WAHRNEHMUNG VON SCHEINKONTUREN-WIE SICH DAS GEHIRN |LLUSIONEN MACHT

Die Wahrnehmung von
Scheinkonturen - Wie sich
das Gehirn lllusionen macht

Andreas Nieder

Zusammenfassung

Obwohl Scheinkonturen kein physikalisches Korrelat besitzen, werden sie als reale
Grenzen wahrgenommen. Derartige Sinnestauschungen ver deutlichen, dass das Ge-
hirn ‘Wahr scheinlichkeitserwagungen’ Uber die Beschaffenheit der AuRenwelt anstellt,
die Uber die blof3e Reproduktion von Sinnesdaten hinausgehen. Die Wahrnehmung
von Scheinkanten l&sst sich nicht einfach alsneurale Fehlfunktion begreifen; sieresul-
tiert vielmehr ausder Féhigkeit desvisuellen Systems, unvollstandige Objektgrenzen,
die haufig in visuellen Szenen auftreten, zu erganzen. Dadurch l&sst sich verstehen,
weshalb sich die Repréasentation von Scheinkonturen unabhéngig in unterschiedlich
evolvierten Gehirnen (Saugetiere, Vogel und I nsekten) entwickelt hat, denn Mensch
und Tier sehen sich gleichen visuellen Randbedingungen gegeniiber. Rein sensorische
Ver ar beitungspr ozesse auf fr ihen Stufen der Sehbahn scheinen fiir dieWahrnehmung
von Scheinkanten ver antwortlich zu sein. M odulatorische Eingéange aus tiber geor dne-
ten Verarbeitungsstufen kénnen die Aktivitét von Neuronen, die Scheinkanten signali-
sieren, allerdings veréandern. Die Forschung zu visuellen Illusionen leistet einen wich-
tigen Beitrag bezliglich der Aufklarung von Wahrnehmungsvor gangen. Zugleich ver-
deutlicht sie, dass Wahrnehmung einen aktiven Prozef3 darstellt, der durch die Ver-
schaltungsprinzipien des Gehirns wesentlich mitbestimmt wird.

Abstract

Perception of illusory contures - how the brain causesillusions.

Illusory contours are perceived as real borders although they have no physical coun-
terpart. Such perceptual illusionsillustrate that the brain performs ‘probability esti-
mates about the outer world that go beyond a merereproduction of sensory data. The
perception of illusory contoursis not just a neural dysfunction, but is a result of the
visual system’sability tofill-in incomplete object boundariesthat appear quiteoftenin
visual scenes. This explains why the representation of illusory contours has emerged
independently in differently-evolved brains (of mammals, birdsand insects) that share
the samevisual constraints. Bottom-up processing at early levelsof thevisual pathway
seem to explain the perception of illusory contours. Modulating input from higher
processing stages, however, can changetheactivity of illusory-contour coding neurons.
Exploring visual illusions helps to explain the principles of perception. In addition,
visual illusions demonstrate that perception is an active process that is profoundly
influenced by the wiring schemes of the brain.

Keywords: perceptual completion; illusory contours; visual system; single-unit record-
ings

Einleitung

» Warum sehen die Dinge so aus, wiesie aus-
sehen?* fragte der deutsche Gestaltpsycho-
loge Kurt Koffka (1935). Sehen, mag man
antworten, bedeutet |etztendlich, dass Licht,
das mit Oberfléchen interagiert und reflek-
tiert wird, auf die Netzhaut des Auges trifft
und damit eine Folge von Nervenimpulsen
ausl ost, dieein Abbild der Aussenwelt nach-
zeichnen. Bei genauerem Hinsehen wird
man allerdings feststellen, dass es eine Fil-
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le von Erscheinungen gibt, die nicht allein
durch optische Information der Aussenwelt
zu erkldren sind. Besondersaugenfélig sind
sogenannte Wahrnehmungsillusionen; hier
wird —wie der Name schon andeutet — dem
Sehsystem offensichtlich etwas vorge-
tauscht. Ausserst beeindruckende Wahrneh-
mungsillusionen sind die sogenannten
Scheinkanten oder —konturen, die bereitsvon
Schumann (1900) beschrieben worden sind.
Scheinkonturen werden a's deutliche visu-
elle Grenzen dort wahrgenommen, wo kei-

ne Helligkeitskontrastgradienten oder spek-
trale Gradienten anzutreffen sind (Fig. 1).
In diesem Sinne handelt es sich um Kontu-
ren ohne physikalisches Pendant. Allerdings
entstehen Scheinkanten nur dann, wenn ge-
eignete Hintergrundinformationen in einer
visuellen Szene vorhanden sind, sogenann-
te induzerende Elemente.

Koffkas scheinbar einfache Frage 18sst
sich also nicht allein durch Verweis auf ge-
genebe Sinnesdaten einer objektiven Aus-
senwelt beantworten. Denn letztlich ist al-
leswaswir sehen einevom Gehirn aktiv mit-
gestaltete Rekonstruktion basierend auf In-
formationen aus dem Zusammenspiel von
Licht und Materie. In den allermeisten All-
tagssituationen werden die Sinnesdaten und
die darauf basierenden Wahrnehmungen
Ubereinstimmen. Doch wennimmer sich das
Sehsystem mehr oder weniger zweideutigen
Szenen gegeniibersieht, wird es gemass sei-
ner Verschaltungsprinzipien eine Szene zu
vervollstéandigen versuchen, um eine wahr-
scheinliche oder vertraute Wahrnehmung zu
erzeugen. Sind die zugrundeliegenden
“Wahrscheinlichkeitserwégungen’ (d.h. neu-
ronalen Verschaltungen und Algorithmen)
falsch, kommt es zu missgltickten Wahrneh-
mungskonstrukten, zu visuellen lllusionen.
Gerade weil visuelle Illusionen — wie eben
Scheinkonturen — das aktive Mitwirken des
Gehirns am Wahrnehmungsprozess so deut-
lich vor Augen fuhren, bieten sie eine will-
kommene Mdglichkeit, Wahrnehmung und
neuronal e Aktivitét zu verbinden.

Lange Zeit wurde die Wahrnehmung von
Scheinkanten ausschliesslich beim Men-
schen untersucht. Dies anderte sich schlag-
artig, als Rudiger von der Heydt, Ester Pe-
terhans und Gunter Baumgartner in einer
richtungsweisenden Arbeit aus dem Jahre
1984 in der visuellen Grosshirnrinde (Kor-
tex) von Affen Neuronen beschrieben, die
zusétzlich zu Kontrastkonturen auch Schein-
konturen signalisierten. Inspiriert durch die-
se Befunde folgten in den kommenden Jah-
ren Verhaltensuntersuchungen und neuro-
physiologische Ableitungen an ganz ver-
schiedenen Tierarten. Dabei zeigtesich, dass
Tiere mit unabhangig entwickelten Sehsy-
stemen dieser Art von optischer Tauschung
unterliegen.

Tiere sehen Scheinkanten...

SAuger. In der Klasse der Sugetiere wurde
vor alem die Wahrnehmung von Katzen
untersucht. Katzen kdnnen Kanizsa-Quadra-
te erkennen, die — @hnlich wie das Kanizsa-
Dreieck —durch das Fehlen geeigneter Teile
in Hintergrundkreisen (‘pac men’) zustan-
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Abb. 1: Beispiele fiir Scheinkonturen. A) Kanizsa-Dreieck. B) Vervollstandigung der
Kopfformen in einer komplexen Figur. C,D) Wahrnehmungsvervolistandigung in einer
natiirlichen Szene. Miihelos erkennt das Sehsystem die vollstandige Form des Brillenpin-
guins in der Photographie (C). Werden lediglich die Luminanzkontrast-Gradienten der
gleichen Photographie dargestellt (D), wird deutlich, dass viele Konturen des Pinguins
(z.B. an Kopf und Riicken) unvollstandig sind und erganzt werden.

dekommen (Bravo et al. 1988). Daneben
konnte gezei gt werden, dass Katzen die Ori-
entierung von Scheinkonturen wahrnehmen,
diedurch Licken in Hintergrundkreisen oder
durch phasenverschobene aneindandergren-
zende Halbkreise erzeugt werden (Abb. 2A)
(DeWeerd et a. 1990). Im Vergleich zu ‘rea-
len” Konturen konnten die Katzen die Ori-
entierung von Scheinkanten allerdings we-
niger prézise detektieren.

Vogel. Bei Vogeln konnte die Wahrneh-
mung von Scheinkanten bel Schleiereulen
nachgewiesen werden (Nieder und Wagner
1999). Hierbel wurden Eulen mittelsoperan-
ter Konditionierung zunéchst darauf dres-
siert, ‘reale (d.h. durch Kontrastgrenzen er-
zeugte) Dreiecke und Quadrate zu unter-
scheiden. Wéhrend die Eulen diese Aufgabe
| 6sten, wurden — ohne die Eulen darauf vor-
zubereiten - in gewissen Absténden Dreiek-
ke und Quadrate gezeigt, welche mittels
Scheinkonturen definert waren. Die Schein-
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grenzen wurden zum einen durch Liickenim
Hintergrundgitter, zum anderen mittels Pha-
senverschiebung der Hintergrundlinien er-
zeugt (Abb. 2B). Obwohl die Tiere nicht auf
die Unterscheidung dieser Scheinfiguren
dressiert waren, ordneten sie Scheindreiek-
ke und -quadrate spontan den ‘realen’ Drei-
ecken und Quadraten zu (Transfer). Dieses
Ergebnis deutet darauf hin, dass Schleiereu-
len Scheinkonturen alsreale Grenzen sehen.

Insekten. Auch unter den Insekten, einem
von den Wirbeltieren weit entfernten Zweig
des Stammbaums, gibt es Vertreter, die
Scheinkanten sehen. Honigbienen wurden
erfolgreich darauf dressiert, dieNeigung von
Kanizsa-Rechtecken zu unterscheiden
(Abb. 2C) (vanHateren et al. 1990). DieBie-
nen versagten bei dieser Aufgabe, wenn die
Kontur-induzierenden Hintergrundkreise
wahllosrotiert wurden, so dasskeine Schein-
kanten erzeut wurden (Kontrolle). In einer
anderen Studielernten Bienen, die Orientie-
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Abb. 2: Tiere sehen Scheinkonturen. A)
Katzen, die auf die Detektion der Orientie-
rung von Balkenreizen trainiert waren,
konnten (mit verminderter Prazision) auch
die Orientierung von Scheinkanten
erkennen. B) Schleiereulen lernten weiss
umrandete Quadrate und Dreiecke zu
unterscheiden. In Transferversuchen losten
sie die Diskriminierungsaufgabe auch wenn
die Figuren durch Scheinkonturen erzeugt
waren. C) Honigbienen beurteilten die
Orientierung von Kanizsa-Rechtecken in
gleicher Weise wie die Orientierung
weisser Balken. Wenn die Kantenillusion
durch Rotierung der Hintergrundkreise
zerstort wurden (Kontrolle), versagten die
Bienen erwartungsgemass.

rung von Scheinkanten zu unterscheiden, die
durch phasenverschobene aneinandergren-
zende Gitterlinien erzeugt waren (Horridge
et a. 1992). Diese Befunde sind umso er-
staunlicher, als das visuelle System von In-
sekten grundsétzlich andersaufgebaut ist al's
dasienige von Végeln oder Saugetieren. Und
dennoch unterliegen all diese Tiereder glei-
chen Sinnestéuschung.

...und ihre Neurone signalisieren
Scheinkanten

SAuger: DasvisuelleArea ‘V1' (auch‘Area
striata’, ‘Brodmanns Area 17’ oder ‘ primé-
rer visueller Kortex’ genannt) bildet bei Sau-
gern die unterste kortikale Stufe der hierar-
chisch organisierten ‘geniculo-striatalen’
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Sehbahn und sendet seinerseits Information zum visuellen Areal
‘V2' weiter (Abb. 3A). Neuronen in diesen Gebieten besitzen rela-
tiv kleine‘rezeptive Felder’, d.h. sie kodieren einen sehr beschrank-
ten Bereich des Gesi chtsfel des von wenigen Grad Sehwinkeln. Ner-
venzellenin V1 haben im wesentlichen die Funktion, Kontrastgren-
zen, Bewegung, binokul &re Disparation und spektrale Information
zu extrahieren, sehr basale Aufgaben also. Und dennoch sind be-
reitsin V2 wacher Affen Neuronen vertreten, die durch eine Erho-
hung ihrer Entladungsfrequenz sowohl Kontrast- als auch Schein-
konturen signalisieren. (von der Heydt et al. 1984). Getestet wur-
den Scheinkanten, die durch Phasenverschiebung aneinandergren-
zender paralleler Hintergrundlinien erzeugt wurden (von der Heydt
und Peterhans 1989), sowie illusorische Konturen, wie sie in Ka-
nizsa-Figuren anzutreffen sind (Peterhans und von der Heydt 1989).
Dabei zeigte sich, dass Zellen, welche die Orientierung illusori-
scher (und realer) Konturen durch Erhéhung der Entladungsrate re-
lativ zur Grundaktivitét beantworteten, fast ausschliesslich im vi-
suellen Areal V2 zu finden waren (Abb. 4). Zellen im priméren vi-
suellen Kortex (Area V1) schienen diese Fahigkeit noch nicht zu
besitzen und bendtigten zusammenhangende Kontrastgrenzen um
aktiviert zu werden (von der Heydt und Peterhans 1989; Peterhans
und von der Heydt 1991).

Der Befund, Scheinkanten-empfindliche Zellen seien erst ab V2
zu finden, rief mehrere Arbeiten hervor, in denen derartige Zellen

Alfe

doral

o

Abb. 3: Vereinfachte Darstellung der frithen Verarbeitungsstufen
der geniculo-striatalen Sehbahn der Sauger (Affe) und der thalamo-
fugalen Sehbahn der Vogel (Eule). A) Vom Auge wird tiber den
Nervus opticus visuelle Information zum Corpus geniculatum
laterale (CGL, in der Tiefe des Gehirns) des Zwischenhirns
projeziert. Das CGL sendet seinerseits Fasern in die primare
visuelle Grosshirnrinde (Area V1), welche wiederum nach Area V2
projeziert, der mehrere visuelle Areale nachgeschaltet sind. B) Die
der geniculo-striatalen Bahn aquivalente Struktur der Vogel, die
thalamo-fugale Bahn, ist bei Eulen besonders stark ausgepragt.
Information aus der Netzhaut des Auges wird tiber den Nucleus
opticus principalis thalami (OPT) des Zwischenhirns an den
visuellen Wulst im Vorderhirn weitergeleitet. Die thalamischen
Fasern enden im Nucleus intercalatus des Hyperstriatum accesso-
rium (IHA), der seinerseits v.a. auf das Hyperstriatum accessorium
(HA) projeziert. Cb, Cerebellum; MO, Medulla oblongata; TO,
Tectum opticum.

bereits in V1 von Sdugern beschrieben wurden. Einige dieser Ar-
beiten werden weiterhin kontrovers diskutiert. Bei elektrophysio-
logischen Ableitungen aus dem visuellen Kortex narkotisierter Kat-
zen fanden sich in V1 (und V2) Neurone, die Scheinkanten beant-
worteten (Redies et al. 1986; Sheth et al. 1996). Auch in V1 narko-
tisierter Affen wurde von Scheinkanten-detektierenden Zellen be-
richtet (Grosof et al. 1993), allerdings wurden in dieser Studie Rei-
ze verwendet, die deutliche lokale Kontrastgrenzen enthielten, und
somit nicht als Scheinkonturen im eigentlichen Sinne anzusehen
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sind. In einer neuren Arbeit tber den visuellen Kortex narkotisier-
ter Affen berichten Ramsden et al. (2001), dass Zellen in V1 und
V2 Scheinkanten signalisieren, allerdings mit entgegengesetzter Ori-
entierungspréferenz. Konturorientierungen, die als Kontrastkontu-
ren eine maximale Entladung hervorriefen, bewirkten als Schein-
kanten eine neuronale Hemmung in V1. Die Autoren spekulieren,
dass durch diesen Mechanismus illusorische Konturen von realen
Konturen unterschieden werden kdnnten. Schliesslich fanden auch
Lee und Nguyen (2001) in V1 des verhaltenstrainierten Affen Zel-
len, welche Scheinkanten in Kanizsa-Quadraten detektierten. Von
dieser Arbeit wird im folgenden noch die Rede sein.

Die Repréasentation von Scheinkanten beim Séugetier ‘ Menschen’
wurde mit hilfe bildgebender Verfahren untersucht. Mittels funk-
tioneller Kernspintomographie (fMRI, functional magnetic reso-
nanceimaging; auch Magnet-Resonanz-Tomographie genannt) und
Positronenemissionstomographie (PET) werden Veranderungen der
Sauerstoffséttigung des Blutes gemessen, welche durch aktivierte
Neuronen hervorgerufen werden. Friihe Studien berichten eine
schwerpunktmassige Aktivierung in extra-striatalen Regionen (wie
V2) durch stationére illusorische Konturen (Hirsch et al. 1995;
Ffytche und Zeki 1996). Jiingere Arbeiten betonen einerseits die
Verarbeitung von Scheinkanten sowohl in V1 alsauch V2 (Larsson
et al. 1999), andererseits wird von einer Représentation illusori-
scher Konturen entlang der gesamten Sehbahn ausgegangen (Men-
dolaet al. 1999). Bewegte Scheinkanten aktivieren neben V1 auch
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Unit 3G03

2° 0.55 (29

Abb. 4: Antworten einer Zelle in V2 eines
wachen Affen auf verschiedene Konturen.
Wahrend der Affe auf ein Kreuz fixierte,
wurden Konturen iiber das rezeptive Feld
(Ellipse) vor und zuriick bewegt. Korrespon-
dierend zu den Reizen (links) ist die
neuronale Antwort als Punkt-Raster-
Histogramme dargestellt (rechte Seite);
jeder weisse Punkt im Histogramm
reprasentiert ein Aktionspotential. Diese
Zelle reagierte sowohl auf einen bewegten
weissen Balken (A), als auch auf eine
Scheinkante, die durch phasenverschobene
aneinandergrenzende Gitterlinien erzeugt
wurde (D). Die gleiche Zelle signalisierte
auch eine Scheinkontur, die eine optische
Liicke zu iiberbriicken scheint (B), aber die
Entladung verschwindet, wenn die
schwarzen Liniensegmente abgeschlossen
sind und die lllusion erlischt (C). E)
Entladung der Zelle ohne Reiz. Die Zahlen
unterhalb jedes Histogramms zeigen die
Entladungsrate pro Bewegungszyklus.
Abbildung aus Peterhans und von der
Heydt 1991. Abgedruckt mit Genehmigung
von Elsevier Science.

Area V5 (MT), die eine zentrale Rolle bel
der Verarbeitung von Bewegung einnimmt
(Goebel et a. 1998; Seghier et al. 2000).
Zwei der genannten Studien berichten von
stérkerer Aktivierung durch Scheinkantenin
der rechten Hemisphére (Hirsch et al. 1995;
Larsson et al. 1999).

Vogel. Bel VOgeln hat sich die sogenann-
te‘thalamo-fugale’ Vorderhirn-Sehbahn ent-
wickelt, diealsEquivalent der oben beschrie-
benen Saugersehbahn anzusehen ist, aber
unabhangig davon entstanden sein dirfte
(Abb. 3B). Uberdies sind funktionelle Ein-
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heitenim Vogelhirn eher in Kernen angelegt,
wohingegen der Kortex der Suger aus Zell-
schichten besteht. Doch trotz der unter-
schiedlichen evolutionéren Entwicklung der
Hirnstrukturen findet auch bei Vogeln die
Detektion von Scheinkanten auf frilhen Ebe-
nen des visuellen Systems statt. Der soge-
nannte‘visuelleWulst’, dasAnal ogon zu frii-
hen kortikalen Strukturen wie V1 und V2
bei Saugern, enthélt eine Vielzahl von Neu-
ronen, die Scheinkonturen wie reale Kanten
signalisieren. Bei Ableitungen von Einzel-
zellen aus dem visuellen Wulst wacher, ver-
haltenstrainierter Schieiereulen beantworte-
ten nahezu alle untersuchten Neuronedieim
Verhalten getesteten Scheinkanten (Abb. 5),
wenngleich auch mit einer niedrigeren Ent-
ladungsrate im Vergleich zu Kontrastkontu-
ren (Nieder und Wagner 1999). Diese Ko-
dierung von Scheinkanten war unabhéngig
von der Beschaffenheit des Hintergrundgit-
ters.

Insekten. Selbst im grundsétzlich anders
aufgebauten Sehsystem von Insekten wur-
den neuronale Antworten auf Scheinkanten
gefunden. Leider wurde bisher nur von ei-
ner einzigen Zelle in der optischen Lobula
einer Libelle berichtet, die sowohl auf Kon-
trast- als auch Scheinkonturen reagierte
(Horridge et a. 1992).

Erklarungsansatze zur Entstehung von
Scheinkanten

Traditionellerweise wurde die Wahrneh-
mung von Scheinkanten durch kognitive
Wahrnehmungstheorien erklart (Gregory
1972). Die Vervollstandigung illusorischer
Konturen wird hierbei als Versuch des vi-
suellen Systems gedeutet, die wahrschein-
lichste Lésung fir ein Wahrnehmungspro-
blem zu finden (Rock und Anson 1979). Das
visuelle System findet die Antwort fur ei-
nen mehrdeutigen Reiz. Sobald eine Wahr-
nehmung auf der kognitiven Ebene erkannt
und akzeptiert worden ist, wird sie zur ‘Fi-
gur’ die vom ‘Hintergrund’ abgehoben ist.
Gemal3 kognitiver Theorien beruht die
Wahrnehmung von Scheinkanten darauf,
dass Objektprototypen, die durch Lernen
und Erfahrung erworben worden sind, auf
eine mehrdeutige visuelle Szene angewandt
werden. Insofern eine Vorinformation not-
wending ist, diemit einem sensorischen Ein-
druck zur Deckung gebracht werden kann,
handelt essich hierbei um einen ‘top-down’
Vorgang, also um eine Information, dievon
den héheren, kognitiven Verarbeitungsstu-
fen des visuellen Systems (bzw. der Wahr-
nehmung) auf die niederen, rein sensori-
schen Ebenen der Sehbahn einwirkt.
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Abb. 5: Antworten eines Neurons aus dem
visuellen Wulst einer wachen Schleiereule.
‘Reale’ Konturen (A) und Scheinkonturen
(B-F) wurden iiber das rezeptive Feld der
Zelle (in Pfeilrichtung) bewegt. Die Punkt-
Raster-Histogramme (rechts) zeigen
wieder die neuronale Entladung bei
mehrmaliger Reizprasentation (jeder
schwarze Punkt stellt ein Aktionspotential
dar). Die entsprechende Reize sind jeweils
auf der linken Seite zu sehen. Diese Zelle
beantwortete sowohl den Balkenstimulus
(A), als auch Scheinkanten, die durch
phasenverschobene Liniengitter mit einem
Linienabstand von 0.25 (B), 0.5 (C), 1 (D)
und 2 Grad Sehwinkel (E) erzeugt wurden.
Die Zelle signalisierte auch eine Schein-
kontur, die durch Liicken im Hintergrundgit-
ter erzeugt wurde (F). G) Wenn die
Hintergrundlinien ohne Phasenverschie-
bung aneinandergrenzten und damit keine
Scheinkante hervorriefen (Kontrolle),
zeigte die Zelle keine erhohte Entladung
(nach Nieder und Wagner 1999).

Diese traditionelle, kognitive Sichtweise
zur Entstehung von Scheinkanten sieht sich
seit einigen Jahren zuhnehmend in den Hin-
tergrund gedréngt. Detaillierte psychophy-
sische Studien an Menschen und vor allem
neurophysiol ogische M essungen am Gehirn
von Tieren legen den Schluss nahe, dass be-
reits sehr frithe Verarbeitungsebenen desvi-
suellen Systems die Wahrnehmung von
Scheinkanten erkléren kénnen.

Psychophysische Studien beim Menschen.
Eine Reihe psychophysischer Untersuchun-
gen weisen darauf hin, dass reale und illu-
sorische Konturen eine ahnliche Bewertung
auf frihen Stufen der visuellen Wahrneh-
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mung erfahren. Ein besonders interessantes Phdnomen in diesem
Zusammenhang stellt der Neigungs-Nacheffekt (tilt aftereffect) dar.
Schaut man einige Sekunden auf Linien, die relativ zur Vertikalen
gegen den Uhrzeigersinn gedreht sind, so erscheinen unmittelbar
anschliefiend vertikal ausgerichtete LinenimUhrzeigersinn gedreht.
Die Wahrnehmung der Orientierung wird also entgegen der adap-
tierten Orientierung verschoben. Interessanterweise 16sen Schein-
konturen ebenso wie Kontrast-K onturen diesen Neigungs-Nachef-
fekt aus (Smith und Over 1975). Wird auf reale Linien adaptiert, so
ist der Neigungs-Nacheffekt fir anschlief3ende reale und illusori-
sche Konturen gleich stark. Ist der adaptierende Stimulus allerdings
eine Scheinkante, so resultiert ein signifikant schwécherer Neigungs-
Nacheffekt. Letzteres wird damit erklért, dass Scheinkanten ledig-
lich von einem Teil der orientierungsempfindlichen Neuronen in
der visuellen Grofhirnrinde signalisiert werden (Paradiso et al.
1989). Insgesamt scheint es also deutliche Uberkreuzungen bei
Wahrnehmungseffekten von realen und illusorischen Konturen zu
geben; Scheinkonturen und reale Konturen werden demzufolge ver-
mutlich von &hnlichen Mechanismen auf frithen Verarbeitungsebe-
nen reprasentiert.

Elektrophysiol ogische Ableitungen von Neuronen. Uberraschen-
derweise wurden Neuronen, die Scheinkanten signalisieren, bereits
auf sehr frilhen Verarbeitungsstufen der Sehbahn gefunden, nam-
lichin denvisuellenArealen V1 und V2 der Sduger bzw. im visuel-
len Wulst von Végeln (Abb. 3). Solch frihe Représentation von
Scheinkanten wenige Synapsen nach dem visuellen Eingang uber
die Netzhaut des Auges spricht fiir rein sensorische Mechanismen,
die allein aufsteigende (bottom-up) Informationen auswerten, und
gegen den Einfluss absteigender (top-down) Projektionen aus ko-
gnitiven Gehirnarealen.

Jiingste el ektrophysiol ogische Studien weisen allerdings auf eine
komplexere Verarbeitung jenseits rein aufsteigender Informations-
verarbeitung hin. Lee und Nguyen (2001) trainierten Affen, einen
Punkt zu fixieren, gleichzeitig aber ihre Aufmerksamkeit auf ein
Kanizsa-Quadrat zu richten. Bel Ableitungen ausdem visuellen Kor-
tex zeigten sich sowohl in V1 alsauchin V2 Antworten auf illuso-
rische Kanten. Entgegen der wohlbekannten Richtung des Infor-
mationsflusses von V1 nach V2 zeigte sich aber, dass Neuronen in
V2 die Scheinkanten friiher signalisierten als Zellen in V1. Offen-
sichtlich wurden Scheinkanten in V2 erstmals detektiert und an-
schliessend dieses Signal Uber Riickprojektionen nach V1 zuriick-
geleitet. Dieser Befund deutet darauf hin, dass Riick- und Querpro-
jektionen innerhalb des visuellen Kortex durchaus eine Rolle bei
der Kodierung von Scheinkanten spielen. Doch welche Funktion
konnte diese Ruickprojektion nach V1 haben, wenn doch die Infor-
mation bereits auf einer fortgeschrittenen hierarchischen Stufe der
Sehbahn vorhanden ist? Lee und Nguyen (2001) stellen die Hypo-
these auf, dass die innerkortikale Riickprojektion globaler Schein-
kanteninformation ausV2 durch die zusétzliche Verarbeitung inV1
noch prézisiert werden konnte, denn V 1-Neuronen besitzen kleine-
re rezeptive Felder und damit eine bessere réumliche Auflésung.
Ein weiteres wichtiges Ergebnis dieser Studie betrifft die eindeuti-
ge Kodierung von illusorischen Konturen in V1 von wachen Affen.
Im Unterschied zu friiheren Arbeiten (von der Heydt, Peterhans
1989, Peterhans und von der Heydt 1989) mussten die Tiere ihre
Aufmerksamkeit auf den Ort richten, an dem das K anizsa-Quadrat
erschien. Eskdnnte sein, dassdieAntwortenin V1 durch Aufmerk-
samkeitseffekte vermittelt worden ist. Tatséchlich héufen sich in
den letzen Jahren die Hinweise, dass sich die Bedeutung eines Rei-
zesfur ein Tier entscheidend auf die neurale Verarbeitung auswirkt
(Moran und Desimone 1985; Treue und Maunsell 1996). Fur das
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WAHRNEHMUNG VON SCHEINKONTUREN-WIE SICH DAS GEHIRN |LLUSIONEN MACHT

Exkurs

Modale und amodale
Vervollstandigung

Phanomene visueller Wahrnehmungs-Ver-
vollstandigung werden traditionellerweise
in modale und amodal e Vervollstandigung
unterteilt (Michotte et al. 1964). Modae
Vervollstéandigung bezieht sich auf die
Wahrnehmungs-Vervollstéandigung eines
Objektes im Vordergrund einer Szene, so
dass dle Teile einer vervollstandigten Fi-
gur die gleichen Attribute (‘Moden’) zei-
gen. Das beriihmte Kanizsa-Dreieck, das
durch die Wahrnehmung von Scheinkan-
ten zustandekommt (Abb. 6C), ist ein Bei-
spiel hierfir. Amodale Vervollsténdigung,
andererseits, meint das perzeptuelle ‘ Auf-
flllen’ von Objektenanteilen, diedem Blick
verdeckt sind (Abb. 6A). Teilweise ver-
deckte Objekte werden vollstandigt hinter
anderen, verdeckenden Objekten wahrge-
nommen (illustriert in Abb. 6B)

Neuere psychophysische Untersuchun-
gen stiitzen die Vermutung, dass die Wahr-
nehmung von Scheinkanten (modal) und
verdeckten Objektanteilen (amodal) auf
einem gemeinsamen Mechanismus basie-
ren kdnnten. Zum einen hangt die Klarheit
von Linien-induzierten Scheinkanten von
der genauen Beschaffenheit der Linienen-
den ab (Kennedy 1988). Die deutlichsten
Scheinkonturen werden mit abrupten Li-
nienenden erreicht, Linienenden, wie sie
entstehen wirden, wenn die Linien von
einem anderen Objekt Uberdeckt wirden
(Abb. 6E). Verdeckte Hintergrundlinien
wirden nicht zugespitzt (Abb. 6F) oder ab-
gerundet erscheinen (Abb. 6G), und genau
unter diesen Bedingungen sind keine kla-
ren Scheinkanten mehr wahrzunehmen.
Dartiberhinaus kénnen viele Figuren, die
durch Scheinkanten erzeugt werden, durch
leichte Modifikation al's verdeckte Objek-
te wahrgenommen werden (Kellman und

Versténdnis der Ablaufe im Gehirn eines
sich verhaltenden Organismus sind solche
Studien deshalb besonders wichtig.

Zusammenhang zwischen der Wahr-
nehmung und der neuralen Kodierung
von Scheinkanten

Neurone, die auf Scheinkanten reagieren,
wurden in verschiedenen Tierarten gefunden.
Aber représentieren die neurophysiologi-
schen Zellantwortenim visuellen Kortex von

216

Shipley 1991; Kellman et al. 1998). Wird
das Kanizsa-Dreieck (Abb. 6C) geringfi-
gig verandert, |8sst sich ein weisses Drei-
eck auf schwarzem Hintergrund erkennen,
dasdurch drei kreisrunde Offnungen einer
verdeckenden weissen Oberfléche gesehen
wird (Abb. 6D). In diesem Falle werden
keine Scheinkonturen wahrgenommen,
sondern das Dreieck wird amodal hinter der
verdeckenden weissen Oberflache vervoll-
standigt. Ob also ein Beobachter (modal )
illusorische Konturen wahrnimmt, oder
(amodal) verdeckte Konturen vervollstan-
digt, scheint im wesentlichen von der Tie-
fenanordung der fraglichen Figuren rela-
tiv zueinander abzuhangen. Wenn die feh-
lenden Konturen Teil einer nahen verdek-
kenden Figur sind (siehe Kanizsa-Dreieck),
dann werden Scheinkanten gesehen. Wenn
diefehlenden Konturen aber Teil einer fer-
nen, verdeckten Figur sind, dann werden
sieamodal hinter einer ndherliegenden Fi-
gur erganzt (Palmer 1999). Die neuralen
Mechnismen der Detektion von Scheinkan-
ten koénnten folglich auch zur Entschliis-
selung visueller Verdeckungsphanomene
beitragen.
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Abb. 6: Zusammenhang von modaler und
amodaler Wahrnehmungs-Vervollstandi-
gung.

Sdugern oder im visuellen Wulst von Végeln
tatséchlich die Wahrnehmung von Schein-
kanten? Ein wichtiges Kriterium zur positi-
ven Beantwortung dieser Frage ist die Gite
der Ubereinstimmung von zdllul&ren Antwor-
ten mit psychophysischen Befunden. Danur
sehr wenige Verhaltensdaten von Tieren vor-
liegen, miissen hierbei auch psychophysische
Daten von Menschen mit neurophysiologi-
schen Ableitungen verglichen werden.
Robustheit der Einzelzellantworten. I1lu-
sorische Konturen, die durch aneinander-

grenzende phasenverschobene Gitter her-
vorgerufen werden, sind selbst dann noch
deutlich sichtbar, wenn die Scheinkanten-
induzierenden Gitterlinien verandert werden
(z.B. durch Vergrosserung des L inienabstan-
des). Der globale Sinneseindruck geht also
nicht verloren, wenn lokale Merkmale des
Liniengitters variiert werden. Ein Neuron,
das fir diese globale Wahrnehmung einer
Scheinkante verantwortlich sein soll, mis-
stefolglich die gleiche Unabhéngigkeit von
|okalen Reizeigenschaften zeigen. Biszu ei-
nem Gitterlinienabstand von zwei Grad Seh-
winkel (entspricht 2 cm aus einer Beobach-
tungsdistanz von 57 cm) sehen Menschen
Scheinkanten deutlich (Soriano et al. 1996).
Werden die Linienabsténde noch grésser,
erlischt die Kantenillusion zunehmend. In-
teressanterweise antworten auch Zellen in
V2 desAffen sowie Wulst-Neuroneder Eule
bevorzugt auf illusorische Konturen, die
durch Gitterlinienabstdnde im Bereich von
bis zu 2 Grad Sehwinkel erzeugt werden
(Abb. 5B-E) (von der Heydt und Peterhans
1989; Nieder und Wagner 1999). Die opti-
malen Einzelzellantworten werden ferner
erzielt, wenn dieAnzahl an Kontur-induzie-
renden Gitterlinien im Bereich von 7 bis
13 Linien liegt (von der Heydt und Peter-
hans 1989). Diese Anzahl von Gitterlinien
ist auch fir Menschen hinreichend, um eine
Scheinkante deutlich zu sehen (Soriano et
al. 1996). Schliesslich wird eine Scheinkante
am deutlichsten dann wahrgenommen, wenn
die aneinandergrenzenden Gitterlinien ge-
nau um 180 Grad phasenverschoben (d.h.
exakt ‘auf Lucke' sind); wenn der Phasen-
winkel verkleinert wird, nimmt die Deut-
lichkeit einer Kontur nahezu linear ab (So-
riano et al. 1996). Diesen psychophysischen
Befund wiederspiegelnd antworten auch
Neurone im visuellen Wulst der Schleier-
eule signifikant weniger, wenn eine Schein-
kante durch 90 Grad anstatt 180 Grad Pha-
senverschiebung der Gitterlinine erzeugt
wurde (Nieder und Wagner 1999).
Haufigkeit von Einzelzellantworten auf
Scheinkanten. Um fir eine robuste Wahr-
nehumgung verantwortlich zeichnen zu kdn-
nen, sollten Neurone, die Scheinkanten si-
gnalisieren, gentigend héufig im visuellen
Vorderhirn anzutreffen sein. Im visuellen
Wulst von wachen Eulen kodierten mehr al's
90 % der untersuchten Zellen Scheinkanten
(Nieder und Wagner 1999). ImArea V2 des
wachen Affen belief sich der Anteil auf 44 %
(von der Heydt und Peterhans 1989). Bei
narkotisierten Katzen antworteten 42 % der
V1 Neuronen und 60 % der V2 Zellen auf
illusorische Konturen (Sheth et al. 1996).
Insgesamt scheinen die zellul&ren Antwor-
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ten bei Eulen, Katzen und Affen also robust
und haufig genug zu sein, um ein neurales
Korrelat fur diese Wahrnehmungsillusion zu
reprasentieren.

Die Bedeutung der Wahrnehmung von
Scheinkonturen

Konturen liefern wertvolle Informationen
Uber die Form visueller Objekte und neh-
men damit bei der Segregation von Figur
und Hintergrund eine Schllisselrolle ein. Ro-
buste Objekterkennung bedeutet fir ein Tier
nicht einfach eine akademische Spielerei,
sondern kann entscheidend fiir sein Uberle-
ben sein. Dies gilt zum einen fir mogliche
Beutetiere, die einen Beutegreifer rechtzei-
tig erkennen missen um fliehen zu kénnen.
Ein Beutetier kann auch versuchen, sich
durch Tarnung zu verbergen, und Tarnung
bedeutet nichtsanderesals Minimierung der
visuellen Parameter, die ein Objekt (in die-
sem Fall das Beutetier) von seiner Umge-
bung abheben.

Andererseits versucht der Beutegreifer,
diesen Tarnungsversuchen entgegenzuwir-
ken, indem er so viele visuelle Parameter
wie mdglich ausnutzt und eine Szene inter-
pretiert. Luminanzkontrast ist wohl der Pa-
rameter der Wahl wenn es um die Entdek-
kung von Objektgrenzen geht. Doch weiss
man, dass das Sehsystem an Prézision ge-
winnt, wenn es mehrere Parameter zur De-
tektion von Objektgrenzen heranzieht, wie
etwaBewegung, Muster, Farbe, Querdispa-
ration, usw. (Rivest und Cavanagh 1996).
So wurde die Hypothese aufgestellt, dasdie
Wahrnehmung von Scheinkanten einen
‘ Ent-tarnungmechanismus’ darstellen kénn-
te, der sich im Laufe der Evolution eigent-
lich zur Detektion teilweise verdeckter oder
anderweitig maskierter Objekte entwickelt
hat (Ramachandran 1987). Auf diesem Hin-
tergrund l&sst sich die Wahrnehmung von
illusorischen Konturen als Konsegquenz von
Hirnmechanismen verstehen, die entstanden
sind, um Liicken in physikalisch unvollstén-
digen Reizmustern ‘ aufzuftillen’ (Dresp und
Spillmann 2001). Und dasich alle Organis-
men einer dreidimensionalen Aussenwelt
gegenubersehen, in der sich Objekte i.d.R.
gegenseitig verdecken, sollte es nicht ber-
raschen, dass Tiere mit unabhangig evolvier-
ten Sehsystemen (mindestens Sauger, V6-
gel und Insekten) den gleichen ‘ Trick’ ent-
deckt haben. Ferner lasst sich auf dieser Ar-
gumentationsebene auch verstehen, weshalb
bei all diesen Tieren und bei uns Menschen
die Wahrnehmung von Scheinkonturen auf
sehr frihen Stufen der Sehbahn stattzufin-
den scheint, denn Mechanismen, diefir das
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Uberleben eines Organismus mitverantwort-
lich sind, mussen schnell, effizient und nar-
rensicher sein (Dresp 1997; Dresp und Spill-
mann 2001).
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