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1. Einleitung

Unserer Wahrnehmung liegt eine aktive, konstruktive Leistung unseres Gehirns zu
Grunde. Diese inzwischen allgemein akzeptierten Auffassung wurde mafRgeblich durch
die Vertreter der Gestaltpsychologie in der ersten Halfte des 20. Jahrhunderts geprégt
(Koehler, 1940). Demnach beruht Wahrnehmung nicht auf einer wahrheitsgetreuen
Abbildung der AuBenwelt in unserem Gehirn. Vielmehr ist das perzeptuelle Ergebnis der
Verarbeitung von AuRenreizen von den intrinsischen Organisationsprinzipien des
Nervensystems abhdngig und wird von diesen aktiv geformt. Wahrnehmung kann
demzufolge als das Ergebnis einer Interaktion sensorischer Stimulation mit den
strukturellen und funktionellen Eigenschaften des Gehirns verstanden werden. Ein
besonders eindrucksvoller Beleg fiir die Bedeutung solcher konstruktiver neuronaler
Prozesse sind im Rahmen psychiatrischer und neurologischer Erkrankungen auftretende
Wahrnehmungsstérungen in Form von Halluzinationen. Sie treten in volliger
Abwesenheit entsprechender sensorischer Reize, also allein aufgrund intrinsischer
Gehirnaktivitat auf (Frith, 2005). Dennoch werden sie als reale Wahrnehmungen erlebt
und konnen nicht von der Realitdt unterschieden werden. Halluzinationen sind ein
zentrales Symptom der Schizophrenie, treten aber auch unter physiologischen
Bedingungen als hypnagoge Halluzinationen beim Einschlafen oder Aufwachen sowie
bei einer Reihe anderer neuropsychiatrischer Erkrankungen auf (Jaspers, 1973). Trotz der
Héufigkeit und der klinischen Bedeutung von Halluzinationen sind die
zugrundeliegenden pathophysiologischen Prozesse noch unzureichend verstanden. Selbst

wenn es in der Folge struktureller Lasionen zu Halluzinationen kommt, wie z.B. visuelle



Halluzinationen nach peripherer Erblindung beim Charles-Bonnet-Syndrom (de Morsier,
1936), ist zwar ein Kausalzusammenhang gegeben; welche neuronalen Prozesse
allerdings zum Auftreten von als real erlebten Trugwahrnehmungen fiihren ist noch
unzureichend geklart. Untersuchungen mit bildgebenden Verfahren, insbesondere mit der
funktionellen Kernspintomographie (fMRT) haben Aktivierungen in sensorischen
Hirnregionen als neuronales Korrelat von Halluzinationen gezeigt. So ist wéhrend
auditorischer Halluzinationen erhohte Aktivitdt im auditorischen Kortex im
Temporallappen nachweisbar (Dierks et al., 1999) und bei visuellen Halluzinationen in
visuellen Arealen im ventralen okzipitotemporalen Kortex, wobei der Inhalt der visuellen
Halluzinationen mit der funktionellen Spezialisierung der visuellen Areale Gbereinstimmt
(Ffytche et al., 1998). Diese wichtigen Befunde haben gezeigt, dass das Auftreten von
Halluzinationen eng mit intrinsischer Hirnaktivitdt in genau den Hirnregionen
zusammenhangt, in denen den Halluzinationen entsprechende externe Reize verarbeitet
werden. Wie es allerdings zu dieser intrinsischen Aktivitat kommt, und warum diese
Aktivitat zu von realen Ereignissen nicht unterscheidbaren Wahrnehmungsinhalten fiihrt,
bedarf vor allem bei Stérungsbildern ohne eindeutig zu Grunde liegende strukturelle
Léasionen noch weiterer Klarung.

Ein hilfreicher Ansatz, um sich dem pathophysiologischen Verstandnis von
Wahrnehmungsstorungen zu néhern, ist die Untersuchung von verwandten Phdnomenen
bei Gesunden. Eine Beobachtung, die insbesondere von Vertretern der
Gestaltpsychologie als Beleg fiir die konstruktive Wahrnehmungsleistung des
Nervensystems gewertet wurde, ist die der bistabilen Wahrnehmung (Wertheimer, 1923;

Koehler, 1940). Diese kann durch zweideutige, so genannte ambige Reize ausgelost



werden, bei deren Betrachtung es zu spontanen Wahrnehmungsénderungen kommt.
Typischerweise wechselt die Wahrnehmung zwischen zwei moglichen perzeptuellen
Interpretationen desselben Stimulus hin und her, wobei ein Wahrnehmungszustand
jeweils flr einige Sekunden stabil bleibt, um dann wieder in den anderen mdglichen
Zustand zu kippen. Bekannte Beispiele sind Kippfiguren wie die Rubin-Vase, bei deren
Betrachtung sich die Wahrnehmung einer Vase mit der zweier menschlicher Profile
abwechselt, oder der Necker-Wiurfel, die dreidimensionale Zeichnung eines transparenten
Warfels, der in zwei unterschiedlichen Orientierungen im Raum wahrgenommen werden
kann. Eine Sonderform der bistabilen Wahrnehmung ist der binokulare Wettstreit (engl.
binocular rivalry), der entstent wenn den beiden Augen unterschiedliche Bilder
prasentiert werden. Die beiden Bilder verschmelzen dann nicht, sondern es kommt zur
bistabilen Wahrnehmung der beiden Bilder im Wechsel.

Bei bistabiler Wahrnehmung entstehen Wahrnehmungsinhalte zwar nicht wie bei
Halluzinationen ohne das Vorhandensein externer Reize; die Wahrnehmung andert sich
aber spontan in Abwesenheit externer Reizanderung, also ebenfalls aufgrund intrinsischer
Hirnaktivitdt. Das Verstandnis der Mechanismen bistabiler Wahrnehmung und
insbesondere derjenigen neuronalen Vorginge, die zu spontanen Anderungen der
Wahrnehmung fuhren, kann somit die Grundlage bilden fur eine Aufklarung der
Prozesse, die zu Wahrnehmungsstérungen im Rahmen neuropsychiatrischer Stérungen
fuhren.

Dabei erscheinen die folgenden Fragen besonders relevant:



= Welche Rolle spielt die Aktivitdt in visuellen Arealen, in denen
Wahrnehmungsinhalte repréasentiert werden, bei spontanen
Wahrnehmungsénderungen?
= |In wie weit wird bewusste Wahrnehmung durch Interaktionen zwischen
verschiedenen visuellen Arealen beeinflusst?
= Welche Rolle spielen Ubergeordnete Prozesse, die nicht unmittelbar mit der
sensorischen Représentation von Wahrnehmungsinhalten assoziiert sind, bei
spontanen Anderungen der Wahrnehmung?
= Durch welche neuronalen Mechanismen kann Wahrnehmung stabilisiert werden?
Zu diesen Fragen wurden mehrere Studien an gesunden Probanden mittels

Verhaltensexperimenten und fMRT-Untersuchungen durchgeftihrt.



2. Die Rolle extrastriarer visueller Areale bei spontanen
Wahrnehmungsanderungen

Die Sehrinde wird traditionell in den primaren visuellen Kortex (V1) und sekundare bzw.
tertidre Bereiche unterteilt. Zur Vereinfachung wird haufig V1 als der stridre Kortex (von
lat. stria = Streifen, wegen eines auf Hirnschnitten erkennbaren charakteristischen
Streifens parallel zur Kortexoberflache) von den restlichen sogenannten extrastridren
visuellen Arealen abgegrenzt. Diese extrastridren Areale sind auf einer mittleren
hierarchischen Ebene auf die Verarbeitung bestimmter visueller Attribute spezialisiert,
wie z.B. V5 auf Bewegungsreize und V4 auf Farbreize (Lueck et al., 1989; Watson et al.,
1993). Auf der hochsten Ebene visueller Prozessierung gibt es eine Spezialisierung fur
komplexe Reizeigenschaften. So finden sich beispielsweise im ventralen
okzipitotemporalen Kortex Regionen, die auf die Verarbeitung von Gesichtern oder
Orten (fusiform face area = FFA, parahippocampal place area = PPA) spezialisiert sind
(Kanwisher et al., 1997; Epstein et al., 1999).

Den spezialisierten extrastridren Arealen wird eine besondere Rolle bei der
Bewusstwerdung von visuellen Reizen zugeschrieben. Neben dem in der Einleitung
erwéhnten Befund, dass visuelle Halluzinationen je nach Inhalt mit Aktivierungen in
diesen Arealen vergesellschaftet sind (Ffytche et al., 1998), geht aus einer Vielzahl von
Untersuchungen an gesunden Probanden hervor, dass bewusste Wahrnehmung eng mit
der Aktivitat in spezialisierten extrastridren Arealen verknupft ist (Rees et al., 2002). Eine
der ersten fMRT-Studien zur bistabilen Wahrnehmung untersuchte fMRT-Aktivierungen

zum Zeitpunkt spontaner perzeptueller Anderungen im Vergleich zu Zeitpunkten stabiler



Wahrnehmung (Kleinschmidt et al., 1998). Als ambige Reize wurden in dieser Studie die
eingangs genannte Rubin-Vase und eine weitere klassische Kippfigur (Wechsel zwischen
Wahrnehmung einer jungen und einer alten Frau) verwendet. Dabei zeigte sich zum
Zeitpunkt der Wahrnehmungswechsel hohere Aktivitat unter anderem im ventralen
okzipitotemporalen Kortex, also in einer Region in der bevorzugt Gesichter und Objekte
verarbeitet werden. Dieser Befund lasst mehrere Interpretationen zu. Zum einen kdnnten
die Aktivierungen in ventralen extrastridren Areale unspezifisch damit zusammenhéngen,
dass sich die Wahrnehmung Uberhaupt dndert. Zum anderen aber kdnnten sie anzeigen,
dass die Wahrnehmung zwischen zwei unterschiedlichen Objekten wechselt, also
spezifisch fur die sich dndernden Wahrnehmungsinhalte sein. Zudem finden bei den
verwendeten Kippfiguren Anderungen der Aufmerksamkeitszuwendung auf bestimmte
Objekteigenschaften statt, die ebenfalls zu Aktivitatsanderungen im ventralen visuellen
Kortex fhren kdnnten.

Um der funktionellen Bedeutung von extrastridaren Aktivierungen nachzugehen, wurden
die Korrelate von Wahrnehmungsénderungen bei einem ambigen Scheinbewegungsreiz
untersucht, bei dem die sich andernden Eigenschaften minimiert sind (Sterzer et al.,
2002). Es handelte sich dabei um die Spinnrad-Illusion (,,spinning wheel illusion*), bei
der die illusorische Rotationsbewegung eines Speichenrades entweder im oder gegen den
Uhrzeigersinn wahrgenommen werden kann (Wertheimer, 1912). Somit &ndert sich
weder das wahrgenommene Objekt — wie bei den von Kleinschmidt et al. (1998)
verwendeten Kippfiguren — noch finden Aufmerksamkeitsverschiebungen auf bestimmte
Objekteigenschaften statt. Es dandert sich lediglich die Rotationsrichtung ein und

desselben Objekts. Probanden betrachteten wéahrend der fMRT-Untersuchung das ambige



Speichenrad und berichteten mittels Knopfdruck spontane Anderungen der
wahrgenommenen Drehrichtung, die bei kontinuierlicher Betrachtung im Mittel alle 4-5
Sekunden auftreten (Sterzer et al., 2002, Fig. 1). In einer ereigniskorrelierten Analyse
wurde dann untersucht, in welchen Hirnregionen im Zusammenhang mit
wahrgenommenen Anderungen der Rotationsrichtung ein Anstieg der Hirnaktivitat zu
verzeichnen war. Wichtig ist, dass dabei Aktivitdtsanstiege relativ zur stabilen
Bewegungswahrnehmung untersucht wurden. Die gemessene ereigniskorrelierte Aktivitat
kann also nicht auf die neuronale Verarbeitung des visuellen Stimulus per se zuriick
gefiihrt werden, sondern héngt spezifisch mit rein subjektiven Perzeptdnderungen bei
gleichbleibender visueller ~ Stimulation zusammen. Solche ereigniskorrelierten
Aktivierungen zeigten sich im bewegungssensitiven Areal V5 (Sterzer et al., 2002, Fig. 2
und 3). Dagegen waren in dieser Studie keine Aktivierungen im ventralen visuellen
Kortex nachweisbar, was zeigt, dass extrastridre visuelle Areale spontane
Wahrnehmungséanderungen entsprechend ihrer funktionellen Spezialisierung kodieren:
Andert sich das wahrgenommene Objekt, so ist der auf Objektwahrnehmung
spezialisierte ventrale okzipitotemporale Kortex aktiv; andert sich jedoch die
wahrgenommene Bewegungsrichtung, so ist dies mit Aktivitat im bewegungssensitiven
Kortex assoziiert. Zusatzlich zu V5 wurden auch Aktivierungen in frontalen und
parietalen Regionen beobachtet (siehe Kapitel 4) sowie in einer weiteren
bewegungssensitiven Region im lateralen okzipitalen Kortex etwa 2-3 cm posterior zu
V5 (Sterzer et al., 2002, Fig. 2). Diese Region wurde als ,,kinetic occipital area” (KO)
beschrieben (Dupont et al., 1997) und scheint besonders sensitiv zu sein fur durch

Bewegung definierte Konturen und Objekte. Die ereigniskorrelierten Aktivierungen in



KO in Zusammenhang mit Wahrnehmungswechseln konnten bei dem untersuchen
Paradigma damit zusammenhéngen, dass das Speichenrad als ein vor einem stationdren
Hintergrund sich bewegendes und durch diese Bewegung definiertes Objekt
wahrgenommen wird.

Um diese Hypothese zu testen, wurde in einem nachfolgenden Experiment ein ambiger
Bewegungsreiz untersucht, bei dem nicht ein durch Rotation definiertes Objekt seine
Rotationsrichtung &ndert, sondern bei dem mehrere einzelne Objekte ihre
Bewegungstrajektorien andern (Sterzer et al., 2003). Es wurde die in den 30er Jahren des
20. Jahrhunderts wvon dem Gestaltpsychologen von Schiller beschriebene
»Stroboskopische Alternativbewegung® verwendet (von Schiller, 1933). Dabei werden
jeweils zwei Punkte in diagonal entgegengesetzten Ecken eines impliziten Rechtecks
abwechselnd mit zwei Punkten in den anderen zwei Ecken fur jeweils 250 ms dargeboten
(Sterzer et al., 2003, Fig. 1). Dadurch entsteht ein bistabile Scheinbewegung, bei der die
Wahrnehmung zwischen horizontaler und vertikaler Bewegung der zwei Punkte hin- und
herwechselt. Die ereigniskorrelierte Messung des fMRT-Signals in Zusammenhang mit
Wahrnehmungswechseln bei diesem Stimulus zeigte wieder deutliche Aktivitatsanstiege
in V5, wahrend diesmal keine Aktivierungen in KO nachweisbar waren (Sterzer et al.,
2003, Fig. 2). Dieser Befund kann darauf zurtickgefuhrt werden, dass die stroboskopische
Alternativbewegung nicht wie das Speichenrad als ein durch Bewegung definiertes
Objekt wahrgenommen wird. Die neuronale Aktivitat, die im Zusammenhang mit
Wahrnehmungswechseln in extrastriaren Arealen auftritt, ist also fein abgestimmt auf die
visuellen Eigenschaften des sich andernden Perzepts. Wie bereits oben erwéhnt ist dabei

entscheidend, dass die gemessene Aktivitdt nicht durch die Verarbeitung des Stimulus
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per se erklart werden kann, da hier untersucht wurde, in wie fern es ber die durch die
Stimulusverarbeitung erklarbare Aktivitdt hinaus bei Wahrnehmungswechseln zu
Aktivitatsdnderungen gekommen ist.

In den beschriebenen Untersuchungen konnte gezeigt werden, dass spontane
Wahrnehmungsanderungen im Rahmen bistabiler Wahrnehmung mit Aktivitat in
extrastridren visuellen Arealen begleitet ist und dass diese Aktivitdt eng mit den
spezifischen visuellen Eigenschaften der Wahrnehmungsénderungen verknipft ist.
Hierbei handelt es sich um intrinsische Aktivitdtsanderungen, d.h., diese reflektieren
nicht Anderungen in der externen Stimulation, sondern kommen spontan bei

gleichbleibender visueller Stimulation zustande.
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3. Interaktionen zwischen visuellen Arealen

Ambiguitaten wie solche, die zu bistabiler Wahrnehmung fiihren, kommen auch in der
natlrlichen Umgebung vor. Sie fallen aber in der Regel nicht auf, da sie zum Beispiel
durch einen bestimmten Kontext oder durch zusétzliche Reize disambiguiert werden
(Leopold et al., 2005). Wie solche disambiguierenden Reize bistabile Wahrnehmung
beeinflussen wurde in einer Studie untersucht, in der ein psychophysisches Experiment
mit einem fMRT-Experiment kombiniert wurde (Sterzer and Kleinschmidt, 2005). In
dem psychophysischen Experiment wurde zunéchst gepruft, ob die Wahrnehmung der
oben genannten stroboskopischen Alternativbewegung durch Farb- und Helligkeitsreize
beeinflusst werden kann. Die Elemente, die die Scheinbewegung bei diesem Paradigma
konstituieren, waren in einer neutralen Bedingung schwarze Kreise; in einer
Farbbedingung waren die Elemente rot oder blau und untereinander und zum Hintergrund
isoluminant, so dass die Wahrnehmung entweder farbkonsistent sein konnte
(wahrgenommene Bewegung eines blauen und eines roten Punktes) oder farbinkonsistent
(wahrgenommene Bewegung zweier Punkte die die Farbe wechseln). Zum Beispiel war
bei abwechselnder Présentation von blauen Punkten in der linken oberen und der rechten
oberen Ecke gleichzeitig mit roten Punkten in der rechten bzw. linken unteren Ecke das
horizontale Bewegungsperzept farbkonsistent und das vertikale farbinkonsistent (Sterzer
und Kleinschmidt, 2005, Fig. 1). In einer Helligkeitsbedingung dagegen hatten die
Elemente entsprechend unterschiedliche Helligkeiten bei gleicher Farbe. Zunéchst wurde
ermittelt, wie stark Farbe wund Helligkeit die bistabile Wahrnehmung der
stroboskopischen  Alternativbewegung  beeinflussen, d.h., wie stark die

Wahrscheinlichkeit farb- oder helligkeitskonsistenter Wahrnehmung gegenuber
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inkonsistenter Wahrnehmung erhoéht ist. Zu diesem Zweck wurde in einer
psychophysischen Prozedur dem Einfluss von Farbe und Helligkeit entgegengesteuert,
indem die Abstande der Elemente so verdndert wurden, dass die Phasen konsistenter und
inkonsistenter  Wahrnehmung im  Mittel gleich lang waren. Anhand der
Abstandsanderungen, die nétig waren um gleich lange konsistente und inkonsistente
Phasen zu erreichen, konnte der Einfluss der Farb- und Helligkeitsreize quantifiziert
werden. Es zeigte sich ein signifikanter Einfluss sowohl von Farbe als auch von
Helligkeit, wobei der Einfluss der Helligkeitsunterschiede starker war (Sterzer und
Kleinschmidt, 2005, Fig. 3). Der Abstand der Scheinbewegungselemente musste also
entgegen dem Farb- bzw. Helligkeitseinfluss veréndert werden, um gleiche
Wahrscheinlichkeiten von konsistenter und inkonsistenter Bewegungswahrnehmung zu
erreichen. Dieses Ergebnis zeigt, dass ein ambiger Bewegungsreiz durch zusétzliche
Hinweisreize disambiguiert werden kann.

In einem nachfolgenden fMRT-Experiment wurden die neuronalen Korrelate des
Einflusses der Farb- und Helligkeitsreize auf die wahrgenommene Bewegungsrichtung
untersucht. Die Abstdande der Scheinbewegungselemente wurden wieder so angepasst,
dass die Phasen farb- und helligkeitskonsistenter und -inkonsistenter Wahrnehmung im
Mittel gleich lang waren. Beim direkten Vergleich farbkonsistenter und
farbinkonsistenter Wahrnehmungszusténde zeigte sich ein initialer transienter Anstieg der
Aktivitat in V4 (Sterzer und Kleinschmidt, 2005, Fig. 5), also in dem extrastridren Areal,
das auf die Verarbeitung von Farbreizen spezialisiert ist (Lueck et al., 1989). Dieser
Aktivitatsunterschied war spezifisch fir die Farbbedingung, wahrend in der

Helligkeitsbedingung weder in V4 noch in anderen extrastriaren Arealen ein Unterschied
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zwischen konsistenter und inkonsistenter Wahrnehmung zu verzeichnen war. Dies war zu
erwarten, da kein Areal beschrieben ist, das spezifisch Helligkeitsunterschiede
verarbeitet. Wurden alle konsistenten Wahrnehmungszustdnde (also farb- und
helligkeitskonsistent) mit allen inkonsistenten Zustdnden verglichen, so zeigte sich
interessanterweise ein Aktivitatsunterschied im Bereich des Sulcus calcarinus, also am
ehesten dem primar visuellen Kortex entsprechend (Sterzer und Kleinschmidt, 2005, Fig.
4). Die ereigniskorrelierten Zeitverlaufe der Aktivitat in dieser Region zeigten, dass die
Aktivitat wahrend konsistenter Wahrnehmung mit der neutralen Bedingung (scharze
Kreise ohne Farb- oder Helligkeitsreize) vergleichbar war, wahrend die Aktivitat
wéhrend der inkonsistenten Wahrnehmungszustande im Vergleich dazu deutlich reduziert
war. Diese Konstellation deutet darauf hin, dass nicht die Aktivitat wahrend konsistenter
Wahrnehmung erhoht, sondern wahrend inkonsistenter Wahrnehmung erniedrigt war. Im
Gegensatz zu dem transienten Aktivitatsanstieg in V4 beim Wechsel zu farbkonsistenter
Wahrnehmung hielt der Aktivitatsunterschied in V1 iber mehrere Sekunden an, war also
weniger dem Wahrnehmungswechsel zu konsistenter Wahrnehmung sondern eher dem
anhaltenden Zustand konsistenter Wahrnehmung zuzuschreiben. Zusammen weisen diese
Befunde darauf hin, dass die im wesentlichen durch V5 kodierte wahrgenommene
Bewegungsrichtung durch  Aktivitdt in anderen extrastridren Arealen, die
disambiguierende Reize reprasentieren (in diesem Falle VV4) beeinflusst werden kann.
Der Befund erniedrigter Aktivitat in V1 wahrend inkonsistenter Wahrnehmung kdnnte
eine ,,Gating“-Funktion friher visueller Areale anzeigen. Das heilst, wenn die
perzeptuelle Entscheidung, die vermutlich in einem Zusammenspiel zwischen

spezialisierten extrastridren Arealen und Ubergeordneten Prozessen in frontalen und
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parietalen Regionen getroffen wird (siehe Kapitel 4), mit den disambiguierenden
Hinweisreizen in Konflikt steht, wird die Verarbeitung dieser Hinweisreize bereits auf
der friihesten kortikalen Verarbeitungsstufe unterdriickt und damit ,,ausgeblendet™.

Wahrend in der beschriebenen Studie die Evidenz fiir Interaktionen zwischen visuellen
Arealen nur indirekt gegeben war, wurde in einem nachfolgenden Experiment explizit die
effektive Konnektivitét, also der Einfluss den eine Hirnregion auf eine andere austibt,
untersucht (Sterzer et al., 2006). Zu diesem Zweck wurde ein Scheinbewegungsstimulus
entworfen, bei dem &hnlich der stroboskopischen Alternativbewegung unterschiedliche
Bewegungstrajektorien wahrgenommen werden kénnen (Sterzer et al., 2006, Fig. 1).
Dabei wird Scheinbewegung durch zwei Balken induziert, die abwechselnd im rechten
oberen und linken unteren Quadranten des Gesichtfeldes fiir jeweils ca. 300 ms gezeigt
werden. Durch die Orientierung der Balken kann die Bewegungstrajektorie beeinflusst
werden. Steht der rechte obere Balken senkrecht und der linke untere waagerecht, so wird
eine bogenférmige Bewegungstrajektorie wahrgenommen, die den linken oberen
Gesichtsfeldquadranten durchquert. Umgekehrt wird durch einen waagerechten rechten
oberen und senkrechten linken unteren Balken eine gebogene Bewegungstrajektorie
hervorgerufen, die den linken unteren Quadranten durchquert. Dieses Paradigma ist nicht
im strengen Sinne bistabil, da sich die wahrgenommenen Bewegungstrajektorien nicht
spontan andern, sondern von der Orientierung der Scheinbewegung induzierenden Balken
abhangen. Dennoch ist dieser Stimulus hinsichtlich der Entstehung bewusster
Wahrnehmung in Abwesenheit eines externen Reizes interessant, da eine illusorische
Bewegungstrajektorie in Gesichtfeldbereichen wahrgenommen wird, in denen keine

retinale Stimulation stattfindet. Die Konfiguration dieses Scheinbewegungsstimulus ist
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zudem ideal geeignet nicht nur die neuronale Repréasentation der Bewegungstrajektorie,
sondern auch die effektive Konnektivitat, die der illusorischen Wahrnehmung zu Grunde
liegt, zu untersuchen.

Zusétzlich zu den beiden Scheinbewegungsbedingungen beinhaltete das fMRT-
Experiment zwei Kontrollbedingungen, bei denen die Balken in den selben
Orientierungen und der selben Frequenz, aber nicht abwechselnd sondern gleichzeitig
prasentiert wurden, so dass kein Bewegungseindruck entstand (,,Flicker“-Bedingung).
Neben dem Hauptexperiment wurde aullerdem bei jedem Probanden eine retinotope
Kartierung zur genauen Abgrenzung der retinotopen Areale V1-V3 sowie ein
unabhangiges Experiment zur Lokalisierung von V5 nach Standardkriterien durchgefihrt.
Wie zu erwarten war, wurde wéhrend der Scheinbewegungswahrnehmung V5 stérker
aktiviert als wahrend der Flickerbedingungen (Sterzer et al., 2006, Fig. 3). Als Korrelat
der illusorischen Bewegungstrajektorien zeigte sich retinotop spezifisch erhohte Aktivitat
in V1 (Sterzer et al., 2006, Fig. 2), ahnlich wie in einer friheren Studie zur
Scheinbewegungswahrnehmung (Muckli et al., 2005). Zur Untersuchung der effektiven
Konnektivitat wurde ,,.Dynamic Causal Modelling”“ (DCM) eingesetzt (Friston et al.,
2003). DCM macht von einem hamodynamischen Modell des fMRT-Signals Gebrauch,
um die zugrunde liegende neuronale Aktivitat aus dem gemessenen hdmodynamischen
Signal zu schatzen. Dieses hamodynamische Modell wird mit einem bilinearen Modell
der Konnektivitat zwischen Hirnregionen und ihrer Modulation durch experimentelle
Variablen kombiniert. Die Starke der Konnektivitdt und ihrer Modulation wird mittels
Bayes-Statistik geschatzt. Entscheidend ist dabei, dass DCM Aussagen Uber kausale

Beziehungen zwischen Aktivierungen in verschiedenen Hirnregionen erlaubt, weil die
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Veranderung der Aktivitat uber die Zeit berucksichtigt wird. Die Hypothese fir die hier
beschriebene Analyse war, dass bei wahrgenommener Scheinbewegung die Konnektivitat
zwischen V5, das die zeitlich und rdumlich distinkten visuellen Reize zu Bewegung
integriert, und der retinotopen Reprdsentation in der wahrgenommenen
Bewegungstrajektorie in V1 erhoht ist. In der Tat zeigte sich eine Zunahme der
Konnektivitat zwischen V5 und der retinotopen Reprasentation der Bewegungstrajektorie
in V1, wobei nur die Feedback-Verbindung von V5 nach V1 und nicht die Feedforward-
Verbindung von V1 nach V5 signifikant moduliert war (Sterzer et al., 2006, Fig. 5). Die
Studie bestétigte damit nicht nur, dass illusorische Wahrnehmung ein messbares und
retinotop spezifisches Korrelat im visuellen Kortex hat, sondern konnte zum ersten Mal
zeigen, dass dies durch die Interaktion zwischen visuellen kortikalen Arealen, in dem Fall

durch ein Feedback-Signal von V5 nach V1, zustande kommt.
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4. Der Einfluss des frontalen und parietalen Kortex auf
bistabile Wahrnehmung

Wie in Kapitel 2 beschrieben, sind spontane Wahrnehmungsénderungen assoziiert mit
Aktivitdt in den extrastridren visuellen Arealen, die das sich &ndernde Perzept
représentieren. Diese perzept-spezifischen Aktivierungen deuten auf eine wichtige Rolle
extrastriarer visueller Areale bei spontanen Wahrnehmungsénderungen hin. Eine
wichtige Frage allerdings, die nach den oben beschriebenen Befunden noch offen bleibt,
ist welche neuronalen Mechanismen die Wahrnehmungsanderungen kausal verursachen.
Es wurde vorgeschlagen, dass frontale und parietale Hirnregionen entscheidend an der
Ausldsung von Wahrnehmungsanderungen beteiligt sind (Leopold and Logothetis, 1999).
Diese Hypothese wird bestatigt durch Befunde bei Patienten mit strukturellen
Hirnlasionen (Windmann et al., 2006). Vor allem rechts frontale Lé&sionen flihren zu
selteneren Wahrnehmungswechseln, was dafur spricht, dass der frontale Kortex
Wahrnehmungsénderungen initiieren kann. Passend dazu zeigte eine Studie, in der
spontane Wahrnehmungsanderungen bei binokuldrem Wettstreit mit stimulus-induzierten
Wahrnehmungsénderungen verglichen wurden, starkere Aktivierungen im rechten
inferior frontalen und parietalen Kortex (Lumer et al., 1998). Allerdings stellt sich hier
die Frage nach der funktionellen Bedeutung dieser Aktivierungen. Haben sie eine kausale
Bedeutung bei der Auslésung von Wahrnehmungswechseln durch ,,top-down“-Effekte
auf den visuellen Kortex oder reflektieren sie im Sinne eines ,,bottom-up“-Effekts eine
Reaktion auf Wahrnehmungswechsel, die im visuellen Kortex ausgeldst werden? Ein

Losungsansatz fiir dieses Problem liegt in der Analyse der zeitlichen Abfolge der mit
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Wahrnehmungsénderungen assoziierten Aktivitdtsanderungen. Sollten fronto-parietale
Aktivierungen spater auftreten als jene im visuellen Kortex, so sprache dies fiir einen
reinen bottom-up-Mechanismus, wahrend ein friheres Auftreten fronto-parietaler
Aktivierungen fiir deren kausale top-down Rolle sprechen wirde. Die mit fMRT
messbare hdmodynamische Antwort ist zwar relativ trage, was eine ungunstige zeitliche
Auflésung im  Vergleich zu elektrophysiologischen  Untersuchungen bedingt;
chronometrische  Analysen haben aber eine gute Reproduzierbarkeit der
h&modynamischen Antwort gezeigt, so dass Latenzunterschiede von wenigen hundert
Millisekunden zuverlassig messbar sind (Miezin et al., 2000; Formisano et al., 2002;
Henson et al., 2002). Darauf aufbauend wurde eine fMRT-Studie mit dem Ziel
chronometrischer ~ Analysen der mit Wahrnehmungsanderungen  assoziierten
Aktivierungen durchgefiinrt (Sterzer and Kleinschmidt, 2007). Wie in oben
beschriebenen Experimenten (siehe Kapitel 2 und 3) betrachteten die Probanden wéhrend
der fMRT-Messung einen bistabilen Scheinbewegungsstimulus (stroboskopische
Alternativbewegung). Als Kontrollbedingung folgte auf jeden Block bistabiler
Wahrnehmung ein Block, in dem eine disambiguierte Version der stroboskopischen
Alternativbewegung gezeigt wurde. Mit diesem Stimulus wurde die genaue Sequenz der
Wahrnehmungswechsel ,,nachgespielt”, die im vorausgehenden bistabilen Block mittels
Knopfdruck berichtet worden waren (Sterzer und Kleinschmidt, 2007, Fig. 1). Ahnlich
wie in der oben genannten Studie von Lumer et al. (1998) zeigten sich auch hier starkere
Aktivierungen  im  rechten  inferior  frontalen  Kortex bei  spontanen
Wahrnehmungsénderungen wahrend der bistabilen stroboskopischen Alternativbewegung

im  Vergleich zu  stimulus-induzierten =~ Wahrnehmungsanderungen in  der
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Nachspielbedingung (Sterzer und Kleinschmidt, 2007, Fig. 2). Starkere Aktivierungen
fanden sich auch in derselben Region in der linken Hemisphére, wéhrend im parietalen
oder okzipitalen Kortex keine Unterschiede zwischen Aktivierungen bei spontanen und
stimulusinduzierten Wahrnehmungsénderungen nachweisbar waren. Chronometrische
Analysen ergaben, dass die mit spontanen Wahrnehmungsanderungen assoziierten
Aktivierungen im rechten inferior frontalen Kortex im Mittel rund 800 ms friher
auftraten als bei stimulusinduzierten Wahrnehmungsanderungen (Sterzer und
Kleinschmidt, 2007, Fig. 3 und 4). Um systematische Unterschiede in der Latenz der
neuronalen Antwort zwischen spontanen und stimulus-induzierten auszuschlielRen,
wurden die Latenzunterschiede auch in anderen Regionen bestimmt. Allerdings wurden
solche Unterschiede in keiner anderen Region, die Aktivierungen im Zusammenhang mit
Wahrnehmungsunterschieden zeigte, gefunden. Hervorzuheben ist insbesondere, dass in
V5, dem extrastridren visuellen Areal, das wahrgenommene Anderungen der
Bewegungsrichtung kodiert, weder Amplituden- noch Latenzunterschiede nachweisbar
waren. Dies deutet darauf hin, dass extrastridare Areale Wahrnehmungsanderungen
ungeachtet dessen repréasentieren, ob sie spontan oder aufgrund von Stimulusdnderungen
zustande kommen. Die friher auftretenden inferior frontalen Aktivierungen kénnen also
nicht durch einen Bottom-up-Mechanismus, also etwa als Konsequenz friherer
okzipitaler Aktivierungen, erklart werden. Der Latenzunterschied im inferior frontalen
Kortex legt vielmehr nahe, dass die Aktivierungen in dieser Region kausal an der
Auslésung von Wahrnehmungsanderungen beteiligt sind.

Es muss betont werden, dass eine solche kausale Rolle prafrontaler Hirnregionen bei der

Ausldsung spontaner Wahrnehmungsanderungen keineswegs unvereinbar mit der These
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ist, dass auch lokale Mechanismen in sensorischen, also z.B. in extrastridren visuellen
Arealen, eine wichtige Rolle spielen. So gibt es zahlreiche Belege dafiir, dass
Adaptationsprozesse ebenfalls die Dynamik bistabiler Wahrnehmung mitbestimmen. Mit
zunehmender Dauer eines perzeptuellen Zustandes (z.B. vertikaler Bewegung bei der
stroboskopischen Alternativbewegung) adaptieren die Neuronen, die diesen Zustand
représentieren. Das heisst, ihre Aktivitdt nimmt ab und begunstigt dadurch ein Umkippen
in den anderen mdglichen Wahrnehmungszustand (z.B. horizontale Wahrnehmung). Es
ist aber denkbar, dass préfrontale Regionen in einen lbergeordneten Prozess involviert
sind, der kontinuierlich oder iterativ die aktuelle perzeptuelle Interpretation des
sensorischen Inputs Gberprift und eine Perzeptanderung herbeifiihrt, wenn das aktuelle
Perzept nicht mehr mit der sensorischen Evidenz Gbereinstimmt (Leopold and Logothetis,
1999). Dass bistabile Wahrnehmung auch durch ibergeordnete Prozesse mit bestimmt
werden kann, zeigt auch die Beobachtung, dass eine willkirliche Beeinflussung der Rate
von Wahrnehmungsénderungen oder des perzeptuellen Inhalts mdglich ist (Meng and
Tong, 2004). Allerdings bestand die Aufgabe der Probanden im hier beschriebenen
Experiment lediglich darin, das Auftreten von Wahrnehmungsanderungen zu berichten
und nicht diese willentlich zu beeinflussen. Somit scheint bistabile Wahrnehmung auch

durch unwillkirliche Gbergeordnete Prozesse beeinflusst zu werden.
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5. Mechanismen der Wahrnenmungsstabilisierung

Die bisher beschriebenen Arbeiten haben sich berwiegend damit beschaftigt, welche
neuronalen Mechanismen dazu beitragen, dass sich Wahrnehmung bei gleichbleibendem
sensorischem Informationseingang spontan andert. Umgekehrt muss aber auch gefragt
werden, warum die Wahrnehmung bei vollig ambigen Reizen (berhaupt bi-stabil ist,
warum sie sich also fir einige Sekunden stabilisiert bevor sich das Perzept wieder &ndert.
Eine Mdglichkeit dieser Frage nachzugehen ist die Manipulation der Perzeptstabilitat. So
kann zum Beispiel die Haufigkeit von Wahrnehmungswechseln deutlich reduziert
werden, wenn ambige Reize intermittierend, also mit kurzen Unterbrechungen gezeigt
werden (Leopold et al., 2002). Interessanterweise bleibt die Wahrnehmung auch tber
relativ lange Unterbrechungen bis zu einer halben Minute stabil, d.h., das Perzept beim
erneuten Erscheinen des ambigen Stimulus ist Oblicherweise dasselbe wie vor der
Unterbrechung. Diese Aufrechterhaltung einer perzeptuellen Interpretation Uber langere
Phasen der Abwesenheit des ambigen Stimulus legt einen aktiven gedéchtnisartigen
Prozess nahe, der den jeweiligen Wahrnehmungszustand aufrecht erhélt. Dieses
perzeptuelle Geddchtnis wurde in einem Verhaltensexperiment und einer nachfolgenden
fMRI-Studie untersucht (Sterzer and Rees, in press).

Als bistabiles Paradigma wurde binokularer Wettstreit verwendet. Mittels dichoptischer
Préasentation wurde gleichzeitig dem einen Auge ein Gesicht und dem anderen Auge ein
abstrakter Gitterreiz prasentiert, was in spontanen Wahrnehmungswechseln zwischen
dem Gesicht und dem Gitter resultiert (Sterzer und Rees, in press, Fig. 1). Sowohl flr das
Verhaltensexperiment als auch fur die fMRI-Studie wurde der Helligkeitskontrast der

beiden Stimuli bei jedem einzelnen Probanden so angepasst, dass die Wahrnehmung des
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Gesichts und des Gitters zu Beginn einer Stimuluspréasentation gleich wahrscheinlich
war. In dem Verhaltensexperiment wurde untersucht, ob das oben beschriebene
Gedéachtnis fur einen Wahrnehmungszustand spezifisch ist flr Situationen perzeptueller
Ambiguitadt. Zu diesem Zweck wurde der Gesicht-/Gitter-Reiz flr einige Sekunden
prasentiert. Nach einer einige Sekunden dauernden Unterbrechung wurde der Reiz dann
erneut flr eine Sekunde gezeigt. Die Aufgabe der Probanden war es, jeweils ihr Perzept
mittels Knopfdruck anzuzeigen. Es wurde dann bestimmt, wie hdufig das letzte Perzept
vor der Unterbrechung auch bei dem einsekindigen Testreiz nach der Unterbrechung
wieder berichtet wurde. Zum Vergleich wurde wieder eine ,,Nachspiel“-Bedingung (siehe
Kapitel 4) herangezogen: Das Gesicht und das Gitter wurden nun abwechselnd dem
linken und rechten Auge prasentiert, wobei dem jeweils anderen Auge ein leerer grauer
Bildschirm gezeigt wurde, so dass es nicht zu binokuldrem Wettstreit kam. Nach
Entfernung der Stimuli fir einige Sekunden wurde dann wieder das Gesicht und das
Gitter gleichzeitig, also in binokuldrem Wettstreit, fur eine Sekunde gezeigt. Wahrend
sich in der Wettstreitbedingung wie erwartet ein signifikanter Einfluss des Perzepts vor
der Unterbrechung auf das Perzept danach zeigte, war ein solcher Effekt in der
Nachspielbedingung nicht nachweisbar (Sterzer und Rees, in press, Fig. 1). Dieser
Befund zeigt, dass die Aufrechterhaltung eines perzeptuellen Zustands Uber
Stimulusunterbrechungen hinweg nur bei perzeptueller Ambiguitat eintritt. Der
gedachtnisartige Prozess, dessen mdgliche Funktion die Stabilisierung eines
Wahrnehmungsinhaltes ist, greift also nur in Situationen perzeptueller Labilitét.

In einer nachfolgenden fMRT-Studie wurde mit demselben Stimulusparadigma bei der

selben Gruppe von Probanden die neuronale Grundlage dieses Befundes untersucht.
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Besonderes Augenmerk wurde dabei auf die Aktivitat in extrastridren visuellen Arealen
gerichtet, von denen bekannt ist, dass dort die Aktivitat bei binokuldrem Wettstreit in
Abhéngigkeit von der Wahrnehmung fluktuiert. In der vorliegenden Studie galt das
Interesse vor allem der FFA, der Region im ventralen visuellen Kortex, in der
vorzugsweise Gesichter verarbeitet werden. Ahnlich wie in einer friineren Studie (Tong
et al.,, 1998) war die Aktivitdt wahrend der Wahrnehmung von Gesichtern in der
Wettstreit- wie auch in der Nachspielbedingung gleichermal3en erhéht. Wurde nun die
Aktivitat wahrend der Unterbrechungen der visuellen Stimulation untersucht, so fand sich
hierbei in der FFA in den Unterbrechungsphasen, denen die Wahrnehmung des Gesichts
vorausgegangen war, signifikant hohere Aktivitdt als nach vorausgegangener
Wahrnehmung des Gitters (Sterzer und Rees, in press, Fig. 2, 3 und 4). Allerdings war
dieser Unterschied wahrend der Unterbrechungsphasen spezifisch fir die
Wettstreitbedingung, war also nicht nachweisbar in der Nachspielbedingung. Diese
Parallele zu dem Ergebnis des Verhaltensexperiments, in dem der Gedachtniseffekt
ebenfalls spezifisch fur die Wettstreitbedingung war, legt nahe, dass extrastriare visuelle
Areale an der Stabilisierung des aktuellen perzeptuellen Zustands Uber
Stimulusunterbrechungen hinweg beteiligt sind.

In anderen Hirnregionen wurden keine signifikanten Unterschiede in der Aktivitat
waéhrend der  Stimulusunterbrechungen zwischen der Wettstreit- und der
Nachspielbedingung gefunden. Allerdings war das individuelle Ausmall des
Gedéachtniseffektes im Verhaltensexperiment, also die Wahrscheinlichkeit, dass nach der
Stimulusunterbrechung dasselbe Perzept berichtet wurde wie davor, signifikant korreliert

mit der Aktivitat in prafrontalen und parietalen Regionen (Sterzer und Rees, in press, Fig.
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5). Dieser Effekt war spezifisch fur Unterbrechungsphasen, denen die Wahrnehmung des
Gesichts vorausgegangen war und betraf bemerkenswerterweise Regionen, die auch bei
Arbeitsgedéchtnisaufgaben fir Gesichter und Objekte aktiv sind (Courtney et al., 1997).
Dies beweist zwar nicht, dass Wahrnehmung durch das Arbeitsgeddchtnis stabilisiert
wird, aber zumindest legt der Befund nahe, dass durch Arbeitsgedéchtnisaufgaben und
Perzeptstabilisierung bei bistabiler Wahrnehmung tberlappende Hirnregionen und damit
maoglicherweise dhnliche Mechanismen rekrutiert werden.

Zusammenfassend kann aus dieser Studie geschlossen werden, dass bei der Stabilisierung
eines Perzepts uber Stimulusunterbrechungen hinweg das aufrecht erhaltene Perzept in
funktionell spezialisierten extrastriaren Arealen kodiert wird. Ob diese Aktivitét
schlieflich  zum Wiederauftreten derselben Wahrnehmung bei der néachsten
Stimulusprasentation flihrt, hdngt mdglicherweise auch von der Aktivitat tbergeordneter
prafrontaler und parietaler Hirnregionen ab. Insgesamt legen die Ergebnisse der Studie
einen aktiven, gedachtnisartigen Prozess nahe, der der Stabilisierung wvon

Wahrnehmungsinhalten in Situationen perzeptueller Ambiguitét dient.
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6. Allgemeine Diskussion

Aus den hier beschriebenen Untersuchungen lasst sich zusammenfassend folgendes
Modell fiir die neuronalen Mechanismen bistabiler Wahrnehmung ableiten. Eine zentrale
Rolle fur die Reprasentation von Wahrnehmungsinhalten kommt den funktionell
spezialisierten extrastridren visuellen Kortexarealen zu. Die Aktivitat in diesen Arealen
spiegelt  die  bewusste  visuelle  Wahrnehmung  wider und  spontane
Wahrnehmungsénderungen  sind dort in  perzeptsspezifischer  Weise durch
Aktivitatsdnderungen reprasentiert (Sterzer et al., 2002; Sterzer et al., 2003; Sterzer and
Rees, in press). Zudem spielen extrastridre Perzeptreprasentationen auch eine Rolle bei
der Wahrnehmungsstabilisierung (Sterzer and Rees, in press). Soweit dies mit den heute
verfugbaren Methoden messbar ist, scheint die neuronale Aktivitat, die illusionéren
Wahrnehmungsénderungen zu Grunde liegt, im spezialisierten extrastriaren Kortex
weitgehend mit der Aktivitat bei realen, also durch die externe visuelle Stimulation
vorgegebene Wahrnehmungsanderungen bereinzustimmen (Tong et al., 1998; Sterzer
and Rees, in press). Es kann also davon ausgegangen werden, dass die Aktivitat im
extrastridren visuellen Kortex entscheidend fir den Realitatscharakter illusionarer
Wahrnehmung verantwortlich ist.

Der phanomenale Inhalt bewusster visueller Wahrnehmung beruht aber nicht auf einem
isolierten Prozess, der sich ausschlielich in den extrastriaren Kortexarealen abspielt, die
die jeweiligen Wahrnehmungsinhalte repréasentieren. Vielmehr spielen dabei
Interaktionen sowohl zwischen verschiedenen extrastridren Arealen, als auch zwischen
extrastriadrem Kortex und friihen visuellen Verarbeitungsebenen wie V1 eine Rolle. So

beeinflusst kontextuelle Information, die in unterschiedlichen extrastridren Arealen
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verarbeitet wird, das perzeptuelle Ergebnis, was durch die explizite Représentation der
kontextuellen Information ermdglicht wird (Sterzer and Kleinschmidt, 2005). Frihe
visuelle Verarbeitungsebenen wie V1 haben einen entscheidenden Einfluss auf den
perzeptuellen Inhalt des Bewusstseins. Eine Funktion von V1 liegt im ,,Gating®, d.h. im
Ausblenden von visueller Information, die mit der aktuellen perzeptuellen Entscheidung
in Konflikt steht (Sterzer and Kleinschmidt, 2005). V1 spielt aber auch eine Rolle bei der
Reprasentation illusiondrer Wahrnehmungsinhalte. So wird fehlende Information durch
retinotop spezifische Aktivitat in V1 ,aufgefllt, was durch Feedback von extrastridren
Arealen vermittelt wird (Sterzer et al., 2006). Die funktionelle Beziehung zwischen
extrastridrem Kortex und stridrem Kortex (V1) kann also so verstanden werden, dass die
Aktivitat in V1 an Ubergeordnete perzeptuelle Entscheidungen flexibel angepasst wird:
Durch Feedback-Signale von extrastridren Arealen kann fehlende Information in V1
aufgefllt werden, wéhrend widerspriichliche Information durch Unterdriickung von
Aktivitat in V1 ausgeblendet wird. Diese Mechanismen kdnnten dazu beitragen, dass wir
unsere Wahrnehmung der Welt trotz vieler Ambiguitdten und hadufig fehlender
Information stets als einheitlich und kohéarent erleben.

In das Zustandekommen perzeptueller Entscheidungen sind (ber sensorische
Reprasentationen im visuellen Kortex hinaus auch Ubergeordnete Prozesse involviert, an
denen prafrontale und parietale Hirnregionen beteiligt sind (Sterzer and Kleinschmidt,
2007). Diese Prozesse haben vermutlich eine Kontrollfunktion, die darin liegt, die
aktuelle Wahrnehmung durch einen Abgleich mit den sensorischen Eingangssignalen zu
uberprifen und gegebenenfalls eine Wahrnehmungsanderung zu initiieren. Umgekehrt

kann Aktivitat in prafrontalen und parietalen Regionen, die auch an der Bereithaltung von
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visueller Information im Arbeitsgeddchtnis beteiligt sind, zur Stabilisierung eines
Wahrnehmungsinhalts beitragen (Leopold and Logothetis, 1999; Sterzer and
Kleinschmidt, 2007). Diese Prozesse sind im Sinne einer Interaktion zwischen
sensorischen und Ubergeordneten Hirnregionen zu verstehen. So sind lokale Prozesse in
sensorischen Arealen, wie z.B. Adaptation und kompetitive neuronale Interaktionen
zwischen konkurrierenden Perzeptreprésentationen, entscheidende Faktoren fur die
Dynamik bistabiler Wahrnehmung (Blake and Logothetis, 2002); der Effekt dieser
lokalen Vorgange auf das perzeptuelle Ergebnis wird aber durch ubergeordnete
Mechanismen kontrolliert. So ist es zu erkldren, dass perzeptuelle Entscheidungen und
somit der phanomenale Inhalt bewusster Wahrnehmung durch kognitive Prozesse wie
willkirliche Aufmerksamkeitssteuerung beeinflusst werden kénnen (Meng and Tong,
2004).

Aus diesen Uberlegungen zu den Mechanismen bistabiler Wahrnehmung ergeben sich
neue Ansatzpunkte fiir das Verstandnis pathologischer Wahrnehmung, insbesondere von
Trugwahrnehmungen wie Halluzinationen. Wie bereits in der Einleitung erdrtert, haben
fMRT-Untersuchungen der neuronalen Korrelate von Halluzinationen auf eine zentrale
Rolle sensorischer Hirnregionen — im Falle visueller Halluzinationen vor allem der
funktionell spezialisierten extrastridren Areale — bei der Entstehung von Halluzinationen
hingewiesen (Ffytche et al., 1998; Dierks et al., 1999). Die Vermittlung als real erlebter
Wahrnehmungsinhalte durch Aktivitat in diesen Hirnarealen wird durch die
beschriebenen Befunde zur bistabilen Wahrnehmung bestatigt, so dass nunmehr die
zentrale Rolle des extrastridren Kortex fur das Zustandekommen bewusster visueller

Wahrnehmung als gesichert angenommen werden kann. Entscheidend ist die Frage, unter
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welchen Umstdnden diese Aktivitdt — anders als etwa im Fall von bildhaften
Vorstellungen, die ebenfalls von Aktivitdt in extrastridren visuellen Arealen begleitet sind
(Goebel et al., 1998; Ishai et al., 2000) — zu als real erlebten Halluzinationen fiihrt.

Aufbauend auf den hier beschriebenen Untersuchungen zur bistabilen Wahrnehmung
liegt die Hypothese nahe, dass eine Storung der Interaktion fronto-parietaler Regionen
mit sensorischen Arealen, die unter physiologischen Umstdnden eine sténdige
Uberpriifung der Ubereinstimmung von Wahrnehmung und sensorische Evidenz bewirkt
(Leopold and Logothetis, 1999; Sterzer and Kleinschmidt, 2007), zu dem
Zustandekommen von Halluzinationen beitragt. Einer einflussreichen Theorie zufolge ist
ein wesentlicher Pathomechanismus der Schizophrenie die Diskonnektion, also die
gestorte Interaktion zwischen Hirnregionen (Friston and Frith, 1995; Andreasen, 2000).
Insbesondere Halluzinationen als Symptom der Schizophrenie wurden mit einer gestorten
Konnektivitat zwischen frontalem Kortex und sensorischen Arealen in Verbindung
gebracht (Fletcher et al., 1999; Ford et al., 2002; Frith, 2005). Diese so gestorte
Interaktion konnte zu einem verminderten Einfluss Ubergeordneter Mechanismen fuhren,
die normalerweise die stdndige Re-evaluation der aktuellen Wahrnehmung kontrollieren.
Eine andere, mit der Diskonnektionshypothese in scheinbarem Widerspruch stehende
Theorie, besagt, dass neuronale top-down-Signale, die unter physiologischen Umstanden
zur Entstehung von bildhaften Vorstellungen und inneren Dialogen beitragen, bei
Patienten mit Schizophrenie hyperaktiv sind. Die so intrinsisch generierten
Wahrnehmungen kénnten dann nicht mehr durch andere Kontrollmechanismen — wie
inhibitorische Einfllisse aus anderen visuellen Arealen — reguliert werden und wirden

somit als real wahrgenommen (Grossberg, 2000). Wenngleich eine verstarkte
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Beeinflussung sensorischer Hirnregionen nicht durch unmittelbar durch gestorte
Konnektivitat erklart werden kann, so ist diese Theorie dennoch nicht unvereinbar mit
der Hypothese einer gestdrten Kontrolle der Wahrnehmung durch evaluative Prozesse
(Leopold and Logothetis, 1999; Sterzer and Kleinschmidt, 2007). Denkbar ware ein
Ungleichgeweicht zwischen verschiedenen top-down-Einflissen auf die Aktivitat
sensorischer Areale. So kdnnte der Einfluss der neuronal enkodierten Représentationen
von Vorstellungen, Erwartungen und Uberzeugungen ein Ubergewicht gegeniiber jenen
Mechanismen haben, die dem Abgleich der aktuellen Wahrnehmung mit der sensorischen
Evidenz dienen.

Neben Storungen der top-down-Kontrolle ist auch denkbar, dass Interaktionen zwischen
sensorischen Hirnarealen am Zustandekommen von Halluzinationen beteiligt sind
(Manford and Andermann, 1998). Pathologische Hyperaktivtat in Regionen, die an der
Repréasentation von Trugwahrnehmungen beteiligt sind, konnte beispielsweise Prozesse
verstarken, die das Auffiillen nicht vorhandener Information oder das Ausblenden von
mit dem Perzept im Widerspruch stehender Information auf der Eingangsebene der
visuellen Informationsverarbeitung bewirken. Diese Mechanismen kénnten zu der
lebendigen Klarheit und dem Realitatscharakter von Halluzinationen beitragen.
Umgekehrt kénnte eine verminderte Inhibition spontaner oder unter dem Einfluss von
top-down-Mechanismen entstehender Aktivitat in sensorischen Kortexarealen zum
Entstehen von Halluzinationen beitragen. So wird bei Halluzinationen im Rahmen der
Schizophrenie eine Stérung jener Mechanismen diskutiert, die normalerweise die
selbstgenerierte Aktivitat sensorischer Areale (z.B. bei Vorstellungen oder beim

Sprechen) inhibieren (Frith, 2005).

30



AbschlieBend sollte angemerkt werden, dass Halluzinationen sich nicht nur in
verschiedenen Sinnesmodalitdten und innerhalb einzelner Sinnesmodalitdten in
vielgestaltiger Weise manifestieren konnen, sondern auch bei einer Vielzahl
verschiedener ~ Stérungen  auftreten.  Dennoch  kénnen  pathophysiologische
Grundprinzipien der Entstehung des so komplexen wie vielgestaltigen Ph&nomens der
Halluzinationen herausgearbeitet werden. Die Bertcksichtigung der Unterschiede
zwischen den Sinnesmodalitdten und der spezifischen Pathomechanismen verschiedener
neuropsychiatrischer Storungsbilder wird sicher zu einem vertieften Verstdndnis von
Wahrnehmungsstorungen beitragen. Zusatzlich wird es aber nitzlich sein, auf die
Erkenntnisse, die aus Grundlagenuntersuchungen zu den Funktionsprinzipien der

Wahrnehmung gewonnenen wurden, aufzubauen.
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7. Zusammenfassung

Wahrnehmung ist nicht als eine Abbildung der AuBenwelt im Gehirn, sondern als ein
aktive, konstruktive Leistung des Gehirns zu verstehen. Ein eindrucksvoller Beleg fur
diese Auffassung sind Halluzinationen, also Wahrnehmungen, die unabhangig von
externen Reizen allein aufgrund intrinsischer Hirnaktivitat auftreten, aber fur das Subjekt
dennoch realen Erlebnischarakter haben. Um dem Verstdndnis dieses haufigen und
klinisch bedeutsamen Phanomens n&herzukommen, wurden Untersuchungen Uber die
neuronalen  Mechanismen  bistabiler ~ Wahrnehmung  durchgefuhrt.  Bistabile
Wahrnehmung ist ein Phdnomen, das bei Gesunden auftritt, wenn die sensorische
Information zweideutig ist. Dabei wechselt die Wahrnehmung spontan zwischen zwei
gleichermal’en mdglichen Interpretationen hin und her. Die Parallele zu Halluzinationen
besteht darin, dass Anderungen der Wahrnehmung spontan in Abwesenheit von
Anderungen der sensorischen Information allein aufgrund intrinsischer Hirnaktivitat
zustandekommen. In einer Reihe von Verhaltensexperimenten und fMRT-Studien
konnten neue Erkenntnisse (ber die neuronalen Grundlagen spontaner visueller
Wahrnehmungsénderungen und illusorischer Wahrnehmung bei Gesunden gewonnen
werden. Spontane  Wahrnehmungsénderungen sind mit transienten fMRT-
Signalerh6hungen in extrastridren visuellen Arealen assoziiert, die eine funktionelle
Spezialisierung fur die sich &ndernden Wahrnehmungsinhalte aufweisen (Sterzer et al.,
2002; Sterzer et al., 2003). Dies weist auf eine zentrale Rolle des extrastridren visuellen
Kortex bei der Reprasentation spontaner Anderungen phanomenaler Bewusstseinsinhalte
hin. Der Einfluss kontextueller Information, die zur Disambiguierung zweideutiger

Information beitrégt, wird Uber neuronale Aktivitét in extrastriaren Arealen vermittelt, die
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diese kontextuelle Information repréasentieren. Dariiber hinaus wird die Verarbeitung von
Information, die mit der aktuellen perzeptuellen Interpretation in Widerspruch steht, auf
fruhen kortikalen Verarbeitungsebenen unterdriickt (Sterzer and Kleinschmidt, 2005).
Umgekehrt ist auch das perzeptuelle Auffillen fehlender Information mit Aktivitat im
priméren visuellen Kortex assoziiert, was durch Feedback-Signale aus extrastridren
visuellen Arealen vermittelt wird (Sterzer et al., 2006). Diese Befunde sprechen daftr,
dass die subjektive Eindeutigkeit und Kohérenz visueller Wahrnehmung durch kortiko-
kortikale Interaktionen zwischen extrastridren Arealen und primdr visuellem Kortex
unterstitzt wird. Werden spontane mit stimulus-induzierten Wahrnehmungsanderungen
verglichen, so zeigen sich in extrastridaren visuellen Arealen keine Unterschiede im
fMRT-Signal (Sterzer and Kleinschmidt, 2007). Dagegen sind in prafrontalen Regionen
starkere und friihere Antworten bei spontanen im Vergleich zu stimulus-induzierten
Wahrnehmungsénderungen zu beobachten. Vor allem die zeitliche Prazedenz kann als
Hinweis auf eine kausale Rolle prafrontaler Aktivierungen bei der Ausldésung spontaner
Wahrnehmungséanderungen interpretiert werden (Sterzer and Kleinschmidt, 2007).
Untersuchungen zur Stabilisierung der Wahrnehmung zeigten neuronale Mechanismen,
die spezifisch in Situationen perzeptueller Zweideutigkeit dazu beitragen, dass ein
Perzept stabilisiert wird. Dabei spielen sowohl extrastridre visuelle Areale, die das
aktuelle Perzept reprasentieren, als auch prafrontale und parietale Regionen, die auch bei
Arbeitsgeddchtnisaufgaben aktiv sind, eine Rolle (Sterzer and Rees, in press).
Zusammenfassend kann festgehalten werden, dass extrastriare visuelle Areale von
zentraler Bedeutung fur das Zustandekommen bewusster Wahrnehmung sind, indem sie

sowohl in die Reprasentation von Wahrnehmungsinhalten und spontanen
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Wahrnehmungsénderungen als auch in die Perzeptstabilisierung involviert sind.
Zusétzlich spielen Interaktionen zwischen verschiedenen visuellen Arealen und
Verarbeitungsebenen und die Kontrolle durch tbergeordnete Prozesse in frontalen und
parietalen Hirnregionen eine wichtige Rolle beim Zustandekommen spontaner
Wahrnehmungsénderungen in  Abwesenheit von Anderungen der sensorischen
Information. Aus diesen Erkenntnissen lassen sich neue Ansétze fur das theoretische
Verstdndnis und fir die empirische Untersuchung der neuronalen Grundlagen

pathologischer Wahrnehmungszustédnde wie Halluzinationen ableiten.
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