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Vorwort

Empfindungen, Ichbewusstsein, Entscheidungen, Handlungsplanung — Neuro-
wissenschaftler beschreiben Phianomene wie diese auf der Grundlage ihrer
Forschungsergebnisse als Konstruktionen unseres Gehirns. Dadurch haben sie
heftige Debatten mit anderen wissenschaftlichen Disziplinen entziindet. Die
Diskussion um die Freiheit des menschlichen Willens ist wohl das prominentes-
te Beispiel, das zeigt, wie die neurowissenschaftliche Beschreibung von Vor-
gangen in unserem Gehirn unser traditionelles Verstandnis vom ,Ich” massiv
herausfordert. Aber unabhadngig von der aufgeheizten Debatte um eine
,Deutungsmacht” der Neurowissenschaften ist die rasante Entwicklung der
neurowissenschaftlichen Forschung bemerkenswert.

Diese Publikation umfasst die Beitrdge der Teilnehmerinnen und Teilneh-
mer des Expertensymposiums ,Handlungsplanung: Neurowissenschaftliche,
psychologische und gesellschaftsrelevante Aspekte”, das die Stiftung Wissen
der Sparkasse KéinBonn in Kooperation mit dem Biozentrum der Universitéit zu
K6In und der Fritz Thyssen Stiftung im Dezember 2015 realisiert hat. Der Fokus
der Veranstaltung war, aktuelle neurowissenschaftliche Forschungsergebnisse
zum Thema ,Handlungsplanung” zusammenzutragen und darlber hinaus de-
ren Relevanz fiir andere wissenschaftliche Disziplinen auszuloten. Dieser Band
gibt einen Einblick in die interdisziplindre Diskussion und den aktuellen For-
schungsstand.

Die Stiftung Wissen der Sparkasse KélnBonn fordert Bildung und Wissen-
schaftskommunikation im natur-, lebens- und technikwissenschaftlichen Be-
reich. Die Konzeption und Durchfihrung von Symposien zu aktuellen For-
schungsthemen stellen einen zentralen Bestandteil ihrer Initiative dar.

Expertensymposium und Publikation wurden mit der Unterstiitzung der
Fritz Thyssen Stiftung realisiert. Diese ist der groRte private Forderer der Wis-
senschaften in KéIn. Das inhaltliche Konzept und die fachliche Begleitung leiste-
te Prof. Dr. Wolfgang Walkowiak vom Biozentrum der Universitdt zu Kéin.



VI Vorwort

Im Namen der Stiftung Wissen der Sparkasse KéInBonn danke ich Prof. Dr.
Wolfgang Walkowiak fir die hervorragende Zusammenarbeit, den Autorinnen
und Autoren dieser Publikation flr ihre fundierten Beitrdge und der Fritz
Thyssen Stiftung fur die grofRziigige Unterstiitzung.

Dr. Julia Maria Erber-Schropp
Stiftung Wissen
der Sparkasse KéInBonn
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Einleitung

Wolfgang Walkowiak

Die Neurowissenschaften haben in den vergangenen Jahren eine so grolRe
mediale Aufmerksamkeit erfahren wie kaum eine andere naturwissenschaftli-
che oder medizinische Disziplin. Dies hangt einerseits mit den enormen Fort-
schritten dieser Fachrichtung zusammen und andererseits mit den grofRen Er-
wartungen und Hoffnungen, welche Neurowissenschaftler selber in die Offent-
lichkeit getragen haben. Im Jahr 2004 vero6ffentlichten elf deutsche Neurowis-
senschaftler und -wissenschaftlerinnen ein Manifest liber die Gegenwart und
die Zukunft der Hirnforschung (Gehirn und Geist 2004). Einige dieser Zukunfts-
perspektiven waren sehr optimistisch und weckten die Hoffnung, dass es in
Uberschaubarer Zukunft méglich sein kdnnte, die Ursachen neurogenerativer
Erkrankungen wie Alzheimer oder Parkinson zu erkennen und neue Behand-
lungswege zu entwickeln. Ebenso sollten neurowissenschaftliche Erkenntnisse
zu einem Uberdenken psychotherapeutischer Ansitze fiihren. Auch in der
Grundlagenforschung waren Fortschritte zu erwarten, welche eine wider-
spruchsfreie Beschreibung von physikochemischen Ereignissen im Gehirn
einerseits und Geist, Bewusstsein, Gefiihlen, Willensakten und Handlungs-
planung andererseits eréffnen wirden. Letztendlich wiirden die Erkenntnisse
der Hirnforschung die menschliche Gesellschaft verdandern.

Aber auch auf methodische und konzeptionelle Probleme der Hirnfor-
schung weist das Manifest hin, beispielsweise auf das mangelnde Verstdandnis
der Integration verschiedener experimenteller Ansidtze. Zwar zeigen moderne
bildgebende Verfahren die Hirnareale, die beispielsweise mit der Generierung
und Wahrnehmung von Sprache und Musik, Emotionen, Gedachtnisprozessen
und Handlungsplanung assoziiert werden kénnen, und auch die genetischen
und biophysikalischen Grundlagen auf der Ebene einzelner Neuronen sind
recht gut analysiert. Wie aber die physiologischen Abldufe in komplexen neu-
ronalen Netzen organisiert sind, wie einzelne Hirnareale zusammenwirken und

© Springer Fachmedien Wiesbaden GmbH 2017
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2 Wolfgang Walkowiak

wie sensorische Eingange, innere Bediirfnisse und Emotionen zusammenwir-
ken, um biologisch sinnvolles Verhalten zu genieren, entzieht sich noch weit-
gehend unserem Verstandnis.

Ziel des vorliegenden Bandes ist es, an einem konkreten Verhalten, nam-
lich der Planung, Entscheidung und Ausfiihrung von Handlungen, zu demonst-
rieren, welche aktuellen Kenntnisse bereits auf den verschiedenen Unter-
suchungsebenen vorliegen und welche Auswirkungen diese Kenntnisse auf ver-
schiedene Bereiche der menschlichen Gesellschaft haben. Das Konzept der
Handlungsselektion (Action Selection) ist traditionell Thema einer Reihe ver-
schiedener Forschungsansatze in der Psychologie und der Verhaltensforschung.
In jingerer Zeit haben sich auch die Neurobiologie, die Computer-Neuro-
wissenschaften, die KI-Forschung und Robotik zunehmend dieser Problematik
angenommen. Handlungsplanung, -ausfiihrung und Monitoring eignen sich als
Thema fur eine Standortbestimmung in besonderer Weise, da experimentelle
Daten aus der Psychologie, der Neurobiologie und der Modellierung zu Verfi-
gung stehen. Zu Beginn soll ein kurzer historischer Uberblick wichtige Stationen
der Erforschung tierischen und menschlichen Verhaltens umreiRen.

1 Konzepte der klassischen Verhaltensforschung

Ein friher Versuch, menschliches und tierisches Verhalten auf wissenschaftlich
beobachtbare und vor allem empirisch berpriifbare Daten zurlickzufiihren,
war innerhalb der Psychologie der Behaviorismus. Subjektives Erleben, Kogniti-
on und vor allem Introspektion, die beispielsweise in der Psychoanalyse Sig-
mund Freuds eine groBe Rolle spielten, wurden, da unwissenschaftlich, abge-
lehnt. Der Behaviorismus basierte auf Vorarbeiten von E. L. Thorndike und J. B.
Watson zu Beginn des 20. Jahrhunderts. Populdr wurde er dann in den 1950er
Jahren vor allem durch die Arbeiten von B. F. Skinner.

Bahnbrechende Experimente, um tierisches und menschliches Verhalten
auf einer naturwissenschaftlichen Basis zu erklaren, fihrte bereits I. P. Pawlow
durch. Basierend auf seinen Befunden zur Reiz-Reaktions-Koppelung — beriihmt
geworden ist der Pawlow’sche Hund — entwickelte er eine behavioristische
Lerntheorie, nach der eine natiirliche, meist angeborene, unbedingte Reaktion
durch Lernen um eine neue, bedingte Reaktion erweitert wird. Voraussetzung
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ist, dass eine unkonditionierte Verhaltensantwort zwangslaufig auf einen un-
bedingten Reiz erfolgt. Durch Koppelung dieses unbedingten Reizes mit einem
zundchst neutralen Reiz wird die Verhaltensantwort konditioniert. Diese Art
des Lernens wird als klassische Konditionierung bezeichnet. Entscheidende
Randbedingung ist, dass diese Form des Lernens erfolgt, wenn der Lernende
selber passiv ist. Im Gegensatz hierzu basiert die instrumentelle bzw. operante
Konditionierung nach Skinner darauf, dass der Organismus die Umwelt aktiv
exploriert, um ein Ziel zu erreichen. Wahrend dieses Operierens begegnet er
einem verstarkenden Stimulus bzw. Verstarker, was dazu fiihrt, dass das gera-
de ausgefiihrte Verhalten in der Zukunft vermehrt ausgefiihrt wird (Skinner
1974). Kennzeichen des Behaviorismus ist, dass Mechanismen oder neuronale
Strukturen nicht untersucht werden, das Gehirn ist eine Black Box.

In den USA feierte der Behaviorismus grof3e Erfolge, wahrend in Europa,
insbesondere im deutschsprachigen Raum, die von Konrad Lorenz und Nikolaas
Tinbergen begriindete Instinktlehre — genauer die physiologische Theorie der
Instinktbewegung — lange Zeit eine dominierende Rolle spielte und auch in der
Psychologie, der Soziologie und der Pddagogik groRe Resonanz erlangte. Dies
fand 1973 in der Verleihung des Nobelpreises fiir Physiologie oder Medizin an
Konrad Lorenz, Nikolaas Tinbergen und Karl von Frisch seinen Niederschlag.
Lorenz ging davon aus, dass tierisches und menschliches Verhalten nicht aus
einer Folge von mehr oder weniger komplexen Reflexen besteht, was Vertreter
der Reflexkettentheorie annahmen (Bechterev 1928), sondern dass Verhalten
auch spontan ausgefiihrt werden kann. Nach Lorenz verfiigten Tiere Uber an-
geborene Bewegungsmuster unterschiedlicher Komplexitat, die Erbkoordinati-
on oder Instinktbewegung (Lorenz 1978). Darunter ist eine Sequenz von Bewe-
gungen zu verstehen, die weitgehend genetisch vorgegeben bzw. angeboren
ist. GemaR Lorenz wiirden Instinktbewegungen durch einen Schlisselreiz mit-
tels eines gekoppelten angeborenen Erkennungsmechanismus ausgeldst, dem
angeborenen Auslésemechanismus. Weiterhin hat Lorenz einen spezifischen
endogenen Faktor angenommen, die aktivitatsspezifische Erregung oder Ener-
gie, die den Organismus dazu antreibt, nach der ausldésenden Situation zu su-
chen (Zippelius 1992). Synonyme der aktionsspezifischen Erregung sind Begrif-
fe wie Handlungsbereitschaft oder Motivation. Mit diesen Annahmen ist das
Prinzip der doppelten Quantifizierung verbunden, d.h., die Intensitat, in der
eine Erbkoordination ausgefiihrt wird, hdangt einerseits von der Hohe der akti-
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onsspezifischen Erregung und andererseits von der Starke der Reize in der Um-
gebung des Organismus ab.

Allerdings muss erwdhnt werden, dass es durchaus zu vehement gefiihr-
ten Auseinandersetzungen zwischen den Anhangern der Lorenz’schen Schule
und ihren Widersachern kam. Auch aus den Reihen der Ethologen selber wurde
heftige Kritik geduRert. So formuliert Wickler (2002): , Die aktionsspezifische
Energie erwies sich als modernes Phlogiston und das psychohydraulische Mo-
dell trotz raffinierter Veranderungen als untauglich, die Bereitschafts- und Zu-
standsanderungen im Tier addquat abzubilden.” Eine ausfiihrliche wissen-
schaftliche Kritik der Instinktlehre im Allgemeinen und der empirischen Daten
im Speziellen findet sich bei Zippelius (1992).

Wahrend die Lorenz’sche Schule ihre Hypothesen im Wesentlichen auf-
grund von Beobachtungen tierischen Verhaltens begriindete, fihrten Erich von
Holst und seine Mitarbeiter sehr kluge Experimente durch, die belegten, dass
Verhalten nicht nur durch exogene Faktoren bestimmt wird, sondern dass der
Organismus selbst endogen Kommandos generiert. Von Holst und Mittelstaedt
(1950) entwickelten das Modell des Reafferenzprinzips: Ein Organismus bildet
im Zentralnervensystem (ZNS) Kommandos (Efferenzen), die Gber mehrere In-
stanzen an die Motorik gesendet werden. Auf dem Weg dorthin wird eine Ko-
pie des Kommandos in einem der untergeordneten Zentren (im ZNS) angelegt,
die Efferenzkopie. Nach der Ausfiihrung des Kommandos werden Riickmeldun-
gen von den Effektoren (Reafferenzen) und der Umwelt (Exafferenzen) mit der
Efferenzkopie verglichen. Bei Gleichheit ist die Aktion beendet, ansonsten wird
sie solange ausgefiihrt bzw. korrigiert, bis die Efferenzkopie geldscht werden
kann.

2 GroRmutter-Zelle und Kommandoneuronen

In den sechziger und siebziger Jahren des vergangenen Jahrhunderts begannen
Versuche, die ethologischen Hypothesen auf eine neurowissenschaftliche Basis
zu stellen. Hierbei standen zundchst hierarchische Vorstellungen der Hirnfunk-
tionen im Vordergrund. So wurde das Konzept der ,,GroBmutter-Zelle” formu-
liert. Es umschreibt die Vorstellung, dass sensorische Information in einem
linearen hierarchischen Prozess gefiltert wird und auf eine Nervenzelle oder
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eine kleine Gruppe von Neuronen konvergiert, welche schlussendlich nur
auf einen spezifischen, komplexen und fiir den Organismus bedeutungsvollen
Stimulus reagiert (Gross 2002). Dem wurde das ,Ensemble Coding” gegen-
Gbergestellt, in dem eine Gruppe von Neuronen mit jeweils spezifischen
Eigenschaften ein komplexes Merkmal reprasentiert. Im Gehirn sind beide
Prinzipien mehr oder weniger stark verwirklicht.

Ahnlich lineare Vorstellungen finden sich im Kommandoneuronen-
Konzept. Kommandoneuronen sind einzelne Nervenzellen an der Spitze einer
Aktionskette, deren Erregung notwendig und hinreichend ist, um Uber zentrale
Mustergeneratoren und Motoneuronen eine bestimmte Verhaltenskomponen-
te auszulosen (Kupfermann und Weiss 1978). Sie fungieren quasi als neuronale
Entscheidungsneuronen. Solche Neuronen wurden in der Tat vereinzelt gefun-
den wie z.B. das riesige Mauthner-Neuron®, welches am Fluchtverhalten bei
Fischen und Amphibien beteiligt ist, oder Neuronen im Zentralnervensystem
von Heuschrecken und Grillen, die Gesang induzieren (Hedwig 2000). Wenn
Uberhaupt, so sind Kommandoneuronen lediglich geeignet, weniger komplexe
oder sehr starre, angeborene Verhaltensweisen zu steuern, wie sie etwa bei
kurzlebigen Spezies verwirklicht sind, bei denen Lernen unnétig ist oder sogar
schadlich sein kann.

3 Handlungsselektion in neuronalen Netzen

Der Planung und Ausfiihrung komplexen Verhaltens liegen bei den Wirbeltie-
ren und insbesondere den Saugetieren zumeist sehr viel umfangreichere Me-
chanismen zugrunde, als es die bisher beschriebenen Modelle voraussetzen.
Dies gilt insbesondere dann, wenn verschiedene Verhaltensalternativen mog-
lich sind, zwischen denen gewahlt werden kann. Starre hierarchische, fest-
verdrahtete Systeme sind zudem oft nicht in der Lage, flexibel und schnell ge-
nug auf sich dndernde Bedingungen zu reagieren. Allerdings finden sich man-

1 Die Rolle des Mauthner-Neurons beim Fluchtverhalten kénnte nach neueren Er-
kenntnissen aber auch darin bestehen, andere Motoraktionen rasch zu inhibieren,
die dem schnellen Fluchtverhalten entgegenstehen wiirden (Eaton et al. 1995).
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che frihen Konzepte auch in den aktuellen Ansichten wieder. Erwdhnt seien
hier zentrale Mustergeneratoren (Central Pattern Generators) oder Verstarker.

Entscheidungsprozesse flihren normalerweise dazu, dass ein bestimmtes
Verhalten ausgefiihrt wird und andere Optionen unterdriickt werden. In der
Psychologie spricht man von einer Go-/No-go-Entscheidung. An dieser Art der
Handlungsplanung bzw. -selektion ist ein weit verzweigtes Netzwerk von ver-
schiedenen Hirnstrukturen beteiligt, deren Aktivitaten in komplexer Weise ko-
ordiniert werden mussen. Als eine bedeutende Struktur im Zusammenhang mit
Planung und Verhaltensselektion ist bei hochentwickelten Sdugetieren und
dem Menschen an erster Stelle der frontale Kortex zu nennen, der eine beson-
ders hohe bidirektionale Verschaltungsdichte mit zahlreichen anderen kortika-
len und subkortikalen Hirnstrukturen besitzt. Er ist somit in der Lage, Hand-
lungsplanung unter Berticksichtigung sensorischer Informationen, Motivations-
lage und Emotionen, Vorerfahrungen sowie des sozialen Kontexts zu koordinie-
ren. Das Frontalhirn erfillt diese Aufgaben aber nicht autark, sondern im Ver-
bund mit anderen Hirnstrukturen.

Insbesondere die Basalganglien besitzen eine Schlisselfunktion bei der
Steuerung der Entscheidungsprozesse (Mink 1996; Redgrave et al. 1999). Die
Basalganglien bestehen aus einer Gruppe von untereinander und reziprok ver-
bundenen Kerngebieten im ventralen Vorderhirn (Striatum, Globus pallidus
und Nucleus subthalamicus) und dem ventralen Mittelhirn (Substantia nigra).
Sie kdnnen nochmals in einen mehr dorsal gelegenen Anteil und einen ventra-
len Anteil unterteilt werden. Das dorsale System codiert syntaktische Muster
von Bewegungsabfolgen, ist beteiligt an der Haltungskontrolle (Muskeltonus),
der Integration unbewusster und willentlicher Anteile von Bewegung, dem pro-
zeduralen Lernen, der Stimulus-Response-Assoziation und der strategischen
Handlungsplanung. Bei Defekten treten neurodegenerative Erkrankungen wie
Parkinson, Chorea Huntington und das Tourette-Syndrom auf. Das ventrale
System codiert die Abfolge von Gefiihlen und Gedanken und ist beteiligt an
belohnungsbezogener Verhaltensverstarkung und der Ausbildung von Ge-
wohnheiten oder Sucht. Es wurde daher urspriinglich auch als Belohnungssys-
tem bezeichnet. Defekte haben Schizophrenie oder Zwangsstérungen zur Fol-
ge. Aktuelle Analysen der Funktion dieses Subsystems finden sich z.B. bei Die-
deren et al. (2016) und Genest et al. (2016).
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Signale, die an das Motorsystem geleitet werden sollen, miissen zunachst
das Striatum passieren. In das Striatum gelangen auch Informationen aus der
Sensorik und dem limbischen System und werden in den Entscheidungsprozess
integriert. Seit langem ist bekannt, dass zwei Ausgangsbahnen ihren Ursprung
in den Basalganglien haben: Bei der Aktivierung des direkten Pfades wird ein
Go-Kommando generiert, Uberwiegt die Aktivitdt im indirekten (No-go) Pfad,
wird dieses unterdriickt. Im Normalfall Gberwiegt die inhibitorische Komponen-
te, was im Hinblick auf die aktionsspezifische Energie im Lorenz’schen Sinne
eine Uberraschende Erkenntnis ist. Bei Sdugetieren sind die Basalganglien wie-
derum mit Kortexarealen riickgekoppelt. Dieses reafferente Schleifensystem
bildet das neuronale Substrat fiir die Entscheidungsfindung zwischen verschie-
denen Handlungsalternativen. Die Entscheidungsprozesse, die in diesem sub-
kortikalen Schleifensystem ablaufen, entziehen sich weitgehend dem Bewusst-
sein.

Detaillierte Beschreibungen der Basalganglien finden sich in den beiden
ersten Kapiteln dieses Buches. Auf welcher Basis die Entscheidung in wider-
streitenden Neuronenpopulationen im Striatum getroffen wird, war bisher
weitgehend ungeklart. Hier bieten neue Modelle einen Losungsvorschlag an,
der den Basalganglien eine noch bedeutendere Rolle zuschreibt, als bisher an-
genommen (R. Schmidt).

4 Die Bedeutung der Neurowissenschaften und ihre
Anwendungsrelevanz

Die Neurowissenschaften haben durch die Integration verschiedener Diszipli-
nen, u.a. aus den Bereichen Medizin, Biochemie, Biologie, Psychologie und Ma-
thematik, das Verstandnis der Prinzipien, die dem menschlichen Handeln zu-
grunde liegen, sowie der neuronalen Mechanismen in den letzten Jahren
enorm erweitert. Als Folge hiervon wird den Neurowissenschaften von man-
chen Autoren der Rang einer wissenschaftlichen Leitdisziplin zugeschrieben, da
sie nicht nur Bedeutung fiir die Grundlagenforschung und Therapie von Hirner-
krankungen haben, sondern auch in Bereiche ausstrahlen, die traditionell nicht
zu ihren Kernbereichen gehoren. Inwieweit dies zutrifft, soll an dieser Stelle
nicht weiter erdrtert werden. Ziel des vorliegenden Bandes ist es vielmehr, an-
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hand einiger Beispiele einerseits Erkenntnisfortschritte und andererseits An-
wendungsmoglichkeiten zu demonstrieren, die aus den Befunden der Neuro-
wissenschaften resultieren.

Zu Beginn lenken A. von Twickel und W. Walkowiak das Augenmerk da-
rauf, dass das modulare System im Gehirn, welches mit Planung und Entschei-
dungen zu tun hat, in der Evolution der Wirbeltiere bereits sehr friih entstan-
den ist und dass Tiere ohne Kortex bereits zu komplexen Leistungen befahigt
sind. Die Basalganglien spielen dabei eine bedeutende Rolle, wie der Beitrag
von R. Schmidt zeigt, der neue Erkenntnisse zu deren Funktion vorstellt. Man-
che der Erkenntnisse der Neurowissenschaften sind kontraintuitiv und wider-
sprechen traditionellen Ansichten lber das menschliche Handeln. Inwieweit
der Mensch tatsdchlich ein Entscheider ist, der rational Handlungsalternativen
nach Kosten-Nutzen-Folgen abwigt und entsprechend dem Resultat der Uber-
legungen handelt, beleuchten die Beitrage von H. J. Markowitsch und A. Stani-
loiu sowie von M. Petersen. Dass menschliches Handeln nicht isoliert zu be-
trachten ist, sondern im sozialen Kontext stattfindet, untersucht K. Vogeley.
Klinische Implikationen der Diagnose und Therapie von Schlaganfillen erlautert
P. H. WeiR-Blankenhorn. Welche Implikationen die Neurowissenschaften als
Regulativ fiur die Beurteilung psychotherapeutische Methoden besitzen, disku-
tiert G. Roth. Wie fruchtbar die Zusammenarbeit von Neurobiologen einerseits
und Robotikern andererseits sein kann, belegt der Beitrag von T. Landgraf und
M. Nawrot. Im Zusammenhang mit der Frage der Willensfreiheit wird oft disku-
tiert, welche Konsequenzen daraus fir das Rechtssystem abgeleitet werden
kénnen oder missten. Hierzu nimmt G. Merkel Stellung. Das Thema der Wil-
lensfreiheit wird in diesem Band aber nicht ausfiihrlich behandelt. In diesem
Zusammenhang soll auf weiterflihrende Literatur hingewiesen werden: Geyer
(2004), Luke und Souvignier (2015), Schultze-Kraft et al. (2016). Im letzten Bei-
trag beleuchtet C. Hoppe die Methodologie und Leitidee der ,,modernen Hirn-
forschung” und deren wissenschaftstheoretische, anwendungsbezogene sowie
philosophische Konsequenzen.
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Bau und Funktion der Basalganglien bei ,niederen”
Vertebraten

Arndt von Twickel und Wolfgang Walkowiak

Hoher entwickelte Organismen verfiigen lber die Fahigkeit, Reize aus der Um-
gebung aufzunehmen, zu verarbeiten, abzuspeichern und gegebenenfalls bio-
logisch sinnvolle Reaktionen — seien es biochemische, vegetative oder motori-
sche — zu generieren. Ein Satz an motorischen Programmen erlaubt z.B. uns
Menschen, stillzustehen, zu atmen, zu schlucken, die Augen zu bewegen, vor
Gefahren zu fliehen und uns fortzupflanzen (Grillner 2003). Permanent muss
vom Gehirn die Entscheidung getroffen werden, welches von vielen konkurrie-
renden motorischen Programmen zu einer gegebenen Zeit aktiv ist und welche
Programme unterdrickt werden (Prescott 2008). Die Evolution hat die Entwick-
lung von Tieren begiinstigt, die Handlungen so auswihlen, dass sie ihre Uber-
lebens- und Fortpflanzungschancen maximieren. Welche Mechanismen der
Handlungsauswahl sind hierbei entstanden? Obwohl schon Einzeller ohne Ner-
vensystem situationsbezogen agieren (Kondev 2014), benoétigen hohere Tiere,
wie wir Menschen, komplexe Gehirne, um komplexes Verhalten zu steuern.
Der Mensch ist zudem in der Lage, sein Handeln zu planen, entsprechend den
Uberlegungen zu agieren oder Aktionen zu unterdriicken. Hierbei sind insbe-
sondere die sogenannten Handlungsplanungs-, Entscheidungs- und Beloh-
nungssysteme hervorzuheben, da sie im Zusammenspiel erlauben, Handlungen
nicht nur kontextbezogen, sondern auch erfahrungsbezogen auszuwahlen. An
dieser Informationsverarbeitung sind bei allen Wirbeltieren eine Reihe von ver-
schiedenen Strukturen des Nervensystems, vom Hirnstamm bis zum dorsalen
Vorderhirn (zerebraler Kortex bei Sdugetieren bzw. Pallium bei niederen Wir-
beltieren), beteiligt. Die Basalganglien, eine Gruppe von subkortikalen Kernge-
bieten, nehmen hierbei eine zentrale Rolle ein (Mink 1996; Redgrave et al.
1999). lhre Struktur und ihre Funktion sind wahrend der Wirbeltierevolution
erstaunlich gut konserviert worden. Im Folgenden werden diese vor allem am
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Beispiel von ,niederen” Wirbeltieren (Neunaugen, Fischen und Fréschen) be-
schrieben, wahrend auf wesentliche Unterschiede zu héheren Wirbeltieren
hingewiesen wird. Neben der Rolle der Basalganglien als ,,Handlungsselektor”
wird ihre Rolle im ,Handlungsevaluationssystem” naher beschrieben und es
wird aufgezeigt, welche motorischen und kognitiven Defizite bei einer Bescha-
digung der Basalganglien auftreten kénnen.

1 Handlungsselektion und die Rolle der Basalganglien

Die motorische Kontrolle bei Wirbeltieren ist modular und hierarchisch organi-
siert (Abb. 1A): Eine Vielzahl von neuronalen Modulen (M1...Mn) im Ricken-
mark und im Hirnstamm sind fiir die Kontrolle von unterschiedlichen basalen
Verhaltensweisen (V1...Vn), wie z.B. Lokomotion oder Rufverhalten, zustandig.
Diese werden wiederum von ,héheren” neuronalen Modulen koordiniert. Eine
grundlegende Funktion dieser libergeordneten neuronalen Module ist es, die
fir die Kontrolle der momentan erwiinschten Verhaltensweise nétigen Module
zu aktivieren und andere Module, deren Aktivierung zu unerwiinschten oder
Uberflissigen Handlungen fiihren wiirden, zuverlassig zu unterdriicken. Theo-
retisch gibt es eine Vielzahl von Netzwerkstrukturen, die diese Handlungsselek-
tionsfunktion erfillen kénnten (Prescott 2008): So kdnnte z.B. ein ,allwissen-
der” zentraler Selektor mit allen n Motormodulen reziprok, d.h. gegenseitig,
verbunden sein und dafiir sorgen, dass ausschlieflich das momentan angemes-
sene Verhalten ausgefuhrt wird. Alternativ konnten alle Motormodule gleich-
zeitig auch als Selektormodule agieren, indem sie reziprok inhibitorisch, d.h.
hemmend, miteinander gekoppelt sind. Dies wiirde dazu fiihren, dass ein et-
was stdrker aktiviertes Motormodul alle anderen stérker inhibiert und sich so
selber desinhibiert. Mit einer steigenden Anzahl an Motormodulen sind beide
Varianten mit erheblichen Kosten verbunden: Wahrend die zentralisierte Vari-
ante ein spezialisiertes Selektionsmodul mit einer sehr hohen Rechenleistung
(und somit einem hohen intrinsischen Verschaltungsaufwand) benétigt, erfor-
dert die zweitgenannte Variante einen hohen Verschaltungsaufwand zwischen
den Motor- bzw. Selektormodulen (2*n*[n-1] Verbindungen).
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Verhaltensselektion durch globale Inhibition,
Fazilitation & fokussierte Exzitation
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Abbildung 1: Durch globale Inhibition, Fazilitation und fokussierte Exzitation sind
Basalganglien wesentlich an der Auswahl von Verhalten beteiligt. (A)
Modulare motorische Programme kontrollieren und koordinieren die
Verhaltensweisen eines Saugetiers. Ein globaler Inhibitor verhindert
die Aktivierung aller motorischen Programme. Zur Initiierung eines
motorischen Programms — und somit einer Verhaltensweise — muss
ein fokaler Desinhibitor Teile des globalen Inhibitors inhibieren und
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somit gezielt einzelne motorische Programme von deren Inhibition be-
freien. Zur Aktivierung des fokalen Desinhibitors muss dieser gleichzei-
tig fazilitatorische und exzitatorische Eingdnge erhalten. (B) Die
Grundstruktur und -konnektivitdat der neuronalen Netzwerke, die das
anatomische Korrelat dieses Verhaltensauswahlmechanismus darstel-
len, ist bei allen Wirbeltieren konserviert: Die Ausgangsstruktur der
Basalganglien (GPi/SNr) funktioniert als globaler Inhibitor von motori-
schen Programmen in Zwischen-, Mittel- und Hinterhirn. Die Eingangs-
struktur der Basalganglien (Striatum) fungiert einerseits als fokaler
Desinhibitor (s.0.), indem es die tonisch inhibitorisch aktive Ausgangs-
struktur inhibieren kann. Hierzu missen gleichzeitig fazilitatorische
Eingdnge des dopaminergen Mittelhirn-Systems (SNc/VTA) und exzita-
torische Eingdnge aus dem Kortex (Sdugetiere) bzw. Pallium (niedere
Wirbeltiere) und/ oder dem Thalamus aktiv sein. Zusatzlich zu der un-
ter A beschriebenen Funktionsweise, dem direkten Weg der Ba-
salganglien, kann auch ein sogenannter indirekter Weg tiber GPe und
STN die globale Inhibition verstarken. Zur endgiiltigen Verhaltens-
auswahl missen diese Wege oft mehrfach in (C) kortikalen und (D)
subkortikalen Schleifen durchlaufen werden.

Bei Wirbeltieren ist eine effizientere Netzwerkstruktur implementiert (Abb.
1A), die wie die reziprok inhibitorisch gekoppelte Variante (s.0.) auf parallele
Verarbeitung ausgelegt ist, was heiflt, dass viele Selektormodule parallel arbei-
ten. Eine besondere Bedeutung kommt hierbei dem globalen Inhibitor zu, des-
sen Module alle motorischen Module unter tonischer, d.h. standig aktiver, In-
hibition halten (Abb. 1A links und Mitte). Somit ist mit geringem Verschal-
tungsaufwand (1n) sichergestellt, dass zunachst alle Motormodule inaktiviert
sind. Ein fokaler Desinhibitor sorgt nun mittels gezielter Inaktivierung von Tei-
len des globalen Inhibitors dafiir, dass einzelne Motormodule desinhibiert
werden (Abb. 1A rechts). Damit nicht durch zufallige Aktivierungen von Teilen
des fokalen Desinhibitors ungewiinschte Motormodule aktiviert werden, die
dann womaoglich zur Ausfiihrung unerwiinschter Verhaltensweisen und zum
Abbruch gewiinschter Verhaltensweisen fiihren wiirden, sind die Module des
fokalen Desinhibitors im Grundzustand kaum oder nicht aktivierbar. Auf der
neuronalen Ebene ist dies dadurch realisiert, dass das Membranpotential der-
maRen negative Werte annimmt (,Down State”), dass die Neurone schwer er-
regbar sind (z.B. Cowan und Wilson 1994). Fir eine Aktivierung muss der fokale
Desinhibitor somit zunachst ausreichend fazilitatorische, d.h. eine Aktivierung



