BEWEGUNG IM Raum

Die Reprasentation von Bewegung im
Raum im Primatenkortex

Markus Lappe, Frank Bremmer und Klaus-Peter Hoffmann

Zusammenfassung

Fiir alle hoherentwickelten Tiere ist die Wahrnehmung der eigenen Bewegung im Raum
eine wichtige Verhaltensgrundlage. Die dazu notwendigen Verarbeitungsmechanismen
werden in der GroBhirnrinde von Primaten einem hierarchischen System dorsaler kor-
tikaler Areale zugeschrieben. Die Verarbeitung priméirer sensorischer Information zu
einem riumlichen Konzept erfordert dabei die Transformation zwischen verschiede-
nen Bezugssystemen. Dies gilt im besonderen auch fiir die Verarbeitung optischer Fluf3-
felder, da deren Struktur von Augen- oder Kopfbewegungen massiv beeinflu3t wird.
Dabei sind biologisch plausible theoretische Modelle niitzlich, um die neuronalen Be-
funde zu interpretieren und experimentell iiberpriifbare Vorhersagen zu liefern, ins-
besondere deshalb, weil die verhaltensrelevanten Parameter nicht immer in den Akti-
vititen einzelner Zellen abgebildet sind, sondern im allgemeinen in einer verteilten
Weise in der Kombination der Aktivititen einer gesamten Zellpopulation.

Abstract

Perceiving self-motion within the three-dimensional world is an essential requirement
for the normal behavior of all higher animals.

In primate cortex the computational steps neccessary to determine self-motion occur
in a hierarchical system of specialized areas within the dorsal stream. The required
processing of sensory information originating in various frames of reference enforces
dedicated coordinate transfomations. This applies also to the processing of optic flow
fields which are strongly influenced by eye or head movements.

In this respect, computational models are very beneficial for interpreting neuronal
data and to formulate testable predictions, especially since behaviorally relevant para-
meters might be encoded not in the single neuron activity but rather in a distributed

manner by the neuronal population.
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Einleitung

Wahrnehmung und Kontrolle von Bewe-
gung im Raum ist eine fundamentale Auf-
gabe des Zentralnervensystems im sich ver-
haltenden Tier. Diese Aufgabe wird vom
Gehirn scheinbar miihelos geleistet, obwohl
sie die komplexe Verrechnung verschiede-
ner Sinnesmodalitdten erfordert, die noch
dazu in unterschiedlichen Koordinatensy-
stemen vorliegen. Der Schweresinn (vesti-
buléres System) etwa gibt Information {iber
die Neigung des Kopfes, also ,kopfzentrier-
te* Koordinaten. Das Auge bildet dic Um-
welt in ,retinotopen’, das heifit netzhautzen-
trierten Koordinaten ab. Je nach Augenstel-
lung veréndert sich dieser Bezugspunkt ge-
geniiber der kopfzentrierten Information des
vestibuldren Systems. Deshalb muB die je-
weilige Augenstellung bekannt sein, um
diese beiden Informationen gemeinsam nut-
zen zu konnen. Information iber die Au-
genstellung wird durch eine Efferenzkopie
(vgl. Glossar), einer Information zur GréBe
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einer eingeleiteten Augenbewegung, bei
jeder Augenbewegung gespeichert und steht
somit dem Gehirn zur Verfiigung. Ein ,kor-
perzentriertes* Koordinatensystem gibt In-
formationen iiber die Position jedes Korper-
teils. Diese Information ergibt sich aus
Messungen der Lingenverinderung einzel-
ner Muskeln (durch Muskelpropriozepto-
ren).

Die Interaktion zwischen den genannten
MefBsystemen zeigt sich deutlich, wenn
Widerspriiche auftreten. Schaut man etwa
aus einer stehenden Eisenbahn auf einen
gerade losfahrenden Nachbarzug, so hat
man zunichst das Gefiihl, sich selbst zu
bewegen. Hierbei beeinflufit das Sehsystem
ganz deutlich die vestibuldre Wahrneh-
mung, die keine Beschleunigung des Kop-
fes gegeniiber dem Schwerefeld gemeldet
hat. Der Bewegungseindruck wird erst ,kor-
rigiert’, wenn man aus dem anderen Fen-
ster schaut und sieht, dal die Bahnhofsku-
lisse stillsteht. Das Sehsystem dominiert
also deutlich iiber das vestibuldre System.

Interessanterweise ist das auch fiir eine
Raumdimension giiltig, die dem Auge gar
nicht direkt zur Verfiigung steht. Obwohl
das Bild auf der Netzhaut nur zweidimen-
sional vorliegt, gibt es uns Information tiber
unsere Vorwirtsbewegung im Raum. Diese
Information erhilt das Gehirn tber eine
Analyse der relativen Bewegung von ver-
schiedenen Objekten eines Bildes, dem so-
genannten optischen Fluf3 (vgl. Abb. 1B).
Punkte, die weit von uns entfernt sind, dn-
dern ihren ,retinotopen‘ Ort langsamer als
Punkte, dic direkt vor uns sind. Deutlich
wird dies etwa in einem fahrenden Auto, wo
der Horizont vor uns sehr stabil ist, jedoch
die Biume am Straflenrand schnell vorbei-
huschen.

Fiir die Erkennung der eigenen rdumli-
chen Bewegungsrichtung ist eine andere
Eigenschaft des optischen Flusses bedeut-
sam, ndmlich die, daf} die Bewegung aller
Objekte vom Fluchtpunkt, dem sogenann-
ten Expansionsfokus, weg gerichtet ist. Der
optische FluB hat eine radial expandieren-
de Struktur (Abb. B). Dies ist jedoch nur
in einem korperzentrierten Koordinatensy-
stem der Fall. Jeweils charakteristische
Anderungen des optischen Flusses auf der
Netzhaut treten nimlich auf, wenn Blick-
richtung und Bewegungsrichtung sich un-
terscheiden. Durch cinc Verdnderung der
Augenstellung, z. B. bei einem schnellen
Blickwechsel, wird die Netzhautabbildung
verstellt und der Expansionsfokus erscheint
an einer anderen retinotopen Position (Abb.
1C/D). Noch gravierender ist die Uberla-
gerung einer Augen- oder Kopfbewegung.
Jede langsame Augenbewegung erzeugt ein
zusitzliches retinales Bewegungsmuster,
welches dem eigenbewegungsinduzierten
FluBfeld iiberlagert ist. Der optische Flul
auf der Retina ist damit eine Kombination
aus eigen- und augenbewegungsinduzierten
Anteilen. Im Netzhautbild ist deshalb die
Eigenbewegungsrichtung im allgemeinen
nicht durch einen Expansionsfokus gekenn-
zeichnet (Abb. 1E/F), so daB die visuelle
Eigenbewegungsbestimmung einen kom-
plexeren Mechanismus erfordert.

Fiir einc kontrollierte Bewegung des Kor-
pers hin zu einem rdumlichen Zielpunkt
muf auf die gesamte Rauminformation zu-
riickgegriffen werden. Das Auge gibt zu-
niichst Information ber den Zielort in ei-
nem retinotopen Koordinatensystem. Um
den aktuellen Stand des Korpers und die
erforderliche Bewegung zum Erreichen des
Zieles zu bestimmen, muf3 das Gchirn nun
die Korperkoordinaten (korperzentriertes
Koordinatensystem) mit der Sehinformati-
on (retinopes Koordinatensystem) verrech-
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Der optische FluB
in korperzentrierten Koordinaten

Einflud der Blickrichtung auf das
retinale FluBfeld

EinfluB von Augenbewegungen
auf das retinale FluB3feld

Abb. 1: Das retinale Fluffeld. A, B: Jede Eigenbewegung in einer statischen Umwelt (A)
erzeugt visuelle Bewegung im Gesichtsfeld. In einem korperzentrierten Koordinatensystem
(B) besteht ein direkter Zusammenhang zwischen der Eigenbewegungsrichtung und dem
optischen Fluifeld: Alle Objekte bewegen sich radial vom Fluchtpunkt nach aufen, so daf3
sich der Eindruck einer visuellen Expansion ergibt. Der Expansionsfokus (+) im Flucht-
punkt zeigt die Richtung der Eigenbewegung an. C, D: Das auf der Netzhaut abgebildete
Bewegungsfeld, der retinale optische FluB, hangt jedoch von der Stellung und Bewegung

der Augen relativ zur Eigenbewegungsrichtung ab. Sind Blickrichtung und Eigenbewe-
gungsrichtung identisch, so ergibt sich ein radiales Expansionsmuster, dessen Zentrum in
der Fovea (o) liegt (C). Eine Veranderung der Augenstellung fiihrt zu einer Verlagerung des
Bewegungsmusters auf der Netzhaut (D). Wiederum zeigt der Expansionsfokus (+) die
Richtung der Eigenbewegung an. E, F: Augenbewegungen beeinflussen dagegen die
Struktur des retinalen Fluf3feldes. Im natiirlichen Fall dienen Augenbewegungen meist
dazu, das Netzhautabblld elnes Objektes stabil zu halten. Ist dieses Objekt statisch im
Raum angeordnet, so sind die Augenbewegungen mit der Eigenbewegung gekoppelt, da
die visuelle Bewegung des Objektes allein durch die Eigenbewegung bedingt ist. Das
retinale Flufifeld (E) weist in dieser Situation einen Nullpunkt auf der Fovea (o) auf. Wird
dagegen ein sich unabhangig bewegendes Objekte visuell verfolgt, so sind Augen- und
Eigenbewegung entkoppelt (F). In beiden Fallen (E, F) existiert jedoch kein Expansionsfo-
kus im retinalen Fluf3. Die Eigenbewegung muf} also auf andere Art bestimmt werden.

nen. Hierbei muf natiirlich die Augenstel-
lung und die Kopfstellung gegeniiber dem
Rumpf (kopfzentriertes Koordinatensy-
stem) mitberticksichtigt werden. Jede Infor-
mation muf also in ein gemeinsames Ko-
ordinatensystem ibertragen werden, man
spricht hier von einer Koordinatentransfor-
mation.

Untersuchungen an Rhesusaften erlauben
Aussagen zu den neuronalen Mechanismen
solcher Koordinatenstransformationen be-
ziehungsweise zur gegenseitigen Beeinflus-
sung von Informationen mit unterschiedli-
chen Koordinatensystemen. Ein zugéngli-
ches Beispiel ist hier etwa die zentralner-
vise Analyse von Bildverschicbungen, die
durch Augen-, Kopf- oder Umweltbewe-
gungen auf der Netzhaut entstehen. Hierzu
werden die Tiere zunidchst darauthin trai-
niert, ihre Augen auf eincn definierten Punkt
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in der Umwelt zu richten (Fixationspunkt)
und auf ein Signal hin eine definierte Au-
genbewegung zu machen. Anhand von Ein-
zelzellmessungen kann dann bestimmt wer-
den, wie Nervenzellen auf solche Bildbe-
wegungen auf der Netzhaut, die entweder
durch Augen- oder Kopfbewegungen oder
durch Bewegung der Umwelt (Verschieben
eines projizierten Bildes vor dem Tier), her-
vorgerufen wurden, reagieren. Durch Un-
tersuchungen an verschiedenen Hirnregio-
nen kann so auch definiert werden, wo wel-
che Information verarbeitet wird. Aufgrund
solcher Untersuchungen konnte bereits vie-
len Hirnregionen spezitische Aufgaben zu-
geordnet werden. Dabei zeigte sich eine
Aufspaltung visueller Informationsverar-
beitung in parallele Verarbeitungswege, in-
nerhalb derer eine hierarchische Verarbei-
tung spezieller Informationen erfolgt.

Kortikale Reprasentation
des Fluf3feldes in Area MT

Im kortikalen Sehsystem des Makaken wird
dic auf der Retina gesammelte visuelle In-
formation entlang mindestens zweier unter-
schiedlicher Verarbeitungswege gefiihrt, die
sich mit verschiedenen Aspekten des Sehens
befassen. Ein ventrales System ist mit der
Verarbeitung von Forminformation und mit
Objektwahrnehmung betraut, wihrend ein
dorsales System der Verarbeitung von Be-
wegungs- und Rauminformation dient. So
sind die Bestimmung von Bewegung, das
Erkennen und Analysieren rdumlicher Be-
ziehungen sowie visuomotorsiche Leistun-
gen im dorsalen Pfad lokalisiert. Zwei kor-
tikale Areale innerhalb des dorsalen Pfades
werden gegenwirtig als wesentliche Stufen
in der Verarbeitung optischer FluBfelder
angesehen. Aufgrund ihrer anatomischen
Lage werden sie als medio-temporales Areal
(Area MT) und medio-superior-temporales
Areal (Area MST) bezeichnet (Abb. 2).

Area MT ist ein funktionell wic auch ana-
tomisch definiertes, abgrenzbares Areal im
Sulcus temporalis superior, das seinen (auf-
steigenden) Eingang aus den visuellen Area-
len V1, V2,V3und V4 erhilt. Zellen in Arca
MT besitzen mittelgrofie rezeptive Felder,
die mit zunehmend peripherer Lage im Ge-
sichtsfeld groBer werden und zumeist deut-
lich richtungs- und geschwindigkeitsselek-
tiv sind, das heiBt, bei Bewegung eines ad-
dquat orientierten Stimulus antworten sie
nur dann stark, wenn der Stimulus in Vor-
zugsrichtung bewegt wird, jedoch schwach
oder gar nicht bei Bewegung des Stimulus
in der Gegenrichtung. Zellen mit gleicher
Vorzugsrichtung sind in kortikalen Rich-
tungssiulen angeordnet. MT weist zudem
eine klar geordnete Retinotopie auf, das
heifit, benachbart liegende Zellen empfan-
gen Signale aus benachbarten Bereichen im
Gesichtsfeld. In Area MT sind mehr peri-
pher gelegene Teile des Gesichtsfeldes dor-
saler repriscntiert als foveanahe.

Lisions- und Mikrostimulationsstudien
haben gezeigt, dafl Area MT eine zentrale
Struktur zur Bewegungswahrnehmung ist.
In diesen Experimenten wurden Rhesusaf-
fen darauf trainiert, die Bewegungsrichtung
eines Rauschmusters anzuzeigen. Wenn in
einem derart trainierten Tier grof3e Teile von
Area MT durch cine gezielte Lision ausge-
schaltet werden, ist das Tier nicht mehr in
der Lage, diese ,Richtungsdetektionsaufga-
be‘ konsistent zu bewiltigen, was auf eine
klare Beteiligung von Area MT an der Be-
wegungswahrnehmung schliefen 1i6t. Al-
lerdings kehrt die Fiahigkeit, diese Aufgabe
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Abb. 2: Schematische Darstellung der
Verschaltung bewegungsverarbeitender
Areale im visuellen Kortex des Makaken.
Visuelle Signale aus den magnozellularen
Schichten des Geniculatums laterale (LGN)
werden in die Schicht 4Ca des primaren
visuellen Kortex (V1) geleitet. Interne
Verschaltungen innerhalb der Schichten in
V1 erzeugt bewegungsensitive Zellen in
Schicht 4B. Diese Zellen projizieren sowohl
direkt als auch uber die Areale V2 und V3d
in das spezifisch bewegungsverarbeitende
Areale MT (medio-temporales Areal) und
von hier nach MST (medio-superior-
temporales Areal). Dort werden visuelle
Bewegungen bestimmt und analysiert.
Weitergehende Projektionen aus MT und
MST fuhren in hohere Areale im Parietal-
kortex (PK), denen multimodale Raumre-
prasentationen zugeschrieben werden. (lu
= Sulcus lunatus, ip = Sulcus intraparieta-
lis, sts = Sulcus temporalis superior, FST =
Fundus des Sulcus temporalis superior,
AST = antero-superior-temporales Areal)

Abb. 4: Neurophysiologische Ableitungen in
wachen Rhesusaffen belegen, daf® die
Reizantwort flufeldsensitiver MST-Zellen
von der Lage des Expansionsfokus im
Gesichtsfeld abhangig ist. In diesen
Experimenten wurden visuelle Ganzfeldrei-
ze dargeboten, die Vorwarts- (Expansion)
und Riickwartshewegung (Kontraktion) in
verschiedene Raumrichtungen simulierten,
so daf® Expansions- bzw. Kontraktionsfokus
auf verschiedene Netzhautpositionen
abgebildet wurden. Das Versuchstier
mufite dabei jeweils einen zentralen Punkt
in der Mitte des Projektionsschirmes
fixieren. Abbildung A zeigt die Antwort
eines einzelnen Neurons in Abhangigkeit
der retinalen Position des Fokus. Das
Beispielneuron zeigt eine sigmoide
Antwortmodulation und komplementare
Antworteigenschaften fiir Expansions- und
Kontraktionsreize. Die Antwortkurven
stimmen mit denen simulierter Modellneu-
rone (B) uberein.
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T AR

zu lisen, innerhalb einiger Tage bis Wochen
fast vollstindig zuriick — ein Befund, der
seinerseits eindrucksvoll die Fihigkeit des
Gehirns dokumentiert, sich verinderten
Bedingungen anzupassen und Aufgaben
zerstorter Hirnbereiche neu zu verschalten.
Im intakten Tier liBt sich die Beteiligung
von Area MT an der Bewegungswahrneh-
mung durch Mikrostimulation ebenfalls in
der ,Richtungsdetektionsaufgabe® zeigen.
Bringt man niimlich wiihrend dieser Auf-
gabe einen leichten externen Stromimpuls
iiber eine Reizelektrode innerhalb Area MT
ein, so LiBt sich die vom Tier angezeigte

Bewegungsrichtung gezielt veriindern, das
heiit, der Affe ,sieht’ eine andere Bewe-
gungsrichtung als diejenige, welche als vi-
sueller Reiz dargeboten wurde.

Einige Untersuchungen legen nahe, dall
MT eine Vorbedingung zur visuellen Eigen-
bewegungsanalyse, niimlich die Gewinnung
oder Berechnung des FluBfeldes, leisten
kann. Dies ist eine komplexe Aufgabe, da
dabei Uneindeutigkeiten wie zum Beispiel
das sogenannte Aperturproblem auftreten
konnen. Das Aperturproblem tritt auf, wenn
die Bewegung eines grolien Objektes durch
cin kleines Guckloch betrachtet wird. Dann

kann die Gesamtbewegung des Objektes
nicht eindeutig bestimmt werden, statt des-
sen kann nur eine Bewegungskomponente,
die von der Orientierung des im Guckloch
sichtbaren Teils des Objektes abhiingt, ge-
messen werden. Diese Situation tritt fiir eine
Zelle im primiren visuellen Kortex stiindig
auf, da ihr rezeptives Feld — also der Seh-
bereich, aus dem sie Signale empfingt —
sehr klein ist und daher auch nur ein derar-
tiges Guckloch in die Aubenwelt darstellt.
Verschiedene Modellvorstellungen wurden
entwickelt, um durch Verschaltung von ele-
mentaren Bewegungsdetektoren aus V1 die

Schicht 2 (MST):

C: Einzelzellaktivitat ist eine Funktion
der globalen Eigenbewegungsrichtung

bewegung in y
bewegung in x

Schicht 1 (MT):

A: Einzellzellaktivitat ist eine Funktion
der lokalen visuellen Bewegung.

=
Zellantwort (
auf lokale 'R

— i —
Bewegung x
iny

Zellantwort auf lokale
Bewegung in x

D: Zellpopulation ergibt
eine errechnete Karte
von Eigenbewegungen

A ui BunBamaquabig

Eigenbewegung in x

B: Zellpopulation kodiert
das retinale FluBfeld

A ul plajsiyaisen

Gesichtsfeld in x

Abb. 3: Ein biologisch plausibles neuronales Netzwerkmodell (Lappe und Rauschecker 1993) kann die vorhandene Liicke zwi-
schen den Antworteigenschaften einzelner Neurone und dem psychophysisch beobachtbaren Gesamtverhalten des Systems
iberbricken. Dieses Modell ist als neuronale Implementation eines Minimierungsalgorithmus formuliert, der die unbekannten

Eigenbewegungsparameter an den gemessenen optischen Fluf anpafit. Die Implementation geht davon aus, da® in einer ersten
Schicht von lokal bewegungssensitiven Neuronen eine Kodierung des optischen Fluffeldes vorliegt. Diese Schicht ware funktio-
nal zu Area MT aquivalent. Einzelne Neurone antworten richtungsselektiv auf lokale visuelle Bewegung (A). Gruppen von Neuro-
nen mit unterschiedlichen Vorzugsrichtungen, aber gleichen rezeptiven Feldern signalsieren die lokale Bewegungsrichtung. Die
Gesamtpopulation ergibt eine neuronale Kodierung des retinalen Fluf3feldes (B). Eine zweite Schicht von Neuronen bestimmt die
Richtung der Eigenbewegung aus den neuronalen Aktivitaten in der ersten Schicht und bildet ein Modell fur Area MST. Diese
Schicht enthalt eine errechnete Karte moglicher Eigenbewegungen (D). Einzelne Neurone leisten jedoch nur einen Teilbeitrag zu
dieser Berechnung. lhre Aktivitat ist in sigmoider Weise von der Eigenbewegungsrichtung abhangig (C). Ein einzelnes Neuron
allein kann damit die Eigenbewegungsrichtung nicht vollstandig signalisieren, vielmehr ist die gemeinsame Aktivitat von Gruppen
von Neuronen dazu notwendig. Die Bestimmung der Eigenbewegungsrichtung wird von der Neuronenpopulation durch Uberlage-
rung vieler uberlappender sigmoider Einzelkurven geleistet.
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bewegungsverarbeitenden Eigenschaften
von MT-Neuronen zu erzeugen und das
Aperturproblem zu 16sen. Dies wird erreicht
durch Beriicksichtigung und Vergieich der
Antworten vieler Bewegungsdetektoren.
Jeder einzelne unterliegt dem Aperturpro-
blem, aber durch Vergleich der Signale be-
nachbarter Detektoren, die jeweils unter-
schiedliche Teilbereiche des gleichen Ob-
jektes sehen, kann die Gesamtheit ein kor-
rektes Bewegungssignal ermitteln. Allen
solchen MT-Modellen ist gemeinsam, daf
sie im Ergebnis eine ncuronale Kodierung
des retinalen FluBfeldes liefern.

Obwohl Area MT als allgemeines bewe-
gungsverarbeitendes Areal angesehen wer-
den mul, weisen einige Eigenschaften der
globalen Organisation von MT auf die be-
sondere Bedeutung optischer FluBfelder
hin. Die Verteilung von Richtungs- und
Geschwindigkeitspriferenzen im Gesichts-
feld folgt zu einem gewissen Grad der
Struktur natiirlich auftretender retinaler
FluBfelder. So nimmt die Vorzugsgeschwin-
digkeit mit der Exzentrizitit zu, und die
Bewegung von Objekten, die sich von der
Bildmitte zum Rand bewegen, also genau
die radial expandierenden Bewegungen des
optischen Flusses werden bevorzugt repré-
sentiert. Einc solche Spezialisierung kann
dazu fiihren, daB bestimmte FluBfelder, die
mit dieser Struktur nicht iibereinstimmen,
schlechter wahrgenommen werden (Lappe
und Rauschecker 1994).

Kortikale Analyse des Fluf3feldes
in Area MST

Area MT projiziert am stérksten in Area
MST, einem weiter spezialisierten bewe-
gungsverarbeitenden Areal im Sulcus tem-
poralis superior. Area MST enthilt ebenso
wie Area MT eine grofie Zahl richtungsse-
lektiver Zellen, jedoch sind die rezeptiven
Felder in MST deutlich gréBer, und es exi-
tiert nur eine grobe und unregelmiBige Re-
tinotopie. Area MST besitzt allerdings eine
Besonderheit, die dieses Areal direkt mit der
visuellen Eigenbewegungsbestimmung in
Verbindung bringt. Vornehmlich im dorsa-
len Teil von MST existieren Zellen, die se-
lektiv auf groBflichige optische Flufmuster
wie Expansioncn, Kontraktionen und Ro-
tationen antworten (Tanaka und Saito 1989).
Um diese Experimente durchzufiihren, wur-
den Reize verwandt, dic nicht nur die iso-
lierte Bewegung eines Objektes darstellen,
sondern vielmehr die gekoppelte Bewegung
vieler Objekte, die sich zum Beispiel allc
von einem Zentrum (Expansionsfokus)
wegbewegen, dhnlich dem in Abbildung 1B
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dargestellten FluBfeld. Ein solcher Reiz ldf3t
sich durch die rasche Verstellung der Brenn-
weite eines Zoom-Objektivs an einem Dia-
projektor niherungsweise realisieren, wie
es in erstcn Experimenten auch geschah.
Spater benutzte man dazu Computerpro-
gramme und neuerdings auch spezielle
Rechner, die zur der Erzeugung virtueller
Realitdt entwickelt wurden.

In MST scheint also weniger eine Fein-
analyse der visuellen Umwelt durchgefiihrt
zu werden, sondern vielmehr findet sich hier
eine Repriisentation von Information, die
direkt im Zusammenhang mit Korperbewe-
gung entsteht. Allerdings antwortet nur ein
sehr geringer Teil der Neuronen ausschlief3-
lich auf ein isoliertes FluBmuster. Die iiber-
wiegende Mehrzahl der Zellen zeigt Ant-
worten auf mehrere verschiedene FluBmu-
ster. Dadurch stellt sich die Frage, wofiir
diese Zellen selektiv sind. Eine erste Hy-
pothese folgte der Uberlegung, daB sich ein
FluBfeld mathematisch immer in gewisse
Grundkomponenten, nimlich Divergenz
(Expansion/Kontraktion), Rotation und
Scherung, lokal zerlegen 146t (Koenderink
1986) und schlug vor, dal MST-Neurone
eine solche Zerlegung durchfiihren. Diese
Hypothese gilt jedoch inzwischen als wi-
derlegt. Wie bereits erwihnt, antworten vie-
le MST-Zellen auf mehrere solcher clemen-
tarer FluBfeldkomponenten, insbesondere
auf Expansion/Kontraktion und Rotation.
Dagegen sind die zur vollstindigen mathe-
matischen Zerlegung notwendigen Antwor-
ten auf Scherung nur extrem selten zu fin-
den. AuBerdem wiire fiir Neuronen, die zum
Beispiel als Expansionsfilter wirken sollen,
zu erwarten, daf} ihre Antwort auf Expansi-
onsmuster durch das Hinzufiigen einer
zweiten elementaren FluBfeldkomponente
— etwa einer Rotation — nicht beeinfluft
wird. Eine solche Beeinflussung ist aber in
der Mehrzahl der MST-Zellen gefunden
worden.

Gegenwirtige Modellvorstellungen ge-
hen stattdessen davon aus, dafl MST-Zel-
len vielmehr die momentane Eigenbewe-
gungsrichtung kodieren, entweder als ein-
zelne Filter fiir festgelegte FluBfelder oder
in Form einer Populationskodierung der
Eigenbewegungsrichtung durch Kombina-
tion vieler Neurone, die einzeln nur eine
geringe Selektivitit aufweisen (Lappe und
Rauschecker 1993). Wie eine solche Kodie-
rung aussehen und durch Verschaltung von
richtungsselektiven MT-Neuronen erzeugt
werden kann, zeigt Abbildung 3. Die Be-
rechnung der Eigenbewegung kann, dhnlich
wie die Losung des Aperturproblems, nur
durch den Vergleich der Aktivititen vieler

Neuronen erreicht werden. Dabei stimmt
jedes Einzelneuron fiir eine festgesetzte
Bewegungsrichtung. Das Gewicht der Stim-
me ist abhédngig von der Stirke der neuro-
nalen Aktivitit. Diejenige Bewegungsrich-
tung, die die meisten und stérksten Antwor-
ten erhilt, wird ausgewihit. In Computer-
simulationen einzelner Neurone dieses
Modells lassen sich Vorhersagen tiber die
Eigenschaften fluBfeldsensitiver Zellen ent-
wickeln, die experimentell iiberpriilbar sind.
Dazu werden in einem Computerprogramm
die Eigenschaften und Verbindungen einer
Gruppe von Modellzellen eingegeben, die
dem in den Abbildungen 2 und 3 skizzier-
ten hierarchischen Aufbau entsprechen. Da
dic biologische Komplexitit unmoglich von
einem Computer verarbeitet werden kann,
ist dazu natiirlich ein gewisser Grad an Ab-
straktion notwendig. In der eigentlichen
Simulation werden Computerbeschreibun-
gen der visuellen Reize — in unserem Fall
Vektorfelder als mathematische Beschrei-
bung des optischen Flusses — an der unter-
sten Hierarchieebene des Modells angelegt,
in unserem Fall also dem Modelldquivalent
von Area MT. Dann werden, dhnlich dem
Experiment, die resultierenden Zellaktivi-
titen in der darauffolgenden Hierarchieebe-
ne — hier dem Modell von Area MST - ge-
messen und ausgewertet. Dabei zeigte sich,
dafB} einzeine Modellneuronen nicht spezi-
fisch nur auf einzelne bevorzugte FluBmu-
ster antworten, sondern ihre Antwort auf
einen FluRfeldreiz wird von der Lage des
Expansions- oder Kontraktionstokus im
Gesichtsfeld modulicrt. Diese Modulation
hat einen sigmoiden Verlauf. Die Antwort-
kurven fiir Expansions- und Kontraktions-
reize zeigen eine komplementidre Anord-
nung.

In Experimenten an wachen Rhesusaften
konnten diese Vorhersagen bestitigt wer-
den. Dazu wurde das Tier trainiert, einen
stationdren Punkt auf einem Projektions-
schirm zu fixieren, wihrend computergene-
rierte FluBifeldreize prisentiert wurden, in
denen der Expansionsfokus in 17 verschie-
denen Positionen auf dem Schirm dargebo-
ten wurde. Diese Reize simulieren die Be-
wegung durch eine virtuelle Umwelt in ver-
schieden Richtungen. Abbildung 4 zeigt
exemplarisch die Antwort eines gemesse-
nen Einzelneurons im Vergleich zu einer
Modellsimulation. Die sigmoide Verlaufs-
kurve ist deutlich zu erkennen. Obwohl ein-
zelne solcher Zellen die Lage des Expansi-
onsfokus nicht eindeutig {ibermitteln kon-
nen, ist die gesamte Neuronenpopulation
prinzipiell fihig, den Expansionsfokus zu
lokalisieren (Abb. 5).
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Ahnliche sigmoide Abhingigkeiten wur-
den in cinem Teil der Neurone in einer neu-
en Studie von Charles Duffy und Bob Wurtz
(1995), die mit einem gleichartigen Reiz-
paradigma durchgefiihrt wurde, bestitigt.
Einige MST-Zellen zeigten allerdings kei-
ne sigmoide Antwortkurve, sondern ein
Aktivititsmaximum immer dann, wenn der
Expansionsfokus ins Zentrum des Gesichts-
feldes projiziert wurde. Diese Zellen konn-
ten in der Tat bereits cinc Selektivitit fiir
bestimmte Eigenbewegungen zeigen, die
durch Selektivitit fiir spezifische FluBmu-
ster oder aber durch interne Auswertung der
Populationsantwort sigmoid modulierender
Zellen entstehen konnte.

Integration mit anderen Signalen

Die dargesteliten Befunde verdeutlichen das
Potential, visuelle Information zur Analyse
und Steuerung von Eigenbewegung zu nut-
zen. Dariiber hinaus sind aber verschiede-

ne, dem Zentralnervensystem zur Verfii-
gung stehende Signale geeignet, diese vi-
suelle Analyse zu unterstiitzen. Dazu zih-
len zunichst insbesondere Augenbewe-
gungssignale wie die genannte Efferenzko-
pic, die man zur Unterstreichung ihres nicht-
visuellen Ursprungs als ,extraretinale® Si-
gnale bezeichnet. Zuerst gilt es aber festzu-
halten, daBl Area MST, aber auch Area MT
maBgeblich an der Generierung von lang-
samen Augenfolgebewegungen beteiligt
sind, wie elektrophysiologische und Lisi-
onsstudien belegen. In der Tat konnten wir
zeigen, daB optische FluBfelder auch dazu
geeignet sind, Augenfolgebewcgungen aus-
zulosen, wenn die Blickrichtung nicht mit
der Eigenbewegungsrichtung iiberein-
stimmt.

Area MST erhilt aber auch extraretinale
Informationen iiber das Auftreten einer
Augenbewegung. Ein Teil der MST-Zellen
ist aktiv, wenn die Augen eine Folgcbewe-
gung auf ein bewegtes Ziel durchfiihren.

Obwohl dicse Aktivitdt zumeist visueller
Natur ist, nimlich bedingt durch die Bild-
verschiebung wihrend der Augenbewe-
gung, zeigen einige Zellen eine Fortsetzung
der Aktivitit auch dann, wenn das visuelle
Ziel kurzzeitig ausgeblendet wird, das heif3t
bei Augenbewegungen in volliger Dunkel-
heit. Diese Aktivitit wird auf extraretinale
Eingénge zuriickgefiihrt. Eine zweite Beob-
achtung ist, daB viele MST-Zellen auf iden-
tische visuelle Bewegung unterschiedlich
antworten, abhingig davon, ob diese Bewe-
gung von eigenen Augenbewegungen in ei-
ner stationdren Umwelt herriihrt oder ob sie
durch fremdbewegte Objekte entsteht.
Computersimulationen zeigen, dal diese
verschiedenen extraretinalen Signale eine
potentielle Basis fiir die Kombination vi-
sueller und nichtvisueller Information zur
Analyse optischer Fluifelder bilden kon-
nen.

Auch binokulare Information kann zur
Unterstiitzung der Eigenbewegungsbestim-
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Eigenbewegung in y / Sehwinkelgrad

T2 0 20 40
Eigenbewegung in x / Sehwinkelgrad

Abb. 5: Um abzuschatzen, ob die gemessenen Fluffeldantworten in MST es der Zellpopu-
lation prinzipiell erlauben, die Lage des Expansionsfokus zu bestimmen, kann man
folgendes Verfahren anwenden: An die individuellen Antworten jeder gemesssenen Zelle
wird eine sigmoide Kurve angepafit. Damit kann die wirklich gemessene Antwort einer
einzelnen Zelle fir jede vorgegebene Position des Expansionsfokus als eine Randbedin-
gung an die Lage des Expansionsfokus formuliert werden. Diese ist jedoch nicht eindeutig,
da mehrere Fokuspositionen zu derselben Feuerrate eines Neurons filhren konnen (siehe
Abb. 4). Die Antworten aller gemessenen Zellen gemeinsam konnen jedoch dazu benutzt
werden, diejenige Fokusposition zu bestimmen, die alle Bedingungen gleichzeitig mog-
lichst gut erfillt. Dazu laBt sich eine Auswertung nach der Methode der kleinsten
Fehlerquadrate anwenden. Die Abbildung zeigt eine Farbstufenauftragung dieser aus den
gemessenen Zellantworten bestimmten Fehlerfunktion fir neun getestete Fokuspositio-
nen innerhalb der zentralen 15 Grad des Gesichtsfeldes. Zum Vergleich mit der korrekten
Position sind schematische Darstellungen der FluBfeldreize superponiert. Die wirkliche
Lage des Expansionsfokus wird daraus deutlich. Die Abbildungen zeigen, daf® die MST-
Population die Lage des Expansionsfokus mit iiberraschend hoher Genauigkeit bestimmen
kann. Der iiber die neun getesten Positionen gemittelte Fehler liegt bei nur 4,3 Sehwinkel-
grad. Psychophysische Daten des Menschen in einer vergleichbaren Situation zeigen

mittlere Fehler von 2,5 Sehwinkelgrad.

mung herangezogen werden, wie jiingste
psychophysische Untersuchungen zeigen.
In den Arealen MT und MST wird Infor-
mation iiber riumliche Tiefe mit Bewe-
gungssignalen funktionell verschaltet. Diese
Verschaltung geschieht in Area MT zuerst
in einer impliziten Form, die jedoch fiir die
FluBfeldbestimmung von besonderer Be-
deutung ist: Richtungsselektive Neurone in
MT reagieren auf transparente Bewegungs-
muster mit einer Verminderung ihrer Rich-
tungsantwort. Solche transparenten Bewe-

18

gungsmuster sind dadurch gekennzeichnet,
dall gegenliufige Bewegungsrichtungen
innerhalb eines gemeinsamen Gesichtsfeld-
bereiches gleichzeitig auftreten. Derartige
Bewegungsmuster kommen in natiirlicher
Weise insbesondere bei Eigenbewegungen
vor, ndmlich in riumlichen Umgebungen,
in denen viele Einzelobjekte iiberlappend
in unterschiedlichen Entfernungen vom
Beobachter vorhanden sind, wie es zum
Beispiel in einem Wald der Fall ist. In die-
sem Fall ist das Auftreten transparenter

—

Bewegungen mit unterschiedlichen Entfer-
nungen vom Beobachter gekoppelt (Bewe-
gungsparallaxe). Separiert man nun im
Experiment zwei transparente Reizanteile
in der Tiefe, so wird die vorher zu verzeich-
nende Verminderung der Antwort der MT-
Neuronen wieder aufgehoben. MT-Neuro-
ne liefern also ein spezifisches Bewegungs-
signal, das riumliche Tiefe zur Trennung
unterschiedlicher visueller Bewegungen
nutzt. Diese Eigenschaft bewirkt eine ge-
zielte Reduzierung von Stéreinfliissen, die
zu einer psychophysisch gemessenen Ver-
besserung der Eigenbewegungswahrneh-
mung fiihren kann. Einen noch direkteren
Zusammenhang zwischen Stereodisparitiit
und Eigenbewegungsbestimmung auf neu-
ronaler Ebene kann man in Area MST fin-
den. Einige MST-Zellen iindern ihre Vor-
zugsrichtung in Abhéingigkeit von der Dis-
paritiit in einer Weise, die eng an die Bewe-
gungseindriicke angebunden ist, die ein be-
wegter Beobachter empfindet, der einen
Punkt seitlich zur Bewegungsrichtung fi-
xiert.

Zusammenfassend libt sich sagen, dall
eine Reihe von zur Eigenbewegungsbestim-
mung niitzlichen Signalen in Area MST
konvergieren. Allerdings ist noch unklar,
inwieweit die Konvergenz dieser Signale
wirklich auf Einzelzellniveau realisiert ist,
das heifit, wie die FluBfeldantworten durch
Augenbewegungen und Disparitiiten modu-
liert werden.

Transformation in nicht-retinotope
Kodierung

Die visuelle Bestimmung der Eigenbewe-
gung in Area MST erfordert, dafl Transfor-
mationen, die bei der Abbildung der Bewe-
gung im dreidimensionalen Raum auf die
beiden zweidimensionalen Retinae auftre-
ten, ausgewertet werden. Wie dies ge-
schieht, war Gegenstand der bisherigen
Betrachtungen. Eine weitere Frage ist nun,
wie die so erhaltene Bewegungsinformati-
on in einer kirperzentrierten Kodierung im
Parietalkortex repriisentiert ist.

Die raumbezogene Interpretation visuel-
ler Eingangssignale wiihrend der Eigenbe-
wegung bendétigt Informationen iiber die
Stellung des Kopfes zum Rumpf und iiber
die Stellung der Augen im Kopf. Es stellt
sich deshalb die Frage, ob und gegebenen-
falls wie diese Information in dem Aktivi-
tiitsspektrum einzelner Neurone enthalten
ist.

Diese Frage geht iiber die visuelle Eigen-
bewegungsbestimmung hinaus und ist
schon seit vielen Jahren Gegenstand zahl-
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reicher Untersuchungen (Andersen et al.
1993). 1983 konnten Andersen und Mount-
castle erstmals einen Einfluf} der Augenpo-
sition auf die Aktivitiit einzelner Neurone
des Parietalkortex nachweisen. Weitere Stu-
dien haben bis zum heutigen Tag einen Ein-
flufl der Position der Augen in den Orbitae
auf die neuronale Aktivitit in vielen ver-
schiedenen Arealen des visuellen kortika-
len Systems nachgewiesen und bestiitigten
ihn sogar als ein generelles kortikales Phi-
nomen, nimlich auch im priimotorischen
Kortex und im supplementiiren Augenfeld.

In Verhaltensexperimenten an wachen
Affen konnte gezeigt werden, dal der Ein-
fluls der Position der Augen auf die Zellak-
tivitiit in der Regel linear ist (Bremmer et
al. 1996). Eine monotone Veriinderung der
Augenposition fiihrt zu einer monotonen
Steigerung der Zellaktivitiit. Weiterhin zeig-
te sich, dab die Art des Einflusses auf die
neuronale Aktivitit unabhiingig von der
Verhaltensaufgabe ist. Ein Beispiel dafiir
zeigt Abbildung 6.

Man kann somit sicher davon ausgehen,
daly die Information iiber die Stellung der

Abb. 6: Die Aktivitat einer MST-Zelle wird
durch die Stellung der Augen im Kopf
unabhangig von Reiz oder Verhaltensaufga-
be moduliert. In diesen Experimenten war
das Versuchstier angehalten, ein kleines
stationares Ziel zu fixieren, das in
zufallsverteilter Reihenfolge an verschiede-
nen vorgegebenen Positionen auf einem
Projektionsschirm erschien. Fall A zeigt die
Augenpositionsabhangigkeit wahrend
zusatzlicher Stimulierung mit optischem
Fluf3. Dazu wurde zunachst wahrend
Fixation an neun verschiedenen Positionen

Augen in den Orbitae in der Aktivitit von
Neuronen des visuellen Kortex repriisentiert
ist. Nun ist zu fragen, wie und in welcher
Form diese Information extrahiert wird. Ist
nimlich fiir die Mehrzahl der Zellen in den
genannten Arealen ein Einflul} festzustel-
len, so zeigt sich fiir dieselben Areale ein
Ausgleich des Effektes bei einer Summen-
betrachtung aller Zellen. Es bedarf daher
eines zusiitzlichen Verrechnungsschrittes,
um Informationen tiber Augenpositionen zu
extrahieren und die visuellen Eingangssi-
gnale somit in ein nicht-retinotopes Signal
zu transformieren. Auch in diesem Fall spre-
chen theoretische Betrachtungen fiir eine
verteilte Raumkodierung durch eine Popu-
lation von Neuronen. Ein aktuelles Modell
schligt eine Kodierung vor, in der Signale
parallel in verschiedenen Bezugssystemen
priisent sind. Diese Art der Kodierung wiire
fiir das gesamte sensomotorische System
sehr effizient und wiirde zusiitzliche Ver-
rechnungschritte unnétig machen. Diese
Losung scheint insbesondere deshalb attrak-
tiv, weil dhnliche Augenpositionseffekte
sowohl im visuellen als auch im priimoto-

rischen Kortex zu finden sind. Eine aufga-
benabhiingige Wahl des Bezugssystems
wiire somit vom sensomotorischen System
einfach zu leisten.

Ausblick

Die Untersuchung der Mechanismen der
visuellen Eigenbewegungsbestimmung aus
dem optischen Flulifeld hat in den letzten
fiinf Jahren eine Reihe von wichtigen Fort-
schritten erzielen knnen. Dies ist insbeson-
dere durch die Kooperation und Konvergenz
von psychophysischen und theoretischen
Methoden mit neurophysiologischen Unter-
suchungen begriindet, die die Komplexitiit
der Fragestellung erforderlich macht, Theo-
retische Modellbildung kann plausible neu-
ronale Mechanismen entwickeln, neurona-
le Eigenschaften nachbilden und dabei hel-
fen. Experimente zur Uberpriifung von
Modellhypothesen zu konzipieren. Die Fra-
ge, wie das Gehirn wirklich arbeitet, kann
aber nur im Experiment beantwortet wer-
den. Viele Anzeichen deuten gegenwiirtig
darauf hin, dah Area MST das neuronale

A

Stérke der Auganposilionsmodulation

ein immer gleiches FluBmuster p tiert,
danach wahrend zentraler Fixation neun
verschiedene korrespondierende FluBmu-
ster (siehe Abb. 1C,D). Ein Vergleich der
Zellantworten in beiden Bedingungen
erlaubt eine Beurteilung des Augenpositi-
onseffektes: Man erkennt einen Anstieg
der Aktivitat fur rechts liegende Augenpo-
sitionen. Im Fall B mufite das Tier ein auf
dem Schirm bewegtes Ziel mit einer
glatten Augenbewegung verfolgen. Das
Ziel bewegte sich dabei jeweils auf einer
von funf unterschiedlich angeordneten
Trajektorien. Auch in dieser Verhaltensauf-
gabe erhoht das Neuron seine Aktivitat
spezifisch fir rechts liegende Augenpositio-
nen. Die Abbildungen zeigen demnach in
sehr eindrucksvoller Weise die Unabhangig-
keit des Einflusses der Augenposition von
der Verhaltensaufgabe.
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Substrat der visuellen Eigenbewegungsbe-
stimmung enthilt. Es bleiben aber noch ei-
nige wichtige Fragen in diesem Zusammen-
hang offen.

Dic driangendste ist sicher diejenige nach
der Abhingigkeit der Flufifeldantworten
einzelner MST-Neurone von Augenbewe-
gungen. Dabei ist sowohl wichtig, die Ant-
wort auf visuelle simulierte Kombinationen
von Eigen- und Augenbewegungen (siehe
Abb. 1E, F) zu untersuchen als auch die
Nutzbarmachung der extraretinalen Eingén-
ge in Area MST fiir die Fluffeldanalyse.
Erste Untersuchungen zeigen einen Effekt
in beiden Fillen, der jedoch noch quantifi-
ziert werden muf. Dariiber hinaus ist in die-
sem Zusammenhang aber auch zu iiberle-
gen, inwieweit der umgekehrte Effekt, nim-
lich die Auslosung von Augenbewegungen
durch Eigenbewegung und Flubfeldreize,
mit neuronalen Aktivititen in Area MST
korreliert.

Weiterfithrende Untersuchungen sind
auch zur Verbindung von FluBfeld und Tie-
fensehen notwendig. Die oben vorgestell-
ten psychophysischen und neurophysiolo-
gischen Befunde sind bisher vornehmlich
anekdotisch zu sehen, so dal} eine zusam-
menhingende Einordnung noch aussteht.

Die kortikale Integration von visueller
und vestibuldrer Eigenbewegungsintorma-
tion ist ebenfalls von Interesse. Eine solche
Integration spielt eine wichtige Rolle bei der
Umsetzung sensorischer Eingiinge in mo-
torische Kontrolle. Jiingstc Befunde lassen
neben Area MST das ventrale intraparieta-
le Areal (Area VIP) als einen aussichtsrei-
chen Kandidaten fiir eine solche multimo-
dale Kodierung der Eigenbewegung er-
scheinen.

Dies sind alles spannende Fragen, die
auch weiterhin in Bochum untersucht wer-
den sollen, seit kurzem im Rahmen des neu-
gegriindeten Sonderforschungsbereiches
,.Ncurobiologic des Schens*.
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Glossar

Bewegungparallaxe — Die schein-
.bare Geschwindigkeitsdifferenz
" zweier unterschiedlich weit entfern-
ter Objekte; nahe Objekte bewegen
sich schneller als weiter entfernte.

Efferenzkopie — Die intern zuriick-
verschaltete Kopie eines motori-
schen Befehls zur Ansteuerung der
Augenmuskeln; sie signalisiert den
visuellen Hirnarealen die GroBe ei-
ner eingeleiteten Augenbewegung
und kann dazu dienen, die durch die
‘Augenbewegung bedingte Bildver-
schiebung zu kompensieren.

Optischer FluB — Der globale visu-
elle Bewegungseindruck, der bei ei-

- ‘ner Eigenbewegung erzeugt wird,
zum. Beispiel die Bewegung der
durch die Windschutzscheibe eines
fahrenden Autos betrachteten Land-
“schaft.

Populationskodierung — Reprisen-
tation eines Verhaltensparameters,
zum Beispiel der Richtung einer
Greifbewegung, durch die kombi-
nierten Aktivititen einer grofien An-
zahl ven Zellen.

sigmoid =3-f6rmig. Eine sigmoide
Funktion hat einen monotonen, s-
formigen Verlauf. Fiir kleine Funk-
tionsargumente liefert sie den Wert
Null, fiir groBe Funktionsargumen-
te lduft sie gegen einen Sittigungs-
wert. Im Zwischenbereich gibt es
einen graduellen, oft steilen Anstieg.
Die Strom/Spannungsbeziehung von
Nervenzellen wird hiufig durch eine
sigmoide Kurve angen#hert.
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