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12 Allgemeine Sinnesphysiologie

R. Mausfeld

12.1 Die biologische Funktion
sensorischer Systeme

;
Durch sensorische Systeme erhélt der

Organismus Informationen tber funktio-

;
| nal relevante Aspekte seiner biologisch-
| physikalischen Umwelt

|

\

Sensorische Systeme dienen der Kopplung des
Organismus an funktional relevante Aspekte der
physikalischen Umwelt. Ortsbewegliche Organis-
men bendtigen zur Bewegung, zur Steuerung und
Kontrolle des Kérpersim Raum und zur Verhaltens-
Steuerung vielféltige Informationen aus der biolo-
gisch-physikalischen Umwelt und 0ber Eigenzu-
stande des Organismus. In der Evolutionsgeschichte
wuchs mit steigender Komplexitét der Leistungen,
die einer Orientierung und Verhaltenssteuerung die-
nen. auch die Notwendigkeit, ganz unterschiedliche
sensorische Input-Kandle miteinander und zusétz-
lich mit Informationen Uber interne Zustéande des
Organismus zu integrieren. Fur eine solche sensori-
sche Integrationsleistung mufite sich aul3erdem eine
Aufmerksamkcitssteuerung ausbilden, durch dieder
externe Input in Abhéngigkeit von internen motiva-
tionalen und emotionalen Zustédnden gleichsam
gefiltert wird. Wegen ihrer Bedeutung fir die Ver-
haltenssteuerung sind sensorische Systeme in der
neuralen Architektur eng mit motorischen Systemen
verkniipft. Dariber hinaus spricht viel dafur, daf3
Wahrnehmungsprozesse gleichsam die Keimstruktu-
ren fir die ,hdheren" kognitiven Prozesse bereitge-
stellt haben und sich ihre abstrakten Prinzipien auch
in der Organisation kognitiver Prozesse widerspie-
geln.

Beim Menschen gehért zu einer sensorischen Integrations-
leistung nicht nur die haptische, visuelle, auditive, olfakto-
rische und gustatorische Wahrnehmung, sondern beispiels-
weise auch die Wahrnehmung des Leibes und seiner Teile
sowie ihrer relativen Lage zueinander (Propriozeption)
und zur Umgebung. die Wahrnehmung der Eingeweide

(Entero- oder Viszerozeption), die Wahrnehmung von
Schmerzen, die Wahrnehmung von Gesichtern und Kor-
perbewegungen und der durch sie vermittelten affektiven
Ausdriicke und Signale sowie die Wahrnehmung der Spra-
che und der Zeit.

Unterschiedliche biologische Arten kdnnen die auf
den Organismus treffenden physikalischen Energien
in ganz unterschiedlicher Weise fiir Wahrnehmungs-
zwecke nutzen und in Sinnesmodalitdten zerglie-
dern. Der Uberwiegende Teil des auf den Organis-
mus treffenden raum-zeitlichen Energiemusters
wird nicht fur biologische Zwecke verwendet; es
werden nur einige Aspekte herausgefiltert, um den
Organismus an seine Umwelt anzubinden (z.B.
koénnen wir weder die Polarisierungsebene von Licht
wahrnehmen noch die Richtung magnetischer Fel-
der). Dabei ist die Umsetzung von physikalischer
Energie in einen neuralen Code, d.h. die neurale
Transduktion, dergestalt, daf ein solcher Code seine
physikalische Ursache nicht mehr erkennen laft
(z.B. konnen Lichtempfindungen sowohl durch
optische wie mechanische oder elektrische Reizung
des Auges entstehen). Dies macht bereits deutlich,
dal die Wahrnehmung nicht dem Erkennen der
.physikalischen Realitét" dient. Sensorische
Systeme (und allgemeiner: kognitive Systeme)
haben vielmehr im Verlaufe der Evolution eine ganz
spezifische und eigengesetzliche interne Struktur
ausgebildet, durch die sie als Ganzes dem Organis-
mus Informationen uber funktional relevante
Aspekte seiner biologisch-physikalischen Umwelt
zur Verflgung stellen. Sensorische Systeme dienen
nicht dazu, den Organismus gleichsam Uber den
lokalen physikalischen Input zu , unterrichten™.

Die Beschéftigung mit der Wahrnehmung und den sensori-
schen Systemen wurde zunéchst durch erkenntnistheoreti-
sche Fragen der Beziehung von ,Aufenwelt™ und dem
durch unsere biologische Konstitution kodeterminierten
Wissen uber diese , AuRenwelt™ motiviert. Seit der Abkehr
der Vorsokratiker von einem naiven Realismus, dem
zufolge die physikalische Welt so sei, wie sie sich in den
Sinnen darstellt, Gber Rationalismus-Empirismus-Kontro-
versen biszur philosophischen Bemiihungen, die Natur des
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BewuRtscins zu verstehen (vgl. Kap.25.7), durchzieht die
Frage nach der Natur der Wahrnehmung die Geschichte
der Philosophie. Dic Erforschung der Wahrnehmung, bei
der Erkenntnistheorie, Psychologie, Ethologie, Neurophy-
siologie und der Bereich der sog. , Kiinstlichen Intelligenz"
eng miteinander verflochten sind. bildet den Kern der
gegenwértigen Kognitionsforschung: ihr Gegenstandsbe-
reich reicht von der neuralen Transduktion Uber die per-
zeptuclle Représentation bis hin zu symbolischen kogniti-
ven Prozessen und zu Fragen der phinomenalen Empfin-
dungsqualitdten.

Bercits in der Antike wurden, mit der Lehre von den
finf Sinnen (Sehen. Hiren, Fihlen. Riechen und Schmek-
ken), den Sinnesorganen bestimmte Klassen von Empfin-
dungen (Sinnesmodalitaten) zugeordnet. Seitdem werden
in der Regel die Sinnesmodalitéten selbst as natirliche
und weitgehend isolicrt betrachtbarc Analyseeinheiten
angeschen. An die Stelle der Sinnesorgane traten mit der
Ausdiffcrenzierung der Sinnesphysiologic die nach der Art
der physikalischen Transduktion klassifizierten Rezepto-
ren, dic man in Thermorezeptoren, Mcchanorczeptoren,
Photorezeptoren, Chemorezeptoren usw. cinteilt. FUr eine
ticfere tlieoretischc Einsicht in dic Natur der Wahrneh-
mungsprozesse Kann dch jedoch cine solchermaBen ele-
mentaristischc Auffassung als hinderlich erweisen, da se
die Bedeutuiig des Zusammenspiels der verschiedenen
Modalitéten bei komplexen Leistungen des Organismusin
Interaktion mit seincr Umwclt zu unterschétzeii geneigt
ist. Reispielswcise konstituiert sich beim Menschen eine
visuelle Objcktwelt crst als Auleiiwclt durch das Zusam-
menspiel  voii visucllen, haptischcii  und  motorischen
Erfahrungen; rein visuelle Erfahrungen ohne korrespon-
dierende visuo-motorische Erfahrungen flihren, wie inshe-
sondere Deprivationscxperimente zeigen, zu erheblichen
Beeintrachtigungen visueller Wahrnehmungsleistungen.
Zu den zentralen Eigenschaften des Wahrnehmungssy-
stems gchort esdaher, daB die sensorischen Inputkanile im
Dienste transmodaler Reprasentationen der jeweiligen
biologisch-physikalischcri Umweclt stehen.

12.2 Grundbegriffe und
Fragestellungen der allgemeinen
Sinnesphysiologie

AlsReiz oder sensorischen Input bezeichnet man das
physikalische (oder chemische) Encrgiemuster, das
auf die Primérrezeptoren trifft, von diesen in ein
neurales Signal (bersetzt wird und so die Grundlage
der Wahrnehmung liefert. In der Wahrnehmungspsy-
chologie wird zudem unterschieden zwischen einer
Reizbeschreibung, die sich in diesem Sinne auf den
sensorischen Input bezieht (proximaler Reiz), und
eincr Reizbeschreibung, die sich auf jene Objekte
der biologisch-physikalischen Umwelt bezieht, die
kausal zu dem auf die Rezeptoren treffenden Ener-
gicmuster Anlal geben (distaler Reiz). Beispiels-
weise stellt eine von einer Lichtquelle beleuchtete
Objektoberfl&che einen distalen Reiz fur die Farb-
wahrnehmung dar, der zu dem proximalen Reiz cines
physikalisch-geometrischen Lichtmusters fihrt.
Wiesich fur einen sensorischen Mechanismusdes
Wahrnehmungssystems prézise der fir eine spezifi-
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sche Leistung verantwortliche Reiz (d.h. die
Aspekte des sensorischen Inputs. auf deren Grund-
lage das Wahrnchmungssystem eine bestimmte
Wahrnehmungsleistung erbringt) charakterisieren
1i4Bt, kann im Prinzip erst angegeben werdeii, wenn
die Funktionswcise des betreffenden Mechanismus
verstanden ist.

Als adaquaten Reiz bezeichnet man den an die
spezifischen Reaktionseigenschaften eines Sinnesre-
zeptors angepalten Reiz. Zum Beispiel stellen fir
die Photorczeptoren elektromagnetische Wellen iin
Bereich von etwa 380 bis 700 Nanometer bzw. etwa
0.43 bis0.79 x 10" Hz den addauaten Reiz dar: ale
anderen elektromagnetischen Wellen, wie beispiels-
weise Wellen im Bereich von etwa 10" Hz (Infrarot-
licht) oder von z.B. 50 Hz (Wechselstrom) stellen
keinen adéquaten Reiz dar, ebensowenig wie
mechanische Reize.

Innerhalb der einzelnen Sinnesmodalitdten. zu
denen Gesichtssinn, Gehdrssinn. Wirmesinn Usw.
gehoren, lassen sich wiederum Empfindungsqualiti-
ten unterscheiden; bei Gesichtssinn beispielsweise
Farbe, Helligkeit, Tiefe, Bewegung und Form.
Neben der Qualitét unterscheiden sich Sinncsemp-
findunden zudem hinsichtlich ihrer Intensitiit.
Dauer und Lokalisation.

Die Qualitat einer Empfindung wird nicht
durch die physikalische Natur des Reizes
bestimmt, sondern durch die Art des
neuralen Ubertragungskanals

Nach dem von Johannes Miiller (1801-1858) formu-
liertcn Gesetz der spezifischen Sinnesenergien
bestimmt das zentralnervidse ., Endorgan™ und nicht
dieArt der Reize die Empfindung. Unterschiedliche
Reizarten kdnnen demzufolge zu derselben Empfin-
dungsqualitat fuhren, und dieselbe physikalische
Reizart kann zu unterschiedlichen Empfindungs-
qualitatem fuhren. Beispielsweise kann cine Licht-
empfindung sowohl durch einc optische, einc
mechanische oder aber eine elektrische Reizung des
Auges entstehen; anderseits kann Sonnenlicht durch
Erregung der retinalen Rezeptoren zu eincr Licht-
emptindung und durch Erregung der Thermorezep-
toren der Haut zu einer Wirmecmpfindung fihren.
Es ist ein wesentliches Charakteristikum sensori-
scher und motorischer Systeme. dal3 die durch ein
neurales Signal Ubermittelte Information vorrangig
durch dieArt der Nervenfaser bestimmt wird. durch
die das Signal Ubertragen wird (labeled liney. Zwi-
schen der sensorischen Peripherie und dem zentra-
len Nervensystem gibt es also modalitatsspezifischc
Kanéle der Informationsiibertragung, so daf} die
zentralen Verbindungen eines Rezeptors die interne
Reprasentation und die Art der damit verbundencn
Sinnesqualitat bestimmen.



Sensorische Systeme kénnen aus unter-
schiedlichen Forschungsperspektiven und
auf unterschiedlichen Analyseebenen
untersucht werden

Aii der Erforschung sensorischer Systeme sind Neu-
rophysiologie. Neuroethologie, Psychophysik und
Wahrnehmungspsychologie sowie der Bercich der
sog. Kiinstlichen Intelligenz (maschinelle Sensorik1
Wahrnehmung) beteiligt.

Dic Neurophysiologie untersucht die biologi-
schen Prozesse und Mechanismen der neuralen
Codierung und Ubertragung sensorischer Informa-
tionen iin Nervensystem; sie beschéftigt sich mit den
Bezichungen zwischen sensorischen Inputs und
internen neuralen Prozessen. Die Neuroethologie
untersucht die biologischen Prozesse und Mechanis-
men. durch dic ein sensorischer Input ein natirli-
ches Verhalten des Gesamtorganismus steuert; die
Theoric- und Modellbildung kann dabei sowohl auf
abstrakter Systernebene erfolgen wie auch auf der
Ehcne des konkreten neuralen Substrats der
betrachteten Systeme. Psychophysik und Wahrneh-
mungspsychologic untersuchen komplexere Eigen-
schaften von Verhaltens- und Erlebnisaspekten der
Wahrnehmung; die Theoric- und Modellbildung
erfolgt dabei auf cincr Ebene, die davon abstrahiert,
durch welche spezifischen (und bislang weitgehend
unbekannten) biophysikalischen und neuralen Pro-
zessc dicse Mechanismen implementiert sind. Jeder
dieser Bereiche stellt in vergleichbarer Weise eine
cigenstiindige Ebcne der Analyse und Theoriebil-
dung dar wie beispielsweise die Chemie und Biolo-
gie bezogen auf die Physik.

Der Bereich der maschinellen Sensorik hingegen
sucht aus den Leistungen und Eigenschaften natirli-
cher sensorischer Systeme computationale Prinzi-
pien zu abstrahieren und unter technischen Optima-
litétskriterien zu simulieren.

12.3 Neurobiophysik und
Neurobiologie sensorischer
Systeme

Sensorische Systeme weisen Gemeinsam-
keiten in der Art der neuralen Informa-
tionscodierung und in neuralen Organisa-
tionsprinzipien auf

Die Ahnlichkeit der Aufgaben sensorischer Systeme
im neuralcn Gesamtsystcm von Organismen spiegelt
sich in einer neuralen Architektur wider, die bei
dlen scrisorischen Systemen eine Reihe von
Gemeinsamkeiten aufweist. Diese beziehen sich

sowohl auf die Art der neuralen Informationscodie-
rung wie auch auf die Art sensorischer Organisa-
tionsprinzipien.

Sensorische Systeme sind so aufgebaut, dal® von
speziellen Zellen, den Sensoren oder Sinncsrezepto-
ren, einc jeweils spezifische Form physikalischer
Energie in eine elektrochemische Form umgewan-
delt wird. Diese erste Stufe wird als Transduktion
bezeichnet. Ganz unterschiedliche Arten physikali-
scher Energie werden also in dieselbe Form. nam-
lich in elektrochemische Energie, Ubersetzt. Erst
durch eine solche Ubertragung unterschiedlicher
Energiearten, wie sie mit unterschiedlichen Aspek-
ten der physikalisch-biologischen Umwelt einherge-
hen, in ein gemeinsames Medium kann der Organis-
mus diese Energien fir adaptive Zwecke eincr inter-
nen Informationsverarbeitung nutzbar machen. Mit
der Transduktion des physikalischen Reizes in ein
Rezeptor- odcr Sensorpotential ist die Vorausset-
zung geschaffen, die physikalische Energie als ein
neurales Signal in Form von Aktionspotentialen (s.
Kap. 4.2.) zu codieren. Dies kann in ein und derscl-
ben Zelle geschehen (wie beim olfaktorischen
System des Menschen) oder in eincr nachgeschalte-
ten Zelle (wic beim visuellen und auditiven System
des Menschen). Diese Aktionspotentiale werden
durch eine Sequenz weniger nachgeschalteter senso-
rischcr Neurone zu héheren neuralen Verarbeitungs-
ebenen weitergeleitet, wobei bei Wirbeltieren in der
Regel nach einem priméren und einem sekundaren
afferenten Neuron in den spezifischen kontralatera-
len sensorischen Kernen des Thalamus cine
Umschaltung zu einem nachgeschalteten Neuron
erfolgt. Die sensorischen Bahnen von Rezeptoren
derselben Art sind dabei in voneinander unabhangi-
gen Bahnen organisiert, die jeweils mit bestimmten
priméren sensorischen Arealen des cerebralen Kor-
tex verbunden sind. Dabei sind diese Bahnen (mit
Ausnahme der Bahnen fur den Geschmacks- und
Geruchssinn) weitgehend somatotop organisiert,
d.h. sie erhalten bis in héhere Ebenen die raumli-
chen Relationen auf der Rezeptorebene (und damit
auch rédumliche Nachbarschaftsbeziehungen des sen-
sorischen Inputs). Dadurch ergibt sich eine Repréa-
sentation in Form sog. sensorischer Karten. Eine
wesentliche Eigenschaft der sensorischen Architek-
tur ist cs, daf® ein und derselbe Rezeptorbereich
durch multiple Karten vielfach reprasentiert sein
kann. Im visuellen System beispielsweise wird ein
sensorisches Areal u.a. durch Farbe, Helligkeit,
Bewegung und Textur mehrfach reprasentiert;
zudem finden sich Hinweise auf multiple Reprasen-
tationen innerhalb dicser Teilsysteme, z.B. beim
Farbsystem in Form einer doppelten Reprasentation
der zu ciner Sensorposition gehdrenden Farbinfor-
mationen [29].

Es findet eine Divergenz afferenter Neurone zu
verschiedenen zentralen Neuronen in unterschiedli-
chen zentralen Bereichen statt, wie auch umgekehrt
zentrale Neurone Inputs aus verschiedenen afferen-
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ten Neuronen erhalten (Konvergenz). Trotz dieser
Divergenz und Konvergenz haben kortikale Neu-
rone, verglichen mit dem potentiell moglichen
AdreRbereich, eine sehr eng begrenzte Interkonnek-
tivitat, worin sich sowohl die somatotope Organisa-
tion widerspiegelt wie auch die Modularitét der kor-
tikalen Architektur. Eine wesentliche Eigenschaft
des sensorischen Systems ist es, dal3 afferente Sin-
nesinformation wesentlich tber korticofugale Ver-
bindungen moduliert wird. Beispielsweise ist im
visuellen System des Menschen der Uberwiegende
Tell der Verbindungen zwischen Corpus geniculatum
laterale und dem priméren visuellen Kortex V1 (s.
Kap. 18.3) korticofugal; zudem werden sensorischen
Informationen in retinotop organisierten Arealen
durch korticofugale Verbindungen aus nicht-retino-
top organisierten Arealen moduliert.

Unterschiedliche Arten von Rezeptorzel-
len Ubersetzen relevante physikalische
Reizmerkmale in ein neurales Signal

Sensorische Rezeptoren sind in hochgradig spezifi-
scher Weise an bestimmte Funktionen und dieflr sie
relevanten Bedingungen der physikalischen Umwelt
angepaldt, so dal sich eine grof3e Vielfalt des struk-
turellen Aufbaus findet. Ihre hohe selektive Sensiti-
vitét fur eine bestimmte Art des Reizes (Reizspezifi-
tat) bezieht sich sowohl auf die Art der physikali-
schen Energie (mechanisch, elektromagnetisch) wie
auch auf die Auspragung innerhalb einer Energieart
(z.B. gibt es Mechanorzeptoren mit selektiver Sen-
sitivitdt far Druck-, Berlihrungs- oder Vibrations-
reize oder Photorezeptoren mit maximaler Sensitivi-
tét in unterschiedlichen spektralen Bereichen). Bei
der funktionalen Spezialisierung der sensorischen
Peripherie finden wir als verbreitetes Designprinzip
eine Untergliederung in ein sensorisches Zentrum
und eine sensorische Peripherie (Ausnahmen hier-
von sind der Hautsinn oder die Elektrorezeption);
das sensorische Zentrum weist dabei eine erhohte
Sensititivitédt und Auflésung auf (typisches Beispiel:
die Fovea), ist mit entsprechend spezialisierten
hoheren Verarbeitungszentren verbunden und kann
durch eine aktive motorische Kontrolle auf rele-
vante Aspekte ausgerichtet werden.

Bei der Transduktion |8sen die auf die Sinnesre-
zeptoren treffenden Reize Prozesse aus, welche die
lonenkandle in der Zellmembran kontrollieren.
Durch Zunahme oder Abnahme von lonenstrom-
komponenten andert sich das Membran-Ruhepoten-
tial; die entstehende Potentialénderung wird als
Sensorpotential bezeichnet: eine lokale Depolarisa-
tion der Rezeptorzellmembran (oder, wie bel den
Photorezeptoren, eine Hyperpolarisation). Der
Reiz bringt also das Sensorpotential nicht einfach
passiv hervor, sondern moduliert molekularbiologi-
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sche Vorgénge, diein Membran und intrazelluldren
Strukturen der Rezeptorzellen ablaufen. Da ein ein-
zelnes aktiviertes Molekil der Rezeptorzelle eine
biochemische Reaktionskaskade bewirken kann. bel
der Uber Second messengers (intrazellular wirkende,
niedermolekulare Botenstoffe) das Signal um en
Vielfaches verstérkt wird, enthélt die Potentialdnde-
rung eine vielfach hdhere Energie asder ausldsende
Reiz. Physikalische Gesetze begrenzen natiirlich die
maximal erreichbare Empfindlichkeit und Reliabili-
tét bei der Umsetzung des sensorischen Inputsin ein
neurales Signal. Uberraschenderweise schopfen die
Rezeptorzellen und die neurale Transduktion diese
Grenzen zu weiten Teilen aus (z. B. wird die Trans-
duktion in den Photorezeptoren nur durch die
Quantenfluktuation des Inputs und die thermale
Stabilitét der Photopigmente begrenzt).

Bei der neuralen Codierung wird die
' relevante sensorische Information durch
f eine Folge von Aktionspotentialen
; verschliisselt
Das Sensorpotential 16st im selben oder im nachge-
schalteten Neuron ein Aktionspotential aus; dabei
wird die Amplitude des Sensorpotentials in die
Intervallénge  zwischen  aufeinanderfolgenden
Aktionspotentialen Ubersetzt (s. Abb. 4-13). Esent-
steht eine frequenzmodulierte Impulsfolge von
Aktionspotentialen (Spikes), die eine Amplitude
von etwa 100 mV und eine Dauer von 1 Millise-
kunde haben. Wegen des Alles-oder-nichts-Charak-
ters der Aktionspotentiale kann eine solche Folge
durch eine Folge von Nullen und Einsen symboli-
siert werden. Diese Impulsfolge wird tiber das Axon
as Ubertragungskanal zu einem nachgeschalteten
Neuron Ubertragen. Das Medium der neuralen
Codierung wechselt dabei zwischen vorrangig che-
misch (an der Synapse) und elektrisch (etwa im
Axon).

Der dynamische Bereich, den ein Neuron Uber
Aktionspotentiale zu verschlisseln vermag, ist eng
begrenzt. Welche Bedeutung dies fiir den dynami-
schen Bereich neuraler Codes hat. ist schwierig
abzuschétzen, da die genauen temporalen Eigen-
schaften noch nicht bekannt sind. Doch scheint die
entscheidende Variable die Anzahl von Impulsen in
einem kurzen Zeitintervall zu sein. Hétte das codie-
rungsrelevante Zeitintervall beispielsweise die
GrofRe von 100 ms, so lége (bei einer Refraktarzeit
von 1 ms) die maximale Anzahl von Impulsen bei
etwa 50 und der dynamische Bereich wére &quiva-
lent zu einem Informationsgehalt von etwa 6 bit. Bei
einem Zeitintervall von 10 ms wére er dquivalent zu
etwa 2 bit. Vergleicht man dies mit dem kontinuier-
lich variablen Sensorpotential (das z.B. fur die
Quantenabsorptionsraten der Photorezeptoren im
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Abb. 12-1. Die durch einen Lichtreiz in einem Rezeptor des
Komplexauges des Limulus (Pfeilschwanzkrebs) hervorgerufe-
nen Aktionspotentiale hangen direkt von der Lichtintensitét ab
Bei hohen Lichtintensitéten (obere Reihe) finden sich etwa 30
Impulse pro Sekunde. Reduziert man die Lichtintensitat bis auf
ein Zehntausendsteldes Ausgangslichtes, so sinkt die Impulsfre-
quenz auf zwei oder drei Impulse pro Sekunde (nach Miller, Rat-
liff & Hartline, 1961).

Bereich von 10" oder 40 bit liegt), so wird die Dis-
krepanz zwischen dem grofRen Inputbereich und
dem kleinen dynamischen Bereich nachgeschalteter
Nervenfasern deutlich.

In der Sequenz von Aktionspotentialen wird die
relevante sensorische Information, und damit insbe-
sondere Intensitdt, Dauer und Lokalisation des Rei-
zes. verschlisselt und zu zentralen Einheiten weiter-
geleitet (Abb. 12-1).

Zeit und Dauer kdnnen dabei in gewissen Gren-
zen einen &quivalenten Effekt auf die Codierungin
Aktionspotentialen haben (Abb. 12-2).

Eine entsprechende Gesetzméafigkeit findet sich auch in
der visuellen Psychophysik und ist dort als Blochsches
Gesetz bekannt. Dieser GesetzméaRigkeit zufolge gilt
innerhalb gewisser temporaler und réumlicher Grenzen
(7. B. muB3 die Dauer von Lichtreizen kleiner als etwa 100

ms sein) fur die Reizschwelle eine vollsténdige temporale
Summation. Fir ein Uberschreiten der Schwelle ist also
das Produkt von Reizintensitét und Zeit relevant: die
Schwelle wird Uberschritten, wenn ein konstanter Betrag
an physikalischer Energie auf die Rezeptoren fallt, unab-
héngig davon, wie diese Energie in dem Zeitintervall ver-
teilt ist. Ein analoges Gesetz fiir die raumliche Summation
heif3t Riccosches Gesetz.

Neurone lassen sich als komplexe
informationsverarbeitende Einheiten
$ auffassen

Verarbeitungsprozesse im Neuron gehen weit Uber
die klassische Vorstellung hinaus, der zufolge Neu-
rone exzitatorische und inhibitorische synaptische
Inputs erhalten, die postsynaptischen Potentiale
addieren und ein Signal generieren, wenn das resul-
tierende Potential eine Schwelle Uberschreitet. Viel-
mehr ist eine Vielzahl weiterer Mechanismen betei-
ligt, wie z.B. dendrodendritische und elektrische
Synapsen (s. Kap. 5), Mechanismen zur Modifika-
tion subzelluldrer Komponenten eines Neuronsoder
neuroaktive Peptide, die sowohl (ber grolere
Distanzen as hormonelle Botenstoffe wirken kon-
nen alsauch alsTransmitter an Synapsen (Neuromo-
dulatoren, vgl. Kap. 10).

Relevante sensorische I nformation kann auf ganz
unterschiedlichen neuralen Ebenen codiert sein, die
von subzelluléren Strukturen, Uber das einzelne
Neuron bis zu komplexen Zellverbanden reichen.
Folglich kénnen sich neurale Codes beispielsweise
auf intrazellulére Prozesse beziehen, auf zeitliche
Muster von Impulsfolgen zwischen Neuronen, auf
Verschaltungsmuster kleiner Neuronenverbande
oder auf die Aktivierung grof3er Neuronenverbénde,
wie sie sich in evozierten Potentialen oder Elektro-
enzephal ogrammen widerspiegelt.

1 m % W iumm i) i
4 4 4 4

10"

Intensitat

102

103
10 108

L
-“—

1072 4 107

Zeit (in sec)

Abb. 12-2. Die Reaktion eines Rezeptors aus dem Komplexauge
des Limulus auf einen Lichtreiz wird durch die Gesamtsumme
der Energie bestimmt, die er in einem Zeitintervall erhalt, unab-
hangig davon, wie diese Energie nach Zeit und Intensitét zerlegt

ist. Ein kurzer Lichtreiz (oben links) ruft eine etwa gleiche Reak-
tion hervor wie ein Lichtreiz, dessen Intensitat nur ein Tausend-
stel betragt, dessen Dauer jedoch tausendfach langer als die des
Ausgangslichtes ist
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Auf der Ebene subzelluldrer Prozesse stellen
bereits Proteine entscheidende Bausteine der inter-
nen Informationsverarbeitung dar; ahnlich wie sich
mit einer kleinen Zahl idealisierter Nervenzellen,
diein geeigneter Weise miteinander verbunden sind,
eine Vielzahl logischer Operationen reprasentieren
1483t, so kénnen auch Proteinmolekiile Operationen
wie Adaptation, Verstarkung sowie eine Integration
und Verrechnung mehrerer Inputkandle in einen
Outputkanal durchfuhren. Viele Proteine in Nerven-
zellen scheinen vorrangig im Dienste von Prozessen
der internen Informationsverarbeitung zu stehen
[16, 33].

Sensorische Information kann in
Frequenzcodes oder in temporalen Codes
codiert werden

Wenn wir die Ebene einzelner Neurone betrachten,
so stellt sich die Frage, welche Charakteristik einer
Impulsfolge dic relevante sensorische Information
codiert. Dies kann beispielsweise der Mittelwert von
Impulsen innerhalb eines Zeitintervalls sein oder
das Intervall zwischen aufeinanderfolgenden
Impulsfolgen oder auch die Zeitdifferenz zwischen
der Ankunft von Impulsen in zwei oder mehr Fasern
(wie z.B. bei der binauralen Lokalisation einer
Schallquelle). In jedem Fall ist es ganz wesentlich,
welches  Zeitintervall as codierungsrelevant
zugrunde gelegt, d.h. welche Dauer einer Sequenz
von Aktionspotentialen einem bestimmten abstrak-
ten Symbol des neuralen Codes entspricht. Lé&ge
dieses relevante Codierungsintervall bei etwa 100
ms, so ergdbe sich bei maxima 50 Impulsen ein
bindres neurales ..Alphabet" von 2" Symbolen, d. h.
in einem einzigen Symbol liele sich idealiter ein
Informationsgehalt von 50 bit codieren. Dies wirde
voraussetzen, dal die genaue temporale Position
eines Aktionspotentials innerhalb einer solchen
Sequenz, die ein Symbol darstellt, hochreliabel ist.
Wegen der Begrenzungen, wie sie durch Rauschen
im neuralen System, durch Beschrénkungen bei der
postsynaptischen Deeodierung usw. gegeben sind,
kann ein neuraler Code jedoch nur auf eincr sehr
viel geringeren Symbolmenge beruhen.

Eine extreme Reduktion lieRe sich dadurch errei-
chen, daf lediglich die Anzahl der Aktionspoten-
tiale innerhalb-eines bestimmten Zeitintervalls als
relevante CodierungsgrofRe herangezogen wird und
temporale Muster innerhalb dieses Intervalls keine
relevante Information tragen. Ein solches Codie-
rungsschcma heif3t Frequenzcode (frequency code,
rate code) {8, 36]. In einem solchen Codierungs-
schema sind alle relevanten Reiznarameter in der
(mittleren) Anzahl von Aktionspotentialen inner-
halb eines Codierungsintervalls codiert, und es fin-
det sich keine Korrelation zwischen Reizparametern
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und Statistiken hoherer Ordnung fur die Aktionspo-
tentiale in diesem Intervall. Ein Speziafall eines
Freguenzcodes ist ein Code, bei dem Aktionspoten-
tiale innerhalb verschiedener Teilintervalle des
Codierungsintervalls mit unterschiedlichem
Gewicht in die Mittelwertbildung oder Frequenz-
schétzung eingehen.

DieVorstellung eines Frequenzcodes geht bereits
auf die frihesten Arbeiten zur neuralen Codierung
zurick. Sie konnte durch zahlreiche Belege gestitzt
werden, so dal die Annahme von Frequenzcodes
eine erste grobe Vorstellung von der Natur der neu-
ralen Codierung erlaubt. Es zeigte sich jedoch, daf3
die temporale Struktur innerhalb einer Sequenz von
Aktionspotentialen ebenfalls von nachgeschalteten
Neuronen als Informationstriger herangezogen
wird. Codierungsschemata, die darauf beruhen, dafl
nicht nur die Anzahl von Aktionspotentialeii inner-
halb eines bestimmten Codierungsintervalls ausge-
wertet wird, sondern auch die Art der zeitlichen Ver-
teilung innerhalb dieses Intervalls. heiflen tempo-
rale Codes (temporal codes, timing codes). Obwohl
temporale Codes und Frequenzcodes Codicrungs-
schemata mit ganz unterschiedlichen Eigerischaftcri
sind, verliert die Unterscheidung dennoch fur sehr
kleine Codierungsintervalle an Bedeutung. Damit
stellt sich die Frage, welche Rolle kleine Codie-
rungsintervalle und damit Codes, die auf eincr schr
geringen Anzahl von Aktionspotentialen basiercri.
in sensorischen Systemen spielen. Fir unterschicdli-
che Sinnesleistungen verschiedener Spezies fandcn
sich in der Tat Hinweise darauf, dal3Wahrnchmungs-
leistungen auf der Basis einer sehr geringen Anzahl
von Aktionspotentialen (oftmals nur 1-2) erbracht
werden kénnen und daf? unter informationstheoreti-
schen Aspekten einzelne Aktionspotentiale eincn
hohen Informationsgehalt tragen [8]. Auch be der
neuralen Codierung zeigt sich, daf dic Leistung von
Neuronen oftmals nahe an das heranreicht. was phy-
sikalisch Uberhaupt mdglich ist, und daf? die Reliabi-
litdt von Signalen oft nahe an den Grenzen liegt, dic
durch Rauschen im sensorischen [/npur gegeben
sind.

Betrachtet man statt einzelner Necurone hoher-
stufige Systeme, die Uber kleine Neuronenverbinde
bis zu komplexen neuralen Systemein reicheri. so
ergeben sich fur die Reprasentation von Informa-
tion in Form neuraler Codes sehr viel komplexere
Codierungsschemata. In jlngerer Zeit konnten
zunehmend Belege dafiir gewonnen werden, daB
sensorische Tnformation ganz unterschiedlicher Art
auf der Ebene kleinerer Zellverbande codiert ist
[34, 20}. Fur sehr grol3e Zellverbande. die aus Tau-
senden von Zellen bestehen, finden sich zudem Hin-
weise auf Codicrungsschemata, die Uber dic in
einem einzelnen Neuron codierbare Information
hinausgehen. So deuten Aufzeichnungen der Akti-
vierungsmuster von Zellverbanden im Riechsystern
(Bulbus olfactorius, olfaktorischer Kortex) von
Kaninchen durch Elektroenzephalogrammc darauf



hin. daB Wahrnehmungsqualitidten von Duftstoffen
in Form komplexer dynamischer Muster codiert sind
[25].

Einc grundsitzliche Schwierigkelt, die mit einer informa-
tionstheorctischen Betrachtung [8. 10, 15) der neuralen
Codierung verbunden ist, liegt darin, da dch die mit dem
Wahrnehmungssystem verbundencn funktionalen Aufga-
ben iiiclit einfach mit ciner Rekonstruktion des sensori-
schen Inputs gleichsetzen lassen. Die Sinnesorganc stellen
iiiclit einc Art physkalisches MeBinstrument dar, das den
Organismus Uber physikaische Eigenschaften des Tnputs
unterrichtet, sondern stehen im Dienste spezifischer biolo-
gischer Aufgaben. Erst cin Verstindnis diescr Aufgaben
erlanbt, Uberhaupt en Kriterium dafir zu formulieren.
welche sensorische liiformation relevant it und ob cin neu-
rales Signa diese enthdlt. Nur auf der Badis eines solchen
Kriteriums kann_uiiterschieden werden, ob Variationen in
cinem neuralen Signd fiir nachgeschaltete Zellen Informa-
tionen codieren oder nur kontingentc Eigenschaften sind,
dic zwar mit physikalischen Inputeigenschaften korrelicren
kénnen. aber durch nachgeschaltete neurale Einheiten
iiiclit decodiert werden und somit keine Information bezo-
gen auf dic jewcilige Wahrnehmungslcistungtragen.

Eine Vielzahl unterschiedlicher sensori-
scher Mechanismen, wie Adaptation,
Redundanzreduktion und Kontrast-
verstarkung, sind an der sensorischen
Informationsverarbeitung beteiligt

Die Wahrnehmung und dic sensorischen Systeme
gehéren - sowohl in ihren neurophysiologischen,
neuroethologischen wie psychologischen Aspekten -
zu den am besten untersuchten Bereichen ,.kogniti-
ver Systeme.” Dennoch sind die Prinzipien, die der
Struktur der Wahrnehmung zugrunde liegen, und
die spezifischen fir einzelne Wahrnehmungsleistun-
gen verantwortlichen Mechanismen bislang weitge-
hend unbekannt. Es wurden jedoch Hinweise auf
cine Reihe ncuralcr Mechanismen des sensorischen
Systems gefunden, die sich (abstrahiert und ideali-
sicrt) gleichsam als computationale Bausteine von
Wahrnehmungsleistungen ansehen lassen. Hierzu
gchéren Mechanismen der Verbesserung des Signal-
Rausch-Verhéltnisses, der Kontrastcodierung und
Kontrastverstiarkung, der rGumlichen und zeitlichen
Adaptation, der Dekorrclation rcdundantcr Input-
kanile, der raumlichen und zeitlichen Filterung
sowie spezifische Triggermechanismen fir die
Mustererkennung.

Sensorische Adaptation. Als sensorische Adapta-
tion wird die Anpassung des sensorischen Systems
an den jewciligen physikalischen Bcreich seiner
Input-GroRen bezeichnet. Ein einfacher Fal ist dic
Adaptation des Sensorpotentials an zeitlich kon-
stante Reize (Abb. 12-3).

Das visuelle System beispielsweise operiert tber
cinen Intensitiatsbereich (Quanten/Zeit) von nur

Reiz

o Tr—— Sensorpotential
(I

Aktionspotential

» Zeit

Abb. 12-3. Bei dem einfachsten Fall der sensorischen Adapta-
tion wird bei einem Reiz von zeitlich konstanter Intensitit das
Sensorpotential mit einer fur den Sensortyp charakteristischen
Geschwindigkeit schwacher Sensortypen mit einer raschen
Adaptation codieren vorrangig dynamische Reizeigenschaften
Ein Beispiel sind die mechanorezeptiven Pacini-Korpuskeln (s.
Kap 15 5)

wenigen Lichtquanten bis hin zu 10" Quanten, d.h.
Uber 14 logarithmische Einheiten; das auditive
System kann (ber cinen Intcnsitétsbereich von mehr
als 12 log-Einhciten differenzieren. Damit stellt sich
die Frage, wic sich der wahrnehmbare physikalische
Bereich in einen zumeist um viele Zchnerpotenzen
kleineren dynamischen Bcereich des neuralen Codes
abbildet. Die hohe Sensitivitdt der Sinnesorgane
Uber einen so groRRen Inputbereich kann angcsichts
des geringen dynamischen Bereichs der Nervenfa-
sern nur durch einc Vielzahl von biochemischen und
neuralen Adaptationsmechanismen bewiltigt wer-
den.

Beispielsweise unterscheidet man im periphcren
Bereich des visuellen Systems:

e Mechanisrncn der Input-Kontrolle (z.B. eine
Anderung des Pupillcndurchmesscrs, die einc
Anpassung von etwa 1:10 crlaubt, einc Input-
Kontrolle der Photorezeptoren, dic zu ciner gerin-
geren Anzahl absorbiertcr Quanten fuhrt und
etwa durch Ausblcichung von photosensitiven
Molckiilen, durch Anderung der Integrationszcit,
durch Anderungen in der Membranleitfahigkeit
oder durch einc Hemmung einzelner an einer
Reaktionskaskade beteiligter Enzyme hervorge-
rufen werdcn kann).

e Mechanismen, die auf einer Response-Kompres-
sion neuraler Transduktions-Funktionen beruhen.
wic sie typischerweise durch Séttigungsfunktionen
der Beziehung zwischen Input und Response
beschrieben werden,

e Mechanismcn der Output-Kontrolle. die den pri-
maren sensorischen Code in Abhéngigkeit von.
temporalen oder rdumlichen Bedingungen re-ska-
lieren (z.B. Weber-Mechanismen, durch die einc
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konstante  Kontrast-Sensitivitét — gewahrleistet
wird, oder multiplikative gain control-Mechanis-
men) und

¢ Mechanismen selektiver Filterung, die das Diffe-
renzsignal einesfokalen Teilseiner visuellen Szene
gegeniiber dem Hintergrund erhéhen.

Neben Mechanismen. die auf der Ebene einer pri-
maren, peripheren sensorischen Codierung anzusie-
deln sind, sind an Adaptationsleistungen sensori-
scher Systeme auch zahlreiche Prozesseauf héheren
Ebenen beteiligt, wie Prozesse der komplexen Wahr-
nehmungsorganisation, Lernprozesse oder Mecha-
nismen der Aufmerksamkeitssteuerung. Eine senso-
rische Adaptation kann auf Verhaltensebene mit
einer Habituation, d. h. einer reizspezifischen Reak-
tionsabschwéchung einhergehen.

Das wesentliche Prinzip der sensorischen Adap-
tation besteht darin, (réumlich oder zeitlich) kon-
stante Komponenten aus dem Signal zu entfernen
und es damit zu renormieren. Dadurch wird der
volle Outputbereich fur die Codierung des Signals
erhalten. Auf diese Weise vermag das sensorische
System seine Empfindlichkeit Uber einen grof3en
Bereich physikalischer Intensitéten so anzupassen,
dal es seine hohe Diskriminationsféhigkeit fir
Unterschiede in sensorischen Inputs, d. h. fur Kon-
traste, bewahrt. Der Preis, den esfir den Erhalt der
Unterschiedsempfindlichkeit bezahlt, ist ein gewis
ser Verlust an Information Uber die absolute Intensi-
tét, die jedoch in der Regel biologisch nicht relevant
ist. Eine Adaptation kann sich statt auf das mittlere
Inputsignal auch auf sehr viel komplexere Inputcha-
rakteristiken beziehen.

Redundanzreduktion und Kontrastverstérkung. Da
die neurale Informationsibertragungskapazitét be-
grenzt ist, 1Rt sich die Effizienz der Ubertragung
dadurch erhohen, daf3 solche Signalkomponenten
entfernt werden, die keine oder nur wenig Informa-
tion enthalten, d.h. redundant sind (sofern das
Signal nicht bereits durch starkes Rauschen beein-
trachtigt ist). Information ist dann redundant, wenn
sie aus raumlichen oder temporalen Nachbarpositio-
nen des sensorischen Inputs vorhersagbar ist. Wird
nun aus dem Sienal die Information entfernt. die
sich aus den Nachbarpositionen vorhersagen 146t, so
|83t sich dadurch die Amplitude des Signals reduzie-
ren, ohne daf3 Information verloren geht. Da jedoch
dasVorliegen von Redundanz das System gegen ein
spater hinzutretendes Rauschen schiitzt, verbessert
eine Redundanzreduzierung die Informationsiiber-
tragung nur dann, wenn unter den spezifischen
Rauschbedingungen die Ubertragene Information
gleich bleibt [10, 11].

Entsprechende Mechanismen mit ganz unter-
schiedlichen Eigenschaften kénnen durch eine
Reihe von Schemata neuraler Verschaltungen darge-
stellt werden. Ein einfacher Mechanismus fur eine
Redundanzreduktion ist die laterale Inhibition
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-
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neutrales Signal zum
nachgeschalteten Neuron

Outputfrequenz
Op = Sp - Kap (O - dap)

Abb. 12-4. Bei diesem einfachen Beispiel fur eine riickgekop-
pelte laterale Inhibition ist die Outputfrequenz O, des Neurons b
eine Funktion der durch den Rezeptor Gibermittelte Signalsstarke
Sy und des durch die Qutputfrequenz des Neurons a bestimmten
inhibitorischen Inputs O,, wobei sich O, bei vorgegebener Inhibi-
tionsschwelle g4 und vorgegebenem Kopplungsstarke k,, wie
folgt berechnet:

Ob = Sb - kab (Oa - qab)

(Abb. 12-4), wie sie im Komplexauge (s. Kap. 17.2.)
des Limulus nachgewiesen wurde.

Neurale Verschaltungen einer lateralen Inhibi-
tion lassen sich as eine Methode ansehen. den loka-
len Mittelwert des sensorischen Inputs zu ermitteln
und ihn vom zu tUbermittelnden Signal zu subtrahie-
ren. Statt in redundanter Weise den Mittelwert des
sensorischen Inputs Uber mehrere Nervenfasern zu
Ubertragen, wird nur die Abweichung vom Mittel-
wert Ubertragen.

Eine neurale Codierung, welche die Mcnge der sensori-
schen Inputs durch eine kleine Zahl von Zelltypen derge-
stalt codiert, da3 die Redundanz und die Dimensionalitét
der sensorischen Représentation reduziert wird, wird as
kompakte Codierung (compact coding) bezeichnet. Durch
eine solche Codierung kann die relevante sensorische
Information durch eine vergleichsweise kleine Population
von Zellen bermittelt werden [12].

Auf einem anderen Prinzip as dem einer Redundanz-
reduktion beruht die sog. sparsame Codierung (sparse
coding). Bei ihr wird die Menge der sensorischen Inputs
durch eine vergleichsweise groBe Zahl von Zellen repré-
sentiert, wobei jedoch die Anzahl der Zellen, die auf einen
spezifischen Input reagieren, minimiert wird. Jede Zelle
hat dabei, bezogen auf die Gesamtpopulation relevanter
sensorischer Inputs, dieselbe Wahrscheinlichkeit einer
Aktivierung, doch ist diese Wahrscheinlichkeit fir jede
Zelle sehr klein. Nur wenige Zellen werden also durch
einen gegebenen sensorischen Input aktiviert. Wahrend
bei einer kompakten Codierung unterschiedliche Reize
oder Wahrnehmungsobjekte durch unterschiedliche Akti-
vierungsverhdltnisse derselben Teilmenge von Zellen




repriisenticrt werden. werden de bei einer sparsamen
Codicrung durch €ine jenels spezifische, ausgezeichnete
Teilmenge von  Zellen repriisentiert. Unterschiedliche
Objckte werden a0 ba einer sparsamen Codicrung
dadurch reprisentiert. welche Zélen aktiviert sind, und
nicht dadurch. nie stark se aktiviert sind. Eine solche
Codierung ist besonders fir Wahrnehmungsleistungen wie
dic Erkennung spezifischer Mugter von Vorteil [23].

Durch geeignete neurale Verschaltungen
lassen sich Gestaltfilter fir komplexe
Umwelteigenschaften realisieren

Triggermechanismen fir die Mustererkennung. Die
Organisation der neuralen Architektur ist dergc-
stalt, daf} jeweils bestimmte Areale sensorischer
Rezeptoren cinen Input fur ein bestimmtes nachge-
schaltetes Neuron liefern. Ein solcher Bereich heif3t
das rezeptive Feld eines Neurons. In der Organisa-
tionsstruktur rezeptiver Felder spiegelt sich die Art
der Verschaltung wider, durch die das Neuron mit
der sensorischen Peripherie in Beziehung steht.
Rezeptive Fclder kdnnen sehr unterschiedliche Gr -
fBen und Organisationsstrukturen haben. Tm ein-
fachster~Fall kann das rezeptive Fed ein Summa-
tionsbereich sein, aus dem ein Neuron einen exzita-
torischen Input erhalt. Viele Neurone haben rezep-
tive Felder mit einer antagonistischen konzentri-
schen Infeld-Utnfeld-Struktur, durch dieim Neuron
exzitatorische Afferenzen aus dem einen Bereich
(z.B. dein Infeld) mit inhibitorischen des anderen
Bereiches verrechnet werden (vgl. Abb. 17-17).
Durch geeignete neurale Verschaltungen konnen
rezeptive Felder nachgeschalteter Neurone sehr spe-
zifische Organisationsformen aufweisen(Abb. 12-5;
vgl. Kap. 25.3).

rezeptive Feder
e Reiz

nachgeschaltetes
Neuron

! rezeptives Fad des
.. nachgeschalteten Neurons

Abb. 12-5. Verschaltung kreisformiger rezeptiver Felder metre
re Neuronen zu einem spaltenformigen rezeptiven Feld eines

teten Neurons (bei geagneter Genichtung exzitato-
righe und inhibitorischer Beraiche)
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Neurone mit einer geeigneten Struktur rezeptiver
Felder kdnnen wiederum als Elemente von neuralen
Verschaltungen aufgefaldtwerden. bei denen hoher-
stufige Neurone die Eigenschaft spezifischer
Gestaltfilter haben, d.h. auf spezifische Invarianten
in der Tnputstruktur reag|eren Belsplelswelse kann
das Antwortverhalten eines Neurons, wie beim
Frosch, dadurch gekennzeichnet sein, dafRes nur auf
einen kleinen Lichtreiz. der einen negativen Kon-
trast zur Umgebung aufweist und sich in einer
bestimmten Richtung bewegt, reagiert (womit es als
Gestaltfilter fur ein typisches Beutetier fungiert).
Durch eine grofer werdende Spezifitat konnen Neu-
rone sensitiv fir komplexe Merkmale der Umwelt
werden. wodurch sich sensorische Mechanismen in
den Dienst spezifischer Verhaltensmuster stellen las-
sen [7.21, 38].

12.4 Verhaltensbiologie
sensorischer Systeme:
Neuroethologie und vergleichende
Sinnesphysiologie

Sensorische Systeme kdnnen, wie zuvor beschrie-
ben, auf ganz unterschiedlichen Ebenen untersucht
werden. Betrachtet man statt der Beziehung von
sensorischem Input und der durch ihn ausgel 6sten
neuralen Reaktion von Nervenfaserndie Beziehung
zwischen sensorischem Input und der durch ihn ver-
mittelten Reaktion komplexerer Verhaltenssysteme,
so nimmt man die Perspektive der Neuroethologie
ein. Untersucht eine rein neurophysiologisch orien-
tierte Perspektive dasVerhalten komplexerer Zell-

verbande unter dem Aspekt der internen Parameter
neuraler Codes, durch die diese Zellen miteinander
in Beziehung stehen, so untersucht eine neuroetho-
logische Perspektive die Struktur von Zellverban-
den unter dem Aspekt der Ausldsung, Koordination
und Kontrolle spezifischer Verhaltensweisen (wie
z.B. des Schnappverhaltens beim Frosch). Die Neu-
rocthologie bezieht sich also auf eine gleichsam
makr oskopische Ebene bei der Untersuchung senso-
rischer Systeme. Se untersucht, wie bestimmte
Strukturen des sensorischen Inputs im Organismus
eine Zuordnung zu verhaltensrelevanten Bedeu-
tungsklassen, wie ,,Beute®, ..Nahrung® ,,Feind".
erfahren,d.h. wie verhaltensrelevantc Gestaltmcrk-
male durch neurale Gestaltfiltersysteme aus dem
sensorischen Input extrahiert werden. Eine beson-
dere Rolle kommt dabei sog. Auslase- oder Trigger-
neuronen zu. Diese bilden einen Endpunkt spezifi-
scher neuraler Verschaltungen, durch die verhaltens-
relevante Gestaltmerkmalc aus dem sensorischen
Input gefiltert werden, und kénnen dadurch Ablé&ufe
aus einem vorgegebenen Verhaltensrepertoire
modulieren. Triggermechanismen dienen also der
Filterung des sensorischen Inputs unter semanti-
schen, verhaltensrelevanten Aspekten.




Die Befunde der Neuroethologie [21, 38] und der
vergleichenden Sinnesphysiologie zeigen, dald sen-
sorische Systeme nicht nur hochgradig an spezifische
biologisch-physikalische Bedingungen der Umwelt
angepal’t sind, sondern auch ecine enge Ankopplung
an das jeweils verfiigbare relevante Verhaltensreper-
toire aufweisen.

Die Spannbrcite eines verglciclienden Ansatzes bei der
Untersuchung sensorischer Systeme 143t sich an Beispielen
illustrieren, wie den Untersuchungen zu den komplexen
Mustererkennungsfihigkeiten bei Tauben [19], zu Mccha-
nismen der Form- und Distanzerkcnnung bei der Elcktro-
rezeption bei Fischen [37], zum Farbensehcn der Bicnen
und seiner Beziehung zu spektralen Remissionseigenschat-
tcn von Blumen [17], zur Navigation bei Insekten [26], zur
Verhnltenssteucrung durch Phcromone [4, 13] (vgl.
Kap.22.4), zur Struktur der ungewdhnlichen visuellen
Systemc von Fangschreckenkrebsen [18] oder Springspin-
nen [24] sowie Untersuchungen zur Echoortung bei Fleder-
miusen [35] (s. Kap. 18).

Die Befunde dcr Neuroethologie und der verglei-
chcnden Sinnesphysiologie zu der grol3en Spezifitét
des Wahrnehmungssystems machen noch einmal
deutlich, daB scnsorische Systeme nicht einer im
physikalischen Sinne korrekten Erkennung der
Umwelt dienen, sondern spezifischen biologischen
Anpassungslcistungcn. Dabei kann sich ein Orga-
nismus auch Beziehungen zwischen cinem scnsori-
schen Input und einer Umwelteigenschaft zunutze
machen. die aus physikalischer Sicht rein zufdlig in
einem bestimmten 6kologischen Bereich vorhanden
sind. Fir das sensorische System stellt der sensori-
sche Input somit einen sog. unmittelbaren Faktor
(proximate factor) der scnsorischen Informations-
verarbeitung dar, der im Dienste cines eigentlich
adaptiv relevanten mittelbaren Faktors (ultimate
factor) steht. Beispielsweise nutzen magnctotakti-
sche Bakterien eine nur auf der Nordhalbkugel gel-
tende Beziehung aus, um sich durch Ausrichtung am
geomagnetischen Feld in Richtung sauerstoffarmen
Wassers zu orientieren [14].

In der Neuroethologic riickt der Systemchar akter
der sensu-motorischen Architektur in der Vorder-
grund, da sich komplexere Verhaltensweisen
zumeist nur aus der internen Integration mehrerer
sensorischer Inputkanile verstehen lassen.

Becispielsweisc beruht beim Mcnschen dic Bewegungskon-
trolle auf niindestens vier sensorischen Systemen: dem
visuellen System. dem somatosensorischen System, dem
vestibuldren System und dem auditiven System. Visuelles
und auditives System dienen gleichsam planerischen und
antizipatorischen Funktionen. wéhrend die mechanischen
Systeme Informationen iber bereits eingetretene Zu-
standsénderungen licfern.
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12.5 Psychophysik und
Wahrnehmungspsychologie

Waéhrend dic Neuroethologic sensorische Systeme
vorrangig unter dem Aspekt ihrei- Anbindung an
bestimmte Verhaltensprograminc untersucht, SO
befassen sich Psychophysik und Wahrnchmungspsy-
chologie mit der Frage, in welcher Weise dic durch
den sensorischen Input vermittelten relevanten
Wahrnchmungsaspekte intern représentiert werden.
Interne (abstrakte oder neurale) Codes, die durch
die Verarbeitungssequenz ,sensorischer Input —
interne Operationen — Output™ bestimmt sind.
werden oft alsinterne Représentationen bezeichnet.
Eine solche Reprisentation kann sich sowohl auf die
interne empfindungsmiBige Organisation von Wahr-
nehmungsdimensioncn bezichen wic auch auf die
computationalen Prozesse der internen Informa-
tionsverarbeitung, die bestimmten Wahrnehmungs-
leistungen zugrunde liegen.

Die klassische Psychophysik beschiiftigt sich bei-
spielsweise mit dem Problem der Konstruktion sog.
subjektiver Skalen, durch die erfafdt werden soll. in
welcher Weise subjektive Relationen wie Gicichheit,
Ahnlichkeiten. Abstande oder die Entdeckbarkeit
von Unterschieden zwischen elementaren physikali-
schen Reizen intern reprasentiert werden. Fcriicr
bcschéftigt sie sich mit der Untersucliung von moda-
litétenunabhangigen sensorischen Mcchanismen. zu
denen etwa Mechanismen der ..Signal-Noisc™-Dis-
krimination, der Adaptation. der Maskicrung, der
Filterung und Kontrastverstarkung, der Ahnlich-
keitsgencralisierung, desWahrscheinlichkeitslernens
und des perzeptuellen Lernens allgemcin gehéren.

Eine computational orientierte Psychophysik auf
der anderen Seite bcschéftigt sich mit der Frage. wic
auf der Basis eines sensorischen Inputs cine interne
Informationsverarbeitung in Form perzeptueller
Codes beschaffen scin muf3, damit cine bestimmte
Wahrnehmungsleistung erbracht werdcii kann. Sic
sucht explizit die abstrakten Verarbeitungsschritte
zu bestimmen, die vom sensorischen liiput zu der
jeweiligen Wahrnehmungsleistung fiihren konnen.
Betrachtet man beispielsweise dic Wahrnchmungs-
leistung. daf sich im Wahrnehmungseindruck die
Farbe von Objekten auch bei einem Wechsel der
Beleuchtung kaum dndert (sog. Farbkonstanz),
stellt sich die Frage, durch welche interncn Berech-
nungsprozesse die im retinalen Input konfundicrten
spektralen Licht- und Objekteigenschatten bei der
internen Codierung wicder getrennt wcrden kon-
nen.

Die Psychophysik bcschéftigt sich also init den
abstrakten perzeptucllen Codes, durch die sich
Eigenschaften und Leistungen der Wahrnehmung
erklaren lassen, wahrend sich die Neurophysiologie
sensorischer Systeme mit dem neuralen Substrat
und mit der Natur neuraler Codes befal3t, durch wel-
che perzeptueile Codes implcmenticrt sind.



., Absolute Reizschwelle" und ,,Unter-
schiedsschwelle" bilden die Grundkon-
zepte der klassischen Psychophysik

Als absolute Reizschwelle wird in der Psychophysik
der  kleinste physikalische Wert eines Reizes
bezeichnet, ab dem der Reiz mit einer bewuBten
Wahrnehmung verbunden ist. Entsprechend ist die
Unterschiedsschwelle die kleinste physikalische
Reizdifferenz, die eben noch wahrgenommen wer-
den kann. Reize unterhalb der Schwelle werden als
unterschwellig bezeichnet.

Im Zusammenhang mit dem Konzept einer BewuBtscins-
schwelle stellt sich die Frage, inwieweit Reize, die nicht
zum Bcwulitseiri gelangt sind, das Verhalten eincs Men-
schen beinflussen konnen (subliminale Wahrnehmung). Da
sensorische Prozesse selbst (wic alle neuralen Prozcssc)
dem Bcewulfdtscin nicht zuganglich sind, sondern nur das
Endprodukt™ dicser Prozesse, kénncn sensorische Inputs
so gewiihlt werden (z.B. durch tachistoskopische Darbic-
tung). dal} sic zwar nicht zu solchen internen Prozessen
Anlaf3 gehen. deren Endprodukt eine bewulRte Wahrneh-
mung ist. aber dennoch Prozesse ausloscn, die in anderer
Wcisc intern wirksam werden und somit Wahrnehmungs-
und BewuBtscinsprozesse beeinflussen kdnnen. Neurophy-
siologisch 146t sich dies an dem Befund verdeutlichen, daf3
interne kortikale Reaktionen auf sensorischc Reize erfol-
gen Kiirinen, die von den Personen nicht bewuf3t wahrge-
nommen  werden. Bcispielsweise Kkonncn subliminale
Rcize (ctwaim olfaktorischen Bereich Pheromone) interne
~Aufmerksamkeitsfilter® steuern und dabei die Sensitivitét
in derselben oder in cincr anderen Modalitdt modulieren.
Im Zusammenhang mit kortikalen L&sionen auftretende
Phinomenc wie blindsight (dabei sind bestimmte visucllc
Wahrnchmungsleistungen, wie Diskriminationslcictungen,
nicht beeintrachtigt, obwohl die Personen angeben, die
entsprechenden Dinge nicht sehen zu kénncn) zeigen, in
welch groBem Ausmald pcrzeptuell-kognitive Leistungen
von BewuBtseinsprozessen getrennt sein kénnen.

Reiz- und Unterschiedsschwelle bestimmen die
Dctcktions- und Diskriminationsleistung in dem
jeweiligen sensorischen Bereich. Jedoch lassen sie
sich nicht absolut festlegen, sondern variieren in
gewissen Grenzen mit internen Zustéanden (z.B.
Zufallsfluktuationen neuraler Zustande, Adapta-
tion, motivationale Komponenten), duBeren Fakto-
ren (z. B. Kontextbedingungen) und dem zugrunde
gelegten Kriterium fir cinc bewulRte Empfindung.

Die wichtigste Gesetzmafigkeit zur Dis-
kriminationsleistung sensorischer
Systeme wird durch das Webersche
Gesetz formuliert

Das Wcbcrsche Gesetz besagt, dafd (in einem mittle-
ren Intensitdtsbereich des physikalischen Inputs)
das Diskriminationsverhalten durch eine lineare

Beziehung zwischen dem jeweiligen Ausgangsreiz R
und der Unterschiedsschwclle bzw. dem gerade
bemerkbaren Unterschied AR charakterisiert wird:

R =c AR,

wobei c eine positive Konstante ist. Mit wachsen-
dem Ausgangsreiz steigt somit linear der Reizzu-
wachs an, der zu R hinzuzufiigen ist, damit ein
Unterschied gerade bemerkbar wird.

Beispielsweise ergibt sich (unter jeweils spezifisch festge-
legten Randbedingungcn) fir die Helligkeitsdiskrimina-
tion cine Weber-Konstante von ctwa (0,02, fir die Diskrimi-
nation von Gewicht in der Gré3enordnung von ),3 kg eine
Weber-Konstante von etwa 0,04, fiir die Lautstarkendiskri-
mination cincs Tones von 1000 Hz cinc Weber-Konstante
von etwa 0,10 und fir die Vibrationsdiskrimination auf der
Haut cinc Weber-K onstante von etwa 0,20.

Decr entscheidende empirische Gehalt des Weber-
schen Gesetzes licgt in dem Postulat einer linearen
Beziehung zwischen R und AR und somit einer
internen Kontrastcodierung, bei der nicht die abso-
lute physikalische Reizgréfe, sondern ihr Verhaltnis
zur AusgangsgrofRe die relevante sensorischc Infor-
mation darstellt. Der numerische (dimensionslose)
Wert der Weber-Konstanten ¢ selbst ist hingegen
situationsspezifisch und flr Scnsitivitétsvergleiche
nur sehr eingeschrankt verwendbar. Er hangt
wesentlich von der physikalischen Charakterisie-
rung des Reizes ab (z.B. davon, ob Schall durch
Schallintensitét oder durch Schalldruck charakteri-
sicrt wird) [31]. Zudem variiert dieWeber-Konstante
mit der verwendeten Urteilsmethodc und weiteren
Parametern der experimentellen Situation.

Da die Diskrimiiiationsleistung und dic Sensitivitét eines
biologischen sensorischen Systems zcitlichen Fluktuatio-
nen (Rauschen) unterliegt, kann auch fur fest vorgegebene
Randbedingurigen die Schwelle AR nicht dctcrministisch
erfafdt werden, sondern muf durch gecignete statistische
Verfahren gewonnen werden. Die Psychophysik hat hierzu
eine Reihe von Verfahren entwickelt, zu denen insbeson-
dere die Signalentdeckungstheorie |1, 32] und die auf sog.
psychometrischen Funktionen (Abb. 12-6) basierenden
Verfahren gehoren [22]. Die psychometrische Funktion
gibt fur jeden physikalischen Reiz ausdcr Umgebung eines
fest vorgegebenen Standardrcizes (oder als Spezialfall: der
Schwelle) die Wahrscheinlichkeit an, mit der dieser Reiz
as, groRer" beurteilt wird als der Standardreiz.

Dic psychometrische Funktion stcllit also eine lokale
Opcrationscharakteristik dar, die das Diskriminationsver-
halten cincs sensorischen Systemsin der Umgebung eines
vorgegebenen Standardreizes beschreibt. Je stcilcr sic ist,
desto besser ist dic Diskriminationsfihigkeit im betrachte-
ten Bereich. Das Wchcrsche Gesetz besagt nun, daB dic
Diskriminationsfghigkcit mit wachsemdem Wert des physi-
kalischen Reizes sinkt. Dies bedeutet, da die psychome-
trische Funktion immer flacher wird, je weiter man bei der
Wahl des Standardrcizes auf dem physikalischen Reizkon-
tinuum ,,hochwandert®.

Das Webersche Gesetz bezieht sich ausschliefdlich
auf das Diskriminationsverhalten, d. h. dic Sensitivi-
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Abb. 12-6. Teil a der Abbildung zeigt eine psychometrische
Funktion in der Umgebung der Reizschwelle Zu jedem physikali
schen Reizwert (Abszisse) gibt sie die Wahrscheinlichkeit an, mit
der dieser Reizwert detektiert werden kann Die psychometri-
sche Funktion laf3t sich auffassen als das Ergebnis eines Mecha
nismus, der fur eine Schwelle, deren Wert & (t) fur jeden Zeit
punkt t als eine normalverteilte Zufallsvariable aufgefalit werden
kann (Teil b der Abbildung), die Wahrscheinlichkeit einer Detek-
tion angibt Je groRer der physikalische Reizwert ist, desto gro
Rer wird die Wahrscheinlichkeit p{x %> 9 (1)), daR er oberhalb der
Schwelle liegt Die psychometrische Funktion hat dann die Form
einer kumulativen Normalverteilung

tat eines sensorischen Systems, und sagt (uber den
Sachverhalt einer Kontrastcodierung hinaus) nichts
daruber auc. in welcher Art und Weise physikalische
InputgrofRen intern reprasentiert werden. Mit dieser
Frage der Metrik intcrner Skalen beschaftigt sich die
auf Fechner zuruckgehende psychophyuikaliuche
Skalierung [1].

— o —— e -

Das sog. Fechnersche Gesetz basiert auf
1 dem Weberschen Gesetz und stellt eine

Definition eines Empfindungsbegriffes
¢ dar

Das sog. Fechnersche Gesetz postuliert. dal die
durch einen physikalischen Reiz R ausgel 6ste Emp-
findung E sich als Logarithmus des Reizes bezogen
auf die Reizschwelle R, bestimmen 146t:

E = klog (R/Ry).
Es wurde von Gustav Theodor Fechner (1801-1887) in dem

(philosophisch motivierten) Bemihen formuliert, decn
Nachweis einer prinzipiellen MeBbarkeit des Psychischen
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zu fuhren und die quantitative Bezichung zwischen physi-
kalischem Reiz und der dadurch ausgeldsten Empfindung
zu bestimmen. Fechner wollte zeigen. daB sich Empfindun-
gen in gleichem Sinne messen lassen wie die Gréfien der
Physik. Angeregt wurde Fechners Annahme ciner logarith-
mischen Beziehung zwischen Reiz und Empfindung durch
D. Bernoullis Untersuchungen zum Nutzen. die Bernoulli
zu dem Resultat fihrten. daR die Steigung dei- Nutzenfunk-
tion invers proportional zum Ausgangsnutzen ist.

Die von Fechner formulierte Bezichung lcitet sich
aus dem Weberschen Gesctz und der zusétzlichen
Annahme ab, daR der gerade bemerkbare Unter-
schied AR eine geeignete Einheit fur dic zu konstru-
ierende Empfindungsskala darstellt. Es sollen also
gerade bemerkbaren (oder allgemeiner: gleich héu-
fig bemerkten) Unterschieden gleiche Abstande auf
der zu konstruierenden subjektiven Skala entspre-
chen (Abb. 12-7). Mit diesem Postulat nimmt Fech-
ner bei der Konstruktion eitler subjektiven Skata an.
daR physikalisch gleiche Reizverhdltnisseiii gleiche
Empfindungsdifferenzen abgebildet werden sollen.
Die logarithmische Abbildung leistet genau dies.

In dem qualitativen Verlauf der nach Fechner
zwischen Reiz und Empfindung bestehenden Funk-
tion spiegelt sich eine Art Sattigungsver halten cines
sensorischen Systems wider, wic ¢s bereits bei der
Behandlung der sensorischen Adaptation behandelt
wurde, durch das der wahrnehmbare physikalische
Bereich in einen zumeist um viele Zehnerpotenzen
kleineren dynamischen Bereich interner Codes
abgebildet werden kann.

Reizschwelle physikalische Skala (beliebige Einheiten)
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Abb. 12-7. Auf der physikalischen Skala ist von der Schwelle R

als Ausgangspunkt eine Folge von Unterschiedsschwellen AR
abgetragen Nach dem Weberschen Gesetz wachst diese pro

portional zu dem jeweiligen Ausgangsreiz Mit Fechners Postu-
lat, die Unterschiedsschwelle AR als Einheit einer Empfindungs-
skala zu wahlen, fuhrt jedes AR zu einem Anwachsen der Emp

findung um erne Einheit, womit sich eine logarithmische Bezie
hung zwischen physikalischer Reizintensitat und der so definier-
ten Empfindung ergibt



Am Beispiel der in der Akustik verwendeten Dezibel-
Skala (dB) der .,Lautstarke" (s. Kap. 16.1) l1ait sich illu-
strieren. dal3 die Fechnersche Annahme, daf3 physikalisch
gleichen Rcizverhdltnissen gleiche ,,Empfindungsdifferen-
zen" entsprechen, zu unangemessenen Vorhersagen fiihren
kann. Die Dezibel-Skala erfillt das Fechnersche Postulat.
da sie as Logarithmus des physikalischen Schalldrucks
(bezogen auf den Schwellenwecrt) definiert ist. Gleiche
Abstande auf der Dezibel-Skala sollen also wahrneh-
mungsmiiBig auch gleich erscheinen. Jedoch wird ein 1000
Hz-Sinuston von 50 dB nicht als halb so laut empfunden
wie ein solcher von 100 dB, sondern deutlich leiser.

In Gegenposition zu Fechner forderten anderc zeitge-
nodssische Autoren (u.a. Brentano, Merkel, Plateau). glei-
chen Reizverhdltnisscn nicht gleiche Empfindungsdiffercn-
zen, sondern gleiche Empfindungsverhéltnicce zuzuord-
nen. Ein solches Postulat fihrt zu eincr Potenzfunktion
zwischen Reiz und Empfindung. S.S. Stevens hat auf der
Annahme dieses Postulates eine Vielzahl von Untersu-
chungen durchgefiihrt, so daf’ haufig von der Stevensschen
Potenrfunktion zwischen Reiz und Empfindung gespro-
chen wird. Da der Graph einer Potenzfunktion fur Expo-
nenten. ciic kleiner als 1 sind. im qualitativen Verlauf sehr
dhnlich dem einer logarithmischen Funktion ist, kénnen
sie auf der Basis empirischer Daten kaum unterschieden
werden.

In der Psychophysik wurde eineVielfalt von Metho-
den und Urteilsverfahren [1, 22] entwickelt, durch
die sich entsprechende (ein- oder mehrdimensio-
nale) Skalen der internen Repréasentation physikali-
scher Grofien konstruieren lassen.

Dic Interpretation desWertes eines Exponenten
als Charakteristikum einer Sinnesmodalitét unter-
liegt @nlichen Einschrankungen wie der Wert der
Weber-Konstanten, da der Wert des Exponenten
von der verwendeten physikalischen Operation
abhéngt (im Fall der Lautstérke verdoppelt sich der
Exponent. wenn man den physikalischen Reiz in
Einheiten des Schalldrucks statt der Schallenergie
inifdt).

Die Wahrnehmungspsychologieunter-
sucht die Beziehungen von sensorischem
Reiz und den komplexen internen Repra-
sentationen der biologisch-physikalischen
AuRenwelt, wie sie sich in funktionalen
Leistungsaspekten und in subjektiven
Erlebnisaspektenzeigen; sie stellt ein
zentrales Teilgebiet der Kognitionsfor-
schung dar

Wahrnehmungspsychologie. Unter Wahrnehmungs-
psychologic versteht man allgemein den Bereich der
Kognitionsforschung, der sich mit komplexeren
Wiihrnehmungsph&nomenen und Wahrnehmungslei-
stungen sowie den ihnen zugrunde liegenden inter-
nen Mechanismen beschéftigt. Die Grenzen der
Wahrnehmungspsychologie zur Psychophysik, Neu-
rocthologie und Neurophysiologie sind flief3end.

In der Wahrnehmungspsychologie steht die Natur
der komplexen internen Reprasentationen im Vor-
dergrund, die fir die Eigenschaften des Wahrneh-
mungssystems verantwortlich sind, wie sie sich
sowohl in funktionalen Leistungsaspekten wie auch
in subjektiven Erlebnisaspekten zeigen. Eine we-
sentliche Leistung des Wahrnehmungsystems ist
dabei gleichsam ein , Freimachen' von den sensori-
schen Input-Kandlen und die Gewinnung einer
transmodalen Représentation der biologisch-physi-
kalischen Umwelt.

Die Komplexitét derartiger Représentationen 1&f3t sich am
Beispiel der Raumwahrnehmungillustrieren. Zur Raum-
wahrnehmung lassen sich alle Leistungen des sensumotori-
schen und perzeptuell-kognitiven Systems zahlen, bei
denen der duRRere dreidimensionale und euklidische Umge-
bungsraum des Organismus oder seine interne Reprasenta-
tion as explizites Bezugssystem dienen. Hierzu gehoren
beispielsweise die sensumotorische Raumorientierung des
Korpers oder seiner Glieder. die relative und die egozentri-
sche Lokalisation, die phénomenale Raumwahrnehmung
oder das Stereosehen. Die Raumwahrnehmung kann
durch visuelle, auditive, taktile und kinasthetische Infor-
mationen vermittelt werden. Dabei mussen durch das
Wahrnehmungssystem nicht nur die Informationen Uber
die Position des Korpers, des Kopfes und der Augen, son-
dern ebenso diejenigen unterschiedlicher sensorischer
Systeme, etwa des visuellen, auditiven und vcstibuléaren
Systems integriert und mit motorischen Prozessen koordi-
niert werden. Eine der durch das Wahrnehmungssystem zu
Icistenden Aufgaben ist es. eine stabile Représentation der
Welt dadurch zu erreichen, dal Objekt- und Eigenbewe-
gungen und somit Transformationen egozentrischer Koor-
dinaten von denen der Umgebung getrennt werden.

Seine komplexen Leistungen kann das Wahrneh-
mungssystem nicht allein auf der Basis des jeweils
verfugbaren sensorischen Inputs erbringen. Denn
jeder sensorische Input ist mit einer groRen Klasse
maoglicher , Interpretationen konsistent. Um ihn
angemessen zu interpretieren, muf3 das Wahrneh-
mungssystem gleichsam Uber ein ,Vorwissen" Uber
relevante Aspekte seiner physikalisch-biologischen
Umwelt verfligen. Esist zu vermuten, dal3 esim Ver-
laufe der Evolution insbesondere geometrisch-phy-
sikalische Regularitéten der Beziehung von physika-
lischer Umwelt und Organismus, die Uber groRRe
Zeitraume stabil sind, internalisiert hat (z.B. daR
Oberflachen stetig und Objekte zumeist starr sind,
daR die spektrale Energieverteilung des Sonnen-
lichtes ,glatt" ist und Licht in der Regel von oben
kommt, ferner Gesetze der projektiven Geometrie).
Durch diese phylogenetisch internalisierten Regula-
ritéten verfigt das Wahrnehmungssystem gleichsam
Uber ein a-priori-Wissen (das nicht unserer willentli-
chen Kontrolle unterliegt) Uber die Umwelt, die es
zu einer biologisch angemessenen , Interpretation”
des jeweiligen sensorischen Inputs ausnutzen kann.

Ein wesentliches Designprinzip, das allen senso-
rischen Systemen zugrunde liegt, ist eine weitge-
hende Abschottung der Wahrnehmung gegen moti-
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Abb. 12-8. Vergleicht man bei dieser Shepard-Demonstration
die Form und GroBe der gepunkteten Parallelogramme, indem
man sie als rein zweidimensionale Linienzeichnungen betrach-
tet, so erscheinen sie als deutlich unterschiedlich. Durch ein
Abmessen der Seiten kann man jedoch leicht feststellen, daB
beide Parallelogramme tatsdchlich identisch sind. Das visuelle
System scheint also Regeln der projektiven Geometrie internali-
siert zu haben; der sensorischen Input wird dann im Kontext die-
ser internalisierten Regeln , interpretiert”, wobei Interpretatio-
nen bevorzugt werden, in der alle Winkel rechte Winkel in einem
dreidimensionalen Raum sind.

vationale und cmotionale Zustande des Organismus
sowie beim Menschen gegen bewuBte willentliche
Eingriffe (modulare Organisation). Im Vergleich zu
Denkprozessen sind Wahrnehmungprozesse schnell,
relativ starr und stereotyp und einer bewuften Kon-

Abb. 12-9. Bei dieser Demonstration besteht der visuelle Input
aus einem zweidimensionalen Muster von Kreisen, die jeder
einen Helligkeitsgradienten aufweisen. Dennoch werden die
Kreise automatisch als dreidimensionale Vertiefungen und Erho-
hungen, d.h. konvexe und konkave Gebilde interpretiert. Rich-
tet man nun den Blick auf einen bestimmten Kreis und dreht das
Blatt um 180°, so wird aus einer Vertiefung eine Erhdhung und
aus einer Erhdhung eine Vertiefung. Der Wahrnehmungsein-
druck, d.h. die vom visuellen System gelieferte Interpretation
des Inputs dndert sich also so, als ob das visuelle System nur eine
solche Interpretation zulieBe, die mit der Annahme, daB3 das
Licht von oben kommt, vertraglich ist.
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trolle kaum zuginglich. Nur so koénncn sie cine
schnelle und stabile adaptive Anbindung an biolo-
gisch relevante Aspekte der physikalischen Umwelt
gewihrleisten.
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