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A Darstellung des thematischen Zusammenhangs[I

1 Einleitung

1.1 Problemstellung

Neben dem visuellen System reprasentiert das auditive System die einzige Sinnesmodalitét, die eine ex-
akte Lokalisation von Umweltereignissen ohne direkten Korperkontakt erlaubt. Zwar ist die rdumliche
Auflésungsgrenze der visuellen Lokalisation bei weitem besser als die der auditiven Lokalisation, und der
visuelle Anteil der zur Orientierung genutzten Information ist dementsprechend dominierend. Lat man
jedoch den sehr engen Winkelbereich des fovealen Sehens auBBer acht, so ist die auditive rdumliche Auf-
losung in der Regel der visuellen iiberlegen (Perrott et al. 1993). Insbesondere ist Richtungshéren ohne
Kopf- oder Korperdrehungen auch im riickwértigen Raumbereich moglich. Meist werden daher Ereig-
nisse in der Umwelt zunédchst mit dem Gehdr wahrgenommen und dann erst Kopf und Augen darauf aus-
gerichtet, um sie visuell zu lokalisieren und zu identifizieren. In dieser Orientierungsreaktion liegt eine

der wesentlichen Funktionen des rdumlichen Horens.

Die sensorische Information iiber die Position einer Schallquelle im Raum resultiert hauptséchlich aus
Differenzen in Ankunftszeit und Schalldruckpegel der an beiden Ohren eintreffenden Schallwellen sowie
aus Signalverzerrungen, die durch Diffraktion und Reflexion des Schalls an Kopf und Pinnae entstehen
(Blauert 1974). Die rdumliche Information, die dem peripheren auditiven System mit diesen binauralen
und monauralen Richtungsparametern zur Verfiigung steht, ist somit auf den Kopf bezogen. Obgleich
sich diese Richtungsparameter mit jeder Bewegung des Kopfes oder des ganzen Korpers relativ zu statio-
nédren Schallquellen verdndern, wird der auditive Raum dennoch als stabil erfahren. Zudem bilden auditi-
ver und visueller Raum auch dann eine perzeptuelle Einheit, wenn sich die Augen in den Orbitae bewe-
gen und die auf die Retina bezogenen visuellen Raumkoordinaten sich relativ zu den auditiven verschie-
ben. Schall- und Lichtreize, die von demselben Ursprungsort ausgehen, werden in diesem Fall immer
noch als ein kohdrentes Objekt oder Ereignis wahrgenommen. Bei Augen-, Kopf und Koérperbewegungen
besteht also ein scheinbarer Gegensatz zwischen den Verdnderungen in der relativen Position von Re-
zeptororganen und stationéren Reizen im Raum einerseits und der introspektiven Erfahrung einer von den

Sinnesmodalititen unabhéngigen Raumkonstanz andererseits.

Eine mogliche Losung dieses Paradoxons stellt die Annahme neuraler Koordinatentransformationen
der auditiven und visuellen Rauminformation als Grundlage der perzeptuellen Raumkonstanz dar. Wie im
folgenden noch erldutert wird (s. Abschnitt 1.3), wird diese Vorstellung durch neurophysiologische Un-
tersuchungen gestiitzt. Hierbei zeigte sich, dafl die rAumlichen Positionen auditiver oder visueller rezepti-
ver Felder einzelner Zellen bei Augen- oder Kopfbewegungen in bezug auf das betreffende Sinnesorgan
nicht stabil bleiben, sondern sich systematisch verdndern. Diese Hypothese impliziert, da3 auditive und
visuelle Raumkoordinaten zentralnervds in ein gemeinsames Bezugssystem iiberfiihrt werden. Dazu ist
ein Augenpositionssignal erforderlich, das propriozeptiven Ursprungs sein konnte oder durch eine Effe-

! Zitate der in Teil B enthaltenen Originalverdffentlichungen der schriftlichen Habilitationsleistung sind durch Zahlen in eckigen
Klammern bezeichnet. Diese Zahlen entsprechen denen in der Liste auf S. II sowie im Inhaltsverzeichnis von Teil B (S. IV).
Die namentlichen Zitate beziehen sich auf sonstige Publikationen und sind im Literaturverzeichnis am Ende von Teil A (Ab-
schnitt 9) aufgefiihrt.
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renzkopie vermittelt werden konnte. Dariiber hinaus wire zu fordern, da3 sowohl auditive als auch visu-
elle rdumliche Koordinaten durch eine Information iiber die Position des Kopfes relativ zum Korper in ein
Koordinatensystem transformiert werden, das auf den Rumpf bezogen ist, der den mal3geblichen Bezugs-
punkt fiir die Orientierung im Raum darstellt. Ein solches Kopfpositionssignal kénnte durch propriozep-
tive Afferenzen der Halsmuskeln zur Verfiigung gestellt werden. Schlielich ist anzunehmen, daB3 eine
stabile Raumwahrnehmung zusétzlich die Einbeziehung von Information iiber die Position des gesamten
Korpers relativ zum umgebenden Raum erfordert. Ein entscheidendes Referenzsystem ist hierbei die
Richtung der Erdgravitation. Eine solche Information wird vom Otolithensystem des Vestibularapparates
an das Gehirn geleitet. Ebenso wichtig fiir die auditive rdumliche Orientierung ist die Differenzierung
zwischen Bewegungen des Kopfes relativ zum Rumpf und Bewegungen des gesamten Korpers im Raum.
Auch mull zwischen Eigenbewegungen und Bewegungen der Schallquelle relativ zur Umwelt unterschie-
den werden konnen. Die hierfiir notwendige zusdtzliche Information koénnte aus der vom vestibuldren
Bogengangssystem gelieferten Information tiber Drehbeschleunigungen resultieren, wobei zusitzlich eine
Speicherung der Schallpositionen im rdumlichen Arbeitsgedéchtnis erforderlich ware.

Diese theoretische Betrachtung legt eine Konvergenz verschiedener Arten von Sinnesinformation
nahe, wobei die neurale Verarbeitung auditiver Rauminformation durch propriozeptive und vestibulire
Signale sowie durch die Augenposition beeinfluffit werden sollte. Nimmt man an, daf3 ein solcher Mecha-
nismus Verdnderungen der Augen-, Kopf- und Korperposition durch Transformation auditiver Koordina-
ten exakt kompensiert, wire zu erwarten, dall dies weder zu systematischen Fehlern in der auditiven Lo-
kalisation noch zu Divergenzen zwischen auditiver und visueller Lokalisation fiihrt. Umgekehrt ist davon
auszugehen, daB sich jeder Fehler einer neuralen Koordinatentransformation in einer entsprechenden sy-
stematischen Abweichung auf der perzeptuellen Ebene widerspiegeln sollte. Diese Hypothese bildet den
Ausgangspunkt der vorliegenden Untersuchungen, die sich im wesentlichen mit der Analyse systemati-
scher Fehler bei der auditiven Lokalisation befaten. Im einzelnen wurde dabei — zunédchst auf einer
deskriptiven Ebene — die Frage behandelt, in welcher Weise die Raumwahrnehmung durch die Augen-
position [1-4,8,10], durch die Kopfposition relativ zum Rumpf [5,7,14], durch die Korperstellung relativ
zur Erdgravitation [17], durch die Drehbeschleunigung des Korpers [13], durch die direkte Stimulation
der Halsmuskel-Propriozeptoren [6] oder des Vestibularsystems [9] sowie durch das rdumliche Arbeits-
gedéchtnis [11] beeinfluflt wird.

Koordinatentransformationen als Grundlage der Stabilitdt der auditiven Raumwahrnehmung setzen
voraus, daf} die betreffenden neuralen Mechanismen einer stindigen Kalibrierung unterliegen. Diese An-
nahme ergibt sich insbesondere aus der Tatsache, da3 sich wihrend der Individualentwicklung die akusti-
schen Eigenschaften des peripheren auditiven Systems, die maB3geblich durch Form und Gré83e von Kopf
und Pinnae bestimmt werden, und somit auch die bei einer konstanten Schalleinfallsrichtung auftretenden
Richtungsparameter verdndern. Denn es ist schwer vorstellbar, dal3 das zentrale auditive System diese
Wachstumsprozesse durch ein genetisch determiniertes Programm kompensiert. Da neben dem Horen nur
das Sehen eine hinreichend genaue Rauminformation iiber groflere Distanzen liefert, liegt es nahe, daf3 die
auditive Raumwahrnehmung visuell kalibriert wird. Hieraus ergibt sich der zweite in den vorliegenden
Untersuchungen behandelte Problemkreis. Neben den Einfliissen rdumlich divergierender visueller Reize
auf die Lokalisation von Schallquellen [12] war in diesem Zusammenhang vor allem von Interesse, in-
wieweit Adaptationen an experimentell induzierte auditiv-visuelle Divergenzen erfolgen [18]. Schlielich
stellte sich die Frage, ob kongenital oder friih erblindete Personen bei der Lokalisation von Schallquellen
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andere Formen systematischer Fehler zeigen als Sehende, wie bei Fehlen einer solchen visuellen Kalibrie-
rung des Horens zu erwarten wire [14,16].

Bei den bisher erwdhnten, im Rahmen der vorliegenden Arbeit durchgefiihrten Experimenten ging es
im wesentlichen um den Nachweis perzeptueller Effekte beim rdumlichen Horen, die durch sensorische
Stimulation in anderen Modalitdten hervorgerufen werden. Dariiber hinaus befaflte sich ein weiterer For-
schungsansatz mit der Frage, ob vergleichbare systematische Fehler der auditiven Lokalisation auch
durch eine direkte Stimulation kortikaler Gehirnareale induzierbar sind [15]. Das Ziel war, Aufschliisse
iiber den Ort der multimodalen Konvergenz im Gehirn zu erhalten, die den angenommenen Koordinaten-
transformationen zugrundeliegen konnte.

1.2 Bisherige psychophysische Untersuchungen

Bereits seit dem Ende des 19. Jahrhunderts ist eine Vielzahl psychophysischer UntersuchungenD zu den
hier angeschnittenen Fragen durchgefiihrt worden. Hervorzuheben sind unter den frilhen experimentellen
Arbeiten insbesondere diejenigen von Pierce (1901) zu Einfliissen der Augen- und Kopfposition auf das
Richtungshdren, Miinsterberg und Pierce (1894) zum vestibuldren Einflul sowie Klemm (1910) zu Ein-
fliissen raumlich disparater visueller Reize auf die auditive Lokalisation. Bis in die neueste Literatur hin-
ein wurde jedoch das neurobiologisch evidente Problem der Koordinatendivergenz zwischen den ver-
schiedenen Sinnessystemen kaum beriicksichtigt und meist kognitiv orientierte Fragen in den Vorder-
grund gestellt. Die Vielfalt und Komplexitdt der bisherigen experimentellen Ansdtze bedingte in vielen
Bereichen eine dementsprechende Inkonsistenz und Widerspriichlichkeit der Daten, die eine einheitliche
Interpretation unmoglich machten. Als ein Beispiel sei hier nur die Frage genannt, inwieweit sich die
auditive Lokalisation bei exzentrischer Augenposition verschiebt. In einigen dieser Untersuchungen wur-
den keine statistisch signifikanten oder bei verschiedenen Versuchspersonen uneinheitliche Effekte ge-
funden (Ryan und Schehr 1941; Bohlander 1984), in anderen ein systematischer Fehler in Richtung der
Blickposition (Goldstein und Rosenthal-Veit 1926), wohingegen wieder andere Autoren eine entgegenge-
setzte Abweichung beschrieben (Pierce 1901; Weerts und Thurlow 1971). Ahnliche Divergenzen bestan-
den auch bei bisherigen Untersuchungen zu Einfliissen der Kopfposition sowie vestibuldren Einfliissen
auf das rdumliche Horen. Ein wesentliches Ziel der vorliegenden Arbeit war, solche offensichtlichen Wi-
derspriiche aufzulGsen.

Seit der klassischen Arbeit von Klemm (1910) herrscht weitgehende Einigkeit {iber die Existenz visu-
eller Einfliisse auf die auditive Lokalisation, wobei der sogenannte Ventriloquismus-Effekt von zentraler
Bedeutung ist (Thomas 1941; Jackson 1953; Radeau und Bertelson 1987; s. Ubersicht bei Radeau 1994).
Mit diesem Begriff wird das Phidnomen bezeichnet, da3 die Distanz zwischen einem auditiven und einem
rdumlich disparaten visuellen Reiz unterschitzt wird oder sogar beide Ereignisse zu einem einheitlichen
Perzept verschmelzen, wenn beide Stimuli gleichzeitig prasentiert werden. Allerdings besteht in der Lite-
ratur eine betréchtliche Inkonsistenz beziiglich der GroBe der durch den visuellen Reiz induzierten Ver-
schiebung der auditiven Lokalisation (zwischen 2° und 180°). Die Ursache hierfiir liegt anscheinend
darin, dal3 der Ventriloquismus-Effekt nicht allein auf sensorischen, sondern zusétzlich auch auf kogniti-
ven Faktoren beruht — dies sind z.B. Bedeutungsinhalt und Plausibilitét einer kausalen Beziehung zwi-
schen dem auditiven und visuellen Reiz —, die zu einer weiteren Verstarkung des Effektes fiihren (War-

2 Im Rahmen dieser Darstellung kann aus Platzgriinden nur eine Auswahl friiherer Arbeiten Erwihnung finden. Fiir einen umfas-
senden Uberblick iiber die einschlégige Literatur sei auf die Originalverdffentlichungen in Teil B verwiesen.
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ren et al. 1981). Die exakten raumlich-zeitlichen Eigenschaften der sensorischen Komponente dieses in-
termodalen Integrationsprozesses waren bislang noch nicht vollstindig klar, weshalb dieses Problem im
Rahmen der vorliegenden Arbeit erneut angegangen wurde [12].

Neben dem Ventriloquismus-Effekt, der wdhrend der Présentation synchroner, rdumlich disparater au-
ditiver und visueller Reize nachweisbar ist, gibt es Hinweise darauf, daB nach einer relativ kurzzeitigen
repetitiven bimodalen Stimulation eine Adaptation eintreten kann. Das heif3t, durch die rdumliche Dispa-
ritdt der Reize wird ein anhaltender systematischer Fehler der auditiven Lokalisation induziert, dessen
Richtung der Abweichung des zuvor présentierten visuellen Reizes entspricht. Dieses als Ventriloquis-
mus-Nacheffekt bezeichnete Phdnomen ist im Kontext der vorliegenden Arbeit von erheblicher theoreti-
scher Bedeutung fiir die oben ausgefiihrte Hypothese einer visuellen Kalibrierung des rdumlichen Horens
(s. Abschnitt 1.1). Bislang liegen jedoch nur wenige und teilweise inkonsistente Resultate zu dieser Frage
vor (Held 1955; Canon 1970; Radeau und Bertelson 1978; Recanzone 1998). Dies machte eine eingehen-
dere Behandlung in einem Teilprojekt der vorliegenden Arbeit erforderlich [18].

1.3 Neurobiologische Grundlagen

Seit den Anfangen der modernen Hirnforschung hat sich eine uniibersehbare Anzahl neurophysiologi-
scher und neuroanatomischer Untersuchungen mit der zentralnervésen Verarbeitung sensorischer Infor-
mation befal3t. Zum weitaus grofiten Teil beschrinkten sich diese experimentellen Arbeiten jedoch auf die
Informationsverarbeitung innerhalb einzelner Sinnesmodalitdten, wahrend die Interaktion zwischen den
verschiedenen Sinnessystemen Gegenstand relativ weniger Studien war. Dennoch wurden bereits kurz
nach FEinfithrung der Methode der elektrophysiologischen Einzelzellregistrierung in einer Vielzahl von
subkortikalen und kortikalen Gehirnregionen verschiedener Tierarten multimodale Neuronen gefunden,
die auf Reize in mehr als einer Sinnesmodalitit reagierten (s. Ubersicht bei Stein und Meredith 1993).

Fiir die Fragestellungen der vorliegenden Arbeit ist von besonderer Bedeutung, dal3 viele dieser multi-
modalen Zellen rdumlich begrenzte rezeptive Felder aufweisen, deren Positionen fiir die unterschiedli-
chen Sinnesmodalitdten ungefahr iibereinstimmen (Wickelgren 1971; Morrell 1972). Im Colliculus supe-
rior des Mittelhirns bilden unimodale oder multimodale rdumlich selektive Neuronen dariiber hinaus
iibereinandergelagerte topographische Reprisentationen (,,neurale Karten®) des visuellen, auditiven und
somatosensorischen Raumes (Wickelgren 1971; Stein und Arigbede 1972; Drager und Hubel 1975; Stein
et al. 1975; Chalupa und Rhoades 1977; Middlebrooks und Knudsen 1984). Bei simultaner auditiver und
visueller Stimulation zeigen bimodale Neuronen in Mittelhirn und Kortex héufig spezifische rdum-
lich-zeitliche Interaktionen zwischen beiden Sinnesmodalitdten (Stein und Meredith 1993). In der Regel
erfolgt eine supra-additive Verstirkung der Antwort auf auditive und visuelle Reize, wenn diese sowohl
in zeitlicher als auch rdumlicher Nihe prasentiert werden. Zeitliche oder rdumliche Disparitét fiihrt dage-
gen zu einer Abschwichung oder vollstindigen Unterdriickung der Reizantwort.

Die Entdeckung dieses Zelltyps warf die Frage auf, ob Augenbewegungen zu einer Divergenz in den
rdumlichen Positionen der rezeptiven Felder fithren oder die retinale Verschiebung im Sinne einer Koor-
dinatentransformation so kompensiert wird, dafl auch bei seitlicher Blickrichtung die Korrespondenz der
auditiven und visuellen rezeptiven Felder bestehen bleibt. Dieses erstmals von Poppel (1973) aufgezeigte
Problem wurde durch neurophysiologische Experimente von Jay und Sparks (1984, 1987) gelost, die
nachwiesen, dafl im Colliculus superior von Affen, die visuelle Ziele in verschiedenen Richtungen fixier-
ten, tatsdchlich eine rdumliche Verschiebung auditiver rezeptiver Felder in Abhingigkeit von der Augen-
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position erfolgt. Allerdings entsprachen diese Verschiebungen nicht exakt der retinalen Bildverschiebung,
sondern waren im Mittel nur etwa halb so gro3. Anscheinend erfolgt also im Mittelhirn eine unvollstdin-
dige Transformation der kopfbezogenen auditiven Koordinaten in ein retinales Bezugssystem. Diese neu-
rophysiologischen Resultate gaben in erster Linie den Anstof, dieses Thema im Rahmen der vorliegenden
Arbeit mit psychophysischen Experimenten zu behandeln. Denn nimmt man an, daf} derartige Zellen eine
Rolle bei der Raumwahrnehmung spielen, sollte es bei exzentrischer Augenposition zu nachweisbaren
Divergenzen zwischen auditiver und visueller Lokalisation kommen. Ahnliche Einfliisse der Augenposi-
tion auf die auditive rdumliche Selektivitdt einzelner Neuronen wurden inzwischen auch im Colliculus
inferior (Groh et al. 2001) sowie im posterioren Parietalkortex nachgewiesen (Mazzoni et al. 1996;
Stricanne et al. 1996). Dies deutet darauf hin, da3 die Angleichung von auditiven koptbezogenen und
visuellen retinabezogenen Koordinaten einen grundlegenden Mechanismus bei der Verarbeitung raumli-
cher Gehorsinformation darstellt.

Auch neurophysiologische Untersuchungen am visuellen System haben Koordinatentransformationen
nahegelegt, so dall man von einem generellen Prinzip filir die neurale Verarbeitung sensorischer Raumin-
formation ausgehen kann. Insbesondere im Parietalkortex scheint es visuelle Neuronen zu geben, deren
rdumliche Selektivitidt bei Verdnderung der Augenposition in bezug auf die Umwelt weitgehend stabil
bleibt (Andersen et al. 1993, 1997). Das heift, urspriinglich retinale Koordinaten werden hier in ein kopf-
bezogenes Referenzsystem transformiert. Zugleich bedeutet dies, da3 die visuelle Rauminformation fiir
diese Zellen in einem dhnlichen Bezugssystem vorliegt wie die periphere auditive Rauminformation. Of-
fensichtlich existieren im Parietalkortex nebeneinander augenbezogene, kopfbezogene und intermediére
Kodierungsformen sowohl der visuellen als auch der auditiven Information (Stricanne et al. 1996). Re-
sultate von Brotchie ef al. (1995) und Snyder et al. (1998) wiesen darauf hin, dal Positionen visueller
Reize dariiber hinaus auch in korper- oder umweltbezogenen Referenzsystemen — also unabhéngig von
Kopf- und Augenposition — kodiert werden konnen. Die diesen neuronalen Eigenschaften zugrundelie-
genden Mechanismen sind bislang unklar.

Ingesamt ergibt sich damit das Bild einer Interaktion auditiver und visueller Rauminformation mit Au-
genpositions- und Kopfpositionssignalen, die offenbar sowohl zu augen- als auch zu kopf- bzw. koérper-
bezogenen neuralen Représentationen des auditiven und visuellen Raumes fiihrt. Als ein neurales Substrat
derartiger intermodaler Koordinatentransformationen legten die neurophysiologischen Resultate vor al-
lem den posterioren Parietalkortex nahe. Zudem sind bei Patienten mit Hirnldsionen im Bereich des Pa-
rietallappens spezifische Stérungen des rdumlichen Horens beschrieben worden (Bisiach et al. 1984;
Pinek et al. 1989; Vallar et al. 1995; Zimmer et al. im Druck) und Studien mit bildgebenden Verfahren
zeigten Aktivierungen dieses Areals bei auditiven Lokalisationsaufgaben (Griffiths ef al. 1998; Bushara et
al. 1999; Weeks et al. 1999). Aus diesem Grunde wurde fiir die im Rahmen der vorliegenden Arbeit
durchgefiihrte erste Studie zum Einfluf} kortikaler Stimulation auf das rdumliche Horen dieses Areal als
Stimulationsort gewéhlt [15].

[

1.4 Methoden

Bereits die Alltagserfahrung, bei normalen Augen-, Kopf- und Koérperbewegungen keinerlei Fehler in der
raumlichen Orientierung zu bemerken, 146t darauf schlieBen, dal potentielle Einfliisse dieser Faktoren auf

3 Hier soll nur ein grober Uberblick iiber die wichtigsten der in den vorliegenden Untersuchungen eingesetzten Methoden gege-
ben werden. Detaillierte Beschreibungen der einzelnen Verfahren finden sich in den Originalverdffentlichungen (Teil B).
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die Raumwahrmehmung sehr klein und experimentell schwer nachweisbar sind. Dementsprechend wurde
bei der Auswahl der Methoden fiir die vorliegenden Untersuchungen besonderes Augenmerk darauf ge-
richtet, da3 die psychophysischen Messungen mit hoher rdumlicher Auflosung erfolgten und mogliche
unspezifische Effekte minimiert wurden. So wurden zum Beispiel viele Experimente in reflexionsfreien,
schallgeddmmten und vollstdndig abgedunkelten Versuchsraumen durchgefiihrt. Um methodische Ein-
fliisse abschdtzen zu kénnen, wurden dariiber hinaus hédufig fiir einzelne Fragestellungen jeweils zwei
oder mehrere unterschiedliche Verfahren eingesetzt und die Resultate miteinander verglichen.

Fiir die akustische Stimulation fanden hauptsdchlich zwei Methoden Anwendung. In einem Teil der
Experimente wurden den Probanden innerhalb eines reflexionsfreien Raumes Schallreize {iber Lautspre-
cher présentiert [2-4,7,10-12,14,16,18]. Neben dieser Freifeldstimulation, die — abgesehen von den feh-
lenden Reflexionen — weitgehend einer natiirlichen Situation bei der Lokalisation von Schallquellen
entspricht (gleiches gilt fiir iiber Kopfhorer prasentierte ,,VirtueltT Schallquellen [7]; s. Abschnitt 3.3),
wurde in mehreren Experimenten auch die auditive Lateralisation” dichotischer Reize untersucht [1,5,6,9,
13-15,17]. Hierbei wird der Versuchsperson iiber Kopfhorer ein Stereosignal vorgespielt, bei dem entwe-
der nur die interaurale Zeitdifferenz oder nur die Schalldruckpegeldifferenz variiert wird. Diese Art der
Stimulation fiihrt zu einem intrakraniellen auditiven Perzept (vgl. Blauert 1974). Gegeniiber der ,rea-
litdtsndheren® Freifeldstimulation ergibt sich daraus ein entscheidender Vorteil in bezug auf die hier be-
handelten Fragestellungen. Wird die Lokalisation eines durch Freifeldreize evozierten externalisierten
Perzeptes in Abhéngigkeit von Faktoren wie Augen- oder Kopfposition untersucht, bestehen grundsétz-
lich zwei Moglichkeiten der Interpretation der Resultate. Zum einen kann der betreffende Faktor die Po-
sition eines Perzeptes relativ zum stationdr wahrgenommenen Korper oder zur stationdr wahrgenomme-
nen Umwelt beeinflussen. Wie aber seit langem bekannt ist und im Rahmen der vorliegenden Arbeit be-
stitigt wurde [8], kann auch die Wahrnehmung der Korperstellung beeinflult werden. So kann der Fall
eintreten, daB3 die Position der Schallquelle relativ zum Kopf als stabil wahrgenommen wird, jedoch trotz-
dem der Eindruck einer Positionsverdnderung der Schallquelle dadurch entsteht, dal sich die wahrge-
nommene Position des Kopfes relativ zum Kdérper oder zur Umwelt verschiebt. Solche Ambiguititen sind
bei der dichotischen Stimulation minimiert, da hierbei psychophysisch diejenige interaurale Zeit- oder
Pegeldifferenz ermittelt wird, bei der das Perzept im Kopf zentriert ist und derartige kinésthetische Illu-
sionen somit kaum einen EinfluB auf die Resultate haben sollten. Auf der anderen Seite lassen die bei
dichotischer Stimulation erhaltenen interauralen Differenzen — zumindest qualitativ — sichere Riick-
schliisse auf das raumliche Horen im freien Schallfeld zu.

Von den vielfdltigen in der vorliegenden Arbeit angewandten psychometrischen Verfahren sind vor
allem drei methodische Ansdtze hervorzuheben. Bei der hier angewandten Konstanzmethode hatte die
Versuchsperson eine Links/Rechts-Entscheidung zu treffen, wobei sie die Position des Reizes entweder in
bezug auf die Medianebene des Kopfes oder Korpers oder in bezug auf eine visuelle Referenz schitzen
sollte [1,2,5-7,9,10,13-15,17]. Zudem wurde eine Einstellmethode eingesetzt, bei der die Versuchsperson
die Aufgabe hatte, einen dichotischen, intrakraniell wahrgenommenen Schallreiz durch Variation der
interauralen Pegeldifferenz in die Medianebene des Kopfes zu bringen [1,5,9]. SchlieBlich wurden ver-
schiedene Zeigermethoden angewandt. Hierbei hatte die Versuchsperson entweder einen Handzeiger

IS

Der Begriff Lateralisation bezeichnet hier — wie in der Psychoakustik iiblich — den funktionellen Zusammenhang zwischen
der seitlichen Auslenkung eines auditiven Perzeptes, projiziert auf die beide Ohren verbindende Gerade, und der interauralen
Differenz in Zeit oder Schalldruckpegel bei dichotischer Stimulation {iber Kopthérer. Im Gegensatz dazu bezieht sich der Be-
griff Lokalisation auf die Zuordnung zwischen dem Ort (Richtung und/oder Entfernung) des Perzeptes und bestimmten Merk-
malen eines Schallereignisses im freien Schallfeld (vgl. Blauert 1974).

Darstellung des thematischen Zusammenhangs 6



[3,7,16,18], den Kopf [2,7,11,14] oder einen visuellen Referenzreiz [2,4,7] auf Schallquellen auszurich-
ten.

Bei einem Teil der vorliegenden Studien wurden lediglich auditive und/oder visuelle Stimuli prasen-
tiert und die Augen- oder Kopfposition der Versuchsperson gegebenenfalls durch Instruktionen variiert.
Die in solchen Experimenten nachweisbaren systematischen Fehler lassen jedoch nur bedingt Riick-
schliisse auf die zugrundeliegenden physiologischen Mechanismen zu. Aus diesem Grunde wurden in
einigen Teilprojekten auch Methoden eingesetzt, die eine selektive propriozeptive oder vestibulédre Sti-
mulation erlauben. Die Frage nach der Bedeutung der Halsmuskel-Propriozeption fiir das raumliche Ho-
ren wurde mit Hilfe der trankutanen Muskelvibration angegangen (Goodwin et al. 1972). Hierbei wurden
durch Vibration die Muskelspindel-Afferenzen derjenigen Halsmuskeln stimuliert, die normalerweise fiir
Kopfdrehungen zustindig sind [6]. Obwohl Kopfposition und somit die tatsdchliche Lange der Muskeln
konstant bleiben, induziert die Vibration das ,,falsche* afferente Signal einer Muskelverldngerung und
damit einer Kopfrotation. Die spezifischen Einfliisse dieser Afferenzen auf das auditive System konnen
daher mit dieser Methode unabhéngig von anderen Faktoren (z.B. vestibuldre Information oder Efferenz-
kopie) untersucht werden, die bei realen Veranderungen der Kopfposition nicht auszuschlie3en sind.

Um direkte Aufschliisse iiber vestibuldre Einfliisse auf das rdumliche Horen zu erhalten, wurden in ei-
ner weiteren Studie bei stationdrer Kopfposition die vestibuldren Bogengangsafferenzen stimuliert, die
auf die Rotationsbeschleunigungen des Kopfes bei normalen Bewegungsabldufen ansprechen [9]. Ein
durch Kaltspiilung des Gehorgangs (Barany 1906) applizierter Kéltereiz fiihrte hierbei zu einem Gra-
dienten des spezifischen Gewichtes der Endolymphe im horizontalen Bogengang, der dem Gehdrgang
sehr nahe liegt. Dies hat eine lang anhaltende Endolymphstromung und eine dementsprechende Auslen-
kung der Cupula zur Folge. Analog dazu wurden Experimente durchgefiihrt, bei denen die Stimulation
der Bogengangsafferenzen durch eine passive Rotationsbeschleunigung des gesamten Korpers der Ver-
suchsperson um die Vertikalachse erfolgte [13]. Hierzu wurde ein Drehkugelsystem™ verwendet, das Ro-
tationen der in einer kardanisch aufgehingten Kabine sitzenden Versuchsperson um 4 Achsen erlaubt
(Koenig et al. 1996). Diese Versuchsanordnung wurde auch benutzt, um den Einflufl der Otolithenaffe-
renzen des Vestibularsystems auf das rdumliche Horen nachzuweisen [17], die die Stellung des Kopfes
relativ zu Linearbeschleunigungen — also in der Regel relativ zur Schwerkraft — kodieren. Der Stimulus
bestand hierbei in der stationdren Neigung des gesamten Kdrpers zur Seite.

Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurde erstmals die repetitive transkranielle Magnetstimulation
(rTMS)” als Methode zur Untersuchung der neuralen Grundlagen der auditiven Raumwahrnehmung an-
gewandt [15]. Bei diesem Verfahren werden Starkstrom-Pulse in einer auf der Kopfhaut plazierten, elek-
trisch isolierten Spule erzeugt. Dabei entstehen Magnetfelder, die wiederum elektrische Felder induzie-
ren. Die repetitiven Verédnderungen des elektrischen Feldes stimulieren Neuronen der unterhalb der Spule
gelegenen Kortexoberflache in einer unkoordinierten Weise, so da3 die normale Gehirnaktivitit unterbro-
chen ist (Hallett 2000; Walsh und Cowey 2000). Dies flihrt zu transienten Verdnderungen der neuralen
Aktivititidt des stimulierten Areals, die auch nach der rTMS-Applikation fiir einige Minuten bestehen
bleiben. In der vorliegenden Untersuchung wurden psychophysische Messungen zum rdumlichen Horen
innerhalb der Dauer dieses Nacheffektes durchgefiihrt. Dies hatte den Vorteil, dal Interferenzen zwischen
den durch die Strompulse ausgeldsten Storgerduschen und den akustischen Reizen ausgeschlossen waren.

> Diese Experimente wurden an der Neurologischen Klinik der Eberhard-Karls-Universitit Tiibingen durchgefiihrt.

8 Die Untersuchung erfolgte in Kooperation mit der Neurologischen Klinik des Universititsklinikums Aachen.
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2 Augenpositionseffekte

2.1 Einfluf der Augenposition auf die auditive Lateralisation

In einem ersten experimentellen Ansatz wurde die Frage nach dem Einflul der Augenposition auf die
Lateralisation von Schallreizen behandelt [1]. Zu diesem Zweck wurden der Versuchsperson bei unter-
schiedlichen Blickrichtungen dichotische Reize préisentiert. Hatte die Versuchsperson die Aufgabe, mit-
tels eines Drehreglers die interaurale Pegeldifferenz bei gleichzeitiger Fixierung eines visuellen Zieles
(Leuchtdiode in volliger Dunkelheit) auf die Medianebene des Kopfes einzustellen, ergab sich eine signi-
fikante Korrelation der Einstellungen mit der Blickrichtung: Bei Fixierung von Zielen auf der linken Seite
waren die Einstellungen nach links verschoben (hoherer Pegel am linken Ohr, niedrigerer Pegel am rech-
ten Ohr) und bei Blickrichtungen zur rechten Seite nach rechts. Die Einstellung der interauralen Diffe-
renz, bei der das Perzept als im Kopf zentriert erschien (im folgenden als auditive Medianebene bezeich-
net), erforderte somit eine Kompensation in Form einer Erhéhung des Schalldruckpegels auf derjenigen
Seite, zu der der Blick gerichtet war. Anders ausgedriickt, verschob sich also ein bei geradeaus gerichte-
tem Blick zentriertes auditives Perzept entgegen der Richtung der exzentrischen Augenposition. Die Gro-
Benordnung des Effektes lag im Bereich von 1-3 dB bei 45° zur Seite gerichtetem Blick. Dieser Effekt
trat auch ohne Présentation eines Fixationszieles auf, wenn die Versuchsperson instruiert wurde, bei ab-
soluter Dunkelheit die Augen zur Seite zu richten. Es handelte sich hierbei also offensichtlich nicht um
eine Form der auditiv-visuellen Interaktion, sondern um den Einflu3 eines Augenpositionssignals auf die
auditive Lateralisation.

Die mit der Einstellmethode erhaltenenen Resultate bestétigten sich weitgehend bei Anwendung einer
Konstanzmethode. Bei diesen Experimenten wurden dichotische Reize mit unterschiedlicher interauraler
Pegeldifferenz présentiert und die Versuchsperson traf jeweils eine Entscheidung, ob das Perzept links
oder rechts der Medianebene des Kopfes erschien. Die aus diesen Daten resultierenden psychometrischen
Funktionen zeigten signifikante Verschiebungen der auditiven Medianebene in Abhéingigkeit von der
Augenposition, die zur gleichen Seite gerichtet waren und in einer dhnlichen GroBenordnung lagen wie
die mit der Einstellmethode gemessenen Effekte.

2.2 Einflufs der Augenposition auf die auditive Lokalisation

Die konsistente Verschiebung der auditiven Lateralisation bei exzentrischer Augenposition [1] impliziert
eine gleichgerichtete Verschiebung in der Lokalisation von Reizen in Abhéngigkeit von der Augenposi-
tion. Aus diesem Grund war es zundchst ein wichtiges Ziel weiterer Untersuchungen, den mit dichoti-
schen Reizen erhaltenen Effekt bei Stimulation im freien Schallfeld zu replizieren. Mit einer Handzei-
germethode ergab sich eine fiir alle Versuchspersonen konsistente azimutale Winkelabweichung von etwa
3° bei einer um 45° seitlich gerichteten Augenstellung [3]. Bei nach links gerichtetem Blick verschob sich
die Lokalisation zur rechten Seite hin und umgekehrt. Dies entsprach sowohl qualitativ als auch quantita-
tiv dem, was aufgrund der Untersuchungen mit dichotischer Stimulation zu erwarten war.

Wurden die Versuchspersonen — analog zur Konstanzmethode in [1] — instruiert, bei unterschiedli-
chen Augenpositionen zu entscheiden, ob sich eine Schallquelle links oder rechts der subjektiven Gerade-
ausrichtung befand [2], waren die Resultate jedoch inkonsistent. Entgegen den Erwartungen ergab sich
bei einigen Versuchspersonen kein klarer Effekt, bei einigen eine signifikante Verschiebung der Lokali-
sation in Richtung der exzentrischen Augenposition und nur ein Teil der Versuchspersonen zeigte eine
signifikante entgegengerichtete Verschiebung, die derjenigen glich, die in den zuvor beschriebenen Expe-
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rimenten [1,3] gefunden wurde. Moglicherweise lag die Ursache dieser Inkonsistenz darin, da3 mit der
hier gegebenen Instruktion — im Gegensatz zu den dichotischen Untersuchungen [1] sowie zur Handzei-
germethode [3] — das raumliche Bezugssystem fiir die Lokalisation nicht eindeutig definiert war. Insbe-
sondere hatten die Versuchspersonen die Mdglichkeit, die subjektive Geradeausrichtung auf den Rumpf
oder den Kopf zu beziehen. Wie noch im folgenden Abschnitt (2.3) belegt wird, hat die Augenposition
nicht nur einen Einfluf} auf die auditive Lokalisation, sondern auch auf die propriozeptive Wahrnehmung
der Kopfposition relativ zum Rumpf [8], so daf} sich in dem hier beschriebenen Experiment unterschiedli-
che Effekte iiberlagern kénnen. Die Ahnlichkeit dieses Resultates mit fritheren Untersuchungen legt die
Vermutung nahe, dal deren bereits erwéhnte Inkonsistenz (vgl. Abschnitt 1.2) teilweise auf der Nicht-
beriicksichtigung dieser Zusammenhénge beruht.

Da sich die bisher beschriebenen Experimente zum Augenpositionseffekt auf den vorderen Raumbe-
reich beschriankten, kénnen die hierbei nachgewiesenen Verschiebungen in der Lokalisation prinzipiell
sowohl durch eine Rotation des auditiven Raumes um die Longitudinalachse des Kopfes oder Korpers als
auch durch eine Translation wahrgenommener Schallrichtungen parallel zur verldngerten Ohrachse inter-
pretiert werden. Um dieses Problem zu klédren, wurde der Einflu8 der Augenposition auf die Lokalisation
auch im riickwértigen Raum untersucht [10]. Es zeigten sich Verschiebungen der auditiven Lokalisation,
die in einer dhnlichen Gréfenordnung lagen und auch zur gleichen Seite erfolgten wie die Verschiebun-
gen im frontalen Bereich — also entgegen der Blickrichtung. Es handelte sich hier also keinesfalls um
eine Rotation der auditiven Raumkoordinaten. Die naheliegendste Erklarung dieses Resultates ergibt sich
aus der Tatsache, daf} interaurale Zeit- und Pegeldifferenzen, die die primiren Richtungsparameter fiir das
rdumliche Horen in der Azimutalebene darstellen, immer mehrdeutig sind (Blauert 1974). Entlang eines
seitlich vom Ohr ausgehenden Kegelmantels sind sie (idealisiert) fiir alle Raumwinkel identisch. Eine
seitlich vorn in der Horizontalebene liegende Schallquelle produziert die gleichen binauralen Richtungs-
parameter wie eine auf derselben Seite hinten gelegene Schallquelle. Bei breitbandigen Signalen kann
diese Vorn-Hinten-Ambiguitit durch Auswertung monauraler spektraler Parameter aufgelost werden.
Beriicksichtigt man dies, deuten die vorliegenden Resultate darauf hin, dal Augenpositionssignale spezi-
fisch binaurale Mechanismen des Richtungshorens beeinflussen, nicht jedoch die Verarbeitung monaura-

ler spektraler Parameter.

2.3 Einfluf; der Augenposition auf die visuelle Lokalisation und die wahrgenommene Kopfposition

Der hier nachgewiesene Augenpositionseffekt wirft die Frage auf, ob das Augenpositionssignal dabei
einen EinfluB} nur auf das auditive System oder generell auf die exterozeptive Raumwahrnehmung ausiibt
— also in gleicher Weise die auditive und die visuelle Wahrnehmung beeinfluflit. Letzteres lieBen einige
frithere Untersuchungen zur visuellen Wahrnehmung erwarten, die einen Einflufl der Blickrichtung auf
die wahrgenommene visuelle Position zeigten (Hill 1972; Morgan 1978). In einem Teilprojekt der vorlie-
genden Arbeit wurden diese Resultate repliziert, wobei jedoch — anders als in bisherigen Studien — das
Ziel im direkten quantitativen Vergleich zwischen auditiven und visuellen Augenpositionseffekten be-
stand [3,8]. Bei diesen Experimenten stellte die Versuchsperson einen Handzeiger auf ein visuelles Ziel
(Leuchtdiode im vollig abgedunkelten Raum) ein, wihrend sie entweder dieses Ziel oder eine zusétzlich
prasentierte Leuchtdiode fixierte.

In einer dieser Untersuchungen [3] wurde die Lokalisation auditiver und visueller Ziele mit identi-
schen Methoden und denselben Probanden sowie innerhalb jeweils derselben Sitzung gemessen. War die
Versuchsperson instruiert, bei exzentrischer Blickrichtung auf ein in Geradeausrichtung préisentiertes
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visuelles Ziel zu zeigen, kam es zu einem signifikanten systematischen Fehler in der Lokalisation. Diese
Abweichung war zur gleichen Seite gerichtet wie beim auditiven Augenpositionseffekt. Allerdings waren
zwei deutliche Unterschiede zu verzeichnen. Zum einen war der visuelle Fehler ungefédhr doppelt so grof3
(ca. 6°) wie der auditive (ca. 3°). Zum anderen entsprach die Beziehung zwischen dem systematischen
Fehler und der Blickrichtung bei auditiven Zielen etwa einer linearen Funktion, bei visuellen Zielen da-
gegen cher einer sigmoiden Funktion. Das heif3t, die Abweichungen vom visuellen Ziel verdnderten sich
vor allem nahe der Geradeausrichtung mit der Augenposition, bei weiter exzentrischen Blickrichtungen
dagegen nur noch wenig.

Obwohl somit eine klare Diskrepanz auditiver und visueller Effekte unter gleichen Versuchsbedin-
gungen nachgewiesen wurde, widerspricht dieser Befund dennoch nicht der Hypothese eines identischen
Einflusses der Augenposition auf auditive und visuelle Lokalisation. Wie bereits aus der Literatur bekannt
war (Hill 1972; Morgan 1978) und in der vorliegenden Arbeit repliziert wurde [8], kdnnen zwei grund-
satzlich verschiedene Phidnomene zu systematischen Fehlern bei der Lokalisation visueller Reize in Ab-
hingigkeit von der Augenposition fithren. Der eine dieser beiden Effekte stellt eine Uberschitzung der
retinalen Exzentrizitdt um einen konstanten Faktor (ca. 2,5°) dar. Es handelt sich hier nicht um einen di-
rekten Einflufl eines Augenpositionssignals, sondern um eine von der Blickrichtung unabhéngige, kon-
stante Verzerrung der visuellen Koordinaten in bezug auf die Fovea. Fixierte die Versuchsperson bei-
spielsweise in Geradeausrichtung, sollte aber ein extrafoveal priasentiertes Ziel lokalisieren, iiberschitzte
sie dessen Exzentrizitit. Dieser retinale Effekt kann ausgeschlossen werden, wenn die Versuchsperson
ein seitlich prasentiertes Ziel fixiert und dies zugleich lokalisieren soll. Tatséchlich kam es aber unter
diesen Bedingungen ebenfalls zu einem systematischen Fehler, wobei die Exzentrizitit des Zielreizes in
bezug zur Geradeausrichtung (Medianebene) unterschétzt wurde. Es trat also ein zweiter, extraretinaler
Effekt auf, der ausschlieBlich von der orbitalen Augenposition abhidngig war. Diese Abweichung der vi-
suellen Lokalisation war nahezu linear mit der Blickrichtung korreliert und lag in der GréBenordnung von
4° bei 30° seitlicher Augenposition. Damit war dieser extraretinale visuelle Effekt dem fiir die auditive
Lokalisation gemessenen Augenpositionseffekt sehr dhnlich. Geht man nun davon aus, daf sich retinaler
und extraretinaler Effekt bei Variation von Zielreizposition und Blickrichtung iiberlagern, erklirt sich der
oben erwihnte Verlauf der Beziehung zwischen systematischer Abweichung bei der visuellen Lokalisa-
tion eines geradeaus befindlichen Zielreizes und der seitlichen Augenposition [3]. Da sich unter diesen
Bedingungen die beiden visuellen Effekte addieren, andererseits jedoch kein Analogon des retinalen Ef-
fektes bei der auditiven Lokalisation existiert, mu3 — falls man davon ausgeht, da} extraretinaler visuel-
ler und auditiver Augenpositioneffekt identisch sind — die Differenz zwischen auditiver und visueller
Abweichung genau dem retinalen visuellen Effekt entsprechen. Dies konnte in den hier beschriebenen
Experimenten bestitigt werden (vgl. hierzu Abb. 5 in [3] mit Abb. 2B in [8]). Fait man diese Resultate
zusammen, wird also die Hypothese eines generellen Einflusses der Augenposition auf die interne Repra-
sentation des exterozeptiven Raumes gestiitzt.

In weiteren Experimenten [8] wurde untersucht, inwieweit auch die propriozeptive Wahrnehmung der
Korperstellung durch die Augenposition beeinfluflit wird. Wurde die Versuchsperson instruiert, bei seitli-
cher Blickrichtung einen Handzeiger auf die Medianebene des (fixierten) Kopfes einzustellen, trat ein
signifikanter systematischer Fehler auf. Interessanterweise verhielt sich diese Abweichung nahezu spie-
gelbildlich zum auditiven und extraretinalen visuellen Augenpositionseffekt. Das heiflt, der Kopf schien
in Richtung der Augenposition rotiert zu sein, wihrend sich der auditive und visuelle Raum in Gegen-
richtung verschob. Kein Fehler trat dagegen auf, wenn die Versuchsperson die Medianebene des Rumpfes
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anzeigen sollte. Diese Befunde erkléren einerseits die oben erwéhnte Inkonsistenz der Resultate von Ex-
perimenten [2], bei denen es die Versuchsbedingungen offenliefen, ob auditive Reize in bezug auf den
Kopf oder den Rumpf lokalisiert wurden. Andererseits deuten sie auf eine enge Bezichung zwischen den
Einfliissen von Augen- und Kopfpositionsinformation auf die Raumwahrnehmung hin (s. hierzu Ab-
schnitt 3).

2.4 Einfluf3 der Augenposition auf die auditiv-visuelle rdumliche Divergenz

Im Alltagsleben miissen hdufig auditive und visuelle Rauminformation demselben Objekt zugeordnet
werden. Wie aus den vorangegangenen Abschnitten klargeworden ist, treten in einer solchen Situation
mindestens drei verschiedene Effekte in Abhdngigkeit von der Augenposition auf, von denen einer die
auditive, die beiden anderen die visuelle Lokalisation betreffen. Obwohl nur relativ kleine systematische
Fehler zu erwarten waren, stellte sich damit die Frage, inwieweit die Uberlagerung dieser Augenpositi-
onseffekte zu wahrnehmbaren auditiv-visuellen Divergenzen fiihrt. Priméres Ziel der hierzu durchge-
fiihrten Experimente [2,4] war die Priifung der Hypothese, da3 auditiver und extraretinaler Augenpositi-
onseffekt identisch sind. In diesem Fall war zu erwarten, daf} sytematische Divergenzen zwischen rdum-
lich libereinstimmenden auditiven und visuellen Reizen bei seitlicher Blickrichtung ausschlielich durch
den retinalen Augenpositionseffekt hervorgerufen werden, da sich extraretinale Einfliisse der Augenposi-
tion auf die visuelle Lokalisation und der auditive Augenpositionseffekt gegenseitig auftheben sollten.
Dies konnte tatsdchlich in Experimenten nachgewiesen werden, bei denen die Versuchsperson bei seitli-
cher Fixation eine Entscheidung traf, ob sich ein akustischer Reiz links oder rechts einer in Geradeaus-
richtung angebrachten Leuchtdiode befand (vgl. Abb. 3 in [2] mit Abb. 2B in [8]).

Fiir weitere Experimente wurde eine Methode entwickelt, bei der die Versuchsperson einen projizier-
ten Laserpunkt mit unsichtbar hinter dem Projektionsschirm befindlichen Schallquellen in Ubereinstim-
mung bringen mufite, wihrend sie entweder diesen Laserpunkt oder Leuchtdioden in unterschiedlichen
Richtungen fixierte [4]. Die Ergebnisse waren zwar in weitgehender Ubereinstimmung mit denen der
Konstanzmethode [2], zeigten jedoch, dal3 fiir eine vollstandige Beschreibung der auditiv-visuellen Di-
vergenz zusétzlich zum auditiven, retinalen und extraretinalen Augenpositionseffekt ein weiterer, von der
Augenposition unabhingiger Faktor einbezogen werden muf3. Dabei handelt es sich um eine offenbar
durch den Verlauf der binauralen Transferfunktionen bedingte Uberschitzung des Seitenwinkels von
Schallquellen relativ zur Medianebene des Kopfes. Interessanterweise fiihrte das Zusammenwirken aller
Faktoren zu einer partiellen Kompensation, so daf} bei akustischen Seitenwinkeln von etwa 20° kein si-
gnifikanter Einflu} der Augenposition auf die auditiv-visuelle Divergenz mehr nachweisbar war. Trotz-
dem traten bei groBeren akustischen Seitenwinkeln noch betrichtliche Abweichungen auf, wobei Schall-
quellen etwa 10° zu weit seitlich lokalisiert wurden. Daf} dies in alltdglichen Situationen — im Experi-
ment war der Kopf fixiert — zu keinen wahrnehmbaren Fehlern fiihrt, kdnnte méglicherweise darauf
zurlickzufiihren sein, dal sehr weit seitliche Schallquellen normalerweise durch koordinierte Hinwendung
von Augen, Kopf und Koérper lokalisiert werden und die dabei involvierten motorischen Programme die
hier nachgewiesenen sensorischen Divergenzen zumindest teilweise kompensieren. Wie in Abschnitt 6.1
noch erldutert werden wird, treten unter bestimmten Bedingungen zudem auch visuelle Einfliisse auf die
auditive Lokalisation auf, die zur teilweisen Kompensation solcher Divergenzen fiihren sollten.
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3 Kopfpositionseffekte

3.1 Einfluf der Kopfposition auf die auditive Lateralisation

Die Frage nach dem Einflul} der Kopfposition auf das rdumliche Héren wurde methodisch weitgehend
analog zu den Untersuchungen zum Augenpositionseffekt behandelt. In einem ersten Ansatz wurde mit
einer Einstellmethode sowie einer Konstanzmethode (vgl. Abschnitt 2.1) die Lateralisation dichotischer
Schallreize mit unterschiedlichen interauralen Schalldruckpegeldifferenzen bei verschiedenen Kopfposi-
tionen untersucht [5]. Beide Methoden zeigten iibereinstimmend eine Verschiebung der auditiven Me-
dianebene in Richtung der seitlichen Kopfposition, wenn die Blickrichtung relativ zum Kopf stabil blieb.
Das heif3t, ein urspriinglich in der Medianebene des geradeausgerichteten Kopfes gehortes intrakranielles
Perzept war nach einer Linksdrehung des Kopfes zur rechten Seite hin verschoben und umgekehrt. Die
Grofenordnung der Verschiebung lag im Bereich von 1 dB bei 60° seitlicher Kopfposition. Sowohl die
Richtung als auch die ungefiahre Grof3e dieses Effektes waren also mit dem bei seitlicher Augenposition
gefundenen Effekt identisch (s. Abschnitt 2.1). Blieb die Blickrichtung bei Veranderung der Kopfposition
geradeaus (in der Medianebene des Rumpfes), so dafl die Winkel von orbitaler Augenposition und Kopf-
zu-Rumpf-Position genau invers waren, waren aufgrund der daraus resultierenden anndhernden Kompen-
sation von Augen- und Kopfpositionseffekt keine signifikanten Verschiebungen mehr nachweisbar. Wie
schon der oben beschriebene Einflu der Augenposition auf die wahrgenommene Kopfposition (s. Ab-
schnitt 2.3) deutet diese offensichtliche Austauschbarkeit von Augen- und Kopfpositionseinflufl auf einen
engen Zusammenhang in der neuralen Verarbeitung beider afferenter Signale hin.

3.2 Einfluf der Halsmuskelpropriozeption auf die auditive Lateralisation

Der im vorangegangenen Abschnitt (3.1) beschriebene Einflul der Kopfposition auf die auditive Laterali-
sation lie3 die Frage offen, was der Ursprung der fiir diesen Effekt verantwortlichen afferenten Informa-
tion ist. Die sensorische Information {iber die statische Position des Kopfes relativ zum Rumpf wird im
wesentlichen durch Afferenzen der Muskelspindeln der Halsmuskeln vermittelt. Um die Bedeutung der
Halsmuskelpropriozeption fiir das rdumlichen Horen zu untersuchen, wurde bei transkutaner Halsmuskel-
vibration (s. Abschnitt 1.4) und fixiertem Kopf die auditive Lateralisation mit einer Konstanzmethode
gemessen [6]. Es zeigte sich, dal Vibration der Muskeln auf einer Seite des Halses eine Verschiebung der
auditiven Medianebene zur Gegenseite — bzw. eine Verschiebung des auditiven Perzeptes zur Seite der
vibrierten Muskeln — zur Folge hatte. Die Richtung dieser auditiven Verschiebung stimmte also mit
derjenigen iiberein, die auftrat, wenn sich bei einer Drehung des Kopfes die betreffenden Muskeln ver-
langerten. Geht man davon aus, dall das durch Muskelvibration experimentell induzierte afferente Signal
dem durch eine reale Muskelverlangerung bei Kopfdrehung induzierten Signal entspricht (Goodwin et al.
1972; Taylor und McCloskey 1991), ist dieser Befund in Einklang mit der Hypothese, dal} afferente In-
formation der Muskelspindeln der Halsmuskeln bei der Verarbeitung auditiver Rauminformation invol-
viert ist und somit maf3geblich zur perzeptuellen Stabilitit bei Kopfdrehungen beitragt.

3.3 Einfluf der Kopfposition auf die auditive Lokalisation

Die oben beschriebenen Experimente belegten eine systematische Verschiebung der auditiven Lateralisa-
tion in Abhéingigkeit von der Kopfposition. Aufgrund dessen war zu erwarten, dal} sich die Lokalisation
akustischer Reize in einer entsprechenden Weise verschiebt. Um dies zu priifen, wurden als Reize zu-

Darstellung des thematischen Zusammenhangs 12



nichst keine Schallquellen im akustischen Freifeld verwendet, sondern iiber Kopfhdrer prasentierte virtu-
elle Schallquellen [7]. Hierbei wurden die bei Freifeld-Schallquellen auftretenden Ohrsignale simuliert, so
dal} externalisierte auditive Perzepte in unterschiedlichen azimutalen Positionen relativ zum Kopf ent-
standen. Aufgrund der Verwendung von Kopfhdrern waren jegliche Verdnderungen akustischer Parame-
ter in Abhédngigkeit von der Kopfposition ausgeschlossen. Traf die Versuchsperson bei seitlichen Kopfpo-
sitionen Entscheidungen, ob sich das Perzept jeweils links oder rechts der Medianebene des Kopfes be-
fand, zeigte sich ein Verschiebungseffekt, der mit dem zuvor mit dichotischen, intrakraniell wahrgenom-
menen Reizen gemessenen systematischen Fehler vergleichbar war. Eine entsprechende Abweichung war
auch dann zu verzeichnen, wenn die Versuchsperson den Kopf auf eine reale Schallquelle im Raum aus-
richtete [7]. Die Exzentrizitit der Schallquelle wurde systematisch unterschétzt, wobei der maximale
Fehler (bei 60° seitlich prasentierten Reizen) etwa 6° betrug. Die Versuchsperson hatte also den Eindruck,
daB sich die Schallquelle genau in der Medianebene des Kopfes befand, wenn die tatsdchliche Kopfposi-
tion zur Medianebene des Rumpfes hin abwich. Dariiber hinaus war ein Fehler gleicher Richtung und
Groflenordnung nachweisbar, wenn die Versuchsperson den Kopf auf eine seitliche Schallquelle ausge-
richtet hatte und dann mit einem Handzeiger auf diese Schallquelle zeigte [7]. FaB3t man diese mit unter-
schiedlichen Methoden erhaltenen Resultate zusammen, ergibt sich ein vollig konsistentes Bild einer sy-
stematischen Verschiebung des auditiven Raumes relativ zum Kopf, die der seitlichen Kopfposition rela-
tiv zum Rumpf entgegengerichtet ist.

3.4 Einfluf der Kopfposition auf die visuelle Lokalisation und die auditiv-visuelle rdumliche Diver-

genz

Wie schon bei den Untersuchungen zum Augenpositionseffekt (vgl. Abschnitte 2.3 und 2.4) stellte sich
auch fiir den Kopfpositionseffekt die Frage, ob es sich hierbei um eine generelle Verschiebung des ex-
terozeptiven Raumes handelt. In diesem Fall sollten die in Abhéngigkeit von der Kopfposition auftreten-
den systematische Fehler der auditiven und visuellen Lokalisation identisch sein. Untersuchungen mit
derselben Kopfzeigemethode, wie sie fiir Schallreize eingesetzt worden war, ergaben fiir visuelle Ziele
Abweichungen in der erwarteten Richtung, die jedoch etwa doppelt so grofl waren wie der auditive Effekt
[7]. Im Zusammenhang mit dieser quantitativen Diskrepanz ist allerdings zu berilicksichtigen, daf} bei
einer Ausrichtung des Kopfes auf seitliche visuelle Ziele diese immer auch mit den Augen fixiert werden.
Offenbar sind Versuchspersonen dabei nicht in der Lage, zwischen orbitaler Augenposition und der Posi-
tion des Kopfes relativ zum Rumpf genau zu differenzieren. Dieses Problem konnte experimentell ausge-
schlossen werden, indem mit einem am Kopf angebrachten Laser ein Fixationspunkt permanent in der
Medianebene des Kopfes prasentiert wurde [7]. Hatte die Versuchsperson nun die Aufgabe, durch Dre-
hung des Kopfes den Fixationspunkt mit der wahrgenommenen Schallrichtung in rdumliche Uberein-
stimmung zu bringen, traten keine signifikanten Abweichungen mehr auf. Dieses Ausbleiben systemati-
scher Fehler bei einer visuellen Referenz der Medianebene des Kopfes war auch bei Prisentation virtuel-
ler Schallquellen in Verbindung mit einer Konstanzmethode (s. Abschnitt 3.3) zu verzeichnen. Insgesamt
deuten diese Resultate also darauf hin, dal sich auditiver und visueller Kopfpositionseffekt exakt kom-
pensierten. Dies wiederum spricht fiir die eingangs erwéhnte Hypothese, dal Kopfpositionssignale so-
wohl in die Verarbeitung von auditiver als auch visueller Rauminformation einflieBen. Die offensichtliche
Ahnlichkeit von Augen- und Kopfpositionseffekten — sowohl innerhalb der auditiven oder visuellen
Sinnesmodalitét als auch zwischen beiden Modalititen — legt dariiber hinaus die Vorstellung nahe, daf3
ein aus der Summation von Kopf-zu-Rumpf-Position und orbitaler Augenposition resultierendes Signal,
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das die Position der Augen relativ zum Rumpf kodiert, in gleicher Weise die auditive wie die visuelle
Raumwahrnehmung beeinfluf3t.

4 Vestibulire Einfliisse

4.1 Einfluf; der Ganzkérper-Drehbeschleunigung auf die auditive Lateralisation

Auch bei Positionsverdanderungen des Kopfes, die mit komplexen Bewegungen des gesamten Korpers
einhergehen, ist eine relativ genaue und stabile auditive Raumwahrnehmung gewéhrleistet. Aus fritheren
Untersuchungen ergaben sich Hinweise, da3 die Genauigkeit der auditiven Lokalisation durch Kopfbe-
wegungen sogar cher verbessert als beeintrachtigt wird (Thurlow und Runge 1967; Perrett und Nobl

1997). Offenbar spielen also bei der auditiven Orientierung auch solche audiomotorischen Parameter

eine Rolle. Dies deutet darauf hin, dall — neben der propriozeptiv vermittelten Kopf-zu-Rumpf-Position
— auch eine sehr exakte Information iiber Positionsverdnderungen des Kopfes im Raum in den Lokalisa-
tionsprozel3 einbezogen werden. Es liegt daher nahe, eine Integration von auditiver Rauminformation mit
der sensorischen Information der Bogengangsafferenzen anzunehmen (Wallach 1940). Im Rahmen der
vorliegenden Arbeit wurde deshalb der EinfluB} einer kurzzeitigen Drehbeschleunigung um die Vertikal-
achse (400°/s%), die im Bereich normaler aktiver Bewegungen lag, auf die auditive Lateralisation unter-
sucht [13]. Um Effekte zu minimieren, die aus kindsthetischen Illusionen resultieren, wurden hier dichoti-
sche Reize verwendet, die wihrend der Drehbeschleunigung mit unterschiedlichen interauralen Zeitdiffe-
renzen prasentiert wurden. Zudem wurden Augenbewegungen — insbesondere der vestibuldre Nystag-
mus — durch Darbietung eines Fixationsziels unterdriickt. Die Versuchsperson traf jeweils eine Entschei-
dung, ob sich das intrakranielle Perzept links oder rechts der Medianebene des Kopfes befand. In diesen
Experimenten zeigte sich ein relativ kleiner, jedoch signifikanter Verschiebungseffekt, der in einer &hnli-
chen GroBenordnung lag (10 ps) wie Augen- oder Kopfpositionseffekte. Im Vergleich zum Effekt der
statischen exzentrischen Kopfposition (vgl. Abschnitt 3.1) war jedoch die Richtung entgegengesetzt:
Wihrend einer Linksdrehung wurde der Reiz weiter links wahrgenommen und bei einer Rechtsdrehung
weiter rechts.

4.2 Einfluf der kalorischen Bogengangsstimulation der auf die auditive Lateralisation

Der im vorangegangenen Abschnitt nachgewiesene auditive Effekt 146t vermuten, dafl er hauptsédchlich
durch Bogengangsafferenzen vermittelt wird. In einem ergénzenden Experiment, wurde daher — ohne
einen Bewegungsreiz — der horizontale Bogengang unilateral kalorisch stimuliert [9]. Als psychometri-
sches Verfahren diente die in Abschnitt 2.1 beschriebene Einstellmethode. Nach der kalorischen Stimula-
tion ergab sich eine auBlerordentlich starke Verschiebung der auditiven Lateralisation (ca. 7 dB), die in
bezug auf das stimulierte Vestibularorgan zur Gegenseite gerichtet war. Beriicksichtigt man die Richtung
der Cupula-Auslenkung, die durch einen solchen kalorischen Reiz induziert wird, stimmt die Richtung
dieses Effektes mit der durch Drehbeschleunigung induzierten Verschiebung [13] iiberein. Faflt man
beide Befunde zusammen, weisen sie also einen signifikanten Einflul des vestibuldren Systems auf die
Verarbeitung auditiver Rauminformation nach. Frithere Untersuchungen, die auf einen dhnlichen Einfluf3
in der visuellen Modalitdt hindeuten (z.B. Karnath et al. 1994), legen dariiber hinaus die Vorstellung

" Mit dem Begriff audiomotorische Parameter wird hier die Relation von Verénderungen der Kopfposition im Raum und den
hierdurch induzierten Verdnderungen auditiver Richtungsparameter bezeichnet (s. Blauert 1974). In der Literatur wird hiufig
auch der Begriff dynamische Parameter verwendet.
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nahe, dal} es sich hier — wie schon beim Augen- und Kopfpositionseffekt — um eine generelle Verschie-
bung der exterozeptiven Raumwahrnehmung handelt.

Bezieht man diese Resultate auf den propriozeptiven Kopfpositionseffekt (vgl. Abschnitt 3), scheint
die Tatsache interessant, da} bei Verdnderung der Kopfposition die vestibulér (durch Drehung des Kopfes
relativ zur Umwelt [9,13]) und die propriozeptiv (durch statische exzentrische Position des Kopfes relativ
zum Rumpf [1,6]) induzierten systematischen Fehler entgegengesetzt sind. Diese Fehler, die hier im Ex-
periment bei isoliertem Einfluf jeweils einer der beiden sensorischen Komponenten nachweisbar sind,
sollten sich daher bei natiirlichen Kopfbewegungen, die gleichermallen vestibuldre wie propriozeptive
Anteile involvieren, zumindest teilweise gegenseitig aufheben und zu keinen wahrnehmbaren Beein-
trachtigungen der Lokalisationsgenauigkeit filhren. Zudem geben die entgegengesetzten Richtungen von
vestibuldr und propriozeptiv induzierten auditiven Verschiebungen bei Kopfdrehungen einen Hinweis
darauf, dafl moglicherweise eine subtraktive Verrechnung beider Komponenten von Kopfpositionsinfor-
mation erfolgt. Wiirde die hieraus resultierende Differenz der Positionsveranderungen des Kopfes relativ
zum Rumpf und des Kopfes im Raum in Relation zur (kopfbezogenen) auditiven Rauminformation ge-
setzt, konnte sie — in Verbindung mit einer Zwischenspeicherung im Arbeitsgedédchtnis (s. Abschnitt 5)
— sowohl eine Information iiber die rdumliche Position einer Schallquelle relativ zum Rumpf als auch
iiber die Positionsverdnderungen des Rumpfes relativ zur Umwelt liefern. Diese Koordinatentransforma-
tionen konnten somit eine Kodierung auditiver Rauminformation in einem umweltbezogenen Referenzsy-
stem ermdglichen, die moglicherweise die Grundlage der perzeptuellen Raumkonstanz bildet.

4.3 Einflufs der Gravitation auf die auditive Lateralisation

Ein wesentlicher Bezugspunkt fiir die rdumliche Orientierung bei Korperbewegungen — insbesondere
dann, wenn keine visuelle Information zur Verfiigung steht — ist die konstante Richtung der aus der Erd-
gravitation resultierenden Linearbeschleunigung. Es ist daher zu erwarten, daf3 eine Integration der senso-
rischen Information der Macula-Rezeptoren des Otolithensystems mit der auditiven Rauminformation
erfolgt. Um die Frage nach moglichen perzeptuellen Korrelaten eines solchen Integrationsprozesses zu
beantworten, wurde im Rahmen der vorliegenden Untersuchungen der gesamte Korper der Versuchsper-
son maximal 90° zur Seite geneigt und — wie in Abschnitt 4.1 beschrieben — psychophysisch die Late-
ralisation dichotischer Reize gemessen, die mit unterschiedlichen interauralen Zeitdifferenzen prasentiert
wurden [17]. Bei stationdrer Neigung zur Seite war ein Perzept, das bei aufrechter Korperposition im
Kopf zentriert erschien, zum untenliegenden Ohr verschoben. Die maximale Amplitude der Verschiebung
betrug 25 ps bei 90° Neigungswinkel. Dieser Befund legt einerseits einen signifikanten Einflufl der Otoli-
thenafferenzen auf die Verarbeitung auditiver Rauminformation nahe. Andererseits zeigt die duflerst ge-
ringe Grofle dieses Verschiebungseffektes — ebenso wie die oben beschriebenen Einfliisse von Kopf-
position und Drehbeschleunigung — die ausgezeichnete Stabilitit der auditiven Raumwahrnehmung bei
Bewegungen. Nur am Rande sei hier erwéhnt, dafl diese Resultate die bisher angenommene Existenz ei-
ner weitaus stdrker ausgeprigten ,,Wahrnehmungstduschung™ (Graybiel und Niven 1951; DiZio et al.
2001) widerlegen, bei der es sich sehr wahrscheinlich um eine Summation des hier isoliert nachgewiese-
nen Einflusses der Gravitation auf die auditive Raumwahrnehmung und einer zugleich induzierten Ver-
anderung in der Wahrnehmung der Korperstellung handelt.

Vergleicht man die Ergebnisse dieser Untersuchung [17] mit den zuvor beschriebenen Effekten, zeigt
sich eine interessante RegelméfBigkeit. Wihrend die exzentrische Augen- oder Kopfposition relativ zum
Rumpf zu einer Verschiebung der Raumwahrnehmung in Gegenrichtung fiihrt, induziert eine Linear- oder
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Drehbeschleunigung des gesamten Korpers relativ zur Umwelt eine Verschiebung in Richtung der Positi-
onsverdnderung. Offenbar gilt dies gleichermaBen fiir die auditive und die visuelle Sinnesmodalitét (zum
Einflu} der Linearbeschleunigung auf die visuelle Wahrnehmung s. Graybiel 1952). Wie schon erwihnt,
konnten diese sehr kleinen systematischen Fehler die Arbeitsweise eines neuralen Mechanismus wider-
spiegeln, welcher durch komplexe Koordinatentransformationen exteriozeptive, propriozeptive und vesti-
buldre Infomation integriert, um bei Korperbewegungen die stabile Raumwahrnehmung innerhalb eines

umweltbezogenen Referenzsystems zu ermoglichen.

5 Auditives riumliches Arbeitsgediichtnis

Die oben beschriebenen Befunde zu propriozeptiven und vestibuldren Einfliissen auf die auditive Raum-
wahrnehmung legen in Verbindung mit fritheren Studien (Thurlow und Runge 1967; Perrett und Noble
1997) eine Nutzung der aus Koptbewegungen resultierenden audiomotorischen Parameter nahe. Wird der
Kopf wihrend der Darbietung eines stationdren Schallsignals bewegt, dndern sich die binauralen und
monauralen Richtungsparameter in spezifischer Weise. Diese Verdnderungen der Ohrsignale miissen den
Verénderungen der Kopfposition exakt zugeordnet werden, was eine stdndige Aktualisierung dieser Re-
lationen wahrend der Bewegung notwendig macht. Um aus dem Vergleich der aus verschiedenen Kopf-
positionen resultierenden Richtungsparameter den Ort der Schallquelle abzuleiten, ist also eine kurzzei-
tige Speicherung von Richtungsparametern im Arbeitsgedédchtnis unabdingbar. Weitaus evidenter ist die
Funktion des auditiven rdumlichen Arbeitsgeddchtnisses in dem — im alltdglichen Leben sehr viel haufi-
geren — Fall, daf3 ein Schallsignal zu kurz ist, um motorische Reaktionen in Form von Kopf- und Kor-
perbewegungen vor dessen Ende zu ermdglichen. Hier miissen die erinnerten Richtungsparameter durch
Kopfpositionsinformation aktualisiert werden, um die Aufrechterhaltung der perzeptuellen Raumkonstanz
bei Bewegungen zu gewahrleisten. In beiden Féllen kann also eine genaue Lokalisation nur aus der Nut-

zung von Gedichtnisinformation resultieren.

Im Kontext der vorliegenden Arbeit fiihrten diese Uberlegungen zuniichst zur Frage, ob Phinomene
wie der hier nachgewiesene Kopfpositionseffekt auch bei erinnerten Schallpositionen auftreten. Diese
Annahme wurde in Experimenten bestitigt, bei denen die Versuchsperson mit dem Kopf auf die erinnerte
Position einer zuvor prasentierten Schallquelle zeigte [7]. Es kam hier zu dhnlichen systematischen Feh-
lern in der Lokalisation wie beim Kopfzeigen auf kontinuierlich aktive Schallquellen. Offenbar wird also
die ,,Gedachtnisspur® der auditiven Richtungsinformation in gleicher Weise durch die Kopfposition be-
einfluft wie das durch eine tatsdchlich vorhandene Schallquelle evozierte Perzept. Dariiber hinaus zeigte
sich in weiteren Experimenten, bei denen die in Abschnitt 3.4 beschriebene Kopflaser-Zeigermethode
eingesetzt wurde, ein zusétzlicher Effekt [11]. Wurde — bei Konstanthaltung aller anderen Faktoren —
das Zeitintervall zwischen Reizdarbietung und Reaktion der Versuchsperson variiert, war eine systemati-
sche Uberschitzung der Seitenwinkel von Schallquellen um wenige Grad zu verzeichnen, die mit der
Intervalldauer zunahm. Je ldnger die Speicherdauer im Arbeitsgeddchtnis war, um so weiter schienen die
erinnerten azimutalen Koordinaten des auditiven Raumes von der Medianebene des Kopfes ausgehend zu
»expandieren. Eine klare Interpretation dieses hier erstmals nachgewiesenen Effektes ist auf der Grund-
lage der vorliegenden Resultate noch nicht moglich. Denkbar ist, dal es sich um ein Korrelat potentieller
zeitabhingiger Verdnderungen der Gedachtnisaktivitdt rdumlich selektiver Neuronen handelt (vgl.
Mazzoni et al. 1996).
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6 Visuelle Einfliisse

6.1 Der Ventriloquismus-Effekt

Synchrone auditive und visuelle rdumliche Information, die von demselben Ereignis ausgeht, fiihrt in der
Regel zu einem einheitlichen Perzept. Diese alltdgliche Erfahrung scheint zunédchst in einem scheinbaren
Widerspruch zu den perzeptuellen raumlichen Divergenzen zu stehen, die in den zuvor beschriebenen Ex-
perimenten unter bestimmten Bedingungen nachweisbar waren (s. z.B. Abschnitt 2.4). Auch treten bei der
Schalliibertragung in natiirlichen Umgebungen verschiedene physikalische Einfliisse auf, die nicht nur
raumliche, sondern auch zeitliche auditiv-visuelle Divergenzen zur Folge haben — dies sind insbesondere
Schallreflexion, -diffraktion, -refraktion und -absorption (s. Wiley und Richards 1978) sowie die aus der
Differenz von Licht- und Schallgeschwindigkeit resultierende zeitliche Verzogerung auditiver Informa-
tion. Die Kompensation solcher auditiv-visueller Divergenzen erfolgt offenbar durch Mechanismen, die
mit dem bereits erwdhnten Ventriloquismus-Effekt (vgl. Abschnitt 1.2) in Zusammenhang stehen. Faf3t
man dieses Phdnomen als Korrelat der im Gehirn nachgewiesenen Konvergenz beider Sinnesmodalititen
auf, stellt sich im Kontext der vorliegenden Arbeit insbesondere die Frage, inwieweit die auf der perzep-
tuellen Ebene auftretenden zeitlichen und rdumlichen Interaktionen auditiver und visueller Reize mit den
entsprechenden Eigenschaften einzelner Neuronen vergleichbar sind (s. Abschnitt 1.3).

In einem Teilprojekt der vorliegenden Arbeit bewegte sich jeweils ein Lichtpunkt horizontal {iber die
Position einer stationdren Schallquelle hinweg und die Versuchsperson zeigte den Punkt der subjektiven
raumlichen Ubereinstimmung durch einen Tastendruck an [12]. Die rdumliche Position dieses Punktes
verschob sich systematisch in Abhingigkeit von der zeitlichen Beziehung der aus periodischen Schall-
und Lichtpulsen bestehenden Reize. Waren beide Signale synchron oder war die zeitliche Disparitdt nicht
grofBer als etwa 100 ms, kam es zu einer Verschiebung um etwa 3° entgegen der Bewegungsrichtung des
Lichtpunktes. Erst bei noch grofleren zeitlichen Disparitéiten verringerte sich diese Verschiebung deutlich.
Dieses Resultat kann durch Annahme eines zeitlich-rdumlichen ,,Fensters der auditiv-visuellen Integra-
tion mit einer Ausdehnung von ca. 100 ms und 3° interpretiert werden. Sind beide Reize innerhalb dieses
Fensters, werden sie auch bei geringfiigen Disparititen als rdumlich tibereinstimmend wahrgenommen. Es
ist bemerkenswert, da3 die auditiv-visuellen rdumlichen Divergenzen, die aufgrund der oben beschriebe-
nen Effekte bei normalen Bewegungsabldaufen zu erwarten sind, groftenteils innerhalb dieses Bereichs
von 3° liegen. Funktionell betrachtet, unterstiitzt der Ventriloquismus-Effekt somit nicht nur das Entste-
hen einer phdnomenalen Kausalitdt auditiver und visueller Reize (vgl. Michotte 1963), sondern leistet
einen wesentlichen Beitrag zur perzeptuellen Raumkonstanz. Dariiber hinausergeben sich aus den Resul-
taten auch Riickschliisse auf neurale Verarbeitungsprozesse. Interessanterweise existiert ein ,,Zeitfenster®,
wie es hier auf der perzeptuellen Ebene nachgewiesen wurde, in dhnlicher Gré3enordnung auch bei bi-
modalen Neuronen, die nur dann eine Reaktion zeigen, wenn auditive und visuelle Reize innerhalb dieses
Zeitintervalls sowie innerhalb der rezeptiven Felder dargeboten werden (Meredith ef al. 1987). Das durch
die GroBe der rezeptiven Felder bestimmte ,,rdumliche Fenster* einzelner bimodaler Neuronen ist ande-
rerseits — mit Ausdehnungen von hiufig iiber 90° — nicht mit dem perzeptuellen Effekt von nur 3° ver-
gleichbar. Dies bedeutet jedoch nicht unbedingt einen Widerspruch zwischen neurophysiologischen und
psychophysischen Befunden, da die Summe der Reizantworten einer groflen Zahl von gleichzeitig aktiven
bimodalen Neuronen zu einer wesentlich hoheren perzeptuellen Auflosung bei der auditiv-visuellen
raumlichen Diskrimination fiihren sollte, als aus den rdumlich selektiven Eigenschaften einzelner Zellen
abzuleiten ist.
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6.2 Der Ventriloquismus-Nacheffekt

Wihrend der Ventriloquismus-Effekt zu einer perzeptuellen Integration von synchron dargebotenen,
raumlich disparaten auditiven und visuellen Reizen fiihrt, handelt es sich beim Ventriloquismus-Nachef-
fekt offenbar um eine Adaptation in Form einer Verschiebung des raumlichen Horens, die nach einer sol-
chen Reizprésentation anhélt. Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurden der Versuchsperson jeweils 17
min lang repetitive synchrone Lichtblitze und Schallpulse mit einer konstanten Disparitdt von 20° in vol-
liger Dunkelheit prasentiert und sofort nach dieser Adaptation die auditive Lokalisation mit einer Hand-
zeigermethode gemessen [18]. Verglichen mit einer zuvor durchgefiihrten Referenzmessung zeigte sich
hierbei eine systematische Verschiebung von ca. 2-6°, deren Richtung der Abweichung des visuellen vom
auditiven Reiz wahrend der vorausgegangenen Adaptation entsprach. Die experimentell induzierte inter-
modale Disparitét fiihrt also bereits nach relativ kurzer Zeit zu einer gegenseitigen Verschiebung der Re-
prasentationen des auditiven und visuellen Raumes, wobei die auditiven Koordinaten den — weitgehend
stationdr bleibenden — visuellen Koordinaten angepal3t werden.

Werden wihrend der Adaptation reine Tone als akustische Reizen dargeboten, ist der Ventriloquis-
mus-Nacheffekt interessanterweise nur in dem Fall nachweisbar, wenn die auditive Lokalisation an-
schlieBend mit Schallreizen der gleichen Frequenz gemessen wird [18]. Es erfolgt also keine Ubertragung
des Verschiebungseffektes auf die rdumliche Wahrnehmung in einem von der adaptierten Frequenz deut-
lich abweichenden Bereich des Horens. Dieser Befund scheint zundchst darauf hinzudeuten, daf3 der Ur-
sprung des Ventriloquismus-Nacheffektes eher in sensorischen als in kognitiven Faktoren liegt. Geht man
von der Hypothese einer durch rdumlich divergierende visuelle Reize induzierten Transformation auditi-
ver Koordinaten aus, ist anzunehmen, dal3 auf der neuronalen Verarbeitungsebene hierbei spezifisch Zel-
len mit relativ enger Frequenzabstimmung involviert sind. Dies gibt einen wichtigen Hinweis auf potenti-
elle neurale Korrelate des Ventriloquismus-Nacheffektes. Die bimodalen Zellen im bereits erwéhnten
Colliculus superior scheinen hierfiir zu breitbandig zu sein. Ein Hérbahnareal, in dem sich Neuronen mit
entsprechenden rdumlich selektiven und frequenzspezifischen Antworteigenschaften befinden und das
zudem auch visuelle sowie Augenpositions-Information erhélt, ist dagegen der Colliculus inferior
(Semple et al. 1983; Brainard und Knudsen 1993; Groh et al. 2001). Eine durch auditiv-visuelle Diver-
genz induzierte Verschiebung der neuralen Reprisentation des auditiven Raumes wurde dementsprechend
im Colliculus-inferior-Homologon der Schleiereule nachgewiesen (Brainard und Knudsen 1993). Dieser
Effekt entwickelt sich allerdings — im Gegensatz zum Ventriloquismus-Nacheffekt — {iber einen we-
sentlich langeren Zeitraum von einigen Wochen. Unklar ist bislang, ob derartige Adaptationen bei Pri-

maten moglicherweise schneller ablaufen konnen.

Der Ventriloquismus-Nacheffekt belegt eindeutig die Moglichkeit, da3 das rdumliche Horen visuell
,.kalibriert werden kann. Die funktionelle Bedeutung eines solchen Mechanismus kdnnte einerseits in der
Anpassung der zentralnervosen Verarbeitung von Rauminformation an Verdnderungen des peripheren
auditiven Systems liegen, wie sie vor allem wihrend des Wachstums, aber auch aufgrund von Verletztun-
gen und Krankheiten erfolgen (s. Abschnitt 1.1). Die hohe Geschwindigkeit dieser innerhalb von Minuten
ablaufenden Adaptationsprozesse 148t es andererseits fraglich erscheinen, ob eine derart schnelle Plasti-
zitdt lediglich einer Kompensation von Verdnderungen der auditiven Peripherie dient. Die Dynamik die-
ser Kalibrierungsprozesse konnte eher im Kontext der durch Augen- und Kopfpositionsinformation sowie
vestibuldre Information induzierten neuralen Koordinatentransformationen interpretiert werden. Zieht
man die — in der vorliegenden Arbeit auf der perzeptuellen Ebene nachgewiesene — hohe Genauigkeit
dieser Koordinatentransformationen in Betracht, scheint die Annahme plausibel, da3 die komplexe Koor-
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dination dieser neuralen Prozesse eine stindige Kalibrierung erfordert. Die mit hinreichend hoher rdumli-
cher Auflésung zur Verfligung stehende visuelle Information scheint hierfiir am geeignetsten zu sein.

Geht man von dieser Uberlegung aus, bietet sich nun ein Erklirungsansatz® fiir die bislang ungeldste
Frage, warum iiberhaupt — wenn auch sehr geringe — signifikante systematische Fehler der auditiven
Lokalisation in einer bestimmten Richtung in Abhéingigkeit von Augen- und Kopfposition sowie von
vestibuldren Einfliissen auftreten. Aus der Annahme einer visuellen Kalibrierung folgt, dal} systematische
Fehler in der visuellen Lokalisation sich exakt auf die auditive Lokalisation {ibertragen miissen. Dies ist
in Einklang mit der hier nachgewiesenenTatsache, daf3 die Einfliisse der exzentrischﬁn Augen- oder Kopf-
position auf das rdumliche Horen in analoger Form auch in der visuellen Modalitdt™ vorkommen. Nur fiir
zwei der beschriebenen Phdnomene besteht eindeutig keine solche Analogie, so daB sich hieraus auditiv-
visuelle rdumliche Divergenzen ergeben. Dies sind zum einen der retinale Augenpositionseffekt und zum
anderen die Uberschitzung des akustischen Seitenwinkels ([2.,4,8]; vgl. Abschnitt 2.4). Bei beiden Ef-
fekten handelt es sich allerdings um konstante Lokalisationsfehler relativ zu den Rezeptororganen (Reti-
nae bzw. Ohren), die sehr wahrscheinlich auf deren peripheren Eigenschaften (Verteilung der Photore-
zeptoren auf der Retina bzw. Verlauf der binauralen Ubertragungsfunktionen) beruhen. Offenbar betrifft
die visuelle Kalibrierung also nur die Verarbeitung afferenter sensorischer Signale der Augen-, Kopf- und
Korperstellung, die — wie hier angenommen wird — in neurale Koordinatentransformationen bei Bewe-
gungen einfliefen.

6.3 Einfluf visueller Deprivation: Rdumliches Héren bei Blinden

Die Vorstellung einer visuellen Kalibrierung des raumlichen Horens kdnnte zunéchst vermuten lassen,
daB blinde Personen, denen eine solche Kalibrierung durch retino-visuomotorische Rauminformation
fehlt, signifikante Defizite in der auditiven Lokalisation aufweisen. Aus einer Vielzahl bisheriger Unter-
suchungen ist jedoch bekannt, dafl Blinde eine Genauigkeit des rdumlichen Horens zeigen, die in der Re-
gel der von Sehenden vergleichbar oder sogar iiberlegen ist (Roder et al. 1999). Dies impliziert die Exi-
stenz neuraler Reorganisationsprozesse, bei denen die visuelle Rauminformation durch sensorische In-

formation anderer Modalitéten ersetzt wird.

Im vorangegangenen Abschnitt (6.2) wurde die Hypothese aufgestellt, da} die von Augen-, Kopf- und
Korperstellung abhéngigen systematischen Fehler der auditiven Lokalisation sehender Versuchspersonen
,Kalibrierungsfehler” neuraler Koordinatentransformationen widerspiegeln, die letztlich auf der retino-vi-
suomotorischen Eingangsinformation beruhen. Sollte an deren Stelle Sinnesinformation einer anderen
Modalitét treten, konnten daraus Unterschiede in der Arbeitsweise dieser neuralen Mechanismen resultie-
ren, die wiederum zu anderen Formen systematischer Fehler fiihren. Ausgehend von dieser Annahme
wurden mit kongenital oder friih erblindeten Versuchspersonen im Rahmen der vorliegenden Arbeit Ex-

8 An dieser Stelle sei darauf hingewiesen, daB sich die hier diskutierten Interpretationen erst aus dem Gesamtzusammenhang aller
Resultate ergaben. Darstellungen in den neueren der vorgelegten Originalverdffentlichungen kdnnen daher in einigen Punkten
dlteren Publikationen widersprechen. Beispielsweise zeichnet sich im Lichte der neueren Ergebnisse ab, da3 die anfingliche
Diskussion einer moglichen Rolle des Colliculus superior als ein neurales Substrat der hier nachgewiesenen perzeptuellen Pha-
nomene einer Revision bedarf.

? Die Hypothese einer visuellen Kalibrierung der auditiven Raumwahrnehmung verlagert lediglich die Frage nach dem Ursprung
der systematischen auditiven Lokalisationsfehler auf das visuelle System. Bislang ist dieses Problem in der Literatur zur visu-
ellen Wahrnehmung jedoch kaum thematisiert worden und klare Interpretationen bieten sich nicht an. Moglicherweise spielen
hierbei geringfiigige Divergenzen zwischen retinaler und visuomotorischer Information eine Rolle. Auf eine weitergehende
Diskussion dieser Frage wird jedoch im Rahmen der vorliegenden Arbeit, die sich auf Phdnomene konzentriert, die im direkten
Zusammenhang mit der auditiven Raumwahrnehmung stehen, verzichtet.
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perimente durchgefiihrt, die zunéchst eine Replikation des in Abschnitt 3 beschriebenen Kopfpositionsef-
fektes zum Ziel hatten [14]. Sowohl in der Lateralisation dichotischer Schallreize bei seitlicher Kopfposi-
tion wie auch beim Kopfzeigen auf Freifeld-Schallquellen ergaben sich signifikante Unterschiede zwi-
schen blinden und sehenden Versuchspersonen. Bei beiden Gruppen traten Verschiebungen der Laterali-
sation bzw. Lokalisation in Abhédngigkeit von der Kopfposition auf, die eine dhnliche Groflenordnung,
jedoch entgegengesetzte Richtungen aufwiesen. Bei Blinden war also die auditive Raumwahrnehmung in
Richtung der seitlichen Kopfstellung verschoben. Zudem zeigte sich ein geringer, aber dennoch signifi-
kanter Unterschied in der generellen Genauigkeit der Lokalisation von Schallquellen im Bereich der Ge-
radeausrichtung: Sehende waren hier genauer als Blinde. Dies deutet darauf hin, daf3 die visuelle Kalibrie-
rung zumindest im frontalen Raumbereich, innerhalb dessen Sehende normalerweise Objekte fixieren,
anderen Sinnesmodalititen iiberlegen ist.

Doch welche Art der sensorischen Information ist geeignet, bei Blinden die Transformation auditiver
Koordinaten von einem kopf- in ein rumpfbezogenes Referenzsystem zu kalibrieren? Am wahrscheinlich-
sten ist die bereits erwdhnte Nutzung audiomotorischer Parameter (s. Abschnitte 4 und 5). Damit bote
sich auch ein Erklarungsansatz fiir die unterschiedlichen Richtungen der Kopfpositionseffekte bei Blinden
und Sehenden. Da der Kopfumfang wihrend der Entwicklung zunimmt, verdndert sich — physikalisch
bedingt — das Verhéltnis von binauralen Richtungsparametern zur Schalleinfallsrichtung. Bei konstan-
tem Seitenwinkel einer Schallquelle (relativ zur Medianebene des Kopfes) entstehen dabei immer gréfere
interaurale Differenzen in Zeit und Schalldruckpegel. Ohne eine zusétzliche Kalibrierung wiirde dies zu
einem zunehmenden intersensorischen Konflikt bei der Nutzung audiomotorischer Parameter fithren. Bei
einer auf die Schallquelle gerichteten Kopfdrehung wiirde die daraus resultierende Verdnderung der
binauralen Richtungsparameter dem Gehirn die auditive Information einer zunehmend gréferen Kopfpo-
sitionsédnderungen liefern als die propriozeptive Information (wie auch die vestibuldre Information oder
eine Efferenzkopie). Die hier bei Blinden erhaltenen Resultate konnten sich dahingehend deuten lassen,
daf} dieser Konflikt nicht vollstdndig kompensiert wird und die bei seitlicher Kopfposition zu weit exzen-
trische Wahrnehmung von Schallquellen eine daraus hervorgegangene residuale Fehlanpassung darstellt.
Zieht man umgekehrt die oben angefiihrte Hypothese in Betracht, dal3 der entgegengesetzte Effekt bei
Sehenden auf eine Fehlanpassung von retino-visuomotorischer und Kopfpositionsinformation zurtickzu-
fiihren ist (s. Abschnitt 3), ist klar, da3 dies fiir Blinde nicht zutreffen kann. Bemerkenswert ist allerdings
die geringe GroBe der systematischen Fehler bei Blinden. Dies zeigt, dall eine Kalibrierung durch audio-
motorische Information prinzipiell die gleiche auditive Lokalisationsgenauigkeit ermdglichen kann wie
eine Kalibrierung durch retino-visuomotorische Information. Es ist daher zu vermuten, daf3 neurale Kom-
pensationsmechanismen, wie sie bei Blinden angenommen werden, in spezifischer Weise die Verrech-
nung von Kopfpositionsinformation mit auditiver Richtungsinformation betreffen. Diese Annahme ist in
Einklang mit Befunden, die mit Positronen-Emissions-Tomographie bei Blinden erhalten wurden, die
eine auditive Lokalisationsaufgabe ausfiihrten (Weeks et al. 2000). Hierbei zeigte sich eine — im Ver-
gleich zu Sehenden — verstérkte Aktivierung im posterioren Parietalkortex, der als ein mogliches neura-
les Korrelat dieser Verarbeitung anzusehen ist (s. hierzu die Abschnitte 1.3 und 7).

Bei Blinden kdnnten also audiomotorische Parameter eine entscheidende Rolle fiir die Kalibrierung
des neuralen Mechanismus spielen, der fiir die Transformation auditiver Koordinaten von einem kopf- in
ein rumpfbezogenes Referenzsystem verantwortlich ist. Hieraus ergibt sich die Uberlegung, daB es in
Fallen, wo diese Parameter nicht zur Verfligung stehen, zu spezifischen Defiziten kommen sollte. Ein sol-
cher Spezialfall ist die vertikale Lokalisation in der Medianebene. In reflexionsfreien Umgebungen und
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bei statischer Kopfposition resultiert die auditive Richtungsinformation dann lediglich aus monauralen
spektralen Parametern. Wahrend bei der Lokalisation in der Azimutalebene (anhand von binauralen Pa-
rametern) die Medianebene des Kopfes exakt durch den Nullpunkt der interauralen Zeit- und Intensitéts-
differenzen definiert ist, fehlt ein derart klar vorgegebener auditiver Bezugspunkt beim Richtungshéren in
der Vertikalen. Fiir Sehende stellt dies keine Beeintrdchtigung dar, da ihnen die visuelle Rauminformation
eine Referenz bietet. Bei Blinden wire dagegen zu erwarten, daf3 die ausschlie3liche Nutzung audiomoto-
rischer Parameter nur die relative, nicht aber die absolute Lokalisation in der Medianebene mit einer hin-

reichenden Genauigkeit ermoglicht.

Diese Hypothese ist grofitenteils in Einklang mit den Resultaten weiterer Experimente, bei denen die
Lokalisation in der Medianebene mit einer Handzeigermethode gemessen wurde [16]. Die Korrelationen
von Zeigerichtung und vertikaler Position der Schallquelle, die als MaB fiir die Genauigkeit der relativen
Lokalisation dienten, gaben keine Hinweise auf Unterschiede zwischen Blinden und Sehenden. Dagegen
zeigten blinde Versuchspersonen im Vergleich zu Sehenden im Mittel deutlich stirker ausgeprigte sy-
stematische Abweichungen in der Vertikalen, die fiir alle Schallpositionen anndhernd konstant blieben.
Falls Unterschiede zwischen Blinden und Sehenden auftraten, betrafen sie also lediglich die absolute
Lokalisation von Schallquellen. Obwohl die Leistungen einzelner blinder Versuchspersonen auch in die-
ser Hinsicht dhnlich prizise waren wie bei Sehenden, legen diese Befunde insgesamt die Vorstellung
nahe, dal} bei Sehenden eine visuelle Kalibrierung von entscheidender Bedeutung fiir diejenigen Mecha-
nismen ist, die eine Zuordnung der Korperkoordinaten zu den absoluten Positionen von Schallquellen in
der Vertikalen treffen.

7 Potentielle neurale Substrate intermodaler Koordinatentransformationen

Neurophysiologische und neuroanatomische Untersuchungen deuteten darauf hin, da3 der posteriore Pa-
rietalkortex ein moglicher Ort der Integration von visueller Information mit Augenpositionsinformation,
propriozeptiver Kopfpositionsinformation und vestibuldrer Information ist. Dies scheint zu einer Repra-
sentation des visuellen Raumes in egozentrischen, korperbezogenen Koordinaten zu fiithren (Andersen et
al. 1993, 1997; Brotchie et al. 1995; Thier und Karnath 1997; Snyder et al. 1998). Einzelzellregistrierun-
gen der rdumlich selektiven Reizantworten auditiver Neuronen im posterioren Parietalkortex von Affen,
Befunde von hirngeschidigten Patienten mit parietalen Lésionen sowie Studien mit bildgebenden Verfah-
ren ergaben Hinweise, dal in diese — noch weitgehend hypothetischen — Verarbeitungsprozesse auch
die auditive Rauminformation einbezogen ist (s. Abschnitt 1.3).

Der posteriore Parietalkortex stellt somit ein potentielles neurales Korrelat der Koordinatentransfor-
mation auditiver Rauminformation in ein kdrperbezogenes Referenzsystem dar. Geht man von der hier
vertretenen Auffassung aus, dall es sich bei den in den vorliegenden Untersuchungen nachgewiesenen
systematischen Lokalisationsfehlern um perzeptuelle Korrelate solcher Koordinatentransformationen
handelt, ergibt sich daraus die Uberlegung, daB vergleichbare systematische Verschiebungen der auditi-
ven Raumwahrnehmung auch durch die direkte kortikale Stimulation des posterioren Parietalkortex indu-
ziert werden konnten. Innerhalb eines Teilprojektes der vorliegenden Arbeit [15] wurde aus diesem
Grunde der Einflul von rTMS iiber dem posterioren Parietalkortex auf die auditive Lateralisation unter-
sucht (vgl. Abschnitt 1.4). Unter Verwendung dichotische Reize mit unterschiedlichen interauralen Zeit-
differenzen wurde jeweils vor und nach einer zehnminiitigen rTMS-Periode psychometrisch mit einer
Konstanzmethode die auditive Medianebene ermittelt. Im Vergleich zur Referenzmessung (vor rTMS-
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Applikation) zeigte sich nach der rTMS eine signifikante Verschiebung der auditiven Medianebene zur
Seite der Magnetstimulation hin (bzw. des auditiven Perzeptes zur Gegenseite). Die Genauigkeit der Dis-
krimination interauraler Zeitdifferenzen war jedoch nicht durch rTMS beeintrachtigt. Der posteriore Pa-
rietalkortex scheint also eine spezifische Rolle bei der Lokalisation absoluter Positionen von Schallquel-
len zu spielen, aber nicht an der Unterscheidung relativer Positionen von Schallquellen beteiligt zu sein.
Dies ist in Einklang mit der Vorstellung, dafl dieses Areal das neurale Substrat der perzeptuellen Stabilitat
des auditiven Raumes bei Bewegungen reprisentiert (Thier und Karnath 1997).

8 Schlufifolgerungen und Ausblick

In der vorliegenden Arbeit wurde durch unterschiedliche psychophysische Forschungsansitze die Frage
nach den spezifischen Einfliissen multimodaler Sinnesinformation auf das rdumliche Horen behandelt.
Die Resultate scheinen die komplexe Arbeitsweise zentralnervoser Mechanismen der Koordinatentrans-
formation widerzuspiegeln, die auditive und visuelle Rauminformation in Beziehung zueinander sowie
zur Augenpositionsinformation, zur propriozeptiven Information der Halsmuskulatur und zur vestibuldren
Information setzen. Insgesamt deutet die Synthese der psychophysischen Befunde [1-13], der Ergebnisse
der rTMS-Studie [15] und fritherer tierexperimenteller Untersuchungen (Brotchie et al. 1995; Snyder et
al. 1998) in konsistenter Weise darauf hin, dafl auditive und visuelle Raumkoordinaten im Parietalkortex
in ein gemeinsames rumpfzentriertes Bezugssystem transformiert werden. Die Einbeziehung der aus ve-
stibuldren Afferenzen resultierenden Information in Verbindung mit dem rdumlichen Arbeitsgedéchtnis
scheint dariiber hinaus zur Generierung eines umweltbezogenen Referenzsystems in diesem Areal zu
fiihren [9,13,17]. Die retino-visuomotorische Rauminformation scheint hierbei insofern eine dominie-
rende Rolle zu spielen, als sie stindig die Mechanismen der auditiven Koordinatentransformation kali-
briert [18]. Bei Blindheit geschieht dies offenbar mit dhnlich hoher Genauigkeit durch audiomotorische
Information. Dies legt neurale Reorganisationsprozesse nahe, die eine — im Vergleich zu Sehenden —
wesentlich intensivere Nutzung propriozeptiver und vestibuldrer Information bei der Verarbeitung von
auditiver Rauminformation erméglichen [14,16].

Im Zusammenhang mit der Frage nach den neuralen Substraten der hier nachgewiesenen perzeptuellen
Phédnomene ist die Anwendung von rTMS als ein bedeutender methodischer Fortschritt fiir die Untersu-
chung des rdumlichen Horens zu bewerten [15]. Wihrend bildgebende Verfahren in der Regel Aktivie-
rungen mehrerer verschiedener kortikaler Bereiche bei auditiven Lokalisationsaufgaben zeigen (Griffiths
et al. 1998; Bushara et al. 1999; Weeks et al. 1999), induziert rTMS eine fokale transiente Stérung der
neuralen Prozesse in einem einzelnen Kortexareal, so dafl die daraus resultierenden psychophysischen
Daten reliablere Hinweise auf die spezifische Funktion des betreffenden Areals geben konnen. Dieser
Vorteil gilt in gleicher Weise gegeniiber psychophysischen Untersuchungen hirngeschidigter Patienten.
Meist umfassen die Lasionen mehr als ein Areal, und zudem muf3 auch mit neuralen Kompensationspro-
zessen seit deren Auftreten gerechnet werden (Bisiach et al. 1984; Pinek et al. 1989; Vallar et al. 1995;
Zimmer et al. im Druck). Aus diesen Griinden wird es in kiinftigen Untersuchungen vor allem von
Interesse sein, rTMS bei gesunden Versuchspersonen in Verbindung mit den verschiedenen hier
entwickelten psychophysischen Paradigmen einzusetzen, um spezifische Einfliisse von rTMS auf die
auditive Lateralisation bzw. Lokalisation bestimmten Hirnarealen zuordnen zu konnen. Dies konnte
wiederum den Anstol3 zu neurophysiologischen Experimenten geben, in denen die Antworteigenschaften
einzelner Zellen in homologen Kortexarealen nichtmenschlicher Primaten analysiert werden, wihrend die

Tiere Verhaltensaufgaben ausgefiihren, die aus den psychophysischen Ansdtzen der vorliegenden Arbeit
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entwickelt werden konnen. Letztlich wird sich eine weitere Annidherung an die Losung der Frage nach

den neurobiologischen Grundlagen der perzeptuellen Raumkonstanz nur durch eine konvergente

multidisziplindre Vorgehensweise ergeben. Wahrend sich die bisherigen Untersuchungen zu diesem

Problem im wesentlichen auf Phdnomene der visuellen Raumwahrnehmung konzentrierten, kann — wie

die vorliegende Arbeit zeigt — die psychoakustische Forschung in dieser Hinsicht wichtige Beitrage

leisten.
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