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Einleitung

Tiere und Menschen nutzen zur Kommunika-
tion komplexe Klidnge. Diese Signale sind pe-
riodisch und haben daher ein diskretes, dqui-
distantes Spektrum. Periodische Signale besit-
zen fiir Menschen eine Tonhéhe und ermogli-
chen es auch ohne Richtungsinformation,
Schallquellen nach ihrer Periodizitit zu tren-

nen und das Signal-Rausch-Verhiltnis zu
verbessern.
Die Periodizitatsinformation wird erst im

auditorischen Mittelhirn (IC) abgebildet. Es
gibt verschiedene Theorien dariiber, welche
zentralen Mechanismen diese Zeit-Orts-Trans-
formation aus den Eingédngen von der Cochlea
erméglichen. Ein Ansatz geht davon aus, dass
es eine zeitliche Autokorrelation fir jeden
Frequenzkanal der Cochlea gibt (z.B. Langner
1992, 1997). Die Stirke der Reaktion eines
Neurons ist dabei von der Korrelation

Jdt f(@)* f(t— At)abhiangig. Dieser Wert ist

grof3, wenn das Signal periodisch
(f@O=f@+T)) und At ein ganzahliges

Vielfaches von T ist. Somit erkléart eine Auto-
korrelationsanalyse die Abstimmung eines
Neurons auf eine beste Modulationsfrequenz
(BMF). Im Gegensatz zu einer Korrelations-
analyse treten jedoch meist keine Reaktionen
auf Vielfache dieser Frequenz auf. Um diesen
scheinbaren Widerspruch zu untersuchen,
wurde der Zeitverlauf von Modulationstrans-
ferfunktionen (MTF) im auditorischen Mittel-
hirn gemessen.

Methode

Die Ableitungen erfolgten an wachen Wiisten-
rennmausen (Meriones unguiculatus). Die
Schideldecke wurde {iiber dem linken
Colliculus inferrior (IC) auf ca. 2 mm?’ ge-
offnet. AnschlieBend wurden eine Kammer
und eine Fixierungsvorrichtung implantiert, so
dass das Tier nach dem Erwachen aus der
Narkose in mehreren Sitzungen untersucht
werden konnte.

Mit Hilfe einer stereotaktischen Apparatur
konnten nun beliebige Punkte im Gehirn mit
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einer Elektrode (Microprobe, 5 MQ Wolf-
rahm) erreicht werden. Als Ortsreferenz dien-
ten die Knochennahtschnittpunkte  des
Schidels. Zur Lokalisation von Mittelhirn-
neuronen diente gepulstes rosa Rauschen,
wiahrend die verstirkte Ableitung akustisch
und optisch tiberwacht wurde. Nachdem eine
Zelle lokalisiert war, wurde das Tier akustisch
stimuliert. Hierzu diente ein im Abstand von
ca. 4 cm vom rechten Ohr aufgestellter
elektrostatischer Lautsprecher (STAX
SRM1/MK?2). Der Frequenzgang der Messan-
ordnung wurde vor der Messung mit einem
Kondensatormikrophon (Bruel&Kjer 4133,
2609) bestimmt, so dass alle Tone mit einem
Signalprozessor (Tucker Davis Technologies
AP2) kalibriert werden konnten.

In der neuronalen Aktivitit wurden mittels
eines Programms (Brainware, TDT) Aktions-
potentiale erkannt und nach der Signalform
sortiert. Zur Auswertung dienten die ublichen
Darstellungen: Peristimulus-Time-
Histogramm, Ratendarstellung und Vektor-
linge.

Zunichst wurden reine Tone unterschiedlicher
Frequenz und Lautstirke angeboten. Aus den
Ratendarstellungen wurde die charakteristi-
sche Frequenz und Lautstirke des Neurons
bestimmt. Nun wurde ein zum charakteristi-
schen Ton ca. 20 dB lauterer Ton in seiner
Amplitude moduliert. Auch die Seitenbanden
waren kalibriert. Durch Variation der Modula-
tionsfrequenz wurde eine Modulationstransfer-
funktion bestimmt. Zur Bewertung dieser
Funktion wurden nur Aktionspotentiale in
einem kleinen Zeitfenster (20 ms) herange-
zogen. Die Verdnderung der MTF in Abhin-
gigkeit von der Lage dieses Fensters zum
Stimulusbeginn wurde untersucht.

Ergebnisse
Die betrachteten Neurone zeigten
Modulationstransferfunktionen = mit  einer

typischen Abstimmung auf eine ausgezeich-
nete Periodendauer des Signals. Fiir Zellen mit
einer Abstimmung auf Periodendauvern zwi-
schen 10 ms und 2ms wurde nun die Reak-



tionsrate in einem Zeitfenster von ca. 20 ms
Breite bestimmt. Zellen mit einer hoheren
BMF sollten keine multiplen Abstimmungen
zeigen, da die erste Vielfache der BMF bereits
bei 1kHz liegt und nur geringe Zeitinfor-
mation im neuronalen Eingang erhalten. Eine
kleinere BMF wiirde ein zu grofles Auswer-
tungsfenster erfordern. Der zeitliche Abstand

dieses Fensters vom Signabeginn wurde
variiert und die  Verdnderungen  der
Modulationstransferfunktion untersucht. In
kleinen  Zeitbereichen zu Beginn der

Stimulation ist das von einer Korrelations-
analyse zu erwartende Kammfilter nachweis-
bar, d.h. es zeigen sich starke Reaktionen bei
harmonischen Frequenzen. Zu spiteren Zeiten
werden zunidchst die Maxima bei den
kiirzesten Periodendauern unterdriickt, bis
schlieBlich alle Maxima hoherer Ordnung in-
hibiert sind. Der Ubergang von einer kamm-
artigen zu einer typischen Bandpass-Abstim-
mung konnte bei nahezu allen Neuronen im
BMF-Bereich von 100 — 500 Hz nachgewiesen
werden.

Die Resultate bestitigen, dass die neuronale
Periodizitidtskodierung ein Korrelationsprozess
ist, der von einem Modulationstiefpass tiiber-
lagert wird. Dieser Tiefpass konnte nach ver-
schiedenen Prinzipien realisiert sein. Zum Bei-
spiel konnte eine zeitlich an die Einhiillende
des Signals gekoppelte Inhibition der IC
Neurone erfolgen (Casseday 2000). Diese In-
hibition miisste mindestens eine halbe Periode
andauern und nach spitestens einer Periode
der BMF abgeklungen sein.

Andererseits konnten Neurone, die auf Viel-
fache der BMF abgestimmt sind, zur Inhibition
genutzt werden.

Ursprung dieser Inhibition kénnte der ventrale
Lemniscus lateralis (VNLL) sein (Riquelme
2001, Covey 1999). ist. Er wird phasen-
synchron von der Oktopuszellen (Onset-
Zellen) im Nucleus cochlearis innerviert
(Adams 1997) und projiziert inhibitorisch in
den IC. Neuere Untersuchungen zeigen einen
weiteren Aspekt auf. Der VNLL scheint in
einer Spirale angeordnet zu sein (Langner, in
diesem Heft), so dass Oktaven benachbart
abgebildet werden. Diese Anordnung wiirde es
erlauben, IC Neurone, die auf niedrigere
Periodizitaten abgestimmt sind, durch Aktivie-
rung benachbarter VNLL Neurone zu
inhibieren.

relative Spikerate

~0-10 ms
0-13ms
0-16 ms
017 ms

0-18 ms

0-19 ms

0-20 ms

30-50ms

80-100 ms

Auswertungs-

N
T
2 fenster

N
s
—
<
=

Z

Modulationsfrequen:

Abb.1: Modulationstransferfunktion eines Neurons des
auditorischen Mittelhirns. Die Charakteristische Fre-
quenz betriagt 17,5 kHz, die beste Modulationfrequenz
(BMF) 240 Hz. Die vordere Kurve zeigt die
Modulationstransferfunktion des Neurons nach langer
Stimulation. Die hinteren Kurven wurden fiir kleinere
Zeitbereiche am Signalanfang erstellt. Die Antworten
auf Signale, die mit Harmonischen der BMF (480 und
720 Hz) moduliert sind, werden in diesen Bereichen
deutlich.
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Abb. 2: Die Reaktionsmaxima bei Vielfachen der BMF
werden nach kurzer Zeit unterdriickt. Die Spikerate
wurde in einem 20 ms Fenster berechnet.
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