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Fire funktioner af hgrelse

» Refleksagtige reaktioner pa
(kraftige) lyde

» Akustisk billeddannelse
(hvem/hvad/hvor?)

« Kommunikation (sprog)

« Ekkolokalisering (sonar)

Indhold

* Hvad kan vores hgrelse?
¢ Hvordan virker harelsen?
» Hvad kan ga galt med harelsen?

Akustisk billeddannelse
(auditory scene analysis)

» Analogt med visuel billeddannelse —
processer, der gar det muligt at tilordne
lyd til objekter — lydkilder

* Auditory streaming — de processer,
hvorved man skiller lyde i forskellige
kanaler eller ’strgamme’

Hvad er funktionen af hgrelse?

» Helt generelt: lyd er et tegn pa, at der sker
et eller andet i neerheden

* Hgrelsen kan give information om noget,
der bevaeger sig udenfor vort synsfelt..

Auditory streaming - problemet

De to gren modtager lyd fra mange lydkilder; mekanismer i
nerveystemet ma "beregne’ hvilke komponenter, der hgrer
sammen for at tilordne dem til de rigtige lydkilder

Blandingen, som gret modtager:
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Auditory scene analysis/imaging
antager at

En af hagrelsens vigtigste funktioner er at

+ sortere lydkomponenter i denne blanding
og

« gruppere dem efter lydkilde

* (Bregman AS, Auditory Scene Analysis, MIT Press 1990
* Yost WA, Sheft S: Auditory perception, i Yost, Popper,
Fay: Human psychophysics, Springer 1993

dB-skalaen

 Lydtryk (der males i Pa) angives ofte i forhold til
et referencetryk i dB, som er en logaritmisk
skala
p

dB, =20log,, —

0

» Det oftest brugte referencelydtryk (i luft) er 20
pPa (dB SPL), teet pa gennemsnitsteersklen for
mennesker ved 1 kHz

» dB skalaen er nyttig, fordi
— hagrelsen generelt ‘er logaritmisk’ — dvs afhaengig af
stimulusintensitet og 'sammentrykt’.
— 1 dB svarer nogenlunde til den mindst detekterbare
forskel i lydtryk

Sproget- vor arts vigtigste
tilpasning
» Enestaende kommunikationssystem pa
grund af
« Uendelig flexibilitet (kombination af 20-40
elementer
+ Specialitet: konsonanter, dvs. begyndelse

dB-skalaen

* Nyttige veerdier: 6 dB svarer til en
fordobling, 20 dB til 10 gange.

* Demonstrationer: stgjtrappe med tre
forskellige dB-trin:

og slutning af lyde, som er 6-dBtrin  3-dBtrin  1-dB trin
betydningsbzerende! Alstandsloven:
daempning/fordob
ling af afstand
Nogle fa begreber om lyd Lydtryk

* Lyd er en trykbglge, der udbredes i et
elastisk medium

* Lydhastigheden i luft er 340 m/s
* Lydtryk males i pascal (N/m2)

* Lydtryk er som regel meget sma —

* 110 dB SPL , en kraftig (og skadelig) lyd
svarer til ca. 10 pa, 1/10000 af
atmosfeeretrykket.
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Lydbglgens egenskaber 1

Nogle definitioner:

* Frekvens: antal svingninger pr. sekund
(f).

* Bglgelaengde: Afstand i m mellem to
balgetoppe

* Fase: tidsforskydning af balgens nul-
gennemgang i forhold til reference

y

Audiogrammet

» Etaudiogram er en maling af hgreteersklens
afhaengighed af frekvensen

Man skelner mellem

1. MAP audiogrammer (minimum audible
pressure, hovedtelefoner), hvor formen af
audiogrammet afhaenger af den anvendte
hovedtelefon.

2. MAF (minimum audible field, frit felt)
audiogrammer.

3. Benledning-audiogrammer. Her stimuleres
kraniet med vibrationer

Man maéler altid hvert gre for sig.

Demo: 125,250,500,1000,2000,4000,80(50 Hz; 5 dB trapper

Lydbglgens egenskaber 2

| det simpleste tilfaelde (stemmegaffel), er
den udsendte lyd en ren sinussvingning
givet ved formlen

p(t) = P, Sin(27ft + )

Her er f frekvensen og ¢ fasen. P, er
amplituden af lydtrykket (det maksimale
udsving)

Frekvens svarer nogenlunde til vort
begreb om tonehgjde

Audiogrammer
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Nogle centrale egenskaber ved
lydsansning

Folsomhed (teerskler ned til ca. 20 uPa)
Frekvensselektivitet — detektion af
frekvensaendringer pa ca. 2 Hz v 1000Hz
Retningsfalsomhed — ca 2 grader teerskler
Sensitivitet for tidsstruktur i lydsignaler,
bade langsomme variationer (sekunder)
og hurtige variationer (<100 ms)

Audiogram - klinisk

| klinikken bruges oftest MAP-
audiogrammer (hovedtelefoner)
og benledning.

Som regel angiver patienten, om
han/hun kan hgre tonen.

Herefter skruer forsggslederen o
eller ned for lydstyrken, indtil
teersklen (det lydtryk, hvor
patienten netop kan hgre tonen)
er bestemt.
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Audiogram i klinikken-2
» Angiver dB i forhold til standard audiogram
(dB HL). Haretab (nedad) er positive dB-
veerdier! Venstre gre — bla, hgjre - rad

Jret: opbygning.

Den grundlaeggende opbygning er
* Ydre gre og gregang

* Mellemgre (trommehinde og
mellemgreknogler)

sanseorganer)
Hgrenerven

Indre gre (@resneglen (cochlea):

Hgrebanen i centralnervesystemet

Det kliniske audiogram

dB skalaen er her dB HL, hvor man sammenligner teersklen med normal-
teerskler (sa 0 dB HL er normal hgrelse, positive tal viser et hgretab)
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Ydre gre

Funktionen af det ydre gre:

1. Forsteerkning
(horneffekt)

2. Skygning omkring det

ydre gre giver
information om retning
til lydkilden.

3. Det ydre gre giver

specielt information om
lydretning i
vertikalplanet

Pressure Gain (dB)
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Hoved-relaterede .

overfgringsfunktioner -
(HRTF) ‘ A
. Wiy | e
HRTFer viser skygningen af gret ved | N)U {F”ﬁ
forskellige lydretninger og frekvenser /f ||

Her er HRTFer for to personer.
Lyden kommer fra venstre side, og de
fire kurver er fra fire forskellige
hgjderetninger (0, 10,20 30 grader)

« & B ¥ % & £

Ved at filtrere lyd med HRTF’er kan
man danne en komplet illusion om
lydretning

Impedance matching - mekanisme

» Veesken i det indre gre er meget tungere og
mindre sammentrykkelig end luft.

« Derfor er vibrationer af vaesken i det indre gre
meget mindre end i lydbelgen i luften udenfor.

» Funktionen af mellemgret er at omdanne store

vibrationer i lyd i luft til sma vibrationer ved

hgjere tryk i vaesken

Den totale forstaerkning af mellemgret er 30-40

dB

Trommehinde og }'m;-;
mellemareknogler ||

R
Trommehinden er en
kegleformet membran,
diameter 55-90 mm.

Trommehinden kontaktes
af en kaede af tre sma
mellemgreknogler, farst
hammeren (malleus)
som er forbundet med
ambolten (incus) og
stigbgjlen (stapes).
Fodpladen af stigbgjlen
sidder pa det ovale
vindue i hgresneglen
(cochlea)

tympanic membrane

Harelse uden mellemgret:
benledning
* Hvis mellemaret er defekt, kan man stadig

hgre ved benledning: vibrationer af
kraniet, der stimulerer det indre gre

» Benledning er ca. 40 dB (100 gange)
mindre effektiv end luftledning.

Mellemgret — impedans matching

+ Den vigtigste funktion af mellemaret er
impedansmatching.

* Impedansmatching er vigtig, fordi vi er
blevet landlevende dyr, der forsgger at
bruge et vaeskefyldt gre til at hgre med i
luft.

» Uden mellemgret ville stgrstedelen af
energien i lydbglgen blive reflekteret fra
hovedet. Mellemgrets betydning kan ses i
forskellen pa normale hgretaerskler og
teerskler, nar mellemearet er blokeret —
f.eks. ved mellemarebetaendelse

malleus

incus
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Tveersnit af cochlea

: Scala vestibuli
(perilymph)

Spirol ganglian

Basilor membrane

Det indre gre.

» Cochlea er et vaeskefyldt rar, delt af en
membran, som sansecellerne sidder pa
Tveersnit af cochlea

Corti’s organ -skematisk

Corti’s organ indeholder sanseceller og statteceller og sidder pa
basilarmembranen
De tre reekker ydre harceller sider fast i tektorialmembranen.

Funktionen af cochlea

Cochlea fungerer som et 'akustisk prisme’, dvs.
den analyserer frekvenser i lyd ved at hver
frekvens stimulerer et bestemt omrade af
basilarmembranen maximalt.

Dette sker ved en 'vandrende bglge’ der
udbreder sig i basilarmembranen og har
maksimum amplitude i et bestemt,
frekvensspecifikt omrade.

Den vandrende bglge blev fgrst beskrevet af
von Bekesy.
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Den vandrende bglge og
basilarmembranen

« Malingerne blev lavet pa lig og viste ret breg » Den vandrende bglge

tuning af basilarmembranen opstar ved at ,_
basilarmembranen ‘filtrerer

den hydrodynamiske
balge, som bliver dannet
ved stigbgjlens vibrationer
ik det ovale vindue.
e s ey » Den frekvensafhaengige
A filtrering opstar fordi
basilarmembranen varierer
systematisk i tykkelse,
stivhed og bredde i sin
leengde

‘Von Bekesys malinger

Vandrende balge ved tre
frekvenser

* Model af basilarmembranen. q .
» Seettes pa armen og stimulerer forskellige a«

steder pa armen afhaengigt af frekvensen

Von Bekesy - model

|

Den vandrende balge Den vandrende bglge-amplitude
+ Von Bekesy’s forsag viste, at og fase
faseforskelle langs cochlea ville give
maksimalt udsving af » For hver
basilarmembranen i et omrade, der var frekvens erder |,
karakteristisk for frekvensen — hgje et karakteristisk | :

faseskift — dvs.
en karakteristisk
forsinkelse for
hver frekvens

frekvenser teettest pa det ovale vindue,
lave frekvenser laeng
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Inner Ear

Cochlea-sanseceller

Maskering og eksitationsmgnstre

Nar cochlea stimuleres med en tene, dannes et asymmetrisk
eksitationsmgnster, der aftager stejlt mod lave frekvenser. En
masker med lavere frekvens end signalet, vil derfor daekke
mere komplet end en hgj-frekvens masker

Sansecellerne - harceller

Indre (venstre) og ydre harceller fra cochlea.
Indre harceller er ca 35um, ydre hérceller ca. 25 pum lange

. §

Base Cochlear Place Apex
Lower frequency masker |
= B e
@ TR |
T:':_‘_I;I.-_rjhu- fraqueancy signal _} ) |
Higher frequency masker == | N

() : SEEL ; |

- e - N N

—_— 3 Lowar frequency signal )

7

High Frequency Low

Cochlea-sanseceller

« Sansecellerne i cochlea ’

er harceller, der reagerer
pa bajning af
sanseharene (med
depolarisering).

» Der er to typer: en raekke
indre héarceller (IHC) og
tre reekker ydre héarceller
OHC)

« lalt erderca. 2500 IHC
0g 12500 OHC i cochlea

Harceller-sansecellerne i det indre
gre.

* Nar sanseharene
bgjes den ene
vej, stimulerer A
harcellen
hgrenerven

* Nar sansehéarene _ - :
bgjes den anden ~ e
vej, bliver Vi i e ;
nervefiberen
mindre aktiv

@ e
i
|
L3
|
|

T
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Harceller — tip links

« Tip links (forbindelse
mellem sanseharene)
antages at veere
vigtige for
transduktionen i
harceller

Tuningen og metabolisme

» Tuningen af basilarmembranen afheenger af

metabolsk energi — reduceret i
forgiftede/dgde dyr

Intakt og beskadiget harcelle

» Harcellerne, specielt de
ydre, beskadiges af
intense lyde (nederste
billede)

Aktive processer i
cochlea

Aktive processer er ngdvendige, fordi

Tuningen er for skarp i cochlea til at kunne |
forklares med en passiv vandrende bglge

Hvis tuningen skyldtes resonans, skulle
deempningen vaere minimal, men sa vil

responset ringe.

Aktive mekanismer i cochlea

* Von Bekesy'’s forsag
blev lavet pa dede
dyr. Det viser sig
imidlertid, at
frekvenstuningen i
levende dyr er meget |z
skarpere end i dgde 100 1,0 10,000
dyr Frequency - Hz

80
70

50
a0

Souwnd Level (dB) re- 18angs om:

Ydre harceller —forsteerker

vibrationen i cochlea

* De ydre harceller giver en feed-back
forsteerkning af vibrationen af

basilarmembranen og ger cochlea mere
falsom — taerskler ned til forskydninger pa

0.4 nm

* (teersklen er stort set begraenset af intern

staj i gret)
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Sanseceller og mekaniske effektorer
— specialisering af ydre harceller

» Studier af harcellerne i cochlea

har vist, at de indre harceller er d
egentlige sanseceller, medens de h
ydre harceller er mekaniske

effektorer, d.v.s. de kan beveege ]ﬁ
basilarmembranen under forbrug B
af energi (ATP) v

Corti’'s organ -skematisk

Elektrisk stimulering af ydre
harcelle

Jonathan Ashmore
http://www.physiol.ucl.ac.uk/ashmore/

Fabio Mammano

Aktive mekanismer i cochlea-2

» De aktive mekanismer skyldes de ydre
harceller. Tilsyneladende er der en eller
anden form for feed-back mellem den ret
brede, passive stimulering af
basilarmembranen ved den vandrende
belge — og aktive processer, der bestar i at
ydre harceller i den stimulerede region
treekker sig sammen

A

Proteinet prestin

fra ydre harceller 4/
: . 2008 / motility
giver spaendlngs- [ 5
afhaengig MWWNMWM
bevaegelse el e
! forsraget er genet for preostin R
indsat i nyreceller, som sa i . g \

bevaeger sig (to gverste spor)
nar de stimuleres med et i
spendingssignal (Zheng et al., [
Nature 405:149, 2000)

Fourth trace: stimulus waveform, it
lafter Zhene etal, Natgre 405: 140-155 2000]

Den cochleaere forstaerker

* De aktive processer giver
en non-lineeer forsteerkning
ved lave lydtryk. Ved hgje
lydtryk falder denne o
forstaerkning vaek, og °l ¥
cochlea er da naesten
linezer. { o4

* Hogreskadede, specielt hvis o s
de ydre harceller er "
skadede, vil have en
nzesten lineser BM i/o
funktion.

10
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BM-tuning —bredere ved hgje
lydtryk

Teerskler svarer ti en forskydning pa ca. 0.4 nm.

Dispincarment (m) _

o

Otoakustiske emissioner

Malelig lydudsendelse fra trommehinden,
enten spontant eller fremkaldt af
lydstimulering

Otoakustiske emissioner blev opdaget for ca.
20 ar siden (Kemp)

Emissionerne skyldes aktive processer i
cochlea (ydre harceller)

Brugt som et non-invasivt mal for, om cochlea
er velfungerende

Basilarmembran 1/0O

Malt pa det sted der har CF 9000 Hz. Laeg merke til non-linearitet
ved CF og linearitet ved 1000 Hz

10,000

Velocty (mi cometersisec )

10 30 S0 70 =0 10
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Otoakustiske emissioner

i
it

kil
il
NI

il Q)
. -0 -
i ’\201[' ]\A
& e Wt

FREQUENCY, kHz

"
an’se [ - Je e o
H =4

U T T

Harcelle-potentialer

Ved lave frekvenser (op til ca.
W 2 kHz er responset af harcellen

béde AC (potentialet moduleret

med stimulusfrekvensen) og
e DC (et _konstant potentiale)

Ved hgjere frekvenser er

responset kun et DC-potentiale

1 kHz

20 msec

Sound stimulation

Hgrebanen-anatomi

11
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Hgrenerven

* Hgrenerven (40000-
50000 fibre) innerverer de
ydre og indre harceller.

* Der er to typer fibre, hvor
den almindeligste (85-
95%) innerverer IHC.

* Hver IHC innerveres af
16-20 fibre

* Den anden type fibre

innerverer OHC (1
fiber/20 OHC)

Hgrebanen

» Figuren viser et procesorienteret diargram
af hgrebanen

Hgrebanen-3

Nervesignaler udbreder sig med
en hastighed pa ca 10-30 m/s
og bliver derfor forsinket op
gennem hgrebanen.

| hver synapse er der en
yderligere forsinkelse pa ca. 1
ms

Grundleeggende nervebiologi

)

* Nervecellen er en celle,
der er specialiseret til at
overfgre elektrisk-
kemiske signaler.

+ Cellen bestar af en
‘modtager’ del —
dendriterne, en
‘transmissionsdel’ —
axonet og en 'sender’ del
— synapsen.

* Cellemembranen er
specialiseret til at sende
elektriske signaler.

Responsomrade af en enkelt nervefiber

:

au'

.

|l
x-u-uul_n.—

==
==
i

)

GHAL LEVEL

IE 51

12
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Teerskelkurver-2

» Fra kat, la&eg maerke til forskellen i form mellem
hgj- og lavfrekvens teerskelkurver

Generelt om kodning i CNS

Der er ikke nogen generelle principper
Neuroner bliver mere specifikke, jo hgjere man
kommer op i CNS

Specialiseret behandling af tidsparametre (AM),
af retning m.v.

Kraftigt respons pa aendringer ('nyheder’),
novelty response

Neuroner er plastiske - responsmgnstre kan
endres dynamisk, afhaengig af adfeerdsrespons

Hvad koder hgrenervefibrene?

Tunction of the Afierent Aditory Ve

R

gt ot repar

AWV

S

* Frekvens- alle fibre er
skarpt tunede

» Fase: fibrene kan
faselase til
lavfrekvensstimuli

* Ankomsttid

* Indhyldningskurve
(dvs AM)

* Intensitet

'What’ og 'Where’ stramme

Kategorisering (What) og Lokalisering
(where) behandles sandsynligvis i
forskellige streamme i cortex, kaldet what
and where pathways.

Sammenligning af tuning i
hgrenerve og IC

What (gren) and where (violet)-

pathways
PFC
“Where" - ™
%
“What" PB : Belt Core

Cortex Thalamus

13
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Retningshgrelse

* Retning til en lydkilde bliver

beregnet i centralnervesystemet

ved sammenligning af input fra

de to gren: N
 ITD-(interaural time difference)

er sammenligning af

ankomsttidsforskelle pa de to

gren. /S
* ILD — (interaural level

difference) er sammenligningen

af lydtryk pa de to gren (forskel "

skyldes skygning af hovedet) =._......
* ITD og ILD behandles separat i

CNS.

Model af neural processering i

cortex
/'".I \ 4

Rauschecker & Scott 2009

Hgrenerverespons, sproglyd
(vokalen ee)

* Neural model _— ¥
indbygger vandrende- "=
bolge effekter fra $o
cochlea og aspekter %
af nervefibrenes 5
fysiologi: LZ;

. . Time -ms
Simulering af kodning af vokale e’

(2s0q WoL WW) 20uDisK] 108|Y20D

Det neurale grundlag for sprog

* To centre i hjernen behandler sprog:
Broca’s og Wernickes centre

» Broca’s center (cortex omrade 44-45):
talefrembringelse

» Wernickes center (cortex omrade 22 og
39): taleforstaelse (venstre side)

* 'Forstaelse’ af sprogtone (22, hgjre
side)

» Generelt: adskillelse mellem ords
betydning (semantik) og tonefald

Sprogkodning i tre
hgrenervefibre (makak-abe)

Bemaerk: respons pa onsets og pa vokalerne

1000

Joe took fa thers green sh oe ben ch ou t

Lateralisering

Semantisk indhold (sprogbetydning)
behandles generelt pa venstre side
Prosodisk indhold (sprogtone) pa hgjre
side (ogsa musik)

De fleste fors@gspersoner forstar bedre
tale der praesenteres i hgjre gre, hvis de to
gren far forskellige stimuli.

Omvendt for melodier.

14
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Main brain regions involved in language processing.

Démonet J et al. Physiol Rev 2005;85:49-95
Physiological Reviews

©2005 by American Physiological Soclety

|

Hgrebanen

» Figuren viser et procesorienteret diargram
af hgrebanen

Synopsis of PET studies of auditory language processing.

Démonet J et al. Physiol Rev 2005;85:49-95
Physiological Reviews

©2005 by American Physiological Soclety

Hvad kan der ga galt

malleus

incus

* 1. Mellemgreproblemer

» Hvis mellemgreknogler eller
trommehinde ikke kan bevaege
sig normalt, vil hgrelsen blive
nedsat (op til 100 gange)

* F.eks. ved
mellemgrebeteendelse

» Otosclerose — sammenkitning af

mellemgreknogler

Beskadiget trommehinde

ympanic membrane

Sproget som biologisk tilpasning

* Der er altsa klare neurale specialiseringer
for sprog

» Udviklingen af sprog kan ses som vores
arts vigtigste biologiske tilpasning

* Muligvis korreleret med vaeksten i
hjernevolumen, der startede for 1.5 — 2
mio ar siden

Hvad kan der ga galt - 2

* Indre gre:

* Beskadigede sanseceller i

(genetisk, stgjskade) \ AL~
o
+ Beskadiget membran i ;{\‘\1

cochlea

» Overtryk i vaesken i indre
gre

» Alderdom -’slid’ pa
sanseceller, iseer i den
forste del af cochlea (hgje
frekvenser)

15



Hvad kan der ga galt - 3

+ Beskadiget harenerve (overstimulering m.
kraftige lyde, genetiske fejl, tumorer)

» Beskadigelser laengere oppe i hgrebanen
(tumorer, tinnitus, hjernebladninger)

Hvad kan der ggres?

1. Beskyttelse mod kraftige lyde

2. Behandling med
hgreapparater

3. Anden medicinsk behandling.

Leeg meerke til, at selv ret sma
hgretab pavirker evnen til at hgre
i baggrundsstgj, iseer nar flere
taler samtidig — dette er en af de
forste tegn pa haretab

Hereapparater kreever tilveenning
og treening!

Resumeé

» Oret er et meget falsomt sanseorgan og reagerer ned til
lydtryk pa 20 uPa, der giver en forskydning pa kun 0.4
nm i basilarmembranen i det indre gre

» Cochlea er en akustisk prisme, hvor forskellige
frekvenser i lyden stimulerer forskellige omrader

» Folsomheden af cochlea skyldes aktive processer i de
ydre harceller

» De ydre harceller er meget sarbare overfor
overstimulering.

» Tids-og frekvensparametre er repraesenteret i
hgrebanen

» Neuroner i CNS bliver mere og mere specifikke i Igbet af
hgrebane

» Separate centre for retningshgrelse og sprog
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