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Darstellung des thematischen Zusammenhangs 1

A Darstellung des thematischen Zusammenhangs1

1 Einleitung

1.1 Problemstellung

Neben dem visuellen System repräsentiert das auditive System die einzige Sinnesmodalität, die eine ex-
akte Lokalisation von Umweltereignissen ohne direkten Körperkontakt erlaubt. Zwar ist die räumliche
Auflösungsgrenze der visuellen Lokalisation bei weitem besser als die der auditiven Lokalisation, und der
visuelle Anteil der zur Orientierung genutzten Information ist dementsprechend dominierend. Läßt man
jedoch den sehr engen Winkelbereich des fovealen Sehens außer acht, so ist die auditive räumliche Auf-
lösung in der Regel der visuellen überlegen (Perrott et al. 1993). Insbesondere ist Richtungshören ohne
Kopf- oder Körperdrehungen auch im rückwärtigen Raumbereich möglich. Meist werden daher Ereig-
nisse in der Umwelt zunächst mit dem Gehör 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 räumlichen Hörens.

Die sensorische Information über die Position einer Schallquelle im Raum resultiert hauptsächlich 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 räumliche Information, die dem peripheren auditiven System mit diesen binauralen
und monauralen Richtungsparametern zur Verfügung steht, ist somit auf den Kopf bezogen. Obgleich
sich diese Richtungsparameter mit jeder Bewegung des Kopfes oder des ganzen Körpers relativ zu statio-
nären Schallquellen verändern, 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 kohärentes Objekt oder Ereignis wahrgenommen. Bei Augen-, Kopf und Körperbewegungen
besteht also ein scheinbarer Gegensatz zwischen den Veränderungen in der relativen Position von Re-
zeptororganen und stationären Reizen im Raum einerseits und der introspektiven Erfahrung einer von den
Sinnesmodalitäten unabhängigen Raumkonstanz andererseits.

Eine mögliche Lösung dieses Paradoxons stellt die Annahme neuraler Koordinatentransformationen
der auditiven und visuellen Rauminformation als Grundlage der perzeptuellen Raumkonstanz dar. Wie im
folgenden noch erläutert wird (s. Abschnitt 1.3), wird diese Vorstellung durch neurophysiologische Un-
tersuchungen gestützt. Hierbei zeigte sich, daß die räumlichen 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 verändern. Diese Hypothese impliziert, daß auditive und
visuelle Raumkoordinaten zentralnervös in ein gemeinsames Bezugssystem überführt werden. Dazu ist
ein Augenpositionssignal erforderlich, das propriozeptiven Ursprungs sein könnte oder durch eine Effe-
                                                          
1 Zitate der in Teil B enthaltenen Originalveröffentlichungen 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) aufgeführt.
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renzkopie vermittelt werden könnte. Darüber hinaus wäre zu fordern, daß sowohl auditive als auch visu-
elle räumliche Koordinaten durch eine Information über die Position des Kopfes relativ zum Körper in ein
Koordinatensystem transformiert werden, das auf den Rumpf bezogen ist, der den maßgeblichen Bezugs-
punkt für die Orientierung im Raum darstellt. Ein solches Kopfpositionssignal könnte durch propriozep-
tive Afferenzen der Halsmuskeln zur Verfügung gestellt werden. Schließlich ist anzunehmen, daß eine
stabile Raumwahrnehmung zusätzlich die Einbeziehung von Information über die Position des gesamten
Körpers 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 für die auditive räumliche Orientierung ist die Differenzierung
zwischen Bewegungen des Kopfes relativ zum Rumpf und Bewegungen des gesamten Körpers im Raum.
Auch muß zwischen Eigenbewegungen und Bewegungen der Schallquelle relativ zur Umwelt unterschie-
den werden können. Die hierfür notwendige zusätzliche Information könnte aus der vom vestibulären
Bogengangssystem gelieferten Information über Drehbeschleunigungen resultieren, wobei zusätzlich eine
Speicherung der Schallpositionen im räumlichen Arbeitsgedächtnis erforderlich wäre.

Diese theoretische Betrachtung legt eine Konvergenz verschiedener Arten von Sinnesinformation
nahe, wobei die neurale Verarbeitung auditiver Rauminformation durch propriozeptive und vestibuläre
Signale sowie durch die Augenposition beeinflußt werden sollte. Nimmt man an, daß ein solcher Mecha-
nismus Veränderungen der Augen-, Kopf- und Körperposition durch Transformation auditiver Koordina-
ten exakt kompensiert, wäre zu erwarten, daß dies weder zu systematischen Fehlern in der auditiven Lo-
kalisation noch zu Divergenzen zwischen auditiver und visueller Lokalisation führt. Umgekehrt ist davon
auszugehen, daß 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 befaßten. Im einzelnen wurde dabei — zunächst 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 Körperstellung relativ
zur Erdgravitation [17], durch die Drehbeschleunigung des Körpers [13], durch die direkte Stimulation
der Halsmuskel-Propriozeptoren [6] oder des Vestibularsystems [9] sowie durch das räumliche Arbeits-
gedächtnis [11] beeinflußt wird.

Koordinatentransformationen als Grundlage der Stabilität der auditiven Raumwahrnehmung setzen
voraus, daß die betreffenden neuralen Mechanismen einer ständigen Kalibrierung unterliegen. Diese An-
nahme ergibt sich insbesondere aus der Tatsache, daß sich während der Individualentwicklung die akusti-
schen Eigenschaften des peripheren auditiven Systems, die maßgeblich durch Form und Größe von Kopf
und Pinnae bestimmt werden, und somit auch die bei einer konstanten Schalleinfallsrichtung auftretenden
Richtungsparameter verändern. Denn es ist schwer vorstellbar, daß das zentrale auditive System diese
Wachstumsprozesse durch ein genetisch determiniertes Programm kompensiert. Da neben dem Hören nur
das Sehen eine hinreichend genaue Rauminformation über größere Distanzen liefert, liegt es nahe, daß die
auditive Raumwahrnehmung visuell kalibriert wird. Hieraus ergibt sich der zweite in den vorliegenden
Untersuchungen behandelte Problemkreis. Neben den Einflüssen räumlich 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]. Schließlich
stellte sich die Frage, ob kongenital oder früh 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 Hörens zu erwarten wäre [14,16].

Bei den bisher erwähnten, im Rahmen der vorliegenden Arbeit durchgeführten Experimenten ging es
im wesentlichen um den Nachweis perzeptueller Effekte beim räumlichen Hören, die durch sensorische
Stimulation in anderen Modalitäten hervorgerufen werden. Darüber hinaus befaßte 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, Aufschlüsse
über den Ort der multimodalen Konvergenz im Gehirn zu erhalten, die den angenommenen Koordinaten-
transformationen zugrundeliegen könnte.

1.2 Bisherige psychophysische Untersuchungen

Bereits seit dem Ende des 19. Jahrhunderts ist eine Vielzahl psychophysischer Untersuchungen2 zu den
hier angeschnittenen Fragen durchgeführt worden. Hervorzuheben sind unter den frühen experimentellen
Arbeiten insbesondere diejenigen von Pierce (1901) zu Einflüssen der Augen- und Kopfposition auf das
Richtungshören, Münsterberg und Pierce (1894) zum vestibulären Einfluß sowie Klemm (1910) zu Ein-
flüssen räumlich 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 berücksichtigt und meist kognitiv orientierte Fragen in den Vorder-
grund gestellt. Die Vielfalt und Komplexität der bisherigen experimentellen Ansätze bedingte in vielen
Bereichen eine dementsprechende Inkonsistenz und Widersprüchlichkeit der Daten, die eine einheitliche
Interpretation unmöglich 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). Ähnliche Divergenzen bestan-
den auch bei bisherigen Untersuchungen zu Einflüssen der Kopfposition sowie vestibulären Einflüssen
auf das räumliche Hören. Ein wesentliches Ziel der vorliegenden Arbeit war, solche offensichtlichen Wi-
dersprüche aufzulösen.

Seit der klassischen Arbeit von Klemm (1910) herrscht weitgehende Einigkeit über die Existenz visu-
eller Einflüsse auf die auditive Lokalisation, wobei der sogenannte Ventriloquismus-Effekt von zentraler
Bedeutung ist (Thomas 1941; Jackson 1953; Radeau und Bertelson 1987; s. Übersicht bei Radeau 1994).
Mit diesem Begriff wird das Phänomen bezeichnet, daß die Distanz zwischen einem auditiven und einem
räumlich disparaten visuellen Reiz unterschätzt wird oder sogar beide Ereignisse zu einem einheitlichen
Perzept verschmelzen, wenn beide Stimuli gleichzeitig präsentiert werden. Allerdings besteht in der Lite-
ratur eine beträchtliche Inkonsistenz bezüglich der Größe der durch den visuellen Reiz induzierten Ver-
schiebung der auditiven Lokalisation (zwischen 2° und 180°). Die Ursache hierfür liegt anscheinend
darin, daß der Ventriloquismus-Effekt nicht allein auf sensorischen, sondern zusätzlich auch auf kogniti-
ven Faktoren beruht — dies sind z.B. Bedeutungsinhalt und Plausibilität einer kausalen Beziehung zwi-
schen dem auditiven und visuellen Reiz —, die zu einer weiteren Verstärkung des Effektes führen (War-

                                                          
2 Im Rahmen dieser Darstellung kann aus Platzgründen nur eine Auswahl früherer Arbeiten Erwähnung finden. Für einen umfas-

senden Überblick über die einschlägige Literatur sei auf die Originalveröffentlichungen in Teil B verwiesen.
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ren et al. 1981). Die exakten räumlich-zeitlichen Eigenschaften der sensorischen Komponente dieses in-
termodalen Integrationsprozesses waren bislang noch nicht vollständig klar, weshalb dieses Problem im
Rahmen der vorliegenden Arbeit erneut angegangen wurde [12].

Neben dem Ventriloquismus-Effekt, der während der Präsentation synchroner, räumlich disparater au-
ditiver und visueller Reize nachweisbar ist, gibt es Hinweise darauf, daß nach einer relativ kurzzeitigen
repetitiven bimodalen Stimulation eine Adaptation eintreten kann. Das heißt, durch die räumliche Dispa-
rität der Reize wird ein anhaltender systematischer Fehler der auditiven Lokalisation induziert, dessen
Richtung der Abweichung des zuvor präsentierten visuellen Reizes entspricht. Dieses als Ventriloquis-
mus-Nacheffekt bezeichnete Phänomen ist im Kontext der vorliegenden Arbeit von erheblicher theoreti-
scher Bedeutung für die oben ausgeführte Hypothese einer visuellen Kalibrierung des räumlichen Hörens
(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 Anfängen der modernen Hirnforschung hat sich eine unübersehbare Anzahl neurophysiologi-
scher und neuroanatomischer Untersuchungen mit der zentralnervösen Verarbeitung sensorischer Infor-
mation befaßt. Zum weitaus größten Teil beschränkten sich diese experimentellen Arbeiten jedoch auf die
Informationsverarbeitung innerhalb einzelner Sinnesmodalitäten, während die Interaktion zwischen den
verschiedenen Sinnessystemen Gegenstand relativ weniger Studien war. Dennoch wurden bereits kurz
nach Einführung 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 Sinnesmodalität reagierten (s. Übersicht bei Stein und Meredith 1993).

Für die Fragestellungen der vorliegenden Arbeit ist von besonderer Bedeutung, daß viele dieser multi-
modalen Zellen räumlich begrenzte rezeptive Felder aufweisen, deren Positionen für die unterschiedli-
chen Sinnesmodalitäten ungefähr übereinstimmen (Wickelgren 1971; Morrell 1972). Im Colliculus supe-
rior des Mittelhirns bilden unimodale oder multimodale räumlich selektive Neuronen darüber hinaus
übereinandergelagerte topographische Repräsentationen („neurale Karten“) des visuellen, auditiven und
somatosensorischen Raumes (Wickelgren 1971; Stein und Arigbede 1972; Dräger 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 häufig spezifische räum-
lich-zeitliche Interaktionen zwischen beiden Sinnesmodalitäten (Stein und Meredith 1993). In der Regel
erfolgt eine supra-additive Verstärkung der Antwort auf auditive und visuelle Reize, wenn diese sowohl
in zeitlicher als auch räumlicher Nähe präsentiert werden. Zeitliche oder räumliche Disparität führt dage-
gen zu einer Abschwächung oder vollständigen Unterdrückung der Reizantwort.

Die Entdeckung dieses Zelltyps warf die Frage auf, ob Augenbewegungen zu einer Divergenz in den
räumlichen Positionen der rezeptiven Felder führen oder die retinale Verschiebung im Sinne einer Koor-
dinatentransformation so kompensiert wird, daß auch bei seitlicher Blickrichtung die Korrespondenz der
auditiven und visuellen rezeptiven Felder bestehen bleibt. Dieses erstmals von Pöppel (1973) aufgezeigte
Problem wurde durch neurophysiologische Experimente von Jay und Sparks (1984, 1987) gelöst, die
nachwiesen, daß im Colliculus superior von Affen, die visuelle Ziele in verschiedenen Richtungen fixier-
ten, tatsächlich eine räumliche Verschiebung auditiver rezeptiver Felder in Abhängigkeit 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 groß. Anscheinend erfolgt also im Mittelhirn eine unvollstän-
dige Transformation der kopfbezogenen auditiven Koordinaten in ein retinales Bezugssystem. Diese neu-
rophysiologischen Resultate gaben in erster Linie den Anstoß, dieses Thema im Rahmen der vorliegenden
Arbeit mit psychophysischen Experimenten zu behandeln. Denn nimmt man an, daß derartige Zellen eine
Rolle bei der Raumwahrnehmung spielen, sollte es bei exzentrischer Augenposition zu nachweisbaren
Divergenzen zwischen auditiver und visueller Lokalisation kommen. Ähnliche Einflüsse der Augenposi-
tion auf die auditive räumliche Selektivität 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, daß die Angleichung von auditiven kopfbezogenen und
visuellen retinabezogenen Koordinaten einen grundlegenden Mechanismus bei der Verarbeitung räumli-
cher Gehörsinformation darstellt.

Auch neurophysiologische Untersuchungen am visuellen System haben Koordinatentransformationen
nahegelegt, so daß man von einem generellen Prinzip für die neurale Verarbeitung sensorischer Raumin-
formation ausgehen kann. Insbesondere im Parietalkortex scheint es visuelle Neuronen zu geben, deren
räumliche Selektivität bei Veränderung der Augenposition in bezug auf die Umwelt weitgehend stabil
bleibt (Andersen et al. 1993, 1997). Das heißt, ursprünglich retinale Koordinaten werden hier in ein kopf-
bezogenes Referenzsystem transformiert. Zugleich bedeutet dies, daß die visuelle Rauminformation für
diese Zellen in einem ähnlichen Bezugssystem vorliegt wie die periphere auditive Rauminformation. Of-
fensichtlich existieren im Parietalkortex nebeneinander augenbezogene, kopfbezogene und intermediäre
Kodierungsformen sowohl der visuellen als auch der auditiven Information (Stricanne et al. 1996). Re-
sultate von Brotchie et al. (1995) und Snyder et al. (1998) wiesen darauf hin, daß Positionen visueller
Reize darüber hinaus auch in körper- oder umweltbezogenen Referenzsystemen — also unabhängig von
Kopf- und Augenposition — kodiert werden können. 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. körper-
bezogenen neuralen Repräsentationen des auditiven und visuellen Raumes führt. Als ein neurales Substrat
derartiger intermodaler Koordinatentransformationen legten die neurophysiologischen Resultate vor al-
lem den posterioren Parietalkortex nahe. Zudem sind bei Patienten mit Hirnläsionen im Bereich des Pa-
rietallappens spezifische Störungen des räumlichen Hörens 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 et al. 1998; Bushara et
al. 1999; Weeks et al. 1999). Aus diesem Grunde wurde für die im Rahmen der vorliegenden Arbeit
durchgeführte erste Studie zum Einfluß kortikaler Stimulation auf das räumliche Hören dieses Areal als
Stimulationsort gewählt [15].

1.4 Methoden3

Bereits die Alltagserfahrung, bei normalen Augen-, Kopf- und Körperbewegungen keinerlei Fehler in der
räumlichen Orientierung zu bemerken, läßt darauf schließen, daß potentielle Einflüsse dieser Faktoren auf

                                                          
3 Hier soll nur ein grober Überblick über die wichtigsten der in den vorliegenden Untersuchungen eingesetzten Methoden gege-

ben werden. Detaillierte Beschreibungen der einzelnen Verfahren finden sich in den Originalveröffentlichungen (Teil B).
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die Raumwahrnehmung sehr klein und experimentell schwer nachweisbar sind. Dementsprechend wurde
bei der Auswahl der Methoden für die vorliegenden Untersuchungen besonderes Augenmerk darauf ge-
richtet, daß die psychophysischen Messungen mit hoher räumlicher Auflösung erfolgten und mögliche
unspezifische Effekte minimiert wurden. So wurden zum Beispiel viele Experimente in reflexionsfreien,
schallgedämmten und vollständig abgedunkelten Versuchsräumen durchgeführt. Um methodische Ein-
flüsse abschätzen zu können, wurden darüber hinaus häufig für einzelne Fragestellungen jeweils zwei
oder mehrere unterschiedliche Verfahren eingesetzt und die Resultate miteinander verglichen.

Für die akustische Stimulation fanden hauptsächlich zwei Methoden Anwendung. In einem Teil der
Experimente wurden den Probanden innerhalb eines reflexionsfreien Raumes Schallreize über Lautspre-
cher präsentiert [2-4,7,10-12,14,16,18]. Neben dieser Freifeldstimulation, die — abgesehen von den feh-
lenden Reflexionen — weitgehend einer natürlichen Situation bei der Lokalisation von Schallquellen
entspricht (gleiches gilt für über Kopfhörer präsentierte „virtuelle Schallquellen“ [7]; s. Abschnitt 3.3),
wurde in mehreren Experimenten auch die auditive Lateralisation4 dichotischer Reize untersucht [1,5,6,9,
13-15,17]. Hierbei wird der Versuchsperson über Kopfhörer ein Stereosignal vorgespielt, bei dem entwe-
der nur die interaurale Zeitdifferenz oder nur die Schalldruckpegeldifferenz variiert wird. Diese Art der
Stimulation führt zu einem intrakraniellen auditiven Perzept (vgl. Blauert 1974). Gegenüber der „rea-
litätsnäheren“ 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 Abhängigkeit von Faktoren wie Augen- oder Kopfposition untersucht, bestehen grundsätz-
lich zwei Möglichkeiten der Interpretation der Resultate. Zum einen kann der betreffende Faktor die Po-
sition eines Perzeptes relativ zum stationär wahrgenommenen Körper oder zur stationär wahrgenomme-
nen Umwelt beeinflussen. Wie aber seit langem bekannt ist und im Rahmen der vorliegenden Arbeit be-
stätigt wurde [8], kann auch die Wahrnehmung der Körperstellung beeinflußt werden. So kann der Fall
eintreten, daß die Position der Schallquelle relativ zum Kopf als stabil wahrgenommen wird, jedoch trotz-
dem der Eindruck einer Positionsveränderung der Schallquelle dadurch entsteht, daß sich die wahrge-
nommene Position des Kopfes relativ zum Körper oder zur Umwelt verschiebt. Solche Ambiguitäten 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 kinästhetische Illu-
sionen somit kaum einen Einfluß auf die Resultate haben sollten. Auf der anderen Seite lassen die bei
dichotischer Stimulation erhaltenen interauralen Differenzen — zumindest qualitativ — sichere Rück-
schlüsse auf das räumliche Hören im freien Schallfeld zu.

Von den vielfältigen in der vorliegenden Arbeit angewandten psychometrischen Verfahren sind vor
allem drei methodische Ansätze 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 Körpers oder in bezug auf eine visuelle Referenz schätzen
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]. Schließlich wurden ver-
schiedene Zeigermethoden angewandt. Hierbei hatte die Versuchsperson entweder einen Handzeiger

                                                          
4 Der Begriff Lateralisation bezeichnet hier — wie in der Psychoakustik üblich — 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 über Kopfhörer. 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).
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[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 präsen-
tiert und die Augen- oder Kopfposition der Versuchsperson gegebenenfalls durch Instruktionen variiert.
Die in solchen Experimenten nachweisbaren systematischen Fehler lassen jedoch nur bedingt Rück-
schlüsse auf die zugrundeliegenden physiologischen Mechanismen zu. Aus diesem Grunde wurden in
einigen Teilprojekten auch Methoden eingesetzt, die eine selektive propriozeptive oder vestibuläre Sti-
mulation erlauben. Die Frage nach der Bedeutung der Halsmuskel-Propriozeption für das räumliche Hö-
ren wurde mit Hilfe der trankutanen Muskelvibration angegangen (Goodwin et al. 1972). Hierbei wurden
durch Vibration die Muskelspindel-Afferenzen derjenigen Halsmuskeln stimuliert, die normalerweise für
Kopfdrehungen zuständig sind [6]. Obwohl Kopfposition und somit die tatsächliche Länge der Muskeln
konstant bleiben, induziert die Vibration das „falsche“ afferente Signal einer Muskelverlängerung und
damit einer Kopfrotation. Die spezifischen Einflüsse dieser Afferenzen auf das auditive System können
daher mit dieser Methode unabhängig von anderen Faktoren (z.B. vestibuläre Information oder Efferenz-
kopie) untersucht werden, die bei realen Veränderungen der Kopfposition nicht auszuschließen sind.

Um direkte Aufschlüsse über vestibuläre Einflüsse auf das räumliche Hören zu erhalten, wurden in ei-
ner weiteren Studie bei stationärer Kopfposition die vestibulären Bogengangsafferenzen stimuliert, die
auf die Rotationsbeschleunigungen des Kopfes bei normalen Bewegungsabläufen ansprechen [9]. Ein
durch Kaltspülung des Gehörgangs (Bárány 1906) applizierter Kältereiz führte hierbei zu einem Gra-
dienten des spezifischen Gewichtes der Endolymphe im horizontalen Bogengang, der dem Gehörgang
sehr nahe liegt. Dies hat eine lang anhaltende Endolymphströmung und eine dementsprechende Auslen-
kung der Cupula zur Folge. Analog dazu wurden Experimente durchgeführt, bei denen die Stimulation
der Bogengangsafferenzen durch eine passive Rotationsbeschleunigung des gesamten Körpers der Ver-
suchsperson um die Vertikalachse erfolgte [13]. Hierzu wurde ein Drehkugelsystem5 verwendet, das Ro-
tationen der in einer kardanisch aufgehängten Kabine sitzenden Versuchsperson um 4 Achsen erlaubt
(Koenig et al. 1996). Diese Versuchsanordnung wurde auch benutzt, um den Einfluß der Otolithenaffe-
renzen des Vestibularsystems auf das räumliche Hören nachzuweisen [17], die die Stellung des Kopfes
relativ zu Linearbeschleunigungen — also in der Regel relativ zur Schwerkraft — kodieren. Der Stimulus
bestand hierbei in der stationären Neigung des gesamten Körpers zur Seite.

Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurde erstmals die repetitive transkranielle Magnetstimulation
(rTMS)6 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 Veränderungen des elektrischen Feldes stimulieren Neuronen der unterhalb der Spule
gelegenen Kortexoberfläche in einer unkoordinierten Weise, so daß die normale Gehirnaktivität unterbro-
chen ist (Hallett 2000; Walsh und Cowey 2000). Dies führt zu transienten Veränderungen der neuralen
Aktivitität des stimulierten Areals, die auch nach der rTMS-Applikation für einige Minuten bestehen
bleiben. In der vorliegenden Untersuchung wurden psychophysische Messungen zum räumlichen Hören
innerhalb der Dauer dieses Nacheffektes durchgeführt. Dies hatte den Vorteil, daß Interferenzen zwischen
den durch die Strompulse ausgelösten Störgeräuschen und den akustischen Reizen ausgeschlossen waren.

                                                          
5 Diese Experimente wurden an der Neurologischen Klinik der Eberhard-Karls-Universität Tübingen durchgeführt.
6 Die Untersuchung erfolgte in Kooperation mit der Neurologischen Klinik des Universitätsklinikums Aachen.
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2 Augenpositionseffekte

2.1 Einfluß der Augenposition auf die auditive Lateralisation

In einem ersten experimentellen Ansatz wurde die Frage nach dem Einfluß der Augenposition auf die
Lateralisation von Schallreizen behandelt [1]. Zu diesem Zweck wurden der Versuchsperson bei unter-
schiedlichen Blickrichtungen dichotische Reize präsentiert. Hatte die Versuchsperson die Aufgabe, mit-
tels eines Drehreglers die interaurale Pegeldifferenz bei gleichzeitiger Fixierung eines visuellen Zieles
(Leuchtdiode in völliger 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 (höherer 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 Erhöhung des Schalldruckpegels auf derjenigen
Seite, zu der der Blick gerichtet war. Anders ausgedrückt, verschob sich also ein bei geradeaus gerichte-
tem Blick zentriertes auditives Perzept entgegen der Richtung der exzentrischen Augenposition. Die Grö-
ßenordnung des Effektes lag im Bereich von 1-3 dB bei 45° zur Seite gerichtetem Blick. Dieser Effekt
trat auch ohne Präsentation 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 Einfluß eines Augenpositionssignals auf die
auditive Lateralisation.

Die mit der Einstellmethode erhaltenenen Resultate bestätigten sich weitgehend bei Anwendung einer
Konstanzmethode. Bei diesen Experimenten wurden dichotische Reize mit unterschiedlicher interauraler
Pegeldifferenz präsentiert 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 Abhängigkeit von der
Augenposition, die zur gleichen Seite gerichtet waren und in einer ähnlichen Größenordnung lagen wie
die mit der Einstellmethode gemessenen Effekte.

2.2 Einfluß 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 Abhängigkeit von der Augenposi-
tion. Aus diesem Grund war es zunächst 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 für 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-



Darstellung des thematischen Zusammenhangs 9

rimenten [1,3] gefunden wurde. Möglicherweise lag die Ursache dieser Inkonsistenz darin, daß mit der
hier gegebenen Instruktion — im Gegensatz zu den dichotischen Untersuchungen [1] sowie zur Handzei-
germethode [3] — das räumliche Bezugssystem für die Lokalisation nicht eindeutig definiert war. Insbe-
sondere hatten die Versuchspersonen die Möglichkeit, 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 Einfluß auf die auditive Lokalisation, sondern auch auf die propriozeptive Wahrnehmung
der Kopfposition relativ zum Rumpf [8], so daß sich in dem hier beschriebenen Experiment unterschiedli-
che Effekte überlagern können. Die Ähnlichkeit dieses Resultates mit früheren Untersuchungen legt die
Vermutung nahe, daß deren bereits erwähnte Inkonsistenz (vgl. Abschnitt 1.2) teilweise auf der Nicht-
berücksichtigung dieser Zusammenhänge beruht.

Da sich die bisher beschriebenen Experimente zum Augenpositionseffekt auf den vorderen Raumbe-
reich beschränkten, können die hierbei nachgewiesenen Verschiebungen in der Lokalisation prinzipiell
sowohl durch eine Rotation des auditiven Raumes um die Longitudinalachse des Kopfes oder Körpers als
auch durch eine Translation wahrgenommener Schallrichtungen parallel zur verlängerten Ohrachse inter-
pretiert werden. Um dieses Problem zu klären, wurde der Einfluß der Augenposition auf die Lokalisation
auch im rückwärtigen Raum untersucht [10]. Es zeigten sich Verschiebungen der auditiven Lokalisation,
die in einer ähnlichen Größenordnung 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 Erklärung dieses Resultates ergibt sich
aus der Tatsache, daß interaurale Zeit- und Pegeldifferenzen, die die primären Richtungsparameter für das
räumliche Hören in der Azimutalebene darstellen, immer mehrdeutig sind (Blauert 1974). Entlang eines
seitlich vom Ohr ausgehenden Kegelmantels sind sie (idealisiert) für 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-Ambiguität durch Auswertung monauraler spektraler Parameter aufgelöst werden.
Berücksichtigt man dies, deuten die vorliegenden Resultate darauf hin, daß Augenpositionssignale spezi-
fisch binaurale Mechanismen des Richtungshörens beeinflussen, nicht jedoch die Verarbeitung monaura-
ler spektraler Parameter.

2.3 Einfluß der Augenposition auf die visuelle Lokalisation und die wahrgenommene Kopfposition

Der hier nachgewiesene Augenpositionseffekt wirft die Frage auf, ob das Augenpositionssignal dabei
einen Einfluß nur auf das auditive System oder generell auf die exterozeptive Raumwahrnehmung ausübt
— also in gleicher Weise die auditive und die visuelle Wahrnehmung beeinflußt. Letzteres ließen einige
frühere Untersuchungen zur visuellen Wahrnehmung erwarten, die einen Einfluß 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 völlig abgedunkelten Raum) ein, während sie entweder dieses Ziel oder eine zusätzlich
präsentierte 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 präsentiertes
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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 ungefähr doppelt so groß
(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 eher einer sigmoiden Funktion. Das heißt, die Abweichungen vom visuellen Ziel veränderten 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], können zwei grund-
sätzlich verschiedene Phänomene zu systematischen Fehlern bei der Lokalisation visueller Reize in Ab-
hängigkeit von der Augenposition führen. Der eine dieser beiden Effekte stellt eine Überschätzung der
retinalen Exzentrizität um einen konstanten Faktor (ca. 2,5°) dar. Es handelt sich hier nicht um einen di-
rekten Einfluß eines Augenpositionssignals, sondern um eine von der Blickrichtung unabhängige, kon-
stante Verzerrung der visuellen Koordinaten in bezug auf die Fovea. Fixierte die Versuchsperson bei-
spielsweise in Geradeausrichtung, sollte aber ein extrafoveal präsentiertes Ziel lokalisieren, überschätzte
sie dessen Exzentrizität. Dieser retinale Effekt kann ausgeschlossen werden, wenn die Versuchsperson
ein seitlich präsentiertes Ziel fixiert und dies zugleich lokalisieren soll. Tatsächlich kam es aber unter
diesen Bedingungen ebenfalls zu einem systematischen Fehler, wobei die Exzentrizität des Zielreizes in
bezug zur Geradeausrichtung (Medianebene) unterschätzt wurde. Es trat also ein zweiter, extraretinaler
Effekt auf, der ausschließlich von der orbitalen Augenposition abhängig war. Diese Abweichung der vi-
suellen Lokalisation war nahezu linear mit der Blickrichtung korreliert und lag in der Größenordnung von
4° bei 30° seitlicher Augenposition. Damit war dieser extraretinale visuelle Effekt dem für die auditive
Lokalisation gemessenen Augenpositionseffekt sehr ähnlich. Geht man nun davon aus, daß sich retinaler
und extraretinaler Effekt bei Variation von Zielreizposition und Blickrichtung überlagern, erklärt sich der
oben erwähnte 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, muß — falls man davon ausgeht, daß 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 bestätigt werden (vgl. hierzu Abb. 5 in [3] mit Abb. 2B in [8]). Faßt man diese Resultate
zusammen, wird also die Hypothese eines generellen Einflusses der Augenposition auf die interne Reprä-
sentation des exterozeptiven Raumes gestützt.

In weiteren Experimenten [8] wurde untersucht, inwieweit auch die propriozeptive Wahrnehmung der
Körperstellung durch die Augenposition beeinflußt 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 heißt, der Kopf schien
in Richtung der Augenposition rotiert zu sein, während 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 erklären einerseits die oben erwähnte Inkonsistenz der Resultate von Ex-
perimenten [2], bei denen es die Versuchsbedingungen offenließen, ob auditive Reize in bezug auf den
Kopf oder den Rumpf lokalisiert wurden. Andererseits deuten sie auf eine enge Beziehung zwischen den
Einflüssen von Augen- und Kopfpositionsinformation auf die Raumwahrnehmung hin (s. hierzu Ab-
schnitt 3).

2.4 Einfluß der Augenposition auf die auditiv-visuelle räumliche Divergenz

Im Alltagsleben müssen häufig 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 Abhängigkeit 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 Überlagerung dieser Augenpositi-
onseffekte zu wahrnehmbaren auditiv-visuellen Divergenzen führt. Primäres Ziel der hierzu durchge-
führten Experimente [2,4] war die Prüfung der Hypothese, daß auditiver und extraretinaler Augenpositi-
onseffekt identisch sind. In diesem Fall war zu erwarten, daß sytematische Divergenzen zwischen räum-
lich übereinstimmenden auditiven und visuellen Reizen bei seitlicher Blickrichtung ausschließlich durch
den retinalen Augenpositionseffekt hervorgerufen werden, da sich extraretinale Einflüsse der Augenposi-
tion auf die visuelle Lokalisation und der auditive Augenpositionseffekt gegenseitig aufheben sollten.
Dies konnte tatsächlich 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]).

Für weitere Experimente wurde eine Methode entwickelt, bei der die Versuchsperson einen projizier-
ten Laserpunkt mit unsichtbar hinter dem Projektionsschirm befindlichen Schallquellen in Übereinstim-
mung bringen mußte, während sie entweder diesen Laserpunkt oder Leuchtdioden in unterschiedlichen
Richtungen fixierte [4]. Die Ergebnisse waren zwar in weitgehender Übereinstimmung mit denen der
Konstanzmethode [2], zeigten jedoch, daß für eine vollständige Beschreibung der auditiv-visuellen Di-
vergenz zusätzlich zum auditiven, retinalen und extraretinalen Augenpositionseffekt ein weiterer, von der
Augenposition unabhängiger Faktor einbezogen werden muß. Dabei handelt es sich um eine offenbar
durch den Verlauf der binauralen Transferfunktionen bedingte Überschätzung des Seitenwinkels von
Schallquellen relativ zur Medianebene des Kopfes. Interessanterweise führte das Zusammenwirken aller
Faktoren zu einer partiellen Kompensation, so daß bei akustischen Seitenwinkeln von etwa 20° kein si-
gnifikanter Einfluß der Augenposition auf die auditiv-visuelle Divergenz mehr nachweisbar war. Trotz-
dem traten bei größeren akustischen Seitenwinkeln noch beträchtliche Abweichungen auf, wobei Schall-
quellen etwa 10° zu weit seitlich lokalisiert wurden. Daß dies in alltäglichen Situationen — im Experi-
ment war der Kopf fixiert — zu keinen wahrnehmbaren Fehlern führt, könnte möglicherweise darauf
zurückzuführen sein, daß sehr weit seitliche Schallquellen normalerweise durch koordinierte Hinwendung
von Augen, Kopf und Körper lokalisiert werden und die dabei involvierten motorischen Programme die
hier nachgewiesenen sensorischen Divergenzen zumindest teilweise kompensieren. Wie in Abschnitt 6.1
noch erläutert werden wird, treten unter bestimmten Bedingungen zudem auch visuelle Einflüsse auf die
auditive Lokalisation auf, die zur teilweisen Kompensation solcher Divergenzen führen sollten.



Darstellung des thematischen Zusammenhangs 12

3 Kopfpositionseffekte

3.1 Einfluß der Kopfposition auf die auditive Lateralisation

Die Frage nach dem Einfluß der Kopfposition auf das räumliche Hören 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 übereinstimmend eine Verschiebung der auditiven Me-
dianebene in Richtung der seitlichen Kopfposition, wenn die Blickrichtung relativ zum Kopf stabil blieb.
Das heißt, ein ursprünglich in der Medianebene des geradeausgerichteten Kopfes gehörtes intrakranielles
Perzept war nach einer Linksdrehung des Kopfes zur rechten Seite hin verschoben und umgekehrt. Die
Größenordnung der Verschiebung lag im Bereich von 1 dB bei 60° seitlicher Kopfposition. Sowohl die
Richtung als auch die ungefähre Größe dieses Effektes waren also mit dem bei seitlicher Augenposition
gefundenen Effekt identisch (s. Abschnitt 2.1). Blieb die Blickrichtung bei Veränderung der Kopfposition
geradeaus (in der Medianebene des Rumpfes), so daß die Winkel von orbitaler Augenposition und Kopf-
zu-Rumpf-Position genau invers waren, waren aufgrund der daraus resultierenden annähernden Kompen-
sation von Augen- und Kopfpositionseffekt keine signifikanten Verschiebungen mehr nachweisbar. Wie
schon der oben beschriebene Einfluß der Augenposition auf die wahrgenommene Kopfposition (s. Ab-
schnitt 2.3) deutet diese offensichtliche Austauschbarkeit von Augen- und Kopfpositionseinfluß auf einen
engen Zusammenhang in der neuralen Verarbeitung beider afferenter Signale hin.

3.2 Einfluß der Halsmuskelpropriozeption auf die auditive Lateralisation

Der im vorangegangenen Abschnitt (3.1) beschriebene Einfluß der Kopfposition auf die auditive Laterali-
sation ließ die Frage offen, was der Ursprung der für diesen Effekt verantwortlichen afferenten Informa-
tion ist. Die sensorische Information über die statische Position des Kopfes relativ zum Rumpf wird im
wesentlichen durch Afferenzen der Muskelspindeln der Halsmuskeln vermittelt. Um die Bedeutung der
Halsmuskelpropriozeption für das räumlichen Hören 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, daß 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 überein, die auftrat, wenn sich bei einer Drehung des Kopfes die betreffenden Muskeln ver-
längerten. Geht man davon aus, daß das durch Muskelvibration experimentell induzierte afferente Signal
dem durch eine reale Muskelverlängerung bei Kopfdrehung induzierten Signal entspricht (Goodwin et al.
1972; Taylor und McCloskey 1991), ist dieser Befund in Einklang mit der Hypothese, daß afferente In-
formation der Muskelspindeln der Halsmuskeln bei der Verarbeitung auditiver Rauminformation invol-
viert ist und somit maßgeblich zur perzeptuellen Stabilität bei Kopfdrehungen beiträgt.

3.3 Einfluß der Kopfposition auf die auditive Lokalisation

Die oben beschriebenen Experimente belegten eine systematische Verschiebung der auditiven Lateralisa-
tion in Abhängigkeit von der Kopfposition. Aufgrund dessen war zu erwarten, daß sich die Lokalisation
akustischer Reize in einer entsprechenden Weise verschiebt. Um dies zu prüfen, wurden als Reize zu-
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nächst keine Schallquellen im akustischen Freifeld verwendet, sondern über Kopfhörer präsentierte virtu-
elle Schallquellen [7]. Hierbei wurden die bei Freifeld-Schallquellen auftretenden Ohrsignale simuliert, so
daß externalisierte auditive Perzepte in unterschiedlichen azimutalen Positionen relativ zum Kopf ent-
standen. Aufgrund der Verwendung von Kopfhörern waren jegliche Veränderungen akustischer Parame-
ter in Abhängigkeit 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 Exzentrizität der Schallquelle wurde systematisch unterschätzt, wobei der maximale
Fehler (bei 60° seitlich präsentierten Reizen) etwa 6° betrug. Die Versuchsperson hatte also den Eindruck,
daß sich die Schallquelle genau in der Medianebene des Kopfes befand, wenn die tatsächliche Kopfposi-
tion zur Medianebene des Rumpfes hin abwich. Darüber hinaus war ein Fehler gleicher Richtung und
Größenordnung nachweisbar, wenn die Versuchsperson den Kopf auf eine seitliche Schallquelle ausge-
richtet hatte und dann mit einem Handzeiger auf diese Schallquelle zeigte [7]. Faßt man diese mit unter-
schiedlichen Methoden erhaltenen Resultate zusammen, ergibt sich ein völlig konsistentes Bild einer sy-
stematischen Verschiebung des auditiven Raumes relativ zum Kopf, die der seitlichen Kopfposition rela-
tiv zum Rumpf entgegengerichtet ist.

3.4 Einfluß der Kopfposition auf die visuelle Lokalisation und die auditiv-visuelle räumliche Diver-
genz

Wie schon bei den Untersuchungen zum Augenpositionseffekt (vgl. Abschnitte 2.3 und 2.4) stellte sich
auch für den Kopfpositionseffekt die Frage, ob es sich hierbei um eine generelle Verschiebung des ex-
terozeptiven Raumes handelt. In diesem Fall sollten die in Abhängigkeit von der Kopfposition auftreten-
den systematische Fehler der auditiven und visuellen Lokalisation identisch sein. Untersuchungen mit
derselben Kopfzeigemethode, wie sie für Schallreize eingesetzt worden war, ergaben für visuelle Ziele
Abweichungen in der erwarteten Richtung, die jedoch etwa doppelt so groß waren wie der auditive Effekt
[7]. Im Zusammenhang mit dieser quantitativen Diskrepanz ist allerdings zu berücksichtigen, daß 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 präsentiert wurde [7]. Hatte die Versuchsperson nun die Aufgabe, durch Dre-
hung des Kopfes den Fixationspunkt mit der wahrgenommenen Schallrichtung in räumliche Überein-
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 Präsentation virtuel-
ler Schallquellen in Verbindung mit einer Konstanzmethode (s. Abschnitt 3.3) zu verzeichnen. Insgesamt
deuten diese Resultate also darauf hin, daß sich auditiver und visueller Kopfpositionseffekt exakt kom-
pensierten. Dies wiederum spricht für die eingangs erwähnte Hypothese, daß Kopfpositionssignale so-
wohl in die Verarbeitung von auditiver als auch visueller Rauminformation einfließen. Die offensichtliche
Ähnlichkeit von Augen- und Kopfpositionseffekten — sowohl innerhalb der auditiven oder visuellen
Sinnesmodalität als auch zwischen beiden Modalitäten — legt darüber hinaus die Vorstellung nahe, daß
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 beeinflußt.

4 Vestibuläre Einflüsse

4.1 Einfluß der Ganzkörper-Drehbeschleunigung auf die auditive Lateralisation

Auch bei Positionsveränderungen des Kopfes, die mit komplexen Bewegungen des gesamten Körpers
einhergehen, ist eine relativ genaue und stabile auditive Raumwahrnehmung gewährleistet. Aus früheren
Untersuchungen ergaben sich Hinweise, daß die Genauigkeit der auditiven Lokalisation durch Kopfbe-
wegungen sogar eher verbessert als beeinträchtigt wird (Thurlow und Runge 1967; Perrett und Noble
1997). Offenbar spielen also bei der auditiven Orientierung auch solche audiomotorischen Parameter7

eine Rolle. Dies deutet darauf hin, daß — neben der propriozeptiv vermittelten Kopf-zu-Rumpf-Position
— auch eine sehr exakte Information über Positionsveränderungen des Kopfes im Raum in den Lokalisa-
tionsprozeß 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 Einfluß einer kurzzeitigen Drehbeschleunigung um die Vertikal-
achse (400°/s2), die im Bereich normaler aktiver Bewegungen lag, auf die auditive Lateralisation unter-
sucht [13]. Um Effekte zu minimieren, die aus kinästhetischen Illusionen resultieren, wurden hier dichoti-
sche Reize verwendet, die während der Drehbeschleunigung mit unterschiedlichen interauralen Zeitdiffe-
renzen präsentiert wurden. Zudem wurden Augenbewegungen — insbesondere der vestibuläre Nystag-
mus — durch Darbietung eines Fixationsziels unterdrückt. 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 ähnli-
chen Größenordnung lag (10 µs) wie Augen- oder Kopfpositionseffekte. Im Vergleich zum Effekt der
statischen exzentrischen Kopfposition (vgl. Abschnitt 3.1) war jedoch die Richtung entgegengesetzt:
Während einer Linksdrehung wurde der Reiz weiter links wahrgenommen und bei einer Rechtsdrehung
weiter rechts.

4.2 Einfluß der kalorischen Bogengangsstimulation der auf die auditive Lateralisation

Der im vorangegangenen Abschnitt nachgewiesene auditive Effekt läßt vermuten, daß er hauptsächlich
durch Bogengangsafferenzen vermittelt wird. In einem ergänzenden 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 außerordentlich starke Verschiebung der auditiven Lateralisation (ca. 7 dB), die in
bezug auf das stimulierte Vestibularorgan zur Gegenseite gerichtet war. Berücksichtigt 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] überein. Faßt man
beide Befunde zusammen, weisen sie also einen signifikanten Einfluß des vestibulären Systems auf die
Verarbeitung auditiver Rauminformation nach. Frühere Untersuchungen, die auf einen ähnlichen Einfluß
in der visuellen Modalität hindeuten (z.B. Karnath et al. 1994), legen darüber hinaus die Vorstellung

                                                          
7 Mit dem Begriff audiomotorische Parameter wird hier die Relation von Veränderungen der Kopfposition im Raum und den

hierdurch induzierten Veränderungen auditiver Richtungsparameter bezeichnet (s. Blauert 1974). In der Literatur wird häufig
auch der Begriff dynamische Parameter verwendet.
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nahe, daß 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, daß bei Veränderung der Kopfposition die vestibulär (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 Einfluß jeweils einer der beiden sensorischen Komponenten nachweisbar sind,
sollten sich daher bei natürlichen Kopfbewegungen, die gleichermaßen vestibuläre wie propriozeptive
Anteile involvieren, zumindest teilweise gegenseitig aufheben und zu keinen wahrnehmbaren Beein-
trächtigungen der Lokalisationsgenauigkeit führen. Zudem geben die entgegengesetzten Richtungen von
vestibulär und propriozeptiv induzierten auditiven Verschiebungen bei Kopfdrehungen einen Hinweis
darauf, daß möglicherweise eine subtraktive Verrechnung beider Komponenten von Kopfpositionsinfor-
mation erfolgt. Würde die hieraus resultierende Differenz der Positionsveränderungen des Kopfes relativ
zum Rumpf und des Kopfes im Raum in Relation zur (kopfbezogenen) auditiven Rauminformation ge-
setzt, könnte sie — in Verbindung mit einer Zwischenspeicherung im Arbeitsgedächtnis (s. Abschnitt 5)
— sowohl eine Information über die räumliche Position einer Schallquelle relativ zum Rumpf als auch
über die Positionsveränderungen des Rumpfes relativ zur Umwelt liefern. Diese Koordinatentransforma-
tionen könnten somit eine Kodierung auditiver Rauminformation in einem umweltbezogenen Referenzsy-
stem ermöglichen, die möglicherweise die Grundlage der perzeptuellen Raumkonstanz bildet.

4.3 Einfluß der Gravitation auf die auditive Lateralisation

Ein wesentlicher Bezugspunkt für die räumliche Orientierung bei Körperbewegungen — insbesondere
dann, wenn keine visuelle Information zur Verfügung steht — ist die konstante Richtung der aus der Erd-
gravitation resultierenden Linearbeschleunigung. Es ist daher zu erwarten, daß eine Integration der senso-
rischen Information der Macula-Rezeptoren des Otolithensystems mit der auditiven Rauminformation
erfolgt. Um die Frage nach möglichen perzeptuellen Korrelaten eines solchen Integrationsprozesses zu
beantworten, wurde im Rahmen der vorliegenden Untersuchungen der gesamte Körper 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 präsentiert
wurden [17]. Bei stationärer Neigung zur Seite war ein Perzept, das bei aufrechter Körperposition im
Kopf zentriert erschien, zum untenliegenden Ohr verschoben. Die maximale Amplitude der Verschiebung
betrug 25 µs bei 90° Neigungswinkel. Dieser Befund legt einerseits einen signifikanten Einfluß der Otoli-
thenafferenzen auf die Verarbeitung auditiver Rauminformation nahe. Andererseits zeigt die äußerst ge-
ringe Größe dieses Verschiebungseffektes — ebenso wie die oben beschriebenen Einflüsse von Kopf-
position und Drehbeschleunigung — die ausgezeichnete Stabilität der auditiven Raumwahrnehmung bei
Bewegungen. Nur am Rande sei hier erwähnt, daß diese Resultate die bisher angenommene Existenz ei-
ner weitaus stärker ausgeprägten „Wahrnehmungstäuschung“ (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-
änderung in der Wahrnehmung der Körperstellung handelt.

Vergleicht man die Ergebnisse dieser Untersuchung [17] mit den zuvor beschriebenen Effekten, zeigt
sich eine interessante Regelmäßigkeit. Während die exzentrische Augen- oder Kopfposition relativ zum
Rumpf zu einer Verschiebung der Raumwahrnehmung in Gegenrichtung führt, induziert eine Linear- oder
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Drehbeschleunigung des gesamten Körpers relativ zur Umwelt eine Verschiebung in Richtung der Positi-
onsveränderung. Offenbar gilt dies gleichermaßen für die auditive und die visuelle Sinnesmodalität (zum
Einfluß der Linearbeschleunigung auf die visuelle Wahrnehmung s. Graybiel 1952). Wie schon erwähnt,
könnten diese sehr kleinen systematischen Fehler die Arbeitsweise eines neuralen Mechanismus wider-
spiegeln, welcher durch komplexe Koordinatentransformationen exteriozeptive, propriozeptive und vesti-
buläre Infomation integriert, um bei Körperbewegungen die stabile Raumwahrnehmung innerhalb eines
umweltbezogenen Referenzsystems zu ermöglichen.

5 Auditives räumliches Arbeitsgedächtnis

Die oben beschriebenen Befunde zu propriozeptiven und vestibulären Einflüssen auf die auditive Raum-
wahrnehmung legen in Verbindung mit früheren Studien (Thurlow und Runge 1967; Perrett und Noble
1997) eine Nutzung der aus Kopfbewegungen resultierenden audiomotorischen Parameter nahe. Wird der
Kopf während der Darbietung eines stationären Schallsignals bewegt, ändern sich die binauralen und
monauralen Richtungsparameter in spezifischer Weise. Diese Veränderungen der Ohrsignale müssen den
Veränderungen der Kopfposition exakt zugeordnet werden, was eine ständige Aktualisierung dieser Re-
lationen während 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 Arbeitsgedächtnis unabdingbar. Weitaus evidenter ist die
Funktion des auditiven räumlichen Arbeitsgedächtnisses in dem — im alltäglichen Leben sehr viel häufi-
geren — Fall, daß ein Schallsignal zu kurz ist, um motorische Reaktionen in Form von Kopf- und Kör-
perbewegungen vor dessen Ende zu ermöglichen. Hier müssen die erinnerten Richtungsparameter durch
Kopfpositionsinformation aktualisiert werden, um die Aufrechterhaltung der perzeptuellen Raumkonstanz
bei Bewegungen zu gewährleisten. In beiden Fällen kann also eine genaue Lokalisation nur aus der Nut-
zung von Gedächtnisinformation resultieren.

Im Kontext der vorliegenden Arbeit führten diese Überlegungen zunächst zur Frage, ob Phänomene
wie der hier nachgewiesene Kopfpositionseffekt auch bei erinnerten Schallpositionen auftreten. Diese
Annahme wurde in Experimenten bestätigt, bei denen die Versuchsperson mit dem Kopf auf die erinnerte
Position einer zuvor präsentierten Schallquelle zeigte [7]. Es kam hier zu ähnlichen systematischen Feh-
lern in der Lokalisation wie beim Kopfzeigen auf kontinuierlich aktive Schallquellen. Offenbar wird also
die „Gedächtnisspur“ der auditiven Richtungsinformation in gleicher Weise durch die Kopfposition be-
einflußt wie das durch eine tatsächlich vorhandene Schallquelle evozierte Perzept. Darüber hinaus zeigte
sich in weiteren Experimenten, bei denen die in Abschnitt 3.4 beschriebene Kopflaser-Zeigermethode
eingesetzt wurde, ein zusätzlicher Effekt [11]. Wurde — bei Konstanthaltung aller anderen Faktoren —
das Zeitintervall zwischen Reizdarbietung und Reaktion der Versuchsperson variiert, war eine systemati-
sche Überschätzung der Seitenwinkel von Schallquellen um wenige Grad zu verzeichnen, die mit der
Intervalldauer zunahm. Je länger die Speicherdauer im Arbeitsgedächtnis 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 möglich. Denkbar ist, daß es sich um ein Korrelat potentieller
zeitabhängiger Veränderungen der Gedächtnisaktivität räumlich selektiver Neuronen handelt (vgl.
Mazzoni et al. 1996).
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6 Visuelle Einflüsse

6.1 Der Ventriloquismus-Effekt

Synchrone auditive und visuelle räumliche Information, die von demselben Ereignis ausgeht, führt in der
Regel zu einem einheitlichen Perzept. Diese alltägliche Erfahrung scheint zunächst in einem scheinbaren
Widerspruch zu den perzeptuellen räumlichen 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
Schallübertragung in natürlichen Umgebungen verschiedene physikalische Einflüsse auf, die nicht nur
räumliche, 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 Verzögerung auditiver Informa-
tion. Die Kompensation solcher auditiv-visueller Divergenzen erfolgt offenbar durch Mechanismen, die
mit dem bereits erwähnten Ventriloquismus-Effekt (vgl. Abschnitt 1.2) in Zusammenhang stehen. Faßt
man dieses Phänomen als Korrelat der im Gehirn nachgewiesenen Konvergenz beider Sinnesmodalitäten
auf, stellt sich im Kontext der vorliegenden Arbeit insbesondere die Frage, inwieweit die auf der perzep-
tuellen Ebene auftretenden zeitlichen und räumlichen 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 über die
Position einer stationären Schallquelle hinweg und die Versuchsperson zeigte den Punkt der subjektiven
räumlichen Übereinstimmung durch einen Tastendruck an [12]. Die räumliche Position dieses Punktes
verschob sich systematisch in Abhängigkeit von der zeitlichen Beziehung der aus periodischen Schall-
und Lichtpulsen bestehenden Reize. Waren beide Signale synchron oder war die zeitliche Disparität nicht
größer als etwa 100 ms, kam es zu einer Verschiebung um etwa 3° entgegen der Bewegungsrichtung des
Lichtpunktes. Erst bei noch größeren zeitlichen Disparitäten verringerte sich diese Verschiebung deutlich.
Dieses Resultat kann durch Annahme eines zeitlich-räumlichen „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 geringfügen Disparitäten als räumlich übereinstimmend wahrgenommen. Es
ist bemerkenswert, daß die auditiv-visuellen räumlichen Divergenzen, die aufgrund der oben beschriebe-
nen Effekte bei normalen Bewegungsabläufen zu erwarten sind, größtenteils innerhalb dieses Bereichs
von 3° liegen. Funktionell betrachtet, unterstützt der Ventriloquismus-Effekt somit nicht nur das Entste-
hen einer phänomenalen Kausalität auditiver und visueller Reize (vgl. Michotte 1963), sondern leistet
einen wesentlichen Beitrag zur perzeptuellen Raumkonstanz. Darüber hinausergeben sich aus den Resul-
taten auch Rückschlüsse auf neurale Verarbeitungsprozesse. Interessanterweise existiert ein „Zeitfenster“,
wie es hier auf der perzeptuellen Ebene nachgewiesen wurde, in ähnlicher Größenordnung 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 et al. 1987). Das durch
die Größe der rezeptiven Felder bestimmte „räumliche Fenster“ einzelner bimodaler Neuronen ist ande-
rerseits — mit Ausdehnungen von häufig über 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 großen Zahl von gleichzeitig aktiven
bimodalen Neuronen zu einer wesentlich höheren perzeptuellen Auflösung bei der auditiv-visuellen
räumlichen Diskrimination führen sollte, als aus den räumlich selektiven Eigenschaften einzelner Zellen
abzuleiten ist.
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6.2 Der Ventriloquismus-Nacheffekt

Während der Ventriloquismus-Effekt zu einer perzeptuellen Integration von synchron dargebotenen,
räumlich disparaten auditiven und visuellen Reizen führt, handelt es sich beim Ventriloquismus-Nachef-
fekt offenbar um eine Adaptation in Form einer Verschiebung des räumlichen Hörens, die nach einer sol-
chen Reizpräsentation anhält. Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurden der Versuchsperson jeweils 17
min lang repetitive synchrone Lichtblitze und Schallpulse mit einer konstanten Disparität von 20° in völ-
liger Dunkelheit präsentiert und sofort nach dieser Adaptation die auditive Lokalisation mit einer Hand-
zeigermethode gemessen [18]. Verglichen mit einer zuvor durchgeführten Referenzmessung zeigte sich
hierbei eine systematische Verschiebung von ca. 2-6°, deren Richtung der Abweichung des visuellen vom
auditiven Reiz während der vorausgegangenen Adaptation entsprach. Die experimentell induzierte inter-
modale Disparität führt also bereits nach relativ kurzer Zeit zu einer gegenseitigen Verschiebung der Re-
präsentationen des auditiven und visuellen Raumes, wobei die auditiven Koordinaten den — weitgehend
stationär bleibenden — visuellen Koordinaten angepaßt werden.

Werden während der Adaptation reine Töne als akustische Reizen dargeboten, ist der Ventriloquis-
mus-Nacheffekt interessanterweise nur in dem Fall nachweisbar, wenn die auditive Lokalisation an-
schließend mit Schallreizen der gleichen Frequenz gemessen wird [18]. Es erfolgt also keine Übertragung
des Verschiebungseffektes auf die räumliche Wahrnehmung in einem von der adaptierten Frequenz deut-
lich abweichenden Bereich des Hörens. Dieser Befund scheint zunächst darauf hinzudeuten, daß der Ur-
sprung des Ventriloquismus-Nacheffektes eher in sensorischen als in kognitiven Faktoren liegt. Geht man
von der Hypothese einer durch räumlich divergierende visuelle Reize induzierten Transformation auditi-
ver Koordinaten aus, ist anzunehmen, daß 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 erwähnten
Colliculus superior scheinen hierfür zu breitbandig zu sein. Ein Hörbahnareal, in dem sich Neuronen mit
entsprechenden räumlich selektiven und frequenzspezifischen Antworteigenschaften befinden und das
zudem auch visuelle sowie Augenpositions-Information erhält, 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 Repräsentation 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 — über einen we-
sentlich längeren Zeitraum von einigen Wochen. Unklar ist bislang, ob derartige Adaptationen bei Pri-
maten möglicherweise schneller ablaufen können.

Der Ventriloquismus-Nacheffekt belegt eindeutig die Möglichkeit, daß das räumliche Hören visuell
„kalibriert“ werden kann. Die funktionelle Bedeutung eines solchen Mechanismus könnte einerseits in der
Anpassung der zentralnervösen Verarbeitung von Rauminformation an Veränderungen des peripheren
auditiven Systems liegen, wie sie vor allem während des Wachstums, aber auch aufgrund von Verletztun-
gen und Krankheiten erfolgen (s. Abschnitt 1.1). Die hohe Geschwindigkeit dieser innerhalb von Minuten
ablaufenden Adaptationsprozesse läßt es andererseits fraglich erscheinen, ob eine derart schnelle Plasti-
zität lediglich einer Kompensation von Veränderungen der auditiven Peripherie dient. Die Dynamik die-
ser Kalibrierungsprozesse könnte eher im Kontext der durch Augen- und Kopfpositionsinformation sowie
vestibuläre 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, daß die komplexe Koor-
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dination dieser neuralen Prozesse eine ständige Kalibrierung erfordert. Die mit hinreichend hoher räumli-
cher Auflösung zur Verfügung stehende visuelle Information scheint hierfür am geeignetsten zu sein.

Geht man von dieser Überlegung aus, bietet sich nun ein Erklärungsansatz8 für die bislang ungelöste
Frage, warum überhaupt — wenn auch sehr geringe — signifikante systematische Fehler der auditiven
Lokalisation in einer bestimmten Richtung in Abhängigkeit von Augen- und Kopfposition sowie von
vestibulären Einflüssen auftreten. Aus der Annahme einer visuellen Kalibrierung folgt, daß systematische
Fehler in der visuellen Lokalisation sich exakt auf die auditive Lokalisation übertragen müssen. Dies ist
in Einklang mit der hier nachgewiesenenTatsache, daß die Einflüsse der exzentrischen Augen- oder Kopf-
position auf das räumliche Hören in analoger Form auch in der visuellen Modalität9 vorkommen. Nur für
zwei der beschriebenen Phänomene besteht eindeutig keine solche Analogie, so daß sich hieraus auditiv-
visuelle räumliche Divergenzen ergeben. Dies sind zum einen der retinale Augenpositionseffekt und zum
anderen die Überschätzung 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 Übertragungsfunktionen) beruhen. Offenbar betrifft
die visuelle Kalibrierung also nur die Verarbeitung afferenter sensorischer Signale der Augen-, Kopf- und
Körperstellung, die — wie hier angenommen wird — in neurale Koordinatentransformationen bei Bewe-
gungen einfließen.

6.3 Einfluß visueller Deprivation: Räumliches Hören bei Blinden

Die Vorstellung einer visuellen Kalibrierung des räumlichen Hörens könnte zunächst vermuten lassen,
daß 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, daß Blinde eine Genauigkeit des räumlichen Hörens zeigen, die in der Re-
gel der von Sehenden vergleichbar oder sogar überlegen ist (Röder et al. 1999). Dies impliziert die Exi-
stenz neuraler Reorganisationsprozesse, bei denen die visuelle Rauminformation durch sensorische In-
formation anderer Modalitäten ersetzt wird.

Im vorangegangenen Abschnitt (6.2) wurde die Hypothese aufgestellt, daß die von Augen-, Kopf- und
Körperstellung abhängigen 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
Modalität treten, könnten daraus Unterschiede in der Arbeitsweise dieser neuralen Mechanismen resultie-
ren, die wiederum zu anderen Formen systematischer Fehler führen. Ausgehend von dieser Annahme
wurden mit kongenital oder früh erblindeten Versuchspersonen im Rahmen der vorliegenden Arbeit Ex-

                                                          
8 An dieser Stelle sei darauf hingewiesen, daß sich die hier diskutierten Interpretationen erst aus dem Gesamtzusammenhang aller

Resultate ergaben. Darstellungen in den neueren der vorgelegten Originalveröffentlichungen können daher in einigen Punkten
älteren Publikationen widersprechen. Beispielsweise zeichnet sich im Lichte der neueren Ergebnisse ab, daß die anfängliche
Diskussion einer möglichen Rolle des Colliculus superior als ein neurales Substrat der hier nachgewiesenen perzeptuellen Phä-
nomene einer Revision bedarf.

9 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. Möglicherweise spielen
hierbei geringfügige Divergenzen zwischen retinaler und visuomotorischer Information eine Rolle. Auf eine weitergehende
Diskussion dieser Frage wird jedoch im Rahmen der vorliegenden Arbeit, die sich auf Phänomene konzentriert, die im direkten
Zusammenhang mit der auditiven Raumwahrnehmung stehen, verzichtet.



Darstellung des thematischen Zusammenhangs 20

perimente durchgeführt, die zunächst 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 Abhängigkeit von der Kopfposition auf, die eine ähnliche Größenordnung,
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, daß die visuelle Kalibrie-
rung zumindest im frontalen Raumbereich, innerhalb dessen Sehende normalerweise Objekte fixieren,
anderen Sinnesmodalitäten überlegen 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 erwähnte Nutzung audiomotorischer Parameter (s. Abschnitte 4 und 5). Damit böte
sich auch ein Erklärungsansatz für die unterschiedlichen Richtungen der Kopfpositionseffekte bei Blinden
und Sehenden. Da der Kopfumfang während der Entwicklung zunimmt, verändert sich — physikalisch
bedingt — das Verhältnis von binauralen Richtungsparametern zur Schalleinfallsrichtung. Bei konstan-
tem Seitenwinkel einer Schallquelle (relativ zur Medianebene des Kopfes) entstehen dabei immer größere
interaurale Differenzen in Zeit und Schalldruckpegel. Ohne eine zusätzliche Kalibrierung würde dies zu
einem zunehmenden intersensorischen Konflikt bei der Nutzung audiomotorischer Parameter führen. Bei
einer auf die Schallquelle gerichteten Kopfdrehung würde die daraus resultierende Veränderung der
binauralen Richtungsparameter dem Gehirn die auditive Information einer zunehmend größeren Kopfpo-
sitionsänderungen liefern als die propriozeptive Information (wie auch die vestibuläre Information oder
eine Efferenzkopie). Die hier bei Blinden erhaltenen Resultate könnten sich dahingehend deuten lassen,
daß dieser Konflikt nicht vollständig 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 angeführte Hypothese in Betracht, daß der entgegengesetzte Effekt bei
Sehenden auf eine Fehlanpassung von retino-visuomotorischer und Kopfpositionsinformation zurückzu-
führen ist (s. Abschnitt 3), ist klar, daß dies für Blinde nicht zutreffen kann. Bemerkenswert ist allerdings
die geringe Größe der systematischen Fehler bei Blinden. Dies zeigt, daß eine Kalibrierung durch audio-
motorische Information prinzipiell die gleiche auditive Lokalisationsgenauigkeit ermöglichen kann wie
eine Kalibrierung durch retino-visuomotorische Information. Es ist daher zu vermuten, daß 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 ausführten (Weeks et al. 2000). Hierbei zeigte sich eine — im Ver-
gleich zu Sehenden — verstärkte Aktivierung im posterioren Parietalkortex, der als ein mögliches neura-
les Korrelat dieser Verarbeitung anzusehen ist (s. hierzu die Abschnitte 1.3 und 7).

Bei Blinden könnten also audiomotorische Parameter eine entscheidende Rolle für die Kalibrierung
des neuralen Mechanismus spielen, der für die Transformation auditiver Koordinaten von einem kopf- in
ein rumpfbezogenes Referenzsystem verantwortlich ist. Hieraus ergibt sich die Überlegung, daß es in
Fällen, wo diese Parameter nicht zur Verfügung 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. Während bei der Lokalisation in der Azimutalebene (anhand von binauralen Pa-
rametern) die Medianebene des Kopfes exakt durch den Nullpunkt der interauralen Zeit- und Intensitäts-
differenzen definiert ist, fehlt ein derart klar vorgegebener auditiver Bezugspunkt beim Richtungshören in
der Vertikalen. Für Sehende stellt dies keine Beeinträchtigung dar, da ihnen die visuelle Rauminformation
eine Referenz bietet. Bei Blinden wäre dagegen zu erwarten, daß die ausschließliche Nutzung audiomoto-
rischer Parameter nur die relative, nicht aber die absolute Lokalisation in der Medianebene mit einer hin-
reichenden Genauigkeit ermöglicht.

Diese Hypothese ist größtenteils 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 Maß für 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 stärker ausgeprägte sy-
stematische Abweichungen in der Vertikalen, die für alle Schallpositionen annähernd 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 ähnlich präzise waren wie bei Sehenden, legen diese Befunde insgesamt die Vorstellung
nahe, daß bei Sehenden eine visuelle Kalibrierung von entscheidender Bedeutung für diejenigen Mecha-
nismen ist, die eine Zuordnung der Körperkoordinaten zu den absoluten Positionen von Schallquellen in
der Vertikalen treffen.

7 Potentielle neurale Substrate intermodaler Koordinatentransformationen

Neurophysiologische und neuroanatomische Untersuchungen deuteten darauf hin, daß der posteriore Pa-
rietalkortex ein möglicher Ort der Integration von visueller Information mit Augenpositionsinformation,
propriozeptiver Kopfpositionsinformation und vestibulärer Information ist. Dies scheint zu einer Reprä-
sentation des visuellen Raumes in egozentrischen, körperbezogenen Koordinaten zu führen (Andersen et
al. 1993, 1997; Brotchie et al. 1995; Thier und Karnath 1997; Snyder et al. 1998). Einzelzellregistrierun-
gen der räumlich selektiven Reizantworten auditiver Neuronen im posterioren Parietalkortex von Affen,
Befunde von hirngeschädigten Patienten mit parietalen Läsionen sowie Studien mit bildgebenden Verfah-
ren ergaben Hinweise, daß 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 körperbezogenes Referenzsystem dar. Geht man von der hier
vertretenen Auffassung aus, daß es sich bei den in den vorliegenden Untersuchungen nachgewiesenen
systematischen Lokalisationsfehlern um perzeptuelle Korrelate solcher Koordinatentransformationen
handelt, ergibt sich daraus die Überlegung, daß vergleichbare systematische Verschiebungen der auditi-
ven Raumwahrnehmung auch durch die direkte kortikale Stimulation des posterioren Parietalkortex indu-
ziert werden könnten. Innerhalb eines Teilprojektes der vorliegenden Arbeit [15] wurde aus diesem
Grunde der Einfluß von rTMS über 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 zehnminütigen 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 beeinträchtigt. 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, daß dieses Areal das neurale Substrat der perzeptuellen Stabilität
des auditiven Raumes bei Bewegungen repräsentiert (Thier und Karnath 1997).

8 Schlußfolgerungen und Ausblick

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

Im Zusammenhang mit der Frage nach den neuralen Substraten der hier nachgewiesenen perzeptuellen
Phänomene ist die Anwendung von rTMS als ein bedeutender methodischer Fortschritt für die Untersu-
chung des räumlichen Hörens zu bewerten [15]. Während 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 Störung der
neuralen Prozesse in einem einzelnen Kortexareal, so daß die daraus resultierenden psychophysischen
Daten reliablere Hinweise auf die spezifische Funktion des betreffenden Areals geben können. Dieser
Vorteil gilt in gleicher Weise gegenüber psychophysischen Untersuchungen hirngeschädigter Patienten.
Meist umfassen die Läsionen mehr als ein Areal, und zudem muß 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 Gründen wird es in künftigen Untersuchungen vor allem von
Interesse sein, rTMS bei gesunden Versuchspersonen in Verbindung mit den verschiedenen hier
entwickelten psychophysischen Paradigmen einzusetzen, um spezifische Einflüsse von rTMS auf die
auditive Lateralisation bzw. Lokalisation bestimmten Hirnarealen zuordnen zu können. Dies könnte
wiederum den Anstoß zu neurophysiologischen Experimenten geben, in denen die Antworteigenschaften
einzelner Zellen in homologen Kortexarealen nichtmenschlicher Primaten analysiert werden, während die
Tiere Verhaltensaufgaben ausgeführen, die aus den psychophysischen Ansätzen der vorliegenden Arbeit
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entwickelt werden können. Letztlich wird sich eine weitere Annäherung an die Lösung der Frage nach
den neurobiologischen Grundlagen der perzeptuellen Raumkonstanz nur durch eine konvergente
multidisziplinäre Vorgehensweise ergeben. Während sich die bisherigen Untersuchungen zu diesem
Problem im wesentlichen auf Phänomene der visuellen Raumwahrnehmung konzentrierten, kann — wie
die vorliegende Arbeit zeigt — die psychoakustische Forschung in dieser Hinsicht wichtige Beiträge
leisten.
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