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ZUSAMMENFASSUNG

1. Zusammenfassung

In der vorliegenden Arbeit wurde die neuronale Kodierung von grol3enteria
menschlichen Vokalen in der mongolischen WiistenrennnMesones unguiculatys
untersucht. Um einen Einblick in die sich, entlang der aufsteigenden hiodrba
entwickelnden Verarbeitungsstrategien von linear zu nicht-linearhalten, wurde auf
drei Ebenen der Horbahn elektrophysiologisch abgeleitet: dgalah superioren Olive
(LSO), dem Caollicus inferior (IC) und dem primaren auditorisc@emtex (Al). Die
Neurone wurden mit kiinstlich erzeugten menschlichen Vokalen (/dil, /6] und /u/)
stimuliert. Diese funf Vokale unterschieden sich in ihren spektfaiehtllkurven, die
fur verschiedene Vokaltraktlangen (10.4 cm, 12.4 cm, 15.5 cm, 19.2 cm, 23.2 cm), und
damit fir verschiedene Korpergrél3en der Sprecher, stehen. DéedPéines Neurons
fur entweder eine Vokaltraktlange (VTL), einen Vokaltypen oder keine réridevurde
anhand eines Best-Fitting-Templatevergleichs bestimmt. An8amgwurde mit einer
Simulation ermittelt, inwiefern sich das Antwortmuster desumdns auf der Basis
seines Frequenzantwortbereichs vorhersagen liel3.

Auf der ersten Ebene, der LSO, wurden 49 Neurone erhalten. Von degeanz.0 %
eine Praferenz fur eine bestimmte VTL, 39 % wiesen eindeferiz flr einen
bestimmten Vokaltyp auf. Der grofdte Anteil (51 %) zeigte keineeR¥at auf die
prasentierten Vokale. Mit Hilfe der Simulation konnte das Antwostier von 39 % der
LSO-Neurone gut vorgesagt werden. Eine mittlere Vorhersagbavkeite bei 53 %
der LSO-Antwortmuster erzielt. Bei lediglich 8 % konnte das Antwaster nicht
vorhergesagt werden.

Auf der zweiten Ebene, dem IC, wurde von 49 Neuronen abgeleiteteide
signifikante Antwort auf die Vokale zeigten. Von diesen zeigtenelrié Praferenz fur
eine VTL, 29 % bevorzugten einen bestimmten Vokaltyp. KeineeRadt wurde fur
67 % der IC-Neurone bestimmt. Die Vorhersagbarkeit der Antwortmustem im
Vergleich zu den Antwortmustern der LSO-Neurone deutlich ab. Nur Ide®dC-
Antwortmuster konnten gut vorhergesagt werden. Fur 20 % der IC-Antwsiém
wurde eine mittlere Vorhersagbarkeit erzielt. Fir 64 % deNé@rone konnte das
Antwortmuster nicht vorhergesagt werden.

Auf der dritten Ebene, dem Al, wurde von 75 Neuronen abgeleitetiesem Areal

wurde der geringste Anteil an Neuronen gefunden, die eine Préaféneemé VTL
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(7%) oder einen Vokaltyp (8%) aufwiesen. Fur 85 % der Al-Neurone kdite
Praferenz bestimmt werden. Die Vorhersagbarkeit war fir diamwortmuster am
geringsten, im Vergleich zu den anderen beiden Arealen. Ledigi % der
Antwortmuster konnte gut vorhergesagt werden. Ein Anteil von 12 %lteraeme
mittelmafRige Vorhersagbarkeit. Der gréf3te Anteil (85 %) der Antwaster konnte
nicht vorhergesagt werden.

Die gute Qualitdt der Vorhersage der LSO-Antwortmuster vedunmit den
neuronalen Eigenschaften der LSO-Neurone lassen den Schluss zu, dass die
Verarbeitung der Vokalreize auf der Ebene der LSO auf einearénespektralen
Frequenzanalyse der Vokale basiert. Die im Vergleich zu déd-AiBwortmustern
schlechtere Qualitat der Vorhersage der IC-Antwortmusten, $ds mit der Vielfalt
der neuronalen Eigenschaften der IC-Neurone und dem komplexen Netaugrk
Projektionen, in dem sie sich befinden, erklaren. Die IC-Neurone bediem
Kombinationen reizeigener Eigenschaften und ihre Antworten werden durch
inhibitorische Einflisse verandert. Dies fuhrt zu einer nicht-limeaspektralen
Verarbeitung der Vokale. Auf diese Weise kommt die Prafefenzine VTL oder
einen Vokal im IC zustande.

Im Al, wie schon im IC, spielen neuronale Eigenschaften wie die
Kombinationssensitivitat und die Inhibition eine wichtige Rolle fir derarbeitung
komplexer Reize. An der geringeren Anzahl an Al-Neuronen, die eftfier®nz zeigten
und an der schlechteren Qualitat der Vorhersage der Antwortmumst&fergleich zu
den IC-Neuronen, ist zu erkennen, dass diese Art der Verarbeitungl wweiter
fortgeschritten ist. Sie unterscheidet sich deutlich von der Analgsespektralen
Feinstruktur der Vokale auf der Ebene der LSO. Die Verarbeitwog
Eigenschaftskombinationen bildet die Vorstufe der Formung des Voaks
auditorisches Objekt. Die Formung eines Objekts durch die Veugigigon Vokal-
oder VTL-eigenen Informationen und deren Kategorisierung fimdeen sekundaren
Arealen des auditorischen Cortexes ihren Abschluss.

Die vorliegende Studie gibt einen Uberblick dartiber, wie komplexe eRaizf
verschiedenen Ebenen der Horbahn verarbeitet werden. Sie stelfodieifen der
Bildung eines auditorischen Objekts, im Bezug auf die spektratpi€naverarbeitung,
dar.
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Summary

In the present study the neuronal encoding of size-variant human vovesls
investigated in the Mongolian gerbMeériones unguiculatys To study the processing
strategies from linear to non-linear neurons along the ascendintprgudathway,
electrophysiological recordings were carried out at threeldeof the ascending
auditory pathway: the lateral superior olive (LSO), the infecwticulus (IC) and the
primary auditory cortex (Al). Neurons were stimulated withfiaral human vowels
(/al, lel, lil, o/ und /u/). These five vowels differed in tlegectral envelopes, which
represented different vocal tract lengths (10.4 cm, 12.4 cm, 15.5 cmmM9232 cm)
and therewith different body sizes of the speakers. The prefeoérac@euron for the
vocal tract length (VTL), a vowel type or no preference wasradened by means of a
best-fitting-template comparison. Subsequently, it was evaluateghat extent the
response pattern of each neuron could be predicted on the basis ofjusnée
response area by means of a simulation.

At the first level, the LSO, 49 neurons were obtained. Of these neb@o¥sshowed a
preference for a certain VTL, 39 % revealed a preferenca ¢ertain vowel type. The
largest group of LSO-neurons (51 %) showed no preference. By means of the
simulation the response patterns of 39 % of LSO-neurons could be wdititpde A
medium predictability was achieved for 53 % of the LSO-responiserps. Only 8 %
of the response patterns could not be predicted.

At the second level, the IC, 49 neurons were recorded, which showagphiicant
response when stimulated with the vowels. Of these neurons 4 %dshopveference
for a VTL, 29 % preferred a certain vowel type. No preference was deterfoin@7 %
of the IC-neurons. The predictability of the response patternmeatsd significantly in
comparison to the predictability of the response patterns ofSkeneurons. Just 16 %
of the IC-response patterns could be well predicted. For 20 % oliCthesponse-
patterns a medium predictability was achieved. The responsenpatfe 64 % of IC-
neurons could not be predicted.

At the third level, the Al, 75 significantly responding neurons weodnded. In this
area the lowest amounts of neurons which showed a preference ftaia &L (7 %)

or a vowel type (8 %) were obtained. No preference was detednfior 85 % of the Al-
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neurons. The predictably of the response patterns of the Al-neurosasasompared
to the other two areas. Only 4 % of the response patterns coulélbpredicted. A
proportion of 12 % achieved a medium predictability. The largest am866s)(of
response patterns could not be predicted.

The good quality of the predictions of the LSO-response-pattercanifination with
the neuronal characteristics of the LSO-neurons draw the concthsiotine processing
of the vowel stimuli is based on a linear spectral frequencysieat the level of the
LSO. The worse quality of the predictions of the IC-responserpatiompared to
LSO-response patterns can be explained by the variability obmaucharacteristics of
the IC-neurons and by the complex network of projections the IC-neurons are embedded
in. IC-neurons process combinations of stimulus-specific charstateriand their
response is modified by inhibitory influences. This leads to a inea# spectral
processing of the vowels. Thus the preference for either a VTd wowel type is
created in the IC.

In the Al, like in the IC, neuronal characteristics like comtiamasensitivity and
inhibition play an important role for the processing of complex stiniiie lower
amount of Al-neurons, which showed a preference and the worse qualitye of
predictions of the response patterns compared to IC-neurons, lead ¢m¢hesion that
this non-linear processing is more developed in the Al. It differsiderably from the
analysis of the spectral fine structures of the vowels atlethel of the LSO. The
processing of characteristic combinations is the pre-stagedsviarming vowels as
auditory objects. Object forming by combining vowel- or VTL-relgvanformation
and its categorization is completed in the secondary regions of the auditory corte
The present study gives an overview how complex stimuli are pemtedsdifferent
levels of the auditory pathway. It represents the pre-stagasddbry object forming in

terms of spectral frequency processing.
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2. Einleitung

Das Horen ist ein wichtiger Sinn fir den Menschen um seine Umgebung wahrzunehmen
und das uber weite Distanzen. Die akustische Umwelt besteht éers weeschiedenen
akustischen Reizen. Zum einen aus Hintergrundgerauschen, wie vom Meusdhaer
Natur erzeugte Gerausche. Zum anderen besteht sie aus Geraudiehamen
wichtigen Informationsgehalt fir den Menschen haben. Es kann eamgnen
werden aus welcher Richtung der akustische Reiz gesendet wumdlewelche
Eigenschaften der Sender besitzt.

Relevante Reize im Tierreich sind zum Beispiel intra- odeterspezifische
Kommunikationslaute. Der Gebrauch von Kommunikationslauten ist im eigérr
generell die Grundlage, um mit Individuen zu interagieren. Saugetien Menschen
einschlieRend, bedienen sich dabei verschiedener auditorischer Mewanum aus
den vielen verschiedenen akustischen Reizen, die fur sie relevaraeszudiltern und
zu verarbeiten. Die relevanten Reize sind oftmals komplexe Gabildleverden durch
ihren spektralen und zeitlichen Inhalt definiert (Moore, 2004). Dasaistihe System
muss daher fahig sein zwischen relevanten und nicht-relevantemd®ana zu
unterscheiden. Es muss die fur das System lebensnotwenigen Informatikaenen,
um darauf reagieren zu konnen. Die Verarbeitung dieser Informatiohesds als
Resultat eines evolutionaren Prozesses zu sehen, der die Bad#s fAustausch von

Informationen darstellt.

2.1. Auditorische Objekte

Man unterscheidet bei auditorischen Ereignissen zwischen Schalhgsil@lisch),
Signalen (inhaltlich) und Objekten. Ein Schall ist allgemein éunstisches Ereignis,
das sowohl wichtige Informationen enthalten kann, aber auch einimergrund
auftretendes akustisches Ereignis sein kann, dessen Inhalt fUEndef@nger nicht
relevant ist. Schall stellt physikalisch die Ausbreitung von Druck- und
Dichteschwankungen in einem elastischen Medium (Gase, Flidsigk€&estkorper)
dar. Man unterscheidet hierbei den Nutzschall, wie Musik oder dientgtifeim

Gesprach, und den Storschall, wie Baustellen- oder Verkehrslarm.
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Ein akustisches Ereignis mit einem fir den Empfanger relevdntermationsgehalt
nennt man Signale. Diese relevante Information, der eine bestiBetteutung vom
Empfanger zugeordnet wird, I0st ein entsprechendes Verhalten Hrapfénger aus.
Hierbei handelt es sich im Tierreich zum Beispiel um Rufladiee,ein Tier an seine
Artgenossen sendet, um auf eine lebensbedrohende Situation aufmetksaachen.
Dieses Signal 16st bei den Tieren ein Fluchtverhalten aus.

Zu einem akustischen Objekt werden Signale erst dann, wenn verschagdstische
Eigenschaften durch die Verarbeitung einer bestimmten Wahrnehmungeioéen
Sender zugeordnet werden konnen. Man bezeichnet diese Eigenschaften als
objektspezifisch. Das Signal ist das akustische Ereignis, dasuecst die Verarbeitung
im Gehirn zu einem Objekt der entsprechenden Wahrnehmung geformt wird.

Ein akustisches Signal wird durch sein Magnitudenspektrum und dureh Zatliche
Struktur beschrieben (Abbildung 2.1). Menschliche Vokale sind Beispiele fir
akustische Signale, die durch Verarbeitungsschritte der Neurbmemwerschiedenen
Ebenen der Horbahn, zu einem Objekt geformt werden. In dieser Studdenwur

verschiedene menschliche Vokale verwendet.

5 60 5 I
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Abbildung 2.1 Spektrale und zeitliche Struktur desVokals /a/.

In Abbildung 2.1A ist das Magnitudenspektrum desk&le /a/ abgebildet. Abbildung 2.1B zeigt den &ehtn
Amplitudenverlauf des akustischen Reizes aus Abhigd2.1A. Der Reiz hat eine Dauer von 500 ms.

Im Allgemeinen sind Vokalisationen eine Kombination aus Amplituden- vequenz-

modulierten harmonischen Komponenten (Rauschecker et al. 1995; Rauschecker 1998
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Dies trifft auch auf die menschlichen Vokale zu. Verschiedene ¥odalstehen wie
folgt: Atemluft wird durch die vibrierenden Stimmbéander gepress. Aemluft wird
durch die Anatomie des Vokaltrakts moduliert, das heif3t durch sémgelund seinen
Durchmesser. Dabei entstehen durch die Resonanzeigenschaften degakiskalt
Maxima im Frequenzspektrum. Diese werden als Formanten heeeic
(Abbildung 2.2). Die Formanten stellen die spektrale Einhtllkurve eWwals im
Magnitudenspektrum dar.

A B

Vokal- -
raki 4 EVEYF ==

WL il
] |

kurz >
Frequenz [Hz] Frequenz [Hz]

Abbildung 2.2 Formantenschemata

Abbildung 2.2A und Abbildung 2.2.B stellen jeweslshematisch die Formantenanordnung eines Beispakalar.
F1, F2 und F3 stehen fir die Maxima des Magnitugektsums der VVokale, die Formanten. Auf der Y-Aclsselie
Lange des Vokaltrakts aufgetragen.

Aus diesem Grund ist die spektrale Einhullkurve eine wichtige nSgeaft zur
Identifizierung des Vokals. Desweiteren enthdlt sie Infolonah Uber die
Eigenschaften des Senders (Warren et al., 2005; de Cheveigne und ai808),
wie zum Beispiel seiner Korpergrof3e. Da die Lange des Vokaltratdgkt dnit der
Kdrpergrol3e des Sprechers korreliert (Fitch und Giedd, 1999), korretierabsoluten
Abstande zwischen den einzelnen Formantenfrequenzen ebenfalls iddrgergrofl3e
des Sprechers (Abbildung 2.2). Die Charakteristik eines bestimnmakals/hingegen
ist der relative Abstand zwischen den Formantenfrequenzen, degirfén Vokal
unabhangig vom Sprecher gleich bleibt. Diese invariante Eigenskhaft vom
auditorischen System extrahiert und der Vokal kategorisiert werden.
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2.2.Grélennormierung

Zur Erkennung eines Vokals muss das auditorische System bestigeteschaften
eines akustischen Ereignisses extrahieren und diese Informatiohemem eventuell
bereits abgespeicherten akustischen Abbild vergleichen. Existiersharedakustischen
Abbild, so kann das Ereignis kategorisiert werden. Dazu zahlt ineidderder

menschlichen Sprache die Isolierung des Formantenmusters, dash tyisden

jeweiligen Vokal ist. Hierbei werden im Verlauf der Verarbed Informationen tber
die SprechergrofRe von den Informationen tber den Inhalt des SignalsngeDieser

Prozess wird auch Objektnormalisierung genannt (Abbildung 2.3).

B C

Vergleich &
Kategorisierung

— [ —

E Objekt- H vorhandenes

I

Objektgrolie -

Abbildung 2.3 Hypothetischer Ablauf der auditorischen Objektnormalisierung im auditorischen System.
Abbildung 2.3A zeigt die Wahrnehmung des Vokals et unterschiedlicher Grof3e. Abbildung 2.3B steléin

Normalisierungsprozess dar: die Trennung der Gidfemation von der Information Uber die Objekt&tur. In

Abbildung 2.3C wird die nach der Normalisierung tegjeleitete Information tber die Objektstrukturt miner
schon existierenden Objektschablone verglichenkamd bei Ubereinstimmung kategorisiert werden.

Smith et al. (2005) zeigten, dass Menschen nach gehorten Vokallexisgiel Grol3e
des Sprechers dieser Vokale abschéatzen kénnen. Desweiteren wulideein Studie
gezeigt, dass Versuchspersonen diese Abschatzung auch leisten kéanendia
Vokale von Sprechern gesprochen wurden, die eine kunstlich simuliedBe Gr
aul3erhalb des normalen Erfahrungsbereichs aufwiesen. Da diechgyersonen die
prasentiert Vokale erkennen mussten lasst sich vermuten, dass dashlioke

auditorische System Gro6fRen- und Strukturinformationen trennen und unabhangig
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voneinander verarbeiten kann (Abbildung 2.3). Zusatzlich zeigen die Ergeloeisse
verwendeten Vokalen mit einer Vokaltraktlange aufRerhalb des ohgirli
Erfahrungsbereichs, dass dieser Mechanismus unabhangig von vorangegange
Erfahrung zu sein scheint (Smith et al., 2005).

Die getrennte Verarbeitung von GrofRen- und Strukturinformation ist mightdie
Verarbeitung von Sprache begrenzt. Grassi (2005) zeigte, dasshdendazu fahig
sind sowohl die GroRe von auftreffenden Objekten einzuschatzen, so wediguc
Struktur der Platten, auf die sie fallen. Nicht nur Menschen verwenden
GroRReninformation im Alltag, sondern auch Tiere. In einer Studie vozd@afer et al.
(2007) wurde gezeigt, dass Rhesusaffen ebenfalls bestimmiéengitihangige
Informationen der Vokalisation dazu benutzen, die Grof3e eines Konkurrambtand
eines gehorten Kommunikationslauts festzustellen. Diese Ergelassssm vermuten,
dass die Trennung von Struktur- und GroRReninformation eine grundlegende &trategi

der auditorischen Verarbeitung bei Saugetieren und evolutionar verankert ist.

2.3. Die mongolische Wistenrennmaus als Modellsystem

Wistenrennméuse haben einen ausgepragten niederfrequenten Horberesath oher
den sensiblen Frequenzbereichen (0,1 bis 10,0 kHz) mit dem des Menscteppiibe
(Ryan, 1976). Besonders der Bereich zwischen 100 Hz und 8 kHz ist auf di
menschliche Sprache bezogen interessant. In diesem Bereich Hegesrsten drei
Formanten der finf Vokale. Aufgrund dieser Uberschneidung ist dieeWésinmaus

ein exzellentes Tiermodell fir eine psychoakustische, wie ade&traphysiologische
Untersuchung der Verarbeitung von Grof3en- (Vokaltraktlange einestgps; VTL)

und Strukturinformation (gesprochener Vokaltyp) von menschlichen Vokalen.
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Abbildung 2.4 Audiogram des Menschen und der Wisteennmaus (Ryan, 1976b).
Abbildung 2.4 zeigt das Audiogramm des Menschehwacz) und der Wiustenrennmaus (grau). Es ist déuti
erkennen, dass die Horkurven einen ahnlichen Viehaben und die Frequenzbereich im sensiblen Héitlerdem

Bereich der geringsten Lautstarke, tiberlappen.

In einem Verhaltensversuch an Wistenrennmausen wurde (Lingner,g&2@rgt, dass

die zuvor auf einen Standardvokal trainierten Tiere prasentieoial®, die mit
verschiedenen VTLs generiert wurden, richtig zuordnen kénnen. Dantevgezeigt,

dass sie nicht nur die préasentierten Vokale voneinander unterscheiden, sondern auch den
richtigen Vokal unabhangig von seiner Grof3e erkennen kdnnen. Darausldsigauch

im auditorischen System der Wistenrennmaus eine Auftrennung von Obigekigrd —
struktur stattfindet.

Ausgehend von den Ergebnissen der Studien von Smith et al. (2005) und Lingner
(2007), die damit die Verwendbarkeit von kinstlichen Vokalen bei Wistenrenmmause
zeigte, sollte in der vorliegenden Arbeit mit Hilfe von elektropblggjischen
Versuchen die zellulare Ebene der getrennten Verarbeitung von @bjeét und
struktur in der Wistenrennmaus untersucht werden. Desweiteren liggetiefes
Tiermodell zahlreiche Studien aus der Elektrophysiologie (Thomasal.e 1993;
Budinger et al., 2000) vor, die unterstitzend Informationen Uber dietéalkand deren

Eigenschaften in den verschiedenen Arealen liefern. Diese Btoeliegen zudem eine
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gute Verwendung dieses Tieres fur akustische Untersuchungeninfgthen und

komplexen Stimuli.

2.4.Die untersuchten Kerne der aufsteigenden Horbahn

Die Verarbeitung von groRenvariablen menschlichen Vokalen wurdeddn
aufsteigenden Horbahn in drei Arealen untersucht: die latsugleriore Olive (LSO),
der Colliculus inferior (IC) und der primare auditorische Cortgxl). Diese Areale
wurden gewabhlt, da sie auf verschiedenen Ebenen der Hérbahn Neuronédrentiea

komplexe und einfach Stimuli unterschiedlich verarbeiten.

2.4.1.Die laterale obere Olive

Die laterale superiore Olive ist ein S-formiger Hirnstammkim der aufsteigenden
Horbahn von Saugetieren. Sie ist Teil des Komplexes der oberen (SIDC), der im
Stammbhirn, zusammen mit dem cochlearen Nucleus und dem l|atesatenskus, die
erste Station der Weiterleitung von binauralen auditorischen Eseggniin der
aufsteigenden Horbahn darstellt. Der SOC ist somit die Eist@e der auditorischen
Horbahn auf der die akustischen Ereignisse an beiden Ohren, die knaura
Informationen, verarbeitet werden. (Irvine, 1992; Schwartz, 1992). Dieurailea
Informationen sind die Grundlage fir die Lokalisierung eines akustiséheignisses
im Raum, im Bezug auf die Horizontale. Die Lokalisierung isfgaund des
unterschiedlichen zeitlichen Auftreffens (interaural time d#fees, ITD) und des
Unterschieds in der Amplitude, oder der Intensitat (interauratsitiedifferences 1ID)
eines Signals an beiden Ohren maoglich.

Die LSO-Neurone erhalten einen erregenden, ipsilateralenaigngund einen
inhibierenden Eingang von der kontralateralen Seite (Abbildung 2.5). Poniektiaus
dem anterioren, ventralen Nucleus cochlearis (AVCN) bilden dentgrsila Eingang.
Der kontralaterale, inhibierende Eingang entsteht ebenfalls i@M\Die Neurone des
kontralateralen AVCN projizieren zum ipsilateralen Nucleus rdeslialen Kerns des
Trapezkorpers (MNTB; Tolbert et al., 1982; Glendenning et al., 1985)MD&B-
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LSO-Projektion liefert hierbei die Inhibition (Rasmussen, 1946; BrowndrWebster,
1975; Elverland, 1978; Glendenning et al.,, 1985; Spangler et al., 1985) im
Verarbeitungsprozess der LSO-Neurone. Zusammen mit dem errag&mdgang
ermoglicht sie Unterschiede in der Zeit und der Amplitude von binaurale

Informationen eines Signals zu kodieren.

Mittelhirn

Abbildung 2.5 Verschaltungsschema der LSO.
Die Projektionen des achten Hirnnervs, dem Hoérneevaufen zum ventralen Nucleus cochlearis (VORn dort
ziehen sie zur ipsilateralen LSO und zum kontraddé® medialen Kern des Trapezkdrpers (MNTB). DBOLerhalt
einen erregenden Eingang von ipsilateral (hellgumg einen hemmenden (schwarzer) Eingang von datgral.
Wirkt der Schall am erregende Eingang der ipsitdéer Hemisphére starker als am hemmenden Eingarigarsmt

es zu einer hohen Feuerrate, und umgekehrt. Abimldws Grothe, 2000.

Es gibt viele verschiedene Neuronentypen in der LSO (Cant, 1984erHelhd
Schwartz, 1986, 1987; Rietzel und Friauf, 1998). Die am haufigsten dort
vorkommenden Neurone sind die so genannten Prinzipalen Zellen. Diese dnipolar
Neurone liegen vor allem im zentralen und medialen Teil der IEB&zel und Friauf,
1998). Die beschriebenen Neurone werden als IE-Neurone bezeiobbet,der erste
Buchstabe die Art des Eingangs an der kontralateralen Seitewdie Buchstabe den
der ipsilateralen Seite angibt. ,I* steht hierbei fir einen inbrschen Eingang, ,E” fur
einen exzitatorischen. Die IE-Neurone der LSO sind hauptséachlideravierarbeitung

von Interauralen Intensitats-Unterschieden (IID) beteiligt rikeyi 1992; Schwartz,
1992).

12
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Die LSO ist tonotop organisiert, das heif3t die Anordnung der Neuroege$ipdie
Frequenzanordnung der Cochlea wider. Die Tonotopie der LSO verlauft aufgrund der S-
Form nicht entlang einer diagonalen oder senkrechten Achse, sondern fakgEden
des Kerns. Die LSO-Neurone mit einer niedrigen Bestfrequenznliégferal, die
Neurone mit einer hoheren Bestfrequenz Richtung medial (Thompson undefhof
2000). Eine Eigenschaft der LSO-Neurone ist eine lineare KodielemigDs (Adam et
al., 2001). Das heil3t, es gibt fur jedes Neuron eine bestimmtenH&rhalb eines
schmalen Frequenzbandes, die eine maximale Antwortrate hervorriodt.eWe 11D
prasentiert, die nicht der 11D entspricht, die die maximale Antwort hervorraitphdie
Antwortstarke dieses Neurons ab. Nahert man sich der IID andidienaximale
Antwort hervorruft, so erhoht sich auch die Antwortrate des Neurons.

So wird jede 1ID von den Neuronen entlang einer, der s-Form folgedderdnung
kodiert (Adam etal., 2001). Dieser lineare Zusammenhang entsteht duech di
Verflechtung der exzitatorischen und inhibitorischen Informationen \usiateralen
und kontralateralen Ohr. Dies gilt auch flur die Verarbeitung vequéanzen und die
damit verbundene weitgehend hohe Vorhersagbarkeit der Antworteigenschatfte
LSO-Neurone (Xie et al., 2005).

Aufgrund dieser Charakteristika ist die LSO Ausgangspunkt fulJdiersuchung der
neuronalen Verarbeitung der Vokale. Die LSO-Neurone stellen eemggvkomplexe
Form der Abbildung von einfachen und komplexen Signalen dar, im Vdrghkeic
Arealen im Mittelhirn oder Cortex. Somit bilden sie den Beginneriimmer

fortgeschritteneren Verarbeitung entlang der aufsteigenden Hoérbahn.

2.4.2.Der Colliculus inferior

Auf der Ebene des Mittelhirns spielt der Colliculus inferi@)(eine wichtige Rolle bei
der auditorischen Verarbeitung. Er ist eine wichtige Umschtéitist in der primaren
lemniskalen Horbahn vom umfangreichen Verknupfungsnetzwerk des Mittethim

Cortex. Der IC erhélt eine Vielzahl an aufsteigenden Projektione ipsilateralen und
kontralateralen Kernen der auditorischen Peripherie, sowie von gdislen Bahnen
des Cortexes (Abbildung 2.6.; Oliver und Huerta, 1992).

13
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Abbildung 2.6 Verschaltungsschema der aufsteigendédtdrbahn.

Dargestellt ist eine schematische Abbildung dersteigenden Hérbahn von der Cochlea bis zum Coibés.
Abbildung stellt ausschlieRlich die Verbindungen isthen den einzelnen Gebieten dar, nicht aber deren
exzitatorische oder inhibitorische Eigenschafterie BProjektionen der Cochlea ziehen sich Uber demwlews
cochlearis (CN), dem Komplex der oberen Olive (S@@h medialen Nucleus des Trapezkorpers (MNTBv@b

der cochleare Nucleus, als auch die Kerne des nb@lieenkomplexes projizieren in den dorsalen Nusleles
lateralen Lemniskus (DNLL) und zum Colliculus iriter (IC). Die ICs aus beiden Hemisphéaren sind tber
Kommissuren miteinander verkniipft. Der mediale gelaite Korper (MGB) erhalt Eingange von beiden 10&
Neurone des MGBs projizieren zu den Neuronen ddgaaischen Cortexes. Bearbeitet nach Winer undr&iear
(2005).

Im IC liegt eine grof3e Variabilitat an funktionell verschiedemeuronen vor. Diese
Variabilitdt ermoglicht es sowohl spektrale als auch zeitlichalte eines Signals zu
verarbeiten (Boatman, 2006). Die Information eines Signals wird hdwi®
absteigenden Projektionen aus hoheren Ebenen (Budinger et al., 2000), sowie durch
Projektionen innerhalb des ICs verandert (Suta et al., 2003). Anschlie3ehdiege

von den IC-Neuronen an die hoheren Ebenen Uber ipsi- und kontralaterakti&nen

zum MGB des Thalamus (Boatman, 2006) und von dort zum Cortex (Budingler et

14
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2000) weitergeleitet. Der IC ist damit zentraler Punkt einesfamgneichen
subcortikalen Netzwerks.

Bei der Verarbeitung der Informationen im IC spielt die Infobiteine grof3e Rolle. Im
IC findet man viele unterschiedliche Arten der Inhibierung von aktedeErregung.
Die Inhibition reduziert beispielsweise Entladungsraten, die duoctedursts evoziert
wurden (Bauer et al. 200Bark und Pollakl993; Vater et al. 1992). Desweiteren kann
Inhibition auftreten bevor eine Erregung durch die Prasentation eirezudnz
ausgelost wurde (Bauer @t 2000; Park und Pollak993). Aus diesem Grund scheint
auf einen Stimulus hin eine Vielzahl an Inhibitionsmechanismen iohEirsung zu
treten, die eigene Schwellen, Latenzzeiten und Dauer besitzen. Durch dash&uwmdic
zeitliche Zusammenspiel der erregenden und hemmenden Einflis§e engibt sich
eine Verstarkung von akustischen Eigenschaften. Die Antwortenl@&teurone
werden zusétzlich von inhibitorischen Efferenzen der LSO oder voroNemraus dem
lateralen Lemniskus beeinflusst (Oliver, 2000).

Zusatzlich scheinen Frequenzen, die aulRerhalb der BFs der ersgtsonenbereiche
und deren Umgebung liegen, Inhibition hervorzurufen. Moglicherweise hessnhitie
so hervorgerufene Inhibition das neuronale Antwortmuster oder die iSiéekdurch
einen hochentwickelten, nicht-linearen Mechanismus  der  auch als
Kombinationssensitivitat bezeichnet wird (Mittmann und Wenstrup, 1995; $8§3).
Kombinationssensitivitat ist im Vorderhirn weit verbreitet und ttrgundlegend zur
Selektivitat fir komplexe Signale bei (Doudf®97; Margoliash und Fortune, 1992;
Olsen und Suga, 1991; Sutter und Schreiner, 1991). Auch im IC existieren
kombinationssensitive Neurone, die erst durch die Kombination von zwei celer m
Frequenzen aktiviert werden (Mittmann und Wenstrup, 1P®8tfors und Wenstrup,
2001; Wenstrup und Leroy, 2001).

Neurone die entweder kombinationssensitiv sind oder deren Antwort durditiarhi
verandert wird, tragen zur Modifikation der Informationen bei, didN&irone von den
Efferenzen aus dem Stammhirn erhalten. Durch das Zusammenwirkefrnegung
und Inhibition ist eine Abstrahierung von Informationen mdglich. Dieksigrten
Informationseigenschaften, zum Beispiel die eines Kommunikatiosshkaetrden vom
IC an nachgeschaltete Areale weitergeleitet. Die #Ihwlne tragen somit zur
Objektbildung in den cortikalen Arealen von Sprachelementen, multiharmomische
Komplexen oder Kommunikationslauten bei. Dies zeigt sich beispielsvagich an den

IC-Neuronen von Fledermausen, die durch dieses Zusammenspiel sedektiv
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bestimmte arteigene Kommunikationslaute antworten (Klug et28&i02). Hierbei
scheint jeder Laut ein bestimmtes raum-zeitliches Aktivitésdar aufzuweisen woraus
sich schlie3en lasst, dass die Neurone genau den prasentieren Laut abbilden kénnen.
Areale aus den hoher gelegenen Gebieten der aufsteigenden Horbahnilsensieits
Projektionen zum IC (Oliver und Huerta, 1992) und nehmen Einfluss auf die
Verarbeitung im IC. Diese miteinander verbundenen Verarbeitungssténen einige
der IC-Neurone bei der Prasentation von komplexen Signalen untarliege im
Vergleich zur linearen spektralen und temporalen Kodierung in d@r\i&schichtig.

Da diese Antworten auf der Basis ihrer spektralen oder spekpotalan
Eigenschaften meist schlecht vorhersagbar sind (Klug et al., 2002)heteican diese

Art der Verarbeitung als nicht-linear.

Aufgrund der wichtigen Rolle des ICs in der aufsteigenden Hoérbahn undr se
komplexen Verarbeitung wurde diese Region als zweite Station diidtiersuchung

der Verarbeitung der Vokalreize gewabhilt.

2.4.3.Der primére auditorische Cortex

Der auditorische Cortex (AC) ist die hochste Verarbeitungselen aufsteigenden
Horbahn (beim Menschen wird dieser als Area 41 nach Brodmann HiezigicBei
Saugetieren ist der AC aufgrund seiner Zytoarchitektur, der iatrd-intercortikalen
Verbindungen, der Afferenzen und Efferenzen zu subcortikalen Gebieten gndnaluf
der unterschiedlichen physiologischen Eigenschaften der Neuronersthiedene
Felder einteilbar (siehe Abbildung 2.7).

Der primare auditorische Cortex (Al) ist ein Teil des auditorischen CqA€X und ist
gleichzeitig das gro3te Gebiet im AC. Zusammen mit demiargarauditorischen Feld
(AAF) bildet der Al in der Wuistenrennmaus den so genannten Kern des AC
(Thomas et al., 1993). Beide Areale weisen eine tonotope Anordnung der Fesguenz
auf, eine Anordnung, die den Gradienten der cochlearen Frequenzrepi@senta
widerspiegelt (Aitkin, 1994; Merzenich und Schreiner, 1992; Clarey et al., 1992).

Im Al der Wistenrennmaus liegen tiefe Frequenzen kaudal, hoheal.roBas
wesentlich kleinere Gebiet AAF weist eine, dem Al entgegseige liegende

Frequenztonotopie auf.
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Abbildung 2.7 Verschaltungsschema der aufsteigenddtdrbahn.
Elektrophysiologisch gemessene Frequenzorganisatioder linken Hemisphare im auditorischen Corteder
Mongolischen Wiistenrennmaus. Die Isofrequenzliimeden einzelnen Feldern Al (primarer auditoriscBertex )
mit dem dorsalen Unterfeld Ald, AAF (anteriores itarisches Feld), VP (ventroposteriores Feld), DP
(dorsoposteriores Feld), D (dorsales Feld), V (et Feld) und AV (anteriorventrales Feld) zeigen
unterschiedliche Verlaufe. Man beachte den groléshEnanteil des Als an Neuronen mit einer BF vgh-0
4,0 kHz. wb = breitbandig. Nach Thomas et al. (3993

Im AC der Wustenrennmaus kdnnen sechs weitere Gebiete untersciviediem, die
als sekundare Areale und als Peripherie bekannt sind, da steralsKerngebiet
funktionell nachgeschaltete betrachtet werden und sich neuronal vatedagebieten
unterscheiden. Die Neurone in diesen Gebieten zeigen fur gewodhnlich aadeyaale
Antworteigenschaften als die AC-Kerngebiete, wie beispietave breitere
Tuningkurven und langere Latenzen (Thomas et al., 1993).

Neben Al und AAF weisen die kaudal gelegenen sekundéren Areale, doesiopest
Feld (DP) und ventroposteriores Feld (VP), ebenfalls eine ausgepragotopie auf,
wobei die Tonotopie des DP konzentrisch von auf3en nach innen zunimmt und die des
VP von rostral nach dorsal verlauft. Das dorsale (D) und das veRellg(V), sowie
ein Gebiet innerhalb des Al, das Ald mit vorwiegend niederfreqneXd&ironen, und

das anteriorventrale Feld (AV) weisen keine oder nur eine utéuadligge Tonotopie auf
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(Thomas et al.,, 1993), die sich nicht Uber den kompletten Horbereich der
Wistenrennmaus erstreckt.

Als grof3tes Gebiet des AC deckt der Al den gesamten HorbemmidNidstenrennmaus

von 0,5 bis 42 kHz ab (Abbildung 2.7). Desweiteren ist der flachenméaRige Yore
Neuronen mit einer Bestfrequenz im niederfrequenten Bereichergléich zu anderen
Arealen des Cortexes am grof3ten (Thomas et al., 1993). Ein Geldemi Neurone
Frequenzen beantworten, die sich mit dem Spektrum der menschlichere Voka
(0,1 - 8,0 kHz) Uberschneiden.

Jedes Gebiet des AC ist mit einer Vielzahl anderer Gelietselben Hemisphéare
verschaltet. Diese sind mit ihrem Gegenstlick der anderen Hemgsgdréunden, und
projizieren zu mindestens einem weiteren Areal der anderemsHeéare. Hierbei weist

Al die starksten Projektionen zu den anderen AC-Gebieten auf (Buainge, 2000a).

Die Verbindungen zwischen benachbarten Gebieten, zum Beispiel desiidem
AAF, sind dabei starker, als die Verbindungen zu weiter entferGeieten. Die
Verknupfungen sind vorwiegend frequenzspezifisch (Fitzpatrick und Imig, 1988). Di
Projektionen der Neurone des AC reichen in hohere Kortizes, wie aispi@ dem

peri- und entorhinalen Cortex, oder dem somatosensorischen Cortex
(Budinger et al., 2000a).

Eine ausgepragte, ebenfalls frequenzspezifisch Verbindung bestisbhen dem Al

und dem thalamischen MGB (Budinger et al.,, 2000b). Al-Neurone projizieren
desweiteren zu den Neuronen des ICs und das bilateral (Budinger2&t0@b). Zum

SOC wurden bisher noch keine Projektionen aus dem Kerngebiet Addgefutiennoch
bestehen absteigende Verbindungen zwischen den Neuronen der peripheren AC-Gebiete
mit den Neuronen des SOC.

Ehret (1997) beschreibt den AC als ein Gebiet das weniger durch un@ghang
intrinsische Eigenschaften, als vielmehr durch das Muster s¥emdaindungen und
verschiedener Arten sensorischer Eingange vom Thalamus bbschuerden kann.
Zusatzlich scheint die funktionale Spezifizierung der einzelnen G&Giete in
Saugetieren durch ihre Eingdnge aus dem thalamischen Kern des, M@GdRsen
thalamischen Gebieten und extrathalamischen Gebieten festgeleggirz (Winer,
1992). Der AC und seine untergliederten Gebiete weisen funktionellesrsdniede
durch diese Untergliederung auf, wie die Starke und Konstanz dewoAntuf
Reintone, Klicks und komplexe Signale, sowie die tonotope Reprasentation der

neuronalen Antworteigenschaften (Woolsey, 1960; Goldstein und Knight, 188§fjé3
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und Reale, 1985; Clarey et al., 1992; Winer, 1992; Rouiller, 1997). Nach E8&8a%) (
konnen diese Eigenschaften nur verstanden werden, wenn man die subcortikale
Verarbeitung und die Verarbeitungsschleifen des neuronalen Nkt&zwwischen dem
Thalamus und dem Cortex zur Betrachtung heranzieht.

Der Aufbau des Al bei der Wistenrennmaus ist mit der Orgamsder Gebiete in
anderen Tierarten vergleichbar (Phillips und Irvine, 1981). Viele Alrblge zeichnen

sich durch kurze Latenzen und schmale Tuningkurven aus, wie sie al€lzinfinden

sind (Hernandez et al., 2005, Nuding et al., 1999). Dennoch gibt es gerddairoh

eine groRe Variabilitat bezlglich dieser Eigenschaften (Su2€Q0). In der
mongolischen  Wistenrennmaus wird beispielsweise die Periodizitdh
Amplitudenmodulationen in der Anordnung nach der bevorzugten Modulationsfrequenz
reprasentiert (Schulze and Langner, 1997). Die beste ModulationsfredgreNeurone,

die als neuronales Korrelat der Tonh6henwahrnehmung betrachtet aamgingr 1992),

sinkt mit einer Verschiebung der neuronalen Lage von dorsal nachhamt@omit ist

der Gradient orthogonal zum tonotopen Gradienten der Al-Neurone atientie
(Langner et al. 1997).

Desweiteren unterstitzen Ergebnisse tUber raum-zeitliche Beziehdegd-euerraten

im AC (deCharms und Merzenich, 1996) die Hypothese, dass ein gege&kignak
durch ein equivalentes rdumliches neuronales Muster bestehend aukchdium
konzentrierter Aktivierung im Al kodiert wird. Das rdumliche Aktatsmuster wird
somit in Kombination mit zeitgleichen oder zeitlich-koordinierten Asrten von den
Neuronengruppen im Aktivitatsmuster generiert und definiert. Das, hedl&vante
Informationen werden im AC in ein raum-zeitliches Aktivitatsreustumgewandelt.

Die Al-Neurone konnen zudem ihre Aktivitat auf Reizwiederholungen odér a
Amplitudenmodulationsraten  auf weit unter 50 Hz  synchronisieren
(Schreiner und Urbas, 1988; Eggermont, 1994; Gaese und Ostwald, 1995; Kowalski et
al.,, 1996; Schulze und Langner, 1997). Schulze und Langner (1997) vermuten
deswegen, dass die Synchronisation auf langsame Wiederholungsrateignalen die
Kodierung der zeitlich direkten Dimension fir Rhythmus ist, wahrecichedle
Amplitudenmodulationen und hohe Wiederholungsraten von Signalen — Eigenschaften,
die fur die Entstehung der TonhOhenwahrnehmung verantwortlich sind — durch die
geordnete raumliche Anordnung im Al kodiert werden. Diese Tatsaatierstreichen

das Argument einer Kodierung von schnellen Transienten und Modulationenynvie
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Beispiel von Kommunikationslauten und der menschlichen Sprache, durch eine
raumlichverteilte, zeitlich koordinierte Aktivitat von Neuronengruppen.

Calhoun und Schreiner (1998) vermuten, dass die Umwandlung der Information von der
Basilarmembran zum AC generell nicht-linear ist, wahrendisjhe Reizeigenschaften

auf lineare Weise verandert werden. Lineare Aspekte, wi®lthsenverschiebung der
spektralen Einhullkurve, fihren normalerweise zu einem vorhersagbanstieghoder
Abfall der Spikezahlen. Reizeigenschaften, wie die Variationenlrdensitats- und
Modulationstiefen, wie sie beispielsweise in Kommunikationslauten uold den in
dieser Studie verwendeten menschlichen Vokalen vorkommen, fihren nu micte-
lineare Antwortmuster.

Studien im Al von Frettchen haben gezeigt, dass Vorhersagen von Amvaarte
Reintdne und spektral komplexeren Reizen (Shamma et al. 1995; Shandrnaarsnel,
1995) im Allgemeinen gut durchgefuhrt werden kénnen. Shamma und Versnel (1995)
schlieBen aus ihren Ergebnissen, dass Al-Neurone die Form des aleumssgektrums

im Wesentlichen auf lineare Weise kodieren. Auf der anderere Seigen die
Ergebnisse der Studie von Calhoun und Schreiner (1998) nur eine schwachatikorre
zwischen dem Frequenzantwortbereich (FRA) der Neurone und dem vergende
Ripple-Noise. Zusatzlich zeigen Studien an Primaten, dass Volalsat mit der
Reintonantwort nur schwach korreliert oder nicht-korreliert sind (Wintad
Funkenstein, 1971; Newman und Wollberg, 1973; Schwarz und Tomlinson, 1990;
Rauschecker et al., 1995). Die Vorhersagbarkeit der Antworten \x«diedrone hangt

also sowohl von der Art des verwendeten Stimulus ab, als auch von deendeten
Tiermodell. Dennoch lasst sich vermuten, dass es im Al Neurdhaicht-linearer
Verarbeitung gibt.

Aufgrund des beschriebenen umfangreichen neuronalen Netzwerks im iddr se
speziellen neuronalen Antworteigenschaften im Hinblick auf komplexsaigind der
vorkommenden nicht-linearen Verarbeitung, wurde der Al als drittéseGRir diese

Studie ausgewahlt.
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2.5. Arbeitshypothese

Dieser Arbeit liegen Ergebnisse aus einer vorangegangen Disietiongsstudie am
Menschen (Smith et al., 2005) zugrunde, die zur Aufstellung der Arpedtiese
dieser Studie diente.

Zum einen lasst sich aus den Ergebnissen die Fahigkeit des aaldénriSystems
ableiten GroéReninformation einschatzen zu koénnen, zum anderen die Fahigkeit
Objektstrukturen unabhangig von ihrer Grol3e einordnen zu kénnen. Dies lasst im
auditorischen System einen Filterprozess vermuten, der die Qbjgé&ign diesem Fall

die SprechergréRe, von der Objektstruktur, dem Vokaltypen, trennt und eine
Kategorisierung des Objekts unabhangig von dessen GrofRe mogladit. nbaese
getrennte Verarbeitung von Grol3en- und Strukturinformation, wurde auctdérea
Saugetieren gezeigt (Ghazanfar et al.,, 2007). Daraus lasssditibl3en, dass der
Prozess evolutiondre Bedeutung hat. Ergebnisse mit bildgebenden referfam
menschlichen Gehirn (Zatorre et al., 2004; Warren et al., 2005) zelges, dieser
Prozess der Normalisierung im auditorischen Cortex und dabei inselamdéren
Arealen zu vermuten ist. Bildgebende Verfahren haben den Vorte§ sie@ das
Zusammenwirken von Gehirnbereichen sichtbar machen kénnen. Sie yeeisen die
Schwache einer geringen Zeitauflésung und Tiefendurchdringung deisn&eauf,
weshalb in der vorliegenden Studie elektrophysiologisch von Einzelzatigaleitet
wurde. Zusétzlich bietet die elektrophysiologische Ableitunguitigeile Neurone auf
verschiedenen Ebenen der aufsteigenden Ho6rbahn zu untersuchen und mit
entsprechenden Reizen bestimmte neuronalen Eigenschaften von dliezelzu
analysieren. Mit Hilfe der Elektrophysiologie sollte der Blauf die Verarbeitung der
Vokale auf der zellularen Ebene gerichtet werden, um so die Eigemlust Prozesse

bei der Prasentation von komplexen Stimuli festzustellen und die Efgdten der an

der Objektbildung beteiligten Neurone zu untersuchen. Um den Grad derakpe
Linearitdt der  Antworten der verschiedenen, den Arealen eigenen
Verarbeitungsmechanismen, zu untersuchen wurde mit Ableitungereaitbdne des
Hirnstamms, dem eine vorwiegend lineare Verarbeitung zugrunde begpnnen und
fuhrte Gber das Mittelhirn, bis hin zum primaren auditorischen Catessen Neurone
vorwiegend eine nicht-lineare Verarbeitung zeigen. Als Mal3 fiirGlad der Linearitat
wurde eine Simulation auf der Basis des FrequenzantwortbereichdNedgpne

verwendet, um die Antwortmuster vorherzusagen.
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Die Waustenrennmaus wurde verwendet, da in einer Verhaltensstudie a
Wistenrennméusen gezeigt wurde (Lingner, 2007), dass diese Ti&engariierte
Vokale richtig klassifizieren kénnen. Dies weist auf die Fahigken, dass die
Wistenrennméuse GroRReninformation von Information Uber die Struktur eukaedsV
getrennt verarbeiten kdnnen. Zusatzlich Gberschneidet sich die Hophamungskurve

der Wistenrennmause mit der des Menschen und macht es dadurch ndgen
Prozess durch die Verwendung von menschlichen Vokalen in der aufsteigenden

Horbahn von Wistenrennmausen zu untersuchen.
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3. Material und Methoden

3.1.Versuchstiere

Die verwendeten Wistenrennmaub&e(iones unguiculatusjurden im eigenen Haus
des Instituts geziichtet. Die Versuchstiere beider Geschlechtelenvim Alter von
zwei bis drei Monaten (Durchschnittsalter 59 Tage) fur die Versuche verwendet.

3.2.Narkose

Vor der Préparation wurden die Tiere mit einer einmaligen intitapeal Injektion
(0.225 ml/ 100 g Koérpergewicht) narkotisiert. Das Narkosemittel euae Mischung
aus Medetomidin (7 %), Midazolam (67 %) und Fentanyl (26 %), d@bgeMMF.
Wahrend der Praparation und des Experiments wurde regelmaRigridiel Der
Initialdosis der gleichen Mischung subkutan verabreicht, um eine bleibande
Narkosetiefe zu gewahrleisten. Die Korpertemperatur (37-39°C) wonitleeinem
Warmekissen (Heating Pad, Fine Science Tools, No. 21060-90; 8 x 11 cm) konstant
gehalten. Die Korpertemperatur wurde dabei mit einem Températler auf der
Bauchseite des Tieres gemessen.

Fur die Abschéatzung nach welcher Zeit nach der Initialdosis emé@hdes Versuchs
nachinjiziert werden musste, wurde der Narkoseverlauf an einemeXemplarisch
gemessen und protokolliert. Hierbei wurde die Atemfrequenz gemessen, sowie der
Ful3-, Ohr-, Stell- und Schnurrhaarreflex bestimmt. Fur die Messungtei@frequenz
wurde ein Infrarot-Messgerat am Schwanz, der an dieser &isikt wurde, befestigt.
Das Tier erwachte 205 Minuten nach der Initialinjektion. Aus diesemmdGwurde im
Versuch nach 90 Minuten ein Drittel der Initialdosis nachinjizisls Indikator fur eine
tiefe Narkose wahrend der Ableitversuche wurden in regelma®gstiinden die Ful3-
und Ohrreflexe getestet. Nach den Ableitungen wurde das Tier, ohne tigelsma
Erwachen, mit einer Injektion von 1 ml pro 100 g Kérpergewicht Balri§itémg/ml)

eingeschlafert.
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3.3. Praparation

Das Gewebe und die Haut, die den Schadel bedeckten, wurden entfernt uctatigorsi
zur Seite geschoben. Ein kleiner Stift mit einem Gewinde wumdeeinem UV-
sensitiven Zahnzementmaterial (Charisma, Heraeus Kulzer,uHaoné& dem vorderen

Teil des Schadels befestigt. Der Stift diente zur sterestdidn Fixierung des Tieres in
der Versuchsapparatur. Dann wurde das Tier in der Versuchskarmmein
mal3angefertigtes Stereotaktisches Instrument (Schuller .et 18B6) am Stift
eingeschraubt und damit fixiert. Die Position des Tieres wurde anhand von
Markierungen auf der Schéadeloberfliche ausgerichtet. Die Suimkte der
bregmoiden und lambdoiden Schadelnaht wurden mit der sagittalen Nizlonkedrauf

eine Ebene gebracht (Loskota et al., 1974).

o

v 5F
rSEL,

1 em

Abbildung 3.1 Dorsale Darstellung der Knochennéht@ines Wistenrennmausschadels

(aus Fryatt Gulotta, 1971)

Der Schnittpunkt der lambdoiden und der sagittalen Schadelnaht diésite a
Referenzpunkt zur Positionierung der Elektrode (Abbildung 3.1). Fur die Ableitungen in
der LSO und im IC wurde ein kleines Loch in den Schadel gebolertAllsmalle des
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Lochs und des Gebiets fur die Ableiteinstiche wurden aufgrund von mamuell
Markierungen auf der Hirnoberflache gesetzt. Das Loch fur bieitingen in der LSO
betrug 1,5-2,9 mm lateral der sagittalen Schadelnaht und 0,6— 1,5 mm kaudal d
lambdoiden Naht. Die Ableitungen wurden innerhalb dieses Areals eseu Tiefe

von 6,3 — 8,3 mm unter der Hirnoberflache durchgefuhrt. Fur die Ableitungen im IC
wurde ein Loch in der Gré3e von 1,3 — 2,6 mm lateral der sagittalerONeht0,8 mm
kaudal der lambdoiden Naht geoffnet. In einer Tiefe von 1,9 —-3,6 mm unter der
Hirnoberflache wurden die Ableitungen durchgefuhrt. Teilweise wuml&\énkel von

5° oder 10° verwendet, wenn Blutgefal3e einen senkrechten Einstich vedmnndert
Wurde ein Winkel beim Einstich verwendet, so wurden die Werte fiAbleittiefe
entsprechend fur die jeweiligen Ableitorte in der anschlielRendetygan&orrigiert.
Wahrend den Ableitungen in der LSO und im IC wurde der vom Knochen befreite
Bereich mit Ringer-Losung feucht gehalten.

Fur die Ableitungen im Al musste zusétzlich ein senkrechterddhnitt zwischen Ohr
und Auge durchgefihrt wurden. Die Haut wurde vorsichtig zur Sestehgben und der
Muskel, der auf dem Temporalknochen ansetzt, entfernt. Der dorsdleleBeiAls
wurde dabei freigelegt, wahrend ein gro3es Blutgefdl, das innerhab de
Temporalknochens verlauft, eine Freilegung des ventralen Teilshderte. Ein Tell

des Knochens wurde auf einer Flache von 6,5 — 7,3 mm lateral detalsagit
Schadelnaht und 1,8- 4,2 mm rostral der lambdoiden Naht freigeleghbl@igungen
wurden in einer Tiefe von 0,2 — 2,3 mm unter der Hirnoberflache durchgefigigi w
die Dura Mater intakt blieb. Wahrend des Versuchs wurde auch lmgefisung auf

die freigelegte Oberflache aufgebracht, um ein weiteres Alkstem zu vermindern.

Die durchschnittliche Dauer eines Versuchstags betrug 12 bis 14 Stunden.
Strominduzierte Lasionen (Strom fir 2 Minuten mit einer Starke von )Omuiden

mit Hilfe einer Metallelektrode (1 M) nach dem Eintritt des Todes an den Stellen des
jeweiligen Gebietes gesetzt, an denen zuvor erfolgreich abgeleitde. Das Gehirn
wurde aus dem Schadel entfernt und in 4 % - Paraformaldehyd &ifmage fixiert.
AnschlieRend wurde es fur zwei Tage in eine 30 % - Saccharoseldgung°C
aufbewahrt. Ein Absinken des Gehirns in der jeweiligen Losung wisdediz daftr
gesehen, dass das Gehirn mit der Losung vollstandig durchtranktDasrGehirn
wurde entweder in ein Eigelb-Saccharose-Formaldehyd-Medium ind&issue-Tag
eingebettet, in -52 °C kaltem Isopropanol durchgefroren und auf einem Gigjeldtan

fixiert. Frontale Schnitte von 45 um wurden in einem Kryostaten2d€iG angefertigt.
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Die Schnitte wurden anschlie3end nach einem Standardprotokoll Niggbtgend die

Ableitorte mit Hilfe der Lichtmikroskopie im jeweiligen Schnitt bestitnm

3.4. Stimulusprotokolle

3.4.1.Generierung

Die im Versuch verwendeten Vokalstimuli wurden von Smith et alegert und in
einer ahnlichen Studie am Menschen (Smith et al., 2005) verwendetu&len von

den Autoren freundlicherweise zur Verfigung gestellt. Um die Ndeirmng der
gréRenvarianten Vokale zu untersuchen, waren verschiedene Skaliarfamgster
aufgenommenen Vokale notwendig. Die Vokale wurden von einem der Autoren,
RD Patterson, gesprochen und mit einem Hochqualitats-Mikrofon (Shure, - $RES,
aufgenommen. Um sicher zu gehen, dass sich Vokale wie altédliprache anhorten,
wurden englische Worter mit einer /h-vokal-d/ Struktur (z.B. “hagd3yprochen und
aufgenommen. Der Vokal wurde aus den einzelnen Lautaufnahmen des Worts
ausgeschnitten. Das Ergebnis waren die funf englischen Vokale (jgocbnés/ = ae,

lel = e, /il =1, lo/ = ou, /u/ = u). Die GrofRenskalierung der \kalrde von Smith et

al. (2005) mit einem Vokoder (STRAIGHT; Kawahara et al., 1999) vorgerammm
Diese Software produziert eine tonhéhen-unabhangige spektrale Einhiliieresakt

die Bewegungen des Vokalentrakts wahrend der Sprachproduktion widetsegel
spektralen Hullkurven, sind eine geglattete Version des Magnitudenspskides
Signals. Mit Hilfe der Software STRAIGHT konnten nachtragliglia8helemente mit
kinstlichen Veranderungen der Tonhohe und der Vokaltraktlange (VTugir
werden. Die Grundfrequenz wurde fur die 25 Vokalstimuli auf 100 Hgdegt. Die
spektrale Einhillende einzelner Vokale wurde mit Hilfe diesesr®mugs entweder
gestreckt oder komprimiert (Abbildung 3.2). Dadurch wurden die Frequeéamdbst
zwischen benachbarten Formanten verandert. So wurden vier kinstlibbrtska
Versionen fur jeden Vokal produziert. Insgesamt standen so fiinf Vokale Zlg\feg,

die durch die Angabe des korrespondierenden VTLs (10.4 cm, 12.4 cm, 15.5 cm,
19.2 cm, 23.2cm) beschrieben wurden. Die VTL von 15.5 cm entspricht der

Ausgangsgroéf3e des urspringlichen Vokals.
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Abbildung 3.2 Die Magnitudenspektren der 25 Vokalréze.

Jede Reihe steht fur die Vokaltypen einer bestimnu@&L, wahrend jede Spalte das Spektrum eines \$okat

seinen verschiedenen VTLs darstellt. Unabhangigder VTL hatte jeder Reiz eine Grundfrequenz vob Hz. Fir

jeden Vokal fuhrt eine Verlangerung des Vokaltrakteiner Kompression der spektralen Einhillkurve.

In zwei Studien (Smith et al., 2005; Smith und Patterson, 2005) wurdefagreiche
Diskriminierung der Reize festgestellt. Die aufgenommenen und kimsttzeugten

Reize wurden in der vorliegenden Arbeit als Matlab-Dateien abigbgpe und mit

dieser Software prasentiert.

3.4.2.Eigenschaften der Vokalreize

Mit der Zunahme der VTL, also der Kérpergréf3e des Sprecherghiadyen sich bei

den Frequenzspektren der Vokale (Abbildung 3.2) die Maxima der alsakir
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Einhullkurve (Formanten) von hohen zu niedrigen Frequenzen. Es verandediesich
absolute Distanz zwischen den Frequenzen der Formanten mit urgelisblein
Sprechergrd3en. Dadurch unterscheiden sich die verschiedenen Spreenesgn&d
Vokals durch ihre spektrale Einhullkurve. Fir den jeweiligen Vgkalh allerdings
bleibt das Verhaltnis der Formanten zu einander gleich und steht $utyp&che
Formantenmuster eines Vokals. Dies ist fur das VerhaltnisuF2lzin Abbildung 3.3

dargestellt.

4 A H232c¢cm
- H19.2 ¢m
15,5¢em
| 12,4 ¢m
i = [ 104cm
=
&9 4 O]
.O
g
o -
0 T T | T |

{af fef ff fof  Haf
Vokaltyp

Abbildung 3.3 Verhéltnis des Formanten 2 (F2) zu da Formanten 1 (F1).
Das Verhaltnis der Frequenzen des ersten und datepmFormanten fiir die einzelnen Vokaltypen. Giaatstehen

fur verschiedene VTLs.

Abbildung 3.4 zeigt die tatsachliche Frequenz der ersten Formanteie filinf VVokale.
Es ist deutlich zu erkennen, dass sich die Frequenzen von F1 Woldike /a/ und /o/,
sowie /e/ und /i/ GUberschneiden. F1 des Vokals /u/ der verschied@neniberlappt
zum grofRten Teil mit den Vokalen /a/ und /o/, und zu einem geringeriil At den
Vokalen /e/ und /i/.
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Abbildung 3.4 Frequenzen des ersten Formanten (F1).

Der erste Formant jeder VTL fiir jeden Vokal wirdzgigt. Grautdne stehen fur die verschiedenen VTLs.

3.5. Stimulusprasentation

Das Reizgenerierungssystem wurde mit einem 1 8-inch Druekiiéafon (Typ 4138,
Bruel und Kjaer) kalibriert, das am Schlauch des Kopfhorers iptatzvurde.
Kopfhorerschlauch und Mikrofon wurden mit einem Gummischlauch verbunden, so
dass ein Schallsystem simuliert wurde, das den Bedingungenhewis@utsprecher
und Ohr des Tieres entspricht. Das aufgenommene Signal wurde ktefG&libration
amplifier Type 2636, Bruel und Kjaer), digitalisiert (RP2.1, TDT) und @inem
Computer gespeichert. Zur Kalibrierung des Systems wurde akustische
Impulsantwort des Systems mit Hilfe einer Kreuzkorrelatiore®izurtickgespielten und
wieder aufgenommenen Gaul3-Rauschen errechnet. Daraus wurde einengatiops-
Impulsantwort erstellt. Diese Impulsantwort wurde mit alleska&/stimuli kombiniert
bevor diese digitalen Reize in analoge (RP2.1, TDT System lijewandelt wurden.
Dadurch wurde gewahrleistet, dass die Reize durch ein Schatisysit einer flachen

Magnitude und einem flachen Phasenspektrum ausgegeben werden konntewr Alle
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Berechnung der Kompensationsimpulsantwort benétigen Software-Programrden

in Matlal® (Version. 6.5) erstellt. Die Reize wurden mit einer Abtéstiwn 98 kHz
erzeugt und Uuber jeweils einen Schlauch der Kopfhorer (EC1, Tuckers Davi
Technologies (TDT), Allachua, FL, USA) in den &aulRReren GehoOrgangTaees
abgespielt. Die Offnung wurde mdoglichst nah an das Trommelfell defiihr ein

in sich geschlossenes Schallsystem zu gewahrleisten. Die Bagrg@abe war in allen
Experimenten randomisiert.

Die Reize wurden monaural prasentiert. Bei Ableitungen in der \w8@en die Reize
ipsilateral zur Ableithemisphare, bei Ableitungen im IC und demkéntralateral
prasentiert. Um akustisch erregbare Neurone zu finden, wurde wRdieshen bei
einer Lautstarke von 70 dB prasentiert. Nachdem eine Nervenzéliadga wurde,
wurden als erstes die Bestfrequenz (BF) und die Schwelle bestiaroh Prasentation
von Sinustonen im Bereich von 0,1 -25,0 kHz bei unterschiedlichen Lautstarken
Anschlieend wurde der Frequenzantwortbereich (FRA= frequency respoesge
aufgenommen. Ein Beispiel fur ein FRA wird in Abbildung 3.5 gezeigt.

VP r 00000000 -

55 | ++000000 ¢ -
=) -+ 00@0O®@® - - Spikerate
@ 50 1 -e0@eo0e - - - . @200
g8, c0Q e o+ - @173
':545- ...o.. - . ® 86
540, c o @ s - + « o+ |0
£ A

35 | -

30500 3000 3500 4000 4500 5000
Frequenz [Hz]

Abbildung 3.5 FRA eines IC-Neurons
Abbildung 3.5 zeigt das FRA eines IC-Neurons. Jdelenkt in der Abbildung steht fiir die Antwort auhe

bestimmte Frequenz, die mit einer bestimmten lnt#&ngprasentiert wurde. Die Spikerate der Antwost i
proportional zum Radius der Punkte.
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Als erstes wurden die Frequenzen 0,5 bis 25 kHz in 30 logarithmischeiite3c
(1/8 - Oktavschritte) bei 0 dB, 35 dB und 70 dB prasentiert, um ein gfeRAszu
bekommen, das den kompletten Frequenz- und Intensitatsbereich des Nedassts, er
aber auch um mehrgipflige Tuningkurven erkennen zu kénnen. AnschlieRend konnte
das FRA genauer eingegrenzt werden um alle Frequenzen zseerfadie dieses
Neuron ansprechen. Je nach GroRRe des groben FRAs lag die Anzaki @ér— 25
Frequenzschritten und 8 — 12 Intensitatsschritten, so dass sich FRA$On- 300
Datenpunkten ergaben, die einen Intensitatsbereich von 20 bis 30 dB umfassten.
Die Neurone der LSO und des ICs wurden mit einer Reizdauer vorsGhdheiner
Anstiegs- und Abstiegsrampe von 5 ms gereizt. Die Neurone desvétden mit
Reizen mit einer Dauer von 100 ms stimuliert, mit einer Anstiagd Abstiegsrampe
von 10 ms. Die Frequenz, die bei geringster Intensitdt gerade einehAntwort
ausloste, wurde als BF definiert und die geringste Lautstark&diselle. Diese
Eigenschaften wurden online durch audio-visuelle Prifung festgelegtiunct eine
sorgfaltige offline Analyse des FRAs uberprift.

Um in der LSO ausschlief3lich von IE-Neuronen abzuleiten, wurden dieNes@ne
auf ihre Eigenschaften fir Interaurale-Intensitats-Untersch(@@®@ untersucht. Es
wurde eine Kombination aus verschiedenen IIDs prasentiert, die dusckodatant
halten der Intensitat am ipsilateralen Eingang der Neurone (-1®isIB-5 dB in
5 dB - Schritten tUber der Schwelle) und dem zeitgleichen vamiider Intensitat am
kontralateralen Eingang (zwischen 30 dB Uber und 20 dB unter der Schwelle in
5 dB - Schritten) zustande kam. Die daraus resultierenden IIDs tagechen - 30 dB
und + 40 dB (negative Werte bezeichnen eine héhere Lautstarke am dterditah
Eingang). Der Reinton dessen Frequenz der BF entsprach hattResmrgauer von
200 ms. Die Wiederholungsrate war 5 Hz. Neurone, die auf die lIDBhibition am
kontralateralen Ohr und Erregung am ipsilateralen Ohr antwortetvurden als
IE - Zellen bezeichnet. Ein Beispiel fur eine [ID-Kurve wird in Abbildung 3 fegs.
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Abbildung 3.6 IID-Kurve einer LSO-Zelle.
Negative Werte stehen fiir eine héhere Intensitatirdribitorischen, kontralateralen Ohr. Positive Wefiir eine
hdhere Lautstarke am erregenden, ipsilateralen RibrKurve ist typisch fiir ein IE Neuron. Die |IDtfve wurde
bei einer BF von 1,19 kHz aufgenommen. Die Schvwadle Neurons lag bei 81dBSPL.

Nach der Aufnahme des FRAs wurden die Vokalstimuli prasentiegt.vBiwendeten
Stimuli waren die Vokale /a/, /el, i/, /o/ und /u/ mit eineruBravon 250 ms. Die
Wiederholrate der Reizprasentation betrug 2 Hz fir die Allgén in der LSO und
dem IC. Fur Ableitungen in Al wurden die Reize mit einer Ratelvéiz oder 0,66 Hz
prasentiert, abhéngig davon welche Wiederholrate die héhere und retaki®vort

hervorrief.

Die Lautstarke fur die Prasentation der Vokalstimuli wurde dureh wibrherige
Prasentation eines Vokals festgesetzt, dessen Spektrum ausgeateittelten

Magnitudenspektren der 25 Vokalreize bestand. Der gemittelte \Avkiatle mit

Lautstarken im Bereich von 10 und 90 dBSPL in 10 dB-Schritten abgedpielt.
Lautstarke, die die maximale Antwort des Neurons hervorrief wuide die

Prasentation der Vokale ausgewahlt. Diese Lautstarke durfte dienala@ Lautstarke
des FRAs nicht Ubersteigen, um eine anschlieRende Simulation zu iehmdgDie

Vokalreize wurden 10 -, 20 - und 50 - mal fir die Ableitungen in den Are&@éh ILC

und Al dargeboten.
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3.6. Ableitung

Zur extrazellularen Einzelzellableitung wurden NaCl (1M) d&dulGlasselektroden
(Capillary Glass, Harvard Apparatus, Holliston, Massachuset&A)Umit einem
Widerstand von acht bis zwolf M verwendet. Mit einem motorisierten
Elektrodenvortrieb (Digimatic, Mitutoyo, Neuss, Germany) wurdeAbkeitelektrode
in das Gewebe bewegt. Extrazellulare Aktionspotentiale wurden emem
Elektrometer (Electro 705, World Precision Instruments, Berlingendmmen, tber
einen Bandpass (VBF/3, Kemo) gefiltert, verstarkt (Toellner Ya0w lber einen
Analog/Digital-Wandler (RP2.1, TDT System Ill, TDT) in den Gurter geleitet. Die
Isolation von Aktionspotentialen einzelner Zellen wurde durch visuelle &ltatan
einem spike-getriggerten Oszilloskop und durch offline Spikekluster-8aaly
gewahrleistet, basierend auf einer konstanten Amplitude und einer aktarst
Wellenform (Brainware, Jan Schnupp, TDT).

3.7.Datenanalyse

Die Ergebnisse dieser Studie basieren auf einer Offline-&ealgur Datenanalyse
wurden in Matlab geschriebene Programme benutzt. Fir jederideitleewurden die,
innerhalb des 500 ms Analysefensters, auftretenden Spikes drriittetie Spikerate

zu berechnen, wurde von dieser Spikezahl die Spontanaktivitat des Neurons subtrahiert.

3.7.1.Analysekriterien

Die aufgenommenen, neuronalen Antworten wurden mit einem Wilcoxdnflies
Paardifferenzen (Matlab statistics toolbox, ranksum) auf skgmife Abweichungen
von der Spontanaktivitdt getestet (p < 0,05). Mindestens fir eine 28er
aufgenommenen Antworten eines Neurons musste der p-Wert kleirte0%lsein, um
in die weitere Analyse eingeschlossen zu werden. ZusatzlichenusSO-Neurone das

Kriterium der IID-Sensitivitat erfillen.
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3.7.2.Beschreibung der Analyse zur Bestimmung der neurtara
Eigenschaften

Eine Einstichkarte diente zur Darstellung der verschiedenen éiein einem Areal.
Die verschiedenen Ableitorte sind in entweder mediolateraler omktrokaudaler
Richtung gegen die Tiefe aufgetragen (Abbildung 4.2, Abbildung 4.20,
Abbildung 4.39). Als Grundlage fir die Tiefe diente die Abmessung von der
Hirnoberflache bis zum Ableitort. Als rostrokaudale und mediolatekalerdinate

wurden die Angaben der stereotaxischen Skala in Millimetern verwendet.

Die Spontanaktivitat eines Neurons wurde in einem Aufnahmefenster von 500 ms
gemessen, in dem kein Reiz prasentiert wurde und lber die AnzaNietirholungen
gemittelt. Die Darstellung der Spontanaktivitatsrate erfolgh@hand einer
Haufigkeitsverteilung, wobei jede Werteklasse einen Bereich von 1 Hz umfass

Die Latenzwerte der Neurone wurden aus dem jeweiligen Raxtelgd Antwort des
Neurons auf die Stimulation bei Bestfrequenz bestimmt. Das Ridterigt jedes
Aktionspotential, das im Aufnahmefenster des Neurons auftrat. Antwentiede, die

bei jeder Wiederholung zum gleichen Zeitpunkt auftreten stellenAdigvort des

Neurons auf die Reizprasentation dar. Spontane Aktionspotentiale hingegenhei

jeder Wiederholung der Reizpréasentation zu verschiedenen ZeitpunkteRtaudie

Bestimmung der Latenzzeit diente die Zeitspanne zwischen deginB der

Reizprasentation und dem ersten, bei jeder Wiederholung der Reiptise

auftretenden Spike.

Fur die Bestimmung der Latenzwerte der Neurone bei Stiranlatit den Vokalreizen
wurden PSTHs (Peri-stimulus-time-histograms) in 1 ms - Zeskla in die Auswertung
mit einbezogen. Da sich fur jedes Neuron 25 PSTHs ergaben, ehsspteter Anzahl
an prasentierten Vokalstimuli, wurden nur die PSTHs fur die Ausngrt
herangezogen, deren Antworten einen signifikanten Unterschie&montanaktivitat
aufwiesen. Da in dieser Darstellung die Spontanaktivitat bexeitahiert wurde, wurde
der Zeitraum vom Beginn der Reizprasentation bis zur ersten &&stklim PSTH

verwendet, in dem eine Antwort erkennbar war.
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Der Antworttyp eines Neurons wurde aus dem jeweiligen PSTH desoNs bei
Bestfrequenz bestimmt. Die Antwort wurde als On-Antwort definigeinn das Neuron
ausschlief3lich auf den Beginn des Reizes und bei jeder Wiederhd#urg&fimulation
antwortete (Abbildung 3.7A). Die Antwort wurde als on-tonisch definignn der
Anteil der On-Antwort eine mindestens zweifache Antwortratéviergleich zum Teil
der tonischen Antwort aufwies (Abbildung 3.7B). Eine Antwort wurde tafgsch
definiert, wenn das Neuron Uber die gesamte Dauer der Reizprisemdt gleicher

Antwortrate feuerte (Abbildung 3.7C).

B C

>

Spikerate [Hz]

Zeit [ms] Zeit [ms] Zeit [ms]
Abbildung 3.7 Schema der drei Antworttypen.
Abbildung 3.7 zeigt die Schemata der Antworttypem-Ahtwort (Abbildung 3.7A), On-tonische Antwort
(Abbildung 3.7B) und tonische Antwort (Abbildung7g&). Der Balken unter den Diagrammen gibt die Dales

Reizes an.

Zur Bestimmung der Bestfrequenz (BF) dienten die Antworten aubetiechiedenen
Frequenzen und ihre Prasentation bei verschiedenen Intensitaten aus
Frequenzantwortbereichs (FRA)-Punktmatrix. Die Aufnahme eiRésskliente in der
weiteren Analyse zur Bestatigung der online bestimmten BF un&cdlevelle, sowie
der Bestimmung des FRAs des Neurons. Die Reintonantworten des Newnaien

vor der Aufnahme der Antwort auf die Prasentation der Vokalreimgeaommen, um
Neurone auszuschliel3en, deren FRA sich nicht mit FrequenzbereicWiokiaireize

Uberschnitt.

35

de



MATERIAL UND METHODEN

LSO-Neurone wurden als IID-sensitiv definiert und in die weité&malyse mit
einbezogen, wenn eine ipsilaterale (erregende) Stimulation eleg die maximale

Antwort der kontralateralen (hemmenden) Stimulation um 50 % Uberstieg.

Fur die Berechnung der Bandbreite des FRAs des Neurons wurde @€eBQdnd der
Q20 dB-Wert mit folgender Formel berechnet:

Q10dB =BF/F2-F1

BF bezeichnet die Bestfrequenz des Neurons. F1 ist die nieduiggté2 die hochste
absolute Frequenz auf einer linearen Frequenzachse, die das NeudBgitér der
bestimmten Schwelle beantwortete. Der Q20 dB -Wert berechhenaot der gleichen
Formel. Die Frequenzen werden hierbei 20 dB Uber der Schwelle sgmdsin
geringer Q-Wert bezeichnet eine breite Tuningkurve, eine hoherdraivie schmale

Tuningkurve.

Die signifikanten Antworten auf die Prasentation der Vokadreimes Neurons wurden
in einer 5-mal-5 Matrix als Peri-Stimlulus-Time-HistogranfRSTH) abgebildet, die
das jeweilige Antwortmuster eines Neurons darstellt. ImHPS/Erden die bei jeder
Prasentation des Reizes auftretenden Aktionspotentiale Uber diahlArger

Wiederholungen aufsummiert und gegen die Zeit in 1 ms-Klassen aufgetragen.

Fur die Selektivitatsbestimmung und die Vorhersage der Antwortesi@ifrasentation
der Vokalreize wurden die Antworten in der Weise standardisiers, @iasmaximale,
auf einen der Reize folgende Antwort auf 1 gesetzt wurde. Die ibAgevortstarken
wurden im Verhéltnis zur maximalen Antwort berechnet. Bei der PunktmatrixRi&s

und der Vokalantworten war der Radius der Punkte proportional zur Spikevateur

normalisierten Spikerate (Abbildung 3.9A).
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3.7.3.Bestimmung des Best-Fitting Templates

Um Neurone, die auf eine bestimmte Sprechergréf3e antworteten vam del
unterscheiden, die auf die spektrale Einhullkurve eines bestimmten ltyska
antworteten, wurde eine Best-Fitting-Template-Methode verwedddes verwendete
Template simulierte die idealisierte Antwort auf entwedee €er funf Sprechergréf3en
bzw. VTLs oder eine der funf Vokale. Fir jedes Neuron wurdenEdiklidischen
Distanzen (ED) zwischen der aufgenommenen Antwortmatrix und den 10 atempl
berechnet (Abbildung 3.8).

Die ED wurde nach folgender Formel berechnet:

— 2. 2. 2.
EDTempIate /aj—OVIW(alaufnahme- a:Itemplate /a) ) () ) (U5aufnahme- u5emp|ate lal)y

EDremplate 7= Euklidische Distanz zwischen einer normalisierten Antwortimatnd
dem Template /a/

MW = ist der Mittelwert

alaumanme= der Wert der normalisierten Antwort auf den Vokal /a/ emer VTL von
10,4 cm

aliemplate /= der Wert der simulierten Antwort des Vokals /a/ mit eiW@L von
10,4 cm des Templates /a/; in diesem Fall ist der Wert 1 (siehe Abbildung 3.8B);

US.umanme= der Wert der normalisierten Antwort auf den Vokal /u/ mieeiVTL von
23,2 cm

USemplate /2= der Wert der simulierten Antwort des Vokals/u/ mit ein@lL\Won 23,2
cm des Templates /a/; in diesem Fall ist der Wert O (siehe Abbildung 3.8B);

Zwischen jedem Wert der normalisierten Antwortmatrix und denrtéNe eines
bestimmten Templates wurden die Differenzen berechnet. Aus dequ&fierten
Differenzen wurde der Mittelwert berechnet und aus diesem wiedelie Wurzel

gezogen. Das Ergebnis stellte die Euklidische Distanz zwiseireem bestimmten
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Template und der aufgenommenen, normalisierten Antwortmatrix ddoil&ing 3.8).

Als Best-Fitting Template wurde das Template definient,dd@is die geringste ED zur
Antwortmatrix berechnet wurde.

A Antwortmatrix

&
e O - 0,8.
&

B / t X

Berechnung der kleinsten Fuklidischen Distanz

Simulierte
Antwort / \
n ..
=10
_ [ 1
[1=00 [ ]
2 s 5 —
- - g —
Vokale > Vokale > Vokale >
Template Template Template
fa/ W/ VTL 23.2cm
ED=10,34

Abbildung 3.8 Schema der Berechnung der EuklidischeDistanzen.
Abbildung 3.8A zeigt die normalisierte Antwortmatrieines LSO-Neurons. Abbildung 3.8B zeigt drei der
10 verwendeten Templates. Von links nach rechtmplate /a/, Template /i/ und das Template VTL 2312 Jedes
Template zeigt eine idealisierte Antwort auf enteredinen bestimmten Vokaltyp oder eine bestimmté..\MJie
optimale Antwort erhélt den Wert 1 (schwarzer Balenicht-optimale Antworten den Wert 0 (hellgraBzaiken).
Entsprechend der Formel fiir die Euklidische Distangibt sich aus der Antwort dieses LSO-NeuronsBast-
Fitting-Template das Template /a/ mit der ED v¢3vd0
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Zusatzlich musste sich die ED des Best-Fitting Templategine Standardabweichung
von den anderen neun berechneten EDs unterscheiden, und einen Wert von glsringer
0,43 aufweisen. Dieser Wert, der als Akzeptanzgrenzwert diente, vinréener
numerischen Simulation bestimmt. Hierfir wurden 10000 zufallig erréetienal-5
Antwortmatrizen mit 25 Werten zwischen 0 und 1 generiert. Zwisdiesen Matrizen
und den 10 Templates wurden die minimalen Euklidische Distanzen bdreslise
diesen Berechnungen ergaben sich 10000 ED-Werte. Der ED-Wertdenté&r % der
berechneten 10000 EDs fielen wurde als Grenzwert definiert. D@&snzwert war
0,43. Die Einteilung der Neurone in Vokaltyp-praferierend oder VTL-peitnd
erfolgte entsprechend des, fur das Neuron bestimmten, Best-Hiimplates. Ein
Neuron, das eine ED des Best-Fitting Templates grof3er als 0MBsufurde als

Neuron ohne Praferenz definiert.

3.7.4.Simulation der Antworten auf der Basis des FRA

Der FRA beschreibt die spektralen Antworteigenschaften eirggdeateten Neurons als
Funktion des Schalldruckpegels. Um die spektralen AntworteigenschafBaziehung

zur Antwort auf die verschiedenen Vokale zu setzen, wurden die Antwauedie
Vokale auf der Basis der FRAs (Abbildung 3.9A) wie folgt vorhergesagt.

Fiur jede Frequenz des FRAs wurde eine Funktion der Antwort abhéoigigSchall-
druckpegel errechnet (Rate-Level-Funktion, Abbildung 3.9B) und an ein Polynom
dritter Ordnung angeglichen. Im Magnitudenspektrum jedes einzelnen Vokalsdierde
Energie in einem Frequenzband (Frequenz +/- geometrisches Mittelerz
angrenzender Frequenzen) um jede der einzelnen Frequenzen des Fiiatb&se
angeglichene Rate-Level-Funktion diente damit als Vorhersage duAmwortstarke
innerhalb eines Frequenzbandes. Die vorhergesagten Antwortstarkenejadelnen
Magnitudenspektrums wurden Uber alle Frequenzen des FRAs sumnigedariaus
resultierenden 25 simulierten Antworten wurden normalisiert, wiborscdie
aufgenommenen Antworten und in einer 5-mal-5 Antwortmatrix angeordnet
(Abbildung 3.9C und 3.9D).

39



MATERIAL UND METHODEN
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Abbildung 3.9 Schema der Antwortvorhersage
Abbildung 3.9A zeigt das FRA eines LSO-NeuronsAbbildung 3.9B ist die, aus dem FRA berechneteeRatvel-
Funktion fir jede Frequenz dargestellt. Abbildun§Q zeigt das aus dem FRA vorhergesagte Antworgnukk
steht fur den, fir die Simulation, berechneten Elationskoeffizienten und driickt die Qualitat desrhersage aus.
Das abgeleitete Antwortmuster des LSO-Neuronsiigtbildung 3.9D dargestellt.

Die Qualitat der Simulation beziehungsweise die Vorhersagbakeitlem FRA drickt
sich im zwei-dimensionalen Korrelationskoeffizient (kk) zwischenwghergesagten
und der aufgenommenen Antwortmatrix aus. Ab einem kk0,75 oder - 0,75 wurde
die Simulation mit dem aufgenommenen Antwortmuster als gut kenredingestuft.
Desweiteren wurde ein Bereich mittlerer Vorhersagbarkeitkkon 0,50 und kk < 0,75

oder von kk > -0,75 und k -0,50 definiert. Das Antwortmuster wurde als nicht-korrekt
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vorhersagbar definiert, wenn der Korrelationskoeffizient im Bhreion - 0,50 und
+ 0,50 lag.

3.7.5. Statistische Auswertung

Statistische Unterschiede werden in den Kapiteln ,4.4. VergledshéAnalyse der
neuronalen Eigenschaften und des Antwortverhaltens der Nervenzellers@erdes
ICs und des Als* und ,4.5. Zellen mit einer BF Uber 8 kHz" dargesteélit den
Vergleich der Antworteigenschaften zwischen den Arealen konnten keine
parametrischen Tests verwendet werden, da die Daten in den v@éesemeGruppen
nicht normalverteilt vorlagen. Der verwendete Test war der Kriskadlis Test, um
signifikante Unterschiede zwischen den Medianen der jeweiligezhpg8oben zu
untersuchen. Um festzustellen, welche der Stichproben sich zu weldtezscheidet
wurde eine einseitige ANOVA des Rangs durchgefihrt. Ab eimgtuns-
wahrscheinlichkeit von 5 % (p <0,05) wurde das Ergebnis als signifikéneiner
Irrtumswabhrscheinlichkeit von 1 % (p <0,01) als hochsignifikant erackiat den
Vergleich der Eigenschaften zwischen hoch- und niederfrequentenidaukonnten
ebenfalls keine parametrischen Tests angewendet werden, d®até@ in den
verschiedenen Gruppen nicht normalverteilt vorlagen. Der verwendstewbe der
Mann-Whitney-U-Test fur zwei unabh&angige Stichproben. Auch hier ewrd
Ergebnisse ab einer Irrtumswahrscheinlichkeit von 5 % (p < 0,0%igaifikant, ab

einer Irrtumswahrscheinlichkeit von 1 % (p < 0,01) als hochsignifikant, erachtet.
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4. Ergebnisse

Insgesamt wurde von 234 Nervenzellen in der LSO (n =57), dem IC (n = 7dpond

Al (n = 100) abgeleitet. Die Antworten wurden nur dann in die weilRatenanalyse
einbezogen, wenn das Akzeptanzkriterium, dass die Antwortstarkesiaeh der

25 Vokalreize signifikant unterschiedlich im Vergleich zur Spontanigtiist, erfillt

war (siehe 3.7.1. Analysekriterien). Aufgrund dessen verbleiben 49 LSO-Neurone
49 IC-Neurone und 75 Al-Nervenzellen. Die Antworteigenschaften dieseiroNe
werden im Folgenden dargestellt. Die Nervenzellen antwortetediayfrasentierten
Frequenzen im Bereich von 0,5 bis 25,0 kHz und die 25 prasentierten groRenvarianten
Vokalreize. Fur jedes Neuron konnte ein Frequenzantwortbereich (feBi§gelegt und

auf dessen Basis eine Simulation des Antwortmusters auf dienkaisn von

Vokalreizen durchgefuhrt werden.

4.1 Die Laterale Superiore Olive

4.1.1.Rekonstruktion der Ableitorte

Die Nissl-Farbung in Abbildung 4.1A zeigt die Lage der LSO mit denachbarten
Gebieten des oberen Olivenkomplex (SOC).

A B
. VOST dorsal

) 4 S y - |

" : ‘ - \ﬂm]
\_!‘wg 1 mm @SO

Abbildung 4.1 Transversaler Schnitt durch das Gerblihirn bei Lambda: - 860um.

Abbildung 4.1A zeigt eine Nissl-Farbung der LSO.bAtlung 4.1B zeigte eine schematische Darstelluegy SOC
mit der LSO und den benachbarten Gebieten: medigberiore Olive (MSO), oberer paraolivarer Nucle{(&PN)
und medialer Nucleus des Trapezkdrpers (MNTB).
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Ventral der LSO liegt die mediale superiore Olive (MSO), mledier superiore

paraolivare Nucleus (SPN). Von diesem aus liegt ventromedial ddral@ Nucleus

des Trapezkdrpers (MNTB).

Abbildung 4.2 zeigt die Positionen der Ableitorte in der LSO.
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Abbildung 4.2 Einstichkarte der LSO Ableitungen.

0,0 0,5 1.0 1.5
r-c[mm)]
|
5]
B o
_ " 1,
m = n
. ||
— = [ ]
g N =

Jedes Quadrat steht fiir den Ort eines Neurongjdgireine IID-Sensitivitat festgestellt wurde und dabust auf

Reintdne und die Vokalreize antwortete. Die versgbnen Grautdne stehen fur die BF-Kategorien desiljgen

Neurons. Abbildung 4.2A zeigt eine mediolateralesight der Einstichkarte. m-l gibt die Koordinaten i

mediolateraler Distanz zum Referenzpunkt Lambdaiimetern an. Abbildung 4.2B zeigt eine rostrokiale

Ansicht der Karte. r-c gibt die kaudale Entfernung Lambda an. Die Tiefe gibt die Tiefe gemessen sen

Hirnoberflache in Millimetern an.
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Auffallend ist, dass sich in dorsoventraler Richtung weder in aaliotateralen, noch
in der rostrokaudalen Ansicht eine eindeutige Richtung der Tonotopie erkigssén
Das liegt zum einen an der s-férmigen Struktur der LSO, zum anderan dass die
Ableitungen nicht das gesamte Gebiet der LSO erfassten.

4.1.2.Neuronale Eigenschaften der LSO-Neurone

4.1.2.1. Spontanaktivitat

Die Werte der Spontanaktivitat der LSO-Zellen lagen im BengirhO bis 152 Spikes.

Daraus wurden Spikeraten im Bereich von 0,0 bis 31,6 Hz errechnet.

n= 49

g [
0% IIHIHFIII,_\IIHIIIIIIII_\IIIIIIIIIIII—IIIIHIIIII

<1 5 10 15 20 25 30 35
Spontanaktivitiatsrate [Hz]

Abbildung 4.3 Verteilung der Spontanaktivititswerteder LSO-Neurone.
Der prozentuale Anteil an LSO-Neuronen mit entspeaden Spontanaktivitdtsraten ist gezeigt. N giétAhzahl
der Neurone an.

Von den 49 abgeleiteten LSO-Neuronen wiesen 49 % eine Spontanaktiwgtatsra
geringer als <1 Hz auf. Fir 10% und 12% der Neurone wurde eine Spontasisktite
zwischen 1 Hz und 2 Hz ermittelt. Ein Anteil von 4% der LSO Neuroms wine
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Spontanaktivitatsrate im Bereich von 3 Hz auf. Fir jeweils 2 %L&D-Neurone
wurde eine Spontanaktivitatsrate von 4 Hz, 5 Hz, 8 Hz und 10 Hz ermittelt. Ein grol3erer
prozentualer Anteil an Neuronen (10%), wies eine Spontanaktivigitgratll Hz auf.

Eine Spontanaktivitatsrate von 17 Hz, 28 Hz und 31 Hz wurde fur jeweils 2 K&50e

Zellen bestimmt.

4.1.2.2. Latenz der Antworten der LSO-Neurone— Vergleich
zwischen der Prasentation von Reintonen und Vokalstimuli

Die Latenzzeit, die Zeitdauer vom Beginn des Reizes bis zgmBeer Antwort eines
Neurons, wurde fur die Antworten auf die Stimulation mit Reintohen BF des

jeweiligen Neurons bestimmt, 20 dB tber der Schwelle.

A) Latenz der Antworten auf die Prasentation von Reintdnen

Die Latenzwerte der Reintonantworten der 49 LSO-Zellen lagerBareich von
7 -15 ms. Hierbei wiesen 63 % der Neurone eine Latenz im Bererclé \ooss 10 ms

auf. FUr 37 % der Zellen wurde eine Latenzzeit im Bereich von 11 bis 15 ms errechnet.

100% - n=49

75%

der Neurone
wh
s
e
|

25% -

0% T T T 1
1-5 6-10 11-15 16-20

Latenz [ms]

Abbildung 4.4 Verteilung der Antwortlatenzen der LSO-Neurone bei Stimulation mit einem Reinton bei BF.
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B) Latenz der Antworten auf die Prasentation von Vokalreizen

Um die Latenzzeiten der Antworten auf die Prasentation der \@&alzu berechnen
wurden die PSTHs in die Auswertung mit einbezogen, deren Antwoltesn e
signifikanten Unterschied zur Spontanaktivitat aufwiesen. Die Laggerz die aus den
1004 PSTHs berechnet wurden lagen im Bereich von 8 bis 114 ms. Dig4eiten
der meisten Neurone (85 %) lagen im Bereich von 1 bis 20 md.5-% der Neurone
wurde eine Latenzzeit zwischen 21 und 40 ms ermittelt. Fir gweil% der
Nervenzellen lag die Latenz im Wertebereich von 41 bis 60 mss8l0bims und 101
bis 120 ms.

100% - n=1004

75% -

50% ~

25% -

der PSTHs

O% T I T I I 1

1-20  21-40 41-60 61-80 &1-100 101-120
Latenz [ms]

Abbildung 4.5 Verteilung der Antwortlatenzen der LSO-Neurone bei Stimulation mit den Vokalreizen.

Zusammenfassend lasst sich sagen, dass fur die Latenzzeitehntaerten bei
Stimulation mit den Vokalreizen (Median = 16 ms) im Vergleiochden Latenzzeiten
der Antworten bei Stimulation mit Reinténen (Median = 10 ms) hoheme\Vdemittelt

wurden.
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4.1.2.3. Durchschnittliche Antwortrate der LSO-Neurone bei
Présentation von Vokalen
Fur die Aufnahmezeit von 500 ms wurde fur jedes Neuron die durchscheittlic
Reizkorrelierte Aktivitatsrate berechnet. Ein kleiner Ant@il%) zeigte eine durch-
schnittliche Aktivitat geringer als 1 Hz. Fur einen grof3en Ardai LSO-Neuronen
(31 %) wurde eine durchschnittliche Aktivitat von 1 bis 10 Hz berechnetM@hrheit
der LSO-Neurone (35 %) zeigte eine durchschnittliche Aktivitat von 11 bis 20 Hz.

40% - n=49
Q
g
2
520% -
Z 0
3
o
0% I T T I T T T 1

<1 1-10 11-20 21-30 31-40 41-50 51-60 61-70
durchschnittliche Antwortrate [Hz]

Abbildung 4.6 Verteilung der Werte der durchschnitichen Aktivitat der LSO-Neurone.

Die Balken stehen fiir den prozentualen Anteil arurdeen, die eine durchschnittliche Aktivitatsrate den
Wertebereichen aufwiesen, die entlang der X-Aclasgeastellt sind.

Jeweils 10 % der Neurone wiesen eine durchschnittliche Aktivita¥dns 30 Hz und
31 bis 40 Hz auf. Fur 2 % der LSO-Zellen wurde eine durchschnitth&tigitat von
41 bis 50 Hz ermittelt. Eine Aktivitat von 51 bis 60 Hz und 61 bis 70 Hz wiiirde %
und 4 % der LSO-Nervenzellen berechnet.
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4.1.2.4. Suppression

Die abgeleiteten Neurone zeigten nicht nur eine signifikant hohktigitat auf die
Reizprasentationen, sondern es wurde auch von Neuronen abgeleitet, peeitene
signifikant geringere Antwort beobachtet werden konnte. Diese Suppresi&r
Spontanaktivitat, ausgelost durch die Prasentation eines bestidokakeizes, trat in
der LSO nicht auf.

4.1.2.5. Antworttypen der LSO-Neurone - Vergleich zwischen der
Préasentation von Reintdnen und Vokalstimuli

A) Antworttypen der LSO-Neurone auf die Prasentation von Reinténen

Die Neurone in der LSO zeigten drei verschiedene Antworttypémlia Prasentation

von Reinténen und von Vokalreizen. Die Typbestimmung bei der Reintonprasentation
erfolgte aus dem erstellten Peri-Stimulus-Time-HistograbenBF des untersuchten
Neurons, 20 dB Uber der Schwelle. Abbildung 4.7. zeigt jeweils ein BEi$pieine

On-Antwort, eine on-tonische Antwort und eine tonische Antwort.
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Abbildung 4.7 Peri-Stimulus-Time-Histogramme (PSTH)der LSO-Neurone.
Abbildung 4.7A zeigt das PSTH eines Neurons, das$ emer On-Antwort auf die Reintdne reagierte.
Abbildung 4.7B stellt ein Neuron dar, das nach eikerzen Latenzzeit mit einer On-Antwort und einer
anschlieRenden tonischen Antwort fir die Dauer Reizes feuerte. Abbildung 4.7C zeigt ein LSO-Neuyrdas
tonisches Antwortverhalten aufwies. Der graue Balkiéber der jeweiligen Abbildung gibt die Dauer der
Reizprasentation von 50 ms an.
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Ein geringer Anteil von 14 % der LSO-Neurone, zeigte eine On-émtauf die

prasentierten Reintdne (Abbildung 4.8).
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Abbildung 4.8 Verteilung der Antworttypen der LSO-Neurone bei Stimulation mit einem Reinton bei BF.
Die Einteilung der Antworttypen auf die Stimulationt BF erfolgte nach der Vorlage aus Abbildung. 4.7

Fur eine Gruppe von 80 % der Nervenzellen wurde eine starke On-Ardwfodie
prasentierten Reintbne beobachtet, auf die eine tonische Antworte.folghe
ausschlief3lich tonische Antwort fir die Dauer des Reizes konnte #eidér LSO-

Neurone festgestellt werden.

B) Antworttypen der LSO-Neurone auf die Prasentation von
Vokalreizen

Im Vergleich zu den Antworttypen bei Prasentation der BF, zedjeeNeurone auf die
Prasentation der Vokalreize einen Unterschied in ihrem Antwortterhatler eine
andere Quantifizierung notig machte. Der Grund hierfur ist, dasdepeBetrachtung

der PSTHs, in denen die Antworten auf alle Wiederholungen eines sReize
zusammengefasst wurden, ein Neuron auf jeden einzelnen der 25 Vouklsti

unterschiedlich reagieren konnte.
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Somit konnte fir die meisten Neurone kein einheitlicher Antworttyp dei
Prasentation der 25 Vokalreize bestimmt werden. Die folgende eldangt spiegelt
deswegen nicht die Antworttypen einzelner Zellen wider, sondern distel] die
aufgrund einzelner PSTHs bestimmt wurden. Dabei wurden auf3erdem nur die
Antworten berucksichtigt, die signifikant unterschiedlich zur Spontaritdttiwaren.

Fir 5 % der 1004 ausgewerteten PSTHs wurde eine On-Antwort bestbacht
(Abbildung 4.9). Ein Anteil von 41 % zeigte ein on-tonisches Antwortverhab&m®p

zeigten ein rein tonisches Antwortverhalten.

100% A n=1004

75%

50% -

der Neurone

25%
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Abbildung 4.9 Verteilung der PSTH Antworttypen der LSO-Neurone.

Die Einteilung der Antworttypen auf die Stimulationt VVokalreizen erfolgte nach der Vorlage aus Adhlmg 4.7.

Betrachtet man nun die Antworttypen im Einzelnen so fallt auf, des$ruppe der
Neurone, die mit einer On-Antwort auf Reintdne antworteten, bei éseRtation eines
komplexen Reizes ihr Verhalten anderten (Abbildung 4.10). Bei 11 %9 S€Hs bei
denen ein On-Antwortverhalten auf Reinténe festgestellt wurde, ezeigt die
Vokalreize ebenfalls eine On-Antwort. Fir 67 % hingegen wandetite das
Antwortverhalten in ein on-tonisches um. Fir einen Anteil von 22 % wunde ei

tonisches Antwortverhalten bestimmt.
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Abbildung 4.10 Vergleich der LSO-Antworttypen bei cer Stimulation mit den Vokalreizen im Vergleich zum
Antwortverhalten auf die Présentation der BF.

In Abbildung 4.10A sind die PSTHs dargestellt, dit einer On-Antwort auf die BF (RT_on) reagiertdn.
Abbildung 4.10B sind die LSO- PSTHs dargestelle dif die Sinustdne eine on-tonische Antwort (RFtamsch)
zeigten und Abbildung 4.10C zeigt die PSTHSs, dig¢ einer tonischen Antwort (RT_tonisch) reagiert@ie
schraffierten Flachen geben jeweils das Antwortakem auf die Prasentation von Vokalreizen an, mésdem

Antworttyp Uibereinstimmte, das die Zellen bei deiséntation der BF zeigten.

Innerhalb der grof3ten Gruppe, die mit einer on-tonischen Antwort auRe@one
reagiert hatten, blieb bei 38 % ein hauptséchlich on-tonisches Antwaien
erhalten. Fur 4 % wandelte sich das on-tonische Verhalten, das Baadentation auf

die Reintone erkennbar war, in eine On-Antwort bei der Prasamtaii VVokalreizen.

Der grofdte Anteil (59 %) zeigte auf die Préasentation der Veizalrein tonisches
Antwortverhalten im Vergleich zum on-tonischen Verhalten auf die Reintone.

Ein Anteil von jeweils 26 % der PSTHs =zeigte ein On- und on-tonisches
Antwortverhalten auf die Stimulation mit Vokalen, wobei sie aufRli@&sentation von
Reintdnen ein rein tonisches Verhalten gezeigt hatten. 48 % défisPRiEben bei
einem tonischen Antwortverhalten, das schon bei der Reintonpréaseriesigestellt

wurde.

Zusammenfassend lasst sich sagen, dass die LSO-Neuroneawgisdthlich on-
tonisches Antwortverhalten auf die Stimulation mit Reintbnen zeigted ein on-
tonisches und tonisches in gleichem Mal3e, auf die Stimulation mifaeireizen. Im
Vergleich der Antworten auf die verschiedenen Stimulustyperscherand der On-
Anteil der Antworten vieler LSO-Neurone wenn eine Prasentation kamplexen

Reizen erfolgte.
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4.1.2.6. Tuning-

Eigenschaften der LSO-Neurone — FRAs

Die 49 LSO-Neurone antworteten robust auf die prasentierten Reini@uh der

Bestimmung der BF wurde der gesamte Frequenzbereich des Neuminsrmm FRA

erfasst. Insgesamt konnten BFs von 0,88 bis 7,98 kHz bestimmt werden.
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Abbildung 4.11 Verteilung der BFs der LSO-Neurone.

Die Balken stehen fur den prozentualen Anteil amrdeen, die eine BF in den Frequenzklassen aufwjedie

entlang der X-Achse dargestellt sind.

Fir 4 % der LSO-Neurone wurde eine BF kleiner als 1 kHarbegt Die Mehrheit der

LSO-Neurone wies eine BF

von 1 - 2 kHz (41 %) auf. Eine BF ver8ZHz und

3 — 4 kHz wurde fur 18 % und 20 % der Zellen bestimmt. Die BFs von 12 ¥“Sder

Neurone lagen im Bereich von 5 - 6 kHz. 4 % wiesen eine BF groRRer als 7 kHz auf.
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Abbildung 4.12 Verteilung der Schwellenwerte der L®-Zellen.
Die Balken stehen fiir den prozentualen Anteil arOi¥euronen, die eine Schwelle in einer der Wertsda

aufwiesen, die entlang der X-Achse dargestellt.sind

Die Schwellen der LSO-Neurone lagen im Bereich von 5 und 67 dBSRL2 % der
LSO-Zellen wurde eine Schwelle zwischen 1 und 10 dBSPL bestimmt. kr%
Neurone wiesen eine Schwelle von 21 bis 30 dBSPL auf. Fur einerl xoeR0 %
wurde eine Schwelle im Bereich von 31 bis 40 dBSPL bestimmt. [Zkrinit der
Neurone wies eine Schwelle zwischen 41 und 50 dBSPL auf. Fur 29 % unded %
LSO-Zellen wurde eine Schwelle von 51 bis 60 dBSPL und 61 bis 70 dBSPL festgelegt.

Zur Berechnung der Breite des, bei den LSO-Neuronen typischen, \G&irARAS
wurden die Q10 dB und der Q20 dB — Werte berechnet (Abbildung 4.13). Die Q10 dB-
Werte lagen im Bereich von 0,5 bis 5,9 (Abbildung 4.13A). Einen Wert klilset
wiesen 9 % der Neurone 10 dB Uber der Schwelle auf. Fir 23 % der Nevuohe
10 dB uber der Schwelle ein Q-Wert im Bereich von 1 berechnet. Féige36 % und
23 % der LSO-Zellen wurde ein Q10 dB-Wert von 2 und 3 bestimmt. Derd@-Wert
von 9 % der LSO-Neurone lag im Bereich von 4.

Fir 18 der 49 Neurone konnte ein Q-Wert 20 dB Uber der Schwellenbdsiverden
(Abbildung 4.13B). Hierbei ergaben sich Q20 dB-Werte von 0,6 bis 4,2. 17 %5@er L
Neurone wiesen 20 dB Uber der Schwelle einen Quotienten kleingraals Bei der
Berechnung 20 dB Uber der Schwelle lagen 67 % der Neurone in diesseKl1l %
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der Nervenzellen wiesen 20 dB Uber der Schwelle einen Wert von, B &adfeinen
Wert von 4.

>
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Abbildung 4.13 Verteilung der Q10 dB- und Q20dB-Wete der LSO-Neurone.

Abbildung 4.13A und 4.13B zeigen den Anteil an L8@&dronen in der jeweiligen Q10 dB- und Q20 dB-
Werteklasse.

4.1.3. Antwortpraferenzen der LSO-Neurone und Simulatioerd
Antwortmuster auf der Basis der FRAs

Von 49 LSO-Neuronen konnte eine signifikante Antwort auf die Vokalreize
aufgenommen werden. Zum einen zeigten diese Neurone eine signifintert im
Vergleich zur Spontanaktivitdt, zum anderen konnte fir diese Neurone ein

umfangreiches FRA aufgenommen und eine BF geringer als 8 kHz bestimmt werden.
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Abbildung 4.14 Antwortmatrix eines LSO-Neurons.

Abbildung 4.14A zeigt die PSTHs der Antworten aid Yokalreize innerhalb des Aufnahmefensters vo@nig)
Der schwarze Balken gibt die Dauer der Reizprasentaon 250 ms an. Die PSTHs entlang jeder Regigen die

Spikezahl

0 300 [ms]

Antwort auf die spektrale Einhullende eines Vokbt einer bestimmten VTL. Die Antwort auf die spele
Einhiillende eines Vokaltyps ist entlang jeder Spdhrgestellt. Ein Stern steht fir eine Antwortdie signifikant
Uber der Spontanaktivitat lag. Abbildung 4.14B reig 5-mal-5 Punktmatrix des Neurons. Der RadieisRunkte
entspricht der Starke der normalisierten Spikerabibildung 4.14C zeigt das PSTH der Antwort auf déakal /a/
mit der VTL 10,4 cm.

Abbildung 4.14A zeigt die Antworten eines Neurons auf die Présentation der
Vokalreize, die als PSTHs dargestellt sind. Es ist zu sehen, dabkedeon deutlich auf
verschiedene VTLs des Vokals/a/ antwortete. Das Neuron wurde laiclder
Prasentation des Vokals /e/ den VTLs 10,4 bis 23,2 cm gereizt, sowsh dan
Vokal /i/ mit den VTLs 10,4, 12,4 und 23,2 cm. Die Vokale /o/ und /u/ mit \Widus
10,4 bis 23,2 cm und einer VTL von 10,4 bis 19,2 cm riefen zusatzlich eineidReakt
hervor. Der Unterschied liegt deutlich in der Starke der Antwoaigf die einzelnen
Vokalreize. Abbildung 4.14B zeigt die aus der PSTH-Darstellung resuite
5-mal-5 Punktmatrix nach der Normalisierung der Antwortrate. InPderktmatrix ist
das Antwortmuster des Neurons deutlich zu erkennen. In Abbildung 4st4das
PSTH der Antwort auf den Vokal /a/ mit einer VTL von 10,4 cm igtdil dargestellt.
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Deutlich erkennbar ist in dieser Abbildung die Kodierung der gzkéh
Amplitudenschwankungen des Reizes in der Antwort des Neurons, dienaonge
Phasenkopplung. Die Amplitudenschwankungen gehen auf die Grundfrequenz von
100 Hz zurlck, die fur alle Vokalreize verwendet wurde. Die Phasenkopplurcg

bei allen LSO-Neuronen beobachtet.

4.1.3.1. Praferenzbestimmung

Um die Praferenz der einzelnen Neurone auf die Vokalreize zuktdaseeren, wurde
eine Kategorisierung der Neurone entsprechend ihrer Antwort auhtiBeschiedlichen
Reiztypen vorgenommen. Hierzu wurde das ,Best-Fitting Templdiestimmt.
Abbildung 4.15A zeigt die Antwortmatrix eines LSO-Neurons. Fir diedeuron
wurde das Template /a/ (Abbildung 4.15B) als Best-Fitting Template elefini

A B

Aufnahme ed:0.33 template /a/

232 - @ - .1.0
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Abbildung 4.15 Abgeleitete Antwortmatrix und Best-Ftting Template eines LSO-Neurons.
Abbildung 4.15A zeigt die 5-mal-5 Antwortmatrix e LSO-Neurons. Jede Reihe zeigt die Antwortrater&/TL.
Die Antwort auf die spektrale Einhillende eines ¥ityps ist entlang jeder Spalte dargestellt. Ahlilgl 4.15B stellt
das, fur das in Abbildung 4.15A abgebildete Antwarster, ermittelte Best-Fitting Template dar. Dée-Wert gibt
die zwischen der Antwortmatrix und dem Best-Fittingmplate errechnete Euklidische Distanz an. DefilRader

Punkte entspricht der normalisierten Spikerate.
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Jedes LSO-Neuron konnte in eine der drei Kategorien eingeordnet werden.

Erste Kategorie: Neurone, die eine signifikante Préferenzeiie der finf VTLs
aufwiesen und das Antwortmuster mit einem Template aus derseKlaker
Sprechergrol3en bzw. der VTLs (10.4 cm, 12.4 cm, 15.5 cm, 19.2 cm, 23.2 cm) eine ED
geringer als 0,43 aufwies.

Zweite Kategorie: Neurone, die spezifisch auf die spektralehliikurve eines
Vokaltyps antworteten und das aufgenommene Antwortmuster -einefiksigte
Ahnlichkeit zu einem der funf Templates der Vokale (/a/, /e//di/oder /u/) aufwies.

Dritte Kategorie: LSO-Zellen, deren Antwortmuster keine sikgmte Ahnlichkeit zu
einem Template aufwies. Die Kategorien werden im Folgenderange VTL-

praferierend, Vokaltyp-praferierend und unspezifisch.

100% 7 n=49
75% -
]
;
2 50%
B
S
25% 1
0% . T .
VTL Vokaltyp unspezifisch

Abbildung 4.16 Kategorisierung der LSO-Neurone nachder Best-Fitting-Template-Methode.
Die Abbildung 4.16 zeigt den prozentualen Anteil lZ8O-Neuronen fur jede Kategorie VTL-praferieretdr(),
Vokaltyp-préaferierend (Vokaltyp) und unspezifiseluf der Basis der Best-Fitting-Template-Methode.

Die Kategorie der VTL-praferierenden Neurone umfasste 10 %hS©rZellen. 39 %
der LSO-Neurone konnten anhand der Best-Fitting-Template-Methode Kattigorie
der Vokaltyp-praferierenden Neurone eingeordnet werden und 51 Zeltiem wurden

als unspezifisch klassifiziert (Abbildung 4.16).
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4.1.3.2. Quantifizierung der Stimuluspréaferenz

Aufgrund der Best-Fitting Template Bestimmung war es moglieiNeurone nicht nur
in eine der drei Kategorien einzuordnen, sondern auch die bevorzugte Virdesde
bevorzugten Vokaltyp zu bestimmen. Von diesen Neuronen bevorzugten 5 &leuron
eine VTL. 19 Neurone wurden entsprechend ihrer Praferenz flurspidtrale
Einhillende eines Vokaltyps in die Kategorie Vokaltyp-praferierend erdget

In der Kategorie der Neurone, die eine VTL bevorzugten, wurde\éii. von 10,4 cm
als einzige signifikant beantwortet (Abbildung 4.17A).

84 % der Vokaltyp-praferierenden Neurone bevorzugten die spekirdiéliende des
Vokals /a/, 16 % der Neurone die spektrale Einhlllende des VokalKeeks der
LSO-Neurone wies eine Praferenz fur die spektrale Einhillendedide anderen
Vokaltypen auf (Abbildung 4.17B).
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Abbildung 4.17 Anteil der beantworteten VTLs und Vdaltypen.
Abbildung 4.17A zeigt welcher Anteil an LSO-Neurangelche VTL préaferierte, Abbildung 4.17B zeigtaglcher

Anteil an LSO-Neuronen welchen Vokaltyp praferierte

4.1.3.3.Qualitative Vorhersage der LSO-Antwortmuster

Um die spektralen Antworteigenschaften der Neurone mit der Antaoft die
verschiedenen Vokale in Beziehung zu setzen, und somit Einblick eirdde Vokal-

oder VTL-Praferenz zugrunde liegenden Mechanismen zu erhalten, wardatdiort
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auf die Vokale auf der Basis der FRAs der Neurone simuliert. Bei @84&len wurde
der Korrelationskoeffizient (kk) als MaR fir die Ahnlichkeit zwistladdgeleitetem und
errechnetem Antwortmuster berechnet. Abbildung 4.18 zeigt das Beispiel
Aufnahme und der entsprechenden simulierten Antwort eines LSO-Nelensiohe
kk-Wert von 0,87 steht fur eine hohe Korrelation zwischen der Simulatiordend
Aufnahme und daher fir eine gute Vorhersage der Simulation afades des FRAsS
(Abbildung 4.18B).

A B
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Abbildung 4.18 Abgeleitete und simulierte Antwortmdrix eines LSO-Neurons.
Abbildung 4.18A zeigt die 5-mal-5 Antwortmatrix em LSO-Neurons. Abbildung 4.18B stellt das simtdier
Antwortmuster dar, das auf der Basis des FRAs deardws berechnet wurde. Der kk-Wert steht fur den
Korrelationskoeffizienten, der die Qualitt der 8iation angibt. Jede Reihe zeigt die Antwortstéikeeine VTL
an. Die Antwort auf die spektrale Einhillende eiMekaltyps ist entlang jeder Spalte dargestelltr Radius der
Punkte entspricht der normalisierten Spikerate.

Die Antworten von 39 % der LSO-Zellen wurden mit einem hohen kk-Wertiben
0,75 simuliert (Abbildung 4.19A). Fur diese Antwortmuster konnte eine gute
Vorhersage auf der Basis ihrer FRAs gemacht werden. Flrmdveoften von 53 % der
Zellen wurde eine Simulation mit einem mittlerer kk-Wert bbreet. Fur 8 % der

Zellen konnte keine korrekte Vorhersage gemacht werden.
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Fur Zellen, die entweder die Einhlllende eines Vokaltyps oder einepvdferierten,
konnte im Allgemeinen eine besser Vorhersage auf der BasiBRi&s der Neurone
gemacht werden, als fir Neurone, fir die keine VorhersageAdésortmusters
durchgefuhrt werden konnte. Die Antworten der Zellen, die eine VAlhbi{dung
4.19B) bevorzugten konnten nur mit einem Anteil von 20 % gut vorhergesadgwer
Der grof3te Anteil (80 %) der Antworten dieser Neurone konnte mitremétleren kk-

Wert simuliert werden.
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Abbildung 4.19 Verteilung der Korrelationskoeffizient der LSO-Neurone.

Abbildung 4.19A zeigt die Verteilung der kk-Werterdgesamten Anzahl an LSO-Zellen. Abbildung 4.18Bzdie
Vorhersagbarkeit der Antworten der Gruppe Neuralie,eine bestimmte VTL bevorzugten und Abbildunty9€
zeigt die Vorhersagbarkeit der Antworten der Neeraie die spektrale Einhullkurve eines bestimmtehaltyps
bevorzugten. Ab einem kk-Wert groRer als +0,75 ddiginer als -0,75 wird die Vorhersage der Simolatals ,gut”
definiert. Desweiteren wurde ein Bereich ,mittlekarrelation” mit einem kk von gréRer als +0,50 ukdiner als
+0,75 oder einem kk groRer als -0,75 und klealer-0,50 definiert. ,Keine* Vorhersage wurde elizievenn der
kk-Wert zwischen -0,50 und +0,50 lag.

Dabei konnten die Antworten von 53 % der Zellen, die die spektrale EinhUkemee
Vokaltyps bevorzugten (Abbildung 4.19C), gut auf der Basis des FRAs gedat
werden. 47 % dieser Zellen lagen im Bereich mittlerer kk-Werte.

Zusammenfassend lasst sich sagen, dass sich die Antwortmusteb@eellen im

Allgemeinen gut auf der Basis ihrer Antwort auf die Reintonéersagen liel3en. Bei
Zellen, die eine Praferenz entweder flr die spektrale Einhllleinds Vokaltyps oder
eine VTL aufwiesen, lag die Vorhersagbarkeit héher im Verleu den Neuronen, die

keine Praferenz zeigten.
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4.2.Der Colliculus Inferior

4.2.1.Rekonstruktion der Ableitorte

49 Neurone wurden in die Auswertung der Antworten der IC-Zellen sigles. Auch
hier wurden einzelne Ableitorte durch Lasionen markiert und postmantit Hilfe der

stereotaktischen Koordinaten verglichen.

Abbildung 4.20 Transversale Ansicht der Einstichebee
Abbildung 4.20 zeigt einen transversalen Schnittldaas Gerbilgehirn bei Lambda: + 620 um. Die désharkiert
einen Ableitort im Colliculus inferior (IC). Weiter Kerne der aufsteigenden Horbahn sind erkenntansatér
Nucleus des lateralen Lemniskus (DNLL), ventrdliercleus des lateralen Lemniskus (VNLL), medialercius
des Trapezkorpers (MNTB) und mediale superiore éO[MSO). Desweiteren kann man die Kommissuren gut

erkennen, die beide ICs miteinander verbinden.
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In Abbildung 4.20 ist die Lasion deutlich zu erkennen. Aufgrund der Strominduktion
wahrend des Entfernens der Elektrode aus dem Gehirn, ist aucWedauf der
Elektrode zu erkennen. Dies diente dazu auch den Einstich gegenibg@uekteellen
Lasion zu markieren, um bei der histologischen Aufarbeitung dieseeventuellen
Artefakten unterscheiden zu kdnnen. Man sieht deutlich, dass diedd8kekhit einem
Winkel von 5° eingefihrt wurde. Deutlich zu erkennen sind die ICs in beiden

Hemisphéren, die Gber die Kommissuren verbunden sind.
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Abbildung 4.21 Einstichkarte der IC-Ableitungen
Abbildung 4.21 zeigt die Ableitorte im IC in zwenAaichten. Die einzelnen Ableitorte und die BFs Meurone sind
in transversaler Ansicht in Abbildung 4.21A undsiwittaler Ansicht in Abbildung 4.21B abgebildetdds Quadrat
steht fur ein Neuron von dem abgeleitet wurde. Kerdinaten sind in mediolateraler bzw. rostrokdedRichtung
zu Lambda und als relative Tiefe zur Hirnoberfladhe Millimetern angeben. Grautdne geben der Legende

entsprechend verschiedene BF-Kategorien an.
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Desweiteren sind Areale aus dem Mittelhirn (dorsaler Nucleus desldaieremniskus,
DNLL; ventraler Nucleus des lateralen Lemniskus, VNLL;) und d&tammhirn
(medialer Nucleus des Trapezkorpers, MNTB; mediale superioree,OMSO)
erkennbar.

In Abbildung 4.22 sind die Ableitorte innerhalb des ICs dargestellt. Soimotder
transversalen, wie auch der sagittalen Ansicht ist eine tonotomednung der

Frequenzen in dorsoventraler Richtung deutlich erkennbar.

4.2.2.Neuronale Eigenschaften der IC-Neurone
4.2.2.1.Spontanaktivitat

Die Spontanaktivitat der 49 IC-Zellen lag im Bereich von 0 bis 242 Spikeerhalb
des 500 ms Aufnahmefensters nach 20 Wiederholungen der Reizprasentatsus Da

wurden Spontanaktivitatswerte im Bereich von 0,0 bis 14,2 Hz berechnet.

_ n= 49
40%
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5
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0% T IHIHI,_‘I,_lI,_‘I I,_|I l’_\ll_h T I,_‘I 1
<1 3 6 9 12 15

Spontanaktivititsrate [Hz]

Abbildung 4.22 Verteilung der Spontanaktivitatsrateder IC-Neurone.
Der prozentuale Anteil an IC-Neuronen mit entspeacten Spontanaktivitétsraten ist gezeigt. N gibtAtizahl der

Neurone an.
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47 % der IC Zellen wiesen eine Spontanaktivitatsrate geringer Biz auf. Fir 16 %

und 8 % der Neurone konnte eine Spontanaktivitatsrate von 1 und 2 Hz érmittel
werden. Eine Spontanaktivitatsrate von 3 Hz trat bei 10 % der Newbriéla jeweils

2 % der IC-Neurone wurde eine Spontanaktivitatsrate von 4, 5, 6, 8, 11 und 14 Hz
ermittelt. Eine Spontanaktivitatsrate von 10 Hz wurde bei 4 % der IC-Zellgye $bsiit.

4.2.2.2.Latenz der Antworten der IC-Neurone — Vergleich zwischen
der Prasentation von Reintdénen und Vokalstimuli

A) Latenz der Antworten auf die Prasentation von Reinténen

Die Latenzzeiten wurden fur 49 IC-Zellen bei der jeweiligend8E Neurons ermittelt.
Von den 49 IC-Zellen konnten Latenzzeiten im Bereich von 9 bis 5krmgtelt
werden. Die Verteilung der Latenzzeiten bei der Antwort auBdlieergab bei 4 % der
Neurone eine Latenzzeit im Bereich von 1 bis 10 ms (Abbildung 4.23). dér%¢cC-
Zellen antworteten nach einer Latenzzeit von 11 bis 20 ms auf demtmeése
Reinton. Nach 21 bis 30 ms zeigten 45 % der IC-Nervenzellen eindiksigte
Aktivitat auf die Présentation von Reintonen. Jeweils 2 % der I@iZelies eine

Latenzzeit von 31 bis 40 ms und 51 bis 60 ms auf.
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Abbildung 4.23 Verteilung der Antwortlatenzen der IC-Neurone bei Stimulation mit einem Reinton bei BF.
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B) Latenz der Antworten auf die Prasentation von Vokalreizen

Fur die Berechnung der Latenzzeiten auf die Stimulation mit adalstimuli wurden

die PSTHs verwendet, die eine signifikante Antwort widerspiegeNon 839 PSTHs

der 49 IC-Zellen wurden die Latenzzeiten ermittelt. Die Wkrtgen im Bereich von

3 bis 210 ms. Eine geringe Latenzzeit zwischen 1 und 20 ms wurde bei 42 % der PSTHs
festgestellt (Abbildung 4.24). Fir den Hauptanteil der PSTHsGidteurone (53 %)
wurde eine Latenzzeit im Bereich von 21 bis 40 ms ermittelt. &e#PSTHs wiesen

eine Latenz von 41 bis 60 ms auf, 2 % der PSTHSs eine Latenzzeit Vo &1 ms. Fur
jeweils 1 % der PSTHs der IC-Nervenzellen wurde eine LaténzmeBereich von

81 bis 100 ms, 101 bis 120 ms, 121 bis 140 ms und Uber 140 ms bestimmt.

60% - n=3839

40% -

der PSTHs
N
<o
N
|
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Abbildung 4.24 Verteilung der Antwortlatenzen der IC-Neurone bei Stimulation mit den Vokalreizen

Zusammenfassend lasst sich sagen, dass die LatenzzeitenNeurtihe sowohl bei
der Prasentation von Reintonen, als auch bei der Prasentation von WMekak&e
ahnliche Verteilung zeigten. Bei beiden Verteilungen lag die Mghiim Bereich von
1 bis 40 ms. Der Median der Latenzzeiten bei Prasentation eines Reintons lag bei 20 ms

der Median bei der Stimulation mit Vokalen bei 22 ms.
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4.2.2.3.Durchschnittliche Antwortrate der IC-Neurone bei
Prasentation von Vokalen

Fir 49 IC-Neurone wurde die durchschnittliche Aktivittsrate ban8&tion mit
Vokalreizen errechnet. 22 % der IC-Neurone wiesen eine mitillaieitat von kleiner
als 1 Hz auf (Abbildung 4.25). Die Mehrheit der Neurone, mit eineneiAvbn 53 %,

antwortete im Mittel mit einer Rate von 1 bis 10 Hz.
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Abbildung 4.25 Verteilung der Werte der durchschnitlichen Aktivitat der IC-Neurone.
Die Balken stehen fiir den prozentualen Anteil anumdeen, die eine durchschnittliche Aktivitat in den
Wertebereichen aufwiesen, die entlang der X-Aclasgeasbtellt sind.

Bei einem Anteil von 8 % der Zellen wurde eine durchschnittlichéviékt von 11 bis
20 Hz evoziert. 14 % der IC-Neurone wiesen eine Aktivitat von 2B8Midz auf. Eine
durchschnittliche Antwortrate, die im Bereich von 31 bis 40 Hz lagde/bei 2 % der

IC-Neuron ermittelt.
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4.2.2.4.Suppression

Wie schon fur die LSO-Neurone beschrieben, handelt es sich beugdpressiven
Antwort auf die Stimulation mit Vokalreizen um eine signifikantiggere Aktivitat im
Vergleich zur Spontanaktivitat. Im IC wurden sechs Zellen gefundendi€idieser
Sachverhalt zutraf. Diesen sechs Zellen konnte kein Best-Fiteéntplate zugeordnet
werden.

Von diesen sechs Nervenzellen zeigten drei nur auf einige der BwliSeine
Suppression, auf andere jedoch eine eindeutige signifikante Erredunigd(ing
4.26A). Drei Zellen zeigten ausschlieBlich Suppression auf dieefed®n der
Vokalreize (Abbildung 4.26B)

Abbildung 4.26A zeigt ein IC-Neuron, das auf den Vokal /e/ mit einppressiven
Antwort auf die VTLs 10.4 und 15.5 cm reagierte, auf den Vokal /a/ldehgn VTLs
mit einer Erregung. Dieses Neuron antwortete auf den Vokalitiler VTL 15.5 cm
mit einer Suppression der Spontanaktivitat, wahrend es auf demegieldokal mit

einer VTL von 23.2 cm mit einer Erregung antwortet.
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Abbildung 4.26 Exzitatorische und suppressive Antwa zweier IC-Neurone bei Stimulation mit VVokalreizen.
PSTHs zeigen die Antwort innerhalb des Aufnahmeaéasvon 500 ms. Der Balken gibt die Dauer der
Reizprasentation an. Die PSTHSs entlang jeder Ragigen die Antwort auf die VTLs. Die Antwort aufedspektrale
Einhillende eines Vokaltyps ist entlang jeder Spdlrgestellt. Die hellgrauen Sterne stehen fue signifikant
suppressive Antwort, schwarze Sterne fur eine Bkgmt erregende Antwort des Neurons. Abbildun26A zeigt
ein IC-Neuron, das bei der Prasentation der Vogaleohl Suppression, als auch Erregung zeigte. Abbg 4.26B

zeigt ein Neuron, das ausschliel3lich eine suppregsitwort auf die Stimulation mit den Vokalen gtei.

Das zweite Neuron in Abbildung 4.26B zeigt eine ausschliel3lich ssgpeeAntwort
auf die prasentierten Vokalstimuli. Die Bevorzugung einer sgdektr&inhillenden
eines Vokaltyps oder einer VTLs ist nicht zu erkennen. Interebsantei ist, dass das
Neuron in Abbildung 4.26A sowohl Suppression, als auch Erregung auf die &ionul
mit Vokalen zeigte, wahrend die Aktivitat des Neurons in Abbildung 4.26Bhddie

Stimulation mit den Vokalen unterdriickt wurde.
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4.2.2.5.Antworttypen der IC-Neurone - Vergleich zwischen der
Préasentation von Reintdnen und Vokalstimuli

A) Antworttypen der IC-Neurone auf die Présentation von Reintonen

Auch im IC traten alle drei definierten Antworttypen auf. Abbilduhg7 zeigt fur
jeden Antworttyp ein Beispiel-PSTH. Die Bestimmung erfolgteamdhder PSTHs
20 dB uber der bestimmten Schwelle oder der maximal prasentierten LautstaBF.
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Abbildung 4.27 Peri-Stimulus-Time-Histogramme (PSTH der IC-Neurone.
Abbildung 4.27A zeigt das PSTH eines Neurons, diasmer On-Antwort auf die Reintbne reagierte. Athbng
4.27B stellt ein Neuron dar, das nach einer kurzatenzzeit mit einer On-Antwort und einer anscleiefen
tonischen Antwort fiir die Dauer des Reizes antwertBas IC-Neuron in Abbildung 4.27C zeigte einmigohe

Antwort. Der graue Balken Uber der jeweiligen Ablihg gibt die Dauer der Reizprésentation von 5&ms

Von den 49 IC-Zellen zeigten 27 % der IC-Neurone eine typische OmefintDie
grofite Anzahl an Zellen (53 %) zeigte eine on-tonische Antwdnbi{dung 4.28). Ein
Anteil von 20 % zeigte eine tonische Antwort, als Reaktion auf disdptation von

Reintonen.
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Abbildung 4.28 Verteilung der Antworttypen der IC-Neurone bei Stimulation mit einem Reinton bei BF.
Die Einteilung der Antworttypen auf die Stimulationit BF erfolgte nach der Vorlage aus Abbildung74.2

B) Antworttypen der IC-Neurone auf die Prasentation von Vokalreizen

Bei der Betrachtung des Antwortverhaltens auf die Vokalreizesloen beschriebenen
Neurone, stellte sich eine andere Verteilung der AntworttyjpenVergleich zur
Reintonantwort dar. Aus einer Anzahl an 839 PSTHs wurde die folgendeilieg
ermittelt (Abbildung 4.29). Bei 8 %, und damit dem geringsten Adtgiluntersuchten
PSTHs der IC-Neurone, zeigte sich eine On-Antwort auf die ulbon mit
Vokalreizen. Die Gruppe der PSTHs in denen eine on-tonische Antwolbatiget
wurde machte 36 % der Gesamtheit aus. Den grof3ten Anteil déisP&ahm die

Gruppe des tonischen Antworttyps mit 55 % ein.
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Abbildung 4.29 Verteilung der PSTH Antworttypen der IC-Neurone.
Die Einteilung der Antworttypen der PSTHs auf dierfalation mit den Vokalreizen erfolgte nach derrige aus
Abbildung 4.27.

Die PSTH-Gruppe, die auf die Prasentation von Reintbnen eine On-Argemstgt

hatte (Abbildung 4.30A), zeigte auf die Prasentation der Vokalréiz@auptsachlich
on-tonisches Antwortverhalten (43 %). Der Rest der IC-PSTHs di&sgpe verteilte
sich auf die Gruppe, die auch auf die Vokalreize mit einer On-Antwagierte (20 %)
und die Gruppe, die ihre Antwort zum tonischen Typ hin (37 %) veréanderte.

Ein wesentlich héherer Anteil an PSTHs (Abbildung 4.30B) zeigteobbwuf die

Reintone, als auch auf die Vokalreize eine on-tonische Antwort (B7Nur ein

geringer Anteil an IC-PSTHs, die auf die BF mit einer on-tonisckwort reagierten,
antwortete auf die komplexen Stimuli mit einer On-Antwort (5 %). Grol3teil dieser
PSTHs reagiert auf die Prasentation der Sprachstimuli mér éonischen Antwort
(58 %).
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Abbildung 4.30 Vergleich der IC-Antworttypen und die Veréanderung des Antwortverhaltens bei der
Stimulation mit den Vokalreizen im Vergleich zum Artwortverhalten auf die Prasentation der BF.

Abbildung 4.30A stellt die Zellen dar, die mit eir@n-Antwort auf die BF (RT_on) reagierten. In Aloking 4.30B
sind die IC-Nervenzellen dargestellt, die auf diruStdne eine on-tonische Antwort (RT_on-tonischigten und
Abbildung 4.30C zeigt die Zellen, die mit einernischen Antwort (RT_tonisch) reagierten. Die hellgen Flachen
geben jeweils das Antwortverhalten auf die Prasemtavon Vokalreizen an, das mit dem Antworttyp

Ubereinstimmte, auf den die Zellen bei der Prasientder BF geantwortet hatten.

In der Gruppe der PSTHs, die auf die Stimulation mit Reinténent@nigche Antwort
aufwiesen (Abbildung 4.30C), gab es nur bei 2 % eine Anderung der tonikohgort
zu einer On-Antwort als Reaktion auf die Vokalreize. 26 % der BSHiyten auf den
Reiz zusatzlich zum Onset eine tonische Antwort. Der grof3tel Aetdolieb auch bel
Stimulation mit den Vokalreizen bei einer tonischen Antwort (73 %).

Die drei verschiedenen Antworttypen der IC-Neurone, die bei diseRtation der
Reintbne auftraten veranderten sich zu einem vorwiegend on-tonisotetonischen

Antworttypen bei der Prasentation der Vokalreize.

4.2.2.6.Tuning-Eigenschaften der IC-Neurone — FRAs

Von insgesamt 49 IC-Zellen wurden die BF und die Schwelle bestimnat der
Frequenzantwortbereich (FRA) ermittelt. Die BFs aller 1@ihdne lagen im Bereich
von 0,42 bis 6,38 kHz. 12 % der Neurone wiesen eine BF geringer kdiz huf
(Abbildung 4.31). Fur einen Anteil von 29 % wurde eine BF von 1 — 2 kHz bestimmt.
Eine BF von 2 - 3 kHz und 3 — 4 kHz wurde fur jeweils 22 % der &@+dhzellen
bestimmt. Fir 8 % der IC-Neurone wurde eine BF von 4 — 5 kHz eltmiiiee BF von

5 -6 kHz und 6 — 7 kHz wurde bei 8 % und 4 % der Neurone festgestellt.
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Abbildung 4.31 Verteilung der BFs der IC-Neurone.
Die Balken stehen fiir den prozentualen Anteil amrideen, die eine BF in den Frequenzklassen aufwjedie

entlang der X-Achse dargestellt sind.

Die Schwellen fur die IC-Zellen reichten von 1 bis zu 75 dBSPL. §&mimge Schwelle
zwischen 1 und 10 dB wurde bei 2 % der IC-Neurone bei ihrer BFnbasti
(Abbildung 4.32). Ein Anteil von 4 % wies eine Schwelle zwischen 11 urdB3®L

auf. Die Mehrheit der Zellen wies mit 35 % eine Schwelle immelBé von 21 bis

30 dBSPL auf. Fir einen groRen Anteil von 29 % wurde eine Schwelle nencBeron

31 bis 40 dBSPL festgestellt. 20 % der Neurone wiesen eine SehwmeBereich von

41 und 50 dBSPL auf. Eine Schwelle im Bereich von 51 und 60 dBSPL wurde fiir 6 %
bestimmt. Fir einen Anteil von 4 % wurde eine Schwelle von 71 bis 80 dBSPL

bestimmt.
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Abbildung 4.32 Verteilung der Schwellenwerte der IENeurone.
Die Balken stehen fur den prozentualen Anteil arNELironen, die eine Schwelle in den Werteklasséwiasen,
die entlang der X-Achse dargestellt sind.

Fur 44 IC-Neurone wurde ein Q10 dB-Wert bestimmt. Ein Q20 dB-Wert kdreite
26 Neuronen bestimmt werden. Der Bereich der Q10 dB-Werte betthalNerte
zwischen 0,1 und 6,0. Die Werte bei Q20 dB rangierten im Bereich von 0,2 und 3,2.
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Abbildung 4.33 Verteilung der Q10 dB- und Q20dB-Wete der IC-Neurone.
Abbildung 4.33A und 4.33B zeigen den Anteil an I@txbnen in der jeweiligen Q10 dB- und Q20 dB-Wdaske.
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Ein Anteil von 25 % der IC-Neurone wies einen Q10 dB-Wert kleinerlaksuf
(Abbildung 4.33A). Fur die Mehrheit der Zellen (36%) wurde 10 dB Uber cewvéle

ein Quotient von 1 bestimmt. Fur 27 % der IC-Neurone wurde ein Q10 dBwierR
bestimmt. Dem Q10 dB-Wertebereich 3 und 4 wurden 5 % und 2 % der Neurone
zugeordnet. Ein Q10 dB-Wert von 5und 6 wurde bei jeweils 2 % derel@eaNe
bestimmit.

48 % der Neurone wiesen einen Q20 dB-Wert von kleiner 1 auf (Abbildung 4.33B)
38 % der Neurone wiesen einen Quotienten von 1 bei 20 dB Uber der &clivell
Anteil von 12 % wurde fur 20 dB Uber der Schwelle in diesen Werteberei
eingeordnet. 4 % der Neurone, fur die ein Q20 dB-Wert bestimmt werden konnte,

wiesen einen Wert von 3 auf.

4.2.3.Antwortpréaferenzen der IC-Neurone und Simulation de
Antwortmuster auf der Basis der FRAs

Im IC konnte von 49 Zellen eine Antwort auf die Vokalreize abgsleiterden, von
denen ebenfalls ein vollstdndiges FRA erstellt wurde. Diese d&tdw werden im
Folgenden genauer untersucht. Eine Beispielantwort wird in Abbildung 4.8&gezu

sehen sind sowohl die PSTHs (Abbildung 4.34A), als auch die aus den PSTHs
hervorgehende 5-mal-5 Punktmatrix (Abbildung 4.34B).
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Abbildung 4.34 Antwortmatrix eines IC-Neurons.

Abbildung 4.34A zeigt die PSTHs der Antworten aid Yokalreize innerhalb des Aufnahmefensters vo@nig)
Der schwarze Balken gibt die Dauer der Reizprasientaon 250 ms an. Die PSTHSs entlang jeder Redigen die
Antwort auf die spektrale Einhullende eines Vokbt einer bestimmten VTL. Die Antwort auf die spele
Einhiillende eines Vokaltyps ist entlang jeder Spdhrgestellt. Ein Stern steht fir eine Antwortdiee signifikant
Uber der Spontanaktivitat lag. Abbildung 4.34B telig 5-mal-5 Antwortmatrix des Neurons. Der Radies Punkte
entspricht der normalisierten Spikerate. Abbilduh84C zeigt das PSTH der Antwort auf den Vokaln/ét/ der
VTL 10,4 cm.

Die Antwort dieses Neuron zeigte eine starke Antwort aufsgektrale Einhullkurve
des Vokals /a/. Von diesem Neuron wurden aber auch die andeskalrdize
unterschiedlich stark beantwortet. Der Vokal /o/ der VTLs 10,4 @nl5j5 cm |6ste
eine ahnlich starke Antwort, wie der Vokal /a/ aus. Auch der Vidamit den VTLs
10,4 cm bis 15,5 cm rief bei diesem Neuron eine starke Antwort hebDiese ist
schwécher, als die Antwort auf die Vokale /a/ und /o/. Die Antwortrate audidzelnen
Vokalreize ist in Abbildung 4.34B als Punktmatrix dargestellt undlltstdie

Antwortverhéaltnisse deutlicher dar.

Dieses IC-Neuron zeigte aul3erdem eine deutliche Phasenkopplung (Abkil3day,

also die Abbildung der zeitlichen Amplitudenschwankungen des Reizes Anteort

des Neurons. Die Amplitudenschwankungen gehen auf die Grundfrequenz von 100 Hz
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zurtck, die fur alle Vokalreize verwendet wurde. Die Phasenkopplundevhgi 63 %

der 49 IC-Neuronen beobachtet.

4.2.3.1.Préaferenzbestimmung

Die 49 IC-Nervenzellen wurden mit der Best-Fitting-Templatd¢hidde analysiert. Die
Zellen wurden in eine der beiden Kategorien eingeordnet, Pnéféiie die spektrale
Einhullende eines Vokaltyps oder die Praferenz fur eine VTL, wenmmihémale
Euklidische Distanz zwischen dem Antwortmuster und dem Bestg-itemplate das
Akzeptanzkriterium von 0,43 unterschritt. Neurone fir die eine Eklidisetariz Gber
0,43 berechnet wurde, wurden in die dritte Kategorie, der unspezifischerori,

eingegliedert.
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Abbildung 4.35 Kategorisierung der IC-Neurone nachder Best-Fitting-Template-Methode.
Die Abbildung 4.35 zeigt den prozentualen Anteil I&Neuronen fir jede Kategorie VTL-praferierendT(y,
Vokaltyp-préaferierend (Vokaltyp) und unspezifiseluf der Basis der Best-Fitting-Template-Methode.

Nach der Best-Fitting-Template-Methode wurden 4 % der Zelledi@iKategorie der
VTL-praferierenden Neurone bestimmt (Abbildung 4.35). 29 % der IC-Newvargen
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hingegen fir die Klasse der Neurone bestimmt, die die spektralgilEnde eines
bestimmten Vokaltyps beantworten. Die Mehrheit der Nervenzellerjlign67 %,

wurde in die Klasse der unspezifischen Neurone eingeordnet.

4.2.3.2.Quantifizierung der Stimuluspraferenz

Die beantworteten einzelnen Stimulustypen der IC-Neurone, dieedatvals VTL-
praferierend oder Vokaltyp-préferierend eingeordnet wurden, sind irfotiggnden
Grafik dargestellt. Sie gehen auf das entsprechende Best-Higmglate zuriick, das

fur diese Neurone ermittelt wurde.

>
ov

60% n=2 60% - n=14

I
)
=N
I
I~
2
=N
I

der Neurone
der Neurone

20% 20%

0% T T T T 1 0% T T T

10,4 12,4 15,5 19,2 23,2 /a/ /e/ 1) Jof fn/
VTL [cm] Vokaltyp

Abbildung 4.36 Anteil der beantworteten VTLs und Vdkaltypen.
Abbildung 4.36A zeigt welcher Anteil an IC-Neuronemlche VTL préaferierte, Abbildung 4.36B zeigt arleher

Anteil an IC-Neuronen welchen Vokaltyp préaferierte

Das Antwortmuster zweier Zellen wurde einem der funf VTL-plies zugewiesen
(Abbildung 4.36A). Hiervon beantwortetejeweils ein IC-Neuron eine VTL von d®.5
und 23.2 cm. 57 % der Vokaltyp-praferierenden Neurone zeigten eine lgeutlic
Préaferenz fur die spektrale Einhullende des Vokals /a/ (Abbildung 4.3é8gils 21 %
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der Zellen evozierten eine signifikante Antwort auf die spektEtehillende der
Vokale /e/ und /i/.

4.2.3.3.Qualitative Vorhersage der IC-Antwortmuster

Um die spektralen Antworteigenschaften der IC-Neurone in Beziehung zu ittveor

auf die Stimulation mit den Vokalen zu setzen, wurden die Antwortendaauf
Vokalreize auf der Basis des FRAs jedes IC-Neurons sirhuber zwei-dimensionale
Korrelationskoeffizient (kk) diente hierbei als Ausdruck fur dieal@at der Vorhersage

des Antwortmusters im Vergleich zum aufgenommenen Antwortmuster.

100% - 100% 7 100% -~
n=49 n=2 2 n=14
9 75% - 75% - 75% -
o
=
3 50% - 50% 50% -
o}
= 25% 25% 25%
0% T 1 0% T T 0% T \
gute mittlere keine gute mittlere keine gute mittlere keine
Korrelation Korrelation Korrelation

Abbildung 4.37 Verteilung der Korrelationskoeffizient der IC-Neurone.

Abbildung 4.37A zeigt die Verteilung der Werte dggsamten Anzahl an IC-Zellen. Abbildung 4.37B zelgt
Vorhersagbarkeit der Antworten der Neurone, die diastimmte VTL bevorzugten und Abbildung 4.37Qtzeie
Vorhersagbarkeit der Antworten der Gruppe Neurdahie,die spektrale Einhillkurve eines bestimmten alglps
bevorzugten. Ab einem kk-Wert gréRer als +0,75 ddiginer als -0,75 wird die Vorhersage der Simolatals ,gut”
definiert. Desweiteren wurde ein Bereich ,mittlekarrrelation” mit einem kk-Wert von gréRer als +0,8nd kleiner
als +0,75 oder einem kk-Wert gréRer als -0,75 kiether als -0,50 definiert. ,Keine* Vorhersage nda erzielt,
wenn der kk-Wert zwischen -0,50 und +0,50 lag.

Die kk-Werte der 49 IC-Zellen reichten von -0,75 zu 0,93. Fur 16 % derel@ede
konnte eine gute Vorhersage gemacht werden (Abbildung 4.37A). Die kk-Weser
Gruppe waren groR3er als 0,75. Ein Anteil von 20 % erreichte bei ®imailation der

Antwortmuster kk-Werte im mittleren Wertebereich. Fir den groRtaril von 63 %
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an IC-Neuronen konnte keine Vorhersage des Antwortmusters, auf sisrdéa FRAS

der Neurone, gemacht werden.

Fur die beiden Zellen die eine VTL bevorzugten (Abbildung 4.37B), konnte keine
Vorhersage gemacht werden. Die Werte der Vorhersage lageik-béerten gleich
0,21 und -0,28.

In der Gruppe der 14 Zellen, die die spektrale Einhillkurve eines tpkal
bevorzugten (Abbildung 4.37C), konnte fir einen geringen Anteil (14 %) eine gute
Simulation des Antwortmusters durchgefihrt werden. Fir einen Anteiljexvails
43 % der IC-Neurone, die einen Vokaltypen praferierten, konnte eindermitt
Vorhersagbarkeit oder keine Vorhersage des Antwortmusters gemactien. Die

Werte lagen insgesamt im Bereich von -0,38 bis 0,89 fur diese Kategorie.

Zusammenfassend kann man sagen, dass die Antworten von 16 % deleiCrZiel
einem hohen kk-Wert vorhergesagt werden konnten. Der Grof3teil der AenwimR
sich allerdings nur mit einer schwachen Korrelation zum aufgersoam
Antwortmuster vorhersagen. Der Anteil an Zellen, fir die eine \fedge mit einem
hohen kk-Wert berechnet wurde, war fur die Gesamtheit an ICrZeiiber gegentber

der Kategorie der Zellen, die die spektrale Einhullkurve eines Vokaltypszuggen.
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4.3. Der Auditorische Cortex

4.3.1.Rekonstruktion der Ableitorte

Im Bereich des Auditorischen Cortex wurde von 75 Zellen abgelé&iese Zellen
lagen im Bereich der Cortexschichten Il bis V, wobei die Mehrtlerit Zellen den
Schichten 11l und IV zu zuordnen sind (Abbildung 4.38). Die Lasion weisesufn

diesen Schichten abgeleitetes Neuron hin.

Abbildung 4.38 Transversaler Schnitt durch das Gerbgehirn.
Abbildung 4.38 zeigt einen transversalen Schnittldwas Gerbilhirn bei Lambda: -3,6 mm. Die Las&indeutlich
zu erkennen, und markiert einen Ableitort im prierdauditorischen Cortex (Al). Die Pfeile und rochisn Zahlen
geben die Nummer der Gewebsschicht des Cortexd3i@schichten sind nach Thomas et al., 1993 dafini
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Abbildung 4.39 Sagittale Ansicht der Einstichebene
Abbildung 4.39 zeigt die einzelnen Ableitorte urid BFs der Al-Neurone. Jedes Quadrat steht fuiNeiaron von
dem abgeleitet wurde. Die Koordinaten sind in msiudaler Richtung von Lambda und in dorsoventiaiehtung
als relative Tiefe in Millimetern angeben. Graut@®sben, der Legende entsprechend, verschiedendeBfeurone

an.

Die Ableitungen erstreckten sich Uber den gesamten BereicAlgel der sagittalen
Ansicht ist ein Gradient der spektralen Tonotopie von caudodorsal naciveodral zu
erkennen. Die Neurone kdnnen entsprechend dieser Tonotopie, den Ubereinstimmenden
Koordinaten mit der Studie von Thomas et al. (1993) und ihren Antwortelgsitesn

dem priméren auditorischen Cortex zugeordnet werden.

4.3.2.Neuronale Eigenschaften der Al-Neurone
4.3.2.1.Spontanaktivitat

Der Spontanaktivitatsbereich der 75 Al-Neurone erstreckte sich men &pikerate von

0,0 bis 9,2 Hz. 77 % der Al-Neurone wiesen eine Spontanaktivitatsrateyegeals
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1 Hz auf (Abbildung 4.40). Eine Spontanaktivitatsrate von 1 Hz und 2 Hzmie%e
und 4 % der Neurone auf. Fir jeweils 1 % der Al-Neurone wurde eine

Spontanaktivitatsrate von 3, 4 und 9 Hz ermittelt.

Abbildung 4.40 Verteilung der Spontanaktivitdtswerte der Al-Neurone.
Der prozentuale Anteil an Al-Neuronen mit entsperaien Spontanaktivitatsraten ist gezeigt. N gibtAtizahl der
Neurone an.

4.3.2.2.Latenz der Antworten der Al-Neurone — Vergleich zwischen
der Prasentation von Reintdénen und Vokalstimuli

A) Latenz der Antworten auf die Prasentation von Reintdnen

Fur die 75 Al-Zellen wurde die Latenz der Antwort auf die Rrégten der BF und der
Antworten auf die Prasentation der Vokalreize ermittelt. Digehzzeiten der Al-
Nervenzellen lagen im Bereich von 19 bis 172 ms. Fur 9% der Zelledewaine
Latenzzeit zwischen 1 und 25 ms bestimmt (Abbildung 4.41). Die Mehrheit de

Neurone wies mit einem Anteil von 52 % eine Latenzzeit zwischen 26 und 50 ms auf.
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Abbildung 4.41 Verteilung der Antwortlatenzen der Al-Neurone bei Stimulation mit einem Reinton bei BF.

Eine Latenzzeit zwischen 51 und 75 ms wurde fur 19 % der Al-Neurcitgegtellt.
Ein Anteil von 5 % der Zellen wies eine Latenzzeit zwischen 76 undriE0@uf. Fur
7 % wurde eine Latenzzeit im Bereich von 101 und 125 ms bestimmt. Jévigilder
Al-Nervenzellen wiesen Latenzzeiten im Bereich von 126 bis 150 ms, untiSiohis
175 ms auf.

B) Latenz der Antworten auf die Prasentation von Vokalreizen

Aus einer Anzahl an 986 PSTHs konnte die Latenzzeit der Al-Neurohalia
Prasentation von Vokalreizen bestimmt werden. Davon wurde fir 13 % deisRhe
geringe Latenzzeit zwischen 1 und 25 ms bestimmt (Abbildung 4.42). Beadzziten

von 38 % der PSTHs lagen im Bereich von 26 bis 50 ms. Fur 19 % deriareafys
PSTHs wurde eine Latenzzeit zwischen 51 und 75 ms ermitteltLBirazzeit von 76

bis 100 ms wurde fur 12 % der PSTHSs festgestellt. Fir einen Ateib % und 4 %
wurde eine Latenzzeit zwischen 101 und 125 ms und zwischen 126 und 150 ms
ermittelt. FUr einen geringen Anteil von 2 % und 1 % der PSTHs wurde eine Latenzze
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Abbildung 4.42 Verteilung der Antwortlatenzen der Al-Neurone bei Stimulation mit den Vokalreizen.

im Bereich von 151 bis 175 ms und 176 bis 200 ms festgestellt. Fir 5 % s PS

wurde eine Latenzzeit Gber 200 ms ermittelt.

Zusammenfassend lasst sich sagen, dass der Hauptanteil aonéfedrei beiden
Reizprasentationen im Bereich von 26 bis 50 ms lag. Die LatenzzigteAntworten
auf die Prasentation der Reinténe war im Mittel kirzer (Media#h0ams), als die

Latenzzeiten der Antworten bei der Prasentation der Vokale (Median = 50 ms).

4.3.2.3.Durchschnittliche Antwortrate der Al-Neurone bei
Prasentation von Vokalen

Far 75 Al-Neurone wurde die durchschnittliche Aktivitdtsrate bém@ation mit
Vokalreizen errechnet. Ein Anteil von 60 % der Al-Neurone wies @gaange
durchschnittliche Aktivitatsrate von kleiner als 1 Hz auf (Abbildung 4.43g D
durchschnittliche Aktivitat von 40 % der Al-Zellen lag im Bereich von 1 bis 10 Hz.
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Abbildung 4.43 Verteilung der Werte der durchschnitlichen Aktivitat der Al-Neurone.
Die Balken stehen fiir den prozentualen Anteil arurdeen, die eine durchschnittliche Aktivitatsrate den
Wertebereichen aufwiesen, die entlang der X-Aclasgestellt sind.

4.3.2.4.Suppression

Im Al wurden, wie schon im IC, Neurone gefunden, die mit einppessiven Antwort

auf einzelne Vokalstimuli reagierten. Von diesen vier Neuronertezeigr eines eine
Préaferenz fur einen Stimulustypen. Dieses Al-Neuron zeigte l@naine signifikante
Erregung auf die Prasentation der Vokale bei einer VTL von 10,4cm
(Abbildung 4.44A).

86



ERGEBNISSE

87



ERGEBNISSE

Abbildung 4.44 Exzitatorische und suppressive Antwid zweier Al-Neurone bei Stimulation mit Vokalreizen.
PSTHs zeigen die Antwort innerhalb des Aufnahmeérasvon 500ms. Der schwarze Balken gibt die Daieer
Reizprasentation an. Die PSTHs entlang jeder Re#igen die Antworten auf die VTLs. Die Antwortenf alie
spektrale Einhiillende der Vokale sind entlang jeSealte dargestellt. Die hellgrauen Sterne steftigneine
signifikant suppressive Antwort, schwarze Sterneeiite signifikant erregende Antwort des Neuronsr Balken
gibt jeweils die Dauer der Reizprésentation an. illobg 4.44A zeigt ein Neuron, das ausschlieRliche e
suppressive Antwort auf die spektrale EinhiillendesVokalreize zeigte. Das in Abbildung 4.44B datglite Al-
Neuron reagiert mit einer sowohl signifikanten Sigggion, als auch einer signifikanten ErregungdéiStimulation

mit den Vokalen.

Nach der Best-Fitting-Template-Methode préaferierte diesagdh (Abbildung 4.44A)
eine VTL von 10,4 cm und zeigte zusatzlich eine suppressive Antwodeawokal /a/

mit einer VTL von 23,2 cm.

Fur die anderen drei Neurone konnte mit Hilfe der Best-FittingplateMethode
keine Praferenz ermittelt werden. Das Al-Neuron in Abbildung 4.44Bteetine
erregende Antwort auf die beiden VTLs 10,4 und 12,4 cm des Vokals/e/ und

Suppression auf eine VTL von 19,2 cm des Vokals /ul/.
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Abbildung 4.45 Exzitatorische und suppressive Antwa zweier Al-Neurone bei Stimulation mit Vokalreizen.

Die PSTHSs zeigen die Antworten innerhalb des Aufnefensters von 500ms. Der schwarze Balken gibDdiger
der Reizprasentation an. Die PSTHs entlang jedéreReeigen die Antworten auf die VTLs. Die Antwartauf die
spektrale Einhillende der Vokale sind entlang jeBenlte dargestellt. Die hellgrauen Sterne steligneine
signifikant suppressive Antwort, schwarze Sterneefile signifikant erregende Antwort des Neuroier Balken
gibt jeweils die Dauer der Reizprasentation an. illoing 4.45A und Abbildung 4.45B zeigen Neurone sbiv

signifikante Suppression, als auch signifikanteefuung auf die Stimulation mit den Vokalen zeigten.

Ebenso zeigte das Neuron in Abbildung 4.45A sowohl eine Erregung,uals a
Suppression. Wurde das Al-Neuron mit einer VTL von 10,4 oder 23,2 cm stimulier
antwortete es auf den Vokal /e/ und Vokal /e/ und /i/ mit eineggdng. Suppressiv
wirkten dabei die VTLs von 12,4 und 19,2 cm der Vokale /o/ und /u/ und deré/{al
und /o/. Fur das Neuron in Abbildung 4.45B ist auf den Vokal /o/ mit einer
VTL 12,4 cm eine deutliche Suppression zu erkennen. Wéhrend das Neuroneauf ei
VTL von 15,5 bis 23,4 cm mit einer deutlichen Erregung antwortete.ebgant ist
dabei, dass die Antwort auf eine VTL von 10,4 cm fir fast alle \éokatl die Antwort

auf eine VTL von 10,4 bis 15,5 cm des Vokals /a/, wenn auch nicht kagmtifi

unterdriickt wurde.
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Zusammenfassend lasst sich sagen, dass suppressive Antworten BéiNdrmonen
nur vereinzelt auftraten. Es wurde keine Nervenzelle gefunden, milieeiner
ausschlie3lich suppressiven Antwort auf die Stimulation mit den Vaokails reagierte.
Die Neurone zeigten je nach Stimulus entweder exzitatorisghigitdt oder eine die

Spontanaktivitat unterdrickende Antwort.

4.3.2.5.Antworttypen der Al-Neurone - Vergleich zwischen der
Prasentation von Reintdnen und Vokalstimuli

A) Antworttypen der Al-Neurone auf die Prasentation von Reintdnen

Fur die 75 Al-Neurone wurden die Antworttypen bestimmt. Abbildung 4.46 A 146C
zeigen die Antworttypen, die bei der Beantwortung der Reintbne auiftrddie

Antworttypen sind als PSTHs in 1 ms Zeitklassen dargestellt.

Abbildung 4.46 Peri-Stimulus-Time-Histogramme (PSTH der Al -Neurone.
Abbildung 4.46A zeigt das PSTH eines Neurons, diasmer On-Antwort auf die Reintbne reagierte. Athbng
4.46B stellt ein Neuron dar, das nach einer kurzatenzzeit mit einer On-Antwort und einer anschéieien
tonischen Antwort fur die Dauer des Reizes feudéntédbbildung 4.46C das Al-Neuron zeigte eine tohis Antwort.
Der graue Balken uber der jeweiligen Abbildung gitet Dauer der Reizprasentation von 150 (Abbilddr$A und
Abbildung 4.46B) oder 200 ms (Abbildung 4.46C) an.
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Fur die 75 Al-Neurone zeigte sich folgende Verteilung der Antyoett
(Abbildung 4.47). Eine On-Antwort konnte bei 27 % der Neuronen festgeseztiew.
Wobei in dieser Kategorie Neurone die auf den Reizbeginn reagiend Neurone, die

auf das Ende der Prasentation der Reintbne antworteten zusammengefasst sind.

Abbildung 4.47 Verteilung der Antworttypen der Al-N eurone bei Stimulation mit einem Reinton bei BF.
Die Einteilung der Antworttypen auf einen Reintai IBF erfolgte nach der Vorlage aus Abbildung 4.46

Der Klasse der on-tonischen Antworten wurden 47 % der Nervenzaligeordnet.
27 % der Zellen zeigten eine tonische Antwort bei Stimulatiadnemem Reinton bei

BF.

Ein weiterer Aspekt, der ausschliel3lich bei den Al-Neuronen sichtbede, ist der
Zusammenhang zwischen Antworttyp und Latenzzeit. Einerseits emjab
Korrelationsberechnung zwischen dem Antworttyp und der Latenzneih geringen
Pearson-Korrelationskoeffizient von 0,45. Andererseits zeigt aber aistdllung in
Abbildung 4.48 einen unterschiedlichen Latenzzeitbereich fir die drechiedenen

Antworttypen.
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Abbildung 4.48 Verteilung der Latenzzeiten fir dieverschiedenen Antworttypen bei Prasentation der BF.
Jedes Neuron ist entsprechend seinem AntworttypliénKategorien auf der y-Achse ,on“, ,on-tonischtier

stonisch” eingeordnet und entlang seiner Latenzaeitder x-Achse aufgetragen. Jeder Punkt stefifilNeuron.

Es fallt auf, dass die Neurone die eine On-Antwort zeigten giedrilLatenzwerte
aufwiesen und sich Uber einen geringeren Latenzzeitbereich erstreaiktdie Neurone
die mit einer on-tonischen oder tonischen Antwort auf die Reintoneergagi Der
grof3te Bereich und die hochsten Latenzwerte fallen in die Kategeri®leurone mit
einem tonischen Antworttyp. Dieser Unterschied konnte weder in derridgh im IC

gefunden werden.

B) Antworttypen der Al-Neurone auf die Prasentation von Vokalreizen

Fur die Betrachtung des Antwortverhaltens der Al-Nervenzelleddyéstimulation mit

den Vokalreizen wurden 986 PSTHs mit einem Aufnahmefenster von 500 ms
herangezogen. Ein Anteil von 14 % der PSTHs wurde dem On-Antwadtygordnet
(Abbildung 4.49). Eine on-tonische Antwort wurde fir 19 % der PSTHsn@stiDer
grol3te Anteil (67 %) wurde in die Klasse einer tonischen Antwort eingeglie
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Abbildung 4.49 Verteilung der PSTH Antworttypen der Al-Neurone.
Die Einteilung der Antworttypen der PSTHs auf diekdlreize erfolgte nach der Vorlage aus Abbilduntb4

Ein Vergleich der Neuronen Antworttypen bei Stimulation mit eirRemton bei BF
und bei Stimulation mit Vokalreizen ergab, dass manche Neurone aufchiedligh
Weise auf die beiden verschiedenen Stimulustypen reagierten.

Von den Al-Nervenzellen, die auf die Reintdne eine On-Antwort zeigtagjerten nur
24 % dieser Neurone auch auf die Stimulation mit den Vokalreizeheser Weise
(Abbildung 4.50A). 14 % dieser Zellen antwortete hingegen mit adnetonischen
Antwort. Der Hauptanteil von 62 % reagierte mit einer tonischen Antwort.

Eine On-Antwort I6sten die Vokalreize bei 16 % der Nervenzelles) die auf die BF
mit einer on-tonischen Antwort reagiert hatten (Abbildung 4.50B). 21 %edi&slen
zeigten sowohl auf die Stimulation mit der BF, wie auch auf\Mtikalreize eine on-
tonische Antwort. Ein Anteil von 63 % zeigte hingegen eine rein tonidab&ort auf

die Stimulation mit den Vokalen.
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Abbildung 4.50 Verteilung der PSTH Antworttypen im Vergleich zur Antwort auf BF.
Abbildung 4.50A stellt die Zellen dar, die mit eir@n-Antwort auf die BF (RT_on) reagierten. In Aloking 4.50B
sind die LSO-Nervenzellen dargestellt, die auf Siieusténe eine on-tonische Antwort (RT_on-tonist#ipten und
Abbildung 4.50C zeigt die Zellen, die mit einer ismhen Antwort (RT_tonisch) reagierten. Die heligrma Flachen
geben jeweils das Antwortverhalten auf die Prasiemamit Vokalreizen an, das mit dem Antworttyp

Ubereinstimmte, das die Zellen bei der PrasentalioBF zeigten.

In der Klasse der Al-Nervenzellen, die auf die Reintdne toniseimtgertet hatten,
zeigten 2 % eine reine On-Antwort und 19 % ein on-tonisches Antwortterhiaei
Simulation mit den Vokalreizen. 79 % dieser Neurone zeigten eingcteniAntwort,
wie schon auf die Prasentation der BF (Abbildung 4.50C).

Zusammenfassend lasst sich festhalten, dass sich der Oh-deteAntworten bei
Stimulation mit einem Reinton zu einer on-tonischen und vor allem omischen

Antwort bei die Stimulation mit den Vokalreizen bei den meisten Neuronen veranderte

Wie schon bei den Latenzzeiten der Antwort bei Prasentation von ReinSmédiel
auch bei den Latenzwerten bei der Prasentation von Vokalreizen aufdidasd-
Neurone die eine On-Antwort auf diese Reize zeigten, ein wiebesichmaleres
Spektrum an Latenzwerten abdeckten, als die Neurone, die ein on-tongidres

tonisches Antwortverhalten zeigten (Abbildung 4.51).
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Abbildung 4.51 Verteilung der Latenzzeiten fur dieverschiedenen Antworttypen bei Prasentation der Voale.
Fir jeden Antworttyp sind die auftretenden Latentevder PSTHs dargestellt. Jeder Punkt steht fuP&TH. Jedes
PSTH ist entsprechend seinem Antworttyp in die Hatien auf der y-Achse ,on"“, ,on-tonisch” oder ,isoh“
eingeordnet und entlang seiner Latenzzeit auf diechse aufgetragen. Aufgrund der Uberschneidungenverte

auf der x-Achse, ist jeweils ein Histogramm fir Higufigkeiten der Latenzwerte gezeigt.

Die Nervenzellen, die ein on-tonisches Antwortverhalten zeigten, etec&inen
kleineren Latenzwertebereich ab, als die Zellen, die tonisch adtidmeilation mit den
Vokalreizen reagierten. Den grof3ten Bereich an Latenzwerten nahien®8THS ein,

bei denen ein tonisches Antwortverhalten definiert wurde.

4.3.2.6.Tuning-Eigenschaften der Al-Neurone — FRAS

Fur jedes der 75 Neurone wurde eine BF bestimmt. Die Dauettiderl&ion mit den
Reintonen betrug 100 ms. Die BFs der Al-Neurone lagen im BersohO,7 und
7,5kHz. Fur 7 % der Al-Neurone wurde eine BF kleiner als 1 kHzinexst
(Abbildung 4.52). Eine BF von 1 - 2 kHz wurde fur 24 % der Al-Nervenzellen
festgestellt. 28 % der Al-Zellen wiesen eine BF von 2 kHz auf. BirRevon 3 kHz
wurde fur 20 % der Neurone ermittelt. Fir 7 % und 11 % der Al-dteuwvurde eine
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BF von 4 kHz und 5 kHz ermittelt. Ein geringer Anteil von 3 % und 1 % dberze

wiesen eine BF von 6 kHz und 7 kHz.

Abbildung 4.52 Verteilung der BFs der Al-Neurone.
Die Balken stehen fiir den prozentualen Anteil amrdeen, die eine BF in den Frequenzklassen aufwjedie

entlang der X-Achse dargestellt sind.

Die Schwellenwerte der Al-Neurone erstreckten sich von einem Wga 11,9 bis zu

74,3 dBSPL. Ein Anteil von 1 % der Neurone wies eine niedrige SchinelBereich

von 11 und 20 dBSPL auf (Abbildung 4.53). Eine Schwelle im Bereich von 21 bis
30 dBSPL wurde fur 8 % der Al-Neurone ermittelt. Fir 19 % der Meeleen wurde

eine Schwelle zwischen 31 und 40 dBSPL bestimmt. Der Haupanteill-d&ilan mit

35 % wies eine Schwelle im Bereich von 41 und 50 dBSPL auf. Eineefehim
Bereich von 51 und 60 dBSPL wurde fiir 24 % der Al-Neurone ermittelt. Ein Anteil von
12 % und 1 % der Neurone wies eine Schwelle im Bereich von 51 und 60 dBSPL und
61 bis 70 dBSPL auf.
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Abbildung 4.53 Verteilung der Schwellenwerte der ANeurone.
Die Balken stehen fiir den prozentualen Anteil arNELironen, die eine Schwelle in den, entlang dekcKse

dargestellten Werteklasse, aufwiesen.

Die Q10dB-Werte der 75 Al-Zellen lagen zwischen 0,10 und 9,30. 15 % der Al-
Neurone wies einen Q10 dB-Wert kleiner als 1 auf (Abbildung 4.54A).Mabrheit

der Neurone wies einen Q10 dB-Wert von 1 auf. Fur einen Anteil von aad®d4 %

der Al-Zellen wurde ein Q10 dB-Wert von 2 und 3 ermittelt. Einen Q10 dB-Vda 4
wurde fur 7 % der Zellen festgestellt. Fur einen Anteil von 4 % uf€ Burde ein
Q10 dB-Wert von 5 und 6 bestimmt. Und fir einen Anteil von 1 % wurde ein Q10 dB
Wert von 7 ermittelt. 4 % der Al-Neurone wiesen einen Q10 dB-Waertgrol3er als 7

auf.

Bei 39 Neuronen konnte ein Q dB-Wert 20 dB Uber der Schwelle bestinmignwdie
Werte der Al-Neurone reichten von 0,20 bis 5,70. 33 % dieser Al-Neurone wiesen einen
Q20 dB-Wert kleiner als 1 auf (Abbildung 4.54B). Fur den gr6f3ten AntedediAl-
Nervenzellen wurde ein Q20 dB-Wert von 1 auf. Ein Q20 dB-Wert von 2 wirdl

% dieser 39 Al-Zellen festgestellt. FUr einen Anteil von 5 % @nét wurde ein
Q20 dB-Wert von 3 und 5 ermittelt.
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Abbildung 4.54 Verteilung der Q10 dB und Q20dB-Were.
Abbildung 4.54A und 4.54B zeigen den Anteil an AétMonen in der jeweiligen Q10 dB- und Q20 dB-Wdasse.

4.3.3. Antwortpraferenzen der Al-Neurone und Simulation de
Antwortmuster auf der Basis der FRAs

Im Al wurde von 75 Neurone abgeleitet, die signifikant auf dien@ation der
Vokalstimuli antworteten. Trotz der Anzahl von 50 Wiederholungen der

Reizprasentation, zeigten die meisten Zellen eine geringe AntwontifadeeeStimuli.

4.3.3.1.Praferenzbestimmung

Die Antwortmuster der Al-Neurone konnten mit Hilfe der Besthg-Template-
Methode in drei Klassen unterschieden werden. Eine Praferenzniirder VTLs
wurde bei 7 % der Al-Zellen bestimmt (Abbildung 4.55). 8 % der Neuaoworteten
auf die spektrale Einhtllende eines Vokaltypen. Weder eine Rrafdig einen

Vokaltypen noch fir eine VTL konnte bei 85 % der Neurone beobachtet werden.
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Abbildung 4.55 Kategorisierung der Al-Neurone nachder Best-Fitting-Template-Methode.
Die Abbildung zeigt den prozentualen Anteil an AédNonen fiir jede Kategorie VTL-praferierend (VTWpkaltyp-
praferierend (Vokaltyp) und unspezifisch, auf dasB der Best-Fitting-Template-Methode.

4.3.3.2.Quantifizierung der Stimuluspraferenz

Bei den Al-Neuronen gab es, wie in den anderen beiden Gebietermelmkeitliche
Antwort auf eine VTL von 10,4 cm (Abbildung 4.56A). Im Al gehdrten 60 % zeetie
Gruppe. Fir 40 % der Neurone wurde eine Préaferenz fir die VTL von 23,2 cm

bestimmt.

Wie schon bei den IC- und LSO-Nervenzellen, ergab sich auch beValaityp-
praferierend Al-Neuronen ein mehrheitliches Auftreten des Vokdlals Best-Fitting
Template (Abbildung 4.56B). 50 % der Zellen antworteten auf diesen typkdeweils

17 % der Al-Neurone bevorzugten die spektrale Einhillende der Vokale /e/, /i/ und /ul.
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Abbildung 4.56 Anteil der beantworteten VTLs und Vdkaltypen.
Abbildung 4.56A zeigt welcher Anteil an Al-Neuronerlche VTL praferierte, Abbildung 4.56B zeigt arleher

Anteil an Al-Neuronen welchen Vokaltyp praferierte.

4.3.3.3.Qualitative Vorhersage der Al-Antwortmuster

Fur alle 75 signifikanten Neurone konnte eine Simulation mit untediathier Qualitat
auf der Basis ihrer FRAs errechnet werden. Die Verteilung Kerrelations-
koeffizienten (kk), ist in Abbildung 4.57 dargestellt. Die kk-Werte,aleeMal? fur die
Ahnlichkeit zwischen aufgenommener und simulierter Antwortmatdienten,

erstreckten sich von einem Wert von - 0,45 bis zu einem Wert von +0,89.

Abbildung 4.57 Verteilung der Korrelationskoeffizient der Al-Neurone.
Abbildung 4.57A zeigt die Verteilung der kk-Werterdgesamten Anzahl an Al-Zellen. Abbildung 4.57Byrzdie
Vorhersagbarkeit der Neurone, die eine bestimmteL Vdevorzugten und Abbildung 4.57C zeigt die
Vorhersagbarkeit der Antworten der Gruppe Neurdalie,die spektrale Einhillkurve eines bestimmten aglps
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bevorzugten. Ab einem kk-Wert groRer als +0,75 ddiginer als -0,75 wird die Vorhersage der Simolatals ,gut”
definiert. Desweiteren wurde ein Bereich ,mittlekarrelation” mit einem kk-Wert von gréRer als +0,8nd kleiner
als +0,75 oder einem kk-Wert gréer als -0,75 kiether als -0,50 definiert. ,Keine* Vorhersage nda erzielt,
wenn der kk-Wert zwischen -0,50 und +0,50 lag.

Fur 4 % der Al-Neurone konnte eine gute Vorhersage des Antwstens gemacht
werden. Fur 12 % der Neurone lagen die kk-Werte im mittlererei®e Fir den
groften Anteil (84 %) der Al-Neurone konnte keine Vorhersage aBates des FRAS
der Neurone gemacht werden (Abbildung 4.57A).

Innerhalb der Gruppe der VTL- und Vokaltyp-praferierenden Neuronen vear di
Verteilung ahnlich, wie fur die gesamte Population an Al-Neuromedet Gruppe der
Neurone, die eine bestimmte VTL bevorzugten konnte fir jeweils 2h&gute und
eine mittlere Vorhersage gemacht werden. Auch konnte fiir den Haeiptamtliesem
Fall fir 60 %, keine Vorhersage auf der Basis des FRAs deiohegemacht werden
(Abbildung 4.57B). In der Gruppe der Neurone, die einen Vokal bevorzugten konnte
das Antwortmuster von jeweils einem Anteil von 17 % mit einem hohen uttidrem
kk-Wert simuliert werden. Fir den Hauptanteil von 64 % konnte keine Vadeers
gemacht werden (Abbildung 4.57C).

Zusammenfassend lasst sich festhalten, dass eine Vorhdesa@atworten mit einem
hohen kk-Wert nur fur einen geringen Anteil der Al-Zellen mdglicin. \idées gilt auch
fur die Neurone, die eine Praferenz fur entweder die spektralelli&urve eines
Vokaltyps oder eine VTL aufwiesen. Das Ergebnis stellt dag ea$ir die meisten Al-
Neurone nur einen geringen Zusammenhang zwischen den spektralen

Antworteigenschaften und ihrer Antwort auf die Stimulation mit den Vokalen gibt.
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4.4.Vergleichende Analyse der neuronalen Eigenschaftamd des
Antwortverhaltens der Nervenzellen der LSO, des ICsind des
Als

In den drei Kapiteln 4.1. bis 4.3. wurden die neuronalen Antworteigenschaften de
Nervenzellen der LSO, des ICs und des Als bei der Prasentation vwaiGriee und
Vokalreizen dargestellt. Diese Eigenschaften der drei Areallers die Verarbeitung
von Reintdnen, aber vor allem die Verarbeitung komplexer Stimuli, e
menschlichen Vokale, auf drei verschiedenen Ebene der aufsteigdidsahn dar und
damit eine Verarbeitung, die unterschiedlich komplex ist. In didsapitel sollen nun
die Eigenschaften der Neurone der verschiedenen Areale einandaiilggggestellt

werden.

4.4.1.Vergleich der Antworteigenschaften der LSO-, des ithd
Al-Neurone

Tabelle 1 zeigt eine Zusammenfassung der Mediane der neuroralivort-

eigenschaften der LSO-, IC- und Al-Nervenzellen.

Die Spontanaktivitatsrate war bei den Zellen der LSO und des ICs hdher, dds l#di
Neuronen. Einen signifikanten Unterschied gab es zwischen derersmittl
Spontanaktivitatsrate der Al-Neurone und der LSO und IC-Neurone aufgearebhen

Standardabweichung nicht.

Die Latenzwerte der Antworten auf die Prasentation der Reit@ngF steigerten sich
von den Neuronen der LSO uber die Zellen des ICs bis hin zu den AdiNezu
Hierbei unterschieden sich alle Mediane mit einer hohen Signifikanz (p < o8k
Wallis Test und einseitige ANOVA des Rangs) voneinander.

Dies war auch bei den Latenzzeiten der Antworten auf die Préieandar Vokalreize
der Fall (p < 0,01; Kruskal-Wallis Test und einseitige ANOVAs deangs). Die
Mediane der Latenzzeiten der Antworten auf die Prasentation dedréiae erreichten
in allen drei Arealen hohere Werte im Vergleich zu den WerterAd&vorten auf die

Stimulation mit einem Reinton.

102



ERGEBNISSE

Tabelle 1 Uberblick fur die Mediane der neuronalerEigenschaften der Gebiete LSO, IC und Al.
Die Werte fur die Spontanaktivitét, Latenzwerte digf Prasentation von Bestfrequenz und Vokalreidenmittlere
Antwortstarke auf die Prasentation der Vokalreder, prozentuale Anteil der Antworttypen bei Préagoh von
Bestfrequenz und Vokalreize, die Bestfrequenz, QiE0dB-Werte und Q20dB-Werte, sowie die Anzahl an

Neuronen, die eine suppressive Antwort aufwieseerden gezeigt. Dargestellt ist der Mediane der ijayen

Wertegruppe.

Eigenschaft LSO IC Al

Fszcintanakt'V'tatsrateMedian: 1,20 Median: 1,00 Median: 0,24

Latenz [ms] Median: 10 Median: 20 Median: 40

Bestfrequenz

Latenz [ms] Median: 16 Median: 22 Median: 50

Vokalreize

Mittlere Antwortrate| \\yian- 1688 | Median: 4,60 Median: 0,78

auf Vokalreize [HZz]

Antworttvpen Onset: 14 % Onset: 27 % Onset: 27 %

Bestfre ﬁgnz On-tonisch: 80 %| On-tonisch: 53 %| On-tonisch: 46 %
q Tonisch: 6 % Tonisch: 20 % Tonisch: 27 %

Antworttvoen Onset: 5 % Onset: 8 % Phasisch: 14 %

Vokalrei;/g On-tonisch: 41 % On-tonisch: 36 % On-tonisch:19 %

Tonisch: 53 % Tonisch: 55 % Tonisch: 67 %

Bestfrequenz [kHz] | Median: 2,26 Median: 2,42 Median: 2,42

Bandbreite Q10 dB | Median: 2,50 Median: 1,55 Median: 1,75

Bandbreite Q20 dB| Median: 1,32 Median: 1,00 Median: 1,30

Neurone mit

suppressivem 0 6 4

Verhalten

Die mittlere Antwortrate der LSO-Neurone war signifikant hoheds die mittlere
Antwortrate der IC- und Al-Neurone. Die IC-Neurone wiesen einerefedhWert fur
die mittlere Antwortrate auf, als die Al-Neurone und einen njeden Wert als die
LSO-Neurone. Die mittlere Antwortstarke der Al-Neurone vean geringsten im
Vergleich zu den anderen beiden Arealen. Die Werte fir didermei Antwortrate
unterschied sich zwischen den drei Regionen hochsignifikant (p < 0,0kakkallis-

Test und einseitige ANOVA des Rangs).
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Bei der Verteilung der Antworttypen bei Stimulation mit Reintdzemgte sich die
Gruppe der on-tonisch antwortenden Neurone in der LSO und dem IC, und die on-
tonisch antwortenden Al-Neurone als grof3te Gruppe. Hierbei weisdrSO-Neurone,
im Vergleich zu den Neuronen der anderen beiden Areale, den grof3terh #mt
Neuronen in dieser Kategorie auf. Der Anteil an Neuronen, die einchasis
Antwortverhalten zeigten, nahm von den Zellen der LSO Uber die ZeihCs hin zu
den Neuronen des Als zu. Die Gruppe der Zellen mit diesem Antwioattem machte
in allen drei Arealen den geringsten Anteil an Neuronen aus.

Der Anteil an On-Antworten war bei der Préasentation der Volkarén allen drei
Arealen am geringsten. Die Gruppen der Neurone, die ein on-temistid tonisches
Antwortverhalten auf die Vokale zeigten, waren hierbei in der u8@im IC grol3er
als im Al. Im Al hingegen machten die Neurone den Hauptanteil giasauf die

Prasentation der Vokalreize ein tonisches Antwortverhalten zeigten.

Die BFs waren in allen drei Arealen &hnlich verteilt. Die Meeéi der BFs
unterschieden sich nicht signifikant voneinander. Diese Ahnlichkeitawtyrund des
Zusammenhangs zwischen Vokalerkennung und spektralem Inhalt derefokaine

der Vorraussetzungen, um eine vergleichende Analyse durchfihren zu kénnen.

Die Verteilung der Q10 dB-Werte der LSO-Zellen wies einen hdhkredian auf, als
die Verteilungen der IC- und Al-Zellen. Ein statistisch hochsigmter Unterschied

(p < 0,01; Kruskal-Wallis Test und einseitige ANOVA des Rang® $ieh zwischen
den Werten der LSO-Zellen und der IC-Neurone feststellen. Zwisdee Medianen
der Q10 dB-Werte der LSO und Al-Neurone, sowie zwischen den WeetelC- und
Al-Neurone, konnte kein statistisch signifikanter Unterschied edinitgrden.

Die Mediane der Q20 dB-Werte der LSO- und Al-Neurone warenigbdntDer Wert

fur den Median der Verteilung der Q20 dB-Werte der IC-Nervenztiguinter diesen
beiden Werten. Einen signifikanten Unterschied zwischen den Medianen der @dlei Are

gab es nicht.

Eine Suppression der Antwort bei Stimulation mit den Vokalen tratiéeiNeuronen
der LSO nicht auf. Im IC wurden sechs Zellen und im Al vier Zeliefunden, die

Suppression auf die Stimulation mit den Vokalreizen zeigten. Bei dgsten dieser
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Neurone losten nur einige der 25 Vokalreize eine signifikante Suppreass, wahrend
auf die anderen Vokalreize eine signifikante Erregung folgte. Bmeinzelten

Neuronen hingegen losten alle Vokalreize Suppression aus.

4.4.2. Antwortverhalten auf grél3envariante Vokalreize

Die Best-Fitting-Template-Methode flhrte zu einer Einteilung Meurone in drei
Gruppen entsprechend ihrer Préferenz fur entweder einen Vokaltypioel&fTd., oder
keine Praferenz. Tabelle 2 zeigt das Antwortverhalten der LE2-unid Al-Neurone

bei der Prasentation von Vokalreizen im Vergleich.

Tabelle 2 Uberblick tiber das Antwortverhalten auf de Prasentation von groRenvarianten Vokalreizen.
Dargestellt sind das préferierte Best-Fitting Teatglund die quantitative Beschreibung der Préafereazr Neurone
der Gebiete LSO, IC und Al.

Eigenschaft LSO IC Al

VTL: 10% VTL: 4% VTL: 7%
Vokaltyp: 39 % | Vokaltyp: 29 % | Vokaltyp: 8 %
keine: 51 % | keine: 67 % | keine: 85 %

10,4 cm: 50 % 10,4 cm: 60 %
155cm: 50% |23,2cm: 40 %

Vokal /a/: 50%
. 570,
Vokal /al: 84% xgtz: ;:f; 2517(2 Vokal fel: 17 %

Vokal /e/l: 16 % o o Vokal /il: 17 %
vokal il 21% | \soal 1ur: 17 %

Praferenz flr ein Best
Fitting-Template

VTL-Praferenz 10,4 cm: 100 %

Vokaltyppraferenz

Die Anzahl der Neurone der Gruppe, die eine VTL bevorzugte nahm vars@erzum
IC hin leicht ab. Im Al wurden etwas mehr Neurone mit diesdieRéz gefunden, als
im IC. Die Anzahl der Neurone der Gruppe, die die spektrale Einhudkeimes
Vokaltyps bevorzugten, nahm ebenfalls von der LSO Uber den IC Aurhin
prozentual ab. Hierbei war der Anteil dieser Gruppe in jedem Ayg#ier, als der

Anteil an VTL-praferierenden Neuronen. Die dritte Gruppe zeigiae Praferenz fir
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einen der vorher genannten Stimulustypen. Der Anteil an Neuronen dieser Gruppe nahm
von der LSO uber den IC zum Al zu.

In allen drei Arealen wurde nach Bestimmung des Best-Fittinmplaes eine
Sprechergro3e mit einer VTL von 10,4 cm bevorzugt. Zusatzlich bevorzugige ei
Neurone des ICs eine VTL von 15,5 cm und einige Neurone des Als/é&ine/on

23,2 cm. Eine Praferenz fur eine andere VTL trat nicht auf.

In der LSO war der Anteil an Neuronen am gréf3ten, die auf die afeEmhillende
des Vokals /a/ antworteten. Diese Gruppe war in allen drei é&reh gro3ten. Der Al

zeigte die grolite Vielfalt an praferierten Vokaltypen (/a/, /e/uif.

4.4.3.Vorhersage der Antworten auf grof3envariante Vokake

In Tabelle 3 wird die Vorhersagbarkeit der Antwortmuster derdlee der drei Gebiete
dargestellt.

Tabelle 3 Uberblick iiber die Vorhersagbarkeit der Atwortmuster der Neurone der Gebiete LSO, IC und Al

Vorhersage der LSO IC Al

Antwortmuster

Gesamte Anzahl an Gut: 39 % Gut: 16 % Gut: 4 %

Zellen Mittel: 53 % Mittel: 20 % Mittel: 12 %
Keine: 8 % Keine: 64 % Keine: 84 %
Gut: 20 % Gut: 0% Gut: 20 %

VTL-Praferenz Mittel: 80 % Mittel: 0% Mittel: 20 %
Keine: 0% Keine: 100 % Keine: 60 %
Gut: 53 % Gut: 14 % Gut: 17 %

Vokaltyp-Praferenz | Mittel: 47 % Mittel: 43 % Mittel: 17 %
Keine: 0% Keine: 42 % Keine: 67 %

Es ist deutlich zu erkennen, dass der Anteil an Neuronen, flindiegete Vorhersage

auf der Basis des FRAs gemacht werden konnte von der LSO Uber demlI@l
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deutlich abnimmt. Ebenfalls nimmt der Anteil an Neuronen in dieggrtéhg ab, flr

die eine Vorhersage mit einem mittleren Korrelationskoeffieierdrreicht wurde. Das
hatte zur Folge, dass die Anzahl der Neurone, fur die keine Vogeeesd der Basis

der spektralen Eigenschaften der Zellen gemacht werden konnte va&@erum IC

und weiter zum Al deutlich zunahm.

Generell war die Vorhersage der Antworten von Neuronen bedisedie spektrale
Einhullende eines Vokaltyps beantworteten, als die Vorhersage deori¢e die eine
bestimmte VTL bevorzugten oder keine Praferenz fur einen Stimperstyeigten.
Auffallend ist auch die aufRerordentlich gute Vorhersagbarkeit ‘dekaltyp-
praferierenden LSO-Neurone, die von allen Gruppen und Gebieten die besten

Ergebnisse zeigten.

Tabelle 4 zeigt die Werteverteilung der Korrelationskoeffiaentder einzelnen

Praferenzgruppen und der gesamten Neuronengruppen der drei Gebiete.

Tabelle 4 Werteverteilung der Korrelationskoeffizienten fir die Vorhersage der Antwortmuster in den
Gebieten LSO, IC und Al.

Fir die Verteilungen sind der Median und die Q&b % und -75 % der Korrelationskoeffizienten egepen. Die
Werte sind angegeben fir die gesamte Gruppe aroNewnrdes jeweiligen Areals, sowie fir die Grupphae,eine
Praferenz fur einen Vokaltyp oder eine VTL zeigterd die Gruppe der Neurone, die keine Praferenziften

Stimulustypen zeigten.

Korrelations- LSO IC Al
koeffizienten

25% Perz.: 0,58 | 25% Perz.: -0,16 | 25% Perz.: 0,00
Median: 0,67 Median: 0,20 Median: 0,15
75% Perz.: 0,79 | 75% Perz.: 0,55 | 75% Perz.: 0,45

25% Perz.: 0,53 | 25% Perz.: -0,28 | 25% Perz.: 0,17
VTL-Praferenz Median: 0,59 Median: -0,04 Median: 0,45
75% Perz.: 0,65 | 75% Perz.: 0,21 | 75% Perz.: 0,71

25% Perz.: 0,61 | 25% Perz.: 0,04 | 25% Perz.: 0,01
Vokaltyppraferenz Median: 0,76 Median: 0,53 Median: 0,23
75% Perz.: 0,86 | 75% Perz.: 0,67 | 75% Perz.: 0,60

25% Perz.: 0,56 | 25% Perz.: -0,17 | 25% Perz.: -0,02
Keine Praferenz | Median: 0,66 Median: 0,12 Median: 0,15
75% Perz.: 0,77 | 75% Perz.: 0,46 | 75% Perz.: 0,44

Gesamte Anzahl
an Zellen
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Der Median der Verteilung der kk-Werte der LSO-Neurone lag allen
Neuronengruppen lUber den Medianen der Verteilungen der anderen beidien Beea
Median der kk-Werte fur die gesamte LSO-Neuronenpopulation unterscitled s
hochsignifikant (p < 0,01; Kruskal-Wallis Test und einseitige ANOJ&S Rangs) von
den Medianen der IC und der Al-Neurone. Zwischen den Medianen deiliMegtder
kk-Werte der IC- und AC-Nervenzellen gab es keinen signifikanten Untedschi

Die Verteilungen der kk-Werte fur die Gruppe der Neurone, die bestimmte VTL
bevorzugten, unterschieden sich nicht signifikant zwischen den drei Arealen.

Die Verteilungen der kk-Werte der LSO-Neurone, die die spgekEmhillende eines
Vokaltyps bevorzugten, unterschieden sich signifikant (p < 0,05; Krusk#is\West
und einseitige ANOVA des Rangs) und die der LSO-Neurone ohne étafer
hochsignifikant (p < 0,01; Kruskal-Wallis Test und einseitige ANOJ&S Rangs) von
den entsprechenden Gruppen im IC und Al. Zwischen den Neuronengruppé der |

und Al-Neuronen gab es keine signifikanten Unterschiede.
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4.5. Zellen mit einer BF Uber 8 kHz

Einige Neurone wurden aus der vergleichenden Analyse ausgesohlobsehl sie

eine signifikante Antwort auf die Vokalreize gezeigt hatten. Aes vergleichenden
Analyse wurden Zellen ausgeschlossen, fur die eine BF Uber 8 kHminésvurde.

Der Grund ist ein Zusammenhang zwischen dem spektralen Inhalt §B®0kiHz) der
Vokalstimuli und deren Verarbeitung, der einen Einfluss auf die Antadyen kdnnte.
Mit dem Ausschluss dieser Zellen aus der vergleichenden Analysrde eine
Vergleichbarkeit der neuronalen Eigenschaften zwischen den drele Adaech eine
ahnliche Verteilung der BFs gewahrleistet. Die ausgeschlosdé&maone werden hier
als hochfrequente Zellen bezeichnet und stammen aus dem IC und diersgasamt

wurde von 15 IC-Zellen und von 9 Al-Zellen dieser Art abgeleitet.

4.5.1.hochfrequente Neurone des ICs

In Abbildung 4.58 ist die Einstichkarte der Ableitungen im IC zu seher. Di
15 hochfrequenten IC-Neurone lagen entlang der tonotopen Anordnung der
niederfrequenten Nervenzellen (Abbildung 4.20) von dorsal nach ventral und fuhren

diese fort.
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Abbildung 4.58 Ableitorte der hoch- und niederfrequenten Neurone innerhalb des ICs.
Abbildung 4.58 zeigt die einzelnen Ableitorte dézder- und hochfrequenten IC-Neurone. Jedes Quatkht fir
ein IC-Neuron, von dem abgeleitet wurde. Die Kooatién sind in mediolateraler Richtung zu Lambda alsd
relative Tiefe zur Hirnoberfliche in Millimetern geben. Weil3 steht fir die Neurone, die eine BFkleals 8 kHz

aufwiesen, schwarz fiir IC-Zellen, die eine BF imé8eh von 8 bis 32 kHz aufwiesen.

Bezuglich der Eigenschaften der 15 IC-Neurone, die eine BF im legctginten
Bereich aufwiesen, zeigten sich im Vergleich zu den niededrggn IC-Neuronen
Ahnlichkeiten in der Spontanaktivitat, der durchschnittichen Antwortrate be
Préasentation von Vokalreizen, der Schwelle, der Latenzzeiten, imoAntuster auf
sowohl die Prasentation der Reintdne bei BF, als auch die Sionulatit den
Vokalreizen, sowie bei der Vorhersage der Antworten.

Ein Unterschied konnte bei den Q10 dB- und Q20 dB-Werten festgesteatlerwdm
Unterschied zu den niederfrequenten IC-Nervenzellen, zeigten dies FéR&k
hochfrequenten IC-Neurone hohere Q10dB-Werte, als die niederfrequesteonil
Der Median der niederfrequenten Neurone lag bei 1,76 im VergleichQAd bei den
hochfrequenten Neuronen. Zwischen den beiden Gruppen konnte ein statistisch

hochsignifikanter Unterschied (p < 0,001, Mann-Whitney-U-Test) festgestetiewe
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Der Median der Q20 dB-Werte der niederfrequenten Neurone idgQdfeim Vergleich
zu 2,00 bei den hochfrequenten Neuronen. Auch hier konnte ein statisgisifikanter
Unterschied (p < 0,01, Mann-Whitney-U-Test) zwischen den hochfrequenten nind de

niederfrequenten IC-Neuronengruppen festgestellt werden.

Ein weiterer Unterschied konnte bei der Einteilung der IC-Neuronalie drei

Préaferenzgruppen festgestellt werden (Tabelle 5)0.

Tabelle 5 Praferenzvergleich der nieder- und hoch&quenten IC-Neurone

Eigenschaft IC_hochfrequent| IC_niederfrequent
VTL: 20% VTL: 4%

Praferenz Vokaltyp: 53 % | Vokaltyp: 29 %
keine: 27 % keine: 67 %

10,4 cm: 33 %
VTL-Praferenz 15,5cm: 33 %
23,2¢cm: 33 %

Vokal /a/: 75% | Vokal /a/: 57%
Vokaltyppraferenz Vokal /e/: 13 % | Vokal /el: 21 %
Vokal /il: 13 % Vokal /il: 21 %

10,4 cm: 50 %
15,5 cm: 50 %

Alle: 0,34 Alle: 0,20
kk-Mediane VTL: 0,53 VTL: -0,04

Vokaltyp: 0,28 Vokaltyp: 0,53

keine: 0,43 keine: 0,12

Ein Anteil von 4 % der niederfrequenten IC-Zellen wies eine Réfefir eine VTL

auf. 29 % der Zellen préaferierte einen Vokaltypen und 67 % zkeyje Préaferenz. Bel

den hochfrequenten Neurone bevorzugten 20 % eine VTL und 53 % einen bestimmte
Vokaltypen. Lediglich 27 % zeigten keinerlei Praferenz fur einen deugistypen.

Die hochfrequenten Neurone préaferierten, wie auch die niederfreuéC-Neurone

eine VTL von 10,4 cm und 15,5 cm. Zusétzlich praferierten sie eine VTL von 23,2 cm.
Wie die niederfrequenten IC-Zellen, praferierten die hochfrequetedan ebenfalls

die Vokale /a/, /e/ und /i/. Auch bei den hochfrequenten Zellen lad\uokeil fir den
Vokal /a/ am hdchsten.

Die Mediane der Korrelationskoeffizienten wiesen fir die VTLgnérenden und die

Neurone ohne Praferenz bei den hochfrequenten IC-Neuronen héhereaMieals fur

111



ERGEBNISSE

die niederfrequenten IC-Neurone. Fur die Vokaltyp-préaferierenden leociginten

Neurone ergab sich hingegen ein geringerer Median fur die kk-Verteilung.

Zusammenfassend lasst sich sagen:

Die hochfrequenten IC-Neurone wiesen, in ihren neuronalen Antworteigdtest
Ahnlichkeiten zu den niederfrequenten Neuronen auf. Eine Ausnahme bildeten z
einen die Q10 dB- und Q20 dB-Werte, die fur die hochfrequenten Neuroneksighifi
hoher und die FRAs auf einer linearen Achse damit schmaler, talsdie
niederfrequenten IC-Neurone waren. Zum anderen wiesen mehr hochfreljaaraae
eine Praferenz fur eine VTL oder eine Vokal auf, als die nieztprénten Neurone.
Und die Vorhersagbarkeit der Antworten war im Allgemeinen férltbchfrequenten
Neurone besser, als fur die niederfrequenten. Ausnahme bildete hi@rupipe der

Vokaltyp-préaferierenden Neurone.

4.5.2.hochfrequente Neurone des Als

Im Al wurden 9 hochfrequente Neurone gefunden. lhre stereotaktisohpe iba
Vergleich zu den niederfrequenten Zellen ist in Abbildung 4.59 zu sehen. Die
hochfrequenten Al-Neurone lagen an der Grenze des Al zum anterioréoriacken
Feld, kurz AAF (Thomas et al, 1993). Sie fiihren die Tonotopie von caudodockal na
rostroventral fort.

Die hochfrequenten Al-Zellen zeigten im Vergleich zu den nieglguignten Al-
Neuronen Ahnlichkeiten in der Spontanaktivitat, der durchschnittlichen Ambt@iiei
Stimulation mit Vokalreizen, der Schwelle, der Latenzzeiten, intwArtmuster auf
sowohl die Prasentation der Reintdne bei BF, als auch die Sionulatit den

Vokalreizen, sowie bei der Vorhersage der Antworten.

112



ERGEBNISSE

Abbildung 4.59 Ableitorte der hoch- und niederfrequenten Neurone innerhalb des Al.
Abbildung 4.59 zeigt die einzelnen Ableitorte der dieder- und hochfrequenten Al-Neurone. Jedegd@uateht
fur ein Al-Neuron, von dem abgeleitet wurde. Diedkainaten sind in rostrokaudaler Richtung zu Lambdd als
relative Tiefe zur Hirnoberflache in Millimetern geben. Weil? steht fir die Neurone, die eine BFngerials 8 kHz

aufwiesen, schwarz fiir Al-Zellen, die eine BF int@eh von 8 bis 16 kHz aufwiesen.

Die Q10 dB- und Q20 dB-Werte der hochfrequenten Al-Nervenzellemwaeelriger,
als die der niederfrequenten Al-Neurone. Der Median der Q10 dBeWeer
niederfrequenten Neurone lag bei 1,75 im Vergleich zu einem Meaianl,30 der
hochfrequenten Q10 dB-Werte. Ein signifikanter Unterschied konnte isttisticht
ermittelt werden.

Der Median der Q20 dB-Werte der niederfrequenten Al-Neurone lad,®@iund bei
0,90 fur die hochfrequenten Al-Zellen. Fir diese Werte konnte elmenkalin
statistischer Unterschied festgestellt werden.

Die Verteilung der Praferenzen nieder- und hochfrequenten Al-Neflemzeilte sich

prozentual unterschiedlich auf (Tabelle 6).
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Tabelle 6 Praferenzvergleich der nieder- und hoch&quenten Al-Neurone

Eigenschaft Al_hochfrequent| Al_niederfrequent
VTL: 44% VTL: 7%

Praferenz Vokaltyp: 22 % | Vokaltyp: 8 %
keine: 33 % keine: 85 %

VTL-Praferenz

10,4 cm: 25 %
12, 4cm: 75 %

10,4 cm: 60 %
23,2cm: 40 %

Vokaltyppraferenz

Vokal /a/: 50%
Vokal /i/: 50 %

Vokal /a/: 50%
Vokal /el: 17 %
Vokal /i/: 17 %
Vokal /u/: 17 %

kk-Mediane

Alle: 0,43
VTL: 0,55
Vokaltyp: 0,37
keine: 0,12

Alle: 0,15
VTL: 0,45
Vokaltyp: 0,23
keine: 0,15

Ein Anteil von 7 % der niederfrequenten Neurone bevorzugte eine bdstTL, 8 %
bevorzugte einen bestimmten Vokaltypen. Der Hauptanteil (85 %) an fnéeplenten
Al-Neuronen bevorzugte keinen der Stimulustypen. Eine VTL wurde ¢@mgeon
44 % der hochfrequenten Al-Neurone bevorzugt. Ein Anteil von 22 % prideei@en
bestimmten Vokaltypen. 33 % der hochfrequenten Neurone bevorzugten lane
Stimulustypen.

Ein Anteil von 25 % der hochfrequenten Al-Neurone préferierte einewonL10,4 cm.
Der Anteil war bei den niederfrequenten Neuronen mit 60 % hoheswéderen
praferierten 75 % hochfrequenten Neurone eine VTL von 12,4 cm. Die
niederfrequenten hingegen zogen eine VTL von 23,2 cm vor.

Jeweils 50 % der hochfrequenten Neurone praferierten den Vokal /a/olatl/V. Der
Vokal /a/ wurde von 50 % der niederfrequenten Neuronen bevorzugtlsléwéio der
niederfrequenten praferierten zusatzlich die Vokale /e/, /i/ und /ul.

Die Vorhersagbarkeit der Antwortmuster auf der Basis der =Rvar fur die
hochfrequenten Al-Neurone besser, als fur die niederfrequenten AbiNeuDies galt
auch fur die Gruppe der VTL- und die Gruppe der Vokaltyp-praferierehirone.
Ausnahme bildete die Gruppe der Neurone, die keine Préferenz furSsimedustypen
zeigten. Hier lag der Median der kk-Verteilung der hochfrequeNemrone etwas
niedriger, als der Median der niederfrequenten Al-Neurone.

114



ERGEBNISSE

Der Vergleich der Eigenschaften der hoch- und niederfrequentetelkein lasst sich
zusammenfassen, wie folgt:

Die nieder- und hochfrequenten Al-Neurone stimmen in vielen neuronalen
Antworteigenschaften tberein. Ausnahmen bildeten zum einen die nredriQé0 dB-
und Q20dB-Werte der hochfrequenten Neurone, und damit breitere FRXsygteich
zu den niederfrequenten Al-Neuronen. Zum anderen unterschieden siced#ie nond
hochfrequenten Al-Nervenzellen bei der Bestimmung des Bdstg-itemplates. Einer
hoéheren Anzahl an hochfrequenten Neurone konnte eine Praferenz furTeinsdst
fur einen Vokaltyp zu geordnet werden. Die Vorhersagbarkeit dév@tmuster war
ebenfalls besser fur die hochfrequenten Neurone im Vergleich zniegerfrequenten
Neuronen madglich. Statistisch wurden keine signifikanten Unterschiggehen den
beiden Neuronengruppen ermittelt.
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5. Diskussion

5.1. Allgemeine Schlussfolgerungen

Auf drei Ebenen der aufsteigenden Horbahn von Wistenrennméausen wurde die
neuronale Verarbeitung von grofR3envarianten menschlichen Vokalen untersigecht. D
Ergebnisse in der LSO, dem IC und dem Al zeigen, dass auf jedee Ebee gewisse
Praferenz fur eine VTL oder einen Vokaltyp existieren. Dieksizen Antworten der
Neurone in der LSO, auf der Ebene des Hirnstamms, kénnen gut auf sisrdea
FRAs des Neurons vorhergesagt werden. Die Qualitat der Vorbarkad der
Antwortmuster nahm fur Neurone im IC deutlich ab. Auf der Ebene desvai diese
Vorhersagbarkeit noch weiter reduziert. Daraus lasst sich schliel3en, d8ste#ievitat

der LSO-Neurone auf linearer Verarbeitung des spektralen Intedisrt. Ab der in
dieser Studie untersuchten Ebene des ICs hingegen, begriindet siclektigitae fir
ObjektgroRe  und -struktur ~ zunehmend auf  nicht-linearer  spektraler

Frequenzverarbeitung, die im primaren Cortex fortgefuhrt wird.
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5.2.Neuronale Eigenschaften der Neurone

Die Unterschiede in den Antworteigenschaften der Neurone deAdaie entstanden
aufgrund der unterschiedlichen Verarbeitungsstrategien fur bBmfand komplexe
Reize innerhalb der aufsteigenden Horbahn. Die Antworteigenschéftdiomplexe

Reize kdnnen nur zum Teil durch das Verhalten auf Reintdne erklédemeDennoch
liefert das spektrale Antwortverhalten auf die Reintdne einentArsa Erklarung und

zur Interpretation der verschiedenen Antwortmuster auf die Vokalreize.

Mit Hilfe der stereotaktischen Koordinaten der Ableitorte inastichkarte, durch die
gesetzten Lasionen und die Richtung der Tonotopie in den Arealen, konntelaagesi
werden, dass die Ableitungen in den beschriebenen Arealen vorgenowurden.
Ableitorte, deren Zuordnung weder auf der Basis der Tonotopie nochuadfger
stereotaktischen Koordinaten abgesichert werden konnte, wurden von den
Auswertungen ausgeschlossen.

Die Unterschiede in der Spontanaktivitdt zwischen den drei Areakmen zwar
statistisch nicht signifikant, dennoch zeigten die Verteilungen \Werte fur die
spontane Entladungsrate, dass die Werte im Al geringer warem disn anderen
beiden Arealen. Grunde auf die dies zurtickzufuhren ist, kdbnnten zum Beispiel
Einfluss der Narkose sein. Es ist bekannt, dass Narkose unterstteadiinfluss auf

das Antwortverhalten von Neuronen haben kann (Capsius und Leppelsack, 1996).
Dieser Einfluss verstarkt sich mit zunehmender Anzahl der Valtsicigen und kommt

in hoher gelegenen Arealen noch deutlicher zum tragen. Die LS@iNgudie
keinerlei Spontanaktivitat zeigten, feuerten dennoch mit einer hohemoArate auf

die prasentierten Reize. Im Al hingegen bestand eine signéikémtrelation zwischen

der Spontanaktivitdt und der maximalen Entladungsrate der Neuronesésat sich
schlieBen, dass die Aktivitat der LSO-Neurone, beziehungsweisectiievorhandene
Spontanaktivitat, andere Grinde haben muss als den Einfluss der Narkose und

wahrscheinlich auf die Eigenschaften des jeweiligen Neurons zuriickzufuhren ist.

Der Anstieg der Latenzwerte der IC-Neurone bei Prasentation womtoRen im
Vergleich zu den LSO-Zellen, sowie ein signifikanter Anstiegldegenzzeiten der Al-
Zellen gemessen an den IC-Neuronen, findet man vielfach in deatuteGanes und
Rubel (1988) beschreiben Latenzzeiten in der LSO von 5 bis 10 ms baletm mit
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Reintdnen, wahrend Thomas et al. (1993) kirzere Latenzzeiten von 15 rbis @6d
langere Latenzen Uber 50 ms im AC beschreiben. Dies geht zurlchkeauérmehrt
auftretenden Verschaltungen entlang der aufsteigenden Horbahn. dagdeommende
Ubertragungsstation verzogert die Weiterleitung der Aktionsgpiate. Die langen
Latenzzeiten in dieser Studie, wie sie auf die Prasentation akal&h auftraten,
konnten eine Reaktion auf einzelne Frequenzkomponenten im Frequenz-ZaitfVerl
der Vokalreize sein. Zudem konnte auch die steile Anstiegsralapdreintbne im
Vergleich zu der flachen Anstiegsflanke der Vokalreize 8ake spielen. Das friihere
Erreichen des Reizamplitudenmaximums bei Reintdnen wirde ben éleeiron eine
frihere Reaktion nach der Reizprasentation auslosen, als im dalleVokale.
Desweiteren konnte auch hier die Narkose eine Rolle auf die ngeridng der
Latenzwerte spielen, die unterschiedlich auf neuronale Charakeemshwirken kann
(Capsius und Leppelsack, 1996). Der Effekt der Narkose nimmt ebenfialldem
Verschaltungen entlang der aufsteigenden Horbahn zu und kodnnte die zedtenz
verlangern. Zusatzlich wirken parallele oder suppressive Veraogaih von Neuronen
aus Arealen die aulRerhalb liegen, sowie von Verschaltungen die itmenhes Areals
zwischen den Neuronen vorhanden sind, verzégernd auf die WeiterleitunDes
signifikante Unterschied zwischen den Verteilungen der Latenzwertiigedie These
Uber die Verschaltungen und deren dadurch bedingte Zunahme der Laggnenddang
der aufsteigenden Horbahn.

Die durchschnittliche Entladungsrate der Neurone als AntwortiauPrésentation der
Vokalreize nahm mit einem statistisch nhachgewiesenen hochsigngikahiterschied,
von den Neuronen der LSO zu den IC-Neuronen und weiter zu den AhZetieab.
Diese Tatsache ist aus zahlreichen Studien bekannt (Sanes wel, R988;
Thomas et al., 1993).

Alle untersuchten LSO-Zellen zeigten eine Phasenkopplung auf die Grguehz der
Vokalstimuli von 100 Hz. Im IC nahm die Zahl der Neurone mit diesgenschaft ab,
wahrend sie den in dieser Arbeit untersuchten Al-Zellen fehle bBobachteten LSO-
Neurone, die eine Phasenkopplung zeigten, sind laut Oliver et al. (2003) die
hauptsachliche Quelle fur die Phasenkopplung der IC-Neurone und erkbangndas
Vorkommen von Phasenkopplung im IC. Im Gegensatz dazu wurden zwar in eine

Studie von Wallace et al. (2002) Neurone im Al von Meerschweinenemér
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Phasenkopplungen von 60 — 250 Hz beobachtet, jedoch wurden in dieser Studie
ausschlieRlich modulierte Reintdne verwendet. Dies lasst zviusStolgerungen zu.
Entweder zeigten die Neurone des Als keine Phasenkopplung aufgrunédskmt&ion
der komplexen Vokalstimuli, oder den in dieser Studie abgeleiteté&heAtonen fehlte

diese Eigenschatft.

Aus Studien ist bekannt (Adam et al., 1999), dass in der LSO vorwiegamgnde
auftreten, die ein on-tonisches Antwortverhalten aufweisen.@dend hierfur liegt in
den Eigenschaften der LSO-Neurone, die vor allem an der Verarbeitang
Zeitunterschieden und der Gleichzeitigkeit von zwei oder mehr akhsti Eindriicken
beteiligt sind. Das vornehmliche Auftreten dieses neuronalen \fenisatler Neurone
konnte in dieser Arbeit bestéatigt werden. Die Anzahl der NeuroneOmget und
tonischem Verhalten verringerte sich von der LSO uber den IC undlé¢hgeitig
vermehrte sich die Anzahl der Neurone mit entweder on- oder toniscbemalten.
Entlang der aufsteigenden Hoérbahn, und damit der fortschreitendearb¥iung,
verandert sich die Art der Informationskodierung. Am Beginn derb&lin werden
spektrale und zeitliche Inhalte fein aufgelost (Boatman, 2006). Jéerwdie
Verarbeitung entlang der Horbahn fortschreitet, desto mehr wdrdermationen
zusammengefasst und desto weiter gehen die Prozesse in Richbeigbi@ung
(Griffiths und Warren, 2002). Das heil3t, dass dabei nicht mehr dielBigenschaften
des Signals verarbeitet werden, sondern vielmehr die zusammemndiile
Komponenten aus den  vorgeschalteten  Arealen wie  beispielsweise
Frequenzkombinationen oder die Einhullkurve eines komplexen Reizes. Diendenr
den hoheren Ebenen verarbeiten damit die bereits kodierte Feinstrugt8igials
weiter, bis sie letztendlich im Cortex mit den Informationemeser sensorischen
Systeme fusionieren und als Objekt abgespeichert werdenitf@Grifiind Warren, 2004)
konnen.

Das vorwiegend tonische Antwortverhalten aller Neurone auf dieeRtd@tion von
Vokalreizen im Vergleich zur Prasentation von Reintonen lasstzsigickfihren auf
die Komplexitat der Vokale. Ihr spektraler Inhalt bietet eine gedenge an
Informationen, die kodiert werden muss. Zudem waren die Anstegsih der
Reintone steil, wahrend sie bei den Vokalreizen auf den gesamtegdeihen flacher
waren. So kénnten einzelne Komponenten im Vokalreiz, auf die ein Neuron tatéyor

eine On-Antwort auslésen. Durch die zeitliche Uberlagerung eiméwort auf eine
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flache Anstiegsflanke und den Antwortauslésenden Komponenten wirdenzéen

On-Antworten wie eine tonische Antwort erscheinen.

Das Antwortverhalten der Neurone in den einzelnen Arealen und deren
Vorhersagbarkeit auf der Basis des FRAs wird in den folgendenrKkaptiein

besprochen.

Die Verteilungen der Bestfrequenzen der Neuronen waren in deArgaden ahnlich.

Es gab keine signifikanten Unterschiede zwischen den Medianem Wiedeilungen.
Eine gleiche Verteilung war in diesem Fall die Vorraussetzungdie Vorhersagen der
Antwortmuster auf die Vokalreize in allen drei Arealen miteinangergleichen zu
kénnen. Der Grund hierfir ist der Zusammenhang zwischen dem spekiraddinder
Vokalreize und den Frequenzen, die ein bestimmtes Neuron beantwortet. Hoctieque
Neurone wurden aus dieser Analyse ausgeschlossen, da eine (Fhadln des
Spektrums der Vokale bedeutet hatte, dass das FRA dieser Neuroedwaisé oder

gar nicht mit dem Spektrum der Vokale, das je nach Vokal und VTL ki$z&eichte,
Ubereinstimmte. Damit ware eine Durchfihrung der Simulation auBalss des FRAs

nicht oder nur teilweise méglich gewesen.

Die Q10 dB-Werte waren in der LSO hoéher, als im IC. Die Abnahme)d@sWerts

zeigt, dass die Neurone in der LSO eine schmalere FRA aefwiaks im IC oder Al.

Das kein signifikanter Unterschied zwischen den Neuronen des ICs undldes
beobachtet werden konnte, wurde auch schon in Untersuchungen der Bandbreite von
Neuronen im IC, MGB und Al an Katzen festgestellt (Milleraét 2002; Qiu et al.,
2003). Dies qilt auch fur die Q20 dB-Werte, die nur flr einen TeilNkurone im
jeweiligen Areal bestimmt werden konnten. Dennoch war auch hier leinkte

Verringerung des Q20 dB-Werts hin zu den Neuronen des ICs und Als zu beobachten.

Die kk-Werte der hochfrequenten IC- und Al-Neurone unterschieden siahnzeva
signifikant von den niederfrequenten IC- und Al-Neuronen, die Mediane der kk-
Werteverteilung der hochfrequenten Neurone jedoch wiesen hdhere &Vértals die
Verteilung der niederfrequenten Neurone. Besonders die VTL-prédaden
hochfrequenten IC-Neurone zeigten eine bessere Vorhersagbarkeit, di@a
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niederfrequenten IC-Neurone. Da die Stichprobe der hochfrequenten Neurone im
Vergleich zu den niederfrequenten Neuronen geringer war, kénnen die Bsgeler
hochfrequenten Neurone lediglich als Tendenz statt als stigéh&ltissage betrachtet
werden.

Die Antworten dieser hochfrequenten Neurone wurden vermutlich von Fregudas
Spektrums der Vokale, zum Beispiel dem vierten oder flnften Formamisgelost.
Die BF dieser wenigen VTL- oder Vokaltyppraferierenden Neuroegeh zwar
aul3erhalb der 8 kHz, ihre FRAs ragen jedoch teilweise in dieseudfizbereich
hinein. Zusatzlich wiesen vor allem die hochfrequenten Al-Neuromegipdlige FRAS
auf, wobei die BF aul3erhalb der 8 kHz lag. Zusatzlich konnte indddmtet werden,
dass sich die BF mit unterschiedlichen Intensitaten verschielmen Rée Mediane der
hochfrequenten Neurone wiesen hoher Werte auf, als die der nigderften Neurone.
Die Verteilung der kk-Werte der hochfrequenten Neurone zeitgedimgs, dass die
Erh6hung des Medians aufgrund der geringen Stichprobe auf einzelne kiihéeste
zuruckgeht, die Verteilung aber eindeutig eine niedrigere Vorheasiegjt darstellt, als

die niederfrequenten Neurone.
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5.3.Die Vokalreize

Beim Einsatz von Reizen mit denen eine neuronale Praferenz autuwi Beispiel in
dieser Studie, die Objektgrofle und Objektstruktur auf verschiedenennEgpeneigt
werden soll, missen Stimuli generiert werden, die einen moglgrioen Bereich
dieser Eigenschaften abdecken. Um innerhalb dieser Bereicheeahten wie grol3
der Unterschied zwischen den verschiedenen Stimuli ist, kann disigpise die
Berechnung der euklidischen Distanzen der Spektren herangezogem.wEnde
Berechnung der euklidischen Distanzen zwischen den 25 Vokalreizen ergab ei
groRere spektrale Ahnlichkeit zwischen den VTLs eines Vokalszwischen den
Vokaltypen einer VTL. Geht man von einem Neuron aus, das eine lispakérale
Frequenzverarbeitung als Grundlage hat, so wirde das bedeuten, dass dieses Neuron mi
einer hoheren Wahrscheinlichkeit selektiv auf einen bestimmt Voleatymtworten
wurde, als auf eine bestimmte VTL. Dies spiegelt sich zimenem grél3eren Anteil an
LSO-Neuronen wider, die einen Vokaltypen bevorzugten verglichedem Anteil an
Neuronen, die eine VTL bevorzugten. Zum anderen waren die Vorhershgen
Antwortmuster der Vokaltyp-praferierenden LSO-Neurone bessglicieen mit den
Vorhersagen der Antwortmuster der VTL-praferierenden Neurones Bash einige
Neurone des ICs und des Als aufgrund dieser Tatsache eher einerypakalts auf
eine VTL bevorzugten, kann nicht ganzlich ausgeschlossen. Die schiémimiersage
der Antwortmuster auf der Basis des FRAs vieler IC- undN@lirone belegen jedoch
eine Verarbeitung die nicht allein auf durch die spektralen Eipeften dieser
Neurone erklarbar sind. Damit sind die Antworten der IC- und Alrdl®i nicht in
grolem Male vom spektralen Gehalt des Vokalreizes abhéngig, und diami
beschriebenen Ahnlichkeit der Stimuli, sondern gehen auf komple>asbeéitungs-

mechanismen zuriick.
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5.4.Die LSO

Die in der vorliegenden Studie aufgenommenen IIDs der LSO-Neurané&adion in

der LSO, die nach dem Versuch gesetzt wurden, und das mehrheitlidnetekutier
Prinzipalen Zellen (Rietzel und Friauf, 1998) in diesem Arealetagge Vermutung zu,
dass von diesem Neuronentyp abgeleitet wurde. Diese IE-Neuronen Ziaigare
spektrale Verarbeitung von Reinténen (Xie et al., 2005) und Kodierung voAtasn

et al., 2001). Daher eignen sich diese Neurone den Grad der spekirsantat bei
Prasentation von komplexen Stimuli zu studieren. Desweiteren sinsuppessiven

und erregenden Eingdnge voneinander getrennt stimulierbar. So k&nnensirtétor
und erregende Antwortmuster unabhangig voneinander untersucht werden.ein dies
Studie wurde ausschlieBlich am ipsilateralen Ohr stimuliert, dam erregende
Antwortmuster zu untersuchen. Aus diesem Grund konnte in der LSO keine
Suppression beobachtet werden.

Die LSO-Neurone zeigten eine starke Antwort auf die Vokareimd eine
Phasenkopplung auf die Grundfrequenz der Vokale. Die Neurone kodierten ehier di
Phase der Grundfrequenz. Die Eigenschaft prazise Zeitinformatiomen
niederfrequenten Komponenten eines komplexen Stimulus durch Phasenkopplung zu
kodieren wurde schon von Spitzer und Semple (1995) festgestellt. Dezsthiede
zwischen zwei Phasenkopplungen von Neuronen zu kodieren ist in der ¢iE@eil
Kodierung der Gleichzeitigkeit von zwei oder mehr akustischen Essigmi(Grothe

und Park, 2000; Heffner und Heffner, 1989). Desweiteren gibt es in deiNeB@ne,

die Intensitats- (IID) oder Zeitunterschiede (ITD) bei binardPrasentation von
Signalen kodieren, und damit die Richtung der Signalquelle in dezdtdalen (Irvine,
1992; Schwartz, 1992). Diese Kodierung der Zeitstruktur eines Reiregek sich

nicht nur in der Antwort auf die Prasentation von Reintdnen, sondern auchr in de
Antwort auf die Grundfrequenz der Vokalreize wider. Desweiteren h&hahen unter

der Verwendung von Sprachreizen gezeigt, dass die temporale Kodaerfutey Ebene

des Hornervs ebenfalls in die Erfassung von harmonischen Informationen von
Vokalreizen involviert ist (Sachs und Young, 1979). Die LSO erhélt edies
Informationen Uber erregende, phasengekoppelte Eingédnge von den so genannten
Buschzellen des anterioren ventralen cochlearen Nucleus (AVCN; Gadt

Casseday 1986; Glendenning et al., 1991), sowie inhibitorische, phasengekoppelte
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Eingdnge vom medialen Nucleus des Trapezkdrpers (MNTB, Boudreau und Tsuchitani,
1968; Joris and Yin, 1995).

Die Kodierung des spektralen Inhalts der Vokale spiegelt sicem tonischen Anteil

der Antwort und in den hohen Vorhersagen der Antworten der LSO-Neurdee Wie
Antwortmuster und die Beantwortung einzelner Vokaltypen oder VThd diamit
hauptsachlich aufgrund der bevorzugten Frequenzen eines Neurons und deren
Vorkommen im jeweiligen Stimulus erklarbar. Dies ist besonders aBantwortung

der VTLs sichtbar. Von den Neuronen der LSO wurde ausschlief3lich dihevoh

10,4 cm bevorzugt. Die LSO-Neurone, die darauf antworteten hameaigsam, dass

sie eine BF im hohen Frequenzbereich aufwiesen und ausschlieflickerizequn dem
Bereich beantworteten, in dem der zweite und dritte Formant dete/olaeiner VTL

von 10,4 cm lagen.

LSO-Neurone wiesen schmale FRAs auf und waren daher in der diagelne
Frequenzkomponenten aus den jeweiligen Reizen zu extrahierenaSiedmten damit
einzelne Frequenzen die eine hohe Magnitude im Spektrum, wie daslebei
Formantenfrequenzen der Fall ist, aufweisen. Dies zeigtewsezterum in der hohen
Vorhersagbarkeit der Antwortmuster der LSO-Neurone.

Aus dieser Frequenzabhangigkeit und der guten Vorhersagbarkeintieortmuster

der LSO Neurone auf der Basis ihrer Reintonantworten, kann manf3&shlidass das
Antwortverhalten dieser LSO-Neurone und die damit verbundene Klassifig der

Selektivitat, auf einer linearen spektralen Abbildung der Frequenzen beruhen.
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55.Der IC

Die Ergebnisse zeigen, dass die Vokale von den Neuronen des IVEsseeiauf eine
andere Art und Weise verarbeitete wurden als von den Neurond&s@erErsichtlich
ist das zum einen an den bereits dargestellten signifikantenscimxlen zwischen den
LSO- und IC-Neuronen beziglich einiger neuronaler Eigenschaften.anderen wird
dieser Unterschied vor allem durch die Abnahme der Vorhersagbarkeit &dsieides
FRAs deutlich. Es gab durchaus IC-Neurone, fur die sich das Amwsiér gut
vorhersagen liel3. Der grof3te Anteil allerdings liel3 sich nicht odemtglmafig
aufgrund des FRAs des Neurons vorhersagen. Die Verteilung der kie-Wartfur die
IC-Neurone breiter, als fur die Zellen der LSO, deren Wedke kBauptsachlich im
Bereich guter oder mittlerer Vorhersage befanden. Die aufgenoem#ntwortmuster
der IC-Neurone, die nicht zum vorhergesagten Muster passten, thes¥ermutung
zu, dass diese IC-Neurone den spektralen Inhalt der Reize nichhlafdgch linear,
also die spektralen Komponenten einzeln, kodieren.

Die FRAs der abgeleiteten IC-Neurone waren signifikant breétls die der LSO-
Neurone. Dies wirde die Vermutung zulassen, dass aus diesem Grund die
Antwortmuster der IC-Neurone eine bessere Vorhersagbarkedialt SO-Neurone
aufweisen. Dennoch ist genau das Gegenteil der Fall. Die gexiMgehersagbarkeit
der Antwortmuster der IC-Neurone legt deswegen nahe, dass Aliwaertmuster
durch Einfluss von anderen Neuronen auf diese IC-Neurone zustandeskoidiase
Einflisse beinhalten zum einen inhibitorische Einflisse von benachib@rtéeuronen
(Suta et al.,, 2003) oder Neuronen aus Gebieten, die in der Hoérbahn Glem |
nachgeschaltet sind und afferent dorthin projizieren. Regionen wieBaispiel dem
MGB oder dem AC (Budinger et al.,, 2000a). Die Inhibition wird mitfedivon
interneuronalen, kollateralen Projektionen innerhalb des Gebiets ausBnaohbarte
Neurone mit hdheren oder niedrigeren BFs weitergeleitet. Latietailation, die eine
Vielzahl an Frequenzkanalen tberspannt wurde sowohl fir den ICdisiauhdhere
Ebenen berichtet (Muller und Scheich, 1988; Vater et al., 1992). Durch dietibrhibi
und die Interaktionen zwischen den verschiedenen Neuronen ist es aluhiniglich
das Antwortmuster eines solchen Neurons auf der Basis des FRABledesns
vorherzusagen. Aus diesem Grund ist die Anzahl an IC-Neuronen imelMargu

LSO-Neuronen geringer, die eine Praferenz fur eine VTL oder einentyplzaigen.
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Desweiteren findet man im IC kombinationssensitive Neurone (Wgnsind Leroy,
2001; Portfors und Wenstrup, 2001). Diese Neurone reagieren auf bestimmte
Frequenzkombinationen innerhalb eines Reizes, zum Beispiel auf dibifaiman aus
Grundfrequenz und einer Nicht-Harmonischen. Leroy und Wenstrup (200@n sted!
Vermutung an, dass diese neuronalen Prozesse dazu benutzt wéntéen, um
verschiedene Versionen eines Kommunikationslautes zu unterscheidergurdie
Beispiel von unterschiedlichen Individuen produziert wurden. Diese Neuwviraen
aufgrund ihrer Eigenschaft dann antworten, wenn zwei oder mehrerentésti
Frequenzen in einem Signal kombiniert sind. Diese Neurone wirdeR@ifezenz fur
einen bestimmten Stimulus zeigen, die Vorhersage ihres Antwortsagteder Basis
ihres FRAs hingegen wére nicht moglich. Da einige der IC-Neusoree Praferenz fur
eine bestimmte VTL oder einen bestimmten Vokaltyp zeigten, ohre gilgs dessen
Antwortmuster gut vorhersagen lie3, lasst sich die Beteiligung von
kombinationssensitiven Neuronen auch fur die Verarbeitung der Vokale in der
vorliegenden Arbeit vermuten.

Die Verarbeitung durch die kombinationssensitiven Neurone konnte zudem die
Vorstufe zur getrennten Verarbeitung von akustischer Objektstrukturgri3e zu
sein, bevor diese Informationen eines akustischen Reizes zumtaigeteitet werden.

Im Bezug auf die Praferenz fir eine VTL kann eine Studie von &teaget al. (2006)
aufgefuhrt werden, in der Kriegstein et al. die Hypothesstalldn, dass die friheste
sensorische Reprasentation der VTL und der spektralen Einhillendervekadts/ps

auf der Ebene des MGBs stattfinden kdnnte. Das heif3t, dass &beter des ICs noch
nicht zu erwarten ist, dass der Vokal als Objekt oder die VTIGaifie des Objektes
kodiert werden. Vielmehr antworten die IC-Neurone also auf Kombinatioms
Frequenzen deren Antworten durch Interaktionen mit anderen IC-Neuroriérkters
werden. Die beschriebenen Einflisse auf die einzelnen IC-Neurone und dsem
Modifikation der Antwort der IC-Neurone kdnnte eine Neukodierung derrration

aus den, dem IC vorgeschalteten, Arealen auf dem Weg der Miriteg zum Cortex
darstellen, wie schon von Boatman (2006) angeregt wurde.

Von speziellen inhibitorischen und frequenzibergreifenden Interaktionen wird
angenommen, dass sie Nicht-Linearitat vermitteln (Klug e2@02; Felix und Portfors,
2007; Andoni et al., 2007). So konnte man aufgrund der der gut vorhersagbaren
Antwortmuster der LSO-Neurone und der bei einer Vielzahl an éGrdhen geringen

Vorhersagbarkeit der Antwortmuster eine solche Verarbeitung vermuten.
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5.6.Der Al

Die Ableitungen im AC lagen gemall den Koordinaten der Ableitanteder

Einstichkarte hauptsachlich im primaren Feld Al. Die Anzahl deurdlee, die auf
einen bestimmten Vokaltypen préaferierten war deutlich reduzegrerjiber der Anzahl
an Nervenzellen im IC und der LSO mit dieser Préaferenz. Dieh&rsagen der

Antwortmuster der Al-Zellen erreichten signifikant niedrigerer®y fir Neurone, die

entweder die spektrale Einhullkurve eines Vokaltyps oder einer VTL bevorzugtem, als i

der LSO, wiesen jedoch keinen signifikanten Unterschied zu den Kanslaerten
der Vorhersagen fur die Antwortmuster der IC-Neurone auf. Eineclilen\erteilung
der Werte der Al-Neurone im Vergleich zu den IC-Neuronen koénufteiae ahnliche

Verarbeitung zurtickzufihren sein. Wie schon fir den IC diskutiert, spaeieh im Al

die komplexen Projektionen der Neurone aus hoheren und niedrigeren

Verarbeitungsebenen, sowie Projektionen innerhalb des Areals, eiseheidende
Rolle (Bajo und Moore, 2005). Auch im primaren Cortex gibt es kombmsgensitive
Neurone, deren Rolle bei der Verarbeitung von Kommunikationslauten, zispidde
von arteigenen Lauten der Katze (Gehr et al., 2000), bereitgggeaeide. Die daraus
resultierenden inhibitorischen Einflisse und die Interaktionen zwischeohuedenen
Frequenzkanalen kénnten Grinde flr eine nicht-lineare Verarbeitungtalr&ze im
Al sein.

Die Antwortmuster im Al konnten mit einem ahnlich niedrigen kk-Wevterergesagt
werden, wie die Antwortmuster der IC-Neurone. Das zeigt sich deatlicher, wenn
man nur die Neurone betrachtet, die einen Stimulustypen praferiémieGegensatz
dazu waren die kk-Werte der Neurone hoher, fur die keine Praferetimnrbésverden
konnte. Der Median der kk-Werte dieser unspezifischen Al-Neurone nabezu
identischen mit dem Median der kk-Werte der IC-Neurone dieses&ldm Al wurden
jedoch deutlich weniger Neurone mit einer Préaferenz flr eineniniresn
Stimulustypen gefunden. So zeigt dieses Ergebnis, dass dieeRratiar Al-Neurone
fur einen Stimulustypen auf eine komplexere Verarbeitung oder mich weniger
lineare Verarbeitung zurtickgeht, als im IC. Diese spektral hio#iren Antworten
lassen vermuten, dass eine noch groBere Anzahl an Nervenzellen im
zusammenwirken muss, um eine entsprechend selektive Antwort hervoreubang
der eine Reizpraferenz hervorgeht. Anders ausgedriickt muss eine Big#srschaft
des Reizes als sein spektraler Inhalt oder eine Kombination afssluten
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Frequenzwerten vorhanden sein, um die Al-Neurone zu aktivieren. IngBe# die
Praferenz fur einen Vokaltyp kénnte das bedeuten, dass die Neuronelateren
Abstand zwischen zwei Frequenzen, zum Beispiel den Formanten, beamtwode
damit unabhangig von den absoluten Frequenzwerten, also von der GroRendaria
Vokale, das Formantenmuster kodieren. Eine Studie von O’Connor et al. (26¥)5)
adaptive Reizoptimierung im Al von Makaken zeigte, dass Al-Neudaze geeignet
sind groRenunabhéngige Eigenschaften eines Reizes zu extrahierematirliithe
Stimuli zu kodieren. Dieses Ergebnis unterstreicht die Mdglithkess einige der in
dieser Studie abgeleiteten Al-Neurone bereits eine relafivequenzanalyse
durchfiihren kénnen, da im Al verarbeitete Informationen aus subcortiRaéaien
zusammengefuhrt werden. Desweiteren wirken cortikocortikaleakttenen aufgrund
der Projektionen innerhalb des AC auf die Antworten der Neurone deseiAl
(Budinger er al., 2000b). Es wurde mit bildgebenden Verfahren ansdien gezeigt,
dass die Bildung eines auditorisches Objekt in den sekundaren AreaeAG$e
stattfindet (Zatorre et al., 2004). Aus diesem Grund kann man davorhaosdas auf
der Ebene des Al noch keine Bildung oder Kategorisierung deefals Objekt
stattgefunden hat, sondern viel mehr die Extraktion von objektbezogenen
Struktureigenschaften des Reizes und damit die Vorbereitung demétion fur
Verarbeitungsschritte in nachgeschalteten Arealen. Fir digétaerung scheinen die
lateralen, sekundare Areale des auditorischen Cortex geeigrsstirg die auch von
Rauschecker et al. (1995) als wichtige Stationen in der hiesahgn Verarbeitung von
Kommunikationslauten  beschrieben werden. Die teilweise  nicht-énear
Verarbeitungsweise auf der Ebene des Al kodnnte als eine Vuungreder
Objektbildung und —kategorisierung gesehen werden, die wahrscheinlichnin de
sekundéaren Arealen des auditorischen Cortexes, im Zusammenspiedndaren

sensorischen Systemen, stattfindet.
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5.7. Alilgemeiner Ansatz zur Verarbeitung der Vokale inder
Wiistenrennmaus

Im Verhaltensversuch mit den in dieser Studie verwendeten Volaireiarde gezeigt,
dass Wiustenrennmause dazu fahig sind Objekte unterschiedlicher Gridse ei
Standardobjekt richtig zu zuordnen (Ligner, 2007; Schebesch et al., 2007tedpmit
Dieses Ergebnis weist daraufhin, dass Wistenrennmause dazuif@higbgektgroie
von Objektstruktur, in diesem Fall die Sprechergréf3e vom Vokaltyp, auetne Dieser
Schluss erganzt die Ergebnisse bereits durchgefihrter Studien amusétfers
(Ghazanfar et al., 2007), Rotwild (Reby et al., 2005) und Fledermékbselaff et al.,
2007), dass die Trennung von GroRRen- und Strukturinformation auf auditorische
Objekte bezogen, nicht nur speziell fur den Menschen von Bedeutung istoand
diesem genutzt wird (Smith et al., 2005; Smith und Patterson, 2005). xsatzl
erweitern die Daten der vorliegenden Arbeit die bisherigen Erkenatmsser Weise,
dass dieser Mechanismus nicht auf arteigene Kommunikationslagteddg und von
vorausgegangener Erfahrung unabhéngig ist. Viel mehr scheinh esvautionéres
urspringliches Konzept der auditorischen Verarbeitung zu sein, das alshsolches
von Fitch und Giedd (1999) diskutiert wurde.

Die neuronale Basis dieser auditorischen Verarbeitung wurde auEllene der
sekundéaren auditorischen Areale in einer Reihe von ExperimenterHitfat von
bildgebenden Verfahren untersucht (Zatorre et al., 2004, Warren 20@h). In der
Studie von Kriegstein et al. (2007) zeigte sich, dass in den agdien Gebieten des
Menschen unterschiedliche Aspekte der Sprache verarbeitet wendedie Gebiete
unterschiedlich auf die einzelnen Informationsaspekte einesRspeeialisiert sind. Es
wurde dargestellt, dass der posteriore superiore tempoyales GSTG) spezifisch auf
akustische Grof3enskalierung der menschlichen Sprache reagiees Biesl zahlt zu
den sekundéaren Arealen des AC. Hingegen zeigten der ant€aorporallappen und
der intraparietale Sulcus eine Aktivierung auf GrolRenunterschikgl@llgemeiner und
nicht auf die menschliche Sprache beschrankt sind.

Das Planum Temporale (PT) wird, als Teil der Heschel’'séNemdung, von Griffith
und Warren (2002) als eine Region diskutiert, die Informationen des primar
auditorischen Cortex an die sekundaren Areale weiter gibt. Diesgion wird
besonders bei der Prasentation von natirlichen Reizen aktiviert. Dabeg kissnPT

als Speicherort flr bestimmte Muster gelten, anhand deren ategd{isierung eines
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Objekts erst moglich ist. Der PT wird als Musterspeichatmkutiert, da von Griffith
und Warren (2002) keine Musterabbildungen im Al gefunden wurden. Der primar
Cortex hingegen wird als Eingangs- und Weiterleitungsstationsekomdaren Cortex
diskutiert. Das bedeutet aber auch, dass auf der Ebene des RS diresirennung von
ObjektgroRe und -struktur stattgefunden haben muss, so dass eine Qitjeitgtnr
Verfigung steht, die kategorisiert werden kann.

In der vorliegenden Arbeit wurde von Neuronen im IC und Al abgéleiie einen von
funf prasentierten Vokale praferierten und deren Antwort zumuhabhangig von der
VTL der Vokale war. Desweiteren konnte eben diese Selektivitéit miufgrund der
Reintonantwort vorhergesagt werden, wie das fur die selektiven Nedeorie5O der
Fall war. Umgekehrt wurde von den IC- und Al-Neuronen ebenfalls eine von funf VTLs
préaferierte unabhangig vom Vokaltyp. Nach der Studie von Kriegsteial. (2006)
kann man davon ausgehen, dass der MGB wabhrscheinlich die erste Hbatie f
Verarbeitung der Objektgro3e oder des Vokaltyps ist. Desweiteren istedmmen, dass

im Al weitere Informationsschritte im Vergleich zum ICfadgt sind. Aus diesem
Grund konnten die Neurone des Als mdglicherweise die GroRe des Spreche
praferierte haben, unabhangig davon welcher Vokal gesprochen wurdewibde
bedeuten, dass schon auf der Ebene des ICs eine Vorstufe der getrenntemi odie
ObjektgrofRe und -struktur stattfindet, die sich auf der Verarbeimibghibitorischen
Einfluissen und kombinationssensitive Neurone begrindet. Diese Verarbeiimdg w
sich im Al fortsetzen und durch die Verarbeitung von relativesgenzabstanden,
unabhangig von der VTL vorangetrieben werden.

Mit einem mathematischen Model von Irino und Patterson (2001) wurdeiahée
lineare Verarbeitung von Objektstruktur als Fourier Transformaties neuronalen
Aktivitatsmusters entlang der linearen Frequenzachse dargeBumltheildt, dass die
Stauchung oder Streckung des Spektrums der Vokale, aufgrund unterschiedliceer VTL
eine einfache Verschiebung entlang der logarithmischen Freqimsezdmedeutet.
Daraus ergibt sich, dass die Magnitude der Fourier Transfamatind damit die
Starke der neuronalen Antwort eines Neurons, die relativen Abstétate
Formantenfrequenzen kodieren. Sie ware demnach unabhangig von derteabsol
Position der Formanten und der Feinstruktur des spektralen Inhalts, omd ddat
GroRe des Objekts. Dies wirden die Annahmen unterstitzen, die aEsgadmissen

der IC- und Al-Neurone der vorliegenden Arbeit getroffen wurden.
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Wie einheitlich der relative Abstand fur einen Vokal, der mit usteesilichen VTLs
prasentiert wird ist, ist in der Darstellung des Verhd&wssvon F2 zu F1 in
Abbildung 3.3 erkennbar. Diese nicht-linearen Verarbeitungsschritte kdsnimit auf
der Ebene des Al eine Vorstufe zur gréfenunabhangigen Kodierung voreivoka

darstellen.

Die Erklarung fur die Verarbeitung von Objektgrél3e gestaltet sich schenehgdieser
Studie waren die Stimuli innerhalb der verschiedenen VTLs eindal¥spektral
ahnlicher, als fur die Vokale mit einer bestimmten VTL (siélB3 Die Vokalreize). Das
heil3t, dass ein Neuron mit einer linearen Verarbeitung und einermb#sti FRA eher
auf einen Vokaltypen selektiv antworten wirde, als auf eine bestinvht. Dies
spiegelt sich auch in der schlechteren Vorhersagbarkeit der Antusidr der VTL-
praferierenden Neurone in der LSO, im IC und Al, im Vergleich\zorhersage der
Antwortmuster der Neurone, die einen bestimmten Vokaltypen prdéarjevider. Auf
der einen Seite konnte dieses Ergebnis mit einer zu geringenhlAapadiesen
selektiven Neuronen in allen drei Arealen liegen. Das ist abht wiahrscheinlich, da
dieses Ergebnis eben in allen drei Arealen zu finden war. Auf deream&eite spielt
bei der Verarbeitung der SprechergroRe gerade auch die Grundfremqedie Lage
der Harmonischen auf der Frequenzachse eine Rolle. Die Grundfreguete bei den
Reizen fur alle Vokalreize auf 100 Hz gesetzt. Das heil3t, dagdadirone lediglich die
Frequenzen der Harmonischen als Unterscheidungskriterium wertenrkonrdtz der
Eigenschaften der Stimuli und der schlechten Vorhersagbarkefrdeortmuster im
IC und Al gab es Neurone, die selektiv auf eine VTL antworteten.ld@deutet, dass
auch bei den Antworten der Neurone des ICs und des Al die Suppression und
Interaktionen zwischen den Neuronen daflir gesorgt haben, ddsgelschaften eines

Sprechers selektiv beantwortet wurden, die Gber den spektralen Inhalt hinaus gehen.

Zusammenfassend lasst sich sagen, dass die elektrophysiolodistiea dieser Studie
eine zunehmende nicht-lineare spektrale Verarbeitung auf drei Ebeeen
aufsteigenden Hoérbahn zeigen und die Eigenschaften der beteiligteronileur
beschreiben. Die nicht-lineare spektrale Verarbeitung ist ahtiyer Bestandteil der
neuronalen Systeme und tragt dazu bei die Effektivitat der Infansaterarbeitung zu
erhohen. Auf der Ebene der LSO erfolgte eine ausschlief3lich dinspektrale
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Kodierung der Frequenzinformation der in dieser Arbeit verwendeteroR&latimuli.
Die getrennte Kodierung der Eigenschaften von ObjektgréRe und —struktuaiyrdre
nicht-lineare Verarbeitung und Frequenzibergreifende InteraktionenNdarone
gekennzeichnet ist, konnte bei der Verarbeitung der verwendeteme\édKader Ebene
des ICs beginnen und im Al weitergefuhrt werden. Im Al, wie sahonC, spielen
neuronale Eigenschaften, wie die Kombinationssensitivitat und die tiohibeine
wichtige Rolle fur die Verarbeitung komplexer Reize. Die Vee#ung von
Eigenschaftskombinationen wirde somit die Vorstufe der Formung, déimog und
Klassifizierung des Vokals als auditorisches Objekt darstelégse Formung eines
Objekts, durch die Vereinigung der Vokal- oder VTL-eigenen m&ironen, und
dessen Einordnung kommt in den sekundaren Arealen des auditorischen outexe

Abschluss.

132



DISKUSSION

5.8.Vergleich mit dem Sehsystem

Fur sowohl das visuelle, als auch das auditorische System istedégbeitung von
Objekten ein wichtiger Aufgabenbereich. Dabei ist es auf denebeite wichtig zu
erkennen welches Objekt prasentiert wird, zum anderen welche Gas3@bjekt hat.
Fur die Verarbeitung von Objektgréf3e und —struktur gibt es auch imllgisigystem
eine hierarchische Verarbeitung.

Bei der visuellen Verarbeitung spaltet sich die Verarbeitwhgrs auf friihester Ebene
in den Ganglienzellen der Retina in zwei Bahnen auf. Dieseagiegen auf
verschiedenen Ebenen immer wieder miteinander und machen ehsichgter Ebene
die Kategorisierung eines Objekts moglich (Ungerleider unchitis 1982). In der
Retina gibt es die grol3en M-Zellen und die etwas kleineren Bl@arellen. Jeder
dieser Zelltypen gibt unterschiedliche Informationen zu untezdtbhen Schichten des
lateralen genikulaten Kerns des Thalamus weiter. Die M-Zgll@fzieren zu den
magnozellularen Schichten, wahrend die Axone der P-Zellen zu den parnoeal
Schichten projizieren. Vom lateralen genikulaten Nucleus aus gete¢ dieennung
weiter zum primaren visuellen Cortex (V1). Die M-Bahn emdeter Schicht 4C, die
P-Bahnen in der Schicht 4@es V1.

In den Regionen V1 und V2 gibt es zwei wichtige Unterregionen. Zum einen hdisteht
Schicht V1 aus so genannten Blobs, zapfenférmigen Regionen deren mitoandral
Enzym Cytchromoxidase sich stark anfarben lasst, und so genannéshlolnd,
Regionen die sich nicht anfarben lassen. In der Schicht V2 isStigktur eine
Streifenartige, die aus breiten und schmalen Regionen bestehesiclli@anfarben
lassen. Diese wechseln sich ab mit streifenartigen Regionesictli@viederum nicht
anfarben lassen.

Die P-Bahn erreicht nun sowohl die Blob-, wie auch die InterblobeRedgs V1. Von
den Blobregionen aus zieht sich die P-Bahn weiter zur Streifenrdgs V2, wahrend
die P-Bahnen aus den Interblob-Regionen zu den nicht-farbbaren Stggdeere
fuhren. Von beiden Bereichen des V2s aus zieht sich die P-Bahn waitel/4 und
bildet dabei die ventrale Bahn, die zum inferioren temporalen CditExreicht. Die
ventrale Bahn verarbeitet vor allem Objektform und —farbe. Si¢ auch als ,What-
Pathway“ bezeichnet, da es sich hierbei um die Verarbeitung vaki@igienschaften

handelt, die das Objekt in seiner Struktur beschreiben.
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Die M-Bahn reicht von den magnozellularen Schichten des lateratekutpten Kerns

zu den dicken Streifenregionen des V2s. Sowohl V1, als auch V2 prejizee der

medialen temporalen Region (MT), die auch als V5 bezeichnet ®iedbilden die

dorsale Bahn, die sich bis zum posterioren parietalen Cortgeakts V5 verarbeitet
hauptsachlich die Bewegung eines Objekts und das TiefenscharfesBien.
Verarbeitungsbahn wird auch als ,Where-Pathway" bezeichnet, deeser Bahn die
Lage eines Objektes im Raum kodiert wird (Kandel et al., 2006). Zzig, dass im

visuellen System die eigentliche Objektbildung in einem anderencBestattfindet, als

die Verarbeitung der Lage oder der Bewegung eines Objektgidignt also nicht ein

einziges Areal, in dem alle Informationen Uber ein Objekt zusagefiéhrt werden.

Vielmehr entsteht das visuelle Bild durch stadndige Interaktionerschen den

verschiedenen Verarbeitungsbahnen und —ebenen entlang der aufstei§ehtdahn.

Der Zusammenschluss der Informationen ist also ein Prozessubgrelen Ebenen
stattfindet.

Die Verarbeitung im auditorischen System ist in diesem AusmoaR nicht erforscht,
doch lassen sich einige Gemeinsamkeiten erkennen.

Sowie im auditorischen System in den Regionen des auditorischesx @artspektrale
Tonotopie der Cochlea zu erkennen ist, so findet man auch in den Cortexnedgsne
Sehsystems eine retinotope Anordnung der Zellen, das heil3t die neukbbdtking

der rdumlichen Anordnung von retinalen Eingangen.

Auf der Ebene des V1 beantworten die Neurone die rAumlichediapeiner Elemente
eines Reizes, wahrend die Neurone im MT nur auf die Bewegung ganassterten
Reizkomplexes antworten. Die Neurone im IT antworten auf einénan lgestimmten
Position prasentierten Form innerhalb eines groRen Gebiets deslevistreldes,
wéahrend die Neurone im V1 noch auf Details, wie eine Ecke oder &edmes Objekts
reagieren, die noch dazu in einem bestimmten Teil des visualdni€égen muss. Im
visuellen System beginnt also die Verarbeitung auf niedrigEtegne mit einer
Extraktion von einzelnen Elementen des prasentierten Reizes.UEtsbchster Ebene
und nach vielen Interaktionen entsteht das komplette Objekt und kann kagggori
werden.

In den auditorischen Regionen des Hirnstammes, wie zum Beiispiedser Arbeit in

der LSO, finden sowohl eine Verarbeitung der einzelnen Frequenzenkemetexen

134



DISKUSSION

Stimulus, wie auch vor allem eine zeitliche Verarbeitungt.state LSO bildet
zusammen mit weiteren Arealen des SOCs, die erste Stationradenlichen
Verarbeitung (Irvine 1992; Schwartz 1992). In diesen Gebieten finglétedarbeitung
von binauralen Signalen statt. Die akustischen Eindricke beider Oheetherw
verarbeitet und durch Analyse der Gleichzeitigkeit der beiden [Bigtann in der
horizontalen Ebene die Richtung des Signalursprungs codiert werden.

Ab dem IC allerdings, in dem zum einen viele Bahnen aus den unteggonBn der
aufsteigenden Horbahn zusammenlaufen und zusatzlich absteigende Bahrtema
MGB und dem Cortex die Aktivitdt der Neurone beeinflussen, findenplemre
Vorgéange statt, die Uber die Kodierung der Feinstruktur hinausgehenbé&Vden in
dieser Arbeit untersuchten IC-Neuronen beeinflusst auch im visuSistem die
Inhibition die Antworten der Neurone des V1 und der héheren visuellerieAi@arch
die Inhibition ist eine Abgrenzung von relevanten Eigenschaften gegewébeer
relevanten moglich. Das Zusammenspiel aus Interaktionen und Inhibitidreéiibmer
fortschreitenden nicht-linearen Verarbeitung, die es aucauditorischen System erst
auf der Ebene des sekundaren Cortex méglich macht das auditorische Olgekdhas
darzustellen und zu kategorisieren.

Der PT wird zum einen als Weitervermittiungsregion zwischen daimaren
auditorischen Cortex und den sekundaren Regionen gesehen (Griffith und
Warren, 2002). Zum anderen wird der linke posteriore STG, und besondd?3 der
Studien an Menschen traditionell mit der Analyse von Sprache essd¥iernicke
1874). Diese Region konnte zusatzlich den Beginn fir einen mdoglgéteannten
ventralen und dorsalen Verarbeitungsweg (Belin und Zatorre, 2000; Rekesclhad
Tian, 2000), wie im visuellen System, darstellen. De Monet et al.5§20@statigen
diese Ansicht durch ihre Ergebnisse Uber die Beteiligung desicaatersuperioren
temporalen Sulcus (STS) und des linken STG, an der Verarbeitung vach&8ipjekten
und deren Kategorisierung, auf der Basis eines Zugangs angeéitgedachtnis. Dies
wirde diese beiden Regionen als Teil einer ventralen Verarbgltahg ausweisen.
Desweiteren wurden von Hewson-Stoate et al. (2006) vokalspezifisciveorger
anterior zum primaren auditorischen Cortex gefunden, aus denen sigf3echisst,
das diese Region einen Teil des anterioren ,What-Pathway" formt.

Sowie die Neurone des visuellen MTs nicht-sensitiv fur die Groflesevisuellen
Objekts sind, so reagieren auch die Neurone der sekundaren auditodselate, wie

dem STG, nicht mehr auf eine Grol3enveranderung, sondern kodieren die Stasktur
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auditorischen Objekts. FMRI-Studien haben gezeigt, dass gerade atht=#oren
auditorischen Gebiete (aSTS und STG) bei der Diskriminierung undfldienting von
komplexen auditorischen Strukturen aktiviert sind (Binder et al. 2004,
Zatorre et al. 2004). Die Region aSTS wird besonders bei der Disleromg der
Sprecheridentitat aktiviert (Belin and Zatorre 2003; von Kriegsétial. 2003) und
konnte aus diesem Grund das auditorische Aquivalent zum fusiforment Gebie
(FFA; Kanwisher et al., 1997), das fur die Gesichtserkennung eine Rolle spielt.

Im Gegensatz dazu aktiviert eine Stimulation mit Reizen audmevelt die posteriore
Region des STS und den medialen temporalen Gyrus (MTG; Lewls 2004). Dies
konnte die semantische Verarbeitung und/oder zeitliche Kodierungseatigien
(Thierry et al. 2003). Da die zeitliche Verarbeitung wichsig um akustische Reize zu
lokalisieren, wirden diese Areale einen Teil des auditorischeherg/Pathway*
darstellen, wie der posteriore parietale Cortex flr das Sehsystem.

Es existieren also Studien, die auf Ahnlichkeiten in der Veramgizwischen dem
visuellen und dem auditorischen System hinweisen. Wie zum Beispiahd&igende
Grad an nicht-Linearitat in der Verarbeitung entlang der eigistden Bahnen, die
Interaktionen zwischen den Arealen entlang der aufsteigenden Bahnendasle
Mitwirken von Inhibition an der Informationsverarbeitung und- abstrahiemogh es
scheint auch grundlegende Unterschiede zwischen dem Seh- und Hosysgeben,
wie zum Bespiel die von Anfang an getrennte Verarbeitung von Rich@nif®e und
Struktur eines visuellen Objekts im Vergleich zu einer etdt l@dheren Ebenen

existierenden Trennung in der aufsteigenden Horbahn.
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5.9. Definition der Praferenz fir einen Stimulustypen —
unterschiedliche Methoden

Fur die Bewertung der Selektivitat eines Neurons flr entweder \éTL oder einen
Vokaltypen stehen verschiedene Methoden zur Verfigung. Im Laufes di¥sgekts
wurden verschiedene Methoden getestet, bis die Entscheidung auf diedMetes
Best-Fitting Templates fiel. Als visuelle Kontrolle fur dieevBertung der Methoden
dienten hierbei die 5-mal-5 Punktmatrizen. Zusatzlich wurde jewiits satistische
Quantifizierung durchgefihrt.

Die Vorteile, die Nachteile und die Probleme bei der Verwendungetschiedenen

Methoden werden im Folgenden besprochen.

5.9.1.Kruskal-Wallis Test und ANOVA

Der Kruskal-Wallis Test testet die Mediane aller Antworééen auf die Prasentation
der Vokalreize auf signifikante Unterschiede. Hierbei werden Midiane der
Antworten auf die funf Vokale und die Antworten auf die funf VTgstrennt
verglichen. Um zu untersuchen welche der funf Stichproben sich im Medraeiner
anderen Stichprobe unterscheidet, wird anschlielend eine einseitig@VAAN
durchgefunhrt.

Der Vorteil an dieser Methode ist, dass man eine deutlichastisigt gesicherte
Aussage erhalt, fir welchen Stimulus die Antwort am starksten war.

Der Nachteil dieser Methode ist, dass nicht die Einzelantwortees eNeurons
analysiert werden, sondern die Aktivitdt auf alle VTLs eiiedkaltypen oder alle
Vokaltypen einer VTL aufsummiert werden. So geht die Inforomatierloren, ob das
Neuron zum Beispiel auf alle VTLs eines Vokaltyps konstant angyaster nur auf
eine VTL besonders stark. Zuséatzlich ist nicht ersichtlich keel¢TLs des Vokals
beantwortet werden. Das Gleiche gilt fur die Beantwortung dérs\Viei der in dieser
Methode nicht ersichtlich ist, ob ein Neuron auf alle Vokaltypen eifidr antwortet,
oder nur auf einen Vokal besonders stark. Zudem ist durch die Aufswmgider

Antworten die Stichprobe fur jeden Test sehr klein.
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5.9.2.Receiver Operation Characteristic-Methode

Diese Methode nimmt die Antwortrate auf die einzelnen Rezdasis. Daraus wird
die Spikewahrscheinlichkeiten fur jeden Reiz berechnet. In eivean&lternativentest
wird getestet, ob eine Antwort auf einen bestimmten Vokaltypgigriand seiner
Spikewahrscheinlichkeiten diesem Vokal zugeordnet werden wiirde oder nicht.
Der Vorteil dieser Methode ist, dass die Rohdaten mit Hiifeer klaren Berechnung
direkt auf eine Selektivitdt gepruft werden und die Antwortenerjedinzelnen
Wiederholung verwendet werden kdnnen, was die Stichprobe fiir den Test erhoht.
Der Nachteil ist allerdings auch hier, dass der Test selegiyist, dass aus dem
Ergebnis nicht ersichtlich ist, wie konstant die Antwort innerhatie®iStimulustypen
ist oder ob das Ergebnis auf der starken Antwort auf einen einzigefirdevokale
oder VTLs zurlckzufihren ist. Desweiteren lassen sich fur Neurdnaimar niedrigen
Antwortrate, die bei den Neuronen des ICs und des Als auftratere kignifikant
unterschiedlichen Spikewahrscheinlichkeiten berechnen aus denen elpktivigd
hervorgehen konnte. Dieser Nachteil wurde durch den visuellen é&rgheit den

Antwortmatrizen bestatigt, anhand deren eine Préferenz ersichtlich war.

5.9.3.Paired test

In diesem Test wird jeweils eine Teststichprobe mit eisandardstichprobe
verglichen, um eine signifikante Antwort auf einen Stimulustypen zlatigsh oder
abzulehnen. Alle Antworten auf die finf VTLs eines Vokals, und deren
Wiederholungen, dienen als Testantwort (z.B. die Einzelantwortenliau20-malige
Prasentation der Vokale /a/, /el, /i/, lo/ und /u/ mit einer ¥oh 10,4 cm; das ergibt
einen Pool an 100 Testantworten). Die verbleibenden 20 Antworten diesen al
Standardstichproben (z.B. die Einzelantworten auf die 20-malige neatisa der
Vokale /a/, lel, lil, o/ und /u/ mit den VTLs 12,4, 15,5, 19,2 und 23,2 cm; djiéx er
einen Pool an 400 Standardantworten). Fiur diese Antworten soll untensrdan, ob

die Antwortrate der Teststichproben statistisch grofRer istdedsAntwortrate der
Standardstichproben. Aus einem Pool an Testantworten wird 10000 Mal eine
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unabhangige Teststichprobe gezogen und mit der Standardstichprobeheargkér

jede Ziehung wird die folgende Hypothese getestet:

Testantwort > Standardantwort

Trifft die Hypothese zu, dann gibt das dafir geschriebene Mattadrdnm eine 1 aus,
sonst eine 0. AnschlieRend wird der Mittelwert aus allen 10000 Ziehumgechnet
und mit 100 multipliziert. Wirden alle 10000 Ziehungen die Hypothese igestatéare
der Mittelwert 1 und die Wahrscheinlichkeit ware 100 %, dass distafitwort
signifikant groRer als die Standardantwort ist.

Der errechnete Wert gibt also an wie viele Ziehungen in Prozent gietlise erfillen,
dass die Antwortraten auf den getesteten Vokal grof3er sinceadsedAntwortraten der
Standardantworten auf die Prasentation der anderen vier Vokalesdst ®lVert groRer
als der Signifikanzwert von 75 % oder kleiner als 25 %, wird die Aritdes Neurons
auf den Testreiz als selektiv bezeichnet.

Die Methode ist der Receiver Operation Characteristic-Methastgarn ahnlich, dass
aufgrund der Antwortrate auf einen bestimmten Reiz ermittett,wob sich die
Testantwort signifikant von den Standardantworten auf die Prasent@dr anderen
vier Stimulustypen unterscheidet. Die Stichprobe ist ebenfalls umfangreich

Der Nachteil allerdings ist auch hierbei die starke Abhangigkem der absoluten
Antwortstarke, die wieder ein Problem fur die Antworten der NeudaselCs und Als
darstellte. Ein weiterer Nachteil ist, dass der Mittelwagetr Ziehungen flr einen
Stimulustypen die Antworten zusammenfasst. So ist bei einer ermitteliektiGtat fur
einen Stimulustyp nicht erkennbar, ob das Neuron stark auf einenesin@tgnulus
antwortet, also auf einen Vokal einer bestimmten VTL, oder ob das Neuron kanstant
alle funf VTLs dieses Vokals antwortet und somit eine Prafefénzinen Vokal
unabhangig von seiner Grol3e anzeigt.

5.9.4.Best-Fitting-Template-Methode

Die Berechnung des Best-Fitting Templates wird in Abschnitt 3détilliert erlautert.
Die Vorteile dieser Methode sind die Berechnung auf der Basisalenalisierten

139



DISKUSSION

Antwortrate und abzlglich der Spontanaktivitdt, sowie eine genaudelarg der
Stimulustendenzen des Antwortmusters. Durch die numerische Simulatiodeomd
daraus hervorgehenden 5 %-Wert von 0,43 wurde ein Wert fir die minimale
Euklidische Distanz festgelegt, der eine Unterscheidung redftfelie Neurone in
Stimulus-praferierend oder unspezifisch einzuteilen. Die genader&ra fur einen
Stimulustypen wiederum wird durch das berechnete Best-Fitting Templaiegeben.
Naturlich gibt es bei solchen Methoden, die ein bestimmtes MusterTedeplate als
Entscheidungskriterium haben, immer einige Neurone deren berechnetgsf€enicht

mit dem visuellen Eindruck der 5-mal-5 Punktmatrizen tbereinstinmmAllgemeinen

war diese Methode jedoch ein objektives Mittel um die Praferéneihen Vokaltyp

oder eine VTL zu ermitteln.
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5.10.  Anregungen fur weiterfiihrende Untersuchungen

In der vorliegenden Studie wurde mit Hilfe von gré3envarianten menisehliéokalen

die Kodierung von Objektstrukturen und Objektgréf3e untersucht. Unter der
Verwendung von Reintdnen und der Simulation der Antworten auf die komplexen
Vokalreize, war es mdoglich die lineare und nicht-lineare Vertanhg auf drei Ebenen

der aufsteigenden Horbahn zu analysieren. Hierbei wurde der Schwtevourallem

auf die Verarbeitung des spektralen Inhalts gelegt. Um iNalirersage der Antworten
auch den zeitlichen Aspekt mit einzubeziehen, kdnnte man so genanntealspect
temporal-receptive-fields (STRFs) fir jedes Neuron aufnehmen. €lErdiellung der
STRFs werden zum Beispiel Frequenz- und Amplitudenmodulierte Rerxeendet
(Hsu et al., 2004). Mit Hilfe der STRFs ist es moglich eitlizees und spektrales Bild

fur jedes einzelne Neurone zu generieren, das sowohl die fzsitlivie auch die
spektralen Bereiche der Stimuli darstellt, die das Neuron zu Amtevort anregen, als
auch die Stimuluselemente, die das Neuron hemmen. Auch komplexe Anbsi@tm
wie etwa auf der Ebene des auditorischen Cortexes kdonnten danbesgghrieben
werden. Diese generierten Antwortmuster kdnnten dazu verwenddenyeum die
Antwort auf komplexe Stimuli vorherzusagen. Desweiteren kdnnte nrait dach die
zeitlichen Eigenschaften des Neurons genau beschreiben und Stimudiarauf
folgende Untersuchungen optimieren.

Ein Beispiel fur solche Stimuli ware die Verwendung von einfacharmidnischen
Reizen, um einen Zusammenhang zwischen absoluter und relativktrakge
Berechnung auf einer vereinfachten Basis zu untersuchen, da die e¥akaim
Gegensatz dazu ein breites Spektrum an Frequenzen aufweisen. ApielB&innte
man Reize verwenden die aus drei Harmonischen bestehen, derenlsp&stande,
Magnitude und Lage auf der Frequenzachse variieren. Zum einen héttbensis
durch die Ergebnisse der STRFs Informationen Uber die zeitliche pekirale
Aufléosung der untersuchten Neurone und koénnte die Harmonischen Reize
dementsprechend konzipieren. Zum anderen konnte untersucht werden, welche
Eigenschaften der Harmonischen Komplexe vom jeweiligen untersugutktorischen
Areal bevorzugt beantwortet werden. Dabei kdonnten die Reize,ufiguad ihrer
Einfachheit nur wenige Parameter existieren, beliebig vautied angepasst werden.

Interessant wére es solche Untersuchungen wieder auf verschiecBeeeen der
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Horbahn durchzufihren, um einen Einblick in die verschiedenen Mechanismen der

Verarbeitung dieser Reize zu erhalten.

Eine andere Methode um neuronale Eigenschaften im Gehirn zu unterssicbas
»optical imaging of intrinsic signals® (Grinvald et al., 1986, 1991).9@idlethode hat

den Vorteil, dass eine Praparation nicht unbedingt notwendig ist undedi®nale
Aktivitat von grol3en Gehirnbereichen darstellen kann. Durch den Einga¢z e
Lichtquelle mit einer Wellenlange von 605 nm, die der grof3ten Absorption von
Desoxyhamoglobin entspricht, kann die Reflexion des Lichts durch dehlgesenen
Schadelknochen oder den ausgedinnten Knochen aufgenommen werden. In Gebieten
die aktiviert wurden, nimmt die Konzentration an deoxygeniertem Hahiogku, da

der Sauerstoff des Hamoglobins fur die Wiederherstellung von ATPGhusose
bendtigt wird. So ist diese Methode eine indirekte Darstellung vorvigktiEs werden

keine farbenden Substanzen bendtigt und es kodnnen Beobachtung der
Aktivitatsverdnderung Uber die Zeit, sowie aufeinanderfolgende Bilder von
verschiedenen Reizen innerhalb des gleichen Gebiets gemad#nw@®ie zeitliche
Auflésung ist geringer (> 1 s) als bei elektrophysiologischen Veesucind die Tiefe

der Penetration ist durch die Wellenlange der Lichtquelle besch{Z®&t— 700 pm).

Doch der Vorteil einen grol3en Bereich des Gehirns beobachten zu kdacéh eés
maoglich Areale, die von Interesse sind, zu finden. Desweiteren konnamt@&kmuster

und miteinander agierende, zur gleichen Zeit aktive, Areale beobawietelen.
Anschlie3end kann der neuronale Vorgang auf zellularer Ebene trezellularen
Ableitungen in diesem Gebiet untersucht werden. Dies ware ateeMpglichkeit fur

die Untersuchung der auditorischen Areale im Bereich des sekundaren Cortexes
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7. Anhang
7.1. Abklrzungen

AAF = anteriores auditorisches Feld

AC = auditorischer Cortex

Al = priméares Feld des auditorischen Cortex

Ald = dorsales Feld im Al

AVCN = anterioren, ventralen Nucleus cochlearis
BF = Bestfrequenz

D = dorsale Feld

DP = dorsoposteriores Feld

DNLL = dorsalen Nucleus des lateralen Lemniskus
ED = Euklidische Distanz

F1 = erster Formant

F2 = zweiter Formant

F3 = dritter Formant

FRA = Frequenzantwortbereich

IC = Colliculus inferior

IE = Inhibition (kontralateral) Exzitation (ipsilateral)
[ID = Interauralen Intensitats-Unterschieden

IT = inferiorer temporaler Cortex

kk = zwei-dimensionaler Korrelationskoeffizient
LSO = laterale superiore Olive

MGB = medialer genikulater Korper

MMF = Kombinationsnarkose aus Medetomidin, Midazolam und Fentanyl

MNTB = Nucleus des medialen Kerns des Trapezkérpers

m-l = mediolateral

MSO = mittleren oberen Olive

MT = medialer temporaler Cortex

MTG = medialer temporaler Gyrus

P = posteriores Feld

PSTH = Peri-Stimlulus-Time-Histogramm

PT = Planum Temporale
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Q10 dB = Quotient aus BF und Differenz der minimalen und maximakguenz des
FRAs 10 dB Uber der Schwelle

Q20 dB = Quotient aus BF und Differenz der minimalen und maximakuEnz des
FRAs 10 dB Uber der Schwelle

r-c = rostrokaudal

SOC = Komplex der vorderen oberen Olive

SPN = oberer paraolivarer Nucleus

STG = superiore temporale Gyrus

STRFs = spectral-temporal-receptive-fields

STS = superiorer temporaler Sulcus

TDT = Tucker Davis Technologies

V1 = priméres, sekundares visuelles Feld

V2 = sekundares visuelles Feld

V = ventrales Feld

VTL = Lange des Vokaltrakts
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