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Neuronale Grundlagen der
Gestaltwahrnehmung

In Reaktion auf eingehende sensorische Signale sind Nervenzellen der Hirnrinde dazu in
der Lage, sich durch synchrone Aktivitit zu Verbinden zusammenzuschlieBen. Diese
Verbinde bilden die Basis fiir die neuronale Reprisentation von Gegenstinden und
Ereignissen der Umwelt. Die Synchronisation der Neurone ist dabei moglicherweise auch
fiir die perzeptive Einheit — fiir die Gestalt — des Wahrgenommenen verantwortlich.

Von Andreas K. Engel und Wolf Singer

ine Leistung, die unser Gehirn
E stindig erbringen muB, besteht in

der Integration von Sinnesdaten
zu kohidrenten Wahrnehmungseindriik-
ken. Eine solche Integrationsfahigkeit ist
die Voraussetzung dafiir, daB wir Objekte
und Ereignisse in unserer Umwelt von-
einander unterscheiden und klassifizie-
ren konnen. Hierzu miissen die von den
Sinnesorganen aufgenommenen Signale
einem Ordnungs- und Strukturierungs-
prozeB unterworfen werden, in dem ele-
menlare Sinnesdaten in gestalthafte Kon-
texte eingebettet und mit Bedeutung ver-
sehen werden. Chne diese von den Sin-
nessystemen geleistete Integration bliebe
unsere Wahrnehmungswelt eine Anhiu-
fung bedeutungsloser Farbflecken, Ge-
rdusche und Gerliche, ein uniibersichtli-
cher Wirrwarr von Sinneseindriicken —
dem vergleichbar, was man beim Blick
in ein Kaleidoskop sieht. Obwohl die Be-
deutung solcher Integrationsprozesse in
der Wahrnehmungspsychologie schon
sehr lange bekannt ist, wissen wir bis
heute nur relativ wenig iiber deren phy-
siologische Grundlagen. Erst in jiingster
Zeit konzentriert sich die Hirnforschung
verstirkt auf die Frage, durch welche
Mechanismen integrative Prozesse wie
Gestaltbildung und Figur-Grund-Tren-
nung auf der biologischen Ebene reali-
siert werden.

Aus der Sicht der Hirnforschung um-
faBt das Problem der Integration von
Wahmehmungseindriicken mehrere Fra-
genkomplexe. Zum einen ist noch weit-
gehend ungeklirt, wie die Integration in-
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nerhalb sinzelner Sinnessysteme — wie
etwa dem Seh- oder Horsvstem — gelei-
stet wird. Unmittelbar damit verbunden
ist die Frage, wie Objekte der AuBenwelt
als kohérente Einheiten im Gehim repri-
sentiert — das heiBt in neuronalen Aktivi-
tdtsmustern dargestellt und gespeichert —
werden, Zweilens ergibt sich das Pro-
blem, wie Information, die in verschie-
denen sensorischen Systemen vorverar-
beitet worden ist, zusammengefiihrt wer-
den kann. Dies ist offensichtlich notwen-
dig, um verschiedene Klassen von Ob-
jekteigenschaften, also zum Beispiel die
visuellen, akustischen und taktilen
Aspekte eines Objekts, assoziieren zu
konnen. Und schlieBlich stellt sich die
Frage, wie die sensorischen Informatin-
nen mit der motorischen Aktivitit ver-
kniipft und koordiniert werden konnen.
Das Verstiindnis dieses Prozesses, der als
sensomotorische Integration bezeichnet
wird, st fiir die Erkldrung von tierischem
und menschlichem Verhalten ebenfalls
von entscheidender Bedeutung,

Das Problem der perzeptiven
Integration

Die integrative Funktion von Sinnes-
systemen ldBt sich am Beispiel des Sch-
systems paradigmatisch verdeutlichen.
In jedem Augenblick analysiert das visu-
elle System eine Vielzahl von Merkma-
len, die fiir die Wahmehmung der Um-
welt von Bedeutung sind, wie etwa die
Farbe, Form oder Oberflichenstruktur

von Objekten, ihre Entfernung vom Be-
obachter sowie ihre riumliche Orientie-
rung und Bewegungsrichtung. Ein ent-
scheidender Schritt in der visuellen In-
formationsverarbeitung besteht nun dar-
in festzulegen, welche Merkmale und
welche moglichen Objektbereiche zu-
sammengehdren. Da sich — zumindest in
unserer Alltagsumgebung — meist mehre-
re Objekte im Gesichtsfeld befinden,
reicht es nicht aus, die an den verschie-
denen Stellen im Schraum auftretenden
Merkmale zu erfassen. Um Objekte als
Einheiten identifizieren und gegen ande-
re Objekte abgrenzen zu konnen, ist es
vielmehr von entscheidender Bedeutung,
dal} zusdtzlich die Relationen zwischen
den analysierten Merkmalen bestimmt
werden. Aufgrund einer solchen Merk-
malsbindung kann dann die Abgrenzung
zusammengehdrender Bildbereiche vor-
genommen werden — ein ProzeB, der als
Segmentierung bezeichnet wird.

Auf der psychologischen Ebene sind
die integrierenden Verarbeitungsschritte,
die zu Merkmalsbindung und Segmen-
tierung [ithren, inzwischen gut unter-
sucht. Von der Gestaltpsychologie wurde
bereits in den zwanziger und dreiliger
Jahren hierzu eine ausgearbeitete Theo-
rie vorgelegt (Spektrum der Wissen-
schaft, Februar 1991, Seite 68 ). Die Ge-
staltpsychologen erkannten, daB die
Gruppierung oder Bindung von Merk-
malen notwendig ist, um Figuren vom
Hintergrund zu trennen und zu einer Ob-
jekterkennung zu kommen. Sie unter-
suchten systematisch die Regeln, nach
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denen unser Schsystem Objektmerkmale
zu kohirenten Einheiten — zu Gestalten —
zusammenfalit. Die Ergebnisse ihrer Ex-
perimente waren die Grundlage fiir die
Identifikation der Kriterien, die beim
ProzeB der Merkmalsbindung eingesetzt
werden. Wie in Bild 1 angedeutet, sind
diese ..Gestaltkriterien” sehr einfacher
Natur und bestchen beispielsweise in der
Ahnlichkeil oder der kohirenten Verin-
derung von Elementen einer visuellen
Szene. Die frithen Arbeiten der Gestalt-
psychologen haben zusammen mit vielen
Untersuchungen jiingeren Datums dazu
beigetragen, dalBl die GesetzmiBigkeiten
der perzeptiven Integration — der Integra-
tion unserer Wahrnehmungseindriicke —
auf der psychologischen Ebene plausibel
beschrichen werden kénnen. Verglichen
damit ist unser Wisscn {iber die physiolo-
gischen Mechanismen der Merkmalsbin-
dung und der Gestaltbhildung noch auBer-
ordentlich diirftig.

Auf der physiologischen Ebene ist die
Integration im Wahmehmungprozel aus
mehreren Griinden schwer zu versichen.
Zum einen gibt es keine Nervenzellen,
die in der Lage wiiren, durch ihre Aktivi-
tit komplexe Objekte als Ganzheiten zu
reprisentieren. Vielmehr ist es so, daB
Neurone etwa im Sehsystem in den aller-
meisten Fillen nur auf einfache Merk-
male und aul Teilaspekte von Objekten
reagieren. Dieser Sachverhalt ist in Bild
2 schematisch dargestellt. So antworten
viele Nervenzellen beispielsweise dann
besonders gut, wenn sie mit Hell-Dun-
kel-Konturen einer bestimmten Orientie-
rung stimuliert werden. Andere Neurone
reagieren auf die Farbe eines Objekts,
und wieder andere kodieren die Bewe-
gungsrichtung oder auch den relativen
rdaumlichen Abstand von Objekten. Ein-
zelne Neurone reprisentieren durch den
Grad ihrer Aktivierung also lediglich ele-
mentare Objektmerkmale, keine komple-
xen  Merkmalskonstellationen.  Die
Merkmalsanalyse erfolgt iiberdies nur
lokal im Bereich der rezeptiven Felder
der jeweiligen Nervenzellen. Die Infor-
mation tiber komplexe Objekte wird im
Gehirn also in jedem Fall arbeitsteilig
durch sehr viele Neurone analysiert, von
denen jedes durch seine Aktivierung je-
weils nur einen relativ kleinen Teilaspekt
der Objektbeschaffenheit kodiert.

Aullerdem wirkt sich fiir die Erfor-
schung der perzeptiven Integration der
Umsland erschwerend aus, dal dicse je-
weils fiir ein Merkmal zustdndigen Neu-
rone nicht etwa in einem eingegrenzten
Himareal aufzufinden wiren, sondemn
iiber ausgedehnte Hirnbereiche verteilt
sind (Bild 3). Wie man heute weil3,
zeichnet sich das Sehsystem durch eine
hochgradig parallele Architektur aus
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Bild 1: Schematische Darstellung der Ge-
staltkriterien. Ein wichtiges Kriterium ist
Kontinuitit, das heit miteinander verbun-
dene Bildregionen werden im allgemeinen
als Teil derselben Figur geschen (a). Das-
selbe gilt fiir Bildelemente, die nahe beein-
ander liegen (b ) oder sich dhnlich sind (¢)
— auch hier wird man dazu neigen, sie zu
einer Figur zusammenzufassen. Dariiber-
hinaus gibt es den Gestaltfaktor des ,,ge-
meinsamen Schicksals*: Hiermit ist eine
kohiéirente raum-zeitliche Verinderung von
Elementen gemeint. Wenn sich eine be-
stimmte Teilmenge von Bildelementen in
dieselbe Richtung bewegt, werden diese als
Figur herausgehoben (d). Ferner spielt Ge-
schlossenheit eine Rolle (e). Im allgemei-
nen wird der Betrachter Bildelemente
gruppieren, die einen geschlossenen Umrifl
bilden. In dieser Darstellung wird man da-
her vier Quadrate sehen. Des weiteren
kannten schon vor Jahrzehnten die Ge-
staltpsychologen eine ,,gute Fortsetzung®
(/). Dieser Gestaltfaktor wirkt sich in die-
sem Beispiel so aus, dal man zwei ge-
schwungene Linien sieht, die sich iiber-
kreuzen, und nicht zwei aneinanderstofien-
de Spitzen. SchlieBlich ist auch Symmetrie
wichtig fiir die Bildung perzeptiver Gestal-
ten (g). In den zwei Beispielen sieht man
die von symmetrischen Linien umschlos-
senen Bereiche als Vordergrundfiguren.

{Spektrum der Wissenschaft, November
1992, Seite 54). Aus zahlreichen Unter-
suchungen geht hervar, daB verschiedene
Klassen von Objektmerkmalen in unter-
schiedlichen Kortexarealen analysiert
werden, die verschiedene Merkmalsdi-
mensionen — wic etwa Farbe, Form oder
Bewegung — reprisentieren. So lassen
sich beispielsweise bei  Rhesusaffen
schon mehr als 30 visuelle Areale identi-
fizieren, in denen sich Neurone mit sehr

unterschiedlichen Antworteigenschaften
befinden. Bei Katzen sind ebenfalls in-
zwischen fast 20 visuelle Areale be-
kannt, die sich in den Antworteigen-
schaften ihrer Neurone zum Teil erheb-
lich unterscheiden. Diese Befunde bele-
gen, daB Objekte nicht durch die Aktivi-
tdt einzelner oder sehr weniger Neurone
in der Himnrinde reprisentiert werden,
sondern durch ausgedehnte und iiber
weite Bereiche verteilte Neuronenver-
biinde — sogenannte Assemblies (Spek-
trum der Wissenschaft, Juni 1988, Seite
54). Damit wird freilich deutlich, dab es
hier tatséichlich ein Integrationsproblem
oder — wie man auch sagt — ein Bin-
dungsproblem gibt. Es stellt sich ndm-
lich die Frage, auf welche Weise groBe
Anzahlen von rdumlich verteilten Neuro-
nen zu solchen Assemblies — und damit
zu kohdrenten Objektreprisentationen —
zusammengefalBt werden.

Die parallele Architektur des Sehsy-
stems erschwert die [Integration wvon
Wahrnehmungsinhalten betriichtlich: Es
gibt zum Beispiel, wie Bild 3 auch ver-
deutlicht, kein Areal im Gehimn, in dem
alle Verarbeitungswege des visuellen Sy-
stems zusammenlaufen, Die Integration
der verteilt bearbeiteten Information
wird also offenbar anders als durch eine
konvergente anatomische Verschaltung
der Verarbeitungskanile erreicht. Auch
wird die Losung des Bindungsproblems
dadurch erschwert, dal} unter natiirlichen
Bedingungen ein Objekt niemals isoliert
wahrgenommen wird, sondern stets in ei-
nen Hintergrund aus anderen Objekten
eingebettet ist. Diese Objekte aktivieren
ebenfalls Neurone, die auf deren jeweili-
ge Merkmale reagieren. Die Analyse ei-
ner komplexen visuellen Umwelt erfor-
dert daher in aller Regel die gleichzeilige
Bildung mehrerer Assemblies in der Seh-
rinde, die jeweils verschiedene Objekte
repriisentieren. Dies ist aber wiederum
nur moglich, wenn ein Mechanismus zur
Verfiigung steht, der in der Vielzahl akti-
vierter Neuronen selektiv diejenigen
niarkiert, die zu ein- und derselben Ob-
jektreprisentation gehdren. Erst ein sol-
cher Mechanismus wiirde die Losung
des Bindungsproblems erlauben und sich
somit eignen, die Merkmalsbindung
physiologisch zu realisieran.

Ein Erkldarungsmodell
fiir die Gestaltbildung

In den achtziger Jahren hat der Neuro-
informatiker Christoph von der Mals-
burg, Ruhr-Universitit Bochum, vorge-
schlagen, daf ein zeitlicher Integrations-
mechanismus die Losung fiir das be-
schriebene Bindungsproblem sein kénn-
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te (Spektrum der Wissenschaft, Septem-
ber 1993, Seite 42). Sein Erklirungsvor-
schlag lautet, dad die von einem gesehe-
nen Objekt aktivierten Neurone durch
eine Synchronisation ihrer Impulse zu

Assemblies zusammengeschlossen wer-
den kinnten (Bild 4). Die zeitliche Kor-
relation zwischen den neuronalen Impul-
sen sollten dabei — so seine Hypothese —
die Genauigkeit von wenigen Tausend-
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Bild 2: Antworteigenschaften kortikaler
Neurone. Der grau unterlegte Bereich stellt
Jjeweils das rezeptive Feld des Neurons dar.
das heiBt einen umschriebenen Bereich im
Sehraum, in dem die Aktivitit der Zelle
durch Lichtreize beeinflut wird. Viele
Zellen im Sehsystem reagieren auf die Ori-
entierung von Reizen (oben). Das darge-
stellte Neuron wird bei einem horizontal

orientierten Lichtreiz (schwarzer Balken)
stark aktiviert, bei einem vertikalen Licht-
reiz dagegen tritt eine Hemmung auf. An-
dere Neurone reagieren wiederum auf die
Farbe eines Objekts (unten links; R ist der
rotempfindliche Bereich; G ist der griin-
empfindliche Bereich), seine Bewegungs-
richtung (unten Mitte) oder seinen relati-
ven riumlichen Abstand (unten rechts).

Parietale
Areale

Temporale
Areale

Bild 3: In diese Seitenansicht eines Gehirns
sind die wichtigsten visuellen Hirnrinden-
areale und ein Teil der zwischen ihnen be-
stehenden Verbindungen eingetragen, um
die Parallelverarbeitung im Sehsystem zu
verdeutlichen. Jedes Kistchen vertritt —
abgesehen von der priméiren (V1) und se-
kundiren (V2) Sehrinde — einen Komplex
aus mehreren visuellen Arealen. Stark ver-
einfachend sind hier die drei Objektmerk-
male Form, Farbe und Bewegung Arealen
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zugeordnet, in denen sie wahrscheinlich
bevorzugt verarbeitet werden. Wichtig ist
der reziproke Charakter der Verbindun-
gen und das Vorhandensein mehrerer par-
alleler Eingiinge von subkortikalen Struk-
turen. Im Bild: Corpus geniculatum latera-
le (CGL), Pulvinar (PUL), erster bis fiinf-
ter visueller Arealkomplex (V1 bis V5), pa-
rietale Areale (die visuellen Areale des
Scheitellappens), sowie temporale Areale

- (die visuellen Areale des Schlifenlappens).

stel Sekunden aufweisen. Somit wire
also das synchrone Feuern der Hirnrin-
denneurone Ursache fiir die ganzheitli-
che Struktur unserer Wahmehmungen —
etwa fiir die Gestaltnatur der visuellen
Eindriicke. Die zeitlichen Korrelationen
wiirden ndmlich — wenn das Modell zu-
trifft — die Zusammengehdrigkeit der
Merkmale eines Objektes repriiscnticren
und wiren auf diese Weise fiir die Erzeu-
gung eines kohirenten Perzepts von ent-
scheidender Bedeutung.

Aus dieser Uberlegung folgt nun im
Umkehrschluf3, dafi sich zwischen den
Impulsen von Neuronen, die verschiede-
ne Objekte der AuSenwelt repriisentie-
ren, keine sclchen zeitlichen Korrelatio-
nen finden lassen sollten. Trife diese
Vermutung zu, dann kénnte das Hirn die
Desynchronisation  verschiedener As-
semblies fiir eine Segmentierung und Fi-
gur-Grund-Trennung nutzen. Wie in Bild
4 schematisch gezeigt, blieben mehrere —
verschiedenen Objekten zugeordnete —
Assemblies tatsdchlich unterscheidbar,
da ja durch die zeitlichen Beziehungen
eindeutig festgelegt wire, welche Teil-
menge der aktiven Neurone jeweils zum
selben Assembly gehért. Und das Ge-
samtmuster der aktiven Zellen im visuel-
len System wiirde auf diese Weise eine
fiir andere Hirnregionen lesbare Struktur
erhalten, welche die separate Weiterver-
arbeitung von zusammengehériger Infor-
mation erméglicht, Da synchrone Aktivi-
tit besonders gut dazu geeignet ist, nach-
geschaltete Hirnrindenneurone zu akti-
vieren, erlauben es diese Zeitmuster dem
Gehirn auf elegante Weise, bestimmte
Assemblies im Verarbeitungsprozefl zu
selekticren und mit Aktivitdt in anderen
Bereichen der Himrinde funktionell zu
verkniipfen.

Aus diesen Griinden scheint das As-
sembly-Modell anderen Ld&sungsvor-
schldgen fiir das Integrationsproblem
iiberlegen zu sein. Etwa einer Annahme,
die in den sechziger und siebziger Jahren
in der Sinnesphysiologie weithin Beach-
tung fand. Danach sollten komplexe Ob-
jekte durch die Aktivitit einzelner oder
sehr weniger Neurone im Sehsystem re-
prisentiert werden. Solche Neurone, die
auBerordentlich komplizierte Antworlei-
genschaften besitzen miifiten, um als
spezifische Objektdetektoren zu dienen,
konnten im Prinzip durch konvergente
Verschaltung in den visuellen Verarbei-
tungswegen entstehen. Diese Art der Ob-
jektreprisentation hitte allerdings den
entscheidenden Nachteil, dall es fiir je-
des nur denkbare Objekt, das moglicher-
weise irgendwann zu sehen wire, neuer
Zellen in der Sehrinde hediirfte und die
Zahl der Neurone, die fiir eine angemes-
sene Reprisentation einer hochkomple-
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xen Umwelt erforderlich wiren, unend-
lich groB werden miiBte. Das Assembly-
Modell vermeidet dieses Dilemma, da
sich hier im Prinzip dieselben Kortex-
neurone durch bloBe Anderung der Zeit-
bezichungen zu neuen repréisentationalen
Mustern kombinieren.

Die zeitliche Bindung
im Sehsystem

In zahlreichen Arbeiten wurde inzwi-
schen nachgewiesen, dafl die Neurone
des Sehsystems tatsdchlich ihre Aktions-
potentiale — also die elektrischen Impul-
se, die sie bei visueller Reizung erzeugen
— priizise im Millisekundenbereich syn-
chronisieren konnen ( Spektrum der Wis-
senschaft, September 1993, Seite 42).
Zudem weisen viele Forschungsergeb-
nisse darauf hin, daf diese zeitlichen
Korrzlationen tatsiichlich bedeutsam fiir
die perzeptive Integration und somit fiir
die Segmentierungsleistungen des Seh-
systems sind. Entsprechende Versuche
wurden vor allem am Sehsystem von
Katzen und Affen gemacht. Diese Ergeb-
nisse konnen aber schr wahrscheinlich
auf das menschliche Gehirn iibertragen
werden, da sich hier durch Messung von
Hirnstromen mit Hilfe des Elektroenze-
phalogramms #hnliche Synchronisati-
onsphéinomene nachweisen lieen.

Sollte das Assembly-Modell zutref-
fend sein, muB eine Bindung der neuro-
nalen Antworten auf Schreize innerhalb
einzelner visueller Areale stattfinden, um
so die Zusammengehorigkeit von Objekt-
teilen darstellen zu kénnen, die sich ja an
unterschiedlichen Orten im Gesichtsfeld
befinden. Tatsdchlich enthalten die mei-
sten visuellen Kortexareale so etwas wie
eine systematische Karte des Sehraums
(Spektrum der Wissenschaft, April 1996,
Seite 38). Dariiber hinaus muB} bei Giil-
tigkeit des Modells die neuronale Syn-
chronisation iiber sehr grofie Entfernun-
gen im Gehirn mdoglich sein, um eine
Bindung zwischen visuellen Arealen her-
beifiihren zu konnen, die unterschiedli-
che Objektmerkmale analysieren. Beide
Voraussagen konnten von uns am Max-
Planck-Institut fiir Hirnforschung in
Frankfurt und auch von anderen Arbeits-
gruppen experimentell bestiitigt werden.
Am Sehsystem von Katzen und Affen
zeigte sich, daB Neurcne innerhalb ein-
zelner kortikaler Areale ihre Aktionspo-
tentiale synchronisieren konnen.

Zudem hat sich gezeigt, daB eine sol-
che zeitliche Korrelation auch tiber die
Grenzen einzelner visueller Areale hin-
weg auftritt und etwa zwischen dem pri-
miren und dem sekundidren visuellen
Areal (V1 bezichungsweise V2, siche
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Bild 4: Losung des Bindungspreblems
durch neuronale Synchronisation am Bei-
spiel einer visuellen Szene (a). Die Bin-
dung von Objektmerkmalen erfolgt durch
zeitliche Korrelation zwischen den neuro-
nalen Antworten (b). Das Assembly-Mo-
dell nimmt an, daB Objekte im visuellen
Kortex durch Verbiinde von synchron akti-
ven Neuronen reprisentiert werden. Im
hier gezeigten Fall — durch offene und ge-
fiillte Symbole angedeutet — wiirden die
Fraun und ihre Katze durch jeweils ein sol-
ches Assembly neuronal dargestellt. Diese

Bild 3) zu finden ist. Dariiberhinaus
konnten wir vor einigen Jahren schon
nachweisen, daf} eine Synchronisation
auch zwischen Arealen verschiedener
Himhiilften auftritt (Bild 5). Da der vi-
suelle Kortex jeder Hirnhilfte jeweils
nur die Hilfte der visuellen Welt reprii-
sentiert, ist diese Art der Synchronisation
zwingend erforderlich, um die Merkmale
von Objekten zu binden, die sich iiber
die Mittellinie des Gesichisfeldes er-
strecken. Insgesamt legen die bislang er-
zielten Ergebnisse den Schluf} nahe, dal
die Zellen im visuellen Kortex tatsich-
lich durch Synchronisation zu Assem-
blies zusammengefaBt werden. Und da
nun diese Neurone jeweils nur im Be-
reich ihrer rezeptiven Felder aut lokale
Objektmerkmale reagieren, konnte diese
Synchronisation tatséchlich die Merk-
malsbindung vermitteln, denn in einem
solchen SynchronisationsprozeB werden
Informationen iiber verschiedene Stellen
im Gesichtsfeld integriert.

Weiterhin konnte von unserer Arbeits-
gruppe gezeigt werden, dal} diese zeitli-
chen Korrelationen nicht in immer glei-
cher Weise auftreten, sondermn durch die
Konfiguration der gezeigien visuellen
Reize beeinfluBbar sind. Das Assembly-
Modell sagt voraus, daf} dic Neurone nur
dann synchron aktiv sein sollten, wenn
sie tatsiichlich an der Reprisentation des-
selben Objekts beteiligt sind. Wie Bild 6
zeigt, bestdtigen die von uns durchge-
fiihrten physiologischen Untersuchungen
diese Annahme: Die neuronalen lmpulse
im visuellen Kortex sind nur dann stark
korreliert, wenn die Zellen tatsiichlich
auf dasselbe Objekt antworten. Werden
die Neurone dagegen durch verschiedene

Assemblies bestehen aus Neuronen, die ele-
mentare Objektmerkmale, wie etwa die
Orientierung von Kontursegmenten (Bild
2), detektieren. Die Zusammengehorigkeit
der Merkmale wird dabei durch die zeitli-
che Korrelation zwischen den Nenronen ei-
nes Assemblies kodiert (rechts). Diejenigen
Neurone, die zum selben Zellverband ge-
hiiren, erzeugen nach der Zeitkodierungs-
hypothese ihre Impulse — die durch senk-
rechte Striche angedeutet sind — jeweils
synchron. Zwischen den beiden Assemblies
besteht keine feste zeitliche Beziehung.

Reize aktiviert, so wird die zeitliche
Kopplung schwiicher oder verschwindet
sogar vollstindig — ein Beleg dafiir, daB
die Synchronisation im visuellen Kortex
tatséichlich von der Konfiguration der ge-
zeigten Reize abhingt. Diese Ergebnisse
machen es sehr wahrscheinlich, daf} die
Synchronisation die Grundlage fiir einen
dynamischen Bindungsprozell ist, der
die Bildung von Assemblies — und damit
die Integration visueller Information — in
flexibler Weise erméglicht.

Von besonderem Interesse ist natiirlich
die Frage, ob die beobachteten Synchro-
nisationsphinomene tatséichlich funktio-
nzll relevant sind, denn die erwihnten
Experimente belegen lediglich, daB im
Sehsystem die Voraussetzungen fiir die
Etablierung zeitlicher Bindungen gege-
ben sind. Sie liefern aber noch keinen
Beweis dalfiir, da3 den zeitlichen Korre-
lationen kausale Relevanz zukommt und
daB sie vom Gehirn in der Weise genutzt
werden, wie es das Assembly-Modell
vorhersagt. Inzwischen gibt es jedoch
viele Hinweise darauf, dal} die Synchro-
nisation in der Sehrinde mit den Wahr-
nchmungsleistungen der Tiere korreliert
und zeitliche Beziehungen zwischen neu-
ronalen Impulsen Bedingung fiir die Ent-
stchung kohirenter Wahrnehmungsein-
driicke sind.

Hierfiir sprechen zum Beispiel Ergeb-
nisse aus Untersuchungen, die wir an
Katzen mit einer Fehlstellung der Augen
durchfithrten (Bild 7). Menschen und
Tiere bevorzugen bei einer bestimmiten
Storung — dem konvergenten Schielen —
hiufig eines der beiden Augen fiir das
aktive Sehen. Die Wahrnehmung durch
das andere Auge wird dagegen mehr
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oder weniger dauerhaft unterdriickt, was
zu einer Storung fiihrt, die als Schielam-
blyopie bezeichnet wird. Zu den Sym-
ptomen dieser Krankheit gehdren unter
anderem eine herabgesetzte Sehschirfe
des betroffenen Auges, rdumliche Ver-
zerrungen des subjektiven Wahrneh-
mungsbildes sowie charakteristische
Storungen der Mustererkennung, die be-
sonders bei der Betrachtung feiner De-
tails auftreten.

Zumindest einige dieser Defizite las-
sen sich als Ausdruck einer gestérten Ge-
stalthildung interpretiecren und deuten
auf eine Beeintrichtigung neuronaler
Bindungsmechanismen hin. Von Pieter
Roelfsema in unserer Arbeitsgruppe er-
zielte Versuchsergebnisse deuten darauf
hin, daB diese Defizite tatsiichlich auf
eine Storung der intrakortikalen Syn-
chronisation zuriickgehen. Wie in Bild 7
dargestellt, fanden wir bei Tieren mit
Schielamblyopie hinsichtlich der Syn-
chronisation deutliche Unterschiede zwi-
schen Zellen, die vom normalen Auge
innerviert werden, und Neuronen, die
Einginge vom amblyopen Auge erhal-
ten. Zwischen letzteren finden sich nur
sehr selten zeitliche Korrelationen. Die
Antworten von Neuronen, die vom
nichiamblyopen Auge aktiviert werden,
zeigen dagegen eine normale Synchroni-
sation.

Daraus Fif3t sich schliefen, daf3 das bei
Schielern auftretende Wahrnehmungsde-
fizit in der Tat mit einer selektiven Sto-
rung der intrakortikalen Synchronisation
cinhergeht. Dies belegt wiederum auf in-
direkte Weise, daB3 die oben beschriebe-
nen zeitlichen Muster fiir den Aufbau
normaler Objektreprésentationen not-
wendig und damit fiir die perzeptive In-

LH RH

. ’
~

- S~
- " ¥ =
- .

Visueller Kortex

Bild 5: Schematische Darstellung der nenronalen Synchronisation
im visuellen Kortex der Katze: Bei einem narkotisierten Versuchs-
tier wurden Elektroden in den visuellen Kortex der linken und
rechten Hirnhilfte (LH, RH) plaziert. In der Mitte sind die rezep-
tiven Felder in Form von Rechtecken fiir die beiden Ableiteorte
angedeutet. Die Felder befanden sich in unmittelbarer Nihe der
Gesichtsfeldmitte (Kreis). Die Neurone wurden durch zwei bal-
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tegration funktionell relevant sind. Di-
rckte Hinweise auf cine Bezichung zwi-
schen kortikaler Synchronisation und
perzeptiver Funktion ergeben sich dar-
tiber hinaus aus Experimenten, die Pas-
cal Fries kiirzlich in unserer Arbeitsgrup-
pe durchfiihrte. Wir wiihlten Reizbedin-
gungen, die den sogenannten binokulé-
ren Wettstreit ausldsen (Spektrum der
Wissenschaft, November 1992, Seite
144). Im Unterschied zu den bisher er-
wihnten Studien, bei denen die Ver-
suchstiere meist narkotisiert waren, wur-
den diese Untersuchungen nun an wa-
chen Tieren mit chronisch implantierten
Elektroden vorgenommen. Wir haben
dem linken und rechten Auge der Katze
gleichzeitig verschiedene Muster prisen-
tiert (Bild 8). Diese widerspriichliche Si-
tuation 18st das Hirn, indem es immer
nur Information von einem Auge — dem
gerade dominanten Auge — wahrnimmt.
Die vom anderen Auge - dem gerade
supprimierten Auge — kommenden Si-
gnale werden unterdriickl und stehen
nicht fiir die Wahrnehmung und Verhal-
tenssteuerung zur Verfligung. Unsere
Messungen haben ergeben, daB kortikale
Neurone, die den dominanten bezie-
hungsweise supprimierten Reiz repri-
sentieren, sich deutlich in ihrer Synchro-
nisation unterscheiden. Zellen, die das
dominante Muster repriisentieren — also
das Muster, das tatsiichlich wahrgenom-
men wird —, verstirken ihre zeitliche
Korrelation, wihrend die Synchronisati-
on zwischen den Neuronen, die das sup-
primierte Muster kodieren, abnimmt.
Dieses Ergebnis spricht sehr stark dafiir,
dal} der Aufbau einer kohiirenten Objekt-
repriasentation und das Entstehen eines
Wahrnehmungseindrucks nur dann mog-

lich sind, wenn die hierfiir relevanten
neuronalen Populationen  hinreichend
synchronisiert sind.

Intersensorische und
sensomotorische Integration

Inzwischen wissen wir, daB sich dic
am Beispiel der visuellen Informations-
verarbeitung gewonnenen Erkenntnisse
verallgemeinern und auch auf andere
neuronale Systeme anwenden lassen, in
denen die Informationsverarbeitung
hochgradig parallel und arbeitsteilig er-
folgt. Denn die in der visuellen Wahr-
nehmung zu beobachtenden Bindungs-
probleme sind letztlich nur Spezialfille
eines allgemeinen Integrationsproblems,
das in sehr vielen Arten von neuronalen
Metzen auftritt. So besteht selbstver-
standlich auch in anderen Sysiemen die
Notwendigkeit, riumlich verteilte neuro-
nale Aktivitit zu organisieren und zu ko-
hirenten Mustern zusammenzufassen.
Aus der Sicht des Assembly-Modells er-
gibt sich damit die Vorhersage, daf} zeit-
liche Bindungsmechanismen in anderen
Sinnessystemen ebenfalls nachweisbar
sein miifiten. Dariiber hinaus sollte eine
Synchronisation auch zwischen den ver-
schiedenen sensorischen Systemen so-
wie zwischen sensorischen und motori-
schen Zentren im Gehirn auftreten.

In der Tat wurden bereits in einer gan-
zen Reihe von Versuchen Beobachiun-
gen gemacht, die auf eine weite Verbrei-
tung dhnlicher Synchronisationsphiino-
mene hindeuten. So ist etwa im Riechsy-
stem eine prizise neuronale Synchroni-
sation bereits fiir eine ganze Reihe ver-
schiedener Tierarten nachgewizgsen wor-
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kenfiirmige Lichtreize aktiviert, die - in Pfeilrichtung - iiber die
rezeptiven Felder bewegt wurden. Rechts zwei kurze Ausschnitte
aus den in der linken (LH) und rechten ( RH) Hirnhilfte aufge-
zeichneten AKktivitdtsspuren. Die senkrechten Striche entsprechen
einzelnen neuronalen lmpulsen. Es ist bemerkenswert, daB die
Neurone der beiden Hirnhilften synchron aktiv sind. Die Gleich-
zeitigkeit der Impulse ist durch gestrichelte Linien angedeutet.
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den (Spektrum der Wissenschaft, April
1991, Seite 60). Ahnliches gilt fiir das
Horsystem, wo in Ticrexperimenlen
cbenfalls zeitliche Korrelationen gefun-
den wurden. In der menschlichen Hor-
rinde wurden entsprechende Synchroni-
sationsphdnomene mit Hilfe elektre- und
magnetoenzephalographischer  Metho-
den beobachtet. Eine prizise Synchroni-
sation neuronaler Verbiinde in der Hirn-
rinde konnte hier etwa von Christa Pan-
tev und seinen Mitarbeitern an der Uni-
versitit Miinster durch Aufzeichnung
von Magnetfeldern nachgewiesen wer-
den. Fiir das somatosensorische System,
das den Tastsinn vermittelt, wurde dic
Maglichkeit priiziser neuronaler Syn-
chronisation ebenfalls im Tierversuch
aufgezeigt. Diese Vielfalt gleichlauten-
der Ergebnisse spricht datiir, daB die Eta-
blierung zeitlicher Bindungen in allen
sensorischen Systemen méglich ist - was
wiederum die Vermutung nahelegt, daf§
die neuronale Synchronisation ganz ge-
nerell fiir integrative Prozesse bedeutsam
ist. Fiir eine zeitliche Bindung zwischen
den verschiedenen Sinnesmodalitiiten
gibt es derzeit noch keine experimentel-
len Belege, aber der Nachweis einer zeit-
lichen Kopplung zwischen verschiede-
nen sensorischen Systemen darf in Kiirze
erwartet werden.

Es gibt klare Hinweise auf die Bedeu-
tung zeitlicher Korrelationen fiir die sen-
somatorische Integration. So wies die
Arbeitsgruppe um Eberhard Fetz an der
Universitit von Washington in Seattle
vor einigen Jahren bei Rhesusaffen eine
Synchronisation zwischen somatoscnso-
rischen und motorischen Kortexarealen
nach. Ahnliche Ergebnisse erzielten wir
in Frankfurt kiirzlich an Katzen, die dar-
auf trainiert worden waren, einen visuel-
len Reiz mit einer gezielten motorischen
Reaktion zu beantworten. In diesen Ex-
perimenten, die Pieter Roelfsema in un-
serer Arbeitsgruppe durchfiihrte, wurde
neuronale Aktivilit gleichzeitig in ver-
schiedenen visuellen Arealen und im
moterischen Kortex gemessen. Zugleich
wurde auch der dazwischenliegende pa-
rietale Kortex, also die Himrinde des
Scheitellappens, untersucht, der den Si-
gnalfluB von den visuellen zu den moto-
rischen Arcalen vermitielt. Dic Ergebnis-
se dieser Experimente zeigen nun zum
einen, dal} eine neuronale Synchronisati-
on nicht nur innerhalb des visuellen Kor-
tex auftritt, sondern im gesamten senso-
motarischen Verarbeitungsweg zu finden
ist. Ein weiteres Ergebnis ist die Entdek-
kung, daB sich die zeitliche Kopplung
zwischen den Arealen in verschiedenen
Phasen der Verhaltensaufgabe stark ver-
indert. Eine prizise Synchronisation
zwischen sensorischen und motorischen

Spckirum der Wissenschafi, Dossier: Kopf oder Computer

1k
bE
dE

Bild 6: Die Synchronisation von Neuronen
in der Sehrinde hingt von der Konfigurati-
on der visuellen Reize ab. Hier ein typi-
sches Experiment, in dem mit zwei Mikro-
elekiroden aus dem visuellen Kortex eines
Versuchstieres abgeleitet wird (z). Die
Neurone kinnen nun mit verschiedenen
Reizkonfigurationen aktiviert werden. Bie-
tet man ein einziges kohiirentes Objekt an,
in diesem Fall ein durchgehender vertika-

Neuronen trat in unscren Experimenten
nur dann auf, wenn visuelle Information,
die fiir die Steuerung der motorischen
Reaktion relevant war, mit erhdhrer Auf-
merksamkeit verarbeitet wurde. Auch
diese Befunde deuten darauf hin, daB
neuronale Synchronisation tatséchlich
bedeutsam fiir die sensomctorische Inte-
gration und fiir die selektive Koordinati-
on sensorischer und motorischer Verhal-
tensaspekte sein kdnnte.

Neueste Forschungsergebnisse aus un-
serem Labor zeigen, dal neben der sen-
somotorischen Integration auf kortikaler
Ebene auch Interaktionen zwischen der
Hirnrinde und Zentren im Hirnstamm
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ler Lichtbalken, der iiber die rezeptiven
Felder bewegt wird (b), so sind die Zellen
an den beiden Ableiteorten synchron aktiv
(¢, Pfeile). Stimuliert man die gleichen
Neurone hingegen mit verschiedenen Ob-
jekten, etwa zwei kleineren balkenformi-
gen Lichtreizen, die sich in verschiedene
Richtungen bewegen (d), so sind die neu-
ronalen Impulse nicht mehr synchronisiert
(Die Pfeilspitzen in e sind nun versetzt).

durch zeitliche Bindung vermittelt wer-
den konnen. Dies wird durch Experi-
mente nahegelegt, in denen Michael
Brecht zeitliche Korrelationen zwischen
dem visuellen Kortex und ciner Him-
stammstruktur untersuchte, die als Colli-
culus superior bezeichnet wird. Dieses
Hirnstammzentrum ist in diesem Zusam-
menhang besonders interessant, da es
sich einerseits um eine Struktur handelt,
in der Information aus verschiedenen
sensorischen Systemen integriert wird,
und hier andererseits auch sensorische
Signale mit motorischen Steuerungsbe-
fehlen verkniipft werden. Der Colliculus
erhilt Eingéinge aus den meisten Hirnrin-
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denarealen, so daB fast alle sensorischen
Modalitiiten hier reprisentiert sind. Ent-
scheidende Aufgabe dieser Struktur ist
es, sensorische Signale aus der Hirnrinde
quasi ,auszulesen” und dann aufgrund
dieser Information Orientierungsreaktio-
nen zu steuern, also Augen- und Kopfbe-
wegungen zu erzeugen. Wie unsere phy-
siologischen Messungen zeigen, kénnen
Neurone der Sehrinde ihre Impulse mit
denen der Zellen im Colliculus synchro-
nisieren, und dariiber hinaus kénnen
auch im Colliculus selbst neuronale As-
semblies durch Synchronisation gebildet
werden. Dies deutet darauf hin, daB die
zeitlichen Korrelationen fiir die vom
Colliculus geleistete sensomotorische In-
tegration von entscheidender Bedeutung
sind. Diese Hypothese wird derzeit von
uns in weiteren Experimenten unter-
sucht, in denen wir die zeitlichen Bezie-
hungen zwischen colliculiiren Neuronen
gezielt manipulieren und entsprechende

Amblyopes Auge
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Bild 7: Die Untersuchungen zur Synchro-
nisation in der Sehrinde von Tieren mit ei-
ner Schielamblyopie wurden an Katzen
vorgenommen, die mit einem Aunge ein-
wiirts schielten — in diesem Fall mit dem
rechten Auge. Dieses Auge entwickelt dann
eine Sehschwiiche, die als Schiclamblyopie
bezeichnet wird. Der untere Bildteil illu-
striert die zeitlichen Korrelationen zwi-
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Verinderungen der vom Colliculus ge-
steuerten Orientierungsreaktionen nach-
weisen wollen.

Insgesamt liB3t sich aus den hier be-
schriebenen Untersuchungen die Vermu-
tung ableiten, daB der vom Assembly-
Modell postulierte zeitliche Bindungs-
mechanismus im Gehirn tatséchlich exi-
stiert. Die bisher vorliegenden Ergebnis-
se sprechen datiir, daf3 neuronale Objekt-
repriisentationen in ausgedehnten und
tber weile Hirnbereiche verteilten As-
semblies bestehen, die durch eine Syn-
chronisation der jeweils relevanten Neu-
rone gebildet werden. Die Synchronisati-
onsphiinomene, die den Aufbau solcher
Assemblies erlauben, stellen nach unse-
rer Hypothese eine wesentliche Voraus-
setzung fiir den Prozefs der Gestaltwahr-
nehmung dar. Wir vermuten, dal die Fi-
higkeit zur Generierung interner zeitli-
cher Bindungen das integrative Prinzip
ist, das es dem Gehirn ermdglicht, koh-

Normales Auge

U
RTINS

schen Zellen, die Signale vom amblyopen
Auge (a, linker Bildteil) beziehungsweise
vom normalen Auge (n, rechter Bildteil)
verarbeiten. Zwischen Neuronen, die vom
normalen Auge aktiviert werden, tritt eine
deutliche Synchronisation auf, wie es die
Pfeile andeuten, Zwischen jenen Zellen, die
vom amblyopen Auge versorgt werden,
gibt es dagegen keine Synchronisation.

rente Perzepte aus dem durch die Sinne
aufgenommenen Material zu konstruie-
ren. Eine sehr viel weitergehende Hvpo-
these wurde in diesem Zusammenhang
von den amerikanischen Hirnforschern
Francis Crick am Salk Institut in San
Diego und Christof Koch am California
Institute of Technology in Pasadena vor-
getragen (Spektrum der Wissenschaft,
November 1992, Seite 144). Sie vermu-
ten, dall die Synchronisation neuronaler
Assemblies auch eine entscheidende
Voraussetzung dafiir sein konnte, daB
aufgenommene sensorische Information
zu einem subjektiven Wahrnehmungser-
lebnis wird — also BewuBtsein konstitu-
iert. Die experimentelle Uberpriifung
dieser Annahme ist allerdings eine Her-
ausforderung, die die Neurobiologen
noch etliche Jahre beschiftigen diirfie.

Dr. Andreas K. Engel studierte Medi-
zin und Philosophie in Saarbriicken,
Miinchen und Frankfurt und ist seit 1987
als wissenschaftlicher Mitarbeiter am
Frankfurter ~Max-Planck-Institut  fiir
Hirnforschung titig, wo er sich mit der
Reizverarbeitung im Sehsystem hoherer
Wirbeltiere beschiiftigt. Neben seinen
physiologischen Forschungen befafit er
sich mil philosophischen Problemen der
Kognitionswissenschaft. Derzeit leitet er
als Heisenberg-Stipendiat der Deutschen
Forschungsgemeinschaft eine Arbeits-
gruppe in der Neurophysiologischen Ab-
teilung des Frankfurter Max-Planck-In-
stituts. Er lehrt als Privatdozent an der
Universitit Frankfurt. Dr. Wolf Singer
ist seit 1981 Direktor der Abteilung fiir
Neurophysiologie am Max-Planck-Insti-
tut fiir Himforschung und hat eine Pro-
fessur fiir Physiologie an der Universitiit
Frankfurt inne. Er studierte Medizin in
Miinchen und Paris. Zu seinen Hauptar-
beitsgebieten gehoren neben den Experi-
menten zur Dynamik neuronaler Signal-
verarbeitung die Erforschung von Archi-
tektur und Entwicklung des Sehsystems
sowie die Untersuchung von Langzeit-
veranderungen der synaptischen Uber-
tragung in neuronalen Netzwerken.
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