Mel-Skala dage-
gen am weiter oben schon erwihnten Bezugston ¢, (131 Hz) aus und schrieben ihm 131 mel zu (

). Letzterer geniefst m.E. den Vorteil, sich gleichzeitig addquat auf musi-
kalische Tonhohen zu beziehen (ungeachtet der wenigen Hertz Unterschied, die bei verschiedenen Fre-
quenzzuteilungen der harmonischen Tonhohen immer wieder auftauchen).

Der addquate Reiz fir die Empfindung Tonheit ist die Frequenz. So wie die Frequenz von einer loga-
rithmischen Tonhohenskala (harmonische Tonhohe) begleitet wird, 1af3t sich auch die Tonheit in einer
logarithmischen Tonhohenskala, der melodischen Tonhdhe, ausdriicken. Sie funktioniert analog zur har-
monischen Tonhohe, indem bestimmte Tonheitsverhiltnisse in bestimmten melodischen Intervallen
wahrgenommen werden ( ). An dieser Stelle ist also fest-
zuhalten: Tonheit und melodische Tonhohe (Logarithmus der Tonheit) sind die Empfindungsgrofen (

).
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1.5.2 Tonhohenwahrnehmung

Unter 500 Hz entsprechen sich Frequenz und Tonhohenempfindung, also auch harmonische und melo-
dische Tonhohe. Jede Oktave enthilt doppelt so viele Tonheitsstufen (mel) wie die nachst tiefere. D.h.
Empfindungsgrofie und Reizgrofle stimmen tiberein, was sich auch zahlenmifSig niederschlagt. Hertz-
und Melskala verlaufen deckungsgleich: 131 Hz sind auch 131 mel, auch fiir den gegenwirtig im west-

lichen Tonsystem gebrauchlichsten Kammerton a’ (440 Hz) trifft dies im Prinzip noch zu (

). Ab etwa 500 Hz werden die empfundenen Intervalle immer enger. Sie bleiben
hinter den tatsdchlichen Frequenzschritten zuriick. D.h. es sind immer grofSere Frequenzschritte not-

wendig, um die Tonheitsschritte konstant zu halten (

). Anders gesagt: ,, Transponiert man eine Melodie [aus Sinustonen]
aus tiefer Lage harmonisch korrekt in eine hohe Tonlage, so wird sie melodisch zu eng. Transponiert man
sie aber melodisch korrekt, so wird sie harmonisch unbrauchbar ( ).
Melodien werden in hoheren Lagen also immer enger gehort (

). Die Tonhohenempfindung kann nicht mit den musikalischen

Intervallen (Frequenzverhiltnissen) schritthalten. Ein tatsidchliches Oktavverhaltnis (Af = 2:1) wird mit-
unter nur noch als Quinte (Az = 3:2) wahrgenommen (

). Verdoppelt man einen 1o50 mel Ton (1,3 kHz), wird man feststellen, daf

2100 mel nicht bei den zu erwartenden 4 kHz, sondern bei 8 kHz liegen (

). Uber 500 Hz entspricht jede Oktave nur noch konstant Too mel (
).

Legt man die Mel-Skala mit dem Bezugston ¢, zugrunde, entsprechen diese 100 mel genau 1 Bark.
Die Tonheitsempfindung steht offenbar in Zusammenhang mit den Frequenzgruppenbreiten. Zumindest
ist die Barkskala mit der Melskala verkniipft. In diesem Sinne hat man fir die Stufe von 100 mel den
Begriff Tongruppe geschaffen (

). Innerhalb einer Frequenzgruppe kann
das Ohr 27 verschiedene Tonhohen, d.h. 27 Frequenzstufen unterscheiden. Die Tonhohenauflésung
einer Frequenzgruppe betragt also 1 : 27 Bark, was rein rechnerisch etwa 3,7 mel entspricht (

). Das hiefSe naturlich, dafs erst eine Veranderung der
Tonheit um 3,7 mel die empfundene Tonhohe verandert. Zwicker und Feldtkeller gehen von 3,9 mel aus
und kommen so auf 620 horbare Tonhohenstufen, die sie in 140 gleich weite Stufen unter 500 Hz und

480 proportional zur Frequenz weiter werdende Stufen zwischen 500 Hz und 16 kHz unterteilen (

). Hellbriick und Ellermeier ( ) geben mit insgesamt
640 dhnlich viele erkennbare Tonstufen an, wihrend Fasold und Veres ( ) 850 Stufen ange-
ben und Stevens und Hallowell sogar 1500 erkennbare Stufen hochrechnen ( ).

Die empfundenen Tonhohen bleiben ab 500 Hz immer weiter hinter den entsprechenden Frequenzstu-
fen zuriick. Wahrend das horbare Frequenzspektrum bis 16 bzw. 20 kHz reicht, steigt die Tonheit nur
bis 2400 mel (
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). Mel sind — wenn man so will - die ,,gehorte Frequenz“. Hat ein Ton z.B. 1 kHz, was unge-
fahr 8oo mel ausmacht, wird eine Tonhéhe empfunden, die bei einem linearen Frequenz/mel Verhiltnis
etwa 0,8 kHz entsprechen wiirde. Anders gesagt: Ein Ton, der seine Periode 1000 mal in einer Sekunde
durchlauft (xr kHz), hort sich an, als hitte er 0,8 kHz.

Zu dem ,Riickstand“ auf die Frequenz kommt ab ungefihr 5 kHz eine gewisse Unbestimmtheit
hinzu. Sinustonfolgen konnen keinen klaren Melodieeindruck mehr erzeugen. Die Oktavwahrnehmung
gelingt offenbar auch nur, wenn beide Intervallfrequenzen unter 5 kHz liegen. Vermutlich ist daftr ein
Prinzipienwechsel in der physiologischen Tonhohenerkennung um 5 kHz verantwortlich: Periodische
Muster (die zeitliche Struktur des Signals, also auch die Frequenz) werden aufgrund neuronaler System-
einschriankungen nicht mehr prizise verarbeitet, so daf$ die Tonhohe nur noch tonotopisch, d.h. den
Erregungsort auf der Basilarmembran, bestimmt — oder, gemessen an der mangelnden Prazision, eher

»geschitzt — werden kann ( ).

Unterschiedsschwellen

Um die kleinste horbare Veranderung, den ebenmerklichen Unterschied (EMU, just noticeable difference,
jnd), zu ermitteln, gibt es prinzipiell zwei Moglichkeiten. Entweder man sucht nach der Modulations-
schwelle (frequency modulation difference limen, FMDL), d.h. der Weite, die eine Signalschwankung
haben mufS, um erkannt zu werden; oder man sucht nach der Unterschiedsschwelle (difference limen,
DL, Af), d.h. dem Unterschied, den zwei diskrete Signale aufweisen miissen, um als verschieden erkannt
zu werden (
).

Frequenzunterschiedsschwellen sind im Verhaltnis zur Mittenfrequenz (des Unterschieds) im mittel-
frequenten Bereich am kleinsten und werden zu den sehr hohen und sehr tiefen Frequenzen hin grofer,
wobei die Schwankungen nicht unbedingt linear mit der Frequenz verlaufen. Im Vergleich fallen die fre-
quenzabhingigen Schwankungen der Modulationsschwellen weniger stark aus (

). Zu hohen und tiefen Frequenzen hin nimmt das

Auflosungsvermogen generell ab. Nach Winckel ist es im Bereich zwischen 0,8 und 3 kHz maximal, mit
einem ebenmerklichen Frequenzunterschied von 3 Hz (

). Daneben hingt die Tonhohendiskrimination auch von der Lautstirke ab. Generell nimmt
sie mit steigendem Schallpegel geringfligig zu (d.h. Modulations- und Unterschiedsschwellen sinken). Bei
tiefen Frequenzen scheint der Einfluf$ des Pegels grofSer zu sein als bei hohen (

). Als Mittelwert
ebenmerklicher Frequenzunterschiede geben Fasold und Veres ( ) 2% der Ausgangsfrequenz
an. Die Minimalwerte liegen zum Teil deutlich darunter.

Unter 500 Hz entspricht die Modulationsschwelle einem frequenzunabhingigen Frequenzbub (Af)
von etwa 1,8 Hz (

). Es gilt aber zu bedenken, daf$ der Frequenzhub die Differenz aus maximaler

Modulationsfrequenz und (unmodulierter) Tragerfrequenz (f;) angibt. Die maximale Modulationsfre-

quenz entspricht also f1 + Af, die minimale f; — Af. Die horbare Reizstufe betrigt demnach 2 - Af, bei

Af = 1,8 Hz also 3,6 Hz ( ). Uber
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soo Hz betragt der minimale horbare Frequenzhub 0,35% der Ausgangsfrequenz (
). Die ebenmerkli-
che Reizstufe betriagt somit 0,7% der Ausgangsfrequenz.
Die Unterschiedsschwellen betragen fiir tiefe Frequenzen unter 500 Hz bei minimal 0,8 bis 1 Hz,
oberhalb von 500 Hz etwa 0,2 bis 0,3 % der Ausgangsfrequenz (
). Die
Unterschiedsschwellen der Frequenzauflosung sind offensichtlich generell niedriger als die Modulations-
schwellen. Fur beide (Modulations- und Unterschiedsschwellen) bedeuten in der Frequenz konstante

Schwellewerte, daf$ die Trennschirfe unter 500 Hz mit sinkender Frequenz stetig schlechter wird (

).

Die Auflosungsunschirfe bietet im Umkehrschluf§ natiirlich

eine gewisse Toleranzschwelle an. Die genaue Einhaltung der
zahlenmifSig angegebenen Intervallbeziehungen ist nicht zwin-
gend erforderlich. Im Gegenteil: Geringe Verstimmungen
innerhalb des Klangaufbaus werden vom Gehor durchaus

positiv bewertet. Vermutlich werden auch die geringen Unter-
schiede diverser Stimmungssysteme uberbewertet. Lifst man ..

unbestimmbar

] ) i . . . kleine Terz i i groReTerz
ein Legato von einer zu tiefen kleinen Terz bis zu einer zu _—
hohen groflen Terz durchlaufen, ist das Ohr aufgrund der Fre- ¢ A —dA )
tiefste kleine Terz héchste groBRe Terz
quenzunscharfe nicht in der Lage, eine klare Grenze zwischen
kleiner und grofSer Terz zu ziehen ( ). Abb.15 Intervallunschirfe (Winckel 1952, Abb.

Eher springt der Eindruck wihrend des Legatoverlaufs irgend- 39, 61). Oben: Unschérfebreich auf der Basilar-
wann um. Dies geschieht je nach Verlaufsrichtung jedoch nicht ~ membran (8% der Sollfrequenz, d.h. Mitten-
zum selben Zeitpunkt, weil die Tonhohenwahrnehmung nicht ~ bzw. Resonanzfrequenz). Unten: Kontinuier-
kontinuierlich, sondern kategorial funktioniert ( liche Intervallspreizung von einer zu engen

). Es muf$ also erst die etablierte Kategorie  kleinen Terz zu einer zu weiten groRen Terz. In
sozusagen erwiesenermafSen widerlegt sein, bevor eine neue  einem Bereich dazwischen iRt sich die Terz

herangezogen wird. auditiv nicht als groR oder klein definieren.

Die Trennschirfe aufeinanderfolgender Signale unterscheidet sich von der Auflosung simultaner Klang-
komplexe. Wie schon beschrieben sind hier die Frequenzgruppen mafigebend (siche 1.3, S. 18). Wih-
rend ein tooo Hz-Ton von einem darauffolgenden 1003 Hz Ton sauber unterschieden werden kann (

), erwecken entsprechende Simultankliange Schwebungseindriicke, die auch
bei erweitertem Frequenzabstand anhalten, bei 15 bis 20 Hz in Rauhigkeit tibergehen, aus der sich erst

mit Abstdnden jenseits einer Frequenzgruppenbreite in saubere Tontrennung auflosen (

).
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EinfluR der Lautstirke

Die Lautstirke beeinflufst nicht nur die Tonhohendiskrimination, sondern auch die Tonhohen selbst.
Hohe Klinge werden bei groflerer Lautstarke hoher, tiefe Klange tiefer wahrgenommen. Betroffen ist

aber nicht der Reiz, er bleibt stabil, sondern allein die Empfindung (

).
Der mittelfrequente Bereich ist grundsitzlich eher lautstirkeunabhingig. Zwischen 1 und 2 kHz hat
die Lautstirke mit Schwankungen unter 1% praktisch keinen EinflufS. Dartiber hinaus kann man, nach
Winckel, eine erweiterte Zone von etwa 0,8 bis 3 kHz ebenfalls als ziemlich klangkonstant ansehen (

). Allerdings streuen die Angaben der Grenzfrequenzen, ab denen lautstirkeabhingige
Tonhohenschwankungen auftreten, teils betrachtlich und stehen durchaus im Widerspruch zu expliziten
Angaben der pegelunabhingigen Mittelspanne. Nach oben nimmt der Effekt ab etwa 3 bis 4 kHz merk-
lich zu ( ). Nach unten sind die Angaben weniger kohirent. Fiir
Fricke und Louven ist der Lautstirkeeinflufl um 200 Hz nur gering, nach anderen Angaben nimmt er
bereits unter 1 bis 2 kHz deutlich zu (

). Tone sind im Allgemeinen ein wenig lautstarkeempfindlicher. Sie werden mit
steigender Lautstarke tiefer, wenn ihre Frequenz unter 1,5 kHz liegt und hoher, wenn sie tiber 2 kHz liegt
( ). Je nach Pegel kann die empfundene Tonhohe um bis zu § bis 10% von der
physikalischen abweichen. Die Abweichung hoher Tone scheint mit bis zu 10% stirker ausgeprigt als
jene tiefer Tone mit bis zu 6% ( ).

1.5.3 Tonhohe von Kldngen

Daf$ die geschilderten Phanomene der Tonhohenveranderung in der musikalischen Praxis nicht so sehr
auffallen, 1463t sich auf die stabilisierende Wirkung der teiltonreichen Spektren der meisten natiirlichen
Klange, bzw. damit verbundene erginzende Tonhohengewinnungsstrategien zurtckfithren (

).

Tonhohen von Kliangen werden kaum aus der Frequenz des ersten Teiltons (Grundton) abgeleitet,
sondern aus der Periodizitit des Signals gewonnen. Zum einen wird dafiir statt der Grundtonfrequenz
die zeitliche Struktur des gesamten Spektrums, sozusagen die Hiillkurvenfrequenz analysiert (Periodi-
zitdtsanalyse). Jeder Teilton moduliert die Gesamtschwingung. Sind alle Teiltone ganzzahlige vielfache
derselben Frequenz (harmonisches Spektrum), ergibt sich daraus eine Modulation in eben dieser Fre-
quenz ( ). Zum
anderen werden auch die (harmonischen) Teiltonverhaltnisse selbst ausgewertet, indem die Grundfre-
quenz als grofiter gemeinsamer Teiler des Spektrums herausdividiert wird. Dementsprechend konnte

man Grundtone von Klangen als ,,Quotiententone“ bezeichnen? (

Winckel spricht hingegen von spektraler Differenztonbildung; ).

4 Dringt man konsequent zum Grund der Sache durch, mulR man natiirlich feststellen, daR eigentlich keine neuen Strategien an der Tonho-
henauswertung von Klangen beteiligt sind, sondern nur ein Mehr an Information. Im Grunde handelt es sich bei Sinusténen um extrem
diinne Spektren mit nur einem einzigen Teilton, deren Hiillkurven der Sinusschwingung und deren Periodizitat ihrer Frequenz entspricht.
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Die Konsequenz daraus lautet: Klinge brauchen keinen physikalisch anwesenden Grundton, um auf
ihrer Grundtonhohe gehort zu werden. Die im (harmonischen) Spektrum enthaltene Periodizitit gentigt
dem Gehor, um eine Art virtueller Tonhéhbe (virtual pitch) zu erzeugen. Diese virtuelle Grundtonhohe ist
eigentlich eine schon sehr alte Entdeckung Seebecks (1843), die allerdings lange im Dornroschenschlaf
lag, bevor sie schliefSlich von Schouten wiederentdeckt und im Jahr 1940 als Residue (engl. ,,Rest®, lat.
»Residuum*, Residualton) bezeichnet wurde (

; fiir eine kurze Zusammenfassung der Forschungsgeschichte
).

Residuen als virtuelle Tone sind von physikalisch priasenten Tonen (Grundtone, Obertone, Kombi-
nationstone) kategorisch zu unterscheiden, da sie natiirlich zu keinen physikalischen Interaktionen mit
ihrer akustischen Umwelt, wie beispielsweise Schwebung oder Verdeckung, fihig sind (

).
Die Physik des Residualtons ist prinzipiell nichts anderes als die Physik seiner Teiltone, an deren
Verhalten und Schicksal er zwangslaufig gebunden ist ( ). GleichermafSen sind
Residualtone kategorisch von physikalisch vorhandenen Grundténen zu unterscheiden. Nicht zuletzt, da
Residualtone kein Wellenmaximum auf der Basilarmembran erzeugen konnen, die tonotope Grundton-
hohenbestimmung also ausfallt ( ).

So gewohnungsbediirftig das Prinzip der virtuellen Tonhohe anfangs auch wirken mag: Residualtone
sind keinesfalls aufSergewohnlich oder selten. Sie sind eher der Normalzustand. Ein alltdgliches Beispiel
bietet das schmale Ubertragungsband des Telefons, dem die Grundténe menschlicher Stimmen rigoros
zum Opfer fallen. Ubertragen wird lediglich ein spektraler Ausschnitt, den das Ohr nutzt, die Stimme
vom anderen Ende der Leitung in ihrer normalen Tonhohe (allerdings durch das beschnittene Spektrum
in anderer Klangfarbe) zu horen (

). Doch selbst wenn der Grundton physikalisch vor-
handen ist, werden Tonhoheneindriicke von Klidngen in erster Linie durch die Periodizitit des Klangs
generiert ( ).

Da Klinge aufgrund ihres Spektrums iiber mehr Information verfiigen, die das Ohr zur Tonhohen-
bestimmung nutzt, ist es eigentlich nur konsequent, daf$ auch die Unterschiedsschwellen fiir Klangton-
hohendiskrimination niedriger sind als fiir Tone ( ). Andert sich die Periodizitit des
Teiltongemischs, dndert sich auch die Residualtonhohe. Die Unterschiedsschwellen hingen also von
jenen der Teiltone ab. Die minimale Unterschiedsschwelle betragt (zwischen 100 und 400 Hz) nur 0,2 %.
Zur Erinnerung: Die Unterschiedsschwelle eines Tons unter 500 Hz betrigt grob 1 Hz und damit z.B. bei

200 Hz 0,5% ( ).

Neben der Periodizititsanalyse soll noch die Ortsanalyse genannt sein. Die raumliche Spreizung des hor-
baren Spektrums tiber die Lange der Basilarmembran als grundlegendes Prinzip der Frequenzauflosung
ermoglicht es dem Gehor, allein durch den Erregungsort auf der Basilarmembran eine grobe Tonhohen-
interpretation durchzufiihren (

). Fiir periodische Signale diirfte die Ortsauswertung als solche

eher zweitrangig sein ( ). Vermutlich wird die Ortsinformation dann tragend, wenn
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andere Auswertungsmuster versagen. Dies ist erstens ab ungefihr 5§ kHz der Fall, wenn die Periodizitits-
analyse aufgrund von Systemeinschrankungen (siehe 3.3.4, S. 131) versagt und zweitens bei aperiodi-
schen Signalen wie etwa Rauschen. Schmalbandiges Rauschen kann relativ klare Tonhoheneindriicke
vermitteln, die allerdings mit zunehmender Bandbreite (und somit zwangsliufig diffuser werdender Orts-
information) nachlafSt und ab etwa einer Frequenzgruppenbreite verloren geht (

).

1.6 Verdeckung

Von Verdeckung (Maskierung) spricht man, wenn die Horschwelle eines beliebigen Schallsignals durch
ein zweites, unabhingiges Signal angehoben und ersteres dadurch in seiner Erkennbarkeit beeintrach-

tigt wird (

). Bei Schallen ,,regiert das Gesetz des Stirkeren*
( ) und jeder muf$ sehen, wo er bleibt. Das lautere Signal bleibt in seiner
Lautheit unbeeinfluflt, wihrend das andere ganz (Verdeckung) oder teilweise (partielle Verdeckung)
unter seiner Mithorschwelle verschwindet (
).

Der verdeckende Schall wird meistens Maskierer (Verdecker, Storschall) genannt, der verdeckte
Schall hingegen Nutz- oder Testschall. Bei gleichzeitiger physikalischer Anwesenheit von Nutz- und
Storschall ist von Simultanverdeckung (simultaneous masking) die Rede, treten Nutz- und Storschall in
Folge auf, kommt es zu nichtsimultaner oder zeitlicher Verdeckung. Je nach dem, ob Nutz- oder Stor-
schall zuerst erklingt, handelt es sich um Vor- oder Nachverdeckung (

).
Voraussetzung, damit es zu Verdeckung kommen kann ist allerdings, dafs beide Schalle sich spektral
tiberschneiden oder zumindest nahe beieinander liegen (
). Welches AusmafS die Verdeckung annimmt, hangt im weiteren von der storschallbedingten
Mithorschwelle des Nutzschalls ab.

1.6.1 Mithorschwelle

Die Ruhehorschwelle wird durch Storschall kiinstlich angehoben. Diese durch die Anwesenheit eines
Storgerduschs zu hoheren Pegeln verschobene Horschwelle wird als Mithdrschwelle (Verdeckungs-
schwelle’) bezeichnet und ist im Spektralbereich des Storschalls wirksam (

). Wie die Ruhehorschwelle Auskunft dari-
ber gibt, ab welchem Pegel ein Schallsignal in ruhiger Umgebung horbar wird, gibt die Mithorschwelle
an, welchen Schallpegel ein Nutz- oder Testsignal haben mufS, um trotz der Anwesenheit des Storschalls
horbar zu werden/bleiben ( ). Dabei sollte man
im Hinterkopf behalten, daf nur die Storschallenergie innerhalb der Frequenzgruppe(n) des Nutzschalls

5  Die Begriffe Mithérschwelle und Verdeckungsschwelle bezeichnen dieselbe Schwelle, einmal bezogen auf den Nutz- und einmal auf den Stér-
schall bezogen. Mithérschwelle: Horschwelle des verdeckten Schalls (Nutzschall) in Anwesenheit eines Verdeckers (Storsschall); Verdeckungs-
schwelle: Horschwelle, die den durch Stérschall belegten Hérbereich begrenzt.
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verdeckungsrelevant ist (siehe 1.3, S. 215
). Liegen alle spektralen Komponenten des Nutzsignals innerhalb einer
einzigen Frequenzgruppe, werden die Intensititen aller Teiltone zugunsten der Horbarkeit des Signals
summiert. Verteilt sich das Spektrum aber Uber mehrere Frequenzgruppen, wird die Horbarkeit des
Gesamtsignals in der energiereichsten Frequenzgruppe ermittelt (
). Der Nutzschall muf§ den Frequenzgruppenpegel des Storschalls allerdings nicht Gbertreffen, um

horbar zu sein. Die Mithorschwellen liegen immer relativ konstant knapp 4 dB darunter (

).

Die auffilligen interindividuellen Variationen im Detailverlauf natiirlicher Horschwellen (Ruhehor-
schwellen) sind im Verlauf der Mithorschwellen nicht zu finden. Dies ist erstens darin begriindet, dafs
Nutz- und Storsignal auf den gleichen Abschnitt der Ruhehorschwelle (dieselbe Ohrempfindlichkeit)
treffen und es daher ausschliefSlich auf ihr gegenseitiges Lautheitsverhaltnis ankommt. Zweitens sind
auch Frequenzgruppen und Verdeckungsmafs (Differenz von Frequenzgruppenpegel des Storsignals und
Mithorschwelle des Nutzschalls) keinen nennenswerten interindividuellen Schwankungen unterworfen
( ). Jeder Storschall belegt einen sei-
nem Spektrum gemifSen Bereich des Horfelds, worauthin die Mithorschwellen aller anderen Schalle
tiber diese besetzte Fliche verlagert werden. Der Mithorschwellenverlauf hingt demnach von der Form
des Storsignals ab: Jeder Schall formt eine ihm eigene, charakteristische Mithorschwelle (

).
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Abb. 1.6 Mithérschwellen (Zwicker & Feldtkeller 1967, Abb. 20.1 & 23.3, 60, 65). Rechts: Mithdrschwellen bei schmalbandigem Ver-
decker. Mit steigendem Verdeckerpegel wird die hochfrequente Flanke zunehmend flacher. Bei hohen Pegeln bildet sich eine
zweite Verdeckungsspitze oberhalb der Maskiererfrequenz und der tieffrequente Ubergang in die Ruhehérschwelle wird sehr
flach. Links: Verdeckungskurven von Geigenkldngen verschieden stark intoniert. Mit starkerer Dynamik wachsen die héheren

Teiltone starker an, weshalb die Kurven zunehmend flacher werden.

Praktisch vollkommen flache Mithorschwellen erhalt man, wenn man die Schallintensitiatsdichte von
weifSem Rauschen iiber 500 dB um 3 dB/Oktave abschwicht. Das so generierte Rauschen wurde von
Zwicker und Feldtkeller gleichmdfSig verdeckendes Rauschen genannt (

); nicht zu verwechseln mit rosa Rauschen (wie rotes Licht im hohen Spektralbereich schwicher),
dessen Leistungsdichte ebenfalls mit 3 dB/Oktave abfillt, allerdings nicht erst ab 500 Hz (
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). Solche flachen Mithorschwellen konnen fiir Versuchszwecke
niitzlich sein, befinden sich aber fernab jeglicher akustischer Realitdt. Natiirliche Spektren sind mehr
oder weniger breitbandig und duflerst individuell zerkliiftet. Die Mithorschwellen passen sich den
spektralen Amplitudenverldufen i.d.R. recht gut an (

).

Ist der Verdecker ein schmalbandiges Signal, liegt das Maximum der Mithorschwelle bei der Fre-
quenz des Verdeckers ungefihr 4 dB unterhalb seines Pegels ( ). Bei
schwachen Pegeln fallen die Flanken zu beiden Seiten relativ symmetrisch ab (

). Dies andert sich mit wachsendem Pegel. Die tieffrequente Flanke verlauft
mit 8o bis 240 dB/Oktave bei Sinustonen und mit etwas flacheren 55 bis 190 dB/Oktave bei schmal-
bandigem Rauschen pegelunabhingig immer recht steil (

). Die hochfrequente Flanke wird mit
wachsendem Pegel immer flacher. Wachst der Pegel des Verdeckers um 20 dB, hebt sich die Mithor-
schwelle in Verdeckernihe ebenfalls um 20 dB, bei hoheren Frequenzen jedoch um 30 dB. Hohere, tiber
dem Maskierer liegende Frequenzen, werden in ihrer Lautheit also viel starker beeintrdchtigt als tiefere
Frequenzen (

). Bei extrem starken Pegeln zeigen die Mithorschwellen zwei Besonder-
heiten. Erstens bildet sich ein zweites Maximum, dafs etwas hoher als die eigentliche Storschallfrequenz
liegt. Liegt das Storsignal bei 1 kHz, bildet sich das Nebenmaximum bei zirka 1,7 Hz (

). Zweitens wird die tieffrequente Flanke beim Ubergang in die Ruheh&rschwelle
extrem flach und verlduft ein kleines Stiick verhaltnismafSig weit tiber der Ruhehorschwelle (

). Die grundsitzliche Form der Mithorschwelle ist frequenzabhingig. Ver-
schiebt man die Mittenfrequenz des Verdeckers von tief nach hoch durch das Spektrum, wird die
anfangs noch recht breite Mithorschwelle zunehmend schmalbandiger, was m.E. vor allem am immer
enger werdenden Raum fiir die hochfrequente Flanke liegt (

).

Werden Tone durch ihresgleichen verdeckt, gestaltet sich die Mithorschwelle wesentlich komplizier-
ter, da es zu Rauhigkeit und Schwebung zwischen verdecktem Ton und Verdecker kommen kann, wenn
ihre Frequenzen zu nahe beieinander liegen. In solchen Fillen ist oft unklar, ob der verdeckte Ton tat-
sachlich selbst gehort wurde, oder ob nur die Schwebung mit dem Verdecker erkannt wurde (

).

Die Verdeckungsschwellen natiirlicher periodischer Signale, also von Klidngen, erstreckt sich tiber
den gesamten Spektralbereich und folgen dabei — wie schon erwihnt — recht prazise den spektralen Hiill-
kurven der Verdecker, weshalb man sie m.E. als quasi-Summation der schmalbandigen Verdeckungs-
schwellen einzelner Teiltone verstehen kann ( ).
Da sie den Teiltonamplituden folgen, verschieben sie sich, zumindest bei Instrumentenkliangen, zwangs-

laufig entsprechend der Dynamikregeln fir Spektren (der Schumann’schen Klangfarbengesetze;

). So wird die Mithorschwelle bei steigenden Pegeln beispielsweise flacher, da die hoheren Teiltone
stiarker zulegen als die tieferen (sieche Abb. 1.6; ). Angemerkt sei
noch, dafS es natiirlich auch zwischen verdeckenden Teiltonen und verdeckten (Teil-)Tonen zu Schwe-

bungen kommen kann ( ).




36 Was hort das Ohr?

Die Verdeckungsschwellen von Hoch- bzw. TiefpafSrauschen verlaufen im Bereich des Rauschens flach,
der Leistungsdichte entsprechend, und fallen an der Grenzfrequenz in gleicher Weise wie die entspre-
chende schmalbandige Mithorschwellenflanke ab ( ).

1.6.2 Simultanverdeckung

Wie sich an den Mithérschwellen deutlich ablesen [4f3t, ist ein lauter tiefer Ton eher in der Lage hohere
Tone zu verdecken als umgekehrt. Hohe Tone konnen zwar prinzipiell auch tiefe verdecken, was aber
angesichts der steil abfallenden Mithorschwelle nur in sehr begrenztem Umfang moglich ist (

). Dieses Phanomen wird
auch Asymmetrie der Maskierung (engl. auch: upward spread of masking) genannt (

). Diese asymmetrische Verschleppung der Mithorschwellen zu
hohen Frequenzen diirfte darin begriindet sein, dafs die Wanderwellen auf der Basilarmembran von den
hohen zu den tiefen Frequenzorten laufen (siehe 3.3.2, S. 123;

). Versuche, die charakteristische Frequenz® einzelner Nervenfasern des Hornervs durch fre-
quenznahe Stimuli zu verdecken, ergaben Maskierungskurven, die den Erregungsschwellen der
Nervenfasern (Abstimmungskurven, frequency tuning curves, FTC) verbliiffend dhnlich sehen (

). Um dieser Analogie Rech-
nung zu tragen, werden die Verdeckungskurven psychophysische Abstimmungskurven (psychophysical
tuning curves, PTC) genannt (

). Die psychophysischen Abstimmungskurven zeigen eine extrem steile hochfrequente Flanke,
jedoch einen flacheren tieffrequenten Flankenverlauf. Auch hier zeigt sich also, dafs tiefere Frequenzen
nur recht geringe Intensititen bendtigen, um verdeckungsrelevant zu werden, wihrend hohere Fre-

quenzen praktisch kaum verdeckungsfihig sind ( ).
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Abb.1.7 Links: EinfluB des Wanderwellenverlaufs auf die Verdeckung (modifiziert n. Gelfand 2004, Abb.10.3,316). Leise
hohe Tone werden durch laute tiefe Tone verdeckt (oben), umgekehrt ist dies nicht méglich (unten). Rechts: Psycho-
physische Abstimmungskurven (Hellbriick & Ellermeier 2004, Abb. 4.4, 130). Jeder Punkt symbolisiert eine charakte-

ristische Frequenz, die jeweilige Kurve dariiber ihre Mithorschwelle.

6  Als charakteristische Frequenz (Bestfrequenz, BF; characteristic frequency, critical bzw. center frequency, CF) bezeichnet man jene Frequenz,
fiir die eine bestimmte Faser des Hornervs am empfindlichsten ist (

). Es handelt sich also um die effektive Mittenfrequenz (ungeachtet der asymmetrischen Flanken) des Erregungsbandes einer

Faser.
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Zwei wichtige psychoakustische Phanomene sind Drosselung und Aufholtendenz. Sie hangen stark mit
dem Verlauf der Kurven gleicher Lautheit oberhalb der Mithorschwelle zusammen. Der durch den Stor-
schall belegte Bereich wird aus dem Horfeld nicht einfach ,,herausgeschnitten. Vielmehr wird es — und
mit ihm die strukturgebenden Lautheitskurven — dariiber gestaucht. Es bleibt also der komplette
Dynamikbereich erhalten, nur verlduft er wegen der Stauchung iiber eine viel kiirzere Schalldruck-
pegelspanne ( ).
Signale, die nur knapp tiber die Mithorschwelle ragen, werden als sehr leise wahrgenommen. Sie wirken
deshalb so leise, weil der Grof3teil ihres Pegels (dBgp) unterschwellig, und nur ein kleiner Teil davon
uberschwellig (dBs;), also horbar, ist. Das Signal wird in seiner Lautheit gedrosselt (

). Aufgrund des gestauchten Horbereichs liegt es ja auch bei den
niedrigsten Phonwerten. Erhoht man den Pegel des gedrosselten Signals um nur wenige Dezibel, erklingt
es sehr bald in fast ungestorter Lautheit. Diese Lautheitsriickgewinnung geht ebenfalls der gestauchten
Lautheitskurven wegen so schnell. Mitunter liegen bis zu 20 Phon innerhalb von nur 2 dBgp;. Die Laut-
heiten partiell verdeckter Signale haben also die Tendenz, den Vorsprung ihrer Schalldruckpegel schnell
aufzubolen ( ). Der Lautheitsverlust aufgrund der Teil-
verdeckung wird Drosselung genannt, die Fahigkeit diesen Riickstand unglaublich schnell aufzuholen
wird als Aufholtendenz (recruitment) bezeichnet ( ).

Die ,,Aufholjagd® beginnt schon, bevor der Schall iiberhaupt horbar sein diirfte, ndmlich rund 4 dB
unterhalb des effektiven Storschallpegels. Nur weitere 6 dB dariiber ist die Anwesenheit des Storschalls
bereits bedeutungslos. In Zahlen: Wenn ein Verdecker mit 6o dBsp bei 1 kHz wirkt, ist der Nutzschall
bereits mit einem Pegel von 56 dBsp. erkennbar, obwohl er bei —4 dBs liegt. Schon bei einem Pegel von
66 dBgpr. (6 dBgp) ist er in quasi voller Lautheit, d.h. mit 6o Phon zu horen. In nur 1o dB (von —4 dBg.
bis 6 dBs) wurden (von o bis 6o Phon) so viele Lautheitstufen bewaltigt, wie normalerweise zwischen
o und 60 dBgp; ( ).

Trotz der eindrucksvollen Aufholtendenz sind wir niemals in der Lage, alles von dem zu horen, was
gleichzeitig auf unsere Ohren einwirkt. Vieles davon wire aber auch im Sinne des Horeindrucks nur
ineffektiver Ballast. Die Verdeckung wirkt dem sehr effizient entgegen, da verworfen wird, was ohnehin
nicht genutzt werden kann. Nichts anderes als dieses Prinzip der rigorosen Informationsreduktion liegt

den Komprimierungsverfahren des sogenannten mp3-Formats zugrunde (

).

1.6.3 Zeitliche Verdeckung

Wie zu Beginn schon angedeutet, kann es auch zu Verdeckung kommen, wenn Stor- und Nutzsignal
nicht gleichzeitig, sondern nacheinander erklingen. Dies wird zeitliche Verdeckung (temporal masking)
oder nichtsimultane Verdeckung (nonsimultaneous masking) genannt (

). Die genauen physiologischen Mechanismen der zeitlichen Ver-
deckungen sind noch nicht geklart. Sicher ist aber, dafs der Verdeckungseffekt umso grofler ist, je kiir-
zer die Zeitabstinde zwischen und je dhnlicher die Frequenzen und/oder Spektren von Nutz- und
Storschall sind ( ).
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Das Phianomen der auch nach Ende des Storschalls wirksamen Verdeckungsschwelle wird Nachver-
deckung (post-masking) oder Vorwidrtsverdeckung (forward masking) genannt (

). Entsprechend wird die nach Ende des Storschalls noch beeinflufste (erhohte) Horschwelle
Nachhorschwelle genannt ( ). Sie bleibt noch etwa 2 bis § ms auf
dem Niveau der Mithorschwelle und sinkt dann in 100 bis 300 ms — der dritten Integrationszeit ent-
sprechend — zur Ruhehorschwelle ab (

). Wie der Riickgang zur Ruhehorschwelle im Detail ver-
lauft und wie lange er dauert, hangt von den beteiligten Signalen ab ( ).

Eine mogliche Erklarung der Nachverdeckung bieten die neuronalen Erregungsmuster. Zu Beginn
eines Stimulus feuern die Neuronen erst heftig, lassen dann nach (siehe 1.2.2, S. 17) und stellen ihre
Aktivitdt mit Stimulusende kurzzeitig vollkommen ein, bevor die normale Spontanaktivitdt wieder auf-
genommen wird. Moglicherweise ist die kurze Erholungspause der Grund fiir die Nachverdeckung (

). Die Hemmungsphase dauert etwa 150 ms, was fur Viemeister und
Plack ( ) gut in einer Nachverdeckungsspanne von 200 ms aufgeht. Darauf, wie gut die
Erholungsphasen mit den verdeckerabhingig variablen Nachverdeckungszeiten bis 300 ms korrespon-
dieren, wurde nicht eingegangen. Hellbriick & Ellermeier ( ) geben aber an, dafS die aus-
geloste Erregung noch bis zu maximal 500 ms nachwirken kann, was in jedem Fall ein ausreichender

Zeitrahmen wire.

Neben der Nachverdeckung gibt es auch das ,,paradox anmutende Phanomen (
) der Vorverdeckung (pre-masking) oder Riickwdrtsverdeckung (backward masking),
bei dem ein Reiz durch einen spiteren, starkeren Reiz verdeckt wird (

). Es fillt auf, daf$ die Begriffe der zeitlichen Verdeckung mitunter mif3-
verstandlich sein konnen. Wihrend Vor- und Nachverdeckung vom Verdecker, vom Storschall ausgehen
(der Nutzschall war vorher: Vorverdeckung und umgekehrt), orientieren sich Vorwirts- und Riick-
wirtsmaskierung an der Zeitachse. Vorwirts in der Zeit zu gehen, bedeutet in die Zukunft zu gehen:
der Storschall verdeckt ,,die Zukunft“, d.h. er geht dem Nutzschall voraus.

Wie kann ein Stimulus durch einen erst nachfolgend auftretenden Storschall verdeckt werden? Ein
Erklarungsansatz ist — vereinfacht gesagt — daf$ das Gehor bei der Verarbeitung Priorititen setzt. Natiir-
lich kann ein noch nicht vorhandenes Signal kein schon vergangenes Signal verdecken. Aber das Gehor
braucht eine gewisse Zeit, bis ein Reiz zu einer Empfindung fithrt. Dabei ist durchaus denkbar, dafs lau-
tere Schalle hohere Prioritdt geniefSen und schneller verarbeitet werden als leisere, wodurch der zweite
den ersten unterwegs einholt (

). D.h. ein nachfolgendes starkes Signal kann ein unmittelbar vorausgehendes schwaches, unter der
Mithorschwelle liegendes Signal in seiner Wirksamkeit unterdriicken, indem seine Horschwelle beein-
flufst wird ( ).

Die Ruhehorschwelle wird schon 1o bis 20 ms vor Beginn des Verdeckers angehoben. Der Schwel-
lenverlauf richtet sich nach der spektralen Ahnlichkeit von Nutz- und Storsignal. Sind beide Signale
gleich, wird die Ruhehorschwelle vollig glatt zur Mithorschwelle angehoben. Sind die Spektren aber
stark unterschiedlich, hebt sich die Horschwelle erst weit tiber die Mithorschwelle hinweg an, erreicht
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kurz nach dem Einsatz des Storschalls ihr Maximum und sinkt dann innerhalb von rund 25 ms auf die
Mithorschwelle ab ( ). Der
kurze Buckel in der Vorhorschwelle manifestiert vermutlich die Tatsache, dafs die Frequenzgruppen
umorientiert und auf die neue spektrale Situation angepafSt werden. An dieser Stelle lohnt auch die Fest-

stellung, daf§ die Dauer der Vorhorschwelle der ersten Integrationszeit entspricht (

).

Es soll noch das Phinomen genannt werden, dafs, bei zu kurzen Signalpausen unter 200 ms, Vor- und
Nachverdeckungsschwelle mehr oder weniger direkt ineinander tibergehen konnen (d.h. ohne auf die
Ruhehorschwelle abzusinken). Wie der Zeitrahmen zeigt, sinkt die Nachverdeckungsschwelle zwar
etwas schneller als normalerweise ( ), ihr Einflufs ist aber trotzdem grofSer als jener
der Vorverdeckungsschwelle. Diese neue entstandene ,,Zwischenhorschwelle“ liegt allerdings hoher als

durch die theoretische Addition von Vor- und Nachhorschwelle vorausgesagt (

).

1.7 Lokalisation

Anhand der akustischen Merkmale des von einer Schallquelle abgesonderten Signals wird das dadurch
entstandene Horereignis im (virtuellen) Horraum positioniert. Dieser Vorgang wird als Lokalisation
bezeichnet. Lokalisation stellt also den Bezug zwischen der faktischen Schallquellenposition und der
empfundenen Horereignisposition her ( ).

Um einen guten Richtungs- und Raumlichkeitseindruck zu bekommen, stehen dem Gehor verschie-
dene Moglichkeiten zur Verfiigung. Zum einen kann es die filternden Einfliisse von Korper, Kopf und
AufSenohr auf das Spektrum verwerten, zum anderen kann es aus der Kopfposition relativ zur Schall-
quelle Informationen gewinnen, die sich in unterschiedlichen Schallsignalen an beiden Ohren (unter-
schiedliche Ohrsignale, interaurale Differenzen) duflern (

).

In natirlichen Horsituationen wirken alle Merkmale zusammen, so dafs man ziemlich sicher davon
ausgehen kann, dafs der Lokalisationsprozef$ auch von allen Gebrauch macht. Die interauralen Diffe-
renzen bieten vor allem horizontale Richtungsinformationen, das gefilterte Spektrum vertikale Rich-
tungsinformationen ( ). Reflexionen des
Raumes, die — je nach wegbedingter Laufzeitverzogerung — frither (Nachhall) oder spater (Echo) nach
dem Direktschall eintreffen, legen die informelle Basis des Rdumlichkeitseindrucks (

). Das Mischverhaltnis von
Direktschall und Reflexionen gibt (zusammen mit dem Lautheitseindruck) zudem Aufschluf$ tiber die

Entfernung von der Schallquelle (

Durch den Einfluf§ des Kopfs fallen die Signale an beiden Ohren praktisch immer unterschiedlich aus,
es sei denn, ihre Quelle liegt genau auf der Medianebene (
). Diese Unterschiede werden als Interaurale Differenzen bezeichnet. Genaugenommen wird
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zwischen interauralen Zeit- und Pegeldifferenzen unterschieden (
).

Der Vorgang, der beide Ohrsignale zu einer gemeinsamen Wahrnehmung vereint, wird binaurale
Fusion genannt ( ) und ist nicht mit der binauralen Summation, einem Phinomen
der Lautheit zu verwechseln (siehe 1.1.1, S. 7; ). Raumlichkeit
und Richtungseindruck werden so mitgestaltet. Signalanteile (Reflexionen), die innerhalb einer gewis-
sen Zeit nach dem ersten Direktschall eintreffen, fallen unter das Gesetz der ersten Wellenfront, dem-
zufolge alle Energie dem ersten Signal samt Richtungseindruck subsumiert wird (

). Innerhalb dieser Zeit bilden Reflexio-
nen den Nachhall ( ). Wird die
Echoschwelle (siehe 1.2.1, S. 15) tiberschritten, werden alle eintreffenden Signale samt eigener Einfalls-
richtung identifiziert (

). Wahrscheinlich bieten Reflexionen den wichtigsten Hinweis, um die Schallquellenentfer-
nung in einen Distanzeindruck zu tibersetzen. Der Direktschallpegel nimmt mit zunehmender Schall-
quellenentfernung logarithmisch ab. Der Raumhallpegel bleibt jedoch relativ gleich, so dafd das
Mischverhaltnis tiber die Distanz zur Schallquelle Aufschluf$ geben kann (

1.7.1 Orientierung im Horraum

Um sich leichter zurechtzufinden, ist der Horraum in drei im Verhiltnis zum Kopf fixierten Raumebe-
nen geteilt, deren Bezeichnungen sich auf die Korperebenen beziehen (siehe Exkurs: Zur Orientierung
am Korper, S.50). Die Horizontalebene befindet sich auf Hohe der Frankfurter Horizontalen, die Medi-
anebene liegt langs in der Schadelmitte und die Frontalebene steht senkrecht zu beiden anderen (

).

Auf den Ebenen wird die Position des Schallereignisses (tatsdchliches Signal) bzw. des Horereignis-
ses (dquivalente Empfindung) in Winkeln angegeben. Der horizontale Einfallswinkel wird dabei (in
Anlehnung an die Geographie) als Azimut, der vertikale als Erbebungswinkel (elevation) bezeichnet
( ). Der Nullpunkt (0°) beider Ebenen ist konvergent und liegt auf
der Sagittalachse vorne. Der Azimut wird im Uhrzeigersinn angegeben, so daf$ 9o° rechts, 180° hinten
und 270° links liegen. Mitunter wird auch ein hemisphirisches System verwendet, in dem links —9o°
bzw. ,,90° links*“ wiren. Der Erhebungswinkel wird nach oben abgetragen, so dafs 9o° oben liegen.
Nach hinten nimmt der Erhebungswinkel wieder ab, so dafd er bei 180° Azimut auf der Sagittalachse

wieder o°® betragt ( ).

Die seitliche Auslenkung des Horereignisses wird als Lateralisation bezeichnet. Dabei wird der Azimut
(wie der Panoramaregler an der Stereoanlage) eindimensional betrachtet, indem man ihn auf die Hori-
zontalachse (bzw. Ohrenachse) projiziert ( ).
Sie tritt auf, wenn die Ohrsignale keine spektralen Hinweise auf die Einfallsrichtung enthalten. Dies ist
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bei identischen Ohrsignalen, meistens durch Kopfhorerbeschallung verursacht, der Fall. Das Horereig-

nis ist dann auf der Achse zwischen den Ohren, also im Kopf lokalisiert (

Lokalisationsunscharfe

Die kleinstmogliche Verriickung des Horereignisses im Horraum, hervorgerufen durch richtungsspezi-
fische Merkmale des Schallereignisses, wird als Lokalisationsunschdrfe bezeichnet (

). Dieses raumliche Auflosungsvermogen ist nicht tiberall im Horraum gleich. Da die Ohren in der
Waagerechten angeordnet sind, ist die horizontale Ebene zweiohrig und damit wesentlich besser aufge-
lost als die vertikale ( ). Auch wenn
man den Horraum zur ,Horfliche“ macht, indem man ihn auf die Horizontalebene reduziert, ist die
Auflosung nicht homogen. Im vorderen Bereich des Horfelds ist die Lokalisationsunscharfe geringer als

im hinteren Bereich, am grofSten ist sie jedoch seitlich des Kopfes, jeweils direkt vor den Ohren (

Nach einer Zusammenstellung von Blauert pendeln die signalabhingigen Werte direkt vorne (0° Azimut
und Erhebung) zwischen o,75(!) und 11,8°. Die minimale vordere Lokalisationsunschirfe (minimaler
horbarer Winkelunterschied, minimal audible angle, MAA) wird aber meist als zwischen 1 bis 3°

schwankend angegeben, wobei 1° als der absolut beste erreichbare Wert gilt (

). Dementsprechend kann das Ohr Zeitdif-
ferenzen (diesenfalls aus unterschiedlichen Laufzeiten herrithrend) in der GrofSenordnung von ungefihr

10 bis 20 ps wahrnehmen (

g\ Sagittalebene

Horizontalebene

Frontalebene

©

Y‘(\(\ebungswin/(@/

Abb. 1.8 Hérraum und Lokalisationsunschéarfe (modifiziert n. Blauert 1974, Abb. 4,11; Yost 2008, Abb. 12.1,174). Links: Einteilung
des Horraums basierend auf den Kérperebenen. Mitte: Horizontaler Lokalisationswinkel (Azimut). Kleinster horbarer Winkel-
unterschied (MAA). Der Unscharfekegel um die Ohrenachse symbolisiert den Bereich der geringsten Auflésung. Zwischen bei-
den Ohren (auf der Ohrenachse) ist die Lateralisationsachse angedeutet. Rechts: Die vertikale Raumauflésung wird als

Erhebungswinkel bezeichnet.
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). Seitlich (Azimut 9o bzw. 270°) betragt die Lokalisationsunscharfe das drei- bis zehn-
fache des vorwirtsbezogenen Wertes, die Angaben schwanken zwischen 6 und 20° (
). Seitlich, direkt vor den Ohren, liegt ein sehr diffuser, praktisch
unaufgeloster, als ,,Unschirfekegel“ (cone of confusion) bezeichneter Bereich (

). Hinten ist der Horraum etwa halb
so gut wie vorne aufgelost ( ). Wegen der beziiglich des Erhebungswinkels praktisch
identischen Ohrsignale ist die vertikale Auflosung generell schlechter als die horizontale. Die Werte
schwanken signalabhingig zwischen 4 und 17° (

).

Die raumliche Auflosung des Gehors wird nicht nur von den richtungsabhangigen Merkmalen des
Schalls beeinflufSt, sondern auch von einigen anderen Eigenschaften wie Dauer, Pegel und Spektrum
( ).

Ein wichtiger Faktor ist die Breite des Spektrums. Generell 14fst sich sagen, daf$ breitbandige Signale
raumlich besser aufgelost sind als schmalbandige. Die Richtungsinformationen schmalbandiger Signale
sind begrenzt und mifSverstandlich, wahrend breitbandige Signale mehr verwertbare Information bieten
und so die Fehlerquote, speziell bei axialen Verwechslungen, niedrig halten (

). Nicht nur die Frage wieviele, son-
dern auch welche Bander ist von Bedeutung. Am genauesten funktioniert die raumliche Auflosung unter
1 und Uber 4 kHz. Letzteres gilt besonders firr vorne/hinten Axialfehler. Dazwischen, speziell zwischen
2 und 4 kHz ist die Fehlerquote bei Versuchspersonen am hochsten (

).

Anderungen der Lokalisationsunschirfe wurden auch einhergehend mit Pegelinderungen beobach-
tet. Steigt der Pegel von niedrigen zu mittleren Intensitaten, nimmt die Lokalisationsunscharfe ab um im
weiteren konstant zu bleiben bzw. zu extremen Pegeln hin wieder leicht zuzunehmen. Ahnliches l4ft sich
im Zusammenhang mit der Signaldauer feststellen. Mit wachsender Dauer nimmt die Unschérfe ab (

).

Des weiteren ist die Lokalisationsunschirfe durch die Signalbandbreite bedingt. Je breitbandiger das
Signal, desto besser ist seine Raumauflosung. Schmale Bander fiihren in Ermangelung spektraler Rich-
tungsinformationen zu Lokalisations-, speziell Axialfehlern. Breite Spektren bieten mehr verwertbare
Information, weshalb sie generell nur mit geringen Fehlerquoten einhergehen (

).

Obwohl auch die Annahme existiert, Kopfbewegungen wiren fiir das Richtungshoren eher bedeu-
tungslos ( ), muf$ man intuitiv vermuten, daf$ Peilbewegungen des
Kopfs die raumliche Auflosung verbessern. Immerhin wird durch Ausrichtung des Kopfs das Schallsig-
nal in eine optimale, meist mehr oder weniger vorwartsgerichtete Position gebracht und so die Lokali-
sationsunscharfe minimiert (
).

Bei ausreichender Peilbewegung entsteht das Horereignis friher oder spiater immer in Richtung der

Schallquelle. Peilbewegungen verbessern also die raumliche Auflosung und sind tiberdies geeignet, Axi-

alfehler zu vermeiden (
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). Dies geschieht wohl uber einen Informations-
zuwachs. Dreht man den Kopf zur (angenommenen) Schallquellenposition, wird der Schall vermutlich
zweimal richtungsspezifisch ausgewertet. Einmal beim unmittelbaren Eintreffen in Einfallsrichtung und
noch einmal nach Ausrichtung des Kopfs in (dann) quasi Vorwirtsrichtung (

). Detailliertere Informationen zu Kopfbewegungen
beim raumlichen Horen (sogenannte Drebtheorien) finden sich bei Blauert (

).

1.7.2 Distanzhoren

Daruber, wie das Gehor die Entfernung von Schallquellen tatsachlich ermittelt, ist nur wenig bekannt.
Fakt ist jedoch, dafs die Entfernungsbestimmung wesentlich schlechter funktioniert, als die sonstige
Lokalisation ( ). Im Gegensatz zu anderen Lokalisationsparametern steht der
Distanzerkennung kein primirer Mechanismus zur Verfiigung, so daf§ auf ,Hilfsinformationen®
zurtickgegriffen werden muf$ ( ).

Ist die Entfernung des Horereignisses kleiner als der Kopfradius, also das Horereignis scheinbar im
Kopf, spricht man von Im-Kopf-Lokalisiertheit oder intrakranialer Lokalisation (

). Sie tritt vor allem bei identischen Ohrsignalen und/oder Kopfhorerbeschallung auf, weil das

Spektrum nicht durch kopfbezogene Ubertragungsfunktionen gefiltert und so mit den iiblichen Rich-
tungsinformationen versehen wurde. Jedes Horereignis ist so auf der Achse zwischen den Ohren loka-
lisiert (

). Einer-
seits, um die Eindimensionalitit zu beschreiben und andererseits, um von extrakranialer Schallortung
(Lokalisation) zu unterscheiden, wird die Ortung interkranialer Horereignisse auf der Ohrenachse als
Lateralisation bezeichnet ( ). Um die Hor-
ereignisse trotz Kopfhorerdarbietung aufSerhalb des Kopfs zu platzieren, miissen sie kiinstlich durch
kopfbezogene Ubertragungsfunktionen gefiltert werden. Durch diesen, binaurale Synthese genannten
Vorgang, wird der Kopthorerschall mit jenen richtungsabhingigen spektralen Feinheiten angereichert,
die Freifeldschall aufweist ( ). Ist das Horereig-
nis nun extrakranial, d.h. aufSerhalb des Kopfs lokalisiert ( ), weist es zwangs-

ldufig eine gewisse Distanz zu diesem auf.

Aus der Signallautstirke lassen sich Hinweise auf die Schallquellenentfernung ziehen. Intuitiv wiirde
man wohl sagen: Laute Signale wirken niher als leise. Der Schallpegel halbiert sich niherungsweise mit
jeder Entfernungsverdoppelung, sinkt also jeweils um 6 dB (

). Um allerdings auch dem Horereignis eine Distanzverdoppelung mitzuteilen, miifSte der Schallpe-
gel um bis zu 20 dB reduziert werden ( ). Die Hore-
rereignisentfernung nimmt weniger stark zu als die Schallquellenentfernung. Es gibt also offenbar einen
Trend des Zuriickbleibens, wenn die Entfernung alleine aus der Lautstarke eingeschitzt werden soll. Fiir
Sprache gilt dies allerdings nicht. Nur bei Flusterlauten laft sich ein dhnlicher Trend beobachten.
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Schreien hingegen wird tendenziell eher weiter entfernt gehort, als die Schallquelle tatsdchlich verortet
ist. ( ).

Dies konnte ein Hinweis darauf sein, dafs Erfahrungswerte beim Abschitzen von Entfernungen
bedeutsam sind. Weifs man, wie eine Schallquelle klingt (klingen soll), lassen sich Parameter wie Laut-
stirke und Spektrum (Klangfarbe) besser einordnen. Kurzum: Bekanntes wird sicherer und richtiger
distanziert als Unbekanntes (

). Da das Gehor an Sprachschalle in aller Regel aufSerordentlich
gut gewohnt ist, Uberrascht nicht, daf§ Extreme wie Flistern und Schreien den Entfernungseindruck deh-
nen bzw. stauchen. Die intime Sprachsituation des Fliisterns suggeriert raumliche Nahe, wihrend die
distanzierte Sprachsituation, verbunden mit der dynamischen Aufhellung des Klangspektrums von
Geschrei durchaus groflere Raumlichkeit vermittelt.

Klangspektren sind tatsdchlich distanzabhingig, weil Luft ab Entfernungen von 15 m nicht mehr als
lineares Medium angesehen werden kann. Allerdings werden hohe Frequenzen stirker gedampft als
tiefe”, da die kurzen Wellenlangen viel eher ,,auf der Strecke bleiben* (

). Ein gutes Beispiel ist Donnergrollen, das aus weiter Ferne nur noch
als dumpfes Grollen, in nichster Nahe jedoch als relativ helles Krachen gehort wird. Das Beispiel ver-
deutlicht allerdings auch, daf$ die Luft als Medium Klangspektren eher tiber sehr grofse Distanzen beein-
flut. Zwar kann der Einfluf$ auf Frequenzen tiber 1o kHz bereits ab 15 m deutlich horbar sein, wovon
,normale*“ Horsituationen aber nicht betroffen sein diirften (

). Entscheidender ist womoglich,
dafs Spektren durch den Kopf distanzabhingig verzerrt werden. Das Gehor wertet besonders distanz-
abhingige Verzerrungen aus Entfernungen unter 3 m, weil sich noch keine ebene Wellenfront bilden
konnte. Allerdings sind die Verzerrungen bereits ab Entfernungen von 25 cm relativ gering (

).

Die meisten Informationen beztiglich der Schallquellenentfernung gewinnt das Gehor wahrschein-
lich aus dem Verhiltnis von Direktschall zu Reflexionen. Analog zum Schallpegel nimmt der Direkt-
schallgehalt indirekt proportional zum Quadrat der Entfernung ab, wihrend die Reflexionen
(Raumbhallpegel) halbwegs konstant bleiben. Vereinfacht gesagt: Das Verhiltnis aus Direktschall und
Reflexionen verdndert sich mit wachsender Schallquellenentfernung zugunsten der Reflexionen (

1.7.3 Binaurales Héren

Zweiohrigkeit (Binauralitit) bildet die Grundlage des raumlichen Horens (

), und
somit auch die Grundlage fiir generelle, auf Riumlichkeit basierende Mustererkennungsprozesse der
auditiven Szenenanalyse (

). Mit nur einem Ohr verschlechtert sich die Raumauflosung merklich, wobei das Gehor

grundsitzlich auch monoauraler Lokalisation fihig ist. Mit zwei Ohren profitiert die Lokalisations-

7  Esgilt zwischen Lautstarke und Dynamik zu unterscheiden: Der U-férmige Verlauf der Horschwelle lehrt uns, daB breite Spektren mit stei-
gendem Pegel besonders im tieffrequenzen Bereich dazugewinnen — also tiefenlastiger werden ( ). Ein Blick
auf die Klangfarbengesetze macht aber deutlich, daR sich spektrale Energie mit starkerer Dynamik zu den hohen Teiltonen verlagert (

)-
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fahigkeit jedoch (bei entsprechendem Schalleinfallswinkel) nachvollziehbarerweise vom Informations-

gewinn aus binauralen Differenzen ( ).

Studien lassen vermuten, daf$ sowohl die Intensitits- als auch die Frequenzauflosung binaural bes-
ser sind als monoaural ( ). Zumindest bei geringen Lautheiten ist die binaurale
Frequenzunterschiedsschwelle niedriger ( ). Ob die Auflosung sich aber tatsich-

lich verbessert, oder nur von der summationsbedingt besseren Lautheit profitiert, ist unklar (
), denn binaurales Horen beeinflufdt auch die Lautheit: VerschliefSt man ein Ohr, nimmt
die Lautheit ein wenig ab. Entsprechend ist auch die binaurale Horschwelle etwas niedriger (
). Im Frequenzbereich von etwa 1,5 bis
2 kHz ist die (binaurale) Raumauflosung am schlechtesten, was sich auch in der Uneindeutigkeit von
Richtungsinformationen in diesem Frequenzbereich ausdriickt (

).

Binaurale Fusion

Unter binauraler Fusion versteht man die Tatsache, daf$ zwei Ohren eine akustische Szenerie horen, die
Ohrsignale also zu einem einzigen Horeindruck verschmelzen. Die Bildung eines gemeinsamen Hore-
reignisorts (Phantomschallquelle, Stereoeffekt) aus den unterschiedlichen Ohrsignalen wird als Sum-
menlokalisation bezeichnet (

). Ginzlich ungleiche Ohrsignale werden zwar nicht fusioniert, Ahnlichkeiten reichen aber
bereits aus. Naheliegende Frequenzen, dichotisch dargeboten, fusionieren beispielsweise zu Schwe-
bungseindriicken. Vermutlich nutzt der Fusionsprozef die spektrale Struktur der Ohrsignale, um Ahn-
lichkeiten zu ermitteln ( ).

Binaurale Fusion ist ein zeitabhdngiger Vorgang. Verzogerungen unter § ms fithren zu Summenlokali-
sation. Bei lingeren Verzogerungen, bis etwa 50 ms, greift das sogenannte Gesetz der ersten Wellen-
front. Noch lingere Verzogerungen fihren zu perzeptiven Trennungen in Primdrschall und Echo.
Dartiber hinaus verzogerte Schallanteile werden als vollkommen eigenstandige Signale empfunden (

).

Eine kurze Zeit, etwa 1 bis maximal § ms nach Signalbeginn, tragen alle Schallanteile zur Bildung
des Horereignisorts bei, weshalb man von Summenlokalisation spricht. Befinden sich zwei Schallquel-
len im gleichen Abstand vom Horer und beschallen diesen diotisch, entsteht das Horereignis in der
Mitte zwischen beiden Schallquellen. Wird eines der beiden Quellsignale verzogert oder in seiner Laut-
stirke verandert, verschiebt sich der Horereignisort entsprechend (

).

Werden die Verzogerungen grofSer, fallen alle Schallanteile, die dem Erstschall in weniger als 25 bis
so ms folgen, unter das Gesetz der ersten Wellenfront (law of first wavefront) oder Prdzedenzeffekt
(precedence effect, Haas Effekt). Dies besagt, dafd nur das Erstsignal (eben die erste Wellenfront) beziig-
lich seiner Richtungsinformation verarbeitet wird. Alle folgenden Signalanteile werden dem Erstsignal
subsumiert, selbst wenn sie bis zu 1o dB hohere Schallpegel aufweisen. Anders gesagt: Es entsteht ein
einziges Horereignis, dessen Horereignisort durch die Einfallsrichtung des ersten Signalanteils bestimmt
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wird (

). Laborversuche zeigten, dafl der Fusionseffekt kurzzeitig aufgehoben werden
kann. Dazu lafst man die beiden aufeinanderfolgenden Signalanteile zeitlich ihre Plitze tauschen (das
erste wird zum zweiten Signal). Kurze Zeit werden beide getrennt wahrgenommen, bevor sich der
Fusionsprozef$ auf die neue Situation eingestellt hat und die Arbeit wieder aufnimmt (

).

Perzeptive Integration findet nur in einem begrenzten Bereich statt, geht jedoch mit wachsender Ver-
zogerung zwischen den Signalanteilen mehr oder weniger schrittweise in vollkommene Signaltrennung
tiber. Die Fusionsgrenze wird von Guski ( ) bei 40 ms angegeben, wobei Gelfand (

) zufolge bereits ab 35 ms uneigenstindige Zweitsignale (sozusagen ,,Delay“ Effekte) wahr-
nehmbar sind, deren Richtungseindruck allerdings unter dem Einflufs des Erstsignals steht. Die
Schwelle, ab der tatsichliche Signaltrennung auftritt, wird Echoschwelle genannt (

). Der Zeitpunkt der Echoschwelle variiert signalabhingig stark, weshalb sehr
unterschiedliche Zeiten, meist zwischen 2 und 50 ms, angefiithrt werden. Fur Klicks werden mit 2 bis
10 ms im Schnitt recht frithe Werte angegeben, wiahrend die Angaben fiir komplexere Signale wie Spra-

che und Musik in eine Spanne von 20 bis Too ms fallen (

). Abgesehen von der grundsitzlichen Natur des Schallsignals konnen
auch einzelne Parameter den Zeitpunkt der Signaltrennung beeinflussen. Weichere Wellenfronten erlau-
ben z.B. weitere Zeitabstinde, wihrend unterschiedliche Einfallsrichtungen die erlaubten Zeitabstinde
verkurzen ( ). Jenseits der Echoschwelle werden vollkommen eigenstan-
dige Horereignisse mit eigenem Richtungseindruck gebildet, die mitunter sogar als Storschall (z.B. Echo)

empfunden werden ( ).

Interaurale Differenzen

Der Kopf ist ein beeinflussendes Hindernis fiir freie Schallausbreitung, wodurch es in den meisten Hor-
situationen zunichst zu unterschiedlichen Ohrsignalen kommt (
). Behindert durch den Kopf erreicht der Schall eines der beiden Ohren schwicher
und, aufgrund des lingeren Weges um den Kopf herum, auch spater (
). Dementspechend wird zwischen
interauralen Zeit- bzw. Pegeldifferenzen unterschieden (
). Die soge-
nannte Duplextheorie postuliert die Annahme, dafs Laufzeitunterschiede bei tieferen Frequenzen und

Pegelunterschiede bei hoheren die Basis des raumlichen Horens bilden (

). Ihre Stirken liegen in der horizontalen Raumauflosung; fir vertikale Lokalisation und
vorne/hinten Unterscheidungen sind sie praktisch ohne Bedeutung (
). Interaurale Differenzen sind frequenzabhingige Erscheinungen. Um 1,5 kHz

herum scheinen sie nur unklare Richtungseindriicke zu vermitteln, wodurch die Lokalisation fehleran-
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falliger wird. Zeitdifferenzen wirken besonders unterhalb dieses Frequenzbereichs, Pegeldifferenzen dar-
tiber ( ).
Liegt die Schallquelle nicht in der Medianebene, ist sie naher zu einem der beiden Ohren. Dorthin ist
der Schall kiirzer unterwegs als zum anderen. Diese Laufzeitunterschiede werden interaurale Zeitdiffe-
renzen (IZD) genannt (

). Auch bei Laufzeitunterschieden kann zwischen Phasenlauf-
zeiten (Phasendifferenzen von Sinustonen/Teiltonen) und Gruppenlaufzeiten (Hiillkurvenunterschiede)
differenziert werden. Erstere sind unter 1,6 kHz von primirer Bedeutung, dariiber nur noch letztere
( ). Demnach sind sie tiber einen grofSeren Spektralbereich wirksam.
Traditionellerweise geht die Psychoakustik aber davon aus, daf§ Laufzeitunterschiede tiberwiegend im
tieffrequenten Bereich bis grob 1,5 kHz bedeutsam sind (

).
Moglicherweise geht ihre Wirkung im hoherfrequenten Bereich unter, weil tiber 1,5 bis 1,6 kHz
interaurale Pegelunterschiede (IPD) den Richtungseindruck wesentlich stirker beeinflussen. Im Gegen-

zug sind Pegelunterschiede unter 1,5 bis 1,6 kHz praktisch bedeutungslos (

). Sie entstehen durch den Schallschatten des Kopfs, der besonders hohe Frequenzen beein-
trachtigt (
).

Blauert diskutiert Versuchsergebnisse, nach denen Spektren ohne Anteile tiber 1,6 kHz alleine durch
IZD geortet werden, Spektren mit Anteilen iiber 1,6 kHz (unabhingig von eventuell vorhandenen
Anteilen darunter) durch IZD und IPD geortet werden ( ). Die
Frage, inwiefern IPD isoliert wirken, wurde beim Komponieren der Stimuli offenbar vernachlassigt (

).

Binaural Masking Level Difference

Der Umstand, dafs Nutz- und Storsignale besser unterschieden werden, wenn sie raumlich (bzw. binau-
ral) getrennt sind, wurde Binaural masking level difference, BMLD oder masking level difference MLD
benannt (

). Genau genommen wird die Differenz aus monotischer Mithor-
schwelle und jeweils untersuchter Vorspielbedingung, in Dezibel angegeben, als BMLD bezeichnet.
BMLD hingen demnach besonders mit raumlichem Horen, Verdeckung und Streamingphinomenen
wie dem Cocktailpartyeffekt zusammen (

).

Die Mithorschwelle (binaurale Verdeckungsschwelle) sinkt, wenn Nutz- und Storsignal beiden
Ohren auf unterschiedliche Weise prisentiert werden. D.h. bei monotischer® Nutz- aber diotischer Stor-
beschallung und umgekehrt sowie dichotischer Beschallung, ist die Mithorschwelle niedriger als bei dio-
tischer oder monotischer Nutz- und Storbeschallung (

). Die Mithorschwelle ist in dichotischer Darbietung nie-
driger als in monotischer oder diotischer Darbietung. Am niedrigsten ist sie jedoch, wenn Nutz- oder

8  monotisch: nur ein Ohr beschallt; diotisch: beide Ohren gleich beschallt; dichotisch: beide Ohren unterschiedlich beschallt (
).
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Storsignal dichotisch zueinander phasenverdreht prisentiert werden (
). Mit anderen Worten: Das Gehor profitiert davon, beide Ohrsignale miteinander zu
vergleichen und die ,,Mechanismen des binauralen Horens einzusetzen (

).

Nach Hellbriick und Ellermeier ( ) gibt es im wesentlichen zwei Erklarungsmodelle:
erstens das Webster-Jeffress-Modell (Webster 1951; Jeffress 1948), nach dem Nutz- und Storsignal bei
unterschiedlicher interauraler Phasenbeziehung als unterschiedlich lateralisiert behandelt werden kon-
nen; und zweitens das Equalization-and-cancellation-Modell (Kock 19505 Durlach & Colburn 1978),
das davon ausgeht, dafs die Ohrsignale so transformiert werden, dafs die Storsignale binaural diotisch
sind (equalization). Wenn dann beide Ohrsignale voneinander abgezogen werden, bleibt nur das Nutz-
signal UGbrig (cancellation). Letzteres ist allerdings eher ein Computermodell, das die Physiologie kaum
einbezieht ( ).




Anatomie

2 Wie ist das Ohr aufgebaut?

Es entspricht meiner Uberzeugung und Erfahrung, daf§ detaillierte Kenntnisse und gutes Verstindnis der
Ohranatomie fundamentale Voraussetzungen sind, um die Physiologie des Gehors — soweit dies tiber-
haupt moglich ist — richtig zu verstehen. Zu diesem Zweck soll nun die ,,psychoakustische Blackbox*
geoffnet und der strukturelle Aufbau des Gehors beleuchtet werden. Allerdings ist der Begriff Gehdr im
anatomischen Sinne problematisch. Er ist funktionell gepragt und erfafst ,,das Horen“ als einen der funf
menschlichen Sinne, an dessen physiologischer Umsetzung verschiedene anatomische Strukturen — unter-
teilt in das periphdre auditive System (das Ohr inklusive Hornerv) und das zentrale auditive System (der

mit dem Horen befafSte Teil des zentralen Nervensystems) — beteiligt sind.

Dafs der Mensch tiber zwei Ohren verfugt, mag banal klingen, tatsachlich steckt darin aber bereits das
erste anatomische Detail. Zweiohrigkeit (Binauralitdt) befdhigt uns Menschen, analog zum binokularen
Sehen, raumlich zu horen (

). Ist vom ,,Ohr* die Rede, bezieht man sich zumeist nur auf den von aufen sichtbaren Teil, also die
Ohrmuschel ( ), die jedoch nur ,,die Spitze des Eisbergs® und damit einen kleinen
Teil des Ohrs darstellt ( ). Beide Muscheln sind seitlich relativ starr und nach vorne
offen am — von knapp 13,5 cm (bei Frauen) bzw. 15 cm bis rund 18,5 cm (bei Mannern) breiten — Kopf
befestigt ( ). Auf
Einzelheiten der generellen Kopfanatomie wird in weiterer Folge nur noch bei Bedarf eingegangen (fiir
dufSerst detaillierte Darstellungen der gesamten Anatomie des Kopfs

).

Das Ohr wird in drei Abschnitte gegliedert: Auflenobr (Obrmuschel und Gehorgang), Mittelobr
(Trommelfell, ,Mittelohrhohle“ (fir eine Begriffserklarung siehe 2.3.2, S. 59) und Gehdrknichelchen)
und Innenohr (

). Das Innenohr stellt einen anatomischen Sonderfall dar: Als strukturelle
Einheit zerfillt es physiologisch mit dem Hérorgan (Schnecke) und dem Gleichgewichtsorgan (Vorbof,
Bogengdnge) in zwei funktionell unabhingige Systeme (
).

AufSen- und Mittelohr werden als Schalleitungsapparat bezeichnet, da sie der Schnecke, dem als
Schallempfindungs- oder Schallaufnabmeapparat bezeichneten eigentlichen Sinnesorgan, als Zulieferer
dienen ( ). Genau-
genommen ist letztlich das mit den Sinneszellen (Haarzellen) bestiickte Cortiorgan im Innenohr mit der
Transformation der Schallreize beauftragt, die in der Schnecke tiber das Cortiorgan verteilt werden. Dies
veranlafSte Ranke, eine feiner abgestimmte Nomenklatur vorzuschlagen, wonach AufSen- und Mittelohr
als ,,Reiztransportorgan, die Schnecke, auf die spektrale Dispersion entlang der Basilarmembran bezo-
gen (siehe 2.4.3, S. 775 3.3.2, S. 123), als ,,Reizverteilungsorgan® und nur der tatsichliche Reizwandler
als ,,Reiztransformationsorgan® bezeichnet wiirde ( ).
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Abb. 2.1 das Ohr (modifiziert n. Schiinke et al. 2009, 126 b, 130 A). Links: Frontalschnitt, Ansicht von vorne. Rechts:

Ansicht von oben. Das AuBenohr ist jeweils gelb eingefarbt, das Mittelohr tiirkis und das Innenohr griin.

Exkurs: Zur Orientierung am Kérper (anatomische Lagebezeichnungen)

Um Lagen im Bezug zum Korper eindeutig zu bestimmen und Mif§verstandnissen vorzubeugen ist es
notwendig, dafiir eindeutige Begriffe zu verwenden. Die Anatomie verfiigt tiber ein entsprechendes
Vokabular ( ). Das einzige Bezugssystem dieser Termini ist der Korper
selbst, dessen Lage im Raum unberiicksichtigt bleibt ( ). Diffusionen durch
alltdgliche, bezugsflexible Bezeichnungen wie ,,oben* oder ,,uber* werden auf diese Weise vermie-
den. Allein aus dieser, rein praktischen Uberlegung heraus, werden im Folgenden iiberwiegend
Begriffe der anatomischen Nomenklatur benutzt. Die wichtigsten und haufigsten sollen an dieser

Stelle kurz erklirt werden.

Das Grundgeriist fiir eine Orientierung am Korper bilden die jeweils senkrecht zueinander stehen-
den Korperachsen, aus denen sich auch die entsprechenden Schnittebenen ableiten (
).

Longitudinale Achse. Jene Achse, die man intuitiv wohl als ,,Lingsachse“ durch den Korper
bezeichnen wiirde, wird vertikale bzw. longitudinale Achse genannt. Sie verlduft sozusagen von
»Kopf bis Fus“ (genauer gesagt zwischen die Fufle) bzw. von kranial (,,kopfwirts“) nach kaudal
(»schwanzwirts“, ,steifwirts) durch den Kérper — quasi wie ein Grillspiefs durchs Spanferkel.

Sagittale Achse. Kippt man die Achse um 90° nach vorne (anterior), so daf§ sie nun von vorne
(ventral, ,bauchwirts“) nach hinten (dorsal, ,,riickenwirts“) durch den Korper fiihrt, handelt es sich
um die sagittale Achse.

Horizontale Achse. Dreht man die sagittale Achse 90° um die Longitudinalachse, so dafS sie nun
von links (sinistral) nach rechts (dextral) — vergleichbar mit der Haltestange einer TischfufSballfigur —
durch den Korper fihrt, erhélt man die transversale bzw. horizontale Achse (

).
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Sagittalebene. Die longitudinale Achse und die sagittale Achse bilden zusammen eine Schnitt-
ebene, die den Korper in eine linke und eine rechte Hailfte teilt. Diese Ebene wird Sagittalebene
genannt. Liegt die Ebene exakt in der Kérpermitte, so dafs sich zwei symmetrische Hilften ergeben,
wird sie auchals Medianebene (Median-Sagittalebene) bezeichnet.

Horizontalebene. Kippt man die Sagittalebene um 90° nach links oder rechts, erhilt man eine
Ebene, die sich aus der sagittalen und der horizontalen Achse bildet und den Kérper in eine obere
(superiore) und eine untere (inferiore) Hilfte teilt. Sie wird als Horizontalebene oder Transversal-
ebene bezeichnet.

Frontalebene. Kippt man die Horizontalebene um 90° nach vorne (oder dreht die Sagittalebene
90° um die Longitudinalachse), erhalt man schliefSlich die Frontalebene. Sie teilt den Korper in eine
vordere (anteriore) und eine hintere (posteriore) Hilfte (

).

Aus den genannten Achsen und Ebenen leiten sich die anatomischen Richtungsbezeichnungen ab.

Die hauptsichlich verwendeten sind in Tabelle 2.1 kurz zusammengefafst:

Begriff am Korper Ansicht

anterior (weiter) vorne von vorne

apikal zur Spitze (Apex) von der Spitze

basal zur Basis von der Basis

dorsal riickenwarts riickseitig, von hinten
inferior (weiter) unten von unten

kaudal schwanz-, steiBwarts steilseitig, von unten
lateral nach auflen von der Seite, seitlich
medial zur Mitte, mittig von der Mitte
posterior (weiter) hinten von hinten

superior (weiter) oben von oben

ventral bauchwarts bauchseitig, von vorne

Tab. 2.1 Anatomische Lagebezeichnungen. Die lateinischen Termini

kénnen sowohl als Lagebezeichungen (Mitte), als auch als Perspekti-

ven (links) verstanden werden.

2.1 Schlafenbein

Die inneren Teile des Ohrs liegen im Schldfenbein (Os temporale) der Schiadelbasis. Das Schlifenbein ent-
wickelt sich aus drei Anlagen (deren Strukturen teilweise sogar noch weiter differenziert werden;
), die zu einem einheitlichen Knochen verwachsen (
) und an der Einkapselung des Ohrs beteiligt sind.

Eine sehr detaillierte Beschreibung des Schlifenbeins und aller seiner Bestandteile findet sich bei Spee

( )-
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Uberblicksartig geschildert sieht das Schlifenbein folgendermaflen aus: Der Schuppenteil (Schlifenbein-
schuppe, Pars squamosa) liegt im Schlifenbein superior, bildet nach ebendort die grofsflichige Schlifen-
wand des Schidels und nach kaudal einerseits die Dachstruktur des Gehorganges, vor allem aber anterior
davon die Angriffsfliche des Kiefergelenks (Kiefergelenksgrube, Fossa mandibularis). Das Felsenbein
(Felsenteil, Pars petrosa) liegt inferoposterior an der Schuppe und bildet u.a. die massive anteromedial
gerichtete, Felsenbeinpyramide genannte Struktur des Schlifenbeins, welche das empfindliche Innenohr
beherbergt. Der Paukenteil (Pars tympanica) bildet im Dreiviertelkreis die anteriore und inferoposteriore
Wand des dufleren Gehorganges und dockt von unten, anterolateral des Felsenbeins, an den Schuppen-
teil an (

). Anterior des Paukenteils ist die Kiefergelenksgrube durch eine hauchdiinne Platte des Felsenbeins
vom Schuppenteil getrennt ( ). Die Naht zwischen Paukenteil und dem
Felsenbeinspan (Glaserspalte, Fissura petrotympanica; vor dem Span zum Kiefergelenk liegt die Fissura
petrosquamosa) bietet Schlupflocher fiir einige Komponenten des Mittelohrs (

). Unmittelbar posterior des Paukenteils entwickelt das Felsenbein (und damit auch Teile der

Schuppe) durch den Zug der grofSen Kopfwender (Musculi sternocleidomastoidei) in den ersten Lebens-
jahren nach inferior den Warzenfortsatz (Processus mastoideum) (

). Er ist, durch in Zahl, Form und GrofSe variierende Zellen (Warzenfortsatz-

zellen, Cellulae mastdoideae), innerlich pneumatisiert und tiber die Warzenfortsatzhohle mit der Pauken-

hohle verbunden (

Abb. 2.2 Schlafenbein (modifiziert n. Schiinke et al. 2009, 33 a & b). Links: Ansicht von

Lateral. Rechts: Ansicht von kaudal. Der Paukenteil ist jeweils tiirkis gefarbt, das Felsen-

bein griin, der Schuppenteil ist grau.
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2.2 AuRenohr

Das AufSenobr (Auris externa) setzt sich aus der Obrmuschel und dem dufleren Gehorgang zusammen
(

). Das Aufenohr funktioniert wie ein Trichter, der den Schall biindelt und ans Trommel-
fell leitet. Die Ohrmuschel liegt seitlich am Kopf an und ist dort unbeweglich nach vorne gewandt. Sie
besteht aus knorpeligem Gewebe und ist — von einer groben Grundarchitektur abgesehen — sehr indivi-
duell geformt. Zur Mitte hin bildet sie eine trichterférmige, vertiefende Offnung zum Gehérgang (

). An dessen Ende sitzt das Trommelfell, ,,eine
schrigliegende Hautmembran, welche am Rande der Mittelohrhohle angewachsen ist* (

).

2.2.1 Ohrmuschel

Die Obrmuschel (Auricula) ist eine unbewegliche, seitlich am Kopf gelegene, sehr variabel geformte
Hautfalte, der durch eine Knorpelplatte Stabilitit und eine grobe Grundstruktur verliehen wird (

). Bis auf
das rein hautige Ohrlappchen ist die gesamte Ohrmuschel durch das Knorpelskelett gestiitzt. Vorne und
hinten am Knorpel sitzen verschiedene, beim Menschen stark zuriickgebildete und vollkommen funk-

tionslose Muskeln (

).

Die Struktur der Ohrmuschel ist im Detail sehr individuell, eine einheitliche Grundstruktur ist allerdings
). Sie laf3t sich im Grunde als
ein mehr oder weniger halbkreisformiger Trichter beschreiben, der von zwei Bogen umlaufen wird. Vom

gut zu erkennen (

Ohrlappchen radial um die gesamte Muschel herum verldauft mit der Obrleiste (Helix) der dufSere
Bogen, eine nach innen geschlagene, die Ohrmuschel siumende Krempe. Anterior der Muschel zieht sie
fast bis zur Mitte herab, um dann mit einer schar-
fen Kurve als quasi horizontaler Grat (Crus heli-

Helix cis) in die halbkreisformige, trichterartige

fossa triangularis
Anthelix

Gehorgangsoffnung

Concha
Tragus
Incisura intertragica
Antitragus

Ohrlappchen

Abb. 2.3 Ohrmuschel (modifiziert n. Schiinke et al. 2009, 127 B).

Vertiefung der Muschel (Concha, Cavum con-
chae) hineinzulaufen. Der Trichter miindet
unmittelbar unterhalb des anterioren Helixknicks

im Gehorgang (

). Direkt unter
dessen Offnung liegt eine auffangbeckenartige
Vertiefung (Incisura intertragica). Sie wird durch
zwei Knorpelvorspriinge, den direkt (schiitzend)
uber die Gehorgangsoffnung (also lateral davon)
ragenden Tragus und den, am inferioren Rand der
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Concha sitzenden Antitragus geformt. Aus dem Antitragus geht der innere Muschelbogen, die Gegen-
leiste (Anthelix, Antihelix®) hervor. Er verlduft wulstartig innerhalb der Helix um den Trichter herum.
Im oberen Muschelbereich, superior der Crus helicis, spaltet er sich in zwei Arme (Crus antbelicis supe-
rius bzw. inferius), die mit der Fossa triangularis eine dreieckige Vertiefung umschliefSen (
).

So wie die Form, fillt auch die Grofle der Ohrmuschel von Mensch zu Mensch sehr unterschiedlich

aus, wobei sie sich im Laufe des Lebens auch intrapersonell andert und mit dem Alter grofSer wird (
). Beim Erwachsenen betragt sie sagittal ungefihr 30 bis 40 mm (Guski

( ) mifSt sogar nur 20 mm) und longitudinal zwischen 50 und 70 mm (

).

2.2.2 Gehorgang

Der dufSere Gehdrgang (Meatus acusticus externus) ist ein schlauchartiger, ins Schlifenbein fuhrender,
S-gewundener, in medialer Richtung leicht konisch zulaufender, im Querschnitt unregelmafSiger Kanal
(

). Derart tiberblicksmiafSig betrachtet, ist der Gehorgang recht tibereinstimmend
beschrieben. Geht man jedoch tiefer ins Detail, ist stellenweise tiberraschend, wie weit die Beschreibun-
gen einer vergleichsweise gut zuginglichen Struktur voneinander abweichen. Reiss beschreibt den Ver-

lauf der Gehorgangswindung folgendermafSen:

Der knorpelige Teil ist von innen gesehen nach oben, hinten und lateral gerichtet und verengt sich
trichterformig gegen den knochernen Teil. An der Verbindungsstelle ist er am engsten [...], um sich
im knochernen Teil abwirts, vorwdrts, medial zu wenden. Gegen das Trommelfell wird er wieder

weiter. ( ).

An irgendeiner Stelle seiner Beschreibung mufS ein Irrtum vorliegen, denn wie man sie auch dreht und
wendet: sie beschreibt eine gerade Linie. Andere Autoren bezeichnen den Gehorgang immerhin als
leicht, bzw. konvex gebogene Rohre ( ).
Wahrscheinlich handelt es sich bei Reiss um einen Orientierungsfehler, denn an anderer Stelle (

) liegt er mit dem Gros der (hier verwendeten) Literatur in Ubereinstimmung. Faf$t man diese zusam-
men, fithrt der Gehorgang von aufSen Richtung Trommelfell zunichst nach anterosuperior, macht nach
etwa einem Dirittel eine Kurve nach superoposterior und ungefihr vor dem letzten Drittel nach antero-
inferior. Vereinfacht gesagt vollzieht die Windung des Gehorgangs zwei Kurven, deren Verlauf man als
dreidimensionale S-Kurve bezeichnen konnte (

).

Gemessen an seiner Windung und seiner dermalen, bzw. subkutanen Struktur, konnte man den Ver-
lauf des Gehorgangs in drei Abschnitte gliedern. Von der Eintrittsoffnung in der Concha verlauft er
zunichst in anterosuperiorer Richtung (

). In diesem dufSeren Abschnitt ist er unter der Haut knorpelig ausgekleidet. Der Knor-
pel ist die Fortsetzung des Ohrmuschelknorpels. Durch seine 16chrige, mit Bindegewebe aufgefiillte

9 BeiFanghdneletal.( ) wird der Antitragus alternativ als Antihelix bezeichnet, was verwirrend sein kann, da der Antitragus flieRend
in die Anthelix (d.h. der Innere Bogen der Ohrmuschel) ibergeht.
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Struktur bildet er die Grundlage fur die Flexibilitit des dufleren Gehorgangs. Die Haut der Concha setzt
sich ebenfalls in der Haut des Gehorgangs fort. Hier sitzt die tiberwiegende Mehrheit der Talk- und
Zeruminaldriisen, welche fir die Absonderung des reinigenden Ohrenschmalz (Cerumen) verantwort-
lich sind ( ). Im mittleren Drittel verliert
sich die subkutane Knorpelschicht und der Gehorgang fiihrt direkt durch den Knochen. Mit ihr nimmt
auch die Haar- und Driisendichte in der Haut des Gehorgangs ab.(

). Das innerste Drittel verliuft schliefflich nach
anteroinferior. Die obere Wandung des Gehorgangs wendet sich jedoch nur zaghaft nach inferior, was,
bei grof$ziigiger Betrachtung, als leichte Erweiterung des Gehorgangs entgegen seiner medial gerichteten
Verjungung interpretiert werden kann (

). Am Ende des Gehorgangs sitzt das Trommelfell, ,eine schrigliegende Hautmembran, welche am
Rande der Mittelohrhohle angewachsen ist* (
) und das AufSenohr vom Mittelohr abgrenzt.

Durch die Schriglage des Trommelfells (siehe 2.3.1, S. 56) ist die hintere, obere Gehorgangswand rund
6 mm kiirzer als die vordere untere (
Gelfand ( ) mifSt hier sogar einen Lingenunterschied von fast 100%). Die durchschnittliche

Liange des Gehorgangs wird zwischen 23 bis 35 mm angegeben, sein Volumen zwischen 0,8 und 1 cm?

(

). Diese, ange-
sichts der Dimensionen bemerkenswerte Spanne ist moglicherweise auf den genauen MefSort zurtickzu-
fithren. Nach Angaben von Schwalbe ( ) ist die posteriore Gehorgangswand ungefihr
24 mm. die anteriore dagegen rund 35 mm lang.

Waihrend die in den Gehorgang fithrende Concha als annihernd halbkreisformig beschrieben wer-
den kann (siehe 2.2.1, S. 53, ), stellt sich der Gehorgangquerschnitt eher als oval
dar ( ). Dadurch, und aufgrund seiner pseudokonischen Verjingung Richtung
Trommelfell, variieren die QuerschnittmafSe teils erheblich. Wahrend Gelfand ( ) fur
einen ausgewachsenen Gehorgang eine durchschnittliche Hohe (9 mm) und Breite (6,5 mm) angibt,
wird in anderer Literatur diesbeziiglich kaum differenziert. Hier schwanken die Angaben zwischen

6 und 8 mm (

2.3 Mittelohr

Zwischen dem das Auflenohr begrenzenden Trommelfell einerseits und den das Innenohr abschliefSen-
den Membranen (ovales, bzw. rundes Fenster) andererseits liegt das Mittelohr (Auris Media) (

). Es ist ein Hohlenkomplex im
Felsenbein, der sich aus der Paukenhihble, den Hohlraumen des posterior des Ohrs gelegenen Warzen-
fortsatzes sowie der Mittelohr und Rachenraum verbindenden Eustachischen Robre zusammensetzt
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( ). In der
Paukenhohle befinden sich die drei Gehorknochelchen Hammer , AmboR3, und Seigbligdl. ,,Es handelt
sich dabei um sehr feine und leichte Kalziumkorperchen, welche durch feine Sehnen und Muskeln mit-
einander verbunden® ( ) und im Hohlraum des Mittelohrs flexibel gelagert sind (

). Sie schaffen ,eine gelenkige Verbindung zwischen
Trommelfell und ovalem Fenster® ( ), deren Hauptaufgabe es ist, die tbers

AufSenohr ans Trommelfell geleiteten Luftschwingungen den Innenohrfliissigkeiten zu vermitteln (

). Dariiber hinaus stellt es eine wichtige Schutzinstanz des emp-

findlichen Innenohrs dar ( ).

2.3.1 Trommelfell
Das Trommelfell (Membrana tympani) grenzt AufSenohr und Mittelohr voneinander ab (

). Die Zuordnung des Trommelfells selbst fillt bei dieser Grenzziehung
unterschiedlich aus. Obwohl es nach Gelfand normalerweise als Teil des Mittelohrs verstanden (
) und entsprechend subsumiert wird ( ), findet man es
hdufig — wenn auch vielfach nur implizit — dem Auflenohr zugeordnet (
). Mitunter wird auch zwischen AufSenohr,
Trommelfell und Mittelohr differenziert, und das Trommelfell so implizit im ,,Niemandsland“ zwischen
den beiden Ohrteilen angesiedelt ( ).

Anhand seiner Schichtung aus Gehorgangshaut, funktioneller Membran (Grundschicht) und Pau-
kenhohlenschleimhaut (siehe S. 58), 1afSt sich das Trommelfell nicht eindeutig zuordnen. Physiologisch
muf$ man es m.E. eher dem Mittelohr zurechnen, da die Gehorknochelchen erst gemeinsam mit dem
ovalen Fenster als Empfanger und dem Trommelfell, dessen Eingangssignal weitergeleitet wird, ein voll-
standiges Ubertragungssystem bilden konnen (

). Neben sei-
ner Hauptaufgabe als akustischer Druckempfianger ( ), beteiligen
sich Teile des Trommelfells (hier ist die Shrapnellmembran (siehe 3.2.1, S. 104) hervorzuheben) auch am

Druckausgleich zwischen AufSen- und Innendruck der Paukenhohle ( ).

Das Trommelfell ist eine naherungsweise ovale, pseudokonisch geformte, perlgrau erscheinende, mehr-
schichtige Membran, die in einer schrigen Stellung am Ende des Gehorgangs sitzt (

). Seine laterale Seite ist nach
anteroinferior gerichtet. Wegen seines konischen Einzugs wird die Lage des Trommelfells immer mittels
einer imaginaren, durch seinen Rand (den Paukenring) gelegten Ebene definiert ( ).
Im Horizontalschnitt bildet es mit der Sagittalachse einen nach hinten offenen Winkel von etwa 50°, im
Frontalschnitt mit der Longitudinalachse einen nach oben offenen Winkel von rund 35 bis 45°, wobei

auch Weiten bis 55° angegeben wurden (




Mittelohr 57

). Die vertikale Achse der Trommelfellflache
ist aus lateraler Sicht um etwa 30° nach vorne geneigt, so daf$ sie

von anterosuperior nach posteroinferior verlauft (

).

Die Form des Trommelfells ergibt sich aus seiner Aufhingung zwi-
schen Gehorgang und Mittelohrknochen. Seine Grundschicht, die
Lamina propria, ist am Rand zu einem Bindegewebsring (Pauken-
ring, Anulus fibrocartilagineus) ausgebildet, der in einer Rinne des

Schlifenbeins (Sulcus tympanicus) am Ende des annahernd ovalen

Gehorgangs verankert ist (

Abb. 2.4 Trommelfell (modifiziert n. ). Rosowski berichtet von Muskel-
Schiinke et al. 2009, 129 E). Nummeriert ~ gewebefunden und der darauf basierenden Moglichkeit, im Pau-
sind die vier Quadranten. kenring konnte ein weiterer (siehe 2.3.4, S. 67) Mittelohrmuskel

schlummern ( ). In diesem Haltering ist das

Trommelfell aufgespannt und wird durch den Hammergriff, mit dem es verwachsen ist (

), naherungsweise konisch Richtung Mittelohr gezogen. Der untere Ansatz des Hammer-
griffs liegt ein kleines Stiick unterhalb des imagindren Trommelfellmittelpunktes und rund 2 mm medial
einer durch den Bindegewebsring gelegten Ebene, wo er den Nabel (Umbo) der konischen Vertiefung
bildet (

). Blickt
man durch den Gehorgang!® aufs Trommelfell, sieht man den Hammergriff als helle Knochenstruktur
(Stria mallearis) durchschimmern. Er verlduft in anterosuperiorer Richtung ungefihr bis zum Rand der
ovalen Grundform des Trommelfells und endet dort in einem hervorstehenden Knopf (Prominentia
mallearis), der durch den seitlichen Hammerfortsatz gebildet wird (

). Sein Neigungs-
winkel entspricht im rechten Ohr ungefihr der Ein-Uhr-Zeigerposition, im linken Ohr ungefihr jener
von elf Uhr ( ). Daraus lafst sich die Achsneigung des Trommelfells von
ca. 30° ableiten. Axial oberhalb der Prominentia mallearis ist die Trommelfellfliche auffillig erweitert —
dhnlich dem Liangsquerschnitt einer Birne, oder eines unregelmifiigen, an der Spitze abgerundeten Her-
zens ( ). In diesem Bereich ist der Paukenring quasi wie ein
Hufeisen unterbrochen (Incisura tympanica) und das Trommelfell schlaff (

). Die beiden Endpunkte des Paukenrings werden durch kurze Knochenvor-
spriinge verdeutlicht, von denen der anteriore als Spina tympanica major und der posteriore als Spina
tympanica minor bezeichnet wird. Der Paukenring selbst geht hier nahtlos in die Beinhaut (Periost) des
Schlifenbeins tiber ( ). Vom Hammerfortsatz zu den beiden Endpunkten
verlaufen zwei mehr oder weniger auffillige Falten, die den gespannten Hauptteil des Trommelfells
(Pars tensa) vom schlaffen Nebenteil (Shrapnellmembran, Pars flaccida) im Bereich zwischen Incisura

tympanica und Hammerfortsatz gut sichtbar trennen (

10 Durch die Windung des Gehérgangs ist die Sicht aufs Trommelfell verdeckt. Um die Windung auszugleichen und den Blick aufs Trommelfell
freizumachen, muR die Ohrmuschel nach hinten und oben gezogen werden ( ).
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Das Trommelfell hat eine sehnige Struktur. Die Lamina propria besteht aus einer Ebene radial verlau-
fender, steifer Fasern (Stratum radiale) und einer medial davon gelegenen Ebene zirkulir laufender, elas-
tischer Fasern (Stratum circulare) (

). Insgesamt ergibt sich daraus eine
spinnennetzartige Faserstruktur, die zumeist zu einer Schicht zusammengefafst wird, jedoch auch als
doppelschichtig aufgefafst werden kann ( ). Funktionell bilden beide
Ebenen eine Einheit, da sie dem Trommelfell erst im Verbund seine Stabilitit und sein Spannungsver-
halten verleihen. Die zirkuldren Fasern finden sich vor allem am Rand, d.h. zum Paukenring hin gele-
gen. In der Nihe des Nabels fehlen sie ganz. Die radialen Fasern sind nur in der ,,Kurve® inferior des
Nabels tatsichlich radial ausgerichtet. Auf den ,,Geraden oberhalb des Nabels verlaufen sie mehr oder
weniger horizontal vom Paukenring zum Hammergriff ( ).
Nach Helmholtz sind die Radialfasern nicht vollkommen gerade, sondern durch den Zug der aus sei-
ner Sicht elastischen Ringfasern leicht konvex (Richtung Gehorgang) gespannt (

). Beides wird von anderen Autoren nicht erwahnt. Am unteren
duferen Rand des Trommelfells beschreibt Békésy eine nur selten erwahnte!! Falte des Trommelfells, die
sich quasi aus der konvexen Wolbung heraus bildet. Thr Krimmungsradius betrdgt etwa o,s5 bis
0,8 mm. Sie verleiht dem Trommelfell genug Spielraum, um unter bestimmten Bedingungen kolbenartig
zu schwingen ( ). Lateral ist die Lamina propria mit einer diin-
nen, haar- und driisenfreien Hautschicht bedeckt (Stratum cutaneum), die eine unmittelbare Fortsetzung
der Haut des Gehorgangs darstellt. Medial ist sie mit einer verdiinnten, einschichtigen Fortsetzung der
Paukenhohlenschleimhaut (Stratum mucosum) ausgekleidet (

). Wahrend die Lamina propria der Pars tensa sozusagen intrinsisch ist, sich hier der drei-
schichtige Aufbau des Trommelfells also eindeutig festschreiben 1afst, ist die Schichtung der Shrapnell-
membran weniger eindeutig. Da ihr die fasrige Struktur der Lamina propria fehlt, wird sie oft (

) als zweischichtig (Stratum
cutaneum und mucosum) beschrieben. Reiss findet jedoch auch hier eine ,,locker aufgebaute Lamina

propria ohne radidrer und zirkuldrer Faseranordnung* ( ).

Die Dicke des Trommelfells wird zumeist mit Werten um o,1 mm angegeben (

), wobei nach
Békésy nur 0,05 mm zutreffen sollen ( ). Diese Werte wurden vermutlich im frei
gespannten Teil der Membran gemessen, da sie in ihren Randbereichen nahe des fibrosen Halterings
bzw. des Hammergriffs mit bis zu 0,4 mm deutlich dicker sein dirfte ( ). In der
Literatur wird der Durchmesser des Trommelfells fir gewohnlich mit Werten von ungefihr 8 bis 1o mm
angegeben (

). Vertikal gemessen liegen die Werte mit 9 bis to mm meist knapp 1 mm tber den hori-
zontal gemessenen ( ), wobei
Erstere die Strecke vom unteren Scheitelpunkt des Paukenrings bis zur Spina tympanica minor abdek-
ken ( ). Die Ausdehnung der halbmondférmigen Shrapnellmembran wird mit einer
radialen Hohe von 1,75 bis 3 mm und einer Breite von rund 2 bis 3 mm (entspricht der Incisura tym-

panica) angegeben ( ).

1 ,Invielen anatomischen Zeichnungen der Handblicher fehlt diese Falte, und sie war auch an manchen Praparaten nur sehr schwach ausge-
bildet ( ). Méglicherweise liegt darin der Grund, warum diese Trommelfellfalte in der Literatur kaum zu finden ist.
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Angaben der Trommelfellfliche schwanken zwischen 50 und 9o mm? (

; bei Lehnhardt ( )
sind 6,4 mm? genannt), wobei die wirksame Flache zumeist mit rund 55 bis 60 mm? angegeben wird
(

).

Der Vollstandigkeit halber sei erwihnt, dafs das Trommelfell in vier Quadranten unterteilt wird, die
nach anterior abwirts (also im rechten Ohr mit, im linken gegen den Uhrzeigersinn) beziffert werden
( ). Diese
Teilung ist ,,klinisch wichtig, da sie der Beschreibung der Lokalisation von krankhaften Verdnderungen
dient* ( ). Fur die eigentliche Funktion ist sie jedoch bedeutungslos (fur detail-

lierte Beschreibungen der Quadranten ).

2.3.2 Mittelohrhohle

Die Paukenhéble ist der Schnittpunkt des Hohlraumkomplexes im Felsenbein. Nach posterior ist sie
uber die Warzenfortsatzhéhle mit den Warzenfortsatzzellen zu einem Hohlenkomplex verbunden (

). Wahrend Trommelfell, ovales und rundes Fenster die Mitteohrhohle ver-
schliefSen, ist sie durch die Eustachische Réhre mit dem Rachenraum verbunden, um notwendige Anpas-
sungen des Innendrucks an den Umgebungsluftdruck zu ermoglichen (

Paukenhohle

Die Paukenhohle (Cavitas tympani) liegt unmittelbar medial des Trommelfells und ist im Horizontal-
schnitt parallel zu diesem, d.h. von posterolateral nach anteromedial, ausgerichtet (

). Nach vorne kommuniziert sie durch die Eustachische Rohre mit dem Rachenraum (

) und nach hinten durch einen

schmalen Zugang (Aditus) mit der Warzenfortsatzhohle (
). Gemessen an der
Lage des Trommelfells wird die Paukenhohle in drei Stockwerke unterteilt. Aus lateraler Sicht direkt
hinter dem Trommelfell liegt das mittlere Stockwerk (Mesotympanon), der Kern der Paukenhohle mit
der Ubertragungskette aufs ovale Fenster. Nach superoposterior und lateral entwickelt sich daraus der
sogenannte Paukenhohlenkuppelraum (Epitympanon, Recessus epitympanicus). Er verengt sich dorsal
zum Fingang in den Warzenfortsatz. Uberdies beherbergt er die massiven Korper der beiden Gehor-
knochelchen Hammer und Ambofs ( ).
Unterhalb des Trommelfells entwickelt sich in anteromedialer Richtung der Paukenhohlenkeller (Hypo-
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tympanon, Recessus hypotympanicus). Dort sitzt die Austrittsoffnung zur Eustachischen Rohre, die das
Mittelohr mit dem Rachenraum verbindet ( ). Wie die
Abbildungen 2.1, S. 50, und 2.5 verraten, liegt der Paukenhohlenheller allerdings eher auf Hohe des

Trommelfells.

Warzenfortsatzhohle Epitympanon

Steigbligel ovales Fenster

Tube Loffelfortsatz

Mesotympanon

Hypotympanon
Glaserspalte Eminentia pyramidalis
Stapediusmuskel rundes Fenster

Abb. 2.5 Paukenhéhle eines rechten Ohrs von lateral gesehen (modifiziert n. Schiinke et al. 2009, 131 C,133 C).

Die Paukenhohle ist ein — durch das Wachstum des Schliafenbeins bedingt passiv modellierter (
) — unregelmafSig geformter, hoher, schmaler, sechswandiger Raum (

). Von lateral erinnert die Paukenhohle
an eine nach posterior gekippte, zerknautschte Acht. Thre mehr oder weniger deutliche Taillenverengung
teilt sie in zwei Kammern, wobei die untere Kammer (im wesentlichen Mesotympanon und Kellerraum)
im Schnitt deutlich grofSer als die obere (Kuppelraum) ist (

). Der Kuppelraum ist relativ geraumig. Zwischen Trommelfell und basaler
Schneckenwindung liegt ihre engste Stelle, wihrend sie sich in den Keller hinein wieder erweitert (
).

Diinne Knochenplatten schlieflen die Paukenhohle ins Schlifenbein und trennen sie von der Fossa
jugularis (Boden) bzw. der mittleren Schiadelgrube (Decke), die laterale Wand bildet hauptsichlich das
Trommelfell ( ). Medial liegt das Innen-
ohr, dessen basale Schneckenwindung sich in einer grofflachigen Erhebung (Promontorium) gegeniiber
dem Trommelfell in den Raum wolbt (

). Ventral offnet sich die Miindung der Eustachischen Rohre. Unmittelbar
superior, nur durch eine diinne Knochenlamelle von der Tube getrennt, verlduft der Kanal des Trommel-
fellspanners und endet ventromedial im Loffelfortsatz (Processus cochleaformis), einem dornartigen
Vorsprung ( ).
Lateral der Tube liegt die Glaserspalte, eine Passage durchs Schlifenbein, die unter anderem vom vor-
deren Hammerband und der (fiirs Gehor unbedeutenden) Paukensaite (Chorda tympani) genutzt wird
( ). Dorsal, auf Hohe des ovalen Fensters, fin-
det sich ein pyramidenartiger Vorsprung (Eminentia pyramidalis), durch dessen offene Spitze die Sehne
des Steigbiigelmuskels in die Paukenhohle tritt (

).
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Warzenfortsatzzellen

Die Paukenhoblenkuppel verengt sich dorsal zum Zugang (Aditus) zur posterior der Paukenhohle gele-
genen kurzen Warzenfortsatzhohle (Antrum mastoideum). Thr schlief3t sich nach posteroinferior ein in
Form, Zahl und GrofSe variabler Hohlraumkomplex aus vielen kleinen Kammern, den Warzenfortsatz-
zellen (Cellulae mastodideae) an. Sie bilden mit der Paukenhohle einen gemeinsamen mit Schleimhaut
ausgekleideten Hohlraum (

). Der Warzenfortsatz (Processus mastoideum) wird durch
die Halsmuskulatur sozusagen aus dem Schlifenbein herausgezogen (

). Dabei wird er, parallel zu seinem Wachstum, von der Warzenfortsatzhohle
aus pneumatisiert ( ). Die
so entstehende Struktur aus Warzenfortsatzzellen 1dfst sich mit dem Hohlraummuster eines groben
Schwamms vergleichen. Die Durchstromung des Warzenfortsatzes mit Luft (Pneumatisierung) fallt
jedoch sehr variabel aus, kann mitunter gehemmt sein oder sich auf andere Bereiche des Schlafenbeins
ausweiten ( ). Dies hat zum Teil erstaunliche Volumenunterschiede zur Folge; mit-

unter treten sogar intrapersonelle Schwankungen von linkem zu rechtem Ohr auf (

).

Wihrend MafSe und Masse der Mittelohrkomponenten entscheidenden Einfluf$ auf das Horvermogen
haben ( ), ist der Mittelohrraum aus physiologischer Sicht besonders aufgrund sei-
nes Volumens interessant, da sein Innendruck die Impedanz des Trommelfells bestimmt (

). Die Paukenhohle mifSt an ihrer engsten Stelle, zwischen Trommelfell und Promonto-
rium, knapp 2 bis 3 mm ( ). Stieger et alii geben fiir den Abstand zwischen Spitze
des Hammergriffs (er fillt mit dem Nabel des Trommelfells zusammen) und Promontorium sogar einen
gemessenen Minimalwert von 1,3 mm an ( ), was die Winzigkeit des Raumes verdeutlicht.
Angaben zum Volumen der Paukenhohle allein schwanken zwischen o,5 bis 2 cm? (

). Wie bereits dargestellt ist das Volumen der Warzenfortsatzzellen deutlich grofSeren
Schwankungen unterworfen. Fir die gesamte Mittelohrhohle (Paukenhohle, Aditus, Warzenfortsatz-
hohle und -zellen) schwanken die gemessenen Werte von 1 bis 22 cm? (

). Im Durchschnitt betrdgt das Volumen des vollstindigen
Hohlraumkomplexes rund 6,5 cm3 ( ).

Eustachische Rohre

Die Eustachische Réhre (Tuba eustachii, Tuba auditiva), benannt nach ihrem Entdecker Bartolomo
Eustachi ( ), ist ein langlicher, aus der Paukenhohle nach anteroinferior und
medial gerichteter Schlauch (daher auch Tube), der aufgrund seines sich rachenwirts (pharyngeal)
trompetenformig erweiternden Radius auch Obrtrompete genannt wird (

). Offen stellt die Eustachische Rohre eine
druckausgleichende Verbindung zwischen Mittelohrhéhle und Rachenraum her, geschlossen dient sie
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dem Mittelohr als Schutz vor Druckschwankungen im Rachenraum, die z.B. durch Sprechen, Atmung
oder Husten erzeugt werden (
).
Neben ihrer Funktion als Luftschacht dient die Tube auch als Abfluf§ (Drainage). Uberdies stellt ihre
VerschliefSbarkeit gegeniiber der notwendigen Verbindung zum Rachenraum eine wichtige Schutz-
instanz gegen mogliche Infektionsiibergriffe auf das Mittelohr dar (

Die Eustachische Rohre teilt sich der Lange nach in zwei Abschnitte. Das laterale Drittel, direkt von der
Paukenhohle ausgehend, ist ein Knochenkanal im Felsenbein (

), wobei es vom oberhalb verlaufenden
Trommelfellspannerkanal nur durch eine diinne Knochenlamelle getrennt ist ( ).
Richtung Rachen verengt sich der knocherne Abschnitt trichterférmig. Der Ubergang zum medialen
Abschnitt (Isthmus tubae auditivae) bildet die engste Passage der Tube (

). Die rachenseitigen Zweidrittel der Tube bestehen aus einem flexiblen Knorpel-
mantel (Pars cartilaginea). Er umhiillt die Rohre nicht vollumfianglich, sondern ist im lateralen Bereich
gespalten ( ; Helmholtz ( ) ver-
ortet den Spalt im superioren Teil des Knorpels), was durch eine diinne Membran (Lamina membrana-
cea) kompensiert wird ( ). Diese
Konstruktion ermoglicht der Muskulatur des Gaumensegels die beiliufige Offnung der Rohre. Da der
Knorpel (hakenartig) eingerollt ist sowie aufgrund des umliegenden Gewebedrucks und der Adhisions-
krifte der Schleimhaut, bleibt die Rohre im Ruhezustand geschlossen. Lediglich oberhalb des Hakens
besteht eine konstante Offnung, das sogenannte Sicherbeitsrobr (

).

Wie die Paukenhohle ist auch die Eustachische Rohre mit einer schiitzenden Schleimhaut ausge-
kleidet. Thre Flimmerhirchen sind schlundwirts gerichtet, was den Ausflufl aus der Paukenhohle
erleichtert und gleichzeitig Keimen das Eindringen erschwert, da diese der Tube sozusagen ,,gegen den
Strich* gehen ( ).

Die Gaumensegelmuskulatur besteht aus dem lateral der Rohre gelegenen Gaumenspanner (Muscu-
lus tensor veli palatini) und dem medialen Gaumenheber (Musculus levator veli palatini) sowie dem von
der Tube nach inferior ziehenden Tuben-Rachenmuskel (Musculus salpingopharyngeus) (

).
Der Gaumenspanner ist durch entsprechende Fasern des Nervus mandibularis (Vs, dritter Hauptast des
V. Hirnnervs, Nervus trigeminus) innerviert, die restliche Gaumenmuskulatur durch den Plexus pharyn-
geus, ein Innervationsgeflecht betstehend aus Fasern des IX. (Nervus glossopharyngeus) und X. Hirn-

nervs (Nervus vagus) ( ).

Insgesamt ist die Eustachische Rohre 3,5 bis 4 cm lang (
). Am Engpaf$ (Isthmus) zwischen knochernem und knorpeligem Abschnitt ist sie 1 bis 2 mm diinn,

wihrend die knocherne Offnung zur Paukenhohle durchschnittlich 3 bis 6 mm mifSt (

).
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2.3.3 Gehorknoéchelchen

Das funktionelle Herzstiick des Mittelohrs ist die Schalltransmission vom AufSenohr zum Innenohr iiber
die drei Gehorknochen Hammer, AmbofS und Steigbiigel (

). Sie sind die kleinsten Knochen des menschlichen
Korpers und bilden gemeinsam eine Ubertragungskette, die lediglich mit Trommelfell und ovalem
Fenster feste Verbindungen eingeht, ansonsten tiber Sehnen und Bander vollkommen frei und flexibel in
der Paukenhohle gelagert ist ( ). Untereinander sind die Gehor-
knochelchen tiber (trotz ihrer Winzigkeit) komplett ausgebildete Gelenke miteinander verbunden (

).

Hammer

Der Hammer (Malleus) ist — von aufSen nach innen gesehen — der erste
Gehorknochen. Er besteht aus Kopf, Hals, Griff und zwei Fortsdtzen (

).
Er wiegt um die 23 bis 25 mg und ist mit 5 bis 6 mm, bzw. 8 bis 9 mm
von Kopf bis Hammerspitze der lingste der drei Gehorknochen (

).
h_,\ Der Hammerkopf (Caput mallei) ist niherungsweise kugelformig und

T zugleich der massivste Teil des Knochens. Er ist in der Paukenhohlen-
Abb. 2.6 Gehodrknochelchen  kuppel gelagert und tragt die Gelenksfliche fiir den dorsal ansetzenden
eines linken Ohrs von medial ~ Ambof$ (
gesehen.  (modifiziert  n. ). Darunter sitzt der schmale, kurze Hals des Hammers
Schiinke et al. 2009,132 g).Vom  (Hamumerhals, Collum mallei). Nach unten hin verbreitert er sich zum
Hintergrund nach vorne: Ham-  Hammergriff (Manubrium mallei), welcher — zum Hals um etwa 30° nach
mer, AmboR, Steigbiigel. medial schraggestellt ( ) — sich zu seiner Spitze

hin verjiingt. Direkt oberhalb des Hammergriffansatzes entspringt der,

dornartig nach anterior ragende, lange, vordere Hammerfortsatz (Processus mallearis anterior; nach
( ) ist er beim Erwachsenen zu einem kurzen Stumpf abgetragen) (

), der Ansatz des Hammergriffs selbst entwickelt sich nach lateral

zum kurzen, seitlichen Hammerfortsatz (Processus mallearis lateralis) (

).

Der Kopf des Hammers ist durch das obere Hammerband (Ligamentum mallei superius) in der Pau-
kenhohlenkuppel befestigt (
). Das vordere Hammerband (Ligamentum mallei anterius) befestigt den langen Hammer-
fortsatz axial nach anterior in der Glaserspalte (
). Gemafs einiger alterer Beschreibungen fachert es sich nach lateral auf und
verbindet so den langen Hammerfortsatz mit der Innenkante jenes Knochenvorsprungs, der als Spina

tympanica major die Incisura tympanica anterior begrenzt (
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). Das seitliche Hammerband (Ligamentum mallei laterale) verbindet den Hammerhals mit
der lateralen Paukenwand oberhalb des Trommelfells. Hier verlduft es von der Spina tympanica major

in einer bogenformigen Ansatzlinie entlang der Incisura tympanica bis zur Spina tympanica minor (

). Die hintersten Fasern stehen offenbar in einem recht weiten Winkel zum
vorderen Hammerband (die Kernstringe des vorderen und seitlichen Hammerbandes diirften eher einen
Winkel nahe 9o° bilden), so daf§ Helmholtz sich veranlaft sah, sie als ,,Ligamentum mallei posterius
(hinteres Hammerband) zu bezeichnen und durch beide Bandmassen die Rotationsachse des Hammers
zu verlegen ( ). Tatsachlich verlduft diese anterior
durch das vordere Hammerband, posterior jedoch durch den kurzen AmbofSschenkel und dessen Auf-
hiangung in der Paukenhohle (

). Der Hammergriff schlieSlich ist seiner gesamten Linge nach mit dem Trommelfell verwachsen

). Seine Spitze bildet den Nabel des Trommelfellkonus, und der
seitliche Hammerfortsatz zeichnet sich auf der lateralen Trommelfellseite als hervorstehender Knopf
(Prominentia mallearis) ab (

).

In neuerer Zeit zeichnet sich ab, daf§ das obere Hammerband ,keine eigentlichen ligamentosen
Bestandteile“ ( ) enthalt, sondern nur Teil der Schleimhautdecke des Hammers
ist. Passend dazu konnten obere (superiore) Bander z.B. bei Rennmausen nicht nachgewiesen werden
( ). Gegen obere
Befestigungsbiander spricht auch das Rotationsverhalten von Hammer und Ambofs (siehe 3.2.1, S. 107).
Nach Rosowski ist nur das vordere Hammerband tatsichlich bestitigt, was auch die Existenz eines seit-
lichen Hammerbands in Frage stellen wirde ( ).

Ambof}

Der AmbofS (Incus), mittlerer der drei Gehorknochelchen, erinnert seiner Form nach eher an einen zwei-
wurzeligen Backenzahn denn an einen AmbofS. Die Kaufliche entspricht der Gelenksfliche Richtung
Hammer, die beiden gespreizten Wurzeln bilden den kurzen bzw. langen AmbofSschenkel (
). Mit rund 27 bis 30 mg ist er der massiv-
ste unter den Gehorknochen (
). Uber den kurzen Schenkel ist er etwa § mm, iiber den langen Schenkel 7 mm lang (
). Der Ambofkorper (Corpus incudis) liegt in der Paukenhohlenkuppel posterior des
Hammerkopfs und triagt die sattelformige Gelenksfliche fiir den Hammer (

). Der kurze AmbofSschenkel (Crus breve incudis) gleicht eher
einer nasenférmigen Verjingung des nach posterior gestreckten AmbofSkorpers. Der diinne, lange
Ambofschenkel (Crus longum incudis) strebt dagegen, parallel zum Hammergriff, nach inferior. Die
Spitze vollzieht einen Knick, wodurch das ihr aufsitzende Kopfchen fir das Steigbiigelgelenk nach
medial gerichtet ist ( ). Zusam-
men mit dem etwas lingeren Hammergriff bildet er einen effektiven Hebel. Das Armlingenverhiltnis
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bestimmt die Hebelwirkung, die meistens mit 1,3:1 angegeben wird (siehe 3.2.1, S. 1103

Der Korper des AmbofS ist durch das obere AmbofSband (Ligamentum incudis superius), posterior des
Hammers, ebenfalls in der Paukenhohlenkuppel aufgehingt ( ). Ihm haften beziug-
lich seiner Existenz prinzipiell dieselben Zweifel wie dem oberen Hammerband an (

). Der kurze Schenkel ist durch das hintere AmbofSband
(Ligamentum incudis posterius) direkt unterhalb der Warzenfortsatzhohle an der hinteren Paukenhoh-
lenwand verankert ( ). Er stellt
die posteriore Axialaufhingung des Hammer-AmbofS-Gesamtkorpers dar.

Der Ambof3 liegt hinter dem Hammer, und zwar so, daf$ sein kurzer Fortsatz eine Achse mit dem
langen Hammerfortsatz bildet und sein langer Schenkel parallel zum Hammergriff verlauft (

). Beide Knochelchen sind insgesamt derart arrangiert, dafS ihr
gemeinsamer Masseschwerpunkt auf der durch vorderen Hammerfortsatz und hinteren AmbofSschenkel
nebst fibroser Authingung determinierten Rotationsachse liegt (

).

Das zugehorige Gelenk, eine grofSflichige aber enge Verbindung mit straffer und dennoch flexibler
Gelenkskapsel, sorgt dafiir, dafd beide sich prinzipiell als Einheit bewegen, allerdings in gewissem
Rahmen gegeneinander scheren konnen (

). Dazu greifen die beiden sattelformigen Gelenksflachen (
) derart ineinander, daf§ bei Auswirtsbewegungen des
Hammers (z.B. durch Druckschwankungen) ein gewisser Spielraum herrscht (
). Schwingt das Trommelfell, drehen sich Hammer und Ambof§ mehr oder minder
gemeinsam, wie ein zweiarmiger Hebel mit ungleichen Armen (

) um die oben beschriebene Achse.

Steigbiigel

Das letzte, bzw. innerste Glied der Gehorknochelchenkette ist der Steigbiigel (Stapes), dessen Form
durch seinen Namen bereits sehr treffend beschrieben ist. Er besteht aus zwei Schenkeln, die seinen Kopf
mit seiner FufSplatte verbinden (

). Mit der Fufdplatte ,,steht“ der Steigbtigel medial im ovalen Fenster. Die Schenkel liegen hinter-
einander, wobei der vordere Steigbiigelschenkel (Crus stapedis anterius) etwas kiirzer, dafiir gerader als
der hintere Steigbiigelschenkel (Crus stapedis posterius) ist ( ).
Lateral, an der Schenkelwurzel, sitzt der Steigbiigelkopf (Caput stapedis), der seinerseits — ebenfalls late-
ral — die Gelenkspfanne fiir das AmbofSgelenk tragt. Medial, an den gespreizten Enden der Schenkel,
sitzt die SteigbiigelfufSplatte (Basis stapedis), eine ovale Knochenplatte deren Rand wulstartig verstarkt
ist ( ). Im Zwischenraum von
Schenkeln und FufSplatte (Obturator foramen (stapedis); ) ist die Stapedius-
membran (Membrana stapedialis) aufgespannt ( ).
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Die SteigbugelfufSplatte sitzt quasi pafSgenau im ovalen Fenster des Innenohrs. Ein kleiner, um die Steig-
bugelplatte freibleibender Spalt, wird ringsherum durch das Steigbiigelband (Ringband, Ligamentum

anulare stapedis) abgedichtet, welches gleichzeitig den Steigbtigel im ovalen Fenster befestigt (

). Da es anterior etwas weiter und flexibler ist, hat es nach Békésy Einfluf$ auf die Kolben-
bewegung des Steigbtigels im ovalen Fenster ( ).
Langer AmbofSschenkel und Steigbtigelkopf sind lateral tiber ein Kugelgelenk miteinander verbunden
(

). Da sich der Ambof$ um seine Rotationsachse dreht, wird der Steigbuigel nicht durch eine kolben-
artige Druckiibertragung, sondern eher eine Schaukelbewegung des AmbofSschenkels angeregt. Weil der
Steigbugelkopf dadurch auch vertikal ausgelenkt wird, kippt die FuSplatte mehr ins ovale Fenster, als
dafs sie hineingedriickt wird ( ).

Der Steigbtigel ist der kleinste Knochen im menschlichen Korper. Seine FufSplatte ist gerade einmal
3 mm breit und knapp 1,3 bis 1,5 mm (meist 1,4 mm) hoch, was ungefihr der meistens postulierten
Flache von 3,2 mm? entspricht (

). Insgesamt variieren die
Fliachenangaben zwischen 2,2 und 3,5 mm? (
). Vom Kopf bis zur Fufplatte ist er knapp 3,5 mm lang und wiegt ganze 2,5 bis 4 mg (
). Das Steigbtigelband ist am posterioren
Ende der Fufsplatte etwas ldnger als anterior. Maximal ist es knapp o,1 mm und minimal etwa 15 pm

weit ( ).

2.3.4 Mittelohrmuskeln

Bereits das Mittelohr greift aktiv in den Horprozefs ein. Dies geschieht iiber zwei Muskeln, deren Span-
nung die Schwingungsfihigkeit der Gehorknochelchen und damit die Schalltransmission beeinflufSt (

). Der Trommel-
fellspanner (Musculus tensor tympani) zieht den Hammergriff in die Paukenhohle und steuert dadurch
die Spannung des Trommelfells. Der Steigbiigelmuskel (Stapediusmuskel, Musculus stapedius) zieht das
Ambof-Steigbiigelgelenk aus seiner Bewegungsebene und beeintrichtigt so dessen Ubertragungsfihig-
keit (

).
Um Verzerrungen durch Muskelvibrationen vorzubeugen, sind beide Muskeln praktisch im Knochen
versenkt und vom Klangraum Paukenhohle entkoppelt (

). Der Kanal des Trommelfellspanners (Semicanalis musculi tensoris tympani)
begleitet die Eustachische Rohre parallel und ist von dieser nur durch eine diinne Knochenlamelle
getrennt. Seine Sehne greift tiber den Loffelfortsatz nach lateral das obere Ende des Hammergriffs an
( ). Er ist durch den Nervus

musculi tensoris tympani, einen Ast des Unterkiefernervs (Nervus mandibularis, wiederum der dritte
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Hauptast (V;) des V. Hirnnervs, Nervus trigeminus), innerviert (
).
Der Steigbtigelmuskel liegt in einem pyramidenartigen Vorsprung (Eminentia pyramidalis) verbor-
gen, welcher an der Rickwand der Paukenhohle, ungefihr auf Hohe des ovalen Fensters sitzt (
). Von der Pyramiden-
spitze aus greift die Sehne des Muskels den Steigbiigelkopf an (
). Der Steigbtigelmuskel ist durch den Nervus stapedius, einen Ast
des Fazialisnervs (VII. Hirnnerv, Nervus facialis) innerviert (
).
Der Vollstandigkeit halber sei noch erwahnt, daf$ iiber die Moglichkeit eines dritten Muskelsystems
im Mittelohr diskutiert wird. Derartige Uberlegungen fuflen auf Funden vermeintlichen Muskelgewebes
im Paukenring, das offenbar eng mit den radialen Fasern des Trommelfells verkntipft ist (

).

Wie die meisten Komponenten des Mittelohrs, sind auch die Muskeln die kleinsten ihrer Art im mensch-
lichen Korper. Der Trommelfellspanner ist nur ungefihr 25 mm lang und weist einen Querschnitt von
rund 5,85 mm? auf. Mit einer Lange von knapp 6,3 mm und einem mittleren Querschnitt von ungefihr
4,9 mm?, ist der Steigbtigelmuskel sogar noch wesentlich kleiner (

).

2.4 Innenohr

Jenseits des ovalen Fensters liegt schlieSlich das Innenobr (Auris interna). Das winzige, kaum 2 ¢cm lange
Gebilde, erstreckt sich in der Felsenbeinpyramide mehr oder weniger parallel zu deren Langsachse. Im
Horizontalschnitt ist es von posterolateral nach anteromedial in einem Winkel von 45° zur Sagittalachse
ausgerichtet, im Sagittalschnitt liegt es anndhernd horizontal ( ).

Die Aufgabe des Innenohrs als Schallempfindungsapparat ist im Transduktionsprozefs zu suchen
(siehe 2, S. 49;

), wobei dies nicht nur fir das Horen gilt. Das Innen-
ohr enthilt mit dem Hororgan (Organum cochleare) und dem Gleichgewichtsorgan (Organum vestibu-
lare) zwei unabhingig voneinander funktionierende Organe (

), die aufgrund ihrer Lage und
anatomischen Homogenitit begrifflich auch zum Organum vestibulocochleare zusammengefafst werden
( ). Da der Gleichgewichtssinn nicht Teil dieser Arbeit ist, werden dessen Strukturen
grofStenteils vernachlissigt und im Folgenden nur am Rande betrachtet (fiir detaillierte Darstellungen

und Ausfiithrungen
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2.4.1 Labyrinth

Aufgrund seiner komplizierten Figur wird das Innenohr auch Labyrinth genannt (
). Es
setzt sich grob aus Vorhof, Schnecke und den drei Bogengdngen zusammen (

). Der Vorhof zahlt (als Namensgeber'?) ebenso wie die Bogenginge zum Gleichgewichtsorgan,
wihrend die Schnecke das Hororgan beheimatet (
).

Das Labyrinth ist innerlich ein membranéses Gebilde, im Felsenbein einem dufSeren ,,Abdruck*
seiner selbst eingelagert. Dieser duflere Hohlraumkomplex im Felsenbein wird kndchernes Labyrinth
genannt. Das darin gelagerte membrandse System wird entsprechend als hdiutiges Labyrinth bezeichnet.
Es ist mit Endolymphe gefillt, von Perilymphe umgeben (

) und enthilt die tatsichlichen
Sinnesorgane des Horens, bzw. des Gleichgewichts (

). Obwohl hautiges und knochernes Labyrinth im Detail bauliche Unterschiede aufweisen,
priagen die Strukturen des hiutigen Labyrinths ,,bereits wihrend der Embryonalentwicklung die Form
des Felsenbeins® ( ) und fungieren somit als Vorlage fiir die Entwicklung des knocher-
nen Labyrinths ( ).

Knochernes Labyrinth

Das knocherne Labyrinth (Labyrinthus osseus) besteht aus einer zentralen Hohlung, dem Vorhof,
welchem superoposterior drei Kanile, die kndchernen Bogenginge, sowie anteromedial die Schnecke
entspringen (

ovales Fenster
rundes Fenster
). Hinzu

kommen zwei diinne Kanilchen im Felsenbein,

Schnecke

die das Labyrinth in inferiorer bzw. postero-

medialer Richtung verlassen (

). Sie sind am Abfluf§ der Lymphfliissig-
keiten beteiligt (

Die zentrale Kammer des knochernen Labyrinths, Abb. 2.7 kndchernes Labyrinth eines rechten Ohrs von lateral
den Vorbof (Vestibulum), konnte man als Schnitt-  gesehen (modifiziert n. Reiss 2003, Abb. 7.30, 624).
stelle des Mikrosystems Innenohr bezeichnen (

). Uber ihn stehen die Lymphriume von Gehor- und Gleichgewichtsorgan untereinander

12 Dem Vorhof (Vestibulum) hat das Gleichgewichtsorgan (Organum vestibulare, Vestibularapparat, bzw. -organ) seinen lateinischen Namen
zu verdanken ( ).
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und mit umliegenden Flissigkeitsriumen (zerebrospinaler Raum) in Verbindung (

Der Vorhof ist ein kleiner, annihernd ellipsoider Raum (

). Seine mediale Wand ist durch einen von anterosuperior nach postero-
inferior verlaufenden Grat, die Crista vestibuli, in zwei Ausbuchtungen, den oberhalb (anteroinferior)
des Grats gelegenen Recessus sphaericus und den unterhalb (posteriosuperior) gelegenen Recessus ellip-
ticus, geteilt. Im Bereich beider Ausbuchtungen ist die mediale Wand siebartig durchlochert, um Fasern
des Gleichgewichtsnervs Durchschlupf zu gewéhren (

). Ohne auf Details einzugehen sei zudem erwihnt, dafs am Recessus ellipticus
die — gemafS ihrer Lage als vorderer, hinterer bzw. seitlicher Kanal (Canalis semicircularis anterior,
posterior bzw. lateralis) bezeichneten — knochernen Kanile der Bogenginge entspringen und nach unge-
fahr C-formigem Verlauf wieder eintreffen, wobei vorderer und hinterer Kanal einseitig einen gemein-
samen Schenkel (Crus osseum commune) bilden (

).

Medial neben den Schenkeln der Bogenginge verlifst der Aquaeductus vestibuli (Canaliculus vesti-
buli) den Vorhof. Es verlduft zunichst parallel zum Crus commune nach posterior, verjiingt sich unter-
wegs, wendet dann an seinem engsten Punkt (Isthmus) in einem Winkel von 9o bis 135° nach
inferomedial, erweitert sich jetzt trichterformig und tritt schlieSlich durch eine unscheinbare Offnung

(Apertura canaliculi vestibuli) an der dorsalen AufSenwand des Felsenbeins aus (

).

Nach anteroinferior pragt sich mit dem Recessus cochlearis eine weitere Vertiefung des Vorhofs ins
Felsenbein. Superior dieser Ausbeulung, gegeniiber der Crista vestibuli, tragt die laterale Wand des Vor-
hofs das ovale Fenster. Nach anterior entwickelt sich aus dem Recessus cochlearis die Vorhoftreppe der
Schnecke, wobei der Boden des Recessus cochlearis ebenfalls in die Schnecke zieht und sich dort zur
»Schneckentrennwand“ (Lamina spiralis) (quasi dem ,,Boden® der Vorhoftreppe) wandelt (

). Der rucklaufige Kanal (sozusagen die
»Gegenfahrbahn“ zur Vorhoftreppe), die Paukentreppe, liegt ,,unterhalb“ der Lamina spiralis ossea und
endet unterhalb des Recessus vestibuli mit dem runden Fenster (
).

Unweit des runden Fensters zieht der Perilymphgang (Ductus perilymphaticus) durch das Agquae-

ductus cochleae (Canaliculus cochleae) nach kaudal und verbindet den Perilymphraum des knochernen

Labyrinths mit dem Subarachnoidalraum® (

Die Gesamtlinge des Labyrinths Giber die dufSersten Scheitelpunkte von Schnecke und hinterem Bogen-
gang betragt knapp 17,5 bis 18 mm ( ). Der Durchmesser des Vorhofs wird, je nach
Achse, zwischen 3 und 7 mm angegeben (

). Basierend auf den Angaben von Graumann/Sasse und Reiss
(6 x 4 x 6 mm) kommt der Vorhof auf ein Volumen von knapp 1,4 cm’. Die Schnecke hat ungefahr
einen basalen Durchmesser von 0,9 bis 1 cm und eine Hohe (sozusagen eine Modiolusldnge) von rund

5 mm ( )-

13 Raum zwischen der mittleren Schicht der Hirnhaut (Spinngewebshaut, Arachnoidea) und der inneren Schicht (Pia mater). Dieser Zwischen-
raum (Subarachnoidalraum) ist von GefdRen und Nerven durchzogen und ansonsten mit Hirnwasser (Liquor cerebrospinalis) gefillt (fur
detailliertere Beschreibungen ).
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Hautiges Labyrinth

Das hdutige Labyrinth (Labyrinthus membranaceus) formiert sich zentral aus zwei Bldschen, dem Utri-
culus (kleiner Schlauch) und dem Sacculus (Sackchen), die beide vom knochernen Vorhof umschlossen
werden. Analog zur Knochenhohle entspringen dem Utriculus drei Schlauche, die hiutigen Bogenginge
(Ductus semicirculares). Anteromedial vor dem Sacculus verliuft, seinem knochernen Kanal gemafs, der
Schneckengang (

). Alle Strukturen des hautigen Labyrinths sind durch winzige Kanile

miteinander verbunden, mit Endolymphe gefullt und von Perilymphe umgeben (

Der liangliche Utriculus des hiutigen Labyrinths

Reissnermembran
liegt schrig (superoventral nach inferodorsal) im Stria vascularis
hinteren Bereich des Vorhofs und verursacht den
Recessus ellipticus. Thm gehen nach dorsal die
drei hdutigen Bogenginge (Ducti semicirculares)
ab. Analog zu den Knochenkanilen nehmen sie

einen C-férmigen Verlauf (

).

Anterior des Utriculus liegt der kleinere, flach-

Utriculus
ere Sacculus im Recessus sphaericus des Vorhofs  endolymphsack
(
). Sacculus und
Utriculus enthalten mit den Maculae (utriculi
bzw. sacculi) die auf Linearbeschleunigung spezi-
alisierten Sinnesorgane ( Abb. 2.8 hautiges Labyrinth eines linken Ohrs von lateral ge-
sehen (modifiziert n. Gelfand 2004, Abb. 2.13, 51).
).

Beide Vorhofsiackchen sind tiber ein Schlauchsystem miteinander verbunden. Die vom entsprechen-
den Sickchen ausgehenden Ductus saccularis und Ductus utricularis vereinen sich zum Endolymphgang
(Ductus endolymphaticus) (

). Demnach fiihrt er zunichst parallel zum Crus commune nach dorsal, verjiingt sich auf diesem
Abschnitt, wendet an seiner engsten Stelle nach inferomedial und erweitert sich trichterformig und tritt
als Endolympbsack (Saccus endolymphaticus) aus dem Felsenbein. Der Endolymphsack ist eine an der
rickwirtigen FelsenbeinaufSenwand gelegene Tasche, in der die Endolymphe resorbiert wird (

).
Uber einen diinnen Schlauch, den Ductus reuniens, sind Gleichgewichtsanteil und Hoéranteil des

Endolymphraums, genaugenommen Sacculus und Schneckengang, miteinander verbunden (
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Nach Schiinke et alii ( ) »schwimmt® das hautige quasi im knochernen Labyrinth, was
allerdings nur zum Teil richtig sein diirfte. Zwischen Utriculus und Sacculus ist der Perilymphraum
durch eine feine Grenzmembran (Membrana limitans) geteilt ( ). Posterior dieser
Membran, bei den Bogengidngen und dem Utriculus, ist er von einem Netzwerk zarter Bindegewebs-
fasern und Zellfortsitzen durchzogen. Dadurch sind die Strukturen des hiautigen Labyrinths weich in
den Perilymphraum eingelagert. Anterior der Grenzmembran ist das hautige Labyrinth nicht derartig
gestiitzt, sondern, speziell in der Schnecke, direkt im knochernen Kanal aufgespannt (

).

2.4.2 Schnecke

Die Schnecke (Cochlea) ist nach ihren tierischen Namensvettern benannt, an deren Behausungen ihre
Form erinnert (
). Besonders deutlich erkennbar ist dies bei Abgilissen des knochernen Labyrinths (siehe
Abb. 2.7, S. 68; ).
Schneckenabgiisse sind Negativabdriicke des knochernen Schneckenkanals. Er verjungt sich vom
Vorhof zur Spitze (Apex) hin kontinuierlich und windet sich in ungefahr zweieinhalb bis zweidreiviertel

Wicklungen spiralformig — eben wie ein Schneckenhaus — um eine zentrale Achse (

). Der Liange nach ist er durch zwei Membranen dreigeteilt (
). Der zwischen beiden Membranen liegende Schneckengang ist als Teil des hautigen
Labyrinths mit Endolymphe gefiillt, von Perilymphe umgeben und beheimatet mit dem Cortiorgan das

eigentliche Hororgan (

). In der Schneckenspitze (Apex) enden beide Membranen etwas verfriiht, beschliefSen den
Schneckengang und lassen eine kleine Verbindung zwischen den aufSen liegenden Treppen, das Schrne-

ckenloch, frei (

). Oberhalb des Schneckengangs verlauft die dem Vorhof entspringende Vorbof-
treppe, unterhalb die am runden Fenster schlieSende Paukentreppe (

).

Der Schneckenkanal zieht vom Vorhof nach anteromedial und wickelt sich in superolateraler Richtung
auf. Nach Reiss ( ) wickelt sich die Schnecke rechts mit und links gegen den Uhrzeiger-
sinn. Reiss mufS dies aus medialer Perspektive festgestellt haben (siehe Abb. 2.1, S. 50 und Abb. 2.7,
S. 68). Die Achse der Wicklung richtet sich, mehr oder weniger parallel zum vorderen Bogengang, in
einem Winkel von etwa 45° an Horizontal- und Sagittalachse aus, so daf die Schneckenspitze (Cupula
cochleae) nach anterolateral zeigt ( ).
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Exkurs: Zur dargestellten und zur tatsachlichen Ausrichtung der Schnecke
Traditionellerweise gehen anatomische Beschreibungen der Schnecke von einem senkrecht gestellten
Modiolus aus. Daher sind auch die meisten Querschnitte durch die Schnecke mit dem Apex bzw. der

Vorhoftreppe oben und der Basis bzw. der Paukentreppe unten abgebildet (

). Diese Darstellung zeigt nur die relativen Lagen innerhalb der Schnecke ohne iibergeord-
netes Bezugssystem. Sie ist eigentlich nur deshalb eine sinnvolle Darstellung, weil sie sich mittlerweile
in den meisten Kopfen festgesetzt hat. Nimmt man den Schidel als Bezugssystem, sind die tatsich-
lichen Lageverhaltnisse im Innenohr jedoch andere.

Zu Beginn, d.h. am Vorhof, wo die Vorhoftreppe dem Recessus cochlearis entspringt und die
Paukentreppe inferior des Vorhofs endet, liegen beide Treppen tatsichlich noch tibereinander (

). Im weiteren Verlauf, bevor der Schneckenkanal sich spi-
ralig einrollt, verdreht er sich um seine eigene Achse, so dafs die Vorhoftreppe nach inferolateral und
die Paukentreppe nach superomedial rutscht, wodurch auch der Schneckengang nicht mehr waage-
recht zwischen beiden Perilymphschliuchen liegt, sondern sich eher senkrecht, von aufSen, zwischen
beide quetscht ( ).

Die ,,obere“ Vorhoftreppe ( ) ist in der Schneckenspi-
rale also nur in senkrechter Darstellung die obere ( ). Tatsdchlich ist sie die
duflere, zur anterolateralen Aufenfliche der Felsenbeinpyramide orientiert. Dementsprechend liegt
die Paukentreppe in der Schnecke innen, zur ,,Hinterseite“ der Pyramide (bzw. zur Schneckenbasis,

zum inneren Gehorgang) hin gelegen ( ).

Knoécherne Schnecke

Der gewundene Schneckenkanal (Canalis cochlearis) bildet im Felsenbein einen Hohlraum, in dessen
Mitte ein poroser, spindelartiger Knochenkegel, der Modiolus (Spindel) zuriickbleibt (

).
Die Langsachse des Modiolus entspricht der Wicklungsachse des Kanals, wobei dessen Windungen
nicht exakt konzentrisch verlaufen, sondern ein wenig nach inferior versetzt sind (

). Gleichzeitig liegen sie nicht exakt
nebeneinander. Mit jeder Windung verkiirzt sich der Kriimmungsradius stark, wihrend sich die Spiral-
hohe nur sehr zogerlich nach (antero-)lateral entwickelt. Dies hat zur Folge, daf§ der Anfang der zweiten
Windung an der konkaven Seite der ersten und wenigstens seine Paukentreppe noch ganz auf der Ebene
der Basalwindung liegen. Im Verlauf der Mittelwindung dehnt sich die Spirale am starksten lateralwarts,
wihrend sie dies in der Spitzenwindung nicht mehr tut und ihre letzte Halbwindung an die konkave
Seite der dorsalen Halfte der Mittelwindung legt ( ).

Seine Spindelform gewinnt der Modiolus nicht zuletzt durch zwei Knochenlamellen, die ihn — ver-
gleichbar mit dem Gewinde einer Schraube — normal zu seiner Lingsachse umlaufen. Die grofSere
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davon, das Septum cochleae, wirkt eigentlich nur bei abgetragener AufSenwand (der Schnecke) wie eine
Lamelle, da sie den Schneckenhohlraum gewohnlich komplett durchtrennt und auf diese Weise die ein-
zelnen Schneckenwindungen voneinander abgrenzt (

). Folgt man dem Verlauf des
Schneckenkanals, entsteht sie aus der basalen Wand der ersten Windung. Ungeachtet der Schneckenlage
im Kopf, konnte man sie als ,,Boden“ der Basalwindung bezeichnen. Sobald diese voll um den Modiolus
herumgelaufen ist und sich als Mittelwindung (lateral versetzt) an die basale legt, wird der ,,Boden* der
Mittelwindung gleichzeitig ,,Dach* der Basalwindung ( ). Am Ende der letz-
ten Halbwindung (Spitzenwindung) wendet sich das Septum zunichst nach lateral, stellt sich also von
ventral einem weiteren Kanalverlauf in den Weg und umkapselt den Kanal nach superior soweit, bis es
in der Langsachse des Modiolus endet. Diese freie Septumendkante stellt sozusagen den Modiolus der
Spitzenwindung dar ( ). Aufgrund des sich verkiirzenden Radius der Windungen
steht das Septum nicht tatsiachlich normal zur Liangsachse des Modiolus, sondern schrig Richtung
Apex, also nach lateral gekippt. Gleichzeitig ist es wegen der Windungsverlagerung nach inferior in der
superioren Halfte dicker.

Die kleinere Lamelle, die knicherne Trennmwand (Lamina spiralis ossea), entsteht aus dem Boden des
Recessus cochlearis ( ). Sie zieht auf ungefihr
mittlerer Hohe in den Schneckenkanal. Wahrend sie ,,an der Basis fast die ganze Kanalbreite einnimmt,
laft sie zur Spitze hin einen Spalt zunehmender Breite offen® (

). Sie ragt demnach quasi wie eine frei tragende Wendeltreppe in den Schneckenka-
nal hinein (

). Apikal endet die Trennwand etwas frither als der Schneckenkanal. Thr axial frei-
liegendes Ende verlauft sichel- oder hakenformig (Hamulus) um die (nun den Modiolus bildende) Kante
des Septums herum (

). Durch diese Hakenform winden sich beide Knochenblitter
(Septum und knocherne Trennwand) konkav umeinander und lassen so in ihrer Mitte das Schnecken-

loch (Helicotrema) frei ( ).

innerer Gehdérgang
Mittelwindung

—knocherne Trennwand
Modiolus
Hamulus

Rosenthalkanal

— Septum
Basalwindung

rundes Fenster

Abb. 2.9 kndcherne Schnecke eines rechten Ohres von vorne gesehen. Links: der intakte Modiolus
mit dem Spiralblatt (Lamina spiralis). das Septum erscheint nur bei abgetragener AuRenwand als
freie Lamelle (modifiziert n. Helmholtz 1896, Abb. 45, 224). Rechts: Querschnitt durch den Modiolus
(modifiziert n. Gelfand 2004, Abb. 2.14, 53). Gut zu erkennen ist die tatséchliche Lage der Schnecke.
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Genaugenommen besteht die knocherne Trennwand aus zwei diinnen Knochenblittern (
).
Feine Knochenstege stemmen beide Blitter voneinander ab und lassen so radial verlaufende Kanale und
Offnungen (Habenulae perforata) frei, die den Fasern des Hornervs Zugang zum Schneckenkanal
gewihren. Auch der Modiolus ist fiir den Faserdurchlauf mit feinen Kanilen durchzogen und basal, fir
den Austritt des Hornervs in den inneren Gehdrgang (Meatus acusticus internus), siebartig perforiert
( ). An
der Wurzel der knochernen Trennwand verlduft im Modiolus der Rosenthalkanal (Canalis spiralis
modioli), wo die Neurone des Spiralganglions liegen (
).
Die knocherne Trennwand schneidet das Lumen des Schneckenkanals ein und deutet dessen Spal-
tung in zwei separierte Treppen an (
). In der Basalwindung wird sie dabei durch ein, ihr
an der dufSeren Schneckenwand gegeniiberliegen-

B i A mm Vorhoftreppe
des, zunichst breiteres, rasch diinner werdendes

Knochenblattchen (Lamina spiralis secundia) —

Il
?
Jf

unterstutzt
( mm Paukentreppe

. « .
). Die ,,obere“ Treppe zieht vom mm Vorhoftreppe

ovalen Fenster aus dem Recessus cochlearis des

Vorhofs in die Schnecke. Dementsprechend wird

W
)

sie als Vorhoftreppe (Scala vestibuli) bezeichnet. L Paukentreppe

In der Schneckenspitze kehrt sie iiber das Schne- | .o oftreppe

ckenloch um und lauft nun ,,unter“ der Trenn-

wand zuriick bis zum runden Fenster inferior des

T\T
?

Vorhofs, welches sie von der Paukenhohle trennt. X
mm?2 Paukentreppe

Entsprechend wird dieser Abschnitt als Pauken- 1 inscherne Trennwand

treppe (Scala tympani) bezeichnet ( 3 3 8. ¥ 8
N < ~ )
C 3 g 3 2
mm Basilarmembrah
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: - & 8§ g T8 ies 3
). Am blinden Ende der }\%—T\% s 53 g
. . wn | 1 1 J
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Abb. 2.10 Breitenverhiltnisse der Schnecke (modifiziert n.
Die Liange des Schneckenkanals wird zwar mit  Ranke 1953, Abb. 49, 65; Yost 2008, 7.4, 87). Von oben nach
30 bis 35 bis 38 mm sehr variabel angegeben ( unten: Kanalbreiten im Verhaltnis zur BM (grau), Kanalhdhen,
aproximative Kanalquerschnitte (Ranke, nach Zwislocki),
Breite der Schneckentrennwand, Kanalquerschnitte, Schnek-

kenwindungen (Yost, Daten von Wrightson und Keith).
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), dennoch kann man von einer ungefiahren Lange

von knapp 35 mm ausgehen (

).

Beide Treppen verjiingen sich von den Fenstern zum Schneckenloch im Querschnitt um ungefahr
1 bis 2 mm?2. Basal ist die Weite der Vorhoftreppe mit knapp 1,6 mm angegeben und jene der Pauken-
treppe mit knapp 2 mm etwas weiter. Apikal messen beide Treppen rund 0,6 mm. Dabei ist zu bemer-
ken, dafs die Schnecke insgesamt, wie Abbildung 2.10 veranschaulicht, keine besonders kontinuierliche
Verjiingung erfihrt, sondern vor allem mitten in der basalen Windung eine bemerkenswerte Engstelle
aufweist ( ). Das Schneckenloch selbst ist zwischen

0,25 und 0,4 mm? grofs ( ).

Hautige Schnecke

Die knocherne Schnecke ist der Liange nach durch zwei Membranen dreigeteilt. Der mittig liegende
Scheckengang (Ductus cochlearis) bildet den hautigen Abschnitt der Schnecke (

). Analog zu den dufSeren Treppen (Scala vestibuli, Scala tympani) wird der Schneckengang auch
Scala media genannt (
). Er lagert sich der konkaven Wand des Schneckenkanals an und ist medial an der
knochernen Trennwand aufgehangt (
). Von der Vorhoftreppe trennt ihn die Reissnermembran, von der Paukentreppe die Basilar-

membran (

Vorhoftreppe Tektorialmembran
Reissnermembran Schneckengang
Stria vascularis

Limbus

innere Haarzelle Nuelraum

Nervenfasern duBere Haarzellen
knocherne Trennwand Cortitunnel
Paukentreppe =T Basilarmembran

Abb. 2.1 Querschnitt durch die Schnecke (modifiziert n. Schiinke et al. 2009, 136 ). Darstellung in traditioneller Ansicht

mit der Vorhoftreppe oben und der Paukentreppe unten.
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Der von der knochernen Trennwand zur lateralen Schneckenwand freigelassene Spalt wird durch die
Basilarmembran iberbriickt (

). Medial geht sie mehr oder weniger fliefSend in die knocherne Trenn-
wand ( ) und auf deren ,,vestibularer® Seite (d.h.
zur Vorhoftreppe, bzw. im Schneckengang gelegen) oberflichlich in den Limbus cochlearis, eine wulst-
artige Verdickung der Knochenhaut der Trennwand, tiber (

). Lateral endet sie nicht direkt an der Knochenhaut, sondern im Ligamentum spirale cochleae,
einer dicken, der Knochenhaut aufsitzenden, gefif§versetzten fibrosen Struktur, welche die laterale Wand
des Schneckenkanals grofSziigig auskleidet (

). Der Limbus vervollstindigt medial die hauptsachlich aus der
Basilarmembran bestehende ,,tympanale“ (d.h. zur Paukentreppe hin gelegene) Wand des Schnecken-
gangs.

Die Reissnermembran (Membrana vestibularis, Membrana reissneri) entspringt einerseits (medial)
dem Limbus cochlearis und ist andererseits (lateral), ebenso wie die Basilarmembran, am Ligamentum
spirale aufgehingt. Sie bildet die ,,vestibulare“ Wand des Schneckengangs. Mit der Basilarmembran
formt sie einen lateral offenen Winkel zwischen 30 und 45°, wodurch der Schneckengang im Querschnitt

dreieckig erscheint (

).
Zwischen den Aufhingungspunkten beider Membranen ist das Ligamentum spirale seinerseits mit
einem mehrschichtigen Epithel, der Stria vascularis, ausgekleidet, welches die dufSere, konkave Wand des

Schneckengangs bildet und gleichzeitig fiir die Produktion der Endolymphe verantwortlich gemacht wird

(

Im Gegensatz zu den dufleren Treppen ist der Schneckengang geschlossen und endet auf beiden Seiten
praktisch blind ( ). Reissner- und Basilarmembran
folgen seiner Lange (bei unterschiedlichen Winkeln zueinander) vergleichsweise konstant parallel. Erst in
der Spitze der Schnecke, kurz vor dem Schneckenloch, treffen sie zusammen ( ) und
bilden sein apikales Ende, das Caecum cupulare ( ).
Basal, im Vorhof inferior des ovalen Fensters, endet er im Caecum vestibulare ( )

praktisch blind, de facto steht er hier tiber den Ductus reuniens mit dem Sacculus in Verbindung (

). Durch seine sackartigen Enden bufst der Schnecken-
gang an beiden Enden seinen dreieckigen Querschnitt ein ( ).

Die Lange des Schneckengangs wird in einer weiten Spanne von 31 bis iber 3§ mm angegeben. Geht
man von einer Kanallinge von 35 mm aus, sind Liangen im Bereich von 31 bis 34 mm naheliegende
Werte, da Platz firr das Schneckenloch bleiben mufs. Basal betragt der Durchmesser des Schneckengangs
rund o,5 und apikal 0,3 5 mm, seine Breite hingegen basal ungefihr o,45 und apikal 0,8 mm (
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2.4.3 Basilarmembran

Waihrend die Reissnermembran als simple, ihrer gesamten Lange nach gleich elastische Trennhaut zwi-
schen Peri- und Endolymphe fungiert, ist die Basilarmembran von besonderer Beschaffenheit und
Bedeutung fiir die mechanischen Abliufe im Innenohr (
). Die Basilarmembran (Membrana basilaris, Lamina basilaris,
Lamina spiralis membranacea, BM) ist der Linge nach zwischen knocherner Trennwand (medial) und
Ligamentum spirale (lateral) aufgehingt (
).
Medial geht sie dabei mehr oder weniger flielend in die knocherne Trennwand, bzw. deren Knochen-
haut (speziell den Limbus cochlearis) tiber (
), so dafs beide eigentlich als Einheit zu verstehen sind ( ). In der
basalen Windung wird das Ligamentum spirale durch die Lamina spiralis secundia unterstiitzt (
).

Dem Spalt zwischen knocherner Trennwand und lateraler Schneckenwand entsprechend
(siehe 2.4.2, S. 73) ist die BM basal besonders schmal — der knocherne Abschnitt der Trennwand ist hier
gut und gerne mehr als doppelt so breit — dafiir jedoch sehr steif. Richtung Apex wird die BM zuneh-
mend breiter und elastischer. Insgesamt nimmt die Elastizitit vom Steigbiigel bis zum Schneckenloch um

den Faktor 100 zu (

). Mit der Elastizitit veriandert sich
auch die Frequenzempfindlichkeit entlang der BM, wodurch jeder Punkt eine fir ihn spezifische Eigen-
resonanz aufweist (charakteristische Frequenz; siehe 3.3.2, S. 123). Da Steifheit hohe und Elastizitit
tiefe Frequenzen beglinstigt, werden die ortlichen Resonanzfrequenzen von der Basis zum Apex immer

geringer (

). Bereits auf der BM zeigt sich also das tono-
topische'* Ordnungsprinzip des Gehors, nach dem Frequenzen (bzw. Frequenzbinder) ortsabhingig
kodiert sind ( ). Zu erwahnen ist
vielleicht noch, dafs Ranke und Schriever den Sachverhalt umgekehrt darstellen und der BM eine vom
Steigbligel zum Schneckenloch mit zunehmender Breite um den Faktor roo abnebmende Elastizitit
zuschreiben ( ).

Anders als Helmholtz sie im Rahmen seiner Resonanztheorie beschrieben hat (

) und man aufgrund des (einschlagigen) Stichworts ,,Resonanzfrequenz® vielleicht erwarten
wiirde, ist die BM keine vibrationsempfindliche, gespannte Membran, deren Querfasern einer Reihe von
Resonanzseiten gleichen. Dagegen spricht nicht zuletzt, daf sie sowohl in longitudinaler, als auch in
radialer Richtung vollkommen gleich elastisch zu sein scheint (

). Viel eher muf§ man sie als spannungs-
freies (wenn uberhaupt, nur basal geringfligig gespanntes) Gebilde, am ehesten als gallertartige, von

einer diinnen homogenen Faserschicht tiberlagerte, biegesteife Platte verstehen (

14 Tonotopie (Tonos = gr. Spannung, sprich: Klang, Ton; Topos = gr. Ort): Bestimmte Frequenzen sind an bestimmte Orte (auf der Basilarmem-
bran, der Horrinde, etc.) gebunden.
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). Ahnlich wie beim Trommelfell wire stindige Spannung sogar stérend, da
bereits kleinste Verinderungen nennenswerte Auswirkungen hitten. Uberdies kann Dispersion allein
durch die ortsvariable, breitenabhingige Membransteifheit erreicht werden (

).
Die BM besteht nach Békésy aus eher starren, radial verlaufenden Bindegewebsfasern (
). Wahrend Stumpf
( ) nur im lateralen Abschnitt (zona pectinata, s.u.) isolierbare Radialfasern finden konnte,
stellt Reiss ( ) Faserliangen fest, die ziemlich genau der gesamten Membranbreite entspre-
chen (basal zirka o,1 bis 0,2 mm und apikal um die 0,5 mm). Eine besondere, fiir Spannung notige und
von Helmholtz ( ) festgestellte, Starke dieser Querfasern kann Békésy nicht finden:

Denn zerrupft man unter dem Mikroskop die Basilarmembran, so erweist sie sich als locker im Ver-
haltnis etwa zu den Fasern des in die Schneckenachse eindringenden Hornerven, wihrend sich z. B.

die Faserbaut, die auf der Gebirnseite des Felsenbeins liegt, kaum zerreifSen lafst (

).

Sowohl von tympanaler, als auch von vestibularer (im Schnecken-

gang) Seite ist die BM einschichtig verkleidet (
). Auf tym-

panaler Seite ist dies die tympanale Belegschicht, welche quasi die
gesamte Paukentreppe in sehr unterschiedlicher Schichtdicke aus-
kleidet ( ). Thre
Lingsfasern stiitzen die BM und verleihen ihr in Liangs- und Quer-

richtung vergleichbare elastische Eigenschaften (

). Auf vestibularer Seite erhebt sich aus der Beschich-

Basilarmembran

tung eine verdickende Haufung diverser Stiitz- und Sinneszellen,

das Cortiorgan ( Abb. 2.12 Die Spannungsverhiltnisse der
Basilarmembran wie bei Békésy darge-
stellt (1941(b), Abb. 2, 267).

).
In radialer Richtung lassen sich zwei Abschnitte der BM unterscheiden. Der mediale Bereich, unge-
fahr dem Cortitunnel (siehe 2.4.4, S. 80) entsprechend (Zona arcuata), ist diinner, wihrend der laterale
Abschnitt (Zona pectinata) dicker geschichtet ist (

).

Folgt man Békésys und Helmholtz’ Ausfithrungen, wird die zunidchst knocherne Schneckentrennwand
nach lateral zunehmend elastischer und geht schliefSlich — mehr oder weniger flieffend — in einen mem-
branosen Abschnitt, die BM, uber (

). Die weiter oben noch als unvollstandig aufgefafste Spaltung des Schneckenkanals durch die
knocherne Trennwand (siehe 2.4.2, S. 74), muf§ demnach als vollstindige Teilung durch eine teils

knocherne, teils hautige Schneckentrenmwand verstanden werden (
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Die legitime Zusammenfassung von BM und knocherner Trennwand scheint sich auch aus der Bewe-
gung zu ergeben. Die BM schwingt nicht alleine. Die gesamte Trennwand schwingt phasengleich, wenn
auch die Amplituden medial (im knochernen Abschnitt) geringer sind als am lateralen Ende der BM (
). Im
Grunde wiirde es sogar gentigen, nur die Reissnermembran zu beobachten, deren mediales, am Limbus
verwachsenes Ende die grofSten Amplituden zeigt (
), was bei einer vollig starren Lamina spiralis ossea nicht denkbar wire.

Vielfach werden derlei Sachverhalte in jiingerer Literatur nicht (mehr) berticksichtigt. Sowohl struk-
turell, als auch physikalisch wird (mitunter implizit) eine klare Demarkationslinie zwischen knocherner
Trennwand und BM gezogen, wobei letztere als alleine schwingendes Element benannt wird (

Die BM ist um die 32 mm lang, wobei die Angaben von 31,5 bis 35 mm reichen (

). Basal ist sie ungefihr 0,08 bis 0,2 mm breit,
wihrend sie apikal zwischen o,5 und 0,6 mm mifSt (

). Siebenmann gibt nach Retzius sogar

Werte von 0,45 (basal) bis 0,8 mm (apikal) an ( ). Im Gegensatz zur Schnecke, deren
Verjungung hochst unregelmifig verlauft, nimmt die Breitenzunahme der BM einen dufSerst regelmafSi-
gen, glatten und ,,systematischen® ( ) Verlauf (siehe Abb. 2.10, S. 74).
2.4.4 Cortiorgan

Bei senkrechter Betrachtung ,,auf“ der Basilarmembran, d.h. auf ihrer eigentlich lateralen, vestibularen
Seite im Schneckengang, liegt mit dem Cortiorgan (Organum spirale cochleae, Organum corti) der
eigentliche sensorische ,,Schallaufnahmeapparat® des Gehors (

). Das Cortiorgan trigt den Namen seines Entdeckers, Alfonso
Giacomo Gaspare, Graf von Corti zu San Stefano Belbo (
). Es verlauft im Grenzbereich von BM und knocherner

Trennwand.

Das Cortiorgan besteht oberflachlich betrachtet aus einer verdickenden Haufung diverser Stiitz- und

Pfeilerzellen und spezieller Sinneszellen, den Haarzellen (

). Im radialen
Schnitt findet sich medial gelegen eine Reihe innerer Haarzellen (IHZ), wihrend lateral drei Reihen
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duflerer Haarzellen (AHZ) liegen (

). Es wurden auch schon vier oder funf Reihen
AHZ beschrieben (

), was moglicherweise eine Frage des MefSpunkts ist,
denn ab der Mittelwindung Richtung Apex verliert sich die Ordnung im Arrangement der AHZ, wofiir
nach Siebenmann eine mitunter unvollstindige vierte (bisweilen gar eine funfte) Reihe auftritt (

). Moglich ist auch, dafs die verlorene Ordnung mehrfach
AHZ aus der Reihe tanzen lif3t, was den Eindruck einer vierten Reihe vermittelt. In jedem Fall kann
man von normalerweise drei Reihen ausgehen.

Nimmt man das Cortiorgan genauer unter die Lupe, zeigt sich, dafS es sich keinesfalls um ein mas-
sives Gebilde, sondern um eine Stiitz- und Isolationskonstruktion fiir die Haarzellen handelt. Den Kern
bilden die stabilen inneren und dufSeren Pfeilerzellen (Epitheliocyti pilares interni bzw. externi). Die
inneren Pfeilerzellen stehen auf der Kante der knochernen Trennwand, die dufleren auf der Basilar-
membran. Sie lehnen sich schrig gegeneinander, so daf$ sie unter sich einen im Querschnitt dreieckigen

Raum, den Cortitunnel (innerer Tunnel, Cuniculus internus) freilassen (

). Er bildet zwar nicht die geometrische Mitte des Cortiorgans, wohl aber
dessen ,,Gravitationszentrum®, dem die umliegenden Strukturen zugeneigt sind. Die pfannenartigen
Kopfe der inneren Pfeilerzellen umschliefSen jene der dufSeren Pfeilerzellen wie bei einem Kugelgelenk

( ), wodurch das cortische Grundgerust bei

aller Stabilitit flexibel und fir die Schwingungen der Schneckentrennwand gertistet bleibt.

Abb. 2.13 Querschnitt durch das Cortiorgan (Reiss et al. 1989, Abb. 81,49). BM Basilarmembran, CT Cortitunnel, DZ Deiterzellen, HP
Habenula perforata, IHZ/OHZ innere/auBere Haarzellen, IPZ/OPZ innere/auRere Pfeilerzellen, IS interner Sulzus, NS Nuelraum

(mittlerer Tunnel), TFC Nervenfaserstrang durch Cortitunnel, TM Tektorialmembran.

Medial der inneren Pfeilerzellen sitzen die kurzen, runden, zum Cortitunnel geneigten IHZ auf den
sattelformigen Enden ihrer Stiitzzellen, den inneren Phalangenzellen (Epitheliocyti phalangei interni)
( ). Direkt medial davon markiert eine Reihe
innerer Grenzzellen (Epitheliocyti limitantes interni) den medialen Abschluf§ des Cortiorgans und bildet
einen fliefenden Ubergang in die einschichtige Verkleidung des Schneckengangs (

). Generell 146t sich medial der Pfeilerzellen ein enger und
dichter Zellverbund erkennen, der die IHZ fest umschliefst und iiber die inneren Grenzzellen schnell auf




Innenohr 81

die umliegende Epitheldicke zuriickgeht. Lateral ist das Cortiorgan weniger dicht und geriistartiger
strukturiert. Die dufSeren Phalangenzellen (Epitheloicyti phalangei externi) oder Deiterzellen tiberneh-
men hier die Stiitzfunktion, wofiir sie — wie die Pfeilerzellen — durch ein intrazellulires Filamentgerist
verstarkt sind ( ). Als Triger der AHZ sind sie in drei Reihen organi-
siert, die wie Sitzreihen im Theater zueinander verschoben sind und dabei recht lose, ohne seitlichen
Kontakt nebeneinander stehen ( ). Dadurch ent-
stehen medial und lateral der Deiterzellen und AHZ groflere Raume, die als Nuelraum (mittlerer Tunnel,
Cuniculus medium) und dguflerer Tunnel (Cuniculus externus) bezeichnet werden (

). Alle diese Tunnelraume stehen weitraumig miteinander in Verbin-
dung und koénnen als, speziell die AHZ umschwemmender, Lymphraum des Cortiorgans aufgefaft wer-
den ( ). Die Deiterzellen bilden, dhnlich wie ihre inneren Gegenstiicke, Sattel,
auf denen die AHZ sitzen. Lateral verfiigen sie jedoch iiber Fortsitze, die sich apikal zu rautenférmigen
Kopfplatten ausweiten, welche die Kopfe der AHZ einfassen und sich untereinander sowie mit den
umliegenden Zellen fest verbinden (

). Aus den Kopfplatten der Deiterzellen, den Pfeilerzellen und den Kuti-
kularplatten der Haarzellen entsteht mit der Membrana reticularis eine dichte Barriere, die den corti-

schen Lymphraum von der Endolymphe des Schneckengangs isoliert (

). Die AHZ sind nicht nur zum Cortitunnel, sondern auch lings der BM in basaler
Richtung geneigt. Die Fortsitze der Deiterzellen lehnen sich dagegen nach apikal, und treffen in der
Membrana reticularis auf die Kutikularplatten der apikal benachbarten AHZ (

). Lateral der Deiterzellen schliefSt eine Reihe duflerer Grenzzellen (Epi-
theliocyti limitantes externi) das Cortiorgan ab ( ). Uber Reihen hohe-
rer Stiitzzellen (Hensenzellen) und niedrigerer Stitzzellen (Claudiuszellen) geht das Gebilde Richtung
Sulcus externus allmihlich in indifferente Epithelzellen tiber (

). Dadurch, daf$ die BM von der Basis bis zur Spitze
immer breiter wird, verandern sich die mechanischen Voraussetzungen fiir das Cortiorgan. Basal nimmt
es praktisch die gesamte Membranbreite ein, wiahrend es apikal nur den medialen Abschnitt (teilweise)
belegt und iiber mehr Bewegungsfreiheit verfugt ( ).

Im Ubergangsbereich zwischen knocherner Trennwand und BM treten die Nervenfasern durch die
Zona perforata in das Cortiorgan ein ( ). Von hier aus
verlaufen dicke Faserbiindel direkt zu den IHZ, andere Fasern ziehen sowohl radial als auch leicht nach

apikal gerichtet durch bzw. unter dem Cortitunnel zu den AHZ (

).

Tektorialmembran

Uber dem Cortiorgan liegt die Tektorialmembran (Membrana tectoria). Sie entspringt gemeinsam mit
der Reissnermembran am Limbus cochlearis (
), mit dessen oberer Lippe sie fest verbunden ist

( ) und dessen Interdentalzellen ihre Entstehung
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zumindest teilweise mit zugeschrieben wird ( ). Strukturell wird die
Tektorialmembran nicht als Teil des Cortiorgans, sondern diesem aufliegend beschrieben (
). Da beide jedoch erst gemeinsam funktionieren —
quasi gegenseitig sinnstiftend sind — schien es mir gerechtfertigt, sie an dieser Stelle einzugliedern.
Die Tektorialmembran kann im Radialschnitt in drei Lingszonen — eine innere (limbische), mittlere
(cortische) und dufSere (Rand) Zone — unterteilt werden (
). Im cortischen Abschnitt wird die Tektorialmembran merklich dicker. Insgesamt wird sie
meist als weiche, band- oder gallertartige, elastische Masse beschrieben und besteht vorwiegend aus

Kollagen Typ-II Fasern, wodurch sie bei geringer Dehnbarkeit hohe Zugfestigkeit gewinnt (

).
Auf cortischer Seite zeichnet sich ein kleiner Grat, der Hensenstreifen, ab. Er verlauft mehr oder weni-
ger parallel zu und iiber den frei stehenden Stereozilien der IHZ und soll in diesem Bereich den End-
olymphflufs optimieren (
). Das scheinbar strategische anatomische Verhiltnis zwischen
Tektorialmembran und Haarzellen deutet an, dafs erstere bei der Stimulation letzterer eine Schlisselrolle
spielt ( ).

Schon ,,iber“ dem Cortitunnel nimmt die Membrandicke wieder ab. Im Randabschnitt ,,iiber* den
Hensenzellen endet sie in der Basalwindung mit einem leichten Saum, weiter apikal in einer netzartigen
Struktur, dem Léwenberger’schen Randfasernetz (

). Dariiber, ob das Netz mit den Hensen-, Grenz- oder anderen cortischen Zellen
verbunden ist, herrscht in der Literatur Uneinigkeit (
).

Die Tektorialmembran ist nicht einfach nur elastisch. Es lohnt sich, einen genaueren Blick auf die Ver-
haltnisse zu werfen. Wahrend Békésy und Rosenblith ( ) ihr nur nahe des Steigbiigels
formbedingt eine gewisse Steitheit zusprechen, ist sie nach neueren Erkenntnissen viskoelastisch, wobei
Elastizitat und Masse (analog zur BM) lings variieren (

). Nach Meinung von Ghaffari et alii ( ) ist die Viskoelastizitit zur mecha-
nischen Vorkopplung iiber weite Distanzen geeignet. Da die Tektorialmembran nach allgemeinem Ver-
stindnis keinen Druckdifferenzen (wie die Schneckentrennwand) ausgesetzt ist, sind Wanderwellen nur

durch elastische Vorkopplung innerhalb der Membran moglich ( ).

Haarzellen

Die Haarzellen tragen ihren Namen aufgrund der haarihnlichen Fortsdtze an ihrem ,,Kopfende® (

). Prinzipiell setzen
sich innere und dufSere Haarzellen dhnlich zusammen, verfiigen dartiber hinaus jedoch tiber entschei-
dende Unterschiede ( ).

Die Zellkorper beider Typen enden apikal mit einer verdickten Kopfplatte, Kutikularplatte genannt
( ). Allerdings machen die Kutikularplatten nicht die
gesamte Fliche der Kopfplatten aus. Stattdessen sind lateral Uberbleibsel eines einzigen rudimentiren
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Kinoziliums, sogenannte Basalkorperchen, erkennbar (

). Auf den Kutikularplatten befinden sich vollendete Sinneshirchen, die Stereozilien (

). Diese sind in mehreren, meist drei Reihen angeordnet ( ), wobei die
Haarzellen sozusagen einen ,,Stufenschnitt® tragen: axial (d.h. zum Modiolus hin gelegen) sind die
Stereozilien kurzer als lateral (

). Generell sind die Stereozilien im Verlauf der Schnecke nicht gleich
lang, sondern basal durchschnittlich etwas kiirzer als apikal ( ). An ihrer Wurzel auf
der Kutikularplatte sind sie erkennbar diinner als am restlichen Korper, weshalb sie an sich steif bleiben
und nur basal umgeknickt werden ( ).

Die Stereozilien der IHZ und der AHZ sind jeweils miteinander verbunden (

). Durch knapp unter den ,,Haar-
spitzen“ wurzelnde Cross-Links ist jedes Stereozilium an seine unmittelbaren Reihennachbarn
gebunden. Noch etwas tiefer verlaufen auch radiale Cross-Links, die so alle Reiben miteinander verbin-
den ( ). Dartiber hinaus sind jeweils die Spitzen
der kiirzeren mit den Seiten der langeren Stereozilien tiber sogenannte Tip-Links gekoppelt (

). Fur IHZ werden sogar Verbindungen zwischen Stereozilien
benachbarter Zellen beschrieben ( ). Den Tip-Links wird die entscheidende Rolle
fur die Aktivierung der Haarzellen zugeschrieben ( )-
Ebenso entscheidend ist, dafs die tiber Tip-Links verbundenen Stereozilien unterschiedlich lang sind (

). An den Wurzeln der Tip-Links liegen die lonenkanile (mechanoelektrische Transduk-
tionskandle, MET-Kanile) der Haarzellen. Erstere verschlieflen letztere wie ein Stopfen, wobei im Ruhe-
zustand einige lonenkanile (nach Fuchs etwa
10%) offen bleiben (

). Werden die Stereozilien Richtung der
langsten geknickt, spannen die Tip-Links und die
Ionenkanile offnen sich komplett, kommt es zur
Auslenkung Richtung der kiirzeren, werden die
Kanile ob der entspannten Tip-Links komplett
verschlossen  (

), was letztlich zur

De- (auf, Erregung) bzw. Hyperpolarisation (zu,
Abb. 2.14 Haarzellen (Hellbriick & Ellermeier 2008, Abb. 2.3,  Hemmung) der Haarzelle fihrt (
44). Links: innere Haarzelle (IHZ), Rechts: dulRere Haarzelle

(AHZ). A afferente Synapse, E efferente Synapse, S Stiitzzellen. ).

Die inneren Haarzellen (Epitheliocyti sensorii pilosi interni, IHZ) haben eine rundliche oder birnenartige
Form ( ). Sie tragen 40 bis 50 Stereozilien,
die in mindestens zwei, normalerweise drei bis vier Reihen organisiert (
) und in einem nach axial konkaven Bogen, bzw. einer
leichten U-Form, aufgestellt sind (
). Von rund 4 bis 5 pm an der Schneckenbasis werden die Stereozilien Richtung Apex,
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wo sie 7 bis 8 und sogar 12 pm erreichen, mit annihernd linearem Verlauf immer langer (

). Die Lange der Sinnesharchen korreliert mit ihrer Frequenzempfindlichkeit:
je langer sie sind, desto tiefer liegt ihr bevorzugtes Frequenzband ( ). Man geht davon
aus, dafd die Stereozilien der IHZ keinen (nennenswerten) Kontakt zur Tektorialmembran haben (

Normalerweise werden ungefihr 3500 in einer Reihe angeordnete IHZ gezahlt (

), wobei auch schon 3600 bis sogar 4500 IHZ gezihlt
wurden ( ). Nach
Gelfand ( ) verteilen sie sich mit einer Dichte von zirka 86 IHZ pro mm auf das Cortiorgan.
Weil dieser rein rechnerische Haarzellenabstand von 11,6 pm bei 3500 IHZ eine Strecke von iiber
40 mm erfordern wiirde, dirften die IHZ mit einem mittleren Abstand von 9 pm sogar noch dichter
stehen ( ).

Die IHZ sind die eigentlichen Transduktoren, die das Signal an die afferenten Bahnen des neuronalen
auditiven Systems leiten (

). Jede einzelne IHZ hat bis zu 20 afferente Synapsen, wobei jede

Faser nur eine bestimmte IHZ innerviert. Die wenigen efferenten Fasern, die ,,sich zu den IHZ verirren®

greifen diese dagegen nicht direkt ab, sondern setzen an einer afferenten Faser, nahe dem synaptischen

Pol der Haarzelle, an (

Die duferen Haarzellen (Epitheliocyti sensorii pilosi externi, AHZ) haben einen schlanken, linglichen
Zellkorper ( ). Sie tragen ungefdhr 100 bis 150 Stereozilien in drei bis
sieben Reihen (

), die in einer axial offenen V- oder W-Form angeordnet sind (

). Auch die Stereo-
zilien der AHZ werden im Schneckenverlauf Richtung Apex linger, jedoch nicht so linear wie die der
IHZ. Thre Lingen werden mit 4 bis 8 pm angegeben. Im Gegensatz zu denen der IHZ sind die lingsten
jeder AHZ fest in der Tektorialmembran verankert (

). Manche
Autoren sehen die Stereozilien der AHZ iiber eine Art Schleimbeschichtung in Verbindung stehen (
).
Die AHZ sind meist in drei zueinander versetzten Reihen aufgestellt, wobei auch bis zu fiinf Reihen
beschrieben werden. Die vierte und fiinfte Reihe sind oft nur apikal und unvollstindig entwickelt (

). Daruber, wie viele
AHZ im Cortiorgan zu finden sind, gehen die Beschreibungen auseinander. Wihrend meistens von rund
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12000 Zellen berichtet wird (

), werden seltener auch 10500 bis 20000 AHZ angegeben (

). Gelfand zihlt zirka 343 AHZ pro mm ( ), was
rechnerisch am ehesten fiir eine Gesamtzahl von um die 12000 AHZ (eine Zahl, die ihrerseits wunder-
bar in drei Reihen aufginge) sprechen wiirde.

Die AHZ dienen nicht der Schalltransduktion, sondern sind in erster Linie dafiir verantwortlich, die
Frequenzselektivitit und die Empfindlichkeit des Gehors zu optimieren (

). Sie sind folglich tiberwiegend efferent direkt innerviert. Jede efferente Faser
innerviert dabei mehrere, mindestens fiinf bis sechs AHZ auf einer Strecke von 0,6 mm. Im Extremfall

konnen einzelne Fasern aber auch Bereiche von einer Viertel- bis sogar einer Halbwindung abgreifen

(

). Mehr efferente Fasern enden in der medialen
Reihe, weniger in der lateralen. Auffilliger ist aber, daf§ die Anzahl efferenter Fasern entlang der BM
von der Basis in die Spitze stetig abnimmt. Moglicherweise ist die Dynamikkontrolle im hochfrequenten
Bereich kritischer als bei tieferen Frequenzen (
). Allerdings ist noch unklar, welchen Einfluf§ die efferente Innervierung der AHZ auf den Trans-
duktionsprozefs tatsachlich hat ( ).
Den Einfluf} der AHZ selbst siecht man klarer. Sie kénnen zu diesem Zweck ihre Korperlinge in (an

die Schneckenschwingung angepafSten) Oszillationen veridndern (

). Als Treiber dieser sogenannten Elektromotilitdt wurde das neu entdeckte
Protein Prestin identifiziert. Es ist zu tausenden in die laterale Zellwand der AHZ eingelagert. Es
reagiert extrem empfindlich auf Wechselspannungen mit eigenen, sogenannten Konformations-
dnderungen (die Fihigkeit, die eigene Korperstruktur zu verdndern), die sich insgesamt zur GrofSen-
anderung der Zellmembran (und damit der Zelle) aufsummieren (

; fuir detaillierte Ausfithrungen zur lateralen Zellenwand

2.4.5 Lymphfliissigkeiten

Das Innenohr besteht mit dem Perilymphraum und dem Endolymphraum aus zwei Flussigkeitsriumen,
deren mechanische und elektrochemische Interaktion entscheidend fiir den Transduktionsprozef§ im
Innenohr ist ( ).
Der Perilymphraum entspricht weitestgehend dem knochernen Labyrinth abziiglich des hautigen
Labyrinths, welches seinerseits den Endolymphraum bildet (
). Die Peri-
lymphe ist eine natriumreiche und kaliumarme Flissigkeit. Im Gegensatz dazu ist die Endolymphe
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bemerkenswert kaliumreich und natriumarm. Die Kaliumionen sind der entscheidende Ladungstrager

fiir das endokochleire Transduktionspotential (

).

Auch mechanisch spielen die Lymphfliissigkeiten eine tragende Rolle, nimlich bei der Ubertragung
der Steigbiigelbewegungen ans Cortiorgan durch die Bildung einer Wanderwelle entlang der BM. Die
physikalischen Eigenschaften der Lymphfliissigkeiten werden gewohnlich mit jenen von Wasser ver-
glichen, ihre Viskositit ist demnach duflerst gering ( ). Ranke
gibt nach Békésy fiir die Perilymphe mit 0,0197 jedoch ungefihr die doppelte Viskosititskonstante von
Wasser bei 37°C (o,0101) an ( ).

Die Endolymphe gleicht nach Breschet beim Menschen ,,ganz der Perilymphe, ist so klar, wie das
reinste Wasser und ebenso diinnfliissig* ( ). Erwdahnt werden mufs,
daf$ man zu Zeiten Breschets die Schnecke noch in zwei Treppen geteilt sah und seine Endolymphwerte
im Gleichgewichtsorgan gewonnen wurden ( ). Ansonsten wird die Endo-
lymphe, sofern beide Lymphen (rein mechanisch) tiberhaupt differenziert betrachtet werden, oft als hoch
viskos, fast gallertartig, beschrieben (

). Nach Ranke ist sie ungefahr 2,9 mal so zih wie Wasser ( ).
Uberdies ist anzunehmen, daf§ Békésy gute Griinde hatte, die Endolymphe in Modellversuchen mittels
hoch viskoser Flussigkeiten wie Glycerin oder Honig zu simulieren (

).

Elektrolyte Perilymphe Cortilymphe Endolymphe
Kalium (K*) 10 mval/l 15 mval/I 144 mval/I
Natrium (Na*) 140 mval/I 135 mval/| 5 mval/l
Proteine 200-400 Mmg% 200-300 Mg% 126 mg%

Tab. 2.2 Zusammensetzung der Lymphfliissigkeiten

(nach Graumann & Sasse 2005, Tab. 1.8, 115)

Die Produktion der Perilympbhbe ist noch umstritten, wahrscheinlich entsteht sie aber an Blut-Perilymph-
Schranken im Bereich des Limbus und der Stria vascularis als Ultrafiltrat (Plasmafiltrat) des Blutes (

).
Sie zeichnet sich in ihrer Zusammensetzung — wie die meisten extrazellularen Flussigkeiten — durch eine

hohe Natriumionenkonzentration (Na*) und eine geringe Kaliumionenkonzentration (K*) aus (

).

Auch das Cortiorgan ist mit Lymphe gefullt. Hierzu finden sich in der Literatur unterschiedliche
Annahmen: Manche Autoren finden eine Flussigkeit, deren Zusammensetzung der perilymphatischen
stark dhnelt aber eben nicht vollig gleicht, so daf$ von Cortilymphe die Rede ist (siehe Tab. 2.2;

). Andere fassen die Corti-
lymphe hingegen als (,,reinrassige*) Perilymphe auf ( ).
Gelfand weist sogar darauf hin, daf$ beztiglich der Flissigkeit im Cortiorgan in der Vergangenheit von
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Cortilymphe gesprochen wurde (

). Da erst die Membrana reticularis eine galvani-

sche Barriere zwischen Peri- und Endolymphraum bietet, kann das Cortiorgan als Teil des Perilymph-

raums verstanden werden (

). Ob nun Corti- oder Perilymphe ist funktionell gar nicht so ent-

scheidend, weil klar ist, daf§ die cortische Lymphflisigkeit als Gegenpol zur Endolymphe am Haar-

zellenkorper und aufgrund der blank durch den Cortitunnel fithrenden Nervenfasern prinzipiell

perilymphartig (also extrazellularen Fliissigkeiten entsprechend) zusammengesetzt sein muf3 (

).

Stria vascularis

Ligamentum spirale

Vorhoftreppe
Perilymphraum o mV

Schneckengang
Endolymphraum +80 mV

=~
7 W

innerer mittlerer duRerer
Cortitunnel

\

Paukentreppe
Perilymphraum

|

Marginalzellen

Endolymphe +80 mV
Intrastriale
Fliissigkeit +9o0 mV
Perilymphe o mV

Abb. 2.5 Lymphfliissigkeitssystem der Schnecke. Oben:
Lymphraume. Der Schneckengang abziiglich des Cortiorgans
entspricht dem Endolymphraum, da die Membrana reticularis
und nicht die Basilarmembran die galvanische Barriere zwi-
schen den Lymphraumen ist. Unten: Generierung des end-
okochledren Potentials in der Stria vascularis (modifiziert n.
Marcus & Wangemann 2010, Abb. 7.3, 218). Die Zellen des Liga-
mentum spirale und die Schichten der Stria vascularis trans-
portieren Kaliumionen aus der Peri- zur Endolymphe. Die
Basalzellen bilden die Grenzmembran, an der das endokoch-
ledre Potential zwischen Perilymphraum und interstrialem

Lymphraum (endolymphéhnlich) entsteht.

Uber den unweit des runden Fensters durch das

Schneckenkandlchen  (Canaliculus  cochleae,
Aquaeductus cochleae) austretenden Perilymph-
gang (Ductus perilymphaticus) fliefSt die Perilym-
phe schliefflich in den Subarachnoidalraum ab

(

). Dort mischt sie sich ent-
weder mit dem Hirnwasser (Liquor cerebrospina-
lis) oder wird in der dufleren Hirnhaut (Dura
mater) resorbiert (

). Fiir Resorption spricht, dafs im Schnecken-
kanilchen mittels einer feinen Membran keine
direkte Flussigkeitskommunikation moglich ist

( ).

Die Endolympbe stellt ein Filtrat der Perilymphe
dar, wird wahrscheinlich hauptsdchlich, aber nicht
ausschliefSlich, in der Stria vascularis produziert
und im Endolymphsack resorbiert (

).

Die konkave Wand des Schneckenkanals ist
mit dem Ligamentum spirale cochleae grofSzigig
ausgekleidet (

). Dabei handelt es sich um
eine der Knochenhaut aufsitzende, gefifsdurch-
zogene, schwammige Struktur, die mit quasi-Peri-

lymphe durchschwemmt ist (
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Lings zwischen Reissner- und Basilarmembran differenziert sich vom Ligamentum spirale ein mehr-
schichtiges Epithel, die Stria vascularis, und bildet die laterale Wand des Schneckengangs (

). Sie ist mit
Basal-, Intermedidr- und Marginalzellen dreischichtig aufgebaut und von zahlreichen Kapillaren pene-
triert ( ). Basal- und Marginal-
zellen formen die Diffusionsbarrieren, welche den intrastrialen Flissigkeitsraum gegen das perilymph-
durchschwimmte Ligamentum spirale (Basalzellen) bzw. den mit Endolymphe gefiillten Schneckengang
(Marginalzellen) abdichten. Die basale Membran bildet dabei jene Barriere, an der das endokochledre
Potential gebildet wird (

). Die Basalzellen absorbieren K*-Ionen aus der Perilymphe und fithren sie an die inter-
mediire Schicht zur ,,Zwischenlagerung“ ab. Von hier wird Kalium an den interstrialen Fliissigkeitsraum
abgegeben (dementsprechend endolymphihnlich; ),
woraus sich nun die Marginalzellen bedienen, um K+ letztlich in die Endolymphe zu sekretieren (

).
Die Endolymphe fliefst iiber den mit Sacculus und Utriculus verbundenen Endolymphgang (Ductus
endolymphaticus) ab, wo sie im Endolymphsack (Saccus endolymphaticus) — einer an der riickwartigen
FelsenbeinaufSenwand epidural (zwischen den Bldttern der Dura mater) gelegenen, trichterférmigen

Tasche — dhnlich wie von der Perilymphe angenommen, resorbiert wird (

Kochleére Potentiale

Das Ruhepotential der Schnecke entsteht aus dem ungefihr 8o mV starken Spannungsgefille zwischen
Endolymphe und Perilymphe. Nomenklatorisch wird auch der Begriff ,,Bestandstrom® verwendet,
obwohl es sich nicht um Strom, sondern um Spannung handelt. Die positive Ladung der Endolymphe

(Kaliumionen) wird als endokochledres Potential bezeichnet (

). Es entsteht an der basalen Mem-
bran der Stria vascularis (
) und weist entlang des Schneckengangs Schwankungen im Bereich von rund 3 mV
auf ( ).
Ein weiteres Ruhepotential findet sich im Spannungsverhiltnis von Perilymphe zum Inneren der
Haarzellen. Dieses intrazellulire Potential betrigt grob —40 bis —9o mV, jedoch fiir IHZ und AHZ unter-
schiedlich stark. Wihrend in IHZ Werte um die —40 bis —50 mV gemessen werden, scheinen die AHZ

mit um die —70 bis —9go mV deutlich stirker negativ geladen zu sein (

Békésy hat die Potentiale innerhalb der Schnecke zuerst gemessen, indem er eine Elektrode eines Volt-
meters in die Perilymphe (o mV) gesetzt hat und mit der anderen durch die Schichten der Schnecke
gefahren ist ( ). In seinem Windschatten hat eine Vielzahl von Messungen statt-
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gefunden, die zwar einen reichen StraufS an Zahlen hervorbrachten, aber trotzdem ein recht klares Bild
erkennen lassen: Die Endolymphe weist, wie bereits dargestellt, ein positives Potential um 8o mV auf,

dessen Werte insgesamt zwischen 50 und oo mV angegeben werden (

).
Im Cortiorgan wurden negative Werte zwischen —50 und —70 mV gemessen (

). Daf$ die Stereozilien der Haarzellen in Endolymphe baden und die Zellkorper
jenseits der Membrana reticularis von perilymphahnlicher Flissigkeit umschwemmt sind, ist die ent-
scheidende Voraussetzung fiir die elektromechanische Reizwandlung (siehe 3.3.4,S. 1313

). Dementsprechend ist das intrazelluldre Potential
bezogen auf die Endolymphe natiirlich — im wahrsten Sinne des Wortes — spannender als auf die Peri-
lymphe bezogen. Intrazellulire Potentiale zur Endolymphe werden mit Werten zwischen —10o und
—-130 mV angegeben ( ). Diese indifferenten Werte beziehen sich
vermutlich auf IHZ, da deren Potential mit etwa —127 mV im passenden Bereich liegen (

), wihrend Potentiale der AHZ um —155 mV liegen diirften (
). Bezogen auf die Perilymphe leiten sich daraus Ruhepotentiale von ungefahr —40 mV (IHZ)
bzw. =70 mV (AHZ) ab ( ).
Wenngleich sich ein klares Bild der Spannungslage innerhalb der Schnecke abzeichnet, ist es doch
wenig sinnvoll, Anspriiche mathematischer Genauigkeit zu erheben, weil Schwankungen innerhalb eines
Pols (wie des endokochledren Potentials entlang der Schnecke) genauso vorkommen kénnen wie inter-
individuelle Unterschiede und nicht zuletzt auch MefSungenauigkeiten aufgrund der Winzigkeit der zu

messenden Elemente.







Physiologie

3 Wie arbeitet das Ohr?

Die Standarddarstellung des Horvorgangs liest sich in etwa so: Schalldruckschwankungen des Mediums
(meistens Luft) regen am Ende des Gehorgangs das Trommelfell zum Schwingen an, wodurch die Gehor-
knochelchenkette im Mittelohr angestoflen wird. Sie Gbertrigt die luftkonformen Trommelfellschwin-
gungen auf die Innenohrflissigkeiten. Dort, am Ende der Schalleitung, sorgen komplexe mechanische
Vorginge dafiir, daf$ die mit (rein sensorischer) Schallempfindung betrauten Haarzellen erregt werden
und den Transduktionsprozef$ in Gang setzen (

).

Das Ohr (periphdres auditives System) ist aber nicht einfach nur ein Mikrofon, das mit einem Kabel
(Hornerv) an einen Prozessor (Gehirn) angeschlossen ist. Es ist ein kompliziertes und raffiniertes Organ.
Wer das Gehor verstehen will, muf§ im Grunde schon mit dem Oberkorper anfangen. Der Hals beein-
flufSst das Schwingverhalten des Kopfs ( ), Kopf und Torso produzieren Schall-
abschattungen bzw. -reflexionen und die Anordnung der Ohren am Kopf ist (zusammen mit den
genannten Dampfungen und Reflexionen) fir raumliche Schallwahrnehmung von tragender Bedeutung
( ). Die Ohren
(von den tatsdchlichen Rezeptoren im Cortiorgan ganz zu schweigen) bekommen bereits geh6rig mani-
pulierten (allerdings dadurch mit verwertbaren Informationen angereicherten) Schall ,,zu horen*.

Im Mittelohr wird der Schall an die Bedingungen im Innenohr angepaft und dadurch ebenfalls ver-

zerrt (

). Mit dem akustischen Reflex steht dem Mittelohr ein dem Pupillenreflex vergleichbarer
Mechanismus zur Verfiigung ( ), uber den in die Schalleitung eingegriffen werden
kann (

). Das Innenohr ist ein harmonischer Analysator, der Schall spektral zerlegt und
in Nervenimpulse Gbersetzt (
). Auch die Spektralanalyse des Innenohrs wird tber den kochlearen Verstirker aktiv
gesteuert (
). Horen ist also bereits ein aktiver ProzefS, bevor
der Schall das neuronale System erreicht hat ( ).

3.1 Kopfbezogene Ubertragungsfunktion

Schon bevor also Schall die Ohren erreicht, wird er durch Kopf und Korper erheblich manipuliert,
indem diese den Schall richtungs- und frequenzabhingig dimpfen. Diese linearen Verzerrungen hingen
auch mit binauralem Horen zusammen, da der Kopf beide Ohren riumlich voneinander trennt und
zudem gegeneinander abschattet.

Binaurales Horen ist mit binokularem Sehen vergleichbar. Divergente Perspektiven beider Ohren
resultieren in unterschiedlichen Ohrsignalen (interaurale Differenzen), woraus bereits Richtungsinfor-
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mationen gewonnen werden (

). Da
interaurale Differenzen naturgemaf$ bereits vor dem Eintreffen an den Ohren entstehen miissen, spie-
geln sie vor allem den verzerrenden Einfluf§ von Kopf und Kérper wider (

).
Einen weiteren Filter bildet das AufSenohr selbst, wo zusitzliche richtungs-, entfernungs- und fre-
quenzabhingige Verzerrungen stattfinden (
). FafSt man die Ubertragungsfunktionen von Kopf, Kérper und Auflenohr zusam-
men, erhilt man ein richtungsempfindliches Filtersystem, das als kopfbezogene Ubertragungsfunktion
(KobeUE, head-related transfer function, HRTF) bezeichnet wird (

Die Filterwirkung eines Ubertragungssystems

ergibt sich aus der Differenz von Eingangs- und

° o Ausgangssignal. Es wird also das direkte Signal
U M A\ der Schallquelle (Freifeldschall, im Idealfall an der

_w — e v\;‘" Stelle des Trommelfells, wenn der Horer nicht da
20 wiare) mit dem Schall im Gehorgang abgeglichen

(

=

).

Dabei ergeben sich z.B. fur ein von 270° Azimut

48 Amplitude (dB)

Frequenz (1) 100 W 10k kommendes Schallsignal Kurven, wie sie in der

Abb. 3.1 kopfbezogene Ubertragungsfunktion (Yost 2008,
Abb. 6.5,72). Die Kurven zeigen zeigen die verschiedenen Ohr-
signale von linkem (graue Linie) und rechtem Ohr im Gehor-

gang gemessen bei Beschallung von 270° Azimut.

nebenstehenden Abbildung zu sehen sind. Durch
den Abstand beider Ohren zueinander und den
Schallschatten des Kopfs dazwischen erreicht der
Schall das abgewandte Ohr (aufSer er kommt

direkt von o bzw. 180° Azimut) spater und

schwicher. Wegen des Groflenverhiltnisses von Hindernis (Kopf) und Wellenlinge werden mittlere und

hohe Frequenzen stiarker gedampft als tiefere (

3.1.1 Kopf und Korper

Der Kopf durchmif$st von Ohr zu Ohr zwischen 13,5 und 18,5 cm (

). In vielen Uberlegungen ist der Kopf durch eine starre Kugel

mit Durchmessern (Ohrabstand) zwischen 22 und 23 cm ersetzt (

). Kugelmo-

delle sind geeignet um tendenzielle und vereinfachte Kenntnisse des Kopfeinflusses zu gewinnen, versa-

gen jedoch — wenig Uberraschend — bei genauer Beschreibung der kopfbezogenen Verzerrungen (

). Dies hat mehrere Griinde. Zunichst ist der Kopf keine Kugel. AufSerdem ist er in

keiner Richtung vollkommen symmetrisch, so daf$ auch die Medianebene keine Symmetrieebene dar-
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stellt. Auch die Ohren liegen nicht auf der Horizontalachse, sondern etwas weiter posterior (

). Die links/rechts-Asym-
metrie des Kopfs spielt keine erhebliche Rolle, da individuelle anatomische Nuancen (auch des
Aufenohrs selbst) eine erlernte akustische Normalitit darstellen, die erst dann ihren Status als (selbst-
verstandlich subjektive) ,,absolute Wahrheit“ verlieren, wenn sich die effektive Anatomie andert (z.B.
durch Unfille, Krankheiten oder gewollte Manipulation wie etwa mit Knetmasse) und man durch unge-
wohnte oder fremde kobeUF (dann iiber Kopfhorer) gefilterte Signale lokalisieren muf, wobei auch hier
Lerneffekte zu beobachten sind (

Die Anordnung der Ohren hat direkten Einfluf§ auf das raumliche Auflosungsvermogen. Da sich das
Leben an Land normalerweise knapp tber dem Boden abspielt, ist das Gehor des Menschen (sowie der
meisten horfahigen Landlebewesen) fur diese Situation optimiert. Beide Ohren sind auf der Horizontal-
achse voneinander distanziert und nach vorne gerichtet. Dadurch ist erstens die horizontale Raum-
auflosung (hier wirken die interauralen Differenzen) wesentlich besser als die vertikale (

) und zweitens die
Horizontalebene ihrerseits vorne besser als hinten (die Ohren sind nach vorne gerichtet) und seitlich am
schlechtesten (weil die Ohren von hier gesehen hintereinander liegen) aufgelost (

). Die schwache Wirkung interauraler Unterschiede seitlich des Kopfs drickt sich in einem
»Unscharfekegel“ (come of confusion) aus, innerhalb dessen verianderte Schalleinfallswinkel keinen
wahrnehmbaren Einfluf§ auf den Ort des Horereignisses haben (

).

Interaurale Differenzen
Trifft Schall direkt von der Seite ein, erreicht er das gegeniiberliegende Ohr spater und schwicher (

). Spater, weil beide Ohren um den Kopfdurchmesser vonein-
ander entfernt liegen und der Schall zum abgelegenen Ohr somit entsprechend linger unterwegs ist und
schwicher, weil der Kopf zwischen beiden Ohren als akustisches Hindernis fungiert, das den Schall fre-
quenzabhingig mehr oder weniger stark abschattet. Je nach Wirkung werden die resultierenden Unter-
schiede der Ohrsignale als interaurale Zeit- (IZD) respektive Pegeldifferenzen (IPD) klassifiziert (

Da Schallwellen unter 1,5 kHz langer sind, als der Kopf grofS ist, werden tiefe Frequenzen durch den
Kopf nicht mehr effektiv gedampft, sondern um ihn gebeugt. Die resultierenden Wegdifferenzen werden
als interaruale Phasenunterschiede in der Richtungsbeurteilung verarbeitet (

). Sie erreichen ihr

Maximum, wenn die Schallquelle direkt links oder rechts des Kopfs liegt. Die maximale Differenz ist
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der Quotient aus Kopfdurchmesser und Schallgeschwindigkeit ( ). Da sowohl Divi-
dend als auch Divisor innerhalb gewisser Grenzen variieren, sind unterschiedliche Messungen und/oder
Berechnungen der maximalen IZD nicht verwunderlich. Naturgemafs ist sie bei rund 9o° bzw. 270° Azi-
mut erreicht. Die hierzu angegebenen Werte schwanken von o,5 bis 0,8 ms (

). Fiir hohe Frequenzen betrigt die maximale Laufzeitdifferenz aller-
dings nur 0,7 ms. Erst ab 500 Hz und tiefer werden Unterschiede bis 0,82 ms erreicht. Dies deutet — ver-
einfacht interpretiert — eine Frequenzabhingigkeit der Laufzeitunterschiede an ( ).
Kinstliche Vergroflerungen dariiber hinaus vermogen die naturlichen Grenzen zwar ein wenig zu stre-
cken, haben aber keinen nennenswerten Einfluf$ auf den Azimut des Horereignisses (

).

Wichtig ist es, zu bedenken, daf§ Phasenverschiebungen zweideutig sein konnen. Ist eine Periode von
1 ms z.B. linksohrig um o,7 ms verzogert (entspricht etwa 9o° Azimut), kann dies so, oder als rechts-
ohrige Verzogerung um 0,3 ms (rund 310° Azimut) verstanden werden. Da das Gehor normalerweise
die kiirzere Latenz bevorzugt, sollte eine halbe Signalperiode die maximale IZD iiberdauern (

).

Zieht man Kopfdurchmesser von 17 bis 23 cm und eine Schallgeschwindigkeit von 343 m/s heran,
kommt man auf Frequenzen zwischen 0,8 und 1 kHz, bei denen die halbe Periode Verzogerungen ent-
spricht, die Phasenverschiebungen doppeldeutig machen. Ab rund 1,3 bis 2 kHz, wo die Gesamiperiode
der maximalen IZD entspricht, sind Phasenverschiebungen praktisch unbrauchbar. Statt der mikro-
strukturellen Phasenverschiebung einzelner Teiltone wird ab hier nur noch der reelle Laufzeitunterschied
der Signalhtllkurve, sozusagen die Makrostruktur, verwertet (

). Dabei ist nicht unbedingt die
Gesamthiillkurve, sondern eher jene einzelner ,,Frequenzgruppen® (hier: Gruppenhiillkurven, nicht mit
den kritischen Bandern der Psychoakustik zu verwechseln; siehe 1.3, S. 18) ausschlaggebend (
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Abb.3.2 interaurale Laufzeitdifferenzen (Blauert 1974, Abb. 44 & 45,58). Auf der Ordinate (Y-Achse) ist die Laufzeit abgetragen, auf
der Abszisse (X-Achse) der Seitenwinkel (Azimut) und auf der Applikate (Z-Achse) die Frequenz. Links: interaurale Phasenlaufzeit-

differenzen, rechts: interaurale Gruppenlaufzeitdifferenzen.
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Enthilt das Spektrum sowohl hohe als auch tiefe Anteile, werden Phasen- und Gruppenlaufzeit ausge-
wertet. Im hochfrequenten Bereich, wo praktisch alle Wellenldngen kleiner als der Kopf sind, haben die
Hiillkurven breiterer Frequenzbander grofSere Bedeutung, die sie aber mit sinkender Tragerfrequenz ver-
lieren, weil die einzelnen Wellen lianger als der Kopf sind und so bereits Einzelfrequenzen verwertbare
Information transportieren. In aller Regel laufen Phasen und Gruppen nicht gleich, wobei im Konflikt-
fall der durch die Hillkurve bestimmte Anteil dominiert (

).

Neben Zeitdifferenzen stehen dem Gehor auch interaurale Pegeldifferenzen zur Verfiigung. Sie entste-
hen durch den Schallschatten des Kopfs (
).
Diese IPD sind stark frequenzabhingig und betreffen besonders hohe Frequenzen. Sie nehmen mit stei-
gender Frequenz zu und erreichen um 6 kHz ein Maximum von 20 bis 30 dB, wobei in natiirlichen Hor-
situationen maximal 1o dB erreicht werden (
).

Dies liegt daran, daf$ hohe Frequenzen, deren Wellen kiirzer als der Kopfradius sind, von diesem wir-
kungsvoll abgeschattet werden, wodurch die Schallintensitdt am entfernt liegenden Ohr signifikant
abnimmt (

). Frequenzen unter
1,5 bis 1,6 kHz tibertreffen mit ihren Wellenldngen den Kopfdurchmesser. Dadurch fallen Pegeldiffe-
renzen nach unten immer geringer aus, bis sie unter 200 Hz praktisch verschwinden. Folglich klingt
Schall am abgewandten Ohr dumpfer (
).

Pegelunterschiede sind bei entsprechend breitem Spektrum also zwingendermafSen gleichzeitig auch
interaurale Klangfarbenunterschiede (IKD), die dem Gehor zusitzlich zur Verfiigung stehen (

). Ist das Signal schmalbandig, so daf$ alle Teiltonamplituden (im Extremfall
Sinuston nur eine) gedampft werden, wirkt allein der Pegelunterschied. Verfiigt das Spektrum auch tiber
Anteile unterhalb der kritischen 1,5 bis 1,6 kHz, resultiert die Dimpfung der hoheren Teiltone einerseits
in IPD; andererseits, wegen des manipulierten Amplitudenverhaltnisses von hohen zu tiefen Spektral-
bereichen, auch in IKD.

Da der Kopf unter 1,6 kHz keine ausreichende Abschattung mehr bietet, sind IPD an sich nur fiir
hohere Frequenzen von Bedeutung (

). Die Feststellung, daf$ IPD iiber das gesamte horbare Spektrum wirk-
sam, aber bei grofleren Bandbreiten mit signifikanten Spektralanteilen tiber 1,6 kHz grofSer und am ver-
lafslichsten sind ( ), miifdte
demnach eher (wenn nicht ausschliefSlich) fiir IKD gelten, da IPD bei hohen und tiefen Spektralanteilen
immer auch IKD produzieren.

IPD sind auch richtungsabhingig. Wie alle interauralen Differenzen erreichen sie bei zirka 9o° bzw.
270° Azimut ihr (frequenzabhingiges) Maximum von 20 bis 30 dB, wobei sie in natiirlichen Horsitua-
tionen maximal 6 bis 12 dB erreichen (

). Bei IPD oberhalb von 20 dB nimmt die Loka-
lisationsunschirfe (man bedenke den Unschirfekegel) zu, so dafS der Grenzwert ,,ganz seitlich“ nur
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schwer mefSbar ist ( ). Interessanterweise wurde bei maximalem Winkel (90° bzw.
270° Azimut) am abgewandten Ohr ein Verstarkungseffekt gemessen. Der Schall war dort zwar immer

noch deutlich schwicher als vor dem anderen Ohr, aber stirker als im freien Schallfeld. Dies ist ver-

mutlich auf Beugungsinterferenzen zurtickzufithren und folglich am dem Korper aufsitzenden Kopf

Abb. 3.3 interaurale Pegeldifferenzen (Blauert 1974, Abb. 42 & 43, 57). Auf der Ordinate (Y-Achse) ist der Pegelunterschied abge-
tragen, auf der Abszisse (X-Achse) der Seitenwinkel (Azimut) und auf der Applikate (Z-Achse) die Frequenz. Links: Schalldruck am
linken Ohr bezogen auf den Schalldruck am Kugelmittelpunkt bei Abwesenheit der Kugel (Ohr bei 100° Azimut). Rechts: Pegel-

differenz zwischen linkem und rechtem Ohr (Ohren bei 100° und 260° Azimut).

wohl weniger ausgeprigt als an der freien Kugel. Mitunter tragen jedoch auch Korperreflexionen zu
einem solchen Verstiarkungseffekt bei ( ).
Hochstwahrscheinlich 1afst sich das Zusammenwirken verschiedener interauraler Differenzen folgen-
dermafSen zusammenfassen: Liegt das gesamte Klangspektrum unterhalb von 1,6 kHz, sind lediglich die
interauralen Phasenlaufzeiten (IZD) ausschlaggebend. Liegen nennenswerte Anteile des Spektrums
oberhalb von 1,6 kHz, sind spektrale Unterschiede in Form von Hillkurvenverschiebungen (IZD) und
Intensititsunterschieden (IPD) ausschlaggebend ( ) sowie — bei Spektren beider-
seits von 1,6 kHz — auch Klangfarbenunterschiede. In ,natiirlichen® Hérsituationen steht dem Gehor
in aller Regel die gesamte Palette interauraler Signaldifferenzen zur Verfiigung (

). Besonders im Frequenzbereich von ungefiahr
1 bis 4 kHz bzw. 1,5 bis 2 kHz um die Grenzfrequenz 1,6 kHz sind IZD und IPD unklar und unein-
deutig, wodurch es vermehrt zu Lokalisationsfehlern, speziell Axialfehlern kommt (

). Dies ist auf schmalbandige Schalle wie Sinustone (die Lieblingsstimuli
der Psychoakustiker) oder quasi-Sinustone (wie sie von Stimmgabeln erzeugt werden) zurtickzufithren
( ). Unter normalen Umstinden fallen Horern etwaige Ortungs-
schwierigkeiten kaum auf, weil (automatische) Peilbewegungen des Kopfs dabei helfen, Lokalisations-
fehler zu vermeiden (

).

Der Kopf vor allem ein Hindernis fiir freie Schallausbreitung dar. Er bewirkt Dampfungen und Beu-
gungen, die das Schallfeld storen. Besonders deswegen, und weil die Ohren an unterschiedlichen Seiten
des Kopfs sitzen, werden sie so gut wie immer mit unterschiedlichen Schallsignalen versorgt (
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). Quasi diotische Ohrsignale, d.h. Sig-
nale ohne verwertbare interaurale Differenzen, entstehen nur durch Schallquellen in der Medianebene.
Dementsprechend werden solche (diotischen) Horereignisse direkt vorne oder hinten (bzw. in der Medi-
anebene liegend) lokalisiert ( ).

3.1.2 AulRenohr

Das AufSenohr leitet nun das von Kopf und Korper gefilterte Schallgeschehen ans Mittelohr weiter, dem
es gleichzeitig als Schutzvorrichtung gegen Fremdkorper und klimatische Einfliisse dient (

).
Doch nicht nur binaural, auch monoaural — sprich mit nur einem Ohr — werden noch Richtungsinfor-
mationen gewonnen, da auch das AufSenohr, speziell die Ohrmuschel als linearer Filter arbeitet, dessen
Ubertragungsfunktion von Richtung und Entfernung der Schallquelle abhingt (

)

Obwohl Schall von der ,Schattenseite“ des Kopfs selbstverstandlich auch fiir ein einzelnes Ohr
anders als ungestort eintreffender Schall klingt, ist leicht nachvollziehbar, daf§ monoaurales Horen nicht
mit der horizontalen Raumauflosung binauralen Horens schritthalten kann. Daher ist es wenig ver-
wunderlich, daf$ horizontales Richtungshoren vor allem tiber interaurale Unterschiede betrieben wird.
Monoaurale Verzerrungsprodukte dienen fast ausschliefSlich vertikaler, bzw. sagittaler (vorne/hinten)

Lokalisation sowie Distanzhoren (

).

Monoaurales Horen

Monoaurale Lokalisation wird also uber die Filterfunktion der Muschel betrieben (

). Des weiteren ist die Muschel kritisch fiir extra- bzw. intra-
kraniale Lokalisation, also Hororte aufSerhalb bzw. innerhalb des Kopfradius; ein Umstand, der leicht
mit Kopfhorern Giberpriifbar ist, da Kopfhorer die Funktion der Muschel umgehen und i.d.R. Horereig-
nisse innerhalb des Kopfs evozieren (

).

Am wichtigsten ist jedoch die Feststellung, daf$ die Ohrmuschel dort eingreift, wo binaurales Horen
versagt, sprich, wenn binaurale Differenzen praktisch nicht vorhanden sind. Dies betrifft Einfallswinkel
von vorne und hinten (0° bzw. 180° Azimut) sowie jegliche Erhebungswinkel, die man - der Laterali-
sation dhnlich — auf die Medianebene projizieren konnte (

). Neben monoauraler und extrakranialer ist die Muschel
somit auch an vertikaler und sagittaler Lokalisation, d.h. der Feststellung von Erhebungswinkeln und
vorne/hinten-Unterscheidungen beteiligt (

).

Besonders letzteres 1afSt sich Gberpriifen, indem man verschiedene Muschelstrukturen z.B. mit Knet-
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gummi ausfillt, was die allgemeine, aber speziell die vorne/hinten-Lokalisation beeintrachtigt (

). Verschluflgrad (Knetgummi-
masse) und Lokalisationsfihigkeit scheinen in indirektem Verhaltnis zueinander zu stehen: je mehr
Knetgummi, desto schlechter die Lokalisation. Konkrete Muschelbereiche, die mit speziellen Einbri-

chen der Lokalisationsfahigkeit korrelieren, wurden dabei nicht gefunden ( ).

Dies wirft die Frage auf, wie die Muschel tatsichlich funktioniert. Standardmodelle der Ohrmuschel-
funktion besagen im allgemeinen, dafs die Muschel den Schall trichterartig einfingt und auf direktem

bzw. mittels Reflexionen indirektem Weg ans Mittelohr weiterleitet (

). Da Reflexionen langere Wege bedeuten, finden richtungsabhingig Verzogerungen statt, die

den Einfallswinkel in zeitliche Information tibertragen (

).

Tatsichlich ist die Trichterfunktion der Ohrmuschel (zumindest beim Menschen) vernachlissigbar
( ). Blauert zweifelt auch die reflexionsbasierte
Funktion der Muschel an, weil die Strukturen der Ohrmuschel dafiir zu klein sind. Fur gerichtete Riick-
wiirfe mifSten sie grofSer als die in Frage kommenden Wellenldngen sein, was schon fiir 4 kHz-Wellen
mit rund 8,5 cm Lange (selbst 20 kHz-Wellen sind noch rund 1,7 ¢cm lang) offensichtlich nicht mehr der

Fall ist ( ). Blauert (1974) zufolge finden keine gerichteten Reflexionen,
sondern Beugungen und Streuungen (also Dispersion) statt, wobei die Hohlungen der Muschel
»gefiihrte Schallausbreitung® ( ) zulassen, wo — je nach Wellenlinge — auch Resonanzen
auftreten konnen ( ).

Interessanterweise wird in neuerer Literatur immer wieder von Reflexionen gesprochen (
und auch
Blauert selbst nennt Reflexionen: ). Inwiefern es sich dabei um einfache Ubernahmen des oben-
genannten Standardmodells, Simplifizierungen des Streuungsverhaltens oder tatsidchlich neue Erkennt-
nisse handelt, war im Rahmen dieser Arbeit nicht nachzuvollziehen.

Einige mehr oder weniger isolierte Reflexionen wurden allerdings beschrieben. Vermutlich finden
besonders Riickwiirfe von Anthelix und Concha statt. Reflexionen der Concha-“Riickwand“ sind mog-
licherweise speziell fiir vertikale Lokalisation von Bedeutung (

). Ein von Young ( ) erwahnter Einschnitt im Frequenzbereich zwischen 3 und
10 kHz entsteht ihm zufolge durch reflexionsbedingte Phasenverschiebungen, die Ausléschungen ver-

ursachen.

Ubertragungsfunktion des AuRenohrs

Wie die Richtungsabhingigkeit der Ohrmuscheltibertragung genau zustande kommt, ist offenbar noch
nicht detailliert nachgewiesen ( ). Eine Moglichkeit, diese Frage zu umgehen ist,
nicht das Zustandekommen, sondern die Resultate der Ubertragungsfunktion, d.h. den Einfluf der
Ohrmuschel auf das Spektrum des Schalls am Trommelfell, zu betrachten (

). Dabei konnten einige Eigenresonanzen fir die Filtercharakteristik des AufSenohrs verant-
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wortlich gemacht werden. Muschel und Gehorgang funktionieren als Einheit. Sie bilden ein Resonator-

system, dessen Resonanzfrequenzen den Maxima ihrer Ubertragungsfunktion entsprechen (

).

Verfolgt man die spektrale Filterkurve der AufSenohriibertragungen, fallen Maxima auf, die sich mit

Eigenresonanzen des AufSenohrs erkldren lassen. Fir die Form der Filterkurve hoher Frequenzen wird

wegen ihrer kleinen Strukturen vor allem die Muschel verantwortlich gemacht (

), wihrend Concharesonanzen mittel- bis hochfrequente Minima zugeschrieben

werden. Ahnlich dem obengenannten Reflexionsmodell sind sie moglicherweise Erkennungsmerkmale

des Erhebungswinkels der Schallquelle (

for foz fo fou fos
253kHz
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Abb. 3.4 AuBenohrresonanzen (Blauert 1974, Abb. 40, 54).
Schalldruckverteilung bei unterschiedlichen Eigenresonanzen
eines kiinstlichen AuBenohrs. Die punktierten Linien deuten
Knotenflachen des Schalldrucks an (nach Shaw und Teranishi
1986). Die Linien verdeutlichen auch, da mit steigender Fre-

quenz immer kleinere Muscheltele involviert sind (siehe S.98)

).

Eigenresonanzen mit korrespondierenden Erhe-
bungen der Filterkurve wurden fir die Binder um
9, 1 und 13 kHz beobachtet. Sie haben zwar
geringere Bandbreiten, verschmelzen aber zu
einem insgesamt eher breiteren Plateau in der
Ubertragungskurve (

). Resonanzen in diesem Frequenzbereich sind
offenbar sehr individuell, wodurch sie sich bei
Messungen an natiirlichen Ohren herausmitteln
und so nur schwer isoliert nachzuweisen sind (

). Fur ihre
Bedeutung beziiglich der Erhebungswinkel mag
auch sprechen, daf§ das obere und das stirkere
hintere Blauert’sche Band mit 8 bzw. 14 kHz in
zumindest dhnliche Bereiche fallen (

). Zwischen 1,5 bzw. 2 und 7 kHz sind aufgrund von Resonanzen in Concha und Gehorgang

Verstarkungen um 10 bis 15 dB moglich (

).

Um 5 kHz liegt die Resonanz der gesamten Concha. Die Eingangsimpedanz des Gehorgangs schliefst die
Concha akustisch ab, so daf sie wie ein einseitig geschlossenes GefafS resoniert. Die Wellenlange (L) der
Resonanz betrigt (wie es bei einseitig geschlossenen Rohren der Fall ist) das vierfache der Conchatiefe,
wobei hier die halbe Rohrtiefe Miindungseffekten zuzuschreiben ist (

).

Die am besten untersuchte Resonanz ist mit Sicherheit die des Gehorgangs. Er ist mit einem einsei-
tig geschlossenen (gedackten) Rohr vergleichbar, weshalb es sich ebenfalls um eine A/4-Resonanz han-
delt (
Gehorgangs liegt je nach Lange um die 3 kHz. Die Angaben schwanken zwischen 2 und 5,5 kHz, wobei

). Die Resonanzfrequenz des

das Gros der Werte auf ein Frequenzband zwischen rund 2,5 und 4 kHz konzentriert ist (

). Innerhalb dieses Resonanzbereichs finden Verstirkungen um 5 bis 1o dB statt, weshalb die
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Horschwelle hier am niedrigsten ist, das Gehor seinen empfindlichsten Bereich hat (
). Wenig tiberraschend fillt auch das stirker
ausgepragte vordere Blauert’sche Band in denselben Frequenzbereich (

). Rosowski ( ) erwdhnt auch Resonanzen beziiglich der Gehorgangsquerschnitte, unter
der Bedingung, daf$ die Wellenlingen dem Durchmesser entsprechen bzw. darunter liegen. Bedenkt man
jedoch, dafs die kleinste horbare Wellenldnge grob 1,7 cm betragt aber Gehorgangsquerschnitte im
Millimeterbereich liegen, sind Querschnittresonanzen wohl als irrelevant zu bewerten. Unter etwa
3 kHz sinkt die Resonanzkurve des AufSenohrs ab, da die Wellenlingen fiir Resonanzen bzw. gute

Absorption des Ohres zu grofs und die Impedanz des Mittelohres zu ungtinstig wird (

).

Die Gehorgangsresonanz ist selbstverstindlich richtungsunabhingig. Fir Resonanzen der Muschel
kann dies natiirlich nicht gelten. Die 5 kHz-Resonanz ist im vorderen Schallfeld (0° bis 90° Azimut)
konstant. Im hinteren Schallfeld findet jedoch bis zirka 110° eine Absenkung um 15 bis 20 dB statt. Der
damit erreichte Minimalwert bleibt bis 180° konstant. Bei der 10 kHz-Resonanz ist bei Beschallung von
vorne im, Gegensatz zu Beschallung von hinten, keinerlei Welligkeit festzustellen (

). Beide Resonanzen sind offensichtlich an vorne/hinten-Unterscheidungen beteiligt.

3.2 Impedanzwandlung

Der akustische Widerstand, die Impedanz, von Luft ist wesentlich geringer als der von Wasser. In Luft
konnen schon mit wenig Kraftaufwand weite Molekiilbewegungen herbeigefiihrt werden, wihrend im
Wasser viel Kraft fiir vergleichsweise geringe Bewegungen erforderlich ist. Das Ergebnis dieses Unter-
schieds ist eine Impedanzdiskrepanz (impedance mismatch) zwischen Luft und Wasser in der GrofSen-
ordnung von knapp 6o dB (

). Um Schall aber effizient zu tibertragen, miifSten Kraft und Bewe-
gung an der Impedanzgrenze mehr oder weniger gleich sein. Andernfalls fihren Reflexionen an der
Ubertrittsgrenze vom nachgiebigeren ins dichtere Medium (z.B. an der Wasseroberfliche, oder an Fen-
sterscheiben; ) zu hohen Energie-
verlusten (

).

Nach dem evolutioniren Schritt des Lebens aus dem Wasser an Land mufSte also zwangslaufig die
Entwicklung eines Apparates folgen, um den neuen Gegebenheiten Rechnung zu tragen. Mit dem
Mittelohr hat die Natur ein geniales Ubertragungssystem erschaffen, das die Luftschallimpedanz an die
Verhiltnisse des (immer noch) flussigkeitsgefiillten Innenohrs anpafSt (

). Neben seiner Hauptaufgabe, der Impe-
danzwandlung, dient das Mittelohr dem Innenohr tiberdies als Schutzinstanz vor zu lauten Schallen,

Schmutz und Krankheitserregern ( ).
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Exkurs: Zum physikalischen Konzept der Impedanz
Einen kurzen Blick auf das Konzept der Impedanz zu werfen hilft dabei zu verstehen, wie ein System
(z.B. das Mittelohr) Schall transportiert, bzw. Widerstand leistet und warum es auf manche Fre-
quenzen eher anspricht als auf andere ( ). Die Impedanz ist das
Gegenstiick, sozusagen der Widerstand des freien Energieflusses durch ein System. Anders gesagt ist
Impedanz (Z) die Antwort auf die Frage, wieviel Kraft (F) notig ist, um eine bestimmte Geschwin-
digkeit (v) zu produzieren (Z = F : v): je grofSer der Kraftaufwand, umso grofer die Impedanz (

). Akustische Impedanz entspricht tibrigens dem heute kaum noch
gebrauchten Begriff des Schallwellemwiderstands ( ).

Impedanz ist eine komplexe Grofse, die sich aus zwei Komponenten zusammensetzt: einer ,,rea-
len“ Komponente, der Resistanz, und einer ,imaginiren“ Komponente, der (in der Elektrotechnik
als Blindwiderstand bezeichneten) Reaktanz (

). Ein Teil der einem System zugefiihrten Energie wird durch Reibung
als Warme abgegeben. Dieser Reibungsverlust wird Resistanz genannt. Die Resistanz, also die Rei-
bung, die in einem System herrscht, tritt dementsprechend frequenzunabhingig immer auf (

). Die Reaktanz bezeichnet die Energieaufnahme
(im Gegensatz zum Reibungsverlust) durch das System und wird durch Masse und Steifheit (bzw.
ihren Kehrwert, der Nachgiebigkeit) des Systems gebildet (
). Es gibt also zwei Arten von Reaktanzen: Die positive oder Massereaktanz und die
negative oder Feder- bzw. Steifbeitsreaktanz (
). Beides sind frequenzabhingige Grofen ( ).

Als Massereaktanz wird der massebedingte Widerstand eines Systems, also sozusagen dessen
Trigheit bezeichnet ( ). Die Massereaktanz ist direkt proportional
zur Frequenz. Je hoher die Frequenz, desto grofler die Massereaktanz (

). Oder anders gesagt: Masse bremst. Kleine Korper schwingen schnell, grofle Korper langsam,
weshalb grofse Massereaktanz hohe Frequenzen stirker beeintrachtigt als tiefe (
). Die Resonanzfrequenz nimmt mit zunehmender Masse ab. Die
Rickstellkraft, die ein elastisches Element im Falle der Auslenkung aus der Ruhelage entwickelt,
wird als Federreaktanz bezeichnet. Sie entspricht demnach der Steifheit (Schwierigkeit des
Zusammendriickens) oder Nachgiebigkeit (Komplianz, Leichtigkeit des Auseinanderziehens) des
Systems ( ). Die Federreaktanz
ist indirekt proportional zur Frequenz. Je hoher die Frequenz, desto kleiner die Federreaktanz (

). Oder anders gesagt: Steifheit beschleunigt. Feste Korper klingen hell,
weiche Korper klingen dumpf, weshalb tiefe Frequenzen durch grofSe Federreaktanz stirker beein-
trachtigt werden als hohe ( ).
Die Resonanzfrequenz nimmt also mit wachsender Steifheit zu.

Weil Massereaktanz direkt und Federreaktanz indirekt proportional zur Frequenz sind, sind
beide bei einer bestimmten Frequenz gleich stark und heben sich gegenseitig auf. Dies ist dann die
Resonanzfrequenz des Systems. In diesem Fall wird die Impedanz nur noch durch die Reibung, d.h.
die Resistanz gebildet ( ). Man kann Impedanz also
vereinfachend als eine Art ,Sammelwiderstand“ betrachten, der sich aus Reibung, Steifheit und

Masse (Tragheit) zusammensetzt ( ).
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Die Schalltransmission ans Innenohr erfolgt grundsitzlich auf zwei verschiedenen Wegen: Erstens auf
dem ,normalen“ Weg tiber die Gehorknochelchenkette. Luftschwingungen im Gehorgang werden vom
Trommelfell aufgenommen und iiber die Gehorknochelchen angepafst auf die Perilymphe im Innenohr
tbertragen. Zweitens durch Knochenschall. Direkt oder indirekt herbeigefithrte Schiadelschwingungen

wirken sich zwangslaufig aufs Innenohr aus und losen dort entsprechende Horempfindungen aus (

3.2.1 Luftschalleitung (normaler Weg)

Auf dem ,,normalen“ Weg tiber die Gehorknochelchen wird die relativ niedrige Gehorgangsimpedanz
an die vergleichsweise hohe Innenohrimpedanz angepafst, indem die schwachen aber weiten Trommel-
fellschwingungen auf kleine aber kriftige Steigbtigelbewegungen ,untersetzt“'> werden (

). Die notige Verstirkung wird durch Druckanpassung und
Hebelwirkung erreicht. Da Druck Kraft pro Flache ist, bewirkt die Konzentration der relativ grofsen
Trommelfellfliche auf die relativ kleine SteigbiigelfufSplatte bereits eine Verstarkung. Durch den im Ver-
gleich zum (den Steigbiigel antreibenden) vorderen AmbofSschenkel etwas lingeren Hammergriff wird
zusitzlich Kraft gewonnen (

).

Als weiterer Verstarker kommt die Krimmung des Trommelfells in Frage. Dieser zuerst von Helm-
holtz ( ) beschriebene
Mechanismus wurde u.a. von Békésy nicht iibernommen (

). In jlingerer Literatur wird er aber durchaus noch beschrieben oder erwihnt (

) und neuere Untersuchungen der Trommelfellbewegung (

) sind in Helmholtz’ Sinne interpretierbar.

Mechanisch ist das Mittelohr kein einfacher Schwingungskorper wie z.B. eine Stimmgabel, sondern ein
geddampftes System, dessen physikalische Eigenschaften durch Federkraft (Riickstellkraft), Masse (Trag-
heit) und Reibung definiert sind ( ).
Die Dampfung reduziert bzw. verhindert Verzerrungen wie z.B. Transienten'® in Sprachlauten (

).

Die Rickstellkrifte werden hauptsiachlich durch das Luftpolster der Mittelohrhohle und die fixie-
renden Bandmassen der Gehorknéchelchen bestimmt. Steigbtigel und Perilymphe des Innenohrs bilden
Masse und Trigheit. Da Hammer und Ambof§ so um ihre Rotationsachse gelagert sind, daf diese mit
ihrem Masseschwerpunkt zusammenfallt, leistet nicht ihre Masse, sondern nur ihre Rotationstragheit

einen nennenswerten Beitrag (

15 Grundsitzlich werden unterschiedliche Werte innerhalb einer physikalischen GréRe durch Ubersetzung erreicht (ein typisches Beispiel
wéren Getriebedrehzahlen). Ubersetzungsverhéltnisse groRer als Eins (z.B. Eingangsamplitude zu Ausgangsamplitude =2:1) werden
(umgangssprachlich) auch als Untersetzung bezeichnet.

16 Als Transienten bezeichnet man kurzfristige impulshafte Verbreiterungen des Spektrums aufgrund schneller Ausgleichsvorgange.
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Die Reibung entsteht vor allem in der Perilymphe, zu geringen Teilen aber auch in der Luft im Gehor-
gang und der Paukenhohle, mitunter sogar durch die Bandmassen (

).

Mittelohrimpedanz

Wie gut das Trommelfell den Gehorgangsschalldruck aufnimmt, hingt von seiner Eingangsimpedanz
ab. Diese wird im Gehorgang als Steifheit bzw. Nachgiebigkeit des Trommelfells gemessen (

). Da Messungen der Trommelfellsteitheit im Prinzip das
gesamte Mittelohr betreffen, sind die Begriffe Trommelfellimpedanz und Mittelobrimpedanz offen-
kundig synonym zu verstehen.

Interessanterweise scheint die Trommelfellmembran selbst, samt ihrer Elastizitit, keinen entschei-
denden Einfluf auf die Impedanz zu haben. Die Messwerte entsprechen ziemlich genau der gemessenen
Impedanz eines Luftpolsters, dessen Volumen dem der Mittelohrhohle entspricht. Man konnte also
sagen: die Trommelfellimpedanz ist in erster Linie durch das Luftvolumen in der Paukenhohle bestimmt
( ). Dabei mufS auch das Verhalten der Shrapnellmembran (Pars flaccida)
berticksichtigt werden ( ).

Unterhalb von 500 Hz verlauft die Impedanzkurve sehr einheitlich, wihrend sie dariber mehrere
Extrema aufweist. Bis etwa 1 kHz hiangt die Kurve vom Gesamtvolumen des Mittelohrraums ab, wih-
rend sie dartiber durch die individuelle Detailanatomie, also die Mittelohrhohlenform, gezeichnet wird
( ). In diesem Sinne scheint es bemerkenswert, daf$ Voss et alii (

) unter 2 kHz nur einen geringen Einflufs des Mittelohrluftpolsters feststellen.

250 Hz 500 1000 2000 4000 8000
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Abb. 3.5 Mittelohrimpedanz und ihre Komponenten (Lehnhardt & Laszig 2009, Abb. 4.3 & 4.4, 29). Rei-
bung (tiirkis), Masse (grau) und Federkraft (rosa). Links: Die beitragenden Komponenten.Rechts: der Ein-
fluB von Massereaktanz (Masse) und Federreaktanz (Federkraft) auf die Eigenfrequenz des Mittelohrs.

Anderungen der Resistanz (Masse) beeinflussen die Eigenfrequenz kaum.

Da Steitheit hohe Frequenzen eher begiinstigt als tiefe, sind tiefe Frequenzbereiche, speziell unter 1 kHz,
durch Federreaktanzen dominiert (also Trommefellsteitheit, Bandmassen etc.), wahrend in hoheren Fre-
quenzbereichen die Massereaktanz (also vor allem die Eingangsimpedanz des Innenohrs) dominiert (

). In einem

Mittelbereich um 1 bis 2 kHz neutralisieren sich die Reaktanzen und resistive Komponenten (praktisch
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Reibung) bestimmen die Impedanz. Zugleich erreicht das Trommelfell ab etwa 1,5 kHz einen nahezu
optimalen Absorptionsgrad, was eine minimale Impedanz bedeutet (
).
Mit steigendem Druck im Gehorgang nimmt die Steifheit des Trommelfells zu, es reagiert dann
zunehmend wie eine gespannte Membran, was zur Abnahme der Absorptionsfihigkeit und somit der
Ubertragung ans Mittelohr fiihrt ( ).

Druckausgleich

Das Mittelohr verfiigt iiber Mechanismen, die konstanten, an den Umgebungsdruck angepafSten
Binnenluftdruck gewahrleisten (
) und so druckbedingte Trommelfellspannungen und daraus resultierende Ubertragungsverluste und
sogar Schmerzen verhindern sollen (
). Groflere Druckschwankungen werden tber die Eustachische Robre ausgeglichen,
wihrend die Shrapnellmembran kleinere und schnellere Fluktuationen abfangt.

Die Shrapnellmembran wird als Barorezeptor verstanden, der u.a. fiir die Offnung der Eustachischen
Rohre bedeutsam ist ( ). Zudem werden ihr
druck- und volumenstabilisierende Aufgaben zugeschrieben, wodurch sie das Trommelfell vor statischer
Druckbelastung (und moglicherweise sogar Lautstarke) schiitzen soll (

).

Sie ist fahig, auf kleinste Druckdnderungen zu reagieren, indem sie sich in gleicher Frequenz wie die
Druckschwankungen, je nachdem, ein- oder auswirts bewegt. Allerdings fehlt es ihr an Spannung, um
schallempfindlich zu sein ( ). Am Punkt maximaler Auslenkung verharrt die
Shrapnellmembran kurz, bevor sie ,,den Riickweg antritt“. Daraus ergibt sich eine gewisse, druck-
abhingige Verzogerung (Hysterese). Mit wachsender Druckamplitude wichst auch die Verzogerung
( ).

Ebenso nimmt die Impedanz der Pars flaccida zu hoheren Druckamplituden hin zu, wohingegen ihre
eigene Bewegungsamplitude abnimmt. Diese grofSere Nachgiebigkeit bei geringen Amplituden spricht
dafiir, daf$ die Shrapnellmembran fur kleine Druckschwankungen optimiert ist (

). Volumeninderungen im Mittelohr durch Shrapnellmembranbewegungen betragen nur wenige
Mikroliter bzw. weniger als 0,2—0,5% des Hohlenvolumens. Einwirts konnen bis zu 40 Pa ausgeglichen
werden, auswarts das Doppelte. Dieser winzige Spielraum reicht fiir kleinere atmospharische Druck-
fluktuationen, die normalerweise wenige -zig Pascal betragen ( ).

Um die Schalltransmission durchs Mittelohr effizient zu gestalten, mufS gleicher Luftdruck beiderseits
des Trommelfells gewihrleistet sein. Dies zu bewerkstelligen ist die Hauptaufgabe der Eustachischen
Robre (

). Gibe es die Tube nicht, wiirde
das Trommelfell auf Schwankungen des dufleren Luftdrucks wie die Membran eines Dosenbarometers
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reagieren ( ). Der Mittelohrinnendruck wire dabei keineswegs konstant.
Unabhingig vom AufSendruck wiirde er mit der Zeit fallen, da Gase im Korper tiber den Blutkreislauf
absorbiert werden ( ). Die kleinen druckausgleichbedingten Kor-
rekturen der Lage des Trommelfells machen sich oft als leises Knistern oder Knacken bemerkbar (vgl.

). Neben ihrer Funktion als Ausgleichsrohr dient die Tube dem Mittel-
ohr auch als Abschirmung gegen selbstinduzierte Druckschwankungen etwa durch Sprechen oder
Husten ( ).

Knorpelform und -elastizitit, Schleimhautadhision und umliegender Gewebedruck halten die Eus-
tachische Rohre — abgesehen von einem diinnen Sicherheitsrohr superior des Knorpelhakens — im Ruhe-
zustand geschlossen (

). Die Tube wird durch aktive Muskelbewegung beim Schlucken, Gihnen und
Trinken geoffnet (

). Passive Offnungen sind dagegen unphysiologisch und
treten meistens druckbedingt auf ( ). Als moglicher Ausloser des
Tubenreflexes werden Chemorezeptoren in der Paukenhohlenschleimhaut, die Shrapnellmembran sowie
Druckrezeptoren der Tuben-Rachenoffnung in Betracht gezogen (

), deren sensorische Fasern mit den motorischen Fasern des Offnungsmechanismus
verkntipft sind ( ).

Geoffnet wird die Tube hauptsachlich durch die beidseitig neben ihr liegenden Gaumenmuskeln, den
lateral gelegenen Gaumenspanner (Musculus tensor veli palatini) und den medial gelegenen Gaumen-
heber (Musculus levator veli palatini). Beim Schlucken kontrahieren beide. Dabei ziehen die Fasern des
Gaumenspanners an der Lamina membranacea und 6ffnen dadurch den Knorpelteil der Rohre (

schematisch dargestellt bei

Trommelfellbewegung

Das Trommelfell (genau genommen die Pars tensa) wird durch den Schalldruck im Gehorgang angeregt,
wobei die aufs Trommelfell einwirkende Kraft aus der Differenz des Drucks vor und hinter der Mem-
bran kommt ( ). Weil der Druck in der Pauken-
hohle — zumindest in den Zeitspannen horbarer Frequenzen — nur durch das Trommelfell selbst an den
dufSeren Schalldruck gekoppelt ist, sind beide proportional zueinander ( ). Schall-
empfinger, die nur vom Druck auf einer Seite abhdngen, werden als Druckempfinger bezeichnet (

). Daf§ das Trommelfell (zumindest unter 1,5 kHz) tatsichlich ein reiner
Druckempfanger ist, untermauerten Békésy und Rosenblith mit der Feststellung, daf§ das Trommelfell,
in einem Druckknoten gelegen, keine Horempfindung auslost, wahrend ein Druckbauch sehr wohl zu
Horempfindungen fiihrt ( ).

Das Schwingungsverhalten des Trommelfells folgt komplexen Mustern und wird nach wie vor disku-
tiert. Es hat diesbeziiglich bereits sehr unterschiedliche Ideen gegeben (
). Generelle Ubereinstimmung findet man besonders im frequenzabhingigen
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Verhalten: Einfachere Bewegungsmuster brechen mit steigender Frequenz auf und weichen zunehmend
komplizierteren Formen (
).
Bei tiefen Frequenzen unter 2 kHz finden sich nur wenige (ein bis drei) Maxima, wobei die grofSten
Amplituden posterior des Hammergriffs erreicht werden (
). Mit steigender Frequenz verkomplizie-

ren sich die Muster durch weitere Maxima (

). Ab 4 kHz zeichnen
sich Wellenbewegungen ab, die tiber 8 kHz deut-
lich erkennbar sind (

). Beziiglich der Phasen lifst
sich beobachten, daf§ sich bei tiefen Frequenzen
unter 1 kHz mehr oder weniger das gesamte
Trommelfell homogen bewegt, wihrend die sich

mit steigender Frequenz ausbildenden Maxima
gleichsam wachsende Phasendifferenzen aufwei-
sen (

). Die Verteilung der Maximal-

amplituden konzentriert sich bei tiefen Frequen-

zen ausschliefSlich auf die posteriore und darin

speziell auf den darin superioren Quadranten des

Trommelfells. Mit steigender Frequenz verteilen
sich die Maximalamplituden mehr und mehr tiber
die gesamte Trommelfellfliache (

Abb. 3.6 Trommelfellbewegung (Rosowski 2010, Abb. 3.13, 66).

Im Diagramm unten sind deutlich die Wellenbewegungen zu

erkennen. H Umbo (Ende des Hammergriffs).

). Auf-
fallend ist, daf$ die Amplituden des Hammergriffs (in abnehmender
N Rottomsacse Weise bei steigender Frequenz) zum Teil deutlich hinter den Maxi-
malamplituden zurtickbleiben (
).

Alles in allem werden Trommelfellschwingungen in jiingster
Literatur als mit steigender Frequenz komplexer werdende Wel-
lenbewegungen und/oder (aufgrund verschiedener knotenartiger
Minima) stationire Moden beschrieben (

). Inwiefern die Phasengleichheit bei tie-

fen Frequenzen die von Békésy beobachtete Kolbenbewegung tat-
Abb. 3.7 Trommelfellbewegung nach  sichlich widerspiegelt, welcher die komplexen Muster (nur)
Békésy (1941(a), Abb. 13, 13). Die Zahlen  Uberlagert sind, ist nicht geklart (
geben die Amplitudenverhaltnisse der

umrissenen Amplitudenbereiche wieder. ).
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Angesichts der im Sinne Helmholtz’scher Membrankrimmung

posterior Hammergriff anterior

interpretierbaren kleinen Amplituden im Nabelbereich ist zu iiber-
legen, ob die Kraftiibertragung auf die Gehorknochelchen nicht
tatsdchlich in erster Linie durch Kriimmungseffekte geschieht (

).

Abb. 3.8 Das Prinzip gekriimmter Mem- Helmholtz war der Meinung, dafs eine leichte Krimmung der

branen nach Helmholtz (Gelfand 2004,  Trommelfellsnembran (nicht zu verwechseln mit der grundsatzlich
3.5,91). konischen Anlage des Trommelfells) nennenswerte Schallverstar-
kungen mit sich bringt. Das Prinzip basiert auf der Tatsache, dafs
gespannte Fiden einerseits mit einem Bruchteil der fiir die Spannung bendtigten Kraft mittig aus der
Spannungsachse ausgelenkt werden konnen und andererseits bereits minimale Auslenkung grofse Kraft
auf die gespannten Enden ausibt (
). Weite Membranbewegungen wiirden sich demzufolge in Hammergriffbewe-
gungen mit geringerer Amplitude aber grofSerer Kraft iibersetzen.

Da Trommelfellbewegungen durch das Luftkissen der Paukenhohle bestimmt sind und die Reaktanz des
Luftpolsters grofSer als die des Trommelfells ist, fallen mogliche Verzerrungen durch die Membran selbst
nicht ins Gewicht ( ). Weil Luft (zumal in diesen Dimensionen) ein
dufSerst lineares Medium ist, verwundert dann auch nicht, daf§ auch das Trommelfell als quasi linearer
Ubertriger fungiert ( ).

Neben den beiden bereits erwdhnten Ubertragungswegen (siehe 3.2, S. 102) besteht noch eine dritte
Moglichkeit, Schall ans Innenohr zu leiten, die hier der Vollstindigkeit halber erwihnt sei. Trommel-
fellbewegungen produzieren nebenbei Volumenschwankungen in der Paukenhohle, wodurch wiederum
die Innenohrfenster bewegt werden. Wegen der grofSen Impedanz und weil ovales und rundes Fenster
gleichzeitig angeregt werden, ist diese Art der Luftstimulation dufSerst ineffizient und kann bei Ohren

mit gesunden Gehorknochelchen vernachlissigt werden (

).

Mechanik der Gehoérknochelchen

Die Gehorknochelchenkette tibertragt die Trommelfellschwingungen auf die Perilymphe im Innenohr.
Durch das Flichenverhiltnis von Trommelfell zu SteigbiigelfufSplatte und das Langenverhiltnis von

Hammergriff zum langen AmbofSschenkel werden die tibertragenen Schwingungen erheblich verstarkt

(

).

Wie praktisch alle Mittelohrkomponenten, reagieren auch die Gehorknochelchen frequenzabhingig.
Das Standardmodell der Gehorknochelchenbewegung beschreibt simple Achsrotationen der Hammer-
AmbofSeinheit sowie daraus resultierende Kolbenbewegungen des Steigbiigels im ovalen Fenster. Auf
das Schwingverhalten bei tiefen Frequenzen paft die Beschreibung relativ gut (
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). Bei hoheren Frequenzen bilden sich jedoch kompli-
ziertere Muster aus. Dabei wird die Rotation des Hammers, iiberlagert von Translationsbewegungen,
vom Ambof$ auf den Steigbtigel tibertragen, wo sie sich als im Kern kolbenartige, jedoch von Schaukel-
bewegungen uberlagerte Schwingung manifestiert (

Die Gehorknochelchen sind durch verschiedene Bénder locker in der Paukenhohle eingehidngt (
). Die axiale Authingung von Hammer
und Ambof$ sorgt dafiir, daf§ beide um diese Achse rotieren (

). Thre Masse ist so ausbalanciert, dafS ihr Schwer-
punkt mit dem fibrésen Drehlager zusammenfillt. Dadurch werden Massetragheit und Lagerkrifte
quasi umgangen und die effektive Tragheit auf das Tragheitsmoment reduziert (

). So
ein Arrangement minimiert Verzerrungen (z.B. durch translatorische Bewegungen) und optimiert die
Ubertragungsbedingungen. Bei Frequenzen unter 200 Hz sind die Massekrifte so gering, dafl allein die
Bandachse die Rotation zu bestimmen vermag. Fiir die bei hohen Frequenzen auftretenden Krifte ist sie
jedoch zu schwach. Die Knochelchen werden allein dadurch in Position gehalten, dafy ihr Masse-
schwerpunkt auf der Bandachse liegt (

); ein Umstand, den Békésy experimentell bestitigte indem er zeigte, dafd Durchtrennungen der
Binder keinen Einfluf§ auf die Rotationsbewegungen haben ( ).

Wie schon weiter oben erwihnt, folgt der Hammer dem Trommelfell nur teilweise (siehe S. 106) und
zeigt frequenzabhingig verschiedene Bewegungsmuster. Bis ca. 2,5 kHz schwingt er mehr oder weniger
eindimensional um seine Achse. Jenseits dieses Frequenzbereichs lagern sich der Rotation Translationen
an, die ihm insgesamt dreidimensionale elliptische Bewegungen verpassen (

).

Aufgrund des flexiblen Gelenks sind Gleitbewegungen zwischen Hammer und Ambof§ méglich (

), die dazu
fithren, daf$ der Ambof$ die Rotationsgeschwindigkeiten des Hammers tiber den gesamten Horbereich
nicht erreicht. Unter 1 kHz bewegt er sich ungefahr halb so weit wie der Hammer, oberhalb von 3 kHz
nimmt das Verhiltnis sogar noch weiter ab ( ).

Erwihnenswert ist aufSerdem, daf$ neben Gleit- (zwischen Hammer und Ambof), Translations- und
sonstigen Schaukelbewegungen auch Verbiegungen der Gehérknochelchen selbst beobachtet wurden.
Solche Unsteifheiten in der Ubertragungskette sind der Hebelwirkung und damit der Schalltransmission
abtraglich ( ).

Die Hebelwirkung entsteht, weil der Hammergriff ein wenig langer als der lange AmbofSschenkel ist.
Weitere Amplituden werden so in grofSere Kraft tibersetzt ( ). Die Hebelwirkung
geht nach Helmholtz ( ) mit einem Faktor von 1,5 in die Mittelohrverstirkung ein, wird
aber zumeist als Faktor von 1,3 angegeben (
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Interessanterweise spiegeln sich die komplexen ungerichteten Bewegungsanteile der Hammer-Ambof3-
bewegungen nur sehr bedingt in den Steigbiigelbewegungen wider ( ). Diese sind

im niederfrequenten Bereich und bei moderaten Intensititen grundsitzlich kolbenartig angelegt (

), wobei die Amplitude maxi-
mal o,1 mm betrdgt ( ). Theoretisch entsteht die Kolbenbewegung rein
translatorisch entlang der Steigbtigellingsachse, praktisch weist sie wohl aber — anatomisch bedingt —
zumindest anteilig (um das posteriore Ende der Fuflplatte gelagerte) Rotationskomponenten auf (

). Auch bei stei-
gender Frequenz bleibt die Kolbenbewegung erhalten, wird allerdings
ab ungefihr 1 kHz zunehmend von Schaukelbewegungen tiberlagert
( ). Bei hohen
Intensititen andert sich das Bewegungsschema offenbar. Statt einer
Kolbenbewegung beschreibt Békésy Schaukelbewegungen um die
Lingsachse der FufSplatte. Weil die Fuf$platte sehr klein ist, kommt es
zu Umlflissen der Innenohrlymphe um die Plattenbewegung, wodurch

das Innenohr vor allzu grofSen Pegeln geschiitzt wird (

Abb. 3.9 Bewegung der Gehoérkno-

chelchen (Schiinke et al. 2009, 132 ).
B.d). Die unterbrochene Linie mar-  Ob und, wenn ja, welchen Einfluf§ Schaukelbewegungen auf die
kiert die Rotationsachse durch den  Schalliibertragung ans Innenohr haben, ist nach wie vor unklar (
vorderen Hammerfortsatz und den ).

hinteren AmboRschenkel. Durch das Zerlegt man die Steigbtigelbewegung in ihre rdumlichen Kompo-
Trommelfell wird der Hammer ein-  nenten, zeigt die Kolbenbewegung die sanfteste Frequenzkurve.
wirts getrieben. Der AmboR iiber-  Extrema der Frequenzkurven anderer Bewegungskomponenten sind
tragt dies auf den Steigbiigel und  im Innenohrschall nicht auffindbar, was den Schluf$ nahelegt, daf§ vor
driickt ihn annizhernd kolbenartig  allem (wenngleich nicht ausschliefSlich) die Kolbenbewegung bedeu-

ins ovale Fenster. tend fuir die Schalltransmission ist ( ).

Der auf die grofSe Trommelfellfliche wirkende Druck wird durch die Gehorknéchelchen auf die kleine
SteigbuigelfufSplatte konzentriert ( ). Dieses Flachenverhaltnis ist der Hauptfaktor der
Mittelohrverstarkung. Wie die Angaben der Trommelfellfliche (siehe 2.3.1, S. 59) schwanken auch die
Angaben des Verstarkungsfaktors, der sich als Quotient von Trommelfellfliche und Steigbiigelfufsplatte
berechnet. Die Werte liegen meist um 17, insgesamt zwischen 17 und 26,6 (

Grundsitzlich ist der schallinduzierten Knochenbewegung keine Frequenzgrenze gesetzt, dennoch
nimmt die Steigbtigelbewegung bei hohen Frequenzen ab. Im Bereich zwischen 0,9 und 2 kHz, etwa um
1 kHz, erreicht die Steigbuigelgeschwindigkeit ihr Maximum und fallt zu hoheren Frequenzen hin ab
( ). Eine mogliche Erkliarung bietet das Hammer-
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Ambofgelenk, das fiir die Geschwindigkeiten hoher Frequenzen zu nachgiebig reagiert, wodurch die
Ubertragungsfihigkeit abnimmt. Die Abnahme der Steigbiigelbewegung fillt offenbar mit der Ober-
grenze des Horbereichs zusammen, so dafS sich die Frage stellt, ob die Knochelcheniibertragung eine
Rolle bei der Limitierung des Horbereichs spielt ( ).

Ubertragungsfunktion des Mittelohrs

Die Bezifferung der effektiven Verstirkung des Mittelohrmechanismus ist gewaltigen Schwankungen
unterworfen. Grundsatzliche Einigkeit besteht darin, daf§ das Flichenverhiltnis von Trommelfell zu

Steigbugelfufsplatte sowie der Hebelmechanismus der Gehorknochelchen eine Verstirkung bewirken

(
).
Das Flachenverhiltnis wird insgesamt in einer sehr weiten Spanne zwischen 17:1 und 26,6:1 ange-
geben, mehrheitlich jedoch als Verhiltnis von 17:1. Der Mittelohrhebel wird normalerweise mit einem
Verhiltnis von 1,3:1 angegeben (

). Rein rechnerisch lige die Verstarkung dann zwischen 17 - 1,3 und 26,6 - 1,3, also 22,1 bzw.
34,6. In der Literatur wird die Verstirkung (nachvollziehbarerweise passend zum oben favorisierten

Flachenverhiltnis) iiberwiegend mit Werten um 22 beziffert (

). Dies wiirde Verstarkungen um (20 - logs, 1) rund 26,8 dB bedeu-
ten. Es ist allerdings anzunehmen, daf$ auch die Trommelfellkriimmung zur Gesamtverstirkung beitragt
( ). Der Faktor wird in der
Literatur jedoch recht stiefmiitterlich behandelt und mancherseits nicht berticksichtigt (

). Wird der Kriimmungseffekt beriicksichtigt, geht er
meist als Kraftverdoppelung in die Rechnung ein ( ). Dementspre-
chend hatte das Mittelohr ein Verstarkungsverhaltnis zwischen 44,2 und 69,2. Dies wiirde bedeuten,
der Schalldruck am ovalen Fenster wire 33 bis 36,9 dB grofer als am Trommelfell (

).

Der tatsdchliche Schalldruck am ovalen Fenster ist frequenzabhingig (
). Im Frequenzbereich zwischen 1 und 2 kHz neutralisieren sich
Feder- und Massereaktanz, so dafd um 1,4 bis 1,5 kHz die Trommelfellimpedanz am geringsten und
seine Aufnahmefihigkeit am grofSten ist (
). Die Impedanzschneise stellt zugleich den
Resonanzbereich des Mittelohrapparats dar (
). Gelfand (
) nennt einen wesentlich weiteren reaktanzminimalen Aufnahmebereich bis etwa § bzw. 6 kHz
und zudem bei 8oo Hz sogar eine zweite, kleinere Resonanzspitze. Die Verstarkungskurve des Mittel-
ohrs hat also BandpafScharakteristik mit einer Spitze (Resonanzbereich) um 1 bis 2 kHz. Darunter ver-
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lauft die Filterkurve eher flach, wobei sie ab 1oo Hz mit rund 6 dB pro Oktave ansteigt. Zu den hohen
Frequenzen hin fillt die Filterkurve mit dhnlicher Flanke (grob 6 dB/Oktave) ab (
). Diese impedanz- und resonanzbedingte Verstirkungskurve des
Mittelohrs tragt mafsgeblich zum analogen Verlauf der U-formigen Horschwelle bei (siehe 1.1.1, S. 6;
). Dariiber hinaus erreicht
das Zusammenwirken von Mittelohrverstarkung und Auflenohrresonanzen um 2 kHz Verstarkungen
um etwa 60 dB, wodurch ein GrofSteil des Impedanzunterschieds von Luft zu Wasser ausgeglichen wird.
Luftschalldruckwechsel fithren hier also zu dquivalenten Innenohrschalldriicken, weshalb es zu keinen
impedanzbedingten Empfindlichkeitsverlusten kommt ( ).

Wenngleich auch die Mittelohriibertragungsfunktion nicht ideal ist, arbeitet das Mittelohr doch sehr
linear ( ). Bis rund 130 dBspy. treten so gut wie keine Obertone
auf. Erst oberhalb der Schmerzschwelle treten plotzlich Obertone auf, wobei ein 30%iger Pegelanstieg
einen 8%igen Obertonzuwachs bedingt (

).

Wire der Gehorknéchelchenapparat tatsichlich ein starrer Korper, ginge die Ubertragung vom Auflen-
ohr ans Innenohr ohne jeden Zeitverlust vonstatten. Tatsichlich sind jedoch zwischen Gehorgang und
ovalem Fenster relativ lineare Verzogerungen von rund 20 ps festzustellen. Unklar ist aber, welche Kom-
ponenten im Detail an der Latenzentwicklung beteiligt sind. Als Kandidaten gelten neben der Wellen-
bewegung im Trommelfell vor allem die Nachgiebigkeit der Gelenke sowie der Gehorknochelchen selbst
( ).

Entgegen der Annahme, die ein einfacher Ubertragungsmechanismus zulifSt, kann man die Ubertra-
gungsfunktion des Mittelohrs nicht einfach umkehren, so dafl die Ubertragung vom Innenohr ans
Auflenohr (otoakustische Emissionen; siehe 3.3.5, S. 136) dquivalent zur Vorwirtsiibertragung ware
( ). Obwohl das Mittelohr als inaktives, zeitinvariantes, lineares System ziemlich
sicher reziprok ist, hingt die Ubertragungsfunktion doch stark von den Impedanzen ab, die in beide
Richtungen sehr unterschiedlich ausfallen, was letztlich die Erkliarung fiir die Nicht-Reziprozitat des
Mittelohrs ist ( ).

3.2.2 Stapediusreflex

Das Gehor ist in der Lage, die physikalisch determinierte Ubertragungsfunktion des Mittelohrs physio-
logisch zu manipulieren. Horen ist also bereits ab dem Mittelohr ein aktiver Prozefs. Dies geschieht
mittels eines efferenten Kontrollmechanismus, welcher iiber den Tonus der Mittelohrmuskeln die Uber-
tragungsfunktion reguliert und so die Mittelohrimpedanz optimiert (

Beide Muskeln haben in entspanntem Zustand keinen Einfluf§ auf die Mittelohriibertragung (
). Der Steigbiigelmuskel zieht bei Kontraktion den
Steigbtigel nach posterior, wodurch dieser eine entsprechende Kippbewegung vollzieht, die FufSplatte —




12 Wie arbeitet das Ohr?

posterior leicht versenkt — im ovalen Fenster verkeilt und eine sanfte
Auswirtsbewegung des Trommelfells bewirkt (

). Der Trommelfellspanner hat in entspanntem

Zustand keinen Einfluf§ auf die Trommelfellposition. Bei Kontraktion

zieht er das Trommelfell in die Paukenhohle (

Abb. 3.10 Zug des Stapediusmuskels

). (Schiinke et al. 2009, 132 B.a,b). Durch

Durch ihre Kontraktion versteifen die Muskeln die Gehorknochel-  den nach posterior gerichteten Zug
chenkette. Dies hat zur Folge, dafS sich erstens die Beweglichkeit der  am Kopf des Steigbiigels verkeilt sich
Gehorknochelchen und damit ihre Schalleitfahigkeit verschlechtert — dessen FuRplatte im ovalen Fenster.
und zweitens die Eingangsimpedanz des Mittelohrs angehoben wird.

Insgesamt nimmt die Ohrempfindlichkeit dadurch ab (

), so daf$ die Mittelohrmuskeln praktisch als Abschwicher arbeiten.
Die erhohte Mittelohrsteifheit durch reflexartige Kontraktion der Mittelohrmuskeln wird akusti-
scher Reflex oder Stapediusreflex genannt (
). Er ist mit dem Pupillenreflex vergleichbar, der das Auge
durch Verengen der Pupille vor zu starkem Lichteinfall schiitzt (

). Da sie durch Anspannung die Schwingfahigkeit des Systems redu-
zieren und so das Innenohr vor zu lauten Schallen schiitzen, arbeiten sie also praktisch als Limiter oder
Abschwicher ( ).
Blauert beschreibt den Reflex so:

Der akustische Reflex stellt eine (trdagheitsbehaftete) Kontraktion der Mittelohrmuskeln dar, die zu
einer Versteifung der Schalleitungskette des Mittelobres und damit zu einer Verminderung der
Obrempfindlichkeit fiibrt. Gleichzeitig ist damit eine Erhéhung der Trommelfellimpedanz um 100%

verbunden ( ).

Ob allerdings tatsichlich beide Mittelohrmuskeln am akustischen Reflex beteiligt sind, ist unklar (

). Rein mechanisch wiirden Trommelfellspannerkontraktionen das Trommelfell ein-
wirts ziehen. Otoskopische Beobachtungen zeigen meistens nur Auswirtsversetzungen, was der
Steigbtigelmuskelkontraktion entspricht ( ). Die Innervierung des Trommelfell-
spanners, die nicht (oder nicht offensichtlich) mit auditiven Nervenbahnen verschaltet ist (

), spricht eher gegen eine prominente Rolle des Trommelfellspanners bei akustischen Reflexen.
Lisionsstudien zufolge legen Deaktivierungen (Betaubungen, Verletzungen, Lihmungen, etc.) des Steig-
buigelmuskels den akustischen Reflex zwingend lahm, was bei Lisionen des Trommelfellspanners nicht

der Fall ist ( ). Schallinduzierte Reaktionen des
Trommelfellspanners sind beim Menschen dufSerst selten ( ). Immer-
hin sind Reaktionen auf intensive Schalle bekannt ( ).

Ansonsten reagiert er vor allem auf nicht-akustische Reize (wie z.B. Augenlidhebungen am oder Luft-




Impedanzwandlung n3

strahlen ins Auge, elektrische Stimulation der Zunge). Derartige Reaktionen sind aber wohl eher Teil
fazialer Schreckreaktionen ( ).

Békésy stellte fest, dafd selbst der leichenstarre Trommelfellspanner das Trommelfell nur zu rund
einem Drittel dimpft, woraus er schlieflt, dafs der Muskel nur geringen Einfluf$ auf den akustischen
Reflex hitte ( ). Man kann also davon ausgehen, daf§ es sich (zumindest beim
Menschen) um einen reinen Stapediusreflex handelt (

).

Der Stapediusreflex ist ein neuronal gesteuerter, motorischer Reflex, dessen afferenter (sensorischer)
Schenkel uber das Innenohr und den Hornerv in den oberen Olivenkern verliduft, wo iiber den Fazia-
liskern (Nucleus nervi facialis) auf efferenten (motorischen) Schenkel umgeschaltet wird. Dieser verlauft
tiber den Nervus facialis und den Stapediusnerv (

). Der genaue Verlauf im Hirnstamm ist nicht bekannt. Da der Reflex aber
moglichst schnell greifen muf3, ist nicht davon auszugehen, daf§ mehrere Umschaltstationen beteiligt
sind ( ).

Hoérnerv Fazialiskern

Fazialis-
nerv

Nucleus obere Olive  Fazialiskern
cochlearis

Schnecke

\ Steigbiigel

Trommelfell
Stapediusnerv

Stapediusmuskel

Abb. 3.11 Verlauf des Stapediusreflexes (modifiziert n. Schiinke et al. 2009, 439 B). Der afferente
Schenkel verlauft tiber die sensorischen Leitungen der Hérbahn. Im Hirnstamm wird beidseitig
vom Olivenkernkomplex auf den Fazialiskern umgeschaltet. Der efferente Schenkel verlduft

iber die motorischen Bahnen des Fazialisnervs.

Aufgaben des Stapediusreflexes

Uber die Aufgaben des Stapediusreflexes gibt es verschiedene Theorien ( ). In
jedem Fall spricht er auf intensive Schalle an. Seine Reaktionsschwelle ist relativ kompliziert signal- und
frequenzabhingig. Vereinfacht gilt: je tieffrequenter der Stimulus, umso verldfSlicher; je breitbandiger,
umso niederschwelliger wird der Reflex ausgelost ( ).
Die Reflexschwelle wird allgemein mit Pegeln zwischen 6o und roo dBspr. bzw. mit rund 8o dBg;. ange-
geben (

), wobel er seine volle Wirksamkeit oberhalb von 100 dB erreicht
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Fiir Tone zwischen 0,25 und 4 kHz schwanken die Schwellwertangaben zwischen 70 und 100 dBep, fir
breitbandige Signale liegt die Schwelle etwa 20 dB tiefer (

), allerdings sinkt die Schwelle nicht kontinuierlich, sondern erst ab einer gewissen Bandbreite
ab. Gleiches gilt fiir wachsende Tonintervalle. Dies legt die Vermutung nahe, dafs die Stapediusreflex-
schwelle mit einer Art kritischer Bandbreite (nicht zu verwechseln mit der psychoakustischen Frequenz-
gruppenbreite) verknupft ist ( ).

Als Pravokalisationsreflex wird das Auslosen der Steigbuigelmuskelkontraktion unmittelbar vor
selbsterzeugtem Schall wie vor allem Sprechen, Schreien und weiteren Vokalisationen bezeichnet. Es
werden allerdings auch andere Eigengerausche wie Kauen als Ausloser genannt (

).

Auch bei monotischer Beschallung setzt der Stapediusreflex beidseitig ein, wobei die ipsilaterale

Schwelle durchschnittlich § dB unter der kontralateralen liegt (

).

Funktion des Stapediusreflexes

Die Dampfung durch den Stapediusreflex ist pegelabhingig, indem sie mit steigendem Pegel zunimmt
(

). Dies geschieht fiir Tone bis etwa 120 dBgspr und fur Breitbandstimuli bis etwa 110 dBgpr. linear mit
rund o,6 bis 0,7 dB pro tiberschwelligem Dezibel ( ). Erst bei noch
hoheren Pegeln ist der Reflex gesittigt, da die Muskeln ihre maximale Kontraktion erreicht haben (

). Grob verallgemeinert reduziert der Stapediusreflex
laute Schalle um 10 bis 30 dB, wobei die Wirkung am kontralateralen Ohr bei monotischer Auslosung
nur rund 5 bis 1o dB betrigt (

).

Mit Dauer der Beschallung nimmt die Stirke des Reflexes ab. Diese Ermiidung ist als Adaption
bekannt. Das Adaptionsverhalten ist frequenzabhingig. Mit steigender Frequenz verstirkt sich der
Adaptionseffekt nicht nur, er tritt auch frither ein (

). Nach Hellbriick und Ellermeier ( ) tritt jedoch kaum ein Adaptions-
effekt auf:

Die Muskelfasern seien viel mebr sehr reich an Mitochondrien, sarkoplasmatischem Retikulum und
Transversaltubuli. Sie verfiigen somit reichhaltlig iiber Energieresourcen und das fiir die Muskel-

kontraktion notwendige Kalziumionen-Konzentrat ( ).

Wegen des Umwegs iiber die neuronalen Kanile des Reflexes, der mechanischen Mittelohrtragheit und
der Reaktionszeit des Steigbiigelmuskels vergeht zwischen Stimuluseinsatz und effektiver Mittelohr-
versteifung eine gewisse Zeit ( ). Die tat-
sachliche Latenzdauer ist pegel- und frequenzabhingig. Mit steigendem Pegel nimmt die Latenz ab. Bei
einer Stimulusfrequenz von 1 kHz sinkt die Latenzzeit von 150 ms bei 8o dBg; auf nur noch 40 ms bei
100 dBy ( ).
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Konkrete Angaben zur Latenz des Stapediusreflexes sind aufgrund ihrer Signalabhangigkeit nur schwer
zu erreichen und gehen — wenig verwunderlich — weit auseinander. Meistens werden Werte um 10 ms
angegeben ( ), obwohl gut und
gerne 150 bis 200 ms bis zur vollen Muskelkontraktion vergehen konnen (
). Mochte man einen
Durchschnittswert bilden, konnte man eventuell von einer Groffenordnung um roo ms ausgehen (
).

Werte unter 1o ms diirften in jedem Fall ausgeschlossen sein und selbst 10 ms scheinen optimistisch,
wenn man elektromyographische Antwortzeiten des Steigbtigelmuskels von 12 ms zugrunde legt und
bedenkt, dafs die elektrische Muskelantwort logischerweise vor der effektiven Impedanzidnderung liegen
mufs ( ).

Wegen seiner Latenz kann der Stapediusreflex vor Schallen wie Klicks, Knacks und Knallen etc.,
nicht effizient schiitzen, weil deren Einschwingvorgiange unterhalb der minimalen (genaugenommen der
signalabhingigen) Reflexlatenz liegen (

). Trotzdem bietet der Stapediusreflex
dem Innenohr einen gewissen Schutz vor hochintensiven Schallen, der wohl aber eher als Anpassung an
voriibergehend hohe Pegel zu verstehen ist (

). Das fiithrt
zu der Frage, ob Schallschutz Gberhaupt als eigentliche Aufgabe des Stapediusreflexes anzusehen ist,
oder ob andere, iibertragungsoptimierende Funktionen dessen Hauptaufgaben sind (

).

Eine solche Funktion, die den Mittelohrmuskeln zugeschrieben wird, ist das Unterdriicken von Verzer-
rungsprodukten bei zu groffen Geschwindigkeiten der Knochelchen, d.h. zu hohen Signalfrequenzen
( ). Reiss zufolge ist der Trommelfell-
spanner an derartigen regulierenden MafSnahmen sehr wohl (aus akustischer Sicht sogar hauptsachlich)
beteiligt ( ).

Ist der Kontaktdruck zwischen zwei Schwingungstibertragern geringer als der Anregungsdruck,
l6sen sich die Ubertriger voneinander. Dadurch ist keine saubere Ubertragung mehr méglich und Ver-
zerrungen treten auf ( ). Bei kleinen Amplituden und Geschwindig-
keiten konnen die Bandmassen im Mittelohr verzerrungsfreie Ubertragungen gewihrleisten. Bei zu
heftigen Schwingungen ist dies nicht mehr der Fall. Dann greifen die Mittelohrmuskeln ein. Sie ziehen
die Gehorknochelchenkette mehr oder weniger antagonistisch zusammen, um sie ,,fester zu schniiren
und verzerrungsfrei zu halten. Je hoher Frequenz und Pegel sind, desto stirker agieren die Muskeln (

).

Moglicherweise muf$ man ihnen tiberdies die Funktion eines ,,Noise gates“ bzw. Hochpafsfilters
zuschreiben. Da sie durch Anspannung die Steifheit des Mittelohrs erhohen, dimpfen sie so vor allem
tieffrequente Schalle ab (

). Dies wiirde Maskierungseffekte reduzieren und die Dynamikspanne des Gehors optimieren. Da
auch die meisten (physiologischen) Korpergerausche tieffrequent sind, ist eine signifikante Absenkung
des internen Pegels und eine damit verbundene Erweiterung des Signal-Rauschabstands sehr wahr-
scheinlich ( ).
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3.2.3 Knochenschalleitung (alternativer Weg)

Neben dem klassischen Weg tiber das Mittelohr kann Schall auch, wesentlich leiser, tiber den Schidel-
knochen direkt ans Innenohr geleitet werden (

).

Normalerweise ist Knochenschall von sekundarer Bedeutung, weil er wesentlich leiser als Luftschall
ist. Da der Impedanzunterschied von Luft zu Knochen grofSer ist als jener von Luft zu Wasser (Innen-
ohr), liegt die Knochenleitungshorschwelle deutlich iiber der ,normalen® Horschwelle (

). D.h.,
Schall mufs stark genug sein, effektive Schadelschwingungen auszulosen. Die Angaben bei Knochen-
anregung direkt aus der Luft bewegen sich zwischen 40 und 6o dB oberhalb der Luftleitungshor-
schwelle (

). Wird der Schidel direkt angeregt, gewinnt der Knochenschall an Bedeutung, da nur noch die aus-

reichend geringe Impedanz zwischen Knochen und Wasser tiberbriickt werden mufs ( ).

Anregungen des Schidels 16sen wegen seiner Dichte und Elastizitat immer stehende Wellen im Knochen
aus. Dabei folgt der Unterkiefer den Schiadelschwingungen mit einer gewissen Verzoégerung. Da der Hals
nachgiebiger als der Kopf einzuschitzen ist, kann man, zumindest bei tiefen Frequenzen, von reinen
Translationsbewegungen ausgehen (

). Bei grofSeren Geschwindigkeiten aufgrund hoherer Frequenzen kommt es zu tragheits-
bedingten Schideldeformationen. Infolgedessen treten mit weiter steigender Frequenz Knotenlinien auf.
Die Grundordnung der Knotenlinien richtet sich am Anregungspunkt des Schadels aus. Mit steigender
Frequenz ,wandern“ die Knotenlinien tber die Schiadeloberfliche und bilden frequenzabhingige
Schwingungsmuster (

).
Die frequenzabhingigen Muster lassen sich grob in etwa wie folgt beschreiben. Unter 200 Hz
schwingen alle Schidelteile parallel in die gleiche Richtung. Der Schidel schwingt also als Einheit (

Uber 200 Hz bildet sich ein zweipoliges Schwingungsmuster heraus ( )
das ab 8oo Hz Stirn und Hinterkopf gegenphasig schwingen lafst (

). Zwischen 1 und 1,5 kHz liegt ein Uber-
gangsbereich, in dem sich die Phasen von Stirn und Hinterkopf sowie die Knotenlinien zueinander ver-
schieben ( ). Um 1,6 kHz bzw. 1,8 kHz ist die Schwingung nun vierpolig, indem
neben Stirn und Hinterkopf auch die Schlifen gegenphasig zueinander schwingen (

). Die Amplituden der Schwingungspole sind gleich grofs, was
nach Békésy ( ) die erste Resonanz des Schadels markiert (Békésy & Rosenblith sprechen
allerdings schon beim 8oo Hz-Muster von Resonanz; ). Zu bedenken gilt, daf$ die

Schwingungen des Schidels durch die Haut beeintrachtigt werden (vgl. dazu ).

Knochenschall kann auf zwei unterschiedliche Arten das Innenohr anregen, an denen prinzipiell alle drei
Ohrabschnitte beteiligt sind ( ). Beim direkten Knochenschall vibriert das Schli-
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fenbein und ubertrigt diese Schwingung ans Innenohr, indem die Labyrinthkapsel in konzentrische,
rhythmische Kompressions- und Dilatationsschwankungen (Expansionsschwankungen) und so die Peri-
lymphe in Bewegung versetzt wird (
).
Weil die Perilymphe praktisch inkompressibel ist, weicht sie den Labyrinthkompressionen zu den fle-
xibelsten Teilen ihrer Wandung, den Fenstern hin aus (

). Da der GrofSteil des Innenohrs an die Vorhoftreppe gekoppelt ist, verfiigt diese tiber eine deutlich
grofSere Oberflache als die Paukentreppe, was zu deutlich gréfSeren Kompressionen bei gleichzeitig mehr
verdrangter Masse (Lymphe) fiihrt. Schon allein dadurch entsteht ein Lymphfluf§ Richtung Pauken-
treppe. Verstirkt wird der Fluf§ durch die hohere Elastizitit des runden Fensters, da das ovale Fenster
durch die Mittelohrmasse belastet ist (

). Faszinierenderweise entstehen so aus konzentrischen Labyrinthkompressionen die gleichen vom
ovalen Fenster zur Schneckenspitze laufenden Wanderwellen wie bei Schwingungen der Steigbtigelfufs-

platte. Es ist sogar moglich, Knochenschall durch gegenphasigen Luftschall komplett auszuléschen (

Der zweite Weg wird als osteotympanaler Knochenschall bezeichnet. Schiadelschwingungen tibertragen
sich nicht nur ans Innenohr, sondern regen auch Luftraume zu Schwingungen an. Dies versetzt vor allem
die Luftsdule des Gehorgangs in Schwingung, wodurch zwangslaufig die Mittelohrmechanik angetrie-
ben wird. Dadurch wird die durch direkten Knochenschall angeregte Lymphbewegung unterstiitzt, weil

der Steigbugel funktionell (zur Lymphe phasengedreht) fixiert wird (

). Die Fixierung ist abhingig vom Phasenversatz zwischen direktem und osteotympanalem Kno-
chenschall, der wiederum frequenzabhingig ist. Im mittelfrequenten Bereich sind die Umstinde offen-
bar am besten ( ).

Uberdies losen die Kopfschwingungen trigheitsbedingte Schwingungen der Gehorknochelchen aus
( ). Da die Kno-
chelchen mehr oder weniger entlang der Horizontalachse aufgehingt sind, reagieren sie auf laterale
Schadelschwingungen besser als auf sagittale (

). Die Knochelchen schwingen wie Pendel relativ zum Kopf und erzeugen so Steigbtigel-
bewegungen im ovalen Fenster. Aus Tragheitsgriinden ist die resultierende tieffrequente Steigbuigel-
bewegung annihernd gegenphasig zu den Luftschwingungen im Gehorgang (

).
3.3 Mechanoelektrische Reizwandlung
Im Innenohr werden die herangefiihrten Signale nach dem tonotopischen Prinzip bereits grob spektral

analysiert und schliefSlich in Nervenimpulse umgewandelt (mechanoelektrische Reizwandlung, Trazns-

duktion), die vom neuronalen auditiven System weiterverarbeitet werden (
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).

Weil der Zugang zum Innenohr schwierig und die dort ablaufenden Prozesse klein und komplex sind,
wurde anfangs vieles nur tiber Theorien, sogenannte Hortheorien, also spekulativ und theoretisch er-
arbeitet. Auch heute sind die Vorgiange im Innenohr noch nicht hunderprozentig entschliisselt (

). Die allgemein vertretene theoretische Vorstellung
der Abliufe im Innenohr formulierte Georg von Békésy in seiner Wanderwellentheorie. Schwingungen
des Steigbtigels (sowie jede andere Art der Anregung) versetzen die Innenohrlymphe in Bewegung, wor-
aus eine Wanderwelle auf der Basilarmembran (BM) resultiert. Die spezielle Struktur der BM entzieht der
Wanderwelle ihre spektrale Energie in Laufrichtung von hoch nach tief (Tonotopie), die von den Haar-

zellen abgegriffen und ins neuronale System gespeist wird (

3.3.1 Entstehung der Wanderwelle

Schwingungen der Horknochelchenkette sorgen fiir kolbenartige Pumpbewegungen der Steigbtigelfufs-
platte im ovalen Fenster, wodurch Perilymphbewegungen angetrieben werden (
). Schallwellen in Flussigkeiten setzen
sich aus einer starken Druckwelle und vergleichsweise geringen Fliissigkeitsbewegungen zusammen. Im
Rahmen der physikalischen Gegebenheiten des Innenohrs konnen die Lymphflissigkeiten als praktisch
inkompressibel angesehen werden. Demnach mufS ihr Volumen allerdings konstant sein und die vom
Steigbtigel verdriangte Flissigkeit augenblicklich woanders Platz finden (
). Weil der Aquaeductus cochleae wegen seines
kleinen Durchmessers als dimpfender Resonator (Schallabflufs) keine Rolle spielt ( ),

konnen Steigbtigelbewegungen nur am runden Fenster ausgeglichen werden (

). Wegen des grofSeren Widerstands auf Seiten des Vorhofs
breiten sich Druckwellen in der Perilymphe unabhingig vom Anregungsort immer in dieselbe Richtung,

vom ovalen zum runden Fenster aus (siehe S. 117;

Einwirtsbewegungen des Steigbiigels bewirken minimale Druckanstiege in der Perilymphe, die sich als
Druckwellen (Volumenverschiebung) entlang der Vorhoftreppe entladen, welche die gesamte Schnecke
mit Schallgeschwindigkeit durchlaufen ( ). Bei Wasser-
schallgeschwindigkeiten zwischen rund 1,45 und 1,5 km/s und einer Strecke von zirka 6o bis 70 mm
(beide Schneckentreppen) betrigt die Latenzzeit des runden Fensters um die 40 ps (

). Wahrend das ovale Fenster noch eingedellt ist, beult sich das runde Fen-
ster schon aus ( ). Eine solche Latenz ist im Horbereich
praktisch bedeutungslos. 40 ps entsprechen erst bei 10 kHz einer halben Periode. wobei die korrespon-
dierenden Wellen bereits sehr basal enden, also zu kurze Laufzeiten haben ( ).
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Verschiebungen der Perilymphe zum runden Fenster werden auch von der nachgiebigen Schnecken-
trenmwand aufgefangen. Diese wird gegen die Paukentreppe ausgebeult, wodurch auch dort Perilymphe
verdrangt wird. Gemeinsam leisten die verdriangte Perilymphe und die ihr Equilibrium anstrebende
Schneckentrennwand Widerstand, so dafs letztere in die Vorhoftreppe zuriick schwingt, wo sich das Spiel
umkehrt. Auf diese Weise entstehen aus den Volumenverschiebungen der Perilymphe Schwingungen der
Schneckentrennwand ( ).
Hat sich aus der Schwingung eine ausgewachsene Welle gebildet, wird am (noch zu bestimmenden)
Punkt ihrer maximalen Amplitude die gesamte Energie aus der Perilymphe durch die Trennwand absor-
biert und an die Paukentreppe durchgereicht und am runden Fenster an widerstandsarme Luft in der
Paukenhohle abgestrahlt. Apikal dieses Punktes kommt die Lymphe zur Ruhe und ist in weiterer Folge
nicht mehr am Energietransfer vom ovalen zum runden Fenster beteiligt (

). Man konnte
hier in gewisser Weise von einer Art ,akustischem KurzschluS“ sprechen (wenngleich dieser Begriff
eigentlich ein etwas anderes Phinomen der physikalischen Akustik bezeichnet). Die Druckwelle muf
gegen die Flissigkeitssdule der Perilymphe in der
Vorhoftreppe arbeiten. Da die Eigenfrequenz
mechanischer Systeme umso hoher ist, je kleiner
die beteiligten Massen sind, wird die Druckwelle
mit steigender Anregungsfrequenz immer frither
auf die Schneckentrennwand ausweichen (siehe
Exkurs: Zum physikalischen Konzept der Impe-
danz, S. 107;

).
Dies ist ein erster physikalischer Hinweis darauf,

wie sich der Ort des ,,akustischen Kurzschluf3*,

unabhingig von der Beschaffenheit der Basilar-
membran, frequenzbedingt in der Schnecke ver-

Abb. 3.12 Druckausgleich (Miiller & Frings 2009,Abb.19.5,454).  schieben kann.

Wellenbewegungen innerhalb der Schnecke werden immer recht schnell auf die BM projiziert. Dabei
bewegt sich diese nicht allein. Sie schwingt gemeinsam und prinzipiell phasengleich mit der keinesfalls
steifen knochernen Trennwand, wobei Letztere in Geschwindigkeit und Amplitude um 5 bis 6 dB unter
den Werten der BM bleibt ( ). Dar-
iber hinaus bewegen sich auch Reissnermembran und BM praktisch synchron und quasi phasengleich
( ). Demnach schwingen alle Elemente des Schnek-
kengangs, also zwischen den Grenzmembranen auch Cortiorgan und Tektorialmembran, in Langsrich-
tung gleichartig und gleichphasig ( )
weshalb sie bei Betrachtung der tibergeordneten Schneckenphysik zunichst als Einheit aufgefafst werden
konnen.

Békésy hat dies im Versuch bestitigt. In seinen Modellen hat er den Hohlraum zwischen Reissner-
membran und BM (Schneckengang) mit Glycerin oder Honig befiillt, um die Endolymphe zu simulieren,
was keinerlei Einfluf auf die festgestellten Bewegungen der Basilarmembran hatte (
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). Daraus lafst sich aufSerdem schliefSen, dafs die mechanischen Eigenschaften

des Schneckengangs hauptsichlich durch die Basilarmembran bestimmt sind ( ).

Resultat dieser Erkenntnis ist die vereinfachende Zusammenfassung des Schneckengangs unter den
Begriffen Basilarmembran oder (Schnecken-)Trennwand (cochlea partition) (

), was leider oft zu Unterscheidungsschwierigkeiten fithrt, wenn nicht klar ist, ob auf
die Basilarmembran als solche, oder den gesamten Schneckengang Bezug genommen wird. Hier soll
daher in weiterer Folge der zusammengefafSte Komplex als Schneckentrennwand (knocherne Trennwand
und Schneckengang) oder Schneckengang (Trennwand ohne Lamina spiralis ossea) bezeichnet werden.

Druckbewegungen in der Vorhoftreppe 16sen Transversalschwingungen der Schneckentrennwand aus.
Diese sind mit den Transversalbewegungen von Wasseroberflichenwellen vergleichbar, nur daf§ nicht
Gravitation, sondern — wie schon gezeigt — die ihre Balance suchende Trennwand sowie der Flissig-
keitswiderstand als Riickstellkrifte dienen (

). Im Wasser erzeugen Wellenberge an der Oberflache Druck nach
unten. Dieser will den Wellenberg absenken und deshalb die darunterliegende Wassersaule verdriangen.
Wegen der triagheitsbedingten Verzogerung des Verdringungs- oder Ausgleichsvorgangs beginnt die
Welle, sich entlang der Oberfliche auszubreiten. Gleiches gilt im Innenohr, wo sich Perilymphe und
Schneckentrennwand gegenseitig abwechselnd verdrangen (

). Die Fortpflanzungsrichtung der entstehenden Welle wird durch die besondere Struktur der Basilar-
membran mit ihrer vom Steigbiigel zum Schneckenloch abnehmenden Steifheit bestimmt. Klarerweise
will die verdringte Lymphe lieber mit elastischeren (apikalen) als steiferen (basalen) Trennwand-
abschnitten wechselwirken. Wellen wandern also immer von den steifen zu den elastischen Bereichen
( ). So losen Druckbewegungen in der Vorhoftreppe laufende
Wellen, sogenannte Wanderwellen, entlang des Schneckentrennwand aus (

).

Nicht nur die Laufrichtung, sondern praktisch alle Eigenschaften der Wanderwelle sind durch die
Beschaffenheit der BM determiniert. Zunichst ist allerdings nur interessant, dafs jede Welle an einem
bestimmten, frequenzabhingigen Punkt auf der BM ihr Maximum erreicht und danach relativ schnell

verebbt (

Driickt der Steigbiigel das ovale Fenster herein, driickt die Lymphe die Schneckentrennwand Richtung
Paukentreppe und umgekehrt. Gleichzeitig entstehen in beiden Treppen gegensinnige Langsstromungen
der Perilymphe zwischen Fenster und Auslenkungsort auf der BM ( ). Auf-
grund der komplizierten Volumenverhiltnisse im Innenohr werden die Transversalbewegungen der
Schneckentrennwand von Ausgleichsbewegungen in den Perilymphkanilen begleitet, die sich beim Wel-
lenmaximum zu Fliissigkeitswirbeln ausbilden (

). Diese Wirbel manifestieren die lokalen
Volumenverschiebungen in der Perilymphe. Ein Wellenberg treibt sozusagen eine Bugwelle vor sich her.
Die verdringte Flussigkeit wird vom ,,Platziiberangebot des nachfolgenden Wellentals angesaugt. So
entstehen gegensinnige Stromungen in beiden Treppen, die an der Trennwand in Ausbreitungsrichtung
(zum Schneckenloch), und an der Knochenwand gegen die Laufrichtung (zu den Fenstern) fliefSen (
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priméare Zone sekunddre Zone

Abb. 3.13 Wirbel (modifiziert n. Békésy 1960, Abb. 11.21 & 11.22,
421f.). Oben: Steigbligel-, Lymph- und BM-Bewegung wahrend
einer ganzen Periode (Phasen der Welle aufsteigend numme-
riert). Unten: Wellenbewegung der BM und die korrespondie-

renden Lymphbewegungen.

).

Die Wirbeldurchmesser entsprechen immer
der Flissigkeitssaule tiber der Membran und ihre
Rotationsgeschwindigkeiten der Steigbuigelampli-
tude ( ).
Wirbel sind immer am Ort des Wellenmaximums
zu finden, das bei hohen Frequenzen eher zum
Steigbtigel und bei tiefen Frequenzen eher zum
Schneckenloch riickt (

). Bei besonders starken Schwingungen konnen
Wirbel auch nahe am Steigbtigel auftreten, jenseits
(apikal) des Wellenmaximums, wo nur noch
schwache Auschlige das Absterben der Welle

bezeugen, sind aber offenbar grundsitzlich keine
Wirbel mehr zu finden. Hier fliefSt die Lymphe nur noch an den verebbenden Ausschligen entlang (

).

Interessanterweise stellte sich im Versuch heraus, dafS es so gut wie unmoglich ist, durch alle moglichen
Verdnderungen der Schneckenform die Wirbelposition (und entsprechend des Wellenmaximums) zu
beeinflussen. Aus diesem Grund ist anzunehmen, daf$ die sehr unregelmifSige Verjingung der Schnecke
relativ unbedeutend und der Verlauf der Wanderwelle hauptsdchlich auf die mechanischen Eigenschaf-
ten der BM zuriickzufiihren ist (
).

Rinsdorf halt es fiir unmoglich, daf$ die von Békésy beobachteten Wirbel bei physiologischen Pegeln

tiberhaupt auftreten kénnen. Rinsdorf fithrt in diesem Sinne Berechnungen von Zwislocki ins Feld (
). Bei Zwislocki wird (an anderer Stelle, als der von Rinsdorf zitierten) die

Existenz der Wirbel m.E. jedoch klar bestitigt und ihre Bedeutung (mehr Wirkung als Ursache) im Ein-
klang mit Békésy bewertet ( ).

3.3.2 Physik der Wanderwelle

Schneidet man den gedanklich entrollten Schneckenkanal der Lange nach durch und betrachtet seinen
Langsschnitt, stellt sich die Basilarmembran (BM) als simpler Strich dar, an dem sich die Entwicklung der
Wanderwelle entlang der Schnecke sehr gut beobachten laf3t. Es fallen ganz offensichtliche Grundeigen-
schaften der Welle auf: Sie lduft frequenzabhingig unterschiedlich tief in die Schnecke hinein und ihre
Amplitude wichst zunehmend an, wihrend Geschwindigkeit und Wellenlidnge gleichzeitig abnehmen.
Am Ort ihres Amplitudenmaximums bricht die Welle ziemlich abrupt ab und laf3t alle weiter apikal ver-
orteten Schneckenbereiche in Ruhe (
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Basal ist die BM steifer als apikal ( ). Dies hat Folgen. In Systemen
mit dhnlichen Elastizitatseigenschaften schwingt der steife vor dem elastischen Teil. Dadurch ist die Lauf-
richtung der Wanderwelle vom steifen, impedanzreichen, basalen Ende zum nachgiebigen, impedanz-
armen, apikalen Ende der BM determiniert ( ). Zusatzlich wird
auch die Form der Welle durch die BM beeinflufSt. Mit abnehmender Steifheit wird die Welle immer kiir-
zer, weil die Membran biegsamer wird. In anderen Worten: mit zunehmender Distanz vom Steigbiigel
nimmt die Wellenlidnge kontinuierlich ab (

). Geht man davon aus, dafs die Reizfrequenz konstant
bleibt, muf3, bei schrumpfender Wellenlinge, gemafd des Zusammenhangs A = ¢ : f auch die Ausbrei-
tungsgeschwindigkeit abnehmen, was mit zunehmender Steigbtigeldistanz tatsachlich der Fall ist. Von
basal etwa 100 m/s bleiben apikal noch etwa 2 bis 3 m/s tibrig (

).

Waihrend Geschwindigkeit und Lange einer Welle auf der BM bei konstanter Frequenz abnehmen,
wichst ihre Amplitude kontinuierlich an, da Elastizititszuwachs und Verlangsamung die Wellenenergie
auf immer kiirzere Membranabschnitte konzentrieren, bis die Welle ihren Resonanzpunkt erreicht. Dort
ist ihre Amplitude maximal und die Membranimpedanz minimal, weil sich die abnehmende Federreak-
tanz (Riuckstellkraft) und die zunehmende Massereaktanz (Tragheit) frequenzspezifisch neutralisieren
( ). Weiter
apikal wird die Belastung durch die weiterhin zunehmende Massereaktanz zu grofs und die Welle kommt
zum erliegen ( ). Anders gesagt
schluckt die BM an diesem Punkt grofster Nachgiebigkeit praktisch alle Energie und gibt sie an die Pau-
kentreppe ab. Dadurch kommt die Welle zum Stillstand. Da sich die Lymphbewegungen an diesem Punkt
ausgleichen, findet zwischen Resonanzpunkt und Schneckenloch keine Lymphbewegung mehr statt.
Folglich kann man Reflexionen in der Schneckenspitze ausschliefSen, die fiir stehende Wellen in der
Schnecke sorgen konnten (

). Apikal des Resonanzpunktes fillt die Hullkurve der Welle steilflankig ab und Amplitude und Wel-

lenldnge verringern sich rasch, so daf$ die Welle jenseits des Maximums praktisch verebbt (

). Der Verlauf von hohen zu tiefen Frequenzen verhindert die Entstehung von Untertonen, weil die
gesamte Energie bereits am Resonanzpunkt des Grundtons ausgeglichen ist und tiefere Frequenzbereiche
in Ruhe bleiben ( ).

Man nimmt an, daf$ die transversale Schwingung der Wanderwellen zu radialen Scherbewegungen
fithrt, durch welche die Stereozilien ausgelenkt und die Haarzellen erregt werden (siehe 3.3.3, S. 129;

). Diese
Scherbewegungen sind aber nicht iiberall entlang der Wanderwelle gleich, vielmehr ist die Welle in eine
primdre und eine sekunddire Zone teilbar (sieche Abb. 3.13, S. 121). Der Energietransfer vom ovalen zum
runden Fenster findet in der primiren Zone statt. Ein sehr kleiner Teil der Energie ,,uberlebt* und unter-
halt den sekundaren Abschnitt der Welle ( ). Nur in unmittel-
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barer Umgebung des Wellenmaximums dominieren transversale Bewegungen die Schwingung. Basal
davon finden hauptsichlich radiale Scherbewegungen statt, apikal finden sich, im sehr kurzen Bereich
der sekundiren Zone, longitudinale Bewegungen (

). Da die radialen Scherbewegungen Konsequenzen der transversalen Schwingung sind, mufs
man radiale und transversale Bewegungen m.E. als zwei Komponenten einer Bewegung auffassen, deren
Amplitude hauptsichlich durch den transversalen Anteil bestimmt wird. Somit besteht die Wanderwelle
bis zum Maximum aus einem anwachsenden Wellenberg, wihrend die longitudinalen Schwingungen in
der zweiten Zone mehrere Wellenberge und -tiler formen. Kurz gesagt: Vor dem Maximum bewegt sich

die gesamte Welle in Phase, #nach dem Maximum jedoch mehrphasig (

).

Frequenzverteilung auf der Basilarmembran

Da jeder Ort auf der BM andere Elastizitatseigenschaften aufweist, spricht auch jeder Punkt auf eine
andere Frequenz besonders stark an, wodurch Wanderwellen frequenzabhingig an verschiedenen Orten

thr Maximum ausbilden (

). Weil Elastizitit tiefe Frequenzen eher
beglinstigt als hohe, nimmt die Eigenresonanz (jene Frequenz, auf welche die Membran mit grofter
Nachgiebigkeit reagiert) vom Steigbligel zum Schneckenloch kontinuierlich ab. Demnach resonieren

hohe Frequenzen an der Basis, die tiefsten in der Schneckenspitze (

).
Die Resonanzfrequenz der BM wird in Analogie zur Lieblingsfrequenz der korrespondierenden Nerven-

faser auch gerne als charakteristische Frequenz (CF) bezeichnet.

Thre Anatomie befihigt die Schnecke, bis zu einem gewissen Grad ,,Schwingungen des Steigbiigels ver-
schiedener Frequenz langs der Schneckentrennwand raumlich auseinanderzuziehen® (

). Lauft
ein (in der Natur, also auch in der Musik, tiblicherweise) breitbandiges Signal die BM hinab, resonieren
die kurzwelligen Anteile des Spektrums schon recht nah hinter dem ovalen Fenster, wihrend die lang-
welligen Komponenten noch tiefer in die Schnecke hinein ,die Welle reiten®. Das Spektrum erfihrt
sozusagen eine raumliche Spreizung. Dieses Phanomen, Dispersion genannt, tritt immer dann auf, wenn
die Ausbreitungsgeschwindigkeit frequenzabhingig ist (

). Durch Dispersion werden Wellen auf ihrem Weg zum Schneckenloch in ihre Ein-
zelteile (Teiltone) zerlegt, wobei tiefere Teiltone weiter weg vom Steigbtigel verarbeitet werden (
). Zum besseren

Verstandnis lieSe sich die Frequenzverteilung der Schnecke mit einer Klaviatur vergleichen, auf der
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bekanntlich jeder Taste eine bestimmte Grundtonhohe zugeordnet ist. Frequenzen sind an Tasten und
tber deren festgelegte Anordnung an einen bestimmten Ort gebunden (
). Analog dazu korreliert jede Reizfrequenz mit einem bestimmten Ort auf der BM.
Allein der Ort des Wellenmaximums enthilt Informationen zur Signaltonhohe, es findet also eine Orts-
kodierung der Frequenzen statt. Dieses Tonotopie genannte Ordnungsprinzip bildet die Grundlage der
Frequenzselektivitit des Gehors (
).

Allerdings beeinflussen tiefe Frequenzen hohere Frequenzen immer mit. Dies dufSert sich vor allem
darin, dafs tiefe Tone hohe Tone in weitaus hoherem Maf$ verdecken, als es umgekehrt moglich wire
(siehe 1.6.2, S. 36;

). Die Begriindung dafiir ist in
der Laufrichtung der Wanderwelle von hohen zu tiefen Frequenzen zu suchen. Wihrend hohe Téne
bereits nahe des Steigbiigels stehen bleiben, laufen tiefe Frequenzen weit in die Schnecke hinein. Jeder
tiefe Ton ,,uberrollt“ die hoheren Frequenzorte sozusagen, wihrend die hohen Frequenzen stoppen,
bevor sie tiefe Frequenzen ernsthaft beeinflussen konnen. Tiefe Frequenzen interferieren folglich mit der
Wahrnehmung hoher Frequenzen, heben z.B. deren Mithorschwelle an, was umgekehrt nicht moglich
ist (
vergleich bedeutet das, jeden Ton mit einem Glissando von der tiefsten Taste aus zu intonieren.

). Fiir den Klaviatur-

Fiir Frequenzen unter 25 Hz ist keine mechanische Frequenzanalyse festzustellen. Der Spitzenbereich
wird vollstindig ausgelenkt, bis 30 Hz ist die gesamte apikale Windung betroffen (

). Tiefe Frequenzen regen die gesamte BM an,
wobei sich ihr Maximum mit steigender Frequenz Richtung Basis verschiebt. Erst ab 50 Hz ist eine Spitze
erkennbar, ab 150 Hz konnen Wanderwellen beobachtet werden (

). Ab etwa 8oo Hz ist die apikale Windung nicht mehr am

Schwingungsgeschehen beteiligt  ( 0 10 50 25k
3

). Zwischen 300 und 1ooo Hz werden
sowohl mechanische Frequenzdiskrimination, als
auch Tonhohenwahrnehmung merklich besser
( ). Wie
Abbildung 3.15 zeigt, werden die Wellenspitzen

abgewickelfe Linge

mit steigender Frequenz spitzer, wobei sich im
mittelfrequenten Bereich zwischen etwa o,2 und
3 kHz nach Békésy ( ) sehr dhnliche
bis deckungsgleiche Resonanzkurven ausbilden.

Abb. 3.14 frequenzspezifische Wellenspitzen (Winckel 1960,
Abb. 45, 81). Je tiefer die Frequenz ist , umso weiter apikal
(rechts) liegt das Wellenmaximum (umso langer ist auch die

Welle) und umso flacher ihr Kurvenverlauf.

Alteren Uberlegungen zufolge konnte sich das Maximum mit steigendem Schallpegel verlagern. Hohere
Pegel fithren zu weiteren Auslenkungen der BM. Der Elastizititsmodul nimmt bei lauteren Schallen zu
(vereinfacht heifdt das: je weiter die BM-Auslenkung, desto geringer ist ihre Reserve, auf weitere Auslen-
kung elastisch zu reagieren). Stiarkere Auslenkungen versteifen die BM also, wodurch die Wellen-
geschwindigkeit steigt, ihre Linge anwichst und ihr Maximum etwas weiter lduft (

). Als Erklarung fiir pegelabhingige Verschiebungen empfundener Tonhohen
(siehe 1.5.2, S. 31) kommt das Modell allerdings weniger in Frage ( ).
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Abb. 3.15 Frequenzverteilung auf der Basilarmembran. Grundsatzlich gilt: je steiler die Kurve, umso besser
die Frequenzauflésung. Links: Verteilung nach Békésy (hellgrau) bzw. Wegel & Lane (schwarz). Streng loga-
rithmische Frequenzverteilung wiirde der unterbrochenen Linie entsprechen. In dunkelgrau:,,Ort der Haar-
zellenschadigung fiir Ausfalle im Audiogramm® (Ranke 1953, Abb. 71, 92). Rechts: Verteilung nach Winckel
(1960, Abb. 46, 82). Die Kurve verdeutlicht den Wechsel von linearer zu logarithmischer Frequenzverteilung
um 500 Hz. Interessanterweise deutet die auf der Ordinate (Y-Achse) abgetragene Steigbiigelentfernung

an, daf tiefe Frequenzen basal und hohe apikal verortet sind.

Ausgehend von Békésys MefSergebnissen (siehe Abb. 3.15) wurden diverse Kurven errechnet, die keine
lineare Frequenzverteilung entlang der BM vorhersagen. Speziell im mittleren Frequenzbereich deuten
steiler verlaufende Kurven bessere Frequenzauflosung und somit weiter auseinander liegende Wellen-
maxima auf der BM an ( ). Heute nimmt man an, dafS gleiche Frequenzverhiltnisse
(z.B. Oktaven) ungefihr gleiche Abstinde auf der BM einnehmen. Mit anderen Worten: Die Frequenz-
verteilung auf der BM ist logarithmisch organisiert. Von einer 32 mm langen Membran entfielen somit
3,2 mm auf jede der zehn Oktaven des Horbereichs (

). Zwar ist die Funktionsweise der Frequenzgruppen (siehe 1.3, S. 18) weiterhin
unklar, doch kann man mit grofSer Sicherheit annehmen, daf$ ihre physiologischen Grundlagen im Innen-
ohr liegen und eng mit dem Frequenzauflosungsvermogen der BM verkniipft sind (

). Die Frequenzgruppenbreiten
werden auf der BM mit Weiten zwischen ungefihr 0,9 bis 2 mm, meistens jedoch mit 1,3 mm angegeben.
Die korrespondierenden ERB betragen zirka 0,9 mm (

). Die Frequenzgruppenbreite definiert die Grenze, bis zu der saubere Tontrennung
noch moglich ist. Liegen zwei Tone zu nahe beisammen, beginnen sie zu ,,verschwimmen*®, so daf$ letzt-
lich nur ein rauher oder schwebender Ton (f = f1—Af12 : 2) gehort wird (

). Geht man von Wellenspitzenbreiten um 4 mm ( ) aus,
die sich zwangsldufig ineinander schieben wenn ihre Mittenfrequenzen zusammenriicken, wird deutlich,
warum die Signale miteinander verschwimmen. Sobald die zur Differenzierung bedeutsame Zwischen-
senke verschwindet, verschmelzen beide Wellen zu einer gemeinsamen Membranauslenkung, aus der ein

einziges Horereignis entsteht. Beide Téne werden nun durch dieselben Nervenfasern ,,abgenommen*®, so
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daf$ Differenzierungen kaum noch moglich sind ( ). Aus dem gleichen
Grund verdndert sich auch die Lautheitsaddition: Innerhalb einer Frequenzgruppe fallen die evozierten
Nervenimpulse grofitenteils zusammen. Dies entspricht praktisch einem einzigen Horereignis, dessen
Lautstarke durch die doppelte Anzahl von Nervenimpulsen kodiert ist, was einer Intensitdtsverdoppe-
lung gleich kommt ( ).

Es ist naheliegend, daf$ auch die Mithorschwelle innerhalb der Frequenzgruppe auf diese Weise gebil-
det wird. Eine Erklarung ist die Hypothese der besetzten Leitung. Hiernach belastet der Maskierer durch
Erregung einen eng begrenzten Bereich von Nervenfasern und hindert diese daran, durch den gesuchten
(maskierten) Nutzschall effektiv erregt zu werden (

). Allerdings miifste man die Hypothese erweitern,
um dem Problem zu begegnen, dafs Nervenfasern nur Dynamikspannen von etwa 30 bis 40 dB abdek-
ken (

), wahrend aber wesentlich weitere Spannen verdeckungsrelevant sein konnen. Eine Losung dafiir wire
die Annahme, dafS der Maskierer die durch das Nutzsignal erzeugte Synchronisierung der Fasern unter-
grabt ( ).

Laufzeit der Wanderwelle

Da sich die Welle entlang der BM fortbewegt ist klar, dafs Zeit vergeht, bevor sie das Schneckenloch
erreicht ( ). Die Zeit, in der eine Frequenz ihren
Resonanzpunkt erreicht, lafdt sich errechnen, indem man die Periodenzahl (n) mit der Periodendauer
(1 : f) multipliziert (n : f = s). Dies ist moglich, weil nach Kemp frequenzunabhingig alle Wellen in etwa
gleich viele Perioden durchlaufen, bis sie ihren Resonanzpunkt erreichen. Anhand der Latenzen oto-
akustischer Emissionen (OAE, siehe 3.3.5, S. 136), belaufen sich Schitzungen auf 3 bis 9 Perioden (
) bzw. nur 2,5 bis 3,5 Perioden (
). Die von Kemp dargestellte Rechnung widerspricht der postulierten Laufzeit einer Welle von
Steigbtigel zum Schneckenloch von rund 5 ms (

). Geht man von 20 Hz als tiefstmoglicher Frequenz aus, wiirden 5 ms Laufzeit lediglich einer Zehn-
telperiode entsprechen. Rechnet man bei gleicher Frequenz mit drei Perioden, kommt man auf eine Lauf-
zeit von 150 ms.

Weil sich die Phase laufender Wellen mit der Zeit (quasi von Ort zu Ort) verschiebt, kann auch aus

der Phasenbeziehung von Steigbtigel und fraglichem Wellen-

300Hz 200Hz 100Hz s50Hz

ort auf der BM die Wellenlaufzeit errechnet werden (

Amplitude

). In unmittelbarer Steig-

biigelndhe schwingt die BM grundsitzlich quasi gleichphasig

( ). Die Laufzeiten zwi-

Phasenwinkel

schen Steigbiigel und Schneckenspitze sind relativ konstant.

Da Wellen hoherer Frequenz schneller schwingen (kiirzere

Periodendauer), ist das AusmafS der Phasenverschiebung pro

Laufzeit frequenzabhingig ( Abb. 3.16 Phasenlaufzeit der Wanderwelle (Yost
). 2008,Abb.7.17,98).
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Dabei sollte man aber im Auge behalten, dafS die Ausbreitungsgeschwindigkeit entlang der BM abnimmt,
was die Phase zusitzlich verzogert. Eine 200 Hz-Welle hat eine Periode von § ms. Etwa 27 mm vom
Steigbligel entfernt, betragt der gemessene Phasenunterschied zum Steigbiigel 180°. Das bedeutet, die
Welle hat zum MefSort eine Laufzeit von 2,5 ms bendtigt ( ).

Die Laufzeit der Wanderwelle kann horbar gemacht werden, indem man die tonotopische Organisation
des Gehors ausnutzt. Durch dichotische Beschallung mit einem hochfrequenten bzw. tieffrequenten Dau-
erton ,,maskiert“ man die entsprechenden Frequenzbereiche. Sendet man nun einen diotischen Klick,
entsteht das korrelierende Horereignis nicht erwartungsgemafs in der Mitte, sondern zum tieffrequent
maskierten Ohr hin verschoben ( ). Wer sich hier
spontan an das psychoakustische Gesetz der ersten Wellenfront (siehe 1.7.3, S. 45;

) erinnert fiihlt,
liegt vermutlich nicht ganz falsch. Békésys Versuch legt den Schlufs nahe, daf$ vollig egal ist, an welcher
Stelle sich die bilateralen Signallaufzeiten zueinander verzogern, da sie erst im neuronalen System gegen-
einander verrechnet werden ( ).

Die Laufzeit der Wanderwelle ist nicht nur horbar, sondern auch aus musikalischer Sicht von Bedeu-
tung. DafS die hohen Tone vor den tiefen erregt werden sorgt dafiir, dafs Klangspektren, deren Teiltone
gleichzeitig einsetzen, sich im Ohr von hohen zu tiefen Teiltonen kaskadierend aufbauen, was erklaren
konnte, warum die Ansprache von Musikinstrumenten besser beurteilt wird, wenn hohe Teiltone mog-
lichst frith einsetzen ( ).

Amplituden der Basilarmembran
Nach Békésy bewegen sich die BM-Amplituden in der GrofSenordnung von Elementarteilchen (

). Békésy konnte aufSerdem pegelbezogen ein relativ lineares, mit Lautsprechersystemen ver-
gleichbares Schwingungsverhalten der BM beobachten (
). Dabei stellte er generell recht flache Resonanzkurven fest (
). Man mufS allerdings berticksichtigen, dafs Békésy seine Messungen nur mit (unphysiologisch)
hohen Schallintensititen an Leichenohren durchfiithren und nur visuell ablesen konnte (
).
Spatere Messungen in vivo konnten Amplituden der BM im Nanometerbereich nachweisen (
). Nach
Hellbriick und Ellermeier liegen die kleinsten mefSbaren Amplituden in der GrofSenordnung von rund
1 nm (107 m), was in etwa dem 30-fachen Mittelwert von Atomdurchmessern entspricht (
). Nach Zwicker und Feldtkeller kommen die
Amplituden von Schalldrucken um 3 - 1072 pb (3000 pPa, 43,5 dBspr, ruhige Umgangssprache) sogar der
Groflenordnung von Atomdurchmessern gleich. Damit wire nicht nur Békésys Annahme prinzipiell
bestitigt, sondern es verdeutlicht auch die enorme, bis an die Grenzen des Sinnvollen ausgereizte Emp-
findlichkeit des Gehors ( )-

Auf der anderen Seite stehen Auslenkungen der BM des lebenden Ohrs in keinem linearen Verhiltnis zum
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Schalldruck (

). Békésys mittels hoher Intensititen gewonnene Daten konnen fiir kleine Pegel nicht
einfach ,,runtergerechnet werden ( ). Nur bei niedrigen Pegeln reagiert die
BM linear. Ab etwa 30 bis 40 dB nimmt die Membranamplitude im Verhiltnis zum Signalpegel immer
weniger zu. Betragt das Verhiltnis von starkstem zu schwichstem Stimulus 8o dB, liegt das Verhaltnis
der entsprechenden Membranamplituden lediglich bei rund 55 dB. Je hoher der Reizpegel wird, desto
geringer fillt der Amplitudenzuwachs auf der BM aus (

Wenngleich die tonotopische Frequenzverteilung gutes Startkapital fur die feine Frequenzauflosung des
Gehors ist, kann gerade diese Feinheit nicht allein durch die physikalisch erzeugte Wellenspitze erklart
werden. Die Flanken der Wellenspitze sind (speziell bei Sinustonen) zu flach, die Resonanzkurve zu weit.
Nach Zwicker und Feldtkeller ( ) sind die physikalischen Wellenspitzen etwa 4 mm breit.
Rund 2 mm weiter apikal kann die Welle als praktisch erloschen gelten. Teilweise werden die Ausbau-

chungsbereiche der Wellenmaxima mit rund zwei bis drei Oktaven sogar noch weiter bemessen (

). Dennoch entspricht die Frequenzauflosung der
BM den fein abgestuften neuronalen Abstimmungskurven und verlduft nur abseits der Mittenfrequenz
(charakteristischen Frequenz) etwas flacher (
).
Sowohl das Kompressionsverhalten, als auch die Frequenzauflosung werden erst erklirbar, wenn
man das aktive biomechanische Instrument des Innenohrs, den sogenannten kochledren Verstirker, bzw.
die Aktivitdt der dufSeren Haarzellen mit einbezieht (siehe 3.3.5, S. 135;

). Kompression wird durch Abschwichung starker und
Anhebung schwacher Signale erreicht; die grobe mechanische Spektralzerlegung mittels der BM wird
durch aktiven Eingriff in die Physik der Wanderwelle (letztlich auch Amplitudenmanipulation) verfeinert

(

Bei geringen Pegeln kann das Verhalten gleichzeitig klingender Frequenzen, wie z.B. Teiltone eines Breit-
bandsignals, als mehr oder weniger linear angesehen werden, d.h. alle Spektralkomponenten werden wie
alleinstehende Tone behandelt. Steigen die Pegel aber tiber 30 dB, treten Nichtlinearititen auf, die rein
mechanisch nicht zu erkliren sind. Die Amplituden anliegender Signalkomponenten beeinflussen sich
gegenseitig ( ). Neben der schon beschriebenen fre-
quenzabhingiger Verdeckung (siehe S. 125; 1.6.2, S. 36) entstehen Verzerrungsprodukte, Kombinations-
tone, u.a. durch Massekopplung. Dies geschieht, wenn zwei verschiedene Signalkomponenten dasselbe
Masseteilchen bewegen ( ; fiir eine weiterfilhrende Darstellung
der physikalischen Grundlagen ).
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3.3.3 Mechanik des Cortiorgans

Nun muf$ man sich vergegenwirtigen, dafs die Welle nicht in zweidimensionaler Weise allein auf der

Basilarmembran (BM) dahin rollt, sondern die gesamte Schneckentrennwand erfafst. Sie entwickelt sich

langs der BM, 16st dabei aber effektiv quergerichtete Membranschwingungen aus, weil diese durch ihre

Aufhingung (am Ligamentum spirale und der knochernen Trennwand) seitlich gehemmt ist (siehe

Abb. 3.17 Schwingung der seitlich fixierten Basilarmembran

(Yost 2008, Abb. 7.13, 96). Oben: Schwingung einer seitlich
freien Membran. Unten: Schwingung einer seitlich fixierten

Membran. Darstellung nach Tonndorf (1960).

ausgelenkt werden (sieche Abb. 3.18;

). Neuerdings nimmt man aufSerdem an, dafs
selbige Bewegungen die Endolymphe im subtek-
torialen Raum hin und her pumpen, wodurch die
Stereozilien der IHZ ausgelenkt werden (

Tatsichlich ist die Darstellung mit dem klar defi-
nierten Ankerpunkt der BM zu einfach, da auch
die knocherne Trennwand mitschwingt. Im Quer-
schnitt erscheint sie wie ein einseitig fixierter, am
freien Ende durch die BM abgedichteter Stab (

Abb. 3.17), wihrend sie mittig frei schwingen
kann. Diese radiale Schwingung der BM ist ent-

scheidend fur die Erregung der Haarzellen (

).
Man geht davon aus , daf§ Auslenkungen der
an der knochernen Trennwand aufgehingten BM
zu Scherbewegungen mit der am Limbus veran-
kerten, sich gleichsam bewegenden Tektorialmem-

bran fithren, wodurch die Stereozilien der AHZ

Abb. 3.18 Scherbewegung zwischen Tektorialmembran und

Basilarmembran (Miiller & Frings 2009, Abb.19.7,456). Wegen
unterschiedlichen Ankerpunkten verschieben sich TM und BM
bei Auf- und Abwartsbewegungen radial zueinander,
wodurch die Stereozilien der Haarzellen (speziell der AHZ)

ausgelenkt werden.
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). Von medial nach lateral nimmt die Steifheit
der Schneckentrennwand kontinuierlich ab, indem die knocherne Struktur zunehmend membranos wird.
Insgesamt schwingt sie radial bei oberflichlicher Betrachtung einheitlich, aber asymmetrisch, weil die
Amplituden mit der Elastizitit wachsen, so daf§ die maximalen Auslenkungen nahe der lateralen Auf-
hangung (also auf der BM) auftreten (

Abb. 3.19 Radiale Schneckenschwingung. Bezieht man alle Faktoren mit ein, miiBte die Schneckenschwingung im Querschnitt

wie dargestellt aussehen. Durch die Bewegung der knéchernen Trennwand schwingt die Reissnermembran medial, die Basilar-
membran lateral am starksten (vgl. Békésy 1974(b), Abb. 12, 275). Das gesamte Cortiorgan wird auf der schwingenden Schnecken-
wand bewegt. Da aber die Amplitude der BM groRer als die der knochernen Trennwand ist, kommt es trotzdem zur in Abb. 3.17

dargestellten Scherbewegung.

D.h. natiirlich auch, daf§ die mediale BM-,,Kante*“ kein ruhender Ankerpunkt, sondern selbst bereits
bewegt ist. Da allerdings der Limbus auch auf der knochernen Trennwand liegt, gilt fiir die Authingung
der Tektorialmembran grundsitzlich selbiges, so dafd die oben vereinfacht vorgestellte Scherbewegung
ziemlich sicher zutreffend ist.

DafS auch die Tektorialmembran entscheidenden Anteil am Horprozef§ hat, wird durch Tierversuche
gestiitzt. Mduse, denen durch Genmanipulation die Ausbildung einer funktionstiichtigen Tektorialmem-
bran unterschlagen wurde, zeigten Horverluste von bis zu 35 dB. Ahnliche Versuche mit genetisch mani-
pulierten Tektorialmembranen zeigten Auffilligkeiten der allgemeinen Horempfindlichkeit und speziell
der Frequenzauflosung des Gehors ( ).

Vermutlich ist die Tektorialmembran also an der Frequenzauflosung des Gehors beteiligt. Obwohl
direkte Beobachtungen in vivo noch nicht gelangen, konnten in situ und/oder indirekt Resonanzen der
Tektorialmembran nachgewiesen werden (

). Sie zeigen einen transversalen und einen radialen (bis zu 30 dB stir-
keren) Vektor, so dafs die Resonanzbewegung im Querschnitt elliptisch erscheint, mit der Hauptachse
parallel zur BM ( ).

Nach neuesten Auffassungen ist die Tektorialmembran ebenfalls tonotop organisiert (
) und Messungen in vitro deuten an, dafs sogar Wanderwellen auf der Tektorialmem-
bran entstehen, was ja schon aufgrund ihrer Struktur naheliegt (siehe 2.4.4, S. 81;

). Wanderwellen auf der Tektorialmembran konnen sich aller-
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dings 7ur durch mechanische Vorkopplung innerhalb der Membran ausbreiten, weshalb sie tiefer in die
Schnecke laufen, als die Basilarmembranresonanz vom Steigbtigel entfernt liegt (

). Um dieses Problem zu losen und die Tektorialmembran effektiv in die Schneckenmechanik
einzubinden, ist ihre Resonanzfrequenz rund eine halbe Oktave tiefer als die BM-Resonanz. Nur so ist

es moglich, dafl beide (unabhingigen) Wanderwellen durch die AHZ effektiv gekoppelt werden (

). Ein weiteres Problem ist, daf$ die selbstgetriebene Wellenausbreitung
auf der Tektorialmembran den Resonanzen notwendige Energie entzieht. Auf diese Weise, und mit dem
analog zur Membranbreite wachsenden Energiebedarf der Welle, wird erklart, weshalb apikal schwi-
chere Resonanzen auftreten ( ).

Die von Békésy dargestellte homogene, gleichphasige Bewegung der Schneckentrennwand spiegelt die
Verhiltnisse post mortem wieder ( ). In vivo sind die radialen Schwin-
gungsmuster, speziell der BM, komplex und inhomogen. In vitro konnten um bis zu 15 mal stirkere
Bewegungsverhiltnisse zwischen Tektorialmembran und Membrana reticularis als zwischen Tektorial-
membran und BM beobachtet werden ( ). Aktive Eingriffe der AHZ in die
Schneckenschwingung sorgen fiir Torsionen des Cortiorgans und damit fir die komplizierten radialen
Schwingungsmuster in der lebenden Schnecke ( ). Dabei

werden die AHZ vermutlich durch die Resonanz der Tektorialmembran gesteuert (

), wobei die kausalen Zusammenhinge hier noch nicht ganz klar sind (siehe 3.3.5, S. 140;
). Das Schwingungsverhalten von BM und Corti-
organ in lebenden Ohren ist in praktisch allen Belangen massiv durch die Aktivitit der AHZ beeinflufst.
Bevor aber die aktiven Mechanismen des Innenohrs (kochledrer Verstirker) genauer beleuchtet werden,

soll der Transduktionsvorgang im allgemeinen in den Fokus riicken.

3.3.4 Erregung der Haarzellen
Es gilt als gesichert, dafS tatsdchlich die Haarzellen im Innenohr als neuronale Reizwandler dienen (

).
Die IHZ sind die eigentlichen Sinneszellen, die das Signal dem afferenten Nervensystem zuleiten, wih-
rend die AHZ die Schneckenschwingung aktiv manipulieren, wodurch sowohl die Frequenzselektivitit,

als auch die Empfindlichkeit des Gehors verbessert wird (

). Weiter oben wurde bereits die Scherbewegung zwi-
schen BM und Tektorialmembran als mechanische Grundlage der Haarzellenstimulation ausgemacht
(siehe 3.3.3, S. 129; ). Die dafiir notwendigen radi-
alen Scherkrifte treten vor allem im basalen Wellenabschnitt zwischen Steigbiigel und Wellenmaximum
auf. Apikal sind die Amplituden so klein, dafS es nur noch zu longitudinalen (Scher-)Bewegungen kommt

( ). Der Auslenkungsgrad der Stereozilien hiangt von den
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Amplituden der BM ab, wihrend die ,, Wackelfrequenz“ der Stereozilien mit der Schwingungsfrequenz
der Membran einher geht ( ).

Die ldngsten Stereozilien der AHZ sind fest in der Tektorialmembran verankert und somit ,an ihr
Schicksal gebunden®. Tektorialemembran und Membrana reticularis formen also gewissermafSen ein

Hebelsystem, indem sie sich zueinander verschieben und die Stereozilien so entsprechend auslenken (

). Der Auslenkungsgrad der Stereozilien der AHZ korreliert also direkt mit
der Auslenkung der ,,Schere“, so daf es wenig verwunderlich ist, daf8 Antworten der AHZ analog zur
Amplitude der BM ausfallen ( ).

Die Auslenkung der Stereozilien der IHZ ist komplizierter als bei den AHZ und wird nach wie vor
kontrovers gesehen ( ). Die mittlerweile veraltete Auffassung, dafs die
Stereozilien im Zuge der Scherbewegung gegen die Tektorialmembran gestofSen werden, deswegen
abknicken und die Haarzelle stimulieren, scheint zu einfach zu sein ( ). Der heute
gangigen Theorie zufolge werden sie durch die viskose Kraft des aus der Scherbewegung entstehenden

subtektorialen Lymphstroms erfafSt und ausgelenkt (

). Sie sind demnach auf die Bewegung der Endolymphe angewiesen und
antworten analog zur Frequenz bzw. Geschwindigkeit der BM (

).

Man nimmt an, daf} die Offnungsmechanismen der Ionenkanile an den Stereozilien durch die Tip-Links
moderiert werden ( ). Diese sind federartig, so dafs
die Tonenkanile auch ohne Auslenkung 6ffnen und schliefSen, bzw. im Ruhezustand halb offen stehen
( ). Werden die Stereozilien ausgelenkt, werden die Tip-Links ge-
bzw. entspannt, wodurch die Ionenkanile sich linger bzw. weiter 6ffnen/schliefSen, was den Ioneneinflufs
intensiviert bzw. komplett unterdriickt (
).
Die nach lateral gerichtete Auslenkung der Stereozilien, hin zu ihrem langsten, dehnt die Tip-Links,

offnet so die Ionenkanale und fiihrt zu Depolarisation (Erregung, Exzitation) der Haarzelle (

). Die geoff-
neten lonenkanile lassen positiv geladene Kaliumionen (K*) aus der Endolymphe ins Zellinnere stréomen
(

). Die durch Stereozilienauslenkung geo6ffneten Ionenkan-
ale schliefSen (bei konstantem Auslenkungsgrad) nach kurzer Zeit wieder, was den Ioneneinstrom abrei-
8en lafst ( ). Der Transduktionsprozef$ unterliegt also einer gewissen,
vermutlich kalziumabhingigen Adaption (

). Weitere (d.h. noch intensivere) Auslenkung der Stereozilien 6ffnet die lonenkanile jedoch
wieder ( ). Nach Ranke ,,bedeutet die Adaption keinen Verlust an
Erregbarkeit, sondern stellt eine Anpassung des Erregungsniveaus an die jeweils langer vorherrschende

mittlere Reizintensitit dar® ( ).
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Werden die Stereozilien in Richtung ihrer Ausgangslage (bzw. nach medial) zuriickgelenkt, entspannen
sich die Tip-Links und die Ionenkanile werden sukzessive geschlossen (

). Dabei werden die K+-Ionen lateral
durch Kanile in der Zellwand aus den Haarzellen ,,herausgepumpt* (

). Offene Kanile an der Zellenbasis lassen parallel
zum K+-Ausfluf$ an die kaliumarme Cortilymphe Chlorionen (Cl-) einfliefSen, wodurch es zur Repolari-
sation der Haarzelle kommt. Dieser Prozefs dauert 1 bis 2 ms (

). Die Repolarisationsphase ist in zwei Abschnitte zu
unterteilen, die absolute und relative Refraktdrzeit genannt werden. Wahrend der absoluten Refraktar-
zeit (etwa 1 ms) ist die Haarzelle fir jegliche Stimulation unempfanglich. Danach, wihrend der relativen
Refraktirzeit hingt es umso mehr von der Reizintensitat ab, ob eine tiberschwellige Erregung der Haar-
zelle erreicht wird, weil die Erregungsschwelle der Haarzelle mit fortschreitender Repolarisation auf
). Dadurch sind die

moglichen Feuerraten der Nervenfasern auf maximal 1 kHz limitiert, obwohl die Ionenkanile Reak-

Normalniveau absinkt (

tionszeiten von lediglich to ps aufweisen (

). Dies ist eine wichtige Systemeinschrankung weil bekannt
ist, dafs die Impulsssalven der Nervenfasern mit der Stimulusphase synchronisiert, sozusagen gekoppelt
(Phasenkopplung), sind ( ). In Gruppenarbeit konnen mehrere
Fasern die kritische Frequenzgrenze nach oben ausdehnen, indem sie sich nicht nur mit dem Stimulus,
sondern auch untereinander synchronisieren. Dabei kann jede Faser Perioden auslassen, die von anderen
abgebildet werden. So wird die Gesamtperiode neuronal korrekt reprasentiert, wahrend jede Faser ihre
eigene Aktivitdtsfrequenz sogar reduzieren kann. Diese Art der Phasenkopplung tritt nur bei Frequenzen
bis etwa 5 kHz auf, dariiber kommt es zu keiner — wie auch immer gearteten — Phasenkopplung mehr

( )-
Cros-s-Link £

Durch Auslenkung in die Gegenrichtung, also

zum Modiolus nach medial, entspannen die Tip-

Links vollig und die Tonenkanile schlieflen voll-

Ioneneinflufl in die
Abb. 3.20 Auslenkung der Stereozilien und Offnung der ).

stindig, wodurch der

Haarzelle tber einen lingeren Zeitraum unter-

bunden und die Haarzelle so hyperpolarisiert
(Unterdruckung, Inhibition) wird (

lonenkanile (modifiziert n. Gelfand 2004, Abb. 4.11,134; Miiller

& Frings 2009, Abb.19.9, 459). Mitte: Ruhezustand. Die lonenk-
anale an den Enden der Tip-Links sind teilweise offen (ermég-
licht Spontanaktivitat). Links: Hyperpolarisation. Die Tip-Links
entspannen, die lonenkanale schlieBen vollstandig, kein Kali-
umeinflul ist moglich: die Haarzelle hyperpolarisiert (Hem-
mung). Rechts: Depolarisation. Die Tip-Links werden straff
gespannt, was die lonenkandle vollstandig 6ffnet. Kaliumein-
fluR 16st Einfliisse weiterer Stoffe aus, wodurch die Haarzelle

depolarisiert wird (Aktivitat).

Die (funktionelle) Kopplung der Stimulation mit
den Tip-Links mufS noch endgiiltig bewiesen wer-
den ( ). Es ist
nicht sicher, ob die Elastizitit der Tip-Links aus-
reicht, um als Federsystem die Offnungsmechanis-
men der Ionenkanile zu betreiben. Es ist nicht
einmal sicher, daf$ direkte Verbindungen zwischen
den Ionenkanilen und den Tip-Links bestehen.

Andererseits wird die Theorie u.a. dadurch
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gestiitzt, dafS die Tip-Links offenbar auslenkungsabhingig Steifheitsanderungen der Haarbiindel hervor-
rufen konnen, und nicht zuletzt dadurch, daf$ in Entwicklungsstudien Tip-Links und Transduktionsfa-
higkeit der Haarzellen im Gleichschritt auftauchen ( ). Trotz aller
Unsicherheiten ist die Idee, daf die Offnung der Ionenkanile durch die Tip-Links gesteuert werden, die

zur Zeit giangige und allgemein anerkannte Theorie ( ).

Reizwandlung

Die Auslenkung der Stereozilien kann gewissermaflen als die Schnittstelle zwischen dem mechanischen
und dem neuronalen Sinnesapparat betrachtet werden, hier findet die mechanoelektrische Reizwandlung
statt. Mechanische Aktivititen lenken die Stereozilien aus, was die Stimulation der Haarzellen (speziell
der IHZ) bewirkt, die wiederum das afferente auditive System aktiviert (

). Dieser Prozef§ der Umwandlung von sinnesadidquaten Rei-

zen in Nervenimpulse wird Transduktion genannt ( ).

Von grofSer Bedeutung fiir die gesamte Transduktion ist, daf$ die apikalen Enden der Haarzellen und ihre
Stereozilien von der positiv geladenen, kaliumreichen und natriumarmen Endolymphe umschwemmt
sind, wihrend die basolateralen Enden in negativ geladener, natriumreicher und kaliumarmer Peri- bzw.
Cortilymphe baden ( ).

Bei Reizbeginn nimmt das Ruhepotential ab. Diese Abnahme ist grofSer als das Wechselpotential des

Reizfolgestroms. Nach Signalende baut sich die Ruhespannung langsam wieder auf (
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Abb. 3.21 Depolarisation der Haarzellen. Links: Depolarisation einer IHZ (Gelfand 2004, Abb. 4.12,
135). Durch die offenen lonenkandle an den Stereozilien stromt Kalium ein. Der Kalimumeinflu
offnet die lonenkandle in der Zellwand, wodurch Kalzium einstromt, die Haarzelle depolarisiert.
Wird die Depolarisation liberschwellig (Aktionspotential), werden am synaptischen Spalt Boten-
stoffe freigesetzt. Rechts: Depolarisation einer AHZ (Miiller & Frings 2009, 2009, Abb.19.9, 459).
Die Depolarisation funktioniert auf gleiche Weise wie bei der IHZ (nur KaliumfluR abgebildet).
Sie verandert das intrazellulire Potential (Rezeptorpotential) und dadurch das Membranpoten-

tial, welches die Konformation der Prestinmolekiile in der Zellenwand steuert (siehe 3.3.5).
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). Von der Endolymphe fiihrt ein K*-Ionenstrom durch die Haarzelle zur Perilymphe (Cortilymphe).
Weil die Stereozilien in der Stimulusfrequenz hin und her wackeln und sich die Ionenkanile entsprechend
offnen und schliefSen, entstehen oszillierende K+-Strome, die zu frequenzabhingigen Wechselstromen in
der Haarzelle fiihren ( ). Diese Wechselstrome werden Reizfolgestrom
oder kochledres Mikrophonpotential'” (cochlear microphonics) genannt (

).

Der tatsichliche Erregungszeitpunkt liegt ungefiahr mittig zwischen der von positiv zu negativ wech-
selnden Phase. Bis zum Auftreten des Aktionspotentials vergehen bei hohen bis mittleren Reizintensita-
ten in etwa o,5 ms. Bei sinkender Intensitat nimmt die Latenz leicht zu ( ).
Wahrend dieser Zeit wird die Haarzelle durch den K+-EinflufS teilweise polarisiert, was basale Ionen-
kanile offnet, durch die positiv geladene Kalziumionen (Ca?*) einstromen, wodurch erst das Rezeptor-
potential (IHZ = Rezeptor) entsteht, die Ausschiittung der Neurotransmitter am synaptischen Spalt

angeregt und ein Aktionspotential in der zugehorigen afferenten Nervenfaser ausgelost wird (

). Auf die Frage, wie das Schallsignal neuronal abgebildet wird, soll hier nicht eingegangen
werden.
3.3.5 Kochleadrer Verstarker

Békésy selbst erkannte bereits, dafs die Spitzen der Wanderwellen bei weitem zu stumpf sind, um die feine

Frequenzauflosung des Gehors nur mit den mechanischen Vorgiangen im Innenohr zu erkldren (

). Aktive biologische Prozesse manipulieren die Schneckenschwingung.

Dadurch wird die gute Frequenzselektivitit des Gehors schon im Innen-

ohr erreicht, zudem die Empfindlichkeit und folglich die Dynamik ver-
8o

bessert. Die aktiven Vorginge hinter diesen Verbesserungen sind unter

//

6o S / dem Begriff kochledrer Verstirker (cochlear amplifier) bekannt (

N
o

).

Der kochledre Verstarker ist allerdings keine besondere Funktion im

T

»Stand-by-Betrieb*, die bei Bedarf zugeschaltet wird, sondern otophysio-

O Pegel (dB SPL)
P

K Frequenz (H) 10k logische Normalitdt. Auch wenn in der Literatur davon die Rede ist, dafs
das System die Frequenzselektivitit und Sensitivitit des Gehors verbessert

Abb. 3.22 EinfluR des kochlesren  (
Verstarkers (Gelfand 2009, Abb.
2.40, 68). Schwarz: die extreme ), gilt dies nur auf passive Wanderwellen bezogen. Zu sol-
Spitze verdeutlicht die feine  chen kommt es aber nur in massiv geschadigten oder toten Ohren. Tat-
Abstimmung einer gesunden  sdchlich stellt der kochledre Verstarker die sensitive Normalitit erst her.
Schnecke. Grau:die scharfe  Unter demselben Licht ist auch die Feststellung zu sehen, daf$ es im Innen-
Spitze fehlt, bei Beeintrichtigun-  ohr zu Nichtlinearititen kommt (

gen der AHZ oder post mortem. ). Darunter werden

17 Der Begriff cochlear microphonics geht auf einen duBerst entwiirdigenden Tierversuch zuriick,in dem Wever und Bray (1930) feststellten, daf8
sie ihre Stimmen horen konnten, wenn sie den Hornerv einer Katze tiber einen Verstarker an einen Lautsprecher schlossen und dann ins Ohr
der Katze sprachen ( ).
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Abweichungen vom voraussichtlichen Verhalten der passiven Wanderwelle aufgrund des aktiven Ein-
griffs der AHZ verstanden. Ein Teil der Energie, die aus dem aktiven System an die Schnecke zuriik-
kflieflt, ,sickert“ bis zum Trommelfell durch und macht sich im Gehorgang als schwache

Schallabsonderung bemerkbar (

Otoakustische Emissionen

Das Ohr ist tatsdchlich auch ein Lautsprecher, der tiber das Trommelfell schwache Schallsignale an den
Gehorgang abgeben kann (
). Kurz nachdem ein Schallreiz ins Ohr geschickt wurde, kann im
Gehorgang ein zweites Schallereignis, eine Art Echo registriert werden (
). Nach Kemp, dem als erstem der mefStechnische Nach-
weis gelang, wurde das Phanomen zunichst als Kemp Echo bezeichnet (
).
Allerdings handelt es sich nicht um passive Echos, sondern um durch aktive Prozesse generierte Signale,
die als direktes Nebenprodukt des aktiven Horvorgangs auftreten und u.a. nach dem Tod nicht mehr

nachzuweisen sind. Daher werden sie heute otoakustische Emissionen (OAE) genannt (

).
OAE konnen Antworten des Innenohrs auf Schallreize (meistens Klicks) oder spontaner Natur sein.
Zur Unterscheidung werden sie evozierte otoakustische Emissionen (EOAE, klick-evozierte OAE) bzw.

spontane otoakustische Emissionen (SOAE) genannt (

; fr 30 mPa
L ) B . . Klick 60 dB
eine Ubersicht uiber die verschiedenen OAE-Typen —  +||W—"7""—-------- <
. . 30 mP.
(Kurzfassung) (ausfuhrlich) ™ Echo Klick im Ohr

Wird ein Klick ins Ohr geschickt, kann man nach
einer Verzogerung von § bis 15 ms nach Abklingen

des Klicks ein ,,Echo* aus dem Innenohr aufnehmen —

(

).

OAE haben extrem niedrige Pegel und liegen meist

nahe oder unter der Horschwelle. In ruhiger Umge-

bung konnen OAE vom verursachenden Ohr aller-
dings mitunter gehort werden (

). Die

Abb. 3.23 Evozierte otoakustische Emission (Gelfand 2004,
Abb. 4.34,162). Oben: gedampfte Schwingung des Senders
(Zwislocki Kuppler). Mitte: Reprasentation der Schwin-
gung im Ohr gefolgt vom Echo (EOAE). Unten: vergréRRerte
Darstellung des Echos der Ohrantwort. Darstellung nach

Johnson und Eberling (1982).
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Latenzzeit, nach der sie auftreten, ist stimulusabhingig. Hohere Reizpegel und/oder hohere Frequenz
verkiirzen die Latenzzeit. Letzteres ist gut nachvollziehbar, wenn man bedenkt, daf§ hohe Frequenzen

ndher zum ovalen Fenster auf der BM liegen und daher in beide Richtungen (in die Schnecke hinein und

heraus) kiirzere Laufzeiten erfordern ( ). Dabei kann fast jeder beliebige Stimulus
OAE erzeugen ( ). EOAE sind weder ein Abbild des erzeugenden Reizes, noch haben
sie ein pauschales spektrales Grundmuster ( ). Sie reflektieren generell eher die Akti-

vitit (aktiven Bereiche) der Schnecke, weniger das Signal selbst (

). Sie konzentrieren sich um die Mittenfrequenz des Reizes,
wobei sie bei Sinustonen auch recht schmalbandig, also praktisch tonal ausfallen konnen. Bei Dauerton-
beschallung gleichen sie sich der Reizfrequenz an ( ).

Spontane otoakustische Emissionen sind — das sollte nicht unerwahnt bleiben — keine Seltenheit, son-
dern eher Normalitit. Bei Erwachsenen sind in jedem dritten Ohr SOAE feststellbar, bei Sduglingen sogar
noch ofter ( ). Das Ohr ist in stindiger Bereitschaft und hilt seine Ausloseschwelle
durch andauernde Spontanaktivitit der Haarzellen niedrig. Wahrscheinlich reflektieren SOAE diese
Spontanaktivitit des Innenohrs ( ). SOAE bestehen oft aus einem oder
mehreren Sinustonen, wobei ihre Spektren meist mehr oder weniger periodisch ausfallen und die einzel-
nen Teiltone nie nahe zusammen liegen ( ).

OAE sind ein Ausdruck der nichtlinearen Verstarkung im Innenohr. Ihr Ursprung konnte bis zu den
dufleren Haarzellen (AHZ) zuriickverfolgt werden. Bei Schidigungen der AHZ und/oder Innenohr-

schwerhorigkeit sind OAE nicht mehr nachweisbar (

Elektromotilitdt der duBeren Haarzellen

Die dufseren Haarzellen sind zu speziellen aktiven Reaktionen fahig. Ihre Stereozilien nehmen wie Anten-
nen die Schneckenschwingung auf und bewirken zur Schwingung synchronisierte Lingenanderungen des

Zellkorpers. Sie kontrahieren und expandieren in axialer Richtung, wenn sie stimuliert werden (

). Die AHZ sind einzigartige, von chemischer Energie
unabhingige elektromechanische Energiewandler, die fihig sind Wechselstrom auf piezoelektrische
Weise in mechanische Bewegung transformieren ( ).

Depolarisation (steigende Spannung) bewirkt Kontraktionen, Hyperpolarisation (sinkende Span-
nung) dagegen Elongationen. Die Kontraktionen fallen generell stirker aus als die Elongationen. An
unbelasteten, isolierten AHZ wurden insgesamt Lingeninderungen bis zu 5% der Gesamtlinge beob-
achtet. Gelfand gibt Anderungen bis zu 4% an, allerdings nicht, unter welchen Umstinden sie zustande
kamen (

). Die axiale Steifheit der AHZ ist — wie fiir elastische Materialien iiblich — indirekt
proportional zur Lange, d.h. die Steifheit pro Langeneinheit ist nicht von der Gesamtlinge abhingig (
).

Die Fihigkeit, ihre Linge synchron zu allen horbaren Frequenzen zu dndern erfordert es, dafs die

AHZ mit Frequenzen bis zu 20 kHz oszillieren kénnen ( ). Schwingungen der BM sor-
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gen fiir Stereozilienauslenkungen in beide Richtungen, wodurch die Tonenkanile abwechselnd geoffnet
und geschlossen werden, was zu Wechselstromen durch die Haarzellen fiihrt (

). Wird eine AHZ durch externe Kraft gestreckt (z.B. durch die Tektorialmembran), kann ein Ionen-
fluf$ (durch die Haarzelle) beobachtet werden, der nachliafst, wenn die Streckung nachlaflt. Der Strom-
fluf$ — quasi das Membranpotential (die Spannungsdifferenz innerhalb und aufSerhalb der Zelle) — ist also

proportional zur Geschwindigkeit der Lingenanderung ( ). Auf
dieser Tatsache basierend konnte man bei isolierten, mit elektrischen Wechselfeldern stimulierten AHZ
von Meerschweinchen Lingsoszillationen bis zu 30 kHz ( ) bzw.
8o kHz ( ) erzeugen.

Unter elektrischem Gleichstrom, oder durch Kaliumzufuhr (K*), konnten hingegen nur langsame
Bewegungen des Zellkorpers ausgelost werden. Dies nahrt die Vermutung, daf$ man zwischen schnellen
und langsamen Bewegungen unterscheiden muf$ (

). Nach Yost findet die schnelle Bewegung in einem Zeitfenster von 0,15 bis 0,2 ms
nach Stimulation statt, wihrend die langsame Bewegung erst wenige Sekunden danach einsetzt (

). Iwasa beschreibt stattdessen zwei verschiedene Riickkopplungsmechanismen (reverse trans-
duction): einen im Stereozilienbiindel, einen in der lateralen Zellenwand. Der schnellere (fast adaption),
wirkt direkt auf die Verschluf3zeiten der Ionenkanile (mechanoelectric transducer (MET) channels).
Diese reagieren in einem Zeitfenster von weniger als 1 ms, bzw. sogar 10 ps (

). Der langsamere (slow adaption) hat ein Zeitfenster von rund 1o ms. Er wird indirekt
durch den schnelleren Mechanismus gesteuert, weil sich die spannungsabhingige Motilitit der lateralen
Zellenwand am Rezeptorpotential orientiert, das mittels [onenflufS generiert wird ( ).
Man geht davon aus, daf§ Rezeptorpotential bzw. Motilitit konstant 9o° phasenverzogert, und dadurch
mit den Bewegungen der BM synchronisiert sind (

).

Es ist bekannt, dafl AHZ in ihrer Kutikularplatte einige fiir Muskelkontraktion verantwortliche Pro-
teine (Aktine) wie Myosin, etc. besitzen. Diese konnten fur die langsamen Bewegungen verantwortlich
sein (

). Moglicherweise sind langsame Bewegungen Vorbereitungs-
mechanismen, um die Empfindlichkeit des Gehors auf die Horsituation (leisen Schallen lauschen, laute
Pegel horen) abzustimmen ( ). Die durch Wechselstrom angereg-
ten Bewegungen sind zu schnell, um neuronaler Natur zu sein ( ). Auch die bekannten
Motorproteine aus der Kutikularplatte scheiden nach entsprechenden Kontrollversuchen als Treiber fur
die schnellen synchronisierten Lingsoszillationen der AHZ aus (

). Die Basis der Beweglichkeit liegt in Konformationsanderungen der Zell-
membran ( ). Entscheidender Treiber der schnellen Liangsoszillationen ist das
Protein Prestin, das ausschliefSlich in den Zellwinden der AHZ in gréferer Zahl vorkommt und mit ent-

sprechenden Oszillationen hoch empfindlich auf elektrische Wechselfelder reagiert (

). Prestinmolekiile sind zahlreich in den Zellwinden der AHZ gestapelt. De-
und Hyperpolarisationen fihren zu Konformationsanderungen der Molekiile, die sich in der Zellwand
zu einer Gesamtbewegung aufsumieren, was letztlich zur Lingeninderung der AHZ fiihrt (

).
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Durch ihre Elektromotilitit verdandern die dufSeren Haarzellen nicht nur ihre eigene Gestalt, sondern
auch ihre unmittelbare Umgebung, weil Membrana reticularis und Tektorialmembran eben tber die
AHZ mechanisch aneinander gekoppelt sind. Regional eng begrenzte, aktive Eingriffe der AHZ in die
Synchronisation der Schwingungskomponenten manipulieren die mechanischen Schwingungsmuster des
Innenohrs, wodurch Empfindlichkeit und Frequenzauflosung des Gehors enorm verbessert werden
(siche Abb. 3.22, S. 135;

).

Da die AHZ iiberwiegend efferent vernetzt sind, ist naheliegend, daf3 sie durch ein efferentes System
gesteuert werden. Man nimmt an, dafl efferente Kontrolle die Aktivitit der AHZ unterdriickt (Inhibi-
tion) und so die generelle Empfindlichkeit des Gehors dampft. Allerdings sind efferente Einfliisse eher
langsam, da der Befehlsverlauf aus der Schnecke in den Hirnstamm (vermutlich zum Olivenkernkom-
plex) und zurtick fihren wiirde (

). Die efferente Synapse steuert durch Modifikationen des Kalzi-
umbestands die Polaritit der Haarzelle und kann diese durch Hyperpolarisation effektiv dimpfen. Ver-
mutlich deshalb wird auch von kalziumbezogenem Verhalten des kochledren Verstirkers gesprochen
(

). Nach Hellbriick und Ellermeier greift efferente Dampfung erst ab Signalpegeln von
40 bis 50 dB ein, um zu gewahrleisten, daf es zwischen IHZ und Tektorialmembran zu keinem Kontakt
kommt ( ). De facto liegen die Aufgaben und Einfliisse der effe-
renten Kontrolle auf die AHZ aktuell noch weitestgehend im Dunkeln und gehoren zu den am wenig-

sten verstandenen Komponenten des kochledren Verstarkers ( ).

Funktion des kochledren Verstarkers

Die Lingsoszillationen der AHZ sind der Mechanismus hinter dem kochledren Verstirker. Sie sind in der

Lage, sich auf die Bewegungen der BM einzustellen und diese zu manipulieren (

). Kontraktionen der AHZ
ziechen Membrana reticularis und Tektorialmembran zueinander ( ). Da
die AHZ nicht senkrecht zur BM stehen, sondern zum Cortitunnel geneigt sind, besteht ihre Bewegung
—analog zu den elliptischen Schwingungen der Tektorialmembran — neben der transversalen auch in einer
radialen Komponente. Dadurch sind die AHZ optimal ausgerichtet, um die radialen Stromungen der
subtektorialen Endolymphe zu verstarken ( ).

Ob die AHZ effektiv auf die Schneckenschwingung einwirken, hingt entscheidend von der Phasen-
beziehung zwischen passiver Basilarmembranschwingung und AHZ-Aktivitit ab. Neben der Motilitits-
latenz von 90° wird der effektive Einfluf$ der AHZ auf die Schneckenschwingung wahrscheinlich
besonders durch die Resonanz der Tektorialmembran gesteuert (

). Einem Modell von Gummer et alii zufolge reagiert die Tektorialmembran im Bereich der cha-
rakteristischen Frequenz triage, wodurch sie sich der physikalischen Scherbewegung widersetzt, was eine
Phasenumkehr der AHZ-Stimulation bedeutet und letztlich Verstirkungen der Schneckenschwingung
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bewirkt. Apikal der Schneckenresonanz (CF) reagiert die Tektorial- _
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Die Bewegungen der AHZ sorgen fiir Torsionen des Cortiorgans  Abb. 3.24 EinfluR der Tektorialmembran-
( ). Membrana reti-  resonanz auf die Aktivitit der AHZ (Gum-
cularis und BM werden durch Kontraktionen der AHZ  mer et al. 1996, Abb. 4, 8731). Oben:
zusammengezogen bzw. durch Elongationen auseinanderges-  Tektorialmembran reagiert nachgiebig,
temmt. Dadurch werden die inkompressiblen dufSeren Pfeilerzellen,  d.h. AHZ Schwingungen dampfen BM.
deren Sockel sich mit der BM bewegen, nach medial bzw. lateral ~ Unten: Im Bereich der CF reagiert die Tek-
gekippt, was wiederum die inneren Pfeilerzellen affektiert und im  torialmembran trige, was eine Phasen-
Endeffekt den Cortitunnel, vor allem aber die Membrana reticula-  umkehr der AHZ bewirkt, die nun die
ris entsprechend um ihre Langsachse neigt ( BM-Schwingung verstarken.
). Die Relativbewegungen von

Membrana reticularis und Tektorialmembran beeinflussen vermutlich auch den Fluf$ der Endolymphe
im subtektorialen Raum. Bewegt sich die Basilarmembran Richtung Endolymphraum, sorgt ihre lateral
weitere Amplitude dafir, dafs die Endolymphe unter die Tektorialmembran stromt, wihrend die ent-
gegengesetzte Bewegung Endolymphe aus dem inneren Sulcus herauspref3t (

).

Generell sind die Amplituden im Bereich des Cortiorgans (zwischen 30 und 120 pm von der media-
len Kante entfernt) grofer als im Ubergangsbereich zur knéchernen Trennwand. Ein Umstand, der sich
mit steigendem Pegel verschirft, jedoch auch durch stirkeres Kompressionsverhalten begleitet ist, als dies
im weiten Membranabschnitt lateral des Cortiorgans der Fall ist. Wie Abbildung 3.2 5 verdeutlicht, weist
die radiale BM-Schwingung generell zwei Maxima auf, wovon eines beim Cortitunnel, das andere grob
basal der AHZ liegt. Dazwischen, ,,unter” den dufleren Pfeilerzellen, liegt ein Bewegungsknoten, der bis
zu Pegeln von 8o bis 9o dBsp konstant vorhanden ist ( ). Die schwin-
gungsarmen Bereiche nahe Trennwand, Ligamentum spirale und mittigem Knoten zeigen sehr dhnliche
Phasenlagen zueinander, diirften zu den Maxima basal des Tunnels und der AHZ aber um grob 9o bis

135° verzogert sein ( ).

In jedem Fall operiert der kochledre Verstiarker nur in einem sehr engen Aufnahmebereich um die cha-
rakteristische Frequenz. Die Spanne des Aufnahmebereichs wird unterschiedlich angegeben. Die Anga-
ben reichen von einer Oktave (rechnerisch etwa 3,2 mm) bis etwa 1,2 mm um die charakteristische
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BM Schwingung

Abb. 3.25 radiale Schwingungen der aktiven Schnecke
(Nielsen & Russell 2000, Abb. 5, 11755). Oben: Die radiale
Schwingung der BM zu o und 9o° (durchgezogene Kur-
ven) sowie 45 und 135° (gepunktete Kurven). Die Graue
Flache stellt die Hillkurve dar, die Pfeile deuten die
Bewegungsrichtung an. Deutlich zu erkennen sind die
beiden Maxima im Bereich des Cortitunnels (30-50 pm)
und der AHZ (80120 pm). Mitte und Unten: Torsionen
des Cortiorgans durch die Motilitit der AHZ. Der
schwarze Punkt markiert den Angelpunkt und damit das

in der Hullkurve erkennbare Schwingungsminimum.

Frequenz. Letztere Strecke wiirde gerundet in etwa
400 AHZ involvieren. Bei klarer Tonhéhe sind mégli-
cherweise sogar nur ein bis drei Querreihen AHZ

involviert (

).

Durch den schmalen, scharf begrenzten Aktivie-
rungsbereich wird die physikalisch stumpfe Wander-
welle sozusagen auf die charakteristische Frequenz
»zugeschnitten® (

). »Evans (1983) verglich diese [...] Funktion [mit]
dem Scharfstellen eines Radiosenders auf den optima-
len Empfang® (

). Innerhalb des schmalen Bandes optimieren die
oszillierenden AHZ mittels mechanischer Kopplung
die Synchronisation von Membrana reticularis und
Tektorialmembran (

). Mit ihrer Bewegung fithren die
AHZ Energie an die Schneckenschwingung zuriick.
Durch diese Energieriickgewinnung wird die Empfind-
lichkeit des Innenohrs verbessert, weil die IHZ nun aus
verstarkten Schwingungen ,,lesen® konnen (

). Die oto-
akustischen Emissionen sind ein Nebenprodukt der
aktiven Energieriickgewinnung des Innenohrs (

). Durch den Einfluf§ der AHZ wer-
den die mechanischen Schwingungen schwacher Sig-
nale bis zu 1oo fach (40 dB) verstarkt (

). Bei geringeren
Pegeln funktioniert die Ubertragung (oder Transduk-
tion) noch verzerrungsfrei. Hohere Pegel, ab etwa
40 dBspr, werden mit reduzierter Amplitude ins neuro-

nale System gespeist, also praktisch komprimiert. An

dieser Stelle konnten efferente Kontrollmechanismen eingreifen, um zu hohe Pegel abzuschwichen (







Fazit

4 Zusammenfassung

Schallpegel und Frequenz miussen innerhalb bestimmter, als Horbereich bezeichneter Grenzen liegen,
damit Schall nicht ,durch den Raster® fallt. Des Weiteren ist fir addquate Schallverarbeitung eine
gewisse Mindestdauer vonnoten. Sind diese grundlegenden Erkennungskriterien erfillt, wird das Schall-
ereignis vom Gehor aufgenommen und in ein entsprechendes Perzept, das Horereignis tibersetzt.

Wird das Ohr ,,angeregt®, bilden sich zunichst die Frequenzgruppen (ca. 1o ms). Erst danach kann
das Spektrum analysiert werden. Der Charakter des Schalls kann trotzdem schon vorher durchdringen
( ). Er wird aus allen Schallanteilen unterhalb der Verwischungsschwelle (ca. 50 ms)
generiert. Das Ohr gewinnt weiterhin Information aus der zunehmenden Signaldauer, bis die Klang-
verschmierungsschwelle (ca. 250 ms) erreicht ist. Dann ist das Signal optimal ausgewertet und es setzt
ein Gewohnungseffekt (Adaption) ein.

Korper, Kopf und Ohrmuschel filtern Schall abhiangig von ihrer relativen Position zur Schallquelle. Beide
Ohren empfangen meistens leicht unterschiedlich gefilterte Signale. Aus der spektralen Filterkurve und
den Unterschieden beider Ohrsignale errechnet das Gehor den Einfallswinkel des Schallsignals. Der mit
dem Trommelfell einseitig verschlossene Gehorgang wirkt wie ein gedacktes Resonanzrohr und verstarkt
den Schall zwischen ungefihr 2 und 5 kHz, was die auffillige Senke der Rubehorschwelle in diesem
Bereich erklart.

Das grofSe und leicht bewegliche Trommelfell nimmt die Schwingungen der Luft auf. Uber die Gehor-
knochelchenkette des Mittelohrs werden die Schwingungen komprimiert und verstarkt. Auf diese Weise
wird der Impedanzunterschied zwischen Luft und Innenohrfliissigkeiten tiberwunden. Zwischen 1 und
2 kHz ubertragt das Mittelohr am besten, was neben der Gehorgangsresonanz ebenfalls im Verlauf der
Horschwelle reflektiert ist.

Der Steigbiigel am Ende der Knochelchenkette versetzt die Perilymphe des Innenohrs in Bewegung,
wodurch sich auf der Schneckentrennmwand (fur eine Begriffserklarung siehe 3.3.1, S. 1205 2.4.3, S. 78)
Wanderwellen Richtung Schneckenspitze ausbilden. Die besondere Struktur der Basilarmembran
entzieht den Wellen erst ihre hochsten und im weiteren Verlauf immer tiefere Spektralanteile, bis die
Welle mit dem tiefsten Teilton ,,aufgebraucht ist und verebbt. Jeder Teilton resoniert an einer fiir seine
Frequenz spezifischen Stelle der Basilarmembran (Tonotopie).

Im Cortiorgan auf der Basilarmembran befinden sich die Sinneszellen, die inneren und dufleren Haar-
zellen (IHZ, AHZ). Durch die Membranschwingungen wird die feine Mikromechanik des Cortiorgans
angestofSen (siehe 3.3.3, S. 129), was wiederum die Haarzellen erregt und den TransduktionsprozefS in
Gang setzt. Die IHZ, die eigentlichen Transduktoren, werden durch die AHZ unterstiitzt, deren Aufgabe
es ist, aktiv in die Schneckenphysik einzugreifen und die Membranschwingung zu optimieren. Wahr-
scheinlich, aber keinesfalls sicher ist, dafy die AHZ durch die Mikromechanik des Cortiorgans zur
Verstarkung angeregt und durch efferente Kontrolle aus dem Hirnstamm zu Diampfungszwecken

gehemmt werden.
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4.1 Auswirkungen auf die musikalische Praxis

Das Ohr ist nicht einfach ein Mikrofon, das tiber ein Kabel (Hornerv) an einen Prozessor (Gehirn) ange-
schlossen ist. Es ist ein kompliziertes und raffiniertes Organ. Seine Funktionsweise greift massiv in jenes
akustische Weltbild ein, das es vermitteln soll. Daraus entstehen mehr oder weniger schwerwiegende
Konsequenzen fiir Musikkonsum, (gemeinsames) Musizieren und (nicht zuletzt) die Musikwissenschalft.

Die Zeitkonstanten des Gehors (siehe 1.2.1, S. 12) machen Horen tiberhaupt moglich. Wiirde das Ohr
nicht verschiedene Toleranzschwellen setzen, unterhalb derer Schallanteile zusammengefafst werden,
driange das tatsichliche, schier unendliche akustische Bombardement ungefiltert und ungeordnet ins
BewufStsein, wo die Informationstiberladung erst aussortiert werden miifSte. Die zeitliche Strukturierung
begegnet diesem Umstand mit einigen praxisrelevanten Vorkehrungen. Mit der Verwischungsschwelle
(siehe 1.2.1, S. 14) definiert es die im musikalischen Zusammenspiel bedeutsame Toleranzgrenze fiir
rhythmische Ungenauigkeiten. Unter die Verwischungsschwelle fallende Einsatzunterschiede werden
noch als synchron gehort ( ).

In der Beschallungstechnik macht man sich das Gesetz der ersten Wellenfront (siehe 1.2.1, S. 15;
1.7.3, S. 45) zunutze, um ,den Schalldruckpegel vor allem im hinteren Zuhorerbereich durch Laut-
sprecher, die mit entsprechender Verzogerung betrieben werden, zu erhthen, ohne dafd diese geortet
werden® ( ).

Ein der Verwischungschwelle dhnliches Zeitfenster hat die Bildung des raumlichen Klangeindrucks.
Schallanteile unterhalb der Echoschwelle (siehe 1.2.1, S. 15; 1.7.3, S. 45) werden zur Konstruktion des
Nachhalls verwendet ( ). Spatere Schall-
anteile werden als eigenstindig aufgefafSt und bilden Echoeindriicke. In der Audiotechnik hat man das
Prinzip umgekehrt und durch exakt bemessene Verzogerungen von Schallanteilen dem Ohr Rdumlich-
keitsverhaltnisse vorgegaukelt. Heute greift man daftir auf Impulsantworten von Rdumen zuriick (

), das Prinzip ist im Grunde aber dasselbe.

An dieser Stelle soll auch noch einmal daran erinnert werden, daf§ die Einschwingvorginge der
meisten (klammert man die Klangerzeugungsmoglichkeiten der digitalen Welt aus, eigentlich aller)
Musikinstrumente ziemlich gut dem Zeitraster des Ohrs entsprechen (

). Sonderlich verwundern kann dieser Umstand nicht. In Film und Fernsehen haben
sich Bildraten entwickelt, die vor den Zeitkonstanten des Auges bestehen miissen. Entsprechendes gilt

fur Musikinstrumente, deren Referenz nur das Ohr sein kann.

Die frequenzabhingigen Horschwellen haben einen nicht zu unterschitzenden EinflufS. Die Lautstarke-
regler der meisten Wiedergabegerite haben relativ lineare Frequenzgdnge. D.h. alle Frequenzen werden
durch Drehen des Knopfes gleichermafSen beeinflufSt. Aufgrund der U-férmigen Rubehorschwelle
(siehe 1.1.1, S. 6) wird Musik dumpfer (tiefenlastiger), wenn man sie lauter stellt und heller (brillanter),
wenn man sie leiser stellt ( ). Zudem
kann es wegen der frequenz- und pegelabhiangigen Mithorschwellen (siehe 1.6.1, S. 33) vorkommen, dafs
tiefe Tone frequenznahe hohe Tone plotzlich verdecken, wenn die Wiedergabelautstiarke inaddquat hoch
ist. Die frequenzabhingige Empfindlichkeit des Ohrs beeinfluft die auditive Wahrnehmung also nicht

nur quantitativ, sondern auch qualitativ ( ).
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»Unser Horsystem ist zum Horen vieler Tone gar nicht in der Lage, wenn zugleich andere, lautere Tone
klingen“ ( ). » Verdeckung ist ein rigoroses Instrument der Informationsreduktion, und
beim Schall regiert das Gesetz des Stiarkeren ( ). Zwei Sitze, die das Wesen
der Verdeckung (siehe 1.6, S. 33) sehr schon beschreiben und einfangen, warum Verdeckung auch fiir
Ubertragung und Archivierung von (akustischen) Daten so interessant ist. Des Verdeckungsprinzips
bedient man sich u.a. bei der Komprimierung im MPEG-1 Layer 3 Format (besser bekannt als mp3):
Alle fiir das Ohr versteckten Schallanteile werden verworfen, ohne dafS sich das Klangbild ernsthaft ver-
andert. Dadurch kann die Datenmenge erheblich reduziert werden (
; fur Niheres zum Komprimierungsalgorithmus ).
Verdeckung ist aber nicht nur Freund, sondern auch Feind. Angesichts der rasanten Entwicklung von
mobilen Wiedergabegeraten, haben sich auch die Abhorbedingungen aus dem wohlarrangierten Klang-
raum der klassischen Stereoanlage zunehmend auf ungiinstigere, storgerauschbelastete Horsituationen

verlagert ( ):

Diesen Umstianden wird oft durch eine stirkere Monokompatibilitit, vereinfachte Lokalisationsver-
teilung, geringere Dynamik bzw. hohere Lautheit, klangfarbliche Aggressivitit und Vermeidung der
Nutzung der Auflenoktaven fiir musikalisch wesentliche Information begegnet® (

).

Beim Arrangieren und in der Auffithrungspraxis tragt man auch dem Phianomen der asymmetrischen
Verdeckung (siehe 1.6.2, S. 36) Rechnung, indem man Instrumente bzw. Stimmen, die im Frequenzraum
hoher angesiedelt sind (z.B. Frauen- gegentiber Mannerstimmen, Geigen gegeniiber Celli, etc.), zahlen-

mafSig stirker besetzt ( ).

Verdeckung ist in der Musik allgegenwirtig. Spielen mehrere Instrumente zusammen, leiden ihre Klange
unter gegenseitiger partieller Verdeckung, aus der oft nur ihre, in unterschiedliche Frequenzabschnitte
fallenden, Formanten hervorstehen ( ). Vollstandig horbare Klange sind Ausnahme-
fille. In aller Regel stehen die physikalischen Grundtone im akustischen Abseits. Hier kommen die
Residualténe (siehe 1.5.3, S. 32) ins Spiel. Residualtone machen mehrstimmiges Musizieren tiberhaupt
erst moglich, weil die horbaren Formanttone dem Ohr geniigen, um daraus die Periodizitatstonhohe zu

erschliefSen.

Die Frequenzgruppen des Gehors (siehe 1.3, S. 185 3.3.2, S. 125) sind fundamental in die Rauhigkeits-
empfindung von Tonintervallen eingebunden. Gleiches gilt freilich auch fiir Spektraltone von Klangen,
woraus oft Erklarungen fiir das Konsonanz-/Dissonanzverstandnis westlicher Tonsysteme konstruiert
werden ( ). Oft bleibt dabei unbeachtet, daf§ das ,,westliche System* kein ein-
heitliches Musikverstindnis impliziert. Spitzer bezeichnet die grofle Septime aufgrund ihrer vielen
»unglnstig® eng zusammenliegenden Teiltone als dissonant ( ). Die meisten Jazz-
musiker werden dem kaum zustimmen. Auflerdem sind Intervalle, je nach ihrer Frequenzlage, sehr
unterschiedlich zu bewerten. Unter 500 Hz (zur besseren Einschitzung: h’ liegt bei rund 495 Hz)
werden die integrierenden Filter (Frequenzgruppen) verhiltnismafig immer breiter (siehe 1.3.1, S. 19;
3.3.2,S. 125; ). Unter 500 Hz ist auch die als harmonisch konsonant angesehene
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Terz ein akustisch/auditiv rauhes Intervall. Hier greift die Frequenzgruppe in Theorie und Praxis des
Komponierens ein: Wahrend es fiir hohe Klidnge keine solche Einschrankung gibt, sollten tiefe Kliange

stets in weiter Lage gefiihrt werden ( ).

An dieser Stelle mochte ich kurz auf ein Streamingphinomen eingehen, das ansonsten nicht Teil dieser
Arbeit ist. Tougas und Bregman stellten mittels Horversuchen fest, daf$ es dem Ohr unmoglich ist, sich
kreuzenden Tonleitern iiber den Kreuzungspunkt hinweg zu folgen, was als psychologischer Beleg fiir
das musikalische Verbot der Stimmkreuzung angesehen wurde (

). Dagegen spricht, dafS intuitives, enkulturiertes Wissen Erwartungshaltungen zu
ungunsten der Stimmkreuzung wecken konnte ( ). Andererseits wurden akute
Erwartungshaltungen (auch und besonders zugunsten der Stimmkreuzung) erzeugt, indem jedem Ver-
such Vergleichsstimuli vorausgingen, die vorspielten, welches Muster herausgehort werden sollte (

). Sobald beide Tonleitern in derselben Frequenzgruppe angekommen
waren, wurden sie nicht mehr als getrennte Ereignisse interpretiert. Unterhielten sie wieder eigene
Frequenzgruppen, wurden sie auch perzeptiv getrennt. Nachdem das Prinzip der Ndbe (

) ein hochrangiges Ordnungsmuster des
Gehors zu sein scheint, ist es nicht unplausibel, daf$ eher zwei ,,Bogen® als ein ,,Kreuz“ gehort werden

( ).

Richtet man den Blick — oder besser gesagt: das Ohr — auf die Tonhohenempfindung, findet man, dafs
die Psychoakustik Phanomene zutage gefordert hat, die zwar auffallen, wenn man danach sucht, in der
musikalischen Praxis allerdings weniger bedeutsam sind. Die empfundene Tonhohe ist ab ungefahr 500
Hz immer tiefer, als sie gemafS des auslosenden Reizes, der Frequenz, sein sollte (siehe 1.5.2, S. 2.8).
Transponiert man eine Melodie aus tieferen Oktaven zu hoheren, wird sie gefuhlt enger (

). Frequenzverdoppelungen, die in tiefen Frequenzregionen die erwarteten Oktaven
bilden, werden in hohen Frequenzbereichen mitunter nur noch als Quinte empfunden (

).

In der Praxis sind diese, immer etwas komisch anmutenden Behauptungen weniger auffallig, weil:
Erstens normalerweise obertonreiche Kliange produziert werden, die harmonische Beziehungen fir das
Gehor sehr stark stabilisieren ( ). Im Umkehrschluf$ heif$t das: Mit
Sinustonen stellt man die oben beschriebenen Verstimmungen leichter fest, was eine Erklarung dafiir sein
konnte, dafS sie vor den sinustonverliebten Psychoakustikern nicht lange verborgen blieben. Zweitens
hort das Ohr aus tonalen Strukturen sehr schnell die ihm vertrauten harmonischen Verhiltnisse heraus
( ). Dies mufS ausdriicklich auf jedes erdenkliche Tonsystem der Welt
bezogen werden. Drittens findet der Bruch im Frequenzskalensystem erst bei 500 Hz statt. Grundtone
oberhalb von 1 kHz werden in der Musik allerdings kaum bis gar nicht verwendet und oberhalb von
5 kHz von kaum einem Klangerzeuger iiberhaupt produziert (

). Auch hier liegt der Schluf§ nahe, dafs sich die his-
torisch gewachsenen Frequenzlagen der Tonumfinge von Musikinstrumenten an den Einschrankungen
des Gehors orientiert haben.

Die Tonhohenwahrnehmung wird zu hoheren Frequenzen nicht nur enger, sondern auch schlechter.
Beides ist vermutlich darin begriindet, dafs die Fahigkeit zur Phasenkopplung einzelner Nervenfasern auf
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1 kHz und die Synchronisationsfihigkeit ganzer Faserbiindel auf 5 kHz beschrankt ist (siehe 1.1.3,
S. 115 3.3.4, S. 133). Klare Tonhoheneindriicke sind werden demnach ab 1 kHz schwicher und ver-
schwinden um 5 kHz mehr oder weniger vollstindig. Mit anderen Worten: tiber 5 kHz ist die Tonhéhen-
wahrnehmung massiv beeintrachtigt und praktisch unbrauchbar. Mit Sicherheit ist diess physiologische
Einschrinkung der Hauptgrund dafiir, warum sich das tonale Spektrum der meisten Musiksysteme quasi
ausschliefSlich auf den Frequenzbereich unter 1 kHz konzentriert.

Wie beschrieben, kann auch die Lautstirke Einflufs auf die Tonhohe nehmen (siehe 1.5.2,S. 31). Man
kann das Phianomen in ruhiger Umgebung recht gut an lange klingenden Ténen (z.B. schwingende
Saiten) beobachten, da sie sich aufgrund der Pegelabhingigkeit beim Ausklingen leicht verstimmen. Beim

Musizieren fallen derartige Verstimmungen kaum auf, weil sie sich weniger im vertikalen Aufbau, son-

dern eher in der Folge von Klangen zeigen ( ). Allerdings kann man beobachten,
»daf$ eine Dreiklangfolge in tiefer Lage im Crescendo oder Decrescendo, die anschliefSend durch einen
Dreiklang vertikal bestitigt wird, verstimmt erscheint® ( ). Auch dieses Phinomen wird
durch obertonreiche Spektren untergraben ( ).

4.2 SchluBRbetrachtung

Ich mache es kurz: Das Gehor beeinflufst das Horen. Der Empfinger beeinfluflt sozusagen die Wahr-
nehmung. Dies ist natiirlich nichts spezielles, sondern vollkommen normal. Viele psychoakustische
Phianomene wurden jedoch isoliert, in idealisierten Horsituationen mit angepafSten Stimuli ermittelt. Sie
verdeutlichen die enorme Leistungsfihigkeit des Gehors und zeigen, woran sich Entwickler von z.B.
Wiedergabegeriten (hier wird mitunter sogar tibertrieben: ), Hor-
gerdten oder Implantaten orientieren sollten.

In natiirlichen Horsituationen gelten aber oft andere Grenzwerte, weil Schalle in anderer, nicht idea-
lisierter, natiirlicher Horumgebung dem Ohr mehr (Spektren) bzw. weniger (Verdeckung) Information
bieten, der Organismus aber auch anders auf seine akustische Umwelt reagieren kann (z.B. Peilbewe-
gungen, optische Unterstiitzung) und diese auch besser kennt, als die sterile und kiinstliche Horsituation
im Labor. Doch vor allem in natiirlichen Horsituationen gilt, dafs die Verarbeitungsmechanismen des
Ohrs die uns bekannte auditive Szenerie erst zu dem machen, was sie ist. Die Manipulation setzt sich im
auditiven Nervensystem fort, wo die Horeindriicke erst Gestalt annehmen und des weiteren vor allem
inhaltlich ausgewertet werden ( ). Alles in allem
ist der Horvorgang ein aktiver und manipulativer Prozefs, so dafS es sicher keine allzu kithne Behauptung
ist zu sagen: ,,Das Ohr macht die Musik“.
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