HOLK CRUSE

Beispiele fiir Informationsverarbeitung
im Zentralnervensystem

Die Untersuchung eines komplexen Problembereiches wird bei der
Anwendung naturwissenschaftlicher Methoden im allgemeinen da-
durch vercinfacht, daB aus der Fiille der Phiinomene relativ kar defi-
nieric und mdglichst einfach zu messende Fille ausgewiihit werden,
Der sich daraus ergebende Nachteil der Beschriinkung aul einen Teil
der Realitit wird ausgeglichen durch den Vorteil, auf diese Weisc auch
recht komplizierte Mechanismen im Detail anfkliren und verstehen zu
koénnen. Wie in verschicdenen Beitrigen dieses Bandes dargelegt, wer-
den dic Begriffic Information und Kommunikation sehr vielschichtig
verwandt, Im naturwissenschaftlich-technischen Bereich gibt es fiir
den Begrifl’ Information zwar eine exakte mathematische Definition,
doch erscheint es in diesem Zusammenhang sinnvoll, eine ctwas allge-
meinere und dem umgangssprachlichen Sinne nithere Begriflsbestim-
mung anzuwenden, Unter Information oder Informationsgehalt wird
der Inhalt der Signale verstanden, der zwischen einem Sender und
einem Empfinger ausgetauscht wird. Soll der Empfinger dic vom Sen-
der ahgegebene Information »verstehen« kénnen, so muB beiden, Sen-
der und Empfinger, der fiir dicsc Signale giiltige Code bekannt sein,
Es mul} also cin »gemeinsames Wissen« zugrunde liegen. Daher ist
beim Austausch von Information neben der reinen Informationsiiber-
tragung auch cin gewisses Maf} an Informationsverarbeitung notwen-
dig, ectwa beim Vergleich der ankommenden Signale mit dem abge-

speicherten Code. - '
Informationsiibertragung mit Riickgriff auf gemeinsames Wissen wird
hiufig mit dem Begriflf Kommunikation bezeichnet (Strohner, in die-
sem Band S.209-226). Kommunikation liegt demnach schon in dem
cinfachen Fall der Signaliibertragung und Signalerkennung bei biologi-
schen und bei technischen Systemen vor. Kommunikation setzt also
Informationsiibertragung zwischen zwei Systemen und Informations-
verarbeitung innerhalb der Systeme voraus. Im vorlicgenden Beitrag
werden einige Beispiele vorgestellt, an Hand derer Probleme der Infor-
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mationsverarbeitung, wie sic im Bereich bmluglschcr Forschung auftre-
ten, erliutert werden kénnen. :
Fragen zur Informatmnsverarbeltung in und der K.ommumka,tmn Zwi-
schen Systemen treten in verschiedenen Bereichen der Biologie auf
etwa aufl molckularem Niveau bei Regelvorgiingen in der Stoffwechsel-
physiologie oder in der Genetik, bei 6kologischen Systemen oder in der.
Ethologie. Das informationsverarbeitende System par excellence stellt
jedoch das Zentralnervensystem mit den Sinnesorganen als Eingang
und der Muskulatur als (wichtigstem) Ausgang dar. Die vorgestellten
Beispiele sind daher aus diesem Bereich ¢ntnommen, Zuniichst sollen
einfache Beispicle fiir informationsverarbeitende Systeine dargestellt
werden. Diese werden bevorzugt mit der Methode der Systemtheorie
beschrieben, Da der Begriff Systemtheorie im geisteswissenschaftlichen
- Bereich mit anderem Inhalt gefiillt ist als im naturwissenschaftlich-
‘technischen Bereich, soll die Bedeutung des letzteren hier kurz skizziert
werden. Die Systemtheorie stellt hier cin mathematisches Werkzeug ﬁ
dar, mit dessen Hilfe das Ubertragungsverhalten informationsverarbei-
tender Systeme quantitativ erfalit werden kann, Dic Systemtheorie, ge-
legentlich auch Tiltertheorie genannt, kann dann cingesetzt werden,
wenn das zu untersuchende System einen oder mehrere Einginge und
Ausginge besitzt, an denen zcitabhiingige Eingangs~ und Ausgangs-
werte (sogenannte Eingangs- und Ausgangsfunktionen) gemessen wer-
den kdnnen. Der Versuch, Systeme mit dieser Methode zu beschreiben,
wird auch Black-Box-Analyse oder Input-Output-Analyse genannt.

Die Systemtheorie ist vor allem ein Wcrkzeug zur Untersuchung von
Systemen, die so komplex sind, daB sie nicht ohne weiteres durch Un-
tersuchungen auf der Ebene ihrer Grundelemente verstanden werden
kénnen. Ein Beispiel fiir den Einsatz der Systemtheorie soll an Hand des
Bewegungsschens gegeben werden. Es handelt sich hierbei um ein Sy-
stem mit zwei Eingingen und ¢inem Ausgang, |

Das Grundelement der Inf‘ormatmnsvcmrbcltung im Nervansystcm ist .
die Nervenzelle (Neuron). Im allgemeinen wird sie als ¢in System mit
schr vielen (in der Gréfienordnung von tausend) Eingéingen und cinem
Ausgang dargestellt. Neuere Untersuchungen zeigen jedoch, daB' es
viele Neurone gibt, die schr viele Eingéinge, aber auch sehr viele Aus-
génge haben. Obwaohl iiber deren Funktionsweise noch sehr wenig be-
kannt ist, sollen die Neuronentypen wegen ihrer grundsitzlichen Wich-
tigkeit wenigstens andcutunngelse erldutert werden.

Daran . anschlieBend wird cin neuronales Netzwerk behandelt, das
ebenfalls vicle Einglinge und vicle Ausgiinge besitzt, das Netzawerk der
lateralen Inhibition. Von diesem wird angenommen, daB es in vielen
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sensorischen Berclchcn, u. 2. dem visuellen, dem akustischen und dem
taktilen Bereich, vorkommt. - |
Nach diesen Systemen, bei denen die Emgangc glc:chwcrtlg verarbmtct
werden, sollen solche beschrieben werden, beidenendie Emgangc quali-
tativ verschiedene Funktionen besitzen. Dies ist zum einen der Binflul3
optischer Information auf dic Stcuerung des Fliigelschlages fliegender
Heuschrecken und zum anderen die verschiedene Bedeutung mechano-
sensorischer Signale bei der Steuerung der Laufbewcgungvon Insckten-
beinen, Hier wirkt das sensorische Signal auf ein»laufendes Programmc
¢in, wasim Sinnceinerhierarchischen Strukturgedeutetwerdenkann,
Im Gegensatz zu der oben erwihnten eher engen Definition des Begrif-
fes Kommunikation versteht man im umgangssprachlichen Sinncunter
kommunizierenden Systemen solche Systeme, die wechselscntxg Infor-
mation austauschen, Das letzte Beispiel befaBt sich mit cinem derarti-
gen Fall. Dabei handelt es sich um Systeme, die Teile innerhalb ecines
‘Zentralnervensystems darstellen, Es sind dics die schon angcsproche-
nen Systeme, dic die Bewegung cines Beines steuern. Um die Bewegung
zweier Laufbeine sinnvoll zu koordinieren, ist cin Informationsans-
tausch zwischen diesen beiden Systemen notwendig Es wird gezeipgt
werden, dafl in diesem Tall zwar Information in beiden Richtungen
ausgctauscht wird, dic Qualltat der Infornﬁatmn jedoch von der Rmh-
tung abhangt. | : | o
Es gibt se]bstvcrstandhch eine grofic Zahl von Beispiclen, bei dcncn
Kommunikation zwischen verschiedenen Individuen betrieben wird,
was damit der menschlichen Kommunikation am nichsten kommt.
Dics soli 3&(]0(‘:[1 in diesern Beitrag nicht bchandeit werden. -

Bewegungmfmn

Der Einsatz der Systcmthcorm ist unter andcrem dann smnvoll wenn -
eine Untersuchung des Systems aufder Ebene seiner Grundelementezu
schwierig ist. Die Systemtheorie ermoglicht es, das System auf einem .
abstrakteren Nivean, d. h. ohne Kenntnis der Einzelstrukturen, zu un-
tersuchen und quantitativ zu beschreiben. Zu diesem Zweck werden
bestimmte abstrakte Grundelemente eingefiihrt, und es wird versucht,
¢in Aquivalentes System zu finden, das aus solchen Grundelementen
auigebant ist. Die Aquivalenz ist dann gegeben, wenn beide Systeme
dasselbe Ubertragungsverhalten zcigen, d. h. wenn auf cine belicbige
Emgangsfunkﬂon beide Systeme mit derselben Ausgangsfunktion rea-
- gieren, Die wichtigsten Grundelemente werden durch sogenannte Filter
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wie TiefpaBfiiter und HochpaBfilter dargestellt, Die Eigenschaften die-
ser Filter, die unten ndher bezeichnet werden, kénnen mit Hilfe elektro-
nischer Schaltungen sehr cinfach aufgebaut werden. Das hier zu bespre-
chende System enthiilt zwei HochpaBfilter, einen TiefpalBifilter und
einen Multiplikator,

Viele mit Augen ausgestattete Ticre reagiercn auf eine Bewegung der
optischen Umwelt mit einer Wendercaktion entweder des ganzen Kir-
pers oder nur cines Teiles, z. B. der Augen (hierzu gehort auch der soge-
nanntc Eisenbahnnystagmus beim Menschen). Diese Reaktion hatden
biologischen Sinn, die Relativhewegung zwischen Auge und Umwelt zu
verringern. Fiir den Experimentator stellt sie eine cinfache MeBgroBe
dar, mit deren Hilfe das Bewegungssehen untersucht werden kann, Auf
welche Weise die Fihigkeit zustande kommt, Bewegungen sehen zu
konnen, wurdeamgriindlichsten an Fliegen untersucht, Fliegen besitzen
wicalle Insekten Komplexaugen, die aus viclen Einzelaugen zusammen-
gesetzt sind, Die Untersuchungen ergaben, dal zwei Einzelaugen (Om-
matidien) ausreichen, aber auch nétig sind, um eine Bewegungsreaktion
auszulésen. Wir haben also ein Systern mit zwei Eingangsgréfien und
einer Ausgangsgrofe vor uns. Die EingangsgroBen sind dic auf die bei-
den EBinzelaugen auftreffenden Helligkeitsinderungen, dic durch die Be-
wegung deroptischen Umwelt zustandekommen, DieAusgangsgrﬁBeist
die Wendereaktion des Tieres. Weitere Untersuchungcn zeigen, daf} chc
Augen nur auf Anderung der Helhgkeﬂ. reagieren.

Dies entspricht der Verhaltensweise eines Hochpalfilters: Aufcine stu-
fenf‘ormlge And erung des Eingangssignales reagiert dieser ebenfalls mit
einer gleichsinnigen Anderung, dic aber nur kurz andaucrt, Die Reak-
tion des HochpaBfilters fillt, wic in Abb. 1 angedeutet, nach kurzer Zeit
wieder auf den AnfangszUstand ab.

Die Untersuchung mit verschieden grofien Helligkeitsunterschieden in
der Eingangsfunktion ergab, daf} die {iber beide Einzelaugen eintreffen-
den Signale miteinander multipliziert werden. Dic Reaktion auf ver-
schiedene Geschwindigkeiten des Helligkeitsmusters zcigte, dafl das Si-
gnal des in Bcwcgungsrichtung ersten Einzelanges cnlspr{,cht.nd der
erkungswmsc cines TicfpaBfilters verzégert wird: Auf eine stufenfor-
mige Anderung am Eingang des Tiefpafifilters wiirde sich langiristig
eine entsprechende Anderung am Ausgang ergeben. Der Anstieg selbst
wird jedoch in der in der Abbildung gezeigten Weisc abgeflacht, d. h.
" verlangsamt, In ausfiihrlichen quantitativen Untersuchungen konnte
gezeigt werden, dafBl das in Abb. 1 schematisch dargestellte Flufidia-
gramm mit seinem Eingangs-Ausgangs-Verhalten mit dem des Tieres
tibercinstimmt, Es reagiert nur schwach bei sehr nicdrigen und bei sehr
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hohen Geschwindigkeiten des Reizmusters und zeigt cine maximale Re-
aktion bei einer mittleren Geschwindigkeit. Es ist denkbar, daB dieses
fiir Flicgen aufgestellte FluBdiagramm qualitativ auch fiir vicle andere
visuelle Systeme gilt, die Bewegung sehen kénnen. |

| —
T T s
Helligkeitsmuster

Eingéinge
(Einzelaugen)

Hochpanfilter

Tiefpanfilter

Mujl"riplikutor ‘

Ausgang:
(Wendereaktion)

Abb. I Flufidiagramm zum Bewegungsschen bei Insckten, Die beiden Lin-
gangsfunktionen werden durch die auf jedes Einzelauge aufireffenden
Helligkeitsmuster  dargestelit, Die Ubertragungseigenschaften der
Hoch- und TiclpaBiilter sind dadurch symbolisiert, dal ihre Antwort

*{durchgezogene Kurve) auf eine stufenfrmige Eingangsfunktion {un-
terbrochenc Linien) angegeben ist. L
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Neurone

Die Erstellung cines derartigen FluBdiagramms stellt zwar einen wichti-
genSchrittanfdem Wegezum Verstindnis des biologischen Systems dar,
Das Endziel bestehtjedoch darin, das System aufder Basis seiner Grund-
bausteine, d. h. aufder Ebene der Neurone, zu verstehen, Dies Vorhaben
ist im Falle des Bewegungssehen bei Fliegen zwar schon relativ weit
gedichen, aber noch keineswegs abgeschlossen, Dies gilt insbesondere
fiir die weiter unten zu behandelnde motorische Seite. Dennoch sollen
hier wenigstens in groben Ziigen dic wesentlichen Eigenschaften der
Grundelemente der Informationsverarbeitung und -iibertragung, also
der Nervenzellen, dargestcllt werden.

Nervenzellen konnen in drei Gruppcn cingeteilt werden, nimlich in
sensorische Neurone, die die in Sinnesorganen rezipierten Reize auf-
nchmen, in motonsche Neurone, die Signale an die Muskulatur weiter-
leiten, sowie in alle {ibrigen Neurone. Diese werden Interneuronce ge-
nannt, da sie in irgendeiner Weise zwischen den sensorischen und den
motorischen Neuronen vermitteln, Die letzteren stellten also den we-
sentlichen Teil des Nervensystems dar. Aus versuchstechnischen Griin-
den sind allerdings die beiden ersteren Typen viel besser untersucht als
cben dic Interneurone. |

Als klassischer Typ ecines Neurons wird daher iiblicherweise ein Moto-
neuron angegeben. Ein Neuron setzt sich aus mehreren Teilen zusam-
men (Abb.2). ‘

Der dendritische Bereich besteht aus feinen Veriistelungen, Hier treffen
tiber die sogenannten Synapscn die Informationen von anderen Neuro-
nen ein, Diese Informationen werden zusammenge{aBBt— was stark ver-
cinfacht ciner Summation der cintreflenden Signale entspricht — und
{iber cin »Kabel«, das Axon, zur Endverzweigung geleitet, Diese End-
verzweigungen sind wiederum iiber Synapsen mit den nachfolgenden
Zellen verbunden, um so die Information weitergeben zu kénnen.
SchlicBlich besitzt die Zelle noch einen Zellkdrper mit dem Zellkere,
Die Lage des chlkorpers Zu den iibrigen Teilen der Zelle kann recht
verschieden sein.,

Wo findet nun die Informationsverarbeitung statt? Dies geschieht zum
einen im Bereich der Synapsen, zum anderen im Bereich des Dendriten.
Die Art der Informationsverarbeitung wird zuniichst durch die Aus-
wahl der Information bestimmt, die iberhaupt Zugang zu dem betref-
fenden Neuron erhilt. Zum zweiten ist das Vorzeichen des Eingangs-
signales von Bedeutung. In Abhingigkeit vom Typ der Synapse kann
niimlich das Signal entweder erregend oder hemmend aufden dendriti-
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Zellkorper mit Zellkern

, | L |
| l "Axon ~ Endver-
— — .. zZweigung
Dendritischer Bereich o

Abb. 2 Schematische Darstellung cines Neurans.

schen Bereich einwirken. Neben diesen eher langliistig festgelegten
Bedingungen gibt es im Bercich der Synapsen auch kurzfristig veriin-
derliche Eigenschaften, Es konnte die Intensitit der Wirkung einzelner
Synapsen variiert werden (z. B., bei Lernvorgiingen) umd es kénnten
sich die dynamischen Ubertragungscigenschafien von Synapsen (z.B.
von TiefpaB- zu HochpaBverhalten) éindern. Nachdem dic Signale iiber
die Synapsen aufdem Dendriten angelangt sind, kénnen sie in verschie-
dener Weise weiterverarbeitet werden. Licgen nur erregende Synapsen
vor, so findet eine Art Summation der Signale statt. Liegen auch hem-
- mende Synapsen vor, so entspricht die Verrechnung in etwa einer Sub-
traktion., Hierbei spielt im einzclnen auch die riumliche Anordnung der
Synapsen auf'dem Dendriten cine Rolle, Aufirund lokaler Variationen
geometrischer (z. B. Durchmesser) und biochemischer Eigenschai}cn
der Dendritendiste kénnten verschiedene Erregungsschwellen oder An-
derung der Filtereigenschaften hinzukommen. Letztere kénnen ein
Ubertragungsvcrhaltcn erzeugen, das den mathematischen Operatio-
nen der Differenzierung oder der Integration entspricht. Dariiber hin- -
aus kann sich die Erregbarkeit des Neurons in Abhéngigkeit von der
" Vorgeschichte erhohen oder erniedrigen. -
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In dem {iblicherweise dargesteliten Neuronentyp werden Signale im
dendritischen Bereich in graduierter Weise tibertragen, d. h. die Stirke
der Erregung wird im Wert einer elektrischen Spannung reprisenticrt,
die belicbige Zwischenwerte annehmen kann. Im Gegensatz dazu wer-
den diese Spannungswerte am Beginn des Axons, der sogenannten
spike-generierenden  Zone, in ein  Alles-oder-Nichts-Signal (cin
»Spike«) {ibersetzt und, als solches gut gegen Stérungen gesichert, iiber
die teilweise betrichtliche Linge des Axons fortgelcitet. Neben diesen
wspikenden« Neuronen gibt es auch Neurone, die keine Spikes erzeu-
gen, Anfinglich cher als Kuriositdt betrachtet, wurden derartige
»nicht-spikenden« Neurone in jlingster Zeit immer hiuliger, insbeson-
dere bei Interncuronen, gefunden und werden inzwischen als eine
cigene, hdchstwahrscheinlich sehr wichtige Gruppe von Neurpnen an-
gesehen

Hier sei der Hinweis erlaubt, daB trotz dieser A]lc_s-odcr-thts-SlgnaI-
form bei den spikenden Neuronen keinc digitale Codicrung vorlicgt, wie
gelegentlich falschlicherweise gesagt wurde. Die Informatmn ist in der
Frequenz der Splkcs und damit analog codiert,

Der Normaltyp cines Neurons wurde bisher als System dargﬁstf:llt das
in Form der Synapsen am Dendriten sehr viele Eingangsgréfien hesitat,

{iber dic verschiedene Eingangsfunktionen gleichzeitig einwirken kin-
nen und im Neuron miteinander verrechnet werden. Das Ergebnis wird
fiber das Axon zur Endyerzweigung geleitet. Das Neuron besitzt damit
nur eine Ausgangsfunktion, Neben diesem klassischen Typ des Neurons
werden auch Interncuronc gefunden, die dicsem Typ nicht entspre-
chen, Der grofic Dendrit besitzt nicht nur vicle Eingangssynapsen, son-
dern auBerdem schr vicle Ausgangssynapsen, dic cbenfalls mehr oder
weniger gleichmiBig iiber den Dendriten verteilt sein kénnen. Ein-
gangssynapscn und Ausgangssynapsen liegen daher dicht nebeneinan-
der. Ein eigentliches Axon ist' nicht mehr vorhanden, Da aufgrund der
enormen technischen Schwierigkeitén bisher noch keine Messungen zur
Funktionsweise vorliegen, kann hieriiber vorliufig nur spekuliert wer-
den, So wiire zum Beispiel ‘denkbar; da} einzelne Abschnitte des Den-
driten zu funktionellen Untercinheiten zusammengeschlossen sind, die
relativ getrennt voneinander arbeiten kdnnen. Eine ganz andere Mdg-
lichkeit bestiinde darin, daB Informationen von allen Seiten zugleich in
das Neuron einlaufen und dort, um eine Analogie aus der Wellenoptik
zu gebrauchen, eine Art Erregungs-Interferenzmuster erzeugen. Diescs
Interferenzmuster wiirde dann gleichzeitig an allen Orten abgegriffen
und als Ausgangsinformation an andcre Neuronen weitergegeben,
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- Lateralz Inhibition

Dies ist allerdings, wie gesagt, reine Spekulation. Im folgenden wird
nun ein System behandelt, das ebenfalls sehr vicle Eingiinge und viele
Ausgiinge besitzt. Es ist jedoch sowohl experimentell als auch theo-
retisch sehr gut untersucht. Es handelt sich um das mif »lateraler In-
hibition« bezeichnete Verschaltungsprinzip, das iblicherweise als
zweidimensionales Neuronennetz betrachtet wird, der besseren Uber-
sichtlichkeit halber hier aber an ecinem eindimensionalen Netz be-
schrichen werden soll. Dieses Verschaltungsprinzip ist fiir die
Informationsverarbeitung in verschiedenen Sinnesmodalitiiten nachge-
wiesen. Es wird hier am Beispiel des optischen Sinnes erliutert.
Die Sinneszellen eines Auges stellen im Prinzip cine zweidimensionale
Anordnung von Neuronen dar, auf die mit Hilfe cines Linsenapparates
cin Bild des in der Umweit vorliegenden Helligkeitsmusters projiziert
wird. Diese Abbildung ist hiufig unscharf, d. h. Helligkeitsspriinge, die
~ im Original sehr steil sind, erscheinen in der Bildebene abgeflacht
(Aéb. 3, S. 256).
Eine Aufgabe des hier beschriebenen Verschaltungsschemas besteht
darin, dicsec »Verschmierung« wieder riickgiingig zu machen, Wie in
Abb. 3 angedeutet, wird bei dieser Schaltung dic Erregungsstéirke, die
jeder Kanal am Eingang erhilt, zum einen direkt zum Ausgang des
Kanals weitergegeben, zum andern aber, mit einem bestimmten Faktor
b multipliziert, vom Wert der Erregungsstiirke der benachbarten Ka-
néle subtrahicrt. Die Erregung des Nachbarn wird also gehemmt, wor-
aus sich der Name laterale Inhibition erklirt. Fiilhrt man dies fir jeden
- Kanal durch, so ergibt sich bei einem gecigneten Faktor b am Ausgang
cin Erregungsmuster, das wieder den urspriinglichen Kontrastsprung
aufweist. Um diese Uberlegung besser nachvollzichen zu konnen, sind
in 44,3 fir die Lichtintensititen und dic Errcgungsstirken jeweils
Zahlenbeispiele angegeben, Die Schaltung erzeugt also eine Erhthung
eines vorhandenen schwachen Kontrastes. Der Ubersichtlichkeit hal-
ber wurde hier nur eine Hemmung der dirckten Nachbarn ange-
nommen. Tatsichlich werden auch weiter entlernt liegende Kanile
gehemmt, wobei die Hemmungsstirke mit zunchmendem Abstand
immer kleiner wird. | |
Mit Hilfe des Netzwerkes der lateralen Inhibition lassen sich auch ver-
schiedene optische THuschungen auf einfache Weise erkldren, Abb, £
zeigt zwei graue Zentralfelder, deren Helligkeit physikalisch gleich ist,
dem Betrachter aber anfgrund des hellen und dunklen Umfeldes ver-

schieden hell erscheinen.
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T hell Helligkeitsmuster
dunkel in der Umwelt

0 10 10 10 1 1,1 1

_O " Linsenapparat

\ T hel .Helligkeitsmuster
o dgunkel . auf der Bildebene

0 10 10 87 23 1 1 1

Neuronennetz
tat. Inhibition

.

T hell
I e dunkel

50 60 63 63 02 03 06 0B

10 10 105105 05 05 1 1~ x 1,67

Abb. 3 Laterale Inhibition, Ein steiler Helligkeitssprung in der Umwelt wird
- durch den Linsenapparat unscharf auf die Bildebene projiziert, Durch
- die Verrechnung nach dem Prinzip der lateralen Inhibition wird der
urspriingliche Kontrast wicderhergestellt. In diesem Beispiel tritt sogar
eine Kontrastiiberhthung auf. Jeder Kanal hemmt geinen scitlichen
Nachbarn, indem seine Erregungsstiirke mit cinem Faktor b multipli-
ziert (hicr durch ¢inen schwarzen Punkt symbolisiert) und vom Wert
der Erregungszustinde des Nachbarn subtrahicrt wird, Zur Verdeutli-
chung sind (gerundete) Zahlenbeispicle angegeben. Der Faktor b be-
triigt hier 0,2, Zur besseren Vergleichbarkeit sind die Werte des Erre-
gungsmusters am Ausgang cin zweitcs Mal, dicsmal mit dem Faktor
1,67 multipliziert, angegeben, :

' " Erregungsmuster
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1810 10 S 5 10 10 10 1.4 1.5 5 1 1 1 Helligkeit
6 8 7 227 66 1104 4 01 1 Erregung

Abb. 4 Die beiden physikalisch gleich hellen, grauen Flichen erscheinen dem

Betrachter bei hellem Umfeld dunkler und bei dunklem Umfeld heller,

In dem angegebenen Zahlenbeispiel ist als Ma@ Gir die Helligkeit des

~hellen Umfeldes der Wert 10, fiir die grauen Felder der Wert 5 und fir

- das dunkle Umfeld der Wert 1 angenommen. Nach Durchlaufen des

Neotzwerkes, das der lateralen Inhibition entspricht (s. Abb, 3), ergibt

- sich bei dem grauen Feld links eine schwiichere Efregung als bej dem
gleich granen Teld rechis (b = 0,2; Werte gerundet).

Wic in einem Zahlenbe:splcl dargestellt, erklirt sich dies Phinomen
direkt als Resultat einer Vcrschaltung nach dem Prinzip der lateralen .
Inhibition,
Die »Verschmierunge cines Er:cgungsmustcrs, wie ¢s in’ Abb 3 beim ,

bcrgang vom Original zur Bildebene dargestellt ist, kann auch durch
einc neuronale Schaltung (Streuungsschaltung) erzeugt werden, Ohne
daB dies hicr niher erliutert werden soll, sollte aber doch erwihnt wer-
den, daB cine Streuungsschaltung die Eigensc¢hafien ecines Tiefpaf(il-
ters aufweist, wihrend die Verschaltung nach dem Prinzip der lateralen
Inhibition eine Informationsverarbeitung darstellt, die HochpaBeigen-
schaften besitzt. Bei der Verarbeitung der visuellen Information sind
mehrere solcher Streuungs- und Hemmungsnetze hintercinander-
geschaltet. Dies gilt vermutlich auch fiir die Verarbeitung in anderen
sensorischen Bereichen. !

Es wird gelegentlich dariiber spckullert ob #hnliche Schaltungen fiir
die Entscheidung verantwortlich sein kdnnten, welchen psychischen
Zustand das chtralnervcnsystarn in einem bestimmten Moment an-
nimmt, Nehmen wir an, es gibt mehrere psychische Zustinde, die sich
aber gegenscltlg ausschlicBen. Es sei dies etwa Wat, Freude und Angst.

Sind in einem bestimmten Augenblick die Eingéinge in das Zentralner-
vensystem derart, daB nur einer dieser Zustdnde erregt wird, so ist ¢s
keine Frage, welcher der méglichen Zustéinde angenomriten wird, Was
aber passiert, wenn nun gleichzeitig Reize cintreflen, die jeden dieser
drei Zustiinde in gewissem MaBe aktivieren? Nehmen wir an, um dicsen
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an einem Zahlenbeispiel zu verdeutlichen, der Zustand »Wut« erhielte
cine Erregung der Stirke 6, der der Angst eine Erregung der Stiirke 8
und der fiir Freude cine Erregung der Stirke 10, Nehmen wir weiter an,
daB jeder Zustand jeden anderen mit dem Faktor b = 0,5 hemmt. Dies
ergibe rechnerisch fitr Wut eine Erregung von —3, fiir Angst eine Erre-
gung von 0 und fiir Freude cine Erregung von 3. Wenn negative Werte
nicht vorkommen kénnen, cine nichtlineare Eigenschalft, dicin Nerven-
systemen hiufig realisiert ist, so wird aus dem ctwas unklaren Ein-
gangsmuster {6, 8, 10) das schr cindeutige Ausgangsmuster (0, 0, 3}.
Auf diese Weise konnte die Hemmungsschaltung also zur Entschei-
dungsfindung beitragen. -

Das hier diskutierte Prinzip der Erregung und Hemmung der Nachbarn
kann aber auch bei der Musterbildung cingesetzt werden, Um die
Darstellung vercinfachen zu kénnen, soll wieder von einer cindimensio-
nalen Kette von Neuronen ausgegangen werden, Weiterhin sei vereinfa-
chend vorauspesetzt, daB3 jedes Neuron nur die beiden Erregungszu-
stande 0 und 1 annchmen kann. Diese Neurone seien nun so verschaltet,
daB jedes Neuron seine Nachbarn im engeren Umfeld erregend und die
im weiteren Umfeld hemmend beeinflult. Das nach dieser Berechnung
fiir jeden Kanal erhaltene Ergebnis soll jeweils wiederum auf den Ein-
gang dieses Kanals gegeben werden, Auf diese Weise kénnen nachein-
ander eine groBe Zahl von Durchldufen gerechnet werden, Sind nun zu
Beginn die Neurone mit Erregungszustand { und die mit Erregungs-
zustand 1 in zufilliger Weise {iber die Neuronenkette verteilt, so ergibt
sich nach einigen Durchldufen cin stabiles Muster, das in dem Sinne
gerichtet ist, dafl am anderen Ende der Kette nur Neurone im Zustand
0, zum anderen Ende hin nur solche mit Zustand 1 auftreten, Derartige
nselbstorganisicrende« Systeme haben Bedeutung auch jenseits der Bil-
dung von Brregungsmustern im Zentrainervensystem. Das Problem
der Musterbildung stellt sich ctwa auch bei der Entwicl-:lung cines Em-
bryos, wenn gerichtete Gewebestrukturen aus einer zunéchst ungm ich~
teten Eimasse erzeugt werden.

Steuerung der Motorik

Die bisher erwihnten Beispiele fiir Informationsverarbeitung behan-
deln Systeme, die mehrere, im Prinzip gleichwertige Eingiinge besitzen.
Im folgenden sollen Beispicle besprochen werden, bei denen die ver-
schicdencn EingangsgréBen ganz verschiedene Funktionen erfiillen.

Im Falle des Bewegungssehens wurde zwar der visueile Eingang etwas
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niher betrachtet. Es wurde aber davon abgesehen, in welcher Weise
 sich die neuronal berechnete Drehtendenz im einzelnen auf die Bewe-
gung der Beine cines laufenden oder der Fliigel cines lliegenden Ticres
auswirke, - ,

Dies soll zuniichst am Beispiel der Steuerung des Heuschreckeniluges
geschildert werden, Die rhythmische Bewegung der Fliigel wird durch
cinen neuronalen Mustergenerator gesteuert, der abwechselnd die He-
bermuskeln und die Senkermuskeln der Fliigel aktiviert. Wird nun das
Tier wihrend des Fluges durch ¢inen WindstoB aus seiner normalen
Lage nach links gedreht, so muB dies durch cine verstirkte Aktivierung
der Yliigel der linken Seite kompensiert werden, Die Verinderung der

Kérperlage kénnte mit Hilfe verschiedener Sinnessysteme gemessen

~werden, darunter auch mit den Augen, ctwa unter Einsatz des beim
Bewegungsschen besprochenen Mechanismus. Die Drehung des Kor-
pers erfolgt relativ langsam, braucht also sehr viel lidnger als ein cinzel-
ner Fligelschlag, der etwa 0,05 Sekunden dauert. Es stellt sich daher
das Problem, wic dieser wiihrend vieler Fliigelschlige andavernde Reiz
umgesetzt wird in eine verstirkte rhythmische Aktivitit der Flugmus-
keln einer Seite. Der Hebermuskel soll dabei ja nur wihrend des He-
bens, nicht aber wihrend des Senkens des Fliigels stirker aktiviert wer-
den, Untersuchungen aufl neuronalem Niveau haben gezeigt, daBl cs
Interncurone gibt, aufdie sowohl die rhythmischen Signale des Muster-
generators als auch die nicht rhythmischen Signale des optischen Reizes
additiv einwirken. Die Ubersetzung dieses Summensignals in Signalc
an das nachfolgende Motoneuron durchliuft aber eine rclativ hohe .
Schwelle (4b6. 5, 8, 240). | -
Dies hat zur Folge, daB sich der sensorische EinfluB wihrend des He-

bens zwar sehr wohl auf dic Motoneuronc auswirkt, dafB3 derselbe Ein- -
flu wiihrend des Senkens aber unterschwellig bleibt und damit auf dic-
sen Muskel keinen Einfluf} hat. Entsprechende Interncurone existicren
fiir die Senkcrmuskeln, Dicser einfache Mechanismus erlaubt es also,
cin vergleichsweise lang andauerndes Signal phasenrichtig auf die je-
weils richtigen Kaniile zu leiten, Tr hat auflerdem den Vorzug, zugleich -
die folgende Beobachtung erkliren zu kénnen. Befindet sich das Tier
nicht im Flug, sondern in Ruhe, so werden die Flugmuskein durch die-
selben optischen Reize nicht erregt. Ist der Flugmustergenerator abge-
schaltet, so kdnnen die sensorischen Signale die Erregungsschwelle
nicht erreichen. Trotz derselben Reizgrofe bleiben damit die Muskeln
in Ruhe, | | - o

Dies Beispiel zeigt, wie duBere Signale modifizierend auf die Aktvitit
des »laufenden Motors« einwirken kénnen. Es wurde bisher nicht be-

239



nicht rhythmische
Sensorik

Schwelle '
" MM Heben
Muster motorischer
generator LML Senken Ausgang
P
a)
Einfluf nicht rhythm.
/ Sensorik
Schwelle —— — :
rhythmischer Hebeny Heben
Audsgang :
des Mustergenerators Zeit
b)

Abb, 5 ZurFunktion eines Interncurons, das den EinfluB optischer Signale auf
das Flugmuster kontrolliert, Der rhythmische EinfluB des Flugmuster-
generators, hier am Beispicl des Fliigelhebers gezeigt, wird mit dem
nicht-rhythmischen Einflu} aus optischen Eingiingen additiv verrech-
net, Nur solche Werte, die die nachfolgende Schwelle ifiberschreiten, er-
regen die Hebermuskeln, Wihrend der Aktivitiit der antagonistischen
Senkermuskeln wirke sich dieser sensorische EinfluB also nicht auf dic
Hebermuskeln aus.

trachtet, welcher Art dic Signale sind, die zur Aufrechterhaltung der
Aktivitiit des Motors, also der rhythmischen Bewegungen der Extre-
mititen, scien dies nun Fliigel oder Laufbeine, ndtig sind. Die Signale
werden von den Mechanosensoren geliefert. Diese messen zum Beispiel
die Position eines Beines oder die Geschwindigkeit, mit der sich ein
Gelenkwinkel dndert, oder auch die Belastung, unter der ¢in Bein steht.
Untersuchungen an Insekten haben folgendes gezeipt, Withrend einer
Bewegungsphase, zum Beispiel der Stemmbewegung, bei der das Bein
am Boden ist und den Korper nach vorne driickt, messen bestimmte
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Sinnesorgane die Geschwindigkeit der Beinbewegung. Diese Signale
werden in ein Regelsystem eingespeist, das dauernd dafiir sorgt, daB3 die
gewiinschte Geschwindigkeit in etwa cingehalten wird. Eine zu geringe
Geschwindigkeit wird sich also in einer Erhthung der von den Bein-
muskeln erzeugten Kraft answirken. Wihrenddessen iiberwacht cin
zweites System die Position des Beines. Im Unterschied zu dem eben
genannten Regelsystem hat die Meldung iiber die Position jedoch wih-
rend der Stemmbewegung keinen EinfluBl auf die Ansteuerung der
Beinmuskulatur, Sobald sich aber das Bein so weit nach hintenbewegt
hat, daf} cinc bestimmte Position errcicht ist, bewirkt dieses System,
dafB die Stemmbewegung beendet, d. h. das Bein vom Boden abgehoben
und nach vorne geschwungen wird. Entsprechendes spielt sich dann
wilhrend dieser sogenannten Schwingbewegung ab, woraus sich insge-
samt die zyklische Bewegungsform eines Laufbeines ergibt. Das zuletzt
beschriebene System hat also sozusagen Uberwachungs- und Schalt-
funktion, Man kénnte daher davon sprechen, daB die SignallluB-
systeme, die die Beinbewegung »am Laulen« halten, in gewisser Weisce
hicrarchisch strukturiert sind.

Es blcibt noch dic Frage, wie, um im Bilde zu bleiben, der Motor gestar-
tet wird. Dic wichtigsten Reize, die den Beginn ciner Laufbewegung
auslsen, sind sicherlich optische oder mechanisch-taktile Reize. In vie-
len Fillen kann Laufen aber auch dadurch ausgeldst werden, dafl vom
Experimentator ¢in oder mehrerc Beine etwa mit Hilfe eines Laufban-
- des nach hinten bewegt werden. Bs ist noch unbekannt, in welcher
Weise diese Signale im einzelnen die Neurone des Zentralnerven-
systems in den Zustand versetzen, in dem die oben beschrichencn Sig-
nalflusysteme des Laufzustandes »angeschaltet« sind. Der einfachst
denkbare Fall wilre der, daf3 bestimmte Sinnesreize die zugehdrigen In-
terncurone unterschwellig erregen. Wenn die Brregung nahe genug der
Schwelle ist, werden #hnlich, wie dies in Abb, 5 dargestellt ist, die ent-

sprechenden Verbindungen durchgeschaltet, .

Koordination

Nachdem durch cinen derartigen Reiz das Laufprogramm eingeschal-
tet ist, bewegen sich alle dicjenigen Beine, die zuvor am Boden standen,
nach hinten, befinden sich also in der Stemmbewegung. Gegen Ende
der Stemmbewegung crgibt sich das Problem, welches der Beine zuerst
mit der Schwingbewegung beginnen darf, Wiirden zum Beis]::ml alie
Beine gleichzcitig abheben, so wiirde der Lauf sehr schnell mit einer

241



Bauchlandung enden. Die einzelnen Beine bzw. deren neuronale Steu-
ersysteme miissen also untercinander Informationen austauschen, um
einen koordinicrten Gang erzeugen zu kénnen. Sie miissen in dem ein-
gangs erwihnten umgangssprachlichen Sinne miteinander kommuni-
zieren., Obwohl auf neurenalem Niveau noch kaum Untersuchungen
vorliegen, kénnen aufgrund von Verhaltensmessungen die entsprechen-
den Mechanismen schon recht genau beschrieben werden,
Vergleichsuntersuchungen an verschiedenen Tierarten haben gezeigt,
daB dic Koordinationsmechanismen im einzelnen verschicden sein kin-
nen. Als Beispiel sollen hier diec Mechanismen dargestellt wcrdcn, d:c
beim FluBkrebs dic Beine einer Korpcrsettc koordinieren.:

Die Kommunikation zwischen zwei benachbarten Beinen ist asymme-
trisch in dem Sinne, daf3 das hintere Bein dem vorderen Bein qualitativ
andere Signale iibersendet, als dies in umgekehrter Richtung vom vor-
deren zum hinteren Bein geschicht. Beide Signalformen sind in der
Abb. 6a und b zunéchst getrennt dargestellt.

Bein 3_

a) D bewegung

Bein 4

N AN

Abb 6 Die Binfliisse, die beim FluBkrebs die Bewcgungen zweicr benachbarter

Laufbeine derselben Kirperseite koordinieren, Die Stérke der Einfliisse
ist durch die Dicke der schwarzen Balken angedeutet,
a) Der Einflufl vom hinteren zum vorderen Bein, Wihrend der Stemm-
bewegung (abfallende Linicn) des hinteren Beines (N. 3) wird das vor-
dere Bein (Nr. 2) dazu gebracht, cine Schwingbewegung (ansteigende
Linien) zu beginnen oder fortzusctzen,
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b) N
.Bein'3' /\/

Bein 4
Bein 5 M
| —

c) | .
| | - Zeit
b) Der Einflul vom vorderen zum hinteren Bein, Gegen Ende der
Stemm~ und zu Anfang der Schwingbewegung des vorderen Beines

(Nr. 3) wird mjt zunehmender Intensitiit das hintere Bein (Nr,4) dazu-
gebracht, eine Schwingbewegung abzubrechen und eine Stemmbewe-

gung einzuleiten,
c) Besitztein Bein sowohl cinen vorderen als auch einen hinteren Nach-

“barn, so tiberlagern sich beide Einfitisse,
Injedem Fall wird cinc gestdrte Koordination (jeweils linke Seite) durch
die Koordinationsmechanismen innerhalb eines Schrittes wieder in den

normalen Zustand gebracht.

Die Abfolge der Schwing- und Stemmbewegung eines Beines ist jeweils
durch ansteigende und abfallende Linien'dargestellt, Befindet sich das
hintere Bein (in A)6. 6a Bein Nr. 3) in ciner Stemmbewcgung, so sendet
es zum vorderen Bein (Nr. 2) ein Signal, das dieses Bein zur Durchfiih-
rung einer Schwingbewegung zu {iberreden versucht., Befindet sich das
vordere Bein bereits in ciner Schwingbewegung, so wird diese entspre-
chend verlingert. Gleichzeitig wird die Bewegungsgeschwindigkeit her-
abgesctzt. Das Signal endet abrupt mit dem Endeder Stemmbewcgung
des hinteren Beines. Wihrend sich das hinterc Bein in einer Schwing-
bewegung belindet, wird keine Beeinflussung der Bewegung des vorde-
ren Beines festgestellt, Sind beide Beine durch eine Stérung irgendwic
auBier Tritt geraten, so wird durch diesen Koordinationsmechanismus
die normale Beziehung, wic sie im rechten Teil der Abb. 6a gezcigt ist,
innerhalb eines Schrittes wiederhergestellt. Dennoch gibt es cinen zwei-
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ten Mechanismus, bei dem das vordere Bein Signale zum hinteren Bein
sendet (Abb. 65). Dieses Signal tritt nur gegen Ende der Stemm- und zu
Beginn der Schwingbewegung des vorderen Beines (Nr. 3 in 460, 66)
‘aufl. Es bewirkt, daB} das hintere Bein (Nr, 4) eine begonnene Schwing-
bewegung abbricht und eine Stemmbewegung durchfiihrt, Auch dieser
Mechanismus wiirde allein ausrcichen, wmn nach einer Stérung einen
wohlkoordinierten Laufzu erzeugen. Beziiglich dieses Zieles ist das Ge-
samtsystem also redundant. Wie 44). 6¢ zcigt, k8nnen sich bei ¢inem
Bein, das sowohl einen hinteren als auch cinen vorderen Nachbarn hat
{hicr Bein Nr. 3), die beiden Einfliisse iiberlagern. Der von vorne kom-
mende Einflufl {iberwiegt, so daf} das Bein eine kurze Stemmbewegung
durchfithrt,
Die Mechanismen, mit deren Hilfe die Steuersysteme zweier Beine
kommumzlcren, sind also asymmetrisch, redundant und phasenabhin.
gig. Es cxistiert keine durchgehende hicrarchische Ordnung, sondern
abhéngig von der Phase, in der sich jeweils Sender und Empfinger be-
finden, ist mal das cine, mal das andere System bestimmend.
Die hier in knapper Form vorgestellten Beispiele stellen eine Reihe ein-
[acher und relativ leicht zu durchschauender Fille informationsver-
arbeitender Strukturen im Zcentralnervensystem dar. Exemplarisch
wurden Bcispicle aus dem Bercich der Signalverarbeitung im sensori-
schen Bereich, ein sehr einfacher Fall von Signalverarbeitung im Be-
reich der Intcrncuronc sowie letztlich Beispicle aus dem Bereich der
Erzeugung motorischer Muster geschildert. Die Fille stellen damit zu-
gleich sozusagen Puzzlesteine aus den drei wesentlichen Bereichen der
Signalverarbeitung im Zentralnervensystem dar, In Gedanken kénnte
man dicse zu cinem Gesamtsystem zusammensetzen und hitte damit
modellhaft ein funktionicrendes Zentralnervensystem erstellt, Hiermit
sollte aber nicht zum Ausdruck gebracht werden, daB die grundsatz—
lichen Verschaltungsmechanismen der Inf'nrmatmnsvcrarbc:tung im
Zentralnervensystem bercits alle bekannt seien und zum Verstindnis
der Gehirnfunktionen lediglich die gecigneten Kombinationen unter-
sucht werden miiBten, Es ist im Gegenteil viel eher anzunchmen, daf
uns wesentliche Vcrschaltungsprinzipicn nech unbekannt sind und de-
ren Aufklirung noch intensiver experimenteller und theoretischer For-
schungsarbeit bedarl,
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