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Biophysik des Gehors 

Teil I: Von der passiven zur aktiven Wahrnehmung 

Eine Redeweise besagt: ,,Das Auge 

MarifTed Euler 

bringt den Menschen in die Welt, das Ohr die Welt 
in den Menschen." Unter anderem druckt dieser Satz unsere Alltagsuberzeugung aus, 

dai3 das Gehor eher ein passives, empfangendes Organ ist. Im Lichte neuerer Erkenntnisse 
iiber die Funktionsweise des Innenohrs mussen wir diese naive Sicht allerdings revidieren. 

Das Ohr ist kein passiver Empfanger, der nur zum Mitschwingen angeregt wird, sondern es 
erzeugt selbst aktiv Schwingungen. Mit der Aktivitat gehen Nichtlinearitaten einher, die zu 

neuen, iiberraschenden, jedoch uberaus sinnvollen Systemeigenschaften fuhren. Erst 
dadurch werden die iiberragenden Leistungen des Gehors in bezug auf Empfindlichkeit, 

Trennscharfe und Dynamikumfang ermoglicht. Wir veranschaulichen die aktive Funktions- 
weise des komplexen neuro-mechanischen Innenohrsystems anhand einfacher 

physikalischer Modellexperimente. Sie liefern Einblicke in die konstruktive Rolle von 
nichtlinearen Funktionsprinzipien, nicht nur fur das akustische System, sondern fur den 

Gesamtbereich der biologischen Informationsdynamik. 

Unser Gehor besticht durch sein exquisites 
Leistungsvermogen, das wir als selbstver- 
standlich hinnehmen und kaum bewuflt 
reflektieren. Es vermag winzigste periodi- 
sche Schwankungen des Luftdrucks in hor- 
bare Tone umzusetzen. Die dazu notigen 
Schalldrucke und die beteiligten Energien 
sind auflerordentlich klein. An der Hor- 
schwelle ist die Amplitude der wahrnehm- 
baren Schalldruckanderungen ungefahr 
das 10-"fache des Atmospharendrucks. Im 
empfindlichsten Frequenzbereich des 
menschlichen Ohrs bei etwa drei Kilohertz 
(kHz) ruft bereits eine Schallintensitat von 
0,5 x Watt/Quadratzentimeter (Wlcm') 
eine akustische Wahrnehmung hervor [22]. 

Da solch winzige Zahlen kaum direkt unse- 
rer Anschauung zuganglich sind, ist in Ab- 
bildung 1 die Groflenordnung des benotig, 
ten Energiestroms visualisiert. 

Abb. 1. Veranschaulichung der Grofienord- 
nung von Hor- und Sehschwelle. Im emp- 
findlichsten Frequenzbereich bei 3 kHz ruft 
ein Energiestrom von 0,5 x Watt, der 
auf die Eingangsflache des Gehorgangs von 
etwa 1 cm' trifft, eine akustische Walir- 
nehmung hervor. Eine Quelle mit einer 
Leistung von 10 Watt im Abstand von 
1000 km ware damit theoretisch wahr- 
nehmbar. Die minimal sichtbare Lichtin- 
tensitat liegt mit 1O-l' W/cm' noch etwas 
niedriger. Rund 100 Photonen pro Sekunde 
sind im empfindlichsten griinen Spektral- 
bereich sichtbar. 
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Facetten des Gehors - 
erstaunliche Leistungen 
eines komplexen Systems 

Beinahe konnten wir ,,das Gras wachsen 
horen". Eine weitere Steigerung der Ernpfind- 
lichkeit wiirde die thermischen Schwankun- 
gen des Trommelfells als Rauschen horbar 
rnachen, die vom Aufprall der Luftmolekiile 
herriihren. Auf Energie bezogen ist das Ohr 
kaum weniger ernpfindlich als das Auge, des- 
sen Empfindlichkeit so weit hinabreicht, dai3 
Helligkeitsschwankungen durch das statisti- 
sche Aufblitzen einzelner Lichtquanten (Pho- 
tonen) gerade nicht mehr wahrnehrnbar sind. 
Fluktuationen, hervorgemfen durch die 
kornige Struktur der Materie (thermisches 
Rauschen beim Ohr) oder der Energie 
(Quantenrauschen beim Auge), enthalten kei- 
ne Information. Daher wiirde eine weitere 
Empfindlichkeitserhohung dern Organismus 
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Abb. 2. Schemati- 
sche Darstellung der 
Basilarmembran in 
der ausgerollten 
Innenohrschnecke 
sowie der Signal- 
analyse via 
Frequenz-Orts- 
Transformation. Der 
Energiestrom des 
Schallsignals wird 
uber Wanderwellen 
zum Ort maximaler Auslenkung transportiert. Besteht das ankommende Signal aus der 
Uberlagerung zweier Tone verschiedener Frequenz, so entstehen an verschiedenen Orten 
Schwingungsmaxima, die von mechanisch empfindlichen Sinnestellen abgetastet werden. 

keinen Vorteil bringen. Trotz der Verschie- 
denartigkeit der verarbeiteten physikalischen 
Signale bei Auge und Ohr wird ein 
allgemeines Prinzip erkennbar: Die Empfind- 
lichkeit beider Organe ist bis an eine physika- 
lisch sinnvolle Grenze vorangetrieben, die 
durch Schwankungserscheinungen des mi- 
kroskopischen ,,Untergrunds" gegeben ist. 
Dieses Evolutionskriterium gilt offenbar 
auch fur andere Sinnesorgane [4]. 

Die an der Horschwelle vorliegenden mecha- 
nischen Schwingungsamplituden im Innen- 
ohr liegen im Bereich atomarer Groflenord- 
nungen m). Die effektiv wahrnehmbare 
Signalamplitude liegt sogar noch niedriger. 
Die Verstarkungswirkung des Gehors reicht 
in atomare Groflenordnungen hinunter und 
bringt uns als ,,makroskopische" Wesen bei- 
nahe in direkten Kontakt mit dem Mikrokos- 
mos, wo bekanntlich unsere Alltagsanschau- 
ung versagt. Wie erzielt ein ,,grebes" biologi- 
sches System diese geradezu unglaubliche 
Empfindlichkeit? Wie wird es dabei mit dem 
unvermeidlichen Rauschen fertig? 

Trotz seiner hohen Empfindlichkeit kann das 
Gehor auch mit sehr lauten Schallen umge- 
hen. Zwischen dem beriihmten eben horba- 
ren Fall einer Stecknadel und dem ohren- 
betaubenden Start eines Dusenflugzeugs lie- 
gen rund zwolf Grofienordnungen der 
Energie bis lo4 W/cm2). Neben die- 
sem groflen Dynamikbereich ist die Emp- 
findlichkeit des Gehors als Klanganalysator 
bemerkenswert. Musikalisch geschulte Ohren 
vermogen zwei aufeinanderfolgende Tone 
noch zu trennen, wenn ihre Frequenzen sich 
um 1 Hz unterscheiden. 

Es wird sich zeigen, dai? die Natur in der 
Evolution des Gehors auflerordentlich gut 

moderne Physik ,,gelernt" hat. Fur ein Ver- 
standnis der maflgebenden biophysikalischen 
Funktionsprinzipien mui? man quasi das Ge- 
samtrepertoire von Konzepten der Schwin- 
gungs- und Wellenphysik heranziehen. Das 
Ohr nutzt Ruckkopplungs- und Verstar- 
kungsprinzipien, die sowohl bei Musikin- 
strumenten als auch in der Elektronik sowie 
in der Laserphysik eine Rolle spielen. Mehr 
noch: einige funktionelle Aspekte der Mikro- 
mechanik des Gehors, vor allem die sehr 
trickreiche nichtlineare Signalverarbeitung 
und Rauschuiiterdriickung, fiihren an die 
Front aktueller physikalischer Forschung. 

Die gefuhlsmafiige und 
musikalische Seite des Gehors 
Jenseits seines beeindruckenden Leistungs- 
vermogens entziehen sich andere Facetten 
unseres Horsinnes einer Reduktion auf tech- 
nische Daten und transzendieren die verkur- 
zende Sichtweise des Ohrs als eines bloi?en 
akustischen Nachrichtenempfangers. Horen 
ist mit Erlebnis und mit Emotionen verbun- 
den. Eine durch die objektive Brille der Phy- 
sik betrachtete ,,belanglose" Schalldruckkur- 
ve l a k  einen Konzertbesuch erleben oder den 
Klang der Stimme einer vertrauten Person 
entstehen. Das Gehor als geheimnisvolles 
,,Tor zur Seele" hat im kollektiven Bewuflt- 
sein der Menschheit schon immer eke eher 
magisch-mystische Rolle gespielt. Klange als 
Sprache des Gehors vermitteln ein unmittel- 
bares, ganzheitliches Gefuhl des Beteiligt- 
seins. 

Diese andere subjektive, gefiihlsmdige, mu- 
sikalische Seite des Gehors trennt man ge- 
meinhin fein sauberlich von seinen objektiven 
biophysikalischen Funktionsprinzipien. Mu- 
sikalische Empfindung wird zumeist nur mit 

hoheren kognitiveii Funktionen und kultu- 
rellen Traditionen in Verbindung gebracht. 
Dennoch gibt es bereits auf der physikali- 
schen Ebene der Schwingungen im Innenohr 
eine Art ,,Musikalitat", die in der aktiven 
Funktionsweise des Innenohrs angelegt ist. 
Das Ohr ist wesentlich mehr als nur ein Mi- 
krophon oder ein passives Empfangsorgan 
fur akustische Signale. Es ist eher einem Mu- 
sikinstrument vergleichbar, das eben jene 
nichtlinearen dynamischen Prinzipien sinr- 
reich nutzt, welche auch Musikinstrumente 
zu selbsttatigem Klingen bringen. Einerseits 
resultiert daraus die erstaunliche Ernpfind- 
lichkeit des Innenohrs, andererseits tragen 
diese Prozesse wesentlich zu seinen Eigen- 
schaften als intelligentes Instrument akusti- 
scher Mustererkennung bei. Insofern ist das 
Gehor auch unter erkenntnistheoretischen 
Aspekten hochinteressant [7]. Es liefert ein 
biophysikalisches Model1 fur die Struktur 
von Wahrnehmungsprozessen. 

Das Verstandnis akustischer Wahrnehmungs- 
vorgange umfai?t somit einen augerordentlich 
interessanten Komplex physikalischer, biolo- 
gischer, technischer, medizinischer und er- 
kenntnistheoretischer Fragestellungen. Wir 
werden im ersten Teil des Beitrags die mecha- 
nisch aktive, nichtlineare Funktion des kom- 
plexen Systems Innenohr darstellen unter Be- 
zug auf das analoge Verhalten einfacher 
Schwingungssysteme (Musikinstrumenten- 
Analogie), um dann im zweiten Teil (BIUZ 
4/96) auf die unerwartet konstruktive Rolle 
dieser Prozesse zur Unterdriickung von Rau- 
schen einzugehen. 

Die Cochlea - 
ein intelligentes Interface 
Die Schnittstelle zwischen aufien und innen, 
zwischen akustischen Signalen und dem neu- 
ronalen System, liegt in der Cochlea, dem 
schneckenartigen Hororgan des Innenohrs. 
Dort findet die Umsetzung von Schall in 
Nervenimpulse statt. Dies ist jedoch nicht die 
einzige Funktion der Cochlea: Der Wandlung 
geht bereits eine schnelle mechanische Vor- 
verarbeitung voraus. Der sequentielle Strom 
der akustischen Signale wird in vielen paralle- 
len, langsameren Kanalen neuronal weiterver- 
arbeitet. Im Innenohr befindet sich eine 
schwingungsfahige Struktur, die Basilarmem- 
bran. Deren Schwingungsmuster wird von 
mechanisch empfindlichen Sinneszellen abge- 
tastet. Die Membran ist mechanisch so gestal- 
tet, dai3 eine Zerlegung von Schallsignalen in 
ihre Frequenzbestandteile stattfindet (Fre- 
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quenzanalyse). Abbildung 2 stellt ein stark 
vereinfachtes Schema dar, das die schnecken- 
artige Cochlea aus Griinden der Ubersicht 
entrollt zeigt. Die Parallelisierung ist vor al- 
lem deswegen notwendig, da sich die hoher- 
frequenten Signale (>I kHz) vie1 zu schnell 
andern, um noch vom Nervensystem direkt 
iibertragen und verarbeitet werden zu kon- 
nen. 

Die Cochlea besteht aus drei mit Fliissigkeit 
gefullten Kanalen. Abbildung 3a zeigt einen 
Querschnitt (vergleiche auch [16]). Der mitt- 
lere Kana1 (Scala media) enthalt Endolymphe, 
die reich an Kaliumionen ist, wahrend die bei- 
den anderen (Scala vestibuli oder S. tympani) 
mit Perilymphe gefiillt sind, eine an Natrium- 
ionen reiche Fliissigkeit. Die fur die Schall- 
verarbeitung in der Cochlea maggebende Ba- 
silarmembran trennt die Scala media von der 
Scala tympani. Schallwellen der Luft werden 
iiber Aufienohr, Trommelfell und Gehor- 
knochelchenkette in die Cochlea eingekop- 
pelt. Die Steigbiigelbewegung ruft Kompres- 
sionswellen der Lymphe hervor, die herseits 
die Basilarmembran zum Mitschwingen an- 
regen. 

Das Schwingungsmuster der Basilarmembran 
wird iiber die gesamte Lange von mechani- 
schen Rezeptorzellen (Haarzellen) abgetastet. 
Sie befinden sich im Cortischen Organ (Ab- 
bildung 3b), das auf der Basilarmembran 
sitzt. Der Transduktionsprozefi, die Ubertra- 
gung von mechanischen in elektrochemische 
Signale, findet in den Spitzen der feinen har- 
chenartigen Fortsatze (Stereocilien) der Haar- 
zellen statt. Jede Haarzelle enthalt ein Biindel 
solcher Harchenfortsatze. Uber dem Corti- 
Organ befindet sich die Deckmembran. Sie ist 
an der inneren Spirale der Schnecke befestigt 
und hat festen mechanischen Kontakt mit den 
Harchenbiindeln der aufleren Haarzellen. 
Aiiders als es die schematische Abbildung 2 
suggerieren konnte, erfolgt von a d e n  keine 
mechanische Abtastung, sondern die Bewe- 
gung der Basilarmembran wird intern iiber 
die Mikromechanik des daran angekoppelten 
Systems aus Corti-Organ, Harchenbiindel 
und Deckmembran detektiert. Eine Auf- 
wartsbewegung der Basilarmembran lost eine 
Scherbewegung zwischen Corti-Organ und 
Deckmembran aus, welche die dazwi- 
schenliegenden Harchenbiindel verbiegt. 

Die Verbiegung ist das eigentliche mechani- 
sche Eingangssignal zum neuronalen System. 

Haarzelle hervor. Dieses elektrochemische 
Signal wird d a m  iiber Transmitterstoffe an 
den Hore rv  weitergegeben, der die Informa- 
tion in Form von Aktionspotentialen codiert 
und schliei3lich iiber die Horbahn zur 
Groahirnrinde weiterleitet. 

Es gibt zwei Gruppen von Haarzellen: 

0 eine Reihe von inneren Haarzellen sowie 

0 drei Reihen aui3erer Haarzellen. 

Die eigentliche Umsetzung in Nervenimpul- 
se findet in den inneren Haarzellen statt. Sie 
sind afferent innerviert und iibertragen Ner- 
venimpulse zum Gehirn. Die aufleren Haar- 
zellen sind dagegen efferent innerviert und 
tragen nicht unmittelbar zur Wandlung in 
neuronale Impulse bei. Sie besitzen neben ih- 
rer passiven sensorischen auch eine aktive 
mechanische Funktion, die ganz wesentlich 
die Arbeitsweise des Innenohrs bei niedrigen 
Schallpegeln beeinfluat [2O]. Soviel in aller 
Knappheit zum komplexen Aufbau des peri- 
pheren Hororgans. Welche biophysikalischen 
Prinzipien fuhren nun im Zusammenwirken 
dieser Teile zu der herausragenden Empfind- 
lichkeit des Gehors? 

Das lnnenohr als Resonator 

Modelle zur Innenohrfunktion sollten in der 
Lage sein, die erwahnten Leistungen des 
Gehors zu deuten. Historisch lassen sich grob 
drei Abschnitte der Modellbildung unter- 
scheiden. Ara 1 ist mit dem Namen Helm- 
holtz verkniipft, der als erster eine umfassen- 
de Hortheorie vorschlug, die auf dem Reso- 
nanzkonzept basiert [14]. Danach wird die 
Basilarmembran als ein schwingungsfahiges 
Gebilde aufgefak, dessen einzelne Abschnitte 
auf unterschiedliche Schwingungsfrequenzen 
abgestimmt sind. Stimmt die Antriebsfre- 
quenz am Steigbiigel mit der jeweiligen Ei- 
genfrequenz iiberein, so schwingt ein be- 
grenzter Abschnitt mit. Auf einem solchen 
Resonanzeffekt beruht beispielsweise das 
Mitschwingen der a-Saite eines Klaviers, 
wenn man genau den Ton ,,arr hineinsingt und 
die Dampfung der Saiten weggenommen hat. 

Die Grundidee dieser friihen Resonanztheo- 
rie ist auch in den folgenden Modellen erhal- 
ten geblieben: Eine bestimmte akustische An- 
regungsfrequenz ist mit einem Ort maximaler 
Schwingungsamplitude auf der Basilarmem- 

~~~ 

Es ruft Ionenstrome in den Harchen und eine 
Depolarisierung des Membranpotentials der 

bran gekoppelt. Man spricht von einer Fre- 
quenz-Orts-Abbildung. Sie ist allerdings nur 

Abb. 3. Querschnitt durch eine Windung 
der Innenohrschnecke, Cochlea (a), sowie 
des Corti-Organs (b). Hz-Haarzellen. 

einer der beiden Kanale, aus denen das akusti- 
sche System seine Tonhohendormation be- 
zieht. Der zweite Zugang besteht bei Fre- 
quenzen etwa unter einem Kilohertz in einer 
zeitlichen Analyse der Basilarmembran-Mu- 
ster durch das Nervensystem (Periodizitats- 
analyse). 

Das lnnenohr als Wellenleiter 

Gegen die einfache Resonanztheorie spricht, 
dai3 die Basilarmembran nicht aus isoliert 
schwingenden diskreten Abschnitten besteht, 
sondern daiS auch in Langsrichtung Kopp- 
lungskrafte wirken. Ihr Schwingungsverhal- 
ten entspricht dem einer schmalen elastischen 
Platte. Im Zusammenspiel der elastischen 
Riickstellkrafte der Membran mit der Trag- 
heit der umgebenden mitbewegten Fliissig- 
keit kommt es zur Wellenausbreitung entlang 
der Membran. Hier setzt die zweite Ara der 
Modellbildung an, die mit dem Namen BPkC 
sy verkniipft ist. Seine Wanderwellentheorie 
hat die alte Resonanztheorie abgelost [2]. 

Ubertragt der Steigbiigel einen Druckpuls auf 
die Innenohrfliissigkeit, dam lost die Druck- 
differenz zwischen Scala vestibuli und Scala 
tympani eine wellenformige Erregung der Ba- 
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silarmembran aus, die von der Schneckenba- 
sis zur Schneckenspitze lauft. Es handelt sich 
dabei um Grenzflachenwellen zwischen der 
Innenohrfliissigkeit und der elastischen Basi- 
larmembran. Sie zeigen ahnliche Eigenschaf- 
ten wie Oberflachenwellen, die ein ins Wasser 
geworfener Stein auslost. Gegeniiber Kom- 
pressionswellen im Flussigkeitsvolumen be- 
sitzen Grenzflachenwellen eine stark vermin- 
derte Geschwindigkeit. Die Wanderwellenge- 
schwindigkeit wird bis auf einige 1Om/s 
herabgesetzt und liegt damit in der gleichen 
Groflenordnung wie die Nervenleitungsge- 
schwindigkeit. Der Wanderwellenprozefi ist 
sowohl unter Aspekten des Energiestroms 
wie auch des Informationsstroms optimal. Er 
ermoglicht nicht nur einen weitgehend ver- 
lustfreien Transport von Schwingungsenergie 
zu den Sinneszellen, sondern auch eine An- 
passung der Geschwindigkeit der mechani- 
schen Musterbildung im Innenohr an die Mu- 
sterverarbeitung des neuronalen Systems, was 
beispielsweise fur die Verarbeitung von Signa- 
len durch beide Ohren (binaurale Verarbei- 
tung) und die Lokalisation von Schallquellen 
unbedingt notwendig ist. 

Passive Strukturbildung 
im lnnenohr 

Die Wanderwellenausbreitung bewirkt eben- 
falls eine Frequenz-Orts-Abbildung. Dafiir 
sorgen die speziellen mechanischen Eigen- 
schaften der Basilarmembran. Ihre Breite 
nimmt von der Schneckenbasis zur Spitze hin 
zu, wodurch mehr Fliissigkeit bewegt wird. 
Die effektive Tragheit des Ausbreitungsmedi- 
ums wird so mit wachsendem Abstand von 
der Basis grofler, wahrend in gegenlaufiger 
Tendenz die Steifigkeit und damit die elasti- 
schen Riickstellkrafte kleiner werden (Abbil- 
dung 4). Die Basilarmembran verhalt sich wie 
eine Schraubenfeder, deren Masse ortsabhan- 
gig zunimmt bei schlaffer werdenden Feder- 
kraften. Infolgedessen laufen Wellen im basa- 
len Teil schnell und verlangsamen sich stetig 
zur Schneckenspitze hin, wo die Membran 
nachgiebiger wird. Durch die Verlangsamung 
der Wellenausbreitung kommt es zu einer 
Verkiirzung der Wellenlange, verbunden mit 
einem Anstieg der Amplitude. Dieses Auf- 
steilen der Welle hat energetische Ursachen. 
Der Energiegehalt eines Wellenbergs wird we- 
gen der abnehmenden Wellenlange auf einem 
immer kleineren Raum konzentriert. Wenn 
die Energie erhalten bleibt, mug es zu einem 
Anstieg der Amplitude kommen. Ein ver- 
gleichbares Aufsteigungsphanomen zeigen 
Brandungswellen, die gegen den Strand an- 

Abb. 4. Entstehung von Wanderwellen auf 
der Basilarmembran. Die zur Schnecken- 
spitze hin breiter und schlaffer werdende 
Basilarmembran verhalt sich wie eine ela- 
stische Feder, deren Steifigkeit bei zuneh- 
mender Masse abnimmt. Infolgedessen ver- 
mindert sich die Ausbreitungsgeschwindig- 
keit ortsabhangig. Es kommt zu einer 
Verkiirzung der Wellenlange und zu einem 
Arnplitudenanstieg. Das Zusammenwirken 
von Aufsteilung und Dampfung der lau- 
fenden Welle fiihrt zur Ausbildung eines 
Maximums in der Einhiillenden des Wellen- 
musters. 

laufen und dabei ebenfalls langsamer werden. 
Dem Amplitudenanstieg wirkt die Schwin- 
gungsdampfung durch die allgegenwartige 
Reibung entgegen. Beide Effekte, Aufsteilen 
und Abklingen der Welle, bewirken, dai3 die 
Einhullende des von einer bestimmten Fre- 
quenz erregten Wanderwellenmusters ein Ma- 
ximum ausbildet, dessen Lage bei abnehmen- 
der Frequenz sich in die Schnecke hinein ver- 
schiebt. Hohe Frequenzen werden so auf den 
basalen Teil der Schnecke abgebildet, tiefe 
Frequenzen erregen den Bereich der 
Schneckenspitze am starksten. Die Basilar- 
membran wirkt wie ein Wellenleiter, der Sig- 
nale je nach ihrer Frequenz ,,auseinander- 
zieht" (Dispersionseffekt) und die Schallener- 
gie zu einem Ort maximaler Erregung 
transportiert. In ihrer physikalischen Essenz 
beschreibt die Wanderwellentheorie eine pas- 
sive Musterbildung abhangig vom Frequenz- 
spektrum der akustischen Signale, beruhend 
auf dem Zusammenspiel von Dispersion 
(ortsabhangige Geschwindigkeit) und Dissi- 
pation (Energieabgabe durch Reibung). Grob 
vereinfacht wirkt im Resonanz- wie irn Wan- 
derwellenmodell die Basilarmembran ebenso 

Abb. 5. Die Verscharfung optischer Muster 
durch neuronale Verrechnung (laterale In- 
hibition) fiihrt zu charakteristischen Sin- 
nestauschungen. Sie verstarkt die Hellig- 
keitsunterschiede an den Kanten des Mu- 
sters so, dai3 in der Mitte des Musters helle 
Streifen sichtbar werden, obwohl dort die 
mittlere Helligkeit konstant ist. Im unteren 
Teil des Bildes ist die rampenartige Hellig- 
keitsverteilung gezeigt, nach welcher der 
Computer das Muster statistisch erzeugt 
hat. 

Abb. 6. Bei der lateralen Inhibition ist ein 
neuronales Netzwerk so verschaltet, dai3 
eine erregte Nervenzelle ihre Nachbarzel- 
len hemmt. Die Kombination einer kurz- 
reichweitigen Verstarkung mit einer lang- 
reichweitigen Hemmung ist ein durchgan- 
giges Strukturprinzip von Musterbildungs- 
und Mustererkennungsprozessen. 
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Abb. 7. Die gemessenen Abstimmkurven 
der Basilarmembran im Tierexperiment 
zeigen, dai3 bei intakter Cochlea ein be- 
stimmter Ort auf der Membran selektiv 
nur  von einem schmalen Frequenzbereich 
angeregt wird. Diese Frequenzselektivitat 
verschwindet bei beschadigter Cochlea 
oder beim Tod des Versuchstieres. Solche 
Abstimmkurven werden gemessen, indem 
man die zur Erreichung einer bestimmten 
Amplitude benotigten Schalldrucke in Ab- 
hangigkeit von der Frequenz ermittelt. Im 
gezeigten Experiment ist es eine Geschwin- 
digkeitsamplitude von 0,03 mm/s [19]. Man 
beachte die logarithmische Auftragung des 
Schalldrucks. 

passiv wie die schwingungsempfindliche 
Membran eines Mikrophons: Sie wird durch 
den Schall angetrieben und so ins Mitschwin- 
gen gebracht. Als Modell des Horvorgangs 
hat das passive Mitschwingbild einen Schon- 
heitsfehler: Wir horen sozusagen besser als 
die passive Theorie erlaubt. Durch ihre Ein- 
bettung in die umgebende Fliissigkeit ist die 
Basilarmembran stark gedampft. Man weifl 
aus der Schwingungsphysik, dai3 ein schwin- 
gungsfahiges System urn so selektiver auf eine 
Frequenz anspricht, je weniger gedampft es 
ist. Nur wenn man wie im obigen Beispiel das 
Klavier entdampft, kann man selektiv auch 
nur eine Saite durch einen Ton gezielt anre- 
gen. Das trifft gleichermaflen auf die Reso- 
nanz- wie auf die Wanderwellentheorie ZU. 

Infolge starker Dampfung spricht die Mem- 
bran nicht auf eine einzelne Frequenz an, son- 
dern auf ein breites Frequenzband. Bei einem 
Modell, das auf passivem Mitschwingen be- 
ruht, ist es daher ratselhaft, wie das Gehor die 
beobachtete Trennscharfe fur aufeinanderfol- 
gende Tone bis hinab zu etwa einem Hertz 
zustandebringt. Zwei eben unterscheidbare 
Tone hatten innerhalb der Zeichengenauig- 
keit von Abbildung 4 praktisch das gleiche 
Anregungsmuster. 

Entdampfung und Feinabstim- 
mung auf mechanischer Ebene 

In der Entwicklung der Hortheorien hat man 
zunachst einen neuronalen Verarbeitungsme- 
chanismus angenommen, der die grobe me- 
chanische Vorzerlegung des passiven Wellen- 
leiters verfeinern sollte. Es war naheliegend, 
ein neuronales Netzwerk zu posmlieren, das 
analog zur Kontrastverscharfung beim Sehen 
das breite Anregungsmuster durch laterale In- 
hibition verscharft [3]. Dieser neuronale 
Strukmrbildungsprozefl ist im Nervensystem 
weit verbreitet. Ihm liegt eine Kombination 
von Erregung und Hemmung zugrunde, wo- 
bei beide Prozesse durch verschiedene Reich- 
weiten gekennzeichnet sind [Y, 171. Die Ab- 
bildungen 5 und 6 zeigen das Phanomen am 
Beispiel optischer Musterverscharfung. 

Diese hypothetische Neuronenschaltung be- 
zeichnete man als zweites Filter, da man an- 
nahm, dafl es die unvollkommene Leistung 
des ersten mechanischen Filters verbesserte 
[13]. Die Suche nach dem zweiten neuronalen 
Filter envies sich als erfolglos. Bereits einzel- 
ne Fasern des Horerven zeigen ein hochse- 
lektives Abstimmverhalten. Ebenso ergaben 
Messungen des mechanischen Schwingungs- 
verhaltens der Basilarmembran bei intaktem 
Innenohr eine vergleichbare scharf abge- 
stimmte Empfindlichkeitsspitze (Abbildung 
7, [ IY]).  Diese verschwindet endgiiltig beim 
Tod des Versuchstieres oder reversibel bei ei- 
ner kurzzeitigen Unterbrechung der Sauer- 
stoffzufuhr zur Cochlea. Im toten Innenohr 
(wie in den von Btktsky untersuchten Innen- 
ohrpraparaten) findet man genau das Verhal- 
ten, was man nach der Schwingungsphysik 
bei starker Dampfung erwarten wiirde, im le- 
benden System ist die Reibung dagegen 
scheinbar unwirksam. 

Wie kommt es zur mechanischen Feinabstim- 
mung des lebenden Systems? Auflert sich hier 
etwa ein ratselhafter ,,Elan vital", welcher der 
allgegenwartigen Reibung und Energiedissi- 
pation entgegenwirkt? Mit etwas Augen- 
zwinkern mufl man diese Frage bejahen. Man 
benotigt aber keine neue Jebendige Kraft", 
die der toten Materie Leben einhaucht. In le- 
benden Systemen sind es bekanntlich chemi- 
sche Stoffwechselvorgange, die das Ungleich- 
gewicht aufrechterhalten und das Lebewesen 
vor dem chemischen Gleichgewicht, dem 
Tod, bewahren. Eine Vielzahl zyklischer che- 
mischer Prozesse greifen dabei ineinander 
und gewahrleisten eine dynamische Selbster- 
halmng der Lebensprozesse. Analog gibt es 

im Innenohr auf neuro-mechanischer Ebene 
Riickkopplungsvorgange, die dem mechani- 
schen Gleichgewicht, der Dampfung und 
dem Stillstand durch Reibung, durch zykli- 
sche mechanische Energiezufuhr entgegen- 
wirken. Als Nebenprodukt erzeugt das Ohr 
selbst Schwingungen. Anders als ein Mikro- 
phon schwingt es nicht nur passiv mit, es tont 
aktiv. 

Echos und spontane 
Emissionen aus dem Gehor 

Mit dem experimentellen Nachweis von aku- 
stischen Signalen, die das Gehor selbst er- 
zeugt, setzt die dritte Ara von Innenohrmo- 
dellen ein, die durch das Stichwort Aktivitat 
gekennzeichnet ist. Die vom Ohr aktiv gene- 
rierten Schallsignale bezeichnet man als oto- 
akustische Emissionen. Sie konnen mit emp- 
findlichen Sondenmikrophonen im Gehor- 
gang gemessen werden. Man unterscheidet 
spontane und evozierte Emissionen. Letztere 
emittiert das Gehor als Antwort auf aui3ere 
Reize. Die von definierten Schallsignalen her- 
vorgerufenen Emissionen nennt man nach 
ihrem Entdecker auch Kemp-Echos [15]. Die 
aktiven Echos des Innenohrs besitzen fre- 
quenzabhangige Verzogerungszeiten bis zu 
etwa 30 ms, welche die frequenzabhangige 
Wanderwellenlaufzeit spiegeln. Bei den Spon- 
tanemissionen, die das Gehor ohne aui3eren 
Stimulus aussendet, handelt es sich zumeist 
um unterschwellige schmalbandige Signale 
mit einer oder mehreren Frequenzen [21]. 

Offensichtlich laufen in der Cochlea Prozesse 
ab, die Energie in die Basilarmembranschwin- 
gung pumpen. Eine geeignete Energiezufuhr 
im richtigen Takt wirkt der Dampfung entge- 
gen und erlaubt eine frequenzselektive me- 
chanische Feinabstimmung der Basilarmem- 
bran. Als Nebeneffekte der aktiven Arbeits- 
weise treten Schallemissionen auf. Das Ohr 
wird selbst zum Schallsender. Wie bringt das 
Ohr derartig schnelle mechanische Bewegun- 
gen hervor, deren Frequenz weit uber den ty- 
pischen Kontraktionsfrequenzen von Mus- 
keln liegt? 

Auflere Haarzellen wirken nicht nur senso- 
risch iiber die passive Verbiegung, sondern sie 
arbeiten auch in umgekehrter Richtung mo- 
torisch als Stellglieder [20]. Abbildung 8 zeigt 
einen Ruckkopplungskreis, ein plausibles 
Modell, welches die mechano-elektrische 
Wandlung (passiver Teil) und die elektro-me- 
chanische Wandlung (aktiver Teil) in den 
aui3eren Haarzellen verbindet. Im aktiven 
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Teil ist dieser Kreis experimentell allerdings 
noch nicht vollstandig gesichert. Das Schall- 
signal bewirkt via Basilarmembranschwin- 
gung eine Verbiegung der Haarzellen. Durch 
die dabei ausgelosten Ionenstrorne kommt es 
zu Potentialanderungen in der Endolyrnphe. 
Anders als die langsarnere Depolarisation des 
Mernbranpotentials der Haarzeuen konnen 
diese schnellen elektrischen Signale des Innen- 
ohrs auch den hochfrequenten Schallsignalen 
des Horbereichs folgen, aMich wie ein 
Mikrophon Schall frequenzgetreu in elektri- 
sche Signale wandelt. Man bezeichnet diese 
Signale daher auch als cochleare Mikropho- 
niesignale. Sie sind so kraftig, dai3 man reiz- 
synchrone Mikrophoniespannungen im elek- 
trischen Fernfeld auf der Kopfhaut des Men- 
schen frequenzselektiv messen kann [6]. 

Die Potentialanderungen ihrerseits konnen zu 
einer Anderung der rnechanischen Eigen- 
schaften der Haarzelle fuhren. Sowohl Lan- 
genanderungen der Haarzellen als auch aktive 
Bewegungen der Cilien sowie Anderungen 
mechanischer Parameter (Steifigkeit) sind 
moglich. Jeder dieser Prozesse erlaubt es 
theoretisch, Stoffwechselenergie in die me- 
chanische Schwingung zu pumpen. Auch re- 
lativ komplizierte Purnpbewegungen irn Sy- 
stem Corti-Organ - Deckmernbran werden 
als mogliche elektro-mechanische Kopp- 
lungsprozesse diskutiert [I]. Wahrend der 
passive Wandlungsteil in den Grundziigen 
klar ist, bleibt der aktive Teil noch weit- 
gehend unverstanden, vor allem wegen der 
Notwendigkeit einer sehr schnellen Krafter- 
zeugung. Bekanntlich rniissen in manchen 
Saugetierohren (zurn Beispiel bei den Fleder- 
rnausen) die rnechanischen Verstarkungspro- 
zesse irn Ultraschallbereich bis iiber 100 kHz 
wirksam sein. Eine derart hochfrequente 
Wandlung konnte bislang experimentell noch 
nicht gezeigt werden. Die bisher gernessenen 
Grenzfrequenzen der elektro-mechanischen 
Wandlung liegen bei etwa einem Kilohertz [18]. 

Unabhangig von den noch strittigen Details 
l&t sich die Ruckkopplung irn Innenohr als 
ein direkter neuro-mechanischer Musterbil- 
dungsprozei3 auffassen, der erheblich schnel- 
ler als die rein neuronalen Verscharfungspro- 
zesse ablauft (Abbildung 9). Es erfolgt eine 
ahnlich intelligente Vorverarbeitung und Ver- 
scharfung des Erregungsmusters bereits auf 
mechanischer Ebene, wie sie bei der lateralen 
Inktbition auf vielen Ebenen des neuronalen 
Systems stattfindet. Analog zur neuronalen 
Musterverscharfung wirkt hier mechanisch 
eine lokale Aktivierung (Verstarkung) sowie 

Abb. 8. Schemati- 
sche Darstellung 
des Riickkopp- 
lungskreises beim 
mechanisch akti- 
ven Horen. Beim 
Innenohrverstar- 
ker ist die sensori- 
sche Funktion der 
aui3eren Haarzel- 
len mit ihrer moto- 
rischen Funktion 
gekoppelt. Eine 
Verbiegung der 
Haarzellen lost 
Ionenstrome aus. 
Die damit verbun- 
denen elektroche- 
mischen Prozesse 
modulieren die 
mechanischen 
Eigenschaften der 
Haarzellen, wo- 
durch Energie 
eingekoppelt wird. 

eine langreichende Inhibierung (Dampfung) 
des Schwingungsmusters. 

Die Prinzipien der Verscharfung von Struktu- 
ren hat die Natur also nicht erst auf neurona- 
lern Substrat irnplementiert, sondern sie lie- 
gen in einer weitgehend analogen Form be- 
reits auf rnechanischer Ebene irn Innenohr 
vor. Diese Passung von quasi blinden, nicht 
zielgerichteten, der nichtlinearen Mechanik 
inharenten Strukturprinzipien und intelligen- 
ten, zweckgerichteten Verarbeitungsstrategi- 
en, die der biologischen Evolution unterlie- 
gen, rnacht das Innenohr zu einem physika- 
lisch ebenso wie biologisch faszinierenden 
Studienobjekt. 

Analogien zu selbsterregt 
schwingenden 
Musikinstrumenten 
Die unserer Anschauung weitgehend frern- 
den, teils recht uberraschenden und kontrain- 
tuitiven Eigenschaften nichtlinearer Systeme 
wollen wir zunachst an einfachen akustischen 
Modellen verdeutlichen. In der aktiven Funk- 
tion des Gehors hat die Natur Prinzipien 
verwirklicht, wie sie ganz ahnlich Musikin- 
strumente zu selbsterregten Schwingungen 
erklingen lassen (zurn Beispiel Floten, Or- 
gelpfeifen, gestrichene Saiteninstrumente). 
Gleichgiiltig, oh die aktiven Prozesse auf me- 

Abb. 9. Mechanische Vorverarbeitung und 
Verscharfung im Innenohr. Das breite Ma- 
ximum der Einhiillenden des Wanderwel- 
lenmusters auf der passiven Basilarmem- 
bran wird durch aktive Prozesse verstarkt. 
Die nichtlineare Riickkopplung erzeugt ei- 
nen eng lokalisierten Schwingungszustand 
und verscharft so die Frequenz-Orts-Ab- 
bildung. 
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chanischem oder biologischem Substrat reali- 
siert sind, immer sind Ruckkopplungen und 
Nichtlinearitaten beteiligt. Ruckkopplungen 
steuern die Energiezufuhr aus einem kontinu- 
ierlichen Energieresewoir selbsttatig im rich- 
tigen Takt, so daf3 ein periodischer Prozefl 
entsteht, der Energieverluste kompensiert. 
Die Periodik wird nicht extern vorgegeben, 
sondern entsteht durch die internen Ablaufe. 
Das System organisiert sein Verhalten selbst. 
Entsprechend dem in Abbildung 10 gezeigten 
zyklischen Schema halt eine Vielzahl von Sy- 
stemen in Natur und Technik periodische 
Prozesse per Selbstorganisation selbsttatig 
aufrecht. Das Schema laflt sich auch auf die 
Bildung raum-zeitlicher Muster in offenen 
Systemen erweitern. Hier setzt die Synergetik 
an [lo-121. 

Eine positive Ruckkopplung wiirde theore- 
tisch zu unbegrenztem Wachstum hhren. 
Daher mufl es zu einer Begrenzung der 
Schwingungsamplitude kommen, was durch 
inharente Nichtlinearitaten zumeist automa- 
tisch geschieht (zum Beispiel Grenzen der 
Ressourcen, Energiezufuhr). Abbildung 10 
zeigt das Zusammenwirken von linearen und 
nichtlinearen Strukturprinzipien beim Zu- 
standekommen der selbsterregten Schwin- 
gungen der Orgelpfeife. Das lineare Schwin- 
gungssystem ist das Pfeifenrohr, das sich 
durch Uberlagerung von hin- nnd zuriicklau- 
fenden Wellen zur Resonanz aufschaukeln 
laf3t. Die Pfeife bezieht ihre Energie aus einem 
Geblase, das einen kontinuierlichen Luft- 
strom erzeugt. Die Stromung im Pfeifenmaul 
ist das nichtlineare Element. Sie verhalt sich 
instabil, kann durch winzige Anstofle kippen 
und auf3en oder innen an der Pfeifenlippe 
vorbeistromen. Der dabei entstehende 
Druckpuls wird im Pfeifenkorper durch Re- 
sonanz verstarkt und wirkt auf den Luft- 
strom steuernd zuriick. Geschieht diese 
Ruckkopplung im richtigen Takt, so wird 
eine kontinuierliche Schwingung angefacht. 

Analog zum Ohr wirken zwei Teilsysteme 
zusammen. Dem Resonator der Pfeife ent- 
spricht ein kleiner Abschnitt der Basilarmem- 
bran, der zum passiven Mitschwingen ange- 
regt wird. Der Resonator ist mit dem Genera- 
tor gekoppelt, der als aktives Element die 
Energiezufuhr steuert. Die Haarzellen des 
Innenohrs arbeiten als Teile des 
Generatorprozesses analog zum Luftstrom 
im Labium. Sie vereinen sensorische und mo- 
torische Funktionen, ahnlich wie der Luft- 
strom passiv auf Schall reagiert und zugleich 
aktiv Druckpulse erzeugt. 

Abb. 10. Die Erzeugung selbsterregter Schwingungen unterliegt einem nichtlinearen 
Ruckkopplungsprozefl, der den Energiestrom durch das offene System selbsttatig steuert 
(a). Bei der Erzeugung von Schwingungen der Orgelpfeife (b) kann man ebenso wie im 
Gehor (c) einen Generator- und einen Resonatorprozefl unterscheiden. Der Resonator ar- 
beitet weitgehend linear, wahrend irn Generator nichtlineare Ablaufe den Energiestrom 
steuern. 

Das beriihmte Goethe-Zitat: ,,War' nicht das 
Auge sonnenhaft, die Sonne konnt' es nicht 
erblicken" ist eine eher poetisch-metaphori- 
sche Umschreibung der Sehvorgange. Die 
Aussage gilt nur in einem sehr verschlunge- 
nen indirekten Sinn, insofern als die biologi- 
sche Evolution erfolgreich optische Prinzipi- 
en implementiert hat. Hatte Goethe sich 
stattdessen auf das Gehor berufen und etwa 
gesagt: ,,War' nicht das Ohr orchesterhaft, 
wir konnten keinen Klangen lauschen", so 
hatte er in einem durchaus wortlichen Sinne 
recht behalten. Das aktive Gehor benutzt 
zum Nachweis von Schall dynamische Prin- 
zipien, die der Schallerzeugung in selbsterreg- 
ten Schwingern isomorph sind, wie das Bei- 
spiel der angetriebenen Orgelpfeife zeigt. 

Das Einrasten 
interner Oszillatoren 
Obwohl Schwingungsphanomene ein sehr al- 
tes physikalisches Thema darstellen, ist das 
komplexe Verhalten nichtlinearer Schwinger 
ein hochst aktuelles Forschungsgebiet. Eine 
Einsicht in die aderst  konstruktive Rolle 
nichtlinearer Prozesse beim Horen markiert 
die vierte Ara der Hormodelle, in die wir der- 
zeit eintreten. Erst allmahlich zeichnet sich 
ein umfassendes Verstandnis des subtilen Zu- 
sammenwirkens neuro-mechanischer Innen- 

,ohrprozesse ab, und die uberraschende Be- 
deutung nichtlinearer Schwingungen vor al- 

lem bei der Bandigung des unvermeidlichen 
Rauschens wird zunehmend Marer. 

Nichtlineare Systeme funktionieren oft an- 
ders als es die an weitgehend linearen Syste- 
men orientierte Schulphysik lehrt. Sie haben 
ein breites Repertoire von EntwicMungsmog- 
lichkeiten, das periodisches, quasi-periodi- 
sches und scheinbar irregulares, chaotisches 
Verhalten umfaflt. Kleine Parameteranderun- 
gen fuhren unter Umstanden zu einem Um- 
schlagen des Verhaltens. Die gewohnlichen li- 
nearen Schwingungssysteme der Schulphysik 
konnen allenfalls eine Abschwachung oder 
Verstarkung sowie eine Filterung von Signa- 
len herbeifuhren. Demgegeniiber sind nichtli- 
neare Oszillatoren in der Lage, den Informa- 
tionsstrom aktiv zu verandern; sie konnen 
sowohl neue Signale erzeugen als auch vor- 
handene unterdriicken. Damit liefern sie 
wichtige Einsichten in Grundprinzipien bio- 
physikalischer Informationsdynamik. 

Eine ganze Reihe der iiberraschenden Eigen- 
schaften des Innenohrs stehen in enger Ent- 
sprechung zum Verhalten der Orgelpfeife. Sie 
lassen sich an diesem einfachen Modellsystem 
erarbeiten und in Korrespondenz zu dem we- 
sentlich komplizierteren biologischen System 
setzen, dessen Funktion damit durchschauba- 
rer wird. Wir untersuchen zunachst am Mo- 
dell Orgelpfeife, was geschieht, wenn ein 
selbsttatig schwingendes System mit einem 
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weiteren Signal wechselwirkt. Eine durch ein 
Geblase angetriebene Orgelpfeife moge 
selbsterregte Schwingungen ausfuhren. Nun 
wird die Orgelpfeife zusatzlich durch das 
Signal eines Lautsprechers von a d e n  peri- 
odisch erregt (Abbildung 11). Bei schwacher 
Kopplung zwischen Orgelpfeife und Laut- 
sprecher tritt eine Uberlagerung beider 
Schwingungen auf. 1st die Frequenzdifferenz 
klein, so hort man einen in seiner Lautstarke 
auf- und abschwellenden Ton, eine Schwe- 
bung. Die Schwebungsfrequenz ist um so 
hoher, je groi3er die Frequenzdifferenz beider 
Tone ist. Die Schwebung ist Ausdruck einer 
linearen Uberlagerung von Schwingungen, 
wie wir sie vom Anschlagen leicht verstimm- 
ter Stimmgabeln aus dem Physikunterricht 
kennen. Bei der linearen Uberlagerung koexi- 
stieren interne Orgelpfeifen- und externe 
Lautsprecherschwingung ohne wechselseitige 
Beeinflussung. 

Erhoht man die Antriebsstarke des Lautspre- 
chers oder den Kopplungsgrad, dann zeigt 
sich plotzlich ein vollig anderes Verhalten. 
Unterschreitet die Frequenzdifferenz einen 
gewissen Schwellenwert, dann ist das a d e r e  
Signal in der Lage, die Pfeifenschwingung ge- 
wissermaaen auf sich zu ziehen. Die Schwe- 
bungsfrequenz verschwindet, und es ist nur 
noch eine einzige Frequenz vorhanden. Die 
Orgelpfeife schwingt nicht mehr selbsttatig, 
sondern ihr Takt wird vom Antrieb vorgege- 
ben. Das externe Signal zieht die interne 
Schwingung mit und synchronisiert diese. Es 
tritt eine Phasenkopplung beider Schwingun- 
gen ein, sie sind ineinander verschrankt oder 
eingerastet. Bei variabler Frequenz des An- 
triebs besteht die Phasenkopplung iiber einen 
gewissen ,,Mitzieh"-Bereich, dessen Breite 
von der Anregungsamplitude oder der Kopp- 
lungsstarke abhangt. A d e n  und innen sind 
sozusagen miteinander verschmolzen. Ein 
solches Umschlagen des Verhaltens bei einem 
gewissen kritischen Parameterwert ist fur 
nichtlineare Phanomene typisch; es existiert 
eine Schwelle, unterhalb welcher kein Effekt 
auftritt. 

Dieses Einrastphanomen der periodisch er- 
regten aktiv schwingenden Orgelpfeife ist ein 
einfaches physikalisches Modell des aktiven 
Primarprozesses der Wahmehmung. Auf dem 
wahrnehmenden biologischen Substrat laufen 
selbsterregte dynamische Prozesse ab. Diese 
aul?ern sich beispielsweise als aktive Schwin- 
gungen wie im Innenohr. Aber auch die In- 
formationstrager des Nervensystems, die 
neuronalen Impulse, gehoren in die gleiche 

Abb. 11. Die angetriebene Orgelpfeife als 
Modell fur aktive Wahrnehmungsprozesse. 
Die aktiv schwingende Orgelpfeife ent- 
spricht dem aktiven Gehor, das eine innere 
Schwingung mit der Frequenz fi erzeugt. 
Der Lautsprecher erzeugt das externe aku- 
stische Signal der Frequenz f,. Bei geringer 
Kopplung kommt es zu einer Schwebung 
mit der Frequenzdifferenz fi-f,. Bei starker 
Kopplung verschwindet die Schwebung. 
Die Freuenz fi rastet auf das a d e r e  Signal 
ein. Die innere Schwingung wird vom 
aui3eren Signal mitgezogen. 

Klasse selbsterregter Schwingungsphanomene 
und zeigen analoge Phasenkopplungseffekte. 
Im Wahmehmungsprozel? treten die internen, 
selbsterregten dynamischen Prozesse mit ei- 
nem aderen  Signal in Wechselwirkung, was 
einer Fremderregung entspricht. Das aui3ere 
Signal wird vom wahrnehmenden System 
dann wahrgenommen, wenn es ausreichend 
stark ist, um interne dynamische Prozesse 
auszulosen. Wie im Fall der Orgelpfeife tre- 
ten Phasenanderungen der internen Signale 
auf. Ihre Frequenz oder Impulsrate andert 
sich, so dal? sie im giinstigsten Fall mit dem 
aderen Antrieb synchronisiert werden. 

Experimenteller Nachweis 
von Verstarkung 
und Rauschunterdruckung 

Wir zeigen diesen Synchronisierungseffekt 
anhand von spontanen otoakustischen Emis- 
sionen beim Menschen, die wir mit einem 
kleinen Mikrophon im Gehorgang gemessen 
haben. Diese Schallemissionen sind ein Ab- 
fallprodukt der aktiven Funktion des Ohrs. 
Die Riickkopplungsprozesse im Innenohr re- 
geln sich selbsttatig im Normalzustand so 
ein, dal? das Ohr nur unterschwellig, also 
nicht horbar klingt. Moglicherweise kommt 
es durch Inhomogenitaten in der Cochlea bei 
den meisten Menschen zu dauerhaften unter 
der Horschwelle liegenden Emissionen aus 

dem Gehor, haufig bei verschiedenen Fre- 
quenzen im Bereich von wenigen Kilohertz. 

Bei einer Frequenz von etwa 1240 Hz ist, wie 
Abbildung 12 zeigt, eine Spontanemission bei 
der Versuchsperson vorhanden. Die Linie ist 
verbreitert, was auf statistische Fluktuationen 
in der Emission hinweist. Bei tieferer Fre- 
quenz erkennt man eine weitere Linie im Fre- 
quenzspektrum. Es handelt sich dabei um 
einen Sinuston, der zusatzlich von aul?en mit 
einer Amplitude h a p p  unter der Horschwel- 
le eingespielt wurde. Bei diesem Frequenz- 
abstand beeintlussen sich beide Signale noch 
nicht, und sie koexistieren. Verschiebt man 
die Frequenz des externen Sinustones in die 
Nahe der Spontanemission, dann wird diese 
durch das aui3ere Signal unterdriickt. Im glei- 
chen Ma& wie die Unterdriickung zunimmt, 
steigt die Signalamplitude an. Das Signal wird 
verstarkt. Es zieht quasi spontane Aktivitat 
auf sich. Oberhalb einer kritischen Frequenz 
rastet die Spontanemission wieder aus - beide 
Signale koexistieren erneut. 

Ein- und Ausrasten der Spontanemission ent- 
sprechen dem Verhalten der angetriebenen 
Orgelpfeife mit dern Unterschied, dai3 die 
Pfeife eine scharfe Frequenz aussendet, 
wahrend die Spontanemission, wie die Lini- 
enbreite zeigt, Schwankungen unterworfen 
ist. Da die Messungen in der Nahe der Hor- 
schwelle stattfinden, sind thermische Schwan- 
kungserscheinungen eine naheliegende Ursa- 
che. Abbildung 12 demonstriert am intakten 
menschlichen Gehor, wie das aktive Innenohr 
mit Rauschprozessen umgeht. Das Rauschen 
wird von einem ausreichend starken Signal 
weitgehend unterdriickt. Das Signal wird da- 
bei verstarkt. Fur das Gehor stellen die spon- 
tanen otoakustischen Emissionen eher einen 
Schmutz- oder Nebeneffekt der aktiven Ar- 
beitsweise dar. Sie resultieren vermutlich aus 
Inhomogenitaten der Basilarmembran, die zu 
Reflexionen und zu lokalisierten Schwin- 
gungszustanden fuhren. Ihr Verhalten liefert 
jedoch einen Schliissel zur Einsicht in das We- 
sen aktiver Wahrnehmungsprozesse. 

Mathematische Modelle 
fur Einrastphanomen 
und Rauschunterdruckung 
Das Verhalten selbsterregter Oszillatoren lal?t 
sich mathematisch mit der Van der Pol-Diffe- 
rentialgleichung modellieren, die auch als 
Modell fur das aktive Gehor vorgeschlagen 
wurde [5]. Sie entspricht der aus der Schul- 
physik bekannten Gleichung fur gedampfte 
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Abb. 12. Wechselwirkung spontaner otoakustischer Emissionen 
mit einem externen, knapp unter der Horschwelle liegenden Si- 
nuston. Bei geeigneter Frequenz unterdruckt der Sinuston die 

Abb. 13. Ergebnisse einer Modellrechnung zur Untersuchung der 
Wechselwirkung eines selbsterregten Oszillators mit einer zu- 
satzlichen sinusformigen aufleren Anregung im Computermodell 
(Van der Pol-Oszillator). (a) ohne Rauschen, (b) mit zusatzlichem 

- -  
Spontanemission und wird verstarkt. 

Rauschen. 

harmonische Schwingungen mit dem Unter- 
schied, daX sie einen zusatzlichen nichtlinea- 
ren Term enthalt, der eine amplitudenabhan- 
gige Entdampfung beschreibt. Mit dem ma- 
thematischen Model1 der Van der 
Pol-Gleichung laflt sich das Verhalten aktiver 
Oszillatoren bei Erregung mit Sinustonen 
und mit Rauschen in der Computersimulati- 
on untersuchen. Eine einfache Betrachmng 
von Schwingungssystemen, die durch die Van 
der Pol-Gleichung beschrieben werden, unter 
weitgehendem Verzicht auf hohere Mathema- 
tik, findet sich in [8]. 

Je nach Starke des Rauschens ist es moglich, 
das Verhalten der angetriebenen Orgelpfeife 
oder der spontanen otoakustischen Emissio- 
nen nachzubilden. Abbildung 13a zeigt die 
Anregung des Van der Pol-Oszillators nur 
mit einem Sinuston, was dem Orgelfpeifenex- 
periment entspricht. Bei ausreichendem Ab- 
stand zwischen der auXeren Erregerfrequenz 
und der internen Frequenz tritt eine weit- 
gehend ungestorte Uberlagerung beider 
Schwingungen auf. Ganz ungestort ist die 
Uberlagerung nicht, denn gleichzeitig werden 
neue Frequenzkomponenten sichtbar, die sich 
aus der Kombination von internem und exter- 
nem Signal ergeben (Kombinationsprodukte). 
Auf diese gehen wir im zweiten Teil (BIUZ 
4/96) noch genauer ein. Sie machen sozusa- 
gen die Musik im Innenohr. Unterhalb eines 
kritischen Frequenzabstands zieht der An- 
trieb die innere Schwingung abrupt auf sich. 
Die interne Schwingung rastet auf den exter- 
nen Antrieb ein. Es ist nur noch die Antriebs- 

frequenz vorhanden. Das interne System hat 
das externe Signal ,,wahrgenommen". 

Regt man aufler mit einem Sinuston noch mit 
zusatzlichem Rauschen an, dann zeigt die 
Computersimulation in Abbildung 13b prak- 
tisch das gleiche Verhalten wie die Spontan- 
emissionen des menschlichen Ohrs in Abbil- 
dung 12. Durch das Rauschen ist keine stabile 
Schwingung moglich. Die scharfe Frequenz 
der ungestorten selbsterregten Schwingung 
wird verbreitert, da das Rauschen zu Ampli- 
tuden- und Phasenschwankungen fuhrt. Die 
Amplitude der breiten verrauschten Emis- 
sionslinie wird von einem zusatzlichen Anre- 
gungssignal urn so starker vermindert, je 
naher dessen Frequenz heranriickt. Dieser 
kontinuierliche Unterdriickungseffekt ent- 
spricht trotz anderem Aussehen dem Einrast- 
effekt aus Abbildung 13a. Es ist lediglich 
der scharfe Ubergang beim Verschmelzen von 
interner und externer Schwingung verbreitert, 
da der verrauschte Oszillator nicht mit einer 
einzigen Frequenz schwingt. Bei diesem stati- 
stischen Einrasteffekt wachst das Signal im 
gleichen MaX an wie das Rauschen unter- 
driickt wird. Das Ergebnis sieht so aus, als 
wiirde das Nutzsignal (Antrieb) das Storsig- 
nal (Rauschen) anziehen und das ,,nutzlose" 
Rauschen in ein ,,sinnvolles" Signal wandeln. 
Das System arbeitet mit Rauschen nicht we- 
sentlich schlechter als ohne Rauschen. Im Teil 
I1 werden mikromechanische Verstarkungs- 
prozesse an Haarzellen diskutiert, bei denen 
das Rauschen sogar zu einer besseren Ar- 
beitsweise des Systems fuhrt. 

Das nichtlineare Gehor - 
ein hochst intelfigentes 
Wa hrnehmungsorgan 

Die Ubereinstimmung der Messungen mit 
dem Modellexperiment und der mathemati- 
schen Beschreibung zeigt, dai3 das Einrasten 
aktiver Oszillatoren eine zutreffende Be- 
schreibung des akustischen Wahrnehmungs- 
prozesses liefert. Vieles ist in diesem nichtli- 
nearen, aktiven Einschwing-Bild der Wahr- 
nehmung anders als in einem passiven 
Mitschwing-Bild. Wahrend lineare Systeme, 
zum Beispiel Hi-Fi-Verstarker, Signal und 
Rauschen gleichermaflen verstarken, arbeitet 
das nichtlineare Gehor in Schwellennahe er- 
heblich trickreicher. Mit der nichtlinearen Ar- 
beitsweise gehen weitere Effekte einher, denen 
man eine sinnvolle Funktion zubilligen mu& 

Das nichtlineare Schwellenverhalten stellt eine 
solche hochst intelligente Verarbeitungsstrate- 
gie dar. Es unterdriickt automatisch unter- 
schwellige Signale, wodurch bereits in der 
mechanischen Vowerarbeitung eine Reduktion 
des Datenstroms und Rauschverminderung 
stattfindet. Das Einrasten aktiver Oszillato- 
ren bewirkt neben Verstarkung und Empfind- 
lichkeitserhohung auch eine Wandlung des 
Informationsgehalts. Im Zusammenwirken 
mit einer schwingungsfahigen mechanischen 
Struktur, der Basilarmembran, werden aktiv 
Muster generiert und verscharft. Die Intelli- 
genz der Datenreduktion und der Struktur- 
erkennung, die man im Newensystem ansie- 
deln wiirde, ist bereits auf biomechanischer 
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Ebene vorhanden. Ja sie lafit sich sogar noch 
eine Stufe tiefer ansiedeln, in dem hochst 
sinnreichen Zusammenwirken von Kompo- 
nenten im Rahmen der nichtlinearen Dyna- 
mik. Diese uberraschenden Verhaltensweisen 
bedurfen keiner komplizierten Maschinerie; 
sie treten bereits an einfachen physikalischen 
Systemen auf, deren Nichtlinearitat kom- 
plexes Verhalten ermoglicht. 

Zwischen Sein und Sinn - 
die erstaunliche Effektivitat 
simpler Mechanismen 
Man denkt gewohnlich nur an die biologische 
Evolution, wenn es darum geht, Fahigkeiten 
zu entwickeln, die das Kriterium der Passung 
an die jeweiligen Erfordernisse des Lebens- 
raumes optimal erfullen. Doch auch materiel- 
le Systeme bestizen offenbar ein gewisses 
evolutionares Potential, das sie befahigt, sich 
in einer offenen Umgebung selbst zu organi- 
sieren und komplexes Verhalten sowie Struk- 
turen zu entwickeln, die man von einer hohe- 
ren Warte aus als sinnvoll und harmonisch 
zusammenwirkend bezeichnen kann. Ange- 
sichts solcher Einsichten in die erstaunliche 
Passung materieller Prozesse schwindet die 
altehrwiirdige Grenzlinie zwischen Geist und 
Materie. 

Im Teil I1 wird das harmonische Zusammen- 
spiel von linearen und nichtlinearen Prinzipien 
in der akustischen Informationsverarbeitung 
weiter ausgefuhrt. Als eines der markantesten 
Beispiele fur die kontraintuitive Effektivitat 
nichtlinearer Prozesse wird gezeigt, dai3 die 
Innenohrdynamik nicht nur Rauschen unter- 
driickt, sondern dai3 sie es konstruktiv nutzt, 
um damit Signale zu verstarken. Ein mehr an 
Rauschen sorgt fur ein besseres Funktionie- 
ren des (nichtlinearen) Systems. Die evolu- 
tionar blinde Mechanik und der blinde Zufall 
werden sich in diesem Zusammenhang als er- 
staunlich zielstrebig und sinnreich erweisen, 
was hinreichend Stoff zum weiteren Nach- 
denken gibt. 

Biophysics of Hearing 
Part I: From Passive to Active 
Perception 
The biophysical principles underlying the ex- 
quisite performance of the mammalian inner 
ear are reviewed. Passive receiver systems alone 
are not sufficient to account for the highly 
sensitive and intelligent mechanical prepro- 
cessing of oscillations by inner ear dynamics. 
Simple model experiments based on self-or- 

ganizing acoustic oscillators are presented, 
elucidating the constructive function of non- 
linear processes, especially with respect to 
noise suppression. 
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