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1. Einleitung 
 

Unsere Sinnessysteme müssen fortwährend eine hohe Anzahl sensorischer 

Reize verarbeiten. Diese stammen nicht nur von sensorischen Ereignissen aus 

der Umwelt, sondern auch von sensorischen Konsequenzen unseres eigenen 

Körpers und seiner Bewegungen. Theoretisch scheint es aus mehreren 

Gründen vorteilhaft zu sein, wenn ein Organismus in der Lage wäre, zwischen 

beiden Arten von afferenten Signalen – solchen als Folge von Veränderungen 

der Umwelt („Exafferenz“) und solchen als Folge eigener Bewegungen 

(„Reafferenz“) – zu unterscheiden: (1) Die sensorischen Konsequenzen, die als 

zwangsläufige Folge aus unseren eigenen Bewegungen resultieren, sind für 

unsere Wahrnehmung zumeist weniger relevant als die sensorischen 

Ereignisse, die in unserer Umwelt passieren. Oft würde es sogar stören, wenn 

wir die sensorischen Folgen unserer eigenen Bewegungen im gleichen Maße 

wahrnehmen würden wie die sensorischen Ereignisse aus der Umwelt, da 

hierdurch ein Großteil der Verarbeitungskapazitäten unserer Sinnessysteme 

und Aufmerksamkeit stets bereits besetzt wären. Eine Unterscheidung beider 

Arten afferenter Signale ist also zur Kompensation und gegebenenfalls 

Abminderung der selbst-induzierten sensorischen Reize nötig. (2) Die 

sensorischen Ereignisse, die als Konsequenzen der eigenen Bewegungen 

entstehen, sollten auch dem eigenen Organismus zugeordnet werden, während 

sensorische Ereignisse, die durch Umweltbeeinflussungen entstehen, der 

Umwelt ursächlich zugeordnet werden sollten. Eine Unterscheidung beider 

Arten afferenter Signale ist also auch wichtig für die Attribution der 

Urheberschaft bzw. der Verursachung eines Ereignisses. 

In der Tat scheint unser Organismus fortlaufend afferente Signale derart zu 

beurteilen und zu unterscheiden. Obwohl wir beispielsweise fortwährend 

Augenbewegungen durchführen und auf unserer Netzhaut die Umweltsignale 

dadurch ständig „verschwimmen“, nehmen wir dennoch die Umwelt als konstant 

wahr. Es scheint als würde unser Gehirn denjenigen Anteil der sensorischen 

Reize, der durch die selbstverursachte retinale Bildverschiebung der 

stationären Umwelt entsteht, herausrechnen bevor dieser zur Wahrnehmung 



 9

gelangt. Oder wir nehmen beispielsweise Berührungen, die durch uns selbst 

verursacht werden, anders wahr als Berührungen, die von anderen verursacht 

werden – selbst wenn sie die gleichen physikalischen Eigenschaften besitzen. 

Auch hier scheint also das Gehirn eine Verrechnung des peripheren 

sensorischen Reizes durchzuführen, bevor dieser die Wahrnehmung erreicht. 

Zudem gelingt es uns im Alltag in der Regel, sensorische Ereignisse entweder 

uns selbst ursächlich zuzuordnen oder aber sie auf Umweltbeeinflussungen 

zurückzuführen: Wir wissen, wenn eine Berührung auf unserer Haut durch uns 

selbst oder jemand anderen/ etwas anderes verursacht wurde. Wir wissen, wie 

unsere Handbewegung auszusehen hat, wenn wir sie durchführen. Diese 

Wahrnehmungsleistung mag zunächst als selbstverständlich erscheinen. 

Bestimmte Wahrnehmungsstörungen wie z.B. Fremdbeeinflussungsphänomene 

bei Schizophrenie-Erkrankten oder das „alien limb“-Phänomen bei 

verschiedenen neurologischen Krankheitsbildern zeigen jedoch, dass es sich 

um eine hochkomplexe und damit auch störungsanfällige Leistung handelt. 

Bei der Unterscheidung zwischen selbstverursachten gegenüber 

fremdverursachten sensorischen Ereignissen ist das Gehirn mit dem Problem 

konfrontiert, dass sich die sensorischen Konsequenzen unserer eigenen 

Bewegungen aufgrund der Veränderungen des eigenen sensomotorischen 

Systems (z.B. Müdigkeit, Krankheit, Wachstum oder Altern) fortwährend 

ändern. Abhängig von diesen Bedingungen kann sogar ein und dieselbe 

Bewegung unterschiedliche sensorische Konsequenzen haben. Wie können wir 

in diesen Fällen die (neuen) sensorischen Konsequenzen uns selbst zuordnen 

anstatt der Umwelt? Und wie können wir lernen, die veränderte sensorische 

Konsequenz unser Bewegung vorherzusagen? Nur wenn wir dieses erlernen, 

können wir mit den sensorischen Informationen von unseren Bewegungen und 

von der Umwelt effizient umgehen, und nur dann ist eine adäquate Zuordnung 

ihrer Verursachung möglich. Das Unterscheidungsvermögen in der 

Wahrnehmung muss sich also stets den Veränderungen des eigenen 

sensomotorischen Systems aktiv anpassen können. 
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Welcher kognitive Mechanismus liegt dieser Wahrnehmungsunterscheidung 

zwischen selbst- und umwelt-verursachten Ereignissen sowie der Anpassung 

dieser Wahrnehmungsleistung zugrunde? Und welche Gehirnareale sind hierfür 

verantwortlich? Im Rahmen der vorliegenden Doktorarbeit sollen die 

Mechanismen der Wahrnehmung der eigenen Bewegung durch 

psychophysische Experimente charakterisiert werden (Studie 1) und anhand 

von Patienten mit umschriebenen Gehirnläsionen die beteiligten Gehirnareale 

identifiziert werden (Studie 2). 

 

Als exemplarisches Untersuchungsmodell dient die Wahrnehmung der eigenen 

Handbewegung. Dafür gibt es 2 Gründe: (1) Im Bereich der Okulomotorik gibt 

es bereits Voruntersuchungen unserer Arbeitsgruppe, die diese Fragestellung 

untersuchen. Hier diente die Bewegungswahrnehmung während glatter 

Augenfolgebewegungen als spezifisches Untersuchungsmodell (Haarmeier et 

al., 2001; Lindner et al., 2006b; für eine Übersicht siehe Lindner et al., 2006a). 

Diese Untersuchungen sollen nun für einen anderen Effektor im Bereich der 

Skelettomotorik ergänzt werden. (2) Handbewegungen bieten sich hierfür 

insbesondere an, insofern sie in der menschlichen Evolution (Tallis 2004; Thier 

2003), bei der Entstehung des Selbstbewusstseins (Tallis 2004) und vor allem 

bei unseren Alltagsaktivitäten (Jones und Lederman 2006) eine zentrale Rolle 

einnehmen – sowohl hinsichtlich ihrer motorischen Durchführung als auch 

hinsichtlich ihrer Wahrnehmung durch das perzeptuelle System (Wing et al., 

1996). 
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2. Wissensstand 
2.1. Das Reafferenzprinzip 
 
Das Problem der Unterscheidung zwischen selbst-verursachten und umwelt-

verursachten sensorischen Ereignissen besteht darin, dass sich beide Signale 

in ihrem peripheren Reizmuster intrinsisch nicht unterscheiden: Retinal besteht 

zum Beispiel kein Unterschied, ob sich die Umwelt von sich aus bewegt oder 

aber als Folge einer willkürlichen Augenbewegung. Oder für die 

Berührungsrezeptoren gibt es beispielsweise keinen Unterschied, ob die 

Berührung durch die eigene oder aber eine fremde Hand zustande kommt. Die 

Unterscheidung muss also durch ein zentrales Signal erfolgen und zwar durch 

eines, das die Beziehung zwischen Handlungen und korrespondierenden 

sensorischen Ereignissen repräsentiert.  

Der Gedanke vom Gebrauch efferenter Signale zur Verrechnung mit dem Anteil 

der Afferenzen, der aus den eigenen Handlungen folgt (Reafferenzen), findet 

sich in Vorformen bereits bei René Descartes, Albert von Graefe oder in dem 

„Handbuch der physiologischen Optik“ von Hermann von Helmholtz (1867) (für 

eine ausführlichere Übersicht siehe Lindner et al., 2006a). Eine genauere 

Beschreibung und eine Einbettung im Rahmen eines Gesamtmodells zu den 

„Wechselwirkungen zwischen Zentralnervsystem und Peripherie“ findet dieser 

erstmals in der Formulierung des „Reafferenz-Prinzips“ von von Holst und 

Mittelstaedt (1950). Demnach wird die prädiktive Beziehung zwischen einer 

Handlung und dem resultierenden sensorischen Ereignis durch eine sog. 

„Efferenzkopie“ – einer Art Negativ-Kopie des motorischen Befehls – 

repräsentiert. Die durch die Efferenzkopie vorhergesagte sensorische Afferenz 

wird mit der tatsächlichen sensorischen Afferenz verglichen. Für den Fall selbst-

induzierter, reafferenter Aktivierung stimmen vorhergesagte und tatsächliche 

Afferenz überein; in diesem Falle nehmen wir das sensorische Ereignis als 

selbst-verursacht wahr. Wenn sie nicht übereinstimmen, attributieren wir die 

Verursachung des sensorischen Ereignisses an unsere Umwelt.  

Von Holst und Mittelstaedt exemplifizierten dieses Modell u.a. anhand des 

okulomotorisch-visuellen Systems: Wenn die (prä-)motorischen Gehirnareale 
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ein Bewegungskommando zur Ausführung einer Augenbewegung ausstellen, 

senden sie parallel eine Kopie zu den visuellen Gehirnarealen, welche die 

sensorischen Konsequenzen der Bewegung voraussagt. Diese Prädiktion 

erlaubt es dem visuellen System die retinale Bildverschiebung während 

Augenbewegungen zu kompensieren (von Holst und Mittelstaedt 1950, Sperry 

1950): Ebenso „wie eine Fotografie ihrem Negativ“ entspricht (übersetzt nach 

von Holst, 1954), bildet die Efferenzkopie die erwartete Reafferenz ab. Eine 

Bewegung wird nach diesem Verrechnungsprinzip immer nur dann 

wahrgenommen, wenn sich retinale Afferenz und Efferenzkopie voneinander 

unterscheiden 

Die Anwendung des Reafferenzprinzips wurde zwar in den letzten Jahrzehnten 

überwiegend in Bezug auf Augenbewegungen untersucht (Wertheim 1987, 

Freeman et al., 2000, Haarmeier und Thier 1996, Haarmeier et al., 2001, 

Lindner et al., 2006b), aber schon von Holst und Mittelstaedt sahen es als 

generelles Prinzip bei der perzeptuellen Integration jedweder selbst-

verursachten Sinnesinformation an. Entsprechend fanden Curtis Bell und 

Kollegen (zur Übersicht siehe Bell 2001) eine Realisierung dieses Prinzips bei 

schwach elektrischen Fischen (Gnathonemus petersii), wo ihnen erstmalig der 

elektrophysiologische Nachweis einer Verrechnung afferenter Information mit 

einer „Efferenzkopie“ gelang: Das Antwortverhalten von Neuronen in dem 

kleinhirnähnlichen, elektrosensorischen Seitenlinienlobus ELLL („electrosensory 

lateral line lobe“) der Fische spiegelt die vorausgesagte Reafferenz des selbst-

induzierten elektrischen Feldes wieder und versucht, dieser reafferenten 

Aktivierung entgegenzuwirken. Ein ebenso eleganter elektrophysiologischer 

Nachweis von Efferenzkopien gelang Poulet und Hedwig (2002, 2006) im 

Bezug auf die Auditorik bei Grillen (Gryllus bimaculatus): Während des aktiven 

Singens führt eine Efferenzkopie, die vom „song-pattern-generation-network“ 

der Grille ausgestellt wird, durch prä- und postsynaptische Mechanismen zu 

einer Inhibition eines Interneurons. Dadurch wird die Aktivierung dieses 

Interneuron durch die selbst-verursachte auditorische Reafferenz verhindert. 

Auch beim Menschen scheint das Prinzip der Vorhersage der sensorischen 

Konsequenzen nicht auf Augenbewegungen beschränkt zu sein. Vielmehr 
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könnte es eine perzeptuelle Stabilität im Kontext vieler verschiedener selbst-

verursachter Bewegungen ermöglichen: Unser Fähigkeit, selbst-generierte 

Extremitätenbewegungen, Berührungen oder Sprache zu kontrollieren und uns 

selbst zuzuordnen, scheint dafür zu sprechen, dass es sich hierbei um ein viel 

allgemeineres Prinzip handelt (Frith 1992). Zudem könnte die Efferenzkopie von 

verschiedenen perzeptuellen Systemen oder bei unterschiedlichen 

Anforderungsbedingungen in verschiedener Weise genutzt werden: Sie kann 

dazu gebraucht werden, (i) eine Reafferenz komplett auszulöschen (z.B. die 

retinale Bildverschiebung in Folge einer selbstverursachten Augenbewegung), 

(ii) eine Reafferenz abzumildern und damit externe, verhaltensrelevante 

Aspekte vermehrt hervorzuheben (z.B. eine fremde Berührung gegenüber einer 

eigenen Berührung des eigenen Körpers; Blakemore et al., 1999; Shergill et al., 

2003) oder (iii) dem Wahrnehmungsystem reliable Informationen über die 

eigenen Bewegungen zu liefern, wenn externe Reafferenzen fehlen oder 

mehrdeutig sind (z.B. Informationen über die Richtung der eigenen 

Handbewegung, wenn visuelle Reafferenzen fehlen; siehe Kapitel 2.2, 3.1 und 

3.2 sowie das Konzept der „internen Rückmeldung“ von Ito 2000, 2005). 

2.2. Interne Modelle 
 
Der Ansatz von von Holst und Mittelstaedt lässt die genaue Beziehung 

zwischen motorischem Kommando und sensorischer Reafferenz offen, d.h. er 

erklärt nicht, worauf ausgehend von einem motorischen Kommando die 

Vorhersage der Reafferenz beruht (vgl. Lindner 2004, S. 17). Ausgehend von 

computationalen Erkenntnissen wurde in den letzten Jahren eine Theorie 

entwickelt, die diese Erklärungslücke zu füllen beabsichtigt – die Theorie der 

„internen Modelle“ (Ito 1970; Ito 1990; Kawato et al., 1987; Jordan und 

Rumelhart 1992; Kawato und Gomi 1992; Miall et al., 1993; Miall und Wolpert, 

1996; Wolpert et al., 1995; Wolpert et al., 1998). Interne Modelle sind „ZNS-

interne“ Repräsentationssysteme, die die kausale Beziehung zwischen 

Handlungen und ihren Konsequenzen simulieren (Wolpert und Ghahramani 

2000; Wolpert und Flanagan 2001). 
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Es können prinzipiell 2 Klassen von internen Modellen unterschieden werden 

(siehe Abb. 1 und Wolpert et al., 1998): (1.) Vorwärts-Modelle sagen auf 

Grundlage eines motorischen Kommandos, des gegenwärtigen Körperzustands 

und der jeweiligen Kontextbedingungen (=Eingabe-Signale) den resultierenden 

Zustand (=Ausgabe-Signal) vorher. Ein Vorwärtsmodell für Armbewegungen 

sagt beispielsweise die Armposition und –geschwindigkeit vorher, die aus 

einem bestimmten motorischen Kommando, der gegenwärtigen Position des 

Armes und der Körpersituation folgen. Der Nutzen von Vorwärts-Modellen 

besteht darin, dass ein sensomotorisches System allein auf Grundlage eines 

gegebenen motorischen Kommandos das resultierende Verhalten des Körpers 

und der Welt vorhersagen kann, ohne dass es dabei einer (sensorischen) 

Rückmeldung aus der Wirkungswelt bedarf (aus diesem Grunde werden die 

Termini „Vorwärts-Modelle“ [forward models] und „Prädiktoren“ [predictors] auch 

oft synonym gebraucht, vgl. Wolpert und Ghahramani 2000). 

(2.) Inverse Modelle dagegen „invertieren“ das sensomotorische System, 

insofern sie das motorische Kommando berechnen (=Ausgabe-Signal), das 

notwendig ist, um in einer bestimmten Situation und bei einem bestimmten 

Körperzustand (=Eingabe-Signale) einen erwünschten Zustand zu erreichen. 

Ein inverses Modell für Armbewegungen erstellt beispielsweise das motorische 

Kommando, das notwendig ist, um einen Arm mit einer bestimmten 

Geschwindigkeit in eine bestimmte Richtung zu bewegen, und berücksichtigt 

dabei Faktoren wie die Trägheit des Armes oder die Gewichtskraft eines 

möglichen Gegenstandes in der Hand. Der Nutzen von inversen Modellen 

besteht darin, durch ein abstraktes, partiell in sensorischen Formaten kodiertes 

Ziel in eine konkrete Bewegung umzusetzen. Sie bestimmen also aus der fast 

unendlichen Menge an Bewegungstrajektorien, die prinzipiell möglich wären, 

um das erwünschte Ziel zu erreichen, die konkreten Bewegungsparameter für 

Gelenke und Muskeln, die sich in der jeweiligen Umgebungs- und 

Körpersituation als am effizientesten erweisen. Wenn man beispielsweise nach 

einem Glas greifen und es zum Mund führen möchte, so kann man dieses mit 

vielen unterschiedlichen Trajektorien, Gelenkstellungen und 

Muskelaktivierungen tun. Der Grund dafür, dass unser motorisches System 
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dennoch unter gleichen Umständen meist die gleichen Trajektorien verwendet, 

also ein erstaunlich stereotypes Bewegungmuster zeigt, liegt wohl darin, dass 

es stets die Bewegungen anstrebt, die mit dem geringesten „Aufwand“ 

verbunden sind (principle of cost-control; Wolpert and Gharamani, 2000). Da 

die inversen Modelle durch die Spezifikation des motorischen Kommandos 

vorrangig der motorischen Kontrolle dienen, werden sie häufig auch „Kontroller“ 

(controller) genannt (Wolpert und Ghahramani 2000). Das Zusammenspiel von 

inversen Modellen und Vorwärts-Modellen bei der sensomotorischen Kontrolle 

von Bewegungen wird in Abbildung 1 veranschaulicht.  

 

 
 
Abbildung 1: Das Zusammenspiel von inversen Modellen und Vorwärts-Modellen 
bei der sensomotorischen Kontrolle von Bewegungen.  
Das motorische System kann als Kontroll-System betracht werden, bei dem der 
angestrebte Zustand das Input-Signal und der abgeschätzte tatsächliche Zustand das 
Output-Signal liefert. Inverse Modelle (oder „Kontroller“) spezifizieren zunächst das 
motorische Kommando, das geeignet ist, unter der jeweiligen Körper- und 
Umweltbedingungen das angestrebte Ziel in der jeweiligen Situation zu erreichen. 
Durch einen Vergleich des angestrebten Zustandes mit dem tatsächlichen Zustand, 
welcher durch sensorische Rückmeldung rückgemeldet wird, kann ein motorischer 
Fehler berechnet werden (siehe Komparator 1). Dieser trägt dazu bei, die Bewegungen 
durch eine bessere Spezifikation der motorischen Kommandos zu optimieren. Auf 
Grundlage der Efferenzkopie eines motorischen Kommandos kann das System zudem 
eine Vorhersage der Bewegungskonsequenzen erstellen. Diese Vorhersagen dienen 
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zunächst zur Vorwärts-Kontrolle der Bewegungen, insofern durch den Vergleich des 
angestrebten Zustandes mit dem vorhergesagten Zustand fehlerhafte motorische 
Kommandos noch vor jeglicher sensorischer Rückmeldung detektiert werden können 
(„central error monitoring“, siehe Komparator 2). Zudem dienen die Vorhersagen auch 
der Wahrnehmung der eigenen Bewegungen: Durch die Verrechnung des 
vorhergesagten Zustandes mit dem tatsächlichen Zustand kann das 
Wahrnehmungssystem beispielsweise selbstinduzierte sensorischen Signale 
abschwächen (siehe Komparator 3). Durch diese Verrechnung kann auch die 
Verursachung eines sensorischen Ereignisses registriert werden: Wenn der 
vorhergesagte und der tatsächliche Zustand übereinstimmen, wird ein sensorisches 
Ereignis als „selbstverursacht“ registriert; stimmen sie nicht überein, wird es als 
„fremdverursacht“ registriert. Durch kontinuierlich veränderte sensorische 
Rückmeldung der eigenen Bewegungskonsequenzen können die sensorischen 
Vorhersagen den neuen Bewegungskonsequenzen angepasst werden. Da die 
letztgenannten Prozesse im Mittelpunkt dieser Doktorarbeit stehen, wurden sie fett 
gedruckt (Abbildung modifiziert nach Frith et al., 2000; Blakemore et al., 2002, Synofzik 
et al., 2007).  
 

Vorwärts-Modelle dienen vorrangig der motorischen Kontrolle: Durch 

motorische Vorhersagen können beispielsweise Sakkaden mit hoher Effizienz, 

Schnelligkeit und Genauigkeit durchgeführt werden, ohne dass man bei ihrer 

Durchführung auf sensorische Rückmeldung – welche zumeist ungenau und mit 

zeitlichen Verzögerungen versehen ist – angewiesen wäre. Indem Vorwärts-

Modelle das dynamische Verhalten von Körper und Umwelt simulieren, können 

sie auch die Konsequenzen von motorischen Kommandos in komplexen 

Situationen vorhersagen. Die Beziehung zwischen einem Augen-

Bewegungskommando und der resultierenden Augenposition mag hierbei noch 

relativ einfach erscheinen. Wenn man jedoch Extremitätenbewegungen 

betrachtet, dann ist die Beziehung zwischen unseren motorischen Kommandos 

und den daraus resultierenden Bewegungen aufgrund der Dynamik von 

Mehrgelenk-Bewegungen und den vermehrten Kontexteinflüssen von Umwelt 

(Art und Schwere des Objekts, sensorische Bedingungen, etc.) und Körper 

(Müdigkeit, Krankheit, etc.) noch einmal wesentlich komplexer. Die Vorwärts-

Modelle beziehen sich aber nicht nur auf die Prädiktion körpereigener 

Effektoren, sondern auf alle Effektoren in der Wirkungswelt, die durch unsere 

motorischen Kommandos beeinflusst werden, so z.B. Gegenstände und 

Gebrauchsmittel („tools“) (Imamizu et al., 2000, 2003).  

Vorwärts-Modelle werden aber nicht nur für eine effiziente Bewegungskontrolle 

verwendet. Sie scheinen auch unserem Wahrnehmungssystem bei der 
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Wahrnehmung der eigenen Handlungen bzw. der Konsequenzen der eigenen 

Handlungen zu dienen. Durch die Vorhersage der sensorischen Konsequenzen 

der eigenen Bewegungen wird das Wahrnehmungssystem beispielsweise 

weniger abhängig von zeitverzögerter, mehrdeutiger sensorischer 

Rückmeldung oder kann die potentiell störenden sensorischen Signale, die man 

selbst durch seine eigenen Handlungen hervorgerufen hat, bei der 

Wahrnehmung von Ereignissen herausfiltern. Auch hier stellt die eingangs 

dargestellte Beziehung zwischen einem Augenbewegungs-Kommando und der 

resultierenden retinalen Bildverschiebung ein noch relativ einfaches Beispiel 

dar. Durch die sensorischen Vorhersagen, die durch Vorwärts-Modelle erstellt 

werden, können wir auch komplexere Körper-Umwelt-Interaktionen antizipieren, 

so z.B. die taktile Stimulation, die wir erzeugen, wenn wir mit der einen Hand 

über die andere Hand berühren (Blakemore et al., 1999). Bei den sensorischen 

Vorhersagen ist ebenfalls eine Prädiktion nicht nur körpereigener, sondern auch 

körper-externer Handlungseffekte möglich, so z.B. eine Vorhersage darüber, 

wie sich das Auto, das wir fahren, als Resultat unserer Fußbewegung auf dem 

Pedal verhält. 

Zur Illustration der Wirkungsweise und des Nutzens von Vorwärts-Modellen 

sollen die zwei unterschiedlichen Prädiktions-Typen im Folgenden in 

exemplarischer Weise näher erläutert werden: die prädiktive Einschätzung 

eines Körperzustandes für effiziente motorische Kontrolle (2.2.1) und die 

prädiktive Einschätzung sensorischer Informationen für eine geschärfte 

Wahrnehmung (2.2.2). Beide Arten der Prädiktion könnten wichtige 

Informationen für die motorische Kontrolle liefern, indem sie die inverse 

Bewegungsplanung informieren, welche (mittels inverser Modelle) ein 

intendiertes Bewegungsziel in ein dafür geeignetes Bewegungskommando 

umsetzt (2.2.3). Grundvoraussetzung des adäquaten Funktionierens der 

Vorwärts-Modelle überhaupt ist jedoch eine ständige Anpassung an sich stets 

verändernde Körper-, Umwelt- und Objekteigenschaften (2.2.4). 

 

2.2.1. Prädiktion eines Körperzustandes (state estimation) 
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Das Wissen um die Zustände unseres Körpers, z.B. der Positionen und 

Geschwindigkeiten unserer jeweiligen Gliedmaßen, ist essentiell für eine 

akkurate motorische Kontrolle. Sensorische Rückmeldung eignet sich für dieses 

Wissen nur bedingt. Zum einen wird sie erst mit einer gewissen zeitlichen 

Verzögerung gegenüber den erfolgten Bewegungen rückgemeldet (u.a. 

aufgrund des Zeitbedarfs von Rezeptor-Transduktion, Nervenleitung und 

zentraler Prozessierung), zum anderen ist sie anfällig für Störungen, Rauschen 

und Fehlinformationen. Der Gebrauch sensorischer Informationen zur 

Einschätzung eines Körperzustandes könnte also insbesondere bei schnellen 

Bewegungen zu großen motorischen Fehlern und Instabilitäten führen. 

Alternativ kann die Einschätzung durch Rückgriff auf eine Vorhersage erfolgen, 

die auf unseren Motorkommandos basiert. Hier wird der durch die Bewegung 

veränderte Körperzustand bereits vor seinem tatsächlichen Eintreten 

vorhergesagt und so die Limitationen der sensorischen Rückmeldung 

umgangen (Jordan und Rumelhart 1992; Ariff et al 2002). 

Geschicktes motorisches Verhalten involviert nun verschiedene Kontrollweisen, 

die in unterschiedlichem Ausmaß auf motorischer Vorhersage oder 

sensorischer Rückmeldung beruhen. Dieses kann alltagsnah am Beispiel des 

Objektgebrauchs illustriert werden: Wenn wir ein Objekt mit einem 

Präzisionsgriff mit den Fingerspitzen an beiden Seiten in unserer Hand halten, 

müssen wir einerseits genügend Griffkraft aufbringen, um zu verhindern, dass 

es uns aufgrund seiner Gewichtskraft zwischen den Fingern durchrutscht; 

andererseits wollen wir aber auch nicht zuviel Griffkraft aufbringen, da dieses 

eine Verschwendung der Kraftressourcen und unter Umständen sogar eine 

Schädigung des Objekts (z.B. beim Greifen einer Erdbeere) zur Folge hätte 

(Johansson et al., 1992). Wenn die Eigenschaften des Objekts nicht 

vorhersehbar sind, dann stellt sensorische Rückmeldung das geeigneteste 

Signal zur Einschätzung der Last dar. Halten wir zum Beispiel die Hand eines 

quirligen Kindes oder steuern einen Spielzeug-Drachen im stürmischen Wind, 

müssen wir unseren Griff den unvorhersehbaren Bewegungen des Kindes oder 

des Drachens reaktiv anpassen – auch wenn wir damit in Kauf nehmen 

müssen, dass unser Griff den Bewegungen immer zeitlich hinterher hängt. 
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Anders dagegen beim Gebrauch von Objekten mit stabilen, vorhersehbaren 

Eigenschaften in einem spezifischen Kontext: hier stellt die motorische 

Vorhersage das geeignetere Signal zur Einschätzung der Last dar (Flanagan 

und Wing 1997; Wolpert und Flanagan 2001).  

Schlagen wir beispielsweise auf eine Ketchup-Flasche1, so erhöht sich die 

resultierende Last der Flasche aufgrund der selbstgenerierten Handlung in 

einer vorhersagbaren Weise und wir können eine Efferenzkopie des motorische 

Kommandos der schlagenden Hand dazu gebrauchen, parallel die auftretende 

Last vorherzusagen, und mit einer entsprechenden Griffskraft das Objekt mit 

der anderen Hand zu stabilisieren (siehe Abb. 2). Somit können wir der 

zeitlichen Verzögerung einer sensorischen Rückmeldung entgehen.  

 

 

                                            
1 Dieses Beispiel wird vor allem aufgrund seiner intuitiven Anschaulichkeit gewählt. Es sollte 
jedoch ergänzt werden, dass hier der Ausgangspunkt für (i) Prädiktion und (ii) Kontrolle 
unterschiedliche Effektoren betrifft (Das motorische Kommando für den schlagenden linken Arm 
wird als Ausgangspunkt zur korrespondierenden prädiktiven Kontrolle des festhaltenden 
rechten Arms genutzt), während sich die ursprüngliche Idee der motorischen Kontrolle durch 
Prädiktion auf ein und denselben Effektor bezieht. 
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Abb. 2: Die Bedeutung der motorischen Vorhersage für den Gebrauch eines 
Objekts.  
Um das Rutschen einer Ketchup-Flasche zu verhindern, muss eine ausreichende 
Griffkraft (grip force) der entstehenden Last (load) entgegenwirken. A: Wenn sich die 
Last aufgrund einer selbst-generierten Handlung erhöht (linke Hand schlägt die 
Ketchup-Flasche), kann ein Prädiktor eine Efferenzkopie des Motorkommandos 
gebrauchen, um die resultierende Last vorherzusagen und ohne zeitliche Verzögerung 
eine genau entsprechende Griffkraft zu generieren. B: Wenn die Last aufgrund 
externer Ereignisse erhöht wird (Hand einer anderen Person schlägt auf die Ketchup-
Flasche), kann sie nicht vorhergesagt werden. Entsprechend hängt die Griffkraft der 
Lastkraft zeitlich nach und zudem ist die Griffkraft von vornherein erhöht, um ein 
Rutschen zu kompensieren und verhindern (nach Wolpert und Flanagan 2001). 
 

2.2.2. Prädiktion sensorischer Ereignisse 
 
Die Vorhersagen ermöglichen es auch, die sensorischen Konsequenzen der 

eigenen Handlungen vorherzusagen, und somit nicht nur der motorischen 

A 

B 
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Kontrolle (siehe vorheriges Beispiel), sondern auch primär der Wahrnehmung 

zu dienen. Dabei kann sie die Wahrnehmung in verschiedener Weise 

unterstützen: 

(i) Filterung sensorischer Signale (Filterfunktion). Durch die Vorhersage der 

Reafferenz können wir sensorische Informationen filtern und so ungewollte 

sensorische Reize abschwächen (z.B. diejenigen, die als Folge unserer 

Eigenbewegungen entstehen) bzw. wichtige sensorische Reize hervorheben 

(Blakemore et al., 1998a; Haarmeier et al., 2001; Shergill et al., 2003; Voss et 

al., 2006). Prädiktive Mechanismen scheinen beispielsweise Grundlage des 

Wahrnehmungserlebnisses zu sein, dass derselbe taktile Reiz (z.B. ein 

Kitzelreiz) sich weniger intensiv anfühlt, wenn er selbst generiert wird als wenn 

er extern generiert wird (Weiskrantz et al., 1971). Diese Erklärung wird durch 

Studien gestützt, in denen experimentell ein zeitlicher oder räumlicher Versatz 

zwischen motorischem Kommando und resultierendem taktilen Ereignis 

eingefügt wurde (siehe Abb. 3). Je größer die Zeitverzögerung oder der 

räumliche Versatz, desto stärker war die Kitzel-Empfindung der Probanden. 

Dieses ist wohl darauf zurückzuführen, dass die Möglichkeit der Vorhersage 

und damit der Abschwächung der sensorischen Konsequenzen des 

motorischen Kommandos immer geringer wurde, je mehr das Verhältnis 

zwischen motorischem Kommando und sensorischer Konsequenz manipuliert 

wurde (Blakemore et al., 1999). 
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Abb. 3: Die Bedeutung der sensorischen Vorhersage für die Modulation selbst-
induzierter sensorischer Signale.  
Ein Experiment, in dem sich Probanden über eine Roboter-gesteuerte Schnittstelle 
selber kitzeln. A: Die Bewegung der rechten Hand wird direkt an die linke Hand 
weitergeleitet. Durch Gebrauch eines Prädiktoren werden die sensorischen 
Konsequenzen dieser Bewegung adäquat eingeschätzt und von der tatsächlichen 
sensorischen Rückmeldung subtrahiert, so dass nur eine geringe sensorische 
Diskrepanz bestehen bleibt. B: Durch die manipulierte Einfügung einer zeitlichen 
Verzögerung zwischen Motorkommando und sensorischem Ereignis ist die Vorhersage 
nicht mehr synchron mit der tatsächlichen sensorischen Rückmeldung. So entsteht 
eine große sensorische Diskrepanz, welche perzeptuell als Kitzelgefühl 
wahrgenommen wird (nach Wolpert und Flanagan 2001). 
 

 (ii) Detektion der Urheberschaft (Urheberschaftsfunktion). Auf gleiche 

Weise stellen sensorische Vorhersagen einen Mechanismus zur Verfügung, um 

zwischen selbst- oder fremd-generierten Bewegungssignalen zu unterscheiden, 

d.h. eine basale Form der Selbst-Welt-Unterscheidung zu ermöglichen. Wenn 

ich zum Beispiel meinen Arm bewege und meine vorhergesagte sensorische 

Rückmeldung der tatsächlichen entspricht, attribuiere ich diese Bewegung mir 

selbst zu. Wenn jedoch jemand anders meinen Arm bewegt, stimmen 

A 

B 
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sensorische Vorhersage und Rückmeldung nicht überein, und ich nehme das 

Bewegungssignal als nicht selbst generiert wahr.  

Somit könnten interne Modelle der Wahrnehmung einen basalen Mechanismus 

zur Erklärung des Gefühls der Urheberschaft (sense of agency) darstellen 

(Gallagher 2000; Pacherie 2001, Campbell 2004; de Vignemont und Fourneret 

2004; Synofzik et al., 2007; siehe auch Kapitel 3.1). Zwar sind sie keinesfalls 

hinreichend - und auch nicht notwendig - um jede Erfahrung der Urheberschaft 

zu erklären, dennoch können sie als wichtiger Beitrag in einen multimodalen 

Integrationsprozess verschiedener handlungsbezogener sensorischer und 

motorischer Signale eingehen, der dem Gefühl der Urheberschaft („sense of 

agency“) zugrunde liegt (Abb, 4; Synofzik et al., 2007; Vosgerau und Newen, 

2007). Das Gefühl der Urheberschaft wiederum bildet ein wichtiges Element 

eines basalen Selbstbewusstseins (für eine umfassende naturalistische Theorie 

des Selbstbewusstseins, in welche sich ein derart naturalistisch verstandenes 

Gefühl der Urheberschaft eingliedern lässt, siehe Newen und Vogeley, 2003) . 

In anderen Worten: Mit der Konzeption interner Modelle wird ein attraktiver 

Mechanismus vorgeschlagen, der es erlaubt, basale Formen von 

Selbstrepräsentationen auch solchen kognitiven Systemen zuzuschreiben, die 

über keine begrifflich-propositionalen Repräsentationen verfügen, so z.B. 

Kleinkinder im 1. oder 2. Lebensjahr oder vielen nicht-humanen Tieren 

(Synofzik, 2007). 
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Abb. 4 Ein multifaktorielles, zweischrittiges Modell des Gefühls der 
Urheberschaft. 
Auf der ersten Ebene (basale Registration der Urheberschaft=feeling of agency) 
werden die verschiedenen handlungsbezogenen sensorischen und motorischen 
Signale integriert und gewichtet. Diese vor-begriffliche perzeptuelle Basis wird dann 
durch weitere kognitive und begriffliche Leistungen ergänzt und interpretiert (Urteil über 
Urheberschaft = judgement of agency), wodurch die letztliche 
Urheberschaftszuordnung zustande kommt (nach Synofzik et al., 2007). 
 

Entsprechend könnten Fehlzuschreibungen der Handlungsurheberschaft – wie 

z.B. Fremdbeeinflussungs-Wahrnehmungen bei Schizophrenie-Erkrankten – 

möglicherweise auch auf Fehlern in der sensorischen Vorhersage beruhen oder 

in ihrer jeweiligen Verrechnung mit der tatsächlichen Reafferenz. Diese Idee 

wurde zuerst von Feinberg (1978) vorgestellt, bevor sie vor allem von Chris 

Frith weiterentwickelt wurde (Frith 1992, Frith et al., 2000; Frith 2005) und nun 

auch – trotz einiger explanatorischer Unzulänglichkeiten (Vosgerau und Newen, 

2007; Synofzik et al., 2007) – zunehmende experimentelle Unterstützung 

gewinnt (Lindner et al., 2005; Shergill et al., 2005). 

(iii) Interne „Rückmeldung“ (Substitutionsfunktion). Die interne Vorhersage 

erlaubt es unserem Wahrnehmungssystem, auch in Abwesenheit von 

sensorischer Rückmeldung verlässliche Informationen über die eigenen 

Bewegungen zu erhalten. Die Vorhersage dient hier also gleichsam als „interne 

Rückmeldung“ (Miall et al., 1993; Ito 2005) für das Wahrnehmungssystem. 
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Empirische Evidenz für diese Idee soll durch die vorliegende Arbeit gegeben 

werden (siehe 3.1 und 3.2).  

 

2.2.3. Motorische Kontrolle durch Prädiktion 
 

Die Vorhersage der sensorischen Konsequenzen eigener Bewegungen könnte 

über den Bereich der Wahrnehmung hinaus auch für die motorische Kontrolle 

von besonderer funktionaler Relevanz sein. Denn um akkurate motorische 

Kommandos zu erstellen, die den jeweiligen Bedingungen des Systems und 

den Anforderungen der Umwelt entsprechen, benötigt das motorische System 

Informationen über die zu erwartenden sensorischen Konsequenzen und 

Körperzustände. Die Vorhersagen der Vorwärts-Modelle dienen also auch der 

Planung der motorischen Kontrolle, spezifischer: Sie können als Informationen 

von einem inversen Modell und/oder einem (anderen) motorische Vorwärts-

Modell gebraucht werden, um eine intendierte Trajektorie oder Zielvorgabe in 

ein dazu geeignetes Bewegungskommando umzusetzen.  

Als ersten Schritt zum experimentellen Nachweis dieser Hypothese zeigten 

Flanagan und Kollegen (2003), dass die Vorhersage der Konsequenzen der 

eigenen Bewegungen den Berechnungen des inversen Modells zeitlich 

vorausgeht. Im Rahmen einer Adaptationsaufgabe sollten Probanden ein im 

Präzisionsgriff gehaltenes Objekt, dessen dynamische Eigenschaften 

experimentell manipuliert wurden, entlang eines vorgeschriebenen Pfades 

führen. Die Anpassung der Griffkraft wurde als Maß für die Prädiktion der 

Bewegungskonsequenzen genommen, die Länge der Handbewegungs-

Trajektorie entlang des Pfades als Maß für die invers programmierte motorische 

Kontrolle. Während die Probanden ihre Griffkraft bereits nach wenigen 

Durchgängen der Last angepasst haben (Kopplung von Griffkraft und Last), 

dauerte die Anpassung des Handbewegungspfads, welche einer neuen 

Zuordnung von intendierter Trajektorie und dazu passendem 

Bewegungskommando bedurfte, wesentlich länger. 

Dieses Experiment lässt jedoch viele Fragen offen, insofern (i) sich Prädiktion 

und motorische Kontrolle nicht auf gleiche, sondern auf unterschiedliche 
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Aspekte der Handbewegungen beziehen (Griffkraft bzw. Handtrajektorie); (ii) 

die Greifkraft kein direktes Maß für die Vorhersage der sensorischen 

Bewegungskonsequenzen ist, sondern allenfalls ein Maß für die Vorhersage 

von Objekt- oder Körpereigenschaften bei der motorischen Kontrolle (siehe 

2.2.1); (iii) nur die zeitliche, nicht aber die kausale Relation zwischen Prädiktion 

und motorischer Kontrolle näher bestimmt werden konnte.  

Die vorliegende Arbeit untersucht die Bedeutung der Prädiktion sensorischer 

Konsequenzen für die Anpassung motorischer Modelle (inverses Modell 

und/oder motorisches Vorwärts-Modell) erstmalig direkt, innerhalb eines 

Paradigmas und für den gleichen Aspekt von Handbewegungen 

(Handtrajektorie). Entsprechend der Hypothese, dass die sensorische 

Vorhersage eine wesentliche Rolle für die Anpassung motorischer Modelle 

spielt (künftig: Funktion der Bewegungsoptimierung), soll geprüft werden, (i) 

ob durch Anpassung interner sensorischer Vorhersagen auch eine Anpassung 

der internen Bewegungsplanung induziert werden kann (siehe 3.1) und (ii) ob 

Störungen in der Bewegungsplanung möglicherweise nicht primär auf eine 

gestörte motorische Programmierung per se zurückgehen, sondern vielmehr 

auf eine gestörte Vorhersage der sensorischen Konsequenzen eigener 

Bewegungen (siehe 3.2, zudem auch Paulin 1993). 

 

2.2.4. Optimierung interner Prädiktionen 
 

Unabhängig davon, welche der genannten Funktionen die internen 

sensorischen Vorhersagen bei der jeweiligen Interaktion mit der Welt 

einnehmen, ist es eine Grundvoraussetzung ihres Funktionierens, dass sie 

akkurate Signale liefern. Insofern sich unsere Körperdynamik und unsere 

Wahrnehmung während des Wachsens und Alterns fortwährend verändern und 

wir im Laufe der Entwicklung lernen müssen, mit neuen Gebrauchsobjekten und 

Bewegungsabläufen mit neuen, eigenen Dynamiken umzugehen, müssen wir 

unsere internen Modelle kontinuierlich anpassen und optimieren (Miall et al., 

1993; Imamizu et al., 2000; Ito, 2005, Bastian, 2006). Interne Modelle sind also 

keine statischen, fixen Entitäten, sondern werden durch Erfahrung und Lernen 
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stets verändert (siehe Kapitel 3.1. und 3.2). Dafür können sie auf Vorhersage-

Fehler (prediction errors) zurückgreifen, die durch Vergleich von 

vorhergesagtem Bewegungsresultat (erstellt über interne Modelle) und 

tatsächlichem Bewegungsresultat (vermittelt über sensorische Rückmeldung) 

errechnet werden (siehe auch Abb. 1). Computationalen Lernregeln folgend 

können diese Vorhersage-Fehler in eine Veränderung synaptischer 

Gewichtungen umgesetzt werden, wodurch zukünftige Vorhersagen akkurater 

erfolgen können (Ito 1984, 2001, 2005; Kawato und Gomi 1992; Wolpert et al., 

1998). 

 

2.3. Das Cerebellum 
 
Das Konzept adaptiver interner Modelle scheint eine theoretisch sehr 

überzeugende Theorie zur Erklärung der motorischen Kontrolle und 

Wahrnehmung eigener Bewegungen zu sein. Welches aber ist die neuronale 

Basis dieser Mechanismen? Durch seine einheitliche Architektur (Eccles et al., 

1967; Bloedel 1992, siehe Abb. 5), seine Funktionsweise als Stätte motorischen 

Lernens (Marr, 1969; Albus, 1971), seine Verarbeitung sowohl sensorischer als 

auch motorischer Bewegungsinformationen und seine adaptiven 

Kontrollfähigkeiten (Ito, 2005) scheint das Cerebellum (Kleinhirn) eine plausible 

Basis adaptiver interner Modelle darzustellen (Ito 1984, 2005; Miall et al., 1993; 

Wolpert et al., 1998; Bastian, 2006).  
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Abb. 5: Die anatomische Struktur des Cerebellums. 
A: Sicht auf das Cerebellum von hinten. Dargestellt sind die Kleinhirnkerne, die 
unterhalb der Kleinhirnrinde liegen. B: Ein mittiger sagittaler Schnitt durch das Kleinhirn 
(gepunktete Linie zeigt die Schnittebene an), welches in lobulärer Form organisiert ist 
(jeder Lobulus ist mit einer römischen Ziffer I-X gekennzeichnet). C: Die 
mikrostrukturelle Organisation der Kleinhirnrinde. Der Ausschnitt aus einem Lobulus 
der Kleinhirnrinde zeigt den charakteristischen dreischichtigen Aufbau der Rinde, die 
relative Position der Purkinje-Zellen und ihre wesentlichen Eingänge, die Kletterfasern 
(von der unteren Olive) und die Parallelfasern (über die Moosfasern von den 
Brückenkernen) (nach Ramnani 2006). 
 

C 

A B 
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In der Tat scheint das Cerebellum in der Lage zu sein, interne Modelle eigener 

Bewegungen (Shidara et al., 1993, Kitazawa et al., 1998, Barash et al., 1999, 

Diedrichsen et al., 2005, Tseng et al., 2007) und externer Gebrauchsobjekte 

(Imamizu et al., 2000, 2003) zu repräsentieren und durch motorisches Lernen 

anzupassen. Dabei ist das Cerebellum in ein neuronales Netzwerk 

eingebunden (siehe Abb. 6): Die motorischen Instruktionssignale werden von 

den corticalen Arealen der Bewegungsplanung und -vorbereitung (Gyrus 

cingulus anterior, supplementär-motorisches Areal und prämotorisches Areal) 

zu den primär-motorischen und primär-sensorischen Rindengebieten gesendet. 

Zeitlich parallel dazu werden sie – wohl im Sinne einer Efferenzkopie – zum 

Cerebellum gesandt (Hülsmann et al., 2003); dieses wird durch Fasern des 

cortico-ponto-cerebellären Systems gewährleistet (Schwarz und Thier, 1999; 

Ramnani, 2006). Das Cerebellum gebraucht dieses Signal, um durch ein 

internes Vorwärts-Modell die zu erwartende Reafferenz vorherzusagen. Die 

tatsächlich ausgeführten Bewegungen werden durch das sensorische System 

registriert und als sensorische Rückmeldung mit der Vorhersage verglichen. Für 

diesen Vergleich scheint die untere Olive ideal geeignet zu sein (Horn et al., 

2004; Ramnani, 2006; für gegenläufige Evidenz, welche zumindest für 

motorisches Lernen im Sakkaden-System den superioren Colliculus als Ort des 

Vergleichs vorschlägt, siehe Catz et al., 2005), insofern sie zum einen direkte 

reafferente sensorische und propriozeptive Signale über das Rückenmark erhält 

(DiBiagio und Grundfest 1955), zum anderen aber auch (inhibitorische) Signale 

von den Kleinhirnkernen (Ito, 2001). Über die Kletterfasern kann sie nun – quasi 

als „Lehrer“ – ein „Fehlersignal“ ausstellen, das an den Purkinje-Zellen zu einer 

Modifikation der sensorischen und motorischen Information führt, die diese über 

den Pfad Moosfasern-Körnerzellen-Parallelfasern vom Großhirn bekommen 

haben. Das Ergebnis der Verrechnung dieses „Mikrokomplexes“ (Ito 1984, 

2005) ist ein nun verändertes Verhältnis zwischen dem Eingabesignal von den 

Moosfaser-Afferenzen zum Ausgabesignal der Kleinhirnkern-Neurone (welche 

via Thalamus wieder zurück zum Großhirn-Cortex projizieren). 

Die Vorhersage des Kleinhirns kann somit als Art „interne Rückmeldung“ (Miall 

et al., 2003; Ito, 2005) für die motorische Kontrolle dienen: Noch bevor die 
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sensorischen Resultate der tatsächlich durchgeführten Bewegung an den 

motorischen Cortex zurückgemeldet worden sind, kann dieser auf die 

Simulationen zurückgreifen, die das Cerebellum durch die Einspeisung der 

motorischen Kommandos in die internen Modelle generiert hat (Abb. 6). Wenn 

die internen Modelle akkurat gearbeitet haben, kann der motorische Cortex nun 

allein durch Rückgriff auf die internen Vorhersagen eine präzise motorische 

Kontrolle durchführen – ohne dabei auf die Konsequenzen der tatsächlichen 

Bewegungen zurückgreifen zu müssen, welche als „externe Rückmeldung“ 

durch das sensorische System rückgemeldet werden (Abb. N6). Diese 

Hypothese könnte zum Beispiel erklären, warum wir selbst mit geschlossenen 

Augen eine präzise Intentionsbewegung durchführen können, oder wie wir auch 

solche Bewegungen präzise ausführen können, deren Ablauf zu schnell gehen 

muss, um auf sensorische Rückmeldung angewiesen zu sein. 

 

 

 
Abb. 6: Das Kontrollsystem der Vorwärts-Modelle und seine neuronale 
Implementation.  
Für eine umfassende Erläuterung des Systems siehe Text. Das Ausgabesignal des 
Vorwärts-Modells (c) wirkt in zwei unterschiedlichen Weisen: Erstens ersetzt es die 
externe Rückmeldung (b) und erlaubt es so dem System auch in Abwesenheit oder bei 
Rauschen der externen Rückmeldung zu funktionieren. Zweitens kann es die Signale 
der externen Rückmeldung aufheben, wenn diese für das Funktionieren des Systems 
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störend sind. (Legende: a: motorisches Instruktionssignal; b: externe Rückmeldung; c: 
Ausgabesignal des Vorwärts-Modells; IO: inferiore Olive; SMA: supplementär-
motorisches Areal; PMA: prämotorisches Areal; ACG: anteriorer Gyrus cinguli; 
gestrichelte Linie: Generierung des Fehlersignals über Abgleich der cerebellär 
vorhergesagten und sensorisch zurückgemeldeten Reafferenz in der unteren Olive) 
(nach Ito 2005). 
 

 

Umgekehrt könnte sie auch erklären, warum Patienten mit Kleinhirnläsionen bei 

all solchen Aufgaben stark beeinträchtigt sind, die auf einer Vorwärts-Kontrolle 

beruhen (zur Übersicht, siehe Bastian 2006). Beispielsweise können sie die 

Vorwärtskomponente ihrer Gehbewegungen schwerer an (extern induzierte) 

dynamische Störungen anpassen als gesunde Kontrollen (z.B. auf einem 

Laufband, siehe Morton und Bastian, 2006). Dasselbe scheint auch für 

Armbewegungen zu gelten: Patienten mit Kleinhirnläsionen können die 

Vorwärtskomponente ihrer Armbewegung nicht im selbigen Maße an neue 

dynamische Kraftgrößen anpassen wie gesunde Kontrollen (z.B. an neue, 

durch einen Roboterarm induzierte dynamische Kraftgrößen, siehe Maschke et 

al., 2004; Smith und Shadmehr, 2005). Oder wenn die Patienten einen Ball 

fangen müssen, haben sie große Schwierigkeiten die prädiktiven 

Muskelaktivierungen zu erlernen, die nötig sind, um das zu erwartende Gewicht 

des Balles zu kompensieren, sobald er auf die Hand auftreffen wird (Lang und 

Bastian, 1999). In einem ähnlichen Sinne fällt es ihnen schwerer, ihre 

motorischen Vorhersagen neuen Handlungskonsequenzen anpassen, so z.B. 

die prädiktive Anpassung ihrer Griffkraft, wenn sie lernen, ein Gewicht durch 

Drücken eines Knopfes aus der eigenen Hand zu entheben (Diedrichsen et al., 

2005). 

 

Doch bildet das Kleinhirn auch die neuronale Basis für adaptive interne 

Modelle, die nicht nur der Motorkontrolle, sondern auch der Wahrnehmung 

dienen? Mit dieser Fähigkeit würde das traditionelle Bild des Kleinhirns, wonach 

dieses vor allem für motorische Aufgaben (motorische „Feinabstimmung“, 

motorische Koordination und motorisches Lernen) zuständig sei (Glickstein, 

1993), einerseits eine qualitativ neue Erweiterung erfahren. Andererseits würde 

das Kleinhirn in diesem Falle eine Funktion für die Wahrnehmung einnehmen, 
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die derjenigen für die Motorik – nämlich die Optimierung interner Modelle – 

analog wäre. Dieses wäre insbesondere insofern attraktiv, als somit eine 

einheitliche Erklärung der Funktionsweise des Kleinhirns geliefert werden 

würde, die mit seiner einheitlichen strukturellen Architektur korrespondieren 

würde. 

Für die Bestätigung dieser Hypothese gibt es erste empirische Hinweise: In den 

dargestellten eleganten Experimenten von Bell (s. Kapitel 2.1) waren es die 

Neurone in dem kleinhirnähnlichen Seitenlinienlobus ELLL der Fische, die die 

vorausgesagte Reafferenz des selbst-induzierten elektrischen Feldes 

widerspiegeln (Bell 2001). In den „Kitzelexperimenten“ (s. Kapitel 2.2) fanden 

Blakemore und Kollegen eine Korrelation zwischen dem Blutfluß in der 

rechtsseitigen Kleinhirnrinde und der zeitlichen Verzögerung zwischen 

Handbewegung und selbst-induziertem taktilen Reiz (Blakemore et al., 2001). 

Diese könnte ein Hinweis dafür sein, dass das Kleinhirn eine wichtige Rolle bei 

der Signalisierung der sensorischen Diskrepanz einnimmt, die aus dem 

Abgleich von sensorischer Vorhersage und tatsächlicher sensorischer 

Bewegungsrückmeldung entsteht. Das Kleinhirn könnte diese Diskrepanz 

zudem dazu gebrauchen, die sensorischer Vorhersage an sich verändernde 

sensorische Rahmenbedingungen anzupassen und so die Wahrnehmung der 

sensorischen Konsequenzen der eigenen Bewegungen fortwährend zu 

optimieren. Dieses wurde von Lindner und Kollegen (2006b) in einem 

Experiment untersucht, bei dem die Hintergrundsbewegung während der 

Ausführung glatter Augenfolgebewegungen systematisch verändert wurde, d.h. 

experimentell durch eine kontinuierlich veränderte Reafferenz die Notwendigkeit 

zur Anpassung der sensorischen Vorhersage erzeugt wurde. Hier korrelierte 

der Blutfluß in den posteromedialen Kleinhirnhemisphären (Crus I) mit der 

Größe der sensorischen Vorhersage. Die Rolle des Kleinhirns könnte hier also 

darin bestehen, die Informationssignale der extra-retinalen Vorhersage über die 

sensorischen Konsequenzen und die retinale Rückmeldung über die 

tatsächlichen Konsequenzen zu integrieren und dazu zu gebrauchen, die 

Vorhersage, welche in grober Form im supplementär-motorischen Areal geformt 
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wird, zu optimieren und corticalen Arealen zur Auslöschung selbst-induzierter 

visueller Bewegungssignale zur Verfügung zu stellen (Lindner et al., 2006b). 

 

2.4. Fragestellungen 
 

Ausgehend von diesem Wissensstand geht die vorliegende Arbeit der Frage 

nach, ob (1.) unsere Wahrnehmung der Eigenbewegungen in der Tat auf 

adaptierbaren internen Modellen beruht (Studie 1, siehe Kapitel 3.1) und ob (2.) 

die Optimierung dieser Modelle eine wesentliche Aufgabe des Kleinhirns ist 

(Studie 2, siehe Kapitel 3.2). Im Gegensatz zu den vorstehend genannten 

Studien zu der visuellen Wahrnehmung während Augenbewegungen 

(Haarmeier et al., 2001; Lindner et al., 2006b) untersucht die vorliegende Arbeit 

das theoretische Konzept interner Modelle der Wahrnehmung dabei weniger 

hinsichtlich ihrer Filterung sensorischer Signale, sondern vorwiegend 

hinsichtlich ihrer Funktionen zur internen Rückmeldung, zur 

Urheberschaftsdetektion und zur Anpassung motorischer Abläufe (s. Kapitel 

2.2). 
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3. Ergebnisse und Diskussion 
 
Die Ergebnisse der vorliegenden Diskussion wurden bereits entweder publiziert 

(3.1.) oder zur Veröffentlichung vorbereitet und eingereicht (3.2). Sie werden im 

Folgenden kurz zusammengefasst, bevor eine ausführliche Darstellung in Form 

der Originalpublikation bzw. des Originalmanuskripts erfolgt. 

 

3.1. Anpassung einer internen Vorhersage für die Wahrnehmung von 
Handbewegungen 
 
Dieses Kapitel bezieht sich auf folgende Publikation (inklusive der online 

erschienenen supplementären Daten, die hier im Anschluß an die Druckversion 

angefügt wurden): 

Synofzik M, Thier P, Lindner A (2006) Internalizing Agency of Self-Action: 

Perception of One's Own Hand Movements Depends on an Adaptable 

Prediction About the Sensory Action Outcome. J Neurophysiol 96:1592-1601  

 

3.1.1. Inhaltlicher Bezug und Zusammenfassung 
 
Das Konzept einer adaptiven, internen Vorhersage der sensorischen 

Bewegungskonsequenzen, welche der Wahrnehmung der Eigenbewegungen 

unterliegt, mag angesichts der bereits erörterten Gründe (Kapitel 2.2) zwar 

theoretisch überzeugend und attraktiv sein, empirische Evidenz hierfür gibt es 

jedoch bislang nur wenig. Experimente im Rahmen der Untersuchungen zur 

Prismenadaptation haben zwar gezeigt, dass sich auch die Wahrnehmung der 

Eigenbewegungen im Zuge einer globalen Wahrnehmungsanpassung an die 

veränderte visuelle Welt anpassen kann, insbesondere bei aktiver Exploration 

und sensomotorischen Adaptationen in dieser veränderten visuellen Welt (Held 

1965; Held und Freedman 1963). Das Konzept eines spezifischen 

Rekalibrationsprozesses, der sich nur auf die Wahrnehmung der eigenen 

Bewegungen bezieht (nur Reafferenzen) und nicht sekundär zu einer globalen 

Veränderung der visuellen Wahrnehmung erfolgt (alle Afferenzen), wurde 

bislang jedoch noch nicht untersucht.  
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Aus diesem Grunde untersuchten wir in der folgenden Studie die 

Wahrnehmung der eigenen Handbewegung bei experimentell veränderter 

visueller Rückmeldung der eigenen Handbewegungen. Hier gelang uns der 

psychophysische Nachweis,  

(i) dass das perzeptuelle Bewusstsein der eigenen Handbewegungen auf einem 

inferentiellen Prozess aus Abgleich zwischen interner sensorischer Vorhersage 

und sensorischer Bewegungsrückmeldung beruht; 

(ii) dass diese interne sensorische Vorhersage sich bei kontinuierlich 

veränderten visuellen Bewegungsrückmeldungen anpassen kann, um so dem 

Wahrnehmungssystem auch dann eine akkurate Vorhersage zu geben, wenn 

dieses nicht auf externe Bewegungsrückmeldung zurückgreifen kann;  

(iii.) dass die angepasste interne sensorische Vorhersage von dem Gehirn auch 

dazu verwendet wird, die internen motorischen Bewegungspläne anzupassen. 

Damit liefert die folgende Studie nicht nur generelle Evidenz dafür, dass die 

Wahrnehmung unserer Eigenbewegungen auf internen Modellen beruht, 

sondern kennzeichnet auch neue, spezifische Funktionen, die diese internen 

Wahrnehmungsmodelle leisten (siehe Kapitel 2.2): Sie passen die 

Wahrnehmung neuen sensorischen Konsequenzen an (Adaptationsfunktion); 

sie dienen als „interne Rückmeldung“ wenn externes Feedback fehlt bzw. von 

Rauschen geprägt ist (Substitutionsfunktion) und sie dienen der Optimierung 

interner Motorprogramme (Funktion der Bewegungsoptimierung). 

Die Erkenntnis, dass die internen Wahrnehmungsmodelle hochgradig plastisch 

sind, fügt aber auch der bereits diskutierten Urheberschaftsfunktion (s. Kapitel 

2.2) eine neue Dimension hinzu: Die Grenzen der Selbst-Welt-Unterscheidung 

scheinen nicht dichotom zu verlaufen, sondern im Rahmen eines Kontinuums 

graduell und veränderbar. Dieses hat Konsequenzen für klassische Sichtweisen 

der Handlungsurheberschaft und des Selbst als solchen. Das Gefühl der 

Handlungsurheberschaft scheint erstens nicht losgelöst von den Handlungen 

durch ein unabhängiges Selbstkonstrukt zu entstehen, sondern in enger 

Abhängigkeit von handlungsbezogenen Bewegungs- und 

Wahrnehmungssignalen. Zweitens ist es nicht statisch von vornherein 
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festgelegt, sondern wird immer wieder neu im Rahmen der Interaktion mit der 

Welt flexibel definiert (Synofzik et al., 2006; 2007). 
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3.1.2. Originalpublikation 
 

Die Reproduktion des folgenden Artikels erfolgte mit freundlicher Genehmigung 

der ‚American Physiological Society’ (Copyright 23. Mai 2007). 
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Supplemental Data 
 

 

 

Supplemental figure S1: Direction selectivity of adaptation behavior 
To further explore the character of the updating processes we asked whether 

the observed perceptual and motor adaptation differed for certain pointing 

directions within the range of pointing movements that subjects intended to 

perform in our experiments. As already mentioned in the results section of the 

manuscript, adaptation interacted significantly with perceived pointing direction 

(p<0.001) and in addition with the kind of condition (p<0.01). Direction-

specificity of adaptation was analyzed by classifying trials according to the 

direction of perceived pointing movements (PPD) in order to guarantee a stable 

number of trials in each condition: note that in contrast to the PPD, the 

distribution of PD shifts as a consequence of motor adaptation (also refer to 

figure S2), leading to a relative shift of the number of samples between pre- and 

post-adaptation for a given spatial bin. Spatial bins were 30° wide and were 

centered at 0°, 30°, 60°, 90°. For each bin we tested for perceptual (FT and 

PCT) and motor adaptation (MCT) separately in a post-hoc analysis. Perceptual 

estimates in PCT and in FT adapted significantly for perceived pointing 

directions ranging from 0° to 60° (p< 0.001; t-test, Bonferroni-corrected for 

multiple comparisons). Motor performance in MCT adapted significantly within 
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the range from 30° to 90° (p<0.001; t-test, Bonferroni-corrected for multiple 

comparisons). Two main conclusions can be drawn from these findings: First, 

visual discrepancies induced stronger adaptation in azimuth (0deg) than in 

depth (90deg), where no adaptation takes place. This suggests that 

proprioception dominates vision in the perception of one’s hand-movements in 

depth. These findings are in line with the optimal integration model by van 

Beers and colleagues (2002) which states that hand position estimation relies 

more on proprioception when performing movements in depth and more on 

vision when performing movements in azimuth. Second, perceptual and motor 

adaptation occur also in those directions, where no sensory adaptation takes 

place (at 0deg and 90deg, cf. condition ST in Fig. 5). Thus, purely sensory 

adaptation cannot account for the former findings. (Abbreviations: n.s. = not 

significant, p>0.05; *** = p<0.001) 

 

 

 

Supplemental figure S2: Perceptual adaptation is accompanied by 
changes in motor performance 
To further characterize adaptation behavior, we asked whether there is any 

evidence for motor adaptation also in those conditions where no explicit motor 

goal was presented while only perceptual adaptation was measured, i.e. in FT 
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and PCT, and whether this motor adaptation would be comparable to the one 

observed in MCT.  

The histograms of pointing directions in FT and PCT during the pre- and post-

adaptation phase show that subjects – as instructed – performed accurate 

pointing movements towards the upper right quarter of the flashed circle, only. 

This accuracy was surprising, because in these conditions pointing direction 

was not externally guided by a visual target but had to be chosen purely 

“mentally”. However, subjects obviously preferred movements towards the 

middle part of the instructed pointing area (45deg). These bell-shaped 

distributions of all subjects’ pointing directions were significantly shifted between 

pre- and post-adaptation by +8° in the FT (a) and by +15° in the PCT (b), 

respectively (p<0.001; compare respective median values indicated by the grey 

dotted lines; bin size 7.5 deg). Thus subjects modified their motor behavior in 

both conditions in a direction opposite to the imposed visual feedback rotation, 

i.e. in the same way as assessed by the motor control trials (MCT). This 

suggests the following: First, perceptual adaptation was accompanied by a 

compensatory change in motor performance. Second, MCT seem to be a valid 

measure of motor performance, even for movements which are purely internally 

guided (FT and PCT). 
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Supplemental figure S3: Perceptual and motor adaptation represent a 
stable internal recalibration 
This analysis explores in more detail the temporal relationship between 

presentation of visual feedback and the perceptual and motor adaptation 

observed in our study. In particular, we were interested whether both types of 

adaptation indeed represent a stable internal recalibration rather than an 

externally-induced short-term ‘visual bias’ that decays over time (e.g. due to 

proprioceptive drift). To distinguish between these two possibilities, we did a 

regression-analysis which tested for dependencies between perceptual 
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adaptation or motor adaptation and the number of trials passed since the last 

visual feedback during pointing in one and the same direction was provided (Fig 

S3). Neither perceptual adaptation (a, b) nor motor adaptation (c,d) showed a 

decay over time but remained constant. This is indicated by the r2 values 

obtained by the regression analysis which are all almost zero and thus not 

significant (p>0.05). In addition, the best linear fit to the data (black dotted line) 

is always horizontal, indicating a stable level of adaptation. This pattern of 

results can be observed irrespective of grouping the “trials of the same 

direction” in small, 30 deg bins (a, c) or in large, 90 deg bins (b, d). This rules 

out the possibility that the effect observed was just due to an inappropriate bin 

size. Since there is no obvious decay of adaptation despite the lack of visual 

feedback for a given pointing direction, we come to the following conclusions: 

our results reflect a stable sensorimotor recalibration of perception and action. 

In particular, they rule out that a short-term visual bias might explain the 

adaptation observed in our study. 

 

Supplemental References 
van Beers RJ, Wolpert DM, and Haggard P. When feeling is more important 

than seeing in sensorimotor adaptation. Curr Biol 12: 834-837, 2002. 
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3.2. Die Rolle des Kleinhirns bei der Wahrnehmung der eigenen 
Handbewegungen 
 

Dieses Kapitel bezieht sich auf folgende Publikation: 

Synofzik M, Lindner A, Thier P (eingereicht) Linking perception with action: The 

cerebellum updates expectancies about the sensory consequences of our 

behaviour. 

 

3.2.1. Inhaltlicher Bezug und Zusammenfassung 
 

Diese Studie untersucht, ob die in 3.1. dargestellten Mechanismen der 

Adaptation interner Wahrnehmungsmodelle möglicherweise bei Patienten mit 

Kleinhirnläsionen funktionell beeinträchtigt sind. Dieses würde im 

Umkehrschluß einen Hinweis dafür liefern, dass das Kleinhirn nicht nur bei der 

motorischen Kontrolle – oder spezifischer: bei der Adaptation interner 

motorischer Modelle (inverse Modelle und motorische Vorwärts-Modelle) – eine 

wichtige Rolle spielt (so wie traditioneller Weise oft angenommen, cf. Glickstein, 

1993), sondern auch bei der Wahrnehmung der eigenen Bewegungen.  

Wie oben bereits ausführlicher erörtert (Kapitel 2.3), knüpft diese Hypothese an 

erste experimentelle Arbeiten zu dieser Fragestellung an. Elektrophysiologische 

Experimente mit elektrischen Fischen (Bell 2001) sowie funktionell-bildgebende 

Humanexperimente zu visueller Wahrnehmung während Augenbewegungen 

(Lindner et al. 2006b) bzw. zur taktilen Wahrnehmung während 

Handberührungen (Blakemore et al., 1998, 2001) haben zumindest durch 

Korrelationen gezeigt, dass das Kleinhirn die sensorische Diskrepanz zwischen 

vorhergesagter und tatsächlicher Reafferenz detektiert und zwar u.a. um die 

sensorische Vorhersage kontinuierlich an neue Umwelt- oder 

Körperbedingungen anzupassen. In der folgenden Studie wird nun erstmals ein 

kausaler Nachweis erbracht. 

Zudem geht die im folgenden getestete mehrteilige Hypothese noch einen 

Schritt weiter. Basierend auf den Erkenntnissen des Experiments 3.1., dass 

adaptive interne Vorhersagen als Art „interne Rückmeldung“ die Wahrnehmung 
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informieren können (Substitutions-Funktion), und dass sie zudem eine 

Anpassung der internen Motorplanung induzieren können (Funktion der 

Bewegungsoptimierung), zeigt das folgende Experiment, dass Patienten mit 

Kleinhirnläsionen bei fehlender visueller Rückmeldung weder auf eine 

optimierte interne Vorhersage zurückgreifen können noch sie zu einer 

Anpassung der internen motorischen Planung gebrauchen können. Es wird also 

erstens nachgewiesen, dass neuere Theorien zur Funktionsweise des 

Kleinhirns, die bislang vorwiegend auf interne Modelle der motorischen 

Kontrolle bezogen wurden (Ito 2005), auch auf die Wahrnehmung angewandt 

werden können. Zweitens werden erste Hinweise dafür gegeben, dass einige 

der motorischen Defizite bei Patienten mit Kleinhirnläsionen zumindest partiell 

auf Defizite im perzeptuellen Lernen zurückgehen könnten. Die gegenwärtige 

Denkweise, dass experimentelle nachgewiesene motorischen Defizite bei 

Kleinhirnpatienten Folge eines primären Defizits in der motorischen Kontrolle 

sind, könnte sich also als zu einfach erweisen (Paulin 1993). 

Damit verändert sich aber auch insgesamt die Sichtweise des Kleinhirns: 

Möglicherweise dient es nicht vorrangig der Planung und Koordination 

motorischer Funktionen per se, sondern primär der Erstellung und Optimierung 

interner Vorhersagen, welche sekundär für Wahrnehmung und Kontrolle von 

Eigenbewegungen gebraucht werden können.  
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3.2.2. Originalmanuskript 
 
 

Linking perception with action: 
The cerebellum updates expectancies about the sensory consequences of 

our behaviour 
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Abstract 

Our brain updates predictions about the outcome of our actions as the 

consequences of our actions change. This is required to optimize motor 

behaviour, but also to assess the causation of sensory events: by comparing 

sensory predictions with the sensory afference we can distinguish self- from 

externally-produced events. Here we show that patients with cerebellar lesions 

are impaired in making such a distinction. 

Patients and controls were able to detect rotated visual feedback about their 

movements and attributed altered feedback to their own agency. However, 

patients failed to update their sensory predictions accordingly: patients could 

not provide accurate estimates of the new action consequence without visual 

feedback. Moreover, patients were unable to exploit sensory predictions for 

optimizing motor control. 

Thus, the cerebellum links motor and sensory information to predict the 

consequences of actions not only to fine-tune movements but also to improve 

the attribution of self-agency to sensory events. 

 

Main article 
The traditional view of the cerebellum is as a neural machine that optimizes 

motor behaviour (Marr, 1969; Albus, 1971; Glickstein, 1992). This has been 

supported by studies showing its role in motor learning, such as the adaptation 

of the vestibulo-ocular reflex (Blazquez et al., 2003) or of saccades (Barash et 

al., 1999). In both cases an error signal derived in part from the visual system 

results in the alteration of a motor behaviour. Its role in implementing such 

changes can be conceptualized as evidence that the cerebellum is involved in 

the construction of internal models of movements (Miall et al., 1993; Wolpert et 

al., 1998a; Ito, 2005). Currently, internal models are primarily discussed within 

the context of motor control and motor impairments in case of cerebellar 

disease. Recent evidence has demonstrated, however, that internal models 

may also contribute to a specific perceptual faculty, namely the perceptual 

assessment of the sensory consequences of actions (Synofzik et al., 2006). In 

fact, recent imaging experiments in humans and single cell recordings from the 
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cerebellum-like structure of electric fish have lent support to this notion by 

identifiying neural activity that correlated with predictions of the sensory 

consequences of motor acts (Blakemore et al., 2001; Liu et al., 2003) and, 

moreover, that the cerebellar correlate of these internal model predictions 

seems to be adaptable (Bell, 2001; Lindner et al., 2006). However, it remains an 

open question, (1.) whether the cerebellum just exhibits correlated activity or is 

causally involved in the processing of sensory predictions and (2.) whether it 

generates or optimizes sensory predictions (i.e. internal models for perception). 

Finally, if the cerebellum would optimize sensory predictions, would there be a 

transfer of learning from the perceptual to the motor level? 

To address these questions we compared a group of cerebellar patients and a 

group of matched controls using a novel experimental approach to 

simultaneously probe for causal influences of sensory predictions on action, 

action perception and their placticity. Our results demonstrate that cerebellar 

patients have adequately perserved sensory predictions for well-trained 

behaviour, learned on the long run. However, patients are impaired in forming 

new sensory predictions about new visual consequences of their motor 

behaviour and in recruiting these updated predictions for the optimization of 

motor performance. 

 

Results 
We studied a group of patients with lesions in the cerebellum and a group of 

age-matched controls in a series of two experiments: The first experiment 

tested whether the two groups (controls: n=14; patients: n=14) could predict the 

visual consequences of their own behaviour equally well. The second 

experiment tested whether under conditions of altered visual feedback they 

(controls: n=12; patients: n=12) were equally able to update their sensory 

predictions about their actions and to optimize their motor behaviour. In both 

experiments subjects were required to perform pointing movements in a virtual 

reality setup in complete darkness. This setup allowed us to provide visual 

feedback about the position of the index finger in real-time that was either 

accurate, altered or lacking (Fig. 1a).  
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Experiment 1: accuracy of internal predictions about self-action 
Subjects carried out straight centre-out pointing-movements in the table plane 

with their right index finger (Fig. 1b). Pointing distance was indicated by a briefly 

flashed circle (300ms), which was centred on the starting position of the hand 

(9° radius). There was no visual target or goal for the hand movement. Rather, 

subjects were free to choose any position on the upper right segment of the 

circle as a goal for their reaches. The position of the index finger was fed back 

throughout each trial. It was rotated by varying degrees around the starting 

direction of the movement in either a clockwise or a counter-clockwise direction. 

After having completed their pointing movement, subjects had to report the 

direction of the perceived rotation of the visual feedback (clockwise vs. 

counterclockwise rotation) with respect to their actual movement in a two-

alternative forced choice manner. They reported their respective decision by 

pressing one of two buttons with the left index finger (=clockwise) or the left 

middle finger (=counterclockwise). The amount of rotation of the visual 

feedback in individual trials was determined by 3 randomly interleaved staircase 

procedures (PEST; (Lieberman and Pentland, 1982)). Two of these procedures 

estimated the detection thresholds (75% hits) for perceived clockwise and 

counterclockwise feedback manipulations, respectively. These detection 

thresholds reflected by how much the visual feedback must differ from the 

actual pointing movement to be detected as “deviant” with a likelihood of 75%. 

The “just noticeable difference” (JND) of feedback deviation was calculated by 

the difference between these two detection thresholds divided by two. The third 

staircase procedure was used to titrate the point of subjective equivalence 

between the perceived movement and the visual feedback. At the point of 

subjective equivalence subjects responded at chance level when asked to 

decide between clockwise and counterclockwise deviations (Supplementary 

Fig. S2). Since any decision in this first experiment critically depended on a 

comparison of the actual visual feedback with the predicted visual outcome of 

our actions, both – the point of subjective equivalence and the just noticeable 
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difference – can be considered an indirect measure of the accuracy of these 

sensory predictions. 

Both groups showed a slightly negative point of subjective equivalence 

indicating a systematic bias in the perception of one’s actions towards the side 

of the effector. More importantly, between both groups there was no difference 

in the point of subjective equivalence (see Fig. 1c; controls: -16.5°, patients: -

12°; n.s. [not significant], t-test) or in the just noticeable difference (see Fig. 1d; 

controls: 11.8°; patients: 13.3°; n.s.). This demonstrates that (i.) both groups 

could match external (i.e. visual cues) and internal action-related information 

(i.e. predictions based on efference copy and/or proprioception), and that (ii.) 

both groups were able to detect angular distortions of visual feedback rotations 

of their hand movements equally well. Finally, also, the variability of the two 

perceptual estimates was identical in the two groups (point of subjective 

equivalence: n.s., F=0.74; just noticeable difference: n.s., F-test). In summary, 

the observations from experiment 1 indicate that the patients were neither 

impaired in generating sensory predictions in the first place nor incapacitated by 

other perceptual deficiencies (e.g. secondary to potentially prevailing 

oculomotor deficits (Haarmeier and Thier, 1999)). 
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Figure 1: Accuracy of sensory predictions. 
a, Experimental setup. Subjects viewed the virtual image of their finger on the 
feedback monitor via a mirror (solid orange line). The virtual image appeared as 
lying in the same plane as their actual finger (red solid arrow: actual movement 
vector; white solid arrow: rotated visual feedback). b, Paradigm of experiment 
1. Visual feedback (white disc) about pointing (red circle) was either rotated in a 
counter-clockwise (ccw) or – as in this example – in a clockwise direction (cw). 
Dotted lines indicate the movement trajectory and the respective feedback. PD 
denotes the actual pointing direction. c & d, Group results. There was no 
significant difference between groups with respect to the point of subjective 
equvialence (PSE) (c) and the just noticable difference (JND) (d), indicating a 
preserved ability of patients to use already established sensory predictions. 
Bars depict means calculated across subjects (+/- 95% confidence intervals, 
uncorrected). For further explanation please refer to the main text. 
 

Experiment 2: plasticity of internal predictions 
In experiment 2 we asked whether subjects were able to perceptually adapt to 

altered sensory consequences of their own pointing movements by recalibrating 

sensory predictions. Moreover, we tested whether they exploit the new sensory 

consequences in order to optimize motor performance. As in experiment 1 the 
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basic task of the subjects was to carry out centre-out pointing-movements with 

their right hand. After each movement they had to give a perceptual estimate 

about their perceived pointing direction by placing a mouse-guided cursor with 

their left hand. Trials of three different experimental conditions were presented 

in a randomly interleaved manner. (i) During ‘feedback trials’ (FTs) subjects 

received visual feedback of their hand movements, which induced and 

maintained perceptual adaptation. It allowed us to compare subjects perception 

of self-action – indicated by their perceived pointing direction (PPD) - with their 

actual motor behavior – indicated by their actual pointing direction (PD) - while 

both external visual cues (i.e. visual feedback) and predictions (mediated by 

efference copy and/or proprioception) about the visual action consequences 

were present (see Fig 2a). However, in contrast to experiment 1, visual 

feedback was partially blocked by an invisible black mask of 4.5° diameter 

which obscured the first half of the trajectory (indicated by the white dotted 

circle in Fig. 2a). Since this strategy diminished subjects’ exposure to visual 

feedback, it reduced the possibility of on-line corrections of the movement and 

pure sensory adaptation effects arising from rotated feedback as e.g. in the 

case of prism adaptation (for a detailed discussion refer to (Synofzik et al., 

2006)). During the pre-adaptation phase (trials 1-100) this “terminal” feedback 

was veridical in order to get a baseline estimate of the PPD. In the ‘adaptation 

built-up phase’ (trials 101-105), we gradually increased the feedback rotation 

angle in steps of -6° (cw) over a sequence of 5 consecutive trials. Following this 

build-up, rotation was kept constant at -30° (cw) in the post-adaptation phase 

(trials 106-230), allowing us to induce and maintain modifications of the PPD 

due to the altered visual feedback. Two types of probe trials (each 33% in the 

‘pre-adaptation phase’ and 20% in the ‘post-adaptation phase’) were randomly 

interleaved with the Feedback Trials in order to test for recalibration of the 

internal sensory prediction (‘perceptual probe trials’, PPT) and to test for 

changes in motor control (‘motor probe trials’, MPT). (ii) The ‘perceptual probe 

trials’ (PPTs) were like the adaptation feedback trials (FT) except that no visual 

feedback was provided at all, i.e. any visual information about the performed 

action was missing (see Fig. 2b). This condition allowed us to detect whether 
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the new visual feedback in the Feedback Trials was indeed used to update 

internal sensory predictions about hand movement direction, since, in the 

absence of visual feedback, the perceived pointing direction depended only on 

these internal predictions. (iii) During ‘motor probe trials’ (MPT) subjects were 

asked to make a centre-out pointing movement towards an actual visual target 

that was briefly flashed randomly at one of four positions in the upper right 

quadrant of the flashed circle (at 90deg, 60deg, 30deg or 0deg). Since again no 

visual feedback was given, motor performance depended completely on internal 

guidance (see Fig. 2c). Thus, this condition allowed us to test whether subjects 

would internally adjust motor control to the new sensory action consequences 

(presented in the Feedback Trials). 

When visual feedback was constantly altered in the post-adaptation phase of 

the Feedback Trials, both groups (for results of two exemplary individual 

subjects see Supplementary Fig. S3) showed a significant shift of their PPD as 

compared to the pre-adaptation phase (see Fig. 2d, condition FT; controls: -

15.3°; patients: -14.9°; each p<0.001, t-test; no group difference, n.s., t-test). 

This demonstrates that the perceptual awareness of one’s own movement is not 

a pure reflection of the movement, but a highly plastic construction reconciling 

internal and external action-related information, which is strongly influenced by 

action-related visual information (Synofzik et al., 2006). Because there was no 

statistically significant difference in the perceptual shift between both groups, 

these results show that both groups were equally able to draw on visual 

feedback to adjust the perception of self-action. 

However, when visual information was absent (Perceptual Probe Trials) both 

groups still adapted (see Fig. 2d; condition PPT, patients:-5.8°; p<0.01, t-test; 

controls: -12.5°; p<0.001, t-test), but the change of the perceived pointing 

direction was significantly smaller in patients as compared to controls (p<0.01, t-

test). In the control group the perceptual changes in Feedback Trials and in 

Perceptual Probe Trials were statistically indistinguishable (n.s., paired t-test), 

thus demonstrating that the altered perceptual estimate of their hand 

movements built on an internal representation of the expected visual action 

consequences, which got recalibrated by the new visual feedback (Synofzik et 
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al., 2006). In contrast, patients adapted their perception significantly less in 

Perceptual Probe Trials as compared to Feedback Trials (p<0.001, paired t-

test) – a perceptual deficit which reveals the insufficiency of their sensory 

predictions, here required in their function as “internal feedback signals” (Ito, 

2005) to capture the new sensory consequences of their actions. Note that this 

deficit is functionally dictinct from the ones previously reported in prism-

adaptation studies (Martin et al., 1996; Pisella et al., 2005): in these tasks the 

perception of the whole visual world changes while our paradigm specifically 

alteres subjects’ perception of self-action within an otherwise subjectively stable 

environment (see (Synofzik et al., 2006) for more extensive discussion). 

The Feedback Trials required subjects to develop a coherent percept of self-

action despite conflicting internal and external information about the movement, 

but did not require subjects to also adapt their motor performance. However, 

subjects exhibited a compensatory motor-adjustment in Motor Probe Trials 

despite the lack of visual feedback, showing that they had modified motor 

control based on the altered internal expectancies about the action-outcome. 

Specifically, in the control group the difference between actual pointing direction 

and the position of the target flash (movement-target difference, i.e. the motor 

error “alpha”) showed a significant (p<0.001, t-test), adaptation-induced 

increase (+8.9°), comparable in size but opposite in direction to the changes in 

perceptual judgments in the Perceptual Probe Trials (-12.5°; see Fig. 2d). The 

patient group, however, did not show a significant motor adjustment (n.s., t-test) 

and the amount of change was significantly smaller than in controls (3.5° vs. 

8.9°; p<0.05, t-test). These findings reveal the failure of patients to modify motor 

control by using altered internal expectancies about the action-outcome. 
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Figure 2: Re-calibration of sensory predictions. 
a, b & c, Paradigms of experiment 2. Subjects performed centre-out pointing 
movements (exemplary pointing direction PD, dotted red line) and afterwards 
indicated their perceived pointing direction (PPD, solid grey arrow). (a) In 
‘feedback trials’ (FT) subjects received first veridical, then spatially rotated 
visual feedback (white dotted line) of the second half of their hand movement. 
(b) In ‘perceptual probe trials’ (PPT) they received no visual feedback at all. (c) 
In ‘motor probe trials’ (MPT) an explicit target (red circle) was flashed and 
subjects had to make a pointing movement towards the remembered flash 
location (PD, grey arrow) while no visual feedback was present. d, Group 
results. Both groups, patients and controls showed a comparable, highly 
significant adaptation of their perceived pointing direction as long as visual 
feedback was present (FT). However, in the absence of visual feedback this 
adaptation of the perceived pointing direction was significantly smaller in 
patients than in controls (PPT) and, moreover, patients showed a significantly 
reduced compensatory motor-adjustment (MPT; conventions as in Fig. 1). 
 

Lateralization of the learning processes 
The perceptual learning process observed in this study is a function of 

cerebellar domains ipsilateral to the effector. In two patients with unilateral 

cerebellar lesions, when performing movements with their contralesional hand, 
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both patients adapted significantly in Feedback Trials and in Perceptual Probe 

Trials (see Fig. 3 A & B, FT and PPT; each p<0.001, t- test), and one patient 

(patient #14) also adapted in Motor Probe Trials (see Fig. 3B, MPT; p<0.001). 

With their ipsilesional hand, however, both patients adapted only in Feedback 

Trials (see Fig. 3 A&B, PPT; p<0.001 and p<0.01, respectively), but not in 

Perceptual Probe Trials or in Motor Probe Trials (n.s.). Note that this ipsilesional 

deficit could not be an artefact of using the non-preferred hand as both patients 

were right-handed, whereas the lesions were on opposite sides in the two 

patients. These performance differences between ipsi- and contra- lesional side 

in patients with unilateral brain damage resemble the group differences found 

between patients and healthy controls: whereas for the contralesional hand, 

sensory predictions were recalibrated (Perceptual Probe Trials) and motor 

control was optimized by the new visual action-consequences (Motor Probe 

Trials), neither was adjusted for the ipsilesional side - despite changes in the 

perception of their hand movement when external feedback was available 

(Feedback Trials). Because these patients, when tested with their contralesional 

hand, resembled the control subjects, these results also rule out that any 

unspecific effects of cerebellar disease (e.g. perceptual impairments, 

oculomotor deficits, hospitalization, etc.) might explain our findings. 
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Figure 3: Perceptual and motor learning in the ipsilateral cerebellum. 
Two patients with unilateral lesions (A & B) were tested with their contralesional 
(grey bars) as well as their ipsilesional hand (white bars). When performing 
hand movements with their contralesional hand, both patients adapted 
significantly in FT and PPT and one patient also in MPT. With their ipsilesional 
hand, both patients adapted only in FT, but not in PPT or MPT. Each bar 
depicts the mean difference (+/- 95% confidence interval, uncorrected) between 
the respective preadaptative and postadaptative behavioral measure - PPD 
relative to PD for conditions FT and PPT, PD relative to TF for condition MPT. 
 

 

Discussion 
Our results extend the classical view of the cerebellum as a site of motor 

learning by showing that it likewise is a major site of perceptual learning. More 

specifically, they suggest that the cerebellum is responsible for rapidly 

recalibrating internal predictions about visual action consequences in order to 

inform the perception of self-action: while patients have adequately preserved 

internal sensory predictions for familiar actions that do not need to be updated 

(exp. 1), they fail to recalibrate internal sensory predictions in order to account 

for altered visual action-consequences (exp. 2, Perceptual Probe Trials). Thus, 

in contrast to the control group, patients were not able to internalize the new 

visual consequences of their own pointing movements and to attribute these 

altered consequences to their own agency. 
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Cerebellar short-term learning processes for both action and perception  
The finding that cerebellar patients are able to predict the familiar visual 

consequences of well-learned tasks (exp. 1) rules out the possibility that 

unspecific sensory deficits or motor deficits could account for our results. More 

importantly, this result resembles similar findings in the motor domain: it was 

shown that patients (and lesioned monkeys) exhibit adequate motor behaviour 

in well-trained tasks (Diedrichsen et al., 2005) while showing specific deficits in 

tasks requiring the adaptation of a motor behaviour on a short time scale 

(Barash et al., 1999; Diedrichsen et al., 2005; Tseng et al., 2007). Based on 

these observations it was postulated that the cerebellum specifically contributes 

to fast motor learning processes (Barash et al., 1999; Tseng et al., 2007) and – 

as shown here - the same principle might apply for sensory predictions 

subserving the perception of one’s own actions. 

 

A uniform contribution of the cerebellum to perception and action 
Our findings may not only help to specify the ideas about cerebellar 

contributions to perceptual and cognitive functions (Gao et al., 1996; Bower and 

Parsons, 2003; Schmahmann, 2004), but also support an uniform theory of 

cerebellar contribution to both perception and action: the cerebellum integrates 

motor and sensory information in order to predict the consequences of one’s 

own behaviour - not only to fine-tune movement (e.g. (Barash et al., 1999; 

Imamizu et al., 2000; Diedrichsen et al., 2005)), but also to inform the 

perception of self-action (Miall et al., 1993; Wolpert et al., 1998a; Ito, 2005). 

This is achieved by exploiting the difference between a predicted state and an 

actual state estimate, which results in a prediction error. The cerebellum acts to 

reduce this error signal by recalibrating the internal prediction on a short time 

scale, thereby forming a “new” or “updated” internal model of the consequences 

of our behaviour (Wolpert et al., 1998a; Imamizu et al., 2000; Ito, 2005) while 

the long term representation of internal models is most likely realized elsewhere 

(Wolpert et al., 1998b; Lindner et al., 2006). 
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Internal model predictions may serve as “feedback signals” for action (Ito, 2005) 

and action perception. Hence, they allow precise perceptual estimates and 

behavioural performance even in situations with delayed or missing sensory 

feedback. If internal model predictions were not optimized accordingly, both 

perception and action would no longer be accurate in such situations. In fact, 

our patients were only able to provide accurate perceptual estimates as long as 

visual feedback was available (see exp. 2, Feedback Trials), but failed to do so 

whenever sensory feedback was missing and they thus had to rely on on 

updated internal predictions about the expected sensory consequences of their 

actions (see exp.2, Perceptual Probe Trials). 

 

Deficits in updating sensory predictions could be responsible for deficits 
in updating motor control 
The ability of controls to recalibrate motor control in the absence of any “visual 

motor error” has been reported by us before and seems to be dependent on the 

recalibration of sensory predictions (see (Synofzik et al., 2006) for further 

details). The fact that patients with cerebellar lesions were not able to update 

motor control in the absence of such corrective visual feedback (see experiment 

2, Motor Probe Trials) implies a deficit of the same principle mechanism: 

patients are impaired in optimizing motor control because of the lack of updated 

internal sensory predictions. This hypothesis is in good agreement with recent 

studies demonstrating that a sensory predictor can be used to train a motor 

controller (Haruno et al., 2001; Flanagan et al., 2003) and that, accordingly, a 

cerebellar prediction of the visual consequences of one’s arm movement might 

be used to guide motor planning (Liu et al., 2003). (Supplementary Fig. S3). 

However, since our experiment could not address this hypothesis directly, it will 

remain a challenge for future studies to further clarify putative interactions of 

cerebellar short-term learning for action and self-action perception. 

 

Methods 
1. Subjects 



 70 

The patient group consisted of fourteen patients (10 men, 4 women, average 

age 52 yrs). They either suffered from global cerebellar degeneration with no 

clinical, MRT- or electrophysiological evidence for extra-cerebellar 

manifestations of the disease (two individuals with SCA 6; six individuals with 

isolated cerebellar degeneration of unknown origin, all of them genetically 

negative for SCA 1, 2, 3, 6, 7 or 17) or from circumscribed cerebellar lesions 

due to stroke or tumours (six stroke patients studied 2-5 days after stroke 

manifestation). None of the patients was suffering from a variant of multiple 

system atrophy or from SCA other than SCA 6. All subjects were right-handed. 

In case of unilateral damage, we considered only patients with lesions ipsilateral 

to their preferred hand for the group comparisons. Two patients (HELO and 

EDBR) did not participate in the second experiment. To test for lateralization of 

the observed effects within subjects, one patient with a lesion of the right 

cerebellum (# 14, ANNO, right handed, female, 44 years) was additionally 

tested with her contralesional left hand. Furthermore, another patient (#15, 

SILO; right-handed, female, 33 years) with a unilateral cerebellar lesion on the 

opposite, left side was specifically recruited for this within-subject comparison of 

lateralization. Table 1 of the supplementary information summarizes the 

relevant information about all patients (gender, age, etiology of the disease, 

location of the lesion, ataxia severity) and it also indicates the experiments in 

which each patient had participated. 

Fourteen control subjects, matched for age and handedness, participated in the 

first experiment (6 men, 8 women, average age = 52 yrs). Two control subjects, 

matched with the two patients that did not participate in the second experiment, 

were studied in experiment 1, only. The large majority of control subjects (N=12) 

were in-patients and suffering from lumbar radiculopathies without any affection 

of supra-lumbar structures and without medication affecting the CNS. By using 

lumbar radiculopathy patients as controls we tried to account for unspecific 

effects (e.g. hospitalization, general disease experience) that might have 

affected the required perceptual evaluations. The remaining two control 

subjects were two healthy individuals. All subjects had normal or corrected-to-
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normal visual acuity and gave their informed consent according to the 

declaration of Helsinki. 

 

2. Experimental setup 
Subjects were seated in front of a large horizontal board with their heads 

stabilized in a head and chin rest. They looked down onto a rectangular mirror, 

placed horizontally halfway between the board and a computer screen, which 

was fixed above the mirror. Subjects always viewed the stimulus screen via the 

mirror. For geometrical reasons this screen appeared as lying in the plane of 

the tabletop (see Fig. 1a). Both hands of the subjects were placed on the board, 

below the mirror, and thus were invisible to them. Furthermore, orientation clues 

from the surrounding were prevented by carrying out our experiments in 

complete darkness. On the top of the subjects’ right index finger an ultrasound 

emitter was mounted. Its position was recorded by a 3D real time motion 

tracking system (Zebris CMS 70 P; Isny, Tübingen; Germany). Positional 

information was transferred to the stimulus computer in order to feed back the 

position of the index finger visually via the monitor-mirror-device. The feedback 

stimulus consisted of a 0.4°-diameter grey disc which appeared to be in spatial 

correspondence with subjects’ index finger tip as long as we kept the feedback 

veridical. The position of the disc was updated on-line at a frame rate of 60 Hz. 

In all experiments subjects had to perform centre-out-and-back pointing 

movements with their right index finger. Rapid movements were encouraged by 

a short trial duration limit of 1500 ms. Subjects were instructed to perform the 

movements as quickly and straight as possible. In the beginning of each trial 

subjects had to place their right index finger on the centre of the board, which 

was defined by a tactile cue, namely a small nail head. This centre location 

always corresponded to the position of the fixation target.  

All experiments were approved by the ethics committee of the University of 

Tübingen. 

 

3. Data analysis Experiment 1 
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“Point of subjective equivalence” and “just noticeable difference” were 

compared on the group-level. We tested for differences in these measures 

between patients and controls by employing multiple t-tests (H0: No difference 

between groups; two-tailed tests). Resulting p-values were always corrected for 

multiple comparisons according to the Bonferroni procedure. 

 

4. Data Analysis Experiment 2 
The trajectory of each movement was recorded and stored on computer disc for 

off-line analysis. The manual pointing direction (PD) was defined as the slope of 

a linear regression calculated across the 2D x- and y- finger position samples 

that were acquired during the outward journey of the hand (see [16] for details). 

To estimate the precision of pointing we also calculated the motor error “alpha” 

as the difference between the angle of the actual pointing direction (PD) and the 

angle at which the target flash in Motor Probe Trials had occurred. 

A subjective visual estimate of subjects’ centre-out movement direction – the 

perceived pointing direction (PPD) - was acquired after each trial. This was 

accomplished by moving a mouse-guided cursor relative to the fixation spot with 

the left hand into a position that corresponded to their PPD. This procedure can 

be compared with placing an imaginary watch hand as an indicator of the PPD: 

Linear movements of the mouse were transferred to a circular movement path 

of the cursor pointer around the fixation spot on a white circle (3° diameter). The 

final position of the pointer - indicating the PPD - was confirmed by pressing the 

left mouse button. 

Effects of adaptation on the motor error alpha (in Motor Probe Trials) and on the 

PPD (in Feedback Trials and Perceptual Probe Trials) were studied by 

comparing the mean differences between the pre- (trial 1 – trial 100) and the 

post-adaptation phase (trial 106 – trial 230). The first 25 trials of the post-

adaptation phase were discarded in order to guarantee that adaptation had 

already been accomplished. As in experiment 1, behavioural measures were 

compared on the group-level. In order to statistically test for adaptation within 

each subject we performed additional t-tests (H0: no difference for pre- and 
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post-adaptation phase; two-tailed tests). All resulting p-values were Bonferroni-

corrected for multiple comparisons within subjects. 
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characteristics (Table 1) and figures illustrating the main results of this 
paper (Fig. S1-3) are available. 
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Supplementary Information 
 

 
Table 1: Etiology of disease, lesion description and ataxia severity 
EOCA= early onset cerebellar atrophy; AT= cerebellar atrophy of unknown 

origin; ADCA= autosominal dominant cerebellar atrophy; SCA= spinocerebellar 

atrophy; PICA= infarction of the posterior inferior cerebellar artery; M= male; F= 

female; R= right hand; L=left hand; Patient SILO was not included in the group 

analysis of experiment 2 since her lesion was contralateral to her preferred right 

hand. Ataxia rating was performed according to the International Cooperative 

Ataxia Rating Scale (Trouillas et al., 1997). PO, posture; LL and LR, limb ataxia 

left and right (including lower and upper limb); SP, speech disorders; OM, 

oculomotor disorders. The score that would indicate maximal impairment on 

each subtest is given in parenthesis. *For the sake of a symmetric assessment 

of limb ataxia, the subtest 14 (drawing) was dropped from the evaluation. 
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Supplementary Figure S1: Experiment 1: exemplary results of a patient. 
a, Course of experiment 1. Subjects task was to detect the direction of rotation 

of visual feedback (cw or ccw) with respect to their actual hand movement: 

Each triangle represents a single trial during exp. 1 while the PEST-level 

(Parameter Estimation by Sequential Testing (Lieberman and Pentland, 1982)) 

of each triangle indicates the amount and direction of the visual feedback 

rotation imposed in particular trials. The orientation of the triangles represents 

the individual perceptual decision made by the subject using the button box 

(upward triangles = perceived ccw-rotation; downward triangles= perceived cw-

rotations). The amount of visual feedback rotation was determined by 3 

randomly interleaved staircase procedures according to the PEST algorithm 

(red, blue and green triangles). Two staircase procedures were employed to 

estimate the detection thresholds (75% hits) for perceived clockwise (green 

triangles) and counter-clockwise (red triangles) feedback manipulations. The 

third staircase procedure was used to estimate the point of subjective 

equivalence between hand-movement and visual feedback (PSE, 50% 

clockwise decisions, i.e. chance level; blue triangles). b, Probit analysis. 
Precise perceptual threshold estimates were obtained for each subject by 
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running a Probit analysis (McKee et al., 1985) This analysis was calculated 

across all individual data points that were obtained by the staircase procedures 

around the thresholds of interest. The number of samples is depicted next to 

each data point and is also reflected by its size. The Probit function fitted to the 

data represents the frequency of perceived ccw-rotations for different PEST 

levels. The absence of perceived feedback rotation is indicated by 50% cw and 

50% ccw decisions. The point of subjective equivalence (PSE) in this example 

was 2.8° (see blue dotted lines). Detection thresholds were calculated as the 

average amount of cw- and ccw- rotation needed in order to be perceived with a 

likelihood of 75% (green and red dotted lines, respectively). In this particular 

example we yielded an average detection threshold of 12.5°. We refer to this 

estimate as the “just noticeable difference” (JND) of feedback rotations. 
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Supplementary Figure S2: Experiment 2: exemplary results of a patient 
suffering from a lesion of the right cerebellum and results of a healthy 
control. 
To illustrate the course of experiment 2 we provide a brief exemplary depiction 

of the results for two subjects that are representative for the overall 

performance of their group: a patient suffering from an ependymoma of the right 

cerebellar hemisphere (patient #13, male, 37 years) and a control subject 

(male, 52 years). 

Both subjects exhibited a significant change in the relation between perceived 

hand movement (PPD) and the actual hand movement (PD) before (trials 1-

100) and after (trials 106-230) visual feedback was rotated in FTs. This change 

is also clearly evident when comparing the median values (blue lines) and the 

non-overlapping quartiles (green lines) of the perceptual estimates for the pre- 

and post- adaptation phases in the patient (a) and the control (d). In the 

absence of visual feedback, i.e. in Perceptual Probe Trials, only the control 

subject changed his PPD according to the new sensory action consequences 

(e), whereas the patient did not show a significant perceptual adaptation (b). 

Moreover, only the control subject was able to exploit the feedback discrepancy 

provided in Feedback Trials in order to optimize motor performance in Motor 

Probe Trials: He pointed in a direction that was rotated in a direction, opposite 

to the visual feedback manipulation, demonstrating that his motor system had 

learned to account for the updated predictions about the visual action-

consequences (see f as compared to the patient example c). The fact that the 

absolute amount of motor adaptation was similar to the shift of the PPD in 

Perceptual Probe Trials (compare f with e) further supports this notion. 

 



 81

 

Supplementary Figure S3: Summary figure 
a, Feedback trials. If subjects were constantly provided rotated visual feedback 

(coloured arm) with respect to their actual pointing movements (grey arm), both 

controls and patients tended to believe that what they saw is what they did. b, 
Perceptual probe trials. Even without visual feedback, controls continued to 

think that the visual consequences of their action would be the same as in (a). 

Thus, they had internalized the new visual consequences associated with this 

particular action. However, patients did not update such internal sensory 

predictions about the visual action-outcome since they did not change their 

perceived pointing direction, i.e. the spatial relation between actual pointing and 

patients’ perceived pointing direction remained unchanged. c, Motor probe 
trials. If asked to reach for a specific visual target (apple) without visual 

feedback, controls reached in a direction opposite to the feedback rotation. 

Given that their internal estimates about the visual consequences of their 

movements were correct, this would be the optimal strategy to acquire the 

target. In contrast, patients did not change their pointing behaviour appropriately 

(i.e. reach to the left), indicating that they were unable to optimize their 

movements using sensory predictions – as was to be expected. 
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4. Zusammenfassung 
 
Neuere Studien haben gezeigt, dass unser Gehirn bei der motorischen 

Kontrolle der eigenen Bewegungen auf sog. „interne Modelle“ (= ZNS-interne 

Repräsentationssysteme, die die kausale Beziehung zwischen Handlungen und 

ihren Konsequenzen simulieren) zurückgreift und insbesondere das Cerebellum 

ihrer Repräsentation und Optimierung unterliegt. Andererseits gibt es nur 

wenige Erkenntnisse darüber, wie wir die Wahrnehmung unserer eigenen 

Bewegungen verarbeiten. Die vorliegende Arbeit untersucht, (i.) ob wir auch 

hierbei auf interne Modelle der sensorischen Konsequenzen unserer eigenen 

Bewegungen zurückgreifen und (ii.) ob die Optimierung dieser perzeptuellen 

Modelle ebenfalls eine wesentliche Aufgabe des Cerebellums ist. Als 

exemplarisches Untersuchungsmodell für die psychophysischen Messungen 

diente dabei die simultane Untersuchung von Wahrnehmung und Durchführung 

der eigenen Handbewegungen. 

Hier gelang uns der psychophysische Nachweis, dass das perzeptuelle 

Bewusstsein der eigenen Handbewegungen auf einem inferentiellen Prozess 

aus Abgleich zwischen interner sensorischer Vorhersage und sensorischer 

Bewegungsrückmeldung beruht. Diese interne sensorische Vorhersage kann 

sich bei kontinuierlich veränderten visuellen Bewegungsrückmeldungen 

anpassen, um so dem Wahrnehmungssystem auch dann eine akkurate 

Vorhersage zu liefern, wenn dieses nicht auf externe Bewegungsrückmeldung 

zurückgreifen kann. Zudem wird die angepasste interne sensorische 

Vorhersage vom Gehirn auch dazu verwendet, interne motorische 

Bewegungspläne anzupassen. 

Diese Funktionen interner Modelle der Wahrnehmung sind bei Patienten mit 

Kleinhirnschädigungen gestört: Bei fehlender visueller Rückmeldung können sie 

weder auf eine optimierte interne Vorhersage für die Wahrnehmung 

zurückgreifen noch eine solche zur Anpassung der internen motorische 

Planung gebrauchen. Die gegenwärtige Denkweise, dass experimentelle 

nachgewiesene motorischen Defizite bei Kleinhirnpatienten Folge eines 

primären Defizits in der motorischen Kontrolle sind, könnte sich also als zu 
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einfach erweisen, insofern diese zumindest teilweise auf Defiziten im 

perzeptuellen Lernen beruhen könnten. Damit verändert sich die Sichtweise 

des Kleinhirns: Möglicherweise dient es nicht vorrangig der Planung und 

Koordination motorischer Funktionen per se, sondern primär der Erstellung und 

Optimierung interner Vorhersagen, welche sekundär für Wahrnehmung und 

Kontrolle von Eigenbewegungen gebraucht werden können. 
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