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5. Prinzipien der Wahrnehmung:
Das visuelle System

Andreas K. Engel

5.1 Die Aufgaben des Sehsystems: Merkmalsanalyse
und Segmentierung

Die Leistungen, die unser Sehsystem scheinbar miihelos vollbringt, sind bei genauerer
Betrachtung von erstaunlicher Komplexitit. In jedem Augenblick analysiert das visu-
elle System eine Vielzahl von Merkmalen, die fiir unsere Wahrnehmung der Umwelt
von Bedeutung sind, wie etwa die Farbe, Form oder Oberflichenstruktur von Objek-
ten, ihre Entfernung vom Beobachter sowie ihre rdumliche Orientierung und Bewe-
gungsrichtung. Der Informationsfluf, den unser Sehsystem bewiltigen muB, ist hierbei
betriichtlich. Dies hiingt unter anderem damit zusammen, daf die Analyse von Objekt-
merkmalen stets gleichzeitig fiir den gesamten Bereich unseres Sehraums stattfindet,
der auf die Netzhaut der beiden Augen abgebildet wird — bei Normalpersonen iiber-
streicht dieses binokuléiire Gesichtsfeld immerhin einen Winkel von 180 Grad in der
horizontalen und 130 Grad in der vertikalen Richtung. Dariiber hinaus steht immer nur
wenig Zeit fiir diese Merkmalsanalyse zur Verfiigung, da Gegenstiinde unserer Um-
welt im allgemeinen nur fiir Sekundenbruchteile stabil auf der Netzhaut abgebildet
werden. Dies liegt daran, daf3 wir beim Betrachten von Gegenstinden in kurzen Ab-
stinden sprungartige Augenbewegungen (sogenannte Sakkaden) durchfiihren, so daf3
stindig wechselnde Teile des Objekts auf den zentralen Bereich der Netzhaut projiziert
werden. Obwohl dem Sehsystem damit in jeder Fixationsperiode nur etwa 0,2-0,5
Sekunden zur Verfiigung stehen, ist es in der Lage, die im Netzhautbild enthaltene
Information auszuwerten.

Zusitzlich werden die Anforderungen, denen das visuelle System zu geniigen hat,
dadurch gesteigert, daB sich die Umgebungsverhiiltnisse dauernd 4ndern, unter denen
Objektmerkmale analysiert werden miissen. So veriindert sich etwa die Leuchtdichte
in unserer Umwelt um mehr als 10 GroBenordnungen, wenn man von hellem Tages-
licht zu dunkler Nacht iibergeht. Um mit solchen enormen Schwankungen zurechtzu-
kommen, muf} das Sehsystem stindig seine Empfindlichkeit nachregulieren. Dariiber
hinaus variiert in verschiedenen Umgebungen beispielsweise auch die spektrale Zu-
sammensetzung des Lichtes betriichtlich. Durch interne Verrechungen ist das Sehsy-
stem jedoch in der Lage, diese Veriinderungen zu kompensieren, und erméglicht uns
so eine relativ zuverlidssige Einschiitzung der Farbe eines Gegenstands — eine perzepti-
ve Leistung, die als Farbkonstanz bezeichnet wird.

Diese Uberlegungen machen bereits deutlich, daB eine der entscheidenden Leistun-
gen des visuellen Systems darin besteht, daf es eine schnelle, sensitive und robuste
Merkmalsanalyse durchfiihren kann. Seine Fahigkeiten gehen jedoch noch weit dar-
iiber hinaus — und spitestens an diesem Punkt erweist sich die Uberlegenheit natiirli-
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cher Wahrnehmungssysteme iiber alle bislang konstruierten technischen Apparaturen.
Fiir die Wahrnehmung komplexer Umgebungen ist es niimlich entscheidend, daf das
Sehsystem nicht nur Information iiber die Qualititen von Objektmerkmalen an den
verschiedenen Stellen des Gesichtsfeldes iibermittelt, sondern auch Relationen be-
stimmt, die zwischen lokalen Merkmalen bestehen. Um iiberhaupt ein Objekt als
Einheit identifizieren und gegen andere Objekte abgrenzen zu kénnen, reicht es nicht,
lokale Merkmale wie Farbe, Kontrast oder Orientierung von Konturen fiir die ver-
schiedenen Stellen im Gesichtsfeld zu erfassen. Vielmehr muf festgelegt werden,
welche Merkmale und welche moglichen Objektbereiche zusammengehoren — es miis-
sen also bestimmte Bindungen von Merkmalen erfalit werden.

Dieser zweite Schritt in der Verarbeitung visueller Information, der durch Merk-
malsbindung zur Abgrenzung zusammengehorender Bildbereiche fiihrt, wird als Seg-
mentierung bezeichnet. Wie Abbildung 5.1 anhand eines einfachen Beispiels demon-
striert, ist die durch Merkmalsbindung bewirkte Ordnung und Strukturierung
tatsiichlich von kaum zu iiberschitzender Wichtigkeit. Ohne die von unseren Sinnessy-
stemen erbrachte Segmentierung bliebe unsere Wahrnehmungswelt buchstiblich eine

L &

5.1 Sehen Sie den Dalmatiner? Die Abbildung demonstriert, daf3 korrekte Merkmalsbindung eine
Voraussetzung fur die Figur-Grund-Trennung und die Identifikation von Objekten darstellt: Wenn®
man die im Bild vorhandenen Flecken auf die richtige Weise zusammensetzt, erkennt man einen
gefleckten Hund, der mit gesenktem Kopf den Boden beschniiffelt. Die Objekterkennung wére in
diesem Fall sehr viel einfacher, wenn der Hund sich plétzlich bewegen wiirde, denn die gemeinsa-
me Verdnderung bestimmter Bildelemente stellt eines der starksten Gestaltkriterien dar (vgl.
Abbildung 2). Das Bild zeigt insofern einen Grenzfall, als die lokale Merkmalsanalyse hier nur
einen relativ geringen Beitrag zur Objekterkennung liefert, und das dargestelite Objekt (iberhaupt
nur durch geeignete Bindung von Bildelementen identifiziert werden kann. Zumindest fiir die
Wahrnehmung von Objekten in einer vertrauten Alltagsumgebung wiirden jedoch auch einzelne
Schliisselmerkmale eine gréBere Rolle spielen. Aus Engel et al., 1993.
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Anhiufung bedeutungloser Flecken, ein uniibersichtlicher Wirrwarr von Sinnesein-
driicken — dem vergleichbar, was man beim Blick in ein Kaleidoskop sieht. Wie uns
die Alltagserfahrung lehrt, 16st unser Sehsystem dieses Bindungsproblem mit hoher
Effizienz und Zuverlissigkeit — wiren wir doch sonst kaum in der Lage, in einer sehr
komplexen visuellen Welt die fiir uns wichtigen Strukturen und Objekte auszumachen.
Die Geschwindigkeit und Robustheit von Segmentierungsprozessen wird dariiber hin-
aus auch in Laborexperimenten sichtbar. Wahrnehmungspsychologische Versuche zei-
gen, dafl komplexe Bilder auch bei sehr kurzzeitiger Darbietung erkannt werden kon-
nen. Ein Beispiel fiir einen solchen schnellen Segmentierungsprozell stellt das
pop-out-Phinomen dar (vgl. dazu Eimer, Kapitel 8, in diesem Band).

Wie kommt es, dafl unser Sehsystem so effizient segmentiert? Zum Teil liegt dies
daran, daB das visuelle System hier relativ einfachen und dementsprechend zuverlissi-
gen Regeln folgt, die schon frith durch Lernvorgiinge in der Architektur des Gehirns
verankert werden. Die Suche nach solchen Regeln, die die Struktur unserer Wahrneh-
mungsinhalte bestimmen, beschiftigt die Wahrnehmungspsychologen schon seit lan-
gem. Unter den psychologischen Schulen, die sich mit der Wahrnehmungsorganisation
befaBten, hat sich insbesondere die Gestaltpsychologie einen Namen gemacht, die kurz
nach der Jahrhundertwende in Frankfurt begriindet wurde (vgl. dazu Rock & Palmer,
1991).

Die Gestaltpsychologen erkannten bereits, dafl eine Gruppierung oder Bindung von
Merkmalen notwendig ist, um eine Trennung von Figur und Grund durchzufiihren und
damit zu einer Objekterkennung zu kommen. Motiviert durch diese Einsicht, nahmen
sie eine systematische Untersuchung der Regeln vor, nach denen unser Sehsystem
Objektmerkmale zu kohirenten Einheiten — zu Gestalten — zusammenfal3t. Als Ergeb-
nis ihrer Experimente beschrieben sie eine Reihe von Gestaltkriterien, die beim Pro-
zeBl der Gestaltbildung eingesetzt werden (Abbildung 5.2). Die meisten dieser Kriteri-
en sind sehr einfach und in ihrer Bedeutung aufgrund von Alltagserfahrungen ohne
weiteres einleuchtend. Dies gilt beispielsweise fiir die Ahnlichkeit oder auch fiir die
kohirente Veridnderung von Objektmerkmalen — zwei der wichtigsten Gestaltkriterien
(Abbildung 5.2¢, d): Bereiche im Gesichtsfeld, die dieselbe Farbe haben oder sich in
dieselbe Richtung bewegen, wird man in den allermeisten Fillen als Teil derselben
Figur wahrnehmen. Diese und die anderen von den Gestaltpsychologen hervorgehobe-
nen Kriterien werden auch heute — fast ein Jahrhundert nach ihrer Entdeckung — noch
im wesentlichen als giiltig betrachtet. Betont sei an dieser Stelle allerdings, dall neben
diesen einfachen Kriterien der Merkmalsbindung auch viele andere Faktoren die Seg-
mentierung beeinflussen. So hingt die Segmentierung visueller Szenen beispielweise
auch von Faktoren wie der Aufmerksamkeit und dem Vorwissen des Betrachters iiber
die Situation ab (vgl. Eimer, Kapitel 8, in diesem Band).

Zusammenfassend kann die Grundfunktion des Sehsystems damit wie folgt um-
schrieben werden: Um zur Erkennung von Objekten und Ereignissen in unserer Um-
welt beizutragen, muf} das visuelle System zwei entscheidende Aspekte analysieren —
die lokalen Merkmalsqualititen und die Art ihrer Bindung zu perzeptiven Einheiten.
Beide Aspekte der visuellen Welt miissen dann durch neuronale Aktivititsmuster
reprisentiert werden, die das Sehsystem im Wahrnehmungsvorgang aufbaut. In die-
sem zweistufigen ProzeB, der Merkmalsanalyse und Segmentierung umfaft, liegt die
wesentliche Leistung des Sehsystems. Erst wenn die Resultate dieser beiden Verarbei-
tungsschritte zur Verfiigung stehen, ist es moglich, Figur-Grund-Trennungen zu voll-
ziehen, zu einer Objekterkennung zu kommen und anderen Hirnbereichen Informatio-
nen zu iibermitteln, die fiir die Verhaltenssteuerung benétigt werden.



184 KOPF-ARBEIT

Al 60 -0 =0 L[
O O ontunul
®loo 0o 00 00 Nahe
00 060 0. OO
C
COCe®O00COe ; ki
Oo0eeOCee
D 3 ol
QO PLO O0FE Gemeinsames
00 ©@@0 0o o6 Schicksal”
E
I: ] l: :I I: ] I: ] Geschlossenheit
F
>< "Gute Fortsetzung"
G

5.2 Schematische Darstellung der Gestaltkriterien. (A) Miteinander verbundene Bildelemente
werden im allgemeinen als Teil derselben Figur gesehen. Dasselbe gilt fiir Bildelemente, die nahe
beieinander liegen (B) oder einander &hnlich sind (C). Auch hier wird man dazu neigen, sie zu
einer Figur zusammenzufassen. (D) Mit dem Gestaltkriterium des ,gemeinsamen Schicksals" ist
eine koharente raum-zeitliche Verdnderung von Objektteilen gemeint. Wenn sich beispielsweise
eine bestimmte Teilmenge von Bildelementen in dieselbe Richtung bewegt, werden diese als
Figur herausgehoben. (E) Im allgemeinen wird man auch Bildelemente gruppieren, die einen
geschlossenen UmriB bilden. In dieser Darstellung wird man daher vier Quadrate sehen. (F) Der
Gestaltfaktor der ,guten Fortsetzung“ wirkt sich hier so aus, daB man zwei geschwungene Linien
sieht, die sich tiberkreuzen, und nicht etwa zwei aneinanderstoBende Spitzen. (G) SchlieBlich ist
auch die Symmetrie wichtig fur die Bildung perzeptiver Gestalten. In den hier gezeigten Beispielen
wird man die von symmetrischen Linien umschlossenen Bereiche als Vordergrundfiguren sehen.

Das vorliegende Kapitel soll einen Uberblick iiber die physiologischen Grundlagen
der Merkmalsanalyse und der Segmentierung geben. Im folgenden werden zuniichst
der Aufbau des Auges und die Signalverarbeitung in der Netzhaut dargestellt. Daran
anschliefend werden die weiteren Verarbeitungsstufen des Sehsystems und die Ant-
worteigenschaften von Neuronen in der Sehrinde beschrieben, die fiir das Verstindnis
der Merkmalsanalyse von groPer Bedeutung sind. Der letzte Abschnitt befafit sich
dann mit dem Problem der Integration visueller Information und mit den neuronalen
Grundlagen der Gestaltwahrnehmung.

5.2 Das Auge: Fenster zum Gehirn

Die visuelle Informationsverarbeitung beginnt im Auge, dessen wesentliche Aufgabe
darin besteht, einfallendes Licht in neuronale Erregung umzusetzen, die vom optischen
Nerven zu weiteren Verarbeitungsstationen des Sehsystems geleitet werden kann.
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Obwohl die Evolution sehr verschiedenartige Formen von Augen hervorgebracht hat,
und sich etwa die Facettenaugen der Insekten oder die Becheraugen der im Wasser
lebenden Invertebraten von unserem Auge erheblich unterscheiden, erfiillen letztlich
alle Typen von Augen diese Grundfunktion. Der vorliegende Abschnitt konzentriert
sich auf den Typ des Auges, den wir mit allen anderen Wirbeltieren gemeinsam haben,
nimlich das Einzellinsenauge (eine ausfiihrlichere Darstellung der nachfolgend be-
schriebenen Sachverhalte findet sich in Shepherd, 1993, in Nicholls et al., 1995, sowie
in Kandel et al., 1996).

5.2.1 Aufbau des Auges

Im Linsenauge wird das visuelle Abbild der Umwelt durch Lichtbrechung auf den
Augenhintergrund projiziert. Der typische Bau des Linsenauges ist in Abbildung 5.3
dargestellt. Das einfallende Licht wird durch die Hornhaut (Kornea) und die Linse auf
die Hinterwand des Auges fokussiert, wo sich die Netzhaut (Retina) befindet, die die
eigentliche lichtempfindliche Rezeptoroberfliche darstellt. Die Netzhaut des mensch-
lichen Auges ist 0,2 mm dick, hat etwa die Grofe eines Fiinfmarkstiicks und enthilt
mehr als 100 Millionen Nervenzellen. Wie in der VergroBerung eines Ausschnitts in
Abbildung 5.3B zu erkennen, handelt es sich bei der Retina um ein komplexes Netz-
werk, das in mehrere Schichten untergliedert ist. Wenn man der Richtung des Infor-
mationsflusses folgt, findet man zunichst die Schicht der Photorezeptoren — derjeni-
gen Zellen, die das einfallende Licht in elektrische Potentiale umsetzen und damit fiir
die sogenannte Phototransduktion zusténdig sind. Diese Rezeptorzellen geben die
Information an die niichste Schicht weiter, in der sich die sogenannten Bipolarzellen
befinden, welche wiederum mit den Ganglienzellen in der dritten Netzhautschicht
verschaltet sind. Die Ganglienzellen sammeln die Lichtsignale aus einem bestimmten
Netzhautbereich und senden das von ihnen verrechnete Signal iiber ihr Axon im
optischen Nerven weiter zum Gehirn. Von grofler Bedeutung fiir die von der Netzhaut
geleistete Informationsverarbeitung sind dariiber hinaus die sogenannten Horizontal-
zellen und Amakrinzellen, die laterale Interaktionen innerhalb der einzelnen Netzhaut-
schichten vermitteln.

Aus Abbildung 5.3 geht auch hervor, daf} die Richtung des Lichteinfalls nicht der
Hauptrichtung des Informationsflusses in der Netzhaut entspricht: Das Licht tritt durch
die Schicht der Ganglien- und Bipolarzellen hindurch, bevor es die aulen gelegenen
Photorezeptoren erreicht. Da es hierdurch zu einer leichten Streuung des einfallenden
Lichtes und damit zu einer leichten Qualititsminderung des Netzhautbildes kommt,
weicht die Schichtung der Netzhaut an der Stelle des schirfsten Sehens (der Fovea)
von dem eben beschriebenen typischen Profil ab. Hier sind die Bipolarzellen und
Ganglienzellen zur Seite verlagert, so daff das Licht ungehindert zu den Photorezepto-
ren gelangen kann, die an dieser Stelle ihre hochste Dichte in der gesamten Netzhaut
erreichen. Aufgrund dieser Verlagerung weist die Netzhaut hier eine grubenartige
Vertiefung auf.

5.2.2 Zapfen und Stiibchen — zwei unterschiedliche Rezeptorsysteme

Um den unterschiedlichen Anforderungen gerecht werden zu konnen, die unter ver-
schiedenen Beleuchtungsbedingungen an das Sehsystem gestellt werden, enthilt die
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5.3 Bau des Linsenauges. (A) Horizontaler Querschnitt durch das Auge. Die vordere Begren-
zung wird durch die Komnea gebildet, die zusammen mit der dahinter liegenden Linse fur die
Lichtbrechung verantwortlich ist. Die Linse ist durch Kontraktion eines Ringmuskels, an dem sie
aufgehangt ist, verformbar. Dies erlaubt es, Objekte aus unterschiedlichen Entfernungen scharf
auf der Netzhaut abzubilden. Der gréBte Teil der Innenflache des Auges wird von der Netzhaut
ausgekleidet. In der Mitte des Augenhintergrunds befindet sich die Fovea, eine grubenférmig
vertiefte Stelle der Netzhaut, die das Sehen mit der héchsten Auflésung vermittelt. Seitlich der
Fovea liegt die Papille, durch die die Fortsétze der Ganglienzellen austreten und den optischen
Nerven bilden. Da sich hier hier keine lichtempfindlichen Rezeptoren befinden, entspricht der
Papille ein ,blinder Fleck" im Gesichtsfeld. Hinter der Netzhaut liegt das Pigmentepithel, eine
Schicht von Zellen, die den schwarzen Farbstoff Melanin enthalten und das Restlicht absorbieren,
das nicht von der Retina aufgefangen wurde. Weiter auBen liegen die Aderhaut und die Sklera, die
als schiitzende Hillle das Auge umgibt. (B) Schichtenaufbau und Zelltypen der Retina. Oben sind
die Photorezeptoren zu erkennen, von denen es zwei Typen gibt, Stabchen und Zapfen. Die
Rezeptorzellen haben an ihrem unteren Ende eine Kontakistelle (Synapse) mit den beiden nach-
geschalteten Zelltypen, den Bipolar- und Horizontalzellen. Im unteren Teil sind die Bipolarzellen
mit den Amakrinzellen und den Ganglienzellen verschaltet. Letztere sammeln die Lichtsignale aus
einem bestimmten Netzhautbereich und senden einen Fortsatz im optischen Nerven zum Gehirn.
Man beachte die Richtung des Lichteinfalls auf die Netzhaut (vgl. Bildteil A): Die Schicht der
Photorezeptoren liegt auBen, und das Licht muf3 durch alle anderen Netzhautschichten hindurch-
treten, bevor es absorbiert wird. Nach Kandel et al., 1996 (A) und Wassle, 1993 (B).

Retina zwei verschiedene Typen von Photorezeptoren: die Zapfen und die Stabchen.
Die Zapfen sind fiir das Sehen bei Tageslicht und fiir das Farbensehen verantwortlich.
Die Stiibchen hingegen vermitteln aufgrund ihrer sehr viel hgheren Lichtempfindlich-
keit das Sehen bei Dunkelheit. In Abbildung 5.4 ist der Aufbau der Rezeptorzelle
genauer dargestellt. Bei beiden Arten von Photorezeptoren befindet sich der Mecha-
nismus, der fiir die Umwandlung von Lichtenergie in elektrische Erregung zustiindig
ist, in einem #uBeren Zellsegment, das scheibchenformige Membraneinstiilpungen
enthilt. In diesen Membranscheibchen befinden sich Sehpigmentmolekiile, die Licht-
quanten absorbieren kdnnen. Abbildung 5.4 erldutert schematisch, was beim Photo-
transduktionsprozeB in der Rezeptorzelle geschieht. In der Membran der Zelle sind im
Dunkeln Tonenkanile gedffnet, durch die Na® ins Zellinnere einstromt. Durch diesen
Dunkelstrom ist die Rezeptorzelle dauerhaft depolarisiert, und es wird daher an der
Kontaktstelle zu den nachgeschalteten Bipolarzellen stindig Glutamat als Transmitter
ausgeschiittet. Bei Belichtung werden — durch die Aktivierung der Sehpigmentmole-
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5.4 Umwandlung von Lichtenergie in elekirische Potentialveranderungen in den Photorezepto-
ren. (A) Aufbau der Stébchen. Die Zelle besteht aus dem AuBensegment (oben), dem Innenseg-
ment (Mitte), das den Zellkern und die fiir den Stoffwechsel zustandigen Zellorganellen enthalt,
und aus einer synaptischen Endigung (unten), an der Glutamat als Neurotransmitter ausgeschit-
tet wird. Die AuBensegmente der Photorezeptoren enthalten den Sehfarbstoff (das Rhodopsin).
Dieser ist in die Membran von zahlreichen Scheibchen eingelagert, die im AuBensegment (ber-
einander gestapelt sind. Der Aufbau der Zapfen ist dhnlich, sie haben aber kegelférmige AuBen-
segmente, sind kirzer, und statt der im Inneren der Zelle liegenden Scheibchen finden sich hier
lediglich lamellenférmige Einfaltungen der &uBeren Zellmembran. (B) VergroBerter Ausschnitt
eines Scheibchens. Diese Scheibchen, die ebenfalls aus Zellmembran bestehen, enthalten den
Sehfarbstoff sowie weitere an der Phototransduktion beteiligte Enzyme. Die Sehpigmentmolekile
bestehen aus einem groBen Proteinanteil (dem Opsin) und einem kleinen lichtabsorbierenden
Molekil (dem Retinal), das aus der Vorstufe Vitamin A gebildet wird. Absorption eines Lichtquants
(unten) durch das Retinal fiihrt zu einer Strukturénderung des Rhodopsins (Rh*). Dieses wieder-
um aktiviert Uber ein G-Protein (G) dann ein Enzym, das als Phosphodiesterase (PDE) bezeichnet
wird und cGMP spaltet. cGMP ist ein intrazelluldrer Botenstoff, den die Na*-Kanéle der AuBen-
membran bendtigen, um geéffnet zu bleiben. Absinken des cGMP-Gehalts fiihrt dann zur Schiie-
Bung der Na'-Kanéle. (C) Darstellung des Potentialverlaufs an der Rezeptorzelle (durchgezogene
Linie). Im Dunkeln ist das Spannungsgefélle zwischen Zellinnerem und Extrazelluldrraum relativ
gering (die Photorezeptorzelle ist depolarisiert). Bei Belichtung kommt es durch die SchlieBung
der Kandle zu einer VergréBerung des Spannungsgefalles und zu einer Absenkung des Mem-
branpotentials auf negativere Werte (Hyperpolarisation). Nach Wehner und Gehring, 1990.

kiile und den Ablauf weiterer intrazelluldrer Reaktionen — die Tonenkaniile geschlos-
sen, so dal es zu einer Hyperpolarisation der Zelle und zu einer Verminderung der
Glutamatausschiittung kommt. Dieses hyperpolarisierende Potential mit der begleiten-
den Absenkung der Transmitterausschiittung stellt die eigentliche Lichtantwort der
Rezeptorzelle dar (Abbildung 5.4C; weitere Details sind in der Abbildung beschrie-
ben).

Obwohl Stibchen und Zapfen hinsichtlich der Phototransduktion Gemeinsamkeiten
aufweisen, gibt es eine ganze Reihe wichtiger Unterschiede zwischen den beiden
Rezeptorsystemen. Diese bestehen hinsichtlich der Lichtempfindlichkeit der Rezeptor-
zelle, der Art der in den Rezeptoren enthaltenen Sehfarbstoffe, sowie hinsichtlich der
Verteilung der beiden Rezeptorzelltypen und ihrer Verschaltung mit anderen Nerven-
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zellen in der Netzhaut. Wie erwiihnt, ist das Stibchensystem fiir das Sehen bei Dunkel-
heit zustindig, denn seine Lichtempfindlichkeit liegt um mehrere GroBenordnungen
iiber der des Zapfensystems. Im Prinzip ist das Stibchensystem in der Lage, einzelne
Lichtquanten zu detektieren. Dies liegt zum einen daran, daB die Stibchen sehr viel
mehr Sehpigment als die Zapfen enthalten. Dariiber hinaus ist die Verschaltung im
Stibchensystem konvergent, d.h. es iibertragen immer mehrere Stibchen ihre Informa-
tion auf eine nachgeschaltete Bipolarzelle. Dieser vergroBerte Einzugsbereich hat zur
Folge, daB die nachgeschalteten Neurone sehr viel empfindlicher auf Licht reagieren.
Zugleich sinkt damit aber auch das raumliche Auflosungsvermogen, da die nachge-
schalteten Zellen keine genaue Information dariiber erhalten, wo innerhalb des Ein-
zugbereichs die betreffenden Lichtquanten auf der Retina auftrafen.

Das Zapfensystem, mit dem wir bei Tage sehen, ist im Vergleich zum Stibchensy-
stem durch eine geringere Lichtempfindlichkeit ausgezeichnet, besitzt aber ein we-
sentlich besseres ridumliches Auflosungsvermogen. Die niedrigere Empfindlichkeit ist
unter anderem durch den geringeren Sehpigmentgehalt der Zapfen gegeniiber den
Stibchen bedingt. Dariiber hinaus ist die Verschaltung des Zapfensystems sehr viel
weniger konvergent. So ist etwa in der Fovea, in der die Stibchen vollig fehlen und
sich ausschlieBlich Zapfen finden, jeweils ein Zapfen mit einer Bipolarzelle verbun-
den. Diese Art der Verschaltung triigt einerseits zur geringeren Lichtempfindlichkeit
des Zapfensystems bei. Andererseits bringt die geringere Konvergenz aber ein sehr
viel hoheres Auflosungsvermdgen mit sich. Aus diesem Grund bestimmt auch das
Zapfensystem letztlich die Sehschérfe, die in der Fovea wegen der groflen Rezeptor-
dichte am hochsten ist und in der Netzhautperipherie schnell abnimmt.

Ein weiterer wichtiger Unterschied zwischen Stibchen und Zapfen besteht darin,
daB die ersteren alle das gleiche Sehpigment (Rhodopsin) enthalten, letztere dagegen
in drei verschiedenen Typen vorkommen, die sich in ihren Sehfarbstoffen (Zapfenop-
sinen) unterscheiden. Diese Sehfarbstoffe haben ihre Absorptionsmaxima in verschie-
denen Bereichen des sichtbaren Spektrums und vermitteln daher unterschiedliche Far-
bempfindlichkeiten: ein Zapfentyp ist maximal empfindlich fiir kurzwelliges (blaues)
Licht, der zweite fiir mittelwelliges (griines) und der dritte fiir langwelliges (rotes)
Licht. Das Vorhandensein dreier Zapfentypen ermdglicht es uns, Farben zu sehen, da
ein Lichtreiz mit einer bestimmten spektralen Zusammensetzung in den drei Arten von
Zapfen zu unterschiedlichen Lichtantworten (d.h. zu einem unterschiedlichem Grad
der Hyperpolarisation) fiihrt. Andert sich die spektrale Charakteristik des Reizes, so
ergeben sich Verinderungen in der relativen Gewichtung dieser Lichtanworten, was
das Sehsystem zur Unterscheidung verschiedener Farben nutzen kann. Aus der Tatsa-
che, daB das Zapfensystem nur bei hohen Lichtstirken anspricht und das Stibchensy-
stem nicht farbempfindlich ist, 148t sich die bekannte Beobachtung erkliren, dal unser
Farbensehen bei Dunkelheit abnimmt und nachts ,,alle Katzen grau sind™.

SchlieBlich unterscheiden sich die beiden Systeme auch darin, wie die Rezeptorzel-
len letztlich auf die Ganglienzellen verschaltet sind (vgl. hierzu Wiissle & Boycott,
1991, sowie Peichl, 1992). Diese Verschaltung ist in Abbildung 5.5A fiir das Zapfen-
system illustriert. Jeder Zapfen ist mit zwei Sorten von Bipolarzellen verschaltet.
Interessanterweise iibt das in der Synapse als Ubertrigerstoff ausgeschiittete Glutamat
an diesen Zelltypen unterschiedliche Wirkungen aus. Dies kommt daher. daf sich der
Transmitter bei den beiden Bipolarzelltypen an verschiedene Arten von Membranre-
zeptoren anlagert, die im einen Fall eine erregende, im anderen Fall einen hemmende
Wirkung vermitteln. Die in der Abbildung dargestellte Reaktion der Bipolarzellen
kann man sich anhand der Tatsache verdeutlichen, dal erregende Synapsen eine vor-



5. PRINZIPIEN DER WAHRNEHMUNG: DAS VISUELLE SYSTEM 189

zeichenerhaltende, hemmende Synapsen dagegen eine vorzeichenumkehrende Wir-
kung auf die Signaliibertragung haben. Beim ersten Bipolarzelltyp, der mit dem Zap-
fen iiber eine vorzeichenerhaltende Synapse verbunden ist, kommt es dementspre-
chend bei Belichtung zu einer Hyperpolarisation — diese wird vom Zapfen einfach
weitergegeben. Beim zweiten Bipolarzelltyp kommt es dagegen zu einer Depolarisati-
on, da diese Zellen von den Zapfen iiber eine vorzeichenumkehrende Synapse kontak-
tiert werden.

Beide Typen von Bipolarzellen geben ihren Erregungszustand iiber vorzeichener-
haltende Synapsen an Ganglienzellen weiter, bei denen dann ebenfalls hyperpolarisie-
rende und depolarisierende Lichtantworten auftreten. Wie in Abbildung 5.5A gezeigt,
fiihrt dies an den Ganglienzellen zu einer Absenkung bzw. Erhéhung der Frequenz der
Aktionspotentiale. Aufgrund ihrer unterschiedlichen Antwortcharakteristik werden
diese zwei Zellsorten als AUS- und EIN-Ganglienzellen bezeichnet: die AUS-Zellen
werden durch Belichtung gehemmt, die EIN-Zellen dagegen werden erregr. Sieht man
dunkle Reize auf einem hellen Hintergrund, so gilt das Umgekehrte — in diesem Fall
werden die AUS-Zellen aktiviert, wohingegen die EIN-Zellen gehemmt werden.

Zu den gleichen Reaktionen kommt es, wenn beim Sehen in der Dunkelheit die
Ganglienzellen durch die Stiibchen aktiviert werden. Deren Verschaltung unterschei-
det sich jedoch von der der Zapfen in zwei wesentlichen Punkten. Wie in Abbildung
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5.5 Verschaltungswege der Photorezeptoren. (A) Die Zapfenbahn in der Retina. Das Zapfensi-
gnal wird auf zwei getrennte Kandle Gbertragen, den AUS- (links) und den EIN-Kanal (rechts). In
den Zellkérpern sind schematisch die Lichtantworten einzeichnet: Depolarisation als Potentialver-
anderung nach oben, Hyperpolarisation als Auslenkung nach unten. Wahrend die Photorezepto-
ren und die Bipolarzellen mit kontinuierlichen Potentialschwankungen reagieren, sind die Lichtant-
worten der Ganglienzellen und ihrer Axone durch Aktionspotentiale codiert. (B) Stabchenbahn und
Zapfenbahn in kombinierter Darstellung. Die Stabchenbipolare und die All-Amakrinzelle sind
gerastert hervorgehoben. Die Amakrinzelle kontaktiert die AUS- und EIN-Ganglienzellen Gber
Synapsen mit unterschiedlicher Polaritat. In beiden Bildteilen sind vorzeichenerhaltende und
vorzeichenumkehrende Signaliibertragung jeweils durch Plus- bzw. Minuszeichen symbolisiert.
Nach Peichl, 1992 (A) und Wassle und Boycott, 1991 (B).
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5.5B dargestellt, gibt es hier nur einen einzigen Bipolarzelltyp, die Stibchen-Bipolar-
zelle. Diese Bipolarzelle steht dariiber hinaus nicht in direktem Kontakt mit den
Ganglienzellen, sondern leitet ihr Signal {iber eine bestimmte Sorte von Amakrinzellen
(die All-Amakrine) weiter. Die Dichotomie von EIN- und AUS-Lichtantwort wird in
diesem Fall dadurch hergestellt, daB die All-Amakrinzelle ihr Signal iiber zwei unter-
schiedliche Arten von Synapsen weitergibt, die eine vorzeichenerhaltende bzw. vor-
zeichenumkehrende Wirkung haben. Auf diese Weise ist das Stibchensystem eben-
falls in der Lage, EIN- und AUS-Ganglienzellen anzusteuern.

Aus diesen Uberlegungen 148t sich eine interessante SchluBfolgerung ziehen: Die
Art der Verschaltung von Zapfen und Stibchen auf EIN- und AUS-Ganglienzellen
zeigt, daB es bereits auf der Ebene der Netzhaut eine parallele Verarbeitung unter-
schiedlicher Objektmerkmale gibt — in diesem Fall handelt es sich um verschiedene
Kanile fiir die Wahrnehmung von hellen und dunklen Bezirken im Gesichtsfeld.
Dieses parallele Organisationsprinzip, das sich auch auf den nachgeschalteten Verar-
beitungsstufen des Sehsystems findet, wird uns in spiteren Abschnitten dieses Kapi-
tels noch weiter beschiiftigen.

5.2.3 Ganglienzellen und ihre rezeptiven Felder

Die eben erdrterte Art der vertikalen Verschaltung bestimmt letztlich das Einzugsge-
biet der Ganglienzellen: Diese sammeln die Lichtsignale jeweils nur in einem ganz
bestimmten Netzhautbereich, in dem sie iiber die zugehorigen Bipolarzellen mit einer
bestimmten Menge von Zapfen und Stibchen in Kontakt stehen. Dieser Bereich wird
als das rezeptive Feld der Ganglienzelle bezeichnet. Solche rezeptiven Felder kann
man im physiologischen Experiment dadurch charakterisieren, daB} man die Aktivitit
einer Ganglienzelle mit Hilfe einer Mikroelektrode registriert und dann an verschiede-
ne Stellen der Netzhaut punktformige Lichtreize projiziert. Die Ergebnisse einer sol-
chen Messung sind in Abbildung 5.6 dargestellt. Im dort gezeigten Beispiel kommt es
bei Belichtung iiber dem Dendritenbaum der Ganglienzelle (derjenigen Zellregion, wo
die Einginge von den Bipolarzellen verschaltet sind) zu einer Aktivierung, da es sich
hier um eine der schon erwiihnte EIN-Zellen handelt. Interessanterweise kann man nun
die Aktivitit der Ganglienzelle aber auch durch Belichtung der Umgebung des Dendri-
tenbaums modulieren. Wie in Abbildung 5.6 gezeigt, wird hierdurch der Aktivierungs-
zustand der Ganglienzelle in die entgegengesetzte Richtung beeinfluft, es kommt in
diesem Fall also zu einer Hemmung. Untersucht man mit dem gleichen Mefverfahren
die Lichtantworten der AUS-Ganglienzellen, so findet man das Umgekehrte: bei die-
sem Zelltyp kommt es bei Belichtung des Dendritenbaums zur Hemmung, bei Belich-
tung der Umgebung dagegen zur Erregung der Zelle.

Wie solche Experimente zeigen, bestehen die rezeptive Felder retinaler Ganglien-
zellen aus zwei konzentrisch angeordneten Zonen — dem Zentrum und dem Umifeld —,
deren Reizung die Aktivitit der Ganglienzelle in entgegengesetzte Richtung beein-
fluBt. Die beiden antagonistischen Zonen entstehen aufgrund unterschiedlicher Me-
chanismen. Das Zentrum des Feldes kommt durch den bereits beschrieben vertikalen
SignalfluB zustande und ist durch die Ausdehnung des Dendritenbaum definiert. Die
Belichtung des Umfeldes wirkt dagegen auf die Ganglienzelle durch eine laterale
Signaliibertragung, an der besonders die Horizontalzellen beteiligt sind. Funktionell ist
dieser Zentrum-Umfeld-Antagonismus von groBer Bedeutung. Dies wird deutlich,
wenn man versucht, die Ganglienzelle mit groBflichigen homogenen Lichtreizen zu
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5.6 Messung des rezeptiven Feldes einer Ganglienzelle. (A) Bei Belichtung mit kleinen Licht-
punkten (Kreise) an verschiedenen Orten des rezeptiven Feldes erhélt man verschiedenartige
Lichtanworten, die in B gezeigt sind. In der Mitte der Darstellung ist schematisch der verzweigte
Dendritenbaum der Ganglienzelle gezeigt. Die Dendriten sind diejenigen Zellfortsatze, auf denen
die Ganglienzelle Eingange von Bipolarzellen erhélt. (B) Lichtantworten der Zelle bei Reizung an
verschiedenen Netzhautstellen. Die vertikalen Striche in den Aktivitatsspuren 1-5 stellen Aktions-
potentiale dar, die Gber des Axon der Ganglienzelle (das im optischen Nerven verlauft) zu anderen
Neuronen im Gehirn geleitet werden. Bei Belichtung Uber dem Dendritenbaum (Position 3) findet
man eine Zunahme der Aktionspotentialfrequenz. Féllt der Reiz auf die unmittelbare Umgebung
des Dendritenbaums (Position 2 und 4), so tritt eine hemmende Reaktion auf, und es kommt zu
einer Verminderung der Zahl der Aktionspotentiale. Weiter auBen schlieBlich wird die Aktivitat der
Ganglienzelle nicht mehr vom Lichtreiz beeinfluBt (Position 1 und 5). (C) Profil der Antwortstarke
in zusammenfassender Darstellung. Das Profil, das durch ein erregendes Zentrum und hemmen-
de Flanken gekennzeichnet ist, hat die Form eines ,Mexikanerhuts®. Nach Wassle, 1993.

aktivieren, die das gesamte rezeptive Feld beleuchten. Anders als bei Reizung mit
kleinen Lichtpunkten wird man in diesem Fall kaum eine Reaktion finden: Da sich die
erregenden und hemmenden Einfliisse von Zentrum und Umfeld bei gleichzeitiger
Belichtung gegenseitig aufheben, veriindert sich die Frequenz der Aktionspotentiale
nicht. Um die Aktivitit der Ganglienzelle zu modulieren, miissen also Kontrastgrenzen
im Bereich des rezeptiven Feldes liegen — die Ganglienzelle ist ein Kontrastdetektor.
Obwohl diese grundlegende Organisation der rezeptiven Felder fiir die meisten
retinalen Ganglienzellen #hnlich ist, gibt es eine Reihe wesentlicher Unterschiede,
wenn man verschiedene Stellen der Netzhaut miteinander vergleicht. Im fovealen
Bereich, also der Stelle des schiirfsten Sehens, sind die Zentren der rezeptiven Felder
am kleinsten: Hier entspricht aufgrund der 1:1-Verschaltung im Zapfenweg die Grofie
des Zentrums dem Durchmesser eines einzelnen Zapfens. Zur Peripherie hin nimmt
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die Dichte der Ganglienzellen ab und die GroBe der rezeptiven Felder stark zu, da die
Konvergenz der Verschaltung von den Photorezeptoren auf die Ganglienzellen mit
dem Abstand von der Fovea ansteigt. Hierin liegt die Ursache fiir die zur Peripherie
hin schnell abnehmende Sehschiirfe.

Neuere Untersuchungen haben gezeigt, daB es dariiber hinaus auch an der gleichen
Netzhautstelle Unterschiede zwischen verschiedenen Typen von Ganglienzellen gibt
(vgl. hierzu Wissle & Boycott, 1991; Peichl, 1992). Inzwischen sind ca. 20 Klassen
von Ganglienzellen in der Netzhaut der Siugetiere beschrieben worden, von denen an
dieser Stelle nur zwei hervorgehoben werden sollen: die Parvo- und Magno-Ganglien-
zellen. Diese terminologische Unterscheidung, die sich vor allem fiir die Netzhaut des
Affen und des Menschen eingebiirgert hat, bezieht sich auf die unterschiedliche GroBe
der rezeptiven Felder dieser beiden Ganglienzellklassen: Die Dendritenbdume (und
auch die Zellkorper) der Parvo-Zellen weisen an jedem Retinaort geringere Durchmes-
ser als die der Magno-Zellen auf, und dementsprechend besitzen sie wesentlich kleine-
re rezeptive Felder. Fiir jede der beiden Ganglienzellklassen gibt es die oben erwiihn-
ten EIN- und AUS-Antworttypen.

Zusiitzlich zum Unterschied im Durchmesser des rezeptiven Feldes und der damit
geleisteten Auflsung (die fiir die Parvo-Zellen hoch und fiir die Magno-Zellen niedrig
ist) gibt es zwischen diesen beiden Zellklassen aber noch weitere funktionelle Unter-
schiede. Obwohl beide Zelltypen mit Stibchen und Zapfen verschaltet sind, tragen nur
die Parvo-Zellen zur Farbwahrnehmung bei. Dies liegt sehr wahrscheinlich daran, dafl
die Magno-Zellen iiber die Signale der verschiedenen Zapfentypen Mittelwerte bilden,
wiihrend die Parvo-Ganglienzellen die von verschiedenen Zapfen kommende Informa-
tion differentiell auswerten. Die Parvo-Neurone reagieren dementsprechend nicht nur
— wie oben beschrieben — auf Helligkeitskontraste im Bereich ihres rezeptiven Feldes,
sondern meist auch auf Farbkontraste. So gibt es z.B. Parvo-Ganglienzellen, deren
Feldzentrum gut auf rotes Licht anspricht, wiihrend das Umfeld durch griine Lichtreize
beeinfluft wird. Im Gegensatz zu den Parvo-Ganglienzellen, die vor allem an der
Farbwahrnehmung und (aufgrund der guten ridumlichen Auflosung) an der Wahrneh-
mung feiner Details von Objekten beteiligt sind, spielen die Magno-Zellen eher fiir das
Bewegungssehen und die Wahrnehmung schneller Verénderungen in der visuellen
Umwelt eine Rolle.

Zusammenfassend 1Bt sich festhalten, daB es zusiitzlich zu den bereits beschriebe-
nen Signalpfaden fiir Hell-Dunkel-Unterschiede eine Anzahl weiterer paralleler Ver-
arbeitungskandle in der Retina gibt. Das auf den Augenhintergrund projizierte Bild
der Umwelt wird an jedem Punkt der Netzhaut von etwa 20 Ganglienzellklassen mit
unterschiedlichen Antworteigenschaften analysiert. Will man das Auge mit einer Ka-
mera vergleichen, so muB man sich eine Kamera vorstellen, in die eine grofie Zahl
verschiedener Filme eingelegt sind, die gleichzeitig belichtet werden. Wie unsere
bisherigen Errterungen zeigen, gibt es hier unter anderem — um bei der Metapher zu
bleiben — Negativ- und Positivfilme, feinkdrnige und grobkornige Filme sowie
SchwarzweiB- und Farbfilme. Diese verschiedenen Arten von Information iiber das
Netzhautbild werden dann parallel zu den nichsten Stationen des visuellen Verarbei-
tungsweges weitergegeben, die im folgenden Abschnitt besprochen werden.
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5.3 Die weiteren Stationen der Sehbahn: Parallel-
verarbeitung und funktionelle Spezialisierung

Der fiir die visuelle Wahrnehmung wichtigste Verarbeitungsweg fiihrt von der Netz-
haut iiber den optischen Nerven in den Thalamus, eine Struktur des Zwischenhirns, in
der die von den Ganglienzellen kommende Information iiber synaptische Kontakte auf
die niichsten Neurone der Verarbeitungskette weitergegeben wird. Die thalamischen
Neurone wiederum projizieren in die Hirnrinde, wo es dann zur Aktivierung einer
groBen Zahl von visuellen Arealen kommt. Wie wir im folgenden sehen werden, haben
die Neurone, die sich auf den verschiedenen Stufen dieser Verarbeitungskette finden,
zunehmend komplexere rezeptive Felder. Ahnlich wie in der Retina finden sich auch
auf den hoheren Stationen der Sehbahn mehrere Verarbeitungskanile, die aufgrund
unterschiedlicher Antworteigenschaften der beteiligten Neurone auf die Analyse ver-
schiedener Objektmerkmale spezialisiert sind (Details hierzu finden sich in Felleman
& Van Essen, 1991; Merigan & Maunsell, 1993). Diese Art der Arbeitsteilung im
Sehsystem wird am Ende unserer Betrachtungen die Frage aufwerfen, wie die unter-
schiedlichen Arten von Information wieder integriert werden konnen, so daB eine
kohirente Wahrnehmung von Objekten moglich wird.

Im folgenden werden zunichst die Struktur des visuellen Thalamus und der Sehrin-
de sowie die Antworteigenschaften der thalamischen und corticalen Neurone erortert.
Anschliefend werden die parallelen Verarbeitungswege diskutiert, die sich im visuel-
len Cortex finden. Die nachfolgende Darstellung bezieht sich in erster Linie auf das
Sehsystem von Affen und Menschen. Es sei aber darauf hingewiesen, da3 die funktio-
nelle Architektur des Sehsystems auch fiir eine Vielzahl anderer Spezies gut unter-
sucht ist, und daBl zahlreiche der im folgenden besprochenen Organisationsmerkmale
(wie etwa die grundsiitzlichen Antworteigenschaften der Neurone oder die parallele
Struktur der Verarbeitung in den héheren Sehzentren) bei Wirbeltierarten generell weit
verbreitet sind (eine Ubersicht findet sich Shepherd, 1993; Nicholls et al., 1995;
Kandel et al., 1996).

5.3.1 Die Sehbahn

Die Axone der retinalen Ganglienzellen ziehen zur Papille (vgl. Abbildung 5.3), wo
sie das Auge verlassen und zusammen den optischen Nerven bilden. Wie in Abbildung
5.7 dargestellt, treffen sich die optischen Nerven der beiden Augen an der Sehnerven-
kreuzung, dem Chiasma opticum. Im Chiasma wechseln diejenigen Fasern, die von
den nasalen (d.h. innenliegenden) Netzhautbereichen der beiden Augen kommen,
jeweils zur anderen Seite des Gehirns. Die Fasern aus den remporalen (zur Schlife
gelegenen) Netzhauthilften verlaufen dagegen ungekreuzt weiter. Jenseits des Chias-
ma zichen die neu kombinierten Faserbiindel im Tractus opticus weiter zentralwiirts.
Bei Betrachtung der Abbildung wird deutlich, dafl als Resultat dieses Faserverlaufs
eine gekreuzte Projektion der beiden Gesichtsfeldhiilften in den beiden Hemisphiiren
des Gehirns entsteht: Die beiden rechten Netzhauthilften sind in der rechten Hemi-
sphiire repriisentiert, Information von den beiden linken Netzhauthiilften gelangt dage-
gen in die linke Hemisphire. Wegen der Bildumkehr bei der optischen Abbildung im
Auge hat dies zur Folge, daB} jede Hemisphire Reize aus der jeweils gegeniiberliegen-
den Gesichtsfeldhiilfte verarbeitet (Abbildung 5.7B).
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Der linke und rechte optische Trakt projizieren jeweils in drei verschiedene subcor-
ticale Schaltstationen. Der Hauptteil der Axone endet im einem Kerngebiet des Zwi-
schenhirns, das als Corpus geniculatum laterale bezeichnet wird (Abbildung 5.7).
Dieses Kerngebiet ist fiir die Weiterleitung der visuellen Signale in die Hirnrinde
zustéindig. Dariiber hinaus ziehen Fasern des Tractus opticus in zwei weitere Regio-
nen, die zum Mittelhirn gehoren: Zum einen wird hier die prétektale Region aktiviert,
die fiir die Steuerung der Pupillenreaktion wichtig ist; zum anderen innervieren die
Ganglienzellaxone auch Neurone im Colliculus superior, einem Kerngebiet, das vor
allem an der Kontrolle von Augenbewegungen beteiligt ist. Im Corpus geniculatum
laterale sind die von der Retina kommenden Axone synaptisch mit Neuronen verschal-
tet, die direkt in den visuellen Cortex projizieren. [hre Fortsitze ziehen in der Sehstrah-
lung (Radiatio optica) zum hinteren Pol der Hemisphdren, wo sie in den Eingangs-
schichten der primdren Sehrinde enden, die auch als Area 17 bezeichnet wird
(Abbildung 5.7).
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5.7 Verlauf der Sehbahn im menschlichen Gehirn. (A) Schematische Darstellung in einer Ansicht
des Gehimns von der Unterseite. Riickenmark, Kleinhirn und der groBte Teil des Hirnstamms sind
in dieser Darstellung entfernt. Man beachte, daB der Tractus opticus, das Corpus geniculatum und
die Radiatio optica im Hirninneren liegen. Die optischen Nerven, das Chiasma und die Colliculi
superiores sind dagegen an der Unterflache des Gehirns von auBen sichtbar. (B) Abbildung der
verschiedenen Bereiche des Gesichtsfelds auf die primére Sehrinde. Um die Lage der Area 17 an
der Innenseite der Hirnhalften sichtbar zu machen, wurden die beiden Occipitalpole auseinander-
geklappt. Nach Klinke und Silbernagl, 1994.

Der Verlauf dieser Projektion zeigt eine interessante GesetzmiBigkeit: Benachbarte
Orte der Retina werden auf benachbarte Stellen im Corpus geniculatum laterale und in
der Sehrinde abgebildet — man spricht von einer retinotopen Abbildung. Topographi-
sche Projektionen dieser Art spielen in Nervensystemen generell eine grofie Rolle. Da
die Ganglienzellen in den zentralen Netzhautbereichen wesentlich dichter gepackt sind
als in der Peripherie, nimmt die Fovea eine iiberproportional groBe Projektionsfliche
im Thalamus und im Cortex ein, wihrend die Peripherie in der zentralen Sehbahn
durch kleinere Bereiche reprisentiert ist. Abbildung 5.7B verdeutlicht die Art der
Abbildung der verschiedenen Gesichtsfeldbereiche in der Sehrinde. Beim Menschen
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liegt die primire Sehrinde (Area 17) im wesentlichen auf der Innenseite der Hemisphi-
ren, und zwar an einer Hirnfurche, die den hinteren Pol der Hemisphire durchzieht und
als Sulcus calcarinus bezeichnet wird. Dabei werden die oberen Bereiche des Ge-
sichtsfelds auf die untere Hilfte von Area 17 abgebildet. Die peripheren Bereiche des
Gesichtsfelds werden vorne, die zentralen Bereiche dagegen im hinteren Teil der
priméiren Sehrinde reprisentiert.

Das Corpus geniculatum laterale zeigt einen komplexen mehrschichtigen Aufbau
(Abbildung 5.8A, auf dem Farbbogen, Seite I). Bei Mensch und Affe kann man sechs
verschiedene Schichten unterscheiden, die von ventral nach dorsal durchnumeriert
werden. Durch diese Aufteilung wird das bereits angesprochene parallele Verarbei-
tungsprinzip aufrechterhalten, da die verschiedenen Schichten Information von unter-
schiedlichen Augen erhalten und dariiber hinaus auch die Einginge von den Magno-
und den Parvo-Ganglienzellen separat weiterverschaltet werden: Das jeweils kontrala-
terale Auge innerviert die Schichten 1, 4 und 6, das ipsilaterale Auge dagegen die
dazwischenliegenden Schichten 2, 3 und 5 (Abbildung 5.8A). Die zwei innersten
Schichten erhalten ihre Eingiinge von den Magno-Ganglienzellen. Da die Zellkorper
der hier gelegenen Neurone ebenfalls relativ grofb sind, werden diese Schichten auch
als magnozellulir bezeichnet. Die vier duBeren parvozellulidren Schichten enthalten
kleinere Neurone, die von den Parvo-Ganglienzellen innerviert werden. Die in diesen
Schichten getrennt bearbeiteten Informationen werden erst im Cortex, wo die unter-
schiedlichen Afferenzen sich im selben Areal treffen, miteinander verrechnet. Die
sechs Schichten, von denen jede eine Reprisentation der kontralateralen Gesichtsfeld-
hilfte enthilt, sind in priiziser Passung aufeinander gestapelt: Ubereinanderliegende
Punkte in benachbarten Schichten reprisentieren jeweils die gleiche Stelle im Ge-
sichtsfeld.

Im Thalamus lassen sich mit dem bereits beschriecbenen MeBverfahren natiirlich
ebenfalls die rezeptiven Felder der Neurone untersuchen. Uberraschenderweise fand
man, daf sich die Neurone des Corpus geniculatum in ihren Antworteigenschaften nur
relativ wenig von den Retinazellen unterscheiden, von denen sie ihre Eingiinge erhal-
ten. Alle Zellen haben hier ebenfalls runde rezeptive Felder mit konzentrischen EIN-
und AUS-Zonen. Die Neurone in magno- und parvozelluliren Schichten unterschei-
den sich beziiglich ihrer Antworteigenschaften in dhnlicher Weise wie die Magno- und
Parvo-Ganglienzellen der Retina. Die Neurone der parvozelluldiren Schichten haben
kleinere, farbempfindliche rezeptive Felder, die der magnozelluldren Schichten sind
dagegen groBer und tragen wahrscheinlich vor allem zur Analyse von Bewegung im
Gesichtsfeld bei. Diese beiden Verarbeitungswege laufen vom Corpus geniculatum
parallel in die Sehrinde weiter, und erst dort kommt es zu wechselseitigen Beeinflus-
sung der beiden neuronalen Systeme.

Da die unterschiedlichen Verarbeitungswege, die in der Netzhaut ihren Ursprung
nehmen, weitgehend unabhingig voneinander durch das Corpus geniculatum laufen,
und sich die Antworteigenschaften insgesamt wenig édndern, stellt sich die Frage,
welche Funktion diesem thalamischen Kerngebiet eigentlich zukommt. Bis heute ist
diese Funktion nicht vollig geklirt, es ist aber wahrscheinlich, daf} in dieser Schaltsta-
tion die Signaliibertragung in den Cortex sehr selektiv moduliert werden kann. Hierfiir
sprechen neben physiologischen Befunden bereits die anatomischen Gegebenheiten,
da das Corpus geniculatum zahlreiche Eingéinge von modulatorischen Systemen des
Hirnstamms erhilt (z.B. von der Formatio reticularis des Mittelhirns), und auch massi-
ve Riickprojektionen von der Hirnrinde empfingt (Abbildung 5.8A). Tatséchlich stam-
men nur etwa 10-20% der synaptischen Kontakte auf den Neuronen im Corpus geni-
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culatum von retinalen Afferenzen. Die iibrigen Eingiinge kommen aus nichtretinalen
Strukturen, und es wird angenommen, dal diese den Informationsflul von der Retina
zum Cortex steuern kénnen.

5.3.2 Aufbau der primiren Sehrinde

Der primdire visuelle Cortex (Area 17) ist das groBte aller visuellen Areale. Wie fiir die
Hirnrinde ingesamt typisch, liegen hier in einer Dicke von etwa 2 mm sechs Schichten
iibereinander, die unterschiedliche Ein- und Ausginge haben und unterschiedliche
Funktionen erfiillen (Abbildung 5.8B, auf dem Farbbogen, Seite I; vgl. hierzu auch
Kapitel 1, in diesem Band). Im Lichtmikroskop geben diese Schichten dem Cortex
ein charakteristisches Erscheinungsbild, da sie sich in Zell- und Faserdichte vonein-
ander unterscheiden. In der primiren Sehrinde ist die Schicht 4, in der die Afferen-
zen vom Corpus geniculatum enden, besonders ausgeprigt und in mehrere Sub-
schichten untergliedert. Im mikroskopischen Bild zeigt daher die Area 17 eine beson-
ders deutliche Streifung und wird aus diesem Grund auch als Streifenfeld oder Area
striata bezeichnet. Von der Eingangsschicht 4 aus wird die Information in die dariiber-
und darunterliegenden Cortexschichten weitergeleitet, die wiederum zu unterschied-
lichen Hirnbereichen projizieren. Die Neurone der Schichten 2 und 3 unterhalten
Verbindungen zu anderen visuellen Hirnrindenarealen (Genaueres hierzu findet sich
im nichsten Abschnitt), Zellen aus Schicht 5 projizieren zum Colliculus superior,
und die Neurone der Schicht 6 senden Signale zuriick zum Corpus geniculatum late-
rale und sind damit Ursprung der bereits erwihnten Riickprojektion zum Thalamus.
Die Schicht 1, die an der Hirnoberfliche liegt, enthilt kaum Zellkérper, sondern
besteht hauptsiichlich aus Axonen, die Afferenzen aus anderen Hirnarealen darstel-
len.

In der primiiren Sehrinde treten erstmals rezeptive Felder auf, die sich von denen der
retinalen Ganglienzellen deutlich unterscheiden. Wie bereits erwihnt, sind die retina-
len und genikuliren rezeptiven Felder aufgrund ihrer Untergliederung in antagonisti-
sche Subzonen besonders geeignet, um Helligkeits- oder Farbkontraste zu detektieren.
Da diese Felder rund sind und auch keine Asymmetrien der Subzonen aufweisen,
spielt fiir diese Neurone die Orientierung der Kontrastgrenzen, die iiber sie hinweg
verlaufen, im Regelfall keine Rolle. Im Cortex dagegen sind die meisten Neurone
nicht nur kontrast-, sondern auch orientierungsempfindlich: Sie werden nur durch
Reize mit einer bestimmten Orientierung aktiviert; hat der Reiz dagegen eine andere
Orientierung, tritt eine geringere Aktivierung oder eine vollige Hemmung des Neurons
auf (Abbildung 5.9, auf dem Farbbogen, Seite II). Diese Orientierungsselektivitdt 1abt
sich an zwei fiir die primire Sehrinde charakteristischen Zellklassen verdeutlichen,
deren rezeptive Felder in klassischen Studien in den sechziger Jahren bereits unter-
sucht worden sind (Details finden sich z.B. in Hubel, 1988).

Zum einen finden sich hier sogenannte einfache rezeptive Felder, die wie die Felder
der Geniculatum-Neurone aus antagonistischen EIN- und AUS-Zonen aufgebaut sind.
Da hier jedoch die beiden Subzonen nicht konzentrisch, sondern langlich und parallel
angeordnet sind, spielt die Orientierung des Reizes fiir die Antwort der Zelle (d.h. die
Zahl der pro Zeiteinheit gefeuerten Aktionspotentiale) eine groBe Rolle (Abbildung
5.9A). Eine starke Erhohung der Aktionspotentialfrequenz tritt nur dann auf, wenn der
Reiz die Orientierung der erregenden EIN-Zone hat und sie genau bedeckt. Bei ande-
ren Orientierungen oder einer riumlichen Verschiebung des Reizes wird der aktivie-
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rende Effekt durch hemmende Einfliisse von den AUS-Zonen abgeschwiicht. Die
rezeptiven Felder der komplexen Zellen sind ebenfalls orientierungsselektiv (Abbil-
dung 5.9B). Bei ihnen kommt es jedoch, im Gegensatz zu den Feldern der einfachen
Zellen, nicht auf die genaue Position des Reizes innerhalb des rezeptiven Feldes an —
sie zeigen eine Eigenschaft, die als Orrsinvarianz bezeichnet wird.

Die Entdeckung dieser rezeptiven Felder in der Hirnrinde fiihrte zu zwei konzeptu-
ell bedeutsamen Schlufifolgerungen. Zum einen zeigen diese Ergebnisse, dal corticale
Neurone durch den Grad ihrer Aktivierung bestimmte Merkmale von gesehenen Ob-
jekten représentieren — im Fall von einfachen und komplexen Zellen eben die Orien-
tierung von Kontrastgrenzen, die beispielsweise an den dufBeren Konturen eines Ge-
genstandes auftreten. Dies fiihrt uns zu den am Anfang dieses Kapitels ertrterten
Funktionen des Sehsystems zuriick: Die Fihigkeit zur Merkmalsanalyse griindet in
den Antworteigenschaften der Sehrindenneurone und in der Struktur ihrer rezeptiven
Felder. Zum anderen wurde aus den eben beschriebenen Ergebnissen der Schluf3
gezogen, dall durch hierarchische Verschaltung von Neuronen im Sehsystem aus
einfacheren Feldtypen zunehmend komplexere Antworteigenschaften erzeugt werden
konnen. Abbildung 5.9 zeigt dies am Beispiel der einfachen und komplexen Zellen.
Hier ist es im Prinzip denkbar, daB durch Zusammenschaltung von geeignet angeord-
neten Zellen des Corpus geniculatum die einfachen rezeptiven Felder der Sehrinde
entstehen (Abbildung 5.9C) und aus diesen wiederum durch konvergente Verschal-
tung die Felder der komplexen Zellen (Abbildung 5.9D). Dieses Modell der hierar-
chisch-konvergenten Verschaltung wird uns im letzten Abschnitt dieses Kapitels noch
einmal begegnen, da diese Idee auch fiir die Frage der Integration der visuellen
Information von Bedeutung ist.

Neben der Selektivitit fiir die Orientierung von Kontrastgrenzen weisen die Zellen
der primédren Sehrinde noch weitere spezifische Antworteigenschaften auf. Viele Zel-
len lassen sich auch mit bewegten Reizen aktivieren, und oft ist die Richtung der
Bewegung fiir die Auslosung einer Antwort entscheidend (Richtungsselektivitdt). Eine
weitere Sorte von rezeptiven Feldern ist durch eine sogenannte Lingeninhibition cha-
rakterisiert. Bei diesen Zellen, die auch als hyperkomplexe Zellen bezeichnet werden,
darf der optimale Reiz eine bestimmte Linge nicht {iberschreiten, und die Neurone
reagieren im allgemeinen gut, wenn die Enden oder Ecken von Konturen im Bereich
des rezeptiven Feldes liegen. SchlieBlich gibt es in der Sehrinde selbstverstidndlich
auch farbselektive Neurone. Viele dieser Zellen weisen keine Orientierungsselektivitit
auf und haben, dhnlich wie die parvozelluliren Neurone im Corpus geniculatum,
konzentrische Felder. Allerdings kann die Farbselektivitit dieser rezeptiven Felder im
Cortex wesentlich komplexer sein.

Die verschiedenen Typen von Zellen mit ihren charakteristischen Antworteigen-
schaften sind nun keineswegs zufiillig verteilt. Vielmehr sind Neurone, die dhnliche
Antworteigenschaften aufweisen, in der Sehrinde in bestimmten Kompartimenten
gruppiert. Wie in Abbildung 5.8B (Seite I) schematisch dargestellt, gibt es im visuel-
len Cortex zusiitzlich zu den horizontal verlaufenden Schichten auch vertikal ausge-
richtete Kompartimente. Ein Beispiel hierfiir ist die Verteilung orientierungsselektiver
Neurone: Zellen, die an einem bestimmten Ort der Sehrinde iibereinanderliegen, wer-
den fast immer durch dhnlich orientierte Reize optimal aktiviert. Man spricht daher
von Orientierungskolumnen — sidulenférmigen Bereichen mit homogener Vorzugsori-
entierung der Neurone, die sich senkrecht durch die verschiedenen Cortexschichten
erstrecken. Wenn man — in einem Gedankenexperiment — tangential durch die Cortex-
schichten hindurchwandert, findet man dann eine langsame und systematische Verin-
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derung der Vorzugsorientierung, da sich diese zwischen benachbarten Kolumnen je-
weils nur relativ wenig éndert (Abbildung 5.8B).

Dieser Gliederung in Orientierungskolumnen ist ein zweites Ordnungssystem iiber-
lagert, nimlich Kolumnen mit verschiedener okulérer Dominanz. Das Muster der Oku-
larititskolumnen kommt dadurch zustande, da3 die vom ipsi- und kontralateralen Au-
ge innervierten Schichten des Corpus geniculatum jeweils alternierend in benachbarte
Bereiche der priméren Sehrinde projizieren (Abbildung 5.8B). In einer solchen Okula-
ritiitskolumne sind die Neurone jeweils durch die Afferenzen des linken oder des rech-
ten Auges bestimmt. Obwohl damit viele Zellen der priméren Sehrinde nur von einem
Auge aus aktiviert werden, gibt es aber auch binokuliire Zellen. Diese liegen auflerhalb
der vierten Cortexschicht und finden sich vor allem in den Grenzbereichen zwischen
links- und rechtsdominierten Kolumnen. Die von diesen Neuronen vermittelte Integra-
tion von Information, die von jeweils dhnlichen Stellen im linken und im rechten Auge
kommit, ist von groBer Bedeutung fiir das stereoskopische Tiefensehen. SchlieBlich sei
erwihnt, daB sich die farbselektiven Neurone der priméren Sehrinde wiederum in
eigenen Kompartimenten befinden. Diese werden als Blobs bezeichnet und entspre-
chen fleckférmigen Bereichen, die vor allem in den oberen Cortexschichten stark
ausgeprigt sind. Diese fleckformigen Bereiche sind durch eine besonders hohe Aktivi-
tit des in den Mitochondrien enthaltenen Enzyms Cyrochromoxidase ausgezeichnet,
was man sich fiir den anatomischen Nachweis dieser Kompartimente zunutze macht.

Insgesamt zeigt sich, dafl bereits in der priméren Sehrinde die vom Thalamus
kommenden Signale in paralleler Weise in einer Vielzahl von Kompartimenten weiter
verrechnet werden. Dabei werden, bedingt durch die unterschiedlichen Antworteigen-
schaften der Neurone, zahlreiche verschiedene Merkmale des Retinabildes analysiert.
Inzwischen hat sich gezeigt, dal damit die vom Sehsystem geleistete Informationsver-
arbeitung keineswegs beendet ist, sondern dafl vielmehr von der priméren Sehrinde
aus noch zahlreiche weitere visuelle Areale aktiviert werden. Der folgende Abschnitt
gibt eine Ubersicht iiber den weiteren Verlauf der Verarbeitung. Die Verarbeitungswe-
ge jenseits der primiren Sehrinde sind vor allem bei Rhesusaffen gut untersucht, so
daB sich die nachfolgende Darstellung groBtenteils auf diese Primatenart bezieht. Das
menschliche Sehsystem ist jedoch dem des Affen unter vielen Gesichtspunkten ihn-
lich, so dafl wesentliche Erkenntnisse iibertragen werden konnen.

5.3.3 Verarbeitungsstrome im visuellen Cortex

Wie in Abbildung 5.10 dargestellt, enthiilt der extrastriéire visuelle Cortex (d.h. der
visuelle Cortex jenseits der priméren Sehrinde) eine sehr grofle Zahl weiterer Areale.
Beim Rhesusaffen sind insgesamt inzwischen iiber 30 visuelle Areale beschrieben
worden (zur Ubersicht s. Felleman & Van Essen, 1991; Merigan & Maunsell, 1993).
Diese Areale haben gewisse Organisationsprinzipien mit der priméren Sehrinde ge-
meinsam — sie zeigen meist ebenfalls eine kolumnire Organisation und geniigen oft
auch dem erwiihnten Prinzip der retinotopen Abbildung. Allerdings sind diese Areale
ausnahmslos kleiner als die primire Sehrinde, da in ihnen die von der Retina kommen-
de Information mit geringerer rdumlicher Auflésung und dementsprechend unter Ein-
satz von weniger Neuronen analysiert wird. Im Gegensatz zur primiiren Sehrinde sind
diese Areale dariiber hinaus eher auf die Analyse einzelner Arten von Objektmerkma-
len spezialisiert, und zum Teil treten in ihnen auch noch komplexere Antworteigen-
schaften auf.
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Interessanterweise findet nun die in der Retina und im Thalamus vorhandene Ar-
beitsteilung mit einem Parvo- und einem Magnosystem im extrastriiren Cortex keine
unmittelbare Entsprechung, da es zu Wechselwirkungen und Durchmischungen dieser
beiden Verarbeitungspfade kommt. Trotzdem kann man auch hier von zwei groBen,
parallel verlaufenden Verarbeitungsstrémen sprechen, von denen einer in den parieta-
len visuellen Cortex und der andere in den temporalen visuellen Cortex zieht (Abbil-
dung 5.10A, auf dem Farbbogen, Seite III). Aus physiologischen Studien und der
Untersuchung von Funktionsausfillen nach Lisionen in diesen Bereichen ist geschlos-
sen worden, dal3 der parietale Pfad vor allem an der Analyse rdumlicher Beziehungen
zwischen Objekten und an der Bewegungsanalyse beteiligt ist. Der temporale Pfad
spielt demgegeniiber eher fiir die Identifikation von Objekten, sowie fiir die Analyse
von Farben und Mustern eine Rolle. In Abbildung 5.10B ist die Lage verschiedener
Areale, die an diesen beiden corticalen Verarbeitungswegen beteiligt sind, in verein-
fachter Weise dargestellt. Abbildung 5.10C faBt die Fortsetzung der auf subcorticaler
Ebene unterscheidbaren Magno- und Parvo-Kaniile, ihre Wechselwirkung in der Seh-
rinde und ihren Ubergang in den parietalen und temporalen Pfad zusammen.

Wie im vorigen Abschnitt beschrieben, terminieren die aus dem Corpus genicula-
tum kommenden Axone in der vierten Cortexschicht der primiren Sehrinde (die auch
als V1 bezeichnet wird). In verschiedenen Unterschichten dieser Eingangsschicht blei-
ben die magno- und parvozelluliren Afferenzen zunichst immer noch getrennt: Erste-
re terminieren vor allem in einer Unterschicht, die als 4Co bezeichnet wird, letztere
enden zum groBten Teil in der darunterliegenden Unterschicht 4Cf3 (Abbildung 5.10C,
Seite III). Der weitere Verlauf des Magno-Pfades fiihrt dann weiter in die Unterschicht
4B. Von dort ziehen efferente Axone in das zweite visuelle Areal (V2), das die primére
Sehrinde giirtelformig umgibt. Hier terminieren sie besonders in den sogenannten
dicken Streifen, d.h. breiten Zonen im Areal V2, die sich durch eine hohe Cytochrom-
oxidase-Aktivitdt auszeichnen und daher im Lichtmikroskop sichtbar gemacht werden
konnen. Diese Zonen projizieren dann wiederum in das Areal V5, von wo aus die
Information in verschiedene Areale des parietalen Cortex weiterverteilt wird (Abbil-
dung 5.10C). Der Parvo-Pfad verliuft in V1 und V2 durch andere Kompartimente als
der Magno-Verarbeitungsweg. Die Zellen der Unterschicht 4Cf3 senden Axone in die
oberhalb gelegenen Schichten 2 und 3, wo sich der Parvo-Pfad in zwei Routen spaltet.
Zum einen werden hier farbselektive Zellen in den bereits erwiihnten Blobs aktiviert,
aber auch Neurone in den dazwischenliegenden Bereichen (die ,.Interblobs®), die vor
allem Information iiber die Form von Objekten verarbeiten. Diese beiden Anteile — das
Farb- und das Formsystem — sind iiber verschiedene Zonen innerhalb des Areals V2
(die ,diinnen” cytochromoxidasehaltigen Streifen und die cytochromoxidasefreien
..blassen” Streifen) dann mit dem Areal V4 und schlieBlich mit verschiedenen Arealen
des temporalen Cortex verbunden (Abbildung 5.10C).

Uber diese komplizierte Abfolge von Verarbeitungsstufen wird die von den Gangli-
enzellen der Retina extrahierte Information in die corticalen Verarbeitungszentren
verteilt. Tatsichlich ist das Bild, das wir heute von den corticalen Verarbeitungswegen
haben, noch wesentlich komplexer als eben beschrieben. Zum einen verlaufen die
anatomischen Projektionsbahnen in den genannten Verarbeitungswegen keineswegs
nur in einer Richtung. Vielmehr sind fast alle Verbindungen zwischen den visuellen
Cortexarealen reziprok angelegt. Dariiber hinaus gibt es Durchmischungen und Wech-
selwirkungen der parallelen Verarbeitungspfade. Diese sind teilweise auch aus Abbil-
dung 5.10c ersichtlich. Beispielsweise sind in der primiren Sehrinde die Blobs auch
mit den Schichten 4B und 4Co verbunden, also mit Kompartimenten, die eigentlich
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nicht zum Parvo-Pfad, sondern zum Magno-System gehoren. Dariiber hinaus gibt es
innerhalb des Areals V2 starke Querverbindungen zwischen den verschiedenen er-
withnten Streifen-Systemen. SchlieBlich folgen auch die Riickprojektionen keineswegs
immer der Aufteilung in die verschiedenen Verarbeitungspfade. So projiziert etwa das
Areal V4 in alle drei Streifensysteme des Areals V2, insbesondere auch in die dem
Magno-Pfad zugeordneten ,.dicken Streifen™. Diese anatomischen Ergebnisse zeigen,
dab es keine strikte Trennung der verschiedenen Verarbeitungswege auf corticaler
Ebene gibt. Die Interaktion und Durchmischung der Verarbeitungskanile fiihrt dazu,
dall sowohl der temporale als auch der parietale Pfad aus dem Parvo-System und dem
Magno-System gespeist werden. Allerdings scheinen die funktionellen Beitrige asym-
metrisch zu sein: Der temporale Cortex ist stirker vom Parvo-System kontrolliert, das
fiir hochauflésendes Farb- und Formsehen zustiéindig ist und dementsprechend wichti-
ge Beitriige zur Objektidentifikation leisten kann; der parietale Cortex wird dagegen
stiirker vom Magno-System beeinflufit, das vor allem zum Sehen von Bewegung und
riumlicher Tiefe beitriigt und daher fiir die Analyse rdumlicher Beziehungen zwischen
Objekten grofie Bedeutung besitzt.

Insgesamt gilt jedoch — trotz der starken Verflechtung der Verarbeitungswege — als
gesichert, da} es im extrastridiren visuellen Cortex eine funktionelle Arbeitsteilung
gibt, die vor allem auf das unterschiedliche Antwortverhalten der Neurone in den
verschiedenen Arealen zuriickzufiihren ist. Gut untersuchte Beispiele fiir diese funk-
tionelle Spezialisierung stellen die Areale V4, V5, MST und die inferotemporalen
Areale dar (vgl. Abbildung 5.10B, C, Seite 11I). Die Zellen des Areals V4 zeigen eine
ausgeprigte Farbempfindlichkeit, kénnen aber die Bewegungsrichtung von Reizen
nicht unterscheiden. Fiir die Areale V5 und MST gilt das Umgekehrte: Hier spielt die
Objektbewegung fiir das Antwortverhalten der Neurone eine entscheidende Rolle, die
Farbe der Reize wird dagegen ,,ignoriert”. Die Neurone der inferotemporalen Areale
schlieBlich haben typischerweise sehr grofie rezeptive Felder und kénnen selektiv auf
kompliziertere Konstellationen von Objektformen und -farben ansprechen. Die Vertei-
lung der neuronalen Antworteigenschaften it den Schluf} zu, daf} die verschiedenen
extrastridren Areale auf die Analyse unterschiedlicher Merkmalsklassen spezialisiert
sind. Diese Annahme, die sich iiberwiegend auf Daten stiitzt, die am Sehsystem von
Affen erhoben wurden, konnte inzwischen auch fiir den visuellen Cortex des Men-
schen bestitigt werden. Mit verschiedenen bildgebenden Verfahren ist es heute még-
lich, die Aktivierung von Hirnarealen beim Menschen zu untersuchen, ohne daBl Mi-
kroelektroden in das Gehirn eingefiihrt werden miissen (vgl. Kapitel 1, in diesem
Band). Auf diese Weise konnten unter anderem, wie in Abbildung 5.11 (Seite V)
schematisch gezeigt, die Areale V4 und V5 des menschlichen Sehsystems in ihrer
Lage bestimmt und hinsichtlich verschiedener funktioneller Eigenschaften charakteri-
siert werden.

5.4 Neuronale Synchronisation und die Grundlagen
der Gestaltwahrnehmung

Die im vorigen Abschnitt erorterten Befunde machen deutlich, daf} jedes Objekt, das
im Gesichtsfeld erscheint, zu einer Aktivierung von zahlreichen corticalen Arealen
fiihrt. Daraus ergibt sich, dal Objekte wahrscheinlich nicht durch das Feuern einzelner
oder sehr weniger Neurone in der Hirnrinde reprisentiert werden, sondern durch
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ausgedehnte und iiber weite Bereiche verteilte Neuronenverbidnde — sogenannte As-
semblies. Damit stellt sich jedoch die Frage, auf welche Weise grofie und hochgradig
verteilte Neuronenpopulationen fiir die Bildung von Assemblies — und damit fiir die
Bildung kohiirenter Objektreprisentationen — koordiniert werden kénnen (weitere De-
tails zu den im folgenden dargestellten Ergebnissen finden sich in Engel et al., 1993;
Singer & Gray, 1995).

Dies fiihrt uns — auf der physiologischen Ebene — zum einleitend diskutierten
Bindungsproblem zuriick. Die Integration der einzelnen Wahrnehmungsinhalte wird
durch die parallele Architektur des Sehsystems offensichtlich betrichtlich erschwert.
Wie Abbildung 5.10C, Seite III, zeigt, gibt es kein Areal im visuellen System, in dem
alle Verarbeitungskanile zusammenlaufen. Daher kann die Integration der verteilt
verarbeiteten Information nicht durch zunehmende Konvergenz auf den obersten Stu-
fen der Verarbeitungshierarchie erreicht werden — eine Vorstellung, die in den sechzi-
ger und siebziger Jahren in der Sinnesphysiologie eine grofie Rolle spielte (Abbildung
5.12A). Dariiber hinaus wird die Losung des Bindungsproblems dadurch erschwert,
daf unter natiirlichen Bedingungen ein Objekt niemals isoliert wahrgenommen wird,
sondern stets in einen Hintergrund aus anderen Objekten eingebettet erscheint. Diese
Objekte aktivieren ebenfalls in den verschiedenen visuellen Arealen merkmalssensiti-
ve Neurone. Die Analyse komplexer visueller Szenen erfordert daher in der Regel die
Bildung mehrerer Assemblies in der Sehrinde, die jeweils eines dieser Objekte reprii-
sentieren. Diesist aber nur moglich, wenn ein Mechanismus zur Verfiigung steht, der
in der Vielzahl\ aktivierter Neuronen selektiv diejenigen markiert, die auf ein und
dasselbe Objekt antworten. Im folgenden soll ein Mechanismus diskutiert werden, der
dem Sehsystem wahrscheinlich die Losung dieses Problems erlaubt. Damit fiihrt uns
unser Rundgang durch die Architektur des Sehsystems zur zweiten der einleitend
erwihnten Grundfunktionen zuriick, nimlich zur neuronalen Codierung von Relatio-
nen zwischen Objektmerkmalen und zur Segmentierung von visuellen Szenen.

5.4.1 Vorschlige zur Losung des Bindungsproblems

In theoretischen Arbeiten wurde vorgeschlagen, daB das Bindungsproblem durch ei-
nen zeitlichen Integrationsmechanismus gelost werden konnte. Diesem Vorschlag zu-
folge kénnten im Cortex verteilte Neurone durch eine Synchronisation ihrer Entladun-
gen zu Assemblies zusammengeschlossen werden (Abbildung 5.12B). Diese zeitlichen
Korrelationen sollten dabei mit einer Prizision von wenigen Millisekunden auftreten.
Nach diesem ,, Zeitcodierungsmodell* wird die perzeptive Einheit gesehener Objekte
durch das synchrone Feuern der entsprechenden merkmalssensitiven Zellen repriisen-
tiert: Die zeitlichen Korrelationen, die innerhalb der Sehrinde auftreten, bilden die
Zusammengehorigkeit der Merkmale eines Objektes ab. Dementsprechend sollte die
Aktivitit von Neuronen, die auf verschiedene Objekte antworten, keine solchen zeitli-
chen Korrelationen zeigen.

Der entscheidende Vorteil einer solchen zeitlichen Codierung liegt darin, da3 sich
die Desynchronisation verschiedener Assemblies dazu niitzen ldft, um eine Segmen-
tierung und Figur-Grund-Trennung zu erreichen. Wie in Abbildung 5.12B schematisch
gezeigt, bleiben mehrere — durch verschiedene Objekte aktivierte — Assemblies tat-
sdchlich unterscheidbar, da durch die zeitlichen Beziehungen eindeutig festgelegt wer-
den kann, welche Teilmenge der aktiven Neurone jeweils zum selben Assembly ge-
hort. Das Gesamtmuster der aktiven Zellen im visuellen System kann auf diese Weise
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5.12 Modelle zur Losung des Bindungsproblems. (A) Integration durch anatomische Konver-
genz. Dieses Modell nimmt an, daB auf niedrigen Verarbeitungsebenen zunéchst elementare
Objektmerkmale wie etwa die Orientierung von Konturen detektiert werden. Durch progressive
Konvergenz der Verschaltung gibt es auf héheren Ebenen der Verarbeitung dann Zellen mit
zunehmend spezifischeren Antworteigenschaften. An der Spitze der Hierarchie stehen Neurone
(die sogenannten ,GroBmutterzellen®), die als spezifische Detektoren fiir ganze Objekte — in
diesem Fall fir die Frau und ihre Katze — dienen. (B) Bindung von Objektmerkmalen durch
neuronale Synchronisation. Das Zeitcodierungsmodell nimmt an, daf3 Objekte im visuellen Cortex
durch Assemblies von synchron feuernden Neuronen repréasentiert werden. Im hier gezeigten Fall
wirden die Frau und ihre Katze durch jeweils ein solches Assembly neuronal dargestellt (durch
offene und gefiillte Symbole angedeutet). Diese Assemblies bestehen aus Neuronen, die elemen-
tare Objektmerkmale detektieren. Die Zusammengehorigkeit der Merkmale wird dabei durch die
zeitliche Korrelation zwischen den Neuronen eines Assemblies abgebildet (rechts). Diejenigen
Neuronen, die zum selben Zellverband gehdéren, feuern nach der Zeitcodierungshypothese jeweils
synchron. Zwischen den beiden Assemblies besteht jedoch keine feste zeitliche Beziehung.

eine fiir andere Hirnregionen bedeutsame innere Struktur erhalten, die zur Selektion
von Antworten fiir die weitere Verarbeitung dienen kann.

Dieses Zeitcodierungsmodell scheint lteren Vorschligen zur Lisung des Integrati-
onsproblems iiberlegen zu sein. Einer klassischen Annahme zufolge sollten komplexe
Objekte durch die Aktivitiit einzelner oder sehr weniger Neurone im Sehsystem repri-
sentiert werden (Abb. 5.12A). Solche Neurone, die aulerordentlich komplizierte Ant-
worteigenschaften besitzen miifiten, um als spezifische Objektdetektoren zu dienen,
konnten im Prinzip durch konvergente Verschaltung in den héheren Verarbeitungsebe-
nen entstehen. Dies ist jedoch nach unserem heutigen Wissen iiber den Aufbau des
Sehsystems unwahrscheinlich. Dariiber hinaus hiitte diese Art der Objektreprisentati-
on eine Reihe entscheidender Nachteile. Ein Problem besteht darin, daff es hier zu
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einer , kombinatorischen Explosion® beziiglich der Zahl der erforderlichen repriisenta-
tionalen Elemente kommt. Fiir jedes nur denkbare Objekt, das moglicherweise wahr-
genommen werden konnte, wiirden nach dieser Hypothese neue Zellen in der Sehrinde
bendtigt. Damit wiichse jedoch die Zahl der Neurone, die fiir eine angemessene Reprii-
sentation einer hochkomplexen Umwelt erforderlich wiiren, ins Astronomische. Das
Zeitcodierungsmodell vermeidet diese kombinatorische Explosion, da hier im Prinzip
dieselben Cortexneuronen durch bloBe Anderung der Zeitbeziehungen zu neuen repri-
sentationalen Mustern kombiniert werden kdnnen.

5.4.2 Zeitliche Codierung im Sehsystem

In zahlreichen Arbeiten wurde inzwischen nachgewiesen, da@ Neurone in corticalen
und subcorticalen Zentren des Sehsystems tatsiichlich ihre Aktionspotentiale mit einer
Prizision im Millisekundenbereich synchronisieren kénnen (zur Ubersicht s. Engel
et al., 1993; Singer & Gray, 1995). Im folgenden sollen in aller Kiirze Ergebnisse
zusammengefalit werden, die darauf hinweisen, daB diese zeitlichen Korrelationen
tatsiichlich eine Rolle fiir die perzeptive Integration spielen und damit fiir die Segmen-
tierungsleistungen des Sehsystems von grofer Bedeutung sind. Diese Ergebnisse wur-
den vor allem am Sehsystem von Katzen und Affen erzielt, konnen aber sehr wahr-
scheinlich auf das menschliche Gehirn iibertragen werden, da sich hier durch
Ableitung von Hirnstromen mit Hilfe des EEGs idhnliche Synchronisationsphiinomene
nachweisen lassen.

Nach der Zeitcodierungshypothese muf} eine Bindung neuronaler Antworten inner-
halb retinotop geordneter visueller Areale stattfinden, um die Zusammengehorigkeit
von Objektteilen darzustellen, die sich an verschiedenen Stellen im Gesichtsfeld befin-
den. Dariiber hinaus muf die neuronale Synchronisation iiber sehr grofe Entfernungen
moglich sein, um eine Bindung zwischen visuellen Arealen herbeizufiihren, die unter-
schiedliche Objektmerkmale analysieren. Dies ist erforderlich, um Objekte hinsicht-
lich ihrer verschiedenen Merkmale vollstindig zu repriisentieren. Beide Voraussagen
konnten inzwischen experimentell bestiitigt werden. Im Sehsystem von Katzen und
Affen wurde von verschiedenen Arbeitsgruppen gezeigt, daB3 riumlich verteilte Neuro-
ne innerhalb einzelner corticaler Areale bei visueller Reizung ihre Entladungen syn-
chronisieren kénnen. Dariiber hinaus konnte nachgewiesen werden, da zeitliche Kor-
relationen auch iiber die Grenzen einzelner visueller Areale hinweg auftreten und etwa
zwischen der primiren Sehrinde und dem Areal V2 zu finden sind. Interessanterweise
tritt eine Synchronisation auch zwischen Arealen in verschiedenen Hemisphiren auf.
Nach dem oben erorterten Verlauf der Sehbahn ist diese Art der Synchronisation
erforderlich, um Objekte zu reprisentieren, deren retinales Bild sich iiber die Mittelli-
nie des Gesichtsfeldes erstreckt. In all den genannten Fillen wird die Synchronisation
wahrscheinlich durch Verbindungen auf corticaler Ebene und nicht durch sich ver-
zweigende Afferenzen aus dem Thalamus vermittelt.

In einer Reihe von Experimenten, die fiir eine Bestdtigung des Zeitcodierungsmo-
dells besondere Aussagekraft besitzen, konnte gezeigt werden, daf} diese zeitlichen
Korrelationen nicht in immer gleicher Weise auftreten, sondern durch die Konfigurati-
on der gezeigten visuellen Reize modulierbar sind. Diese Experimente belegen, daff
hierbei tatséchlich diejenigen Gestaltkriterien eine Rolle spielen, die auf psychologi-
scher Ebene zur Figur-Grund-Trennung und Objektunterscheidung eingesetzt werden.
Abbildung 5.13 gibt ein Beispiel fiir diese Reizabhiingigkeit der neuronalen Synchro-
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5.13 Die Synchronisation von Neuronen in der Sehrinde hangt von der Konfiguration der visuel-
len Reize ab. Das Schema zeigt ein typisches Experiment, in dem mit zwei Mikroelektroden aus
dem visuellen Cortex eines Versuchstieres abgeleitet wird (A). Die Neuronen kénnen dann mit
verschiedenen einfachen Reizkonfigurationen aktiviert werden. (B) Bietet man ein einziges koha-
rentes Objekt an (in diesem Fall ein durchgehender vertikaler Lichtbalken, der tUber die rezeptiven
Felder bewegt wird), so feuern die Zellen an den beiden Elektroden synchron (Pfeile). (C) Stimu-
liert man die gleichen Neurone dagegen mit zwei verschiedenen Objekten (z.B. zwei kleineren
balkenférmigen Lichtreizen, die sich in verschiedene Richtungen bewegen), so feuern die Zellen
nicht mehr synchron. Man beachte die Versetzung der Pfeilspitzen gegeneinander.

nisation. Wie in der Abbildung gezeigt, feuern die Neurone im visuellen Cortex nur
dann stark korreliert, wenn sie tatséichlich auf dasselbe Objekt antworten. Werden die
Zellen dagegen durch verschiedene Reize aktiviert, so wird die zeitliche Kopplung
schwiicher oder verschwindet sogar vollstindig. Diese Ergebnisse legen die Schlufifol-
gerung nahe, dal die Synchronisation tatsidchlich einen dynamischen Bindungsmecha-
nismus darstellt, der die Bildung von Assemblies in flexibler Weise ermoglicht.

Von besonderem Interesse ist natiirlich die Frage, ob die beobachteten Synchronisa-
tionsphdnomene auch funktionell relevant sind. Die erwiihnten Experimente zeigen ja
lediglich, daBl im Sehsystem der untersuchten Tierarten die Voraussetzungen fiir die
Etablierung zeitlicher Bindungen gegeben sind. Sie liefern aber noch keinen Beleg
dafiir, dal den zeitliche Korrelationen eine kausale Relevanz zukommt und daf sie
vom Gehirn tatséchlich in der Weise genutzt werden, wie es das Zeitcodierungsmodell
vorhersagt. Inzwischen gibt es jedoch zumindest bei der Katze Hinweise darauf, daf}
die Synchronisation in der Sehrinde mit den Wahrnehmungsleistungen des Tieres
korreliert und zeitliche Beziehungen zwischen neuronalen Antworten fiir die corticale
Verarbeitung sehr wohl wesentlich sind. Hierfiir sprechen Ergebnisse aus Untersu-
chungen, die an Katzen mit einer Fehlstellung der Augen — einem konvergenten
Schielen — durchgefiihrt worden sind (Abbildung 5.14, Seite IV).

Menschen und Tiere mit dieser Stérung bevorzugen hiufig eines der beiden Augen
fiir die aktive Fixation. Die Wahrnehmung durch das nichtfixierende Auge wird dage-
gen mehr oder weniger dauerhaft unterdriickt, was zu einer als Schielamblyopie be-
zeichneten Storung fiihrt. Zu den Symptomen dieser Schielamblyopie gehdren unter
anderem eine herabgesetzte Sehschirfe des betroffenen Auges, riumliche Verzerrun-
gen des subjektiven Wahrnehmungsbildes sowie charakteristische Stérungen der Mu-
stererkennung, die besonders bei der Betrachtung feiner Details auftreten. Zumindest
einige dieser Defizite lassen sich im Sinne einer gestorten perzeptuellen Integrations-
fihigkeit interpretieren und deuten auf eine Beeintriichtigung neuronaler Bindungsme-
chanismen hin. Die physiologische Untersuchung ergab Hinweise darauf, daf3 diese
Defizite tatsichlich auf eine Stérung der intracorticalen Interaktionen zuriickgehen.
Wie in Abbildung 5.14 (Seite IV) dargestellt, fand man bei Tieren mit Schielambly-
opie hinsichtlich der Synchronisation deutliche Unterschiede zwischen Zellen, die
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vom normalen Auge innerviert werden, und Neuronen, die ihre Afferenzen vom am-
blyopen Auge erhalten. Zwischen letzteren finden sich nur sehr selten zeitliche Korre-
lationen. Die Antworten von Neuronen, die vom nichtamblyopen Auge aktiviert wur-
den, zeigen dagegen eine normale Synchronisation. Daraus 148t sich schlieBen, daf das
bei Schielern auftretende Wahrnehmungsdefizit in der Tat mit einer selektiven Stérung
der intracorticalen Interaktionen einhergeht. Dies wiederum belegt aber auf indirekte
Weise, daB eine Synchronisation corticaler Neurone fiir den Aufbau normaler Objekt-
reprasentationen notwendig und damit sehr wahrscheinlich fiir die perzeptive Integra-
tion funktionell relevant ist.

5.5 Ausblick: Auf dem Weg zu einer Theorie
der Wahrnehmung

Die in diesem Kapitel vorgestellten anatomischen und physiologischen Erkenntnisse
lassen erwarten, daf8 die einleitend diskutierten Grundfunktionen des visuellen Sy-
stems — Merkmalsanalyse und Segmentierung — in absehbarer Zeit relativ befriedigend
erklirt werden konnen. Die vom Sehsystem durchgefiihrte Analyse von Objektmerk-
malen beruht darauf, daB Neuronen in verschiedenen corticalen Arealen in spezifi-
scher Weise ihren Aktivititszustand verindern und dadurch das jeweilige Merkmal
neuronal reprisentieren. Hierbei spielt die durchschnittliche Frequenz der Aktionspo-
tentiale, die bei Reizung von einem Neuron gefeuert werden, eine entscheidende
Rolle: Je mehr das detektierte Objektmerkmal den Priiferenzen des Neurons entspricht,
desto hoher ist die Zahl der Entladungen pro Zeiteinheit. Die Bindung der Merkmale
zu perzeptiven Gestalten wird demgegeniiber wahrscheinlich durch eine andere Eigen-
schaft neuronaler Aktivititsmuster zum Ausdruck gebracht: Wie dargestellt, deuten
eine Reihe von Ergebnissen darauf hin, da hierfiir die zeitlichen Beziehungen zwi-
schen den Entladungen der beteiligten Neurone ausschlaggebend sind und daf} die
Synchronisation corticaler Neurone das physiologische Korrelat fiir den Proze der
Gestaltbildung darstellt.

Am Ende dieses Kapitels scheint der Hinweis angebracht, daB auch die Klirung der
neuronalen Grundlagen von Merkmalsanalyse und Merkmalsbindung selbstverstiind-
lich noch keineswegs ausreicht, um eine vollstindige Theorie der visuellen Wahrneh-
mung zu liefern. In einer solchen umfassenden Theorie miissen zahlreiche weitere
Leistungen und Prozesse Beriicksichtigung finden, die hier nicht besprochen werden
konnten. Hier wire die sensomotorische Integration zu nennen, also das Zusammen-
wirken sensorischer und motorischer Systeme bei der Verhaltenssteuerung. Dieser
Problemkomplex umfafit beispielsweise die Rolle der Augenbewegungen und die
Frage, wie Sinneseindriicke iiber sukzessive Fixationsepisoden hinweg — trotz stindi-
ger Veridnderung des Retinabildes — gebunden werden konnen. Hierzu gehort aber
auch der generelle Handlungsbezug der Wahrnehmung und das Problem, wie sensori-
sche Information zur Steuerung von komplexen Handlungssequenzen eingesetzt wird
(vgl. dazu Miisseler, Aschersleben & Prinz, Kapitel 9, in diesem Band).

In engem Zusammenhang mit der Leistung sensorischer Systeme stehen dariiberhin-
aus natiirlich Geddchtnisprozesse. Ohne die Leistungen von Kurzzeit- und Langzeitge-
dichtnis wire Wahrnehmung im vollen Sinne des Wortes schlicht undenkbar, da die
Moglichkeit fehlen wiirde, Sinneseindriicke iiber lingere Zeit zu speichern oder zu
erinnern. Sensorische Information konnte bestenfalls unmittelbar zur Erzeugung von
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Reflexen genutzt werden, es wire aber unmoglich, diese iiber Ereignissequenzen
hinweg zu integrieren, und dariiber hinaus wire jede Erkennung von Objekten und
Ereignissen ausgeschlossen, da keine Schemata oder Objektprototypen zur Verfiigung
stehen wiirden (vgl. Goschke, Kapitel 10, sowie Menzel & Roth, Kapitel 7. in diesem
Band). SchlieBlich spielt der Prozefs der Aufmerksamkeit eine aullerordentliche Rolle
fiir die visuelle Wahrnehmung (vgl. Eimer, Kapitel 8, in diesem Band). Nach der
Lektiire des vorliegenden Kapitels konnte man den Eindruck gewinnen, dal das Seh-
system die gesamte ihm angebotene Information aufnimmt und ohne die Méglichkeit
einer selektiven Steuerung oder Auswahl weiterleitet. Diese SchluBfolgerung wiire
vollig unzutreffend — Wahrnehmung ist ein aktiver und konstruktiver ProzeB, in dem
Information stark selektiert und den Erfordernissen der Verhaltenssituation entspre-
chend aufgenommen wird. Aufmerksamkeitsprozesse, die fiir diese Selektion wichtig
sind, haben daher auch fiir die Merkmalsbindung und die Figur-Grund-Trennung
groBe Bedeutung. Insgesamt machen diese Erorterungen deutlich, dafl Sehen keines-
falls eine Leistung ist, die vom visuellen System allein erbracht wird. Vielmehr sind
hier Interaktionen und stindiger Signalaustausch mit anderen neuronalen Systemen
erforderlich.

Abschliefiend sei angemerkt, daf eine Theorie der Wahrnehmung letztlich auch die
Frage des subjektiven Erlebens einbeziehen muf3 (vgl. Flohr, Kapitel 13, in diesem
Band). Zunichst fiihrt die Erforschung der Sinnessysteme und ihrer Leistungen zu
einer Beschreibung der neuronalen Kerrelate von subjektiv-psychologischen Vorgiin-
gen, wie etwa der Gestaltbildung oder der Figur-Grund-Unterscheidung. Unklar ist
jedoch, wie auch der Erlebnisaspekt unserer Wahrnehmung in eine solche Theorie
abgebildet werden kann. Zu fragen bleibt, auf welche Weise eine neurobiologische
Wahrnehmungstheorie der Tatsache Rechnung tragen kann, dafl uns Wahrnehmungs-
eindriicke hewufit werden und dafl (zumindest beim Menschen) dieser subjektive
Charakter gerade eines der kennzeichnenden Merkmale von Wahrnehmungsvorgiin-
gen darstellt (vgl. dazu Teil V in diesem Band).

Danksagung. Der Autor dankt Herrn Prof. Dr. Wolf Singer und Herrn PD Dr. Leo
Peichl fiir die kritische Durchsicht des Manuskripts.
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5.8 (Seite I) Feinbau des Corpus geniculatum laterale und der priméren Sehrinde. (A) Schich-
tung und Verbindungen des Corpus geniculatum. Im oberen Bildteil sind die beiden Ganglienzell-
systeme schematisch dargestellt, die zum Corpus geniculatum projizieren. Man beachte die
unterschiedliche GroBe der Dendritenbdume von Magno- und Parvo-Zellen fiir verschiedene
Netzhautbereiche. Die Schichten des Corpus geniculatum werden abwechselnd von den beiden
Augen versorgt. Neben den Faserbahnen, die vom Corpus geniculatum zum Cortex ziehen, gibt
es auch afferente Verbindungen, die von Hirnstamm und Cortex ausgehen (gestrichelt). (B)
Projektion des Corpus geniculatum in die primare Sehrinde. Beim dargestellten Cortexausschnitt
liegt die Himoberflache oben, das Innere der Hemisphére (die weie Substanz) dagegen unten.
Die corticalen Schichten sind am rechten Bildrand durchnumeriert. Die afferenten Fasern aus dem
Thalamus enden vor allem in Schicht 4. Pfeile deuten die intensiven Verbindungen zwischen
{ibereinanderliegenden Bereichen an. Zusétzlich zur durch die Cortexschichten gegebenen Glie-
derung gibt es auch vertikale Kompartimente: Der Cortex ist in Orientierungskolumnen sowie
Kolumnen unterschiedlicher okuldrer Dominanz (bevorzugte Innervation vom ipsi- oder vom kon-
tralateralen Auge) gegliedert. Dargestellt sind zwei okuldre Dominanzzonen und ein Satz von
Orientierungskolumnen. Dieses Muster wiederholt sich fiir die benachbarten Bereiche innerhalb
der primaren Sehrinde. Darliber hinaus gibt es in diesem Areal Bereiche, in denen besonders
viele farbempfindliche Neurone liegen — die sogenannten Blobs, hier durch Zylinder schematisch
angedeutet. Die Blobs sind vor allem in den Schichten 2 und 3 stark ausgepragt, fehlen aber in
Schicht 4. Nach Klinke und Silbernagl, 1994 (A) und Kandel et al., 1996 (B).
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5.9 Struktur von einfachen und komplexen rezeptiven Feldern in der primdren Sehrinde. (A)
Antworteigenschaften einer einfachen Zelle. Das Neuron antwortet am besten auf einen vertikal
orientierten, in die Mitte des rezeptiven Feldes projizierten Lichtbalken, da sich in der Mitte des
Feldes eine langliche EIN-Zone befindet, die von einer AUS-Zone umgeben ist (rechts). (B)
Lichtantwort einer komplexen Zelle. Die Zelle antwortet ebenfalls am besten auf eine vertikal
orientiert Lichtkante (links). Die Position der vertikalen Kontrastgrenze innerhalb des Feldes spielt
jedoch kaum eine Rolle (rechts), da das rezeptive Feld keine rdumlich getrennten EIN- und AUS-
Zonen aufweist. (C) Hypothetisches Schaltschema zur Erklarung der Antworteigenschaften der
einfachen Zelle. Es wird angenommen, daB mehrere Zellen des Corpus geniculatum, deren
Felder in der vertikalen Achse des Gesichtsfeldes gegeneinander versetzt sind, auf die einfache
Zelle im Cortex konvergent verschaltet sind. Die Uberlagerung der EIN- und AUS-Zonen der
konzentrischen Felder ergibt dann die langliche Struktur des corticalen Feldes. (D) In entspre-
chender Weise kénnte man aus einer Uberlagerung mehrerer einfacher Felder das ortsinvariante
rezeptive Feld einer komplexen Zelle erzeugen. Nach Reichert, 1990.
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4 5.10 Verarbeitungsbahnen im visuellen Cortex des Rhesusaffen. (A) Vereinfachte Darstel-
lung der Sehbahn. Der Verlauf ist dem beim Menschen sehr &hnlich. Die primare Sehrinde liegt
hier allerdings groBtenteils auf der Oberflache des Occipitalpols, wéhrend sie beim Menschen
vorwiegend auf der Innenseite der Hemisphére liegt (vgl. Abbildung 5.7). Von der priméaren
Sehrinde aus gelangt die Information in Areale des hinteren Scheitellappens und des unteren
Schlafenlappens. (B) Lage der wichtigsten extrastriaren visuellen Areale in der Seitenansicht des
Affenhirns. Der visuelle Cortex nimmt das gesamte hintere Drittel des GrofBhirns ein. Zum parieta-
len Pfad gehéren unter anderem die Areale V5, MST, LIP, VIP und 7a. Die Areale V4, PIT, CIT
und AIT gehéren zum temporalen Verarbeitungsweg. Nur ein Teil der etwa 30 bekannten Areale
ist eingetragen. (C) Genauere Darstellung des Verlaufs der Verarbeitungswege. Man beachte,
daB es Querverbindungen zwischen den Verarbeitungspfade gibt (rote Linien) und daf3 die mei-
sten der Verbindungen auf corticaler Ebene reziprok sind. Nur ein Teil der bekannten Verbindun-
gen ist in diesem Schema eingetragen. Abkirzungen: V1, primére Sehrinde; V2, zweites visuelles
Areal; V4, viertes visuelles Areal; V5, flinftes visuelles Areal; MST, mediales superiores tempora-
les Areal; VIP, ventrales intraparietales Areal; LIP, laterales intraparietales Areal; PIT, posteriores
inferotemporales Areal; CIT, zentrales inferotemporales Areal; AIT, anteriores inferotemporales
Areal. Nach Mishkin und Appenzeller, 1990 (A) und Merigan und Maunsell, 1993 (C).
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5.14 Synchronisation in der Sehrinde von Tieren mit einer Schielamblyopie. Die Untersuchungen
wurden an Katzen durchgefiihrt, die mit einem Auge einwérts schielten (in diesem Fall mit dem
rechte Auge). Dieses Auge entwickelt dann eine Sehschwéche, die als Schielamblyopie bezeich-
net wird. Der untere Bildteil illustriert die zeitlichen Korrelationen zwischen Zellen, die ihre Afferen-
zen vom amblyopen (schielenden) Auge, vom normalen Auge sowie von verschiedenen Augen
erhalten. Zwischen Neuronen, die vom normalen Auge aktiviert werden (C), tritt eine deutliche
Synchronisation auf (Pfeile). Zwischen Zellen, die vom amblyopen Auge innerviert werden, gibt es
dagegen keine Synchronisation (A). Untersucht man die Zeitbeziehungen zwischen Neuronen, die
von verschiedenen Augen aktiviert werden, so findet man ebenfalls keine zeitliche Korrelation (B).
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V1 und V2 aktiv (Medialansicht)

5.11 Parallelverarbeitung im visuellen Cortex des Menschen. Verschiedene Arten von visuellen
Reizen stimulieren auch beim Menschen jeweils andere Regionen der Hirnrinde. Ein farblich
strukturiertes Muster flhrt zu einer starken Aktivierung des Areals V4 (links). Ein SchwarzweiBbild
mit bewegten Elementen stimuliert dagegen das Areal V5 (rechts). Beide Arten von Reizen
aktivieren die Areale V1 und V2 (unten), von denen aus die Information in die unterschiedlichen
Verarbeitungspfade verteilt wird. Die Darstellung der Areale wurde mit Hilfe der Positronen-
Emissions-Tomographie (PET) erreicht, die es erlaubt, die Stirke der Durchblutung in den ver-
schiedenen Hirnbereichen zu messen. Bei funktioneller Aktivierung durch die passenden Reize
steigt die Durchblutung Gberdurchschnitilich an, so daB bestimmte Hirnareale gezielt sichtbar
gemacht werden kénnen (vgl. Kapitel 1, in diesem Band). Nach Zeki, 1994.





