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Zusammenfassung

Die visuelle Kontrolle von Eigenbewegung basiert auf der Analyse der optischen
Abbildung der Umwelt auf der Retina des Beobachters. Es wird untersucht, inwieweit
Versuchspersonen in retinalen Flufifeldern die zugrundeliegende Eigenbewegungsrich-
tung detektieren kénnen, ohne daf§ ihnen zusitzliche Information iiber Augenbewe-
gungen zur Verfiigung steht. Dabei ist die dynamische Entwicklung eines in einer
speziellen Bewegungssituation auftretenden charakteristischen Bestimmungsfehlers zu
beobachten. Daraus liit sich auf eine Dynamik im kognitiven Prozef der visuellen
Eigenbewegungsschitzung schlieflen.

Einfiihrung

Eigenbewegung in einer strukturierten Umgebung erzeugt eine optische Relativbewegung
der Umwelt auf der Netzhaut des Auges. Dieses visuelle Bewegungsmuster bezeichnet
man als den optischen Fluf. Man mufl dabei unterscheiden zwischen dem optischen Flu8,
der die visuelle Bewegung um den Beobachter beschreibt, und dem retinalen Fluf, der
der Abbildung dieses Bewegungsmusters auf der Retina entspricht. Wahrend ersterer
vollstindig durch die Bewegung des Beobachters im Raum bestimmt ist, wird der re-
tinale Flufl durch eventuelle zusatzliche Augenbewegungen des Beobachters verdndert.
Jede Kombination von Eigenbewegung und Augenrotation erzeugt ein spezifisches reti-
nales Flufifeld. Das Gehirn verwendet die im retinalen Flufifeld enthaltene Information,
um die zugrundeliegende Eigenbewegung zu analysieren und sie gegebenenfalls korrigieren
zu konnen. Aus der tiglichen Erfahrung wissen wir, dafl diese Analyse meist problemlos
geleistet wird. In Wahrnehmungsexperimenten haben wir die Fahigkeit von Versuchs-
personen untersucht, aus retinalen Flufifeldern auf die zugrundeliegende Eigenbewegung
zuriickzuschlieflen. Speziell interessierte uns dabei die mogliche Dynamik der kognitiven
Verarbeitung von Eigenbewegungsflufifeldern.

*Die Arbeit wurde unterstiitzt von der DFG, SFB 509 "Neurobiologie des Sehens’
te-mail: grigo@neurobiologie.ruhr-uni-bochum.de
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Abbildung 1: Vektordarstellung von retinalen FluBfeldern, die bei der Bewegung eines Beobachters
senkrecht auf eine Wand zu erzeugt werden. Jeder Vektor entspricht der Geschwindigkeit eines
einzelnen Bildelements auf der Wand. Das Dreieck gibt die Bewegungsrichtung des Beobachters
in retinalen Koordinaten an, der Kreis die Blickrichtung. A: Bei konstant gehaltenem Blick, z.B.
in Bewegungsrichtung, zeigt das retinale Flufifeld ein reines Expansionsmuster, dessen Zentrum
mit der Bewegungsrichtung {ibereinstimmt. B: Fiihrt der Beobachter eine Augenrotation aus, um
einen Punkt auf der Wand zu seiner Rechten zu fixieren, zeigt das Flufifeld ein radiales Muster mit
einem singulidren Punkt in Blickrichtung.

Einflu8 von Augenbewegungen auf das retinale Flufifeld

Seit der ersten Beschreibung des optischen Flusses durch Gibson (1950) wird diskutiert,
ob die visuelle Information im optischen bzw. retinalen Fluf} allein zur Eigenbewegungs-
bestimmung ausreicht, oder ob dazu anderweitige Information, wie zum Beispiel eine Ef-
ferenzkopie der auftretenden Augenbewegungen, notwendig ist. Flufifelder zeigen struktu-
relle Merkmale, die vom visuellen System zu ihrer Analyse herangezogen werden konnen.
So zeigt jedes retinale Flufifeld, das durch eine geradlinige Bewegung eines Beobachters
mit konstanter Blickrichtung entsteht, eine radiale Struktur. Alle Bildpunkte bewegen sich
radial von einem singuliren Punkt, dem Expansionszentrum, fort. Dieser Expansionsfokus
entspricht in retinalen Koordinaten der Bewegungsrichtung des Beobachters. Aufgrund
solcher geometrischer Betrachtungen von optischen Fluifeldern postulierte Gibson (1950,
1966), dafl das visuelle System die im Flufifeld enthaltene radiale Information zur Eigen-
bewegungsanalyse nutze. Nun kénnen aber Augenbewegungen die Struktur des retinalen
Flusses gravierend veridndern, was die rein auf visuellen Informationen basierende Analyse
des Flufifeldes beeinflussen sollte (Regan & Beverly, 1982; Warren & Hannon, 1990).

Ein einfaches Beispiel einer Bewegungssituation, bei der die auf der radialen Struktur
beruhende Analyse des retinalen Flusses durch zusétzliche Augenbewegungen des Beob-
achters irregeleitet wird, ist die geradlinige Annaherung eines Beobachters an eine vertikale
Wand. Bei konstant gehaltener Blickrichtung zeigt der retinale Fluf§ ein einfaches Expan-
sionsmuster, dessen Zentrum mit der Bewegungsrichtung des Beobachters iibereinstimmt
(siehe Abb. 1A). Fixiert der Beobachter wahrend seiner Vorwartsbewegung jedoch einen
Punkt auf der Wand, der nicht in Richtung seiner Eigenbewegung liegt, so erfordert das
eine Augenrotation zur Stabilisierung des Punktes auf der Fovea. Das resultierende Fluf-

feld zeigt dann zwar ebenfalls eine radiale Struktur, deren Zentrum liegt nun aber in Blick-
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Abbildung 2: Die simulierte Bewegungssituation in einer Aufsicht. Ein Beobachter lduft in der
Zeit t mit einer Geschwindigkeit v senkrecht auf eine vertikale Wand zu, wobei er einen Punkt auf
der Wand fixiert, der nicht mit seiner Bewegungsrichtung iibereinstimmt. Dazu mufl er wihrend
seiner Bewegung eine Augenrotation um den Winkel ¢ ausfiihren. Der Winkel zwischen Blick- und
Bewegungsrichtung an der Endposition im Abstand D von der Wand betragt v. Die an dieser
Stelle verbleibende Zeit bis zum Auftreffen auf die Wand ist 7.

richtung, also auf der Fovea. Abb. 1B illustriert ein retinales Flufifeld eines Beobachters,
der wahrend seiner Anniherung an die Wand einen Punkt zu seiner Rechten fixiert. Die
Bewegungsrichtung des Beobachters, markiert durch das Dreieck, ist kein ausgezeichneter
Punkt mehr, wohingegen die Blickrichtung (Kreis) als Singularitit im Flufifeld erscheint.
Da sich die radiale Struktur besonders in der Peripherie von dem Expansionsmuster unter-
scheidet, das durch eine reine Translationsbewegung ohne Augenrotation erzeugt wiirde,
bezeichnet man diesen singuldren Punkt als Pseudofokus. Falls das visuelle System al-
lein die radiale Information des Flufifeldes zur Eigenbewegungsanalyse heranzieht, kann
die Bewegungsrichtung aus diesem Flufifeld nicht korrekt zu bestimmen sein. In psy-
chophysischen Experimenten haben wir die visuelle Wahrnehmung von solchen retinalen
Flufifeldern untersucht.

Dynamische Perzeption

Mit Hilfe eines Grafik-Computers haben wir retinale Flufifelder simuliert, die bei einer be-
stimmten Bewegung durch eine definierte Umgebung entstehen. Versuchspersonen sollten
darin die von ihnen wahrgenommene Eigenbewegungsrichtung anzeigen. Als eine struk-
turell einfache Umgebung wahlten wir eine vertikale Wand. Die simulierte Bewegung des
Beobachters ist in Abb. 2 in einer Aufsicht skizziert. Der Beobachter bewegt sich mit
einer Geschwindigkeit v von einem Startpunkt aus senkrecht auf die Wand zu. An seiner
Endposition hat er eine Entfernung D von der Wand. Die bei Erreichen der Endposition
verbleibende Zeit bis zur Kollision mit der Wand betriigt 7. Wihrend der Anniherung
fixiert der Beobachter einen Punkt auf der Wand. Das erfordert eine Augenrotation um
den Winkel € in der Bewegungszeit t. Der Winkel zwischen Blickrichtung und Bewegungs-
richtung am Ende der Bewegung betrigt v.

Das bei einer solchen Bewegung erzeugte retinale Fluifeld wurde auf einer Silicon Gra-
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phics Workstation durch die Bewegung zufallsverteilter Punkte simuliert. Dieses Bewe-
gungsmuster wurde auf eine 90° x 90° umfassende Leinwand projiziert. Versuchsperso-
nen hatten die Aufgabe, nach der Betrachtung des Flufifeldreizes die von ihnen wahr-
genommene Eigenbewegungsrichtung mit Hilfe eines Mauszeigers anzuzeigen. Das grofle
Gesichtsfeld von 90° x 90° ist sinnvoll, da damit im Vergleich zu dem bei iiblicher Bild-
schirmprisentation nur etwa 40° x 35° betragenden Gesichtsfeld auch die in der Peripherie
enthaltene wichtige Bewegungsinformation geliefert werden kann. Der positive Einfluf}
des grofien Gesichtsfeldes auf die Eigenbewegungsdetektion konnte im Rahmen dieser Ver-
suchsreihe gezeigt werden (Grigo & Lappe, 1998).

Fiir den retinalen Blickwinkel v bei Bewegungsende haben wir Werte von +3° und
+6° gewahlt. Die simulierte Geschwindigkeit des Beobachters betrug 2m/s, die Zeit bis
zur Kollision am Bewegungsende 2s. Unser besonderes Interesse galt der Untersuchung
dynamischer Effekte. Dazu haben wir die Prasentationsdauer ¢t des Bewegungsmusters
zwischen 0.4 und 3.2 Sekunden variiert.

Die Ergebnisse des Wahrnehmungsexperiments sind in Abb. 3 dargestellt. Gegen die
verschiedenen Prisentationszeiten ist die {iber 9 Versuchspersonen gemittelte wahrgenom-
mene Eigenbewegungsrichtung aufgetragen, relativ zu der simulierten Bewegungsrichtung
und der Blickrichtung. Erstaunlicherweise zeigt sich ein deutlicher Einfluf} der Préisenta-
tionsdauer auf die Eigenbewegungswahrnehmung. Bei kurzer Reizdarbietung konnten die
Versuchspersonen die simulierte Eigenbewegungsrichtung korrekt detektieren. Fiir eine
Prasentationsdauer von iiber 1s ist dagegen eine signifikante Abweichung der wahrgenom-
menen Bewegungsrichtung von der simulierten zu erkennen. Die Versuchspersonen zeigen
dann die Tendenz, statt der tatsdchlichen Eigenbewegungsrichtung den Fixpunkt, also die
Blickrichtung als Bewegungsrichtung anzugeben. Diese Tendenz nimmt mit der Dauer der
Stimulusprisentation unabhingig von der Wahl der {ibrigen Parameter zu. Sie zeigt sich
auch bei grofiler gewdhlten Blickrichtungen v, anders gewiahlter Geschwindigkeit v und
hoheren Rotationsraten /s (nicht abgebildet).

Bedeutung struktureller Merkmale

Diese zeitliche Anderung in der Eigenbewegungsdetektion 148t auf eine dynamische Ande-
rung der Wahrnehmung von retinalen Flufifeldern schlieflen. Diese Dynamik kann mit
einer zeitlichen Anderung der Relevanz von Flufifeldcharakteristika, die vom visuellen Sy-
stem zur Analyse von retinalen Fluifeldern genutzt werden, zusammenhéngen. In der von
uns simulierten Bewegungssituation tritt neben der schon oben beschriebenen radialen
Struktur ein weiteres strukturelles Merkmal im retinalen Flufifeld auf, das ebenfalls am
kognitiven Prozef der Eigenbewegungsbestimmung beteiligt sein kann. Es handelt sich
dabei um das Maximum der Divergenz, d.h. um den Ort des Bildelements mit der ma-
ximalen Vergroflerungsrate. Das Divergenzmaximum tritt bei einer Bewegung relativ zu
einer Ebene im retinalen Flufl in der Mitte zwischen den Projektionspunkten der Bewe-
gungsrichtung und der Wandnormalen auf (Koenderink & van Doorn, 1981). Die Lage
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Abbildung 3: Abhéngigkeit der Eigenbewegungsschitzung von der Prisentationsdauer des Fluf-
feldes. Dargestellt ist die von 9 Versuchspersonen im Mittel angezeigte, wahrgenommene Eigen-
bewegungsrichtung relativ zu der tatsichlich simulierten und der Blickrichtung. Wihrend die
Antworten bei kurzer Reizdarbietung korrekt sind, tritt fiir zunehmende Priisentationsdauer eine
signifikante Tendenz zum Ort des Fixpunktes auf.

ist dabei unabhéngig von eventuellen Augenbewegungen. Bei einer senkrechten Annihe-
rung an eine vertikale Ebene liegt das Divergenzmaximum demnach immer am retinalen
Projektionsort der Eigenbewegungsrichtung. Blickt der Beobachter zudem in diese Rich-
tung, fallen das Divergenzmaximum und das Zentrum des Expansionsmusters im retinalen
Flufifeld zusammen. Fixiert der Beobachter hingegen einen Punkt auf der Wand, der nicht
in Richtung seiner Bewegung liegt, separieren sich der singulire Punkt des radialen Mu-
sters und das Divergenzmaximum. Der Pseudofokus der Expansion tritt dann, wie oben
beschrieben, am retinalen Ort der Blickrichtung auf.

Friihere Untersuchungen der Eigenbewegungswahrnehmung in dieser Bewegungssitua-
tion lieferten sowohl Hinweise fiir die Hypothese, dafl das visuelle System die radiale
Fluifeldinformation zur Eigenbewegungsdetektion nutzt (Warren, Morris, & Kalish, 1988;
Warren & Hannon, 1990), als auch Argumente fiir die Relevanz des Divergenzmaximums
in dieser Aufgabenstellung (Regan & Beverly, 1982). Unsere Ergebnisse lassen sich mit ei-
nem dynamischen Ubergang in der Nutzung dieser zwei Merkmale erkliren. In den ersten
einigen hundert Millisekunden zieht das visuelle System demnach das Divergenzmaximum
als Eigenbewegungsindikator heran. Bei lingerer Beobachtungszeit nimmt jedoch die Re-
levanz der Radialstruktur zu, so dafi der Pseudofokus in der Eigenbewegungsschitzung
an Bedeutung gewinnt. Bestatigt werden konnte diese Hypothese durch weiterfithrende
Experimente, in denen eine schrig auf eine Wand zulaufende Bewegung simuliert wurde
(hier nicht dargestellt). In dieser Bewegungssituation separiert sich das Divergenzmaxi-
mum von der Eigenbewegungsrichtung. Wihrend die Versuchspersonen fiir lingere Flu8-
feldprésentationen beim Anzeigen der wahrgenommenen Eigenbewegungsrichtung wieder
eine Tendenz zum Fixationspunkt zeigten, detektierten sie bei kurzen Fluffeldreizen das
Divergenzmaximum.
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Einflufl okulomotorischer Reafferenz

Die dynamische Anderung in der Eigenbewegungsdetektion kann ebenso im Zusammen-
hang mit einem dynamischen Einflufl extraretinaler Augenbewegungsinformation stehen.
Die von uns zumindest fiir l1angere Stimulusprasentationen gefundene Tendenz, die Blick-
richtung als die Eigenbewegungsrichtung wahrzunehmen, wurde bereits in friiheren Ar-
beiten beschrieben (Warren & Hannon, 1990; Royden, Crowell, & Banks, 1994). Die Ver-
wechslung von Bewegungs- und Blickrichtung wurde mit dem Fehlen der okulomotorischen
Information iiber die im Flufifeld enthaltene Rotationskomponente erklart. In Untersu-
chungen derselben Bewegungssituation, in denen die Augenbewegungen nicht simuliert
sondern von den Versuchspersonen real durchgefiihrt wurden, war ndmlich eine korrekte
Eigenbewegungsschitzung moglich (Warren & Hannon, 1990; Royden et al., 1994). Al-
lerdings wurden die Reize in diesen Experimenten stets lianger als 1s prasentiert. Nach
unseren Ergebnissen ist Eigenbewegungsdetektion bei kurzer Reizdarbietung auch ohne
Augenbewegungssignal moglich. Das konnte bedeuten, daf§ das visuelle System zu Be-
ginn der Stimuluspriisentation allein die visuelle Information des Flufifeldes nutzt, dafl
bei fortschreitender Zeit jedoch das Augenbewegungssignal mehr und mehr an Bedeutung
gewinnt. Da die Okulomotorik in unserer Versuchsbedingung eine statische Augenstellung
signalisiert, wird das Fluffeld fiir langere Reizdarbietungen dadurch so interpretiert, als
sei es aus einer Bewegung ohne Augenrotationsbeitrag entstanden. Das duflert sich im
Experiment an der zunehmenden Fehlschitzung der Eigenbewegungsrichtung.

Eine solche Erklirung setzt voraus, dafl zu Beginn der Reizdarbietung entweder das vi-
suelle System nicht auf die Augenbewegungsinformation zuriickgreift, oder aber dafj diese
Information noch nicht zur Verfiigung steht und sich erst im Laufe der Zeit entwickelt.
Was aber hat eine solche dynamische Anderung des Einflusses des okulomotorischen Re-
ferenzsignals auf die Flufifeldanalyse fiir einen Sinn in natiirlichen Bewegungssituationen?
Bei einer natiirlichen Bewegung durch eine strukturierte Umgebung treten im wesentli-
chen zwei Arten von Augenfolgebewegungen auf. Zum einen sind das langer andauernde,
willkiirliche Augenfolgebewegungen, mit denen bewufit Fixation auf einem bestimmten
Objekt gehalten wird. Daneben kommt es zu 300 — 500ms kurzen, unwillkiirlichen Au-
genfolgebewegungen, namlich in den intersakkadischen Intervallen zwischen den 2 bis 3
unbewuflten Sakkaden, die der Mensch pro Sekunde ausfiihrt (Lappe, Pekel, & Hoffmann,
1998). Diese werden durch einen Reflexmechanismus generiert und dienen der Stabili-
sierung der visuellen Umwelt bei Kopf- und Kérperbewegungen. Die simulierte Augen-
bewegung in unserem kurz prisentierten Flufifeldreiz von 400ms Dauer konnte als eine
unwillkiirliche Folgephase wahrend der Fixationsperiode zwischen zwei Sakkaden interpre-
tiert werden, die in dem iiber 1s lang dargebotenen Reiz dagegen eher als eine willkiirliche
Augenfolgephase. Unser Befund, dafl die Verarbeitung kurzer Flufifeldreize vorrangig auf
visueller Information beruht, 148t sich dann so deuten, dafl unwillkiirliche Augenbewe-
gungen im Gegensatz zu willkiirlichen kein oder nur ein unvollstindiges okulomotorisches
Referenzsignal hervorrufen. Diese Hypothese unterstiitzt eine entsprechende Theorie von
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Abbildung 4: Vergleich der Ergebnisse der Eigenbewegungsschitzung von 4 Versuchspersonen bei
kontinuierlicher und sequentieller Flufelddarbietung. Wahrend eine kontinuierliche Darbietung
iiber 3.2s eine signifikante Tendenz zum Fixpunkt verursacht, ist die Eigenbewegungsschitzung
bei einer Présentation von 8 Sequenzen von je 400ms nicht signifikant verschieden von der bei
kurzzeitiger Présentation von einmalig 400ms.

Post und Leibowitz (1985), nach der nur willkiirliche Augenbewegungen ein extraretinales
Signal erzeugen. Die Frage nach der Verbindung zwischen willkiirlichen Augenbewegungen
und entsprechenden extraretinalen Signalen wird allerdings kontrovers diskutiert (Bedell,
Klopfenstein, & Yuan, 1989).

Auswirkung sequentieller Prisentation

Der Befund, daf§ kurze Flufifeldreize offensichtlich anders verarbeitet werden als lange,
fiihrt zu der Uberlegung, wie sich eine sequentielle Darbietung des Flufifeldreizes auf die
Eigenbewegungsschitzung auswirkt. Nach jeder unbewufiten Sakkade bei natiirlicher Be-
wegung entsteht fiir eine Dauer von 300 — 500ms ein neues Flufifeld auf der Retina, das
nach unserem Befund vorrangig auf visueller Basis verarbeitet wird. Wenn man in der
Simulation nun einen lingeren Fluffeldreiz als mehrere kurze Fluisequenzen von jeweils
der Dauer eines intersakkadischen Intervalls prisentiert, miifite die okulomotorische In-
formation einen weniger starken Einflu haben als bei kontinuierlicher Darbietung. Dies
sollte zu einer Verbesserung der Eigenbewegungsdetektion fiihren. Zu diesem Test haben
wir eine dem vorherigen Experiment entsprechende Bewegung iiber 3.2s simuliert, aber
die Punktverteilung auf der Wand alle 400ms neu generiert. Das fiihrte zu 7 sprunghaf-
ten Verdnderungen des Flufifeldes, wobei aber die Bewegungs- sowie Blickrichtung und
damit das globale Bewegungsmuster beibehalten wurde. Neben dieser sakkadenartigen
Prisentation wurde zum Vergleich der kontinuierliche Stimulus von 3.2s Dauer gezeigt.
Abb. 4 zeigt die wahrgenommene Bewegungsrichtung relativ zur Blickrichtung und der
tatsdchlichen Bewegungsrichtung fiir 4 Versuchspersonen, die bereits am vorherigen Ex-
periment teilgenommen hatten. Dargestellt sind die Ergebnisse fiir die Darbietung des
kurzen Stimulus von 400ms, der 8 400ms-Sequenzen und der kontinuierlichen Prisenta-
tion von 3.2s. Die Daten der 0.4s und 3.2s langen Présentationen sind gemittelt iiber
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die Ergebnisse des vorherigen Experiments und die der Messung im Rahmen dieses Expe-
riments. Wahrend die Eigenbewegungsschitzung fiir die kontinuierliche Darbietung von
3.2s Dauer signifikant von der bei kurzer Prisentation abweicht, liegt bei sequentieller
Darbietung kein signifikanter Unterschied vor ( Wilcoxon-Paartest, p < 0.05).

Wir finden somit einen weiteren Hinweis auf einen Unterschied in der visuellen Verar-
beitung von kurzen Flufifeldsequenzen und langen, kontinuierlichen Fluffeldreizen. Dieser
Unterschied kann in Zusammenhang gebracht werden mit einem dynamisch variablen Ein-
fluBl extraretinaler, okulomotorischer Referenzsignale sowie einer dynamischen Extraktion
struktureller Flufifeldmerkmale.

Zusammenfassung

In dieser Arbeit wurde die dynamische Anderung der visuellen Wahrnehmung von re-
tinalen Flufifeldern untersucht. Die Ergebnisse zeigen, dafl es sich bei der vom Gehirn
zu leistenden Aufgabe der Eigenbewegungsbestimmung auf rein visueller Basis um einen
komplexen dynamischer Prozefl handelt. Dabei interagieren die dem visuellen System zur
Verfiigung stehenden visuellen und extraretinalen Informationen, wodurch verschiedene
Informationsinhalte des Flufifeldes zu verschiedenen Zeitpunkten verarbeitet werden.
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