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Einleitung

Dieses Buch ist aus dem Seminar ,Informationsverarbeitung in Lebewesen“ entstanden,
welches im Sommersemester 2003 am Institut fiir Rechnerentwurf und Fehlertoleranz der
Universitat Karlsruhe stattgefunden hat. Ziel des Seminars war es zu untersuchen, warum
die Leistung technischer Systeme den biologischen nur in sehr speziellen Féllen iiberlegen
ist und inwieweit die biologischen Systeme derzeit iiberhaupt verstanden werden. Die For-
schung in diesem Gebiet hat in den letzten Jahren grofie Fortschritte gemacht. Sie wird
motiviert durch Modellierungswiinsche in der Medizin, als Ideengeber fiir technische Sy-
steme (Bionik), und aus dem Wunsch heraus, eines Tages zu verstehen wie ,, Bewusstsein®
funktioniert. Die Informatik ist in diesem Gebiet besonders gefordert, da sie die technischen
Grundlagen bereitstellt, um biologische Systeme in ihren Grundziigen modellieren und in
technischen Systemen umsetzen zu konnen. Entsprechend wurden die Schwerpunkte im
Seminar auf folgende Gebiete gelegt:

e Neuronale Netze
e Beispiel zur Modellierung eines Sinnesorgans: Das menschliche Ohr
e Sensorik von Lebewesen

e Biologisch motivierte Roboter

Um dem Leser einen Einblick in die Informationsverarbeitung von Lebewesen geben zu
konnen, werden zuerst die Grundlagen im Bereich der neuronalen Verschaltung dargelegt.
Das 1. Kapitel beschiftigt sich mit dem Aufbau des Gehirns und speziell mit dem Aufbau
eines einzelnen Neurons. Dabei wird das mathematische Modell nach Hodgkin & Huxley
vorgestellt, dass eine detaillierte Beschreibung eines Neurons durch Systeme von Diffe-
rentialgleichungen vornimmt. Damit ist es moglich, die Reaktion eines einzelnen Neurons
auf Reize vorherzusagen und zu simulieren. Dieses Modell ist aber zu rechenaufwéndig und
deshalb nicht fiir die Simulation von komplexen neuronalen Netzen geeignet. Daher wird in
der Regel auf vereinfachte Modelle zuriickgegriffen, wobei in diesem Buch drei Modelle mit
unterschiedlichen Abstraktionsgraden vorgestellt werden. Das ,,spike response model“, das
eine Verallgemeinerung des ,integrate & fire“ Modell ist, betrachtet ein Neuron als homo-
gene Einheit und beschreibt seinen Zustand durch das Membranenpotential. Diese beiden
Modelle werden im 2. Kapitel beschrieben, wobei das Hauptaugenmerk auf dem ,spike
response model® liegt. Das Raten—Modell, das die einfachste Beschreibung eines gepulsten
neuronalen Netzes darstellt, wird im 3. Kapitel eingefithrt. Mit Hilfe von Lernregeln, die
auf dem Hebbschen Postulat beruhen, ist es moglich, solche gepulsten neuronale Netze zu
trainieren. Dies wird am Beispiel des Richtungshorens der Schleiereule beschrieben.

IT1



1A FEinleitung

Nachdem nun die Grundlagen im Bereich der neuronalen Verabeitung und der Simulati-
on von gepulsten neuronalen Netzen beschrieben worden sind, werden nun in den folgenden
Kapiteln die Sensorik und die Auswertung von Sensordaten bei Lebewesen beschrieben.
Dabei werden die Sensoren von Lebewesen im einzelnen vorgestellt und das bei der Aus-
wertung zugrunde gelegte mathematische Modell erkliart. Es werden auch einige Beispiele
fiir die Umsetzung in die Robotik gezeigt. Das 4. und 5. Kapitel gehen auf die Modellierung
eines speziellen Sinnesorgans ein. Es wird der anatomische Aufbau des menschlichen Ohrs,
d.h. das Auflenohr, das Mittelohr und das Innenohr, beschrieben. Dariiber hinaus wird
im 4. Kapitel die Wandlung der akustischen Schallwellen in elektrische Impulse erklért,
bevor im 5. Kapitel die Verarbeitung und die Weiterleitung der elektrischen Signale im
auditorischen Pfad beschrieben werden kann.

Die Fauna hat sich in der Evolution an ihre Umwelt sehr gut angepasst und Strategien
entwickelt, die auch in anderen Bereichen eingesetzt werden kénnen. Die im 6. Kapitel
beschrieben Fliege Ormia Ochracea ist beispielsweise in der Lage, Grillen mit Hilfe ihres
Horsystems sehr genau zu orten, obwohl sie nur eine Grofie von einigen Millimetern auf-
weist. Dieser Mechanismus fiir das Richtungshéren kann dazu eingesetzt werden, neuartige
Horgerite zu entwickeln. Andere Lebewesen orientieren sich nicht mit ihren Ohren, son-
dern vielmehr mit Hilfe von Vibrationen des Bodens. Der in der Sandwiiste Kaliforniens
lebende Sandskorpion verwendet einen solchen Vibrationssinn, um seine Beute zu lokali-
sieren. Die dazugehdrige Sensorik und die neuronale Verarbeitung werden im 7. Kapitel
beschrieben. Eine andere besondere Fahigkeit haben Vogel. Sie sind in der Lage, durch be-
sondere Lichtrezeptoren im Auge ihre Flugroute und ihre Position bestimmen zu kénnen.
Vogel verwenden dafiir einen Inklinationskompass, d.h. zur Orientierung dient der Winkel
zwischen der Normalen der Erdoberfliche und den Feldlinien des Erdmagnetfeldes. Die
dazugehorige Theorie wird im 8. Kapitel beschrieben. Oft versucht man auch das beobach-
tete Verhalten von Tieren durch mathematische Modelle zu beschreiben. Der im 9. Kapitel
vorgestellte Buffon’s Needle Algorithmus ist ein Verfahren um die Zahl 7 stochastisch zu
schiatzen. Mit diesem Algorithmus ist es aber auch moglich, das Verhalten von Ameisen bei
der Nestsuche zu beschreiben. Ameisen sind in der Lage, potentielle Nester auszumessen
und zu entscheiden, ob diese ihren Anspriichen geniigen oder nicht. Fluginsekten zeigen
ein anderes erstaunliches Verhalten. Bienen kénnen beispielsweise die Entfernung zu einer
Nahrungsquelle sehr genau orten und diese ihrem Volk durch einen Tanz mitteilen. Das
10. Kapitel stellt einen neue Theorie vor, welche dieses Verhalten erklart. Das 11. Kapitel
geht auf die Bewegungssteuerung bei Insekten ein. Hierbei wird die Bewegungssteuerung
beim Laufen, die neuronale Informationsverarbeitung sowie der Einfluss der Umwelt auf
das Bewegungsverhalten bei Insekten diskutiert. Aulerdem wird eine mogliche technische
Umsetzung auf Laufroboter vorgestellt.

Zum Schlufl m6chten wir uns noch bei allen Teilnehmern des Seminars bedanken, ohne
deren Mithilfe dieses Buch nicht enstanden wére.

Karlsruhe, im Juli 2003

F. Beutler, F. Feldbusch,U. D. Hanebeck, P. Ro8ler
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Gepulste neuronale Netze -

Detailliertes Modell nach Hodgkin Huxley

Hendrik Bock

Zusammenfassung

Modelle zur Beschreibung des Verhaltens von neuronalen Systemen wurden im Bereich
der Neurobiologie dazu entworfen, um das Verstandnis von solchen Systemen zu
verbessern. In der Informatik kdnnen solche Modelle dazu verwendet werden, um Neu-
ronen mit Hilfe von Computern zu simulieren. Unterschiedliche Modelle bieten Sichten
in verschiedenen Abstraktionsgraden auf das Verhalten von Neuronen, bzw. neuronalen
Netzwerken. Einige Modelle beschreiben das Verhalten einzelner Neuronen, andere be-
trachten komplette neuronale Netzwerke unterschiedlichster Komplexitat. Der Einsatz
eines bestimmten Modells hangt im Wesentlichen mit dem damit verbundenen Ziel und
der zur Verfligung stehenden Leistungsfahigkeit der eingesetzten Computersysteme ab.
Das Hodgkin-Huxley Modell zahlt zu den detaillierteren Modellen und beschrénkt sich
auf die Betrachtung eines einzelnen Neurons. Mit Hilfe der Betrachtung von lonenflus-
sen innerhalb eines Neurons néhert sich dieses Modell sehr nah dem uns heute bekann-
ten realen Verhalten von Neuronen. Hodgkin und Huxley beobachteten das Verhalten
eines Riesen-Axons eines Tintenfisches und beschrieben dieses Verhalten dann durch
eine Reihe mathematischer Gleichungen und empirisch bestimmter Werte. Mit Hilfe
dieser Gleichungen und Werte lasst sich sogar das Verhalten einzelner Neuronen sehr
genau beschreiben. Durch Anpassungen l&sst sich das sogar dynamische Verhalten un-
terschiedlicher Neuronentypen simulieren. Auch das Hodgkin-Huxley Modell hat je-
doch Grenzen bei der Simulation bestimmter dynamischer Verhalten, welche bei man-
chen Neuronentypen in der Natur beobachtet werden.

1 Einleitung

Das heutige Verstandnis des Gehirns, ob menschlich oder tierisch, hat eine lange Geschichte
hinter sich. Aus Funden von Skeletten konnte nachvollzogen werden, dass bereits um ca.
5000 v. Chr. Schadel6ffnungen an Menschen vorgenommen wurden. Aus den Formen der
Offnungen kann geschlossen werden, dass diese Operationen haufig keinen todlichen Aus-
gang hatten. Erste Beschreibungen des Aufbaus des menschlichen Gehirns und daraus abge-
leitete Vermutungen Uber die mogliche Verteilung von Funktionen sind auf ca. 300 v. Chr. zu
datieren. Bis zur heutigen Zeit wurde das Verstandnis der Funktionsweise einzelner
Gehirnteile oder seiner Gesamtheit immer weiter verfeinert und teilweise revidiert. Besonders
erwahnenswert sind hierbei die Erkenntnisse von Otto Friedrich Karl Deiters aus dem Jahr
1865, der als erster eine funktionale Aufteilung eines Neurons vorgenommen hat, wie sie
heute immer noch verwendet wird. Fir diese Arbeit von mindestens ebenso grofiem Interesse
sind die Arbeiten von A.L. Hodgkin und A.F. Huxley, die sich in den friihen 50er Jahren des
1
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Arbeiten von A.L. Hodgkin und A.F. Huxley, die sich in den friihen 50er Jahren des 20. Jahr-
hunderts mit der Funktionsweise einzelner Neurone beschéftigten. Hierzu verwendeten sie
nach einem Vorschlag von J.Z. Young aus Tintenfischen extrahierte Riesenaxone, die bis zu
einem Millimeter gro3 werden kdnnen, um eine mathematische Beschreibung fir das Verhal-
ten dieser Axone zu entwickeln. Siehe hierzu auch [1102]

Aus heutiger Sicht haben neuronale Netze eine Reihe von interessanten Féhigkeiten, tber die
auch modernste Computersysteme nicht verfiigen. Die Mdoglichkeit, in gewissem Rahmen
intelligente Systeme herstellen zu kénnen, wirde zum einen die menschliche Umwelt radikal
veréndern. Unternehmen die an solchen Systemen forschen, versprechen sich zum anderen
einen finanziellen Vorteil, da der prognostizierte Markt hierfiir als sehr groR3 einzuschétzen ist.
Um die gewtinschten Eigenschaften in kiinstlichen Systemen reproduzieren zu kénnen, ist ein
Verstandnis der Funktionsweise dieser Netze erforderlich. Auf Basis dieses Verstandnisses
versucht man, Modelle aufzubauen, die das Verhalten von realen neuronalen Netzen be-
schreiben. Es ist bis heute nicht mdglich, direkt neuronale Netze auf Basis der von der Natur
verwendeten Materialien herzustellen. Durch den Einsatz von hochintegrierten Schaltungen
jedoch, mit denen leistungsstarke Computer realisiert werden konnen, ist es aber maglich,
reale neuronale Netze auf einem gewissen Abstraktionsgrad mit Hilfe mathematischer Model-
le zu simulieren. Die Entwicklung von neuen Modellen, deren Simulation und Anwendung
sind Disziplinen des Forschungsbereichs der Neuroinformatik.

Durch eine groBe Anzahl unterschiedlicher Modelle, die zum Teil komplexe neuronale Netz-
werke simulieren kénnen, zum Teil aber auch nur einzelne Neuronen, hat sich eine Vielzahl
unterschiedlicher Einsatzgebiete flr die Neuroinformatik ergeben. Zu diesen Einsatzgebieten
zahlen:

Steuerung elektrischer Maschinen

Analyse von Messdaten®

Prognosen’

Signalklassifikation

Planungen®

Simulation von Auswirkungen von Medikamenten / Drogen

Die Genauigkeit der hierbei verwendeten Modelle bzw. deren Bedarf an Rechenleistung be-
stimmt mogliche Einsatzgebiete fur die daraus resultierenden simulierten neuronalen Systeme.
Diese Arbeit beschéftigt sich mit einem sehr prézisen neuronalen Modell nach Hodgkin und
Huxley.

Im Rahmen dieser Arbeit soll zundchst kurz auf die geschichtlichen Hintergriinde dessen ein-
gegangen werden, was heute die Grundlagen im Bereich der Neuro-Wissenschaften bildet.
Um einen groben Uberblick tiber das menschliche Gehirn zu bekommen, folgt ein Abschnitt,
der diesen Aufbau umreif3t, ohne die Tiefe zu gehen. Der Aufbau eines Neurons wird im fol-

! Siehe [Ha98]
? Siehe [Ha98]
3 [Ur9s]
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genden Abschnitt beschrieben und soll dem Leser die wichtigsten Komponenten dieser fir die
Informationsverarbeitung im menschlichen Gehirn wesentlichen Elemente verdeutlichen.
Dies dient als Vorbereitung fur den Abschnitt ,,Funktionsweise eines Neurons“ in dem die
Abldufe innerhalb eines Neurons detailliert beschrieben werden. Der Abschnitt ,,Das Hodg-
kin-Huxley Modell* schlieBlich stellt die Arbeiten der beiden Wissenschaftler Hodgkin und
Huxley vor.

2 Aufbau des Gehirns

Unter anderem durch moderne bildgebende Verfahren im Bereich der Neuroradiologie ist der
Aufbau des menschlichen Gehirns heute sehr gut bekannt. Im Folgenden soll eine kurze Ein-
fihrung in diesen Aufbau gegeben werden.

Das Gehirn ist zum Schutz vor aufleren Einfliissen und zur gleichzeitigen Versorgung mit
Nahrstoffen mit 3 verschiedenen Hirnhduten umgeben. Diese Hirnhdute umgeben ebenso das
Ruckenmark des Menschen.

Zum Schutz vor mechanischen Einflissen ist das Gehirn in einer Flussigkeit schwimmend
gelagert. Sogar innerhalb des Gehirns befinden sich flussigkeitsgefullte Hohlrdume, die so
genannten Ventrikel, die insgesamt ca. 125 bis 140 ml Flussigkeit fassen. Die Funktion dieser
Ventrikel ist neben der Reduktion von mechanischen Einfliissen die Aufnahme von Abfall-
stoffen, welche vom Gehirn abgegeben werden. Abbildung 1 zeigt eine Aufienansicht des
menschlichen Gehirns mit der Bezeichnung der wichtigsten unterschiedenen Regionen.

Gehirn

(Mensch) GroRhirn
Kleinhirn
Pons

Nachhirn Medulla

Abbildung 1 : Hirnregionen®

Diesen Hirnregionen konnten durch zahlreiche Versuche grundlegende Funktionen zugeord-
net werden. So weil man heute beispielsweise, in welcher Hirnregion Augenbewegungen
oder die Atmung kontrolliert werden. Bemerkenswert ist in diesem Zusammenhang die Fa-

! aus [WEBO1]
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higkeit des Gehirns, in limitiertem Umfang Gehirnfunktionen zu verlagern, falls es zu einem
dauerhaften Ausfall einer bestimmten Region des Gehirns kommt.

Die dargestellte Gehirnmasse setzt sich aus einer groflen Menge von Nervenzellen zusammen.
Man schatzt diese Zahl bei einem Menschen auf etwa 10 hoch 10. Diese Nervenzellen sind
sehr stark untereinander vernetzt. Im Schnitt besitzt jedes Neuron im menschlichen Gehirn
eine Verbindung zu etwa 10.000 weiteren Neuronen.

3 Aufbau eines Neurons

Die uns heute bekannte funktionale Aufteilung von Neuronen geht auf Arbeiten von K. Dei-
ters aus dem Jahr 1865 zurtick. Hier wurde erstmals zwischen den drei funktionalen Einheiten
e Dendriten
e Somal
e AXxon
unterschieden, dies jedoch unter anderen Begriffen. Abbildung 2 zeigt die verschiedenen Tei-
le eines Neurons.

Das Soma bildet bei einer Nervenzelle das Zentrum. Hiervon gehen zwei Arten von Fortsét-
zen aus: zum einen eine Reihe kurzer Fortsdtze, den Dendriten (auf der Abbildung links oben
zu erkennen) und einem langeren Fortsatz, dem Axon. Das Axon kann sich in seinem Verlauf
mehrfach baumartig verzweigen. Man unterscheidet bei Neuronen zwischen solchen mit
Markscheide und solchen ohne. Bei Wirbeltieren ist die Art der Neuronen mit Markscheide
am Haufigsten. Hier Uberwiegen also Neuronen, deren Axon von einem bestimmten Zelltyp
eingeschlossen wird. Dieser umgebende Zellbereich wird auch als Myelinscheide bezeichnet.
Diese Myelinscheide ist in regelmaligen Abstdnden durch die so genannten ranvierschen
Schnurringe unterbrochen. Diese Stellen kommen dadurch zustande, dass dort eine das Axon
umgebende Zelle endet und eine neue beginnt. In dem entstehenden Zwischenraum liegt das
Axon wiederum frei in extrazellularer Flussigkeit.

! auch Perikaryon oder Deiterscher Kern genannt
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terminale Verdstelungen
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Présynaptische
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Ranvier Schniirringe
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Axon

)\‘» '
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Abbildung 2 : Aufbau eines Neurons

Dendriten

Die marklosen Neuronen zeichnen sich dadurch aus, dass deren Axon nicht direkt von einer
Myelinscheide umgeben ist. Bei diesem Neuronentyp verlaufen haufig mehrere Axone ge-
blindelt in einer Satellitenzelle, die auch als Schwannsche Zelle bezeichnet wird.

Insgesamt existiert eine Vielzahl unterschiedlicher Auspragungen von Nervenzellen, die sich
zum einen durch die unterschiedlichen Formen der Dendriten und des Axons, durch Merkma-
le deren Verzweigungsstrukturen und durch deren interner Funktionsweise ergeben.

Fur einen Uberblick tiber eine Auswahl verschiedener Neuronentypen siehe [Pe96].

Fur die Ablaufe bei der Informationsverarbeitung in Neuronen sind die Funktionen der Zell-
membran sehr wichtig, auf die im Folgenden Kapitel genauer eingegangen wird. Hier soll nur
auf den Umstand hingewiesen werden, dass die Zellmembran von Neuronen fir eine Vielzahl
von lonen durchlassig ist. Diese Durchléssigkeit wird durch Proteine verursacht, die in der
Zellmembran der Neuronen eingebettet liegen und in der Lage sind die verschiedenen lonen
zu transportieren, bzw. passieren zu lassen. Abbildung 3 macht diese Einbettung anschaulich:

geschlossen

Abbildung 3 : Proteine in Zellmembran eingeschlossen

! aus [Web02]
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Zu Erkennen sind die beiden Lipidschichten der Zellmembran und die in diese Lipidschichten
eingebetteten Proteine, die einen lonenkanal darstellen, der sich in einem gedffneten oder
geschlossenen Zustand befinden kann. Ebenfalls dargestellt ist ein Rezeptor auf der AuRensei-
te eines Proteins, der fur die Steuerung des Zustands des Kanals verantwortlich ist.

4 Funktionsweise eines Neurons

4.1 Prinzip

Die Aufgabe der Neuronen im Gehirn ist die der Informationsverarbeitung. Dabei ist die
Funktion eines einzelnen Neurons relativ unspezifisch. Erst durch das komplexe Verhalten
eines Netzes aus Neuronen ergibt sich ein sinnvolles Verhalten, auf dem alle informations-
verarbeitenden VVorgange im Gehirn beruhen. Ein einzelnes Neuron ist lediglich in der Lage,
elektrische Reize, welche iber die Dendriten zum Perikaryon zu gelangen zu verarbeiten und
abhangig von diesen Reizen zu entscheiden, ob ein Ausgangsreiz zu erzeugen ist, der dann
Uber das angeschlossene Axon weitergeleitet wird. Am Ende des teilweise stark verzweigten
AXons sitzen so genannte Synapsen, welche den Reiz an die Dendriten anderer Neuronen wei-
terleiten.

4.2 Grundlagen

Das grundlegende Prinzip der Erregbarkeit des Neurons besteht darin, dass ein elektrisches
Ungleichgewicht (Potential) zwischen der inneren und duflReren Seite der Zellmembran exis-
tiert. In der Regel herrscht ein negatives Potential von 70 bis 90 mV zwischen Innen- und
AuRenseite. Dieses Ungleichgewicht kommt durch unterschiedliche lonendichten innerhalb
und aulRerhalb der Zelle zustande. Fir das elektrische Potential sind im Wesentlichen die fol-
genden lonen verantwortlich:

Natrium (einfach positiv geladen)
Kalium (einfach positiv geladen)
Calcium (zweifach positiv geladen)
Chlor (einfach negativ geladen)

Ein Neuron kann mehrere Zustande einnehmen, bleibt aber hauptséchlich im unerregten Zu-
stand, solange keine Reizung Uber die eingehenden Dendriten am Neuron ankommen.

Im Ruhezustand ist die Kaliumkonzentration im Inneren eines Neurons wesentlich hoher als
aufen, bei den Natrium-lonen und Chlor-lonen verhélt sich dies genau umgekehrt.

Als Beispiel sei das Konzentrationsverhaltnis dieser drei lonentypen an einem Froschnerv
gegeben:
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lonenkonzentrationen an einem
Froschnerv
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Abbildung 4 : lonenkonzentrationen an einem Froschnerv

Bei anderen Nerven sind diese Verhaltnisse ahnlich, weichen jedoch in absoluten Werten
teilweise stark von den oben dargestellten stark ab.

Das bei allen Neuronen vorhandene Ungleichgewicht in der lonenkonzentration wird durch
die isolierenden Eigenschaften der Zellmembran aufrechterhalten. Diese Membran ist ein
nahezu perfekter elektrischer Isolator und beispielsweise fiir K®-lonen 10°-mal schlechter
durchlassig, als eine gleichstarke (ca. 10nm) Wasserschicht.

Eine Zellmembran setzt sich nach heutigen Kenntnissen hauptséchlich aus Proteinen und
Phospholipiden zusammen. Hinzu kommen haufig Cholesterin und Kohlenhydrate hinzu.
Unter einem Elektronenmikroskop erscheint der Aufbau einer Zellmembran als dreischichtig,
wobei jede Schicht etwa eine Starke von 2,5nm hat.

Zu der Barrierenfunktion einer Zellmembran kommt jedoch noch die Transportfunktion hinzu,
die die Zellmembran durch zwei Mechanismen fir den lonentransport erflllt:

e lonenkandle
e |onenpumpen

Die Namen lassen schon auf den wesentlichen Unterschied dieser beiden Transportmecha-
nismen schlielen: lonenkandle sind passive, lonenpumpen dagegen aktive Transportelemente.
Dies bedeutet im Wesentlichen, dass fur den Betrieb eines lonenkanals keine Energie von der
Zelle aufgewendet werden muss, flr den Betrieb einer lonenpumpe dagegen schon.

lonenkanale basieren auf dem Prinzip der Diffusion: durch den Konzentrationsunterschied
angeregt, haben lonen das Bestreben, in den Bereich mit der geringeren lonenkonzentration
zu diffundieren. Der Transport der lonen folgt also dem Konzentrationsgradienten und wiirde
langfristig dafiir sorgen, dass der Konzentrationsunterschied ausgeglichen wird.

Im Allgemeinen besitzen lonenkanale folgende Eigenschaften:

e sehr hohe lonendurchlassigkeit (bis zu 10" lonen pro Sekunde)
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o selektive lonendurchlassigkeit fiir eine gewisse Menge von loentypen
e Steuerbarkeit (die Kandle kdnnen verschiedene Zustdnde annehmen)

Je nach Art der Steuerbarkeit unterscheidet man wiederum drei verschiedene Typen von lo-
nenkanalen:

- Die ligandengesteuerten Kanéle lassen sich auf chemischer Basis in die verschiedenen
Zustande schalten. Hierzu dienen Botenstoffe (Hormone oder Neurotransmitter), die
von einem Rezeptor an dem Kanal aufgenommen werden. Hierdurch wird dann eine
dem Botenstoff entsprechende Reaktion ausgelost.

- Die spannungsgesteuerten Kanéle reagieren auf das in der Membran herrschende e-
lektrische Potential. Ihr Zustand andert sich also je nach Hohe des Konzentrationsun-
terschieds zwischen Zellinnerem und ZelldulRerem

- Die mechanisch gesteuerten Kanéle reagieren direkt auf mechanische Reize. Hier 16-
sen mechanische Verformungen einen Umschaltvorgang im Kanal aus. Solche Arten
von Kandlen findet man daher hdufig an mechanischen Rezeptoren (Tastsinn, Horsinn,
Gleichgewichtssinn)

Allgemein kénnen lonenkandle drei verschiedene Zustdnde einnehmen: geschlossen und akti-
vierbar, gedffnet, geschlossen und nicht aktivierbar. Im geschlossenen Zustand ist ein Kanal
nicht fur lonen passierbar, ein Reiz, der je nach Art des Kanals anders aussehen kann (siehe
oben), kann den Kanal in diesem Zustand jedoch 6ffnen. Im getffneten Zustand kann eine
bestimmte Art von lonen den Kanal passieren. Im geschlossenen und nicht aktivierbaren Zu-
stand, der auch als refraktarer Zustand bezeichnet wird, kdnnen wiederum keine lonen den
Kanal passieren. Aullerdem reagiert der Kanal in diesem Zustand auch nicht auf Reize, die
ihn unter normalen Bedingungen 6ffnen wirden.

Die Geschwindigkeit, mit der lonenkandle zwischen den verschiedenen Zustdnden wechseln
kdnnen, ist je nach Kanaltyp sehr unterschiedlich und kann sich vom Millisekunden-Bereich
bis in den Minutenbereich hinein erstrecken.

Den zweiten lonentransportmechanismus bilden die lonenpumpen. lonenpumpen haben die
Fahigkeit, entgegen dem Konzentrationsgefélle lonen zu transportieren. Sie gleichen damit
den standigen Konzentrationsdifferenzabbau durch die passiven lonenkandle aus und halten
somit die Konzentrationsdifferenz aufrecht. Diese Arbeit kdnnen die lonenpumpen nur unter
stdndiger Energieaufnahme leisten. Die Funktion einer Pumpe kénnen sie mit Hilfe sogenann-
ter mobiler Carrier erfiillen. Mobile Carrier sind chemische Stoffe, die mehrfach unter Ener-
gieaufnahme mit lonen reagieren kénnen und dabei die lonen von der einen zur anderen Seite
der Zellmembran transportieren. Nach heutigem Kenntnisstand existiert eine Vielfalt unter-
schiedlicher Carrier-Transportvorgange, die sich in den eingesetzten Stoffen und die Komple-
xitat der ablaufenden Reaktionen unterscheiden.

lonenpumpen haben folgende Eigenschaften:

e selektiver Transport (nur bestimmte lonentypen werden transportiert)
e Séttigungskinetik
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e spezifische Hemmbarkeit

Sattigungskinetik bedeutet in diesem Kontext, dass die Transportmenge von lonen in einer
lonenpumpe sich einer Sattigungskurve entsprechend einem Transportmaximum néhert.

Die spezifische Hemmbarkeit sagt aus, dass es mit Hilfe bestimmter chemischer Stoffe még-
lich ist, einzelne Vorgéange innerhalb einer lonenpumpe zu unterdriicken. So kann etwa Digi-
toxigenin oder Strophantin G dazu verwendet werden, eine lonenpumpe zu blockieren. Bei
solchen hemmenden Stoffen wird zudem unterschieden, auf welchem Weg sie die lonenpum-
pe blockieren kdnnen. So gibt es etwa Stoffe, die nur von aulRen eine Blockade ausldsen kon-
nen.

4.3 Das Ruhepotential

Wie bereits erwéhnt, wird durch die Konzentrationsdifferenz verschiedener lonentypen im
Ruhezustand eines Neurons ein Potential zwischen Membran Innen- und AuBenwand aufge-
baut. Zur Vereinfachung der Betrachtung kann man sich zunéchst auf das Potential beschran-
ken, welches durch einen einzigen lonentyp, etwa K* verursacht wird. Wie auf Abbildung 4
zu erkennen ist, befinden sich im Ruhezustand wesentlich mehr K*-lonen innerhalb der Zelle.
Daher sind in diesem Zustand die lonen, dem chemischen Gradienten folgend, bestrebt, die
Zelle zu verlassen. Durch die Selektivitat der lonenkanale kénnen aber nur die K*-lonen
selbst, nicht aber deren Anionenpartner die Zelle verlassen. Dadurch baut sich nun ein Poten-
tial auf. Hierbei liegt die positive Seite auBerhalb der Zelle, die negative innerhalb. Der da-
durch entstehende elektrische Gradient wirkt dem chemischen Gradienten (Konzentrationsdif-
ferenz der K*-lonen) entgegen. Insgesamt wirken also auf die K*-lonen zwei Gradienten, die
sich zu einem elektrochemischen Gradienten zusammensetzen. Erst wenn dieser Gradient
ausgeglichen (also Null) ist, befindet sich ein Neuron im Gleichgewicht. In diesem Zustand
ist die Rate der die Zelle verlassenden K*-lonen genauso groR, wie die Rate der in die Zelle
eintretenden K*-lonen. Zu bemerken ist, dass sich dieses Gleichgewicht vollkommen ohne
Energieaufwand einstellt, was impliziert, dass an diesem Gleichgewicht nicht die bereits be-
schriebenen lonenpumpen beteiligt sind. Die Hohe des im Gleichgewicht herrschenden Poten-
tials, welches nur durch K*-lonen verursacht wird, lasst sich nach der Nernstschen Gleichung
bestimmen:

. K®
Nernstsche Gleichung: E, = ﬂ*ln[ @]a
F o IK7]

Hierbei stehen [K®]. und [K®]; fur die Innen- bzw. AuRenkonzentration der K*-lonen, R fiir
die universelle Gaskonstante®, F fiir die Faraday-Konstante? und T fiir die absolute
Temperatur.

18,315*10" erg.
296.490 Aslg
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Wenn man sich von der Eingangs gewahlten Vereinfachung der selektiven Betrachtung der
K*-lonen lost, kommt man zum sogenannten Mischpotential. Dieses Mischpotential ergibt
sich bei der Einbeziehung weiterer lonentypen, etwa Na*-lonen und CI'-lonen. Ein wichtiger
Unterschied zu der bisher betrachteten Vereinfachung besteht darin, dass fur die Aufrecher-
haltung des im Ruhezustands herrschenden Mischpotentials standig die lonenpumpen aktiv
sein mussen. Ansonsten wirden bestehende Konzentrationsdifferenzen auf Dauer durch Dif-
fusion ausgeglichen werden.

Die Starke des Einflusses der verschiedenen lonentypen auf das Ruhepotential eines Neurons
hangt im Wesentlichen von der Permeabilitat der Zellmembran fir diese lonentypen ab. Die
Goldmann-Gleichung stellt eine Verallgemeinerung der Nernstschen Gleichung dar, und be-
zieht die drei erwahnten lonentypen mit in die Berechnung des lonenpotentials ein.

@ @ @
Goldmann Gleichung: E,, = RT «1n R[K ®]a * PNa[Na@]a *Po [CI® J
F Pc[K™]; + Pi[Na™]; + P [CIT],

4.4 Verlauf einer Erregung

Aus dem Ruhezustand heraus kann ein Neuron durch die Dendriten elektrisch gereizt werden.
Ein Neuron reagiert auf diese Reizung mit einer Reaktion in Form eines Potentialanstiegs
(Hyperpolarisation) oder einer Potentialreduktion (Depolarisation), je nach Polung der elektri-
schen Reizung. Solange die Reizung unter einem gewissen Schwellwert bleibt, kann die Re-
aktion als linear abhangig von der Reizung betrachtet werden. Im Falle einer Reizung, die zu
einer Depolarisation fiihrt und einen Schwellwert Gberschreitet, gilt diese Linearitat jedoch
nicht mehr. In diesem Fall nimmt die Depolarisation zunéchst kontinuierlich zu, wonach sich
schliellich die Polarisation der Membran kurzzeitig umkehrt. Dann tritt das Neuron in eine
Phase der Repolarisation ein und nimmt ihre urspriingliche Polarisation wieder an. Das Ruhe-
potential wird jedoch innerhalb der Repolarisationsphase zeitweilig unterschritten, das Neu-
ron wird also hyperpolarisiert. Nach einem gewissen Zeitraum gleicht sich das Potential des
Neurons wieder dem Ruhepotential an. Den beschriebenen nichtlinearen VVorgang bezeichnet
man als Aktionspotential. Abbildung 5 zeigt den beschriebenen Verlauf des Potentialverlaufs
wéhrend eines Aktionspotentials.
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Abbildung 5 : Verlauf eines Aktionspotentials®
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Der beschriebene Potentialverlauf lasst sich mit Hilfe von lonenflissen erklaren. Ein Aktions-

potential entwickelt sich in mehreren Phasen.

ein depolarisierender Reiz, der das dargestellte Schwellenpotential Uberschreitet, er-
reicht das Neuron

im Neuron vorhandene spannungsgesteuerte Na'-Kanale 6ffnen sich, dadurch wird ein
starker Na*-lonenstrom in das Neuron verursacht

das Neuron depolarisiert durch den Na*-lonenstrom immer weiter, wodurch wiederum
neue spannungsgesteuerte Na'-Kanidle gedffnet werden. Spannungsgesteuerte K-
Kanale bleiben durch einen Verzégerungsmechanismus geschlossen.

Nach Ablauf des Verzdgerungsmechanismus der K*-Kanale 6ffnen sich auch diese
und erzeugen einen K*-Strom in das Neuron. Die Zelle repolarisiert hierdurch.

Die Na'-Kanéle schlieen sich und stoppen somit den Na'-lonenstrom. Die Repolari-
sation des Neurons wird hierdurch unterstiitzt. Diese Phase wird als Na'-Inaktivierung

bezeichnet.

Die Phase der Na*-Inaktivierung bleibt auch einige Zeit® nach dem Aktionspotential bestehen.
In dieser Phase kénnen durch einen elektrischen Reiz die Na*-Kanile nicht wieder ge6ffnet
werden. Somit ist ein Neuron in dieser Phase fir elektrische Reize weitgehend unempféanglich
und kann keine Aktionspotentiale auslosen. Diese Phase wird auch als Refraktarperiode be-
zeichnet. Eine gute Erklarung des hier dargestellten Vorgangs findet sich auch unter

[WEBO4].

! aus [WEBO03]
2 im Bereich von Millisekunden
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5 Das Hodgkin-Huxley Modell

5.1 Einleitung

Hodgkin und Huxley entdeckten in den friihen 50er Jahren, dass das Verhalten von Neuronen
durch Stréme von lonen durch die Zellmembranen der Neuronen bestimmt sind. Weiterhin
fiel ihnen auf, dass diese Strome durch das Spannungspotential der Zellmembran gesteuert
werden. Durch eine Reihe von Experimenten bauten sie aus diesen Erkenntnissen ein mathe-
matisches Modell, welches das Verhalten der von ihnen beobachteten Riesen-Axone von Tin-
tenfischen modellieren sollte. Fir diese Arbeiten erhielten sie spater den Nobel-Preis.

Mit der von ihnen eingesetzten Methode des ,,VVoltage Clamp* ist es mdglich, das Spannungs-
potential einer Zellmembran zu steuern. Mit dieser Steuerung war es ihnen mdglich, lo-
nenflisse in oder aus der Zelle zu verursachen. Jedoch beschrénkten sich ihre Beobachtungs-
mdoglichkeiten darauf festzustellen, in welche Richtung die ausgeldste Potentialverschiebung
wirkte. Nicht feststellen konnten sie dagegen, ob diese Verschiebung etwa durch positiv gela-
dene lonen die zelleinwérts strémten, oder durch negativ geladene lonen die zellauswaérts
stromten, verursacht wurde. Diese Information erhielten sie durch eine Reihe weiterer Ideen,
etwa durch bestimmte Wirkstoffe die Funktionsweise einzelner lonenkandle zu blockieren,
oder die das Neuron umgebende Flissigkeit mit lonen eines bestimmten Typs anzureichern,
um hiermit den chemischen Gradienten zu beeinflussen.

Bei der Definition des mathematischen Modells einigten Hodgkin und Huxley darauf, primar
den lonenstrom der Na*-lonen und den der K*-lonen zu betrachten. Die restlichen lonenstro-
me wurden zusammengefasst und tauchen in ihrem Modell lediglich als Leckstrom auf. Fur
den Na'-lonenfluss stellten sie zunéchst folgende grundlegende Gleichung auf:

INa = ONa (U - ENa)

Diese Gleichung driickt aus, dass der Na*-lonenfluss von der Permeabilitat der Zellmembran
fiir Na'-lonen (gna), dem Gleichgewichtspotential fiir Na*-lonen (En,) und dem momentanen
Membranpotential (u) abhangt.

Ebenso stellten sie eine daran angelehnte Gleichung fiir den K*-lonenstrom auf:

IK = gK(U— EK)

Von auflen konnten Hodgkin und Huxley beobachten, dass sich diese lonenstréme tber die
Zeit eines Aktionspotentials anderten. Dadurch jedoch, dass sich mit Hilfe der Voltage
Clamp-Methode das Membranpotential Gber einen langeren Zeitraum festlegen l&sst, und dass
sich die Gleichgewichtspotentiale fur die einzelnen lonentypen nicht &nderten, folgerten sie,
dass die Permeabilitdt der Membran fir die verschiedenen lonentypen eine Funktion sein
musste, die abhéngig von der Zeit sowie vom Membranpotential ist.

Diese Annahme resultiert in dem Ansatz

gna =T (V1)
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fiir die Permeabilitat fur Na'-lonen. Hierbei steht V fiir die Spannungsabhangigkeit und t fir
die Zeitabhangigkeit. Der Ansatz fiir die Permeabilitat von K*-lonen kann analog aufgestellt
werden.

Um die Zeit- und Spannungsabhangigkeit der lonenkanéle in Formeln zu fassen, flhrten
Hodgkin und Huxley die drei Variablen m, n und h ein. Die Variablen m, n und h geben dabei
Wahrscheinlichkeiten an, die mit dem Offnungszustand der Kalium und Natriumkanile zu-
sammenhangen.

Die Permeabilitat fiir den Na*-Kanal beschreibt das Modell mit
Ona =M h Gpa
Die Permeabilitat des K*-Kanals ist gegeben durch

gk = n* Gk

5.2 Physikalisches Modell

Diese Festlegungen begriindeten sie mit folgendem physikalischen Modell: ein Na*-Kanal
verfugt tiber drei aktivierende Na*-Tore, die auch ,,m-Tore* genannte werden, und ein inakti-
vierendes ,,h-Tor“. Im Ruhezustand sind die ,,m-Tore“ geschlossen und das ,,h-Tor* getffnet.
Dieser Zustand ist in Abbildung 6 dargestelit.

Abbildung 6 : Na*-Kanaltore im Ruhezustand

Da m die Wahrscheinlichkeit angibt, dass eines der m-Tore geoffnet ist, gibt m® die
Wahrscheinlichkeit an, dass alle drei Tore geoffnet sind. Das Produkt von m** h beschreibt
insgesamt die Wahrscheinlichkeit, dass die drei m-Tore und das h-Tor gedffnet sind.

Durch die oben beschriebenen Vorgange gehen die Tore in die in dargestellten weiteren
Zustande Uber.
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Reizung Inaktivierung Refraktire Phase

CNEIT T A E I

Na

Abbildung 7 : Weitere Zustande des Na'-Kanals

Das Modell des Kaliumkanals ist ahnlich, mit dem Unterschied, dass hier vier gleiche Tore
existieren, die der Aktivierung des Kanals dienen. Bei dem Kaliumkanal existiert somit kein
Tor zur Inaktivierung.

Der gesamte lonenstrom setzt sich nach Hodgkin und Huxley somit zusammen als:
lges = gna M°h (U= Ena) + g n* (U—Ex) + g0 (U—Ev)

Hierbei ist g, (u — EL) der bereits erwéhnte Leckstrom, der nur von der aktuellen Membran-
spannung u abhéngig ist.

5.3 Modellierung durch Differentialgleichungen

Die Variablen n, m und h beschrieben Hodgkin und Huxley in ihrem Modell als folgende
Differentialgleichungen:

m=a, (U)A-m) -5, (u)m

n=a,(U)d-n)- 4, (un

h=a, (U)L-h)- B, (uh

Die hier eingefuhrten Funktionen o, Bn, 0m, Bm, o, Prn Wurden empirisch bestimmt und an

das spezielle Verhalten des untersuchten Riesen-Axons angepasst. Die Funktionen sind
definiert als:

0.1- 0.0l w0 25-0.L
=
§ —4e s o, ~007e ® By =i
e3—0.1u +1

Zur Veranschaulichung werden die Funktionen in der folgenden Abbildungen dargestellt:
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Abbildung 8 : Alpha und Beta Funktionen

Diese oben eingeflihrten Differentialgleichungen lassen sich mit zwei Substitutionen

Xo(U) = ax () / (ox (U) + Bx () und T(u) = (0 (U) + Bx (u)) ™

,wobei x jeweils durch n, m und h zu ersetzen ist, umschreiben zu der verstandlicheren
Gleichung

X =[x %y ()]

z,(u)
Differentialgleichungen dieser Art lassen sich mit der Startbedingung x(0) = 0 auflésen zu

X(t) = X, (U) —€ ' x, ()

Anschaulich bedeutet dies, dass die Funktion x(t) fur ein konstantes u fur t — oo gegen Xo(u)
konvergiert. Die Geschwindigkeit der Konvergenz hangt dabei von t,(u) ab.

Abbildung 9 zeigt ein Beispiel fur die Losung einer solchen Differentialgleichung. Hier
wurden als Parameter Xo(u) = 5 und t«(u) = 10 gewahlt.
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Abbildung 9 : gel6ste Differentialgleichung

Der folgende Graph zeigt den Verlauf der Funktion X, in Abhédngigkeit der Membran-
spannung u. Dieser Graph gibt somit an, mit welcher Wahrscheinlichkeit das zugehorige Tor
des Na*-Kanals bzw. des K*-Kanals gedffnet ist.

1'_,

h

0.8]°

III.E-; é m

(@V)

Abbildung 10 : Konvergenzgrenzen in Abhéngigkeit von der Membranspannung

Betrachtet man beispielsweise das Membranpotential von —100mV, so kann man erkennen,
dass in diesem Zustand sowohl der Na'-Kanal (m- und h-Tore relevant) als auch der K*-
Kanal (n-Tore relevant) geschlossen ist. Bei einem Membranpotential von 100mV dagegen
kann man ablesen, dass die m-Tore gedffnet sind, das h-Tor geschlossen ist, der Na*-Kanal
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also in einer Inaktivierungsphase ist. Dagegen ist der K'-Kanal gedffnet, K*-lonen kdnnen
also die Membran passieren.

Die Zeitabhangigkeit der Variablen n, m und h kann durch Betrachtung der Funktion t ver-
standen werden. Diese Funktion ist in folgender Abbildung in Abhangigkeit vom Membran-
potential dargestellt:

m
00 -80 -60 40 20 20 40 GO B0 100
Membranpotential (mV)

Abbildung 11 : Zeitabhéngigkeit der Variablen n, mund h

Hier ist zu erkennen, dass die Zeitkonstante tn, Uber den gesamten relevanten Bereich des
Membranpotentials deutlich geringer ist, als die Zeitkonstanten t,und t,. Wenn man sich die
Losung der Differentialgleichung noch einmal betrachtet, so wird klar, dass dies dazu fihrt,
dass die m-Tore deutlich schneller reagieren, als das h-Tor oder die n-Tore. Diese Tatsache
modelliert auf mathematische Weise die zeitliche Verzdgerung, die Hodgkin und Huxley zwi-
schen Aktivierung und Inaktivierung des Na'-Kanals und der Aktivierung des K*-Kanals be-
obachteten.

Eine leicht verstandliche Einfihrung in das Hodgkin-Huxley Modell bietet [WEBO5]. Ma-

thematisch anspruchsvoller fiihrt [Ge02] das Modell ein. Jedoch ist diese Einfuhrung liicken-
haft und sollte durch weitere Literatur erganzt werden.

6 Dynamisches Verhalten des Hodgkin-Huxley Modells

In diesem Abschnitt wird das Verhalten eines per Hodgkin-Huxley Modell simulierten Neu-
rons abhdngig von verschiedenen Reiz-Szenarien betrachtet.
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6.1 Szenario 1: Reiz des Neurons tUber Schwellwert

Hierbei wird das Neuron fur einen kurzen Augenblick so stark gereizt, dass ein Aktionspoten-
tial entsteht. Abbildung 12 verdeutlicht diesen Ablauf. Hierbei stellt die oberste (rote) Kurve
im oberen Bereich den Verlauf des Membranpotentials da, wahrend die darunter dargestellte
(violette) Kurve den Reizverlauf wiedergibt. Sehr gut zu beobachten sind die Verldufe der
Variablen m, n und h direkt darunter. Hier kann man sehen, dass der Zuwachs der m-Variable
(Offnung der m-Tore und damit Aktivierung der Na*-Kanéle) der Reduktion der h-Variable
(Inaktivierung) vorausgeht.

foltage (m)

[ak]
=
[au]
=
=
T

Abbildung 12 : Reiz uber Schwellwert

6.2 Szenario 2: Reiz des Neurons unterhalb des Schwellwerts
Der Verlauf dieses Szenarios wird durch Abbildung 13 dargestellt:
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Abbildung 13 : Reiz unterhalb des Schwellwerts

Diese Darstellung zeigt, wie das Membranpotential zundchst auf den Reiz reagiert. Auch die
Wahrscheinlichkeit der Offnung der m-Tore wachst kurzzeitig, nicht jedoch stark genug, um
einen geniigend starken Einfluss von Na'-lonen zu verursachen, der den Effekt weiter ver-
starken wirde.

6.3 Szenario 3: Dauerreizung

Hierbei wird das Neuron ber 20ms lang einem Dauerreiz ausgesetzt. Die Reaktion auf diese
Reizung zeigt Abbildung 14.

Abbildung 14 : Dauerreizung (20ms)
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Die Reaktion des Neurons besteht in einer sich wiederholenden Aktionspotentialsequenz.

6.4 Szenario 4: Refraktare Phase

Zuletzt soll auf die refraktare Phase des Neurons nach einem Aktionspotential eingegangen
werden. In dieser Phase ist es bekanntlich nur schwer mdglich, ein weiteres Aktionspotential
zu provozieren. Den zugehérigen Ablauf zeigt Abbildung 15.

foltage (M)

[nk ]
=
[y
=
v
=
an
_—
==

Abbildung 15 : Refraktarperiode

Wie man hier am Verlauf des Membranpotentials (rot) sehen kann, wird durch den ersten
Reiz (erster violetter Rechteckimpuls) ein Aktionspotential ausgeldst. Der zweite Reiz erfolgt
noch wahrend der Refraktarperiode des Neurons. Dies ist zum einen daran zu erkennen, dass
sich das Membranpotential noch in einem hyperpolarisierten Zustand befindet, zum anderen
auch daran, dass die Variable h noch einen sehr geringen Wert hat (ca. 0.3), was dazu fiihrt,
dass die meisten Na*-Kanile noch in ihren Inaktivierungsphase sind. Zudem ist die Variable h
noch relativ groB, was einen deutlichen ausgehenden K*-Strom verursacht und damit ebenso
dem Aufbau eines Aktionspotentials entgegenwirkt.

7 Zusammenfassung und Ausblick

Das Verhalten von Neuronen basiert im Wesentlichen auf lonenflussen, die die Zellmembran
durch passive Kanéle oder aktive lonenpumpen passieren. Hierbei haben wiederum die Na'-
,die K*- und die CI”lonen den gréRten Einfluss. Die Offnung bzw. das Schlieen von Kana-
len wird durch die Membranspannung beeinflusst, die ihrerseits von Konzentrationsdifferen-
zen der erwidhnten lonen abhangt. Eine Abfolge von Offnungs- und SchlieRvorgangen der
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Kandle, ausgeldst durch einen initialen Reiz des Neurons, fiihrt zu den beobachteten Aktions-
potentialen.

Das vorgestellte Hodgkin-Huxley Modell erlaubt eine realitatsnahe Simulation dieses Verhal-
tens eines einzelnen Neurons. Dazu flhren die beiden Wissenschaftler das Modell von n-, m-,
und h-Toren ein, die das Verhalten der lonenkandle bestimmen. Das Modell berechnet auf
Basis von Differentialgleichungen die Offnungs- bzw. SchlieRwahrscheinlichkeit fiir jedes
dieser Tore und bestimmt damit den lonenfluss der die Zelle verlasst, bzw. die Zelle betritt.

Die Dynamik des Modells kommt durch die hohe Realitatsnédhe gut an das tatsachliche Ver-
halten von Neuronen heran. Dennoch ist dieses Modell nicht in der Lage, manches beobachte-
te Verhalten von Neuronen wiederzugeben. So fehlt dem Modell beispielsweise die Fahigkeit,
Folgen von Aktionspotentialen zu generieren, die wieder gefolgt werden von einer gewissen
Ruhephase. Dieses Verhalten wurde bei einigen Neuronen bei einer Dauerreizung beobachtet.

Aufgrund des hohen Aufwandes fur die Berechnungen dieses Modells eignet es sich fir nur
wenige simulierte Neuronen. Jedoch ergeben sich durch die hohe Realitdtsnahe Anwendun-
gen im Bereich der Simulation von Einflissen von Medikamenten bzw. Drogen auf das Ver-
halten von Neuronen. Fir komplexe simulierte neuronale Netze mit sehr vielen Neuronen
kdnnen jedoch nur weniger realititsnahe Modelle, wie etwa das Spike Response- oder In-
tegrate and Fire-Modell verwendet werden.
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Gepulste Neuronale Netze:

Das ,,spike response model* (SRM)

Johann Weininger
Zusammenfassung:

Diese Seminararbeit befasst sich mit dem Themengebiet der kunstlichen
neuronalen Netzen, mit dem ,,spike response model* und dem ,,integrate & fire*
Modell als Schwerpunkt. Als erstes werden die Grundlagen der Neuronalen
Dynamik erklart, die fur das spatere Verstandnis notwendig sind. Anschliel3end
wird das physikalische ,,integrate & fire* Modell und das mathematische ,,spike
response model*“ vorgestellt und nach Komplexitdat und Leistungsfahigkeit
zwischen das Hudskin-Huxley und das technische Raten - Modell eingeordnet.

1 Einleitung

Diese Seminararbeit befasst sich mit dem Thema kinstlichen Neuronale Netze mit dem
Schwerpunkt auf dem ,,spike response model*“. Die kiinstlichen neuronalen Netze bilden ihr
Vorbild aus der Natur ab und sind besonders durch die informationstechnischen Fahigkeiten
biologischer  neuronaler  Netze wie  Parallelverarbeitung,  Fehlertoleranz  und
Anpassungsfahigkeit motiviert. Sie werden als Kognitive Systeme zur Klassifikation oder
Mustererkennung eingesetzt. Statt einen deterministischen Algorithmus zu implementieren,
muss man ein Neuronales Netzwerk lediglich mit Beispiel-Eingabedatendaten und Beispiel-
Lésungen dieses Problems trainieren. Die Qualitat eines Neuronalen Netzes zeigt sich dann
darin, wie gut es in der Lage ist, auf gegebene Eingaben mit dem richtiger Ausgabe zu
reagieren.

Um das Verhalten eines Neurons in einem Neuronalem Netzwerk zu beschreiben gibt es
verschiedene Modelle, die sich in ihrer Abstraktionsebene unterscheiden. Das ,,spike response
model*“ welches eine Verallgemeinerung des ,,integrate & fire* darstellt, betrachtet ein
Neuron als homogene Einheit und beschreibt seinen Zustand durch das Membranenpotential.
Damit steht es in seinem Abstraktionslevel zwischen dem Hodgkin-Huxley-Model, bei dem
einzelne lonenstrome bertcksichtigt werden und einem Raten-Model, bei dem die
Pulsstruktur eines neuronales Signals vernachlassigt, bzw. gar nicht beachtet wird.

2 Aufbau und Funktionsweise von Neuronen

Die Neuronen sind die elementaren Verarbeitungseinheiten des Gehirns. Informationen die
ein Wirbeltier von der AuRenwelt durch seine Sinnesorgane erhalt, werden in einem
hochkomplexen Netzwerk aus Neuronen verarbeitet.

Als erstes soll der den Aufbau eines Neurons beschrieben werden. Siehe dazu Abbildung (1).

23
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2.1 Dendriten

Uber die Dendriten — baumartige Verzweigungen der Nervenzelle, werden die Reize von
anderen Neuronen aufgenommen. Diese Reize sind elektrische Impulse von etwa 100mV und
von 1-2 ms Dauer.

2.2 Soma

Der Zellkorper (Soma oder Perikaryon) ist das metabolische Zentrum der Nervenzelle, wo die
eingehenden Reize verarbeitet werden. Hier befindet sich auch der Zellkern, der wie bei allen
Zellen, den groBten Teil der Erbinformation beinhaltet. Der ZellkGrper ist mit einer
halbdurchlassigen Membran umgeben. Durch das Ungleichgewicht der lonen innerhalb und
aullerhalb der Zelle, ist die Zellenmembran im Ruhezustand negativ geladen.

Dendriten Synapsen

. ﬂ
rﬂ{ U"; llrff Synapsen
5 Ill !’ Axon ‘/\

M.a’/j/.;;x& \ﬁ.xt-nhi’:gal A

ZellkSrperfSoma

-—

Abbildung (1)

2.3 Axon

Der Axonhugel ist der Ursprung des Axons. Hier werden die Pulse oder Aktionspotentiale
gebildet, die anschlielend den Axon entlanglaufen. Ein Puls wird ausgeltst, wenn die
Reizung des Neurons durch andere Neuronen einen bestimmten Schwellwert Uberschreitet.
Allerdings kann trotz starker Reizung nicht sofort nach dem Ausldsen eines Pulses gleich ein
weiter ausgelost werden. Das Neuron braucht eine bestimme Zeit um sich zu erholen. In
dieser so genannten Refraktérzeit ist das Auslésen eines Aktionspotentials erschwert, aber
nicht unmaglich. Das Axon ist der terminale Vortsatz eines Neurons. Meist gibt es nur ein
langes Axon pro Neuron. Dieser kann einige Meter lang werden und Reize mit
Geschwindigkeit von 100 m/s weiterleiten. In den meisten Fallen verzweigt sich das Axon am
Ende, wobei jeder Ast tausende von prasynaptischen Endungen tragen kann. Présynaptische
Endungen sind kolbenartige Anschwellungen, die sich am Ende des Axons bzw. dessen
Verastelungen sich befinden. Sie sind ein Teil der Synapsen.
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2.4 Synapsen

Es gibt zwei verschiedene Arten von Synapsen: die chemischen und die elektrischen.

Die chemischen Synapsen bestehen aus den présynaptischen Endungen, dem synaptischen
Spalt und einer postsynaptischen Struktur, meist aus Dendriten des postsynaptischen Neurons
besteht. Die présynaptische Endungen kommen sehr nahe an die postsynaptischen Dendriten
ran, es bleibt nur ein kleiner Zwischenraum, der synaptische Spalt dazwischen. Wenn ein Puls
die Synapse erreicht, 16st sie eine komplexe Kette von biochemischen Reaktionen aus, die
dazu fuhren, dass Neurotransmitter aus den prasynaptischen Endungen in den synaptischen
Spalt ausgeschittet werden. Diese werden auf der anderen Seite des synaptischen Spalts durch
Rezeptoren erkannt, die dann die Zellenmembran 6ffnen, so dass lonen in die Zelle einflieRen
koénnen. Das EinflieBen von lonen fihrt zur Veranderung der Membranspannung des
postsynaptischen Neurons. Auf diese Weise wird ein chemisches Signal in eine elektrische
Reaktion umgewandelt.

Bei elektrischen Synapsen, den so genanten ,,gap junktions®, werden durch spezielle Proteine
die elektrischen Signale direkt weitergeleitet.

2.5 Das postsynaptische Potential

Die Spannungsreaktion des postsynaptischen Neurons auf die prasynaptische Aktion nennt
man postsynaptische Spannung oder postsynaptisches Potential, kurz PSP. Die Reaktion, die
eine Spitze beim postsynaptischen Neuron auslost last sich mithilfe einer Elektrode
bestimmen, die den Spannungsunterschied zwischen der Zellenmembran und der Umgebung
misst. In einem ungereizten Zustand hat ein Neuron eine konstante Ruhespannung von etwa -
65mV. Nach dem Eintreffen eines Pulses veréndert sich die Membranspannung, um dann
wieder zur Ruhespannung zuriickzukehren.

Ist diese Spannungsveranderung positiv, dann nennt man die Synapse exzitatorisch und sie
I6st das exzitatorische postsynaptische Potential, kurz EPSP. Ist diese aber negativ, dann
spricht man von des inhibitorischen Synapse und dem inhibitorischem postsynaptischen
Potential, kurz IPSP.

3 Integrate & Fire

Will man nicht nur ein einzelnes Neuron modellieren, sondern ein ganzes Netzwerk, wird das
genaue Hudskin-Huxley Modell zu komplex. Man muss die Neuronale Dynamik etwas
vereinfachen. Beim ,integrate & fire“ werden die komplexen biochemischen Vorgange
mithilfe eins elektrischen Stromkreises approximiert.

3.1,,leaky integrate & fire*

Das Soma wird beim ,integrate & fire* Modell durch einen Stromkreis mit einem Widerstand
und einem parallel geschaltetem Kondensator modelliert:
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Abbildung (2)

Stromimpulse von auflen laden den Kondensator und flieRen dann tber den Widerstand ab.
Dadurch werden die postsynaptische Potentiale moduliert.

Die Spannung I(t) verteilt sich auf den Kondensator und den Widertand:

I®) = lg+ 1. (31.1)

Der Strom der durch den Widerstand flie3t, 1asst sich mit dem Gesetz von Ohm berechnen
als:

Der Kondensator wird geladen mit einer Ladung g = Cu. Mit | = dg/dt ist

|cap:cd—“.
dt

Somit haben wir mit (3.1.1) fur den Strom:

I(t) = %)Jr c‘;—‘:. (3.1.2)

=> RI(t) = u(t) + RCC:j—l: => RC(:I—l:=—u(t)+Rl(t)

Ersetzt man jetzt RC mit der Membranzeitkonstante z,, = RC , woraus folgt:

7 ‘Z—Lt‘z—u(t)ml(t). (3.1.3)

m
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Jetzt kann man durch die Wahl von 7z die Eigenschaften des Modells beeinflussen.

Die Membranspannung des Neurons wird dargestellt durch u(t), und um die Spannungskurve
zu bestimmen, 16st man die Differentialgleichung (3.1.3).

3.2 Der Schwellwert und das Aktionspotential im ,,leaky integrate & fire*
Beim “integrate & fire* handelt es sich um ein ,,threshold-fire* Modell. Das Neuron feuert
sobald seine Membranspannung u, (t) ein Schwellwert $ iberschreitet.

Das Aktionspotential wird nicht direkt dargestellt. Sobald die Spannung den Schwellwert bei
t ut™) = 9 erreicht, feuert das Neuron per Definition und die Spannung wird auf einen
Wert u, < 4 zurlickgesetzt.

3.3 Refraktarzeit im ,,leaky integrate & fire*
Eine absolute Refraktarzeit l&sst sich dadurch simulieren, dass man nach einer Spitze nicht
sofort mit dem Integrieren fortfahrt, sondern erst eine Zeit A®™ abwahrtet, und erst bei

" 4+ A* fortfahrt. Oder man konnte auch eine dynamische Schwelle einfiihren, um auch in
der Refraktérzeit eine Anregung des Neurons zu ermdglichen.

3.4 ,,leaky intergrate & fire* beim konstantem Strom

Bei einem konstanten Strom I(t)=I, und mit u,=0 und unter Annahme, dass die erste Spitze
sich zum Zeitpunkt t = t¥ sich ereignet hat, kann man den Verlauf der Spannungskurve durch
Integration mit dem Startzustand u(t®) =u, = 0bestimmen.

Unter diesen Umsténden ist die Losung der Differentialgleichung (3.1.3):

{ t—t®
u(t) =RI, 1—exp[— ﬂ . (34.1)
T

m

Fir t — oo lauft die Spannung asymptotisch gegen Rlo, was bei RI, <8 zu keinen weiteren
Spitze fuhrt. Bei RI, > erreicht das Membranenpotential wieder die Schwelle bei

@ _t®
9= Rl{l— exp(—ﬁﬂ .
Tm

Lost man das nach dem Zeitinterwal T =t® —t® auf, erhalt man:

RI,
Rl, -9

T=r,In

Das Neuron feuert also angefangen mit der Startzeitpunkt to periodisch Impulse mit der
Frequenz v = 1/T ab.
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Fugt man zusétzlich eine absolute Refraktarzeit A®® ein, erhalt man:

1
v=|A +7_In Rl :
RI, - 9

3.5 ,,leaky integrate & fire* bei zeitabhangigem Strom
Man kann das letzte Modell generalisieren, indem man von der Annahme des konstanten

Stroms abweicht. Die letzte Spitze soll zum Zeitpunkt feingetroffen sein. u, soll der
Startparameter fur die Integration sein. Dann erhélt man fir die Membranspannung:

u(t) =u, exp[— ﬂ} + %Texp[— i]l (t—s)ds. (3.5.1)
4 0

m Tm

Dieser Ausdruck gilt vom Zeitpunkt f bis u(t) =4, dann wird u wieder auf u, gesetzt und man
integriert von neuem.

4 SRM

Wird das zu modellierende Netzwerk sehr umfangreich, stoRt das ,,integrate & fire” an seine
Grenzen. Eine weiteres ,,threshold-fire” Modell ist das ,,spike response model“. Hier wird die
Neuronale Dynamik noch stérker vereinfacht. Ich méchte mit dem stark vereinfachtem SRMy
anfangen, um dann zum formalen SRM (iberzugehen.

4.1 Das vereinfachte Modell SRM,

Dieses Modell wurde dazu verwendet um die Leistungsstérke der Neuronalen Netze nach dem
SRM zum analysieren. Es ist lediglich eine Abstraktionsebene hoher als das technische Raten
— Modell.

4.1.1 Das postsynaptische Potential in SRM,
In der Abbildung (3) sieht man den Verlauf der Membranspannungu, (t).

I ]

)

Ll est

~¥

Abbildung (3)
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Das Neuron i wird vom Neuron j=1 zu den Zeitpunkten t” und t® gereizt und vom Neuron
j=2 zu den Zeitpunkten t{” und t{”. Somit ist t{") der Zeitpunkt des Feuerns des

prasynaptischen Neurons j. Diese Reize I6sen eine jeweils eine postsynaptische Reaktion, die
sich durch den Anstieg der Membranspannung &ufert, in diesem Fall handelt es sich um
EPSP. Bei negativer Ruhespannung u,, und EPSP wird die Membran depolarisiert. Die
Verénderung der Spannungskurve, die durch das EPSP vom Neuron j ausgeldst wurde:
u; (t)— U, nennt maneg; (t—ti"”). Diese hangt im SRMo nur vom dem Zeitpunkt des letzten

Feuerns des présynaptischen Neurons j ab.

4.1.2 Der Schwellwert und das Aktionspotential in SRM,

In der Abbildung (4) sieht man, wie zum Zeitpunkt t{" das Neuron j=2 ebenfalls einen Reiz

aussendet. Da die Reaktion auf den Reiz des Neurons j=1 noch nicht ganz abgeklungen ist,
summieren sich beide Reaktionen.

Abbildung (4)

In der Abbildung (5) uberschreitet letztendlich die Membranspannung, als Reaktion auf zwei
zusatzliche Reize, den Schwellwert 9.

T
i1 L, (1) [
=1 —
a _ —

Abbildung (5)
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Den Verlauf der Kurve u, (t) kann man annahrend beschreiben durch:
ut)=>> gt +u,. (4121)
jof

Das Uberschreiten des Schwellwertes $ 16st ein Aktionspotential aus, wobei die vier Pulse
auf der Abbildung (5) in Realitat sicherlich nicht ausreichen wiirden, um einen Neuron zum
Feuern zu bringen. Dazu bedarf es in der Natur einer weitaus hoheren Aktivitat von etwa 20
bis 50 Pulse.

4.1.3 Die Nachhyperpolarisation und die Refraktarzeit in SRM,

Bei einem Aktionspotential zum Zeitpunktt!", steigt die Membranspannung, die gerade den

Schwellwert Gberschritten hat, Impulsartig auf etwa 100mV an, um dann wieder schnell unter
die Ruhespannung u, = -60mV zu fallen, was man dann die Nachhyperpolarisation nennt.

rest —
Danach kehrt die Spannung langsam wieder zum Ruhepotential zuriick. Um das zu
beschreiben erganzen wir die Formel (4.1.2.1) zu:

u,(t)= 77(t -t )+ ZZ&U t-t")+u (4.13.1)

mit , als Zeitpunkt des letzten Feuerns von Neuron i: f, = max{ti“)‘ti“) < t} und mit

/At fir 0<t—ti" <At
t—t"

—noexp(— ' ] fir At<t-t("
T

nlt—t")= (4.1.3.2)

mit den Parameternz,, t, At> 0. Siehe dazu auch Abbildung (6).
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Abbildung (6)

Lasst man in (4.1.3.2) At— 0 laufen, bekommt man als Aktionspotential einen Impuls oder
eine Dirac-Funktion & mit:

5(x)=0 fir x=0 und J'é(x)dx:l.

Die Formel (4.1.3.2) simuliert ebenfalls die Nachhyperpolarisation auf eine einfache Weise.
Denn 17, bestimmt den Anfang des Verlaufes der Spannungskurve ui(t) nach dem Impuls.

Das hei8t, wahlt man 7,>>9, dann ist das Membranenpotential  nach einem

Aktionspotential, in der Phase der Hyperpolarisation viel niedriger als das Ruhepotential.
Somit ist es viel schwieriger nach einem Impuls sofort einen weiteren Impuls auszuldsen.
Dies ist ein einfaches Modell, um die neuronale Refraktérzeit zu simulieren. Die Dauer dieser
Zeit, die das Neuron braucht, um sich zu erholen, wird durch den Parameter t bestimmt.

4.1.4 Schwachpunkte des Modells

Wie bereits erwahnt ist das hier geschilderte Modell SRM; ist stark vereinfacht und ignoriert
viele Aspekte der neuronalen Dynamik. Zum Beispiel ist die Form des postsynaptischen
Potentials immer gleich, unabhangig von Zustand des Neurons, obwohl wenn sich ein Neuron
gerade in einer Ruhephase nach dem Ausldsen eines Aktionspotentials befindet, ist es weniger
empfindlich gegenuber Reizen prasynaptischer Neuronen. Auch eine unterschiedliche
Gewichtung der eingehenden Reize ist nicht moglich.

4.2 Das formale ,,spike response model*

4.2.1 Definition des Modells

Den Zustand eines Neurons gibt beim SRM eine einzige Variablen an: u;, die
Membranspannung. Diesen Zustand wird nach der folgenden Formel bestimmt:
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0

U () = 7lt—t )+ Yoy Yy (t=E 1=t )+ [xlt -, s) = (¢ - s)ds.

i f 0

Die Kernel n, &, und « beschreiben die Auswirkungen der eingehender und ausgehenden
Reize auf die Membranspannung. An sie als ,response kernels” ist die Benennung ,,spike
response model ,, angelehnt.

w; ist die Wirkungskraft mit der die eingehenden Reize gewichtet werden kdnnen. Denn

verschiedene présynaptische Neuronen konnen durch ihre Reize unterschiedlich starke
Reaktionen verursachen.
Sobald der Wert von u,(t) den Schwellwert 9 Uberschreitet, wird ein Aktionspotential

ausgelost.

4.2.2 Der ¢ — Kernel

Jeder Reiz eines prasynaptischen Neurons, flihrt zu einem EPSP, was die Membranspannung
erhoht, nach einer gewissen Zeit aber kehrt die Membranspannung wieder zu ihrem
urspringlichen Wert u, = 0 , in den Ruhezustand zurlick. Dieses EPSP wird durch die

Funktion ¢ angegeben, wobei ¢; (t—fi,t—t}”) ist der EPSP, den das Neuron j beim Neuron i

verursacht bei f-ten Reizen ausldst. In der Refraktérzeit ist des Neuron weniger empfindlich
gegenuber eingehenden Reizen. Deswegen wird der Zeitpunkt des letzten Feuerns von

Neuron i, ., ebenfalls im ¢ — Kernel beriicksichtigt.

4.2.3 Der n— Kernel
Die 7 Funktion gibt wie bei SRM, die Form des Aktionspotentials und der

Nachhyperpolarisation an. Diese Funktion kommt also jedes Mal ins Spiel, wenn der
Schwellwert Gberschritten wurde und ein Aktionspotential ausgelost wird. Die
Wirkungsweise dieser Funktion ist mit dem Rucksetzen der Membranenspanung beim
»integrate & fire** zu vergleichen.

4.2.4 Der k — Kernel

Der k — Kernel beschreibt die Auswirkung des externen Stroms 1% auf die Veranderung der
Membranspannung. Dieser externe Strom entsteht z.B. wenn das Neuron Eingaben durch
eine Sinneszelle halt oder durch Eingaben von anderen Neuronen durch die ,,gap junktions®.
Ein solches Signal kann als unendliche Summe von geeignet verschobenen, skalierten
Impulsen verstanden werden, so dass es als ein Integral dargestellt wird. Der k — Kernel
beschreibt hierbei die Veranderung des Membranenpotentials durch diese externe Eingabe,
wobei der Zeitpunkt des letzen Aktionspotentials des Neurons beriicksichtigt wird, was zur
genaueren Modulation der Refraktarzeit fihrt. Siehe dazu auch Abbildung (7).



Gepulste Neuronale Netze: Das ,,spike response model* (SRM) 33

i
u ll\ I’-,

Abbildung (7)

4.3 ,integrate & fire* und das ,,spike response model*

Wir nehmen an, ein ,leaky integrate & fire“ Neuron ist an die externe Stromquelle | *
angeschlossen und empfangt Reize von présynaptischen Neuronen, die wie in der Abbildung

(4) durch ein Tiefpassfilter geleitet werden. Die Impulses(t—t{"”)kommend von den

prasynaptischen Neuronen j=1..., werden nach dem Passieren des Tiefpassfilters als Synapse,
zu EPSPs a(t—t}”)des postsynaptischen Neurons i. Damit berechnet sich die

Membranspannung u, (t) aus:

T z—l: ——u, ) +RY o, Yalt-t")+RI% 1)
j

f

Unter Annahme u(t,) = u, als Anfangsbedienung, ist die Lésung:
u(t) =u, exp i +Zw..zltfexp — 2 gt -t —s)ds+£]'ﬂexp ~ S et -s)ds
' T ~ '4C o T, . Cys . )"

=nlt—1)+ Yoy X ey -1t )+ [l -, ) (t - s)as
] f

0
mit

n<s>=urexp[-iJ

T
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e(s,t)= éiexp(— LJa(t —t')dt’

T

z«(s,t)%exp(—%j@(s—t)@(t)

und @ als die Heavyside Funktion:

1 fiur x>0
0 fir x<0O

o)
Auf diese Weise lasst sich das ,.integrate & fire” Modell durch das ,,spike response model*
approximieren.

4.4 SRM und SRM,

Um aus SRM SRMy zu erhalten, muss man lediglich die ersten Parameter des k — Kernels und
des ¢ — Kernels auf Unendlich setzen, dann die Gewichtung a; konstant auf 1 setzen und den

im 3.3 beschriebenen 7 — Kernel benutzen:

o0

U ® =t =)+ Yoy Y &y (e, t =t )+ [acloo,t 1§ (£ - s)ds

0

5 Zusammenfassung

Das Hodgkin-Huxley Modell beschreibt die biochemischen und elektrischen Abldufe in
einzelnen Neuron. Fir ein Neuronales Netzwerk ist dieses genaue Modell viel zu komplex.
Das ,integrate & fire* stellt dazu eine Vereinfachung dar. Hier werden die komplexen
Ablaufe mithilfe von Elektrotechnik approximiert. Im ,spike response model” wird die
Neuronale Dynamik noch weiter vereinfacht, wobei das postsynaptische Potential sowie die
Refraktérzeit mathematisch modelliert werden und somit genaue Lokalisation von
Aktionspotentialen in der Zeit ermdéglicht wird. Das SRMy, als eine Vereinfachung von SRM,
steigert noch weiter die Leistung des Modells, bufit aber weitere Genauigkeit ein. Dieses
Modell ist somit nur noch eine Abstraktionsebene von dem technischen Raten — Modell
entfernt, bei dem die Pulsstruktur eins Neurons ganzlich vernachlassigt wird.
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Lernen in gepulsten Neuronalen Netzen

Christoph Sticksel

Zusammenfassung

Gepulste Neuronale Netze sind eine direkte Umsetzung der neuronalen Prozesse in
Lebewesen. Sie verarbeiten sensorische Eingaben in Form von kurzen Spannungspul-
sen und geben ebensolche wieder aus. Ausgehend von zwei moglichen Deutungen der
eingehenden Impulse, als zeitlich gemittelte Pulsraten oder als einzelne Pulse, werden
Lernregeln vorgestellt, die dem Hebbschen Postulat entsprechen.

Als Beispiel fiir die Verarbeitung einzelner Pulse und das Lernen auf dieser Ebene
dient schlielich die Entwicklung des Richtungshérens der Schleiereule (Tyto alba).

1 Einfiihrung

Ein Neuron besteht vereinfachend aus drei Teilen. Die Dendriten nehmen die Eingaben an,
in dem Soma werden die Eingaben verarbeitet und mittels des Axons an andere Neuronen

weitergeleitet.

Dendriten

Abbildung 1: Schematischer Aufbau einer Neurons, aus [GK02].

37
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Die von Neuronen verarbeiteten Informationen sind Spannungspulse. Im Folgenden wird
meistens von der konkreten Form eines solchen Pulses abstrahiert und von infinitesimal
kleinen Pulsen die Rede sein. Ein solcher Puls ist durch seinen Zeitpunkt alleine schon
charakterisiert, so daf3 das Verhalten eines Neurons durch die Menge der Zeitpunkte, an
denen es einen Puls aussendet, beschrieben werden kann.

Ein Neuron bekommt Eingaben von vielen anderen Neuronen, die in dem Soma ver-
arbeitet werden. Jeder von einem Dendriten in das Soma geleitete Puls verdndert dort
das Potential der Somamembran. Sobald das Potential der Membran einen bestimmten
Schwellwert iiberschreitet, sendet das Neuron selbst auf seinem Axon einen Puls aus.

Fiir die Vorginge innerhalb eines Neurons gibt es verschiedene Modelle, die jedoch
nicht Thema der vorliegenden Arbeit sein sollen. Vielmehr geht es hier um die Verbindung
zwischen zwei Neuronen. Ein Zweig des Axons ist mit einem Dendriten eines folgenden
Neurons durch eine Synapse verbunden. Diese Synapse ist ein bedeutendes Element in der
Verarbeitung der eingehenden Pulse, da sie diese gewichtet an die Dendriten weiterleitet.
Durch Riickkopplungen von dem Soma zur Synapse kann das Neuron adaptiv das Gewicht,
man nennt es Effektivitét, einer Synapse &ndern und somit Reaktionen auf Eingaben lernen.

Da es meistens nur um zwei Neuronen und ihre Verbindung geht, nennt man das Neu-
ron, das die Pulse aussendet und in der Verarbeitungskette vor der Synapse liegt, ein
prasynaptisches Neuron, analog nennt man das empfangende Neuron postsynaptisch.

1.1 Das Hebbsche Postulat

Die Anfiange der Untersuchungen zum Lernen in gepulsten Neuronalen Netzen lassen sich
bis ins Jahr 1949 zuriickverfolgen. In diesem Jahr verdffentlichte Donald Hebb ein Buch
namens ,, Organization of Behaviour: A Neuropsychological Theory“[Heb49], in dem er ein
Postulat aufstellte, das als Grundlage der meisten Lernregeln gelten kann.

Das Buch von Hebb steht im Widerspruch zu der damals gegenwértigen Stromung in
der nordamerikanischen Psychologie, dem Behaviorismus. Dieser war rein an dem offentlich
sichtbaren Verhalten interessiert, das an sensorischen Eingaben und der Reaktion darauf
untersucht wurde. Introspektion der Vorgénge dazwischen, wie sie Hebb in seinem Buch
vornahm, war nicht gefragt. Er schrieb das Buch zu einer Zeit, in der die experimentellen
Befunde und Theorien gepulster Neuronaler Netze noch nicht vorhanden waren. Hodgkin
und Huxley verdffentlichten ihre Arbeiten erst 1952, weitere folgten erst viel spéter.

Hebb beschiftigt sich in seinem Buch mit den Vorgéngen zwischen Ankunft einer Er-
regung an einem Neuron und dem Aussenden einer Erregung von demselben Neuron. Er
erkennt schon, dafl einzelne Synapsen des Cortex im allgemeinen zu schwach sind, ein post-
synaptisches Neuron zu feuern, und zusammenlaufende prasynaptische Erregungen nétig
sind. Er vermutet eine Art selbstaufrechterhaltende Aktivitét, die in ,,Zellverbiinden®“ auf-
grund riickwartsgerichteter Verbindungen benachbarter Zellen widerhallt und auch andere
Bereiche des Cortex aktivieren kann, was zu einer Folge von Aktivitdten, von ihm ,Pha-
sensequenzen‘ genannt fiihrt.

Seine Proposition zur Aufrechterhaltung der widerhallenden Aktivitéit, bestand darin,
dafl die Snyapsen ihre Stérke durch einen aktivitdtsabhéngigen Mechanismus verédndern.
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Er formulierte ein ,,Neurophysiologisches Postulat®“, das spéter als Hebbsche Regel bekannt
wurde (zitiert nach [Sej99]):

When an axon of cell A is near enough to excite cell B or repeatedly or persi-
stently takes part in firing it, some growth process or metabolic change takes
place in one or both cells such that A’s efficency, as one of the cells firing B, is
increased.

Wenn ein Axon der Zelle A nahe genug ist, um Zelle B zu erregen, oder wie-
derholt oder stdndig an deren Feuern beteiligt ist, findet in einer oder beiden
Zellen ein Wachstumsprozess oder eine metabolische Verdnderung statt, so daf3
As Effizienz als eine der Zellen, die B feuern, erhoht wird.

Das Postulat war zu seiner Zeit den experimentellen Befunden voraus, wurde aber
zwanzig Jahre spéter bestétigt.

Die wichtigsten Elemente der Hebbschen Regel und somit aller darauf basierenden Lern-
verfahren sind Uniiberwachtheit, Lokalitéit und Kooperativitdt. Das Lernen geschieht ohne
einen externen Lehrer, der den Lernprozefl oder die Klassifizierung iiberwacht, lediglich
statistische Eigenschaften oder Muster der Eingaben werden gelernt. Der Lernprozef ist
lokal insofern als nur die stimulierende und die stimulierte Zelle beteiligt sind, andere Zel-
len oder Parameter haben keinen Einflufl. Eine Verdnderung der Effizienz einer Zelle auf
eine andere kann nur stattfinden, wenn die beide Zellen gleichzeitig aktiv sind, d.h. ihre
Aktivitéat in einer Form korreliert ist.

Das Hebbsche Lernen ist demnach von den iiblichen Lernverfahren, wie Backpropaga-
tion oder der Delta-Regel, in kiinstlichen Neuronalen Netzen zu unterscheiden.

1.2 Experimentelle Motivation

Eine Uberpriifung der Hebbschen Regel kann mit den folgenden zwei Experimenten vorge-
nommen werden.

In ein Neuron wird eine Elektrode eingefiihrt, die das Potential der Membran aufzeich-
net, wihrend das Neuron an den prasynaptischen Fasern durch einzelne Pulse stimuliert
wird (siehe Abbildung 2). Ein erster schwacher Puls, der nicht geniigt, das Neuron zu feu-
ern, erzeugt den oberen den Verlauf des Membranpotentials. Anschlieend wird das Neuron
durch mehrere starke Pulse zum Feuern angeregt, der Verlauf des Membranpotentials ist
in der Mitte aufgezeichnet. Ein erneuter schwacher Puls, dargestellt im unteren Teil, ruft
verglichen mit demselben Puls in der obersten Abbildung eine stidrkere Antwort der Zelle
hervor.

Das Experiment ist konsistent mit dem Hebbschen Postulat. Die Pulse an den Fasern
der postsynaptischen Zelle (bei Hebb Zelle B) stellen eine oder mehrere prasynaptische
Zellen (bei Hebb Zelle A) dar. Mit den starken Pulsen waren die an den Fasern simulierten
prasynaptischen Zellen am Feuern der Zelle beteiligt und nach dem Hebbschen Postulat
soll dann ein Wachstumsprozef einsetzen, der die Effizienz der prasynaptischen Zellen
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Abbildung 2: Experimentelle Bestdtigung der Hebbschen Regel, nach [GK02]. Oben: Ein
schwacher Puls ruft die dargestellte Antwort des Membranpotentials hervor, das Neuron
feuert nicht. Mitte: Mehrere starke Pulse regen das Neuron zum Feuern an. Unten: An-
schlieffend reagiert die Membran stédrker auf einen schwachen Puls als vorher. Gestrichelt
dargestellt ist die urspriingliche Antwort.

in Bezug auf die postsynaptische Zelle erhoht. Dieser Wachstumsproze3 hat tatséchlich
stattgefunden, wie der Vergleich der Antwort des Membranpotentials auf einen einzelnen
Puls vor und nach dem Feuern der Zelle zeigt.

In einem weiteren Experiment 1Bt sich zeigen, da die Anderung der Synapseneffekti-
vitéit auch zeitlich von pré- und postsynaptischem Puls abhéngt. Zwei durch eine Synapse
verbundene Neuronen werden zu bestimmten Zeitpunkten zum Feuern angeregt, man misst
die quantitative Anderung des Synapsengewichts abhéingig vom zeitlichen Unterschied der
Feuerzeitpunkte der beiden Neuronen. Es ergibt sich das in Abbildung 3 dargestellte Ver-
halten.

Der Graph zeigt, dal unabhéngig davon, ob das pré- oder das postsynaptische Neuron
zuerst feuert, die Anderung der Synapse grofer ist, je kleiner der zeitliche Abstand zwi-
schen pra- und postsynaptischem Puls ist. Die Reihenfolge beeinflut das Vorzeichen der
Anderung der Synapseneffektivitit: feuert zuerst das pré- und dann das postsynaptische
Neuron, so wird die Synapse verstiarkt. Feuert das prasynaptische Neuron erst nach dem
postsynaptischen, wird die Synapse geschwécht.

Dieses Ergebnis ist wiederum konsistent mit dem Hebbschen Postulat, da das préasyn-
aptische Neuron umso mehr zum Feuern des postsynaptischen beigetragen hat, je néher
am Feuerzeitpunkt des postsynaptischen Neurons der priasynaptische Puls das Neuron er-
reicht. Kommt der préasynaptische Puls erst nach dem Feuern des postsynaptischen Neurons
dort an, so hatte das priasynaptische Neuron keinen Einflu} auf dieses Ereignis, die Syn-
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Abbildung 3: Anderung der Synapsengewichte abhingig von der Differenz der Feuerzeit-
punkte, nach [GK02]. Die Kreise zeigen gemessene Werte an, die Kurve interpoliert sie.

apse wird daraufhin geschwicht. Die Schwiachung einer Synapse ist zwar nicht in Hebbs
Postulat enthalten, nichstdestoweniger aber konsistent damit.

2 Lernregeln in gepulsten Neuronalen Netzen

Ausgehend von der informellen Hebbschen Regel kann man nun quantitative Beschreibun-
gen der Lernprozesse geben. Zunéchst aber etwas detailierter zu Begriffen und Notationen.

Die Effektivitéit einer Synapse zwischen einem prasynaptischen Neuron j und einem
postsynaptischen Neuron ¢ wird mit w;; bezeichnet. Die Effektivitét ist der zu lernende
Parameter und gibt als Faktor an, wie stark der von Neuron j ausgehende Puls auf das
Neuron ¢ wirkt.

Pulse werden als infinitesimal kurz angesehen. Daher existiert jeder Puls nur zu einem
einzelnen Zeitpunkt, seine tatsédchliche Dauer und Form wird abstrahiert. Das Verhalten
eines Neurons kann dann als eine Menge von Zeitpunkten angegeben werden, zu denen
es einen Puls aussendet. Diese Zeitpunkte notiert man mit tgf ) und tl(f ) fiir pri- bzw.
postsynaptische Pulse.

Eine vereinfachende Deutung der Pulsmuster eines Neurons verzichtet auf die einzelnen
Pulse und betrachtet nur Feuerraten, d.h. die Anzahl der Pulse in einer Zeiteinheit. Dann
bezeichnen v; und v; die pri- bzw. postsynaptischen Feuerraten. Es gilt immer v; > 0 und
v; > 0, da Feuerraten nicht negativ sind.

Im Folgenden werde ich zunédchst Lernregeln fiir die Deutung der Pulse als Feuerraten
betrachten und erst danach auf Lernregeln auf der Ebene einzelner Pulse eingehen. Ich
werde mich dabei zunéchst an die Darstellung aus [GK02] halten.

2.1 Hebbsches Lernen im Ratenmodell

Die Hebbsche Regel liefert schon einen allgemeinen Ansatz fiir daraus hervorgehende Lern-
regeln. Wegen der Forderung nach Lokalitéit konnen nur drei Parameter vorkommen, die am
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Ort der Synapse bekannt sind: die momentane Effektivitét der Synapse w;;, die présyn-
aptische Feuerrate v; und die postsynaptische Feuerrate v;. Allgemein gesehen ist eine
Lernregel eine Funktion F dieser Parameter und gibt die Anderung der Effektivitit der
die beiden Neuronen verbindenden Synapse an.

d

dt

Einen Schritt zu einer konkreten Lernregel erreicht man durch Entwicklung der Funk-
tion in eine Taylorreihe um v; = v; = 0 unter Beibehaltung des Parameters w;;:

w;j = F(w;j,v;,v;) (1)

d OS re re 0S COIT
o Wi = colwyg) +o (wig)vi+ " (wig vy 5™ (wig v + 5™ (wig v} + 57 (wig v +O(°)

(2)

Die auftretenden Terme cg, ;" etc. sind Parameter, die das Verhalten der Funktion F
beschreiben, sie sind alle noch von der aktuellen Synapseneffektivitét w;; abhéngig. So ist
z.B. ¢g = F(w;;,0,0), gibt also die Anderung der Effektivitdt der Synapse an, wenn weder
das pra- noch das postsynaptische Neuron aktiv ist. Der Term ¢§* (w;;)v;v; realisiert die
in der Hebbschen Regel geforderte Kooperativitét. Nur wenn sowohl v; > 0 als auch v; > 0
sind, trigt dieser Term zur Anderung der Effektivitiit der Synapse bei.

Um eine einfache Lernregel zu erhalten, setzt man genau diesen Term ¢§™"(w;;) > 0
und alle anderen Terme zu Null:

d
dt

Diese Lernregel bewirkt, daf eine Anderung der Effektivitiit einer Synapse genau dann
erfolgt, wenn sowohl das pré- als auch das postsynaptische Neuron aktiv sind. Weitere
Einfliisse gibt es bei dieser Regel nicht.

Sie hat jedoch den gravierenden Nachteil, dafl die Effektivitdt der Synapse iiber alle
Grenzen wichst, wenn die priasynaptische Erregung anhélt. Es ist sinnvoller, in diesem Fall
eine Séttigung der synaptischen Effektivitdt an einem Maximalwert zu fordern. Erreicht
wird das dadurch, dafl ¢5°™ gegen Null geht, wenn w;; seinen Maximalwert wy,,x anstrebt,

z.B. durch Setzen von ¢§”" (w;;) = v2(Wmax — w;;) mit einer positive Konstante s.

wi; = 5™ (Wi )viv; (3)

d
pra
Bei den beiden einfachen Lernregeln (3) und (4) kénnen die Synapsen nur wachsen. Dies
fiihrt dazu, dafl alle Effektivitdten schliellich ihr Maximum erreichen. Es ist also nétig, dafl
diese auch wieder geringer werden konnen.
Ein einfacher Schritt wire es, die Effektivitdt bei Fehlen einer Stimulation abfallen zu
lassen. Realisierbar ist das durch das Setzen von co(w;;) = —vyow;;, wodurch die Effektivitét
beim Fehlen einer Erregung exponentiell fallt.

ij = ’72(wmax - wz’j)vivj (4)

d

szj = Yo(Wimaz — Wij JViVj — YoWi; (5)
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Fiir andauernde Erregung steigt die Effektivitét w;; auf ihren Maximalwert w,q,, bei
Fehlen einer Erregung fillt sie exponentiell zu Null. Man bezeichnet solche in die Lernregel
eingebaute Beschrinkungen als ,,weiche“ Grenzen. In Simulationen verwendet man oft
,harte“ Grenzen, d.h. die Lernregel selbst beachtet keine Maximal- oder Minimalwerte,
wird aber nur dann angewandt wenn die Effektivitdt nicht {iber aulerhalb der Lernregel
festgelegte Grenzen steigt oder fillt.

Ein anderer Ansatz, die Effektivitdt von Synapsen zu beschrianken, lehnt sich wieder
naher an die Biologie an. Man geht davon aus, dafl eine Synapse nicht unbeschrankt, son-
dern nur auf Kosten anderer wachsen kann, es gibt also einen Wettbewerb zwischen Syn-
apsen um gemeinsame beschrinkte Ressourcen. Eine naheliegende Normalisierung aller
Synapseneffektivitdten wiirde jedoch die Lokalitétsforderung der Hebbschen Regel verlet-
zen, da dann auch andere Synapsen das Lernen beeinflussen. Ich werde nach dem folgenden
Beispiel auf eine Lernregel zuriickkommen, die lokal ist und trotzdem eine Normalisierung
der Synapseneffektivitéit realisiert.

2.2 Anwendung einer ratenbasierten Lernregel: Hauptkomponen-
tenanalyse

Eine Anwendung konnen gepulste Neuronale Netze bei der statistischen Analyse von mehr-
dimensionalen Datenpunkten finden. Eine wichtige Methode dabei ist die Hauptkomponen-
tenanalyse, die es erlaubt, eine Menge von Datenpunkten in Ballungen aufzuteilen.

Es sei also eine Menge von Datenpunkten {£',... &P} aus einem mehrdimensionalen
Raum gegeben, also &* = (&', ..., &N) € RN. Man definiert nun die Korrelationsmatrix C;
dieser Datenmenge als

1 p
Ciy = D& = (€¢)), (6)
pn=1

und die Kovarianzmatrix Vj; als

V= (e —ten,) (& () (7)

Dabei bezeichne (), = %ZZ:1~ das arithmetische Mittel tiber die gesamte Menge der
Datenpunkte. Falls der Schwerpunkt der Datenpunkte im Ursprung liegt, sind Korrelati-
onsmatrix Cj; und Kovarianzmatrix V;; identisch.

Die Hauptkomponenten der Menge der Datenpunkte {&!,... &P} sind nun definiert
als die Eigenvektoren der Kovarianzmatrix V;; . Da diese symmetrisch und positiv semi-
definit ist, sind ihre Eigenwerte reell und nicht negativ, die Eigenvektoren sind orthogonal
zueinander (siehe [GKO02]). Den Eigenvektor zum grofiten Eigenwert bezeichnet man als
die erste Hauptkomponente, er zeigt in Richtung der groiten Varianz der Datenpunkte.

Mittels eines einzigen Neurons la8t sich die erste Hauptkomponente wie folgt berech-
nen. Das Neuron erhilt iiber p Synapsen nacheinander jeweils einen Datenpunkt. Nach
jedem Schritt werden mittels einer Lernregel die Effektivitdten der Synapsen angepasst.
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Vereinfachend ist hier von einem linearen Neuron auszugehen. In einem allgemeinen Neu-
ron hangt die Feuerrate entsprechend einer nichtlinearen Funktion g von den Eingaben ab,

es gilt also
V=49 (Z wijvj) . (8)
J

Bei einem linearen Neuron héngt die Feuerrate nur linear von den Eingaberaten ab:
V; = E W;;Vy. (9)
J

Die anzuwendende Lernregel entspricht der einfachen Hebbschen Regel aus (3), in die-
sem Fall wird jedoch nicht kontinuierlich, sondern nur an diskreten Zeitpunkten jeweils
nach einem Datenpunkt gelernt:

Aw;j = yv;v;. (10)

Die synaptischen Effektivitdten, nachdem alle Datenpunkte als Feuerraten dem Neu-
ron prasentiert wurden, stellen den Hautpkomponentenvektor der Datenmenge dar, zum
Beweis sieche [GK02]. Abbildung 4 zeigt links den Verlauf der syaptischen Efektivititen (ge-
strichelte Linie) bei der als Kreise symbolisierten Menge von Eingabevektoren. Hier sind
die Datenpunkte so normalisiert, dafl ihr Schwerpunkt und der Urpsrung zusammenfallen,
d.h. Korrelationsmatrix Cj; und Kovarianzmatrix V;; identisch sind.
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Abbildung 4: Verlauf der synaptischen Effektivitdten, aus [GK02] S. 392, S. 396. Links:
Lernregel ohne Normalisierung, die gestrichelte Linie stellt den Verlauf der synaptischen
Effektivitdaten dar, eingezeichnet ist der Eigenvektor. Die Datenpunkte sind so normalisiert,
daf} ihr Schwerpunkt im Ursprung liegt. Rechts: Analoge Darstellung mit Ojas Regel zum
Lernen der synaptischen Effektivitéiten.

Es zeigt sich ein schon angesprochenes Problem der einfachen Umsetzung der Hebbschen
Regel. Die Synapsen konnen nur wachsen, was dazu fiithrt, dal das ihre Effektivitdten zwar
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in Richtung mit dem Hautpkomponentenvektor iibereinstimmen, bei gréflerer Anzahl der
Datenpunkte aber immer weiter wachsen.

Man sollte also eine Normalisierung der Synapseneffektivititen einfithren. Das Ziel der
Normalisierung kann nun die Summe der Effektivitdten » _; w; oder die quadratische Norm
[w|| = =, w} sein. Bei ersterer werden die Vektoren in einer Hyperebene orthogonal zum
Diagonalvektor n = (1,...,1)T enden, bei letzterer werden sie immer die gleiche Linge
aufweisen.

Normalisierung der Summe der Effektivititen kann mittels Subtraktion der durch-
schnittlichen Anderung der Effektivitét von allen Synapseneffektivititen erreicht werden,
sie ist dann jedoch nicht lokal. Alternativ kann man die Linge des Vektors der Effekti-
vitédten mittels Multiplikation eines Faktors normalisieren, was gegeniiber der Subtraktion
einige Vorteile bringt. Groflere Effektivitdten werden bei einer Multiplikation stérker be-
einflusst, Effektivitdten kénnen nicht negativ werden. Der wichtigste Vorteil gegeniiber
Subtraktion besteht jedoch in der Lokalitédt dieser Normalisierung.

Nach jedem Lernschritt ist ein Normalisierungsschritt einzufiigen, um den Vektor der
Effektivitdten im n-ten Schritt w(n) einschlieBlich der Verdnderung durch das Lernen
Aw(n) auf Einheitslinge zu bringen. Die Effektivitdten im n#chsten Schritt ergeben sich

also zu:
_ w(n)+Aw(n)
M o)+ Aw(o] )

Nimmt man diese Normalisierung zusammen mit der Lernregel aus (10), ergibt sich die
als Ojas Regel bekannte (zur Herleitung siehe [GK02]):

Awij = ’}/Uﬂ)j — yw”(n)vf (12)

Es treten nur lokal bekannte Parameter auf, so dal diese Lernregel dem Hebbschen
Postulat geniigt. Die Normalisierung fiigt einen quadratischen Term hinzu.

Interessant zu bemerken ist es, dafl mit der Lernregel von Oja (12) die Eigenvektoren der
Kovarianzmatrix V;; Fixpunkte sind, von denen nur der Eigenvektor zum gréfiten Eigenwert
stabil ist. Die Lernregel garantiert also eine schnelle Konvergenz in Richtung der ersten
Hauptkomponente der Datenpunkte, sieche auch Abbildung 4 rechts.

2.3 Hebbsches Lernen im Pulsmodell

Durch die Betrachtung der neuronalen Kodierung als Feuerraten gehen entscheidende In-
formation verloren: die zeitliche Korrelation einzelner Pulse miteinander und wegen der
Mittelwertbildung leichte Abweichungen der Feuerraten von der mittleren Feuerrate. Da-
her macht es Sinn, auch Lernregeln auf der Ebene einzelner Pulse zu entwickeln, die ich im
Folgenden auf der Grundlage von [GK02] vorstellen mochte. Auch hier liefert das Hebbsche
Postulat den Ausgangspunkt.

Ein Puls wird als infinitesimal kurz angesehen, da es nur auf den Zeitpunkt ankommt,
nicht auf seine Grofle oder Form. Die Zeitpunkte préasynaptischer Pulse werden mit tg.f )

bezeichnet, die postsynaptischer Pulse mit tgf ). Um den Verlauf eines Pulses darzustellen,
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bedient man sich der Dirac-0-Funktion. Es gilt d(z) = 0 fiir  # 0 und [°_d(2)dz = 1.
Eine Menge von Pulsen, genannt ein Zug, bezeichnet man mit S; oder S;, der Verlauf eines
solchen Zuges ist durch S; = >, 6(t — tl(-f )) beschrieben.

Die Veranderung synaptischer Effektivitat gemafl Lernregel im Pulsmodell besteht aus
drei Komponenten. Zunéchst eine aktivitdtsunabhéngige Verdnderung ag, die im allgemei-
nen negativ ist und die Effektivitidt bei Fehlen von Aktivitdt verringert. Zusétzlich gibt es
Verénderungen beim Eintreffen eines priasynaptischen Pulses und beim Aussenden eines
postsynaptischen Pulses.

%wij(t) = 55(t) <a§)re + /OOO ORI 5)d3> (13)

Die Verinderung beim Eintreffen von priasynaptischen Pulsen, in (13) durch einen Zug
von Pulsen S; formalisiert, besteht aus einer Anderung ™ unabhingig vom postsynap-
tischen Verhalten. Entsprechend des Hebbschen Postulats gibt es auch eine Verdnderung
abhéngig von der Zeit seit dem letzten postsynaptischen Puls, formalisiert durch den In-
tegralterm. a5"P**(s) gibt die Verinderung abhingig vom zeitlichen Abstand s der pri-

und postsynaptischen Pulse an.

%wij (t) = Si(t) (alf‘m + /0 " g (5)8, (1 — s)ds) (14)

Analog ist die Anderung beim Aussenden eines postsynaptischen Pulses (14). Auch hier
ist eine Verdnderung unabhéngig vom postsynaptischen Verhalten zu beobachten, jedoch
ist diese Verinderung a?®' im Allgemeinen negativ. Der Term a5®"P™(s) gibt auch hier
die Verdnderung abhéngig vom zeitlichen Abstand pra- und postsynaptischer Pulse an.

Zusammengefafit ergibt sich die Lernregel (15). Die Effektivitit ist stetig mit Spriingen
beim Eintreffen eines prasynaptischen und beim Aussenden eines postsynaptischen Pulses.

%wij(t) = ap + S;(t) <ozlfost + / ab> P ()8, (t — s)ds>
0

+.5;(t) (a‘l’re + / ab" P> (5) S;(t — s)ds)
0

In Abbildung 5A ist der Verlauf der synaptischen Effektivitit fiir zwei unkorrelierte
Pulse aufgezeichnet. Ein einzelner prasynaptischer Puls erhoht die synaptische Effektivitét,
ein zweiter hinreichend weit vom ersten entfernter postsynaptischer Puls verringert diese
wieder. In Zeiten ohne Aktivitdt fillt die synaptische Effektivitéit kontinuierlich ab.

Wenn der postsynaptische Puls wie in Abbildung 5B dicht genug auf den prasyn-
aptischen folgt, wird beim folgenden postsynaptischen Puls die synaptische Effektivitét
nochmals erhoht, da der Korrelationsterm a5®"P™ den negativen Term a}® iiberwiegt.
Insgesamt steigt also die synaptische Effektivitéit stark an.

Ahnlich ist es, wenn der priasynaptische Puls dicht genug auf den postsynaptischen folgt,

pre

wie Abbildung 5C zeigt. Hier iiberwiegt dann der negative Term a5™P°" den positiven Term
al™, die synaptische Effektivitéit verringert sich stark.

(15)
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Abbildung 5: A. Verdnderung der Effektivitit bei unkorrelierten prasynaptischen und post-
synaptischen Pulsen. B Verédnderung der Effektivitdt beim Eintreffen eines prasynaptischer
Pulses kurz vor einem postsynaptischen. C Verdnderung der Effektivitéit beim Eintreffen
eines prasynaptischen Pulses kurz nach einem postsynaptischen. Aus [GK02] S. 365.
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Diese Modellierung stimmt mit dem Ergebnis des Experiments in Abschnitt 1.2 zur
quantitativen Anderung der Synapseneffektivitdt abhiingig von der zeitlichen Korrelation
der Pulse iiberein. Die Terme a5™*?°*(s) und a5*"*(s) bilden zusammen das sogenann-
te Lernfenster W (s). Man setzt dieses aus den beiden nur fiir positive Werte definierten
Termen zusammen, so daf sich fiir negative Werte, d.h. prasynaptischer Puls vor postsyn-

aptischem, der entsprechende Wert von ab™P*"(s) ergibt, bei positiven Werten ab***™(s).

ost,pre
CLp p

W(s) = { gre’post(—s) fir s <0 (16)

al (s) firs>0

Das Lernfenster modelliert nun genau das Ergebnis des Experiments. Die Verinderung
der Synapseneffektivitét ist abhéngig von der Reihenfolge und der Zeit zwischen Eintreffen
des prasynaptischen Pulses und Aussenden des postsynaptischen Pulses.

Dieses Ergebnis la8t sich auch biologisch erkldren und wurde in dieser Form in zwei
Modellen bestétigt (siehe [GKO02]). Es gibt zwei biochemische Substanzen a und b, die
in der Synapse in einer Konzentration (bezeichnet mit [-]) vorhanden sind. Es muf sich
bei a und b nicht um chemische Stoffe handeln, sie kénnen auch Spannungspotentiale mit
entsprechendem Verhalten sein. Bei Eintreffen eines prasynaptischen Pulses wird die Kon-
zentration von a erhoht, sie fillt anschlieend wieder auf die urspriingliche Konzentration

la] = 0 zuriick.
d

—ldl :—[;i]mazcs(t—éﬂ) (17)
. f

Die Verdnderung der Konzentration des Stoffes a zu einem Zeitpunkt ist also bestimmt
durch einen exponentiellen Abbau mit Zeitkonstante 7, und einen sprunghaften Anstieg
um d, wenn ein priasynaptischer Puls die Synapse erreicht.

Der Stoff a alleine geniigt noch nicht, um die Effektivitdt der Synapse zu verdndern.
Es existiert analog dazu ein weitere Stoff b, dessen Konzentration bei Aussenden eines
postsynaptischen Pulses erhoht wird:

d [b] (f)
— b = ——=+d o(t —t; 1
dt[ ] o T % (t—87") (18)
Erst das gleichzeitige Vorhandensein beider Stoffe @ und b bewirkt eine Verdnderung

der Synapseneffektivitit:
d T
s = la)]b(e) (19)
Die Wirkung dieser beiden Stoffe entspricht dem Term a5, der die Synapseneffek-
tivitét verstarkt je kiirzer der prasynaptische Puls vor dem postsynaptischen war. Um das
komplette Lernfenster mit der Asymmetrie zu erkldren, miissen weitere Stoffe ¢ und d vor-
handen sein, um die Funktion des Terms a5**"P™ zu realisieren. Diese vier Stoffe zusammen
konnen ein Lernfenster W (s) formen.
Das Lernfenster ist das zentrale Element einer Lernregel im Pulmodell. Es bestimmt,

wie die pra- und postsynaptischen Pulse korreliert sein miissen, damit sich die synaptische
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Effektivitat dndert. Das Integral iiber das gesamte Lernfenster ffooo W (s) entspricht in etwa
dem Term c¢§°™" fiir Lernregeln im Ratenmodell. Eine Lernregel im Pulsmodell kann also
im Gegensatz zum Ratenmodell mittels des Lernfensters zeitliche Korrelationen einzelner
Pulse fein auflosen. Wenn man von solchen zeitlichen Korrelationen absieht, ist das Lernen
im Ratenmodell dquivalent zum Lernen im Pulsmodell.

Die typische Form eines Lernfensters ist die im anfangs beschriebenen Experiment ge-
fundene, siehe Abbildung 6. Daneben existiert eine Vielzahl von weiteren Formen von
Lernfenstern fiir bestimmte Funktionen von Neuronen. Im folgenden Abschnitt werde ich
auf eine solche Form fiir einen speziellen Zweck zu sprechen kommen.

1.0+ -
o
= 00
-05 | \/
R
-40 -20 0 20 40

t](f—) tgf) (ms)

Abbildung 6: Typische Form eines Lernfensters, nach [GK02] S. 366

3 Richtungshoren der Schleiereule

Es soll nun im Folgenden auf ein konkretes Beispiel von gepulsten Neuronalen Netzen
und Lernverfahren in der Natur eingangen werden. Als ein solches Beispiel eignet sich das
Horsystem der Schleiereule (Tyto alba) besonders, da es iiberaus gut erforscht und eines der
wenigen Félle ist, in denen die Relevanz von kurzen Zeitunterschieden bei der neuronalen
Verarbeitung allgemein akzeptiert ist.

3.1 Das Horsystem der Schleiereule

Die Schleiereule ist ein Spezialist fiir das Richtungshoren, sie kann in der horizontalen
Ebene Gerdusche mit einer Prézision von 1-2° orten. Fiir die Lokalisierung bedient sich die
Eule der Unterschiede in der Wahrnehmung der Schallwelle an ihren beiden Ohren bedingt
durch deren Abstand. Die Ohren der Schleiereule sind interessanterweise asymmetrisch
positioniert, so daf§ das linke hoher als das rechte sitzt und nach unten zeigt. Das rechte
Ohr ist niedriger und zeigt nach oben. Somit kann die Eule mit dem linken Ohr Gerdusche
iiber ihr und mit dem rechten Ohr Gerdusche unter ihr besser wahrnehmen. Eine Schallwelle
wird von den Ohren sowohl unterschiedlich laut als auch zeitlich versetzt wahrgenommen,
beide Eigenschaften gehen in die Berechnung der Quelle des Schalls ein. Experimentell
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Abbildung 7: Lokalisierung durch Intensitdts- und Zeitunterschiede, aus [Kon93|, S. 36.
Links oben: Position der Schallquelle auf einer Kugel um den Kopf der Eule abhéngig
vom interauralen Zeitunterschied. Rechts oben: Position der Schallquelle auf einer Kugel
abhéngig von Intensitdtsunterschied des Schalls. Unten: Intensitits- und Zeitunterschiede
zusammen lokalisieren die Schallquelle.
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nachgewiesen wurde, dafl die Intensitdtsunterschiede eher fiir die vertikale, Zeitunterschiede
eher fiir die horizontale Ortung genutzt werden, siche Abbildung 7.

Intensitéts- und Zeitunterschiede werden parallel und unabhéngig voneinander in ge-
trennten Regionen des Gehirns verarbeitet und in hoheren Ebenen wieder zusammen-
gefiihrt. Im Folgenden soll nur auf die Verarbeitung des sog. interauralen Zeitunterschiedes
eingegangen werden.

Lloyd A. Jeffress stellte schon 1948 ein Modell fiir die Verarbeitung von zeitlichen
Unterschieden der Schallwellen auf, siche Abbildung 8. Eine Reihe von koinzidenzerken-
nenden Neuronen bekommt Eingaben von beiden Ohren, wegen des Ubertragungsweges
werden die Eingaben zwischen Ohr und Neuron jeweils unterschiedlich verzégert und sind
daher unterschiedlich phasenverschoben. Das Neuron, an dem der Phasenunterschied der
beiden Wellen am geringsten ist, feuert maximal, sein Ort weist auf den Ort der externen

Schallquelle hin.

Abbildung 8: Modell von Jeffress, aus [MBO01] S. 361. Die an den Ohren eintreffende Schall-
welle wird von beiden Seiten durch eine Reihe koinzidenzerkennender Neuronen geleitet.
Durch die Verzdgerung bei der Ubertragung éndert sich der Phasenunterschied der Schall-
wellen, am markierten Neuron ist der Unterschied minimal, sein Ort reprisentiert die
Richtung der Schallquelle.

Gepulste Neuronale Netze eignen sich aus berechnungstheoretischer Sicht im Gegensatz
zu kiinstlichen Neuronalen Netzen besonders fiir Koinzidenzerkennung. Diese ist dquivalent
zur Berechnung der Verschiedenheit von n Elementen, der ,,element distinctness” ED,,.

ED,(xq,... (20)

) = 1 wenn es ex. i # j mit |z; — ;| < ¢
T 0 wenn |z; —x;| > c fur alle j # j

Ein Neuron oder ein Neuronales Netz, das die Funktion ED,, realisiert, soll also 1
ausgeben, wenn es um mehr als den Betrag ¢ voneinander verschiedene Elemente in der
Eingabe gibt. Eine Realisierung z.B mittels eines vorwértsgerichteten kiinstlichen Neuro-
nalen Netzes aus sigmoiden Gattern benétigt mindestens ”7_4 Neuronen, wohingegen ein
einziges gepulstes Neuron dieselbe Funktion realisieren kann.
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weitere Verarbeitung

vom linken Ohr T vom rechten Ohr
—_— —_—

cochlea NM NL
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Schall- Frequenz—  phasengekoppelte interauraler
welle trennung Pulse Zeitunterschied

Abbildung 9: Ausschnitt aus dem Horsystem der Schleiereule, schematisch, aus [MBO01]
S. 363. Das Ohr nimmt die Gerdusche auf, die Basilarmembran der Cochlea trennt die
vorkommenden Frequenzen, im Nucleus Magnocellularis (NM) werden phasengekoppelte
Pulse erzeugt. Im Nucleus Laminaris (NL) wird die Phasendifferenz zu Pulsen des anderen
Ohres ermittelt und in hohere Ebenen weiter verarbeitet.

Im Detail betrachtet besteht der Teil des Horsystems der Schleiereule, der den inter-
auralen zeitlichen Unterschied berechnet, aus drei Stufen, siehe dazu auch Abbildung 9.
In der Basilarmembran werden ankommende Schallwellen mechanisch nach Frequenzen
getrennt. Verschiedene Bereiche der Basiliarmembran reagieren auf je unterschiedliche Fre-
quenzbinder und schwingen dementsprechend stark. Die Schwingungen werden auf Neuro-
nen des Hornervs iibertragen, die mit einer Feuerrate entsprechend der Schwingungsampli-
tude ihres Bereiches der Basilarmembran reagieren. Die Erregungen im Hornerv verteilen
sich anschlieend in den Nucleus Magnocellularis und den Nucleus Angularis. Im Nucleus
Angularis beginnt die Verarbeitung der Intensitét, im Nucleus Magnocellularis werden nur
noch die Phasen der Schallwellen betrachtet. Die von Neuronen im Nucleus Magnocellula-
ris ausgesandten Pulse sind phasengekoppelt, d.h. sie treten bevorzugt um eine bestimmte
Phase der Welle auf. Diese phasengekoppelten Pulse werden dann in den Nucleus Lami-
naris weitergeleitet, wo auch die phasengekoppelten Pulse des anderen Ohres ankommen.
Dort wird mittels koinzidenzerkennender Neuronen der Phasenunterschied der Wellen vom
linken und rechten Ohr ermittelt und anschliefend in héhere Regionen des Gehirns weiter-
geleitet.

Da nur Phasenunterschiede verarbeitet werden, entstehen aufgrund der Periodizitét
der Schallwellen einer Frequenz Mehrdeutigkeiten. Es kann nur Phasenunterschiede modu-
lo der Lange einer Periode geben. Die Feuerrate eines koinzidenzerkennenden Neurons ist
maximal, wenn die ankommenden Pulse nicht phasenverschoben sind. Fiir groflere Pha-
senverschiebungen sinkt die Feuerrate, ab einer Verschiebung um 7 steigt die Feuerrate
wieder an. Eine Phasenverschiebung von O ist nicht von einer Phasenverschiebung um 27
zu unterscheiden. Diese Mehrdeutigkeit wird erst in héheren Schichten des Gehirns unter
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Einbeziehung der Phasenunterschiede anderer Frequenzen und der Intensitéit aufgelost.

Jedes in der Basilarmembran aufgeloste Frequenzband passiert eine eigene Verarbei-
tungskette im Nucleus Magnocellularis und im Nucleus Laminaris, so dafl man sich bei der
Betrachtung dieser Verarbeitungskette jeweils auf eine bestimmte Frequenz beschrinken
kann.

Die Phasenkopplung, die im Nucleus Magnocellularis erreicht wird, weist zwei Arten
von Rauschen auf, sieche Abbildung 10. Zunéchst wird nicht bei jedem Phasendurchgang ein
Puls ausgesendet, es vergehen meist mehrere Perioden bis zum néchsten Puls. Auflerdem
gibt es Abweichungen von der bevorzugten Phase ¢g, bei einem 5 kHz-Ton sind das ungefahr
o = 40ps.

Abbildung 10: Phasengekoppelte Pulse, aus [MBO01] S. 363. Dargestellt ist die zeitabhéngige
Feuerrate, die von der Schallwelle moduliert wird. Darunter beispielhaft vier Ziige von
Pulsen.

Ein Neuron des Nucleus Laminaris ist mit ungefar 150 Synapsen des Nucleus Magno-
cellularis verbunden. Alle Eingaben des Neurons gehoren zum selben Frequenzband. Die
Neuronen sind Integrate-and-fire-Neuronen mit sehr kurzer Membranzeitkonstante 7, und
synaptischer Zeitkonstante 7, von 0,1ms. Erreicht werden diese kurzen Parameter durch
ausgehende Strome, die den Widerstand der Membran verringern sobald ihr Potential {iber
dem Ruhepotential liegt. Dieser Effekt verringert die Zeitkonstanten von ungefdhr 2ms auf
die hier angenommenen 0,1ms. Bezogen auf die erreichte zeitliche Prézision der Phasen-
kopplung von 25ps sind die Zeitkonstanten immer noch verhéaltnisméfig grof.

Ein Zug von phasengekoppelten Pulsen kann als Poisson-Prozefl modelliert werden. Man
kann also nédherungsweise eine zeitabhéngige Feuerrate v;(¢) fiir ein Neuron aufstellen:

vi(t)=p > G,(t—mT —Ay) (21)
Dabei bezeichnet G, eine GauBglocke mit Varianz o, A; = % ist die Verzogerung zur

bevorzugten Phase ¢y des Neurons. p ist die Wahrscheinlichkeit, dafl das Neuron wihrend
einer Periode feuert.

In einer Simulation aus [MBO01] bekam ein Neuron 154 Eingaben, die entsprechend der
Verteilung aus Gleichung (21) mit p = 0, 2, einer zeitlichen Varianz von ¢ = 40ps und einer
Schwankung A; von 35ps um einen Mittelwert Ay, siche Abbildung 11.

Die ausgesendeten Pulse des Neurons waren wieder phasenschliissig, jedoch mit einer
erhohten Prézision von o, = 25pus. Wurde die Simulation mit inkohérenter Eingabe wie-
derholt, so daf die bevorzugte Phase der Eingabe gleichverteilt iiber das Intervall [0, 27]
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Abbildung 11: Histogramm der Eingabe des Neurons, aus [MBO01] S. 367. Anzahl der Pulse
in Fachern zu 5pus summiert iiber alle 154 Synapsen

war, so erfolgte auch die Ausgabe inkohérent und gleichverteilt iiber dasselbe Intervall,

siehe Abbildung 12.
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Abbildung 12: Histogramme der Ausgabe des Neurons, aus [MBO01] S. 368. Links: Hi-
stogramm der Ausgabe bei kohédrenter Eingabe mit Verteilung nach Abbildung 11. Die
Verteilung entspricht einer zeitlichen Préazision von 251s. Rechts: bei inkohérenter Eingabe
ergibt sich keine Struktur der Ausgabe.

3.2 Entwicklung des Richtungshorens

Die Koinzidenzerkennung im Nucleus Laminaris benotigt préazise phasengekoppelte Einga-
ben. Es stellt sich nun die Frage, wie diese zustande kommen kann. Genetische Veranlagung
scheidet aus, da der Kopf der Eule wéchst und sich so die axonalen Verzogerungen stark
andern. Es muf} also einen adaptiven Mechanismus geben, der die Eingaben aufeinander
abstimmt. Es wurden zwei mogliche untersucht: Verinderungen am Axon, um die Ubert-
ragung entsprechend zu verzogern und Auswahl geeignet verzogerter Fasern. Im Folgenden
werde ich letzteren Mechanismus betrachten. Es existiert anfangs eine grofie Anzahl Verbin-
dungen zwischen den Neuronen, von denen wéahrend der Entwicklung der Eule passende
verstirkt und andere geschwécht werden. Diese Entwicklung kann mit einer Hebbschen
Lernregel auf der Ebene einzelner Pulse geschehen.

Das Lernfenster besitzt in diesem Fall eine spezielle Form, siehe Abbildung 13. Das
Maximum befindet sich bei s* ~ —%, wobei 7, die Steigezeit des postsynaptischen Akti-
onspotentials sei. Die Synapse wird demnach am meisten verstiarkt, wenn der prasynapti-
sche kurz vor postsynaptischen Puls auftritt. Es laft sich zeigen, dafl diese Lernregel eine
Stabilisierung der postsynaptischen Rate erreicht. Dariiberhinaus wird ein Wettbewerb der
Synapsen eingefiihrt, so dafl eine Synapse nur auf Kosten anderer wachsen kann und somit
die Effektivitdten normalisiert werden.
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Abbildung 13: Lernfenster W (s), aus [MBO1] S. 357. Der rechte Graph ist ein vergréBerter
Ausschnitt aus dem linken. Die maximale Anderung ergibt sich, wenn der prasynaptische
Puls 0,05ms vor Aussenden des préasynaptischen eintrifft.

Nach diesem kompetitiven selbstorganisierenden Prozef bildet sich eine klare Struktur
der anfangs gleichverteilten synaptischen Effektivitdten aus (Abbildung 14).

Ein Neuron des Nucleus Laminaris bekommt Eingaben von beiden Ohren. Wahrend
des Lernens mit einer festen interauralen Zeitdifferenz werden genau die synaptischen Ver-
bindungen ausgewéhlt, deren Verzogerungen zu dieser Phasendifferenz passen. Das Neuron
antwortet anschliefend optimal auf genau die gelernte Phasendifferenz, fiir andere Phasen-
differenzen verschwindet die Phasenkopplung der Ausgabe und es ergibt sich eine gleich-
verteilte Ausgabe mit kleiner mittlerer Feuerrate.

Die zeitliche Prézision der Phasenkopplung eines einzelnen Neurons betrédgt ungefahr
25us. Um nun auf die von der Eule erreichte Préazision von 1-2° beim Richtungshoren zu
kommen, benétigt sie jedoch eine zeitliche Prizision von 5ps. Die Reaktionszeit der Eule auf
ein Gerdusch betrdgt 100ms. Simulationen zeigten, daf fiir ein Frequenzband eine Menge
von 100 Neuronen im Nucleus Laminaris die von der Eule erreichte Prézision von Hps
abziiglich der inhdrenten Mehrdeutigkeiten in einem Zeitfenster von 100ms leisten kann.

4 Fazit

Das hier gesagte ist natiirlich bei Weitem nicht erschopfend. Insbesondere das Horsystem
der Schleiereule wurde noch sehr viel weitgehender erforscht. Die hier vorgestellte Elimi-
nation unpassender Verzogerungslinien durch Lernen ist nicht der einzig wirksame Prozefl
zum FErreichen phasenschliissiger Eingaben. Parallel dazu dndern sich axonale Parameter,
sieche dazu [KLWvHO1]. In z.B. [CK90] wird der neuronale , Schaltplan® des Horsystems
besprochen. Interessant zu bemerken ist weiterhin die Verbindung des Richtungshorens mit
dem Sehsystem. In [KZDO00] ist beschrieben, dafl die Schleiereule, wenn ihre visuelle Wahr-
nehmung durch Prismen verschoben wird, die dann auftretende Ungleichheit zwischen Hor-
und Sehsystem im Horsystem und nicht wie naheliegender im Sehsystem korrigiert wird.
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Abbildung 14: Entwicklung synaptischer Effektivitdten bei einem 5kHz-Ton, aus [MBO01]
S. 370. 600 Synapsen (300 je Ohr) mit verschiedenen Verzogerungen A; aus einer Gauflver-
teilung mit Mittelwert 2,5ms und Varianz 0,3ms. Zunéchst haben alle Effektivitdten einen
einheitlichen Wert. In der Mitte dargestellt sind die Effektivitdten wéihrend des Lernvor-
gangs, einige werden verstirkt, andere geschwéicht. Am Ende des Lernvorgangs (unten)
haben ca. 150 Synapsen {iberlebt. Der Balken in der Mitte zeigt die Periodenléinge T an.

Dies 148t einen Schlul auf die Hierarchie der sensorischen Eingaben zu.

Auch zur Theorie gepulster Neuronaler Netze liefle sich noch einiges sagen, insbesondere
die im letzten Abschnitt angeklungene Verbindung mehrerer Neuronen zu einer Population
oder die neuronale Kodierung durch Raten oder Pulse wiren interessante — aber fiir diesen
Rahmen leider zu weite — Felder.
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Das menschliche Ohr (Teil 1)

Alexander Liebrich

Zusammenfassung

Diese Seminararbeit befasst sich mit dem Aufbau und der Funktionsweise des
meschlichen Ohrs. Dabei wird schrittweise immer mehr ins Detail gehend der genaue
Vorgang der Perzeption des Schalls untersucht.

1 Einleitung

1.1 Motivation

Das Horen teilt sich in eine Reihe sehr komplexer Vorgédnge auf, die noch nicht bis ins
letzte Detail erforscht sind. Das Ohr ist das einzige Sinnesorgan, das zwei vollig verschie-
dene Aufgaben erfiillt: Es nimmt Gerdusche auf und ist zudem fiir den Gleichgewichtssinn
verantwortlich. Ohne Gehor, wie auch ohne Gleichgewicht, ist der Mensch in jeder Hinsicht
beeintrichtigt. Das Gehor ist das wichtigste und diffizilste Sinnesorgan des Menschen und
zugleich das aktivste.

Es erméglicht die Kommunikation mit der Umwelt, insbesondere den Dialog mit ande-
ren. Es macht uns zu einem sozialen Wesen. Das Ohr ist der Eingang fiir jegliche Art von
Akustik in unser Gehirn, wo Schallwellen verarbeitet und umgesetzt werden.

Es besteht aus einem empfindlichen Mechanismus der sich unter anderem aus der Ohr-
muschel, dem Trommelfell und kleinen filigranen Knochelchen zusammensetzt. Diese win-
zigen Knochen heiflen Hammer, Amboss und Steighiigel. Der Steigbiigel hat lediglich die
Grofle eines Reiskorns.

Das Gehor des Menschen ist bereits im fiinften Monat nach dessen Zeugung weitgehend
ausgebildet und funktionsfahig. Untersuchungen iiber das vorgeburtliche Leben haben er-
geben, dass das Kind schon in diesem Stadium seiner Entwicklung Toéne aufnehmen und
Stimmen unterscheiden kann.

Dem Gehor kommt eine Schliisselfunktion zu, welche die zwischenmenschliche Kommu-
nikation dominiert. Es ist das zentrale Sinnesorgan und in permanentem Einsatz. Wahrend
beispielsweise die Augen geschlossen werden kénnen, bleiben die Ohren stets offen und fiir
akustische Phdnomene aufnahmebereit.

In Laufe der Evolution ist das Sinnesorgan fiir die Wahrnehming des Schalls aus dem
Seitenliniensystem der Fische entstanden. Es hat sich dabei im Wege iiber Reptilien und
Vogel zu seiner ausgereiftesten Form bei den Sdugetieren entwickelt.
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Das genaue Versténdnis der Arbeitsweise des Horvorgangs gibt Heilungschancen bei
Defekten, seien sie angeboren oder durch Ausfall bedingt. Des weiteren ist es moglich die
Natur nach zu bilden und so die Welt der Technik um Innovationen zu bereichern.

1.2 Gliederung

Im vorliegenden Text werden wir zunéchst auf die Figenschaften des menschlichen Horens
eingehen und uns darauf folgend mit dem Aufbau des Sinnesorgans beschéftigen. Einem
Uberblick iiber die Vorverarbeitung im #ufleren und mittleren Ohr schlieBt sich eine ge-
nauere Beleuchtung der Schnecke an, in welcher die mechanischen Signale in Nervenimpulse
umgewandelt werden an.

2 Grundlegendes

2.1 Der Schall

Die verarbeitete Information des Ohres ist der Schall. Dieser wird durch zwei Parame-
ter definiert. Zum einen durch die Frequenz, welche in Hz, in Schwingungen in der Se-
kunde gemessen wird. Abgesehen von theoretischen annahmen, tritt meist eine komplexe
Uberlagerung von vielen Frequenzen auf, beispielsweise sind im Spektrum eines Knall alle
Frequenzen enthalten. Zum anderen wird der Schalldruck, die Intensitéit in dB gemessen.

2.2 Das menschliche Gehorfeld
2.2.1 Frequenzbereich

Der fiir ein junges und gesundes menschliches Gehoér wahrnehmbare Frequenzbereich liegt
zwischen 20 und 20’000 Hertz. Frequenzen unterhalb von 20 Hz werden Infraschall, ober-
halb von 20 kHz Ultraschall genannt. Diese Werte fallen bei den verschiedenen Lebewesen
natiirlich sehr unterschiedlich aus, so liegt die untere Schwelle beim Maulwurf unterhalb
10 Hz, hingegen ist die Fledermaus befdhigt Frequenzen bis zu 160 kHz wahrzunehmen.

2.2.2 Schallpegel

Beim Schallpegel wird der Wahrnehmungsbereich des menschlichen Gehors als ”Horfeld “
bezeichnet. Die untere, Horschwelle genannte Horgrenze, ist die Lautstdarke, bei der ein
Ton von 1.000 Hz in ruhiger Umgebung gerade noch wahrgenommen werden kann. Diese
liegt fiir das gesunde Gehor eines jiingeren Menschen zwischen 0 und 10 Dezibel. Die als
Schmerzgrenze bezeichnete obere Horgrenze, bei der keine Hor-, sondern lediglich noch
eine Schmerzempfindung erfolgt, liegt bei ca. 120 Dezibel. Daneben wird noch eine Un-
behaglichkeitsschwelle definiert, die je nach Hohe des Tons zwischen 90 und 110 Dezibel
liegt.
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2.2.3 Audiogramm

Im nun folgenden Audiogramm in Abb. 1 ist die menschliche Horschwelle, bzw. Schmerz-
grenze in Bezug auf verschiedene Frequenzen zu sehen. Der hellgriine Bereich kennzeichnet
das menschliche Gehorfeld. Wie dort zu erkennen ist, hingt die Horgrenzen in hohem Mafle
von der Frequenz ab. So ist zur Wahrnehmung sehr tiefer und sehr hoher Toéne ein weitaus
héherer Schalldruck erforderlich als fiir die mittleren Frequenzen. Die hochste Empfind-
lichkeit zeigt das menschliche Ohr im Bereich zwischen 500 und 5’000 Hertz, auf welchem
sich auch die menschlichen Sprache arbeitet. Dieser wird durch den dunkelgriine Bereich
gezeichnet. Bei Verlust bzw. Beeintrachtigung der Horfédhigkeit in diesem Bereich, wird die
sprachliche Kommunikation eingeschrankt.
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Abb. 1: Audiogramm ihr Maximum.

2.2.4 Weitere Eigenschaften der Wahrnehmung

Auf diesem Frenquenzbereich kann das menschlische Ohr einem Frequenzabstand von nur
0.2 % unterscheiden, was im Vergleich zu einem Abstand von 6 % zwischen einem musika-
lischen Halbtonschritt sehr differenziert erscheint.

Zwischen den Signalen der beiden Ohren kénnen Zeitunterschiede im Bereich von 6-10
Mikrosekunden,von geiibten Personen, wie z.B. ein Dirigent sogar von nur 3 Mikrosekunden
wahrgenommen werden.

2.2.5 Das riaumliche H6ren

Eine weitere Fahigkeit den menschlichen Gehors ist die rdumliche Wahrnehmung: Dank der
Position der beiden Ohren und dem dazwischen liegenden Abstand ist das gesunde mensch-
liche Gehor in der Lage, Schallwellen zu orten, sprich in einem Raum sofort festzustellen, in
welcher Richtung sich eine Geréduschquelle befindet. Die unterschiedliche Schallintensitét
und die wenigen Mikrosekunden, um die die Wahrnehmung der Schallwellen von einem Ohr
zum anderen differiert, gestatten zumeist eine rasche Information {iber die Herkunft des
Schalls. Zudem kann sich der Mensch seiner Stimme und seines Gehors wie eines Echolots
bedienen.
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2.3 Das Ohr im Uberblick

In der folgenden Abb. 2 ist ein Schnitt durch das menschliche Ohr zu sehen. Auf die drei
gekennzeichneten Zonen wird anschlieend noch eingegangen.

Abb. 2: Ohriiberblick

Namentlich

e E) AuBlenohr: Ohrmuschel (lat. Auricula) mit Gehorgang

Die Ohrmuschel, welche durch Knorpel gestiitzt und durch Falten versteift, dhnlich
einem Parabolspiegel dem Einfangen des Schalls dient, ist der einzig auflen sicht-
bahre Teil des Sinnesorgans. Zusammen mit dem Gehorgang bezeichnet man diese
beiden als Auflenohr. Der Gehorgang (lat. Meatus acusticus) erstreckt sich iiber eine
Lange von 2,5 - 3,5 cm und beschreibt bei einem Durchmesser von ungefahr 6-8 mm
eine leichte S-Form. Damit durch die sog. Orgelpfeifenresonanz im Frequenzbereich
zwischen 2 - 6000 Hz eine Verstiarkung um Faktor 2 erzeugt.

M) Mittelohr: Trommelfell, Paukenhthle und darin liegende und Gehorknochelchen.
Das Trommelfell besitzt die Form eines nach innen gerichteten Trichters, an des-
sen Spitze der Untere Ansatz des Hammergriffs liegt. Durch die spezielle Form des
Gehorgangs, sowie die besondere Art der Faseranordnung des Trommelfells erreicht
die Schwingungsamplitude unterhalb des Nabels, der Spitze des Trommelfells, ihr
Maximum. Dieser Teil des Ohres stellt eine Verbindung zwischen dem Gehorgang
und dem Innenohr, spez. der Schnecke ( Cochlea ) her und ist im Normalfall von der
Auflenwelt abgeschlossen. Zwei Schutzfunktionen sind hier untergrebacht auf welche
in Abschnitt 2.4 eingegangen wird.

Fiir Details siche Abb. 3.

Ein Verhéltnis von 20 zu 1 zwischen der Oberfliche des Trommelfells und des ovalen
Fensters, bzw. des Vorhoffensters erlaubt eine ausreichende Energieiibertragung des
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1. Hammer ( malleus )
2. Amboss ( incus )

3. Steigbiigel an der Vorhoftreppe bzw.
Vorhoffenster

4. Trommelfell

5. Paukenfenster

6. Ohrtrompete ( Eustachische Rohre )

Abb. 3: Mittleohr

Schalldrucks zwischen der Luft und den um beinahe tausendfach dichteren Fliissigkeiten
des Innenohrs. Ohne diese Mechanik wiirde ca. 98 Prozent der Energie reflektiert.
Desweiteren wird auf diese Art der Schall ein weiteres mal um Faktor 2 - 3 verstérkt.
Hinzu kommen die mechanischen Eigenschaften der Ohrknochelchen, welche in ihrem
Ansprechungsbereich zwischen 1 und 3 kHz eine Vergréflerung der Vibration um bis
zu Faktor 180 auf die Membran der Vorhoftreppe bringen. Jedoch werden bestimme
Frequenzbereiche von dieser Mechanik auch unterdriickt, was somit entscheidend die
Parameter des Frequenzbereichs und des Ansprechverhaltens bestimmt.

e I) Innenohr: Hier nun sitzt der sensorische Teil, bestehend aus dem Vestibularap-
parat, des Organs fiir Gleichgewicht und Bewegung, sowie die Cochlea, das Organ
der Horfahigkeit. Sie teilen einen gemeinensamen embryonalen Ursprung und besit-
zen gemeinsame Bestandteile, die sich jedoch geméfi dem Zweck in Anordnung und
Funktion unterscheiden. Auf genaueres wird in Abschnitt 3 eingegangen.

2.4 Schutzfunktionen im Mittelohr
2.4.1 Druckausgleich iiber die Ohrtrompete

Das Mittelohr ist {iber die Ohrtrompete mit dem Mund- und Rachenraum verbunden,
aber dennoch durch das Geschlossensein der Trompete dorthin abgetrennt. Lediglich zum
Druckausgleich, beispielsweise beim Uberwinden von Héhenunterschieden kann sie durch
Schlucken geoffnet werden. So gibt es auch den Ratschlag bei einer Explosion den Mund
zu Offnen ( und natiirlich die Ohren zu zu halten, damit das Trommelfell nicht beschédigt
wird.
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2.4.2 Stapedius Reflex

In der Abbildung 4 wird ersichtlich, wie die Ubergangsfunktion der ossicularen Kette verrin-
gert werden kann. Durch An- bzw. Entspannung der an den Gehorknochelchen angebrach-
ten Muskeln kann die Wirksamkeit der Ubertragung auf die Schnecke verindert werden.
Ein reflexartiges zusammenziehen des Muskels am Steigbiigel kann die Bewegung desselben
gehemmt werden. Dieser Effekt hat, im Gegensatz zu dem oben genannten keine Auswir-
kungen bei einem lauten Knall, bzw. einem starken Impuls und setzt erst ab ungefiahr 1
- 2 kHz ein. Damit spielt er beispielsweise fiir Sénger, aber auch beim normalen Sprechen
eine wichtige Rolle, da sonst die eigene Stimme unertréiglich laut wére.

Gehdrkndchelchen und Trommelfell
(Schall-Leitungsapparat)

Hammerkopf Amboss
= Steigbigel-
Tremmelfell- muskel

spanner - :
L )
/ —— Hirnnerv

Hammerstiel

Trommelfell —| Steigbiigel

@ KK-Werbsagentur

Abb. 4: Stapedius Reflex

3 Das innere Ohr

Das Innenohr besteht, wie zuvor schon erwahnt, aus der Ohrschnecke oder Cochlea, deren
Aufgabe in der Erfassung von Schallwellen besteht, sowie dem Gleichgewichtsorgan, welches
die Winkel zum Schwerkraftvektor, sowie Beschleunigung, in alle drei Richtungen erfasst.
Die folgende schematische Abbildung 5 stellt diese Beiden dar.

3.1 Vestibularapparat

Der Teil des Innenohres, der dem Gleichgewichtssinn zugeordnet ist besteht aus dem
schlauch-formigen Utriculus ( Vorhofsédckchen ), den drei hautigen Bogengéngen ( Ductus
semiciculares) , dem rundlichen Sacculus und dem an Utriculus und Sacculus angeschlos-
senen Gang des hiautigen Labyrinths (Ductus endolymphaticus).

Die in drei Ebenen aufeinander senkrecht stehenden Bogengénge entstehen aus dem
Utriculus. Sie besitzen jeweils eine basale Auftreibung (Ampulle), in der auf einem Vor-
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1. Vorderer Bogengang

2. Erweiterung des Bogengangs (Ampulla)
3. Erweiterung des Bogengangs (Ampulla)
4. kleines Vorhofsdckchen (Sacculus)

5. Schneckengang

6. Helicotrema

Seitlicher Bogengang

Hinterer Bogengang

. Erweiterung des Bogengangs (Ampulla)

@ 3. Blatrixf/CRIC 99
Ne)

10. Vorhoffenster
11. Paukenfenster
12. Vorhoftreppe (scala vestibuli)

13. Paukentreppe (scala tympani)

14. grofies Vorhofsickchen (Utriculus)

Abb. 5: Das Innenohr
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sprung (Crista) und in eine haubenartige Gallertmasse (Cupula) eintauchend, die Sinnes-
haare liegen.

Hierbei unterscheiden sich die Teile fiir die Dreh-, sowie fiir die Linearbeschleunigung.

Bei Drehbewegungen mit der Cupula zusammen , werden durch die Triagheit der End-
olymphe aus den Bogengédngen die Sinneshaare abgebogen und danach gereitzt. Alle Bo-
gengange zeigen eine Verdickung, kurz bevor sie mit dem Vorhofsidckchen zusammenlaufen.
In dieser Verdickung, genannt Ampulla, liegen die Sinnesorgane, die Winkelbeschleunigung
perzipieren. In diesen Ampullen befinden sich Felder von Haarsinneszellen, die als Cristae
ampullares bezeichnet werden. Diese Cristae sind bedeckt von einer gelatinosen Masse, der
Cupula, die von den Haarsinneszellen bis zum Dach der Ampulle zieht. Bei jeder Relativbe-
wegung der Fliissigkeit in den Bogengéngen wird diese Cupula ausgelenkt und damit die in
diese hineinragenden Haarsinneszellen bewegt, was zu einer Aktivitdtsveranderung dieser
Zellen fiihrt. In jeder Crista sind die Haarsinneszellen einheitlich ausgerichtet. Die Cri-
sta eines Bogenganges reagiert daher auf eine Drehrichtung mit einer Aktivitdtserh6hung,
in die andere mit einer Aktivitdtssenkung. Zusétzlich liegt auf der contralateralen Seite
das gleiche Organ mit der umgekehrten Ausrichtung. Keine orthogonale Ausrichtung der
Bogenginge in Relation zu den Korperachsen, kénnte etwas mit dem besten Arbeitsbe-
reich der Haarsinneszellen zu tun haben. Die Empfindlichkeit des Systems ist sehr hoch
und kann Winkelbeschleunigungen von 0,1 Grad pro sek wahrnehmen. Dies entspricht der
Auslenkung der Cupula von nur 10 nm!

Fiir die Linearbeschleunigung sind die sog. Otolithenorgane (Otolithos = gr. Ohrsteine)
zu-standig, welche sich in den zwei sackartige Ausbuchtungen, dem Sacculus und dem Utri-
culus befinden. Kennzeichnend fiir diese Organe ist eine Anordnung von Haarsinneszellen
in einer sogenannten Macula. Auf dieser Macula liegt eine gelatinése Membran, in die zahl-
reiche Calcium-Carbonat Kristalle eingelagert sind und die daher als Otolithenmembran
bezeichnet wird. Die Haarzellen reichen mit ihren Stereocilien in diese Membran hinein.
In den Otolithenorganen sind die Haarsinneszellen nun mit unterschiedlicher Orientierung
vorhanden, d.h. jede Zelle hat eine andere Ausrichtung. Die Ausrichtungen der einzelnen
HSZ sind nicht wahllos verteilt, vielmehr gibt es in den Maculae eine Ausrichtung auf eine
Linie hin, die Striola. Die Otolithenorgane im Sacculus und Utriculus sind unterschiedlich
ausgerichtet: Bei normaler Kopfhaltung ist der Utriculus horizontal ausgerichtet, wéahrend
der Sacculus vertikal ausgerichtet ist. Damit kénnen beide Organe Linearbeschleunigun-
gen in alle Raumrichtungen und damit die Stellung des Kopfes in jeder Position an das
Zentralnervensystem melden.

3.2 Ohrschnecke

Die Cochlea wiederum besteht aus drei schneckenformig gewundenen Kanélen, die mit
zwei verschiedenen Fliissigkeiten, Perilymphe und Endolymphe, gefiillt sind. Die Basilar-
membran trennt die Paukentreppe vom Schneckengang und tréagt das Cortische Organ.
Dieses enthilt die als Haarzellen bezeichneten Sinneszellen. Zwischen Schneckengang und
Vorhoftreppe befindet sich die Reissners’” Membran.

Eingefangene Schwinungen werden vom Trommelfell iiber die Ossiculare Kette der



Das menschliche Ohr (Teil 1) 67

Gehorknochelchen und den Steigbiigel auf die Vorhoftreppe iibertragen. Die am Ubergang,
dem Vorhoffenster entstehenden Druckunterschiede bilden nun in den Schneckengéingen
eine Druckwelle aus, welche sich bis zur Spitze hin, das Helicotrema passierend, entlang
der Paukentreppe zuriick bis zum Paukenfenster gelangt.

Dieser Schnitt durch die Mitte des Modiolars zeigt
das Umwickeln des

1. Schneckengangs, welcher Endolymph
enthélt und der

2. Vorhoftreppe (scala vestibuli), sowie der

3. Paukentreppe (scala tympani), welche Pe-
rilymph enthalten.

Innerhalb des Modiolus sind das

4. gewundene Ganglion und

5. die Gehornerv Fasern zu sehen.

Der rote Pfeil kommt vom Vorhoffenster und fiithrt
Abb. 6: Schnitt durch die iiber den blauen zum Paukenfenster. Fiir eine ein-
Schnecke zelne Umdrehung im Detail sieche Abb. 4.1

3.3 Basilarmembran

Wie zuvor schon erwéhnt, werden eingefangene Schwinungen vom Trommelfell iiber die
Ossiculare Kette und den Steigbiigel auf die Vorhoftreppe iibertragen. Die am Ubergang,
dem Vorhoffenster entstehenden Druckunterschiede bilden nun in den Schneckengéingen
eine Durckwelle aus, welche sich bis zur Spitze hin iiber das Helicotrema auf der Unterseite,
Paukentreppe zuriick bis zum Paukenfenster verlauft.

Durch die Beschaffenheit der Basilarmembran liegen die Amplitudenmaxima dieser
Wellen fiir jede Schallfrequenz an einem anderen Ort der Cochlea. So werden die spek-
tralen Komponenten des Schallreizes getrennt und an verschiedenen Orten der Cochlea
reprasentiert. Somit hat jede Stelle in der Ohrschnecke ihre charakteristische Frequenz.
Diese Eigenschaft ist in erster Linie der Basilarmembran zu zu schreiben und wird als
passive Tonotopi bezeichnet.

Das sich Ausbilden eines Amplitudenmaximums an einer bestimmten Stelle auf der
Basilarmembran und somit der Ubertragung auf das Organ von Corti, ist zum einen der
von der Basis zur Spitze der Schnecke hin zunehmenden Breite, zum anderen der in glei-
cher Richtung besténdig abnehmenden Festigkeit und Masse und damit der Dicke zu zu
schreiben. In dieser Weise werden an der Spitze der Schnecke die niedrigsten Frequenzen
wahrgenommen.
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Abbildungen 7 und 8 sollen verdeutlichen, wie die Schallwellen vom duflerer Gehorgang
auf die Innenohrfliissigkeiten und auf die Basilarmembran des Organs von Corti gebracht
werden.

Abb. 7: Schnecke unter hoher Fre-
quenz Abb. 8: Schnecke unter niedriger Frequenz

.......

Zu  erkennen:  Verteilung der
Wahrnehmung von  Frequenzen,
ausgehend von der Basis (20 kHz)
bis zur Spitze (20 Hz). Einige
Kennfrequenzen angezeigt und im
weiteren die progressive Verbreite-
rung der Basilarmembran.

7000

20000

Abb. 9: Frequenzverteilung auf der
Schnecke

Die Verteilung der Kennfrequenzen entlang der Schnecke und die Hohe und Form des
Amplitudenmaximums der Wanderwelle hiangt nicht nur von den passiven mechanischen
Eigenschaften des Organs und der umgebenden Fliissigkeiten, sondern auch von den ak-
tiven Figenschaften der &ufleren Haarzellen ab. Diese besitzen die Féahigkeit nicht nur die
Bewegungen des Cortischen Organs zu verarbeiten, sie sind auch in der Lage durch eine
einzigartige Form der zellularen Motilitdt, Krifte zu erzeugen. Diese Elektromotilitét ist
eine Spannungsabhiingige Anderung der Linge des Zellkorpers. Hierzu sei auf Abschnitt
4.5 verwiesen.
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3.4 Wellenausbreitung in der Schnecke

Die am Vorhoffenster entstehenden Druckunterschiede lassen sich in zwei Komponenten
unterteilen. Zum einen gibt es den durchschnittlichen Druck, welcher durch die Ohrkno-
chen iibertragene Druckwelle iiber die Schnecke fortpflanzt, diese bewegt sich beinahe mit
der Schallgeschwindigkeit im Wasser. Die andere, fiir die Bewegung der Basilarmembran,
sowie des Cortischen Organs zustdndige Komponente, ist der Druckunterschied zwischen
Vorhof- und Paukentreppe. Dieser zweite Bestandteil pflanzt mit einer sehr viel geringe-
ren Geschwindigkeit als die der zuvor genannten Druckwelle fort und ist abhéngig vom
Querschnitt der mit Fliissigkeit gefiillten Facher und von den mechanischen Eigenschaften
der Basilarmembran, sowie von denen des Cortischen Organs. Dieser Druckunterschied wir
durch das Ausgleichen der Druckwelle am Paukenfenster verursacht, mit dem Ergebnis, dafl
der Druckunterschied zwischen Vorhoftreppe und Paukentreppe am Paukenfenster beinahe
dem Druck, der in der Vorhoftreppe durch den Steighiigel ensteht, entspricht. Nur durch
das Vorhandensein des Paukenfensters lauft die Wanderwelle zur Spitze der Schnecke.

Die mechanische Tétigkeit der Basilarmembrane und des Cortischen Organs ist jedoch
komplizierter. Bei akustischen Frequenzen sind die Tragheits- und Zahigkeits-kréfte auch
wichtig. Die Kombination der Schwungkraft und der Steitheit der grundlegenden Membra-
ne und des Organs von Corti sind fiir eine von der Basis am Vorhoffenster bis zu Spitze
geordnete Resonanzfrequenz entlang der Schnecke zusténdig. Die hochsten Resonanzfre-
quenzen sind am Anfang der Schnecke zu beobachten, da die Masse dort am niedrigsten
und die Steifigkeit grofler, als an der Spitze ist.

Um so steifer der Complex des Organs von Corti mit Basilarmembran, desto schneller
bewegt sich die Wanderwelle. Genauso ist eine hohere Tragheit der Fliissigkeit verantwort-
lich fiir eine langsamere Ausbreitung.

Fiir eine Sinustonanregung, pflanzt sich die Wanderwelle nach der Spitze auf der Basi-
larmembran zum Paukenfenster hin fort, bis sie sich dem Bereich ihrer Resonanzfrequenz
nahert. Dort verlangsamt sich die Welle und die Amplitude erreicht ihr Maximum. Nur
knapp danach wird sie wieder stark abgedampft.

Die Position des Amplitudenmaximums kennzeichnet die ,,charakteristische Stelle” fiir
die Anregungfrequenz. Andersherum wird die Frequenz, die gut einen bestimmten Platz
anregt als ,, Kennfrequenz” bezeichnet.

Nach dem aktuellen Stand des Wissens ist die Masse und Steifigkeit der Basilarmem-
bran und der Cortischen Organs schwierig vorauszusagen. Dies ist bedingt durch die vielen
Details wie zum Beispiel des Musters einer Erschiitterung, der Elastizitéit der Basilarmem-
bran und der zelluldren Bestandteile des Cortischen Organs.

Andererseits ist das Verhéltnis zwischen der Kennfrequenz und der Position auf der
Cochlea experimentell in vielen Spezies untersucht worden (am Bsp. Mensch, siehe Abb.
9).



70 Alexander Liebrich

3.5 Cochlea Frequenzkarte

Im Jahre 1961 entwickelte Don Greenwood eine Funktion, welche die ,,Charakteristische
Frequenz” (CF) in Abhéngigkeit von der Entfernung zur Spitze der Schnecke (x) in Rela-
tion bringt.

CF = A (107 — K)

Wobei:

e A — Konstante zur Bestimmung der maximalen Frequenz an der Schneckenbasis (Hz)
e a — Steigung der Frequenzverteilung

e [L - Lénge in mm

e K — Verhalten unter niedrigen Frequenzen

Ala|K]|L
165 | 2.1 | 1.0 | 35

4 Das Organ von Corti

Das Organ von Corti ist nach einem der ersten Anatomen benannt, welcher sich mit dem
Aufbau des Inneren Ohres beschiftigte. Folgend ( in Abb. 4.1) ist eine schematische De-
tailansicht eines Schnittes durch den Schneckengang zu sehen.

4.1 Lage
4.2 Aufbau

In der Abb. 11 ist ein Querabschnitt einer unteren Umdrehung einer Sdugetierschnecke
im Detail zu sehen. Die neuro-sensorischen Schnecke sitzt auf der Basilarmembran und
besteht aus sensorischen Zellen, genannt Haarzellen, Neuronen und einige Arten von Un-
terstiitzungszellen.

Auf den beiden Seiten, des von Pfosten umgebenen Tunnels von Corti (3) lassen sich
zwel Arten von sensorischen Zellen erkennen: innere (IHZ: 1) bzw. duBere Haarzellen
(AHCs: 2). Die in Endolymphe schwimmende Tektorische Membran (6), umfaBt die Haar-
zelle und bettet die hochsten Stereovilli der dufleren Haarzellen ein. Betrachtet man die
Tektorische Membran von unten, so lassen sich die W-férmigen Abdriicke dieser Haarzel-
lenausstiilpungen erkennen.

Die Inneren Haarzellen werden von Unterstiitzungszellen umgeben, wihrend die Mem-
bran der dufleren Haarzellen fest auf den Zellen Deiters’ (7) angebracht sind. Diese Zellen
haben direkten Kontakt mit Corticolymphe, welches fast identisch zum Perilymphe, auch
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Der Cochlearschacht, bestehend aus:

Abb. 10: Schnitt durch den Schlauch

der Schnecke 9.

Abb. 11: Schematische Zeichnung des Organs von
Corti

. Schneckengang

. Vorhoftreppe

Paukentreppe
Reissners” Membran
Basilarmembran
Tektorische Membran
Stria Vascularis

Nervenfasern, welche zum gewundenen
Ganglion fiithren

knochernes gewundenes Lamina
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den Tunnel von Corti (3) und die Rdume von Nuel ausfiillt (bilden kutikulére Platte 8).
Der mit Endolymphe gefiillte Schneckengang wird durch Hensens Zellen (9) und das Re-
tikuldre Lamina (5) versiegelt. Im Weiteren ist die Basilarmembran (4) zu sehen, welche
von ankommenden, bzw. verlassenden Nervenzellen durchdrungen wird.

Das Organ von Corti ist locker strukturiert, aber fest genug um Vibrationen von der
Basilarmembran an die Stereovilli weiterzugeben. Diese Festigkeit variiert im Verlauf der
Schnecke, wie zuvor schon erwdhnt. Mit der zunehmenden Breite der Basilarmembran
zur Spitze hin, wichst auch die Grofle der Zellen, wie auch die Lange und Weichheit der
Haarzellen. In gleichem Mafle nimmt auch die Masse der Tektorische Membran zu.

Da die Basilarmembran an ihren beiden seitlichen Enden mit dem Knochen und Sei-
tenwand verbunden ist, so ist der Bereich der maximalen Vibration, derjenige der dritten,
héchsten Reihe der &ufleren Haarzellen. Die dariiberliegende Tektorische Membran ist nicht
so flexibel und verbiegen somit die Stereovilli mit der auf und ab Bewegung des Cortischen
Organs.

Inner Ear
Structure
Organ of Corti

Abb. 12: Elektronenmikroskopie des
Organs von Corti (Meerschwein- Abb. 13: Elektronenmikroskopie des
chen) Organs von Corti

4.3 Sensorische Haarzellen

Cochlear-, sowie die vestibuléren, im Gleichgewichtsorgan befindlichen, sensorischen Zellen
werden Haarzellen genannt. Der Name kommt von deren fingerartigen Ausstiilpungen, den
Stereovilli, welche sich von der an der Spitze der Zelle befindenden kutikulédren Platte in den
Endolymphe gefiillten Raum erstrecken. Haarzellen gehoren zu den Mechanorezeptoren, da
sie als Antwort auf das Abbiegen ihrer Stereovilli mit einer Membranpotentialsdnderung
und deren Weiterleitung an die Nerven reagieren. Sie wandeln damit mechanische Energie
in Nervenimpulse um.

Der Zellkorper selbst wird vom Perilymphefach beschriankt (siehe Abb. 11 ). Schema-
tisch unterscheiden sich die beiden Arten von Zellen, die innere Haarzellen und die duflere
Haarzellen, durch ihre Form und das Muster ihrer Stereovilli. Wahrend die Stereovilli der
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auferen Haarzellen ein W oder ein U beschreiben, so sind die der inneren in einer Linie
angeordnet.

Jedes Stereovilli ist von einer Plasmamembran aus Zellmantel Material iiberzogen. Die-
ser Mantel stellt ein negativ geladenes Netz fiir die externe Oberfliche jedes Stereovillis
und erhélt einen geringen Abstand zwischen zwei benachbarten Stereovilli.

Zwischen benachbarten Stereovilli befinden sich feine seitliche Verbindungen, sowie an
deren Spitze sogenannte Tip Links, welche mit der dahinterliegenden, grofieren Reihe ver-
kniipft sind. So bewegen sich die Stereovilli, sobald nur die Spitzen der grofiten in Bewegung
gesetzt werden. Die Stereovilli der &uleren Haarzellen sind in mehreren Reihen angeordnet,
welche sich in Threr Lange unterscheiden. Diese Eigenschaft soll deren umknicken verhin-
dern und die Empfindlichkeit erhéhen.

Abb. 14: innere Haarzelle allgemein Abb. 15: dulere Haarzelle allgemein
Zu Abb. 14 , 15 :
1. Kern

2. Stereovilli

3. Kutikulédre Platte

4. Zufithrendes Synapsenradialende (blau)

5. Seitliches wegfiihrendes Synapsenende (rosafarben)
6. Wegfiihrendes Synapsenmittelende (rot)

7. Gewundenes zufithrendes Synapsenende (griin)

In der menschlichen Schnecke gibt es ungefdhr 3.500 innere und ca. 12.000 &ufere
Haarzellen. Diese Zahl ist gering, wenn sie mit den Millionen der Fotorezeptoren in der
Retina oder in den Chemorezeptoren in der Nase verglichen wird! Zu dieser geringen Anzahl
kommt hinzu, das diese schon nach der zehnten Schwangerschaftswoche erreicht wird und
von diesem Stadium der Schnecke nur Haarzellen verlieren kann.
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4.4 Die Stereovilli und der Mechanisch-Transduktive Prozess

Meist um die hundert Stereovilli sind im Allgemeinen in drei Reihen, der Lénge nach geord-
net auf der Oberseite der Haarzelle angebracht. Zusitzlich zu den diinnen Tip Links ( siehe
Abb. 16, gezeigt in Rot), welche eine wichtige Bedeutung im mechanisch-transduktiven
Prozef} ( siehe 4.4 ) besitzen, sind desweiteren durch seitliche Querverbindungen derselben
Reihe, sowie von Reihe zu Reihe Verkniipft.

Abb. 16: Anordnung der Stereovilli mit Tip Links

Der Mechanisch-Transduktive Prozess ist zusténdig fiir die Erfassung der mechanischen
Energie, bzw. Vibrationen und deren Umwandlung in Nervenimpulse. Diese Haarzellede-
polarisierung basiert nach einer mechanischen Offnung der kationischen Fithrungen, welche
auf den Stereovilli gelegen, somit einen Ausgleich der Membranpotentiale auslost.

Die Tip Links erlauben eine schnelle Offnung, welche fiir alle Stereovilli synchronisiert
ist, wenn sie in Richtung zur Stria Vascularis verbogen werden. Wegen der hohen Konzen-
tration im Endolymphe von Kalium (K+), dringt dieses in die Zelle ein und depolarisiert
deren Membrane.

| K+
K+ L

'i"
i

Abb. 17: Mechanischer Transduktionsprozess
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Das Schliessen der Offnungen tritt vor einer Riickkehr der Stereovilli zu ihrer Ausgangs-
position auf. Diese Riickstelleinheit wird von Ca2+ aktiviert, dessen interne Konzentration
steigt, solange die Offnungen das K+ einstromen lassen. Das Ca2+ aktiviert ein Bewe-
gungprotein, das den Riickstellantrieb von der Spitze nach unten auslost. Diese Einheit
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verringert die Zeitkonstante der Offnung. Auf diese Weise lassen sich die Zyklen der me-
chanischen Transduktion in schneller Reihenfolge, d.h. fiir Hochfrequente Schwingungen
umsetzen.

Da es sich bei dieser Transduktion um den Ausgleich elektrischer Potenziale, welche
wéhrend, bzw. nach einem Reiz wieder aufgefiillt werden miissen, handelt, so ist eine zeit-
liche Gewthnung der Horschwelle zu beobachten. Eine Person nimmt einen Dauerton nach
gewisser Zeit deutlich weniger laut wahr als wenn derselbe Ton nach einer kurzen Pau-
se erneut erfolgt. Zur Wiederherstellung der Poteniale gibt den sog. Horermiidungstest,
bei welchem ein Dauerton mehrfach um 5 db erhéht wird, damit er wieder vom Patien-
ten wahrgenommen wird. Wenn die Hoérschwelle um 30 dB abwandert, wird eine neurale
Schwerhorigkeit diagnostiziert. Das heifit, ein gewisses Grundpotential mufl immer erhalten

bleiben.

4.5 Unterschiede und Aufgaben der beiden Haarzellentypen

Die beiden Haarzellen im Cortischen Organ unterscheiden sich nicht nur in ihrer Geometrie.
So ist z.B. die Anzahl der &ufleren Haarzellen um mehr als das dreifache grofier, als die der
inneren. Noch verwunderlicher ist die Tatsache, das 95 % der zum Gehirn fiihrenden Nerven
mit den inneren Haarzellen verbunden sind, also die vom Gehirn erhaltenen Informationen
iiber die akustische Welt vorwiegend von den inneren Haarzellen stammt. Hingegen sind
lediglich die &ufleren Haarzellen mit den vom zentralen Nervensystem kommenden Bahnen
verbunden.

Da man damals nur an toten Objekten Untersuchungen anstellte, so war der Grund fiir
diese Tatsache unbekannt. Auch die Frequenzselektivitit der menschlichen Horfahigkeit,
wie sie experimentell nachgewiesen wurde, konnte durch eine langjihrige Analyse des Cor-
tischen Organs von Ingenieuren nicht erklart werden. Erst in den spéten siebzigern wurde
das Konzept, dafl eine Quelle mechanischer Energie in der Cochlea existiert, untersucht.
Experimentell validiert wurde die Behauptung durch den Nachweis im Innenohr erzeugter
Gerdusche. Dieser Effekt wird Otoakustische Emission gennant ( siche Abschnitt 4.6 ).

Innerhalb von fiinf Jahre entdeckte man die Fahigkeit der &ufleren Haarzellen, sich
unter elektrischer Anregung zu verlingern und zu verkiirzen. Diese Fahigkeit wird als
Elektromotilitdt bezeichnet und wird in Bezug auf die Horfdhigkeit als die eines Coch-
learverstéirkers wahrgenommen, der die Empfindlichkeit und Frequenzselektivitat der me-
chanischen Erschiitterungen der Schnecke verfeinert. Ohne diese Eigenschaft der &ufleren
Haarzellen wiirde die untere Horschwelle um ca. 50 dB angehoben, wobei ab diesem Nivaeu
die Horfahigkeit wieder normal wére.

4.6 Otoakustische Emission

Entdeckt wurde die Otoakustische Emission im Jahr 1978. Damals konnte man diese nicht
vollig erkldaren, was erst mit dem Verstédndnis des aktiven Mechanismus’ der dufleren Haar-
zellen moglich war. Kontraktionen, bzw. Verlangerungen der dufleren Haarzellen selbst
bringen die Schneckenfliissigkeiten zum vibrieren. Der Weiterleitungsmechanismus iiber
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die Gehorknochelchen funktioniert auch in umgekehrter Richtung und bringt diese Vi-
brationen zuriick an die Luft des duleren Gehorgangs. Dort konnte man die Schallwellen
mithilfe eines empfindlichen Mikrophons messen.

Heut zu Tage wird die Otoakustische Emission routineméflig bei einer Untersuchung
gemessen, um Schéden bei der Horfahigkeit festzustellen.

5 Offene Fragen

5.1 Transduktiver Prozess und die Funktion der Tip Links

Nach Verlust der Tip Links gehen die Transduktionskanéle in einen offenen Zustand iiber
und zeigen trotzdem noch ,tonische Mechanosensitivitdt”. Diese Ergebnisse lassen sich
nicht mit den Tip Links als einziges sogenanntes , Gating-Element” erkldaren. Um die Ei-
genschaften der Transduktionskanile besser verstehen zu kénnen, werden die pharmakolo-
gische Blockierbarkeit und die Wirkung spezieller Antikorper auf das Verhalten der Haar-
sinneszellen untersucht.

5.2 Elektromotalitit und ihre Steuerung

Neben der Kraftamplitude und der Geschwindigkeit der Elektromotilitdat ist der richtige
Zeitpunkt der Krafteinkopplung durch die duleren Haarzellen von entscheidender Bedeu-
tung. Ein falsches ,, Timing” wiirde eine Abschwéichung der Basilarmembranauslenkung und
damit eine Abnahme der Empfindlichkeit bewirken. Mit Hilfe dreidimensionaler Schwin-
gungsmessungen konnte gezeigt werden, dafl das Schwingungsverhalten der auf dem Corti-
schen Organ liegenden Tektorialmembran fiir den richtigen Zeitpunkt der Krafteinkopplung
von entscheidender Bedeutung ist.

Das einfache Modell der Elektromotilitdt der dufleren Haarzellen 1d8t viele Fragen of-
fen. Da sich das Horvermogen der Sdugetiere bis weit in den Ultraschallbereich erstrecken
kann, mufl die Elektromotilitdt sehr schnell sein, um tatséchlich als Motor der cochlearen
Verstarkung in Frage zu kommen.

Die Geschwindigkeit der Elektromotilitit isolierter &ufleren Haarzellen wurde unter-
sucht und es konnte nachgewiesen werden, daf} die elektrisch induzierten Léngenédnderungen
bis zu einer Stimulationsfrequenz von 100 kHz arbeitet.
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David Albrecht

1. Einleitung

Als Ingenieur wiirde man den auditorischen Pfad des Menschen sicher ganz anders konstruieren als
es die Natur getan hat. Im Horsystem des Menschen sucht man vergeblich nach klaren
mathematischen Strukturen. Umso mehr erstaunt die enorme Prédzison und die Leichtigkeit mit der
der Mensch mit akustischen Signalen umgeht. Vergleicht man die Leistungsfihigkeit des
menschlichen auditorischen Pfades mit technische Systemen (zum Beispiel im Gebiet der
Spracherkennnung), stellt man fest da3 man noch weit entfernt von dem menschlichen Vorbild ist.

Am leichtesten lassen sich die Vorginge in den ersten auditorischen Gebieten, direkt nach der
Cochlea, beschreiben. Dort werden Tone vor allem nach ihren physikalischen Eigenschaften'
kodiert. Beschéftigt man sich allerdings mit Kernen in héheren Ebenen des auditorischen Pfades
stellt man fest, dafl die Neuronen auf immer komplexere Schallmuster spezialisiert sind. Diese hohe
Komplexitit ist natiirlich erforderlich um zum Beispiel sprachliche Informationen verarbeiten zu
konnen. Durch die im folgenden beschriebenen Untersuchungen an Neuronen in unterschiedlichen
Gebieten des auditorischen Pfades wurde versucht nachzuvollziehen welche Kerne im Gehirn
maBgeblich am Verarbeiten von Gerduschen beteiligt sind und gleichzeitig herauszufinden welche
konkreten Aufgaben der Gerduschsverarbeitung in den verschieden Kernen geldst werden. Dies ist
allerdings bei der Vielzahl an Neuronen und durch die fehlenden mathematischen Strukturen
duBerst schwierig. Weiterhin konnen den Gebieten oft nicht eindeutig bestimmte Aufgaben
zugeordnet werden, da bereits vorverarbeitete Schallmuster in nachfolgenden Kernen erneut
bearbeitet werden und sich die Herausarbeitung von spezifischen Eigenschaften der akustischen
Information auf mehrere Ebenen verteilt.

Weitere Schwierigkeiten ergeben sich durch die in Untersuchungen angewendeten Narkosemittel,
die die Antwort von Neuronen beeinflussen konnen, und durch die Weiterentwicklung des
Horsystems vorallem in den hoheren Ebenen des auditorischen Pfades. Dort sind die gewonnenen
Ergebnisse oft nur Momentaufnahmen.

2. Anatomie des auditorischen Pfades
Der auditorische Pfad besteht im Wesentlichen aus drei Komponenten:

(1)Dem auditorischen Sinnesorgan — der Cochlea, oder dem inneren Ohr — welches, unterstiitzt
durch das duflere Ohr und dem Mittelohr, akustische Signale in elektrische Pulsziige umwandelt
und kodiert.

(2)Dem Hornerv, der die elektrischen Pulsziige an das Gehirn {ibermittelt

1 Intensitdt und Frequenz

79
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(3)Den auditorischen Gebiete des Gehirns

Thalmus

T Calliculus Inferior

Nucleus Cochléaris
wentralis

— O v e nb o mip e

—

-~

Hirneary //

MNuclews Cochlears
darzalis

Abb. 1: Uberblick iiber das Horsystem

Geréusche die in das duflere Ohr eindringen setzen winzige Knochen im Mittelohr in Bewegung, die
wiederum Druckschwankungen in der groBtenteils mit Fliissigkeit gefiillten Cochlea in Gang setzen
wodurch eine Verdringungswelle entsteht, die sich entlang der Basilarmembran ausbreitet. Diese
sogenannte Wanderwelle flihrt zur Deflexion der Stereozilien der duBleren Haarzellen. Die du3eren
Haarzellen verstirken und verschiarfen die Wanderwelle durch schnelle Bewegungen drastisch und
erhohen damit die Empfindlichkeit und Frequenzselektivitit des Horvorgangs.

Die verstirkte Wanderwelle wiederum stimuliert die inneren Haarzellen, welche elektrische
Rezeptorpotentiale erzeugen. Es entstehen Aktionspotentiale’, die iiber den Hornerv zum
Cochleakern (Nucleus Cochlearis), der ersten Station des zentralen auditorischen Nervensystems,
und zur Olive des Hirnstamms tiibertragen werden. Diese Aktionspotentiale konnen mit Hilfe einer
Mikroelektrode gemessen werden.

Betrachtet man die Cochlea als eine Ansammlung von sehr genau eingestellten und nicht lineraren
Frequenzfiltern sind die auditorischen afferenten’ Nervenfasern die  weitreichenden

2 Elektrische Pulse
3 Vom Empfindungsorgan zum zentralen Nervensystem hinfiihrend
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Ubertragungsleitungen die die Ausgabe dieser Filter durch Aktionspoteniale zum Cochleakern
leiten. Etwa 20 Nervenfasern beginnen an jeder inneren Haarzelle. Die Antwort der
Hornervenfasern spiegelt also die Frequenzanalyse wieder, die der Stelle in der Cochlea entspricht
an der sich die inneren Haarzellen befinden, welche mit der betrachteten affarenten Nervenfaser
verbunden sind. Neben den affarenten Nervenfasern im Hornerv existieren aber auch efferente’ die
fast ausschlieBlich nur an den &uBleren Haarzellen enden (etwa 6 pro Haarzelle) [Zenn94]. Die
efferenten Fasern beginnen im wesentlichen in der oberen Olive. Mit ihrer Hilfe werden einige
Funktionen der Cochlea vom Gegenohr oder vom zentralen Nervensystem gesteuert. Nur wenige
von ihnen verlaufen von der Olive statt zur Cochlea zum Nucleus Cochlearis.

Der Hornerv verldsst das Ohr durch den inneren Gehdrgang und zieht zum Kleinhirnbriickenwinkel.
Seine afferenten Fasern teilen sich und ziehen im Hirnstamm zum Nucleus Cochlearis ventralis’
sowie zum Nucleus Cochlearis dorsalis’. Als Unterabteilungen werden im wesentlichen die
anteroventralen und posteroventralen sowie die dorsalen Kerngebiete unterschieden. Jedes Nucleus
Cochlearis Gebiet erhélt tonotopische Information vom gesamten Feld der inneren Haarzellen.
Folglich bleibt die Tonotopie’ der Cochlear auch teilweise in den Gebieten des Nucleus Cochlearis
erhalten. Die primdren Hornervenfasern verzweigen sich an ihren zentralen® Enden, die
nachfolgenden afferenten sensorischen Neuronen der Horbahn sind charakteristischerweise an ihren
peripheren und/oder an ihren zentralen Enden verzweigt. Dadurch kdnnen synaptische Kontake zu
verschiedenen nach- oder vorgeschalteten Neuronen gebildet werden (Divergenz). An vielen
nachgeschalteten sensorischen Neuronen enden dariiber hinaus mehrere vorgeschaltet Afferenzen
mit Synapsen (Konvergenz). Konvergenz und Divergenz erlauben es die Horinformation {iber viele
parallele Kanile in hohere Bereiche des auditorischen Systems zu iibermitteln, wodurch ein groB3es
Maf3 an Redundanz entsteht.

Der Nucleus Cochlearis zeigt eine komplexe neuronale Struktur in einer relativ frithen Phase des
Horprozesses. Er hat eine parallele und hierarchische Struktur, mit mehreren inneren Nervenbahnen
und verschiedenen Eingédngen von tieferen und hoheren Ebenen des Horsystems.

Abb. 2 beschreibt die Organisation des duBeren Horsystems. Die Pfeile geben die Richtung der
Signaliibertragung an. Innere und dullere Haarzellen werden durch die Blocke mit der Bezeichnung
IHC und OHC dargestellt. Die Cochlea affarenten Neuronen durch die Blocke “type 1” und “type
2”. Die parallelen Blocke 1 bis n ab der Ebene der Cochlea veranschaulichen die Tonotopie.

Vom zentralen Nervensystem wegfiihrend
Ventral: An der Vorderseite befindlich
Dorsal: An der Riickseite befindlich
Réumliche Aufteilung

Betrifft hier das zentrale Nervensystem

e sBEN B NIV, TS SN
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Abb. 2: Organisation des dulleren Horsystems

Die einfache Signal-Kodierung in den primédren Neuronen wandelt sich grundlegend ab dem
Nucleus Cochlearis und weiter zunehmend mit jedem hoheren Neuron. Das Ortsprinzip wird aber
beibehalten, bestimmte Schallfrequenzen werden an bestimmten Orten der auditorischen Kerne
reprasentiert. Jeder Neuronentyp des Nucleus Cochlearis, der Informationen an andere Kerne
weitergibt, tut dies mit einer Struktur die auf weitere Divergenzen schlieBen ldsst. Einige Nucleus
Cochlearis Neuronen projizieren direkt zum Colliculus Inferior, der nichsten wichtigen
Umschaltstation und andere zu verschiedenen Gebieten des oberen Olivenkomplexes sowie zum
Nucleus lateralis lemnisci (lateraler” Schleifenkern), der ebenfalls zum Colliculus Inferior iibertrigt.
Der Olivenkomplex besteht erneut aus mehren Kerngruppen. Hier werden erstmals binaurale
akustische Signale verglichen.

Im zentralen Kern des Colliculus Inferior kommen von mehr als 20 identifizierten Neuronen aus
anndhernd 10 Kernen konvergente Information an. Dort werden zum Beispiel ortskodierte Signale
des oberen Olivenkomplexes mit den bereits komplex verarbeiteten Signalen des dorsalen
Kerngebiets verkniipft. Beachtenswert ist, dal die ab und aufsteigenden Nervenfasern zu einer
einzigen tonotopischen Karte zusammenlaufen. Im Hinblick auf die binauralen Eigenschaften der
Neuronen im zentralen Kern des Colliculus Inferior wurde durch Versuche mit Gerduschquellen im
freien Raum gezeigt, da3 sie rdumliche rezeptive Felder besitzen.

Abb. 3 ist eine schematische Darstellung der Divergenz und Konvergenz in der Horbahn von der
Cochlea bis zum Colliculus Inferior.

9 seitlich
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Abb. 3: Divergenz und Konvergenz der Hérbahn

Vom Colliculus Inferior fiihrt die Horbahn weiter zum Thalamus, in dem eine gefiihlsmédBige
Bewertung der akustischen Information und bereits eine Vorbereitung auf motorische Antworten
stattfindet, und wird dort umgeschaltet, bevor die Horrinde erreicht wird. Die Horrinde besitzt einen
zentralen Bereich, den primdren auditorischen Kortex. Alle Prozesse auf Ebenen unterhalb des
Kortex laufen unbewusst ab und erst hier wird dem Menschen bewullt, daf} er etwas hort. Die
gemessen neuronalen Antworten sind sehr komplex und viele Neuronen zeigen eine besondere
Empfindlichkeit gegeniiber charakteristischen Merkmalen spezifischer komplexer Schallsignale.
AulBlerdem ist die auditorische Hirnrinde mdéglicherweise fiir das auditorische Kurzzeitgeddchnis
von Bedeutung.

Einen kleinen Uberblick iiber die Prozesse, die der Kortex durchfiihrt oder bei denen er
unterstiitzend wirkt zeigt folgende Auflistung:

Notwendig fiir:

1. die Analyse komplexer Schallsignale
2. die Diskriminierung auditorischer Zeitmuster

3. ein Kurzzeitgedédchnis, wenn ein auditorischer Stimulus vor einem zeitlich folgenden Stimulus
unverstindlich ist

4. schwierige auditorische Aufgaben, die ein vorhergehendes Erlernen erfordern

Unterstiitzend bei:

5. der Schalllokalisation und rdumlicher Wahrnehmung (Entstehung eines auditorischen
Raumgefiihls)

6. der selektiven Aufmerksamkeit
7. der Unterdriickung unangemessener, motorischer Antworten

8. der Identifizierung eines Stimulus (Wahrnehmung) [Zenn94]
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Je hoher die Neuronen, desto mehr sind sie auf Merkmale hochkomplexer Schallmuster
spezialisiert. Sie konnen weitere charakteristische Eigenschaften des Schallreizes (z.B. sprachliche
Information) herausarbeiten und auf indirekte Beurteilung vorbereiten. Neuronen im Thalamus und
im Kortex reagieren empfindlich auf bestimmte FEigenschaften der Frequenz- oder der
Amplitudenmodulationen. Zum Beispiel auf Richtung oder Rate der Modulation. Untersuchungen
des gesamten auditorischen Systems lassen auf eine tonotope Organisation durch das gesamte
auditorische System und damit bis hin zum Kortex schlieBen.

Tabelle 1 gibt Auskunft {iber die Anzahl von Zellen in den auditorischen Kernen des Affen. Beim
Menschen besteht ein dhnliches Verhéltnis der Zellenanzahl, aber es sind insgesamt noch mehr.

Kern Anzahl von Zellen im Kern

Nucleus Cochlearis 88 000
Nucleus olivus superior (oberer Olivenkomplex) 34 000
Leminiscus Lateralis 38 000
Colliculus Inferior 392 000
Medialer geniculater Korper (pars principalis) 364 000
(Thalamus)

Auditorischer Kortex 10 000 000

Tabelle 1: Anzahl von Zellen in den auditorischen Kernen des Affen

3.Der Hornerv

Der Hornerv tibertrigt die von den inneren Haarzellen aufgenommenen akustische Information zum
Nucleus Cochlearis, wo er endet. Etwa 20 vorwiegend affarente Nervenfasern beginnen an jeder
inneren Haarzelle. Die Informationen werden durch Aktionspotentiale, die entlang der kabelartigen
Axon flieBen und in Zehnteln von Millisekunden weitergegeben werden, iibertragen. Alle
Informationen, die der Mensch auditorisch verarbeitet, passieren den Hornerv. So wie man einen
Stimulus vollstdndig durch physikalische Eigenschaften beschreiben konnen, kann man ihn auch
durch die Angabe aller Aktivitdten der Hornerven beschreiben.

3.1 Spontane Aktivitiit

Werden Hornervzellen nicht durch Gerdusche stimuliert sind sie keineswegs inaktiv, sondern
weisen Aktionspotentiale von weniger als 1/sek bis zu 140/sek auf. Diese “spontane Aktivitit” wird
sehr wahrscheinlich von inneren Haarzellen bestimmt, da diese Aktivitit in Regionen ohne innere
Haarzellen nicht vorhanden bzw. in Regionen in denen Haarzellen Stereozilien fehlen weniger stark
ist.

3.2 Antwort auf Tone

3.2.1 Beschreibung im Frequenzbereich

Werden Cochlea affarente Nervenzellen durch ein Gerdusch stimuliert, beobachtet man eine
verstirkte Entladungsrate. Dabei wird die Zeitdauer des Schallreizes durch die Zeitdauer der
Aktivierung der Nervenfasern kodiert. Die Hohe des Schalldruckpegels wird durch die
Entladungsrate verschliisselt. Die Zunahme der Entladungsrate ist nichtlinear und hingt von der
Spontanaktivitdt der Einzelfaser ab. Allerdings kann eine bestimmte Nervenfaser eine bestimmte
Enladungsrate nicht iiberschreiten, sondern erreicht ab einem bestimmten Schalldruckpegel einen
Séttigungsbereich. Trotzdem kann die Information noch héherer Lautstidrken weitergegeben werden,
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da dann eine zunehmende Zahl benachbarter Fasern aktiviert wird.

In Abb. 4 wird die Verschliisselung des Schalldrucks durch die Entladungsrate der Nervenimpulse
sowie durch die Rekrutierung der Nachbarfasern bildlich verdeutlicht.

|t T
:;r“-:: 1 ‘,'iﬁ H*H\"T CHE RO
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Abb. 4: Verschliisselung des Schalldrucks
Der Hornerv behilt das Ortsprinzip der Cochlea bei, jede Nervenfaser kann in ihrem maximalen
Empfindlichkeitsbereich einer bestimmten Frequenz zugeordnet werden. Bei niedrigen konstanten
Stimulus Intensititen wird eine verstirkte Entladungsrate nur bei bestimmten Frequenzen
beobachtet. Die Kombination von Intensitit und Frequenz die gerade eine messbare Erhohung der
spontanen Aktivitdt aufweist wird als Abstimmungskurve bezeichnet.

Die Darstellung einer idealisierten Abstimmungskurve sieht man in Abb. 5 und einige Beispiele fiir
Abstimmungskurven von Cochlea affarenten Neuronen in Abb. 6.

1

FREQUENCY (KHZ)

Abb. 5: idealisierte Abstimmungskurve Abb. 6: Abstimmungskurven von Cochlea
affarenten Neuronen

Die Frequenz bei der Antworten mit der kleinsten Intensitdt auftreten wird als “charakteristische
Frequenz” (CF) bezeichnet. Die CF is eine grundlegende Eigenschaft jeder Cochlea affarenten
Nervenzelle und liefert Information iiber den Ort der Haarzelle in der Cochlea, die von der
Nervenzelle belegt ist. Nervenzellen mit einer hohen CF belegen innere Haarzellen am unteren
Ende der Cochlea und die mit einer niedrigen CF Haarzellen im Cochlea-Apex.

Die Form der Abstimmungskurve dndert sich systematisch mit der CF: bei hohen CF zeigen die
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Abstimmungskurven steile Steigungen, bei niedrigen CF beobachtet man flache Steigungen und die
Kurve ist breiter und symmetrischer. Obwohl die absolute Bandbreite der Abstimmungskurve sich
mit hoherer CF ebenfalls erhoht, nimmt die relative Bandbreite mit hoherer CF ab (vergleiche Abb.
6). Desweitern gibt es eine Beziehung zwischen der spontanen Aktivitdt von Cochlea affarenten
Nervenzellen und ihrem Schwellenwert bei CF. Nervenzellen mit hoher spontaner Aktivitit (>18
Pulse/sek) haben den niedrigesten Schwellenwert, welcher bei gegebener CF nicht mehr als um 10
Dezibel variiert. Im Gegensatz dazu haben Nervenzellen mit niedriger spontaner Aktivitit (< 0.5
Pulse/sek) einen hoheren Schwellenwert der auch variabler ist. [PoFa92]

Da die Antworten der Nervenzellen nicht linear sind, ist es notwendig viele verschiedene Stimuli
mit verschiedenen Intensititen zu benutzen. Bei Stimulationen mit Einzeltonen erhoht sich die
durchschnittliche Antwortrate in Proportion zum Gerduschpegeldruck in einem begrenzten
Intensititsbereich, eventuell wird ein Sattigungswert erreicht. Nervenzellen die einen konstanten
Sattigungswert erreichen besitzen in der Regel niedrigere Schwellenwerte und hohere spontane
Aktivitdt als die ohne einen Sittigungswert. Rate-Intensitdts Funktionen unterscheiden sich aber
nicht nur beim Schwellenwert sondern auch in ihren Steigungen. Fiir Simulusfrequenzen unter CF,
haben die Rate-Intensitits Kurven steilere Steigungen, bei Frequenzen iiber CF werden die
Steigungen mit steigender Frequenz immer flacher.

In Abb. 7 sind Rate-Intensitdt Funktionen fiir Antworten auf Tone von Cochlea affarenten Neuronen
der Katze dargestellt. Die jeweilige Stimulusfrequenz ist als Parameter iiber den Kurven angegeben.
Man erkennt das die Kurven bei Frequenzen iiber CF (gestrichelt) viel flacher ausfallen. Rechts sind
Antworten auf Tone mit CF von Neuronen mit dhnlicher CF aber unterschiedlichen Schwellwerten
zu sehen. Man erkennt, da3 Neuronen mit niedrigem Schwellenwert den Sattigungsbereich schneller
erreichen.
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Abb. 7: Rate-Intensitit Kurven

Eine allgemeine Beschreibung von Cochlea Nervenzellenantworten auf Einzeltone erhdlt man
indem man die Antworten als Funktion von Frequenz und Intensitét betrachtet.

Wie in Abb.8 fiir verschiedene Stimulusintensitdten dargestellt.
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Abb. 8: Rate-Frequenz Kurven

Bei niedrigem Stimuluslevel antwortet das Neuron nur auf einen engen Frequenzbereich, bei
hoherem Level weitet sich der Bereich zu héheren und niedrigeren Frequenzen aus. Dabei stellt man
fest das sich mit hoherem Stimuluslevel der Frequenzbereich unter CF (6200 Hz) stirker vergrofert
als der iiber CF. AuBlerdem verschiebt sich die Stelle an der die hochste Entladung sattfindet mit
steigendem Stimuluslevel zu niedrigeren Frequenzen.

3.2.2 Beschreibung im Zeitbereich

Im Bereich der Zeit ist das Poststimulus-Zeit-Histogramm die meist benutzte Darstellung von
Spikeziigen. Dabei werden die Antworten auf einen sich wiederholenden identischen Stimulus
addiert.

Ein Poststimulus-Zeit-Histogramm der Antwort eines einzelnen Chinchilla Cochleaneurons auf
einen 9450 Hz (CF) und einen 500 Hz Ton sieht man in Abb. 9.
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Abb. 9: Poststimulus-Zeit-Histogramm

Die spontane Aktivitdt vor der beginnenden Antwort ist klar zu erkennen. Weiterhin erkennt man
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fiir Antworten auf Tone mit CF im Gegensatz zu Tonen unter CF anfénglich eine sehr starke
Entladungsrate gefolgt von einem kurzen Einschnitt. Die Antwort nimmt fortwéhrend ab bis zu
einem tiefen Wert nach etwa 10-12 msec nach der eine setige Rate bis zum Ende des Stimulus
erreicht wird, offensichtlich eine Anpassung. Nach dem Ende des Stimulus wird die spontane
Aktivitdt eine Zeit lang unterdriickt und tritt erst nach 1-30 Sekunden wieder auf.

Das bedeutenste Merkmal von Poststimulus-Zeit-Histogrammen bei Antworten auf niedrigfrequente
Tone ist die Anwesenheit von mehreren Spitzen in regelmiBigen Abstinden entsprechend einer
Periode der Stimulusfrequenz. Obwohl Cochlea affarente Nervenzellen selten mit einer Rate feuern
die hoch genug ist, um in jedem Stimuluszyklus zu feuern (die maximale Entladungsrate liegt bei
etwa 200 Spikes/sek), tendiert die Entladungsrate bei Stimuli unter 4 kHz dazu sich bei bestimmten
Phasen des Zyklus zu erhohen und sich bei der entgegen gesetzen Phase wieder zu verringern. Auf
diese Weise spiegeln die Spikeziige die Periodizitdt der Stimuluswellenform wieder. Dieses

Phanomen wird “Phasenkopplung” genannt.

In Abb. 10 sieht man wie Schallstimululi, Position der inneren Haarzellen und
Nervenaktionspoteniale zusammenhdngen. Bei Auslenkung durch den hochsten Punkt der
Schallwelle werden die Stereozilien der Haarzellen in Exzitationsrichtung ausgelenkt und es folgen
Aktionspotentiale des Nervs. Am tiefsten Punkt ist genau das Gegenteil der Fall. Haarzelle und
Nerv antworten also nur also nur bei einer bestimmten Phase des Schalls.

i

} ‘

Abb. 10: Phasenkopplung

Eine alternative Darstellung der Struktur neuraler Antworten auf periodische Stimuli ist das
periodische Histogramm, dessen x-Koordinate genau eine Stimulusphase zeigt.

Wie in Abb. 11 in Abhéngigkeit von der Phase und Intenstidt des Stimulus dargestellt.
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Abb. 11: Periodisches Histogramm

Die maximale Entladungsrate befindet sich in der oberen Umkehrphase des Stimulus. Die Folge ist
eine im Zeittakt der Stimulusphase auftretende Maximierung der Nervenaktionspotentiale. Die
Maximierung ist damit an die Phase des Stimulus gekoppelt und spiegelt daher die Frequenz des
Stimulus wider, da diese tiiber die zyklisch wiederkehrende Phase ‘“gezéhlt” wird. Mit
zunehmendem Schalldruckpegel (70-80 dB) nimmt die Entladungsrate nicht mehr zu. Trotzdem
findet die Maximalentladung unverdndert im Umkehrpunkt des Stimulus statt, die Frequenz wird
dadurch weiterhin “ausgezahlt” und als Phasenkopplung kodiert. Ein allgemein benutztes Mal3 der
Phasenkopplung ist die “Vector Starke”, die zwischen 0 und 1 variert: O fiir keine Phasenkopplung
und 1 deutet an das sich alle Spikes innerhalb eines einzelnen Intervalls im Histogramm befinden.

Die Abnahme der Phasenkopplung bei steigenden Frequenzen ist ein allgemeines Merkmal von
Cochlea affarenten Nervenzellen. Phasenkopplung funktioniert bis etwa 4-6 kHz.

Eine interessante Frage stellt sich, wenn man die maximale Entladungsrate eines Neurons (etwa bei
200 Spikes/sek) mit dem Frequenzbereich in dem Phasenkopplung moglich ist vergleicht. Wie
werden Frequenzen die grofler als die maximale Entladungsrate des Neurons sind phasengekoppelt?
Durch Versuche wurde bestitigt das mehrere Neuronen an der Phasenkopplung solcher Frequenzen
beteiligt sind. Die Neuronen feuern nicht in jeder Periode des Schallsignals, doch wenn sie feuern
dann nur, wenn die Schallwelle einen Gipfel durchlduft. (vergleiche Abb. 12)
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Abb. 12: Phasenkopplung durch mehrere Neuronen bei hoheren Frequenzen
3.3 Nichtlineare Antwort auf Tonpaare

3.3.1 Zweitonsuppression

Zweitonsuppression ist die Unterdriickung einer Antwort auf ein Ton durch die Prisenz eines
zweiten Tons.

Die Zweitonsuppression in einem Cochlea affarenten Neuron der Katze ist in Abb. 13 zu sehen. Auf
der linken Seite ist jeweils oben die Antwort auf den Stimulus dargestellt und unten die Dauer und
Art des Stimulus. Bei A und B werden zwei Tone einzeln beobachtet und bei C zusammen. Rechts
sicht man die exzitatorische und hemmende Abstimmungskurve einer inneren Haarzelle. Die
geschlossenen Punkte ergeben die erregende Abstimmungskurve auf einen einzelnen Ton. Die
offenen Kreise geben die Abstimmungskurve einer 20%tigen Unterdriickung der Antwort auf einen
Testton (Dreieck) wieder. Alle Stimuli, die innerhalb der exzitatorischen Abstimmungskurve liegen,
stimulieren in Abwesenheit des Testtons. Alle Schallsignale, die innerhalb der hemmenden
Abstimmungskurve liegen, hemmen in Anwesenheit des Testtons; d.h. Stimuli innerhalb der
exzitatorischen Abstimmungskurve stimulieren in Abwesenheit, aber hemmen in Anwesenheit des
Testtons.
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Abb. 13: Zweitonsuppression
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Ob ein Ton einen andern unterdriickt hdngt im wesentlich von der Frequenz und der Intensitdt der
Tone ab. Nur Tone mit Frequenzen nahe der CF des Neurons kénnen durch Téne mit Frequenzen
unter oder iiber CF unterdriickt werden. Dies weist darauf hin das die Suppression durch
Cochleamechanismen entsteht.

3.3.2 Kombinations- und Differenztone

Bestimmte Kombination von Tonen flihren dazu, daB3 ein weiterer Ton empfunden wird, der dem
Ohr durch das duflere Schallsignal akustisch nicht zugefiihrt wurde. Thre Wahrnehmbarkeit ist ein
deutlicher Hinweis auf ein nichtlineares Verhalten der Cochlea. Wire das Horsystem vollkommen
linear, so enthielte es naturgemdBl lediglich dieselben Frequenzkomponenten wie das
Ausgangsschallsignal. Bei zwei Eingangstonen mit Frequenzen (f1) und (f2) ( (f2) > (f1) ) haben
Kombinationstone die Frequenz 2*(f1)-(f2) und Differenztone die Frequenz (f2)-(fl). Fiir die
Entstehung von Kombinationstonen existiert folgende Hypothese: Wenn das Ohr zwei Frequenzen
(f1) und (f2) ausgesetzt wird, wobei (f2) grdsser als (fl1) sein muB}, und sich gleichzeitig die
Wanderwellen von (f1) und (f2) iiberlappen produzieren die dulleren Haarzellen in der Cochlea an
dem Ort der Uberlappung eine dritte Wanderwelle mit der Frequenz 2*(f1)-(f2) welche von den
duBeren Haarzelle verstiarkt wird und wahrgenommen wird. [Zenn94]

4. PHYSIOLOGIE DES NUCLEUS COCHLEARIS

Die erste Umschaltung im auditorischen Pfad findet im Nucleus Cochlearis statt, der die
akustischen Informationen iiber den Hornerv erhilt. Auf der Ebene des Nucleus Cochlearis wird das
akustische Signal erstmals verarbeitet. Ein Beispiel ist die laterale Inhibition: Wird eine innere
Haarzelle von einem relativ lauten Ton aktiviert, konnen auch benachbarte Zellen (die eigentlich
hohere und tiefere Frequenzen kodieren) aktiviert werden. Im Nucleus Cochlearis kann die
Weitergabe des Signals dieser mitaktivierten Zellen unterdriickt werden. Dadurch wird die
Frequenztrennung verbessert.

Der Nucleus Cochlearis kann in eindeutige Regionen aufgeteilt werden, basierend auf
physiologischen und anatomischen Kriterien. Drei Hauptregionen lassen sich auf Grund von
morphologischen Unterschieden unterscheiden, jede von ihnen beinhaltet eine komplette
Repréisentation aller horbaren Frequenzen. Dies weist auf eine parallele Organisation des
auditorischen Systems ab der Ebene des Nucleus Cochlearis hin. Unterschieden wird zwischen den
anteroventralen und posteroventralen sowie den dorsalen Kerngebieten. Der Nucleus Cochlearis
ventralis (VCN) ist weniger komplex als der dorsale Kern (DCN) und soll an der Aktivierung der
auditorischen Reflexaktivitit, der Weitergabe nur wenig verdnderter Information, an der
inhibitorischen Kontrolle iiber den Nucleus Cochlearis dorsalis und an der Vokalerkennung beteiligt
sein. Der dorsale Nucleus ist weitgehend mit der Mustererkennung beschiftigt.

4.1 Antwort auf sinusformige Tone

4.1.1 Neuronen Typen

In den Gebieten des Nucleus Cochlearis konnen mindestens 22 verschiedene Neuronen anatomisch
unterschieden werden. Mittlerweile ist bekannt das diese morphologischen Unterschiede von
nennenswerten Unterschieden in den physiologischen Antwort Eigenschaften begleitet werden. Man

unterscheidet zwischen “primarylike (PL)”, “chopper (C)”, “onset (O)”, “pauser (P)” und “buildup
(B)” Zellen.

In Abb. 14 sicht man Antworten von Zellen im ventralen Nucleus Cochlearis.
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Abb. 14: Poststimulus-Zeit-Histogramme fiir Zellen im Nucleus Cochlearis ventralis

Und in Abb. 15 Antworten von Neuronen im dorsalen Nucleus Cochlearis
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Abb. 15: Poststimulus-Zeit-Histogramme fiir Zellen im Nucleus Cochlearis dorsalis

4.1.1.1 Primary-Like

In den anteroventralen Nucleus Cochlearis Gebieten kodieren viele Zellen die Information noch
ganz dhnlich wie die ihnen unmittelbar vorgeschalteten priméren Afferenzen des Hornervs. Beide
haben vergleichbare Poststimulus-Zeit-Histogramme. Man bezeichnet diese Neuronen als “primary
like” oder “primary like with notch”. Die Information wird von dort an den oberen Olivenkomplex
weitergegeben.  Dies  unterstiitzt ~ wahrscheinlich ~ binaurale  Mechanismen wie  die
Geréuschslokalisation. Die “primary like” Struktur besteht typischer Weise aus einer anfénglich
starken Entladung die dann zu einer maximalen Rate von etwa 25 spikes/sec absteigt. Ein dhnliche
Struktur haben PLs Zellen nur das bei ithnen die starke anfingliche Enladung nicht auftritt. Eine
dritte Art der Primary-like Zelle ist die “primary like with notch” (PLn) Zelle, bei der sofort nach
der anfanglichen Enladung eine Pause von 0.5-2 msek auftritt.
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4.1.1.2 Onset

Die Onset-Zellen zeigen eine extrem kurz dauernde Erregung mit einer scharfen Spitze des
Poststimulus-Zeit-Histogramms. Die Zellen werden gewissermaBlen wie ein Schalter ein- und
ausgeschaltet. Sie sind in beachtlich hohem Malle dazu in der Lage fiir niedrigfrequente Stimuli
Phasenkopplung durchzufiihren. Die Poststimulus-Zeit-Histogramme lassen vermuten das Onset-
Zellen besonders auf den Anfang des Stimulus reagieren, aber sie antworten in der Regel wihrend
des Stimulus in etwa so stark wie Zellen des Hornervs. Bis zu einer bestimmten Haufigkeit kdnnen
derartige Zellen einer bestimmten Klickfolge folgen. Die Tonhohe des Stimulus hat wenig EinfluB,
da die Zellen eine sehr breite Abstimmungskurve besitzen. Thre Aufgabe ist mdglicherweise auf die
Hiufigkeit bestimmter Ereignisse komplexer Stimuli zu reagieren. Die meisten der Onset-Zellen
findet man im posteroventralen Gebiet, aber auch eine kleine Anzahl in den anteroventralen
Gebieten. Es wird vermutet das die anteroventralen Onset-Zellen (und auch einige posteroventralen)
ebenfalls mit dem oberen Olivenkomplex verbunden sind. Im posteroventralen Gebiet werden drei
Unterklassen von Onset-Zellen unterschieden. Die am hédufigsten vorkommenden Zellen (80%) sind
die “onset chopper und “onset locker” Zellen. Onset locker (Ol) Zellen sind in ihren Eigenschaften
(spontane Aktivitdt, Schwellenwert, Maximale Rate) den Zellen im Hornerv am &dhnlichsten. Bei
thnen tritt nur am Anfang des Stimulus eine starke Entladung auf. Onset chopper (Oc) Zellen sind
teilweise noch bei 100 db ungesittigt, bei ihnen finden am Anfang des Stimulus mehrere starke
Entladungen statt und erst danach verringert sich die Aktivitdt. Die dritte Unterklasse sind die onset
inhibitory (O1) Zellen sie feuern nur bei bestimmten frequenzmodulierten Tonen. Eine weiterer Typ
von Onset Antworten ist die Onset g Antwort bei der nach einer anfinglich starken Entladung
innerhalb von 25-50 msek keine Aktionspotentiale mehr auftreten. Onset g Antworten treten in
Zellen im dorsalen Gebiet des Nucleus Cochlearis auf.

4.1.1.3 Chopper

Chopper-Zellen sind ein weiterer weitverbreiteter Typ von Zellen in den posteroventralen Gebieten,
werden aber auch in andern Teilen des Nucleus Cochlearis gefunden. Als Antwort auf
hochfrequente sinusféormige Stimulationen feuern Chopper-Zellen in regelmaéssigen Intervallen,
abhdngig von der Frequenz und der Phase des Stimulus. Sie fiihren die Phasenkopplung fiir niedrig
frequente Tone schlechter als alle andern ventralen Nucleus Cochlearis Zellen aus. Schon ab 1 kHz
ist die Anpassung an die Wellenform stark eingeschrankt. Zwei sternformige Formen von Chopper-
Zellen konnten identifiziert werden. Eine mit sich zuspitzenden Dendriten die sich kaum
verzweigen und die Chopper s Antwort zeigen und eine die sich durch stirkere Verzweigung
auszeichnen und die Chopper t Antwort zeigen. Sie libertragen Information zum Colliculus Inferior.
Chopper t Zellen iibertragen nur fiir wenige Millisekunden und die Entladung nimmt normalerweise
mit fortschreitender Zeit ab. Sie zeigen oft niedrigere maximale Entladungsraten als Chopper s
Zellen. Allerdings kann man oft allein durch das Poststimulus-Zeit-Histogramm Chopper t und
Chopper s Zellen nicht klar unterscheiden.

4.1.1.4 Pauser-Buildup

Pauser und Buildup Zellen treten ausschlielich im dorsalen Nucleus Cochlearis Gebiet auf. Pauser
Zellen zeigen eine Anfangsentladung an die sich eine Entladungspause anschlief3t, der wiederum zu
einer langern Entladungsperiode folgt. Buildup Zellen beginnen erst nach etwa 30 msek mit einer
relativ kleinen Anfangsentladung, die sich dann immer weiter verstérkt.

4.1.2 Klassifikation basierend auf anregender/hemmender Aktivitit

Eine alternatives Klassifikationsschema basiert auf erregenden und hemmenden Eigenschaften,
sowie der Priasenz von spontaner Aktivitit und Antworten auf Rauschen. Dieses Schema beinhaltet

5 verschiedene Klassen basierend auf dem rezeptiven Feld oder Frequenz-Intensitdts-Anwort
Modell. (vergleiche Abb. 16)
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Abb. 16: Klassifikationsschema

Bei den Klassen 1, II, III gibt es ein zentrales anregendes Feld. Typ I besitzt nur dieses zentrale
anregende Feld wéhrend das rezeptive Feld von Typ Il und Typ IIT auch seitlich neben dem Zentrum
hemmende Felder besitzt. Typ II Neuronen unterscheiden sich von Typ III Neuronen durch die
fehlende oder geringe spontane Aktivitit und da sie auf Breitbandgerdusche nicht reagieren.
Rezeptive Felder vom Typ IV zeigen grosstenteils hemmende Felder, konnen aber durchaus auch
kleinere erregende Felder mit besonders niedrigen Schwellenwerten besitzen. Typ V Zellen fehlt es
an empfindlichen Regionen und sie besitzen fiir niedrige Intensitéten keine erregenden Felder. Typ
Il und Typ V Zellen kommen ausschlieBlich im dorsalen und Typ I Zellen nur im ventralen
Kerngebiet vor. Zellen vom Typ Il und IV findet man in beiden Gebieten. [PoFa92]

5. PHYSIOLOGIE DES AUDITORISCHEN HIRNSTAMMS SOWIE DES
THALAMUS UND DES KORTEXS

In den hoheren Gebieten des auditorischen Pfades verarbeiten die Neuronen bereits vorverarbeitete
Informationen von tiefer liegenden Kernen. Demensprechend komplex sind die Schallmuster auf
diese Antworten. Bei den Olivenkomplexen iiberkreuzen sich Nervenbahnen von beiden Nuclei
Cochlearis zum ersten Mal und hier werden Daten, die an beiden Ohren ankommen, verglichen.
Dies macht zum Beispiel eine rdumliche Lokalisation der Schallquelle moglich. Im Colliculus
Inferior laufen von mehr als 20 identifizierten Neuronen aus etwa 10 Kernen Nervenfasern zu einer
einzigen tonotopischen Karte zusammen. Auch dieser Kern spielt eine wesentliche Rolle bei der
Verarbeitung von binauralen Gerduschen. Eine letzte Umschaltstation vor dem Kortex ist der
Thalamus in dem bereits motorische Antworten auf bestimmte Gerdusche vorbereitet werden und
eine gefiihlsmiBige Einordnung der akustischen Informationen stattfindet. Der Thalamus projiziert
weiter zum Kortex in dem die bereits stark kodierte akustische Information wahrgenommen,
eingeprigt und vielleicht mit beabsichtigten Reaktionen verflochten wird.

5.1 Frequenzorganisation und Kodierung von Frequenzen

Die tonotope Organisation der Gebiete des Nucleus Cochlearis und der topographischen
Organisation der Ubertragung resultieren in einer tontopen Organisation aller Hauptkerne im
auditorischen Hirnstamm. Im Gegensatz zum innern Kern des Colliculus Inferior und den Gebieten
des  Nucleus  Cochlearis,  besitzt der obere  Olivenkomplex  unausgewogene
Frequenzreprisentationen. In dem medialen oberen Olivenkomplex gibt es eine unproportional



Das menschliche Ohr (Teil 2) 95

starke Représentation von niedrigen Frequenzen und im lateralen oberen Olivenkomlex findet man
eine starke Reprdsentation von hohen Frequenzen. Dies hingt mit den speziellen Rollen dieser
Gebiete bei der Verarbeitung von interauralen Unterschieden zusammen.

Fiir Frequenzen iiber 4-5 kHz ist die einzige Information {iber das Frequenzspektrum von Tonen die
zum Verarbeiten zur Verfiigung steht, diejenige die in der Verteilung der Entladerate des Hornervs
enthalten ist. Fiir niedrigere Frequenzen ist die Information in der Verteilung der Entladerate und
der synchronisierten Aktivitdt der Nervenfasern enthalten. Unsicherheit besteht wie diese beiden
Typen von Informationen im auditorischen Hirnstamm verarbeitet werden. Ein groes Problem fiir
Perioditétstheorien ist, zu verstehen wie die Periodizitit im zentralen Nervensystem entdeckt und
verarbeitet wird. Obwohl Phasenkopplung in vielen Nucleus Cochlearis Kernen erhalten bleibt, gilt
dies fiir viel weniger Zellen im zentralen Kern des Colliculus Inferior. Es ist deshalb klar, daf3 diese
Informationen unterhalb des Colliculus Inferior in andere Kodierungen umgesetzt werden miissen.
Die meisten Modelle dieses Prozesses besitzen Kreuz-Korrelationen, in dem die Ausgabe eines
Detektors von der zeitlichen Korrelation zwischen einer phasengekoppelten Eingabe und dessen
Duplikat bestimmt wird.

5.2 Kodierung von Schalldruckpegeln

Ein grundsitzliches, aber bis jetzt ungeldstes, Problem ist die Kodierung von Gerduschpegeldruck
eines Stimulus und Verdnderungen in der Intensitdt. Auf dem Gebiet des Hornervs ist dies das
“dynamische Reichweiten Problem”, genauer der Gegensatz zwischen der begrenzten dynamischen
Reichweite der meisten Hornervfasern (<40 dB) und der grossen Reichweite (~100 dB) in der
Menschen und andere Sdugetiere fein unterscheiden konnen. Eine Losung fiir dieses Problem
konnte darauf basieren, daB3 die Intensitdtsunterscheidung bei hohen Intensititen auf die Aktivitat
des kleinen Anteils von Hornervfasern mit hoherem Schwellenwert und grosserer dynamischer
Reichweite zurlickgeht. Die Analyse der Kodierung von Intensititen in Hirnstammzellen ist
kompliziert, da viele Neuronen nichtmonotone Intensitits-Rate Funktionen besitzen. Zum Beispiel
gibt es im zentralen Kern des Colliculus Inferior montone, fast monotone und extrem
nichtmonotone Neuronen. Manche der Neuronen zeigen auch unterschiedliche Funktionen am
Beginn und im weiteren Verlauf eines langer andauerenden Tons. (vergleiche Abb. 17)

In Abb. 17 sind Rate-Intensitéits Funktionen fiir représentative zentrale Colliculus Inferior Neuronen
zu erkennen. Fiir Neuronen mit unterschiedlichen Funktionen am Beginn und im weiteren Verlauf
eines Tones sind die Kurven fiir den Anfang des Stimulus mit “ON”, fiir die gemittelte Antwort mit
“TOT” und fiir das Ende des Stimulus mit “LATE” gekennzeichnet.
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Abb. 17: montone, fast monotone und extrem nichtmonotone Antworten
von Neuronen im Colliculus Inferior

Es gibt also zwei Mdglichkeiten, entweder konnte die Intensitit durch einige Neuronen mit
monotonen oder durch Neuronen mit scharfen nichtmonotonen Intensitdt-Rate Funktionen kodiert
werden. Gegen eine nichtmonotone Kodierung spricht allerdings die unterschiedliche Antwort von
einigen Neuronen der zentralen Kerne des Colliculus Inferior auf Tone und Rauschen, aber auch
hier ist es moglich das die Kodierung nur auf einigen wenigen Neuronen beruht.

Die meisten Studien die im Thalamus fiir Tonstimuli durchgefiihrt wurden weisen darauf hin, dafl
nichtmonotone Antworten auf Schalldruckpegel ofter vorkommen als monotone. Aber es besteht
dariiber keine Sicherheit, da sich die Antworten durch die in den Versuchen verwendeten
Narkosemittel verdndern konnen. Im Kortex findet man nichtmonotone sowie monotone Antworten.
Nichtmonotone Antworten von Zellen im auditorischen Kortex sind normalerweise unabhingig von
der Stimulusfrequenz, was in begrenzten Frequenz-Pegel-Feldern resultiert. Im Gegensatz dazu
weisen monotone Zellen oft ein V-formiges Antwortfeld auf. [PoFa92] (vergleiche Abb. 18)

In Abb. 18 sind Frequenz-Pegel Felder fiir drei monotone (A-C) und drei nichtmonotone (D-F)
Zellen im Kortex der Katze dargestellt. Die dunkel schattierten Gebiete kennzeichnen den Bereich
in dem die gemessenen Antworten grofer als 50% und die hell schattierten Gebiete kennzeichnen
den Bereich in dem die gemessenen Antworten kleiner als 50% der maximal moglichen Antwort
waren.
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Abb. 18: Frequenz-Pegel Felder fiir Zellen im Kortex

5.3 Binaurale Verarbeitung von Gerauschen

Zur Lokalisation einer Schallquelle nutzt das Horsystem interaurale Intensitits- und
Zeitunterschiede. Interaurale Intensitdtsunterschiede konnen nur dann genutzt werden, wenn die
Wellenlidnge des Schalls im Vergleich zum Kopf klein ist. Nur dann ist der Kopf ein Hindernis fiir
die Schallwelle, ab etwa 1500 Hz. Demnach reagiert das binaurale Horsystem bei tiefen Frequenzen
empfindlich auf Zeitdifferenzen und bei hohen Frequenzen empfindlich auf Intensitétsdifferenzen.

Die obere Olive ist die erste Stelle an der afferente Nervenbahnen von beiden Nuclei Cochlearis
konvergieren und die meisten der Neuronen auf diesem und in hoheren Leveln der auditorischen
Horbahn sind binaural beeinflusst. Ob die binauralen Antworten im zentralen Kerngebiet des
Colliculus Inferior und in hoheren Gebieten den Antworten in der oberen Olive entsprechen oder ob
sie durch lokale Eigenschaften der einzelnen Gebiete erzeugt werden ist unklar.

5.3.1 Klassifikation von binauralen Neuronen

Um Neuronen mit binauralen Antworten zu unterscheiden, wurde auch hier eine Klassifikation
eingefiihrt. Es wurden zwei hauptsidchlich vorkommende Neuronen in der oberen Olive entdeckt.
Zum einen ein Typ der eine anregende Anwort auf Stimuli an beiden Ohren zeigt. Man bezeichnet
solche Neuronen als EE (excitatory-exitatory). Zum andern ein Typ der eine anregende Antwort auf
Stimuli des contralateralen'® Ohrs zeigt und eine hemmende Anwort auf Stimuli des ipsilateralen''
Ohrs. Diese Klasse bezeichnet man als EI (excitatory-inhibitory). Manche Neuronen verarbeiten nur
monaurale Information, Stimuli am andern Ohr haben keinen Einflu3 auf die Antwort dieser
Neuronen. Folgt man diesem Schema und benutzt die Abkiirzung O fiir keine Reaktion erhédlt man
neun verschiedene Klassen. (siche Abb. 19)

10 Auf der gegeniiberliegenden Seite befindlich
11 Auf der selben Korperseite befindlich
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Ipsilateral stimulation
Excitation Inhibition No effect

Contralateral stimulation Excitation EE El EO
Inhibition 1IE 11 10
No effect OE 0l 00

Abb. 19: Klassifikation von binauralen Neuronen

5.3.2 Kodieren von interauralen Zeitunterschieden

Interaurale Zeitunterschiede entstehen durch die groBere Entfernung zu einem der beiden Ohren.
Maximal konnen beim Menschen Zeitunterschiede von 700-800 msek auftreten. Der kleinste
Unterschied der festgestellt werden kann betrégt 6 msek. [PoFa92]

Fiir alle Gerdusche gibt es eine zeitliche Differenz zwischen der Zeit in der die erste Welle an
beiden Ohren ankommt. Diesen zeitlichen Unterschied nennt man “onset time difference”. Fiir
langer andauernde Tone existieren aullerdem interaurale Phasenunterschiede.

In Abb. 20 sieht man eine Verzdgerungs-Empfindlichkeit-Funktion und Phasenhistogramme fiir ein
reprasentatives Neuron. Die Punkte auf der linken Seite in I kennzeichnen Antworten auf
contralaterale (C) und ipsilaterale (I) monaurale Stimulation und ohne Stimulation (SPON). Der
gepunktete Bereich zeigt den Bereich von natiirlich auftretenden Verzégerungen. In A-H gibt N die
Anzahl der gemessenen Spikes an. I und C kennzeichnen die Stellen an denen die Hauptphasen von
ipsilateraler und contralaterale monauraler Stimulation bei entsprechender Verzogerung liegen
wiirden.
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Abb. 20: Verzégerungs-Empfindlichkeitsfunktionen und Phasenhistogramm

Man stellt fest, dal bei EE Neuronen die Phasenkopplung bei jedem monauralen Stimulus zeigen
eine maximale Entladung auftritt, wenn die beiden Phasenkopplungspunkte der beiden Ohren
zusammenfallen und minimale Entladung auftritt, wenn sie am weitesten voneinander entfernt sind.
AuBlerdem wurde festgestellt, dal Neuronen durch Stimuli mit verschiedenen Frequenzen bei
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gewissen binauralen Verzogerungen eine groBle Entladungsrate zeigen, man bezeichnet diese
Verzogerung als charakteristische Verzogerung welche die Basis eines Kodes fiir interaurale
Zeitunterschiede sein konnte.

In Abb. 21 sind Daten fiir 4 Neuronen aus dem zentralen Colliculus Inferior abgebildet. Auf der
linken Seite sind interaurale Empfindlichkeitskurven fiir Stimuli mit verschiedenen Frequenzen mit
oben aufgefiihrter Intensitdt zu sehen. Auf der rechten Seite ist die entsprechende Kurve fiir die
gemittelten Werte dieser Stimuli zu sehen. Man erkennt leicht die charakteristische
Verzogerungszeit der Neuronen.
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Abb. 21: charakteristische Verzogerung bei 4 Neuronen des zentralen Colliculus Inferior

5.3.3 Kodieren von interauralen Intensititsunterschieden

Zusidtzlich zu den zeitlichen Unterschieden entstehen beim binauralen Horen auch
Intensitdtsunterschiede, da der Kopf den Ton abdidmpft. Es gibt zwei Methoden um die
Verarbeitung von interauralen Intensititsunterschieden zu beobachten. Zum einen indem man die
Intensitdt an einem Ohr konstant hélt und am anderen variiert (EMI Methode). Zum andern indem
man die Intensitit an beiden Ohren symmetrisch verdndert (ABI Methode), welche eher den
Verdnderungen in der Natur entspricht. Es ist bekannt das die Neuronen die sensitiv auf
Intensitiatsunterschiede reagieren entweder EI oder IE Neuronen sind. EI Neuronen mit monotonen
Rate-Intensitdts Funktionen haben bei beiden Methoden tpyischerweise eine S-formige interaurale
Intensitatsfunktion. Die Anwort ist maximal bei grosseren Intensitdten am contralateralen Ohr und
wird bei grosseren Intensitdten am ipsilateralen Ohr unterdriickt.

Dies erkennt man in Abb. 22
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Abb. 22: interaurale Antworten bei EI Neuronen

Im Gegensatz dazu haben Neuronen mit nichtmonotoner Rate-Intensitits Funktion verschiedene
interaurale Intensitdtsfunktionen fiir die ABI-konstant und EMI-konstant Methode.

In Abb. 23 sind Antworten auf Stimuli mit der EMI Methode (oben) und der ABI Methode (unten)
zu sehen. Man erkennt deutlich die Unterschiede.
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Abb. 23: interaurale Antworten bei EMI- bzw. ABI-Methode

Auch eine Gruppe der OO Neuronen zeigt eine ausgeprigte Form der interauralen Intensitéts
Empfindlichkeit. Diese Neuronen sind unempfindlich fiir monaurale Stimuli, werden aber durch

binaurale Stimuli mit etwa gleichstarken Intensitdten angeregt. Diese Neuronen werden auch als
OO/F bezeichnet.

In Abb. 24 sieht man die Antwort eines OO/F Neurons bei unterschiedliche interaurale Intensititen.
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Bei monauralen Stimuli (eingekreistes I bzw. C) oder biauralen Stimuli mit starken
Intensitdtsunterschieden feuert das Neuron nicht.
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Abb. 24: Antwort eines OO/F Neurons des Kortex

5.3.4 Raumliche Empfindlichkeit

Die rdumliche Empfindlichkeit von Neuronen im Colliculus Inferior wird von akustischen und
neuralen Mechanismen bestimmt. Um Aussagen dariiber machen zu kénnen, wird zundchst ein Ort
fiir einen Lautsprecher ermittelt an dem der Schwellenwert fiir einen Stimulus mit charakteristischer
Frequenz am niedrigsten ist, um dann die Ausdehnung des rdumlichen rezeptiven Feldes zu
bestimmen.

Neuronen mit unterschiedlichen rezeptiven Feldern sieht man in Abb. 25.
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Abb. 25: rezeptive Felder von 4 EI Neuronen des zentralen Colliculus Inferior

Man stellt fest, dal Neuronen die rdumliche Empfindlichkeit zeigen meistens groflere contralaterale
rezeptive Felder besitzen und einige wenige ipsilaterale sowie contralaterale rezeptive Felder
aufweisen. Dies hingt damit zusammen, da3 die tiberwiegende Mehrheit der Neuronen die fiir
interaurale Intensitits- und Zeitunterschiede empfindlich sind vorallem auf contralaterale Inputs
ansprechen.

Viele binaurale Neuronen im Thalamus und im auditorischen Kortex reagieren empfindlich auf
interaurale Unterschiede die wichtige Hinweise fiir die Gerduschslokalisation geben. Die Antwort
dieser Zellen héngt von interauralen Zeitunterschieden ab, welche bei niedrig frequenten Tonen als
interaurale Phasendifferenz auftritt.



102 David Albrecht

6. Fazit

Der Vogang des Horens ist sehr komplex und bis heute weiss man nicht sehr viel iiber die genauen
Vorgénge im auditorischen Pfad und viele Erkenntnisse beruhen nicht auf klaren Beweisen, sondern
sind Hyphothesen und MutmaBungen. Schaut man sich die oben beschriebenen Untersuchungen an,
stellt man fest, dall auch in hoheren Ebenen der Horbahn versucht wird die Antworten der Neuronen
mit den physikalischen Eigenschaften der Tone in Verbindung zu bringen. Fraglich bleibt ob, die
gewonnen Ergebnisse ausreichen um diese Neuronen vollstdndig zu beschreiben. Da im Kortex und
im Thalamus komplexe Sprachmuster erkannt werden miissen machen die gemessenen Antworten
sehr wahrscheinlich nur einen Teil der Féahigkeiten dieser Neuronen aus. Auf welche speziellen
Merkmale in Schallmustern sie reagieren bleibt weiterhin unklar. In dieser Hinsicht wird noch viel
zu forschen sein.
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Die Mechanismen fiir das Richtungshoren
bei der Fliege Ormia ochracea

Florian Kaiser

Zusammenfassung

Die Larven der Fliege Ormia ochracea (Ordnung: Diptera, Familie: Tachinidae)
erndhren sich wéhrend ihrer Entwicklung von einer ménnlichen Grille (Orthoptera
Gryllidae Gryllus). Um die Larven beim Wirt abzulegen, muss die weibliche Fliege
den Wirt genau orten kénnen. Dazu orientiert sie sich am Zirpen des Wirtes, das bei
etwa 5 kHz liegt. Die Genauigkeit der Ortung ist mit einem Winkel von 2° sehr genau
und ist somit besser als bei einem Menschen, dies aber bei weit kleineren Dimensionen
des Horapparates. Um iiberhaupt noch verwertbare Signale zu erhalten weisen die
Ohren zwei auflergewthnliche Eigenschaften auf: Eine mechanische Kopplung ihrer
beiden Trommelfelle (Tympana), sowie eine Zeit- und Populationskodierung in den
Hororganen (Bulba acousticae). Erstere Kodierung erfolgt iiber lautstiarkeabhéngige
Latenzzeiten der Neurone, letztere iiber die Anzahl der enervierten Neurone, ebenfalls
lautstérkeabhéngig.

1 Einleitung

Die Lokalisierung einer Gerduschquelle ist eine sehr wichtige Aufgabe des Gehors. Die
Richtung wird dabei aus der Laufzeitdifferenz des Schalls zwischen beiden Ohren (ITD,
interaural time difference) und der Schalldruckdifferenz (ILD, interaural level difference)
berechnet.

Wie wichtig das im Tierreich ist, zeigt das Verhalten der Fliege Ormia ochracea aus der
Familie der Tachinidae. Diese Fliege von der Grosse einer Stubenfliege legt ihre parasitidren
Larven auf oder neben den Wirt, einer Grille aus der Familie der Gryllidae (z.B. Gryllus
rubens) ab. Die Larven befallen den Wirt und ernédhren sich von ihm wéhrend der Zeit, die
sie zur Entwicklung zur Fliege brauchen. Die weibliche Fliege ortet die ménnliche Grille
in der Ddmmerung bzw. nachts anhand des charakteristischen Rufs, der speziesabhéngig
um die 5 kHz liegt. Ormia ochracea erreicht dabei eine Genauigkeit von circa 2° relativ
zur Longitudinalachse der Fliege. Wegen des Abstands der beiden Hororgane von 0,5 mm
rangiert die I'TD zwischen 50 ns bei 2° und 1,5 ps bei 90°. Die ILD ist nicht messbar unter
1 dB, da die Wellenldnge etwa 7 cm (bei 5 kHz) betrdgt und somit 14 mal groer ist als
die oben genannten 0,5 mm. Damit ist die Fliege aber zu klein, um einen nennenswerten
Gerauschschatten zu werfen, der einen Druckabfall bewirken wiirde. Der Schliissel zum
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Problem, trotz der duflerst kleinen Unterschiede zwischen den Ohren eine Gerduschquelle
zu lokalisieren, liegt in der einzigartigen biomechanischen Kopplung der beiden Gehérme-
branen, sowie den Neuronen der Gehororgane.

In Abschnitt 2 wird kurz die Anatomie des Gehors vorgestellt. Abschnitt 3 beschéftigt sich
mit der Kopplung und stellt ein vereinfachtes analytisches Modell vor. Die Kodierung der
Richtung in den Gehororganen wird im Abschnitt 4 abgehandelt. Das letzte Kapitel gibt
einen Ausblick auf mégliche Anwendungen.

2 Anatomie der Fliege Ormia ochracea

A
Hearing organ
Abbildung 1: Seitenansicht der Fliege
B Pivot

Ipsilateral Contr

Abbildung 2: Anatomie des Horapparates

Die beiden Ohren befinden sich direkt hinter dem Kopf, frontal auf dem Thorax (Abb.
1). Das Ohr, das sich néher an der Gerduschquelle befindet wird ipsilaterales Ohr genannt,
das andere kontralateral. Fiir jedes Ohr dient eine diinnhdutige Membran (PTM, pro-
sternal tympanal membran) als Trommelfell (Tympanum). Diese Membranen sind wie ein
Facher gefurcht und auf die Tympanischen Gruben (TP, tympanal pit) ausgerichtet (Abb.



Richtungshoren bei Ormia ochracea 105

2). Uber die Gruben sind die Mebranen durch eine hautihnliche Struktur gekoppelt, die
Intertympanische Briicke genannt wird. Hinter dieser Briicke liegen die bulba acusticae in
einer gemeinsamen Kammer. Sie bestehen jeweils aus 90 bis 100 afferenten, das heiffit mel-
denden, Zellen (kurz: Afferenzen). Die Aktivierung erfolgt durch mechanische Verformung
(iiber eine Verbindung mit den Tympanischen Gruben) und verlauft iiber den Hornerv, der
ein Teil des Frontalnervs ist, zum Zentral-Ganglion.

3 Der mechanische Horapparat

3.1 Beobachtungen

Um herauszufinden, wie der in Abschnitt 2 gezeigte Horapparat auf Schall reagiert, wurden
von Miles et al. [RNM95] Experimente mit weiblichen, erwachsenen Fliegen durchgefiihrt.
Fiir die Experimente wurden die Fliegen auf Halterungen mit einem Wachs fixiert und der
Kopf abgetrennt, um die Schwingungen mit Laservibrometern messen zu konnen. Ferner
wurde ein Lautsprecher im 45° Winkel relativ zur Longitudinalachse der Fliege plaziert,
sowie ein Mikrophon méoglichst nahe an den Ohren, um verldssliche Daten iiber den Schall-
druck zu haben. Gemessen wurde das Schwingverhalten der mechanischen Komponenten
bei reinen Sinustonen in einem Frequenzbereich zwischen 1 KHz und 30 kHz (Abb. 3 und
Abb. 4, 5 und 6). Die Ergebnisse in Abbildung 3 zeigen, dass die ipsilaterale Tympanische
Grube stiarker ausgelenkt wird, als die kontralaterale. Bei 5 kHz betrégt die Amplitudendif-
ferenz immerhin 10 dB, was sehr viel ist, wenn man den Abstand der Gruben in Betracht
zieht. Die Abbildungen 4, 5 und 6 zeigen sehr anschaulich das phasische Verhalten bei drei
unterschiedlichen Frequenzen. Bei 2 kHz bewegen sich die Ohren mit annéhernd gleicher
Amplitude und Phase. Bei 6 kHz schwingen sie gegenphasig und bei 15 kHz reagiert die
ipsilaterale Seite immer noch stérker als die kontralaterale. Dies deckt sich sehr gut mit
den obigen Ergebnissen. Das alles ist aber noch kein Beweis, daf3 dafiir die Kopplung iiber
die Intertympanische Briicke die entscheidende Rolle spielt. Fast alle kleinen Tiere zeichnen
sich durch ein kammergestiitztes System aus, bei dem die beiden Ohren iiber einen Luftka-
nal verbunden sind. Auch die bulba acusticae liegen in einer gemeinsamen Kammer. Diese
Moglichkeit der Kopplung wurde aber ausgeschlossen, da ein operatives Offnen der Kammer
keine wesentlichen Anderungen bewirkte. Das Durchtrennen der Intertympanischen Briicke
fithrte dazu, dafl sowohl ipsilaterale als auch kontralaterale Seite frequenzunabhingig in
fast gleicher Amplitude und Phase schwangen. Einen weiteren Hinweis liefert das folgende
Mechanische Modell, das qualitative und brauchbare quantitative Voraussagen macht.

3.2 Das mechanische Modell

Das mechanische Modell wird in Abbildung 7 gezeigt. Die Briicke wird iiber die Membra-
nen zum Schwingen gebracht. Die ipsilaterale Seite ist iiber den Pivot-Punkt mit der kon-
tralateralen gekoppelt. Die Federn simulieren das schwingenden Verhalten, die Kolben die
Reibung. Beides zusammen représentiert die dynamischen Eigenschaften der Membranen,
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Abbildung 7: Mechanisches Modell

bulba acusticae und der sonstigen ndheren Umgebung. Physikalisch betrachtet handelt es
sich also um ein geddmpftes schwingendes System. Der Schall bewirkt ein auf den Horap-
parat wirkendes Kraftfeld. Fiir das Modell wird es aber vereinfacht auf zwei punktuell
wirkende Kraftvektoren f, die proportional zum Schalldruck p und der Wirkungsfléche s
sind (gemaB p = L).

Das gekoppelte System verdndert das urspriingliche Signal (Schall) und wird durch die Im-
pulsantwort h(t) charakterisiert. Im Zeitbereich entspricht das resultierende Signal dem Fal-
tungsprodukt der Impulsantwort und dem Eingangssignal. Betrachtungswechsel zwischen
Zeit- und Frequenzbereich sind mit der Fouriertransformation méglich. Im Frequenzbereich
wird die Impulsantwort Ubergangsfunktion H(w)genannt.

Wie oben diskutiert ist die ITD 7 der einzige Hinweis auf die Richtung. Die Antwort des
Systems héngt also von 7 ab. Es gilt 7 = csjmu Sin @ & 2.5 us mit cgepey = 344 %, ¢ = 45°
und d ~ 1,2 mm, dem Abstand der Orte mit den grofiten Auslenkungen (kurz hinter den
TPs auf den PTMs gelegen). Physikalisch wird ein schwingendes System durch

L+ L+ wi =] 1)
Federkraft  Reibung  Tragheit
beschrieben. Fiir das Modell ergibt sich somit
kl + ]{33 k3 N c1 +¢C3 C3 5 m 0 S 7
[ ]{Zg ]{72 + kg T C3 Co + C3 T 0 m = f (2)

mit ¥ = ( 28 ) und f = ( ﬁgg ) Die Auslenkungen x;(¢) und z(t) sind also

iiber k3 und c3 miteianander gekoppelt. Die Gesamtmasse m der jeweiligen Seite wird
vereinfachend als punktférmig an den Enden der Briicke konzentriert angenommen. k; sind
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die Federkonstanten und ¢; die Reibungskoeffizienten.

Angenommen die Briicke wére starr, oder anders gesagt k3 = ¢3 = oo. Dann gilt z(t) =
—1x(t), das heifit, beide Punkte schwingen um 180° versetzt, aber mit gleicher Amplitude.
Bei einer Frequenz von 5 kHz entspricht das einer Laufzeitdifferenz von 100 us (wegen der
halben Periode), aber eine Druckdifferenz tritt nicht auf.

Es gibt zwei extreme Schwingverhalten mit einer jeweils spezifischen Frequenz. Im Transla-
tionsmodus schwingen beide Ohren in Phase mit Frequenz w;, im ,rocking”-Modus genau
gegenphasig mit Frequenz w,. Da k3 und c3 einen endlichen Wert besitzen ergibt sich die
Schwingung des Systems als Uberlagerung der beiden Schwingungsmodi. Es sei im folgen-
den s die Wirkungsfliche, 7 die ITD, w die Frequenz, m die ipsi- und die kontralaterale Mas-
se des Sytems, ¢ die Dampfungsrate und 7 die komplexe Zahl. Mit den Ubergangsfunktionen
Hyp(w) = se2 = scos(wl) + issin(wl) und Hy,,(w) = se”™7 = scos(wl) — issin(wl)
fiir die Kréfte ergibt sich als Losung der Differentialgleichung im Frequenzbereich

H, (w) = scos(wg)/m issin(wg)/m 3)
np\&) = Wi — w? + 2wbiv  w? — w? + 2w,.iw
scos(wl)/m issin(wZ)/m
Hypp(w) = : - 2 (4)

T W — W 2w w2 — w? + 2w AW
mit

Wy = \/%, w = \/m, & = c/wym, & = (¢ + 2¢3) /wem
Fiir sehr kleine Frequenzen, w ~ 0, ergibt sich aus Gleichung (3) und (4)

o) ~ Hop(w) ~ 100 (5)

Wi

Die ispilateral und die kontralaterale Seite schwingen in der gleichen Richtung.
Ist w ~ w,, gilt
issin(wg)/m

H:mp(w) ~ —ngp(w> ~ w2 — w2 + +2w 5 w

(6)

Ipsi- und kontralaterale Seite schwingen in gegengesetzter Phase.

Ist w, < w < wy, kann keine vereinfachte Aussage gemacht werden, da der cosinus-Term
jetzt in den Gleichungen (3) und (4) zum Ergebnis beitréigt. Betrachtet man den Betrag der
beiden Gleichungen, so addieren sich cosinus- und sinus-Term in Gleichung (3), hingegen in
Gleichung (4) substrahieren sie sich. Das heifit, daf} eine stérkere Antwort der ipsilateralen
Seite zu erwarten ist.

Qualitativ deckt sich das Modell also hervorragend mit den Messergebnissen (Abb. 4
(2kHz), 5 (6kHz), 6 (15kHz)). Wie aber verhélt sich das Modell bei konkreten Werten
von ks, c3, k, ¢ und m? Da die sensorische Organe mit Abstand die schwersten Elemente
des Mechanismus sind, kann die Masse m als Masse eines Organs angenommen werden.
Nimmt man als Dichte des Organs die von Wasser an, so erhélt man iiber die Volumen-
abschiitzung m = 2,88 x 107 °kg. Die Fliche s = 0,2888 x 107°m? ist anatomischen
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Untersuchungen entnommen. Die weiteren Werte wurden den Messergebnissen angepasst,
so dafl die Abweichungen zwischen Vorhersagen und vorherigen Messungen minimiert wur-
den. Die Werte sind k1 = ko = 0,576 N/m, k3 = 5,18 N/m, ¢; = ¢; = 1,15 x 107> Ns/m
und c3 = 2,88 x 107> Ns/m. Die Abbildung 8 zeigt den Vergleich zwischen Vorhersage und
Messungen.

Bisher befand sich der Lautsprecher immer auf 45° relativ zur Longitudinalachse der Fliege.
Fiir diesen Winkel wurden auch die obigen Werte fiir die Federkonstanten und Reibungs-
koeffizienten bestimmt. Interessant ist also, ob das Modell mit diesen Werten fiir andere
Winkel gute Vorhersagen macht. Wie sich zeigte, stimmten Vorhersagen sehr gut mit den
Messungen iiberein.

,~ Ipsilateral Pit .

}

BES Contralateral Pit 4

Transfer Function
indB

T T T T T 1
100 ceveeeee- Predicted g
—— Measured

5000 10000 L5000 20000 25000

Time Delay in
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=

Frequency in Hertz

Abbildung 8: Vergleich zwischen Messungen und Vorhersagen

3.3 Diskussion

Das vorliegende analytische Modell des Systems beschreibt die Antwort des mechanischen
Horapparates auf den Schalldruck gut. Es zeigt anschaulich, wie aus den anfianglichen klei-
nen Differenzen zwischen ipsilateralem und kontralateralem Ohr von maximal 2,5 ps und
0 dB, mechanische Differenzen von ca. 50 us und 10 dB entstehen bei einer Erregungs-
frequenz von 5 kHz, der Ruffrequenz des Wirts. Weitere Experimente von Robert et al.
[DRI8], bei denen die Membranen tiber Stifte erregt wurden, bestétigen die Annahme, dass
die Kopplung der beiden Seiten die Ursache fiir das einzigartige mechanische Verhalten ist.
Gerade die Differenz der Lautstérke spielt in der nachgeschalteten Verarbeitung eine grofle
Rolle.
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4 Signalkodierung in den Hoérorganen

4.1 Physiologische Beobachtungen

Das mechanische System hat die sehr kleinen Differenzen des Geréduschfeldes vergrofiert.
Die Differenzen sind jedoch immer noch zu klein, um auf die genaue Richtung zu schlieflen.
Eine weitere Verarbeitung im nervalen System ist notwendig. Dies geschieht bei der Trans-
duktion und Transformation des mechanischen Signals in den bulba acusticae. Oshinsky
und Hoy [MLOO02] haben die Reaktionen der afferenten Zellen in Experimenten unter-
sucht. Die Messungen wurden am Gehornerv in der Ndhe der Hororgane durchgefiihrt, um
zu vermeiden weiterfithrende Interneurone aus Versehen zu untersuchen.

Die Afferenzen reagieren frequenzabhingig erst ab einer bestimmten Stérke des mecha-
nischen Reizes. Die Frequenz bei der dieser Schwellwert am niedrigsten ist, wird Beste
Frequenz (BF) genannt. Jede Afferenz hat ihre eigene BF, sie reagiert also auf ihre BF
besonders sensibel. Abbildung 9 zeigt die durschnittlichen Schwellwerte (in dB) von 28
verschiedenen Afferenzen. Die niedrigen Schwellwerte im Bereich von 5 kHz bis 10 kHz
korrespondieren zu der Anzahl Afferenzen mit der BF in diesem Bereich (Abbildung 10).

100+
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o £ 10
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5 10 15 20 25 5 10 15 ) 20 25
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Abbildung 9: Durschnittliche Schwell- Abbildung 10: Verteilung der Afferenzen
werte nach BF's

4.2 Klassifizierung der Afferenzen

Im folgenden wurden 41 Afferenzen auf ihre Eigenschaften untersucht. Dabei konnten drei
verschiedene Typen von Afferenzen klassifiziert werden.

e Typ 1-Afferenzen
23 der 41 Afferenzen waren vom Typ 1. Diesem Typ ist eigen, daf} er auf einen (anhal-
tenden) Reiz mit genau einem Puls antwortet (Abbildung 11). Die Latenzzeit hingt
von der Stérke des Reizes ab und ist fiir jede Lautstérke reproduzierbar gleich. Die
Abweichung von der Latenzzeit ist sehr gering (siehe Tabelle 1). Bei einer mittleren
Latenzzeit von 2,84 ms betrigt die Abweichung 0,076 ms. Die Mindestruhezeit bis
zum erneuten Ausbilden eines Aktionspotentials (Refraktérzeit) liegt bei 4,26 ms, was
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T b o

Abbildung 11: Antwort der Typ 1 Afferenz auf einen Reiz (A: periodisch, B: anhaltend)

Tier Frequenz Reizstéirke Schwellwert Latenz Abweichung
(kHz) (dB SPL) (dB SPL) (ms) (ms)
2-61 5 85 65 2,71 0,073
2-77 5 85 63 2,29 0,080
2-93 5 85 80 3,05 0,121
2-93b 7 85 71 2,65 0,081
2-109a 7 85 78 3,19 0,052
2-109c 7 85 75 2,97 0,075
2-119b 7 75 75 3,02 0,012

Tabelle 1: Latenzen und Abweichungen fiir Typ 1 Afferenzen
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eine genaue zeitliche Abgrenzung gegeniiber weiteren Reizen erlaubt. Sie ist damit
gut abgestimmt auf das Zirpen der Grille, das speziesabhéingig ein Interpuls-Interval
von 10 ms und grofler aufweist. Spontane Aktivitdten der Typ 1-Afferenzen sind nicht
beobachtet worden.
Mit diesen Eigenschaften eignet sich diese Klasse der Afferenzen hervorragend fiir
eine latenzbasierte Zeitkodierung.

e Typ 2-Afferenzen
Vom Typ 2 waren 16 der 41 Afferenzen. Diese Klasse unterscheidet sich vom Typ 1
durch die Erzeugung von 2 bis 4 Pulsen (Abb. 12). Auch hier zeigen alle vier Pulse
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Abbildung 12: Antwort der Typ 2 Afferenz auf einen Reiz (A: periodisch, B: anhaltend)

lautstéirkeabhéngiges Zeitverhalten (erster Puls 2,90 ms + 0,17 ms). Die ersten beiden
weisen allerdings ein geringeres Rauschen als die folgenden Pulse auf. Die spontane
Aktivitét ist gering.
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e Typ 3-Afferenzen
Nur 2 der 41 untersuchten Afferenzen waren vom Typ 3. Ob dies dem tatséchlichen
Verhéltnis der Anzahl der Typen zueinander entspricht ist unklar. Moglich ist, das
hier beim Anbringen der Elektroden das Groflenverhéltnis der Axone (Typ 1 und 2: 1-
2us, Typ 3: < 1us ) zugeschlagen hat. Die Afferenzen dieses Typs weisen ein tonisches
Verhalten auf, das heifit ein anhaltender dulerer Reiz fiihrt zu einer Dauererregung
der Zelle (Abbildung 13). Der erste Puls ist auch hier wieder reizstirkeabhingig

Abbildung 13: Antwort der Typ 3 Afferenz auf einen Reiz (A: periodisch, B: anhaltend)

zeitlich genau festgelegt (3,79 ms 4+ 0,082 ms).

4.3 Kodierung

Aus den gewonnen Daten der Aktivitdten der afferenten Neurone kann auf zwei Kodie-
rungsverfahren des auditiven Systems geschlossen werden. Eine Latenzkodierung und eine
Populationskodierung, die iiber die Schwellwerte erfolgt.

4.3.1 Latenzkodierung

Die unterschiedlich starken Vibrationen auf der ipsilateralen und kontralateralen Seite
fithren zu unterschiedlich langen Latenzen. Je leiser die Vibration, desto langer die Latenz.
Erforderlich dafiir ist ein exaktes, wiederholbares Zeitverhalten des ersten Pulses einer Af-
ferenz. Wie erlautert wurde sind alle drei Typen der Afferenzen dafiir geeignet. Abbildung
14 zeigt die durchschnittlichen Latenzzeiten fiir ipsilaterales und kontralaterales Ohr bei
einer ipsilateralen Gerduschquelle mit einer Frequenz von 5 kHz. Zum Beispiel betriagt die
Differenz fiir 85 dB etwa 0,6 ms. Oder anders betrachtet: Um gleiche Latenzen zu erreichen,
muss der Reiz auf der kontralateralen Seite etwa 10 dB lauter sein. Dies deckt sich mit den
Beobachtungen beim peripheren mechanischen System.

4.3.2 Populationskodierung

Wie oben erwidhnt besitzt jede Afferenz einen frequenzbestimmten Schwellwert fiir die
Lautstérke, ab dem sie reagiert. Aus der Anzahl reagierender Zellen einer ,,Population” von
Zellen kann also auf die Lautstéirke geschlossen werden. Abbildung 15 zeigt das Verhéltnis
antwortender Neurone zur Lautstiarke. Wird das ipsilaterale Ohr zum Beispiel mit 85 dB
erregt so werden knapp 90% der Population aktiviert. Beim kontralateralen, das bei 5 kHz
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Abbildung 14: Ipsi- und kontralaterale La- Abbildung 15: Anzahl reagierender Af-
tenzen der Typ 1-Afferenzen ferenzen

mit circa 75 dB erregt wird, sind es nur knapp 40%. Aus dem Beispiel wird klar, daf iiber
die unterschiedlichen Schwellwerte der Afferenzen eine Populationskodierung erfolgt.

4.4 Diskussion

Es ist unbekannt, wie die Richtung im ZNS berechnet und welche der beiden Kodierungs-
formen dabei tatséchlich verwendet wird. Weitere Forschung ist hier notig.

Robert et. al kamen 1996 zu Latenzdifferenzen um die 350 us. Das hier gezeigte Ergebnis
ist mit etwa 500 us etwas grofer. Dies liegt an der Difizilitat der Messungen. Die Dimen-
sionen sind so klein, daf} sich die Technik am Rande des Moglichen bewegt. Hinzu kommen
Unterschiede in der Platzierungen der Elektroden, Reizstédrke und Messtechnik. Trotzdem
liegen beide Forschungen mit ihren Ergebnissen im in der Tierwelt iiblichen Bereich und
implizieren den gleichen Schluss. Die Natur hat die Fliege Ormia ochracea mit einem au-
Bergewohnlichen auditiven System versehen.

5 Ausblick auf moégliche Anwendungen

Unter MEMS (Micro-Electro-Mechanical Systems) versteht man die Integration von me-
chanischen Elementen, Sensoren und Elektronik auf einem Siliziumchip unter Verwendung
von Nanofabrikationstechniken. Es existiert bereits eine Anzahl an MEMS-Mikrophonen.
Fiir das Richtunghoren ist bisher aber ein ganzer Array an Mikrophonen notwendig. Um
die Miniaturisierung hier voranzutreiben sind zunehmend biomimetische Ansétze verfolgt
worden. Das Gehor von Ormia ochracea bietet einen solchen Ansatz.

Gibbons beschéftigt sich in seiner Diplomarbeit [Gib00] mit dem Bau eines solchen Mikro-
phons. Hintergrund ist die Anwendung in Horgeréten. Hier ist die Richtungsbestimmung
wichtig, um explizit die Gerdusche, die aus dem Gesichtsfeld kommen, zu verstiarken. Dies
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ist notig um Sprache von den Hintergrundgerduschen besser trennen zu konnen.
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Die Positionsschatzung aus Vibrationen beim
Sandskorpion ,,Smeringurus mesaensis"

Christopher S. Ozbek

Zusammenfassung
Der Sandskorpion ,, Smeringurus mesaensis“ ist in der Lage seine Beute durch
Vibrationen zu lokalisieren und zu erjagen. Die vorliegende Seminararbeit soll die
Forschungsergebnisse rund um diesen Sinnesmechanismus zusammenfassen und be-
schéftigt sich im Besonderen mit den Mechanorezeptoren des Skorpions, der Wellen-
ausbreitung im Medium Sand und der Informationstransformation von Vibrationen
in Richtungsangaben. Anwendungen in der Robotik werden kurz beleuchtet.

1 Einleitung

Der kleine Sandskorpion ,,Smeringurus mesaensis“ (Abb. 1), frither bekannt als , Paru-
roctunos mesaensis ¢ aus der kalifornischen Mojave-Sandwiiste ist in der Lage kleinste
Erschiitterungen wahrzunehmen und diese in sinnvollen Positionsinformationen fiir seine
Jagd umzuwandeln, welche es ihm ermoglichen ohne Sicht- und Héreindruck seine Beu-
te zu lokalisieren. Die Mechanismen der Rezeption und der Informationstransformation
lieferen Einblicke in eine hochoptimierte Anpassung der Natur an die Jagdnische im nécht-
lichen Wiistensand. Die vorstellbaren technischen Einsatzgebiete reichen von Lokalisierung
von Verschiittungsopfern, Feindfindung in militérischen Anwendungen und dem einfachen
Ausweichsensor fiir den Staubsaugerroboter.

Nachdem der Sandskorpion allgemein in Biologie und Verhalten vorbestellt wurde,
beschéftigt sich diese Arbeit zuerst mit dem Substrat der Wellenausbreitung - dem Sand.
Anschliefend werden die Forschungsergebnisse um die Vibrationsrezeption des Wiisten-
bewohners vorgestellt, um mit diesem Wissen im Abschnitt {iber die neuronale Verschal-
tung die Umwandlung in Lokalisationsinformationen zu verstehen. Den letzten Punkt der
Gliederung umfasst eine Darstellung des Roboter-Skorpions, der an der Lulea Tekniska
Universitet entstand.

2 Der Sandskorpion allgemein

Der in der Mojavewiiste lebende Sandskorpion ,, Smeringurus mesaensis“ ist ein nachtak-
tiver Jager, der auf Kakerlaken (Arenivaga investigata), Motten und andere Kleininsek-
ten als Beute spezialisiert ist. Die gute Datenlage iiber den nur knapp iiber 5 cm langen
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Abbildung 1: Der Sandskorpion ,, Smeringurus mesaensis*

Arachnopoden verdanken wir hauptséichlich seiner Fluoreszenz-Eigenschaft, die ihn unter
UV-Strahlung in hellsten gelb-griinen Licht erstrahlen lasst [BvH00]. Wahrend des Ta-
ges verbleibt der Skorpion, wie auch die meisten anderen in der Wiiste lebenden Insekten
unterhalb der Oberfliche, um sich vor der enormen Hitze und den damit verbundenen
Feuchtigkeitsverlust zu schiitzen. Der Sandskorpion sucht seine Beute nicht aktiv, sondern
lauert im Hinterhalt bis ein Opfer in Reichweite kommt. Sehsinn und Horsinn sind nur
rudimentér ausgebildet und spielen bei der Jagd neben dem Vibrationssinn keine wichtige
Rolle. Hat der Skorpion einen Beuteimpuls registriert, so muss er in innerhalb weniger
Sekunden seine Beute erreicht und gefangen haben, sonst entkommt sie ihm und vergrébt
sich, ausgelost durch die nun vom Sandskorpion stammenden Vibrationen. Hat er sein
Opfer erreicht, so hélt er es mit Hilfe seiner Greifzangen, die fast ein Drittel seiner Grofie
besitzen, gefangen, um es dann mit Hilfe seines Giftstachels zu paralysieren. Ausgeschiittete
Verdauungsenzyme zersetzen das Opfer und erlauben die fliissige Aufnahme der Nahrstoffe.

3 Sand als Vibrationsmedium

Natiirliche Boden sind auf Grund ihrer inhomogenen Zusammensetzung und fehlender
Elastizitdt in den meisten Féllen denkbar ungeeignet um Informationen zu iibertragen,
wenn man von der allgemeinen Warnfunktion eines vibrierenden Bodens absieht. H&élt man
sich ein geeignetes Vibrationsmedium vor Augen, wie z.B. das lebende Blattmaterial der
Agave [RB81], kann man folgende notwendigen Voraussetzungen an das Substrat erkennen:

(i) Geschwindigkeiten oder Amplitudengefillen der Welle miissen so gewéhlt sein, dass
die neuronale Verschaltung des Tieres den Zeit- oder Amplitudenunterschied wahr-
nehmen kann.

(ii) Die Dampfung des Signals in Bereichen der groBiten Sensitivitidt der Mechanorezep-
toren, d.h. im Bereich von 0,1 bis 5 kHz, muss moglichst klein sein.

Messungen der physikalischen Eigenschaft des Sandes [Bro77| ergaben, dass sinnvolle
biologische Informationen durch Rayleigh- und P-Wellen iibertragen werden kénnen. Die
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Abbildung 2: Experimenteller Aufbau zum Nachweis des Vibrationssinnes

Versuche hierzu wurden in einer Styropor-Box der Mafie 30 cm auf 50 cm auf 40 cm durch-

gefiihrt. Kleine piezoelektrische Kristalle dienten als Sender und Empfinger im lockeren
Sand (Abb. 2).

Ein weiterer wichtiger Aspekt der einer Informationsiibertragung in der Wiistenumge-
bung sehr zugute kommt, ist das annédhernde Fehlen von jeglichem stérenden Hintergrund-
rauschen.

3.1 Wellenausbreitung

P-Wellen sind longitudinale Kompressionswellen mit Ausbreitungsgeschwindigkeiten von
95 - 125 m/sec an der Oberflache und 120 - 150 m/sec in unterschiedlichen Tiefen bis zu 30
cm (Abb. 3(a)). Rayleigh-Wellen sind Oberflichenwellen, welche dem Rollen des Ozeans in
der Bewegung dhneln und sich mit Geschwindigkeiten von ca. 40 m/sec fortbewegen (Abb.
3(a)).

Die lockere Kornstruktur des Sandes fiihrt zu diesen niedrigen Fortpflanzungsgeschwin-
digkeiten - im Vergleich zu anderen natiirlichen Substraten um das Zehnfache geringer -
und erfiillen damit die Voraussetzung (i). Betrachtet man die Ausrichtung der acht Tar-
si des Sandskorpions auf einem Kreis mit Radius 2,5 c¢m, so ergeben sich Entfernungen
von ca. b cm zwischen gegeniiberliegenden Beinen. Auf Grund der Ausbreitungsgeschwin-
digkeiten erhélt man somit Ankunftsverzogerungen von ca. 1 msec bei Oberflichenwellen
und von ca. 0,4 bis 0,5 msec bei P-Wellen. Intensitétsdifferenzen in der Amplitude werden
vom Sandskorpion im Gegensatz zu den die Agave bewohnenden Tropenspinnen der Art
Cupiennius salei nicht zur Zielfindung verwendet.
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Abbildung 3: Die biologisch-sinnvollen Wellentypen in Wiistensand

3.2 Dampfung

Der Dampfungsfaktor fiir Sand steigt im Frequenzbereich von 1 - 5 kHz linear an und erst
bei hoheren Frequenzen treten relevante Dampfungsverluste in Folge von Streuung auf, wo-
mit die Betrachtung der Ubertragungseigenschaft alleine auf den geometrischen Ausbrei-
tungsfaktor in Abhéngigkeit von der Distanz G(d) konzentriert werden kann. Rayleigh-

Wellen sind hier durch ihre Beschrinkung auf die Oberfliche mit G(d) = 1/ \ﬂd) den
P-Wellen iiberlegen, die indirekt proportional mit G(d) = 1/d abfallen. In der Jagdpraxis
des Sandskorpions bedeutet dies, dass Rayleigh-Wellen Beuteinformationen bis zu 50 cm
weit transportieren konnen, wahrend P-Wellen bereits bei 20 cm Entfernung keinen Beitrag
zur Positionsbestimmung mehr beitragen.

4 Die vibratorischen Sinnesorgane des Sandskorpions

Seine acht Beine verlassen den Korper des Wiistenskorpions im vorderen Bereich in vier
Zweierpaaren und bilden mit ihren Fiiflen einen Kreis mit Radius 2,5 cm um das Zentrum
des Skorpions. Sie stehen dabei in den Winkeln +18°, £54°, +£90° und £140° relativ zu
Frontal-Null ab (Abb. 4). Die Beine des Skorpions sind in Segmente unterteilt, die {iber
Gelenke verbunden sind. Die zwei am weitesten weg vom Korper liegenden Abschnitte, der
Basitarsus und der Tarsus (Abb. 5(b)), sind am wichtigsten fiir die Vibrationsdetektion
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Abbildung 4: Der Sandskorpion in defensiver Haltung mit Anordnung der acht Tarsi auf
einem Kreis mit Radius 2,5 cm (Bild nicht mafstéibig)

des kleinen Wiistenbewohners.

(a) Frontalansicht (b) Tarsus und Basitarus

Abbildung 5: Der Sandskorpion und seine Vibrationssinnesorgane

Neben mehreren Krallen finden sich ndmlich am Tarsus die feinen tarsalen Héarchen,
welche von ihrer Ausrichtung dafiir geeignet sind kompressionale Wellen wahrzunehmen,
die ldngs ihrer Achse den Sand dehnen und strecken und so die Hérchen in Schwingung
versetzen (Abb. 6). Dieser Detektionsmechanismus fiir Kompressionswellen wird ergénzt
durch das basitarsale Schlitzsinnesorgan(Abb. 6).

Dieses ist so am Gelenkpunkt zwischen den beiden Beinsegmenten angebracht, dass
der Tarsus als Hebel fiir von Rayleighwellen ausgelostes Heben und Senken des Sandes
dienen kann. Experimente haben gezeigt, dass dieser aus einer Gruppe von acht Schlitzen
bestehende Sinnesmechanismus bereits eine Anhebung des Sandes um 1 nm wahrnehmen
kann.

Experimente ergaben [BvHO00], dass der Skorpion sich an Laufzeit- und nicht an Am-
plitudenunterschieden orientiert. Hierzu wurde der Skorpion hélftig auf zwei unabhéngig
ansteuerbare Plattformen gestellt.
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Abbildung 6: Auswirkung der verschiedenen Wellentypen auf die Vibrationssinnesorgane

5 Neuronale Verschaltung

Um nun die Transformation dieser Sinnesinformationen zu verstehen, bedarf es einer Theo-
rie der Beutelokalisation [SKvHO0O0]: Hinter jedem Schlitz des basitarsalen Schlitzsinnesor-
gans liegen zwei Neuronen, welche bei Reizung Aktionspotentiale langs des Axons aussen-
den. Das erzeugte elektrische Potential, der Spike, ist eindeutig einem Wellenmaximum
und einem Neuron zuordenbar und wird iiber Nervenfasern im Bein des Skorpions auf ei-
ne ringformige Struktur innerhalb des suboesophageale Ganglion (SOG) transportiert. Die
Entfernung zum SOG ist von allen Beinen bzw. Basitarsalen Organen anndhernd identisch,
so das die Signallaufzeiten ebenfalls praktisch gleich sind.

Das von Brownell und Farley vorgeschlagene Modell zur Beutelokalisation von Arach-
niden fasst nun diejenigen Neuronen zu einem abstrakten Kommandoneuron des jeweiligen
Beines zusammen, welche an diese entsprechende Nervenfaser gekoppelt sind. Es ergibt sich
hierdurch ein Ring von acht Kommandoneuronen, welche jeweils auf exitatorische Impulse
eines der acht basitarsalen Sinnesorgans reagieren. Gehemmt wird jedes dieser Kommando-
neuronen allerdings noch durch das sogenannte Interneuron, welches die Impulse der drei
am weitesten gegeniiber liegenden Neuronen mittelt. In der Abbildung 7 sieht man diesen
Ring dargestellt. Fiir die Kommandoneuronen R3 und L2 sind die Interneuronen und ih-
re jeweilige inhibitorische Verschaltung auf das gegeniiberliegende Kommandoneuron mit
eingezeichnet.

Der Skorpion wandte sich stets in Richtung des fritheren Impulses, selbst wenn die Am-
plitude eine andere Aussage gerechtfertigt héitte. Dies stimmt mit dem Entwurf des Modells
iiberein: Erreicht eine Reizung zuerst die Sinnesorgane des inhibitorisches Dreiergespanns
der Gegenseite und dann erst das Kommandoneuron, so wird dieses nur mit geringer Wahr-
scheinlichkeit zum Feuern kommen. Umgekehrt ergibt sich ein Zeitfenster, welches durch
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Abbildung 7: Der Ring aus acht Neuron mit dargestellten Interneuronen fiir die Richtung
—54° und die entsprechende Gegenseite 90 °

die Verzogerung von 0,7 ms fiir die Laufzeit des Interneurons noch vergréfiert wird, wenn
das Signal zuerst das Kommandoneuron und dann die Gegentriade erreicht. Als Ergebnis
einer Reizung durch Rayleigh-Wellen entsteht so ein Zeitcode, den die neuronale Verschal-
tung des Skorpions nun in ein motorisches Signal ummiinzen muss. Diese Transformation
in einen Code variabler Feuerrate, erfolgt mittels eines Bevolkerungsvektors. Hierzu wird
die Anzahl der Pulse jedes Kommandoneurons wihrend eines Stimulanzintervalls (zwi-
schen 100 und 500 ms) mit der jeweiligen Richtung des Neurons als Vektor multipliziert.
Summiert man diese acht skalierten Vektoren auf, so erhilt man die resultierende Richtung.

Praktische Evalutationstests dieses theoretischen Modells (Abb. 8), welche dem Skorpi-
on gezielt einzelne basitarsale Schlitzsinnesorgane entfernten, ergaben eine sehr gute Uber-
einstimmung zwischen den Berechnungen und der Realitdt und lassen vermuten, dass das
breite Fehlerminimum, welches bei Variation der neuronalen Parameter im theoretischen
Modell gefunden werden kann, von der Natur im Laufe der Evolution erreicht worden ist.

6 Ubertragung in die Robotik

In seiner Master’s Thesis untersuchte Anders Wallander die Eignung des biologischen Kon-
zepts fiir die Verwendung in der Robotik [Wal00]. Hierzu konstruierte er nach dem Vorbild
des Skorpions einen vibrationssensitiven Roboter (Abb. 9).

Als erstes galt es, den Vibrationssinn des Skorpions zu iibertragen. Der Autor der Arbeit
evaluierte hierzu verschiedene Sensortypen. Als unbrauchbar stellten sich Mikrofone und
piezoelektrische Kabel heraus, da die resultierenden Stromausschlige nicht vom Hinter-
grundrauschen getrennt werden konnten. Die Verwendung von Piezo-Film auf schwingend-
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Abbildung 8: Stimulations- und Reaktionswinkel in Abhé&ngigkeit von entfernten Schlitzsin-
nesorganen (gekennzeichnet mit Punkt), z.B. reagiert der Skorpion bei Amputation aller
Sensoren, aufler derjenigen vorne rechts (Bild d), ausschliefilich mit Drehungen in eben
diese Richtung.

gelagerten Messingpliattchen von ca. 2,5 cm Lénge (Abb. 10) konnte zwar unter Optimie-
rung durch eine Beschwerungsmasse auf akzeptable Sensitivitit gesteigert werden, musste
sich jedoch klar kommerziellen Beschleunigungssensoren geschlagen geben, wie sie heut-
zutage z.B. in Airbags Anwendung finden. Das man letzteren, als billigen und in grofien,
nahezu identischen Chargen erhéltlichen Sensoren nicht den Vorzug gab, lag an einer zu
spaten Verfiigbarkeit fiir das Roboterprojekt. Durch dieses Planungsversdumnis wurde viel
Arbeit in die Entwicklung und Evaluierung eines eigenen Erschiitterungssensors gesteckt.

Der entstandene Roboterskorpion besitzt sechs Beine, welche durch einen Servo rotiert
und durch einen anderen gehoben werden koénnen (Abb. 11). Der Piezosensor befindet
sich nahe dem Boden am letzten starren Beinsegment, welches iiber einen Gummistopfen
Bodenkontakt hat. Allerdings hat diese Konstruktion nicht mehr besonders viel mit dem
biologischen Vorbild gemein. Aktuelle Forschungen gehen dahin, eine solche biomimetische
Kopie zu evaluieren [SCVJ02].

Das Softwaredesign des Roboters beschrankt sich auf eine einfach Triangulation zur
Richtungbestimmung. Hierzu werden alle fiinfzehn moglichen Kombinationen der sechs
Sensoren auf die Unterschiede der Ankunftszeit untersucht. Aus diesen Zeitdifferenzen
lassen sich mit der Ausbreitungsgeschwindigkeit des Bodens, der Annahme von paralle-
len Strahlen und dem daraus resultierendem rechtwinkeligen Dreieck leicht zwei mogliche
Losungen fiir die Richtung der Quelle errechnen. Schiebt man anschlieffend ein Suchin-
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Abbildung 10: Der Piezosensor zur Vibrationsbestimmung

tervalls iiber den gesamten Winkelbereich, so findet man das Maximum und damit die
Zielrichtung. Dieser Vorgang wird fiir jede interessante Ausbreitungsgeschwindigkeit wie-
derholt. Einen Nachweis, ob dieser Winkelansatz mit der biologischen Vorlage und dem
neuronalen Modell konkurrieren kann, bleibt die Arbeit schuldig. In 25 ¢cm Entfernung
kann der Ansatz jedoch in drei von vier Féllen mit +20° Toleranz die richtige Richtung
finden. Mit zunehmender Entfernung nimmt die Qualitédt der ermittelten Orientierung ste-
tig ab, z.B. bei einer Entfernung von 45 cm um 30% relativ zu 25 cm.

7 Schluss

7.1 Uberblick iiber die Literatur

Das behandelte Thema der Lokalisation aus Vibrationen bei Skorpionen stand Ende der
70er bzw. Anfang der 80er Jahre fiir kurze Zeit im Brennpunkt der Forschung. Mehrere Ar-
tikel des Arachnologen P.H. Brownell ([Bro77] [Bro84]) in Science und American Scientific
legten den Grundstein fiir spitere Forschungen. Die Artikel von Gogala et al. [MFG82],
Barth et al. [RB81] oder Lewis [LN85] konnen wohl als direkte Auswirkungen dieser For-
schung gesehen werden. Wahrend die Forschung bei Barth sich bis in die neunziger Jahre



124 Christopher S. Ozbek

Abbildung 11: Ein Bein gesteuert durch zwei Servos mit angebrachtem Piezo-Sensor

fortsetzte, konnten erst die Forschungsarbeiten iiber die neuronale Grundlage des Mecha-
nismuses an der TU Miinchen unter van Hemmen [SKvHO00] [BvH00] das Thema wieder
in den Fokus der Medien bringen. Breite Berichterstattung und das Auftauchen in den
Lehrcurricular der Biologen sind eindrucksvoller Beweis hierfiir [Pet00], [Mor], [BBCO00],
[Haw00].

7.2 Probleme und Ausblick

Ungeklért bleibt die genaue Funktion der tarsalen Harchen. Die aufgestellt Hypothese
[Bro77], es handele sich um einen Mechanismus zur Distanzbestimmung im Nahbereich,
bleibt unbewiesen, hat jedoch eine gewisse Akzeptanz in der Forschungsmeinung gewonnen.
Eine Integration in das neuronale Modell und experimentelle Evaluation ist bisher nicht
erfolgt.
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Die Orientierung von Vdgeln basierend
auf besonderen Lichtrezeptoren im Auge

Jorg Liebelt

Zusammenfassung

Einige Zugvogel besitzen die Fahigkeit, das Erdmagnetfeld zur Positionsbestim-
mung und Navigation zu nutzen. Verschiedene Theorien versuchen, die Funktions-
weise der dafiir notwendigen Magnetsensoren zu erkliren. Die vorliegende Arbeit
widmet sich der Beschreibung einer dieser Theorien, nach der das Erdmagnetfeld das
Verhalten von Molekiilpaaren in speziellen Lichtrezeptoren in den Augen der Tie-
re beeinflusst. Die durch diese Wechselwirkung ausgelosten Verédnderungen der che-
mischen Eigenschaften der Molekiile kénnten den Zugvogeln als eine Art optischer
Kompass dienen. Im Gegensatz zu einigen anderen Erklarungsansétzen der Magnet-
rezeption ermoglicht die vorliegende Theorie eine schliissige Erklarung des Verhaltens
der Tiere in experimentellen Untersuchungen, die hauptséchlich mit nachtziehenden
Rotkehlchen der Art ,,Erithacus rubecula® durchgefiihrt wurden.

1 Einleitung

Schon immer haben die Orientierungsleistungen der Vogel den Menschen in Erstaunen
versetzt. Die Prézision der Orientierung iiber lange Flugstrecken hinweg ist angesichts der
Grosse und des Gewichts der Tiere sowie ihrer vermeintlich eingeschrinkten sensorischen
Moglichkeiten iiberragend. Anhand der vom Menschen abgerichteten Brieftauben haben
Forscher seit dem 18. Jahrhundert versucht, Erkldarungen fiir die Fahigkeiten der Tiere zu
finden und die Funktionsweise ihrer Navigation zu ergriinden. Die Fortschritte der Biologie
und moderne technikgestiitzte Beobachtungs- und Analyseverfahren ermoglichten schliess-
lich seit Beginn des 20. Jahrhunderts entscheidende Einblicke in die Sensorik der Vogel. Bis
heute aber bleibt die wesentliche Frage der Langstreckennavigation ungeklart. Weitgehen-
de Einigkeit herrscht beziiglich des Erdmagnetfeldes als der einzigen natiirlichen Grosse,
die durch ihr ubiquitdres Vorkommen und ihre ortsspezifischen Parameter eine derarti-
ge Navigation erlauben konnte. Verschiedene Anséitze widmen sich der Verarbeitung der
dem Erdmagnetfeld entnehmbaren Informationen in den Tieren, wobei sich in den letzten
Jahren die Theorie der Magnetrezeption mittels Lichtrezeptoren durchzusetzen scheint.
In der vorliegenden Arbeit soll diese Theorie genauer erldutert werden. Zunéchst wird
im 2. Kapitel eine kurze Einfiithrung in die spezifische Sensorik der Vigel gegeben, die im
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3. Kapitel ergidnzt wird durch eine Beschreibung der besonderen Anforderungen, welche
die Navigation an die Tiere stellt. Im 4. Kapitel wird die Theorie der Magnetrezeption
beschrieben, die zu ihrem Versténdnis notwendigen Grundlagen werden erlautert, die sen-
sorischen Prozesse in den Lichtrezeptoren im Detail vorgestellt und einige Annahmen iiber
die Wahrnehmung der von den Tieren auf diese Art erworbenen Informationen aufgefiihrt.
Abschliessend soll im 5. Kapitel auf weitergehenden Forschungsbedarf sowie auf mogliche
Auswirkungen menschlicher Eingriffe eingegangen werden.

2 Die Sensorik der Vogel

2.1 Beobachtungen
2.1.1 Wahrnehmungsorgane der Vogel

Vogel verfiigen iiber sdmtliche dem Menschen ebenfalls bekannten Wahrnehmungsorgane,
jedoch in bedarfsgerecht angepasster Auspriagung. Die visuelle Wahrnehmung erfolgt iiber
die Augen, die bei nachtaktiven Tieren entsprechend grosser angelegt sind. Durch die seitli-
che Anordnung der Augen am Kopf sind sie hervorragend zur Erkennung von Bewegungen
geeignet und erlauben in einem relativ grossen Gesichtsfeld scharfes Sehen und die Un-
terscheidung von Farben. Das Gehor der Vogel mit einem meist unscheinbaren Aussenohr
ist gut ausgepragt, im Allgemeinen kénnen Frequenzen zwischen 16 bis 20000 Hertz wahr-
genommen werden. Viele Tiere sind in der Lage, Tonfolgen zu unterscheiden und diese
im Gedéchtnis zu speichern. Einige Vogel verfiigen iiber eine erweiterte akustische Wahr-
nehmung, beispielsweise in Form von Rezeptoren fiir tieffrequente Schwingungen an den
Beinen, die das dusserst empfindliche Gleichgewichtsorgan, welches im Innenohr sitzt, um
einen Vibrationssinn ergénzen. Der Geruchssinn ist vergleichsweise schwach entwickelt.
Lebensraumspezifische Zusatzorgane erlauben bestimmten Tieren die Nutzung weiterer
Wahrnehmungsebenen wie Ultraschall und elektromagnetischer Felder.

Obwohl sich die Fahigkeit zur Magnetrezeption in vielen verschiedenen Tierarten nach-
weisen ldsst, beschriankt sich diese Arbeit ausschliesslich auf Versuchs- und Untersuchungs-
ergebnisse an Zugvogeln. Die Veroffentlichungen Prof. Wiltschkos [WWT02] beziehen sich
dariiberhinaus ausschliesslich auf das nachtziehende Rotkehlchen ,erithacus rubicula®.

2.1.2 Versuchsaufbau

Als Hauptproblem in der Untersuchung der Sensorik von Vigeln erweist sich in vielen Ar-
beiten die Verwendung eines Versuchsaufbaus, der geeignet ist, ganz bestimmte sensorische
Wahrnehmungen von anderen Einfliissen vollsténdig zu isolieren. Im Fall der Magnetrezep-
tion als Mittel der Orientierung hat sich ein von Wiltschko vorgeschlagener Versuchsaufbau
bewihrt, der aus einem mit drucksensitiven Papier ausgeschlagenen Kéfig mit einem Durch-
messer von etwa 35 cm besteht und der von allen anderen Autoren nahezu unverdndert
verwendet wird [WWT02]. Aussere visuelle Merkmale werden im Kéfig abhiingig vom Ver-
suchsziel unterdriickt und durch kiinstliches Licht des natiirlichen Spektrums ersetzt, das
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lokale Erdmagnetfeld wird gegebenenfalls durch ein kiinstlich erzeugtes Feld in entspre-
chender Polaritéat, Neigung und Ausrichtung ersetzt. Die Auswertung der Markierungen
des Papiers durch die zugunruhigen Tiere liefert die Hauptorientierungsrichtung sowie die
Stéarke des Auftretens gleichartig gerichteter Fluchtversuche iiber allen Versuchstieren, wo-
bei ein Signifikanztest nach dem Rayleigh-Verfahren (siche [WWT02]) unterscheidet, ob
eine Gleichverteilung oder eine tatséchliche Fluchtpraferenz vorliegt.

2.1.3 Schwierigkeiten

Ziel der Versuche ist in besonderer Weise, die direkten Umweltreize unter den unnatiirli-
chen Versuchsbedingungen so weit wie moglich zu unterdriicken, um die Relevanz der
Ergebnisse fiir Aussagen iiber das Orientierungsverhalten sicherzustellen. Die Navigation
der Vogel zeichnet sich zudem durch ein besonders starkes Zusammenwirken nahezu aller
Wahrnehmungssinne der Tiere aus. Vielfach kénnen Versuchsergebnisse deshalb auch nicht
einem einzelnen Sinnesorgan oder einem spezifischen Umweltfaktor zugeordnet werden. Die
Schwierigkeiten aussagekriftiger Versuche zur Analyse der Magnetrezeption lassen sich aus
den beispielsweise von [KL02, WK02b, WWT02] durchgefiihrten Versuchen entnehmen.
So kommt der Spektralverteilung des Lichts in den Versuchen offensichtlich eine besondere
Bedeutung zu (siehe Kapitel 4.2.1), wohingegen andere Parameter wie die Polung des Ma-
gnetfeldes scheinbar irrelevant sind [WW96|. Dariiberhinaus scheint die Magnetrezeption
lateralisiert zu sein, die Verarbeitung dieser Reize ist also auf die linke Hirnhé&lfte und das
rechte Auge beschriankt [WWT02], wodurch géngige Verfahren zur Untersuchung anderer,
nicht lateralisierter Sensorsysteme nicht verwendbar sind. Die Lateralisierung ist dadurch
zu erklaren, dass zur Magnetrezeption kein erweitertes Blickfeld notig ist. Die Magnetre-
zeptionssensorik bedarf weiterhin keines direkten Umweltkontaktes, sodass die zustédndigen
Rezeptoren prinzipiell iiberall im Korper angelegt sein konnen, wodurch sich die gezielte
Untersuchung nicht auf einzelne Korperbereiche beschranken darf.

Ein entscheidender Faktor ist weiterhin das Alter der Tiere. Zur Unterscheidung zwi-
schen erlernten, auf Erfahrung basierenden Orientierungsverfahren einerseits und angebo-
renen Fahigkeiten zur Grobnavigation andererseits ist es notwendig, die Versuchstiere nach
ihrem Alter zu trennen und die Testverfahren speziell auf die zu untersuchenden Merkmale
abzustimmen. Insbesondere bei élteren Vogeln ist diese Trennung nur schwer umzusetzen.

Die Analyse der Wahrnehmung von beim Menschen nicht vorhandenen Sensorsystemen,
wie z. B. der Magnetrezeption, muss notwendigerweise spekulativ bleiben. Aufgrund der
physikalischen Reaktion auf bestimmte Reize kann man zwar Vermutungen iiber das Zu-
sammenspiel mit dem Nervensystem anstellen, jedoch lassen sich keine prazisen Aussagen
iiber die Représentation von Informationen in der tierischen Wahrnehmung treffen. Auch
diese Tatsache erschwert die Auslegung geeigneter Versuchsbedingungen erheblich.

2.2 Entstehung und Funktion

Es ist anzunehmen, dass die Navigationsfihigkeit in der Evolution der Vogel ein starkes
Selektionsmerkmal war. Die Magnetrezeption diirfte denselben Gegebenheiten ausgesetzt
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gewesen sein wie alle anderen Wahrnehmungsfédhigkeiten, sodass auch in diesem Fall die
Entwicklung von der urspriinglichen zentralen, grobauflosenden Féhigkeit hin zur speziali-
sierten, hochsensiblen Anwendung im Zusammenspiel mit anderen Sensoren stattgefunden
hat. Die Entwicklung der Magnetrezeption ist also kein Beiprodukt eines anderen Sensor-
systems, sondern eine vollwertige Sensorik, die damit den folgenden Anforderungen geniigt
[KWO1]:

1. Die Magnetrezeption erfolgt zunéchst als hochsensible Transduktion, d. h. als Reiziiber-
tragung vom Zelldusseren ins Zellinnere. Ein {ibliches Verfahren der Transduktion
basiert auf Rezeptoren, die einen Ionenfluss in die Zelle und damit eine Anderung
des elektrischen Potentials des Zellinneren auslosen. Dieser Vorgang muss sehr selek-
tiv sein, um von Wechselwirkungen mit anderen Wahrnehmungsverfahren und von
Storungen unabhéngig zu sein.

2. In einem zweiten Schritt miissen die empfangenen Signale verstiarkt werden. Wiinschens-
wert ist eine grosse Verstarkung bei geringer Storung, z. B. durch mehrere Filterungs-
und Riickkopplungsschritte.

3. Schliesslich miissen die Informationen intern auf verlassliche und stabile Weise kodiert
werden. Es ist davon auszugehen, dass die Magnetrezeption beziiglich der Richtung
des Feldes und der Gesamtfeldstarke diskretisiert stattfindet.

Anders als bei Lebewesen allgemein iiblich, scheinen bei den Végeln die Organe zur Ori-
entierung hochgradig redundant ausgelegt zu sein. Die zur Verfiigung stehenden Anhalts-
punkte zur Navigation, wie in Kapitel 3 erldutert, werden parallel ausgewertet. Je nach
Gewohnung und Erfahrung bilden sich Préferenzen fiir bestimmte Merkmale heraus. Bei
verdnderten Gegebenheiten konnte nachgewiesen werden, dass es den Vogeln moglich ist,
sich anzupassen und andere Priferenzen zu entwickeln [WKO02b]. Die Redundanz erlaubt
zudem, die beobachteten Umweltfaktoren kontinuierlich auf Plausibilitét hin zu vergleichen
und gegebenenfalls zu gewichten oder ganz zu ignorieren. Besonders bei Experimenten zum
sogenannten Clock-Shift, einer kiinstlichen Zeitverschiebung der inneren Uhr der Tiere,
konnte ein derartiges Verhalten nachgewiesen werden [Wil95].

3 Die Orientierung der Vogel

3.1 Notwendigkeit der Orientierung

Vogel zeichnen sich durch einen besonders grossen Aktionsradius aus. Ihre Schnelligkeit
der Bewegung und ihre Unabhéngigkeit von natiirlichen Hindernissen am Boden ist mit
keinem anderen Lebewesen vergleichbar. Die dadurch gewonnenen Vorteile werden jedoch
durch die Abwesenheit direkter Zielreize erkauft. Die visuelle Wahrnehmung kann nicht
langer als priméres Mittel der Orientierung verwendet werden, sowohl aufgrund der zu
geringen Auflésung der Augen als auch aufgrund der enormen Menge an visuellen Reizen
wéahrend des Fluges. Notwendigerweise miissen andere Reize als Informationsquellen zur
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Orientierung dienen und die Verwendung der anderen Informationsquellen strukturieren,
indem ein indirektes Referenzsystem aufgebaut wird. Je nach Zweck der Bewegung lassen
sich die Nahbereichsnavigation und die Orientierung auf Langstrecken unterscheiden. Des
weiteren ist zu beriicksichtigen, dass Zugvogel anfanglich noch nicht {iber Informationen
beziiglich der Zielumgebung verfiigen. Es ist also zu untersuchen, wie sich die Orientierung
auf vererbbare Fihigkeiten und erlerntes Verhalten verteilt und welche Anhaltspunkte zur
Orientierung {iberhaupt hinreichend konstant sind, um iiber den Zeitraum der Evolution
hinweg durchgehend zur Verfiigung gestanden zu haben.

3.2 Orientierung im Nahbereich

Im Nahbereich konnen sich die Végel auf visuelle Informationen verlassen. In Versuchen mit
Brieftauben wurde nachgewiesen, dass auf den letzten Kilometern des Heimfluges Land-
marken die entscheidenden Hinweise auf die Position des Heimatverschlages liefern [Wil95].
Andere nur lokal eindeutige Informationsquellen sind Geriiche sowie Gerdusche. Als Beispiel
sind die Wellengerdusche einer Meereskiiste zu nennen, die den Tieren auch iiber mittlere
Distanzen hinweg als Anhaltspunkt dienen kénnen. Es ist zu beachten, dass alle genann-
ten Faktoren sehr variabel sind und von jahreszeitlichen Verédnderungen oder menschlichen
Eingriffen beeinflusst werden. Folglich kénnen diese Daten keinesfalls zur Langstreckenna-
vigation dienen und werden auch nicht vererbt. Thre Repréisentation in den Navigations-
systemen der Tiere unterliegt einer stdndigen Anpassung in kurzen Zeitabsténden.

3.3 Orientierung auf Langstrecken

Die Positions- und Richtungsbestimmung auf Langstrecken muss notwendigerweise an an-
deren Kriterien ausgerichtet sein.

Einige Kriterien kénnen dabei zwar weitgehend ortsunabhéngig verwendet werden, bie-
ten aber nicht die notwendige zeitliche Konstanz, um Migrationsbewegungen iiber einen
Zeitraum mehrerer Jahre hinweg zu strukturieren. Hinzu kommt, dass diese Grossen mitun-
ter durch Verdnderungen im Zugverhalten der Tiere irrefithrend wirken konnen. Derartige
Anderungen des Zugverhaltens sind beispielsweise gegeben durch das Nist- und Brutver-
halten, welches stark von den Witterungsbedingungen abhéngt. So kann in einem kalten
Frithjahr die Migration deutlich spéter beginnen, sodass Faktoren wie Sonnenauf- und Son-
nenuntergangszeiten, Windrichtung und Windstérke, Lichtverhéltnisse sowie der Verlauf
von Luftfeuchtigkeit und Temperatur entlang der Zugroute zeitlich verschoben sind. Da
dies selbst unter extremen Verdnderungen nachweislich nicht zu grossen Abweichungen in
der Migrationsrichtung fiihrt, scheinen diese Faktoren ebenfalls nicht von allein ausschlag-
gebender Bedeutung zu sein [WW95].

Immer noch abhingig vom Migrationszeitpunkt, dafiir aber frei von Witterungsein-
fliissen sind die Himmelsrotation und der Verlauf von Sonnen- und Sternbewegungen. Ver-
suche [Wil95] haben ergeben, dass diese Faktoren von den Tieren tatséchlich zur Navigation
herangezogen werden. Die Nutzung der periodischen, tageszeitlich variablen Gréssen bedarf
einer ausgesprochen komplexen Bewegungskompensation, um eine feste Richtung halten zu
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Abbildung 1: Schema des Orientierungsprozesses

konnen. In der Tat besitzen Vogel diese Fahigkeit, aber auch diese Parameter sind nicht al-
lein fiir die Orientierung ausschlaggebend. In sogenannten Clock-Shift-Versuchen wurde die
innere Uhr der Tiere durch einen simulierten verschobenen Tageszeitenverlauf verdndert.
Trotz anfénglicher Irritation waren alle Tiere innerhalb weniger Stunden in der Lage, auf
ihre korrekte Migrationsrichtung zuriickzufinden [WW95]. Ganz offensichtlich werden also
weitere Quellen zur Navigation verwendet. Zudem verschlechtert sich die Navigationsfiahig-
keit der Tiere nicht, wenn bei vollstdndig bedecktem Himmel keinerlei Informationen iiber
Sonnen- und Sternpositionen zur Verfiigung stehen und auch die Lichtverh&ltnisse nicht
mehr einheitlich sind [Wil95].

Es bleiben nur noch die Schwerkraft und das Erdmagnetfeld als konstante Navigati-
onshilfen iibrig. Uber die Nutzung der Schwerkraft als Umweltindikator liegen kaum gesi-
cherte Informationen vor. Die extrem geringen Verdnderungen der Schwerkraft im Verlauf
der Zugrouten und die daraus resultierenden Schwierigkeiten ihrer Detektion machen eine
primére Nutzung zur Navigation unwahrscheinlich. Die theoretischen Uberlegungen von
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[Bar64] zu dhnlichen Navigationsalternativen konnten bislang nicht experimentell nachge-
wiesen werden.

Die Magnetrezeption zur Erstellung eines Navigationssystems nach dem ,Karte und
Kompass“ -Prinzip [MP97] (siche auch Abb. 1) ist jedoch auch in Versuchen [WKO02b]
belegt. Dabei nutzen die Vogel Verdnderungen des Erdmagnetfeldes beziiglich der Ge-
samtfeldstarke und der Inklination (siehe Kapitel 4.1.1) des Feldes zur Bestimmung der
Position und zum Halten der Zugrichtung, die Polung des Feldes spielt dabei keine Rol-
le [WW96]. Dariiberhinaus legen sie eine kartendhnliche Reprisentation der Zugroute an
[IMP97, WW95] und entnehmen den Magnetfelddaten, wann das Anlegen von Fettreser-
ven zur Uberquerung von grosseren natiirlichen Hindernissen erforderlich ist. Obwohl die
Verdnderungen des Erdmagnetfeldes vergleichsweise gering sind, ist eine Detektion mit
den in Kapitel 4 beschriebenen Methoden mdglich. Auch die Variabilitdt im Verlauf der
Evolution féllt gering aus und lokale Stérungen des Feldes werden zwar wahrgenommen,
aber durch den Abgleich mit anderen Informationen problemlos ausbalanciert. In Versu-
chen hat sich gezeigt, dass von den Tieren zwar die visuellen Merkmale zur Navigation
bevorzugt werden. Allerdings werden die aus diesen Merkmalen gewonnenen Informatio-
nen regelméassig mit den Daten des Magnetfeldes abgeglichen und in unklaren Situationen
wird der Magnetrezeption der Vorrang gegeben. Bei der Orientierung auf Langstrecken
handelt es sich demnach um ein Zusammenwirken der oben genannten Faktoren, deren In-
terpretation und Gewichtung auf der Grundlage der Magnetrezeption als Referenzsystem
stattfindet, wie in Abb. 1 dargestellt. Die Positionsbestimmung erfolgt anhand des Erdma-
gnetfeldes, fiir das Halten des Kurses scheinen jedoch andere Mechanismen wie Stern- oder
Sonnenkompass notwendig zu sein, da die grossflichigen Bereiche dhnlicher Magnetfeld-
daten nur eine sehr grobe Auflésung erlauben. Aufgrund der hohen Konstanz eignen sich
Informationen iiber den Verlauf des Erdmagnetfeldes in besonderer Weise fiir die genetische
Kodierung der initialen Zugrichtung bei jungen, zugunerfahrenen Vogeln. Allerdings schei-
nen die Speicherung von Magnetfeldinformationen als Karte und die Nutzung als Kompass
von zwei verschiedenen Rezeptorsystemen bewéltigt zu werden. Die verwendeten Verfah-
ren der Magnetrezeption sowie die Details zur Nutzung des Erdmagnetfeldes werden im
folgenden Kapitel 4 erldutert.

4 Magnetrezeption

4.1 Grundlagen
4.1.1 Das Erdmagnetfeld

Das Erdmagnetfeld ist ein Dipolfeld. Die magnetischen Pole fallen nicht genau mit den
geographischen Polen zusammen, die Abweichung von geographischen und magnetischen
Polen wird als Deklination bezeichnet. Die Feldlinien des Erdmagnetfeldes gehen vom ma-
gnetischen Siidpol siidlich von Australien am Rand der Antarktis aus zum magnetischen
Nordpol nordlich des amerikanischen Kontinents, wie in Abb. 2 zu erkennen. Die Neigung
der Feldlinien beziiglich der Erdoberfliche wird als Inklination bezeichnet. An den Po-
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Abbildung 2: Erdmagnetfeld und Inklinationsmodell (D: Deklination; 1. Inklination; H:
Magnetfeldvektor)

len stehen die Feldlinien senkrecht zur Erdoberfliche bei einer Feldstérke von 65 pTesla
[1T], am magnetischen Aquator sind die Feldlinien parallel zur Oberfliche bei etwa 30
uT (siche Abb. 2 und 3). Die auftretenden Feldstdrken sind generell dusserst gering. In
der nordlichen Hemisphére sind die Feldlinien nach unten geneigt, in der siidlichen He-
misphédre nach oben. Verdnderungen der Gesteinszusammensetzung konnen magnetische
Anomalien auslosen, die nur selten, beispielsweise an Erzlagerstétten, lokal begrenzte star-
ke Abweichungen aufweisen, iiblicherweise treten jedoch nur schwache grossflachig verteilte
Variationen auf (siche Abb. 3). Kurzzeitliche Verédnderungen sind bedingt durch Sonnen-
aktivitit und betragen weniger als 100 nT. Langfristige Anderungen werden durch die
geologische Aktivitit der Erde verursacht und koénnen eine Umkehrung der Polung des
Erdmagnetfeldes auslosen, die letzte derartige Umpolung fand vor 700.000 Jahren statt.
Des weiteren variieren Feldstédrke und Deklination in Perioden von einigen tausend Jahren.
Diese langfristigen Anderungen sind aufgrund der gewaltigen Zeitspannen hochstens aus
evolutionérer Sicht fiir die tierische Magnetrezeption von Bedeutung. Die Auswirkung von
magnetischen Feldern durch menschliche Tétigkeit, gegeben durch Hochspannungsleitun-
gen und elektromagnetische Wellen, miissen ebenfalls als Storungen der lokalen Feldstérke
des Erdmagnetfeldes gewertet werden, konnen aber fiir die grossrdumige Orientierung und
die Inklination weitgehend vernachlissigt werden. Die Nutzung des Erdmagnetfeldes zur
Positionsbestimmung ldsst aufgrund grosser Gebiete mit weitgehend dhnlichen Magnetfeld-
daten jedoch nur eine sehr grobe Positionsschéitzung zu. Dabei miissen dem Erdmagnetfeld
mindestens zwei moglichst orthogonale Werte entnommen werden, um die Koordinatenbe-
stimmung im Sinne einer Karte zu erlauben. Ein denkbares Wertepaar ist beispielsweise
Inklination und Feldstérkengradient [Wal74].
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Abbildung 3: Feldstarkenverteilung

4.1.2 Verschiedene Theorien der Magnetrezeption

In Versuchen konnten eine Reihe von Charakteristika des tierischen Magnetkompasses
nachgewiesen werden, die sich teilweise von der menschlichen Vorstellung der Kompassfunk-
tion unterscheiden.

Zunéchst ist der Funktionsbereich der tierischen Magnetrezeption eng an die in der
Natur auftretenden Feldstdrken des Erdmagnetfeldes angepasst. Im Mittel waren die von
Wiltschko getesteten Tiere bei Abweichungen von mehr als 25% von der natiirlichen Feld-
stiarke desorientiert, jedoch verfiigen die Tiere iiber die Fahigkeit zur Anpassung an extreme
Feldstdrken innerhalb einiger Tage [WWO95].

Der tierische Kompass arbeitet als Inklinationskompass und nicht als Polaritétskom-
pass. Die unterscheidende Grosse ist demnach nicht die horizontale Richtungskomponen-
te nach Norden oder Siiden, sondern die vertikale Inklination des Feldes ,polwérts® oder
yaquatorwérts® und damit unabhéngig von erdgeschichtlichen Umpolungen des Feldes. Zu-
dem funktioniert die Orientierung der Tiere sowohl in der nérdlichen wie auch in der siidli-
chen Hemisphire einheitlich, indem im Herbst eine Zugbewegung in Richtung des Aqua-
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tors mit nach oben gerichteten Feldlinien ausgeldst wird, wohingegen im Friihjahr der Zug
,polwérts* mit nach unten gerichteten Feldlinien stattfindet, dargestellt in Abb. 4. Vogel,
die auf ihrer Zugroute den Aquator mit waagrechten Feldlinien iiberqueren, miissen ihre
Kompassausrichtung invertieren, um eine einheitliche Zugrichtung beibehalten zu kénnen.
In Laborversuchen [WW095] konnte bei entsprechenden Vogelarten gezeigt werden, dass das
Erreichen waagrechter Feldlinien binnen weniger Tage tatséchlich eine derartige Uminter-
pretation der Inklination auslost.

Vergleiche des Navigationsverhaltens von jungen mit élteren, zugerfahrenen Vogeln
zeigen, dass Jungtiere sich primér mit Hilfe des Magnetkompasses orientieren, wohingegen
fiir &dltere Tiere die bereits vorhandenen gesammelten Weginformationen und andere, in
Kapitel 3 vorgestellte Orientierungsmethoden dominanter sind.

Im Verlauf der Forschung zur Magnetrezeption in Tieren wurden verschiedene Ansétze
zur Erklarung des Phdnomens entwickelt.

e Der erste Erkldarungsversuch setzt eine direkte Induktion elektrischer Strome in den
Tieren durch die Bewegung in einem Magnetfeld und der Detektion dieser Induktions-
strome durch eine geeignete Sensorik voraus. Mittels hochsensitiver Analyseverfahren
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konnte jedoch in den letzten Jahren [RS03] gezeigt werden, dass lediglich in Fischen
eine derartige Sensorik vorhanden ist. Zudem miissten die Tiere in der Lage sein,
ihre eigene Geschwindigkeit mit grosser Prézision zu bestimmen, um Storeinfliisse
herausrechnen zu kénnen [LJ00].

e Eine weitere Theorie, die von Schulten und Ritz [RS00] vorgeschlagen wurde und die
in Kapitel 4.2 im Detail erlautert wird, nutzt die Menge von Molekiilen, die sich in
einem Triplett-Zustand befinden (zu den Begriffen Singulett und Triplett sieche Kap.
4.2.2). Die Energie fiir diesen Detektionsprozess liefert der Photoeffekt durch Absorp-
tion von Photonen und Anregung der Molekiile in hohere Energieniveaus. Die Menge
dieser angeregten Molekiile im Triplett-Zustand wird durch die Ausrichtung zum um-
gebenden Magnetfeld beeinflusst und verdndert die Reaktivitdat der Photorezeptoren,
wodurch eine indirekte Detektion des Magnetfeldes moglich ist. Als Rezeptormolekiile
fungieren dabei sogenannte Cryptochrome-Rezeptoren.

Abbildung 5: Prinzip des Magnetitrezeptors

e Eine alternative, von Kirschvink [WK02a, KW01] vorgeschlagene, ausschliesslich auf
mechanischer Wechselwirkung beruhende Rezeptionsmethode beruht auf dem Vor-
handensein von frei beweglichen Magnetitelementen (superparamagnetische Parti-
kel aus Fe30y,, deren Magnetisierung nicht zeitlich stabil ist) im tierischen Ner-
vengewebe. Die Ausrichtung dieser Partikel entsprechend der Gleichausrichtung der
Elektronen-Drehachsen bestimmter Partikelbereiche beeinflusst das Rezeptionsver-
halten der Photopigmente und damit die optische Wahrnehmung. Von [L.J00] werden
zwei Funktionsprinzipien vorgeschlagen. Das erste Funktionsprinzip ist in Abb. 5
veranschaulicht. Es basiert auf der Ausrichtung von Magnetitelement-Ketten am ex-
ternen Magnetfeld, welche mit Ionenkanélen in den Zellmembranen verbunden sind.
Die Bewegung der Ketten 6ffnet dabei abhéngig von der Bewegungsrichtung be-
stimmte Kanéle zur Transduktion. Als alternative Funktionsweise konnte die Volu-
menausdehnung der Zellen durch Magnetisierung und gegenseitige Abstossung der
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Magnetitelemente im Zellinneren dienen. Obwohl derartige Magnetitpartikel nach-
gewiesen werden konnten [KWO1], bleibt die Theorie zur Funktionsweise unbelegt
und die bei dieser Theorie moglichen Versuche zur Remagnetisierung der Partikel
[WKO02b] waren erfolglos, sodass keine Aussage iiber die Anwendbarkeit des Verfah-
rens getroffen werden kann. Die Natur der Theorie legt jedoch eine Nutzung zur
Erstellung einer kartendhnlichen Speicherung der Magnetfeldcharakteristika entlang
der Zugroute nahe [MP97, WM98, L.J00], wie sie in der , Map und Kompass“ -Theorie
gefordert wird. Eine direkte Wahrnehmung der Inklination mittels dieses Ansatzes
scheint auch aufgrund der zu geringen Auflosungsfihigkeit dieser Methode unwahr-
scheinlich [WK02a].

4.2 Magnetrezeption basierend auf Lichtrezeptoren
4.2.1 Anregung durch den Photoeffekt

Verhaltensstudien an Rotkehlchen der Art Erithacus rubecula [WWTO02] haben ergeben,
dass zur Funktion des Magnetrezeptionssystems Licht aus dem griin-blauen, also kurzwell-
igen, hochfrequenten und hochenergetischen Spektrum notwendig ist. Die optimale Reak-
tion auf das dussere Magnetfeld ist bei monochromatischem griinen Licht bei 565nm zu
beobachten. Wie bereits erwihnt, ist die Magnetrezeption ein hochlateralisierter Vorgang,
der lediglich Lichteinfall in das rechte Auge erfordert [WWTO02]. Bei der in Versuchen
bestéitigten Orientierungslosigkeit der Tiere bei Licht des gelben und roten Spektrums
mit dusserst scharf abgegrenztem Ubergang besteht jedoch das Problem, dass psychische
Wirkungen des roten Lichtspektrums nicht ausgeschlossen werden kénnen. Zwar weist die
erhohte Aktivitat der Tiere darauf hin, dass sie in der Lage sind, Licht dieses Spektrums
wahrzunehmen, jedoch kann nicht zwischen einer Motivationsverdnderung der Tiere in ih-
rem Verhalten und den Auswirkungen auf das Magnetrezeptionssystem unterschieden wer-
den. Einigkeit herrscht allerdings dariiber, dass fiir den Magnetrezeptionsprozess offenbar
Licht oberhalb einer Mindestenergieschwelle vorausgesetzt wird, um die an der Rezeption
beteiligten Molekiile anzuregen. Die Anregung erfolgt entweder durch direkte Photonen-
absorption in den beteiligten Molekiilen oder mittels indirekter Energieweitergabe iiber
mehrere Zwischenstationen. Bei nachtaktiven Tieren wurde alternativ dazu ein bislang
noch nicht identifizierter interner, biochemischer Energietransfer vorgeschlagen [DP99].
Die einigen Experimenten wurden Liicken im zur Orientierung notwendigen Lichtspek-
trum beobachtet sowie Anderungen der Ausrichtung der Tiere abhéingig vom umgebenden
Lichtspektrum nachgewiesen. Diese Ergebnisse geben Anlass zu der Vermutung, dass meh-
rere Rezeptormechanismen angelegt sein konnten, die durch unterschiedliche Wellenldngen
aktiviert werden [DP99.

4.2.2 Magnetische Wechselwirkung

Die Theorie der magnetischen Beeinflussbarkeit chemischer Prozesse, die auf der Rekom-
bination von Radikalen-Paaren beruhen, ist mittlerweile gut erforscht. Zunéchst sollen
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jedoch einige zur Beschreibung des Verfahrens der Magnetrezeption notwendige Begriffe
aus Chemie und Physik geklart werden.

Unter einem freien Radikal versteht man ein Molekiil mit ungerader Anzahl von Elek-
tronen. Durch die nicht voll besetzten Elektronenbahnen sind freie Radikale sehr reaktiv.
Sie haben dadurch allerdings auch eine sehr kure Lebensdauer von iiblicherweise weniger
als 10™3sec. Ein Radikalenpaar (RP) entsteht durch sogenannte hyperfeine Wechselwirkung
der ungepaarten Elektronen in den dusseren Bahnen mit den Kernen des jeweils anderen
Radikals.
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Abbildung 6: Modell des Elektrons, Spin und Prazession (h: Planck’sches Wirkungsquan-
tum)

Die Elektronen eines Molekiils verteilen sich auf verschiedene Energieniveaus abhéngig
vom Abstand der Elektronenbahn von den Kernen. Der Zustand eines Elektrons wird durch
einige Parameter, die sogenannten Quantenzahlen, bestimmt, die sich auf die vorhandenen
Elektronen nach dem Pauliprinzip derart verteilen, dass keine Elektronen in allen Quan-
tenzahlen iibereinstimmen. Jedes Elektron besitzt unter anderem ein als Spin bezeichnetes
Eigendrehmoment (siche Abb. 6), eine Drehung um die eigene Achse. Durch die Ladung des
Elektrons und dessen Bewegung entsteht ein Magnetfeld, welches mit dusseren Magnetfel-
dern wechselwirken und das Elektron in eine sogenannte Préazession, eine Kreiselbewegung,
versetzen kann [Tur83], vereinfacht dargestellt in Abb. 6.

Prinzipiell bleiben Elektronenspins bei chemischen Reaktionen geméss der Wigner’schen
Auswahlregel erhalten. Bei hinreichend langer Lebensdauer des Produktes einer chemischen
Reaktion kann es jedoch vorkommen, dass die magnetischen Momente der ungepaarten
Elektronen miteinander oder mit einem externen Magnetfeld wechselwirken und sich an-
ders ausrichten. Dieser Vorgang wird als Intersystem Crossing (ISC') bezeichnet und spielt
besonders bei der RP-Bildung eine grosse Rolle.

Ein RP kann sich in Abhéngigkeit von der Ausrichtung des Elektronenspins in den in
Abb. 7 dargestellten Zustdnden unterschiedlicher Energie befinden. Der Triplett-Zustand
T unterteilt sich in drei Unterzusténde 7', (beide Spins ,,nach oben* gerichtet), 7", (beide
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—a: Phasenverschiebung um 180 Grad; H,: Feldstérke in z-Richtung)

Spins ,,nach unten®) und 7y (Spins in entgegengesetzte Richtungen). Im Singulett-Zustand
S sind die Elektronenspins entgegengesetzt ausgerichtet und 16schen sich durch eine Pha-
senverschiebung gegenseitig aus. Abb. 7 aus [Tur83] verdeutlichet das Prinzip. ISC von
einem der Triplett- in einen Singulett-Zustand erfolgt entweder durch eine Phasenanpas-
sung wie in Abb. 8 dargestellt oder durch den als Spin-Flip bezeichneten Mechanismus, der
eine Anderung der Ausrichtung eines Spins bewirkt. Da der Spin-Flip-Mechanismus jedoch
eine sehr viel langere Lebensdauer der RPs voraussetzt, dominiert die Phasenanpassung
die Singulett- Triplett-Uberginge [Tur83].

Ohne externes Magnetfeld sorgen die oben beschriebenen hyperfeinen Wechselwirkun-
gen der Stiarke von 1 — 10 mT fiir eine Vermischung der Zusténde im Verhé&ltnis Singu-
lett zu Triplett von 1 : 3 [Gri95]. Durch Anlegen eines verglichen mit den hyperfeinen
Wechselwirkungen in den RPs starken externen Magnetfeldes verursacht der sogenannte
Zeeman-Effekt eine Trennung der unterschiedlichen Triplett- RPs und erhoht die fiir einen
Zustandsiibergang notwendige Energie entsprechend der Abb. 9. Dadurch wird der Uber-
gang von den Zusténden 7,y und 7", in den Singulettzustand S unwahrscheinlicher. Der
Anteil der RPs im Triplettzustand geht erheblich zuriick und die Rekombinationsrate ver-
ringert sich [Tur83|, was zu verstarktem Zerfall dieser RPs in freie Radikale aus Mangel
an Rekombinationsmoglichkeiten fiihrt.

Die Arbeiten von [RS00, SS78, TTBM9S] legen jetzt nahe, dass auch bereits das Erd-
magnetfeld mit einer Stédrke von 50 T, also deutlich geringer als die hyperfeinen Wech-
selwirkungen, Einfluss auf die RP-Ubergiinge haben kann. Dieser als Low-Field-Effect be-
zeichnete Prozess beruht jedoch auf einem von dem normalen oben beschriebenen Mecha-
nismus fiir starke Magnetfelder verschiedenen Prinzip. Zwar kommt es auch dabei zu einem
verstiarkten Zerfall in freie Radikale [TTBMO98], allerdings steigt im Verlauf der Reaktion
der Anteil der RPs im Triplett-Zustand verglichen mit dem Anteil der Singulettzustéinde er-
heblich an [RS00]. Dieser Effekt kann wie folgt begriindet werden: Die Wahrscheinlichkeit
des zur Bildung von Triplettzustanden fithrenden ISC' kann anhand stochastischer Ein-
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Abbildung 8: Intersystem-Crossing durch Rephasing

fliilsse der sog. Liouville-Gleichung auf die Hamilton’schen Bewegungsgleichungen, die die
Koordinaten und Impulse einer Bewegung unter Zwangsbedingungen (Nebenbedingungen)
beschreiben, errechnet werden. Ndheres dazu findet sich in [RS00, SS78]. In [TTBM98] wird
dargelegt, dass die sich daraus ergebende Ubergangswahrscheinlichkeit von einigen zeitab-
hédngigen und RP-zerfallsratenabhéngigen Faktoren abhéngt, welche durch ein schwaches
externes Magnetfeld < 1 mT in Oszillation versetzt werden. Die Ostzillation fithrt zu einer
Verstarkung der Vermischung von RPs im Singulett- und Triplettzustand und der Bildung
von deutlich mehr Triplett- RPs, die wiederum eher zum Zerfall in freie Radikale neigen.
Die Enstehungsrate von Triplett- RPs héangt neben der Magnetfeldstérke zudem erheblich
davon ab, wie schnell sich die RP unter den gegebenen dusseren Reaktionsbedingungen
zuriickbilden.

Der wesentliche Unterschied der Reaktion von RP auf externe Magnetfelder schwacher
gegeniiber starker Ausprigung liegt demnach im grosseren Anteil der RPs in Triplett-
Zustédnden bei anliegenden schwachen Magnetfeldern.

Der Grad der beobachtbaren Reaktion auf ein dusseres Magnetfeld hdngt weiterhin von
folgenden Faktoren ab:

o Stérke des externen Magnetfeldes,
o Stérke der Bindung der Radikalen aneinander,

e Lebensdauer der Radikalenpaar-Bindung und damit Moglichkeit der Radikalen zur
Anpassung an das Magnetfeld,
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Abbildung 9: Zeeman-Effekt auf die Tripleti-Zustinde und das Intersystemcrossing (E:
Energieniveau; HFIL: hyperfeine Wechselwirkung; « (hier): Ubergangswahrscheinlichkeit von
T nach S)

e umgebende thermische Energie als Storgrosse,

e zur Verfiigung stehender Bewegungsspielraum der Radikalen und resultierende Haufig-
keit der Begegnung zweier RP.

Der von [RS00] nahegelegte Ablauf der Magnetrezeption auf dem oben beschriebenen
RP-Mechanismus fiir schwache Magnetfelder hat nun die nachfolgend beschriebene Struk-
tur entsprechend Abb. 10:

1. Ein durch den in Kapitel 4.2.1 erlauterten Photoeffekt angeregtes Spendermolekiil D
gibt ein Elektron an ein Akzeptormolekiil A ab, es bildet sich ein RP, iiblicherweise
im Singulett-Zustand.

2. Falls nun die oben aufgefiihrten Bedingungen an Storeinfliisse und Lebensdauer erfiillt
sind, findet ISC zwischen RPs im Singulett- und Triplettzustand statt, dessen Ra-
te wie oben bereits dargelegt von schwachen externen Magnetfeldern dahingehend
beeinflusst werden kann, dass sich der Anteil von Triplett- RPs erhoht.

3. Abschliessend bilden sich die RPs in die von den Spinausrichtungen abhéngigen
Flucht- oder Zerfallsprodukte zuriick.
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Abbildung 10: Schema des Radical-Pair-Mechanismus (D: Spendermolekiil; A: Akzeptor-
molekiil)

4.2.3 Ausrichtung

Tatséchlich lassen sich die wesentlichen, in Kapitel 4.1.2 beschriebenen Eigenschaften der
Magnetrezeption anhand des Modells aus Kapitel 4.2.2 nachvollziehen. Es ist polaritédtsun-
abhéngig und detektiert sehr schwache Magnetfelder anhand des gestiegenen Anteils von
RPs in Triplett-Zustdnden in einem eng begrenzten Feldstiarkenbereich. Zudem ist, wie
oben beschrieben, fiir die Phasenanpassung und damit den Ubergang zwischen Singulett-
und Triplettzustinden hauptsichlich der Anteil des externen Magnetfeldes in Richtung
der z-Achse des RPs ausschlaggebend (siehe Abb. 8). Infolgedessen bewirkt die Ausrich-
tung der RPs bezogen auf die dusseren Feldvektoren eine Verdnderung des ISC. Unter
Beriicksichtigung von Symmetrien liegt die Variabilitdt des Triplettanteils abhéngig von
der Inklination bei bis zu 25% mit einem Maximum bei einem Winkel von 68 Grad zum
Erdmagnetfeldvektor. Abb. 11 veranschaulicht die Anordnung der RPs in der Retina des
Vogelauges. Dabei wird angenommen, dass die Rezeptormolekiile orthogonal zur Retina-
oberfliche angeordnet sind (Richtungen z; und z3), wodurch sich das externe Magnetfeld
an jeder Stelle der Retina unterschiedlich stark auswirkt.

4.2.4 Wahrnehmung

Es stellt sich nun die Frage, an welcher Stelle im optischen Wahrnehmungsprozess die
Magnetrezeption eingreift und wie sie die Wahrnehmung beeinflusst. Dieser Punkt bleibt
notwendigerweise bis zu einem gewissen Grad spekulativ. Unter der Annahme, dass es sich
bei dem an der Magnetrezeption beteiligten Photorezeptor um Cryptochrome handelt,
kann man zur Veranschaulichung der Wirkung eine Verdnderung der Lichtempfindlichkeit
des Rezeptors in Abhéingigkeit des Anteils der Triplett- RPs voraussetzen. Bei Verwendung
einer Grauwertskala von 0...255 auf einem Sichtfeld von 62 Grad um die Horizontale mit
Signal s (in den Abb. 12, 13, 14 einheitlich grau mit s = 127) kann man das durch die
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Abbildung 11: Retina

Magnetrezeption modifizierte Signal wie folgt berechnen [RS00]:

"= s+ 255 ((pr(9) — pgauge) * M) (1)

Dabei gibt p(¢) den Triplett-Anteil in Abhéngigkeit des Differenzwinkels ¢ zum Erdma-
gnetfeldvektor an, pgquge beschreibt den Triplettanteil gemittelt tiber alle Differenzwinkel
und M ist ein Signalverstirkungsfaktor (in den Abbildungen ist M = 4).

Abbildung 12 (fur eine Inklination von 68 Grad) zeigt die Modulation des Sicht-
feldes durch die wahrgenommene Inklination des Erdmagnetfeldes anhand der Reduk-
tion der Lichtempfindlichkeit eines Teils der Rezeptoren. Der im Beispiel angenommene
Verstarkungsfaktor kann in der Realitdt sehr viel geringer sein, da die Sensitivitdt der
Wahrnehmung von sich bewegenden Mustern in der Vogelretina gut ausgeprégt ist. Bei
horizontaler Kopthaltung wiirde das Tier beim Flug in Aquatorrichtung die geringer wer-
dende Inklination des Erdmagnetfeldes demnach durch eine Verschiebung des Musters
reduzierter Lichtempfindlichkeit zur Mitte der Retina hin wahrnehmen kénnen.

Bild 13 zeigt die Verdnderung der Musterposition bei horizontaler Kopfhaltung wéhrend
einer 360 Grad -Kurve, wiederum fiir eine beispielhafte Inklination von 68 Grad. Es ist
ersichtlich, dass das beschriebene Kompasssystem tatsdchlich nur axiale Informationen
liefert, nicht aber Hinweise iiber die Polaritit des Magnetfeldes.

Abbildung 14 schliesslich stellt die feldstarkenabhéngige Verdnderung des Musters so-
wohl hinsichtlich der Feldstirke als auch in Bezug auf die Form dar. Es wird deutlich, dass
fir Feldstdrken im Bereich des Erdmagnetfeldes (0.05 mT = 0.5 Gauss) der Effekt maxi-
mal ist, wohingegen bei abnehmenden und zunehmenden Feldstédrken die Intensitét stark
abnimmt. In einem starken Magnetfeld geht aufgrund des in Kapitel 4.2.2 beschriebenden
RP-Mechanismus die Triplett-Population zuriick, jedoch bildet sich eine ringartige Struk-



Die Orientierung von Vigeln basierend auf besonderen Lichtrezeptoren im Auge 145

Abbildung 12: Neigungsabhéngige Wahrnehmung an einem festen Ort mit Inklination 68
Grad

tur dort aus, wo der zum Retinahintergrund orthogonale Restanteil des Magnetfeldes die
richtige Stérke fiir den Low-Field-Effekt aufweist. Die Anpassung der Tiere an erhohte Um-
gebungsmagnetfelder [WW95] kann mit einer Gewéhnung an verédnderte Musterstrukturen
erkldrt werden.

Das Funktionsprinzip des visuellen Inklinationskompasses veranschaulicht Abb. 15 noch
einmal fiir das Beispiel der Herbstmigration auf der Nordhalbkugel. Zu erkennen ist die
Verdanderung der Position des Rezeptormusters in Abhéngigkeit von der Inklination des
Erdmagnetfeldes wihrend der Migration von Norden in Richtung des Aquators.

Es sollte jedoch beriicksichtigt werden, dass die in den Abbildungen getroffenen An-
nahmen vereinfachte Darstellungen sind, die insbesondere weder das Stereosehvermégen
der Tiere noch die spezifisch unterschiedliche Retinageometrie einbeziehen.
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Abbildung 13: Richtungsabhingige Wahrnehmung an einem festen Ort mit Inklination 68
Grad

4.2.5 Diskussion, Schlussfolgerungen

Alle getroffenen Annahmen beziehen nur einen Teil der real wirkenden Faktoren ein. In ech-
ten biologischen Systemen existieren beispielsweise mehrere verschiedene wechselwirkende
Bindungen zwischen Radikalen, die die Auswirkung des RP-Mechanismus reduzieren. Zu-
dem kann die angenommene lange Lebensdauer der RP zum graduellen Nachlassen der
Bindungen durch Phasenverschiebungen oder Entspannungsprozesse fithren. Diese Aspek-
te erkldren, warum die in Versuchen beobachteten Auswirkungen sehr viel geringer sind
als vorhergesagt.

Die Wahrnehmung des Effektes hingt schliesslich auch erheblich davon ab, auf welche
Art die Rezeption in das Nervensystem eingebunden ist. Die hier vorgestellte Variante ver-
wendet die direkte Beeinflussung der beteiligten Photorezeptor-Molekiile. Eine Alternative
zu diesem Verfahren wire die Verbindung der Rezeptoren mit dem Nervensystem iiber ein
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Abbildung 14: Feldstérkenabhéingige Wahrnehmung

Beiprodukt des Rezeptionsprozesses, welches entsprechend verstiarkt werden miisste, um
ein hinreichend starkes neurales Signal auszulGsen.
Zusammenfassend sind folgende Rahmenbedingungen der Magnetrezeption unstrittig

[RS00]:

1. Der Magnetrezeptor besteht aus einem Molekiilpaar, welches iiber den Radikalenpaar-
Mechanismus schwache Magnetfelder detektieren kann.

2. Der RP-Mechanismus wird iiber Lichtabsorption eines verbundenen Photorezeptors
ausgelost, iiber den auch die Wahrnehmung der Information iiber die Magnetfeld-
Inklination erfolgt.

3. Zur Umsetzung der Magnetrezeption in Orientierungsinformation ist die strukturierte
Anordnung der Rezeptoren in einem ausgedehnten Bereich der Retina erforderlich.

Zur Klarung weiterer Details und zur Identifikation des tatséchlich verwendeten Rezep-
tors besteht weiterer Versuchsbedarf.

5 Schlussbemerkungen

Verglichen mit der menschlichen Sensorik bleibt festzustellen, dass die Fahigkeiten der un-
tersuchten Vogel den menschlichen in dieser Hinsicht weit {iberlegen sind. Dabei hat sich
nicht nur ein hochspezialisierter und extrem sensibler magnetischer Sinn entwickelt, son-
dern gleichzeitig konnten verfilschende und irrelevante Sensordaten von vornherein durch
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Abbildung 15: Prinzip des Inklinationskompass

das verwendete Rezeptionsverfahren ausgeblendet werden. Weder die von Menschen er-
zeugten elektromagnetischen Stordaten konnen dieses Verfahren beeinflussen, noch sind
die durch geophysische Verdnderungen denkbaren Variationen des Erdmagnetfeldes fiir
das Funktionieren der tierischen Magnetrezeption von Bedeutung. Selbst wenn einige der
getroffenen Annahmen zur Erkldrung des Phénomens sich als unzureichend herausstel-
len sollten, ist anzuerkennen, dass fiir die derzeitige menschliche Technik die Entwicklung
eines derart sensiblen und dennoch extrem fehlertoleranten und anpassungsfahigen Sensor-
systems unerreichbar ist.
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Flachenvermessung bei Ameisen

Raimund Michel

Zusammenfassung

Die Ameisen der Art Leptothorax albipennis leben von Natur aus in diinnen Fels-
spalten.Wird die Kolonie z. B. wegen der Zerstérung ihres Nestes gezwungen, umzu-
ziehen, werden zunéchst die Spaher der Ameisen ausgeschickt. Diese vermessen bei
der Suche eines potentielles Nestes kleine Felsspalten und stellen damit fest, ob das
neue Nest grofl genug fiir ihr Volk ist. Versuche haben gezeigt, dass die Spéher dabei
den Buffon’s Needle-Algorithmus anwenden, der eigentlich eine statistische Metho-
de zur Bestimmung der Zahl 7 ist. In weiterfithrenden Forschungsarbeiten wurde
ein Modellroboter am Computer simuliert, der die beobachtete Vorgehnsweise der
Ameisenspéher nachahmt. Durch diese Experimente konnte die Verwendung des Al-
gorithmus bestétigt werden.

1 Einfithrung

1.1 Motivation

In letzter Zeit wurden zahlreiche neue Erkentnisse in der Verhaltensbiologie der Amei-
sen gewonnen. Dabei wird oft die Wissenschaft der Biologie mit den Wissenschaften der
Mathematik und sogar der Informatik vermischt. Ameisen sind soziale Insekten, die trotz
ihrer winzigen Grofle als Gruppe gewaltige Dinge vollbringen kénnen. Deswegen spricht
man bei einer ganzen Kolonie oft von einem Superorganismus. Vor kurzem wurde bei
Wiistenameisen festgestellt, dass diese einen dreidimensionalen Kilometerzahler besitzen
[3Sat01]. An dieser Stelle soll dariiber berichtet werden, dass es sogar Ameisen gibt, die
Flachen vermessen konnen, die viel grofler als ihre Sensorreichweite sind. In diesem Zu-
sammenhang stellt sich auch die Frage, wie und warum die Ameisen ein neues Nest be-
ziehen und die Entscheidung hierfiir treffen. Die Antwort auf all diese Fragen kann in
[PMSF02] nachgelesen werden. Im Mittelpunkt dieser Ausfithrungen soll die Thematik der
Flachenvermessung néher betrachtet werden.

1.2 Gliederung

Nach der Einfithrung in das Thema soll in Kapitel zwei zunéchst der Versuchsaufbau
von Mallon und Franks [MaFr00] vorgestellt werden. Sie stellten die These auf, dass die
Ameisen zur Nestvermessung den Buffon’s Needle-Algorithmus verwenden und konnten

151



152 Raimund Michel

dies im Experiment bestétigen. Im Anschlufl daran wird in Kapitel drei die Vorgehenswei-
se der Ameisen bei der Suche nach einem neuen Nest beschrieben. Dabei fithren sie mit
Hilfe des Buffon’s Needle-Algorithmus eine Flédchenvermessung durch, welche ausfiihrlich
erlautert wird. Im vierten Kapitel sollen daran anschliefend die Versuchsergebnisse und
deren Schlussfolgerungen dargestellt werden. Das Kapitel fiinf beschreibt den simulier-
ten Roboter ,ant-bot*, mit dem das Verhaltensmodell der Ameisen implementiert wurde.
SchlieBlich werden noch einmal die wichtigsten Aspekte der Arbeit zusammengefasst und
es wird ein kurzer Ausblick gegeben.

2 Versuchsbeschreibung

In Experimenten zur Nestwahl der Art Leptothorax albipennis wurden Kolonien mit ihren
Nestern in grofe (220 mm x 220 mm) rechteckige Petrischalen umgesiedelt. Die Réander
wurden mit Fluon! bedeckt. Die Ameisen rutschen an den mit Fluon bedeckten Réndern

(et) (1) ()

.

(el 30 mm

el

| -

Abbildung 1: Arten von Nestern, die in den Experimenten verwendet wurden: (a) Nest der
Einheitsgrofie, (b) normales Nest mit halber Einheitsgrofie, (c¢) halbe Einheitsnestgrofie
mit doppeltem Umfang, (d) Einheitsnest mit beschrankter Barriere, (e) teilweise mit Folie
bedecktes Nest halber Grofie

ab und koénnen so nicht entkommen. Fiir die Experimente wurden verschiedene Nesttypen
ausgewihlt, die in Abbildung 1 teilweise dargestellt sind. Bei (a) handelt es sich um das Nest
der EinheitsgroBe. Nest (d) ist auch ein Nest der Einheitsgrofie, aber mit einer zusétzlichen
Barriere im Inneren. Die Barriere besteht aus Karton und kann von den Ameisen nur an
ihren Enden passiert werden. Die Nester (b), (e) und (c¢) haben nur die halbe Einheitsgrofe.
Dabei hat Nest (c) jedoch den gleichen Umfang wie das Nest der Einheitsgrofie und Nest (e)
ist teilweise mit Overheadfolie bedeckt. Daneben wurden weitere Nester unterschiedlicher

'Fluon ist der Handelsname eines Polymers, dass dem Teflon #hnelt.
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Grofle fiir die Versuche verwendet. Bei den Versuchen wurden alle diese Nester in gleicher
dquidistanter Entfernung (Eingang zu Eingang) zum alten Nest der Versuchskolonie po-
sitioniert. Die Anordnung der Position der verschiedenen Nester wurde zufillig festgelegt,
um systematische Fehler auszuschlielen. Die Ameisen wurden dazu veranlasst, ein neues
Nest zu suchen, indem die oberste Glasscheibe des alten Nestes entfernt wurde. Ein Nest
galt als ausgesucht, wenn fast alle Ameisen und die ganze Brut im neuen Nest war. Um
sowohl die Arbeiterinnen der selben Kolonie als auch Arbeiterinnen aus anderen Kolonien
unterscheiden zu koénnen, wurden fiir die Versuche in jeder Kolonie alle Arbeiterinnen mit
einem individuellen Farbton markiert. Das Verhalten der Spaher bei der Suche nach neuen
Nestpliatzen wurde gefilmt und die Pfade digitalisiert.

3 Vorgehensweise der Ameisen bei der Flichenmessung

Bei den Untersuchungen stellte sich heraus, dass Kolonien mit einer Kénigin, mit Brut und
50-100 Arbeitern in Nester einer bestimmten Grofie auswandern und andere Nestgrofien
verschméhen. Diese Grole wurden in den Versuchen als Einheitsgrofle festgelegt. Daraus
folgt, dass diese Ameisen die Flachengrofle der Nester messen konnen. Es ergibt sich die
Frage, wie sie das bewerkstelligen.

3.1 Beobachtungen bei der Untersuchung

Bei der Standortauswahl eines neuen Nestes erfolgt deren Beurteilung durch individuelle
Spéaher (siehe Abbildung 2). Experimente haben gezeigt, dass die Ameisen normalerweise
erst dann Nestgenossen fiir das neue Nest rekrutieren, wenn sie mehr als einmal den Ort fiir
ein geeignetes Nest besucht haben. Durchschnittlich 110 s befindet sich eine Spaherameise
im potentiellen Nest. Mallon und Franks [MaFr00] haben drei mogliche Hypothesen dariiber
aufgestellt, mit welcher Methode die Ameisen die Grofie eines potentiellen Nestes messen
konnten. Die Ameisen kénnten

e den inneren Umfang messen,

e sie konnten einen Algorithmus zur Bestimmung der mittleren freien Weglédnge ver-
wenden

e oder sie konnten den Buffon’s Needle-Algorithmus anwenden.

Die erste Variante kann man ausschlielen. Falls die Ameisen die Wahl zwischen einem Nest
mit halber Einheitsgroe (Abbildung 1 (c¢)) und einem der Einheitsgrofie haben, entscheiden
sich die Ameisen fiir das groflere Nest, obwohl beide Nester den gleichen Umfang haben.
Wiéhrend ihrer Erkundungen verwenden die Spdher zwar einen Grof3teil ihrer Zeit, den
inneren Rand des potentiellen neuen Nestes zu untersuchen. Dies deutet darauf hin, dass
wahrscheinlich nicht nur die Grofle sondern auch die Beschaffenheit des Nestes eine wichtige
Rolle bei der Auswahl spielt. Je weniger Locher sich z.B. in der Wand befinden, desto
einfacher kann das Nest verteidigt werden.
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Abbildung 2: Die Pfade eines einzelnen Spéhers bei jedem seiner drei hintereinaderfolgen-
den Besuche eines potentiellen Nestes.

Im Experiment konnte auch die zweite Hypothese widerlegt werden. Wenn Spéaher einen
Algorithmus der mittleren freien Wegléinge benutzen wiirden, wiirden sie die durchschnitt-
liche Distanz zwischen zwei Wandkollisionen messen. Damit wiirde eine gréflere Distanz
ein groferes Nest bedeuten. Es wurden, wie in Abbildung 1 (d) Teilbarrieren in die Nester
eingebaut. Die Ameisen wéhlten jedoch gleich viele Nester mit und ohne Barriere aus. Mit
dem Algorithmus der mittleren freien Weglédnge wiirden die Nester mit Teilbarrieren meist
jedoch als kleiner wahrgenommen. Da die Ameisen die Barriere als Wand erkennen wiirden,
wire die Nestbreite nur noch halb so gro. Als einzige Moglichkeit bleibt damit nur die
dritte Hypothese iibrig.

3.2 Der Buffon’s Needle-Algorithmus

Um die Vorgehensweise der Ameisen besser verstehen zu konnen, soll an dieser Stel-
le zunéichst einmal der Buffon’s Needle-Algorithmus nach [Tiem00] beschrieben werden.
Durch dieses Verfahren kann die Zahl 7 statistisch bestimmt werden. Bei einem Zufallsex-
periment wird dazu eine Nadel auf eine Schar paralleler Linien geworfen, deren Abstand
d grofler oder gleich der Lange L einer Nadel betrigt. Wie grofl ist nun die Wahrschein-
lichkeit, dass die Nadel eine der Geraden beriihrt oder schneidet? Abbildung 3 dient zur
Veranschaulichung der Situation. Damit eine Nadel eine Linie beriihrt, muss der Abstand
x der Nadel zum Mittelpunkt kleiner als y sein, d.h. es muss gelten

x < %Lsin(é’). (1)

Hierbei ergibt sich die weitere Frage, wie grof die Wahrscheinlichkeit P(z < 3L sin())
fiir einen Treffer ist. Zur Verdeutlichung dient der Graph in Abbildung 4. Das Rechteck
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Abbildung 3: Nadel zwischen zwei Linien

x =YL sin (6)
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Abbildung 4: Kombinationsméglichkeiten von x und 6

beschreibt sdmtliche Kombinationsmoglichkeiten von x und 6 und damit den gesamten
Ereignisraum des Zufallsexperimentes. Der Rand der Kurve beschreibt die Situationen,
in denen eine Nadel die néchste Linie gerade beriihrt. Unter der Kurve sind alle Treffer
zu finden. Die Wahrscheinlichkeit fiir einen Treffer lasst sich berechnen, indem man die
Anzahl der giinstigen Ereignisse durch die Anzahl der méglichen Ereignisse dividiert. Das
Rechteck mit seiner Fldche von %7‘(‘ repréasentiert die moglichen Ereignisse. Somit ergibt
sich folgende Gleichung;:
w1 : 1 T
P(Tref fer) = Jo 2L§1n(9)d6’ = fl—L sin()do. (2)

577' 577' 0

Das Integral kann dabei zu

P(Tref fer) = %[— cos(0)] = %(— cos(m) + cos(0)) = % (3)

gelost werden. Um 7 zu schétzen ersetzt man die Wahrscheinlichkeit fiir einen Treffer durch
die statistisch bestimmte relative Haufigkeit. Damit ergibt sich folgende Schétzfunktion fiir



156 Raimund Michel

2L B 2L ()
d- Anzahl der Tref fer /Anzahl der Wiirfe — d - Rtreffer

Basierend auf dieser Formel kann nach [Fran82] und [Newm66] gezeigt werden, dass die
geschéitzte Grofle einer Ebene A indirekt proportional zur Anzahl N der Uberschneidungen
zweier Mengen von Linien ist. Diese haben eine Gesamtlinge X und Y und sind zufillig
auf die Ebene verteilt. Damit ergibt sich

. 2XY
A= - (5)

T =

Diese Aussage zeigt, dass die Anzahl der Uberschneidungen zwischen zwei Mengen von
Linien als einfache Methode zum Schétzen einer Flidche genommen werden kann. Mallon
und Franks [MaFr00] stellten daraus die Vermutung auf, dass die Ameisen die Fliache
des potentiellen Nestes aus der Uberschneidungshéufigkeit I ihres zweiten Pfades mit der
zuerst gelegten Pheromonspur abschétzen. In weiteren Versuchen von Mugford, Mallon
und Franks [MuMFO01] konnte diese Hypothese untermauert werden, indem sie feststellten,
dass die Ameisenspaher beim ersten Besuch eines moglichen neuen Nestes unabhéngig von
der Nestgrofle nahezu immer die gleiche Distanz zuriicklegen. Indem man nun die Lénge X
des ersten Pfades und die Konstanten 2 und 7 aus Gleichung 5 weglidsst und N/Y durch
I ersetzt, ergibt sich die Beziehung

A~ 2 (6)

N =

4 Darstellung der Ergebnisse

Ameisenspéher, die den Buffon’s Needle-Algorithmus anwenden, beurteilen die Nestgrofie
indirekt proportional zur Uberschneidungshéufigkeit zwischen der zuerst gelegten Phero-
monspur und dem zweiten Pfad. Der Buffon’s Needle-Algorithmus konnte somit erkliren,
warum die Ameisen mehr als einmal ein potentielles Nest besuchen. Damit der Buf-
fon’s Needle-Algorithmus funktioniert, miissen voneinander unabhéngige Pfade von den
Ameisen verwendet werden. Damit die Pheromonspur eindeutig zu erkennen ist, ist eine
voriibergehende Pause nach deren Auslegung notwendig. In dieser Pause konnen die Amei-
sen das mogliche neue Nest verlassen, um den Weg zwischen ihrem alten und ihrem neuen
Nest zu priifen. In den meisten Féllen kehren sie tatsédchlich noch einmal zum alten Nest
zuriick.

Der Buffon’s Needle-Algorithmus kann aber nur funktionieren, wenn die Spéaher beim
ersten Besuch des potentiellen Nestes eine individuelle Pheromonspur gelegt haben, die
sie beim zweiten Besuch aufspiiren konnen. Die Pheromonspuren miissen individuell sein,
da gleichzeitig mehrere verschiedene Spaher den Ort fiir ein neues Nest erkunden. Die
Uberschneidungshéufigkeit, die ein einzelner Spiher misst, wiirde sonst nicht nur von der
Nestgrofle, sondern auch von der Anzahl der Ameisen abhéngen, die das mogliche neue
Nest besucht haben. Durch Experimente konnte diese Feststellung, dass die Ameisen ei-
ne individuelle Pheromonspur legen, nachgewiesen werden. Mallon und Franks [MaFr00]
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tauschten potentielle Nester zwischen dem ersten und den nachfolgenden Besuchen der
Ameisen aus. Nester der festgelegten Einheitsgrofie wurden gegen Nester ausgetauscht, die
zuvor von nur einer einzigen Nestgenossin oder von einer Arbeiterin einer anderen Ko-
lonie der gleichen Art besucht worden waren. In beiden Féllen verbrachten die Spéher
in den ersetzten Nestern die gleiche Zeit, die beim ersten Besuch eines moglichen neuen
Nestes zu erwarten ist. Abbildung 5 veranschaulicht die Beobachtungen an Hand eines
Séulendiagrammes. Es gibt Beweise dafiir, dass Spaher Uberschneidungen der Pfade des

[ LA
o o\ B it
O ke

=il

[IM]
R-
fi-
_’-
=
e : T T

arstar zwelter dritler

Haufigheit

Besuchsraiheniolge

Abbildung 5: (a) Dauer der Beurteilungsbesuche durch Spéher beim ersten, zweiten und
dritten Besuch zum gleichen Nest. (b) Hier wurde das Nest nach jedem Besuch durch
ein neues sauberes ausgetauscht. (c¢) Dieses Nest wurde zunéichst entfernt und spéter das
Gleiche wieder eingesetzt. Die Ergebnisse dhneln denen in (a).

ersten und des zweiten Besuches bemerken und darauf reagieren. Die Spaher bremsten kurz
aber deutlich ab, wenn sie wéhrend ihres zweiten Besuches ihre Pheromonspur aus dem
ersten Besuch {iberschritten. Dies wurde an Hand von Videoaufnahmen festgestellt. Die
individuellen Pheromonspuren miissen auch relativ langlebig sein, um zu garantieren, dass
die Spaher beim zweiten Besuch des potentiellen Nestes ihre alten Spuren noch erkennen
konnen. Fiir die meisten Spaher waren zwei Besuche eines potentiellen Nestes ausreichend.
Die Spéaher legen anscheinend nur wéhrend ihres ersten Besuches Pheromonspuren aus.
Alle nachfolgenden Nestbesuche kénnten nur zur Beurteilung dienen. Um die Ameisen in
die Irre zu fithren, wurden die Nester mit einer Overheadfolie abgedeckt. Dabei waren
rechteckige Locher auf die Hélfte der Folie verteilt. (sieche Abbildung 1 (e)). Bei den Versu-
chen wurden 15 Minuten nach dem Start, d.h. ungefihr zur Hélfte der Erkundungszeit, die
Folien entfernt. Dadurch wurde circa die Hélfte aller Spuren entfernt. In diesen Versuchen
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bezog die Hélfte der Kolonien das kleine Nest, das sie normalerweise verschméht hétten.
Indem die Anzahl der Spuriiberschneidungen beim kleinen Nest um ca. die Hilfte redu-
ziert wurde, hélt eine Ameise, die den Buffon’s Needle-Algorithmus verwendet, das Nest
fiir ein normal grofles Nest. Dieses Experiment legt die Vermutung nahe, dass die Ameisen
tatsdchlich den Buffon’s Needle-Algorithmus anwenden.

5 Der simulierte Roboter ,,ant-bot*

Ein Roboter soll das Verhalten der Ameisen nachahmen. Dabei wird auch beriicksichtigt,
dass die Ameisen nicht nur die Grofle des potentiellen Nestes, sondern auch die Beschaffen-
heit priifen. Dies ist wichtig, damit sichergestellt ist, dass die Nester gegen Feinde verteidigt
werden konnen. Das Verhaltensmodell der Ameisen wird durch den Ameisenroboter , ant-
bot“ analysiert.

5.1 Simulation

Der Vorteil einer Simulation liegt darin, dass das Modell problemlos verdndert werden
kann. Dadurch kénnen auch Fille betrachtet werden, die in der Natur nicht vorkommen.
Den Robotersimulator, den Franks und Sahin [SaFr02] verwendet haben, ist im Internet
frei verfiighar. Er wurde so modifiziert, dass die Nestvermessung der Ameisenspaher unter-
sucht werden konnte. Die Form des ,,ant-bot* ist in Abbildung 6 (a) zu erkennen. Er hat

(a) (b)

Abbildung 6: (a) Skizze des ant-bot (b) Leptothorax albipennis

vorne vier bewegliche Infrarot-Abstandssensoren, die die beweglichen Fiihler der Ameisen
simulieren sollen. Ein Pheromondetektor und eine Pheromondiise sind im Bild durch zwei
konzentrische Kreise in der Mitte des Roboters dargestellt. Diese beinhalten die Féhigkeit,
Pheromonspuren zu lesen und zu legen. Die Versuchsnester waren die gleichen, die bereits
in Kapitel 2 beschrieben wurden und in Abbildung 1 dargestellt sind.
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5.2 Nestvermessung

Der ,ant-bot“ besucht ein Nest zweimal. Bei jedem Besuch erkundet er das Nest von ober-
halb des Eingangs nach einem zufilligen Muster. Wéhrend seines ersten Besuches legt er
Pheromonspuren entlang seines Pfades. Beim zweiten Besuch spiirt er das Pheromon, das
er beim ersten Besuch gelegt hat, auf und benutzt diese Information, um die Gréfle des Ne-
stes abzuschétzen. Mit Hilfe seiner Infrarot-Abstandssensoren legt der Modellroboter einen
Erkundungspfad fest. Das Erforschungsverhalten kann mit Hilfe eines Einstellungsparame-
ters v so parametriert werden, dass sowohl Pfade entlang der Wénde als auch willkiirlich
festgelegte Pfade entstehen kénnen. So hat der Roboter fiir v = 0 kein Gefiihl dafiir, ob
eine Wand in der Néahe ist oder nicht. Dies &ndert sich bei einer Erhohung des y-Wertes.
Je grofler v desto mehr tendiert der Roboter dazu néher an der Wand zu bleiben und sich
weniger in der Mitte des Nestes zu bewegen. Abbildung 7 zeigt verschiedene Pfade bei
unterschiedlichen Gammawerten.

Abbildung 7: Die Pfade wurden bei Gammawerten von 0,0 (links); 0,3 (mitte) und 1,0
(rechts) beobachtet. Der unerforschte Rand ist als schwarze Region innerhalb des Nestes
dargestellt.

5.3 Ergebnisse

In den Versuchen wurde « im Bereich von 0 bis 1 variiert und fiir jeden Wert von v wurden
circa 20 Messungen durchgefiihrt. Abbildung 8 zeigt den Median der durch den ,,ant-bot*
ermittelten Uberschneidungen fiir Nester der Einheitsgrofe und der halben EinheitsgroBe.

Fiir v < 0,3 kann der Algorithmus gut zwischen den beiden Nestgrofien unterscheiden.
Fiir groBere Werte funktioniert dies nicht mehr, da sich am Rand viele Spuren zu breiteren
Spuren vereinigen. Durch die Enge kommt es in kleineren Nestern zu mehr Verdickungen
und damit zu weniger Uberschneidungen. Abbildung 9 zeigt den mittleren Prozentsatz an
erforschtem Rand als Funktion von ~. Mit zunehmendem ~ nimmt der Prozentsatz an
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Abbildung 8: Ermittelte Uberschneidungen fiir Nester der Einheitsgrofe und der halben
Einheitsgrofie
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Abbildung 9: Prozentsatz an erforschtem Rand fiir Nester der Einheitsgrofie und der halben
Einheitsgrofie

erforschtem Rand zu. Daran kann man auch sehen, dass das Erkunden des Randes im
Konflikt steht mit der Beurteilungsgenauigkeit der Nestgrofien. Des Weiteren stimmen die
Ergebnisse fiir v < 0,3 bei den Nesttypen (b), (¢) und (d) aus Abbildung 1 mit denen von
Mallon und Franks [MaFr00] iiberein. Das Nest, das teilweise mit Overheadfolie bedeckt ist
(Abbildung 1 (e)) wurde vom Roboter sogar grofier als die Einheitsgrofie wahrgenommen.
Dadurch lédsst sich vielleicht erkléren, warum die Ameisen in [MaFr00] in 12 von 20 Féllen
das Einheitsnest gegeniiber diesem Nest bevorzugt haben. Es konnte fiir die Ameisen zu
grof} gewesen sein. Eine andere mogliche Erklarung besteht darin, dass durch das Fehlen
von Pheromonspuren die Beschaffenheit des Nestes von den Ameisen als schlechter wahr-
genommen wird. Zusammenfassend kann man sagen, dass das vorgeschlagene Modell zur
Nestvermessung bei Ameisen funktioniert. Das Erkundungsverhalten des Roboters geniigt,
um sowohl Pfade von echten Ameisen nachzuahmen als auch die Nestgrofie genau genug
abzuschétzen. Die Analyse zeigt, dass das Erkundungsverhalten abgestimmt werden muss,
um die Nestvermessung zu optimieren.
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6 Zusammenfassung und Awusblick

In den Experimenten konnte gezeigt werden, dass die Ameisenart Leptothorax albipennis
die erstaunliche Fahigkeit besitzt, den Buffon’s needle-Algorithmus anzuwenden, um die
Grofle eines potentiellen neuen Nestes zu vermessen. Der Algorithmus ist eigentlich ei-
ne Methode zur statistischen Bestimmung der Zahl 7. Der Algorithmus zur Messung der
Nestgrofle wurde auf einem simulierten mobilen Roboter implementiert. Dadurch war es
moglich die in [MaFr00] aufgestellte Hypothese zu tiberpriifen. Dariiber hinaus bestand die
Moglichkeit die Parameter des simulierten Robotermodells so abzuéndern, dass sogar Fille
untersucht werden konnten, die in der Natur nicht umgesetzt wurden. Damit konnte man
feststellen, dass das Erkundunsverhalten abgestimmt werden muss. Nur so ist es moglich
sowohl eine gute Beurteilung der Beschaffenheit eines Nestes als auch eine gute Nestver-
messung zu erstellen. In [MuMFO01] wird darauf hingewiesen, dass bei der Entscheidung
iiber den Standort eines neuen Nestes die Abschidtzungen mehrerer Ameisen einbezogen
werden kénnten. Die Entscheidung iiber ein neues Nest wiirde dann gemeinsam von der Ko-
lonie getroffen werden. Um unter anderem dieser Aussage auf den Grund zu gehen, planen
Franks und Sahin [SaFr02] in der Zukunft, das gemeinsame Treffen von Entscheidungen
von Ameisen auf Roboter zu iibertragen.
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Visuelle Odometrie bei Fluginsekten

Hans-Joachim Daniels

Zusammenfassung

Spurbienen kénnen ihrem Volk mit Hilfe ihres Tanzes die Entfernung zu einer
Futterstelle mitteilen. Andere Bienen kénnen sich darauf verlassen und tun dies auch
erfolgreich. Aber wie messen Bienen mit ihrem kleinen Hirn auch groflere Entfernun-
gen erstaunlich genau? Neueste Forschung weisen darauf hin, dass sie nicht, wie lange
vermutet, ihren Energieverbrauch messen, sondern die wahrgenommene Winkelge-
schwindigkeit ihrer Umgebung aufintegrieren. Dabei sind sie nicht von der Struktur
ihrer Umgebung abhéngig, sondern nur von der Geschwindigkeit, in der ihre Umge-
bung an ihnen vorbeizieht.

Wie dies genau geschieht ist noch unklar, aber die Elementarbewegungsdetetektoren
nach Reichardt/Hassenstein scheinen trotz ihrer Abhéngigkeit von der Umgebungs-
struktur eine gute Erklarung dafiir zu liefern.

Auch wurde versucht, die erwonnenen Kenntnisse in Flugrobotern anzuwenden um
ihnen die Fihigkeit zu geben, auch bei ungenauen GPS-Signalen oder Ahnlichem ihre
aktuelle Position und die geflogene Strecke zu messen. Nachdem iiber Untersuchun-
gen an Bienen berichtet wurde und auf die dazugehorigen theoretischen Grundlagen
eingegangen wurde, wird ein solcher Prototyp vorgestellt.

Einleitung

1.1 Motivation

Unter Odometrie versteht man die relative Orts- und Richtungsangabe beziiglich eines
Referenzpunktes [Kal96], wobei es in dieser Arbeit hauptséchlich um die Entfernungsmes-
sung geht. Insekten (hier insbesondere Bienen) kénnen Entfernungen trotz ihrer geringen
Hirnmasse relativ gut messen. Fiir die Robotik ist dies deshalb &duflerst interessant, da
dies eine Moglichkeit verspricht, sehr billig das Gleiche tun zu kénnen ohne auf externe
Sensoren angewiesen zu sein. Odometrie in Radfahrzeugen ist recht verbreitet, aber in ei-
nem Flugkorper kann nicht die fiir den Antrieb aufgewendete Kraft als Maflstab fiir die
zuriickgelegte Entfernung dienen. Gegenwind z.B. ist hier nicht ohne weiteres einrechenbar,
da die Bewegung in der Luft nicht wie bei Radern direkt auf den Antrieb zuriickwirkt und

diesem mehr oder weniger Widerstand leistet.
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1.2 Gliederung

Im ersten Teil des néchsten Kapitels stelle ich kurz vor, wie Bienen es einem Forscher be-
sonders leicht machen, mit ihnen Odometrieversuche anzustellen. Im Anschluss wird {iber
zwei Experimente mit Bienen berichtet, einmal im Freien und beim zweiten Versuch in
einer kontrollierten Laborumgebung. Bei beiden Versuchen wird untersucht, was fiir Si-
gnale Bienen verwenden um die zuriickgelegte Entfernung zu messen. Im dritten Kapitel
wird es darum gehen, wie man technisch mit moglichst wenig Aufwand Bewegung oder
besser Geschwindigkeit messen kann. Im zweiten Abschnitt dieses Kapitels stelle ich eine
Forschungsarbeit von lida Fumiya vor, in der er die theoretischen Erkenntnisse {iber Odo-
metrie in Fluginsekten anhand eines Blimps in die Praxis umgesetzt hat. Als Abschluss
folgt dann eine Zusammenfassung.

2 Beobachtung bei Fluginsekten

2.1 Bienen und Entfernungsmessen

Bienen eignen sich im Gegensatz zu anderen Fluginsekten deshalb so gut fiir Odometrie-
experimente, da sie mit dem Bienentanz eine Sprache benutzen, die auch fiir Menschen
einigermaflen versténdlich ist.

Bienen setzen fiir die Suche nach neuen Nahrungsquellen oder Nistpldtzen sogenannte
Spurbienen als Scouts ein. Diese gehen auf die Suche und teilen dem Stock die Ergebnisse
ihrer Suche mit Hilfe ihres Tanzes mit. Diese kénnen auch im Dunklen dem Tanz die Infor-
mationen entlocken, die sie dann auch zum Ziel fithren. Das setzt voraus, dass die Messung
der Spurbiene entweder hochprézise oder zumindest fiir die anderen Bienen nachvollziehbar
ist. Die hier préasentierten Ergebnisse lassen vermuten, dass dies der Fall ist, da auch die
anderen Bienen meistens den selben Weg wie die Spurbiene wéhlen (vgl. [EB96]).

Die Entfernung zum Ziel wird mit dem Tempo des Tanzes ausgedriickt, mehr Schwénzel-
bewegungen pro Sekunde driicken eine hohere Entfernung aus. Andere Quellen messen in
Schwinzelbewegung pro Durchlauf. Ist das Ziel weniger als 50-100 m in natiirlicher Um-
gebung (siehe néchstes Kapitel) entfernt, ist die Tanzform der sogenannte Kreistanz 1(a)
[SZAT00] [Mas02]. Im Kreistanz wird keine Richtung ausgedriickt. Beim Schwéanzeltanz
1(b) gibt die Achse der liegenden Acht die Richtung zum Futterplatz relativ zum aktuellen
Sonnenstand an. Die Richtung wird immer an den aktuellen Sonnenstand angepasst.

2.2 Energieverbrauch vs. Visuelle Hinweise

Uber die Art und Weise, wie Bienen die zuriickgelegte Entfernung messen, gibt es seit
Jahrzehnten eine grofie Debatte in der Biologie [EB96]|. Ein Experiment von Heran und
Wanke 1952 [HW52] in dem Bienen an einem steilen Berghang bergauf bzw. bergab zur
Futterstelle fliegen mussten, gab den Anlass dafiir, dass Karl von Frisch, Nobelpreistriger
1973 fiir die Entschliisselung des Bienentanzes, schloss, dass die beim Flug zur Futterstelle
verbrauchte Energie das Ma$ fiir die zuriickgelegte Entfernung sein miisse [vF67]. Jedoch
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(a) Kreistanz (b) Schwinzeltanz

Abbildung 1: Die Tanzformen von Bienen (aus [Mas02])

lieferten nur zwei von sieben Versuchen ein dazu passendes Ergebnis, bei den anderen
Versuchen meldeten die Bienen keine signifikanten Entfernungsunterschiede. Als mogliche
Erkldrung gab er eine optische Untersuchung der iiberflogenen Strecke durch die Bienen
an, denn Bienen, die in einem anderen Versuch iiber einen See flogen, meldeten namlich
statt 383 m 80 m weniger. Bei Gegenwind war dies jedoch umgekehrt der Fall. Von Frisch
mittelte die Ergebnisse und zusammen ergab sich kein Unterschied. Fiir von Frisch war
dies nicht Grund genug, die Energiehypothese zu verwerfen, auch wenn er angab, dass man
die optische Struktur des Untergrunds nicht als Hilfsmittel fiir die Entfernungsmessung
ausschliefen konne.

1990 wurde das Experiment wiederholt [GE90]. Diesmal ergaben sich wieder keine Unter-
schiede zwischen Bienen, die bergauf bzw. bergab flogen.

Ein weiteres Experiment ist in [EB95] beschrieben. Hier wurde das Zuckerwasser als Be-
lohnung an einem Wetterballon befestigt und die von den Sammlerbienen gemeldete Ent-
fernung zum Futter gemessen. Die hierbei gemessenen Ergebnisse widersprechen der Ener-
giehypothese komplett, da bei 70m Entfernung am Boden die gemeldete Entfernung des
Zuckerwassers bei steigender Ballonhéhe abnahm, der Energieverbrauch jedoch stark an-
steigt. Optischer Fluss als Messgrundlage liefert hierzu jedoch eine gute Erkldarung. Die
Bienen sind direkt auf den Ballon zugeflogen, so dass sie die gleiche Strecke bei héherem
Ballon in gréerer Hohe iiberflogen haben und somit die wahrgenommene Bodengeschwin-
digkeit kleiner wurde.

Bei einem weiteren Versuch wurde der Ballon in 650 m Entfernung hochgelassen. Die ge-
meldete Entfernung blieb jedoch jetzt relativ gleich, egal ob die Belohnung in 30 m oder
90 m Hohe aufgehéngt war. Die Sammler meldeten ungefiahr 500 m als Entfernung. Da die
Flugbahn nicht gemessen werden konnte kommen Esch und Burns zu dem Schluss, dass
die Tiere zunéchst am Boden entlang geflogen und erst nach ca. 500 m steil in die Hohe
gestiegen sind (siehe Abbildung 2 fiir die gemeldeten Entfernungen).
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Abbildung 2: Meldung der Spurbienen bei Futter in Bodenhohe (2(a)) bzw. in angegebener
Hohe (2(b)) (nach [EB95))
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Abbildung 3: Aufbau des Versuchtunnels (aus [SZB97])

2.3 Mogliche Messgroflen zur Entfernungsmessung

Um herauszufinden, was genau Bienen verwenden, um zuriickgelegte Entfernung zu messen,
unternahmen Srinivasan, Zhang und Bidwell folgende Versuchsreihe [SZB97):

Prinzipieller Versuchsaufbau

Wenn nicht anders angegeben, ist der Versuchsaufbau wie folgt (siche Abbildung 3):
In jedem Experiment wurden 10-15 Honigbienen (Apis mellifera) darauf trainiert, Zucker-
wasser an einer festen Stelle in einem 3,2 m langen, 22 ¢m breiten und 20 cm hohen Tunnel
mit Plexiglasdach im Inneren eines grofen Raumes zu finden. Die Wénde und der Boden
wurden mit einem Muster bezogen, dass aus senkrechten sich abwechselnden schwarzen
und weiflen Streifen der Breite 10 cm bestand. Wéhrend der Versuche wurde die Position
des Tunnels 6fters gedindert um die Raumdecke als moglichen Bezugspunkt auszuschliefen.
Der eigentliche Versuch bestand darin, dass das Zuckerwasser entfernt wurde und be-
oachtet wurde, wo die Bienen danach suchten. Die Bienen flogen iiber der vermuteten Stelle
hin und her, wobei mittlere Suchposition und Standardabweichung gemessen wurden. In
diesem Versuch wurde das Suchverhalten der einzelnen Bienen untersucht, nicht deren Mel-
dung an den Stock.
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Ohne Verdnderung an der Suchanordnung waren die Bienen sehr gut in der Lage, den Ort,
wo frither die Belohnung war, zu finden.

Wird die Suchposition von den Landmarken in der Umgebung bestimmt?

Wenn dies der Fall wire, dann miisste die scheinbare Grofie des Tunnelein- bzw. Ausgangs
eine Rolle fiir die Identifizierung der Futterposition spielen. Die Position des Tunnels im
Raum wurde immer wieder verdndert, so dass die Decke des Raumes fiir die Bienen keine
visuelle Hilfe bieten konnte. Die Positionsdnderungen beeinflussen die Bienen in ihrem
Suchverhalten nicht, so dass man davon ausgehen kann, dass die Umgebung oberhalb der
Bienen fiir deren Odometrie ohne Bedeutung ist. Der Sichtwinkel der Tunnel6ffnung bzw.
des Tunnelendes an der Futterposition blieb jedoch gleich. Damit kénnte das ein Hinweis
sein. Jedoch verdnderte eine eine Blende am Eingang die Suchposition der Bienen nicht
merklich.

Verldngert man jedoch den Tunnel an der Vorderseite, suchten die Bienen ziemlich genau
an der gleichen relativen Entfernung zum Eingang wie vorher, lieflen sich also vom weiter
entfernt liegenden Ausgang nicht irritieren.

Ziahlen Bienen hervorstechende Merkmale?

Auch wenn Bienen so etwas wie zéhlen konnen verdnderte doch die Variation des Musters,
mit dem der Tunnel bespannt war, nicht die mittlere Suchposition. Weder eine Verbreite-
rung bzw. Verschmalerung der Streifen, noch ein bei jedem Versuch neu erzeugtes Zufalls-
muster verdnderten diese merklich. Auch die visuelle Umgebung der Futterstelle édnderte
sich dadurch bei jedem Flug, ohne dass dies die Prézision der Bienen stark beeinflusste.

Spielt Energieverbrauch nicht doch eine Rolle?

In diesen kontrollierten Laborbedingungen, wo die Flugroute der Bienen genau beobachtet
werden konnte, kann man auch die Umgebungsbedingungen genau definieren. Um heraus-
zufinden, ob Energieverbrauch oder Anzahl der benétigten Fliigelschléige eine Rolle spielen,
wurde im Tunnel ein Luftzug erzeugt. Wire Energieverbrauch eine wichtige Grofle zur Be-
stimmung der geflogenen Entfernung wichtige Grofle, miissten die Bienen bei Riickenwind
weiter vom Eingang entfernt, bei Gegenwind entsprechend weiter am Anfang suchen. Das
Gegenteil war der Fall, auch vergréflerte sich die Standardabweichung von der mittleren
Suchposition. Eine Ursache fiir dieses Verhalten ist noch nicht bekannt. Weder Energie-
hypothese noch das Aufintegrieren von beobachteter Winkelgeschwindigkeit liefert hierzu
eine Erklarung.

Ko6nnen Bienen Beschleunigung doppelt aufintegrieren?

Nach s(T) = ftf ftf a(t)dtdt konnte man auch durch das doppelte aufintegrieren von ge-
spiirter absoluter Beschleunigung den zuriickgelegten Weg bekommen. Um herauszufinden,
ob dies bei Bienen der Fall ist, wurde der Tunnel gleichméfiig um die Hélfte seiner Lénge
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verschoben, als die Bienen auf dem Hinflug zum Futterplatz waren. Die Bienen suchten
jedoch auch dann immer noch genau an der gleichen Stelle relativ zum Tunneleingang,
auch wenn sie 50% mehr bzw. weniger Strecke relativ zum Raum zuriicklegten.

Abhingigkeiten von der Art der visuellen Reize

In diesem Versuch wurde untersucht, ob Bienen darauf reagieren, ob sie nur den wahrge-
nommenen optischen Fluss beachten, oder ob sie Wéande als Objekte erkennen und ihre
Relativbewegung dazu berechnen. Im Versuch wurde statt des alten Tunnels ein weiterer
bzw. engerer Tunnel fiir die Tests genommen. Zihlt fiir die Bienen nur die Bewegung des
wahrgenommenen Bildes, miisste den Bienen ein Flug durch einen eingeren Tunnel weiter
vorkommen als durch einen weiteren. Genau dies war auch der Fall.

Verwendet man dagegen statt vertikalen horizontale Streifen, so kamen die Bienen ganz
aus dem Tritt. Sie waren nicht mehr in der Lage iiberhaupt Entfernung zu messen, was
sich in einer Gleichverteilung der Suchpositionen im Tunnel niederschlug.

Konsequenzen

Bis auf die Versuche mit Wind im Tunnel erklédrt die These vom aufintegrierten optischen
Fluss sdmtliche beobachteten Phénomene. Sie stellt also eine gute Grundlage fiir eine Um-
setzung fiir die Praxis in der Robotik dar. Dass die eigentliche Umgebung keine Rolle spielt
zeigt auch, dass Sammelbienen, wenn sie in einem abgedunkelten Gefaf§ transportiert wur-
den, ziemlich genau auf der gleichen Flugroute, nur versetzt, fliegen um an den Ort zu
kommen, an dem sie die Nahrung vermuten [Men01].

Diese Technik ermoglicht es Bienen mit ihrer geringen Hirnmasse sicher Orte wiederzufin-
den und auch anderen davon zu erzidhlen. Diese einfache und damit billige Technik bietet
sich an, auch in kiinstliche Flugrobotern genutzt zu werden.

3 Technische Erklirungsversuche und Umsetzung

3.1 Elementarbewegungsdetektor

3.1.1 Prinzipieller Aufbau

Werner Reichardt hat in seinen Untersuchungen mit dem FElementarbewegungsdetektor
(EMD) den entscheidenden Grundstein fiir die Erforschung der Bewegungserkennung in
Insekten gelegt [Rei69).

Der Elementarbewegungsdetektor besteht im Groben aus zwei Lichtsensoren, einer Ver-
zogerungseinheit und einem Multiplikator (Abbildung 4(a)). Um konstante Beleuchtung
nicht als Bewegung zu erkennen wird den Sensoren jeweils ein Hochpassfilter nachgeschal-
tet. Nur wenn Licht erst auf den linken und 7 Zeiteinheiten danach auf den rechten Sen-
sor féllt wird das Produkt grofl. Bei sich wiederholenden Mustern kann der Halbdetektor
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schwer die Bewegungsrichtung unterscheiden. Helligkeitsschwankungen werden zudem als
Bewegung gemeldet. Um diesen Mangel loszuwerden kann man zwei dieser Halbdetekto-
ren miteinander koppeln (Abbildung 4(b)). Deren Ausgaben werden, evtl. die einer Seite
mit einem Gewichtungsfaktor o multipliziert, addiert. Auf diese Weise 16schen sich Hel-
ligkeitsénderungen, die mit beiden Sensoren gleichzeitig empfangen werden, gegenseitig
aus. Dies geht allerdings zu Lasten der Unabhéingigkeit von der Umgebungsstruktur (siche
3.1.2).

3.1.2 Unabhingigkeit von der rdumlich-zeitlichen Struktur

Beim Volldetektor besteht das Problem, dass dieser bei schnellen hell /dunkel-Anderungen
stark anschlagt, unabhéngig davon, ob diese durch eine schnelle Bildbewegung oder durch
ein hochfrequentes Muster hervorgerufen wurden, da hierbei verzogert erst auf den einen
und dann auf den anderen Sensor Licht fallt [ZSE99] [1id00].

Dies macht eine Vergleich von gemessenen Entfernungen in verschiedenen oder verédnderten
Umgebungen unméglich, was ja gerade ein Vorteil von visueller Odometrie sein sollte. Auch
wiesen oben genannte Versuche darauf hin, dass fiir Bienen nur die tatséchliche Bildbewe-
gung eine Rolle spielt und nicht die rdumlich-zeitliche Frequenz.

In [ZSE99] wurde simuliert bzw. berechnet, wie verschieden gewichtete Reichardtdetekto-
ren auf tatsédchliche Bildgeschwindigkeit und Bildstruktur ansprechen. Heraus kam, dass
Halbdetektoren von der rdumlich-zeitlichen Struktur unabhéngig sind, die Geschwindig-
keit jedoch nicht eindeutig bestimmen kénnen (die Ausgabefunktion eines Halbdetektors
ist nicht injektiv, sondern hat ein Maximum, dessen Lage von der Verzogerung 7 bestimmt
wird). Mehrere Halbdetektoren mit verschiedenen Verzogerungszeiten kénnen zusammen
Geschwindigkeiten eindeutig bestimmen. Ungleich gewichtete Volldetetektoren sind in ih-
rem Verhalten zwischen Voll- und Halbdetektor angesiedelt. Man kann Volldetektoren auch
einzeln auslesen um sowohl die genaue Richtungsbestimmung des Volldetetektors wie auch
die genaue Bildgeschwindigkeitsbestimmung des Halbdetektors ohne zusétzliche weitere
Detektoren zu bekommen.

Ob Bienen diesen Mechanismus wirklich nutzen oder nicht ist unbekannt. Es gibt allerdings
Hinweise in diese Richtung [EBR89]. Ob dies tiberhaupt notig ist, ist nicht einmal gesichert
[DOL00]. Die Versuche mit EMDs wurden meistens mit sinusformigen Mustern gemacht.
Ein typisches Ergebnis dessen, was EMDs hier messen zeigt Abbildung 5. Diese weisen
naturbedingt nur ein sehr geringes Frequenzspektrum auf. Wie verhalten EMDs sich aber,
wenn man mit ihnen bewegte Bilder wie sie in der Natur vorkommen untersucht (siehe
Abbildung 7)7 Diese enthalten ein wesentlich hoheres Frequenzspektrum. Dieses schligt
sich darin nieder, dass die absolute Hohe der Ausgabe der EMDs zwar durchaus vom Bild
abhéngt, die Kurven auf eine gemeinsame Hohe normalisiert jedoch fast identisch sind
(sieche Abbildung 6). Die Frage ist jedoch, ob Fluginsekten diese Kurven abhéngig von der
Umgebungsstruktur skalieren kéonnen oder nicht. Ob dies wirklich der Fall ist, muss noch
untersucht werden.
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Abbildung 6: Ausgabe eines Voll-EMDs auf die Bilder in Abbildung 7. In 6(b) die Ausgabe
von 6(a) auf gleiches Maximum normalisiert (aus [DOLO00])

A,

()

Abbildung 7: Bilder, wie sie in [DOL00] verwendet wurden
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Abbildung 8: 8(a): Der autonom fliegende Roboter Melissa; 8(b): Seine Gondel; 8(c): Das
wahrgenommene Panoramabild; 8(d): Das log-polar-transformierte Bild, das die EMDs
empfangen

3.2 Iidas Blimp

Ein EMD ist einfach aufzubauen und erfordert beim Auslesen nur sehr wenig Rechenlei-
stung. Diese Art, ein billiges System zur visuellen Kursstabilisation und Odometrie aufzu-
bauen zu koénnen, brachte Fumiya lida dazu, dieses in der Realitdt und nicht nur in einer
Simulation auszuprobieren [Iid00] [Iid01] [ILO0O].

3.2.1 Aufbau

Melissa (siche Abbildung 8) ist ein Blimp-artiger Flugroboter. An der Gondel ist das Pan-
oramasichtsystem befestigt, das 360° horizontal und 260° vertikal abdeckt. Das Sichtfeld
ist in einen rechten und einen linken Teil (HR bzw. HL) unterteilt und fir das Odome-
ter werden beide getrennt ausgelesen. Die Videodaten werden per Funk an einen Rechner
iibermittelt, da der Blimp nur 500 g tragen kann und die zusétzliche Hardware zu schwer
ware. Melissa sieht mit 10 Bildern pro Sekunde. Da ein EMD pro Seite sehr stérempfindlich
ist [lid01], arbeitet der Roboter mit einem Feld von 90 (horizontal) auf 30 (vertikal) Ele-
mentarbewegungsdetektoren. Die Winkelauflosung betrédgt 1°. Die Zusammenschaltung der
zweidimensionalen EMD-Felder erfolgt durch einfaches Aufsummieren ihrer Ausgaben. Die-
se Ergebnisse stellen dann die vom System wahrgenommenen raumlich-zeitlichen Frequen-
zen auf den beiden Seiten des Blimps dar. Seien H1_H L(t) bzw. H1_H R(t) die Ausgabe
der Detektorenfelder HL. bzw. HR:

H1_HL(t) =Y Y EMD_HLy(t)

H1_HR(t) =Y > EMD_HRy(t)

1 J
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Weitfeldbewegungsdetektor

e "
o
Visuelles Odometer Rotation Elevation Thrust

(a) (b)

Abbildung 9: 9(a): Das visuelle Odometer von lida [IL00]; 9(b): Zusammenbau der EMDs

Fiir die visuelle Odometrie gilt s = [, v(t)d¢ und damit hier im diskreten Fall mit der
Ausgabe VO des visuellen Odometers

VO=> HIHL(t) + HI_HR(t).

3.2.2 Tests

lida veroffentlichte ein Experiment in normaler Biiroumgebung [lid00]. Auf drei verschie-
denen Routen flog der Blimp jeweils zehn mal mit konstanter Geschwindigkeit und musste
selbst fiir Kurskorrektur durch Ausgleichen der wahrgenommenen Bildgeschwindigkeit und
Entfernungsmessung sorgen.

In den Abbildungen 10(a) - 10(c) ist die vom visuellen Odometer gemessene Strecke nach
der Zeit abgebildet. Zumindest bei den Experimenten 0 und 1 lésst sich erkennen, dass
diese Methode einigermafien gut wiederholbare Ergebnisse zeigt. In Abbildung 10(d) wird
erkennbar wie gut oder schlecht diese Art der Odometrie hier arbeitet. Da die Ergebnisse
fiir die einzelnen Experimente jeweils getrennt voneinander liegen kann daraus geschlossen
werden, dass das Odometer tatséchlich sehr stark von der Umgebung abhéngt.

4 Zusammenfassung

Dass die wahrgenommene Bildgeschwindigkeit bei der Odometrie von Fluginsekten die
Hauptrolle spielt, scheint, bis auf die Anomalie bei den Experimenten mit Gegen- bzw.
Riickenwind, klar zu sein. Wie allerdings Insekten wirklich eine hochfrequente Bewegung
mit vielen Impulsen pro Zeiteinheit von schneller Bewegung unterscheiden ist noch unklar.
Es wére theoretisch mit EMDs moglich, einige Anzeichen zeigen in diese Richtung, Ansétze
zu einer Theorie dazu existieren auch. Diese erfolgreich in die Technik umzusetzen steht
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L#ufen in den drei Versuchsanordnungen 0-2 nach der Zeit. 10(d): Ausgabe des Odometers
aufgetragen nach dem tatséchlich zuriickgelegten Weg. (aus [lid00]

allerdings noch aus.

lidas Arbeit hat gezeigt, dass visuelle Odometrie durch Elementarbewegungsdetektoren
prinzipell auch in Robotern anwendbar ist, jedoch noch starken Verfeinerungen bedarf
um auch in unbekannter variierender Umgebung einsetzbar zu sein, da sie momentan nur
relativ zur gleichen Strecke brauchbare Entfernungsangaben machen kann. Als Mittel zur
Kursstabilisierung lassen sich EMDs ebenfalls verwenden bzw. sind im Zusammenhang zu
visueller Odometrie notig, da z.B. die Flughthe an einer Stelle bei jedem Flug die gleiche
sein sollte und dies von EMDs geleistet wird.
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Bewegungssteuerung bei Insekten

Jan-Ullrich Schamburek

Zusammenfassung

Insekten verfigentber einen sehr flexiblen, adaptiven Bewegungsapparat. Selbst in un-
wegsamem Géhde erlaubt die Anpassung der Beinkoordination eine problemlose Fort-
bewegung. Inhalt dieser Arbeit sind Forschungsergebriibse die Bewegungssteuerung
beim Laufen, neuronale Informationsverarbeitung sowie &is# der Umwelt auf das Be-
wegungsverhalten bei Insekten. Es wird kurz aufdlichkeiten der technischen Umsetzung
bei Laufrobotern eingegangen.

1 Einleitung

Insekten existieren seitber 400 Mio. Jahren und konnten sigher diese lange Zeit&hdig
weiterentwickeln zur perfekten Anpassung an die Lebensbedingungen. Eine der e@oéution
Entwicklungen ist die im Vergleich zu anderen Lebewesen recht einfache, jedoch noch nicht
vollstandig verstandene, Bewegungssteuerung bei Insekten. Die Erforschung dieser Steuerung ist
fur die heutige Wissenschaft von grof3em Interesse, da die Vorteile diegedgchan Vorbildes

auch fir neue Fortbewegungstechnologien (Laufroboter) eine Leistungsverbesseruridnerel h
Flexibilitat der Bewegungen versprechen.

Aufgrund berdtigter biologischer Fachkenntnisse wird zu Beginn in Kapitel 2 kurz auf die
Anatomie und Aufbau sowie die Grundbewegungsarten der Insekten eingegangen. In Kapitel 3,
dem Hauptteil dieser Arbeit, werden die getrennten Steuerkreise des Zentralen Nervensystems
(ZNS), die Einzelbeinkoordination und globale Beinkoordination beim Laufvorgang aufgezeigt.
Weiter werden die Bewegungsmechanismen und Teile der Informationsverarbeitung auf neu-
ronaler Basis edutert. Die Sensorauswirkung auf die Bewegungskoordination bildet das Ende
dieses Kapitels.

In Kapitel 4 wird auf die Myglichkeiten der Umsetzung von der Natur zur Technik eingegangen.
Das letzte Kapitel fasst die wesentlichen Erkenntnisse zusammen und gibt einen Ausblick auf
die Zukunftsahigkeit insektoider Bewegungssteuerungen.

2 Biologisches Vorbild
Die meisten Untersuchungen zu Bewegungskoordination und -steuerung wurden an der Stab-

heuschrecke (Carausius Morosus) gemacht. Weitere Erkenntnisse stammen aus Experimenten
mit der Schabe (Blattodea).

177
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Abbildung 1: Stabheuschrecke (Carausius morosus)

Aufgrund der regelraf3igen, langsamen Bewegungen und des recht einfach aufgebauten,
leicht zuganglichen Nervensystems der Stabheuschrecke lassen sich, nicht zuletzt wegen ihrer
Grolie, die neuronale Bewegungsstruktur und einige Verhaltensmuster sehr gut analysieren. Im
Vergleich dazu sind die Bewegungsfrequenzen der Schabe um einiges schneller, geben jedoch
ebenso aufgrund ihrekperlichen Eigenschaften besonders gut Aufschiiles die essentiel-
len Elemente der Bewegungsteuerung bei Insekten.

2.1 Die Stabheuschrecke (Carausius morosus)

Die Fortbewegung der Stabheuschrecke itin@her Umgebung auf Zweigen unddtern kann

unter unterschiedlichen Orientierungen zur Schwerkraft erfolgen. Eiriziighe Belastung

kann sie durch Anpassung der Beinbewegungen und der Gangart ausgleichen. Ebenso den Ver-
lust eines Beines. Der Aufbau de®ioers (Abb.1) umfasst drei Teile, den Kopf (Caput), mit

zwei Rihlern, die Brust (Thorax), bestehend aus drei Segmenten mit jeweils einem Beinpaar und
den Hinterleib (Abdomen).

Coxa Trochanter Femur

Abbildung 2: Die Gliedmal3en und Gelenke eines Insektenbeines
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Ein Bein (Abb.2) ist in Hifte (Coxa), Oberschenkel (Femur), Unterschenkel (Tibia) und Ful3
(Tarsus) gegliedert. Die wichtigsten Gelenke sind das Subcoxal, mit zwei Freiheitsgraden, Coxa-
Trochanter und Femur-Tibia mit jeweils einem Freiheitsgrad. Sie liegen alle in einer Ebene. Es
gibt fur jedes Gelenk zwei gegeatgliche Muskelfasergruppen, die des Beuge- (Flexor) und die
des Streckmuskels (Extensor).

2.2 Ubersicht iiber Bewegungsarten

Neben den unentbehrlichen Atmungsbewegungen eines Lebewesénsrgeaufen, Springen,
Fliegen, Schwimmen, sowie Putzen, Abwehren eineérhehen Feindes und Ertasten eines
FuRhaltes zu den wichtigsten Bewegungsarten der Insekten. Im Folgenden wird besonders auf
die Bewegungsstruktur des Laufens eingegangen.

3 Hierarchische und modulare Bewegungssteuerung

Das Nervensystem eines Insekts ist im Allgemeinen zweigeteilt [Del99]. Einen Teil stellt der
Kopf, den anderen eine Ganglienkette an der Unterseite (Brust) des Insektes dar. Im Kopf steuert
das Gehirn global das aktuelle Verhalten und initiiert lokale Schaltkreise in andéreeriseg-
menten (Abb.3). Es legiberdies die Geschwindigkeit und das Ende einer Bewegung fest, man
kann hier von einer globalen Taktvorgabe reden. Anders ist es bei den kopflosen Insekten, die
auf Reize nur mit Reflexen reagieren.
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Abbildung 3: Schema der hierarchischen Bewegungssteuerung

Die einzelnen Krperteile, wie die Beinglieder, haben jeweils eine eigene lokale Steuerung.
Jedes Krpersegment besitzt ein Ganglion zur Ansteuerung der zZuggsm Beinpaare und sepa-
rate Steuerungen der einzelnen Gelenke im Bein. In ihnen werden teilweise rhythmische Muster
zur zyklischen Bewegungssteuerung erzeugt.
Die Muster des Zentralen Nervensystems (Gehiimrien Laufen, Wenden, Putzen, Kratzen
oder Schaukelbewegungen rapentieren. Musterif Verteidigung und Kampf odeihnliche
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Verhalten werden ebenfalls vom Zentralen Nervensystem generiert. Das Laufmuster wird in den
rhythmischen Steuerkreisen (Oszillator) jedes Beines erzeugt.

Bei schnellem Laufen dominiert der Motorrhythmus die Signale der Seardkwpplung. Bei
langsamen Laufen scheint der Einfluss der Sensorsignale zu dominieren. In unbekannter Umge-
bung sind deshallif jeden Beinbewegungszyklus Sinneswahrnehmungen essentiell.

3.1 Lokale Einzelbeinkoordination

Ein Schrittmustergenerator erzeugt die Bewegungen eines einzelnen Beines. Die erzeugten zykli-
schen Bewegungen bestehen aus der Stemm- und der Schwingphaseétentdaphasestitzt

das Bein den Krperiuber dem Boden und stemmt diesen in die gele Bewegungsrichtung.

In der Schwingphasewird das Bein vom Boden abgehoben und in die vorgegebene Richtung
bewegt, um esiir die rachste Stemmphase auf dem Boden abzusetzen. Diese Phasen werden
von mindestens einem Servosystem gesteuert (Abb.15), welbleesegative Rckkopplungen

die Beingeschwindigkeit regelt.

Der Wechsel von der Stemm- zur Schwingphase wird vom Mustergenerator bestimmt (Abb.4).
Wird im falschen Moment umgeschaltet, kann das Insekt umkippen. Das Umschalten wird aul3er-
dem von der Beinposition, der Beinbelastung und der momentanen Phase anderer Beiga&abh
gemacht. So muss vor dem Abheben eines Beines vom Bodeihdewstet sein, dass die Posi-
tion weit genug hinter dem &per liegt und das Bein wenig belastet ist. Besonders wichtig ist
der Einfluss der Mustergeneratoren und sensitiven Organe andereri®eineeuronale Pfade
zum eigenen Mustergenerator.

T
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Abbildung 4: Organisation von Mustergeneratoren der Gelenke

Der Beugemuskel eines Beines isdhwend der Schwingphase, der Streckmuskéhnend
der Stemmphase aktiv. Bei gétnlichem Laufen werden die Beuger (Levator) direkt und rhyth-
misch angesteuert und zur gleichen Zeit die Strecker (Depressor) indirekt gehemmt [Bur96]. Das
Netzwerk aus Interneuronen, welches diese rhythmischen Muster erzeugingtrschiede-
ne Stufen von generellen Anregungen von intersegmentiellen Interneuronen (siehe Abschnitt
3.3). Diese legen die Periode des Laufrhythmus und die Dauer der Motorimpulsfalgdie f
Beuger fest.

Die Ausgabe dieses Netzwerkes wird von verschiedenen Motoneuronengruppen (siehe Ab-
schnitt 3.4), welche die Funktion der Schrittratenbildung haben, in Pulsfrequenzen konvertiert.
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Der anregende Teil des Netzwerkes besteht aus aktivavkestden Sensorneuronen (siehe Ab-
schnitt 3.5). Diese regen auch die Extensoren an. Phasenspezifische itdhkopplung be-
einflusst die Extensor-Motoneuronen und modifiziert die Aktionen der rhythmuserzeugenden
Interneuronen.

Die Bewegungen deévorderbeine (Prothorasisch)variieren stark, da diese oft Suchbewe-
gungen machen, um das @ete zu erkunden. Sie besitzém fie Gendeerkundung die mei-
sten taktilen und Chemo-Rezeptorenalvend der Schwingphase (Protraction) wird das Tibia
des Vorderbeines gestreckt um das Bein vor den Kopf zu setzen. In der Stemmphase (Retraction)
wird das Tibia gebeugt, um derdiper vorvarts zu stemmen.

Wahrend der Schwingphase wird das Tibia Wkttelbeine (Mesothorasisch)gebeugt und
bei Bodenkontakt gestreckt, um eine vamntstreibende Kraft zu erreichen.ahtend der Stemm-
phase sind die FuBmuskeln aktiv, um den Bodendruck beizubehalten. Bei der Schwingphase
werden sie nicht beansprucht.

Die Hinterbeine (Methathorasisch) fiihren kleinere Rotationen um dielifle (Coxa) aus.
Die Bewegungssequenzen sind gleich denen der Mittelbeine, mit dem Unterschied, dass zu Be-
ginn der Schwingphase der Tarsus der Béibher den Boden schleift. Das kommt von der ver-
frihten Beugung des Tibia bevor das Bein angehoben wird.

3.2 Globale Beinkoordination

Die Koordinationsmechanismerzwischen den Beinen beeinflussen den Stemm-Schiaivey-

gang in der am weitesten hinten liegenden Position eines Beines (Posterior Extreme Position -
PEP). Sie haben ebenso Einfluss auf den Schwing-Stelimengang (Abb.5) in der am weite-

sten vorne liegenden Position eines Beines (Anterior Extreme Position - AEP) unéduke &er
Antriebskraft in den beiden Phasen. Diese Mechanismen werden nur zwischen direkten Nachb-
arbeinen eingesetzt.
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Abbildung 5: Merkmale des Schrittzyklus eines Einzelbeines

Die ipsilaterale Kopplung zwischen zwei hintereinanderliegenden Beinen der gleihneerk
seite ist generell &rker ausgegt als die kontralaterale Kopplung zwischen zwei gégenlie-
genden Beinen.

Es gibt drei Mechanismen jeweils zwischen zwei benachbarten Beinen zur Wiederherstellung
der Koordination bei Strungen:

¢ Die Schwingphase eines Beines kann den Start der Schwingphase eines anderen hemmen.
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e Der Start der Stemmphase eines Beines regt den Start der Schwingphase eines anderen an.
e Das Erreichen der PEP eines Beines regt den Start der Stemmphase eines anderen an.

Weniger Einfluss neben diesen Grundmechanismen haben die folgenden drei reflexartigen
Mechanismen:

¢ Die aktuelle Position kann die Position am Ende einer Schwingphase beeinflussen.
e Erhohter Widerstand eiiht die Antriebskratft.
e Beim Auf-den-FulR3-treten wird ein Reflex auggel

Die unterschiedlichen Mechanismedrinen den Normalzustand nacld&ingen schnell wie-
der herstellen und die Stabditdes Insektes verbessern.

Thorasa-Coxal Femoro-Tibial-Gelenk

-Gelenk
/’

» R1 Vorderbein

L1

120°

P A

L2 /I R2 Mittelbein 70°
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130
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Abbildung 6: Beingelenke einer Heuschrecke und ihre Wiakeérungen ahrend des Laufens

Die individuelle neuronale Steuerung jedes Beines is}aigspannungsoszillator* model-
liert und wird mit jedem anderen gekoppelt. Es existieren verschiedene nichthierarchische Kopp-
lungmdglichkeiten unterschiedlicher Komplexit Jedes dieser Modelle kann bestimmte Eigen-
schaften der Laufkoordination beschreiben. Hier wird ein zusammenfassendes Modell der Bein-
koordination von [GalR00] vorgestellt, das hadgtdich von Cruses [Cru90] Vorstellungen be-
einflusst wurde. Die folgenden Regeln beschreiben dieil&sd (Abb.7) der Koordinationsme-
chanismen auf die Beine untereinander.



Bewegungssteuerung bei Insekten 183

1. Wenn ein Bein seine Schwingphase noch nicht beendet hat, wird die Schwingphase des
davorliegenden gehemmt. Diese Hemmung wird durch das Nachhintenverschieben der
Stemmphasenstart(PEP)-Grenze erzeugt. Die Stemmphase des Beines wird dadurch ver-
langert. Der Mechanismus des hemmenden Einflusses wirkt von hinten nach vorne.

2. Durch den Start der Stemmphase eines Beines wird das vordere und ddsgedegen-
de Bein gediingt, in die Schwingphadéerzugehen. Die Stemmphase dieser Beine wird
dadurch Kirzer. Der reizende Einfluss wirkt von hinten nach vorne sowie &eli$w

3. Je weiter ein Bein édhrend der Stemmphase nach hinten bewegt wird, deégterfbeginnt
das hintere mit der Stemmphase. In einigen Segmenten gilt dasiawtdstseitliche Bein.
Somit gehen vor dem Abheben des Beines die Nachbarbeine in die Stemnijblease
Der Mechanismus des reizenden Einflusses wirkt von vorne nach hinten sowie teilweise
seitwarts.

4. Der Ful3 des Hinterbeins wirdahrend des Laufens direkt hinter den des Mittelbeins ge-
setzt. Der Tarsus des Mittelbeins wird direkt hinter den des Vorderbeins und der des Vorder-
beins direkt hinter denifhler gesetzt. Das nachfolgende Bein wird dadurch beim Finden
von FuRpunkten untei#izt. Dieser Mechanismus igiifdas Klettern auisten besonders
wichtig, auf ebenem Untergrund dagegen nicht. Der Mechanismus wirkt von vorne nach
hinten.

5. Wenn vahrend der Stemmphase die Antriebskraft eines Beines aufgrund eines Widerstan-
des erloht wird, findet auch eine Ediung in den Nachbarbeinen statt. Dieser Mechanis-
mus wirkt aul3er zwischen den Hinterbeinen in alle Richtungen.

6. Ist Mechanismus 4 erfolglos, kann es vorkommen, dass das hintere Bein auf den Ful3 des
vorderen tritt. Dann tritt der “ Auf-den-Ful3-treten” -Reflex ein. Dabei wird das hintere Bein
noch einmal kurz angehoben und leicht nach hinten gesetzt. Der Mechanismus wirkt von
vorne nach hinten.
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Abbildung 7: Beinkoordination auf der linken (L1-L3) und rechten (R1-R8jpérseite

Die Kopplung der Oszillatoren der Beine untereinander ist nicht hierarchischer Natur und nur
innerhalb ausge@hlter Phasenbereiche aktiviert.

Das Gangmuster (Abb.8) der Stabheuschrecke bildet eine mechatronische Welle der Schwing-
beine von hinten nach vorne [Ber94]. Im ungestn Fall wird dietripode Gangart (Drei-
fullgangart) bei schnellem Laufen und wenig Last eingenommen. Bei dieser werden Vorder-
und Hinterbeine der einen und das Mittelbein der anderen Seite gemeinsam geschwungen. Der
Korper wird dabei von drei Beinen so géiztt, dass der Schwerpunkt immer etwa in der Mitte
eines lagestabilen Dreiecks liegt [NBOO]. Eine weitere Gangart istediapode, bei welcher
standig vier Beine am Boden sind. Sie findet bei langsamem Lauf oder unter hoher Last statt.
Man kann hier eine Welle von Schwingbewegungen von hinten nach vorne beobachten.

Wenn das Insekt ein Hindernis taktil oder visuell erkenitf bs an, bringt die Hinterbeine
in eine gebeugte Position und ordnet die Mittel- und Hinterbeine mittels kleiner Schritte beinahe
symmetrisch an. Dann werden die Vorderbeine auf die Stufe bzw. die andere Grabenseite platziert
und die beiden Mittelbeine gleichzeitig hinauf- bzw. ilrerbewegt. Zeitgleich dem Weiterlaufen
bewegen die Hinterbeine derokper auf bzwiiber das Hindernis (siehe dazu Abschnitt 3.5.4).

Tripoder Gang Tetrapoder Gang

———
D Stemmmphase . Sulnemeplive Zsil

Abbildung 8: Laufmuster bei verschiedenen Gangarten

Bei der Stabheuschrecke startet der Bewegungszyklus jedes Beines zu Beginn des Laufens
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immer in der Stemmphase. Um das we{igrvenlaufen zu ernbglichen, wird die Schritdnge

(Uber AEP und PEP) angepasst. Bei daifdéeren Beinen wird die Schrétige erbbht und bei

den inneren erniedrigt [Jan82]. Die Koordination der Beine wird beibehalten. Im Gegensatz dazu
werden in engen Kurven die rechten und die linken Beine entkoppelt, dan@u@eren Beine

mit einer lbheren Frequenz lauferdiknen.

3.3 Informationsverarbeitung auf neuronaler Ebene

In den neuronalen Netzwerkeirfdie Generierung eines Bewegungsmusséesierninterneu-

ronen die Motorausgabérfdie Beinmuskeln. Sie verarbeiten Sensorsignale der Propriozeptoren
(interne Sinnesorgane) und Exterozeptoren (externe Sinnesorgane) der Beine und organisieren
die verschiedenen lokalen Reaktionen aller involvierten Neuronen. Die genaue Funktion einzel-
ner Interneuronen und ihr Zusammenspiel ist noch nicht bekannt.

3.3.1 Lokale Nichtpulsende Interneuronen

Interneuronen sindif die komplexen Bewegungssteuerungen besonders wichtig. Dies konnte
durch experimentelle&ndern der Membranpotentiale mit Wirkung auf die Motorak#vitest-

gestellt werden. Einige der lokalen nichtpulsenden Interneuronen reiaeremd der rhythmi-

schen Motoraktiviit die Motoneuronen an. Auf diese wird im folgenden Abschiditier einge-
gangen. Durch Potentiahderungen der Membrane der Interneuroni@milen sie in bestimmten
Bewegungsphasen den Schrittmuster-Zyklus von vorne beginnen lassen. Sie verarbeiten zudem
die propriozeptiven Signale eines Beins (Abb.9), verbinden diese mit Signalen anderer Beine und
steuern damit die Motoneuronen an. Die Pulse des Bewegungsmusters werden nicht von einem
Interneuron alleine erzeugt. Neben vielen anderen nichtpulsenden und pulsenden Interneuronen
tragen sie zur Formgebung der Motorak&itvesentlich bei.
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Abbildung 9: Beispiel von Verarbeitungspfaden mechanosensorischer Signale eines Beingelenk

Die Modulation der Membranpotentiale der Interneuronéandt zeitlich von den gereizten
oder gehemmten Motoneuronen des Beines ab. Bei der rhythmischen Depolarisation einer Mem-
bran treten beinfbergang von der Stand- zur Schwingphase teilweise Patissjtitzen auf. Das
zeigt, dass die Interneuronen am Umschalten zwischen den beiden Phasen beteiligt sind [Bur96].
Andererseits kann es auch sein, dass ihre Membrane nur der Ansteuerung einiger Neuronen oder
dem Muster des Sensoreinflusses der Bewegungen folgen.

3.3.2 Lokale Pulsende Interneuronen

Die lokalen pulsenden Interneuronen erhalten eine Eingabe von den Sensorfeldern eines Beines.
Entweder von ExterozeptoreAiRere Rezeptoren) oder von Propriozeptoren (Innere Sensoren).
Teilweise auch von beiden Rezeptortypen. Bei einer synaptischen Eingabe zeigen sie Muster der
De- und Hyperpolarisierung begleitet von langsamen Motorrhythmenaddig von der Pha-

se des Zyklus &nnen diese Eingaben die Reaktion eines Interneurons auf seine Sensorsignale
andern (Abb.10). Wenn der Rhythmus eine bestimmte Art der Bewegung darstellt, werden die
verarbeiteten Sensorsignale direkt in die Bewegungen eingebracht.dXe gmteil dieser Ein-

gaben kommt von den rhythmischen Aktivierungen der Sensorneuronen.
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Abbildung 10: Einfluss der Interneuronen und Mechanorezeptoren Bewegungspiergimnge

Die Interneuronen werden zeitgleich mit dem zentralen Bewegungsrhythmus des Gehirns
angetrieben. Dieser wird als zentraler Rhythmus vorgegeben und kann die Sensorsignalverar-
beitung der Interneuronen unter Einhaltung der Phase der Beinbewegung modifizieren. Bevor
die Sensoreingaben an das zentrale Nervensystem gehen, werden diese von zwei zentralen Ebe-
nen verarbeitet. Die erste ist diegsynaptische Eingabe an die Sensorneuronen, die zweite ein
zentraler @ir die Sensorverarbeitung wichtiger Schaltkreis zu den Interneuronen.

3.3.3 Intersegmentielle Interneuronen

Die intersegmentiellen Neuronen stellen Verbindungen unter bestimmten Nichtpulsenden Inter-
neuronen her (Abb.9). Zu diesen geén die Nichtpulsenden Interneuronen, welche die Ausgabe
der Motoneuronen in benachbarten Ganglien steuern und die, welchédie 8ér lokalen Re-

flexe (im entfernteren Ganglio@ndern knnen. Die intersegmentiellen Interneuronen spielen
bei der Koordination der benachbarten Beine eines Ganglion eine wichtige Rolle. In einem iso-
lierten Ganglion jedes Beins einer Seiténken Rhythmen unterschiedlicher Frequenz erzeugt
werden. Auch unterschiedliche Frequenzen beider Seiten werden gekoppelt. Die beidseitige Ko-
ordination resultiert aber haupishlich aus mechanischen Kopplungen und dem letztendlichen
Sensoreinfluss.

3.4 Koordination der Muskelfasergruppentber Motoneuronen

Die Informationsverarbeitung im neuronalen Netzwerk aus Interneuronen sendet das Resultat an
die Motoneuronen. Es gibt schnelle und langsame Motoneuronen. Die schnellen regen schnell
streckende Muskelfasern an, die langsamen Fasern, weldfie Kiber Bngere Zeit halten. Mo-
toneuronen steuern verschiedene Muskelfasergruppen an. So werden die zwei antagonistischen
Muskelgruppen eines Gelenkes von den verantwortlichen Motoneuronen abwechselnd angesteu-
ert.



188 Jan-Ullrich Schamburek

3.4.1 Ansteuerung durch Motoneuronen

Um eine koordiniert@ewegung eines Beineau erreichen, werden Motoneuronen der verschie-
denen Gelenkmuskeln (Abb.11) eines Beines so an den Rhythmus gekoppelt, dass eine konstante
Phasenbeziehung zwischen ihnen eingehalten wird. Zum Beispiel \gindewd des Anhebens

in der Schwingphase das Trochanter-Levator- und das Tibia-Flexor-Motoneuron gereizt. In der
Stemmphase wird das Trochanter-Depressor-, Tibia-Extensor- und Tarsi-Depressor-Motoneuron
angeregt.

Extensor Nuskel
..' ( j.
Flexor NMuskel
Drehpunkt
Aktiver Extensor
streckt das Gelenk Aktiver Flexor beugt das Gelenk

Abbildung 11: Muskeltypen eines Gelenkes

Die rhythmischen Pulsfolgen zweier kontralaterdBaine eines Segmentesind phasen-
verschoben. Zum Beispiel treten bei Pulsen im Trochanter-Levator- des einen Beines Pulse im
Trochanter-Depressor-Motoneuron des anderen Beines auf.
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Abbildung 12: Gelenkregelung durch verschiedene Motoneuronen der Muskeltypen

JedegGanglion eines Segmentedes Thorax erzeugt ebenfalls phasenverschobene Pulsfol-
gen. So wechselt sich das Auftreten der Pulsfolgen in den vorderen und hinteren Ganglien mit
denen des Mesothorax-Ganglioarstlig ab.

3.4.2 Gangarten bei verschiedenen Schrittfrequenzen

Veranderungen der Schrittmustebrinen durchAnderung der Koordinationsmuster zwischen
den Muskelgruppen der verschiedenen Beine auftreten. Mit der Geschwindigkeit der Bewegung
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andert sich auch die Dauer der Stemm- und Schwingphase, wobei sich die Dauer der Stemm-
phase sirkerandert (teilweise dreimahhger). Das gilt auch beim horizontalen, vertikalen und
Uber-Kopf-Laufen. Das Veiltnis zwischen den beiden Phasendétrsich linear mit der Bein-
bewegungsfrequenz (Steuermuster des Ganglion). Die Gangart bleibt, aul3er bei geringster Ge-
schwindigkeit, immer konstant.

Parallel zu dieseAnderungen in den Beinbewegungen verringert sich die Dauer der Pulsfol-
gen des Femoral-Flexor-Motoneuronatwend der Schwingphase weniger als die Impulse des
Femoral-Levator-Motoneuronsalirend der Stemmphase. Die Pulsfolgen im Trochanter-Flexor-
Motoneuron eines mittleren Beines treten immer zéalfte eines Schrittzyklus (1/2 Phase) des
ipsilateralen hinteren Beines auf (Abb.13). Bei einer Geschwindigkedibartg wird die Pause
zwischen Ende der Flexor-Pulsfolgen des hinteren Beines und Start der Flexor-Pulsfolgen im
mittleren Bein Kirzer.
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Abbildung 13: Pulsdiagramm der phasenabgigen Pulsfolgen von Motoneuronen

Diese Koordination wird bei fehlender Sensarkkopplung der Propriozeptoren eines Beines
(Abb.12) gesirt. Das Prinzip, dass die Impulse des mittleren denen des hinteren folgen, bleibt
erhalten. Neuronen welche die Ausgalie die verschiedenen Beine erzeugen, tauschen dazu
Informationeniiber Interneuronen zwischen den zu@eden segmentiellen Ganglien aus.
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3.5 Sensorische Rckkopplungen

Sensoriickkopplung geschiehiber Exterozeptoren, welche Trichoid (taktile Haare, Borsten,
Stacheln) oder Basiconid (chemo-sensible Poren, Zapfen) &aimek, oder Propriozeptoren,

zu welchen die Campaniform Sensillen (Hautspannungsrezeptoren) und Chordontonale Organe
(Muskelspannungs-, Gelenkbewegungsrezeptorerjrgai{Abb.14). Die Eingabe wird direkt

von Sensorneuronen aufgenommen ubdr Verkriipfungen mit Interneuronen verarbeitet, um

eine Ausgabe an die Motoneuronen zu senden.

Externe Sinnesorgane Interne Sinnesorgane

Sensible Haare

Stachel

Campaniform Sensillum
Haarplatte
Chordontonal Organ
Streckungsrezeptor

= Muskelrezeptororgan
™\ Strangrezeptor

v Y O——

Abbildung 14: Sensororgane am Insektenbein

Findet kein Sensoreinfluss statt, so kann das Zentrale Nervensystems (ZNS) mit den erzeug-
ten Motormustern das zeitliche Verhalten der Schwing- und Stemmphase bestimmen. Sensorsi-
gnale lonnen die Eigenschaften der Musteramdern und das zeitliche Auftreten einer Bewe-
gungsphasdir ein Bein bestimmen.

Das Erzeugen der Sensorsignale, die Verbindung mit dem ZNS, die Verarbeitung des Signals
zur Motorbeeinflussung und die Motoranweisungen um ein Gelenk zu steuern, brauchen Zeit.
Diese Verarbeitungszeit hat wesentlichen Anteil an der Schrittperiode schnellen Laufens. So
hangen potentielle Auswirkungen eines Sensorsignales auf das Muster von der Laufgeschwin-
digkeit ab. Bei Stabheuschrecken, die mit geringer Schrittfrequenz von 1-2 Hz laufen, ist ausrei-
chend Zeit @ir Sensoreinilsse auf die Motorausgabe. In Schaben mit einer Schrittfrequenz von
24 Hz kann ein Einfluss nurer mehrere Schrittzyklen geschehen.
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3.5.1 Phasenabéngigkeit von Sensoreinflissen

Der Effekt auf Reize im Tarsal-Rezeptor eines Beinandt von der Phase des Schrittzyklus

ab, in der sich das Bein gerade befindetahiénd der Stemmphase, wenn der Tarsus den Bo-
den bethrt, hat dieser Stimulus keinen Effekt. Am Ende der Schwingphase aber verursacht der
Reiz, z.B. durch ein Hindernis im Weg, eine atdiche kleine Schwungbewegung (Protrakti-
on), um der Reizquelle auszuweichen. Alternativ wird eiiaér Schwingbewegung ausgbft,

bevor das Bein seinen am weitesten hinten erreichbaren Punkt (PEP) erreicht haAAmziese
rungen diicken sich in synaptischer Eingabe, anregend an dieend der Schwingphase oder
hemmend an die ahrend der Stemmphase aktiven Motoneuronen, aus.

3.5.2 Das Umschalten von einer Bewegungsphase zuiahsten

Positions- und Kaftesignale knnen Auskunft darber geben, ob dasdfpergewicht ausbalan-
ciertist und ob ein Bein in die Schwingphase eintreten darf (Abb.15). Die PEP eines Beines wird
beispielsweise von Haarreihen und einer der Haarplatten auf dem Coxa signalisiert.

Bei hoherer Belastung (z.B. Laufen am Hang oder gegen eine Kraft laufen) @uogsrl
Kraft ausgébt und somit die Stemmphase \@rgert werden. Der Tarsus wird oft noch weiter
gestreckt als bei der gélinlichen Stemmphase. So wiihiger Kontakt mit dem Boden einge-
halten. Eine Erbhung der Last auf beiden Seitdithft zum weiter vorne gelegenen Absetzen
und weiter hinten gelegenen Abheben des Tarsus ggenlem normalen Fall.
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Abbildung 15: Regelkreismodell zur Beinsteuerung

Die Verringerung der Last auf einerdfperseite iihrt zu Doppelschritten, einerdheren
Schrittfrequenz als der mehr belasteten Seite. DiélgehLast wird durch eine edhte Mus-
kelkraft, gemessen durch die Campaniform Sensillen, angezeigtakkdesMotorausgabe eines
Beines tihrt zur Ertohung der Ausgabestke benachbarter Beine.
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Wahrend der Stemmphase wird sich die Verteilung der Ladung auf ein Bein ab einem be-
stimmten Zeitpunk&ndern. Ein Signailber die Belastungsmderung zeigt an, dass das Bein
den Korper nicht mehr zu &tzen braucht und nach vornérfdie rachste Schwingphase bewegt
werden kann. Um die Muskel&fte qualitativ einstellen zudonen, sind Informationeimber Ge-
schwindigkeit und Beschleunigung der Gelenke durch Rezeptoren und Chordontonale Organe
notwendig (Abb.10). Z.B. durch Manipulation der propriozeptiven Signale des Femoral-Tibia-
Gelenkes kann die Schwingphase @eadert werden.

3.5.3 Fuliplatzierung auf den Boden

Der Tarsus (Abb.16) des mittleren und hinteren Beines wird auf den sicheren Ful3halt des voran-
gegangenen vorderen Beines gesetzt. In rauhe@@eloder beim Klettern werden drei Strate-
gien zur Suche von Ful3halt benutzt.

e Das Vorderbein sucht am Ende der Schwingphase mit rhythmischen Auf- und Abbewe-
gungen (von bis zu 8 Hz) nach einem vorneliegenden sicheren Ful3halt.

e Wenn ein Bein vithrend seiner Schwingphase gegen ein Hindernisigthiird es ange-
hoben, um diesem auszuweichen. (Sieldehster Teilabschnitt)

¢ Kleine schnelle Suchbewegungen eines FulRe$@liahen es, vor der Gewichtsverlage-
rung einen geeigneten Ful3halt zu lokalisieren.

Abbildung 16: Taktile Sinnesorgane am Tarsus eines Insektenbeines

Durch diese zum HKrper verschiedenen Platzierungen des Tarsus wird die Gangart a&regul

Die Beine eines Segmentes bewegen sich nicht mehr abwechselnd sondern zeitgleich. Manche
Insekten (z. B. Stabheuschrecke) benutzten ilitddt um den FulRhalt der vorderen Beine aus-
zumachen. Die propriozeptiven Signale der Platzierung eines vorderen Beines sind in dem Steu-
ernetzwerk eines weiter hinten liegenden Beinesigyér.
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3.5.4 Hinderniserkennung und -bevéltigung

Wenn ein Hindernis auftritt wird das Beirbher gehoben und gestreckt, um iazer zu schrei-

ten. Stabheuschrecken drehen die Richtung der Schwungbewegung um und beginnen einen er-
neuten Schwung nach vorne. Sie wiederholen diese Bewegungen solange (mit einer Frequenz
von 3-4 Hz), bis das Hindernisberwunden wurde. Durch schnelle Auf- und Abbewegungen

und Strecken derdeperfernen Teile des Beines (Abb.17), wird ein gro3er Suchbereich abge-
deckt und erst bei Finden von Boden oder beendetem Laufen wird das Suchen eingestellt. Dieser
Reflex findet in allen Beinpaaren statt.

Je fiiher in der Schwingphase ein Kontakt auftritt, umaader wird versucht das Bein
daiiber hinwegzubewegen und umso wahrscheinlicher ist es, dass das Laufen unterbrochen wird.
Teilweise wird bei Suchvoingen das Laufen komplett eingestellt. Jatepin der Schwingpha-
se dieses Ereignis auftritt, umso wahrscheinlicher ist es, dass das normale Laufenghitlgew
chem Zeitverhalten fortgesetzt wird.

Wird durch normales Schwingen, Suchen oder das Ende einer Kollisionsreaktion eine ent-
sprechende Standfthe gefunden, versucht der FalRer Bewegungen auf der Obécdhe von
Punkt zu Punkt einen geeigneteren Aufsetzpunkt zu finden. Steigt die Belastung des Beines kurz
nach dem Aufsetzen schnell an und hat das Bein somit einen guten Halt auf deathiseiird
die lokale Suche beendet. Auf einer rauhen Obkehié wird der Ful3 schneller Halt als auf einer
glatten finden.
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Abbildung 17: Trajektorien der Suchbewegungen nach Fusshaltllbergueren eines Grabens

Beim Auftreten eines grofRen Hindernisses (Stufe, Graben), wird das Laufen unterbrochen
und die Gangart angepasst. Es soll umgangen isokerklettert werden mithilfe derifarenden,
nach Halt suchenden, vorderen Beine. Wenn ein vorderes oder mittleres Bein in einen Graben tritt
und Halt suchen muss,imsen die hinteren zuerst einen Halt finden. Die hinteren Beine treten
dann auf den Tarsus der mittleren, werden wieder abgehoben und zur Seite abgestellt. Sind die
hinteren Beine korrekt positioniertpknen sie durch Béhren des Tarsus der mittleren Beine
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eine Umpositionierung der Beine bewirken. Dieser Reflex tritt nur dann auf, wenn die hinteren
Beine am Boden und nicht in der Schwingphase sind.

Die Positionierung der Beineatrend des Laufens wird durch ein lokales Neuron im meta-
thorasischen Ganglion gesteuert. Wenn sich das hintere Bein nach vorne und das mittlere nach
hinten bewegt, wird die Membran dieses Neurons depolarisiert. Der Depolarisierungsstrom flief3t
in ein Interneuron, welches die Motoneuronen zur Dehnung hemmt und die Motoneuionen f
das Zuiickziehen anregt. Das verhindert, dass das hintere Bein zu weit nach vorne bewegt wird
und mit dem ipsilateralen mittleren Bein zusammaéfst Dieses Interneuron kann den Raum
zwischen den Bewegungen zweier Beine einstellen und ist Teil des Schaltnetzes, das zu Beginn
der Stemmphase ein Bein korrekt platziert.

3.5.5 Einhaltung der Korperhohe und Einfluss auf Gangarten

Um die korrekte thhe vom Boden zum &per halten zu&nnen, muss die Geschwindigkeit und
Position der sechs Beine laufend korrigiert werden. Die Stabheuschrecke beugt dazu, auch unter
Belastunganderungen, ihre &rpersegmente. Bestimmte Haarplatten auf dem Trochanter geben
Aufschlusdiber die Hbhe vom Boden. Beim Laufen oder Stehen in rauhena@, wirkt jedes
Bein wie eine vertikale Feder. Eine mechanische Kopplung aller Beine reicht daher aughdie H
des Korpers ohne Hilfe neuronaler Kopplung einzuhalten.

Sensorsignale danen sich auch auf die Gangart auswirken. Einzelne Beimmén, un-
abhangig von allen anderen, auch andere Bewegungsfrequenzam3een. Beim experimen-
tellen Fixieren einiger Beine werden diese mit den Sensorsignalen der noch frei beweglichen
Beine versorgt, was sich in einer gleicfiig verteilten Kraft in allen Beinen auswirkt.

4 Technische Umsetzung nalrlicher Bewegungssteuerung

Die Bionik ist eine interdiszipliare Wissenschaft. Zur Entwicklung eines insektoiden Systems
bedarf es vieler Kenntnisse aus verschiedenen Fachrichtungen:
Aufgrund des natrlichen Vorbildes die Biologie, zur Konstruktion eines mechanischen Modells
den Maschinenbau sowie die Elektrotechnik und, nicht nur wegen der aufwendigen Informati-
onsverarbeitung, die Informatik.

In der Robotik werden zunehmend Maschinen mit Beinen stadieRh entwickelt, welche
mit jeglicher unbekannter Umgebung interagierémiken. Zu den &wfigsten Einsatzgebieten
gelbren Systeme zur Erkundung, zur Arbeit in der Land- und Forstwirtschaft, Inspektion und
Wartung von Anlagen, technischen Systemen und Bauwerken sowie zum Einsatz im Rettungs-
wesen und zur Brandbakipfung. Bei der Realisierung der Roboter werden die Prinzipien des
Antriebs, der Konstruktion, der Umwelterfassung und der Steuerung aus deriiiattnagen.

4.1 Warum Beinroboter

Von besonderem Interesse sind in der technischen Umsetzung diggeader Beinglieder. lhre
Multifunktionalitat erlaubt neben stabilem Laufen mit der Umwelt anderweitig in Interaktion
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zu treten. So &nnen Beine mit der passenden Sensorik diéniehe Beschaffenheit vor dem
Roboter ausmachen, um stabilen Halt zu finden. Viidd® meist auf sehr flache Unteiigde
angewiesen sind,dnnen Beine auch besonders unebene&ée erklettern, sie passen sich
ihrer Umgebung an.

4.2 Mechanisches Modell

Vom mechanischen Modell eines biologisch motivierten Roboters werden neben seinerd¥obilit
und Autonomie eine hohe Flexib#éit, Robustheit gegen &ungen und zahlreiche perzeptive
Komponenten zur Umwelterfassung erwartet. Weitere Anforderungen sind eine adaptive Verhal-
tenssteuerung, agliche Erweiterbarkeit und die Energieautarkie des Systems.

Insekten verfigen zurlUmwelterfassungiiber eine grol3e Anzahl von externen Sensoren an
Korpersegmenten und besonders an Beingliedern und Gelenken. Hier existiert eine hohe Red-
undanz, so dass beim Zdigtn einiger dieser Sinnesorgane im allgemeinen k&imgerungen
im Verhalten auftreten. Beim Bau eines insektenartigen Roboters sind die internen Sensoren,
die Aufschlussiiber Gelenkwinkel, -geschwindigkeit, -beschleunigung, Belastuafiekund
Korperlage geben, von wesentlichem Interesse. Mit ihren Informationen wird zur Haltung des
Korpergleichgewichts beitragen.

Der Antrieb eines solchen Systems kann sowohl elektrisch als auch pneumatisch oder fluid-
technisch erfolgen. Diese Technologien bringen unterschiedliche Vor- und Nachteile mit sich.
Pneumatische Muskeln sind enorm leistuidygd, dynamisch undhneln inrem nairlichen Vor-
bild. Sie werden auch in antagonistischer Weise eingesetzt, wie bei der vom IDS des FZI Karls-
ruhe entwickelten sechsbeinigen Laufmaschisebug” (Abb.18).

Abbildung 18: Laufroboter Airbug Abbildung 19: Laufroboter Harvester

Eine Alternative bieten hydraulische Aktoren wie in dem zur Forstarbeit eingesetzten Bein-
roboter,Harvester (Abb.19) aus Finnland.

4.3 Steuerung

Die verwendeten Steuerungsatee fangen von der Zielsetzungen des Systems ab. Man kann
die Maschine mit analytisch algorithmischen Mitteln ansteuern wie in der klassischen Robotik
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ublich oder mit Kinstlich neuronalen Netzen, um das biologische Vorbild nachzubilden. Meist
wird jedoch ein Mittelweg zwischen diesen beidedlichkeiten verwirklicht. Dabei sind ver-
schiedene Aufgaben zidden [Gal300]. Die Trajektorienbestimmung jedes Beines, Aktorsteue-
rung zur Beinbewegung, Beinkoordination, Umwelterfassung mit Sensoren und Reaktionen auf
aullere Sireinflusse.

4.3.1 Neuronale Steuerung

Eine insekteahnliche Laufmaschind.auron” von [Ber94] basiert auf einer hierarchischen Steue-
rungsarchitektur. Die neuronale Laufmaschinensteuerung verwendet die Netzarchitektur der Back-
propagation-Netze. Aktuelle Forschung in dieser Richtung hat zu der neuronalen Steuerung
“Walknet* [Cru98] gefihrt. Auf der Basis von Verhaltensexperimenten wurde ein stark dezen-
tralisiertes System mit eigenen Steuerungénjédes Bein entwickelt. Diese bestehen selbst
wieder aus Elementerilf die Schwing- und Stemmphase. Ein Auswahlnetz entscheidet unter
Sensoreinfisseniber die ausziifhrende Phase. Diese Steuerung lehnt stark an dielichen
Mechanismen an.

Abbildung 20: Gehmaschinen Tarry | und Tarry Il der UniveéisBDuisburg

Eine Laufmaschine die auf Basis neuronaler Netze gesteuert wirgdlasty 1I* (Abb.20)
der Universiat Duisburg. Hier sind die natlichen Nervenzellen in Einheiten nachgebildet und
erreichen durch ihre Vernetzung eine erstaunliche Leistahggfeit und biologisctahnlicher
Eigenschaften. Die Netze werden trainiert uidiken dann Antworten selbst generieren [Fri03].

4.3.2 Aktivierungsbasierte Verhaltenssteuerung

Eine alternative Steuerungsarchitektur basiert auf den Aktivierungsmustern im Gehirn [ALBDO3].
Unterschiedliche Verhalten sind dabei hierarchisch angeordnet und bilden ein Verhaltensnetz-
werk. Die einzelnen Verhaltendkneniuber eine spezielle Eingabe gereizt oder gehemmt wer-
den. Ein Eingabevektor wird adufiglich unveandert an die Ausgabe geliefert, dann wird diese
durch eine Aktivierung modifiziert. Die Verhalteroknen Reflexe oder von planender Natur
sein. Die Implementierung der Verhalten kann von einfacher Optimalwertsteuébangndli-

che Automaten bis hin zu Algorithmen aus Kl und Mustererkennung reichen. Zur Umsetzung
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der insektoiden Bewegungsteuerurinkte beispielsweise ein Verhaltsir die Schwing- und
eines fir die Stemmphase existieren, die sich gegenseitig hemmen.

5 Zusammenfassung und Ausblick

5.1 Zusammenfassung

Eine zentrales Verhaltensmodul steuert die einzelnen Ganglien in den drei wichtigstesrK
segmenten des Thorax. Jedes Segment koordiniert ein Beinpaar und sendet Signalmuster an die
Gelenksteuerungen eines Beines. Dabei werden Signale von anderen Segment-Gaiighken ber
sichtigt um eine koordinierte Laufbewegung zu égiichen. Die Einflisse finden zwischen al-

len benachbarten Beinen und in beide Richtungen statt. So wird festgelegt, welche Beine die
Schwing- und welche die Stemmphase absén dirfen.

Die Phasen unterliegen zyklischen Mustern, welche in den Ganglien erzeugt werden. Sie
konnen durch Umwelteiriisse auf innere undul3ere Sinnesorgane &adert werden. Sinnes-
wahrnehmungen erglichen das Erkennen utdberwinden von Hindernissen, Dehnungs- und
Haarrezeptoren helfen diedfperhaltung zu stabilisieren. Mit den taktilen Organen d#Bd-
kann das Insekt nach Halt suchen und seibepériohe einhalten.

5.2 Ausblick

Es ist schwierig wichtige Elemente von neurologischen Steuerungen der Insekten auf Robotik-
steuerungen ziibertragen. Bis jetzt ist nicht klar welche Elemente haagitsch fir die au-
Bergevohnliche Gewandheit und die Anpassbarkeit an unbekanntes Terrain verantwortlich sind.
Trotz vieler offener Fragen ist esaglich einige Teile zu verwirklichen.

Steuerungen, die eine hierarchische und modulare Struktur wie bei Insekten aufwigiten, d
ten fur ein Robotersystem vorteilhaft sein [Del99]. Die eher planenden Verhabtentén von
den reaktiven Mechanismen besser getrennt werden.

Die Insekten veiigenuber eine grol3e Redundanz von Sinnesorganen, bei Robdtene
zusatzliche Sensoren zur besseren Robustheit beitragen. @ieigr Anzahl erht auRerdem die
Stabilitat des Systems. Mehr sensible Sensoredlerh aber die $tanflligkeit des Systems.

Der Vorteil von biologisch neuronalen Netzen liegt auf der Hand. Durch ihre Modulation ist
eine enorme Vielseitigkeit der Motoransteuerungémglich. Eine Sensoreingabe und Motoraus-
gabe kann fein justiert und einem laufenden Verhalten b&glioh angepasst werden.

Eigenschaften von Insekten, wie das Ignorieren der Sinneswahrnehmurideend des
schnellen Laufens, sollteiiif Ingenieure eine weitere Vereinfachung von Steuerungskonzepten
bedeuten.

Der Umsetzung der schnellen Bewegungen sind technologisch bedingte Grenzen gesetzt.
Viele Antriebstechnologien sindif die in der Natur vorkommenden Bewegungen viel Agér
und schwach. Oft scheiternéskere Aktoren an ihrem hohen Gewicht und an der Integration im
System.
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Neben den Bewegungsteuerungen des Laufens stellen die weiteren Bewegungsarten eine f
die Umweltinteraktion wichtige Rolle dar. Roboterrakg es nicht mehr vorbehalten mit den
Beinen sich nur fortbewegen zaknen. Vielmehr &tten sie die Mglichkeit, Objekte der Um-
gebung zu beeinflussen und komplexere Aufgabenstellungeasen lals nur das elementare

Laufen.
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