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Biophysik des Gehors 

Munfred Euler 

Teil 11: 
Die kontraintuitive Effektivitat nichtlinearer Dynamik 

in der biologischen Informationsverarbeitung 

Nichtlinea- 
D z t a t e n  des 
Innenohrverstarkers 
korrespondieren mit 
einer Reihe bemer- 
kenswerter Eigen- 
schaften des Gehors. 
Die nichtlineare Dy- 
namik strapaziert 
heftig unser An- 
schauungsvermogen 
und bringt eine Rei- 
he iiberraschender 
Verhaltensweisen her- 
vor, die sich fur bio- 
logische und techni- 
sche Prozesse der In- 
formationsverarbei- 
t'ung als sehr wirk- 

beginnt allmahlich, 
das trickreiche Zu- 
sammenspiel h e a r e r  
und nichtlinearer 
Verarbeitungsprozes- 
se beim Horen in sei- 
ner Gesamtheit zu 
verstehen. Wir pra- 
zisieren die im ersten 
Teil bereits naher 
ausgefiihrte kon- 
traintuitive Effekti- 
vitat nichtlinearer 
Mechanismen, die 
dem ,,blinden" mate- 
riellen Substrat so et- 
was wie ein zielgerich- 
tetes, sinnvolles, intel- 

Abb. 1. Der Maxwell-Damon betatigt einen Schalter und sortiert so Molekiile nach ihrer ligentes Verhalten zu 
Sam erweisen. Man Geschwindigkeit (nach [ll]). 

Lauschen und Rauschen - 
welche Schwingungsamplituden 
sin d h or bar? 
Wie effektiv das Gehor als akustischer Sensor 
arbeitet, ergibt sich aus einer direkten 
Messung von Schwingungsamplituden im in- 
takten Innenohr. Abbildung 2 zeigt die Basi- 
larmembranamplitude in Abhangigkeit vom 
erregenden Schalldruck [16]. An der Hor- 
schwelle liegen Auslenkungen im Bereich von 
Nanometern m) vor. Es ergibt sich ein 
charakteristischer nichtlinearer Verlauf. Bei 
sehr hohen Schalldrucken besteht dagegen 
eine lineare Beziehung. Hier nimmt entspre- 
chend der logarithmischen Dezibelskala bei 
einer Zunahme des Schalldruckpegels um 
20 Dezibel die Amplitude urn einen Faktor 10 
zu. Bei niedrigeren Schalldrucken unter 
60 Dezibel tritt eine Abweichung von der Li- 
nearitat auf. Die Amplitude bleibt uber einen 
relativ breiten Bereich nahezu konstant, ob- 
wohl das erregende Schallsignal abnimmt. 

Diese Schulter im Kurvenverlauf ist ein Er- 
gebnis der aktiven Prozesse im Innenohr. Sic 
verstarken das Signal, und ihre Nichtlinearitat 
fiihrt zur Sattigung. Bei hohen Schallpegeln 
jenseits der Sattigung der Verstarkerprozesse 
verhalt sich die Basilarmembran wie ein pas- 
sives und lineares System. Der Kennlinienver- 
lauf ist mit der Annahme von Verstarkungs- 
mechanismen erklarbar, doch zugleich kon- 
frontiert er uns mit einem neuen Ratsel. 

WGen keine aktiven Prozesse vorhanden, 
wiirde eine lineare Extrapolation der bei ho- 
hen Pegeln gemessenen Amplituden auf weni- 
ger als lo-" m an der Horschwelle fiihren. 
Damit waren Auslenkungen kleiner als der 
hundertste Teil des Durchmessers eines Was- 
serstoffatoms horbar. Wie kann ein Signal aus 
der subatomaren Welt sensorische Wand- 
lungsprozesse auslosen, beispielsweise Ionen- 
kanale offnen oder Transmitterstoffe freiset- 
Zen, die auf molekularer Skala mehr als drei 
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verleihen scheinen. 

Groflenordnungen dariiber ablaufen? Durch 
aktive Prozesse wird die Amplitude in die 
Groflenordnung von m angehoben. Die 
tatsachliche, verstarkte Amplitude der Basi- 
larmembran liegt also ,,mu-" im atomaren Be- 
reich; eine etwas bequemere Vorstellung, 
doch auch hier stellt sich immer noch das 
Problem des Rauschens. 

Messungen an Stereocilien von isolierten 
Haarzellen bei Zimmertemperatur haben er- 
geben, dai3 die feinen Harchen aufgrund der 
Brownschen Molekularbewegung statistische 
Schwingungen mit Amplituden im Bereich 
von 3 m ausfiihren [2]. Die thermischen 
Schwankungen der mechanischen Sensoren 
liegen in der gleichen Groflenordnung wie 
die durch aktive Prozesse angehobene Schul- 
ter in Abbildung 2. Beim Horen im Schwel- 
lenbereich geht es anschaulich gesprochen 
darum, eine winzige Stecknadel, das Signal, 
im Heuhaufen des um Groflenordnungen 
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starkeren thermischen Rauschens zu finden 
oder die Nadel mit mechanischen Sensoren 
zu erfassen, deren Zittern die Grofle des zu 
greifenden Objekts bei weitem iibersteigt. 

Eine Strategie zur Rauschunterdriickung be- 
steht in der parallelen Verarbeitung. Wird das 
Muster nicht von einer, sondern von ,,n" un- 
abhangig arbeitenden Haarzellen abgetastet, 
dann nimmt das Rauschen in der Summe urn 
den Faktor der Wurzel aus n ab. Eine Abta- 
stung mit 100 Haarzellen verbessert somit das 
Signal-Rausch-Verhaltnis um den Faktor 10. 
Selbst wenn alle rund 40000 aufieren Haar- 
zellen des menschlichen Innenohrs parallel 
einen Frequenzkanal abtasteten, wiirde dies 
nur eine Verbesserung des Rauschens urn ei- 
nen Faktor 200 bewirken. Im Innenohr rniis- 
sen demnach noch weitere Mechanismen der 
Rauschunterdriickung wirksam und in den 
Verstarkungsprozefl eingebunden sein. 

Moglichkeiten zum Lauschen 
im Rauschen - stochastische 
Resonanz 
Ein iiberraschender Effekt zur Verbesserung 
des Signal-Rausch-Verhaltnisses ist erst kiirz- 
lich entdeckt worden. Es handelt sich um das 
Phanomen der stochastischen Resonanz [15, 
211. Normalerweise ist Rauschen ein Argernis 
und schadlich. Es stort die Signaliibertragung, 
wie jeder vom Empfang schwacher Signale 
entfernter Radiostationen weifl. Je starker das 
Rauschen, desto schlechter der Empfang. In 
der iiblichen Strategie zur Rauschunter- 
driickung durch Filter wird ein Teil des Rau- 
schens gewissermaflen abgeschnitten. 

Daneben kristallisiert sich in jiingster Zeit 
eine Alternative heraus, die das Rauschen zur 
Empfangsverbesserung nicht unterdriickt 
oder abschneidet, sondern als unvermeidlich 
akzeptiert und es sogar zur Signalverstarkung 
einspannt. Der Effekt tritt bereits in einfa- 
chen Systemen auf, etwa in mechanischen 
oder elektronischen Schaltern, bei denen eine 
Erhohung des Rauschens entgegen unserer 
Erwartung den Empfang verbessern kann. 
Rauschen in nichtlinearen Systemen ist nicht 
unbedingt schadlich. Im Gegenteil, es kann 
niitzlich, ja sogar funktionsnotwendig sein. 
Ein Mehr an Rauschen kann unter gewissen 
Umstanden das Signal-Rausch-Verhaltnis er- 
hohen. 

Lafit sich dieses kontraintuitive Phanomen 
anschaulich verstehen? Wir betrachten dam 
ein bistabiles System, einen Kippschalter [lo]. 

Abb. 2.  Typische Abhangigkeit der Basilar- 
membranamplitude vom Schalldruck des 
akustischen Signals [16]. Die gestrichelte 
Linie ist eine lineare Extrapolation und 
fiihrt zu Amplituden an der Horschwelle 
< lo-'* m. Bei einem linearen Zusammen- 
hang zwischen Schalldruck und Schwin- 
gungsamplitude entspricht einer Zunahme 
des Schalldruckes um 20dB eine Ampli- 
tudenvergrofierung urn den Faktor 10. 
Der Schalldruckpegel SPL (sound pressure 
level) von 0 dB entspricht der Horschwelle. 

Abb. 3. Ein mechanischer Ein-Aus-Schalter 
als einfaches bistabiles Element und seine 
Schalterstellungen im Energiediagramm. 

Dies ist der Prototyp eines nichtlinearen Ele- 
ments (Abbildung 3). Seine Antwort verhalt 
sich nicht proportional zur einwirkenden 
Kraft. Befindet sich der Schalter in einer un- 
entschiedenen Stellung in der Mitte, dann laflt 
ihn die komprimierte Feder in die linke oder 
rechte Stellung schnappen. Hierzu geniigen 
winzige Krafte. 1st der Schalter dagegen in einer 
seiner Ruhestellungen, dann benotigt man eine 
grofle Kraft, um ein Umschalten zu erzielen. 

Die Schaltvorgange lassen sich anhand eines 
Energiediagramms veranschaulichen, das wie 
ein abgerundetes W geformt ist und zwei Mi- 
nima besitzt. Der Schalterstellung entspricht 
die Position einer Murmel, die in dem Ener- 
giegebirge unter dem Einflufl von Schwer- 
h a f t  und Reibung rollt und schliefllich in ei- 

nem der beiden Minima zur Ruhe kommt. 
Treibt man den Schalter mit einem nur schwa- 
chen sinusformigen Signal an, dann wackelt 
er um eine der beiden Schalterstellungen. Ent- 
sprechend fiihrt die Murmel kleine Oszilla- 
tionen um das jeweilige Energieminiinum aus. 
Um die Kugel periodisch in das andere Mini- 
mum zu treiben, miii3te man die Antriebs- 
starke vergroflern. Es gibt aber auch einen an- 
deren Weg, ein Umschalten zu erreichen, 
namlich durch die Zugabe von Rauschen. 

Bei schwachem, zusatzlichem Rauschen 
schafft der Schalter gelegentlich den Uber- 
gang. Die Schaltvorgange erfolgen zwar in 
unregelmafliger Folge, doch sie treten immer 
dann auf, wenn das Sinussignal in Um- 
schaltrichtung geht. Eine weitere Steigemng 
der Rauschstarke macht die Synchronisation 
immer besser. Es gibt eine optimale Rausch- 
starke, bei der die Synchronisation nahezu 
perfekt ist. Ein Mehr an Rauschen am Ein- 
gang bewirkt eine Verbesserung des Signal- 
Rausch-Verhaltnisses am Ausgang. Durch 
Zugabe von Rauschen wird das System so ab- 
gestimmt, dai3 es zu einem resonanzartigen 
Verhalten kommt. Abbildung 4 zeigt das Er- 
gebnis: Am Eingang geht das sinusformige 
Signal zumindest visuell im Rauschen unter. 
Dennoch ist es am Ausgang wieder vorhan- 
den; seine Wellenform ist zwar verzerrt, doch 
die Periodizitat wird rekonstruiert. Nach die- 
sen technischen Vorbemerkungen wollen wir 
zeigen, dai3 das Phanomen der stochastischen 
Resonanz auch fur die Bewegungen von 
Cilien der Haarzellen in Betracht gezogen 
werden mui3. 

Schalter als mechanoelektrische 
Wandler - mechanische Grund- 
lagen unserer sensorischen 
Empfindlich keit 
Es mag als Zumutung erscheinen, sich in bio- 
logischem Kontext mit den Eigenschaften von 
mechanischen Kippschaltern auseinanderzu- 
setzen, doch die konsequente Anwendung 
des Kippschaltermodells auf mechanoelektri- 
sche Wandlungsprozesse in den Haarzellen 
des Innenohrs und die resultierenden Konse- 
quenzen fur die Empfindlichkeit des Wand- 
lungsprozesses belohnen die mechanischen 
Miihen. 

Untersuchungen von Hudspeth und Mitar- 
beitern haben zu einem konsistenten Bild der 
mechanoelektrischen Transduktion in Haar- 
zellen gefiihrt [8]. Danach enthalten die Cili- 
en der Haarzellen Ionenkande im Bereich der 
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Spitzen, deren Offnung vor allem zum Ein- 
strom von Kaliumionen aus der Kf-reichen 
Endolymphe fuhrt. Man nimmt an, dai3 die 
Ionenkanale durch direkte mechanische Ein- 
wirkung bei der Verbiegung eines Cilienbiin- 
dels geoffnet werden (Abbildung 5). Das Off- 
nen und Schliefien der bistabilen molekularen 
Tore entspricht dem mechanischen Verhalten 
des in Abbildung 3 gezeigten Kippschalters. 

Die einzelnen Harchen sind relativ biegesteif. 
Im Bereich der Spitze sind sie durch elastische 
Verbindungen gekoppelt. Die durch die Be- 
wegung der Basilarmembran hervorgerufene 
Verbiegung der Haarzellen ist in erster Linie 
eine Drehbewegung der Cilien um ein elasti- 
sches Gelenk am Fui3punkt. Eine Verbiegung 
des gesamten Haarzellenbiindels fuhrt zu ei- 
ner Scherbewegung zwischen den einzelnen 
Harchen. Eine Verbiegung zum Iangeren 
Ende hin ist das exzitatorische Signal, das die 
elastischen Verbindungen anspannt, die ihrer- 
seits direkt an den molekularen Toren der Io- 
nenkanale angreifen. Die Kanale offnen sich 
quasi wie eine Schnapptur, an der man mit ei- 
ner Feder zieht. Eine umgekehrte Bewegung 
der Harchen laf3t die molekularen Tore wie- 
der zuschnappen. 

Unser akustisches Gefuhlsleben beruht daher 
in dem am weitesten peripher gelegenen sen- 
sorischen Teil auf der Wirkung mechanischer 
Schalter. Die Mechanisierung der Informati- 
onsverarbeitung reicht bis auf die molekulare 
Ebene hinab. Die ohne chemische Ubertra- 
gerstoffe wirkenden mechanischen Schaltvor- 
gange bieten fur die Verarbeitung schneller 
Schallsignale unbestreitbare Vorteile. Die 
mechanische Steuerung der Membranper- 
meabilitat bewirkt eine schnelle sensorische 
Verarbeitung, und zwar um etliche Groi3en- 
ordnungen schneller als die ublichen biologi- 
schen Verstarkungsprozesse in Sinneszellen 
(zum Beispiel beim Sehen), wo Kaskaden von 
chemischen Botenstoffen die Verstarkung 
vermitteln [14]. 

Fur das Schnappturmodell spricht der Zu- 
sammenhang zwischen der Steifigkeit des 
Harchenbundels und seiner Durchlassigkeit 
fur Ionen. Die elastischen Torfedern mit den 
Membranschaltern machen einen Teil der 
Steifigkeit des Cilienbundels aus. Es sollte da- 
her ein Zusammenhang zwischen der Zahl 
der geoffneten Kanale, gemessen uber die Io- 
nenleitfahigkeit der Harchen, und der Steifig- 
keit des Haarzellenbundels bestehen, was 
auch das Experiment in voller Ubereinstim- 
mung mit dem Model1 zeigt [7].  

Abb. 4. Wirkung der stochastischen Resonanz. Ein schwaches sinusformiges Signal, das im 
Rauschen unterzugehen scheint, wird von einem bistabilen System in seiner Periodizitat 
wieder rekonstruiert. s(t) - Signal, n(t) - Rauschen als Funktion der Zeit. 

Die mechanischen Schalter in den Haarzellen 
offnen sich aufgrund der thermischen Bewe- 
gung der Haarzellen statistisch, und es ist eine 
naheliegende Hypothese, dai3 diese statisti- 
schen Schwankungen im Schaltvorgang ein 
schwaches Signal verstarken. Stochastische 
Resonanz an Ionenkanalen ist bislang expri- 
mentell noch nicht vollig gesichert [12, 171. 
Man kann aber zuversichtlich interessante Er- 
gebnisse erwarten. 

Konstruktives Rauschen - 
stochastische Resonanz 
bei schwingenden Cilien 
Wir wollen die Moglichkeit der stochasti- 
schen Resonanz auf der untersten molekula- 
ren Ebene des sensorischen Systems nicht 
weiter verfolgen, sondern mittels Computer- 
simulationen zeigen, daf3 sich ein verstarken- 
der Einfluf3 von Rauschen ebenfalls auf der 
nachst hoheren Ebene in dem Schwingungs- 
verhalten der Haarzellenbiindel manifestiert, 
obwohl dieses System anders als der Kipp- 
schalter keine Bistabilitat zeigt. 

Ausgangspunkt unseres Computermodells 
sind die Messungen der Steifigkeit von Haar- 
zellenbundeln, die von Hudspeth und Mitar- 
beitern durchgefuhrt wurden [7]. Aus dem 
Physikunterricht ist bekannt, dai3 die riick- 
treibenden Krafte F eines elastischen Systems, 
zum Beispiel einer Schraubenfeder, der Aus- 
lenkung s aus der Ruhelage proportional 
sind. Mit einem Proportionalitatsfaktor, der 
Federkonstanten D, ergibt sich das bekannte 

Hookesche Gesetz, das eine lineare Nahe- 
rung des mechanischen Verhaltens fur Meine 
Auslenkungen darstellt: 

F = D . s .  

Als elastische Elemente sollten Haarzellen bei 
Meinen Verbiegungen ebenfalls diesem linea- 
ren Kraftgesetz genugen, doch die mechani- 
sche Betatigung der Schalter in den Haarzel- 
lenspitzen fiihrt zu Abweichungen von der 
Linearitat. Wie wir oben sahen, ist ein Kipp- 
schalter ein Musterbeispiel fur nichtlineares 
Verhalten. Versucht man den Schalthebel 
durch Zug uber eine elastische Feder umzu- 
schalten, dann spannt sich zunachst die Feder 
bis zu der fur den Schaltvorgang notwendi- 
gen kritischen Kraft und erschlafft dann beim 
Umkippen des Schalters. 

Eine Verbiegung der Haarzellen in exzitatori- 
scher Richtung (Abbildung 5 )  fuhrt neben 
dem Offnen der molekularen Schalter zu ei- 
nem Erschlaffen der elastischen Torfedern. 
Die Feder wird nachgiebiger. Die Federstei- 
figkeit ist keine Konstante, sondern sie nimmt 
bei exzitatorischer Verbiegung des Haarzel- 
lenbundels so lange ab, bis die Halfte der Tore 
geoffnet ist. Bei einer weiteren Verbiegung 
steigt sie durch erneutes Anspannen der ela- 
stischen Verbindungen in den Spitzen der Ci- 
lien wieder an. Abbildung 6 zeigt einen typi- 
schen Verlauf der Federkonstanten D in Ab- 
hangigkeit von- der Auslenkung [7], welcher 
unserem Computermodell der Haarzellen- 
schwingung zugrunde liegt. 
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Abb. 6. Abhangigkeit der Federkonstante 
D eines Haarzellenbiindels von der Auslen- 
kung. Die Abnahme von D bewirkt, dai3 
das Biindel nachgiebig wird. 

Abb. 5. Der mechanoelektrische Transduk- 
tionsprozefl in Haarzellen. Eine Verbie- 
gung offnet Ionenkanale wie eine Schnapp- 
tiir. Dadurch kommt es zu einem Anstieg 
der Ionenleitfahigkeit. 

Abb. 7. Stochastische Resonanz von Haar- 
zellenbiindeln. Eine schwache sinusformige 
Schwingung infolge einer periodischen Er- 
regung wird durch die Zugabe von Rau- 
schen verstarkt. 

Abb. 8. Der Effekt der stochastischen Reso- 
nanz bei Haarzellenbiindeln. Es ist die Si- 
gnalleistung von Abbildung 7 in Abhan- 
gigkeit von der Rauschstarke aufgetragen. 

Durch die Zunahme der Nachgiebigkeit mit 
der Auslenkung hat das Haarzellenbiindel 
keine feste Resonanzfrequenz. Bei sehr klei- 
nen Amplituden reagiert der Oszillator stei- 
fer. Es ist eine hohere Frequenz notig, um ihn 
zum optimalen Mitschwingen zu bringen. 
Mit zunehmender Amplitude reagiert er wei- 
cher, und sein Resonanzmaximum verschiebt 
sich zu niedrigeren Frequenzen. Damit wird 
das System fur eine Steuerung seines Reso- 
nanzverhaltens durch Rauschen sensibel. Die 
Zugabe von Rauschen bringt das System in 
Resonanz und hebt so die Signalamplitude 
an. 

Abbildung 7 zeigt berechnete Frequenzspek- 
tren, denen ein mechanisches Oszillatormo- 
dell zugrunde liegt, das mit einer sinusformi- 
gen Kraft sowie. mit Rauschen angetrieben 
wird. Die Steifigkeit des elastischen riicktrei- 
benden Elements verandert sich entspre- 
chend Abbildung 6 .  Man erkennt, dai3 ohne 
Rauschen nur ein kleines Signal vorhanden 
ist. Durch Zugabe von Rauschen nimmt der 
breite statistische Untergrund zu. Gleichzei- 
tig wachst die Signalamplitude an. Mehr Rau- 
schen fiihrt also zur Verstarkung der Haarzel- 
lenschwingung (Abbildung 8). 

Dieses Computermodell zeigt iiberzeugend 
den konstruktiven Einflufi des Rauschens im 
motorischen Teil des cochlearen Verstarkers 
(Verstarkung der Schwingungsarnplitude). 
Rauschen spielt offenbar bei der Abstim- 
mung des Innenohrverstarkers eine wichtige 
Rolle. Es ist eine naheliegende Hypothese, 
dai? die stochastisch resonante Verstarkung 
auch auf den sensorischen Teil einwirkt (Off- 
nung der Ionenkanale). Die sensorisch-moto- 
rischen Prozesse sind ineinander verschrankt 
und lassen sich nur schwierig trennen. Der 
Mechanismus der stochastischen Resonanz 
im sensorischen wie im motorischen Zweig 
des Innenohrverstarkers ist ein aussichtsrei- 
cher Kandidat, urn die oben erwahnte Nach- 
weisliicke zu schliei3en und mechanische Si- 
gnale auf der Basilarmembran zu detektieren, 
die drei Groflenordnungen unter dem ther- 
mischen Rauschen liegen. 

Die vorliegenden theoretischen Ergebnisse 
sollten Anstoae fur Experimente liefern. Ein 
Nachweis der stochastischen Resonanz am 
intakten Innenohr steht noch aus, es existie- 
ren aber bereits Untersuchungen an einem 
anderen Haarzellensystem. Messungen der 
neuronalen Entladungen an Haarzellen beim 
Fluflkrebs demonstrierten erstmals im Expe- 
riment den verstarkenden Einflui? von Rau- 
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schen bei sensorischen Neuronen [3]. Dieser 
Typ von Haarzellen ist auf die Detektion von 
Wasserstromungen spezialisiert. Entspre- 
chende Experimente an Haarzellen des 
Gehors sind bislang noch nicht durchgefiihrt 
worden. Es ist aber aufgrund dieser Eviden- 
Zen und der Modellrechnungen unstrittig, 
dai3 das Phanomen der stochastischen Reso- 
nanz sowohl im sensorischen als auch im mo- 
torischen Teil des Innenohrverstarkers eine 
gewichtige Rolle spielen sollte. 

Ordnung aus Chaos - 
stochastische Resonanz und 
der Maxwell-Damon 
Das Phanomen der stochastischen Resonanz 
bringt eine interessante Wendung in unser 
Bild vom molekularen Chaos und dem damit 
verbundenen Rauschen. Der Bereich der 
nichtlinearen Dynamik hat unter dem Schlag- 
wort Chaostheorie in der popularwissen- 
schaftlichen Literatur fur viele Schlagzeilen 
gesorgt. Bereits sehr einfache nichtlineare Sy- 
steme (zum Beispiel gekoppelte Pendel der 
Physik oder populationsdynamische Modelle 
der Biologie) verhalten sich hochst komplex. 
Sie konnen deterministisches Chaos erzeu- 
gen, ein Verhalten, das sehr regellos aussieht, 
aber dennoch einer subtilen Ordnung geniigt. 
Im Effekt der stochastischen Resonanz 
zeigen sich nichtlineare Systeme von einer 
ganz anderen Seite. Sie machen das Chaos 
(hier das unvermeidliche thermische Rau- 
schen) bezahmbar und helfen mit, aus erwas 
scheinbar Sinnlosem etwas Sinnvolles zu er- 
zeugen. 

In gewissem Sinne betritt hier der beriihmte 
Maxwell-Damon erneut die Szene, allerdings 
in einer etwas veranderten Verkleidung. Be- 
kanntlich ist dies ein hypothetischer Geist, 
der durch geschicktes Offnen eines Schalters 
in einer Trennwand Molekule nach ihrer Ge- 
schwindigkeit sortieren und so spontan eine 
Temperaturdifferenz generieren sol1 (Abbil- 
dung 1). Man konnte mit diesem Ternperatur- 
gefalle eine Warmekraftmaschine betreiben 
und so die im Gas vorhandene Warme voll- 
standig in mechanische Arbeit wandeln. Dies 
widerspricht dem zweiten Hauptsatz der 
Warmelehre. Dieses intelligente Wesen kann 
nur dann arbeiten, wenn es ein offenes System 
darstellt, das die bei seiner Arbeit entstehende 
interne Unordnung (Warme) nach auflen ab- 
gibt (Entropieexport). Der dann von ihm 
im Gas erzeugte Ordnungseffekt wird aber 
durch den Export von Unordnung wieder 
wettgemacht. 

Der Haarzellenoszillator des vorigen Ab- 
schnitts besitzt wie sein damonischer Vetter 
einige uberraschend intelligente Eigenschaf- 
ten. Wie der Maxwell-Damon ist er zwar un- 
fahig, Energie durch das Gleichrichten von 
Schwankungen zu gewinnen. Er kann aber 
die Energie, die in den Fluktuationen steckt, 
von einem Frequenzbereich in andere Berei- 
che schaufeln, das heiflt von Rausch- in Si- 
gnalbander. Dies widerspricht nicht dem 2. 
Hauptsatz, denn dabei werden keine Schwan- 
kungen gleichgerichtet. Dennoch ist er in der 
Lage, aus dem strukturlosen Rauschen etwas 
Sinnvolles zu erzeugen: Rauschen ist iiber 
nichtlineare Kopplung zu einem Teil des Si- 
gnals geworden. Es ist nun mit ihm korreliert. 

Das Rauschen ermoglicht es erst, Signale weit 
unter der Groi3enordnung zu detektieren, die 
durch die diskrete Struktur des Substrats ge- 
geben ist. Die molekularen Schaltvorgange 
benotigen Mindestamplituden im Bereich 
atomarer Abmessungen. Die tatsachlich er- 
zielte Auflosung liegt jedoch weit darunter. In 
diesem Sinne iiberwindet das Rauschen die 
Grenzen, die durch die Diskretisierung be- 
ziehungsweise den Atomismus gegeben sind, 
und gestattet sogar subatomare Empfindlich- 
keit. 

Fur viele Menschen ist die Rolle des Zufalls 
bei biologischen Evolutionsprozessen su- 
spekt und schwer einsehbar, da ein ungerich- 
tetes, blindes Ausprobieren aller Moglichkei- 
ten schlicht zu lange dauern wiirde, um etwas 
Sinnvolles hervorzubringen. Der Prozefl der 
stochastischen Resonanz zeigt, d d  Zufall 
nicht immer blind wirken mufl. Stochastische 
Vorgange konnen in geeigneter Umgebung 
schwache Signale verstarken und damit die 
Entwicklung in eine bestimmte Richtung be- 
schleunigen und stabilisieren. Unter diesem 
Blickwinkel mui3 man das Vorurteil des blin- 
den Zufalls erneut kritisch iiberdenken. Un- 
sere an dem Verhalten hearer Systeme ent- 
wickelte Intuition hat uns fur eine Einsicht in 
die konstruktiven Moglichkeiten des Rau- 
schens zur Verbesserung der Informations- 
verarbeitung weitgehend blind gemacht. 

Klange der Selbstorganisation - 
Kombinationstone und die Musik 
im lnnenohr 
In nichtlinearen Systemen kann eine Uberla- 
gerung von einem schwachen Signal mit Rau- 
schen etwas Neues und Sinnvolles bewirken: 
Das Signal wird verstarkt. Wenn mehrere Si- 
gnale auf das Innenohr einwirken, wird eben- 

falls Neues erzeugt, das aus der Sicht eines in- 
neren Beobachters, der die Signale abliest und 
interpretiert, Sinn macht. Durch die nichtli- 
neare Arbeitsweise konnen sowohl Signale 
unterdriickt als auch neue Signale erzeugt 
werden. Wir beschranken uns auf die Diskus- 
sion der Wechselwirkung zweier sinusformi- 
ger Signale. 

Sind beide Signale hinreichend benachbart, so 
kann ein starkes Signal das schwachere unter- 
driicken, so dai3 es nicht wahrgenommen 
wird. Dies ist der akustische Verdeckungsef- 
fekt. Auf ihm beruhen moderne Verfahren 
der Datenkompression bei der Ubertragung 
und Speicherung akustischer Signale. Dane- 
ben entstehen aus der nichtlinearen Wechsel- 
wirkung der Signale neue Frequenzkompo- 
nenten, die man als Kombinationsprodukte 
bezeichnet. Beide Effekte treten auch im Mo- 
dellexperiment der angetriebenen Orgelpfei- 
fe, das im Teil I bereits vorgestellt wurde, auf. 
Abbildung 9 zeigt Messungen an einer Orgel- 
pfeife, die selbsttatig schwingt und von auflen 
mit einem Sinuston uber einen Lautsprecher 
angetrieben wird. 

Die Unterdriickung von Signalen entspricht 
dem Einrasteffekt. Statt zweier Signale ist nur 
noch eines vorhanden. Auflerhalb des Be- 
reichs der Signalunterdriickung treten neue 
Kombinationsfrequenzen fkomb der folgenden 
Form auf 

ikomb = m f,  f n tz 
mit natiirlichen Zahlen m, n. 

Abbildung 9 zeigt solche neuen Frequenzen 
neben der Pfeifenfrequenz f ,  und der An- 
triebsfrequenz f2 Analoge Kombinationstone 
werden auch im menschlichen Gehor er- 
zeugt, wo sie subjektiv wahrgenommen und 
objektiv gemessen werden konnen. 

Verdeckung und Kombinationstonerzeugung 
sind nicht erst Produkte hoherer Verarbei- 
tungsprozesse im Nervensystem. Entspre- 
chende Effekte lassen sich auf allen Ebenen 
nachweisen. Insbesondere treten Kombinati- 
onsfrequenzen bereits in den mechanischen 
Schwingungen isolierter Haarzellen auf [9], 
und im Bereich der Basilarmembranschwin- 
gung sind sie ebenfalls objektiv meflbar [18]. 
Daneben kann sie jeder aus der subjektiven 
Sicht des inneren Beobachters an sich selbst in 
geeigneten Experimenten wahrehmen. In 
musikalischem Kontext ist die Bedeutung von 
Kombinationstonen vor etwa 200 Jahren von 
Musikern erstmals beschrieben worden [19]. 
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Abb. 9. Einrasten und Kombinationstone 
bei einer angetriebenen Orgelpfeife. Das 
Experiment entspricht dem Aufbau von 
Abbildung 11 im 1. Teil dieses Beitrags 
(BIUZ 3/96). 

Mit den akustischen Moglichkeiten heutiger 
Computer fallt ihre Beobachtung leicht (siehe 
,,Das Experiment" in diesem Heft). 

In den nichtlinearen dynamischen Ablaufen, 
welche die aui3eren Schallsignale intern verar- 
beiten, entsteht sozusagen eine Mathematik, 
in der natiirliche Zahlen eine besondere Rolle 
spielen. Die nichtlineare Wechselwirkung er- 
zeugt je nach Frequenzverhaltnis der Signale 
Muster unterschiedlicher Komplexitat. Wir- 
ken zwei Tone gleichzeitig auf das Gehor ein, 
so passen die zugehorigen mechanischen Er- 
regungsmuster urn so besser aufeinander, 
wenn ihre Frequenzen f, und f2 im Verhaltnis 
moglichst Meiner ganzer Zahlen m und n ste- 
hen: 

f,/f, = m/n. 

Neben dem statischen Effekt des Aufeinan- 
derpassens von Mustern spielen auch dyna- 
mische Aspekte eine Rolle. Jede Abweichung 
vom rationalen Frequenzverhaltnis ruft zeit- 
liche Fluktuationen des Erregungsmusters 
hervor, die je nach Frequenz als Schwebung 
oder als mehr oder minder unangenehme 
Rauhigkeit empfunden werden. 

Es besteht daher durchaus ein Zusammen- 
hang zwischen seinen ,,musikalischen" Fahig- 
keiten und der Empfindlichkeit des Ohrs als 
akustisches Prazisionsinstrument, das mini- 

male Schallintensitaten verstarkt, Rauschen 
unterdriickt und Frequenzen als raum-zeit- 
liche Muster auf der Basilarmembran analy- 
siert. 

Die Dynamik des informationsverarbeiten- 
den Substrats liefert gewissermai3en die phy- 
sikalische Basis der musikalischen Empfin- 
dung. Im Zusammenwirken von Verstarkung 
und Hemmung, Kombination und Ver- 
deckung, entstehen jene raum-zeitlichen Er- 
regungsmuster, welche die Grundlage dessen 
bilden, was wir schliei3lich als akustische Rea- 
litat interpretieren. 

Gleichwohl mui3 man sich bewui3t sein, dai3 
es noch ein weiter Weg vom mechanischen 
Anregungsmuster im Innenohr zum komple- 
xen Prozei3 des musikalischen Empfindens 
ist, das auf Erfahrungen beruht und hohere 
geistige Prozesse einschlieflt. Dennoch ist die 
Behauptung nicht uberzogen, dai3 Musikalitat 
in dem Zusammenspiel linearer und nichtli- 
nearer Schwingungsphanomene bereits in der 
akustischen Signalverarbeitung angelegt ist, 
zumal im Bereich der neuronalen Verarbei- 
tung (Periodizitatsanalyse) ebenfalls ver- 
gleichbare lineare und nichtlineare Schwin- 
gungsphanomene zusammenwirken! 

%Der Philosoph Leibniz hat einmal gesagt, die 
Musik sei eine verborgene mathematische 

Abb. 10. Der Blinde 
mit Spazierstock: 
eine mechanische 
Metapher fur aktive 
Wahrnehmungs- 
prozesse und fur 
die Verbindung 
zwischen draul3en 
und drinnen. An 
der Trennlinie von 
innen und aui3en 
(Interface), deren 
Setzung einer 
gewissen Willkur 
unterliegt, treten 
aktive und passive 
Komponenten der 
Wechselwirkung 
auf, die von aui3en 
objektiv mel3bar 
sind und von innen 
wahrgenommen 
werden konnen. 

Ubung der Seek, die sozusagen unbewui3t 
Mathematik treibe. Das Schlusselexperiment 
ist eine Entdeckung, die den Pythagoreern 
zugeschrieben wird: Zwei gleichgespannte 
Saiten ertonen in einem einfachen, angeneh- 
men und harmonischen Zusammenklang, 
wenn ihre Langen im Verhaltnis kleiner 
ganzer Zahlen stehen. Das Phanomen des 
guten Zusammenklingens verbindet das 
,,Gehorte" mit dem ,,Unerhorten". Es zeigt, 
dai3 unsere Wahrnehmungen und Empfin- 
dungen durchaus etwas mit rationaler Mathe- 
matik zu tun haben. Die dabei auf magische 
Weise ins Spiel kommenden Verhaltnisse klei- 
ner ganzer Zahlen erfahren nun eine ganz 
natiirliche Deutung. Die dazu notige unbe- 
wui3te Mathematik entsteht im Zusammen- 
wirken linearer und nichtlinearer Prozesse 
auf dem informationsverarbeitenden biologi- 
schen Substrat. 

lnformationsdynamik aus 
linearem und nichtlinearem 
Verhalten - ein kreativer Zirkel 
fur das Entstehen von Neuem 
Es ist eine erstaunliche Wendung, wenn be- 
reits einfache, nichtlineare Systeme ein Ver- 
halten zeigen, das man unter Informations- 
aspekten nur als hochst sinnreich bezeichnen 
kann. Unter dem Stichwort Selbstorganisati- 
on hat die ,,new" Physik gezeigt, dai3 Materie 
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keineswegs so ,,dumm" und ,,passiv" ist, wie 
wir das bislang im Physikunterricht vorge- 
setzt bekommen haben [1]. Materie in einer 
offenen Umgebung kann sich selbst struktu- 
rieren und komplexes Verhalten entwickeln, 
das man eher dem ,,intelligenten" geistigen 
Bereich zuordnen wiirde [6]. Das Entstehen 
neuer Eigenschaften (man spricht auch von 
Emergenz) ist es, was die nichtlinearen Syste- 
me so interessant macht. In diesem Sinne lie- 
fern die einfachen nichtlinearen Modellsyste- 
me der Physik, wie etwa die Orgelpfeife, die 
akustische Selbstorganisation betreibt, vielfal- 
tige Denkanstofle zum Verstandnis der vie1 
komplexeren biologischen Systeme. 

In der Entwicklung des akustischen Nach- 
richtenempfangers Ohr hat der Schritt von 
der passiven und linearen zur aktiven und 
nichtlinearen Funktionsweise das Leistungs- 
vermogen des Gehors entscheidend verbes- 
sert, namlich in bezug auf: 

Vergroflerung der Ansprechempfindlichkeit 

0 Vergrofierung des Dynamikbereichs 

0 Einengung der Bandbreite beziehungswei- 
se Vergroflerung der Frequenzselektivitat 

0 Rauschreduktion oder Nutzung stocha- 
stischer Prozesse fur die Signalverarbeitung 
in Schwellennahe. 

Die Bedeutung dieser Funktionsverbesserung 
im Sinne evolutionarer Vorteile liegt auf der 
Hand. Dartiber hinaus entsteht Bedeutung in 
einem weiter gefagten Kontext. Der Preis der 
Aktivitat liegt in der wesentlich nichtlinearen 
Arbeitsweise, die neue Phanomene hervor- 
bringt. Lineare Systeme, wie etwa Hi-Fi-An- 
lagen, sind gerade so konstruiert, dafl sie 
moglichst sauber ubertragen. Das Ausgangs- 
signal sol1 ein unverzerrtes Abbild des Ein- 
gangssignals sein. Biologische Verstarker ar- 
beiten im Vergleich dazu schmutzig, aber 
hochst effektiv, wie ihr Rauschverhalten zeigt. 

Diese Nebeneffekte der aktiven Arbeitsweise 
verandern die zu verarbeitenden Signale. Da- 
bei kann sowohl Information erzeugt als 
auch vernichtet werden. Wenn die verander- 
ten Signale aus der Sicht eines inneren Beob- 
achters bewertet werden, kann man durchaus 
davon sprechen, dai3 auf diese Weise ein pri- 
mitives Konzept von Bedeutung entstanden 
ist - es ist etwas Neues erzeugt worden, das 
der innere Beobachter als Teil jener augeren 
Realitat interpretiert, die er selbst intern her- 

vorbringt. Das Hervorbringen ist jedoch 
nicht willkurlich. Die dynamischen Prinzi- 
pien der Selbststrukturierung der Materie 
draui3en stimmen mit den Prinzipien der 
Musterverarbeitung und Erkennung drinnen 
ii b erein. 

Der aktive Spazierstock - 
eine Metapher fur die Mechanik 
der Empfindung? 

In der griechischen Naturphilosophie glaubte 
man, dai3 das Auge Sehstrahlen aussendet, 
welche die Szenerie optisch abtasten, aMich 
einem Blinden, der mit dem Stock aktiv seine 
Umgebung erkundet (Abbildung 10). In der 
aktiven Verschmelzung von aui3en und innen 
wird etwas von dem Wesen des zu erkennen- 
den Objekts ubertragen. Plato nennt die so 
iibertragenen Bilder ,,eidola". Wenn auch die- 
ses mechanische Nahewirkungskonzept fur 
den Empfang von elektromagnetischen Si- 
gnalen, von Licht, obsolet geworden ist, so 
trifft es dennoch den Kern beim Horen. Die 
augeren Signale werden intern aktiv nachgebildet. 

In der Psychologie wird Wahrnehmung als 
aktiver mentaler Prozei? verstanden; der 
Wahrnehmende entscheidet, was er als Infor- 
mation akzeptiert. Das Gehor entspricht die- 
sem aktiven Wahrnehmungskonzept bereits 
auf der mechanischen Verarbeitungsebene. 
Die aktive Erkundung durch den schwingen- 
den Spazierstock ist eine tragfahige Metapher 
fur die Mechanik der Wahrnehmung und die 
Wechselwirkung zwischen innen und aui3en. 
Auf der untersten mechanischen Ebene ent- 
spricht dem Wackeln des Spazierstocks das 
Fluktuieren der molekularen Schalter in den 
Cilien beim mechanoelektrischen Transduk- 
tionsprozei3. In der nachsthoheren Funkti- 
onseinheit oszillieren einzelne Harchen oder 
Harchenbundel. Analog zum erkundenden 
Spazierstock arbeiten die aufleren Haarzellen 
im Innenohrverstarker aktiv und passiv. 

Im Prozefl der Wahrnehmung informiert sich 
der Empfanger: Sein interner dynamischer 
Zustand andert sich und pai3t sich dem exter- 
nen Signal an. Dazu andert er seine mechani- 
schen Eigenschaften. Dai3 die Cilien weicher 
und nachgiebiger werden, ist dafur ein Bei- 
spiel. In den Echos und Kombinationspro- 
dukten, welche die aktiven Elemente generie- 
ren, wirkt die interne Aktivitat und Anpas- 
sungsfahigkeit nach aui3en zuruck. 

Die aktive, nichtlineare Dynamik informati- 
onstragender Freiheitsgrade ist die moderne 

Version des platonischen ,Eidos-Konzepts". 
Innen und augen sind 1-erschrankt (Phasen- 
kopplung); die inneren dpnamischen Prozes- 
se bilden die augeren Ablaufe nach. Trotz ih- 
res hochst abstrakten Charakters ist die 
Ubertragung und Verarbeitung von Informa- 
tion auf mechanische Modelle abbildbar: neue 
dynamische Strukturen werden generiert, die 
als Informationstrager fur die folgende Verar- 
beitungsebene dienen. Je hoher wir in der 
Hierarchie der Verarbeitung aufsteigen, desto 
weniger konkret und greifbar wird der Spa- 
zierstock - doch seine aktiven Oszillationen 
sind immer prasent. 

Nach der neuromechanischen Vorverarbei- 
tung im Innenohr sind neuronale Aktions- 
potentiale Informationstrager. Auch hier 
wiederholt sich das Wechselspiel von Nicht- 
linearitat und (Quasi-) Linearitat. Der Ner- 
venimpuls als diskreter neuronaler Erre- 
gungszustand kommt durch nichtlineare 
elektrochemische Ruckkopplungsvorgange 
in der Nervenmembran als aktivem Medium 
zustande. Analog zu den otoakustischen 
Emissionen zeigen auch die neuronalen Im- 
pulse eine gewisse Spontanaktivitat, die sta- 
tistischen Schwankungen unterliegt. Fur die 
Informationsdynamik im Nervensystem ist 
es wichtig, dai3 die spontane Impulsrate ver- 
andert (moduliert) werden kann. Auf dieser 
Ebene sind es die neuronalen Signale, die den 
leicht modulierbaren Oszillationen des akti- 
ven Spazierstocks entsprechen. 

Die Besonderheit der neuronalen Codierung 
akustischer Signale besteht darin, dai3 die Im- 
pulsrate (bis zu 500 Imp/s) im Bereich der zu 
codierenden niederfrequenten akustischen 
Signale liegt. Ein akustisches Eingangssignal 
kann die neuronalen Impulse auf Gleich- 
schritt bringen (synchronisieren). Dieser 
nichtlineare Phasenkopplungseffekt ist uns 
bereits durch das Modellexperiment der an- 
getriebenen Orgelpfeife vertraut. Die Infor- 
mation wird nicht nur in Form der Impulsra- 
te codiert, sondern sie ist wesentlich auch im 
zeitlichen Muster der Impulse enthalten. 

Abbildung 11 zeigt den Prozefl schematisch 
[4]. Fasern des akustischen Nervs, die von be- 
nachbarten Bereichen der Basilarmembran 
ausgehen, werden praktisch vom gleichen 
Signal angetrieben. Ihre Antworten enthalten 
zwei Komponenten: 

0 einen statistischen Anteil, der sich im 
Schwanken des zeitlichen Abstands zwischen 
den Impulsen auflert, sowie 
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Abb. 11. Schematische Darstellung des Zusammenwirkens linearer und nichtlinearer 
Strukturprinzipien im Innenohr und auf der nachfolgenden neuronalen Verarbeitungs- 
ebene. Auf der Basilarmembran des Innenohrs wird aus der kontinuierlichen Welle (+) 
iiber nichtlineare Prozesse (x) ein teilchenartiger lokalisierter Anregungszustand. Im neu- 
ronalen System wird umgekehrt aus der Uberlagerung von diskreten Objekten ((x), Ner- 
venimpulse) durch Superposition (+) die Periodizitat des akustischen Signals rekonstru- 
iert. Obwohl neuronale Signale nach dem Alles-oder-Nichts-Prinzip arbeiten, konnen sie 
Signale quasi analog iibertragen. Akustische Signale werden intern also sowohl teilchen- 
artig (diskret) als auch wellenartig (kontinuierlich) reprasentiert. 

0 einen systematischen Anteil, der durch die 
Phasenkopplung mit dem Antriebssignal her- 
vorgerufen wird. 

Um in dem mechanischen Bild zu bleiben, 
schwingt ein System von Spazierstocken im 
Gleichtakt, allerdings ist jeder einzelne von 
Rauschen gestort. Eine Uberlagerung der 
Antworten fiihrt zu einer Folge von neurona- 
len Salven, deren Einhullende die Periodizitat 
des Eingangssignals weitgehend rekonstru- 
iert. Auch hier auf der Ebene der neuronalen 
Prozesse spielt das Phanomen der stochasti- 
schen Resonanz eke wesentliche Rolle [13]. 
Das Auftreten derartiger koharenter neurona- 
ler Entladungsmuster erlaubt eine Ubertra- 
gung der periodischen Struktur des akusti- 
schen Signals im Nervensystem. Dies ist der 
neuronale Periodizitatsmechanismus des 
Horens, ein zweiter Kana1 der internen Re- 
prasentation von akustischen Signalen, der 
neben der Frequenz-Orts-Abbildung auf der 
Basilarmembran fur die Tonhohenempfin- 
dung maagebend ist. 

Gekoppelte aktive Oszillatoren 
als Modellsysteme fur Wahrneh- 
mung und fur kognitive Prozesse 
Auch hohere mentale Prozesse basieren of- 
fenbar wesentlich auf koharenten neuronalen 
Oszillationen und der Kopplung mehr oder 

weniger periodischer, kollektiver neuronaler 
Aktivitatsmuster. 

Diese zeigen sich beispielsweise in den Spek- 
tren elektrisch meflbarer Gehirnaktivitat im 
Elektroencephalogramm (EEG), die sich in 
charakteristischer Weise bei geistiger Akti- 
vitat andern. Viele Aspekte bewuflter geistiger 
Aktivitat werden heute zunehmend mit der 
Synchronisation von neuronalen Oszillatio- 
nen in Verbindung gebracht. Insofern stellen 
aktive Oszillatoren eine auaerordentlich 
weitreichende Klasse von Modellsystemen 
fur Wahrnehmungsvorgange dar, deren Trag- 
fahigkeit sich nicht nur auf die Ebene peri- 
pherer Prozesse beschrankt. 

Wenn unser bewufltes Ich ein Signal von der 
,,Welt da drauflen" oder von dem eigenen In- 
nenleben empfangt, geht es im Prinzip immer 
darum, wie ein System, das zu autonomen 
Schwingungen fahig ist, seinen internen Zu- 
stand als Antwort auf aufiere oder innere Si- 
pa l e  hin andert. Abbildung 12 visualisiert 
die selbstreferentiellen Verstrickungen dieses 
Ansatzes. Wahrnehmungen der Auflenwelt, 
ebenso wie innere Empfindungen, beruhen 
darauf, dai3 eine innere Instanz, der mehrfach 
erwahnte innere Beobachter, die Impulsfolgen 
beobachtet und richtig liest (interpretiert), die 
ihrq das Nervensystem zuspielt. Dies ist der 
aktive Part, den der innere Beobachter leistet. 

Abb. 12. Ein ratselhafter Riickkopplungs- 
kreis: Der bewui3te Beobachter empfangt 
Informationen aus seiner Umwelt sowie 
iiber seinen internen Zustand, indem er die 
neuronalen Signale liest und interpretiert 
(aktiver Teil). Zugleich entsteht der oder die 
Beobachtende aus der Aktivitat seines oder 
ihres zentralen Nervensystems (passiver 
Teil). 

Zugleich gibt es in dieser seltsamen Ruck- 
kopplung einen passiven Zweig. Der bemate 
Beobachter entsteht aus der Aktivitat seiner 
Neuronen, die sich zu vielfaltig vernetzten 
und verschachtelten neuronalen Kreisen 
des zentralen Nervensystems organisiert 
haben. 

Im vorliegenden Kontext lafit sich das in sei- 
nen philosophischen Verastelungen sehr an- 
spruchsvolle Leib-Seele-Problem auf einfa- 
cher erscheinende Teilfragen reduzieren: 

0 Wie kommt es vom physikalischen Reiz 
uber die Codierung in Nervensignale und de- 
ren Verarbeitung in neuronalen Netzwerken 
zur Empfindung? 

0 Wie entsteht der innere Beobachter, der 
diese Empfindung selbstbewdt interpre- 
tiert? 

0 1st diese Empfindung nichts als eine Reak- 
tion einer komplexen biochemischen Maschi- 
ne auf bestimmte physikalische Parameter? 

0 Sind wir damit am Ende eines reduktioni- 
stischen Programms angelangt? 

0 Hat nunmehr, wie ein Philosoph griffig 
formuliert, das Leib-Seele-Problem lautlos 
abgedankt [20]? 
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Der analysierende, aktive Teil der Schleife in 
Abbildung 12 ist der zergliedernden natur- 
wissenschaftlichen Methodik noch ver- 
gleichsweise leicht zuganglich. Tatsachlich er- 
geben sich aus dem Blickwinkel der nichtli- 
nearen Dynamik von Neuronen und 
neuronaler Netzwerke vielfaltige neue Mog- 
lichkeiten fiir experimentell priifbare 
Fragestellungen sowohl im Bereich der Mo- 
dellierung als auch der Analyse realer 
Gehirnfunktion. Wir finden beispielsweise in 
psychophysikalischen Wahrnehmungsexperi- 
menten Effekte, die mit dem Verhalten der 
Modelle im Einklang stehen. Insofern kommt 
derartigen Modellen durchaus ein hohes 
Deutungspotential zu. Aus physikalischer 
Sicht ist es unstrittig, diese Klasse von Model- 
len in die Kategorie ,,mechanistisch" einzu- 
stufen. Auch die neuronalen Netzwerkmo- 
delle, die man in der kunstlichen Intelligenz 
nutzt, sind letztlich vom gleichen Typ wie die 
betrachteten nichtlinearen Oszillatoi-en. 

Der synthetische Teil yon Abbildung 12 ist 
dagegen hochst problernatisch, wenngleich 
auch hier wiederum aktive, koharente 
Schwingungen eine wesentliche Rolle zu spie- 
len scheinen, zum Beispiel bei dem Bindungs- 
problem [5]. Es ist fur den Geist, der seinen 
eigenen Grundlagen auf der Spur ist, rational 
schwer vollstandig nachvollziehbar, wie aus 
riickgekoppelten materiellen Systemen etwas 
entstehen kann, das zu einer sinnvollen Selbst- 
reflexion fahig ist. Gerade darum uben nicht- 
lineare Schwingungsphanomene, die wir in 
der Natur, in der Musik und in unserem ei- 
genen Kopf finden, eine enorme Anziehungs- 
h a f t  aus. Kreative nichtlineare Ruckkopp- 
lungen liegen offenbar nicht nur den geistigen 
Fahigkeiten im analysierenden Gehirn, son- 
dern auch dem schopferischen Potential der 
Natur zugrunde. Die faszinierenden Signale 
aus dem Gehor, die sowohl nach drauflen 
dringen als auch drinnen die Horempfindun- 
gen beeinflussen, sind mechanische Zeugnisse 
dieses kreativen Zirkels. 

Fur manche Forscher gleicht das Universum 
eher einem grodartigen Gedanken denn einer 
Maschine. Insofern ist der Weg nach drinnen 
zu den Strukturprinzipien unserer Wahreh-  
mung ebenso bedeutsam wie der Weg nach 
drauflen, der iibliche Weg der Naturwissen- 
schaft. Der Leser ist aufgerufen, sich aktiv auf 
diesen Weg zu begeben und die Experimente 
zum Horen in diesem Heft selbst nachzuvoll- 
ziehen. Nachdem wir versucht haben, die dif- 
fizilen Funktionsprinzipien des Gehors so 
gut es geht zu visualisieren, sollen diese durch 

die Wahrnehmungsexperimente auralisiert, 
also horbar gemacht werden. 
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Biophysics of Hearing. 
Part II: The Counterintuitive 
Effectiveness of Nonlinear 
Dynamics in Biological 
Information Processing 
Inner ear sensitivity provides an interesting 
hyperaculty puzzle. It can resolve vibration 
amplitudes of up to three orders of magnitu- 
de lower than those inferred by naive expec- 
tations considering the limits set by thermal 
noise and by the discrete action of molecular 
switches. It is shown that the phenomenon of 
stochastic resonaiice may play an essential 
role in the aural amplifier. Stochastic resonan- 
ce is generic to nonlinear systems and uses 
noise in a constructive way. 
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