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EINLEITUNG

Als Mechanismus der mechanoelektrischen Wandlungin den Haar-
zellen des Innenohres wird gegenwirtig angenommen, dass sich bei
Auslenkung des Stereocilien-Biindels der elektrische Membranwi-
derstand &ndert. Da die Scala media elektrisch positiv gegen die
Scala tympani ist, fliefit ein Strom in die Zelle, der ihr Inneres
je nach Auslenkung des Biindels mehr oder weniger depolarisiert.
Als Mikrostruktur des steuerbaren Widerstandes nimmt man dis-
krete Kanile an, die sich stochastisch 6ffnen und schlieflen, wo-
bei die Offnungswahrscheinlichkeit (wohl iiber von Verbindungs-
fasern zwischen den Cilien erzeugte mechanische Spannungen) von
der Auslenkung abhingt. Holton und Hudspeth [5] untersuchten
das Kanalrauschen als Funktion des Rezeptorstroms und fanden
es konsistent mit der Annahme eines Kanals mit zwei oder drei
Zustdnden. Ferner sollten pro Haarzelle etwa 100 Kanile existie-
ren, etwa 1-2 pro Cilium.

Ein solches Modell fithrt zu Problemen beim Verstdndnis hoch-
frequenter AC-Rezeptorstrome, da es ein inhérentes Tiefpassver-
halten zeigen sollte, das bisher in der Literatur nicht behandelt
wurde. Auch die Grofie des Rauschens konnte zu Schwierigkeiten
bei der Erklarung der Empfindlichkeit des Gehors fithren.

DER BINARE KANAL

Wir nehmen einen bindren Kanal mit den Zustinden , offen“ und
»geschlossen“ an, die die Wahrscheinlichkeiten p bzw. 1 — p ha-
ben. p hingt von der Cilienauslenkung und damit von der Zeit
ab. Fiir konstante Spannung iiber dem Kanal ist p proportional
zum Erwartungswert des Rezeptorstroms. Seien ko; und kg die
Ubergangsraten geschlossen — offen bzw. umgekehrt, die direkt
von der Auslenkung x (bzgl. der Ruhelage x¢) moduliert werden,
vgl. Gln. (12), (13) in [5]:

ko1
k1o

koexpla(z +x0)] = ki (wo) exp(ax),
ko exp[—b(x + 2p)] k_(zo) exp(—bx). (1)

ko hat einen Temperaturgang wie T exp(—G/T') mit einem G > 0,
und a > 0 und b > 0 sind proportional zu 1/T. Nach Definition
der Raten folgt die Offnungswahrscheinlichkeit p der Dgl. (mit

p=dp/dt):

p = —kiop+ko(l—p) 2)
— (k4 exp(az) + k— exp(=bz)) p + k4 exp(az).

Sei im Folgenden x klein und sinusférmig: x(t) = Acos(wt). Ent-
wicklung von (2) bis zur 2. Ordnung liefert

p=—(Ky+ K12+ Ko2?/2)p + ki (1 + ax + a?2%/2).  (3)
mit den Abkiirzungen
Ko=ky+k , Ki=kia—k_ b, Ky =kia®>+k_b°. (4)

Zerlegung p = po + p1 + p2 mit p, = O(a™) liefert

0 = —Kopo+ ks, (5)
p1 = —Kopi + (kya— Kipo)z, (6)
pr = —Kops— Kipra+ (ksa® — Kopo)z®/2. (7)

GL (5) gibt die Gleichgewichts-Wahrscheinlichkeit (vgl. (16) in
[51)
po = ki /Ko =1/ (1 + exp[—(a +b)zo]) , (8)

die ein Sigmoid als Funktion von g ist, Fig. 1. GL. (6) hat die
periodische Losung

pi(t) = PiAcos(wt— o),
P = [kyk_(a+0)/KG|[1 + (w/Ko)*]"'/?,
= po(1—po)(a+Db)[1+ (w/Ko)*|7*/2, (9)
tanp = w/Kp.

Die AC-Ubertragungsfunktion P; exp(—ip) stellt also ein Tief-
passfilter 1. Ordnung mit der Grenzfrequenz Ky/27 dar. Bei der
Frequenz Null ist P; einfach die Ableitung des statischen Sigmo-
ids, dpo/dwo, wie es sein muss. Allgemein hingt P; nur von drei
Parametern ab, z.B. pg, a + b, Ko, statt von den urspriinglichen
vier (ko, a, b, o).

GL (7) liefert einen weiteren (w-abhingigen) DC-Term und
einen Term der 2. Harmonischen mit Tiefpasscharakteristik.

0.5+

-6 -4 -2 0 2 4 6
Fig. 1: Offnungs-Wahrscheinlichkeit (durchgezogen) und Rausch-
Effektivwert (gestrichelt) als Funktion der Cilien-Auslenkung,
wenn diese konstant ist. Abszisse: (a + b)(zo + ).

Kanalrauschen

Der Rezeptorstrom I(t) eines Kanals hat die Form eines ,, Tele-
grafenrauschens“, das stochastisch zwischen zwei Werten 0 und
Inax mit Erwartungswert plpay springt. Sei s(¢) das normierte,
erwartungswertbefreite Rauschen:

I {1-p mit Wahrsch. p,
| -p mit Wahrsch. 1 —p.

s =

(10)

I max

Die Rauschleistung (=Varianz) ist also (vgl. (8) in [5])
(s%) = (1=p?p+p*(1-p) = p(1 - p), (11)

wie in [5] auch experimentell in guter Niherung gefunden wur-
de. In Fig. 1 ist die Wurzel aus (11), d.h. der Effektivwert des
Rauschens, als Funktion einer konstanten Auslenkung gestrichelt
dargestellt.

Die Autokorrelationsfunktion und damit das Spektrum ldsst
sich fiir konstante Auslenkung = (0.B.d.A. = 0) mittels (2) leicht
berechnen (Pr{} heifit Wahrscheinlichkeit von {}):

p(r) = (1—po)?Pr{s(r) >0 & 5(0) > 0}
+p2 Pr{s() < 0 & 5(0) < 0}
—po(1 —po)[Pr{s(r) >0 & 5(0) < 0}
+Pr{s(r) <0 & s(0) > 0}]
= po(l—po)exp(—Kp|7|). (12)
Das Rauschspektrum ist also proportional zu 1/[1 + (w/Kj)?],
was ebenfalls in [5] experimentell bestitigt wurde, und hat da-

mit den gleichen Tiefpass-Charakter wie die mechanoelektrische
Wandlung.



Das gesamte Signal-Rausch-Verhdltnis (SNR) fiir kleine Si-
gnalamplitude A folgt aus (9) und (11):

SNR = (A%/2)po(1 — po)(a +b)*/[1 + (w/Ko)?]; (13)
das SNR in einem schmalen Frequenzband Aw um w herum ist

(SNR)aw = (1A% /4)po(1 — po)(a + 1)’ Ko/Aw.  (14)

AUSWIRKUNGEN DES MODELLS

Das von Hudspeth am Ochsenfrosch bei 10°C gemessene Tief-
passverhalten des Rauschens zeigte eine Grenzfrequenz von ca.
200 Hz. An Siugetier-Haarzellen ist dagegen nie ein solches Ver-
halten fiir die mechanoelektrische Wandlung (Auslenkung — Re-
zeptorstrom) gefunden worden. Dies ist nicht zu verwechseln mit
dem elektrischen RC-Tiefpassverhalten der Zellmembran (Rezep-
torstrom — Membranspannung), das hinzukommt. Tatsichlich
zeigen die duBeren Haarzellen (AHZ) bis zu mehreren 10 kHz
nur letzteres, und fiir ihre Rolle in einer aktiven Riickkopplung,
wie sie derzeitig angenommen wird, wire ein weiterer Tiefpass
untragbar. Auch das cochleare Mikrophoniesignal, das wohl von
den Rezeptorstromen erzeugt wird, zeigt keinen Tiefpasseffekt.
Die Kanile miissen also um viele GréBenordnungen schneller sein
als beim Ochsenfrosch. Teilweise kann das durch den Tempera-
turunterschied erkldrt werden; bei 37 °C sollte die Grenzfrequenz
etwa 5 kHz betragen [6, 7], was aber noch um ein bis zwei Gréfen-
ordnungen zu klein ist: “mammalian hair cells must simply have
still faster channels. There is, unfortunately, no direct information
on the subject of which I am aware.” [7]

Wenn die Grenzfrequenz niedrig wére, sollte durch die Effek-
te zweiter Ordnung (7) auch eine Frequenzabhingigkeit der DC-
Antwort auftreten, evtl. sogar mit Vorzeichenwechsel.

Ein weiteres Problem ist die Intensitdt des Kanalrauschens.
Der Spitze-Spitze-Rauschstrom eines einzelnen Kanals entspricht
der maximalen moglichen Modulation durch ein Nutzsignal. Die
Rauschstrome der Kanéle einer Zelle addieren sich jedoch in-
kohédrent, die Nutzsignal-Antworten kohérent. Bei n Kanélen gibt
das eine relative Rauschverminderung um 10 dB-1lgn, bei n = 100
also um 20 dB. Da die maximale Modulation wohl anndhernd der
Schmerzschwelle (120 dB SPL) entsprechen diirfte, taucht erst bei
100 dB SPL das Nutzsignal aus dem Rauschen auf! Bei grofien Si-
gnalen vermindert sich zwar im Mittel die Rauschleistung nach
(11), aber gerade fiir kleine Signale ist das Rauschen ja besonders
storend.

Diese Schwierigkeit ldsst sich teilweise durch Filterung ab-
mindern. Die inneren Haarzellen (IHZ) erzeugen durch Nichtli-
nearitéten gerader Ordnung und den Membran-RC-Tiefpass eine
Einhiillende (,DC-Antwort“) und folgen der Signalform selbst nur
bis zu einigen kHz. Die AHZ miissen zwar der Signalform selbst
folgen, um in einer entddmpfenden Riickkopplung wirksam zu
sein, aber die Schleifenverstdrkung enth&lt einen Bandpass durch
die BM-Resonanz. In beiden Féllen wird die wirksame Rausch-
leistung im Verhéltnis der Bandbreite zur Rauschbandbreite ver-
mindert. Nimmt man letztere als einige 100 kHz an, so kann man
weitere 20 dB erreichen, liegt damit aber immer noch bei 80 dB
SPL.

Eine dariiber hinausgehende Reduktion erfordert eine Mitte-
lung iiber viele Haarzellen. Bei den AHZ summiert sich ihre akti-
ve Verstirkungswirkung iiber einen lingeren BM-Abschnitt (nach
[2] ca. 1mm, d.h. 300 AHZ) koh#rent, was noch einmal ca. 25 dB
schaffen konnte. Auferdem konnte es eine elektrische Mittelung
geben, wenn die Vorstellung tiber Nichtlokalitdt des Verstarkungs-
mechanismus durch elektrische Kopplung vieler AHZ entlang der
BM nach [3] richtig sind. Bei den IHZ gibt es keine direkte Mit-
telung, da ihre Ausginge getrennt in neuronale Feuerraten um-
gesetzt werden, was sogar ein erneutes stochastisches Element
einfiithrt. Erst durch Mittelung {iber viele Nervenfasern von den
(ca. 120) IHZ einer Frequenzgruppe wire eine Reduktion zu errei-
chen. Selbst bei Vernachldssigung des ,neuralen“ Rauschens kann
diese also nur ca. 20 dB betragen.

Allerdings diirfen wir die Auslenkung der Cilien an der
Horschwelle nicht mit 120 dB unter Maximalwert ansetzen, da
bei niedrigen Pegeln der Einsatz von aktiven Verstdrkungsmecha-
nismen angenommen wird. Dadurch erhalten die Cilien bei 0 dB
SPL eine Auslenkung, die ca. 40-60 dB SPL beim passiven, linea-
ren Innenohr entspricht. Man kommt also — bei Annahme extrem
schneller Kanéle — durch die Mittelungs- und Filtereffekte durch-
aus zumindest in die N&he dieses Bereichs. Leider ist die Argumen-
tation nicht ganz stichhaltig, da die entdimpfende Riickkopplung
ja selbst Rauschen einfiihrt (das der AHZ), das mit verstirkt wird.

Tatséchlich gemessene Kurven nach Fig. 1 sind meist unsym-
metrisch, was man durch einen terndren Kanal mit zwei geschlos-
senen Zustinden erkldrt [5, 4]. An obigen Abschétzungen wiirde
sich gegeniiber dem bin#dren Kanal aber kaum etwas &ndern.

FOLGERUNG UND DISKUSSION

Die herrschende Modellvorstellung fiir die mechanoelektrische
Wandlung an den Haarzellen des Ohres, die auf stochastischen
Kanilen mit 2-3 Zustinden beruht, ist nur sinnvoll, wenn die
Ubergangsraten zwischen den offenen und geschlossenen Kanal-
zustinden extrem hoch liegen (mindestens ca. 106 s™!). Ande-
renfalls sollte iber das RC-Tiefpass-Verhalten der Zellmembran
hinaus ein weiterer Tiefpasseffekt des Rezeptorstroms selbst zu
beobachten sein, der aber nie gefunden wurde. Er wiirde auch die
Funktion der AHZ in einer aktiven Riickkopplung beeintriichti-
gen. Weiterhin wére das durch die Kanéle entstehende Rauschen
zu stark fiir die beobachtete Empfindlichkeit des Ohres. Vor al-
lem letzteres Problem kann aufgrund der gegebenen Abschétzung
nicht voll geklart werden.

Wenn es auch nahe liegt, einen universellen Mechanismus fiir
den Rezeptorkanal anzunehmen, wére es doch bedenkenswert, ob
héhere Tiere als der Ochsenfrosch nicht nur viel schnellere Kanile,
sondern sogar solche mit vielen oder gar kontinuierlichen Off-
nungsgraden aufweisen konnten, deren thermische Schwankung
klein gegen den Gesamtbereich ist.

Leider zeigen aber auch Messungen von Einzelkanélen an
Schildkréten [1] und sogar an AHZ neugeborener Miuse [4] ein im
Groben biniires Offnungsverhalten (bimodales Stromhistogramm)
mit langsamen Ubergingen. Diese Messungen bezogen sich jedoch
auf kiinstlich unempfindlich gemachte bzw. abnorm unempfind-
liche Zellen. Auflerdem wurden schnelle Details durch die Lang-
samkeit der Messgerite (einige kHz) und hohes Messrauschen ver-
deckt. Die Problematik bleibt also offen.
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