20 Horen und Sprechen

Stefan Griinder

20.1 Physiologische Akustik

Zusammenfassung

Als Schall bezeichnet man mechanische
Schwingungen im Frequenzbereich des
menschlichen Horens, die sich als Druck-
wellen in elastischen Medien, z.B. Luft,
ausbreiten. Eine Schallwelle ist durch ihre
Druckamplitude und die Frequenz der

Schallwellen sind Longitudinalwellen, das
heif3t, die einzelnen Luftmolekiile bewegen
sich nicht auf und ab, sondern entlang der
Ausbreitungsrichtung der Schallwelle vor
und zuriick; ihre mittlere Lage dndert sich
dabei nicht. Auf diese Art komprimiert und
verdiinnt eine Schallwelle abwechselnd die
Luft.

» Druckamplitude und Schalldruckpegel.
Die Amplitude eines Drucks wird in N/m?2
oder Pascal (1 Pa=1 N/m?2) angegeben. Die
Drucke, die das menschliche Ohr verarbei-
ten kann, unterscheiden sich tiber einen
Bereich von mehr als sechs Gréenordnun-
gen. Um mit handlicheren Zahlen zu arbei-
ten, wird der Schalldruck in der Akustik
daher als Schalldruckpegel (SPL, sound
pressure level) angegeben. Seine Einheit ist
das Dezibel (dB). Der Schalldruckpegel ist
wie folgt definiert:

SPL=20- 1ogpE [dB]
0

P ist dabei der Druck, dessen Pegel be-
stimmt werden soll. Py ist ein Referenz-
schalldruck; er betragt 2 - 10-5 N/m2 und
entspricht dem urspriinglich ermittelten
Horschwellendruck bei 1000 Hz, also dem
Druck, an dem ein 1000-Hz-Ton gerade
noch horbar ist. Zum Vergleich: der Atmo-
sphdarendruck auf Meereshohe betragt
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Druckanderung charakterisiert. Der Schall-
druckpegel ist ein logarithmisches MaR fir
den physikalischen Schalldruck. Die subjek-
tivempfundene Lautstdrke des Schalls wird
hingegen mit dem Lautstdrkepegel ge-
messen.

105 N/m?; die fraktionelle Druckinderung,
die zur Wahrnehmung eines 1000-Hz-Tons
notig ist, entspricht also einem Faktor von
nur 2 - 107191 Fiir die Ermittlung des Schall-
druckpegels werden zwei Drucke ins Ver-
hdltnis gesetzt; die dB-Skala ist also eine
relative Skala.

Die Horschwelle bei 1000 Hz sollte natiirlich
bei 0dB SPL liegen. Allerdings wurde spater
festgestellt, dass der Referenzschalldruck ur-
spriinglich zu niedrig ermittelt wurde, sodass
die Horschwelle bei 1000 Hz in Wirklichkeit bei
4dB SPL liegt (» Abb. 20.1). Wie aus der For-
mel fir den Schalldruckpegel zu ersehen ist,
fihrt jeweils eine Verzehnfachung des physika-
lischen Schalldrucks zu einer VergroRerung
des Schalldruckpegels um 20 dB. Das gesunde
menschliche Ohr kann Schalldruckpegel von
0dB bis 130 dB SPL verarbeiten; dies entspricht
also einer VergroRerung des physikalischen
Drucks um mehr als das 1-Millionenfache!

Die Unterschiedsschwelle fiir verschiedene
Amplituden betrdgt bei 40 dB etwa 1dB; an
der Horschwelle liegt sie noch bei 3-5 dB.

Schallintensitdt. Die Schallintensitat ist ein
MaR fiir die Schallenergie, die pro Zeit durch
eine Flache hindurchtritt (Einheit: W/m?2). Sie
ist proportional zum Quadrat des Schalldrucks.
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Abb.20.1 Hérbereich des Menschen. Das Diagramm zeigt neben der Horschwelle Kurven
gleicher Lautstdrkepegel (Isophonlinien). Bei 1000 Hz stimmen Lautstdrke- und Schall-
druckpegel definitionsgemaR tberein. Beachte, dass sowohl Frequenz als auch Schalldruck

logarithmisch aufgetragen sind.

» Frequenz. Die Frequenz einer Welle
wird in Schwingungen/s angegeben (1 s!
=1Hz). Das menschliche Ohr kann Druck-
wellen mit einer Frequenz von 16Hz bis
20000Hz verarbeiten (> Abb. 20.1). Dies
entspricht etwa 10 Oktaven (10 Verdopp-
lungen der Frequenz). Subjektiv werden
Tone mit geringer Frequenz als tief und To-
ne mit hoher Frequenz als hoch empfun-
den. Ein reiner Ton hat nur eine Frequenz,
ein Klang besteht aus einem Ton mit zu-
satzlichen harmonischen Oberténen (ganz-
zahligen Vielfachen der Frequenz des
Grundtons) und ein Gerdusch ist aus vie-
len verschiedenen Frequenzanteilen zu-
sammengesetzt; die meisten akustischen
Ereignisse des tdglichen Lebens sind also
Gerdusche. Die Unterschiedsschwelle fiir
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verschiedene Frequenzen betrdgt bei
1000 Hz etwa 3 Hz, was einem Unterschied
von nur 0,3 % entspricht.

» Lautstdrkepegel. Die  Empfindlichkeit
des menschlichen Ohres ist frequenz-
abhdngig (» Abb. 20.1). Téne unterschiedli-
cher Frequenz miissen in der Regel also
mit unterschiedlicher Druckamplitude auf
das Ohr treffen, um als gleich laut empfun-
den zu werden. Die subjektiv empfundene
Lautstarke wird mit dem Lautstdarkepegel
quantitativ erfasst, seine Einheit ist das
Phon. Zur Festlegung des Lautstarkepegels
wird der Schalldruckpegel bei 1000 Hz he-
rangezogen; bei dieser Frequenz sind
Schalldruck- und Lautstdrkepegel iden-
tisch. Wird ein Ton anderer Frequenz als
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gleich laut wie ein Vergleichston von
1000 Hz empfunden, so hat er die gleiche
Lautstdrke oder ist isophon. Der Lautstdr-
kepegel ist also keine physikalische, son-
dern eine psychoakustische GroRe, die es
erlaubt, die subjektive Empfindung von To-
nen unterschiedlicher Frequenz miteinan-
der zu vergleichen. Kurven, die Téne glei-
cher Lautstdrke verbinden, sind im Dia-
gramm der » Abb. 20.1 eingezeichnet;
man nennt sie Isophone.

Das menschliche Ohr kann Schalldrucke
bis zu 130dB verarbeiten, noch gréfSere
Drucke sind schmerzhaft. Allerdings be-
ginnt die ,Gefahrenzone“, ab der lang
dauernde Gerdusche zu Horschdden fiih-
ren konnen, bereits bei 90dB SPL. Die
Schallbelastung an vielen Arbeitspldtzen
oder etwa in Diskotheken ist also ein wich-
tiger Ausloser fiir Horschdden.

Die Tonschwellenaudiometrie ist eine
wichtige Messmethode in der Audiolo-
gie. Hierbei wird die Horschwelle bei ver-
schiedenen Frequenzen bestimmt. Dies
geschieht mit einem Messgerdt, das rei-
ne Tone erzeugt; Tone tiefer und hoher
Frequenz werden dabei mit groBerem
Druck angeboten als Tone mittlerer Fre-
quenz, entsprechend der Frequenz-
abhangigkeit des menschlichen Ohres.
Bei einer jungen, normal hérenden Test-
person ergibt sich so eine gerade Null-
linie (0 dB HL, hearing level); ein Horver-
lust wird nach unten aufgetragen. Ein ge-
wisser Horverlust, vor allem bei hohen
Frequenzen, ist im Alter normal und wird
als Altersschwerharigkeit (Presbyakusis)
bezeichnet.

20.2 AuReres Ohr und Mittelohr

Zusammenfassung

AuReres und Mittelohr leiten den Schall an
das Innenohr weiter, das geschiitzt im Fel-
senbein liegt. Das Mittelohr hat zudem die

Das dufBere Ohr besteht aus der Ohr-
muschel, die wie ein Trichter wirkt, und
dem duferen Gehorgang. Schallwellen re-
gen schlieBlich das Trommelfell zum
Schwingen an. Drei kleine Gehorknochel-
chen (Hammer, Amboss und Steigbiigel),
die wie an einer Kette aufgereiht in der
Paukenhdhle hdngen, {bertragen die
Schwingungen auf das ovale Fenster
(» Abb. 20.2a). Trommelfell und Gehorkno-
chelchen gehdren zum Mittelohr.

Erstaunlich sind die kleinen Schwingungs-
amplituden des Trommelfells: fir einen
1-kHz-Ton an der Horschwelle nur 10~ mm

V)

Funktion der Impedanzanpassung, also der
Anpassung der unterschiedlichen mecha-
nischen Widerstdnde im Horapparat.

(=0,01 nm; zum Vergleich: der Durchmesser
eines Wasserstoffatoms betrdgt 0,06 nm) und
selbst an der Schmerzgrenze nicht mehr als
0,17 mm!

Die primdre Funktion des Mittelohres ist
die Impedanzanpassung. Dem ovalen
Fenster schlie8t sich ndmlich eine Fliissig-
keit, die Perilymphe, an. Da Fliissigkeiten
dem Schall einen groRBeren Widerstand
(Impedanz) entgegensetzen als Luft, wiirde
etwa 98% der Schallenergie von der Peri-
lymphe reflektiert werden. Mindestens
zwei Mechanismen tragen zur Impedanz-
anpassung bei und verringern die Energie-
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verluste beim Ubertritt in das Innenohr.
Zum einen ist die Oberfldche des Trommel-
fells etwa 20-mal so groR wie die des ova-
len Fensters; da Druck =Kraft/Fliche wird
der Druck auf das ovale Fenster entspre-
chend verstdrkt. Zum anderen erhoht die
Hebelwirkung der Gehorknochelchen die
Kraft auf das ovale Fenster. Letztlich wird
so nur etwa 40 % der Energie reflektiert.

Die Impedanzanpassung kann durch die zwei
kleinsten Muskeln des Kérpers eingeschrankt
werden, durch den M. tensor tympani und
den M. stapedius. Kontraktion des M. tensor
tympani versteift das Trommelfell und Kon-
traktion des M. stapedius verschlechtert die
Kraftiibertragung vom Steigbligel auf das
ovale Fenster. Beide Muskeln kontrahieren
sich reflexhaft bei hohen Schallintensitaten
(oberhalb 90dB SPL) und antizipatorisch (1)
beim eigenen lauten Sprechen (oberhalb
70dB), wodurch ein gewisser Schutz des In-
nenohres erreicht wird.

Otosklerose. Aufgrund von Umbaupro-
zessen im Knochen kann der Steigbtigel
mit dem umgebenden Knochen verkle-
ben. Dies beeintrachtigt die Schalliiber-
tragung und fiihrt zum Horverlust. Die
Behandlung erfolgt in der Regel durch ei-
nen teilweisen oder kompletten Ersatz
des Steigbtigels durch kiinstliche Mate-
rialien.

Die Schalliibertragung tiber das Mittelohr
wird als Luftleitung bezeichnet. AuRer {iber
Luftleitung kann der Schall auch iiber Kno-
chenleitung in das Innenohr gelangen. Da-
bei wird der Schddel zu Schwingungen an-
geregt, die sich direkt auf das Innenohr
iibertragen. Beim normalen Héren spielt
Knochenleitung keine grof3e Rolle - mit der
Ausnahme des Horens der eigenen Stimme;
Knochenleitung ist aber fiir die Differenzial-
diagnose von Horstérungen von Bedeutung.
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Die Stimmgabelversuche sind ein ein-
faches Verfahren, um zwischen Schalllei-
tungsstorungen und Schallempfin-
dungsstorungen zu differenzieren.
Schallleitungsstérungen beruhen auf
Schaden des Mittelohres, Schallempfin-
dungsstérungen dagegen auf Schaden
im Innenohr oder in der sich daran an-
schlieRenden Horbahn, sogenannten re-
trocochledren Schiden. Beim Rinne-Ver-
such wird eine schwingende Stimmgabel
auf das Mastoid gesetzt. Sobald der Pa-
tient den Ton nicht mehr hort, wird die
Stimmgabel vor das Ohr gehalten. Der
normal Horende, aber auch der Innen-
ohrgeschadigte héren den Ton nun wie-
der (Impedanzanpassung durch das Mit-
telohr!), der Patient mit einer Schalllei-
tungsstorung jedoch nicht. Beim Weber-
Versuch wird die schwingende Stimm-
gabel auf die Mitte des Schidels gesetzt.
Der normal Horende hort den Ton auf
beiden Seiten gleich. Der Innenohr-
geschadigte hort ihn mit dem gesunden
Ohr besser, nimmt ihn also auf der ge-
sunden Seite lauter wahr. Der Patient mit
einer Schallleitungsstérung nimmt den
Ton hingegen auf der geschddigten Seite
lauter wahr. Grund ist zum einen, dass
weniger Schall tiber das kranke Mittelohr
abgestrahlt wird, zum anderen, dass die
Sinneszellen auf der kranken Seite an ge-
ringere Lautstdrken angepasst, also emp-
findlicher sind. Durch die Kombination
von Rinne- und Weber-Versuch kann so-
wobhl die Seite einer Horschadigung be-
stimmt als auch ihre Ursache einge-
grenzt werden. Noch genauer gelingt
dies, indem die Tonschwellenaudiome-
trie vergleichend fiir Luft- und Knochen-
leitung durchgefiihrt wird.
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20.3 Innenohr

Zusammenfassung

Das Innenohr transformiert akustische Sig-
nale in neuronale Codes, die vom ZNS ver-
standen werden. Es beherbergt zwei Typen
von Sinneszellen: innere und duBere Haar-
sinneszellen. Die inneren Haarzellen leiten
Informationen (iber afferente Nervenfasern

20.3.1 Aufbau des Innenohrs

» Cochlea. Das Innenohr besteht aus dem
eigentlichen Hoérorgan, der Cochlea, und
dem Vestibularorgan (S.641). Die Cochlea
ihrerseits besteht im Wesentlichen aus
drei fliissigkeitsgefiillten Riumen, den Ska-
len. Die Skalen wickeln sich spiralig in 2,5
Windungen um die Achse der Cochlea, den
Modiolus. Abgerollt hdtte die Cochlea eine
Ldnge von ca. 35mm, die spiralige Anord-
nung spart also Platz. Scala vestibuli und
Scala tympani bilden gemeinsam einen U-
formigen Schlauch. Die Scala vestibuli be-
ginnt hinter dem Steigbiigel, am ovalen
Fenster und zieht zum Apex der Cochlea,
dem Helicotrema, wo sie in die Scala tym-
pani iibergeht. Die Scala tympani zieht zu-
riick zum Mittelohr, mit dem sie am run-
den Fenster verbunden ist (> Abb. 20.2a).
Da Fliissigkeiten nicht komprimiert wer-
den koénnen, erlaubt erst diese zweite Ver-
bindung zum luftgefiillten Mittelohr, dass
sich die Schwingungen des Steigbiigels auf
das fliissigkeitsgefiillte Innenohr tibertra-
gen - jede Einbeulung des ovalen Fensters
fiihrt zu einer Ausbeulung des runden
Fensters und umgekehrt. Zwischen Scala
vestibuli und Scala tympani liegt die Scala
media (Ductus cochlearis).

Scala vestibuli und Scala tympani enthal-
ten Perilymphe, die Scala media Endolym-
phe (» Abb. 20.2b). Wdahrend die Zusam-
mensetzung der Perilymphe weitgehend

V)

weiter, wahrend die duReren Haarzellen
die Fahigkeit besitzen, sich zu kontrahieren
und Signale geringer Amplitude aktiv zu
verstdrken. Das Innenohr extrahiert bereits
wichtige Eigenschaften des Schalls wie
Amplitude und Frequenz.

der einer normalen Extrazelluldrfliissigkeit
entspricht, ist die Endolymphe reich an K*
(ca. 150 mM) und arm an Na* (ca. 2 mM).
Dies ist eine Besonderheit des Innenohres
und hat wichtige funktionelle Konsequen-
zen (S.632). Wichtig ist also, die Durch-
mischung von Endolymphe und Perilymphe
zu verhindern. Dies geschieht zum einen
durch die Reissner-Membran und zum an-
deren durch die Basilarmembran (oder ge-
nauer: durch die Retikularmembran, s.u.).
Auf der Basilarmembran, die wie ein Minia-
tur-Trampolin in der Cochlea aufgespannt
ist, sitzt das Corti-Organ, das die Sinneszel-
len des Hororgans - die Haarsinneszellen —
enthdlt (» Abb. 20.2). Basilarmembran und
Corti-Organ bilden die eigentliche Funk-
tionseinheit des Innenohres und werden
zusammen auch als cochledre Trennwand
bezeichnet.

» Corti-Organ und Haarsinneszellen.
Man kann zwei Typen von Haarsinneszel-
len unterscheiden: innere und duRere (IHZ
und AHZ; » Abb. 20.2). Beides sind sekun-
ddre Sinneszellen (S.594). Im Querschnitt
der Cochlea erkennt man eine Reihe von
IHZ und drei bis vier Reihen von AHZ, ent-
sprechend enthdlt das menschliche Ohr ca.
3500 IHZ und ca. 12000 AHZ. Die IHZ ha-
ben eine bauchige Form und sind elektro-
nenmikroskopisch durch zahlreiche Kon-
takte zu afferenten Nervenfasern gekenn-
zeichnet. Die AHZ sind schlank und ling-
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Trommel- Pauken- Tuba rundes Cochlea
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Abb.20.2 Aufbau des Innenohrs. a Mittelohr und Cochlea. Die Cochlea ist aufgeschnitten
dargestellt, um die Lage der drei Skalen zu veranschaulichen. b Querschnitt durch die
Cochlea. Die Stria vascularis sezerniert aktiv K* in die Scala media und erzeugt so die hohe
K*-Konzentration und das endocochledre Potenzial. ¢ Aufbau des Corti-Organs. Die duReren
Haarzellen (AHZ) stehen mit ihrer lateralen Wand frei im Corti-Tunnel, ihre Stereozilien sind
in direktem Kontakt mit der Tektorialmembran. Die inneren Haarzellen (IHZ) sind eng von
Stiitzzellen umgeben; nur die IHZ haben ausgeprégte afferente Verbindungen.
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lich und haben nur spdrlichen Kontakt zu
afferenten, dafiir aber mehr Kontakte zu
efferenten Fasern. AuRerdem sind die IHZ
eng von Stiitzzellen umgeben, wdhrend
die AHZ frei im Corti-Tunnel stehen und
nur am apikalen und am basalen Pol ver-
ankert sind. Alle Haarsinneszellen besitzen
feine Fortsdtze auf ihrer apikalen Oberfla-
che, die Stereozilien. Stereozilien sind in
Biindeln von 50-100 angeordnet. Sie ent-
halten Aktinfilamente, die ihnen ihre
Struktur verleihen; durch zahlreiche quer-
vernetzende Proteine sind die Aktinfila-
mente starr und kaum biegsam. Stereo-
zilien eines Biindels sind unterschiedlich
lang; sie werden stufenweise groéf3er, wo-
bei die kiirzeren dem Modiolus zugewandt
sind. Einzelne Stereozilien eines Haarbiin-
dels sind durch verschiedene ,,Briickenpro-
teine* miteinander verbunden. Die funk-
tionell bedeutsamste Briicke sind die soge-
nannten Tip-Links, welche die Spitze eines
Ziliums mit dem jeweils ndchstgroReren
verbinden. Die Auslenkung des Haarbiin-
dels durch mechanische Kréfte erhoht die
Spannung in den Tip-Links, was Ionenka-
ndle 6ffnet und die Haarsinneszelle depo-
larisiert (S.632).

Ausgehend vom Limbus spiralis spannt
sich die Tektorialmembran tiber das Cor-
ti-Organ (> Abb. 20.2). Sie besteht vor al-
lem aus Kollagenen und Tectorinen, spe-
ziellen Glykoproteinen. Die Stereozilien
von AHZ, nicht jedoch die von IHZ, haben
mit ihren Spitzen direkten Kontakt zur
Tektorialmembran. Die Haarzellen sind an
ihrem apikalen Pol mit den sie umgeben-
den Stiitzzellen durch Tight Junctions ver-
bunden und bilden so die Retikularmem-
bran; diese, und nicht etwa die Basil-
armembran, stellt die eigentliche Diffusi-
onsbarriere fiir die Endolymphe dar. Die
Haarsinneszellen sind also nur an ihrem
apikalen Pol der Endolymphe ausgesetzt,
an ihrem basolateralen Pol aber einer der
Perilymphe dhnlichen Fliissigkeit
(» Abb. 20.2).

» Stria vascularis und endocochledres
Potenzial. Im Innenohr werden alle elek-
trischen Potenziale auf das Potenzial der
Perilymphe bezogen; die Perilymphe hat
ein Potenzial von O0mV (> Abb. 20.4). Die
Endolymphe hat der Perilymphe gegen-
iiber ein positives Potenzial von +85mV,
das endocochledre Potenzial. Das endo-
cochledre Potenzial - genauso wie die hohe
K*-Konzentration der Endolymphe - wird
durch die Stria vascularis erzeugt
(» Abb. 20.2). Die Stria vascularis ist ein
kompliziert aufgebautes dreischichtiges
Epithel, das die duBere Wand der Scala
media bedeckt. Sie sezerniert K*-lonen, die
fiir das positive endocochledre Potenzial
verantwortlich sind, aktiv in das Lumen
der Scala media. Damit stellt die Stria vas-
cularis die Energie fiir den Transduktions-
prozess bereit. IHZ und AHZ haben ein Ru-
hepotenzial von etwa -55 bzw. -70mV
(» Abb. 20.4), das heiSt der Potenzialunter-
schied zwischen Endolymphe und Haarzel-
len addiert sich auf 140 bzw. 155 mV.

20.3.2 Mechanoelektrische
Transduktion

» Wanderwelle, Tonotopie. Die Schwin-
gungen des Steigbiigels iibertragen sich zu-
ndchst in Form von Druckwellen auf die
Perilymphe der Scala vestibuli. Da die
Reissner-Membran elastisch ist, wird auch
die Endolymphe in Bewegung versetzt. Da-
durch wiederum wird die Basilarmembran
zum Schwingen gebracht und zwar mit der
Frequenz des Steigbiigels. Die Bewegung
der Basilarmembran verdrangt Perilymphe
der Scala tympani und das runde Fenster
schwingt mit.

In diesem System ist die Basilarmem-
bran die einzige Struktur, die nennenswert
Schallenergie absorbiert. Bedeutsam ist da-
her, dass sich die mechanischen Eigen-
schaften der Basilarmembran {iber die Ldn-
ge der Cochlea kontinuierlich verdndern.
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Abb. 20.3 Die Wanderwellentheorie. a Bei Anregung durch eine gegebene Frequenz
schwingt die Basilarmembran an dem fiir diese Frequenz spezifischen Ort mit maximaler
Amplitude (im Bild stark tiberhoht dargestellt). b Die Amplitude der Basilarmembran-
schwingung hangt vom Schalldruck ab; dargestellt ist die Schwingung fir niedrige bis
mittlere Schalldrucke. Dann ist die Schwingungsamplitude in der lebenden Cochlea
(durchgezogene Linie) groRer als in der toten (gestrichelte Linie), was auf den aktiven
Verstarkungsmechanismus zuriickzufiihren ist.

Die Basilarmembran ist an ihrer Basis, na-
he dem ovalen Fenster, relativ schmal und
steif und am Apex relativ breit und bieg-
sam. Auflerdem nimmt die Masse der
cochledren Trennwand von basal nach api-
kal zu. Dieser mechanische Gradient fiihrt
dazu, dass ein bestimmter Bereich der Ba-
silarmembran die Schallenergie besonders
gut absorbiert. Es bildet sich also aus-
gehend von der Basis der Cochlea eine
Welle aus, welche die Basilarmembran ent-
lang wandert. Anfangs wird wenig Energie
absorbiert, die Basilarmembran schwingt
kaum und die Welle wandert weiter.
SchliefRlich wird zunehmend Energie ab-
sorbiert, die Amplitude der Wanderwelle
nimmt zu, bis sie ein Maximum erreicht,
nach dem sie abrupt abfdllt - alle Energie
ist absorbiert und die Welle kommt zum
Erliegen (» Abb. 20.3). Entscheidend ist
nun, dass der Bereich der Basilarmembran,
der besonders viel Energie absorbiert, also
besonders stark schwingt, von der Fre-
quenz des Tons abhdngt: hohe Frequenzen
regen die Basilarmembran an der Basis der
Cochlea zum Schwingen an und tiefe Fre-
quenzen an ihrem Apex (> Abb. 20.3). Dies
fiihrt also zur Auftrennung der Frequen-
zen, zur Frequenzdispersion, entlang der
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Achse der Cochlea. Jeder Ort der Basil-
armembran hat somit seine charakteristi-
sche Frequenz, bei der er mit der héchsten
Amplitude schwingt. Dies wird als Tonoto-
pie (Ortsprinzip) bezeichnet: jedem Ton
entspricht ein Ort auf der Basilarmembran.

Die Wanderwellentheorie wurde nach Mes-
sungen an toten Cochleae aufgestellt — von
Békésy erhielt dafiir 1961 den Nobelpreis. To-
te Cochleae sind durch eine starke Dampfung
der Schwingungen und eine nur geringe Fre-
quenzdispersion charakterisiert - nicht aus-
reichend um die hohe Sensitivitdt und das
gute Frequenzunterscheidungsvermdgen des
menschlichen Ohres zu erkldren. Die Losung
des Widerspruchs liegt in einem aktiven Ver-
starkungsmechanismus (S.634), der nur in
der lebenden  Cochlea  wirksam st
(> Abb. 20.3).

Erstaunlich ist auch hier wieder die geringe
Amplitude der Basilarmembranschwingung:
an der Horschwelle etwa 0,1 nm.

» Erregung der Haarsinneszellen. Bei der
Auf- und Abwadrtsbewegung der cochled-
ren Trennwand verschieben sich Tektorial-
und Basilarmembran gegeneinander. Da
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Abb. 20.4 Transduktion an Haarsinneszellen. Die Auslenkung der Stereozilien erfolgt bei
den AHZ (rechts) durch die Tektorialmembran, bei den IHZ (links) durch die Fliissigkeits-

stromung. Details im Text.

die AHZ sowohl mit der Basilarmembran
als auch mit der Tektorialmembran in di-
rektem Kontakt stehen, fiihrt dies dazu,
dass die Tektorialmembran an den Stereo-
zilien der AHZ zieht und diese abknickt.
Dies wiederum Iost einen Fliissigkeits-
strom im schmalen Spalt zwischen Tekto-
rial- und Retikularmembran aus. Erinnert
man sich, dass die Stereozilien der IHZ in
einer dichten Reihe unter der Tektorial-
membran stehen, so wird klar, dass sie
dem Fliissigkeitsstrom entgegenstehen
und daher auch abknicken. Auf- und Ab-
wadrtsbewegungen der cochledren Trenn-
wand fiihren also zum periodischen Abkni-
cken der Stereozilien, mal in die eine Rich-
tung, mal in die andere. Dies alles mit der
urspriinglichen Frequenz der Schallwelle,
also unter Umstdnden mehr als 10 000-
mal pro Sekunde! Das Abknicken der Ste-
reozilien in Richtung des lingsten Stereo-
ziliums spannt die Tip-Links, was sich auf

mechanosensitive lonenkandle, die Trans-
duktionskandle, iibertragt und diese ver-
zogerungsfrei (<50us) offnet. Die Trans-
duktionskandle befinden sich an der Spitze
der Stereozilien in unmittelbarer Nachbar-
schaft zur Insertionsstelle der Tip-Links.
Das Abknicken in Richtung des kiirzesten
Stereoziliums entspannt die Tip-Links und
schliet die Transduktionskanadle.

Die Transduktionskandle sind nicht se-
lektive Kationenkandle; entsprechend der
Ionen- und Potenzialverhdltnisse im Innen-
ohr stromen durch offene Transduktions-
kandle K*-lonen in die Haarzellen
(» Abb. 20.4). Der K*-Einstrom depolarisiert
die Haarsinneszellen und erzeugt so das Re-
zeptorpotenzial. Das Rezeptorpotenzial off-
net am basalen Pol der IHZ spannungs-
abhdngige L-Typ-Ca%*-Kandle und der fol-
gende Ca?*-Einstrom setzt den Transmitter
(Glutamat) frei. In den AHZ hat die Depola-
risierung andere Effekte (S.634).
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Ublicherweise werden Zellen durch den Ein-
strom von Na* depolarisiert. Na* wird dabei
sowohl vom negativen Potenzial der Zelle als
auch vom Konzentrationsgradienten getrieben
(elektrochemisches Potenzial). Da es zwischen
Haarzellen und Endolymphe keinen Konzentra-
tionsgradienten fiir K* gibt, muss das elektri-
sche Potenzial vergroRert werden. Dies ist die
Aufgabe des endocochledren Potenzials. Daher
fuihrt jede Verminderung des endocochledren
Potenzials zur Hérminderung.

Das K*, welches durch die Transduktions-
kandle in die Haarzellen eingestromt ist,
verldsst die Zelle am basolateralen Pol pas-
siv durch K*-Kandle (» Abb. 20.4). Die
Haarzelle wendet fiir den ganzen Trans-
duktionsprozess also keinerlei Energie auf:
die Transduktionskandle werden letztlich
durch die Energie der Schallwelle ge6ffnet
und sowohl Ein- als auch Ausstrom von K*
erfolgen entlang des Konzentrationsgra-
dienten, also passiv.

Dies ware anders, wenn Na* die Zellen depola-
risieren wiirde; Na* misste durch die Na*/K*-
ATPase aktiv aus der Zelle transportiert wer-
den. Die Depolarisierung durch K* hat also den
Vorteil, dass nicht die Sinneszelle, sondern
letztlich die Stria vascularis durch die K*-Sekre-
tion die Energie fir den Transduktionsprozess
bereitstellt.

Die Stereozilien sind bereits in Ruhe leicht
ausgelenkt und ca. 10% der Transduktions-
kandle offen. Schon eine weitere Auslenkung
der Stereozilienspitzen von nur 0,3 nm I6st
eine Horempfindung aus. Setzt man diese
0,3 nm in Beziehung zur Ldnge eines Stereo-
ziliums (5pm), so entspricht die Auslenkung
der Stereozilien an der Horschwelle einer
Schwankung der Spitze des Eifelturms von
nur 20 mm!

Wir haben gesehen, dass das Rezeptor-
potenzial rhythmisch mit der Frequenz der
Schallwelle erzeugt wird. Es kann aller-
dings nur bis zu Frequenzen von etwa
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3000Hz folgen, danach geht das alternie-
rende Rezeptorpotenzial in eine konstante
Depolarisierung tiber und die Haarzelle
setzt tonisch Transmitter frei.

» AuRere Haarsinneszellen und der coch-
ledre Verstirker. Wir haben bereits be-
sprochen, dass duBere Haarsinneszellen
kaum afferente Innervation aufweisen.
Wozu dienen Sinneszellen, die keine Sig-
nale weiterleiten? Die Antwort ist unmit-
telbar mit einer anderen Frage verbunden:
warum ist die lebende Cochlea empfindli-
cher als die tote? Man weif3 heute, dass die
AHZ einen aktiven Verstirker darstellen.
Bei Depolarisation kontrahieren die AHZ,
bei Hyperpolarisation strecken sie sich. Sie
speisen also zusdtzliche Energie in das Sys-
tem ein und verstarken auf diese Art die
Schwingungen  der  Basilarmembran
(» Abb. 20.4). Erst diese aktive Verstarkung
der Schwingungen ermoglicht die Erre-
gung der inneren Haarsinneszellen bei ge-
ringen Schalldruckpegeln (<50dB SPL).
Gleichzeitig fokussiert der aktive Verstar-
ker die Basilarmembranschwingung: die
Frequenzdispersion wird deutlich besser.
Oberhalb von etwa 80dB SPL tragen die
AHZ nicht mehr zum Hérvorgang bei.

Verantwortlich fiir diese einzigartige Kontrak-
tion der AHZ ist ein Motorprotein, Prestin,
das in hoher Dichte in der lateralen Wand der
AHZ vorliegt (> Abb. 20.4). Prestin veridndert
seine Konformation spannungsabhangig: bei
Depolarisation nimmt es eine kleinere Flache
in der Membran ein, bei Hyperpolarisation
eine groRere. Obwohl es sich hier nur um
winzige Anderungen handelt, verindern sie
aufgrund der hohen Prestindichte die Lange
der duReren Haarzelle um bis zu 1-2%. Bei
einer Linge der AHZ von 20-100pm kann
dies also die Basilarmembran in einem fiir das
Horen relevanten Bereich auslenken.

Um die Leistung der AHZ zu wiirdigen, muss
man sich wieder ins Bewusstsein rufen, dass
ihre rhythmischen Kontraktionen Frequenzen
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