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Mechanismen der Wahrnehmung: Horen, Fiihlen, Riechen und Schmecken

komplexe Schallwelle, die das Spielen einer Note
auf einer Klarinette erzeugt. Die Abbildung veran-
schaulicht auBerdem, dass jede komplexe Schall-
welle mathematisch in eine Reihe von Sinuswellen
verschiedener Frequenzen und Amplituden zerlegt
werden kann. Diese Komponenten von Sinuswellen
ergeben addiert den Originalton. Ein mathemati-
sches Verfahren zur Zerlegung komplexer Wellen in
ihre Komponenten von Sinuswellen ist die Fourier-
Analyse. Eine Theorie des Horens geht davon aus,
dass das auditorische System mit einer Fourier-dhn-
lichen Analyse komplexe Gerdusche in ihre Sinus-
wellenkomponenten zerlegt.

Wenn sie
addiert
werden,
erzeugen
diese
Sinus-
wellen den
Ton einer
Klarinette.

—

e oy @@ 0O

J Wellenform eines Tones
einer Klarinette

Abbildung 7.3: Die Zerlegung eines Tons — in diesem Fall des Tons
einer Klarinette — in seine Komponenten von Sinuswellen durch eine
Fourier-Analyse. Wenn sie addiert werden, entsteht aus den Sinuswel-
len die komplexe Schallwelle.

Fiir jeden reinen Ton gibt es einen engen Zusammen-
hang zwischen Frequenz und wahrgenommener
Tonhohe. Der Zusammenhang zwischen den Fre-
quenzen, die zusammen ein natiirliches Gerdusch er-
geben, und der wahrgenommenen Tonhghe ist aber
komplex (siehe Bidelman & Grall, 2014). Die Ton-
hohe solcher Gerdusche steht in Beziehung mit ihrer
Grundfrequenz (die hochste Frequenz, von der die
Frequenzanteile des Gerdusches ganzzahlige Vielfa-
che sind). Zum Beispiel hat ein Gerdusch, das aus
einer Mischung von 100, 200 und 300 Hz Frequen-
zen besteht, eine TonhGhe entsprechend 100 Hz, da
100 Hz die hochste Frequenz ist, von der die anderen
Frequenzen ganzzahlige Vielfache sind. Ein sehr
wichtiges Charakteristikum der Wahrnehmung der
Tonhohe ist, dass die Tonhohe eines komplexen Ge-
rdusches nicht in direkter Beziehung zu einer der
Frequenzkomponenten des Gerdusches stehen muss
(siehe Lau & Werner, 2014). Beispielsweise wiirde
eine Mischung aus reinen T6nen von 200, 300 und
400 Hz in derselben Tonh6he wahrgenommen wie
ein reiner Ton von 100 Hz (man spricht von einem
,hinzugefiigten“ Grundton oder Residualton), da

100 Hz die Grundfrequenz von 200, 300 und 400 Hz
ist. Dieses Phdnomen der Tonhthenwahrnehmung
wird als fehlender Grundton (,missing fundamen-
tal“) bezeichnet.

7.2.2 Das Ohr

» Abbildung 7.4 zeigt ein Ohr. Die Schallwellen wan-
dern den Horkanal entlang und verursachen Schwin-
gungen der Membrana tympani (Trommelfell). Diese
Schwingungen werden auf die drei Ossicula (Gehor-
knochelchen) tibertragen, die kleinen Knochen im
Mittelohr: Malleus (Hammer), Incus (Amboss) und
Stapes (Steigbtigel). Die Schwingungen des Stapes
l6sen Schwingungen einer Membran aus, des ovalen
Fensters, das wiederum die Schwingungen auf eine
Fliissigkeit in der schneckenformigen Cochlea (Kokh-
los bedeutet ,,Landschnecke®) iibertrdgt. Die Cochlea
ist eine lange, aufgerollte RGhre mit einer inneren
Membran, die beinahe bis zu ihrer Spitze verlduft.
Diese innere Membran ist das auditorische Rezeptor-
organ, das Corti-Organ.

Jede Druckverdnderung am ovalen Fenster wandert
als eine Welle das Corti-Organ entlang. Das Corti-
Organ besteht aus mehreren Membranen, von denen
zwei hier beschrieben werden: Basilarmembran und
Tektorialmembran (siehe » Abbildung 7.4). Die audi-
torischen Rezeptoren, die Haarzellen, sitzen auf der
Basilarmembran, und die Tektorialmembran liegt auf
den Haarzellen (siehe Hudspeth, 2014). Dementspre-
chend erzeugt eine Auslenkung des Corti-Organs an
einer beliebigen Stelle eine Scheerkraft auf die Haar-
zellen an dieser Stelle. Diese Kraft stimuliert die Haar-
zellen und l6st dadurch Aktionspotenziale in den
Axonen des Nervus cochlearis (Hornervs) aus, einem
Ast des VIII. Hirnnervs (Nervus vestibulocochlea-
ris). Die Schwingungen der Cochlearfliissigkeit wer-
den schlieBlich durch das runde Fenster abgebaut,
einer elastischen Membran in der Wand der Cochlea.

Die Cochlea ist erstaunlich sensitiv (siehe Hud-
speth, 2014). Menschen kénnen Unterschiede zwi-
schen reinen Toénen horen, die sich in der Frequenz
um nur 0,2 % unterscheiden. Das Hauptprinzip der
cochlearen Kodierung beruht darauf, dass unter-
schiedliche Frequenzen die Haarzellen an unter-
schiedlichen Stellen entlang der Basilarmembran
maximal stimulieren, wobei hohere Frequenzen
eine grofere Aktivierung ndher an den Fenstern
erzeugen und niedrigere Frequenzen eine stirkere
Aktivierung an der Spitze der Basilarmembran.
Daher aktivieren die vielen Frequenzkomponenten,
aus denen jedes komplexe Gerdusch zusammenge-
setzt ist, Haarzellen an vielen verschiedenen Stellen
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Abbildung 7.4: Die Anatomie des Ohrs.

entlang der Basilarmembran. Die vielen, durch ein
einzelnes komplexes Gerdusch hervorgerufenen
Signale werden so aus dem Ohr {iber viele verschie-
dene auditorische Neurone weitergeleitet. Auch die
meisten anderen Strukturen des auditorischen Sys-
tems sind — wie die Cochlea — entsprechend der
Frequenz angeordnet. Die Organisation des audito-
rischen Systems ist demnach hauptsdchlich tono-
top, dhnlich wie die Organisation des visuellen Sys-
tems hauptsdchlich retinotop ist.

Dies fithrt uns zu dem groften ungelosten Rétsel
der auditorischen Verarbeitung. Stellen Sie sich eine
komplexe akustische Umgebung vor, zum Beispiel
eine Party. Die Musik spielt, Menschen tanzen, essen
und trinken und um Sie herum finden zahlreiche
Gespréche statt. Da die Frequenzkomponenten jedes
einzelnen Gerdusches viele Stellen entlang Threr Basi-
larmembran aktivieren, ist die Zahl der gleichzeitig
durch die Partygerdusche aktivierten Stellen zu

Bogengénge

ovales
Fenster

Membrana
tympanica

Querschnitt der Cochlea

Tektorial-
membran

Corti-
Organ

Haarzellen

Basilar-
membran

cochlearis

jedem beliebigen Zeitpunkt enorm. Aber irgendwie
schafft es das auditorische System, diese einzelnen
Frequenzbotschaften in separate Kategorien zu sortie-
ren und sie so zu kombinieren, dass Sie sdmtliche
Quellen komplexer Gerdusche unabhéngig voneinan-
der horen (siehe Bremen & Middlebrooks, 2013;
Christison-Lagay & Cohen, 2014; Christison-Lagay,
Gifford & Cohen, 2015). Zum Beispiel horen Sie die
Rede einer neben Thnen stehenden Person als sepa-
rate Abfolge von Gerduschen, trotz der Tatsache, dass
diese viele Frequenzkomponenten beinhaltet, die
auch in Gerduschen von anderen Quellen vorkom-
men. Der Mechanismus, der dieser wichtigen Fahig-
keit zu Grunde liegt, ist noch nicht vollstdndig aufge-
klart. » Abbildung 7.4 zeigt auch die Bogenginge, die
rezeptiven Organe des vestibulédren Systems. Das ves-
tibuldre System erzeugt Information iiber die Rich-
tung und Intensitdt von Kopfbewegungen, die uns
dabei helfen, unser Gleichgewicht zu halten.
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7.2.3 Vom Ohr zum primaren
auditorischen Cortex

Es gibt keine auditorische Hauptbahn zum Cortex,
vergleichbar mit der retino-geniculo-stridren Bahn
des visuellen Systems. Stattdessen gibt es ein Netz-
werk auditorischer Bahnen (siehe Recanzone & Sut-
ter, 2008), von denen einige in » Abbildung 7.5 dar-
gestellt sind. Die Axone jedes Nervus cochlearis
bilden synaptische Verbindungen mit den ipsilatera-
len Nuclei cochleares, von denen viele Projektionen
zum superioren Olivenkernkomplex (Nucleus oliva-
ris superior) auf beiden Seiten des Hirnstamms auf
derselben Ebene fithren. Die Axone der Olivenneu-
rone projizieren iiber den Lemniscus lateralis (seitli-
che Schleifenbahn) zum Colliculus inferior (Teil der
Vierhtigelplatte). Dort bilden sie synaptische Verbin-
dungen mit Neuronen, die zum Corpus geniculatum
mediale (mittlerer Kniehocker) des Thalamus proji-
zieren, welche wiederum zum primdren audito-
rischen Cortex weiterziehen. Beachten Sie, dass
Signale von jedem Ohr schon auf einer niederen
Verarbeitungsebene kombiniert werden (im superio-

Cochlea

r K longitudinalis

Sulcus lateralis

primarer audi-
torischer Cortex

Corpus geniculatum
mediale (Thalamus)

Colliculus inferior

_— (Tectum)
™

Lemniscus lateralis

/' \Nuclei cochleares

Abbildung 7.5: Einige der Bahnen des auditorischen
Systems, die von einem Ohr zum Cortex fiihren.

ren Olivenkomplex) und sowohl zum ipsilateralen
als auch zum kontralateralen auditorischen Cortex
iibertragen werden.

Aufgrund der Komplexitdt der subkortikalen audi-
torischen Bahnen ist die Untersuchung ihrer Funktio-
nen schwierig. Es gibt aber eine Funktion des subkor-
tikalen auditorischen Systems, die gut verstanden
wird: die Lokalisation von Gerduschen im Raum.

7.2.4 Subkortikale Mechanismen
der Schalllokalisation

Die Lokalisation von Gerduschen im Raum wird tber
die lateralen und medialen Olivae superiores
(Nucleus olivaris superior lateralis und Nucleus oliva-
ris superior medialis) vermittelt, die allerdings unter-
schiedlich arbeiten. Wenn ein Gerdusch links von
einer Person entsteht, erreicht es das linke Ohr zuerst
und ist im linken Ohr lauter. Einige Neuronen der
medialen Oliva superior reagieren auf leichte Unter-
schiede in der Ankunftszeit der Signale aus den zwei
Ohren (siehe Phillips, Quinlan & Dingle, 2012; Von-
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derschen & Wagner, 2014), wihrend einige Neurone
der lateralen Olivae superiores auf leichte Unter-
schiede in den von den beiden Ohren registrierten
Schallamplituden reagieren (siehe Park et al., 2008;
Pollack, 2012).

Die medialen und lateralen Olivae superiores pro-
jizieren sowohl zum Colliculus superior (in » Abbil-
dung 7.5 nicht gezeigt) als auch zum Colliculus infe-
rior. Im Gegensatz zu der allgemeinen tonotopen
Organisation des auditorischen Systems sind die tie-
fen Schichten des Colliculus superior, die auditori-
schen Input empfangen, entsprechend einer Karte
des auditorischen Raums angeordnet (siehe Ghose &
Wallace, 2014). Die oberen Schichten des Colliculus
superior, die visuellen Input erhalten, sind retinotop
organisiert. Demnach kann man vermuten, dass die
Hauptfunktion des Colliculus superior die Lokalisa-
tion von sensorischen Reizen im Raum ist.

Viele Forscher, die sich fiir die Schalllokalisation
interessieren, haben Schleiereulen untersucht, weil
diese Eulen Schallquellen besser loka-
lisieren konnen als jede andere unter-
suchte Tierart (siehe Pena & Gutfreund,
2014). Schleiereulen sind nachtaktive Jager und miis-
sen Feldmduse allein iiber die raschelnden Gerédu-

Evolutionare
Perspektive

sche, die sie im Dunkeln verursachen, lokalisieren
konnen. Nicht tiberraschend ist daher, dass die audi-
torischen Neurone der Colliculus superior-Region
der Schleiereule sehr fein abgestimmt sind. Jedes
Neuron reagiert nur auf Gerdusche, die von einem
bestimmten Ort im Hoérbereich der Eule herkommen
(siehe Mysore & Knudsen, 2014).

7.2.5 Der auditorische Cortex

Neuere Fortschritte bei der Untersuchung des audi-
torischen Cortex waren aufgrund der Konvergenz

Cortex

Sulcus
lateralis

primérer
auditorischer

von funktionellen Bildgebungsstudien am Mensch
und invasiven neuronalen Registrierungen an Affen
moglich (siehe Saenz & Langers, 2014).
Gleichwohl sind wir noch weit davon
entfernt, den auditorischen Cortex gut
zu verstehen — unser Wissen zum visuellen Cortex
beispielsweise ist um Langen besser.

Bei Primaten liegt der primére auditorische Cor-
tex, der den GroBteil seines Inputs vom Corpus
geniculatum mediale erhélt, im Temporallappen,
grofBtenteils in der Fissura lateralis versteckt (siehe

Abbildung 7.6). Der primére auditorische Cortex
von Primaten beinhaltet drei aneinanderliegende
Gebiete (siehe Moerel, De Martino & Formisano,
2014), die zusammen die sogenannte Kernregion
(Heschl'sche Querwindungen) bilden. Diese Kern-
region wird von einem Band von Gebieten des
sekundéren auditorischen Cortex umfasst, der soge-
nannten Giirtelregion (,,belt region“). Gebiete des
sekundéren auditorischen Cortex, die auBerhalb der
Giirtelregion liegen, werden als Parabelt-Regionen
(,,parabelt areas“) bezeichnet. Bei Primaten hat der
auditorische Cortex ungefdhr 20 unterscheidbare
Gebiete (siehe Bendor & Wang, 2006).

Evolutiondre
Perspektive

Zwei wichtige Organisationsprinzipien des pri-
mdren auditorischen Cortex wurden identifiziert. Ers-
tens ist der primére auditorische Cortex, wie der
primére visuelle Cortex auch, in funktionellen Séulen
organisiert (siche Mizrahi, Shalev & Nelken, 2014).
Alle Neurone, auf die man mit einer Mikroelektrode
bei einer vertikalen Penetration des priméren auditori-
schen Cortex trifft (d. h. eine Penetration in einem
rechten Winkel zu den kortikalen Schichten), reagieren
groBtenteils optimal auf Gerdusche aus demselben Fre-
quenzbereich. Zweitens ist der primére auditorische
Cortex, wie die Cochlea, tonotop organisiert (siehe
Schreiner & Polley, 2014). Wahrscheinlich sind alle

sekundérer
auditorischer
Cortex

Die Lage des primaren und sekundaren
auditorischen Cortex im Temporalcortex. Der groBte Teil des
auditorischen Cortex ist in der Fissura lateralis verborgen.
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Bereiche des priméren und sekundéren auditorischen
Cortex auf der Grundlage von Frequenz organisiert.
Welche Tone sollte man zur Untersuchung des
auditorischen Cortex verwenden? Warum hinkt
die Forschung zum auditorischen Cortex der zum
visuellen Cortex hinterher? Dafiir gibt es mehrere
Griinde, aber ein Hauptgrund ist, dass wir nicht
genau wissen, entlang welcher Dimension der audito-
rische Cortex Gerdusche evaluiert (Sharpee, Atencio
& Schreiner, 2011). Aus Kapitel 6 wissen Sie, dass die
Forschung zum visuellen Cortex erst schnelle Fort-
schritte machte, als Hubel und Wiesel entdeckten,
dass die meisten visuellen Neurone auf Kontrast
reagieren. Es gibt klare Hinweise, dass der auditori-
sche Cortex hierarchisch organisiert ist, da die neu-
ronalen Antworten des sekundiren auditorischen
Cortex meist komplexer und variabler sind als die des
priméren auditorischen Cortex (siehe Scott, 2005).
Viele Neurone des auditorischen Cortex antwor-
ten nur schwach auf einfache Reize wie beispiels-
weise reine Tone, die aber vorwiegend fiir elektro-
physiologische Studien am auditorischen Cortex
verwendet wurden. Diese Praxis dnderte sich, teil-
weise als Reaktion auf die Entdeckung, dass viele
Neurone des auditorischen Cortex in den Belt- und
Parabelt-Regionen von Affen robust auf Affenschreie
reagieren (siehe Romanski & Averbeck, 2009). Und
tatsdchlich hat sich gezeigt, dass natiirliche Gerédu-
sche im Allgemeinen besser geeignet sind, Aktivie-
rungen im auditorischen Cortex von S&dugetieren
auszulosen (siehe Mizrahi, Shalev & Nelken, 2014;
Theunissen & Elie, 2014). Aber trotzdem wissen wir
nicht, wie der auditorische Cortex arbeitet, was es
schwer macht, die richtigen Forschungsfragen zu
stellen oder das System mit den geeigneten akusti-
schen Reizen zu testen (Hromddka & Zador, 2009).
Zwei Bahnen des auditorischen Cortex Das Den-
ken tber die allgemeine Organisation des auditori-

anteriore
auditorische

Bahn Bahn

schen Cortex wurde von der Forschung zum visuel-
len Cortex inspiriert. So wurde vorgeschlagen, dass
die auditorische Analyse zwei Bahnen folgt, dhnlich
wie es fiir die visuelle Analyse zwei Bahnen gibt (dor-
sal und ventral). Auditorische Signale werden letzt-
endlich zu zwei groBen Gebieten des Assoziations-
cortex weitergeleitet: zum préfrontalen Cortex und
zum posterioren Parietalcortex. Es wird vermutet,
dass die anteriore auditorische Bahn mehr fiir die
Identifikation (,,was“) von Gerduschen verantwort-
lich ist und die posteriore auditorische Bahn mehr
fiir die Lokalisierung (,wo*) der Gerdusche (siehe
Cloutman 2013; Du et al., 2015). » Abbildung 7.7 ver-
anschaulicht diese Bahnen. Andere Autoren haben
allerdings vorgeschlagen, dass die Hauptfunktion der
posterioren auditorischen Bahn in der Handlungsvor-
bereitung liegt (Arnott & Alain, 2011).

Auditorisch-visuelle Interaktionen Traditionell
wird angenommen, dass sensorische Systeme im
Assoziationscortex interagieren. Und ein Assozia-
tionscortex wird, wie Sie schon erfahren haben, auch
dadurch definiert, dass in diesem Gebiet solche
Interaktionen stattfinden. Die Forschung zur Inter-
aktion sensorischer Systeme hat sich vorwiegend
mit der Interaktion zwischen visuellem und audito-
rischem System beschiéftigt, und hier besonders mit
Interaktionen, die im posterioren Parietalcortex
ablaufen (siehe Brang et al., 2013; Cohen, 2009). In
einer Studie an Affen (Mulette-Gillman, Cohen &
Groh, 2005) wurde festgestellt, dass einige Neurone
des posterioren Parietalcortex visuelle rezeptive
Felder haben, einige auditorische rezeptive Felder
und einige beides. Bei den Neuronen, die visuelle
und auditorische rezeptive Felder hatten, konver-
gierten diese Felder auf dieselbe Lokalisation in der
unmittelbaren Umgebung des Affen.

Interaktionen zwischen sensorischen Systemen
werden auch hdufig mittels funktioneller Bildgebung

posteriore
auditorische

primarer

audito-

| rischer
Cortex

sekundarer
audito-
rischer
Cortex

Abbildung 7.7: Die vermutete anteriore und posteriore
auditorische Bahn.
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untersucht. Ein Vorteil hierbei ist, dass keine Festle-
gung auf bestimmte Orte im Gehirn notwendig ist,
sondern dass die Aktivitdt im ganzen Gehirn aufge-
zeichnet werden kann. Diese Untersuchungen haben
bestétigt, dass sensorische Interaktionen im Assozia-
tionscortex auftreten. Noch wichtiger aber ist, dass
diese Studien wiederholt nachweisen konnten, dass
sensorische Interaktionen auch auf der niedrigsten
Ebene in der kortikalen sensorischen Verarbeitungs-
hierarchie auftreten, in Gebieten des priméren senso-
rischen Cortex (siehe Man et al., 2013; Smith & Goo-
dale, 2015). Diese Entdeckung hat unser Verstdndnis
der sensorischen Interaktion verdndert: Interaktionen
zwischen sensorischen Systemen finden nicht nur
nachgeordnet, nach vollstandigen unimodalen (nur
ein System betreffenden) Analysen statt. Interaktio-
nen zwischen sensorischen Systemen sind wahr-
scheinlich frithe und grundlegende Bestandteile der
sensorischen Verarbeitung.

Diese
grundlegende Frage zum auditorischen Cortex konnte
durch neuere Forschung beantwortet werden. Auf den
ersten Blick erscheint diese Frage einfach, da die
meisten Gebiete des auditorischen Cortex streng tono-
top organisiert sind. Als aber Untersuchungen reali-
siert wurden, bei denen Frequenz und Tonh6he unter-
schiedlich waren, beispielsweise indem die Technik
des fehlenden Grundtons eingesetzt wurde, zeigte
sich, dass die meisten auditorischen Neurone eher auf
Verdnderungen der Frequenz als der Tonhthe reagier-
ten. Diese Befunde haben Bendor und Wang (2005)
dazu veranlasst, mit Mikroelektroden in priméren und
sekundédren Gebieten des auditorischen Cortex von
Affen die Antworten von einzelnen Neuronen auf den
fehlenden Grundton hin aufzuzeichnen. Sie haben
dabei eine kleine Region anterior vom priméren audi-
torischen Cortex entdeckt, in der viele Neurone eher
auf die Tonhohe als auf die Frequenz reagierten, unab-
héngig von der Art der Gerdusche. Da sie in dieser
Region auch Neurone fanden, die auf Frequenzen
reagierten, haben Bendor und Wang geschlussfolgert,
dass diese Region sehr wahrscheinlich der Ort ist, wo
Tonfrequenzen zu wahrgenommenen Tonhohen
umgewandelt werden. Ein vergleichbares ,, TonhGhen-
Gebiet“ mit derselben Lokalisation wurde mittels
fMRT-Studien auch im menschlichen Gehirn identifi-
ziert.

7.2.6 Auswirkungen einer Schadigung
des auditorischen Cortex

Untersuchungen zu Schidigungen des auditorischen
Systems sind aus zwei Griinden wichtig: Erstens

konnen sie Informationen dariiber liefern, wie das
auditorische System arbeitet. Zweitens
kénnen sie dazu beitragen, die Ursa-
chen und die Behandlung von Taubheit
zu verstehen.

Untersu-
chungen iiber die charakteristischen Auswirkungen
von Schddigungen des auditorischen Cortex sind auf-
grund der Tatsache erschwert, dass der grofte Teil des
menschlichen auditorischen Cortex in der Fissura
lateralis liegt. Aus diesem Grund ist der auditorische
Cortex nur selten in seiner Gesamtheit zerstért. Und
wenn doch, dann ist zwangsldufig auch das umge-
bende Gewebe weitrdumig beschddigt. Daraus resul-
tiert, dass unser Wissen tiber die Auswirkungen von
Schédigungen des auditorischen Cortex weitgehend
auf Untersuchung an Tieren mit chirurgisch induzier-
ten Lédsionen basiert. Die meisten Studien iiber die
Auswirkungen von Schédigungen des auditorischen
Cortex haben groBe Schddigungen der Kern-, Giirtel-
und Parabelt-Regionen untersucht. Gerade aufgrund
der GroBe der Lédsionen ist es iiberraschend, dass
schwere dauerhafte Defizite ausblieben. Dies legt
nahe, dass die subkortikalen auditorischen Schalt-
kreise komplexere und wichtigere Funktionen haben,
als urspriinglich angenommen wurde.

Die Auswirkungen von Schidigungen des auditori-
schen Cortex sind fiir verschiedene Spezies zwar
etwas unterschiedlich, die Auswirkun-
gen bei Mensch und Affe sind aber
wahrscheinlich sehr dhnlich (siehe Heff-
ner & Heffner, 2003). Nach bilateralen Lisionen kommt
es oft zu einem vollstdndigen Verlust der Horfahigkeit
— vermutlich als Resultat eines Schocks in Folge der
Lision, denn die Horfahigkeit erholt sich normaler-
weise innerhalb der nédchsten Wochen. Die wichtigsten
permanenten Defizite sind Verluste der Fahigkeiten,
Geréusche lokalisieren und Frequenzen unterscheiden
zu konnen (siehe Heffner & Heffner, 2003).

Die Auswirkungen von unilateralen Lédsionen des
auditorischen Cortex legen nahe, dass das System
zumindest teilweise gekreuzt ist. Eine unilaterale
Léasion zerstort die Féahigkeit, ein Gerdusch rdumlich
kontralateral zur Ldsion, aber nicht ipsilateral, zu
lokalisieren. Andere auditorische Defizite nach uni-

Evolutiondre
Perspektive

lateralen Lésionen des auditorischen Cortex sind
dagegen fiir kontralaterale im Vergleich zu ipsilatera-
len Gerduschen nur leicht verstérkt.

Taubheit ist eine der hdu-
figsten permanenten Behinderungen der Menschen.
Aktuell leiden schitzungsweise 360 Millionen Men-
schen an einer horbedingten Behinderung (World
Health Organization, 2015). Totale Taubheit ist sel-
ten, sie tritt nur bei 1 % der Horgeschéddigten auf.

Klinische
Implikationen
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Schwere Horschddigungen sind normalerweise auf
Schédigungen im inneren oder mittleren Ohr oder
der Nerven, die von ihnen ausgehen, zuriickzufiih-
ren, und nicht auf zentrale Schéddigungen (in letzte-
rem Fall spricht man dann von zentraler Taubheit). Es
gibt zwei héufige Arten von Horbehinderungen:
Schédigung der Gehorknochelchen (Ossicula audi-
tus) oder der Cochlea und/oder des Hornervs (Nervus
cochlearis). Letztere Schddigung basiert vorwiegend
auf einem Verlust an Haarzellen, den auditorischen
Rezeptoren (siehe Wong & Ryan, 2015).

Wenn nur ein Teil der Cochlea beschédigt ist, dann
besteht eine Taubheit fiir bestimmte Frequenzen,
nicht aber fiir andere. Beispielsweise betrifft der
altersbedingte Horverlust normalerweise v.a. das
Horen hoher Frequenzen. Aus diesem Grund haben
dltere Personen oft Probleme, ,,s“-, ,,f“- und ,t“-Laute
zu unterscheiden. Sie konnen zwar horen, dass
jemand mit ihnen spricht, kénnen aber nur schwer
verstehen, was gesprochen wird. Von Angehérigen
und Freunden wird oft nicht erkannt, dass ein GroB-
teil der Verwirrtheit von dlteren Personen auf deren
Probleme mit der akustischen Diskrimination basiert
(siehe Wingfield, Tun & McCoy, 2005).

Horverluste gehen manchmal mit Tinnitus (lat. fiir ,,das
Klingeln der Ohren®) einher. Wenn nur ein Ohr betrof-

fen ist, wird das Tinnitusgerdusch als von
Plastizitat
Allerdings unterbindet ein Durchtrennen

des Hornervs dieses Ohrs den Tinnitus nicht. Das legt
nahe, dass zentrale Verdnderungen im auditorischen
System die Ursache fiir den Tinnitus sind (Eggermont &
Tass, 2015; Elgoyhen et al., 2015; Norefia & Farley, 2013).

Manche Personen mit einer cochleabedingten Taub-
heit profitieren von einem Cochleaimplantat. Das Im-
plantat umgeht die Schéddigung der Haarzellen, indem
der Schall, der von einem Mikrofon nahe dem Ohr
aufgenommen wird, in elektrische Signale umgewan-
delt wird, die tiber Elektrodenbiindel in die CGochlea
tibertragen werden. Diese Signale erregen die audito-

diesem Ohr kommend wahrgenommen.

rischen Nerven. Cochleaimplantate kénnen zwar sehr
hilfreich sein, sie kénnen aber das normale Horen
nicht wiederherstellen. Je frither eine Person nach Be-
ginn der Taubheit ein Cochleaimplantat erhélt, umso
wahrscheinlicher wird sie davon profitieren. Der
Grund dafiir ist, dass Nichtgebrauch zu Verdnderun-
gen der neuronalen auditorischen Bahnen fiihrt
(siehe Kral & Sharma, 2012).

Priifen Sie lhr Wissen

Bevor Sie nun mit den anderen sensorischen Systemen
weitermachen, sollten Sie hier eine Pause einlegen und
Thr Wissen iiberpriifen. Vervollstandigen Sie jeden Satz
mit dem passenden Begriff. Die richtigen Antworten fin-
den Sie unter dem Kasten. Bevor Sie weiterlesen, soll-
ten Sie die zu Ihren Fehlern oder Wissensliicken geho-
renden Textpassagen wiederholen.

W Ein Cortexgebiet, das Input von mehr als einem
sensorischen System erhdlt, wird
genannt.

Die drei Organisationsprinzipien sensorischer
Systeme sind hierarchische Organisation,
und parallele Verarbeitung.

Die Fourier-Analyse zerlegt komplexe Gerdusche
in Komponenten von

Die hochste Frequenz, von der die Frequenzan-
teile eines Gerdusches ganzzahlige Vielfache

sind, wird genannt.

Der Incus ist ein

Der auditorische Nerv ist ein Ast des VIII. Hirn-
nervs und wird genannt.

Das auditorische sensorische System ist groBten-
teils organisiert.

Die Axone der auditorischen Nerven bilden Syn-
apsen auf die ipsilateralen

Eine Funktion der superioren Olivenkerne ist die
von Gerduschen.

Einige Gebiete des sekundiren auditorischen
Cortex liegen in einem Band, das an die Kernre-
gion anschlieBt und sie umschliefit. Diese Regio-
nen werden zusammenfassend als

bezeichnet.

In elektrophysiologischen Studien wurden héufig

als Stimulationsmaterial ver-
wendet, obwohl die auditorischen Neurone nur
schwach darauf reagieren.

Viele Studien zur auditorisch-visuellen Interak-
tion haben sich auf Gebiete des Assoziationscor-
tex im posterioren fokussiert.
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Das somatosensorische
System: Beriihrung
und Schmerz

7.3

Empfindungen, die den Korper betreffen, werden
Somatosensationen genannt. Das System, das diese
Korperempfindungen vermittelt, das somatosenso-
rische System, besteht eigentlich aus drei getrenn-
ten, aber interagierenden Systemen: (1) dem extero-
zeptiven System, das externale Reize registriert, die
auf die Haut treffen; (2) dem propriozeptiven Sys-
tem, das die Information iiber die Position des Kor-
pers, die von den Rezeptoren der Muskeln, der
Gelenke und den Gleichgewichtsorganen stammen,
iiberwacht; und (3) dem interozeptiven System, das
allgemeine Informationen iiber die Bedingungen
innerhalb des Korpers liefert (z. B. Temperatur und
Blutdruck). Dieses Kapitel beschiftigt sich fast aus-
schlieBlich mit dem exterozeptiven System, das
wiederum aus drei einigermalen getrennten Abtei-
lungen besteht: einem Bereich zur Wahrnehmung
mechanischer Reize (Berlihrung), einem fiir thermi-
sche Reize (Temperatur) und einem fiir nozizeptive
Reize (Schmerz).

7.3.1 Hautrezeptoren

In der Haut gibt es viele verschiedene Arten von
Rezeptoren (siehe Owens & Lumpkin, 2014; Zimmer-
man, Bai & Ginty, 2014), » Abbildung 7.8 veranschau-
licht vier davon. Die einfachsten Hautrezeptoren sind
die freien Nervenendigungen (Neuronenendigungen
ohne spezialisierte Strukturen), die besonders sensitiv
gegeniiber Temperaturverdnderungen und Schmerz
sind. Die groBten und am tiefsten liegenden Hautre-
zeptoren sind die zwiebelartigen Pacini-Kérperchen,
die sehr schnell adaptieren und daher auf plotzliche
Verschiebungen der Haut und nicht auf konstanten
Druck reagieren. Im Gegensatz dazu adaptieren die
Merkel-Scheiben und die Ruffini-Kérperchen lang-
sam und reagieren dementsprechend am besten auf
langsame, kontinuierliche Verdnderungen von Druck
und Dehnung der Haut.

Um die funktionelle Bedeutung einer schnellen und
langsamen Rezeptoradaptation zu verstehen, sollten
Sie tberlegen, was passiert, wenn ein konstanter
Druck auf die Haut ausgetlibt wird. Der Druck lost
einen abrupten Anstieg in der Feuerrate aller Rezepto-
ren aus, was der Berithrungsempfindung entspricht.
Allerdings bleiben nach ein paar hundert Millisekun-
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Arterie Vene driise Fett Abbildung 7.8: Vier Hautrezeptoren, die in der behaar-

ten und auch in der unbehaarten Haut vorkommen.
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den nur die langsam adaptierenden Rezeptoren aktiv
und die Qualitdt der Empfindung verdndert sich. Tat-
séchlich ist man sich eines konstanten Drucks auf der
Haut oft gar nicht bewusst. Zum Beispiel wird es nor-
malerweise nicht bewusst, wenn die Kleider den Kor-
per beriihren, zumindest solange man die Aufmerk-
samkeit nicht darauf konzentriert. Eine Folge ist, dass
man Objekte, die man durch Beriihrung identifizieren
will, staindig mit der Hand manipuliert, so dass sich
das Stimulationsmuster kontinuierlich verdndert. Die
Identifizierung von Objekten iiber Bertihrung wird
Stereognosis genannt. Aufgrund der schnell und lang-
sam adaptierenden Rezeptoren ist es moglich, Infor-
mation tber dynamische und statische Qualitdten
einer taktilen Stimulation zu erzeugen.

Struktur und Physiologie der verschiedenen
Arten von somatosensorischen Rezeptoren legen
nahe, dass sie fiir unterschiedliche Aufgaben spezi-
alisiert sind. Allerdings arbeiten sie im GroBen und
Ganzen auf dieselbe Art und Weise: Auf die Haut
treffende Reize deformieren oder verdndern die

Chemie des Rezeptors, wodurch sich die Permeabi-
litdt der Zellmembran des Rezeptors fiir verschie-
dene Ionen dndert (siehe Delmas, Hao & Rodat-
Despoix, 2011; Tsunozaki & Bautista, 2009). Das
Ergebnis ist ein neuronales Signal.

Urspriinglich wurde angenommen, dass jede Art
von Hautrezeptoren unterschiedliche taktile Emp-
findungen (z. B. Berithrung, Hitze, Schmerz) ver-
mittelt. Dies konnte aber nicht bestétigt werden.
Jede taktile Empfindung ist wahrscheinlich das
Ergebnis der Interaktion mehrerer Vorginge im
Rezeptor, und jeder Vorgang im Rezeptor trigt zu
verschiedenen Empfindungen bei (siehe Hollins,
2010; Lumpkin & Caterina, 2007; McGlone & Reilly,
2009). Zusitzlich scheinen auch die Hautzellen, die
einen bestimmten Rezeptor umgeben, fiir die Quali-
tdt der durch einen Rezeptor erzeugten Empfindung
eine Rolle zu spielen (siehe Zimmerman, Bai &
Ginty, 2014). Tatsdchlich werden auch immer noch
neue Arten von taktilen Empfindungen entdeckt
(siehe McGlone, Wessberg & Olausson, 2014).

Halswirbel
(Zervikal-
wirbel)

Sakral-
wirbel
(Kreuz-
wirbel)

Abbildung 7.9: Die Dermatome des menschli-
chen Korpers. S, L, T und C beziehen sich auf die
sakralen, lumbalen, thorakalen und cervikalen
Abschnitte der Wirbelsaule, V1, V2 und V3 auf
die drei Aste des Nervus trigeminus.
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Die Nervenfasern, die Information von
Hautrezeptoren und anderen somatosensorischen
Rezeptoren ibertragen, werden zu Nerven zusam-
mengefiihrt, die iiber die dorsale Wurzel in das
Riickenmark eintreten. Der Bereich des Korpers, der
tiber die linke und rechte dorsale Wurzel eines gege-
benen Riickenmarksegments innerviert wird, wird
als ein Dermatom bezeichnet. » Abbildung 7.9 stellt
eine Karte der Dermatome des menschlichen Korpers
dar. Da sich benachbarte Dermatome deutlich {iber-
lappen, fithrt die Zerstérung einer einzelnen dorsa-
len Wurzel normalerweise nur zu geringen somato-
sensorischen Ausfillen.

7.3.2 Zwei groBBe somatosensorische
Bahnen

Die somatosensorische Information wird von jeder
Korperseite aus iiber mehrere aufsteigende somato-

sensorische Bahnen zum menschlichen Cortex
geleitet, aber es gibt zwei Hauptbahnen: das Hinter-
strang-Lemniscus-medialis-System und das antero-
laterale System (Vorderseitenstrangsystem oder ext-
ralemnikales System). Das Hinterstrang-Lemniscus-
medialis-System iibertragt vorwiegend Information
iiber Beriihrung und Propriozeption, das anterolate-
rale System vorwiegend iiber Schmerz und Tempe-
ratur. Bitte beachten Sie hierbei das Wort ,,vorwie-
gend“, denn die Funktionen der beiden Bahnen
sind sicherlich nicht vollstdndig trennbar. So elimi-
nieren Lédsionen des Hinterstrang-Lemniscus-medi-
alis-Systems die Wahrnehmung von Beriithrung und
Propriozeption nicht vollstdndig, und Lasionen des
anterolateralen Systems eliminieren die Wahrneh-
mung von Schmerz und Temperatur nicht komplett.

Das Hinterstrang-Lemniscus-medialis-System ist
in » Abbildung 7.10 dargestellt. Die sensorischen
Neurone dieses Systems treten tiber die Hinterwur-
zel ins Riickenmark ein, steigen ipsilateral im Hin-
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terstrang auf und bilden Synapsen in den Hinter-
strangkernen der Medulla. Die Axone der Neurone
der Hinterstrang-Kerne kreuzen (d. h. ziehen auf die
andere Seite des Gehirns) und steigen dann im
Lemniscus medialis (mediale Schleifenbahn) zum
kontralateralen Nucleus ventralis posterior des
Thalamus auf. Der Nucleus ventralis posterior emp-
fangt auch Input iiber die drei Aste des Nervus trige-
minus (V. Hirnnerv), die somatosensorische Infor-
mation von den kontralateralen Gesichtsbereichen
tibertragen. Die meisten Neuronen des Nucleus ven-
tralis posterior projizieren zum primdren somato-
sensorischen Cortex (SI), andere zum sekundciren
somatosensorischen Cortex (SII) oder zum posterio-
ren Parietalcortex. Liebhaber neurowissenschaftli-
cher Quizfragen kénnen hier ihre Sammlung an Fra-
gen erweitern: Die Hinterstrangneurone, die ihren
Ursprung in den Zehen haben, sind die ldngsten
Neurone im menschlichen Koérper.

Das anterolaterale System ist in » Abbildung 7.11
dargestellt. Die meisten Hinterwurzelneurone des an-
terolateralen Systems bilden, sobald sie in das Rii-
ckenmark eintreten, synaptische Verbindungen. Die
Axone der meisten Neurone zweiter Ordnung kreu-
zen und steigen dann im kontralateralen anterolatera-
len Teil des Riickenmarks zum Gehirn auf; einige
kreuzen jedoch nicht, sondern steigen ipsilateral auf.
Das anterolaterale System besteht aus drei verschiede-
nen Bahnen: dem Tractus spinothalamicus, der zum
Nucleus ventralis posterior des Thalamus projiziert
(wie auch das Hinterstrang-Lemniscus-medialis-Sys-
tem); dem Tractus spinoreticularis, der zur Formatio
reticularis projiziert und dann zu den Nuclei intrala-
minares des Thalamus (zu denen auch der Nucleus
parafascicularis gehort); und dem Tractus spinotecta-
lis, der zum Tectum (Colliculi) zieht. Die drei Aste des
Nervus trigeminus, die zu den identischen Orten im
Thalamus ziehen, tibertragen Schmerz- und Tempera-
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intralaminares,
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cularis etc.)
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Abbildung 7.11: Das anterolaterale System. Dargestellt sind
nur die Bahnen einer Korperseite.
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