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Farbe ist definiert als diejenige Empfindung, die es uns er-
moglicht, zwischen zwei strukturlosen Flachen gleicher
Helligkeit zu unterscheiden (DIN 5033). Es lohnt sich, auf
zwei Feststellungen dieser Definition gleich zu Anfang

naher einzugehen. Zundchst ist wichtig, dass Farbe eine
EmpfindungsgréBe ist. Es ist nicht das Licht, das farbig ist
(»The rays are not coloured« — Isaac Newton). Erst durch die
Verarbeitung der Nervenimpulse, die das ins Auge gelangen-
de Licht in der Netzhaut hervorruft, kommt es in den nach-
geschalteten Hirnstrukturen zu der Empfindung, die wir
»Farbe« nennen. Die zweite wichtige Feststellung der
obigen Definition betrifft die Funktion des menschlichen
Farbensehens. Obwohl die Frage nach der evolutiondren
Funktion des Farbensehens noch heftig umstritten ist
(Mollon u. Jordan 1988), lasst sich doch mit Sicherheit
sagen, dass diese nicht in der Unterscheidung von Flachen
gleicher Helligkeit lag. Solche rein spektralen Unterschiede
zwischen Oberflachen gibt es in unserer natirlichen Umwelt
auBerst selten.

Einen Hinweis auf die Bedeutung der Farbinformation
bei der Wahrnehmung natirlicher Szenen gibt @ Abb. 4.1.
Fast alle Objekte unserer Umwelt weisen unter natiirlichen
Beobachtungsbedingungen eine unregelméBige Helligkeits-
verteilung (Textur) auf. Es ist oftmals sehr schwer, Texturen
natlrlicher Objekte voneinander abzugrenzen, z. B. wenn
wie bei @ Abb. 4.1 eine Bliite von Blattern unterschieden
werden soll. Die Farbinformation ermdglicht uns, diese
Unterscheidungen schnell und effizient zu treffen (Gegen-
furtner u. Rieger 2000). Farbe wird daher besser definiert als
diejenige Empfindung, die es uns erlaubt, Objekte miihelos
voneinander zu unterscheiden, die aufgrund ihrer Textur nur
schwer voneinander zu trennen sind.

Im Folgenden wird zuerst auf die physikalischen Eigen-
schaften der Reize eingegangen, die im menschlichen visu-
ellen System Farbempfindungen ausldsen. Anschlieend
werden die wichtigsten Schritte der Verarbeitung in der
Netzhaut durch die 3 Typen von Photorezeptoren und

den sich anschlieBenden Gegenfarbkandlen besprochen.
SchlieBlich wird auf die Verarbeitung der Farbinformation
im visuellen Kortex eingegangen. Wéhrend die ersten Stufen
der Farbverarbeitung in der Netzhaut und den retinalen
Ganglienzellen wohl besser als jeder andere Aspekt der visu-
ellen Wahrnehmung erforscht sind, ist (ber héhere Verar-
beitungsmechanismen, die semantische oder emotionale
Aspekte der Farbe betreffen, bisher nur wenig bekannt.

4.1 Retinale Verarbeitung

4.1.1 Licht und Farbe

Die physikalische Grundlage der menschlichen Farbwahr-
nehmung ist die elektromagnetische Strahlung mit Wellen-
lingen in einem eng umgrenzten Bereich von ca. 400-
700 Nanometer. Strahlung in diesem Wellenldngenbereich
(Licht) ist fir uns nur deshalb sichtbar, weil wir Rezeptoren
in der Netzhaut des Auges (Retina) besitzen, deren Pigmente
durch diese Strahlung chemisch verindert werden konnen.
Sie unterscheidet sich ansonsten in keiner Weise von ande-
ren Strahlungen, wie z. B. Radiowellen, Infrarot-, Ultravio-
lett-, Rontgen- oder y-Strahlen. Ein Grofiteil der Sonnen-
strahlung, die die Erdoberflache erreicht, liegt in dem fiir
uns sichtbaren Bereich. Daher ist anzunehmen, dass sich
unser Farbsehsystem im Laufe der Evolution optimal an die
Gegebenheiten unserer Umwelt angepasst hat.

Das Spektrum des in das Auge fallenden Lichts hangt
von zwei Faktoren ab: von der Spektralverteilung der Be-
leuchtungsquelle und von der Reflektanz der Objekte, iiber
die Licht von der Objektoberflache ins Auge reflektiert
wird. Nur ein Teil des auf ein Objekt fallenden Lichts wird
reflektiert, wahrend der andere Teil der Strahlung absor-
biert und zumeist in Warmeenergie umgewandelt wird.
Dunklere Objekte absorbieren mehr Licht und erwarmen
sich daher starker. Das ins Auge gelangende Licht ist das
Produkt aus Beleuchtung und Reflektanz und diese beiden
Faktoren konnen auf der Eingangsstufe nicht voneinander
getrennt werden. Ein rétlicher Farbeindruck kann danach

B Abb. 4.1a-c Fotografie einer Szene mit Blumen. a Original,
b Schwarz-WeiB-Version, c isoluminante Version, bei der allen Bild-
punkten dieselbe Helligkeit zugeordnet wurde. (Nach Gegenfurtner

C

2001, reprinted by permission from Macmillan Publishers Ltd:
Nature Neuroscience)
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gleichermaflen durch rotliche Beleuchtung eines weiflen
Stiick Papiers oder durch weifSe Beleuchtung eines rét-
lichen Stiick Papiers zustande kommen. Obwohl mathema-
tisch beides lokal zur gleichen Wellenldngenverteilung
fithrt, kann unser visuelles System durch die Betrachtung
einer ganzen Szene zumeist doch Riickschliisse auf die Re-
flektanz der Objekte ziehen. Diese Leistung, die durch die
Ambiguitat von Beleuchtung und Reflektanz notwendig
wird, wird »Farbkonstanz« genannt (» Abschn. 4.2.2). Der
Vorteil der Farbkonstanz liegt darin, dass die Reflektanz
eine invariante Eigenschaft der Objekte ist und sich daher
zur Objekterkennung sehr gut eignet.

© Natiirlich auftretende Objekte reflektieren immer
Licht Giber einen weiten Bereich von Wellen-
langen. Der relative Anteil in den verschiedenen
Wellenlangenbereichen bestimmt letztendlich,
welche Farbe gesehen wird. Farbe ist daher nicht
gleich Wellenlange. Wahrend monochromatisches
Licht zwar unter neutralen Beobachtungsbedin-
gungen immer die gleiche Farbempfindung aus-
16st, ist die umgekehrte Zuordnung nicht mog-
lich. Des Weiteren kann das Umfeld auch massive
Einfliisse auf die Farbwahrnehmung haben.

4.1.2 Verarbeitung in den Photorezeptoren

Das ins Auge gelangende Licht wird in der Retina von Pho-
torezeptoren zum Teil absorbiert. Es gibt zwei Klassen von
Photorezeptoren: Stdbchen und Zapfen. Stibchen sind sehr
lichtempfindlich und ermdéglichen das Sehen bei Dunkel-
heit und in der Dammerung. Da alle Stibchen dasselbe Ab-
sorptionsspektrum aufweisen, kann bei reinem Stdbchen-
sehen wie in der Nacht nicht zwischen Wellenldngen und
Intensititen unterschieden werden, ebenso sind Farbunter-
scheidungen nicht méglich. Da unter Tageslichtbedin-
gungen das Stdbchensehsystem vollstindig gesittigt ist,
konnen Stibchen tagsiiber keine visuellen Informationen
liefern. Dann sind die weniger lichtempfindlichen Zapfen
aktiv und bestimmen unsere visuelle Wahrnehmung.

Von den Zapfenphotorezeptoren gibt es drei verschie-
dene Typen. Je nach Spektralbereich ihrer hochsten Emp-
findlichkeit werden sie lang-, mittel-, und kurzwellen-
lingensensitiv genannt, oft auch nur kurz Rot-, Griin- und
Blauzapfen. In @ Abb. 4.2 sind die Absorptionsspektren
dieser drei Zapfentypen dargestellt. Man erkennt, dass alle
der Typen tiber einen grofSen Wellenldngenbereich hinweg
Licht absorbieren kénnen. Die Kurzbezeichnungen sind
daher irrefithrend, vor allem wenn man beriicksichtigt,
dass das Maximum fiir die sog. Rotzapfen in dem Wellen-
lingenbereich liegt, den wir als gelb bezeichnen oder das
Maximum der Blauzapfen in einem Bereich liegt, der eher
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O Abb. 4.2 Spektrale Absorptionskurven der menschlichen Rot-,
Gruin- und Blauzapfen. (Nach Stockman u. Sharpe 2000)

violett aussieht als blau. Da sich diese Bezeichnungen aber
eingebiirgert haben, werden wir sie hier der Einfachheit
halber auch beibehalten. Es muss aber nachdriicklich be-
tont werden, dass andere mit R, G, B bezeichnete Farbsys-
teme, wie z. B. das C.I.E. RGB-System oder auch die Rot-,
Griin- und Blauphosphore von Farbbildschirmen nichts
oder nur sehr wenig mit den Absorptionseigenschaften der
Zapfen gemeinsam haben.

Aus B Abb. 4.2 ist auch ersichtlich, dass die Absorp-
tionsspektren fiir die Rot- und Griinzapfen sehr dhnlich
sind, ihre Absorptionsgipfel sind nur um ca. 30 Nanometer
verschoben. Dies hat evolutiondre Griinde: Diese zwei
Zapfentypen sind erst vor entwicklungsgeschichtlich rela-
tiv kurzer Zeit aus einem gemeinsamen Urzapfen entstan-
den. Die Absorption der Zapfen hingt von ihrem Seh-
farbstoff ab, dessen Proteine genetisch bestimmt sind.
Jeremy Nathans und seinen Mitarbeitern ist es gelungen,
die Gene zu identifizieren, die die Ausbildung dieser
Proteine kodieren (Nathans 1992). Dabei hat sich heraus-
gestellt, dass sich die Aminosauresequenzen der Gene fiir
das Rot- und das Griinpigment nur an wenigen Stellen un-
terscheiden (< 2%).

© Aus der Tatsache, dass die Zapfen das Farbense-
hen ermdglichen, wird oftmals der falsche Schluss
gezogen, dass nur die Stabchen fiir das Hellig-
keits- oder Schwarz-Weif3-Sehen zustandig sind.
Das stimmt nicht! Unter Tageslichtbedingungen
liefern die Stabchen keinerlei brauchbare Signale.
Sie sind nur beim Dadmmerungs- und Nachtsehen,
z. B. bei Mondlicht, aktiv. Die Zapfen sind fiir das
Tagessehen verantwortlich und unterliegen hier-
bei nicht nur dem Farbensehen, sondern auch der
Unterscheidung von Schwarz-WeiB3-Kontrasten.
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B Abb. 4.3 Simulation des Zapfenmosaiks der Fovea. Die Positionen
der Zapfen entstammen anatomischen Messungen. Die Einfarbung
wurde nach einem Zufallsschema durchgefiihrt unter der Annahme,
dass Rotzapfen ca. doppelt so haufig sind wie Griinzapfen. (Die Ab-
bildung wurde freundlicherweise von Herbert Jagle und Ted Sharpe
von der Augenklinik Tubingen zur Verfliigung gestellt)

4.1.3 Netzhaut

Die Zapfen der Netzhaut sind zu einem unregelméafiigen
Mosaik angeordnet und zeigen deutliche Unterschiede in
ihrer Verteilung und Anzahl. Die Dichte der Zapfen ist in
der Fovea am hochsten und nimmt zur Peripherie hin ab.
In der Foveola (den zentralen 30 Winkelminuten) finden
sich nur Rot- und Griinzapfen. Blauzapfen gibt es nur in
der peripheren Retina, aber auch dort treten sie mit einer
geringeren Dichte auf. Sie machen insgesamt nur 9% aller
Zapfen aus. Da die Sehschirfe von der Dichte der aktiven
Rezeptoren abhidngt, ist die Auflésung fiir Muster, die ge-
zielt Blauzapfen anregen, relativ gering. Diese geringere
Auflosung wiederum scheint aber perfekt an die Optik
des Auges angepasst zu sein. Da Licht unterschiedlicher
Wellenldnge wegen der unterschiedlich starken Brechung
nicht gleichzeitig auf der Netzhaut fokussiert werden kann,
entsteht vor allem bei kurzwelligem Licht eine retinale
Unschirfe, die dem grofleren Abstand zwischen den Blau-
zapfen entspricht. Das Zapfenmosaik ist auch in anderer
Hinsicht sehr gut der Optik des Auges angepasst. Dort wo
die Zapfendichte geringer ist als aufgrund des optischen
Signals notwendig (in der Peripherie), sorgt die unregel-
mafige Anordnung der Zapfen dafiir, dass keine Wahrneh-
mungstduschungen (durch »aliasing«) entstehen.

Die Frage nach der relativen Anzahl von Rot- und
Griinzapfen hat die Farbforscher in den letzten 10 Jahren

intensiv beschaftigt, wobei verschiedene Methoden zu
hochst unterschiedlichen Ergebnissen gefiihrt haben. Vor
Kurzem gelang es jedoch Roorda u. Williams (1999), das
Photorezeptormosaik der menschlichen Netzhaut direkt
abzubilden (B Abb. 4.3). Es zeigten sich massive Unter-
schiede in der relativen Zahl von Rot- und Griinzapfen
zwischen verschiedenen Probanden. Die Verhiltnisse vari-
ierten dabei von 1:2,7 bis hin zu 16,5:1, ohne dass aber
Unterschiede in der Wahrnehmung ersichtlich waren. So
benutzten alle Probanden mehr oder weniger das gleiche
Verhiltnis, um aus rotem und griinem Licht einen »neu-
tralen« Gelbton zu mischen (Brainard et al. 2000).

o Es wird oftmals behauptet, dass im peripheren
Gesichtsfeld keine Farbwahrnehmung méglich
ist. Zu Demonstrationszwecken wird dann ein
buntes Objekt von der Fovea weg bewegt, bis die
Farbe des Objekts nicht mehr erkannt wird. Dies
zeigt jedoch nur, dass die raumliche Aufl6sung
des Farbsehsystems geringer ist als die des Hellig-
keitssystems. Wenn die Objekte nur ausreichend
grof3 sind, dann kann auch deren Farbe bei peri-
pherer Darbietung erkannt werden.

4.1.4 Gegenfarben

Die in den Zapfen entstandenen Signale werden noch in
der Netzhaut weiterverarbeitet und hinsichtlich ihres In-
formationsgehaltes optimiert. Diese zweite Verarbeitungs-
stufe ldsst sich am besten als Verminderung der Redun-
danz der Aktivititen benachbarter Zapfen charakterisie-
ren, denn bei geringem Abstand weisen Zapfensignale
sowohl eine grofie rdumliche als auch eine farbliche Re-
dundanz auf. Réumliche Redundanz bezeichnet den Sach-
verhalt, dass benachbarte Bildpunkte meistens eine dhn-
liche Intensitdt aufweisen. Aus der Intensitit eines Bild-
punkts lasst sich relativ gut die Intensitit der benachbarten
Bildpunkte vorhersagen. Werden hingegen die Differenzen
zwischen benachbarten Bildpunkten berechnet, so ver-
schwindet diese Korrelation. Diese Art der vom visuellen
System durchgefiihrten Differenzenbildung wird oftmals
auch als »laterale Hemmung« bezeichnet. Implementiert
ist sie durch die konzentrischen rezeptiven Felder der
retinalen Ganglienzellen, in denen Zentrum und Umfeld
antagonistisch organisiert sind.

Eine weitere Form der Redundanz in den Zapfen ergibt
sich daraus, dass die Absorptionsspektren der Rot- und
Griinzapfen sehr dhnlich sind, und entsprechend hoch
sind die Aktivitdten der beiden Zapfentypen korreliert. Um
diese Signale zu dekorrelieren und damit zu optimieren,
wird die Aktivitit in sog. Gegenfarbkanilen, oftmals auch
als »kardinale Farbrichtungen« bezeichnet, weitergeleitet:
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Im Helligkeitskanal wird die Summe der Signale aus Rot-
und Griinzapfen (R+G) gebildet, im Rotgriinkanal die Dif-
ferenz der beiden (R-G). Im Blaugelbkanal schlieSlich
wird die Differenz aus dem Signal der Blauzapfen und
der Summe der Rot- und Griinzapfen gebildet (B-(R+G)).
Diese Verrechnung der Farbsignale erfolgt im retinalen
Netzwerk aus Horizontal-, Bipolar- und Ganglienzellen.
Wiahrend iiber die Ergebnisse dieser Berechnungen relative
Klarheit herrscht, ist die genaue Implementierung immer
noch Gegenstand heftiger Diskussion. Es ldsst sich aber
sagen, dass die drei Gegenfarbkanéle nicht nur funktionell,
sondern auch anatomisch unterschiedlich sind (Gegen-
furtner u. Sharpe 1999).

Eine wichtige Implikation der Gegenfarbkanile ergibt
sich aus der starken Uberlappung der Absorptionsspektren
von Rot- und Griinzapfen. Es ist prinzipiell moglich den
Rotgriinkanal vor einem grauen Hintergrund so zu akti-
vieren, dass die Differenz von Rot und Griin sich dndert,
aber die Summe (die Helligkeit) konstant bleibt. Dazu
muss vermehrte Aktivierung der Rotzapfen durch eine
Minderung der Aktivierung der Griinzapfen ausgeglichen
werden (»silent substitution«). Wegen der groflen Uber-
lappung der Spektren bleibt aber die grofitmaogliche Modu-
lation der Zapfensignale bei einer solchen »isoluminanten«
Reizung weit hinter der 100%igen Modulation zuriick, die
durch Helligkeitskontraste bewerkstelligt werden kann.
Auf Bildschirmen betrégt diese maximale isoluminante
Modulation bei mittleren Intensititen nur ca. 10-15%! Fiir
die folgende Diskussion der Wahrnehmungsleistungen des
Farb- und Helligkeitssystems ist es allerdings sehr wichtig,
solche peripheren Faktoren von zentralen Unterschieden
in der Verarbeitung zu trennen. Wir werden zunéchst auf
das Zusammenspiel von Farbe mit anderen visuellen Reiz-
attributen eingehen, dann auf die Verarbeitung des Farb-
signals an sich. Als Abschluss folgen einige Bemerkungen
zur Farbkonstanz.

o Die Einteilung der Signalverarbeitung in zwei
Stufen, der anfanglichen Verarbeitung in drei ver-
schiedenen Zapfentypen, gefolgt von drei Gegen-
farbkanalen, vereint die Theorien der Farbwahr-
nehmung von Helmholtz und Hering. Allerdings
hatten beide dieser eminenten Forscher nicht
ganz recht, was die Details betrifft. So nahm
Helmholtz an, dass die Absorptionsspektren der
Zapfen sich nur geringfiigig tiberlappen, was fiir
die Rot- und Griinzapfen gerade nicht zutrifft.
Hering nahm an, dass die Gegenfarben den sog.
Urfarben entsprechen, also denjenigen Farben,
die von uns als reines Rot, Griin, Blau oder Gelb
wahrgenommen werden. Auch dies ist nicht
richtig. Wahrend das Rot der »kardinalen Farb-
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richtungen« der Ganglienzellen in etwa einem
Urrot entspricht, sieht die Gegenfarbe dazu blau-
griin aus. Der Blaugelbkanal ist noch deutlicher
verschoben: Dem reinen Gelb entspricht ein
griuinlicher Gelbton und dem Blau ein Violett.

@ Abb. 4.4 zeigt wie die Gegenfarbkanéle akti-
viert werden.

4.2 Kortikale Farbmechanismen

Ein allgemeines Prinzip kortikaler Informationsverar-
beitung ist eine zunehmende Spezialisierung der Neurone.
Dies trifft auch fiir die kortikale Verarbeitung der Farbe zu.
In der Netzhaut gibt es drei Klassen von Ganglienzellen,
deren Farbpriferenzen den kardinalen Farbrichtungen
entsprechen (8 Abb. 4.4). Die Antworten dieser Neurone
sind linear. Daher ldsst sich die Antwort auf beliebige Reize
exakt durch den bevorzugten Farbreiz eines Neurons vor-
hersagen. Im primiren visuellen Kortex (V1) gilt dieses
Prinzip der Linearitat auch, aber hier finden sich Prife-
renzen fiir viele unterschiedliche Farben. Die Einschrén-
kung auf die drei kardinalen Richtungen entfillt. Interes-
sant ist, dass bisher kein neuronales Substrat fiir die sog.
»Urfarben« nachgewiesen werden konnte. Die Vielfalt an
neuronalen Farbpriferenzen, die in V1 und V2 beobachtet
werden kann, entspricht unserer Féhigkeit eine grof3e An-
zahl an Farben unterscheiden zu kénnen.

Im sekundiren visuellen Kortex (V2) treten dann auch
Neurone auf, deren Reizantwort im spektralen Bereich
nichtlinear ist. Sie antworten nur auf einen ganz bestimm-
ten Farbton, da ihre chromatische Bandbreite sehr eng ist.
Zudem ist es in den hoheren extrastridren Arealen (V2, V3,
V4) auch so, dass Neurone zunechmend seltener auf reine
(isoluminante) Farbunterschiede antworten. Da solche
isoluminanten Unterschiede, wie schon eingangs erwihnt,
nicht sehr oft in unserer Umwelt vorkommen, wire eine
Spezialisierung auf die Verarbeitung dieser Reize auch
nicht sehr sinnvoll.

4.2.1 Farbzentrum im Gehirn?

Lange Zeit stand im Zentrum der Forschung der Farbwahr-
nehmung die Frage, ob es im Gehirn eine bestimmte neu-
ronale Struktur gibt, die vornehmlich fiir die Verarbeitung
von Farbinformation zustindig ist. Eine solche lokalisierte
Verarbeitung der Farbinformation wurde in der Vergan-
genheit aufgrund psychophysischer, physiologischer und
Kklinischer Befunde postuliert und als ein Element der »par-
allelen« visuellen Verarbeitungskanile neben z. B. Form
oder Bewegung angesehen (Livingstone u. Hubel 1988;
Zeki 1990).
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B Abb. 4.4a-c Verarbeitung in den Gegenfarbkanélen. a Original,
b Bild, wie es vom Rotgriinkanal vermittelt wird, c Bild, wie es vom
Blaugelbkanal vermittelt wird

So ist z. B. das Erkennen von Formen und Strukturen
bei ausschlieSlich durch Farbe definierten Reizen sicher-
lich anders als bei Helligkeitsmustern (Livingstone u.
Hubel 1988). Dies ldsst sich schon aus den oben erwahnten
peripheren Faktoren folgern. Der hochstmogliche Kon-
trast im Rotgriinkanal ist wegen der grolen Ahnlichkeit
von Rot- und Griinzapfen sehr stark eingeschrankt. Wegen
optischer Limitationen (chromatische Aberration) kénnen
auch nicht alle Wellenlingen gleichzeitig scharf auf der
Netzhaut abgebildet werden. Deswegen konnen feine
Details mit hohen Ortsfrequenzen vom Farbsystem nicht
reliabel iibertragen werden. Viele der Demonstrationen,

die eine getrennte Verarbeitung von Farbe und anderen
visuellen Reizattributen nahezulegen scheinen, beruhen
auf derartigen peripheren, retinalen Unterschieden. Die
physiologische und anatomische Trennung in unterschied-
liche Verarbeitungskanile scheint dabei weitaus gering-
fiigiger zu sein als urspriinglich angenommen (Lennie
1998; Gegenfurtner 2003; Sincich u. Horton 2005).

Studien mit bildgebenden Verfahren zeigen oft eine
erhohte, farbspezifische Aktivierung in einem Bereich des
menschlichen ventralen Okzipitalkortex, der oftmals V4
genannt wird (Zeki 1990; Hadjikani et al. 1998; Engel et al.
1997). Eine dhnlich hohere Aktivierung durch Farbreize
gegeniiber Helligkeitsreizen zeigt sich jedoch fast tiber den
gesamten visuellen Kortex hinweg, mit Ausnahme einiger
parietaler Regionen (Conway u. Tsao 2006). Es kann also
nicht geschlossen werden, dass in dem entsprechenden
Areal nur Farbinformation verarbeitet wird oder dass
andere Areale keine wichtigen Beitrdge zur Verarbeitung
der Farbinformation liefern. Viel deutet darauf hin, dass
die Verarbeitung von Farbe im visuellen Kortex zusammen
mit Helligkeit und Form erfolgt (Johnson et al. 2001, 2008;
Gegenfurtner 2001, 2003).

4.2.2 Farbkonstanz

Ein Thema, das Wahrnehmungsforscher und Informatiker
gleichermaflen stark interessiert, ist die Farbkonstanz. Die
Effekte von Beleuchtung und Reflektanz lassen sich nicht
trennen, da das die Rezeptoren erregende Licht das Pro-
dukt beider Faktoren ist. Trotzdem scheint es uns moglich
zu sein, unter sich wechselnden Beleuchtungsbedingungen
Objekte immer mit der gleichen Farbe wahrzunehmen.
O Abb. 4.5 zeigt eine Waldlandschaft unter drei verschie-
denen Beleuchtungen, wie sie z. B. morgens, mittags und
abends aussehen konnte. Wenn wir einen Tag lang durch
die Wiesen wandern, erscheint uns das Gras meist im
selben Griinton, obwohl die Grasfarbe auf den aufgenom-
menen Fotos deutlich unterschiedlich ist.

Eine Unmenge an Algorithmen wurde vorgeschlagen,
um diese Farbkonstanz zu erklaren. Mittlerweile zeichnet
sich ab, dass das menschliche Sehsystem nicht einen ein-
zelnen, sondern eine ganze Reihe von Hinweisreizen be-
nutzt, um Farbkonstanz zu erzielen (Kraft u. Brainard
1999). Am wichtigsten ist dabei die Tatsache, dass die Mit-
telwertsfarbe in einer Szene sehr stark von der Beleuchtung
abhingt, und dass Beleuchtungsidnderungen meistens
graduell erfolgen, wihrend Reflektanzanderungen oft ab-
rupt sind.

Dieser Unterschied in den rdumlichen Eigenschaften
von Beleuchtung und Reflektanz kann am besten genutzt
werden, wenn groflere Flichen fiir eine Normalisierung
benutzt werden. Dies erfordert daher rezeptive Felder mit
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B Abb. 4.5a-c Darstellung einer natiirlichen Szene, wie sie unter
drei verschiedenen Beleuchtungsbedingungen aussieht. Die Veran-

entsprechender Grofie. Neurone mit diesen Eigenschaften
wurden in V4 gefunden, und sie scheinen auch relativ
komplexe Interaktionen von Zentrums- und Umfeldfarbe
aufzuweisen. Wie daraus aber dann die Reflektanz von
Objekten bestimmt wird, ist noch weitgehend unklar. Neu-
rone, die auf Reflektanz antworten, wurden bislang nur
vereinzelt gefunden (Zeki 1980).

4.2.3 Kognition, Emotion und Farbe

In der weiteren Verarbeitung der Farbinformation, die
durch kognitive und linguistische Faktoren bestimmt
wird, werden verschiedene Farbnuancen zu Kategorien
zusammengefasst. Von diesen Kategorien gibt es ca. 5-15,
die sogar {iber gréfiere Kulturunterschiede hinweg statis-
tische Regelmafligkeiten aufweisen (Hardin u. Maffi 1997).
Ein neuronales Substrat fiir derartige Kategorien wurde
bislang noch nicht entdeckt. Zumindest in den frithen
visuellen Verarbeitungsstufen, bis hin zum extrastridren
Areal V4, findet sich keine bevorzugte Reprdsentation
dieser Kategorien. Die Zuweisung von Farbnamen zu Ob-
jekten scheint daher auf einer sehr hohen Verarbeitungs-
ebene abzulaufen, wihrend einfache Farbunterscheidun-
gen schon durch Schaltkreise im priméren visuellen Kortex
erkldrt werden konnen. Dies wird auch durch Ergebnisse
aus der Entwicklung belegt. Kinder kénnen Farben schon
im Alter von ca. 4 Monaten unterscheiden, wihrend die
richtige Benennung erst sehr viel spdter, im Alter von
2-4 Jahren, erlernt wird (Bornstein 1985).

Eine enge Verbindung weist die Farbwahrnehmung zum
Gedichtnis auf. Zum einen leistet Farbe einen wichtigen
Beitrag zum visuellen Gedéchtnis (Wichmann et al. 2002;
Gegenfurtner u. Rieger 2000). Zum anderen kann aber auch
die typische Farbe von Objekten, ihre Gedéchtnisfarbe, die
Farbwahrnehmung beeinflussen (Hansen et al. 2006).

Noch wichtiger als kognitive erscheinen die emotiona-
len Aspekte, die oftmals mit der Wahrnehmung von Far-
ben einhergehen. Eine enge Vernetzung der kortikalen
Farbsehmechanismen mit limbischen Strukturen kann da-
her angenommen werden. Der Grofiteil dieser emotiona-

derung von morgens (a), mittags (b) und abends (c) erfolgt haupt-
sachlich entlang der blaugelben Gegenfarbachse

len Reaktionen ist vermutlich erlernt und hingt von kultu-
rellen Faktoren ab. Es scheint aber auch einige universelle
Phanomene zu geben. So geht die Farbe Rot generell mit
gesteigerten emotionalen Reaktionen einher und ist in
nahezu allen Kulturen ein wichtiger Farbname.

43 Storungen der Farbwahrnehmung

Stérungen der Farbwahrnehmung sind in nahezu allen
Fallen durch genetische Beeintrichtigungen des Zapfen-
systems der Retina bedingt. Am héufigsten ist dabei die
Rotgriinblindheit, die bei Méannern relativ haufig auftritt,
da sich die Gene fiir die Rot- und Griinpigmente der Zap-
fen auf dem X-Chromosom befinden. Fehlt eines dieser
Gene, kommt auch der entsprechende Zapfentyp nicht vor
und Farben in dem entsprechenden Wellenldngenbereich
konnen nicht gesehen werden (Anopia). Bei einem Gen-
defekt kann es auch zu einer Einschridnkung der Funktion
eines der Pigmente kommen (Anomalie). Da Manner nur
ein X-Chromosom besitzen, tritt diese genetisch bedingte
Art von Farbensehstérung bei Minnern sehr viel hiufiger
auf als bei Frauen. @ Tab. 4.1 gibt eine Ubersicht iiber die
relative Haufigkeit dieser Stérung in der westeuropdischen
Bevolkerung. Interessanterweise wird eine solche Farben-
blindheit oftmals erst sehr spdt oder nur zufillig bemerkt.
Der entscheidende evolutionire Vorteil, der sich aus dem
3. Zapfentyp ergibt, ist noch weitgehend unklar (Mollon u.
Jordan 1988). Es gibt mehrere Hypothesen, wonach sich
die Unterscheidungsfahigkeit zwischen rot und griin
hauptsdchlich zum Auffinden reifer roter Friichte zwischen
griinen Bldttern eignet. Andere Formen von genetisch be-
dingter Farbenblindheit treten duflerst selten auf.

Eine ganz besondere Form der genetisch bedingten,
totalen Farbenblindheit ist die Stabchenmonochromasie.
In der Netzhaut der Betroffenen sind nur funktionsfihige
Stabchenphotorezeptoren vorhanden, was zu einer ganzen
Reihe von Symptomen wie z. B. der Photophobie, einer
extrem schlechten Sehschirfe und massiven Fixations-
problemen fithrt. Diese Form der Farbenblindheit wurde
von Oliver Sacks (1997) in dem Roman »Insel der Farben-



52 Kapitel 4 - Farbwahrnehmung und ihre Stérungen

B Tab. 4.1 Relative Haufigkeiten (in %) von genetisch bedingten Rotgriinfarbsehstérungen. Rotgriinblindheit (Anopia) taucht bei ca.
2,3% der mannlichen Bevolkerung Europas auf. Rotgrinstérungen (Anomalie) treten bei weiteren ca. 5,7% auf. (Nach Gegenfurtner u.

Sharpe 1999)

Geschlecht Anzahl Rotzapfen
Protanomalie

Ménnlich 45.989 1,08

Weiblich 30.711 0,03

blinden« beschrieben. Eine beeindruckende, subjektive
Darstellung aus der Sicht eines Stdbchenmonochromaten
findet sich auch bei Nordby (1990).

Demgegentiber treten zerebrale Storungen des Farben-
sehens (»zerebrale Achromasie«) nur ganz selten auf (Zihl
u. von Cramon 1986). Viele dieser Patienten weisen weitere
massive Wahrnehmungsstérungen auf, z. B. Storungen der
Gesichtserkennung oder sogar eine allgemein verschlech-
terte Kontrastempfindlichkeit. Stérungen der Farbkons-
tanz wurden bislang in erster Linie an klinischen Proban-
den untersucht, die bereits andere massive Farbsehstorun-
gen aufwiesen. In den Arbeiten von Riittiger et al. (1999)
und Clarke et al. (1999) wurden aber Patienten mit korti-
kalen Schiadigungen beschrieben, deren Farbkonstanz-
leistungen gestort sind, obwohl sie keinerlei andere er-
kennbare Stérungen in jhrer Farbwahrnehmungaufwiesen.
Aufgrund der geringen Anzahl dieser Patienten und der
unterschiedlichen Lage und Grofie der Lasionen ldsst sich
noch keine Schlussfolgerung auf das neuronale Substrat
der Farbkonstanzleistung ziehen.

— Zusammenfassung
Farbe wird wahrgenommen, wenn elektromagne-
tische Strahlung im Auge von Zapfenphotorezeptoren
absorbiert und in der Retina in Nervenimpulse umge-
wandelt wird, die dann im Gehirn als Farbempfin-
dungen interpretiert werden. In der Netzhaut ermég-
lichen drei verschiedene Typen von Zapfenphotore-
zeptoren, die jeweils liber weite Bereiche des Licht-
spektrums empfindlich sind, die Farbwahrnehmung.
Noch in der Netzhaut werden die Zapfensignale zu
den effizienteren Gegenfarbsignalen umkodiert, die
in drei kardinalen Farbrichtungen, einem Helligkeits-,
einem Rotgriin-, und einem Blaugelbkanal an den
Kortex weitergeleitet werden. Im visuellen Kortex
werden dann diese Signale durch eine Vielfalt von
Mechanismen weiterverarbeitet, die ganz spezifisch
fur bestimmte Farbkombinationen empfindlich sind.
Auf diesen Mechanismen basieren Fahigkeiten wie

v

Protanopie

0,02

Griinzapfen

Deuteranomalie Deuteranopie
4,63 1,27

0,36 0,01

z. B. Farbunterscheidung oder Farbkonstanz. Auf einer
hoéheren kognitiven Ebene wird aus den Farben dann
eine kleine Anzahl von Kategorien gebildet, die kul-
turiibergreifende Gemeinsamkeiten aufweisen. Die
wichtigsten Ursachen fiir Storungen der Farbwahr-
nehmung sind der genetisch bedingte Ausfall oder
die Funktionseinschrankung eines Zapfentypen und
erworbene Farbensehstérungen, die auf kortikalen
Lasionen beruhen.

Kontrollfragen

Die Antworten auf die folgenden Fragen finden Sie im

Lerncenter zu diesem Kapitel unter » www.lehrbuch-

psychologie.de (Projekt Kognitive Neuropsychologie).

1. Was sind mégliche evolutiondre Vorteile des trichro-
matischen Farbensehens? Kénnte es eventuell auch
Nachteile geben?

2. Wie lassen sich Beleuchtungsanderungen kompen-
sieren, um zu einer stabilen Wahrnehmung der Far-
be zu kommen?

3. Wie werden die von den Zapfen kommenden Signa-
le in den retinalen Ganglienzellen verarbeitet?

4. Wie unterscheidet sich die kortikale Verarbeitung
von Farbinformation von der retinalen?

5. Wie konnte der Familienstammbaum einer weibli-
chen Dichromatin aussehen? Ist ihr Ehepartner auch
farbenblind? Eventuelle Briider oder Schwestern?
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