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Zusammenfassung

Die Fahigkeit wahrzunehmen, wohin sich ein Objekt bewegt, ist von fundamentaler Be-
deutung fiir unsere Interaktion mit der Umwelt. Die Detektion bewegter Objekte und die
Bestimmung derer Bewegungsrichtung wird durch spezialisierte Neuronen, den sogenann-
ten Bewegungsdetektoren, ermoglicht. Diese zeichnen sich durch die Richtungsspezifitit
ihrer Antworten aus. Sie antworten also stirker auf Reize, die sich in Vorzugsrichtung
des Detektors bewegen, als auf Reize, die sich in eine andere Richtung bewegen. Nach
einer Adaptation mit der bevorzugten Richtung fallt die Antwort geringer aus als auf eine
nicht-bevorzugte Richtung. Wéhrend elektrophysiologische und psychophysische Untersu-
chungen zur Adaptation des Bewegungssehens des Menschen wesentliche Einblicke in die
Bewegungswahrnehmung erbracht haben, ist das Instrument der Bewegungsadaptation

fiir die Untersuchung des Bewegungshorens bislang ignoriert worden.

Im Rahmen dieser Arbeit wurden EEG-Experimente an Normalprobanden durchgefiihrt,
um die Richtungsspezifitit von auditorischer Bewegung zu untersuchen. Dafiir wurden
Adaptationsparadigmen verwendet. Die Ergebnisse zeigten, dass die Auspridgung des
auditorisch evozierten Potentials auf Bewegung (Bewegungsbeginn-AEP) entscheidend
von der Vorgeschichte vor dem Testreiz abhingt, wobei sich Adaptations- und Gewdoh-
nungseffekte hierbei zu iiberlagern scheinen. Des Weiteren wurde nachgewiesen, dass das
Bewegungsbeginn-AEP sowohl bewegungs- als auch richtungsspezifisch von der Bewe-
gungsvorgeschichte abhingt. Letzteres zeigte sich insbesondere durch eine Reduktion der
Antwort an der ¢N1 Amplitude. Um den Einfluss der Vorgeschichte auf die Bewegungs-
wahrnehmung genauer zu differenzieren, wurden zusétzlich psychoakustische Experimente
durchgefiihrt. Dabei zeigte sich, dass es Probanden prinzipiell moglich ist, Reizvarianten
von weiffem Gauftschem Rauschen zu unterscheiden. Repetitive Reize mit denselben Reiz-

varianten konnten also moglicherweise Gewohnungseffekte auslosen.

Zusammenfassend wurde in dieser Arbeit ein Einfluss der Vorgeschichte auf das Bewe-
gungspotential belegt. Insbesondere wurde der Nachweis erbracht, dass die cN1 ein Kan-

didat fiir ein elektrophysiologisches Korrelat auditorischer Bewegungsdetektoren ist.






Abstract

The perception of a moving object is of fundamental importance for our interaction with
the environment. The detection of motion and specifically its direction is provided by
special neurons. These motion detectors are characterised by a direction-specifity, i.e., they
show a stronger response for a preferred direction than for a non-preferred direction. After
adaptation with the preferred motion direction the response will be weaker to the same
direction than to any other directions. Since adaptation paradigms are well established
in electrophysical (EEG) and psychophysical studies investigating motion perception in
vision, motion-adaptation as a tool to investigate the neural substrates of auditory motion

perception has been ignored so far.

In the present thesis, the direction-specifity of auditory motion was investigated using an
adaptation paradigm in several EEG experiments with normal participants. The results
demonstrated that the motion-onset AEP (auditory evoked potentials) depends on motion
history both motion- and direction-specifically. The latter is characterised by a reduction
of the ¢N1 amplitude. Further, other aspects of the motion history, such as habituation
effects or long-term adaptation, are likely to influence the motion-onset AEP. To quantify
these effects on motion perception, psychoacoustical experiments were performed additio-
nally. The results reveal that in principle a distinction of Gaussian white noise samples
is not impossible. They therefore underline that habituation to repeated noise samples

might be possible.

In conclusion, the influence of motion history on the motion-onset-potential was demons-
trated. Specifically the ¢N1 represents a candidate for an electrophysical correlate of au-

ditory motion detectors.






Einleitung

Bewegungswahrnehmung, sowohl visuell als auch auditorisch, ist eine bedeutende senso-
rische Féahigkeit des Menschen, um seine Umgebung wahrzunehmen und sich in ihr zu
bewegen. Im Gegensatz zu der auditorischen Sensorik sind die kortikalen Mechanismen
der Bewegungswahrnehmung von Objekten im Visuellen weitesgehend untersucht worden.
Speziell bei der auditorischen Bewegungswahrnehmung geht es darum, eine Gerduschquel-
le zu lokalisieren und die Bewegungsrichtung und -geschwindigkeit zu erkennen. Hinweis-
reize, wie Lautstirkednderung (engl. interaural level /intensity differences - ILD/IID) und
zeitlicher Verlauf des akustischen Reizes (engl. interaural time differences - ITD), sind
bekannte Grofsen, die bei der Bewegungswahrnehmung eine wichtige Rolle spielen. Un-
bekannt hingegen sind die neuronalen Mechanismen, die dieser Bewegungsverarbeitung
zugrunde liegen. Eine Reihe von Studien wurde durchgefiihrt, um diese Verarbeitung zu
untersuchen. Mit fMRT-Messungen (Griffiths et al. [1998; | Baumgart, Gaschler-Markefski,
Woldorff, Heinze & Scheich, 1999; |Lewis, Beauchamp & DeYoel [2000; Bremmer et al.|
2001; Warren, Zielinski, Green, Rauschecker & Griffiths|, 2002), Untersuchungen von La-
sionspatienten (Griffiths et al.l [1996; |Clarke et al. 2002; Ducommun et al., 2004) und
Verhaltensexperimenten (Grantham)| (1986, 1997; Getzmann, 2008) wurden beim Men-
schen grundlegende erste Erkenntnisse erzielt. Des Weiteren gab die elektrophysiologi-
sche Untersuchung von Tieren iiber die allgemeinen neuronalen Mechanismen Aufschluss
(Spitzer & Semplel 1991; Ahissar, Ahissar, Bergman & Vaadia, 1992; |Moiseff & Hare-
sign, 1992; Toronchuk, Stumpf & Cynader, 1992)). Um insbesondere zeitliche Abliufe
der Bewegungswahrnehmung beim Menschen zu untersuchen, bietet sich die Messung
von Auditorisch Evozierten Potentialen (AEPs) zu Beginn einer présentierten Bewegung
an (Bewegungsbeginn-AEP). Es wurden schon einige Studien durchgefiihrt, die dieses
Bewegungsbeginn-AEP direkt nach einer Darbietung eines stationdren Reizes untersucht
haben. Sie alle zeigen eine AEP-Antwort, welche durch eine frontozentrale Antwort um
140 ms (,change N1“, ¢N1) und 230 ms (,change P2 ¢P2) nach Bewegungsbeginn gekenn-
zeichnet ist (Ducommun et al. 2002; Krumbholz, Hewson-Stoate & Schonwiesner, 2007}
Getzmann, 2009; |Getzmann & Lewald), 2010a, [2012). Bei all diesen Ergebnissen gilt es zu



beachten, dass eine Reihe verschiedener Mechanismen zu den gefundenen AEPs beitra-
gen kénnen. Neben der Erkennung von Bewegung spielt die Lautstdrkednderung oder die
riumliche Anderung des akustischen Objektes eine bedeutende Rolle. Somit kann ange-
nommen werden, dass eine Vielzahl von Generatoren zu den AEPs beitragen.

Die Untersuchung von Bewegungswahrnehmung setzt die Erkennung von Signalen soge-
nannter Bewegungsdetektoren voraus. Diese konnen durch ihre besondere Eigenschaft, der
Richtungsspezifitit, erkannt werden (Borst & Egelhaaf, [1989; Wagner et al. 1997). Eine
Zelle mit diesen Eigenschaften wird stirker antworten, wenn ihr eine Bewegungsrichtung
prasentiert wird, auf die ihr Detektor ,,programmiert” ist, als auf eine andere Bewegungs-
richtung [Uberblick zur visuellen Bewegungsdetektion (DeYoe & Van Essen, [1988)]. Da
mittels EEG aber zumeist Massenableitungen gemessen werden, ist das Erkennen solcher
Detektoren weitaus schwieriger. Mit Hilfe der richtungsspezifischen Bewegungsadaptati-
on kann man diesem Problem entgegenwirken. Wenn Bewegungsadaptatoren vorhanden
sind, wird die Antwort auf eine adaptierte Bewegungsrichtung schwécher ausfallen als
auf eine nicht adaptierte Bewegungsrichtung, beispielsweise der entgegengesetzten Bewe-
gungsrichtung. In der visuellen Bewegungsdetektion ist diese Methode bereits erfolgreich
auf das Visuelle Evozierte Potential zu Bewegungsbeginn (Bewegungsbeginn-VEP) ange-
wendet worden, um die neuronalen Mechanismen der visuellen Bewegungswahrnehmung
zu untersuchen (Bach & Ullrich, 1994; Hoffmann et al., [1999; Bach & Hoffmann, 2000;
Hoffmann et al., [2001; Hoffmann & Bach, |2002; Maurer & Bach, 2003; [Heinrich et al.,
2004} Lorteije et al., [2007, 2008]).

Das steigende Interesse an der Untersuchung der auditorischen Bewegungswahrnehmung
wirft die Frage auf, ob sich die auditorische Bewegungsadaptation in dhnlicher Weise
auf das AEP auswirkt wie auf das VEP. In der Bewegungswahrnehmung konnten schon
ahnliche Adaptationseigenschaften fiir auditorische (Dong et al., 2000; |Grantham, [1998;
Neelon & Jenison, 2003, 2004) und visuelle [Uberblick (Mather et al., 1998)| Bewegungs-
adaptation beim Menschen beobachtet werden. Des Weiteren scheint sich die Adaptation
in beiden Sinnesmodalitdten innerhalb kurzer Zeit einzustellen [auditorisch: (Neelon &
Jenison, [2004)), visuell: (Hoffmann et al. |1999; Bex et al., [1999)|. Insgesamt steht fest,
dass die Adaptation auf Bewegung eine wichtige Rolle bei der Bewegungswahrnehmung
und -verarbeitung spielt. Das Ziel dieser Arbeit ist es, mit Hilfe dieses Ansatzes dem
Verstdndnis der auditorischen Bewegungswahrnehmung, insbesondere deren neuronaler

Mechanismen, ein Stiick ndher zu kommen.
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Kapitel 1
Grundlagen und Zielstellung

Dieses Kapitel widmet sich zunéchst den physiologischen Grundlagen der auditorischen
Reizverarbeitung und den relevanten methodischen Grundlagen. Abschliefsend werden die

Fragestellungen der vorliegenden Arbeit dargestellt.

1.1 Verarbeitung auditorischer Informationen im Ge-
hirn

Zunéchst werden die anatomischen Grundlagen des Horens erldutert, gefolgt von der na-
heren Beschreibung des Richtungshorens, welches dem Menschen erméglicht, Lokalisation

und Bewegungsrichtung eines entfernten akustischen Reizes zu bestimmen.

1.1.1 Die Horbahn: vom Innenohr zum auditorischen Kortex

Die Horbahn als Teil des Horsystems verbindet die Ohren als periphere Organe mit der
primédren und sekundéren Horrinde als Orte der Reizverarbeitung (siehe Abbildung .
Die akustischen Reize treffen als Schallwellen auf die Ohrmuschel und werden wie in
einem Trichter iiber den Gehorgang zum Trommelfell geleitet. Von dort aus senden die
Gehorknochelchen die Signale durch das Mittelohr in Richtung Innenohr, wo sich die mit
Lymphfliissigkeit gefiillte, aus drei Kammern bestehende, Cochlea (,Schnecke®) befindet.
Auf der Basilarmembran im Inneren der Cochlea ist das Corti’sche Organ mit den
Haarzellen, den Sinneszellen des Ohres, angeordnet. Sie sind in innere (ca. 3.000 Stiick,
in Richtung Drehachse der Cochlea weisend) und dufsere (ca. 13.000 Stiick) Haarzellen
aufgeteilt. Die inneren Haarzellen stellen etwa 95 % der Hornervenfasern, da von ihnen

mehrere Fasern abgehen (Divergenz), wohingegen mehrere dufere Haarzellen auf eine
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Hoérnervenfaser konvergieren (Pollmann| 2008, S. 62-64).

Die von der Cochlea ausgehenden Hornervenfasern leiten ihre Impulse zu den sich
in der Medulla oblongata befindlichen Nuclei cochleares in tonotoper Organisation
(Gliederung nach Tonhohe bzw. Tonfrequenz), entsprechend der afferenten Fasern aus
den Schneckenwindungen. Vom anterioren Teil des Ncl. cochlearis zieht ein geringer
Teil der Hornervenfasern auf der ipsilateralen Seite nach dorsal, wihrend der grofste
Teil als Faserbiindel nach kontralateral zieht. Dieses Faserbiindel passiert als Lemniscus
lateralis weitere Kerne und wird dort mit kreuzenden Fasern erneut verschaltet, um
danach mit den noch unverschalteten Fasern weiter in Richtung Colliculi inferiores zu
ziehen. Von hier aus kreuzt ein Teil der Fasern in ipsilateraler Richtung, ein anderer
Teil zieht weiter zum Corpus geniculatum mediale, einem Kern des Thalamus. Hier
werden die Fasern erneut verschaltet, um dann als Horstrahlung zur priméren Horrinde
zu ziehen. Bemerkenswerterweise wird die tonotope Organisation wiahrend der gesamten
Weiterleitung von der Cochlea zur priméren Horrinde beibehalten, wodurch somit die
Grundlage fiir das Erkennen unterschiedlicher Frequenzen gelegt wird. Da an mehreren
Stellen der Hérbahn Teile der urpriinglich gekreuzten Fasern aus dem Lemniscus lateralis
wieder zuriick nach ipsilateral kreuzen, erhilt die primare Horrinde Informationen
aus beiden Cochleae. Eine einseitige Schidigung der Horbahn fiihrt somit nicht zum

kompletten einseitigen Horverlust (Trepel, 2004, S. 228).

Die primére Horrinde befindet sich im dorsalen Bereich des Temporallappens und wird
aus den querliegenden Gyri temporales transversi, oder auch Heschl-Querwindungen,
gebildet. Sie wird als auditorischer Kortex bezeichnet und nimmt das Areal 41 nach
Brodmann ein (Greenstein & Greenstein), 1999). Auch hier besteht die tonotope An-
ordnung fort, wobei tiefe Frequenzen eher anterolateral und hohe Frequenzen eher
posteromedial verarbeitet werden. Als priméres Projektionsziel der Horbahn ist sie fiir
die Bewusstwerdung eines auditorischen Reizes verantwortlich, nicht aber fiir dessen
Interpretation. Das bedeutet, dass hiermit nur Laute oder Lautmuster wahrgenommen
werden konnen, niemals aber Melodien oder Worter. Deren Verarbeitung erfolgt erst
danach in der sekundéren Horrinde (Trepel, 2004, S. 229).
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Abbildung 1.1: Darstellung der Hirbahn fiir eine Seite: 1. Cochlea, 2. Ncll. cochleares, 3.
Corpus trapezoideum, 4. Ncll. olivares superiores €4 Ncl. corporis trapezoidei, 5. Lemniscus
lateralis, 6. Ncll. lemnisci lateralis, 7. Colliculus inferior, 8. Corpus geniculatum mediale

(Teil des Thalamus), 9. Hérstrahlung, 10. primdire Horrinde 2004).
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1.1.2 Richtungshoren

Das Richtungshéren wird u.A. durch die Konvergenz der Horinformation beider Seiten er-
moglicht. Sie erfolgt bereits auf Hirnstammebene in den Nuclei olivaris superiores (obere
Olivenkerne), einem Kernkomplex im Medulla oblongata. Die Neuronen der Olivenkerne
sind an der Lokalistion von Schallquellen beteiligt, indem sie Laufzeit- und Pegelunter-
schiede (ITD und ILD) zwischen beiden Ohren verarbeiten.

Laufzeitunterschiede - ITD

Laufzeitunterschiede (engl. interaural time differences - ITD) stellen einen Hinweis fiir
das Richtungshoren dar. Wird dem Horer ein Ton von der Seite prasentiert, so trifft der
Schall das der Schallquelle ndher gelegene Ohr frither als das entferntere Ohr. Da der
Ton um den Kopf herum ,wandert” tritt eine zeitliche Verzégerung ein, welche maximal
bei ca. 700 us liegen kann. Je zentraler der Ton prasentiert wird, desto geringer ist die
Laufzeitverzogerung. So ist es moglich, eine Verzogerung von 10 us wahrzunehmen, was
nur wenigen Grad entspricht. Die Verarbeitung dieses Hinweisreizes erfolgt in der medialen
oberen Olive (engl. medial superior olive - MSO). Trifft der Ton auf das Ohr auf, so
wird der Schall {iber die Haarzellen zu einem Impuls umgewandelt, welcher {iber den
Hirnnerven VIII (Nervus vestibulocochlearis) und den Schneckenkern (Nucleus cochleares)
zur medialen oberen Olive gesendet wird. Der selbe Ton 16st diese Abfolge auch fiir das
andere Ohr aus. In der MSO sind die Enden der Axone von Neuronen des kontralateralen
anteroventralen Schneckenkerns iiber eine Fldache verteilt. Sobald die Aktionspotentiale
in diesem Zielkern ausgelost werden, rufen sie exzitatorische synaptische Potentiale in
nachfolgenden Zellen hervor. Die Exzitation von nur einem Ohr reicht nicht aus, um ein
Neuron in der MSO anzuregen. Fiir Neurone an bestimmten Stellen dieses Kerns ist eine
gegebene Verzogerung bei der akustischen Stimulation eines Ohres genau abgestimmt
mit der Ubertragung des akustischen Signals von dem anderen Ohr. Somit werden diese
Zellen erst dann angeregt, wenn sie simultan exzitatorische Eingangssignale von beiden
Ohren empfangen. Die Anordnung dieser Zellen in der MSO stellt somit eine abgestufte
Représentation von unterschiedlichen ITDs dar. Dieser Kern beinhaltet sozusagen eine

Landkarte der Positionen von Tonquellen entlang des Azimuts (Hudspeth, [2000).

Pegelunterschiede - ILD

Ein weiterer bedeutender Hinweis fiir das Richtungshéren ist das Erkennen von Unter-

schieden in der Lautstirke eines wahrgenommenen Tons (engl. interaural level /intensity
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differences - ILD/IID). Da der Kopf eine gewisse Geriduschabsorbation verursacht, wird
der Ton mit dem Ohr lauter wahrgenommen, welches sich ndher an der Gerduschquelle
befindet als mit dem anderen Ohr. Die Verarbeitung dieser Informationen erfolgt in der
lateralen oberen Olive (lateral superior olive - LSO). Sie empfingt Signale aus beiden
Schneckenkernen, wobei ipsilaterale Projektionen direkt ankommen und kontralaterale
durch den Trapezkorperkern (Nucleus corporis trapezoide) geleitet werden. Beide
Eingdnge arbeiten fiir gewohnlich entgegengesetzt. Ein bestimmtes Neuron in der LSO
antwortet am besten, wenn die Intensitit eines Tons, der auf einer Seite des Korpers
auftrifft, starker ist als der Ton, der auf der anderen Seite auftrifft. Wie auch bei den
ITDs, muss die LSO Informationen von beiden Ohren empfangen, eines exzitatorisch
(ipsilateral) und eines inhibitorisch (kontralateral), da sie bilateral angeregt wird. Die
LSO ist in der Art tonotop organsisiert, dass das neuronale Aktivierungsmuster die
Pegelunterschiede zwischen beiden Ohren in allen horbaren Frequenzen représentiert
(Hudspeth 2000; Tollinl 2003).

5%, Cochlea Cochlea %
{1 \\ [ 4
: Q ) )|
N Mittellinie [

Ncl. coch. Ncl. coch.

hoch

Frequenz

niedrig

Abbildung 1.2: Schematische Darstellung der primdren auditorischen Tonlokalisation und
ihrer Verschaltung bei Siugetieren. Fir die Ubersichtlichkeit wurde pro Seite nur die late-
rale obere Olive (LSO) oder die mediale obere Olive (MSO) klar dargestellt. Exzitatorische
Verbindungen sind in dunkelgriin abgebildet, inhibitorische in rot. N. coch., Hornerv; Necl.
coch., Schneckenkern; MNTB, medialer Kern des Trapezkorpers (engl. Medial Nucleus of
Trapezoid Body). Darstellung in Anlehnung an (Kandler et all, |2009).

ILD und ITD liefern zwei Moglichkeiten, eine Gerduschquelle zu lokalisieren. Sie ergdnzen
sich gegenseitig, da I'TDs meist bei relativ niedrig-frequenten Reizen anschlagen, wobei
ILDs ein breiteres Frequenzspektrum ansprechen und zumeist ab 1,6 kHz verwendet wer-
den. Dabei muss angemerkt werden, dass sich die I'TDs in zwei Untergruppen aufteilen

lassen: Unterschiede in der Trigerfrequenz (unter 1,6 kHz) und Unterschiede in der Einhiil-
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lenden. Wéhrend I'TDs am bedeutendsten unter 1,5 Hz sind, kénnen zeitliche Unterschiede
bei Einhiillenden mit einer Tragerfrequenz iiber 1,6 Hz einen Einfluss auf die Lokalisierung
ausiiben (Blauert, 1997). Eine vereinfachte Ubersicht wird in Abbildung gegeben.

ILDs
ITDs Tragerfrequenz
I'TDs Einhiillende
10 100 1000 10000 20000 "

Frequenz (Hz) —»

Abbildung 1.3: Frequenzbereich, in dem die primdren Hinweisreize ILD und ITD ver-
wendet werden. Obwohl ILDs auch im niedrigeren Frequenzbereich wirken, kommen hier
zumeist ITDs zum Einsatz [nach |Blauert (1997)].

Bewegungsdetektoren

Um Bewegungsverarbeitung zu untersuchen, ist es von Bedeutung, Signale von sogenann-
ten Bewegungsdetektoren zu identifizieren. Bewegungsdetektoren sind richtungsspezifische
Zellen, die nur auf eine bestimmte Bewegungsrichtung , programmiert” sind, ihre Antwor-
ten somit eine gewisse Richtungsspezifitit aufweisen (Borst & Egelhaaf, [1989; Wagner et
al., [1997). Dafiir miissen sie mindestens zwei Eingéinge besitzen, welche nicht-linear mit-
einander interagieren. Diese Anordnung ldsst sich in einer Reihe von Modellen beschrei-
ben. Dabei werden in der visuellen Sinnesmodalitit zwei Modellgruppen unterschieden:
(1) Gradientenmodelle und (2) Korrelationsmodelle. (1) Hier wird die lokale Bewegung
abgeschitzt, indem simultan gemessene raumliche und zeitliche Anderungen der Lichtin-
tensitéit eines bewegten Bildes miteinander verkniipft werden. Dieses Modell entstammt
der Computer unterstiitzten Bilderkennung und wurde erst spiter auf die biologische
Bewegungserkennung angewandt. (2) Das Korrelationsmodell hingegen entstand aus der
Verhaltensforschung an Insekten und konnte spéter erfolgreich auf alle Wirbeltiere, ein-
schliefslich den Menschen, angewandt werden. Hierfiir wird eine raum-zeitliche Kreuzkor-
relation von entsprechend gefilterten Signalen ausgewertet, welche von zwei Orten der
Retina stammen (Borst & Egelhaaf] [1989).



KAPITEL 1. GRUNDLAGEN UND ZIELSTELLUNG 13

Bevorzugte Richtung Null- Richtung
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Abbildung 1.4: Reichardt-Detektor: Dieser Detektor besteht aus zwei spiegel-
symmetrischen Untereinheiten. In vereinfachter Form wird davon ausgegangen, dass die
Eingangssignale an den Untereinheiten durch Lichtsignale gegeben sind, welche an zwes
unterschiedlichen Orten im Raum gemessen werden. Wenn das Eingangssignal die Unter-
etnheiten passiert, werden diese nacheinander mit einer zeitlichen Verschiebung aktiviert.
(A) Bewegt sich das Signal in die bevorzugte Richtung, wird die zeitliche Trennung Ay
durch die Verzigerung € kompensiert. Dadurch kommen beide Signale gleichzeitig an der
Verrechnungseinheit (M) an, wo sie miteinander multipliziert werden und eine starke Ant-
wort produzieren. (B) Bei einer entgegengesetzten Bewegungsrichtung wird der zeitliche
Ablauf umgekehrt. Beide Signale treffen zu unterschiedlichen Zeitpunkten an der Verrech-
nungseinheit ein. Die Multiplikation resultiert dann in zwei kleine Antworten. (C) und
(D) In einem Korrelations-Bewegungsdetektor sind zwei Untereinheiten symmetrisch ge-
spiegelt und miteinander kombiniert. Durch die Subtraktion der Ergebnisse beider Unter-
einheiten wird verhindert, dass Signale welche nicht von Bewegung stammen (z.Bsp. Hin-
tergrundbeleuchtung) in das Endergebnis mit einflieffen. Bei einer perfekt ausbalancier-
ten Subtraktionseinheit sind die Amplituden fir die entgegengesetzten Richtungen gleich
grof3, aber unterschiedlich gepolt [nach |Borst und Egelhaaf (1989) und Taylor und Krapp
(2007)].
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Die Funktionsweise dieses Detektors ist in Abbildung dargestellt. Er besteht aus
zwei, durch einen Basisabstand Ay rdumlich voneinander getrennten, Rezeptoren.
Bei einer Bewegung in die bevorzugte Richtung wird das Signal, welches am ersten
Rezeptor eintrifft durch einen zeitlichen Abstand € verzogert. Das Signal, welches am
zweiten Rezeptor eintrifft, wird dann ohne Verzogerung mit dem ersten Signal durch
Multiplikation (M) verrechnet und resultiert somit in eine grofe Antwortamplitude
[siehe Abbildung (A)]. Bei einer Bewegung in die entgegengesetzte Richtung ist die
Trennung beider Signale vergrofert. Das Signal trifft zuerst auf den zweiten Rezeptor und
wird ohne Verzogerung an die Verrechnungseinheit von Rezeptor eins geleitet. Danach
erst trifft das Signal auf Rezeptor eins, wird durch € verzogert und mit dem Signal
des zweiten Rezeptors multipliziert, was in zwei kleine Amplitudenantworten resultiert
[sieche Abbildung (B)]. Die optimale Reizgeschwindigkeit fiir einen Detektor héngt
somit vom zeitlichen Abstand € und vom Basisabstand A¢ ab. Durch die Kombination
des zeitlichen Abstands mit der Multiplikation der Eingangssignale wird eine raum-
zeitliche Kreuzkorrelation bewirkt. Um zu verhindern, dass Bewegungsantworten auf
Signale empfangen werden, welche nicht von Bewegung stammen (z.Bsp. Verdnderung
der Lichtintensitit), wird der Korrelations-Bewegungsdetektor aus zwei symmetrisch
gespiegelten Untereinheiten gebildet. Die Ergebnisse beider Untereinheiten werden
abschlieffend voneinander subtrahiert. Die Amplituden sind dann zwar gleich grof, aber
je nach Bewegungsrichtung unterschiedlich gepolt [sieche Abbildung (1.4 (C) und (D)].

Bewegungsdetektoren sind fiir die visuelle und auditorische Wahrnehmung nachge-
wiesen. Im visuellen System von Primaten wurden richtungsspezifische Zellen vor allem
in den visuellen Arealen MT (engl. middle temporal), MST (engl. medial superior
temporal) und STP (engl. superior temporal polysensory) des Sulcus temporalis superior
gefunden (Petersen et al., [1985; [DeYoe & Van Essen| 1988; Orban) [1997). Beim Menschen
konnten diese richtungsspezifischen Zellen in den korrespondierenden Arealen nachgewie-
sen werden (Tootell et al. [1995; He et al., |1998; Culham et al.l [1999; Huk et al., 2001).
Durch elektrophysiologische Experimente bei Tieren konnten Zellen isoliert werden, die
richtungsspezifisch auf auditorische bewegte Reize reagieren [z.B. Eulen: |Wagner und
Takahashi (1990} |1992)); Wagner et al.| (1994); Flederméause: Firzlaff und Schuller| (2001a;,
2001b)); Katzen: [Toronchuk et al. (1992); Stumpf et al.| (1992)); Primaten: |Ahissar et
al.| (1992)]. Auch fiir den Menschen konnten bereits Aktivierungen in verschiedenen
kortikalen Arealen als Antwort auf bewegte auditorische Reize nachgewiesem werden
(Griffiths et al., (1996, 1998, [2000; Warren et al., 2002; Baumgart et al.l 1999; [Lewis et

al., 20005 Ducommun et al., |2004). Die neuronalen Mechanismen, die der sensorischen
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Integration bei der auditorischen Bewegungsdetektion des Menschen zugrunde liegen,

sind jedoch weitesgehend unbekannt.

Eine bewiahrte Methode, diese Detektoren im Menschen zu identifizieren ist die
Messung ereigniskorrelierter Potentiale (EKP, siehe Abschnitt unter Anwendung
eines Adaptationsparadigmas. Ein Bewegungsdetektor, dem seine Bewegungsrichtung
priasentiert wird, reagiert in einer Einzelzellableitung mit einer stirkeren EKP-Antwort
als andere Bewegungsdetektoren. Wird ihm eine andere Bewegungsrichtung dargeboten,
dann fillt die EKP-Antwort deutlich geringer aus [vgl. (DeYoe & Van Essen, 1988), fiir
visuelle Verarbeitung|. Da es eine Vielzahl von Detektoren gibt, und Einzelzellableitungen
beim Menschen nicht gemessen werden, fillt es schwer, die Antwort des bestimmten Be-
wegungsdetektors abzuleiten. Diesem Problem kann entgegengewirkt werden, indem man
eine charakteristische Eigenschaft von Bewegungsdetektoren ausnutzt - die richtungsspezi-
fische Bewegungsadaptation. Dabei wird der Versuchsperson mehrmals ein Bewegungsreiz
vorgespielt, der sich entweder in die selbe, oder in die entgegengesetzte Richtung bewegt,
wie der Testreiz fiir den Bewegungsdetektor. Die abgeleiteten Potentiale der Testreize mit
den unterschiedlichen Adaptationsbedingungen werden danach miteinander verglichen.
Die Antworten des Detektors werden fiir die adaptierte Bewegungsrichtung schwécher
ausfallen als fiir andere Richtungen. Dadurch ist es mdoglich, die richtungsspezifischen
Antwortanteile zu identifizieren und die Anteile, die mit der Bewegungsdetektion in
Zusammenhang stehen, zu isolieren. Dieses Verfahren wurde bereits erfolgreich fiir die
visuelle Bewegungswahrnehmung angewandt (Bach & Ullrich, [1994; Bach & Hoffmann,
2000; Hoffmann et al., 1999 2001; Hoffmann & Bach| [2002; Maurer & Bach| 2003;
Heinrich et al., 2004; Lorteije et al., [2007, 2008). Eine Ubertragung dieses Verfahrens
auf andere Wahrnehmungsmodalititen, insbesondere der auditorischen Verarbeitung,
erscheint vielversprechend, so dass mit der richtungsspezifischen Adaptation neuronale
Korrelate der auditorischen Bewegungswahrnehmung identifiziert, charakterisiert, und

moglicherweise lokalisiert werden konnen.

1.2 Methodische Grundlagen

1.2.1 Die Elektroenzephalographie (EEG)

Das EEG geht auf die Arbeit von Prof. Dr. Hans Berger in den 1920er Jahren zu-
riick. Anfanglich in Tierversuchen und spéter auch beim Menschen gelang ihm 1924

erstmals, Hirnstréme als elektrische Aktivitdten vom menschlichen Gehirn iiber Tre-
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panationsstellenE] mit Bleifolienelektroden abzuleiten. Anfangs skeptisch und mit vielen
Wiederholungen untermauert, verdffentlichte er seine Entdeckung mit der Arbeit ,,Uber
das Elektrenkephalogramm des Menschen® erst im Jahr 1929 (Berger, [1929), fand aber bei
anderen Forschern damit kein Gehor. Erst E.D. Adams, ein englischer Neurophysiologe,
erkannte die Tragweite von Bergers Entdeckung und setzte sie 1934 fiir seine Forschungen

ein.

Als nicht-invasive Methode kann es bei vollem Bewusstsein und in beinahe jeder
Korperlage eingesetzt werden, um die elektrische Aktivitdt des Gehirns zu messen. Im
Vergleich zu anderen Bildgebungsverfahren bietet es einen relativ geringen technischen
Aufwand (Schlogl, 2005). Mittels Kopfhautelektroden werden beim EEG direkt ober-
flachliche elektrische Felder gemessen, die auf neuronale Aktivitat zuriickzufiihren sind.
Die Anzahl der Elektroden kann dabei sehr variieren, wobei eine Haubenbelegung von
32 oder 64 Elektroden, entweder nach dem standardisierten 10-10 oder 10-20 System,
am hiufigsten zur Anwendung kommt (vgl. Abbildung[L.5). Das EEG ermdglicht je nach
Abtastrate eine sehr gute zeitliche Auflosung im Millisekundenbereich (Rieger, 2000).
Nachteilig ist die geringe rdumliche Auflésung, welche fiir das Standard EEG bei etwa
5-9cm liegt. Fiir hochauflosende EEGs, inklusive 64-128 Elektroden und Quellenanalyse,
kann sie auf 1-3 cm verbessert werden (Babiloni et al., [2009)). Dabei kann es aber zu einer
Uberlagerung der neuronalen Generatoren kommen, so dass Anzahl und Lage dieser
Generatoren nicht bekannt ist und somit die Lokalisation erschwert wird. Eine genaue Be-
stimmung der Topographie ist somit nur schwer méglich. Ein weiterer Nachteil des EEG
ist die hohe Empfindlichkeit gegeniiber elektrischen Storsignalen (z. B. Muskelpotentiale,
Pulsschwankungen). Wichtige Anwendungsgebiete des EEG sind:

e Forschung: Psychologie und Kognitionswissenschaften

e Therapie: Brain-Computer-Interface (BCI) fiir Kommunikation, Biofeedback fiir
Schmerztherapie

e Diagnose: Schlafanalyse und Epilepsie

e Klinische Routine: Patienteniiberwachung in der Intensivstation und in der Anés-

thesie

Ereigniskorrelierte Potentiale

Ereigniskorrelierte Potentiale (EKP, engl. event related potentials - ERP) stellen die hirn-

elektrischen Korrelate bei konzentrierter neuronaler Aktivitat dar. Sie bilden die kortika-

1Offnung des Schiidels in Form einer Bohrung oder eines ausgeséigten Stiick Knochens.
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le Aktivitat der sensorischen, kognitiven und verhaltensbezogenen Reaktionen auf einen
Reiz bzw. ein Ereignis ab und lassen sich im Millisekundenbereich messen, wodurch eine
authentische Abbildung der zeitnahen Anderung der neuronalen Aktivitit moglich ist.
Vereinfacht gesagt, bestehen die gemessenen Signale aus einer Reihe von negativen und
positiven Spannungsénderungen, relativ zu einer Ruhespannung (baseline) vor Beginn des
getesteten Ereignisses. Diese Signale sind kleiner als das Spontan-EEG und somit nicht
klar zu erkennen. Aus diesem Grund muss eine Vielzahl von Reizen présentiert werden,
welche dann iiber eine Mittlung zu einer Verbesserung des Signal-Rausch-Verhéltnisses

(engl. signal-to-noise-ratio, SNR) beitragen.

Abbildung 1.5: FElektrodenanordnung fir das FEG nach dem standardisierten 10-10-
System der American Clinical Neurophysiology Society (American Encephalographic So-
ciety, 12000)).
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EKPs sind nicht nur Reaktionen auf Ereignisse, die auftreten oder verschwinden, sie las-
sen sich auch messen, wenn die Versuchsperson auf einen Reiz wartet, eine Entscheidung
fallt oder eine Bewegung plant. Daher wird der Begriff  korrelierte Potentiale” zumeist
im Zusammenhang mit der Erforschung hoéherer kognitiver Prozesse, wie Aufmerksam-
keit, Sprache oder Gedéchtnis genannt. In der Wahrnehmungsforschung und in der klini-
schen Anwendung wird hingegen haufig der Begriff ,evoziertes Potential“ verwendet. Je
nach Wahrnehmung spricht man von visuell-, somatosensorisch-, motorisch- oder audito-
risch evozierten Potentialen. Auf letztere wird im néichsten Abschnitt nidher eingegangen
(Picton et al., 2000; Gerloff, 2005; Miinte et al., 2000).

Auditorisch evozierte Potentiale - AEP

Wird das auditorische System mit akustischen Reizen stimuliert, wird eine neuronale Ak-
tivitat produziert, welche sich iiber die Hérbahn zum auditorischen Kortex ausbreitet und
dariiber hinaus als auditorisch evoziertes Potential von der Kopthaut abgeleitet werden
kann. Anderungen in der AEP-Amplitude werden durch Verinderung des prisentierten
akustischen Reizes hervorgerufen (Start und Ende, Lautstirkeverinderungen, Frequenz-
dnderungen, o.A.). Der Zeitraum zwischen Reizbeginn und einem AEP-Ausschlag kann
zwischen 1 ms und 500 ms betragen (siehe Abbildung. Dies bedeutet, dass eine Ande-
rung des prasentierten Reizes selbst nach 500 ms eine Aktivierung im Gehirn hervorrufen
kann. Die typische Antwortzeit betrigt ca. 50ms, welche sich aber mit der erforderli-
chen Reizverarbeitung im Gehirn (beispielsweise Worterkennung) mehr und mehr erhéht.

Insgesamt werden drei verschiedene Potentiale unterschieden:

e Auditorische Hirnstammpotentiale (0-10ms),
e Mittlere Akustische Potentiale (0-50 ms) und
e Spite Akustische Potentiale (0-500 ms).

Da in dieser Arbeit ausschlieklich mit den Spiten Akustischen Potentialen gearbeitet
wird, werden diese im Folgenden n&dher beschrieben. Die Hauptmerkmale der spaten
Potentiale im auditorischen Bereich sind ein negativer Ausschlag um 90-120 ms nach der
Reizprésentation (N1 bzw. N100), gefolgt von einem positiven Ausschlag um 170-200 ms
(P2 oder P200) und einem weiteren negativen Ausschlag um 300ms (N2 oder N300)
(Miinte et al.l |2000; [Ernst & Battmer, [1998). Diese Ausschlidge sind abhéngig von der
Aufmerksamkeit der Versuchsperson und lassen sich dem sekundéiren und tertifiren
auditorischen Kortex zuordnen. Zusammen mit der P1 bilden die beiden Erstgenannten

den sogenannten P1-N1-P2 Komplex um 50-250 ms, welcher durch Aufmerksamkeit
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und Training beeinflusst werden kann (Martin et al., [2007). Am bekanntesten ist die
N1. Nach Néétanen und Picton| (1987) werden mindestens sechs verschiedene zerebrale
Prozesse in Betracht gezogen, die zu ihrem Entstehen im Latenzbereich zwischen
50ms und 150 ms beitragen: (1.) Komponente eins ist eine frontozentrale Negativitit
um 100ms, welche bilateral durch vertikal orientierte Dipole im auditorischen Kortex
hervorgerufen wird. (2.) Die zweite Komponente ist der temporale T-Komplex mit
einem positiven Ausschlag um 100ms (Ta) und einem negativen um 150 ms (Tb). Dieser
wird dem assoziativen auditorischen Kortex zugeschrieben und iiberlagert die N1-P2
Antwort (Wolpaw & Penry, [1975)). (3.) Die dritte Komponente ist durch einen negativen
Ausschlag um 100ms gekennzeichnet und ldsst sich von einer vertikal positionierten
Elektrode ableiten. Sie kann am leichtesten durch To6ne mit einer Lautstirke {iber
60dB(SPL) und einem Interstimulis Intervall (ISI) iiber 4-5s angeregt werden. Deren
Generator ldsst sich allerdings nicht eindeutig bestimmen. (4.) Komponente vier ist
die sogenannte Mismatch Negativity (MMN). Wird beispielsweise eine Abfolge von
gleichen Reizen prasentiert, so produziert die Darbietung eines einzelnen verdnderten
Reizes (in Intensitdt oder Frequenz) eine sehr deutlich ausgeprigte Antwort. Sie wird
in den selben Regionen generiert wie Komponente eins. (5.) Eine weitere Komponente
spricht den sensorisch-spezifischen Prozessablauf an. Hauptsdchlich wird sie als eine
abrupte Anderung der Reizenergie von den sensorischen Rezeptoren wahrgenommen,
zum Beispiel zu Beginn einer Reizprisentation, oder bei einem Abbruch des Reizes.
Sie wird moglicherweise in den sensorischen und assoziativen Arealen des auditorischen
Kortex generiert. (6.) Die letzte Komponente kann auch gleichzeitig als ,Partner von
Komponente fiinf betrachtet werden. Sie ist sehr aufmerksamkeitsbezogen und hat
eine langere Zeitspanne als die vorher beschriebene Komponente. Es wird vermutet,
dass ihr Generator im anterioren frontalen Kortex angesiedelt ist und dass sie dennoch
Informationen aus dem assoziativen auditorischen Kortex empfangt. Weiterhin kann
gesagt werden, dass die Amplitude bei binauraler Repréisentation leicht erhéht ist im
Vergleich zu monauraler Reprisentation, und dass geringere Lautstdrken zu hoéheren
Latenzen und geringeren Amplituden fiithren als hohe Lautstdrken. Die ersten drei
Komponenten werden als ,wahre N1 Komponenten“ bezeichnet. Alle drei antworten auf
eine deutliche physikalische Anderung des auditorischen Reizes, wenn er vorher fiir eine
gewisse Zeit unverdndert war. Diese Antworten konnen durch verschiedene Arten von
Reizen (Klicks, Tone, Sprache, Tiergerdusche) hervorgerufen werden und fallen unter
kontrollierten Bedingungen #dhnlich aus. Das lésst vermuten, dass ihre Generatoren nicht
reizspezifisch sind (Nadtanen & Picton) 1987).
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Obwohl sich die P2 mit der N1 in vielen Reizbedingungen mit verdndert, scheint
sie dennoch unabhingig von dieser zu sein und anderen Prozessen zu unterliegen (Roth et
al.; 11976). Wahrend Lisionen im temporal-parietalen Kortex einen signifikanten Einfluss
auf die N1-Amplitude haben, scheint die P2 davon nicht beeintréchtigt zu sein (Knight,
Hillyard, Woods & Neville, 1980). Die P2 wird daher hiufig den hoheren, kognitiven
Prozessen zugeordnet, und scheint somit den Effekten von Aufmerksamkeit, Gedachtnis
u.A. zu unterliegen (Lijffijt et al., [2009).

0.5 1 2 5 10 20 50 100 500
ms

Abbildung 1.6: Schema iber die AEP Generatoren von Hirnstammpotentialen, Mittleren
und Spiten Akustischen Potentialen und die korrespondierende, logarithmisch verzerrte
Zeitskala. Ausschlag I wird vom Hdornerven erzeugt, Ausschlag III vom Ncl. cochlearis und
Ausschlag V vom lemniscus lateralis. Alle anderen Potentiale werden von Zellgruppen im
auditorischen Kortex generiert (Eggermont, 2007).
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1.2.2 Virtuelle auditorische Realitat

Mit den in Abschnitt beschriebenen Hinweisreizen ist es dem Menschen moglich,
Quellen von Gerduschen in allen drei Dimensionen zu lokalisieren. Dabei spielen weitere
Einflussfaktoren, wie Kopfform, Oberkorper, Schultern oder Form der Aufenohren ei-
ne bedeutende Rolle. Die Gesamtheit dieser Einflussfaktoren kann zu einer sogenannten
kopfbezogenen Ubertragungsfunktion (engl. Head-Related Transfer Function - HRT
zusammengefasst werden. Genauer ldsst sie sich beschreiben als Verhiltnis von Schall-
druck (SD) am Ohr des Horers zu Schalldruck an einem Referenzpunkt (=Zentrum des
Kopfes, bei Abwesenheit des Horers), abhéngig vom Einfallwinkel des Tons («):
HRTF(«) = 2P0 (1) (1.1)
SDpey.
Dadurch kann die Schalliibertragung aus dem Freifeld an einem Punkt am Eingang des Ge-
horgangs fiir einen bestimmten Winkel ermittelt werden. So ist es moglich, eine akustische
virtuelle Realitét zu erzeugen und raumliche Horeindriicke iiber Kopfhorer zu priasentieren
(Kendall, [1995; Moller et al., [1995; Blauert, 1997)).

Gewinnung der HRTF

HRTFs werden durch die Aufnahme von Testsignalen unter schallisolierten Bedingungen
gemessen. Dies kann auf drei Arten erfolgen: den Versuchspersonen werden entweder
kleine Mikrofone in die Ohrmuschel oder eine Messsonde direkt in den Ohrkanal gesetzt.
Als drittes konnen die Funktionen mit einem Kunstkopf aufgenommen werden, der auch
mit Messsonden an den Ohrpositionen versehen ist. In allen drei Féllen muss der Kopf
wiahrend der Messung ruhig gehalten werden. Des Weiteren muss angemerkt werden, dass
sich die HRTFs ein und derselben Person voneinander unterscheiden, wenn sie entweder

an der Ohrmuschel oder im Ohrkanal aufgenommen wurden.

Die Testsignale konnen von allen drei Ebenen (horizontal, mittig, frontal) in belie-
bigen Abstinden, beispielsweise eine Genauigkeit von 1°, gesendet und aufgenommen
werden. Da es fiir die Weiterverarbeitung notwendig ist, Informationen wie Phase oder
Frequenz zu kennen, ist weifses Rauschen als Signal ungeeignet. Eine bessere Wahl sind
deterministische und wiederholbare Signale wie Rechteckfunktion oder Maximalfolge

(engl. maximum length sequence - MLS), die aus einer festen oder pseudozufilligen Folge

2Im Allgemeinen sind dabei zwei Funktionen gemeint: eine fiir das linke Ohr und eine weitere fiir das
rechte Ohr.
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von 0 und 1 bestehen (Kendall, [1995; Moller et al. [1995; Blauert, 1997).
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Abbildung 1.7: HRTF-Beispiele fir eine Versuchsperson (A) und fir 40 Versuchsperso-
nen (B) fir das rechte und linke Ohr. Der Ton wurde in beiden Fdllen von links (90°)
in der horizontalen Ebene ((P) prasentiert. Sehr gut zu erkennen sind die individuellen
Unterschiede bei den HRTFs (Moller et al., 1995]).

Kunstkopf vs. Versuchspersonen

Die HRTF ist wie ein Fingerabdruck fiir jeden Menschen einzigartig (vgl. Abbildung.
Wird einer Versuchsperson ein Reiz vorgespielt, der mit einer HRTF einer anderen Ver-
suchsperson generiert wurde, so kann es passieren, dass der gewiinschte Effekt geringer
ausfillt als erwartet, oder sogar iiberhaupt nicht auftritt. Jedoch ist es sehr aufwéindig,
fiir jeden Probanden seine individuelle HRTF zu generieren. Héufig sind die rdumlichen
und technischen Mittel nicht vorhanden. In diesem Fall helfen Datenbanken, die eine
Vielzahl von HRTFs frei zur Verfiigung stellen. So kann der Nutzer relativ einfach Zu-
gang zu individuellen oder gemittelten Ubertragungsfunktionen bekommen. Eine weitere
giinstige Methode ist die Verwendung von HRTFs des Kunstkopfes. Er stellt eine stan-
dardisierte Kopf- und Rumpfform dar und bietet somit eine vertretbare Ubertragbarkeit
auf menschliche Versuchspersonen. Ein weiterer Vorteil des Kunstkopfes liegt darin, dass
er sich wihrend der Aufnahme der Testsignale nicht bewegt. Artefakte und Messabwei-

chungen, auch bei einer Vielzahl von Messwiederholungen, sind dadurch nicht zu erwarten
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(Hammershgi & Mgller, 2005). Ein Nachteil ist dennoch die unzureichende Représenta-
tion der menschlichen HRTFs. [Hammershgi und Mgller, (2005) haben neun verschiedene
Kunstkopfe getestet und mit den HRTFs von Versuchspersonen verglichen. Die kiinstlichen
HRTFs weichen bedeutend von der durchschnittlichen, typischen Form der menschlichen
HRTF ab, bzw. verlaufen auRerhalb des Bereichs der Realdaten (vgl. Abbildung[L.8). Ein
weiteres Experiment dieser Autoren stellte heraus, dass die akustischen Reize besser lo-
kalisiert werden konnten, wenn sie mit einer menschlichen HRTF erzeugt worden als mit
einer kiinstlichen HRTF', selbst wenn sie von einer anderen Versuchsperson als dem Hérer
gewonnen wurde. Somit zeigte sich, dass sich Kunstkopf~-HRTFs und menschliche HRTFs
stidrker voneinander unterscheiden als die HRTFs von unterschiedlichen Versuchspersonen
untereinander (Hammershoi & Moller, |2005).

(dB)

-30

200 2k (Hz) 20k 200 2k (Hz) 20k 200 2k (Hz) 20k

Abbildung 1.8: Gegeniiberstellung von HRTFs verschiedener Kunstkipfe (weifle Linie) im
Vergleich mit Realdaten von 40 Einzelprobanden (dinne Linien), bei frontaler Tonprdi-
sentation. Die Ergebnisse der Kunstkopfe variteren sehr stark und kommen dennoch nur
unzureichend an die Werte der realen Messungen heran (Hammershgi € Moller, |2005)).

1.2.3 Die Psychophysik in der Wahrnehmungsforschung

Neben der Erforschung von neuronalen Aktivitdten bei der Wahrnehmung von Reizen

mittels EEG, fMRT oder vergleichbaren Verfahren wird in der Wahrnehmungspsycholo-
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gie héufig die Psychophysik eingesetzt, um einen eventuellen Zusammenhang zwischen
subjektivem Empfinden und physikalischen Eigenschaften des dargebotenen Reizes zu
ermitteln. Voraussetzung ist, dass sich die untersuchten Personen zu ihrer personlichen
Wahrnehmung dufern kdnnen. Daher ist es notwendig, mdoglichst verzerrungsfreie Metho-

den anzuwenden:

e damit die Grenzen des Wahrnehmbaren getestet werden konnen,
e damit Veranderungen im auszuwertenden Energiemuster mit Wahrnehmungsveran-
derungen in Zusammenhang gebracht werden kénnen und

e um eine Uberpriifung von Hypothesen aus Wahrnehmungstheorien zu erméglichen.

Zwei Methoden sollen im Folgenden néher erlautert werden: die Untersuchung von Wahr-

nehmungsschwellen und die Signalentdeckungstheorie.

Schwellen

Die Analyse von Schwellen bei der Detektion und Diskrimination von Reizen ist eine
etablierte Methode in der Psychophysik. Dabei werden zwei Ansétze unterschieden. Bei
der Absolutschwelle wird die geringste Intensitit gemessen, mit der ein Reiz dargeboten
werden muss, um noch eine Wahrnehmung auslésen zu kénnen. Die Unterschiedsschwelle
hingegen beschreibt die Intensitét, mit der zwei Reize gerade noch voneinander unter-
schieden werden koénnen (Hagendorf et al., [2011} S. 44). Diese Schwellen sind von Person
zu Person unterschiedlich und unterliegen natiirlichen Schwankungen. Die psychometri-
sche Funktion beschreibt dazu den Zusammenhang zwischen dem physikalischen Reiz,
bzw. seiner Stirke und der Antwort der Versuchsperson, d.h. deren Wahrscheinlichkeit
den Reiz entdecken oder klassifizieren zu kénnen (Spering & Schmidt} 2008, S. 6).

Einige etablierte Methoden zur Detektion der Schwelle (Ehrenstein & Ehrenstein) (1999;
Blake & Sekuler} |2005) werden im Folgenden kurz erldutert. Die einfachste und schnellste
Methode ist die Methode der Herstellung. Dabei verdndert die Versuchsperson den
Reiz selbststdndig, bis dieser wahrgenommen, bzw. nicht mehr wahrgenommen wird
(Absolutschwelle) oder bis er mit einem vorgegebenen Standardreiz iibereinstimmt,
bzw.sich von ihm unterscheidet (Unterschiedsschwelle). Im Gegensatz dazu werden bei
der Methode der konstanten Reize unterschiedlich starke Reize in zufélliger Reihenfolge
prasentiert, wobei die Versuchspersonen angeben miissen, ob der jeweilige Reiz wahrge-
nommen wurde oder nicht (Absolutschwelle) oder ob der Reiz stirker oder schwécher
war als der Standardreiz (Unterschiedsschwelle). Die Schwelle liegt bei derjenigen

Reizintensitiat, die in 50% der Falle wahrgenommen wurde. Diese Methode ist sehr
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zeitintensiv, weil eine Vielzahl von Durchldufen benétigt wird. Bei der Grenzmethode
werden die Reize in regelméfbigen Abstdnden von ,nicht wahrnehmbar” aufsteigend, oder
,wahrnehmbar® absteigend présentiert, bis die Versuchsperson den Reiz wahrnimmt, oder
nicht mehr wahrnimmt (Absolutschwelle). Fiir die Detektion der Unterschiedsschwelle
werden zwei Reize kurz nacheinander prisentiert, wobei der Standardreiz unverdndert
bleibt und die Intensitét des Zielreizes erhoht (aufsteigend) oder verringert (absteigend)
wird. Eine Variation der Grenzmethode ist die Adaptive Methode. Hier hingt die
Reizdarbietung von dem Antwortverhalten der Versuchsperson ab. Beispielsweise kann
in einem Treppenverfahren (Békésy, 1947) die Intensitdt des nachfolgenden Reizes bei
korrekten Antworten veringert, und bei falschen Antworten erhoht werden. Im Gegensatz
zur Grenzmethode terminiert die Présentation nicht mit der ersten Wahrnehmung (oder
nicht-Wahrnehmung) des Reizes, sondern wird in entgegengesetzter Intensitatsidnderung
fortgesetzt. Nach sechs bis neun solcher umkehrenden Durchldufe wird der Durchschnitt
der Schwelle aus den Intensitdten berechnet, an denen sich die Wahrnehmung der Ver-
suchsperson gedndert hat (von ,wahrnehmbar* zu ,nicht wahrnehmbar®, und umgekehrt).
Diese Methoden hiangen vom Eindruck der Versuchsperson ab. Sie sind somit ,subjektiv®
weil der Versuchsleiter nicht nachpriifen kann, ob die Antworten richtig oder falsch
sind. In solchen subjektiven Experimenten konnen die Ergebnisse von dem Kriterium
abhingen, welches sich die Versuchsperson selbst gesetzt hat, um den Reiz noch oder
nicht mehr wahrzunehmen. Die Konstanzmethode mit Antwortalternativen (engl. forced
choice) bietet einen objektiveren Ansatz zur Schwellendetektion. Hierbei muss die
Versuchsperson eine positive Antwort geben, egal ob sie den Reiz wahrgenommen hat
oder nicht. Beispielsweise soll sie angeben, ,wo* der Reiz prasentiert wurde (z.B. rechts
oder links) und nicht ,ob“ sie den Reiz wahrgenommen hat. Kann sie den Reiz tatsdchlich
nicht mehr wahrnehmen, wird die Anzahl der falschen Antworten zunehmen und der
Versuchsleiter kann besser einschiatzen, wo die Wahrnehmungsschwelle der Versuchsper-
son liegt. Diese Methode wurde von Bergmann| (1858) in einem Sehschérfetest eingesetzt.
Anstatt die Versuchspersonen zu fragen, ob sie den visuellen Reiz sehen konnten, fragte
er, in welche Richtung das Muster des Reizes orientiert war. Es hat sich gezeigt, dass
mittels dieser Methode Reizintensitaten unterschieden werden kénnen, welche noch unter
der Absolutschwelle von subjektiven Methoden liegen (Ehrenstein & Ehrenstein) 1999;
Blake & Sekuler, 2005, S. 553-568).

Die subjektiven Methoden setzen voraus, dass nur die Intensitidt des Reizes als be-
einflussende Grofke zu betrachten ist. Allerdings nehmen viele Versuchspersonen die

Reize unterschiedlich wahr, bzw. beurteilen diese mit unterschiedlicher Sicherheit (z.B.
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z6gerlich oder eher selbstbewusst), was zu Verzerrungen durch ,interne* Antwortkriterien
fithrt. Die Methode der Signalentdeckungstheorie versucht, solche Probleme zu l6sen
(Hagendorf et al.| 2011} S. 41-46).

Signalentdeckungstheorie - SDT

Bei der Signalentdeckungstheorie [engl. Signal Detection Theory - SDT (Green et al.,
1966))] werden die Urteilsbesonderheiten der einzelnen Versuchspersonen beriicksichtigt.
Dabei wird von einem zweistufigen Prozess der Urteilsfindung ausgegangen: im sensori-
schen Prozess wird eine interne (neurale) sensorische Antwort auf den physikalischen Reiz
erzeugt. Diese Antwort hingt sowohl von der Sensibilitdt der Rezeptoren als auch von der
Intensitat des dargebotenen Reizes ab. Des Weiteren unterliegt sie dhnlichen Fluktuatio-
nen wie die zuvor beschriebene Wahrnehmungsschwelle. In einem zweiten Schritt, dem
Entscheidungsprozess, wird diese interne Grofe mit einem internen Kriterium, welches
von der Versuchsperson selbst gesetzt wird, verglichen. Dieses ist zumeist subjektiv und
héngt von der Versuchsperson selbst, bzw. ihrer Motivation ab. Mit der SDT ist es moglich,
diese Einfliisse zu beriicksichtigen, da in den Experimenten nicht nur die Anzahl der rich-
tigen Antworten bewertet wird, sondern auch die der falschen Alarme (vgl. Tabelle [1.1]).
Héaufig werden nur zwei Arten von Reizen dargeboten: Reize, die das Zielsignal enthalten
(Signal+Rauschen) und Reize ohne Zielsignal (Rauschen). Der Proband hat nur zwei Ant-
wortmoglichkeiten (Zielreiz vorhanden oder nicht). Wihrend des sensorischen Prozesses
konnen die Antworten trotz ein und desselben Reizes aufgrund diverser Einfliisse variieren.
Daher geht man davon aus, dass die Antworten fiir Signal+Rauschen und Rauschen nor-
malverteilt sind, wobei es jeweils eine interne Antwort gibt, die am haufigsten vorkommt.

Die Verteilung fiir das Rauschen reflektiert die interne sensorische Antwort der Rezepto-

Antworten
Ja Nein
Reizdarbietung | Ja Signal+Rauschen | Treffer Auslassungen
Nein | Rauschen Falsche Alarme | Richtige Zuriickweisung

Tabelle 1.1: Bei der Methode der SDT werden zwei Reizsituationen prdsentiert und der
Versuchsperson zwei Antwortmdglichkeiten vorgegeben. Sie muss nach jeder Darbietung
angeben, ob ein Signal dargeboten worden ist (ja*) oder nicht (,nein®) [nach |Hagendorf

et al.| (2011, S. 47)].

ren, welche allein durch das Rauschen im sensorischen System hervorgerufen wird. Bei der
Verteilung von Signal+Rauschen geht man davon aus, dass zu dem Rauschen die Antwort

des externen Signals hinzu kommt, wodurch sie sich relativ zur Rauschen-Verteilung in



KAPITEL 1. GRUNDLAGEN UND ZIELSTELLUNG 27

den positiveren Bereich verschiebt. Der Abstand beider Verteilungen stellt die Sensitivitéit
des sensorischen Systems dar und wird mit dem Sensitivitdtsindex d’ angegeben. Sie kann
beispielsweise aus der Differenz der z-Transformationen (Fisher’s z-Transformation) der
Mittelwerte beider Verteilungen berechnet werden. Je hoher der Wert von d’, desto besser

kann die Versuchsperson das Signal im Rauschen detektieren.
d = z(Tref fer) — z(Falsche Alarme) (1.2)

Das gesetzte Kriterium z,, bzw. die Lage des Kriteriums, steht in Beziehung zu der Tref-
ferquote (Flache unterhalb der Signal+Rauschen-Verteilungskurve) und der Quote der
Falschen Alarme (Fldche unterhalb der Rauschen-Kurve). Alle Werte rechts des Kriteri-
ums entsprechen den ,ja“-Antworten, alle Werte links davon stehen fiir die Verneinung.
Der Wert dieses Kriteriums hdngt von vielen Einflussfaktoren wie z. B. gegebene Instruk-
tionen, Erfahrung, Motivation, Auftrittswahrscheinlichkeit des Signals, u.v.m ab. Daher
kann dieser Wert nicht eindeutig bestimmt werden. Um es dennoch annihernd berech-
nen zu konnen wurde das Wahrscheinlichkeitsverhdltnis 3 eingefiihrt. Dieses ist durch das

Verhaltnis der Hohen von beiden Verteilungen an z, gekennzeichnet:

B _ f(xc)SignaHRauschen (13)

f(xc)Rauschen

In Abbildung ist 3 gleich a/b. Im Vergleich zu d’, welches ein klares Mak in Bezug
der Diskriminierbarkeit darstellt, bezieht sich [ auf das Kriterium der Versuchsperson
und bildet somit deren Neigung, eher mit ,,ja“ oder ,nein* zu antworten, unabhéngig von

sensorischen Kapazititen, ab.

Innerhalb der SDT gibt es mehrere Berechnungsmethoden, um d’ und § zu ermit-
teln. Beispielsweise ist es manchmal notwendig, zusédtzliche mathematische Funktionen
zu verwenden (Stanislaw & Todorov, 1999)). Eine davon ist die ® (phi) Funktion, welche
die z-Werte in Wahrscheinlichkeiten umwandelt. Die ®-Funktion bestimmt den Anteil
der Normalverteilung, welcher links vom z-Wert liegt. Hohere z-Werte erzielen hohere
Wahrscheinlichkeiten. Die z-Transformation hingegen bestimmt den rechten Teil der
Normalverteilung, wobei hohere z-Werte kleinere Wahrscheinlichkeiten bedeuten. Des
Weiteren ist die ®-Funktion einseitig, wohingegen viele z-Tests zweiseitig sind. Die
zweite mathematische Funktion, welche manchmal notwendig sein kann, ist die inverse
d-Funktion ®~!'. Sie wandelt Wahrscheinlichkeiten in z-Werte um. Beispielsweise ist
®~1(0,05) = 1,64, was bedeutet, dass eine einseitige Wahrscheinlichkeit von 0,05 einen
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z-Wert von 1,64 voraussetzt. Diese Berechnung wird besonders fiir Ja/Nein Aufgaben
verwendet (Macmillan, [1993)).

d =& Y Tref fer) — ® Y (Falsche Alarme) (1.4)

Des Weiteren ist es méglich, diese Werte aus bereitgestellten Tabellen in der Literaturﬂ
herauszulesen (Moore, 2003; Hagendorf et al.l 2011).

L.
>

Sensitivitat d"
<>

Kriterium x,

fix
(X) Rauschen #(X) Signal + Rauschen

Wahrscheinlichkeitsdichte f{x)

Falsche Treffer
Alarme
N
)—
ma MHEbH Sensorische Aktivitat X

Abbildung 1.9: Dargestellt sind die beiden (angenommenen) Normalverteilungen des Ant-
wortverhaltens gemdfs der SDT und ihre Lage zueinander. Der Abstand der Mittelwerte
beider Kurven wird durch den Sensitivitatsindex d’ angegeben. Die senkrechte Linie stellt
die angenommene Lage des Kriteriums x. dar, welches sich die Versuchsperson setzt,
d. h. ab welchem Wert sie mit ,ja* (Zielreiz vorhanden) antwortet. Bei Signal+Rauschen
wird erwartungsgemdfS haufiger mit ,’ja“ geantwortet als bei den Rauschen-Darbietungen.
Das Verhdltnis der Hohen von beiden Verteilungen an x, (a und b) bildet das Wahrschein-
lichkeitsverhdltnis B [nach |Hagendorf et al.| (2011, S. 48) und Moore (2005, S. 124)].

3MacMillan, N.A. and Creelman, C.D. (1991). Detection Theory: A User’s Guide. Cambridge Univer-
sity Press, Cambridge, England.
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1.3 Ziele dieser Arbeit

Die visuelle Bewegungswahrnehmung des Menschen ist schon vielseitig in anderen Studien
untersucht worden (vgl. Abschnitt . Uber die neuronalen Mechanismen der audito-
rischen Bewegungswahrnehmung ist hingegen noch nicht viel bekannt. In einer Vielzahl
von psychoakustischen Experimenten wurde bereits der Einfluss von Reizgeschwindigkeit,
Start- und Zielpunkt der Bewegung oder Reizarten auf die Wahrnehmungsfihigkeit
untersucht (Grantham, [1998; Dong et al., 2000; [Neelon & Jenison, 2004; Getzmann,
2008; |Andreeva & Malinina, [2011). Des Weiteren sind EEG-Experimente durchgefiihrt
worden, um das AEP bei Bewegungsbeginn zu untersuchen (Altman & Vaitulevich,
1990; |Krumbholz et al., [2007; |Getzmann, 2009; |Getzmann & Lewald, [2010al 2010b).
EEG-Experimente mit Voradaptation, die sich speziell auf richtungsspezifische Merkmale,
und damit Bewegungsdetektoren, beziehen, sind hingegegen nach Wissen des Autors

noch nicht bekannt.

Das wirft die Frage auf, ob es moglich ist, mit einem geeigneten Adaptationspara-
digma auditorische Bewegungsdetektoren zu erkennen und somit einen bedeutenden
Schritt in Richtung Verstédndnis der grundlegenden neuronalen Prozesse zu gehen. Diese

Frage wurde in der vorliegenden Arbeit in folgenden Arbeitsschritten behandelt:

1. Methodenentwicklung. Etablierung eines Vielkanalmessplatzes zur Messung von
AEPs auf virtuell bewegte auditorische Reize und die Optimierung der Auswertung.

2. Paradigmenentwicklung. Entwicklung eines Vorgehens zur Untersuchung des
Einflusses der Vorgeschichte auf das Bewegungs AEP. Das Paradigma soll sowohl
fiir Normalprobanden als auch fiir sehbehinderte Versuchspersonen geeignet sein,
um zukiinftige Experimente zum Vergleich moglicher unterschiedlicher Wahrneh-
mungsprozesse zu ermoglichen.

3. AEP-Messungen. Untersuchung der auditorischen Bewegungswahrnehmung bei
Normalprobanden mit Hilfe des EEGs unter Anwendung des entwickelten Paradig-
mas. Zusitzliche Komplementierung der Ergebnisse mit psychophysischen Messun-
gen.

4. Beurteilung des Beitrags von Bewegungsdetektoren zum AEP. Durch die
Auswertung der akquirierten Daten soll es moglich sein, das verwendete Paradigma
in Hinblick auf die Erkennung von Bewegungsdetektoren zu evaluieren und gege-

benfalls den gewonnenen Erkenntnissen anzupassen.
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Kapitel 2

Allgemeine Methodik

In diesem Kapitel wird auf die allgemeinen methodischen Prinzipien der Messungen einge-
gangen. Genauere Angaben, wie beispielsweise exakte Anzahl der Probanden, Anderungen
der Reize, bzw. des Designs zwischen den Experimenten oder abweichende Auswertemo-

dalitdaten werden in den speziellen Methodikteilen der jeweiligen Experimente erldutert.

2.1 Probanden

Fiir jedes Experiment wurden mindestens zehn gesunde Normalprobanden gemessen (10-
25), an dem Kontrollexperiment (Kapitel nahmen 4 Probanden teil. Vor den Ver-
suchen wurden alle Probanden iiber den Ablauf der EEG-Studie anhand der von der
Ethikkommission der Universitit Magdeburg bewilligten Aufklirungsbogen belehrt und
gaben ihr schriftliches Einverstdndnis zur Teilnahme. Die Vorgehensweise erfolgte nach
den Grundsétzen der Erklarung von Helsinki (World Medical Association) 2000). Eine fi-
nanzielle Aufwandsentschidigung fiir die Teilnahme an den Experimenten wurde gewéhr-
leistet. Alle Probanden wurden zu Beginn mittels einer sogenannten Horschwellenmes-
sung (Audiometrie) auf ihre Horleistung hin untersucht. Diese Messung wurde von den
Technischen Angestellten der Klinik fiir Hals-, Nasen- und Ohrenheilkunde (HNO) am
Universitatsklinikum Magdeburg durchgefiihrt. Der Horverlust durfte dabei nicht héher
als 20 dB auf allen Frequenzen ausfallen. Es musste kein Proband aufgrund der Hor-
schwellenmessung ausgeschlossen werden. Des Weiteren wurde vor jeder EEG Messung
ein Verhaltenstest am Computer absolviert, um zu iiberpriifen ob die Probanden die au-
ditorisch présentierten Bewegungsrichtungen differenzieren konnten (siehe Kapitel .
Der Anteil der richtigen Antworten lag bei 91,5-100 % (Median 98,5 %).
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2.2 Reize

Fiir die Erzeugung einer virtuellen auditorischen Bewegung im Raum wurden die Reize
mit der kopfbezogenen Ubertragungsfunktion (HRTF) gefaltet. Diese wurden vom Insti-
tut fiir Physik der Universitidt Oldenburg gemessen und bereit gestellt. Hierfiir wurden in
1° Schritten um einen KEMAR-Kunstkopf von +30° bis -30° Reize auf der horizontalen
Ebene prisentiert und an den ,Ohren mit Mikrofonen aufgezeichnet (siehe Kapitel [1.2.2).

Fiir die Experimente wurde weilkes Gaufssches Rauschen verwendet, welches {iber
eine Faltung mit der HRTF in Matlab V7 (The MathWorks, Inc.) als ein sich konti-
nuierlich mit 60° pro Sekunde bewegender auditorischer Reiz berechnet wurde. Diese
Geschwindigkeit wurde gewahlt, nachdem in mehreren Vortests geilibten Versuchsper-
sonen verschiedene Reizgeschwindigkeiten préasentiert und die Bewegungspotentiale
miteinander verglichen wurden. Die Adaptationsreize bewegten sich von -30° bis +30°
(von links nach rechts) und umgekehrt. Die Testreize starteten bei 0° und bewegten
sich nach links (-30°) oder rechts (+30°). Fiir die stationdren Reize wurde dieses
Verfahren ausschlieflich bei 0° Azimut angewandt. Zusédtzlich wurden die Reize mit
einem Hann-Fenster gegliattet, um ein Auftreten evozierter Potentiale nur aufgrund
des Présentationsbeginns zu vermeiden. Im Detail bedeutet dies, dass ein virtuelles
,Hineingleiten“, bzw. ,Hinausgleiten® des Reizes simuliert wird, indem die Amplitude
iiber einen Zeitraum von 500ms entweder von 0 dB auf 60 dB erhoht, oder in um-
gekehrter Richtung, verringert wird. Dieses Verfahren wurde fiir die Adaptationsreize
sowohl fiir den Reizbeginn als auch fiir das Reizende verwendet. Bei den stationdren
Reizen wurde nur der Reizbeginn mit dem Fenster geglittet, und bei den Testreizen wur-
de nur ein 100 ms langes Hann-Fenster fiir den Reizende angewandt (siehe Abbildung [2.1).

Im Laufe der Studie hat sich herausgestellt, wie wichtig der Einfluss von gleichen
Reizen fiir das AEP ist. Um mogliche Habituationseffekte durch Reizwiederholungen zu
vermeiden, wurden ab dem zweiten Experiment von jedem Reiz zehn Versionen erzeugt
und préasentiert. Im speziellen Methodikteil der einzelnen Experimente wird genauer
auf die Reize und die verwendeten Paradigmen eingegangen. Um die kontinuierliche
Aufmerksamkeit seitens der Versuchspersonen zu gewihrleisten, wurde zusétzlich eine
visuelle Aufmerksamkeitsaufgabe gestellt. Auf einem CRT-Monitor (Monitorfrequenz:
60Hz) wurden in randomisierter Abfolge Zahlen und Buchstaben (1,1° Sehwinkel)
prasentiert. Die Probanden hatten die Aufgabe, gezeigte Zahlen mittels linker Maustaste

zu bestitigen. Das Interstimulisintervall fiir diese Aufgabe betrug 10-15 Sekunden; eine
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Kollision mit den auditorischen Testreizen wurde vermieden (Beer & Roder, [2004; Xiang
et al., 2004).

Phase: Adaptation stationar l Test
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Abbildung 2.1: Schematische Darstellung des Paradigmas fiir die meisten der durchge-
fiihrten Experimente. Jede Bedingung besteht aus einer Adaptationsphase, einer Statio-
ndren Phase und der Testphase wihrend der die AEPs gemessen wurden (siehe Schema
in vorletzter Zeile, farbig hinterlegt). In der 2-sekindigen Adaptationsphase wird abhdn-
gig von der Bedingung entweder Ruhe oder ein Adaptationsreiz prdsentiert. Die 500 ms
Testphase mit dem Bewegungsbeginn schliefit sich der 1-sekiindigen Stationdren Phase
an. Diese Sequenz wurde zyklisch in jedem Block fiir jede Bedingung wiederholt. Die un-
terste Darstellung beschreibt die Amplitudenmodulation der Reize mit den beschriebenen
Hann-Fenstern zur Vermeidung von stérenden Effekten bei der Reizgebung, insbesondere
durch Reizbeginn bzw. Reizende.
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2.3 EEG Messungen

Das EEG wurde stets mit speziellen Hauben (,Head Caps“, GVB Gelimed, Bad Sege-
berg) an 33 Kanélen, mit der Nase als Referenz, nach dem internationalen 10-20 System
(American Encephalographic Society, 2006) abgeleitet und mit einem Verstérker (Nu-
Amps, NeuroScan Labs, Sterling, VA, USA) verstirkt, gefiltert (Hochpass- und Tiefpass-
filter bei 1 und 100 Hz) und mit 1000 Hz Abtastrate digitalisiert. Die Hauben wurden
entsprechend unserer Anforderungen an die Elektrodenpositionierung angefertigt. Fiir die
Detektion der Augenbewegungen wurde zusétzlich das vertikale EOG mit einer Elektro-
de iiber und einer unter dem linken Auge, und das horizontale EOG mit Elektroden an
der rechten sowie der linken Schlife gemessen. Die Widerstande der EEG- und EOG-
Elektroden lagen bei den Ableitungen in der Regel unter 5 k).

2.4 Psychoakustische Vormessungen

Fiir die im Teil erwiahnten Vortests zur Bewegungsdetektion der Probanden wurde ein
,1wo Alternative Forced Choice* Paradigma (2AFC) verwendet, bei dem die Probanden
mittels Maustasten anzeigen mussten, in welche Richtung (nach links oder nach rechts)
sich der iiber Kopfhorer préisentierte Reiz bewegt hat. Pro Richtung wurden je 100 Reize in
randomisierter Abfolge dargeboten. Sie bewegten sich mit einer Geschwindigkeit von 60°
pro Sekunde von 0° nach links (-30°) oder rechts (+30°). Die Probanden sollten so schnell
wie moglich antworten. Die Prasentation der Aufgabe sowie die Aufnahme der Antworten
wurde mit der kommerziellen Software Presentation (Neurobehavioral Systems, Inc., San
Francisco, USA) durchgefiihrt.

2.5 Versuchsaufbau EEG

Die Experimente 1 und 2 (Kapitel und wurden in einer schallgeddmmten Kammer
in den Raumlichkeiten der Klinik fiir Hals-, Nasen- und Ohrenheilkunde (HNO) am
Universitatsklinikum Magdeburg durchgefiihrt. Ab Experiment 3 (Kapitel wurde
eine Audiometriekabine (IAC Industrial Acoustics Company, Niederkriichten), ebenfalls
in der Klinik der HNO, verwendet. Beide Messpliatze mussten fiir die erforderlichen
Bedingungen eingerichtet und angepasst werden, da die in dieser Arbeit beschriebenen

Experimente dort zuvor in dieser Art noch nie gemessen wurden.
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Die Darbietung der auditorischen Reize erfolgte iiber eine externe Soundkarte (24-
bit soundcard SoundBlaster X-Fi 5.1, Creative Labs (IRL) Ltd) und Einsteckkopthérer
(ER-2, Etymotic Research Co., Elk Grove Village, IL, USA) mit einem Lautstarkepegel
von 60 dB(A), getestet mit Briiel & Kjaer Precision Sound Level Meter Typ 2235 und
Artificial Ear Typ 4135. Die Reize wurden von einem Laptop (Samsung P55) mit Hilfe
des Programms Presentation abgespielt, welches auch gleichzeitig die Aufzeichnung der
Tastendriicke fiir die Aufmerksamkeitsaufgabe ermdoglichte. Fiir das Senden und Emp-
fangen von Triggersignalen war es erforderlich, eine geeignete Hardwarekomponente zu
finden, da Presentation mit Parallelportanschliissen arbeitet, der Laptop aber nicht iiber
einen solchen verfiigt. Nach einigen Produkttests hat sich die PCMCIA-Einsteckkarte
von Quatech (B&B Electronics Mfg. Co., Ottawa, IL, USA) als beste Losung erwiesen.
Die Probanden safen auf einem handelsiiblichen Stuhl (ab Experiment 3 stand eine als
Stuhl klappbare Ruheliege der Firma AGA Sanitdrartikel GmbH, Lohne zur Verfiigung),
der Abstand zum Monitor fiir die Aufmerksamkeitsaufgabe betrug 120 cm.

2.6 Datenanalyse

Die Daten wurden offline mit den Programmen BrainVision Analyzer 2.0 (Brain Products,
Gilching, Deutschland) und Igor Pro V6.1 (WaveMetrics, Inc., Lake Oswego, OR, USA)
analysiert und fiir die weitere statistische Analyse vorbereitet. Hierfiir wurden spezielle

Prozeduren und Abldufe entwickelt, welche fiir jedes Experiment zur Anwendung kamen.

2.6.1 Vorbereitung der Rohdaten mit BrainVision Analyzer 2.0

Die Rohdaten wurden segmentiert und auf Artefakte hin untersucht. Jeder Durchlauf
hatte nach der Segmentierung eine Linge von 1100ms (100 ms vor dem Bewegungsbe-
ginn und 1000 ms danach). Fiir die Artefaktkontrolle wurde jedes Segment gesichtet und
bewertet. Ausgeschlossen wurden Durchldufe mit Augenbewegungen, welche durch das
EOG aufgezeichnet wurden, Muskelartefakten oder anderen Signalstérungen. Anschlie-
fsend wurden die Segmente jeder Bedingung zu einem Grandaverage zusammengefasst.
Um die Ergebnisse besser mit anderen Arbeiten zum Bewegungsbeginn-AEP vergleichen
zu kénnen (Krumbholz et al., 2007; |(Getzmann,, 2008, 2009) wurden die Daten neu refe-
renziert, wofiir der Mittelwert aus den Potentialen aller 33 EEG-Elektroden herangezogen

wurde. Abschliefsend wurden die Daten fiir die weitere Bearbeitung in IGOR exportiert.
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2.6.2 Bearbeitung der Daten mit Igor Pro V6.1

Die importierten Daten wurden digital gefiltert (Bandpassfilter 0,1 - 30 Hz) und Base-
line - korrigiert. Das bedeutet, dass fiir die Amplitudenbestimmung der Potentiale eine
Referenzgroke bestimmt wird, die den Nullwert fiir einen zeitlichen Bereich vor dem ei-
gentlichen Testsignal reprisentiert. Zu diesem Zweck wurde das mittlere Potential aus den
100ms vor dem Reizbeginn berechnet. Fiir die Betrachtung der Gruppenelektrode FCy
wurde ein Mittelwert aus den 5 Elektroden FC1, FC2, C3, Cz und C4 ermittelt. Sowohl
fiir die Gruppenelektrode F'C, als auch fiir alle Einzelelektroden wurde ein Grand Mean
mit Standardfehler und Standardabweichung iiber alle in die Auswertung einfliellenden

Probanden ermittelt.

2.7 Statistik

Nach der Bearbeitung und Vorbereitung der Daten erfolgte die statistische Auswertung.

Hierfiir wurden mehrere Verfahren und Programme angewendet.

2.7.1 Priifung der Signifikanz der AEP-Komponenten

Fiir einen ersten Uberblick iiber die statistische Aussagekraft der AEP Kurven aller Be-
dingungen wurden in Igor fiir alle Elektroden und die Gruppenelektrode F'C, laufende
t-Tests durchgefiihrt. Damit ist es moglich, AEP Ausschlige zu ermitteln, welche sich
signifikant von Null unterscheiden. Daher wurde als konservative Signifikanzschwelle ein
Wert von p < 0,001, bei mindestens fiinf aufeinanderfolgenden Zeitpunkten, festgelegt.
Dabei ist anzumerken, dass dieses multiple Testen die statistische Aussage verfialschen
kann, da es moglicherweise zu einer Uberschiitzung des Signifikanzniveaus kommt. Dieses

Verfahren wurde in Experiment 1 anhand von AEPs ohne eigentlichen Reiz iiberpriift.

2.7.2 Einzelgipfelanalyse

An ausgewihlten Elektroden im frontozentralen Bereich wurde eine Einzelgipfelanalyse fiir
die AEP-Gipfel der jeweiligen Individuen in Igor durchgefiihrt. Zu diesem Zweck wurden
bei allen Bedingungen und Probanden die AEP Kurven untersucht und die Peaks und
die Latenzen fiir die ¢cN1 und cP2 detektiert und objektiv nachgepriift. Fiir die c¢N1
wurde dabei der Bereich zwischen 100 ms und 250 ms gewdahlt, fiir die ¢cP2 der Bereich

von 150 ms bis 300 ms. Zusétzlich zu den Einzelgipfelanalysen wurde fiir alle Bedingungen



KAPITEL 2. ALLGEMEINE METHODIK 37

der Abstand von c¢N1 zu cP2 ermittelt und statistisch ausgewertet. Dieses Verfahren hat
sich in der quantitativen Analyse als verlésslich erwiesen und ermoglicht eine Einschitzung
der Grofenordnung der Antwort (Beauducel et al., 2000; Tremblay et al.; |2001).

ANOVA

Zusitzlich zu den im Folgenden beschriebenen Student’s t-Tests wurden die Daten aus
der Einzelgipfelanalyse mittels Zwei-Weg-ANOVAs (Analysis of Variance) mit Messwie-
derholung, bzw. Ein-Weg-ANOVAs mit Messwiederholung, auf signifikante Unterschiede
hin untersucht. Diese Berechnungen erfolgten mit dem Programm SigmaStat 3.5 (Systat
Software GmbH, Erkrath, Deutschland).

Student’s t-Test

Fiir jede Bedingung, sowohl einzeln als auch verbunden mit anderen Bedingungen,
wurden dann sogenannte Student’s t-Tests ausgefiihrt. Bei den einzelnen Bedingungen
kam dabei ein ungepaarter t-Test zur Anwendung, bei dem signifikante Unterschiede
der Daten gegen Null getestet werden. Zusatzlich wurde dieser Test auf die Quotienten
der Bedingungen angewendet, bei denen dann aber gegen 100 % getestet wird. Gepaarte
t-Tests wurden berechnet, um signifikante Unterschiede zwischen den einzelnen Bedin-

gungen nachzuweisen.

Die Ergebnisse aus der Einzelgipfelanalyse wurden fiir multiples Testen sequentiell
Bonferroni korrigiert (Holm) [1979), um einer Alphafehler-Kumulierung entgegenzuwir-
ken. Zu diesem Zweck wird das globale a-Niveau zu gleichen Teilen auf die Einzeltests

verteilt.

2.8 Psychoakustische Experimente

Nach Abschluss aller EEG Experimente wurden zwei Psychoakustik Experimente durch-
gefithrt, um die Wahrnehmung der Reizéhnlichkeit zu untersuchen. Zu diesem Zweck
wurden fiinf zufillig ausgewahlte Reize, welche auch fiir die EEG Experimente verwendet
wurden, in beliebigen Zweierkombinationen prisentiert. Die Probanden sollten nach jeder
Darbietung mittels Mausklick angeben, ob sich beide Reize unterschieden haben oder ob
sie genau gleich sind. Es wurden jeweils acht Durchlaufe gemessen, wobei stets 110 Paare

prasentiert wurden. In jedem Durchlauf gab es 55 gleiche und 55 unterschiedliche Paare.
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Ein kurzer Vortest mit 30 Paarungen diente dazu, die Probanden mit den Reizen und der
Aufgabe vertraut zu machen. Die prisentierten Reize waren 1-sekiindige Adaptationsreize,
welche sich von rechts nach links bewegten. Sie waren durch eine 300 ms lange Pause ge-
trennt. Beginn und Ende einer jeden Présentation wurden durch eine 200 ms, bzw. 100 ms,
Ruhephase ergéinzt, um einen abrupten Reizbeginn, bzw. Reizende, zu vermeiden (siehe
Abbildung [2.2)). Nach der Prisentation mussten sich die Versuchspersonen fiir eine Ant-
wortmoglichkeit entscheiden. Erst danach wurde die néichste Prisentation gestartet. Die
Auswertung der Ergebnisse orientierte sich an das in Kapitel beschriebene Verfahren
zur Ermittlung von d’ aus der Signalentdeckungstheorie. Die genaue Berechnung erfolgte
nach Macmillan| (1993)) und [Stanislaw und Todorov| (1999). Als Schwellenkriterium fiir
eine gute Diskriminierbarkeit wurde d’=1 gewéahlt, da fiir diesen Wert der prozentuale
Anteil von richtigen Antworten bei 76 % liegt (Hartmann| 2005, S. 544-545).

Prasentationsphase 2600 ms Antwortphase
A
30° 1000 ms ., 1000 ms
c
Test- 2 0°
durchlauf &
a
-30°7]
v
A
max
Hiillkurve /\
min 200 ms 300 ms 100 ms unbefristet
Zeit

Abbildung 2.2: Schematische Darstellung des Paradigmas fir die beiden psychoakusti-
schen Experimente. Die Prisentationsphase beginnt mit 200 ms Ruhe, gefolgt von den
zwei 1-sekiindigen Testreizen, welche durch eine 300 ms Pause voneinander getrennt sind.
Die zeitlich unbegrenzte Antwortphase schliefit sich der abschlieffenden 100ms Ruhepha-
se an. Die unterste Darstellung beschreibt die Amplitudenmodulation der Reize mit den
beschriebenen Hann-Fenstern.
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Kapitel 3
Experimenteller Teil

In diesem Kapitel werden die aufeinander aufbauenden Einzelexperimente im Detail be-
schrieben. Aufbauend auf Pilotexperimenten wurden vier Aspekte des Bewegungsbeginn-

AEPs systematisch untersucht.

I Charakterisierung des Bewegungsbeginn-AEPs in Abhéngigkeit von der Vorgeschich-
te (Experiment 1, Abschnitt [3.1)).
IT Richtungsspezifische Effekte der Vorgeschichte (Experiment 2, Abschnitt .
IIT Einfluss der Reizahnlichkeit auf die Effekte der Vorgeschichte (Experimente 3 bis 5,
Abschnitt [3.3)).

IV Untersuchung der Richtungsspezifitit mit einem geeigneten Design (Experimente 6
und 7, Abschnitt [3.4).

Eine kurze Ubersicht zu diesen Experimenten, mit wichtigen experimentellen Parame-
tern, sowie den wesentlichen Ergebnissen und Schlussfolgerungen, ist in der Tabelle [3.1
dargestellt. Vor jeder EEG Messung wurde ein Verhaltenstest am Computer absolviert,
um zu iiberpriifen ob die Probanden die auditorisch présentierten Bewegungsrichtungen
differenzieren konnten (siche Kapitel . Dieser Test wurde auch fiir alle Probanden,
die im Laufe der Zeit neu hinzugekommen sind, durchgefiihrt. Der Anteil der richtigen
Antworten lag bei 91,5-100 % (Median 98,5 %).

Zusitzlich zu den EEG-Experimenten wurden zwei Psychoakustikexperimente durchge-
fithrt, um die Effekte der Reizdhnlichkeit mit Verhaltensdaten zu untersuchen. Sie werden
in den Abschnitten B.5 und B.6l erldutert. Die verwendete Nomenklatur bestimmter Fach-
begriffe ist in der Tabelle [4.1] aufgelistet.
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3.1 Bewegungsbeginn-AEP und Einfluss der Vorge-

schichte - Experiment 1

Wie in Kapitel [I.1.2] beschrieben, lassen sich Bewegungsdetektoren im EEG mit einem Ad-
aptationsparadigma untersuchen, wobei insbesondere deren Eigenschaft der Richtungsspe-
zifitdt ausgenutzt wird. Fiir die visuelle Sinnesmodalitét konnte bereits erfolgreich nachge-
wiesen werden, dass die Adaptation auf einen visuellen Bewegungsreiz einen tiefgreifenden
Einfluss auf das VEP des Bewegungsbeginns hat. Dieser Effekt wurde mit diesem ersten
Experiment auch fiir das auditorische Bewegungspotential untersucht. Ziel dieses Experi-
mentes war es, (a) die Topographie und die zeitliche Charakteristik des Bewegungsbeginn-
AEPs zu beschreiben und (b) den Einfluss von Bewegungsvorgeschichte auf das AEP des
Bewegungsbeginns herauszustellen. Zu diesem Zweck wurden Bedingungen mit kurzer
und langer Bewegungsvorgeschichte gemessen und die AEPs des Bewegungsbeginns mit-
einander verglichen. Dabei wurden ausgeprigte Effekte beobachtet. Die Ergebnisse dieses
Experimentes wurden bereits in Experimental Brain Research publiziert (Grzeschik et al.,
2010) und auf der Tagung der Neurowissenschaftlichen Gesellschaft vorgestellt (Grzeschik
et al., 2011)).

3.1.1 Methoden
Probanden

An diesem Experiment nahmen 16 gesunde Probanden im Alter von 19 bis 35 Jahren teil
(mittleres Alter: 28, 15 Rechtshéinder, 9 weiblich). Die Probandenauswahl ist in Kapitel

dargestellt.

Reize

Die in diesem Experiment verwendeten Reize sind in Kapitel [2.2] beschrieben. Es wurden

drei Bedingungen gemessen:

e 1o onset (no): Testreiz ohne Bewegung in der Mitte, ohne Adaptation,
e baseline (b): Testreiz von der Mitte nach links, ohne Adaptation und

e adaptation (a) Testreiz von der Mitte nach links, mit Adaptation in die selbe Rich-
tung (RL).



42 3.1. EXPERIMENT 1
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Abbildung 3.1: Schematische Darstellung des Paradigmas fiir Experiment 1. Jede Bedin-
gung besteht aus einer Adaptationsphase, einer Stationdren Phase und der Testphase
(farbig unterlegt), wihrend der die AEPs gemessen wurden. In der 2-sekiindigen Adapta-
tionsphase wird abhdngig von der Bedingung entweder Ruhe oder ein Adaptationsreiz von
rechts nach links prisentiert. Die 500 ms Testphase mit dem Bewegungsbeginn schliefst
sich der 1-sekiindigen Stationdren Phase an. Dabei wurde entweder ein stationdrer oder
ein bewegter Testreiz gezeigt. Diese Sequenz wurde zyklisch in jedem Block fiir jede Bedin-
gung wiederholt. Die unterste Darstellung beschreibt die Amplitudenmodulation der Reize
mit den beschriebenen Hann-Fenstern zur Vermeidung von stérenden Effekten bei der
Reizgebung, insbesondere durch Reizbeginn bzw. Reizende.

Diese waren wiederum in drei Phasen aufgeteilt: Adaptationsphase, Stationdre Phase und
Testphase. Die Adaptationsphase hatte eine Dauer von 2 Sekunden, die Stationdre Phase
eine Dauer von 1 Sekunde und die Testphase eine Dauer von 500ms (siehe Abbildung
. Jede Bedingung wurde zweimal in dem Schema ,no, b, a, a, b, no“, bzw. ,no, a,
b, b, a, no“ fiir je eine Hilfte der Probanden, prasentiert, wobei zwischen dem zweiten

adaptation Block und dem zweiten baseline Block eine Pause von mindestens 5 Minu-
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ten eingefiigt wurde, um Adaptationseffekte durch die zuvor dargebotene Bedingung zu
minimieren. Pro Bedingung wurden 2x100 Testreize aufgenommen. Von allen prisentier-
ten Reizen wurde nur eine Version verwendet (vgl. Kapitel . Die Bedingung baseline
diente dazu, Bewegungsbeginn-AEPs nach einer kurzen Bewegungsvorgeschichte zu er-
mitteln (Tastverhiltnis fiir Bewegung 14 %), in Anlehnung an |Getzmann| (2009). Hierfiir
wurde in der Adaptationsphase kein Reiz, in der Stationdren Phase ein stationirer Reiz
und in der Testphase ein Testreiz mit Bewegungsbeginn prasentiert, welcher sich virtuell
von 0° nach links (-30°) bewegte. Mit der Bedingung adaptation sollte untersucht werden,
welchen Einfluss eine lange Bewegungsvorgeschichte (Tastverhiltnis fiir Bewegung 71 %)
auf das Bewegungsbeginn-AEP hat. In der Adaptationsphase wurden zwei 1-sekiindige
Reize présentiert, die sich von rechts (+30°) nach links (-30°) bewegten. Die Stationére
Phase und die Testphase waren die gleichen wie fiir die Bedingung baseline. Zuséitzlich
wurde zu Beginn jeder Adaptation eine 1-miniitige Voradaptation (60 Adaptationsreize
von 1 Sekunde Léange) durchgefiihrt. Um zu testen, ob das untersuchte AEP wirklich auf
Bewegung oder nur auf Reizdnderung zuriickzufiihren ist, wurde die Bedingung no onset
als Kontrolle gemessen. Sie unterscheidet sich im Aufbau von der Bedingung baseline da-
durch, dass der Reiz in der Testphase stationér bleibt. Somit sollte durch das Ausbleiben
eines Bewegungsreizes kein Bewegungsbeginn-AEP ausgeldst werden. Diese Bedingung
diente auch der Validierung des statistischen Vorgehens beziiglich der Problematik des
multiplen Testens bei den angewendeten laufenden t-Tests.

Nachdem Artefakte geméf Kapitel entfernt wurden, wurden pro Versuchsperson min-

destens 130 auswertbare Durchldufe pro Bedingung erhalten.

3.1.2 Ergebnisse

Fiir die Bedingung baseline wurden die typischen AEPs fiir einen Bewegungsbeginn, die
schon in vorherigen Studien beschrieben wurden (Krumbholz et al., 2007; |Getzmann), 2009;
Getzmann & Lewald, 2010a)), erhalten. Die Antwort wurde von einem negativen Ausschlag
um 180ms (cN1) und einem positiven Ausschlag um 250 ms dominiert. Mit laufenden t-
Tests wurden fiir beide Ausschlige an den frontozentralen Elektroden FC1, Cz und FC2
hochsignifikante Unterschiede von Null nachgewiesen (p < 0,001, siehe Kapitel [2.7.1). Wei-
tere signifikante Ausschlige traten bei C3, C4, T8 und, in invertierter Polaritét, bei P8
und Al auf (siehe Abbildung [3.2] schwarze Linie). Auch fiir die Bedingung adaptation
konnten durch laufende t-Tests signifikante Ausschlige an den Elektroden FC1, Cz, FC2,
C3, C4, P8 und A1 nachgewiesen werden. Zusatzlich zeigten die frontalen Ableitungen F3,
Fz, F4, FC5 und die iiber den okzipitalen/parietalen Arealen gelegenen TP8, Pz, P4, P7,
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PO3, PO4, O1, Oz und A2 signifikante Antworten (siche Abbildung[3.2] graue Linie). Wie
schon bei der Bedingung baseline waren auch hier die AEPs im frontozentralen Bereich,
im Vergleich zu denen im okzipitalen /parietalen Bereich, umgekehrt polarisiert. Dennoch
gab es einen bemerkenswerten Unterschied zwischen den Kurven der AEPs von der Bedin-
gung baseline und denen der AEPs von der Bedingung adaptation. Letztere zeigten eine
Verschiebung in den positiven pV-Bereich im Zeitraum von ca. 100 ms bis 300 ms. Dieser
Unterschied konnte durch die Bildung der AEP-Differenzen beider Bedingungen, und die
Testung auf deren Signifikanz hin, bestéitigt werden (Abbildung [3.3)). Fiir die Elektroden
FC1, Cz und FC2 wurde an den ¢P2 Amplituden mit Einzelgipfelanalysen (n= 16, Ver-
fahren in Kapitel beschrieben) und einer Zwei-Weg-ANOVA mit Messwiederholung
(Faktor 1: Bedingung, Faktor 2: Elektrode, p <0,001) ein signifikanter Unterschied beider
Bedingungen belegt. Fiir die Latenzen wurden keine signifikanten Effekte beobachtet. Ge-
paarte t-Tests, post-hoc sequentiell Bonferroni korrigiert, ergaben folgende p-Werte: FC1:
p=20,0015, Cz: p=0,002, FC2: p=20,0015. Der zusétzlich durchgefiihrte ungepaarte t-
Test fiir die Differenz beider Bedingungen zeigte, dass sich die AEP-Werte signifikant von
Null unterschieden: FC1: p=9,7 x 1075, Cz: p=1,3 x 1075, FC2: p=5,9 x 107% (n=16,
post-hoc sequentiell Bonferroni korrigiert, siehe Abbildung . Fiir die Gipfeldifferenz
cN1-cP2 hingegen wurden keine Signifikanzen beobachtet. Dies zeigt, dass der gesamte
AEP Komplex der Bedingung adaptation positiviert ist (sieche Abbildung . Die als
Kontrolle gemessene Bedingung no onset hingegen zeigte weder einen typischen Kurven-
verlauf der AEPs in Hinblick auf Bewegungsbeginn oder andere Reizverdnderung, noch
konnten signifikante Ausschlage an den Elektroden mit laufendem t-Test nachgewiesen
werden (Abbildung [3.6). Dies unterstreicht die Wirksamkeit der Wahl des Kriteriums zur
Vermeidung von falsch positiven Signifikanztests durch multiples Testen bei Anwendung
eines laufenden t-Tests (siehe Kapitel in ,Allgemeine Methodik®).
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Abbildung 3.2: Topographie der Grand Mean Kurve des Bewegungsbeginn-AFEPs fir die
Bedingungen baseline und adaptation (n=16). Der Bewegungsbeginn, d.h. Beginn der
Testphase, wird durch die vertikale Linie gekennzeichnet. Jedes Feld besteht aus zwes
Darstellungen: Ausschlag vs. Zeit und logarithmisierter p-Wert vs. Zeit. Letztere ist lo-
garithmisch skaliert von 10° bis 1077 (Skala ist links neben jeder Kurve), p < 0,001 wird
dabei durch eine horizontale Linie angegeben. Ausschlige, die sich signifikant von 0 unter-
scheiden (p < 0,001 fir mindestens finf aufeinanderfolgende Zeitpunkte, siehe Kapitel
LAllgemeine Methodik®) werden durch ,*“ angezeigt. Die typische Antwort mit den ¢N1
und cP2 Ausschligen, und deren Verschiebung in den positiven Bereich bei adaptation,
st besonders im frontozentralen Bereich signifikant.
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Abbildung 3.3: Grand Mean Kurven (£SEM, n=16) der Elektroden Fcl, Cz und Fc2
fiir die beiden Bedingungen baseline und adaptation (links) und deren Differenz (rechts).
Ausschlige, die sich signifikant von 0 unterscheiden (p < 0,001 fir mindestens finf auf-
einanderfolgende Zeitpunkte, siehe Kapitel,,Allgemeine Methodik“) werden durch ,*“
angezeigt. Konventionen wie fiir Abbildung @
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Abbildung 3.4: ¢N1-cP2 Amplituden aus
Ezxperiment 1 fir die Bedingungen base-
line und adaptation (n =16, £SEM) aus
der Einzelgipfelanalyse aller Versuchs-
personen an den Elektroden FC1, Cz und
FC2. Signifikante Unterschiede zwischen
beiden Bedingungen wurden nicht beob-
achtet.
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Abbildung 3.5: ¢P2 Amplituden und Latenzen fir beide Bedingungen (A) und der Dif-
ferenz aus beiden (B) aus der FEinzelgipfelanalyse fir die Elektroden FC1, Cz und FC2.
Signifikanzschwellen sind als ,**“ fir p < 0,01, und ,,**** fir p < 0,001 gekennzeichnet

(Siehe Kapitel Statistik).
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Abbildung 3.6: Topographie der Grand Mean Kurve des Bewegungsbeginn-AFEPs fir die
Bedingung no onset (£SEM, n=16). Legende wie bei Abbildung . Die Prisentation
des stationdren Reizes in der Testphase fihrte weder zu dem typischen Bewegungsbeginn-
Potential noch zu signifikanten Ausschligen im gesamten Kurvenverlauf der AEPs.

3.1.3 Diskussion

Entsprechend vorangegangener Studien (Krumbholz et al.l 2007; Getzmann, [2009; (Getz-
mann & Lewald, 2010a) wurde eine frontozentrale Antwort, dominiert durch ¢N1 und
cP2, durch einen Bewegungsbeginn ohne unmittelbare Bewegungsvorgeschichte (Bedin-
gung baseline) hervorgerufen. Auffillig ist hingegen, dass eine Adaptation zu einer Positi-
vierung der Antwort in einem Zeitfenster von 160-270 ms fiihrte. Dadurch wurde gezeigt,
dass das Bewegungsbeginn-AEP stark von der Bewegungsvorgeschichte abhéngt. Auf der
einen Seite macht es deutlich, wie wichtig die Beachtung der Vorgeschichte beim Vergleich

von Bewegungsbeginn-AEPs anderer Studien ist, da eine unterschiedliche Vorgeschichte
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auch eine andere Antwort im Bewegungsbeginn-AEP hervorrufen kann. Auf der anderen
Seite unterstreichen die vorliegenden Ergebnisse, dass Adaptation ein Ansatz sein kann,
um die verschiedenen Komponenten des Bewegungsbeginn-AEPs zu identifizieren und
die neuronalen Mechanismen der auditorischen Bewegungswahrnehmung im Menschen zu

untersuchen.

Topographie der Antworten

Die dem Bewegungsbeginn-AEP zugrunde liegenden neuronalen Generatoren evozieren
Antworten in verschiedenen kortikalen Bereichen. Interessanterweise scheinen die fronto-
zentralen Antworten im Vergleich zu okzipitalen-parietalen Antworten umgekehrt polari-
siert zu sein, was auch schon in anderen Studien ([beispielsweise Getzmann und Lewald
(2010b))| gezeigt werden konnte. Einerseits kann das mit den unterschiedlichen rdumlichen
Eigenschaften der zugrunde liegenden Netzwerke zusammenhéngen, andererseits kann es
an der gemittelten Referenz aus allen 33 Kanilen liegen. Die Verwendung dieser fiihrt
zwar zu einem geringen Signal-Rausch-Verhiltnis, und damit zu einer verbesserten Qua-
litdt der Daten, aber auch zu einer Streuung und Umpolung der abgeleiteten Potentiale
(Desmedt & Tomberg, [1990; Desmedt et al., 1993). Bemerkenswerterweise spiegelt sich
diese Umpolung auch bei der Bedingung adaptation und der Differenz aus baseline vs.
adaptation wider. Auch wenn bei allen Bedingungen die selben neuronalen Mechanismen
zugrunde liegen, so scheint doch die Aktivierung bei der Bedingung adaptation etwas brei-
ter gestreut zu sein als bei baseline |[baseline: hauptsichlich frontozentral: FC1, Cz, FC2,
C3, C4, T8, P8, Al; adaptation: FC1, Cz, FC2, FC5, C3, C4, F3, Fz, F4 (frontozentral)
und TP8, T8, Pz, P4, P7, PO3, PO4, O1, Oz, Al, A2 (okzipital/parietal)|. Das ldsst
darauf schliefen, dass jeweils andere Generatoren pro Bedingung angesprochen werden

und erfordert weitere Untersuchungen.

Mechanismen fiir die Erzeugung des Bewegungsbeginn-AEPs

In dem vorgestellten Experiment wurde, wie in einer Anzahl vorangegangener Studien
(Krumbholz et al., 2007; |(Getzmann, 2009; |Getzmann & Lewald, 2010b), darauf geachtet,
ein durch einfache akustische Reize (Rauschbeginn) ausgelostes AEP von dem durch eine
virtuelle akustische Bewegung ausgeldsten AEP zu unterscheiden. Das wurde erreicht, in-
dem ein zeitlicher Abstand zwischen Rauschbeginn und Bewegungsbeginn eingefiigt wur-
de. So kann sichergestellt werden, dass das getestete AEP durch die akustische Bewegung
ausgelost wird. Trotzdem muss beachtet werden, dass nicht nur Mechanismen zur Bewe-

gungsverarbeitung von einem solchen Reiz aktiviert werden. Vielmehr werden mehrere
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Prozesse ausgelost, welche zu den evozierten neuronalen Antworten beitragen konnten,
von denen aber nur ein Prozess echte auditorische Bewegungserkennung ist (Wagner et
al.l [1997)). Weitere Prozesse konnten durch interaurale Reizunterschiede, Lautstarkeinde-
rung oder Positionsdnderungen aktiviert werden, welche unabhingig von der Bewegungs-
richtung ist. Dadurch kénnten verschiedene neuronale Generatoren fiir das Auslosen des
AEPs verantwortlich sein. Um mit Sicherheit sagen zu konnen, welche Generatoren und
Mechanismen fiir das Bewegungsbeginn-AEP verantwortlich sind, miissen zunéchst Wege
gefunden werden, diese bewegungsspezifischen Komponenten genau zu isolieren und zu
untersuchen. Hilfreich ist dabei die Tatsache, dass Adaptationsprozesse in der auditori-
schen Bewegungswahrnehmung in einem Zeitbereich von Sekunden stattfinden (Neelon &
Jenison) 2004)). Des Weiteren ist bekannt, dass diese neuronalen Generatoren, sogenannte
Bewegungsdetektoren, eine Richtungsspezifitit aufweisen (vgl. Kapitel . Ein Adap-
tationsexperiment, welches diese Eigenschaften beriicksichtigt, sollte also mindestens zwei

verschiedene Bewegungsrichtungen fiir die Adaptation anbieten.

3.2 Einfluss der Bewegungsrichtung der Vorgeschichte
auf Bewegungsbeginn-AEPs - Experiment 2

Die Ergebnisse aus dem vorangegangenen Experiment haben gezeigt, dass die Vorgeschich-
te einen wichtigen Finfluss auf das Bewegungsbeginn-AEP haben kann. Fiir das in diesem
Kapitel beschriebene Folgeexperiment wurde der Einfluss der Bewegungsvorgeschichte un-
tersucht. Dafiir wurde eine zweite Bewegungsrichtung eingefiihrt, welche entgegengesetzt
zu der in Experiment 1 eingefiihrten Bewegungsrichtung verlduft. Die Préisentation von
zwei entgegengesetzten Bewegungsrichtungen erlaubt zu priifen, ob Bewegungsdetekto-
ren zum Bewegungsbeginn-AEP beitragen, denn diese Detektoren zeichnen sich durch
die Richtungsspezifitit ihrer Antwort aus (vgl. Kapitel [1.1.2). Des Weiteren wurde das
Paradigma veréndert, um eine stirkere Adaptationstiefe zu erzielen. Die AEPs des Bewe-
gungsbeginns ohne und mit Bewegungsvorgeschichte, in gleicher oder entgegengesetzter
Richtung, wurden miteinander verglichen, und ein Amplitudeneffekt an cN1 nachgewiesen.
Die Ergebnisse dieses Experimentes wurden auf der Tagung der Society of Neuroscience
(SIN) vorgestellt (Hoffmann et al., 2010).
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3.2.1 Methoden

Probanden

An diesem Experiment nahmen 25 gesunde Probanden im Alter von 18 bis 42 Jahren
teil (mittleres Alter: 28, 24 Rechtshinder, 15 weiblich). Die Probandenauswahl ist in
Kapitel dargestellt. Die Daten von sieben Probanden wurden nicht in die weitere
Analyse einbezogen (1 Proband: exzessive Muskelartefakte, 6 Probanden: ausgepréigte

Alphawellen). Somit flossen die Daten von 18 Probanden in die Gesamtanalyse ein.

Reize

Die in diesem Experiment verwendeten Reize wurden bereits in Kapitel 2.2 beschrieben.

Es wurden drei Bedingungen gemessen:

e baseline (b): Testreiz von der Mitte nach links oder rechts, ohne Adaptation,

e adaptation leftward (arl): Testreiz von der Mitte nach links oder rechts, mit Adap-
tation von rechts nach links und

e adaptation rightward (alr): Testreiz von der Mitte nach links oder rechts, mit Ad-

aptation von links nach rechts.

Diese waren wiederum in drei Phasen aufgeteilt: Adaptationsphase, Stationdre Phase
und Testphase. Die Adaptationsphase hatte eine Dauer von 9 Sekunden, die Stationére
Phase eine Dauer von 1 Sekunde und die Testphase eine Dauer von 500ms (siehe
Abbildung [.7). Stationdire Phase und Testphase wurden sechsmal wiederholt. Jede
Bedingung wurde zweimal présentiert, um bedingungsiibergreifende Adaptationseffekte
zu minimieren wurden drei Pausen pause (p) von mindestens 5 Minuten eingefiigt,
wodurch das gesamte Messschema ,b, arl, p, alr, alr, p, arl, p, b*, bzw. b, alr, p, arl, arl,
p, alr, p, b* fiir je eine Hélfte der Probanden, betrug.

Von den Testreizen und Stationdren Reizen wurden je zehn Versionen verwendet.
Auch von den Adaptationsreizen (9 Sekunden) wurden zehn Versionen prisentiert,
welche jeweils durch eine neunmalige Aneinanderreihung desselben 1-Sekunden-Reizes
zusammengesetzt waren, und somit trotzdem noch ein Effekt durch Reizwiederholung
ausgelost werden konnte. Die Bedingung baseline diente dazu, Bewegungsbeginn-AEPs
nach einer kurzen Bewegungsvorgeschichte, in Anlehnung an Getzmann (2009) und
Grzeschik et al.| (2010), zu ermitteln (Tastverhéltnis fir Bewegung 17 %). Hierfiir wurde
in der Adaptationsphase kein Reiz, in der Stationdren Phase ein stationdrer Reiz und in

der Testphase ein Testreiz mit Bewegungsbeginn présentiert, welcher sich virtuell von
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0° nach links (-30°) oder nach rechts (+30°) bewegte. Die Testreize (102 Prisentationen
pro Block) wurden so présentiert, dass die beiden Testrichtungen in randomisierter
Reihenfolge abgespielt wurden (sieche Abbildung . Mit den Bedingungen adaptation
leftward und adaptation rightward sollte untersucht werden, welchen Einfluss eine lange
Bewegungsvorgeschichte (Tastverhéltnis fiir Bewegung 67%) und die Bewegungsrich-
tung auf das Bewegungsbeginn-AEP haben. In der Adaptationsphase wurden neun
1-sekiindige Reize présentiert, die sich von rechts (+30°) nach links (-30°) (arl), bzw. von
links (-30°) nach rechts (+30°) (alr) bewegten. Die Stationire Phase und die Testphase
waren die gleichen wie fiir die Bedingung baseline. Zusatzlich wurde zu Beginn jedes
Adaptationsblockes eine 1-miniitige Voradaptation (60 Adaptationsreize von 1 Sekunde

Lange) durchgefiihrt.
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Abbildung 3.7: Schematische Darstellung des Paradigmas fir Experiment 2. Jede Bedin-
gung besteht aus einer Adaptationsphase, einer Stationdren Phase und der Testphase
(farbig unterlegt) wihrend der die AEPs gemessen wurden. In der 9-sekindigen Adap-
tationsphase wird abhdngig von der Bedingung entweder Ruhe, ein Adaptationsreiz von
rechts nach links oder ein Adaptationsreiz von links nach rechts prisentiert. Die 500 ms
Testphase mit dem Bewegungsbeginn schliefit sich der 1-sekiindigen Stationdren Phase an.
Stationdre Phase und Testphase wurden sechsmal wiederholt, wobei die Testreize zufillig
von der Mitte nach links oder nach rechts verlaufen konnten. Diese Sequenz wurde zyklisch
in jedem Block fiir jede Bedingung wiederholt. Die unterste Darstellung beschreibt die Am-
plitudenmodulation der Reize mit den beschriebenen Hann-Fenstern zur Vermeidung von
storenden Effekten bei der Reizgebung, insbesondere durch Reizbeginn bzw. Reizende.

Um ein angemessenes Signal-Rausch-Verhéltnis fiir die Auswertung zu gewahrleisten, wur-
den die AEPs der Testreize der verschiedenen Bedingungen unabhéngig von der Position

in den sechsmaligen Wiederholungen in folgende Gruppen zusammengefasst:

e baseline (b): Durchschnitt aus allen AEPs ohne vorangegangene Adaptation,
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e adaptation same (as): Durchschnitt aller AEPs der Testreize, welche in die selbe
Richtung wie der Adaptationsreiz verliefen und
e adaptation opposite (ao): Durchschnitt aller AEPs der Testreize, welche in die ent-

gegengesetzte Richtung wie der Adaptationsreiz verliefen.

Des Weiteren wurden die fiinf frontozentralen Elektroden FC1, FC2, C3, Cz und C4 zu

einer Gruppenelektrode ,F'C,* zusammengefasst.

Nachdem alle Artefakte gemif Kapitel entfernt wurden, und die AEPs zu
Gruppen zusammengefiihrt wurden, flossen mindestens 158 Durchldufe pro Proband und

Auswertebedingung in die Datenanalyse ein.

3.2.2 Ergebnisse

Fiir die Bedingung baseline wurde erneut die typische AEP-Antwort im frontozentralen
Bereich gemessen (Krumbholz et al., 2007; |Getzmann) 2009; Getzmann & Lewald, [2010a;
Grzeschik et al., 2010). Die Grand Mean Kurve an der Gruppenelektrode F'C, zeigte einen
dominanten signifikanten Ausschlag der ¢N1 bei 176 ms [siehe Abbildung[3.9)(A)]. Die ¢N1-
Antworten fiir die beiden Adaptationsbedingungen waren nicht signifikant, was die Ampli-
tudenreduktion durch die Bewegungsvorgeschichte nahelegt. Dieses Frgebnis wurde quan-
titativ mit einer Einzelgipfelanalyse (n=18) gepriift und bekriiftigt (siche Tabelle [3.2)).
Die Analyse der Gipfeldifferenzen (cN1-cP2) bestétigte, dass die Bewegungsvorgeschichte
einen signifikanten Einfluss auf die Antwort ausiibt (siehe Abbildung [3.8)). Die durchge-
fithrte Ein-Weg-ANOVA mit Messwiederholung zeigte einen signifikanten Effekt fiir den
Faktor Bedingung (p < 0,012). Nachtriglich berechnete gepaarte t-Tests (sequentiell Bon-
ferroni korrigiert) bestétigten, dass die Gipfeldifferenzen von adaptation same signifikant
kleiner sind als von baseline (p < 0,003) und eine, allerdings nicht signifikante, Reduktion
gegeniiber adaptation opposite aufweisen (p < 0,08), was einen richtungsspezifischen Ef-
fekt andeutet. Darauthin wurden die Amplituden ¢N1 und cP2 separat untersucht. Eine
Ein-Weg ANOVA mit Messwiederholung zeigte einen signifikanten Effekt fiir den Faktor
Bedingung an der ¢N1 (p < 0,028). Nachtréglich durchgefiihrte gepaarte t-Tests, sequen-
tiell Bonferroni korrigiert, bestétigten den Amplitudenunterschied. Die ¢cN1-Amplituden
der Bedingung baseline waren signifikant grofer als die Amplituden der Bedingung adap-
tation same (p <0,011), aber nicht als die der Bedingung adaptation opposite (p < 0,11)
[siche Abbildung|3.9| (B)]. Des Weiteren wurden die ¢cN1-Amplituden der Adaptationsbe-
dingungen aller Probanden in Bezug auf die der korrespondierenden Bedingung baseline

normiert. Diese Analyse zeigte, dass die ¢cN1-Amplitude der Bedingung adaptation sa-
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me einen Wert von 66.7 %£15.7% von baseline erreicht, und die der adaptation opposite
einen Wert von 81.2%+16.8%. Um zu testen ob sich dieser Effekt auf eine schnelle Erho-
lung nach der Adaptation zuriickfiihren ldsst, wurde die selbe Auswertung nur mit den
ersten drei der sechs Testreize nach der 9-sekiindigen Adaptationsphase durchgefiihrt.
Dieser zusitzlichen Datenanalyse lagen somit nur die Hélfte der prisentierten Testrei-
ze zugrunde. Die Ergebnisse zeigten dhnliche Signifikanzeffekte bei der ANOVA (Faktor
Bedingung: p < 0,032), aber es zeichnete sich ein grokerer Unterschied zwischen den Be-
dingungen adaptation same und adaptation opposite ab. Die Auswertung der normierten
Daten ergab, dass die ¢cN1-Amplitude der Bedingung adaptation same einen Wert von
47.1 %£18.1 % von baseline erreicht, die Bedingung adaptation opposite mit 88.5 %+£16.0 %
hingegen kaum einen Unterschied zu baseline darstellt. Der nachtréglich durchgefiihrte
gepaarte t-Test, sequentiell Bonferroni korrigiert, ergab fiir die normierten Werte einen
JAmplitude,, ;. 100 vs.

JAmplitude,, ;. "100). Fiir die Latenzen an ¢cN1 wurden weder

signifikanten Unterschied von p < 0,03 (Amplitude

adaptationsame

Amplitude

adaptationopposite

bei der Auswertung aller sechs Testreize, noch bei der Auswertung der ersten drei Testrei-
ze, signifikante Effekte der Vorgeschichte gefunden (siehe Tabelle .

Abbildung 3.8: c¢N1-cP2 Amplituden
aus Fxperiment 2 fiir die Bedingungen
baseline, adaptation same und adap-
tation opposite (n=18, £SEM) aus
der FEinzelgipfelanalyse aller Proban-
den an der Gruppenelektrode FC,.
Signifikanzschwellen  sind als ,,**“
fir p < 0,008 gekennzeichnet (Statistik

unter Kapz'tel beschrieben,). ' baseline ' ada same ada opp

Amplitude [LV]
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Abbildung 3.9: Ergebnisse aller getesteten Durchliufe in Experiment 2: (A) Grand Mean
Kurve (n=18) der Gruppenelektrode FCy, fir alle drei Auswertebedingungen (Konventio-
nen siehe Kapitel,,Allgemeine Methodik“). (B) ¢cN1 Amplituden und (C) cP2 Ampli-
tuden fir alle Bedingungen aus der Finzelgipfelanalyse (n=18) fir die Gruppenelektro-
de FCy. Signifikanzschwellen sind als ,,** fir p < 0,05, bzw. ,n.s.“ fir nicht signifikante
Unterschiede, gekennzeichnet. Fir die Latenzen wurden keine signifikanten Unterschiede

gefunden (Statistik unter Kapz'tel beschrieben).

cN1 Amplitude [pV] Latenz [ms]

baseline ada same | ada opp. baseline | ada same | ada opp.
Alle -0,59+0,07 | -0,39+0,07 | -0,47+0,09 | 182,4+3,6 | 181,3+£7,7 | 185,7+6,2
6 Testreize
Die ersten -0,34+0,10 | -0,52+0,12 185,848,2 | 188,8+6,7
3 Testreize

Tabelle 3.2: Amplituden und Latenzen (£SEM) fir die Auswertebedingungen baseline,
adaptation same wund adaptation opposite in Frperiment 2, wie sie mit einer Einzel-
gipfelanalyse der Gruppenelektrode FCg, bei allen Probanden ermittelt wurden (n—=18).
Dargestellt sind sowohl die Mittelwerte aller getesteten Durchldufe (1-6) als auch die Mit-
telwerte von den ersten drei Durchldufe je Testdurchlauf. Der Test auf signifikante Effekte
der Bewegungsvorgeschichte mit einem gepaarten t-Test, sequentiell Bonferroni korrigiert,
ergab fir alle sechs Durchliufe nur einen signifikanten Unterschied bei den Amplituden von
baseline und adaptation same (p<0,011). Die Untersuchung der ersten drei Durchliufe
zeigte zusdtzlich einen signifikanten Unterschied bei den normierten Werten von adaptati-
on same und adaptation opposite (p < 0,03). Fir die Latenzen wurden keine signifikanten
Unterschiede gefunden.
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3.2.3 Diskussion

Es wurde erneut in Ubereinstimmung mit anderen Studien gezeigt, dass das AEP, her-
vorgerufen durch einen virtuellen auditorischen Bewegungsbeginn ohne unmittelbarer Be-
wegungsvorgeschichte, von einer typischen frontozentralen Antwort (¢N1) dominiert wird
(Krumbholz et al., 2007; |Getzmann| 2009; (Getzmann & Lewald} 2010al). Im Vergleich zu
Experiment 1 [Kapitel [3.1] (Grzeschik et al| (2010)] wurde abermals eine Verringerung
der ¢cN1 Amplitude nachgewiesen, wenn sich der Adaptationsreiz und der Testreiz in die
selbe Richtung bewegten. Allerdings blieb die in Experiment 1 gefundene Positivierung
der cP2 aus. Verliefen beide Reize in entgegengesetzter Richtung, so wurde nur eine nicht
signifikante Reduktion der ¢N1 und ein nicht signifikanter Anstieg an der cP2 gefunden.
Die Analyse der Gipfeldifferenzen (cN1-cP2) bestétigte, dass sich die Antworten von ba-
seline und adaptation opposite kaum sichtbar voneinander unterscheiden, die Antwort
der Bedingung adaptation same jedoch signifikant reduziert ist (p < 0,003). Dieser Effekt
tritt hauptséchlich an der ¢N1 auf und lisst vermuten, dass auditorische Bewegungsde-
tektoren zu dem genannten AEP um 180 ms nach Bewegungsbeginn beitragen. Fiir das
Bewegungsbeginn-AEP, insbesondere fiir ¢cN1, scheint bedeutsam zu sein, ob sich Adapta-
tionsreiz und Testreiz in die selbe Richtung bewegen oder nicht. Die AEP Daten in dieser
Studie weisen eine richtungsspezifische Reduktion der ¢N1 um 33.3 % (alle 6 Testreize) bis
52.9% (die ersten 3 Testreize) (Amplitude,,piasionsame/ AMPlitudey,gepin.*100) auf, und
deuten auf eine richtungsunspezifische cN1-Reduktion um 11.5% (die ersten 3 Testreize)
bis 18.8 % (alle 6 Testreize) hin (Amplitude,y,piationopposite/ AMPlLItUAE,g01. *100). Erstere
erreichten eine Signifikanz (p <0,011), letztere nicht (p < 0,11).

Dieses Experiment zeigte, dass Adaptation ein wirkungsvolles Mittel ist, um die ver-
schiedenen Komponenten, welche zum Bewegungsbeginn-AEP beitragen, zu extrahieren.
Insbesondere ist es moglich, Signale von Bewegungsdetektoren zu isolieren und somit die
neuronalen Grundlagen der auditorischen Bewegungswahrnehmung beim Menschen niher
zu verstehen. Des Weiteren demonstrierte dieses Experiment, dass die zeitliche Dynamik
der Adaptation in zukiinftigen Experimenten beachtet werden muss, da hier gezeigt wur-
de, dass die ¢N1 besonders fiir die ersten drei Testreize (zeitlicher Abstand zu Adaptation:
maximal 4,5 Sekunden) ausgeprigt war und somit nur einen kurzen Zeitraum fiir die Pré-
sentation von Testreizen nach der Adaptation zulésst.

Interessanterweise wurde der Einfluss der Vorgeschichte, wie er in Experiment 1 beschrie-
ben wurde, in diesem Experiment nicht bestétigt. Eine Positivierung der Antwort wurde
nur fiir die Bedingung adaptation opposite an der cP2 gefunden, welche allerdings keine

Signifikanz aufweist. Diese Ergebnisse deuten darauf hin, dass unterschiedliche Mecha-
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nismen zu dem Bewegungsbeginn-AEP beitragen. Auf der einen Seite kann es durch die
unterschiedlichen Zeiten fiir Adaptationsphase und Testphase in beiden Experimenten be-
griindet sein. In Experiment 1 wurde die Testphase nur einmal nach einer 2-sekiindigen
Adaptationsphase prisentiert. In Experiment 2 wurde die Testphase sechsmal nach der
9-sekiindigen Adaptationsphase dargeboten (siehe Tabelle , ,wzeitliche Parameter®). Des
Weiteren muss untersucht werden, welchen Einfluss die Reizéhnlichkeit auf das AEP aus-
iibt. In Experiment 1 wurde nur jeweils eine Variante pro Test- und Adaptationsreiz ver-
wendet, fiir Experiment 2 hingegen jeweils zehn Varianten (siehe Tabelle LVarianten“).
Beide Fragestellungen werden im folgenden Abschnitt bearbeitet.

3.3 Einfluss von Reizahnlichkeit auf das Bewegungspo-

tential - Experimente 3 bis 5

In diesem Abschnitt werden drei Experimente beschrieben, welche sowohl die Richtungs-
spezifitdt als auch den Einfluss von Reizdhnlichkeit auf das Bewegungspotential untersu-
chen. Die Ergebnisse aus Experiment 2 deuten darauf hin, dass die zeitliche Dynamik der
Adaptation méglicherweise eine bedeutende Rolle bei der Antwort auf den Testreiz spielt.
Von sechs hintereinander présentierten Testreizen war die Antwort an der ¢N1 am deut-
lichsten fiir die ersten drei Testreize ausgeprigt. Aus diesem Grund wurde das Paradigma
von Experiment 1 wieder aufgegriffen und entsprechend der Fragestellung modifiziert. Die

Modifikationen werden in den folgenden Unterabschnitten ndher ausgefiihrt.

3.3.1 Experiment 3

In Experiment 3 wurde der richtungsspezifische Effekt am AEP des Bewegungsbeginns
untersucht. Das Experiment wurde dhnlich zu dem im Experiment 1 beschriebenen Pa-
radigma durchgefiihrt. Die kurzen Abstinde zwischen Testphase und Adaptationsphase
beriicksichtigen die zeitliche Dynamik von Adaptation und Erholung und haben im Ver-
gleich zu Experiment 2 deutliche Unterschiede zwischen den Antworten mit und ohne
Vorgeschichte aufgezeigt. Es wurde nun verwendet und modifiziert, um mit einem ver-
einfachten Paradigma den richtungsspezifischen Effekt am AEP des Bewegungsbeginns
zu untersuchen. Zu diesem Zweck wurden fiir die Adaptation zwei Bewegungsrichtun-
gen dargeboten, und das AEP in der Testphase fiir eine Bewegungsrichtung gemessen.
Wie in Experiment 1 wurde ein deutlicher Effekt fiir cP2 nachgewiesen, und zwar eine

Amplitudenreduktion nach Adaptation.
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Methoden

Probanden An diesem Experiment nahmen zehn gesunde Probanden im Alter von 24
bis 41 Jahren teil (mittleres Alter: 30, 9 Rechtshénder, 6 weiblich). Die Kriterien fiir die
Auswahl der Probanden werden in Kapitel 2.1] dargestellt.

Reize Die in diesem Experiment verwendeten Reize werden in Kapitel [2.2] beschrieben.

Es wurden drei Bedingungen gemessen:

e baseline (b): Testreiz von der Mitte nach links, ohne Adaptation,

e adaptation same (as): Testreiz von der Mitte nach links, mit Adaptation in die selbe
Richtung (RL) und

e adaptation opposite (ao): Testreiz von der Mitte nach links, mit Adaptation in die

entgegengesetzte Richtung (LR).

Diese waren wiederum in jeweils drei Phasen aufgeteilt: Adaptationsphase, Stationdre
Phase und Testphase. Die Adaptationsphase hatte eine Dauer von 2 Sekunden, die
Stationdre Phase eine Dauer von 1 Sekunde und die Testphase eine Dauer von 500 ms
(sieche Abbildung . Jede Bedingung wurde zweimal prasentiert. Fiir die eine Hilfte
der Probanden war die Abfolge ,b, as, ao, ao, as, b“, fiir die andere Hélfte ,b, ao, as,
as, ao, b“. Um bedingungsiibergreifende Adaptationseffekte zu minimieren, wurden
drei Pausen pause (p) von mindestens 5 Minuten eingefiigt, wodurch das gesamte
Messschema ,,b, as, p, ao, ao, p, as, p, b betrug. Die Bedingung baseline diente dazu,
Bewegungsbeginn-AEPs nach einer kurzen Bewegungsvorgeschichte, in Anlehnung an
Getzmann, (2009) und |Grzeschik et al.| (2010)), zu ermitteln (Tastverhéltnis fiir Bewegung
14 %). Hierfiir wurde in der Adaptationsphase kein Reiz, in der Stationdren Phase ein
stationdrer Reiz und in der Testphase ein Testreiz mit Bewegungsbeginn présentiert,
welcher sich virtuell von 0° nach links (-30°) bewegte. Mit den Bedingungen adaptation
same und adaptation opposite sollte untersucht werden, welchen Einfluss eine lange
Bewegungsvorgeschichte (Tastverhéltnis fiir Bewegung 71 %) und die Bewegungsrichtung
auf das Bewegungsbeginn-AEP haben. In der Adaptationsphase wurden zwei 1-sekiindige
Reize prisentiert, die sich von rechts (+30°) nach links (-30°) (as), bzw. von links
(-30°) nach rechts (+30°) (ao) bewegten. Die Stationdre Phase und die Testphase
waren die gleichen wie fiir die baseline-Bedingung. Zuséatzlich wurde zu Beginn jedes
Adaptationsblockes eine 1-miniitige Voradaptation (60 Adaptationsreize von 1 Sekunde

Lénge) durchgefiihrt.
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Von den Testreizen und Stationiren Reizen wurden je zehn Versionen verwendet. Auch
von den Adaptationsreizen (2 Sekunden) wurden zehn Versionen prisentiert, welche je-
weils durch eine zweimalige Aneinanderreihung desselben 1-Sekunden-Reizes zusammen-
gesetzt sind. Ein Einfluss von Reizwiederholungen in der Vorgeschichte ist somit nicht

auszuschlielen.

Ergebnisse

Die Topographie mit den Ergebnissen fiir die drei getesteten Bedingungen sind in Ab-
bildung dargestellt. Fiir alle Bedingungen wurde die fiir Bewegungsbeginn-AEPs
typische frontozentrale Antwort gemessen. Die Grand Mean Kurve fiir die Gruppenelek-
trode FCy, [siehe Abbildung [3.11[(A)] zeigt die typischen Ausschlige von ¢N1 und ¢P2 bei
175ms und 265 ms. Die ¢N1 war fiir alle Bedingungen signifikant (laufende t-Tests, siehe
Kapitel 2.7.1)), die ¢P2 nur fiir die Bedingung baseline. Der Haupteffekt der Bewegungsvor-
geschichte zeigte sich deutlich an der cP2, wobei deutliche Unterschiede zwischen baseline
und den anderen Bedingungen erkennbar sind, nicht aber zwischen beiden Adaptationsbe-
dingungen. Die Analyse der Gipfeldifferenzen (cN1-cP2) zeigte einen signifikanten Effekt
fiir den Faktor Bedingung in der berechneten Ein-Weg ANOVA mit Messwiederholung
(p=0,001). Der gepaarte t-Test (post-hoc sequentiell Bonferroni korrigiert) bestitigte
diesen Effekt und zeigte signifikante Unterschiede zwischen den Bedingungen. Die Am-
plituden der Bedingung baseline waren signifikant grofer als die Amplituden der Bedin-
gung adaptation same und der Bedingung adaptation opposite (p < 0,01). Des Weiteren
waren die Amplituden der Bedingung adaptation same signifikant grofer als die der Be-
dingung adaptation opposite (p < 0,02, sieche Abbildung . Das Ergebnis wurde mit
einer Einzelgipfelanalyse an ¢N1 und cP2 bestétigt (Verfahren beschrieben unter Kapi-
tel 2.7). Mit einer Ein-Weg ANOVA mit Messwiederholung, Faktor Bedingung, wurde
ein signifikanter Effekt bei ¢cP2 (p < 0,004) nachgewiesen, aber nicht bei ¢N1. Nachtrég-
lich durchgefiihrte gepaarte t-Tests, sequentiell Bonferroni korrigiert, bestitigten, dass
die baseline-Amplituden an cP2 signifikant grofier waren als die von adaptation same und
adaptation opposite (p < 0,02 und p < 0,03). Bei den Latenzen wurde weder fiir ¢cN1 noch

fiir cP2 ein signifikanter Unterschied ermittelt.
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Abbildung 3.10: ¢cN1-cP2 Amplituden
aus FExperiment 3 fir die Bedingungen
baseline, adaptation same und adap-
tation opposite (n=10, £SEM) aus
der Finzelgipfelanalyse aller Proban-
den an der Gruppenelektrode F'C,. Si-
gnifikanzschwellen sind als ,,** fir
p < 0,01 und ,,** fiir p < 0,02 gekenn-
zeichnet (Statistik unter Kapitel [3.5.1]

beschrieben).
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Abbildung 3.11: (A) Grand Mean Kurve (n=10) der Gruppenelektrode FC¢, fir alle drei
Auswertebedingungen in Experiment 3. Die Signifikanz von p < 0,001 wird dabei durch eine
horizontale Linie angegeben. (B) ¢N1 und c¢P2 Amplituden fiir alle Bedingungen aus der
FEinzelgipfelanalyse (n = 10) fir die Gruppenelektrode FCy,. Signifikanzschwellen sind als
L4 fiir p < 0,05, bzw. ,n.s.“ fir nicht signifikante Unterschiede, gekennzeichnet (Statistik

unter Kapitel beschrieben,).
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Abbildung 3.12: Topographie der Grand Mean Kurve des Bewegungs AEPs fiir alle Bedin-
gungen (n=10) aus Ezxperiment 3. Bewegungsbeginn (Beginn des Testreizes) zum Zeit-
punkt 0 wird durch eine senkrechte Linie angezeigt. Signifikante Ausschlige (siehe Kapi-
tel,,Allgememe Methodik®, p < 0,001 fiir mindestens finf aufeinanderfolgende Punkte)

sind bei baseline durch , ¥ bei adaptation same durch ,, ®“ und bei adaptation opposite
durch , ™% gekennzeichnet. Die typische frontozentrale Antwort kann fir ¢cN1 und cP2
nachgewiesen werden.

Diskussion

In diesem Experiment wurde ein grofer Einfluss der Bewegungsvorgeschichte auf das AEP
des Bewegungsbeginns gefunden. Dieser Effekt zeigte sich insbesondere an der cP2. Im
Vergleich zu Experiment 1 ist dieser aber durch eine signifikante Reduktion der Ampli-
tude gekennzeichnet und nicht durch eine Verschiebung in den positiven Bereich. Des
Weiteren wurde fiir den Ausschlag ¢N1 kein signifikanter Effekt der Vorgeschichte ge-
funden. Eine weitere Abweichung stellt die starke Reduktion der cP2 fiir die Bedingung
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adaptation opposite dar. Es ist nicht davon auszugehen, dass dieser signifikante Effekt
durch Bewegungsdetektion ausgelést wurde. Vielmehr ist zu vermuten, dass reizspezifi-
sche Einfliisse, wie die zweimalige Aneinanderreihung desselben 1-Sekunden-Reizes in der
Adaptationsphase (siehe Abschnitt [3.3.1)), einen Effekt auf das Bewegungsbeginn-AEP
ausiiben. Reizwiederholungen kénnen kognitive Effekte auslosen, welche sich erst in spa-
teren Potentialen widerspiegeln und somit zu der ¢P2 beitragen (Lijffijt et al., 2009). Beim
Sensorischen Gating wird die Verarbeitung eines priasentierten Reizes durch die Verarbei-
tung des zuvor prisentierten Reizes unterdriickt. Lijffijt et al.| (2009) haben gezeigt, dass
die Antwort auf den zweiten prasentierten Reiz selbst bei einem zeitlichen Abstand von
500 ms signifikant schwécher war. Dieser Effekt wurde am stérksten an der P200 (P2)
beobachtet und liasst die Autoren vermuten, dass er sowohl mit Mechanismen des Ar-
beitsgedédchtnisses als auch mit Aufmerksamkeit in Verbindung steht. Interessanterweise
sind auch die Effekte der Bewegungsadaptation an der P2 des Bewegungsbeginn-VEPs,
d.h. im &hnlichen Bereich wie die cP2 des Bewegungsbeginn-AEPs, nicht spezifisch flir
die Richtung des Adaptationsreizes (Hoffmann et al., [2001)).

3.3.2 Experiment 4

Die vorangegangenen Experimente haben aufgezeigt, dass die mehrmalige Wiederholung
des gleichen Reizes moglicherweise zu Gewohnungseffekten (Habituation) fithrt, welche
sich in den AEPs ablesen lassen. Daher wurde in dem jetzigen Experiment ein Effekt der
Reizwiederholung provoziert. Im Vergleich zu Experiment 1 und 3 wurden nur zwei Varian-
ten von Test- und Adaptationsreiz prasentiert (Experiment 1: eine Variante, Experiment
3: zehn Varianten). Es wurde erwartet, dass sich ein dhnlicher Effekt der Amplitudenver-
schiebung wie in Experiment 1 (Abschnitt zeigen lédsst.

Methoden

Probanden Fiir dieses Experiment wurden zehn gesunde Probanden im Alter von 24
bis 42 Jahren gemessen (mittleres Alter: 31, 9 Rechtshinder, 6 weiblich). Neun von ihnen
nahmen auch an Experiment 3 (Abschnitt teil. Die Kriterien fiir die Probanden-
auswahl werden in Kapitel naher beschrieben.

Reize Das verwendete Paradigma &hnelte weitgehend dem des Experimentes 3 (Ab-
schnitt [3.3.1)). Wie dort wurden die Bedingungen

e baseline (b): Testreiz von der Mitte nach links, ohne Adaptation,
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e adaptation same (as): Testreiz von der Mitte nach links, mit Adaptation in die selbe
Richtung (RL) und
e adaptation opposite (ao): Testreiz von der Mitte nach links, mit Adaptation in die

entgegengesetzte Richtung (LR)

in der Abfolge ,bl, as2, aol, ao2, asl, b2“, bzw. ,bl, ao2, asl, as2, aol, b2“ fiir je eine
Hilfte der Probanden, prasentiert und gemessen. Die Anordnung der Pausen war die selbe
wie bei Experiment 3 (Kapitel [3.3.1]).

Abbildung 3.13: Um eine hohe Reizihnlichkeit zu erzeugen, wurde fir die Adaptations-
reize jeweils das selbe Rauschen verwendet und entsprechend der Laufrichtung [(A) von
rechts nach links, (B) von links nach rechts| mit der HRTF gefaltet. ,L* und ,R* stehen
fuir die Prasentation des Reizes am linken Ohr, bzw. rechten Ohr. Die virtuelle Bewegung
wird durch interaurale Intensititsunterschiede erzeugt (siehe Kabitel[1.1.9): der Startpunkt
der Bewegung wird durch die Prdsentation am ersten Ohr gekennzeichnet. Fine zeitliche
Verzdogerung bei der Prisentation am zweiten Ohr gibt den Hinweis auf die Bewegungs-
richtung. Jeder Reiz ist 1 Sekunde lang. Die Amplitude wird in dBFS angegeben, wobei
0 den hochstmaglichen Pegelwert darstellt.

In Experiment 4 wurden fiir jeden Probanden eigene Signale erzeugt, das bedeutet, dass
kein Proband Reize gehort hat, die zuvor einem anderen Probanden vorgespielt wurden.
Die GewShnung an den Reiz sollte dadurch hervorgerufen werden, dass (1.) nur zwei Vari-
anten pro Reiz verwendet wurden. Pro Bedingung wurde nur jeweils eine Variante dieser
Reize dargeboten (vgl. Tabelle [3.3). (2.) Die Reize fiir die Adaptation (RL und LR) hat-
ten jeweils das selbe weifie Gaufssche Rauschen (also die selbe Folge von Zufallszahlen) als

Grundlage. Je nach Bewegungsrichtung wurde es mit der entsprechenden HRTF gefaltet

(vgl. Abbildung 3.13]).
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Testreiz stationidrer | Adaptation Adaptation
Reiz LR RL
baseline 1 RL500ms 1 xx | stat 1 xx
ada. same 2 | RL500ms 2 xx | stat 2 xx RL1Min 2 xx
RL2s 2 xx
ada. opp 1 RL500ms 1 xx | stat 1 xx | LRIMin 1 xx
LR2s 1 xx
ada.opp 2 | RL500ms_2 xx | stat 2 xx | LRIMin_ 2 xx
LR2s 2 xx
ada. same 1 | RLH00ms 1 xx | stat 1 xx RL1IMin 1 xx
RL2s 1 xx
baseline 2 RL500ms 2 xx | stat 2 xx

Tabelle 3.3: Die Aufteilung der Reize und deren Reihenfolge bei der Prdsentation in FEix-
periment 4. Insgesami wurden pro Reiz nur zwei Varianten dargeboten, welche pro Ver-
suchsperson indwviduell erzeugt wurden (,zx“ steht fir das Probandenkiirzel).

Ergebnisse

Die Topographie der Grand Mean Kurven ist in Abbildung dargestellt. Wie bei den
anderen Experimenten zeigten die frontozentralen Komponenten den typischen Kurven-
verlauf mit den erkennbaren Ausschligen cN1 und cP2. An der Gruppenelektrode F'C
liefen sich mit laufenden t-Tests signifikante Ausschlége ausschlieflich fiir die Bedingung
baseline nachweisen (Abbildung[3.15] A; ¢N1 um 175 ms und ¢P2 um 260 ms). Die Analyse
der Gipfeldifferenzen (cN1-cP2) zeigte einen signifikanten Effekt fiir den Faktor Bedingung
in der berechneten Ein-Weg ANOVA mit Messwiederholung (p =0,041). Der gepaarte t-
Test (post-hoc sequentiell Bonferroni korrigiert) zeigte keine signifikanten Unterschiede
zwischen den Bedingungen, deutet aber eine Amplitudenreduktion fiir die Bedingung ad-
aptation opposite an (p < 0,064, siehe Abbildung . Diese Ergebnisse wurden durch
eine separate Analyse der ¢N1 und cP2 nédher untersucht. Obwohl sich ein Unterschied
zwischen den Bedingungen erkennen ldsst, wurde ein signifikanter Effekt iiber eine Ein-
Weg ANOVA mit Messwiederholung aus den Daten der Einzelgipfelanalyse nur knapp
verfehlt (¢cN1 Amplitude, p= 0,058, Faktor Bedingung) [vgl. Abbildung (B)]. Auf-
fallig ist zudem, dass die ¢N1-Amplituden der Bedingung adaptation opposite deutlich
niedriger ausfielen als bei adaptation same. Fiir die Latenzen an ¢cN1 und ¢P2 wurde kein
signifikanter Effekt ermittelt.
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Diskussion

Mit diesem Experiment sollte der Einfluss von Reizdhnlichkeit untersucht werden. Die
Ergebnisse dhnelten denen des vorherigen Experimentes 3. Die ¢cN1-Amplitude der Be-
dingung baseline war auch hier die am negativsten ausgeprigte, gefolgt von den Ampli-
tuden der Bedingungen adaptation same und adaptation opposite. Wie in Experiment 3
war die Amplitude der Bedingung adaptation opposite am starksten reduziert. Im Gegen-
satz zu Experiment 3 wurde allerdings der signifikante Unterschied zwischen baseline und
adaptation opposite an der cN1 gefunden und nicht an der cP2. Diese Positivierung ist
wahrscheinlich eher mit der Reizwiederholung zu begriinden und nicht mit richtungsspe-
zifischen Effekten zu erkldren. Starke Effekte, wie die Verschiebung der gesamten AEP-
Antwort in den positiven Bereich bei Experiment 1, waren nicht nachweisbar, obwohl
beide Experimente eine hohe Anzahl von Reizwiederholungen aufwiesen und ein dhnli-
ches Paradigma verwendeten. Da in diesem Experiment fiir jeden Probanden eigene Reize
verwendet wurden, kann eine Antwort, verursacht durch charakteristische Eigenschaften

eines Reizes, ausgeschlossen werden.

Abbildung 3.14: ¢N1-cP2 Ampli-
tuden aus Experiment 4 fir die
Bedingungen baseline, adaptati-
on same und adaptation opposite
(n=10, £SEM) aus der Einzelgip-
felanalyse aller Probanden an der
baseline " adasame = adaopp Gruppenelektrode FC@-
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Abbildung 3.15: (A) Grand Mean Kurve (n=10) der Gruppenelektrode FCy, fir alle drei
Auswertebedingungen in Experiment 4. Die Signifikanz von p < 0,001 wird dabei durch eine
horizontale Linie angegeben (siehe ,Allgemeine Methodik“. (B) ¢N1 und c¢P2 Ampli-
tuden und Latenzen fiir alle Bedingungen aus der Finzelgipfelanalyse (£SEM, n=10) fir
die Gruppenelektrode F'Cg. Fir die Latenzen wurde kein signifikanter Effekt ermittelt.



KAPITEL 3. EXPERIMENTELLER TEIL 67

--------- baseline
— adaptation same
adaptation opposite

0 300 Zeit [ms]

Abbildung 3.16: Topographie der Grand Mean Kurve des Bewegungsbeginn-AFEPs fir alle
Bedingungen (n=10) aus Frperiment 4. Bewegungsbeginn (Beginn des Testreizes) zum
Zeitpunkt 0 wird durch eine senkrechte Linie angezeigt. Signifikante Ausschlage (siehe
LyAllgemeine Methodik” p < 0,001 fiir mindestens finf aufeinanderfolgende Punkte)

werden bei baseline durch ,, 3% bei adaptation same durch ,, ®“ und bei adaptation oppo-
site durch ,, ™ “ gekennzeichnet. Fiir cN1 und cP2 zeichnet sich die typische frontozentrale
Antwort ab.

3.3.3 Experiment 5

Die vorangegangenen Experimente haben gezeigt, dass die Prisentation verschiedener
Reizvarianten (Experiment 1: jeweils eine Variante von Test- und Adaptationsreiz, Ex-
periment 2 und 3: jeweils zehn Varianten, Experiment 4: jeweils zwei Varianten) einen
erheblichen Einfluss auf den Effekt der Vorgeschichte auf das AEP hat. Um genauer
feststellen zu konnen, inwiefern das Abspielen von Reizvarianten eine Rolle dabei spielt,

wurden vier Probanden fiir eine kleine Versuchsreihe gemessen. Damit sollte untersucht
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werden, wie sehr sich die AEP-Antworten und der Einfluss der Vorgeschichte unterschei-
den, wenn jeweils eine oder zehn Varianten pro Test- und Adaptationsreiz préisentiert
werden. Dabei war es auch moglich, die Ergebnisse aus Experiment 1 zu reproduzieren
(Kapitel . Die Ergebnisse dieses Experimentes wurden bereits auf der Tagung der
Neurowissenschaftlichen Gesellschaft vorgestellt (Grzeschik et al., [2011)).

Methoden

Probanden Die vier Probanden hatten ein mittleres Alter von 29 Jahren (3 Rechtshén-
der, 2 weiblich). Sie alle haben vorher an Experiment 3 teilgenommen und hatten deutliche
ausgeprigte Bewegungsbeginn-AEPs. [hre Ergebnisse aus Experiment 3 wurden extrahiert

und fiir die Gegeniiberstellung mit den anderen Teilexperimenten nochmals ausgewertet.

Reize Das in diesem Experiment verwendete Paradigma entsprach dem in Kapitel
beschriebenen. Um einen exakten Vergleich der Experimente mit dem Experiment 1 zu
ermoglichen, wurde dieses mit exakt den selben Parametern wiederholt. Es wurde erneut
in drei Bedingungen aufgeteilt: no onset (no), baseline (b) und adaptation (a), welche
wiederum aus drei Phasen bestanden: Adaptationsphase, Stationdre Phase und Testpha-
se, (siehe Abbildung. Die Teilexperimente unterschieden sich nur durch das Auftreten
von Adaptationsreiz und Testreiz. Fiir Teilexperiment 1 (TE1) wurde genau ein Adap-
tationsreiz und ein Testreiz prisentiert, und zwar exakt die Reize aus Experiment 1.
Teilexperimente 2 und 3 (TE2, TE3) hatten entweder einen Testreiz und zehn Adapta-
tionsreize oder eine umgekehrte Anordnung, d.h. zehn verschiedene mégliche Testreize
und nur einen Adaptationsreiz. Die Ergebnisse fiir Teilexperiment 4 (TE4) wurden als
Untermenge von Experiment 3 fiir diese Auswertung herangezogen. Dort wurden jeweils
zehn Varianten der beiden Reize gemessen. Die Bedingung no onset wurde zwar in jedem

Teilexperiment mit gemessen, fliekt aber nicht in die Auswertung mit ein.

Ergebnisse

Die Grand Mean Kurven der Gruppenelektrode F'C, aller vier Kombinationen sind in
Abbildung dargestellt. Die Bedingung baseline, mit den Ausschligen cN1 zwischen
155 ms - 171 ms und c¢P2 bei 240 ms - 261 ms, wies in allen Teilexperimenten dhnliche AEPs
auf und entsprach weitgehend denen von |Krumbholz et al.| (2007)); Getzmann (2009); Getz-
mann und Lewald| (2010a); |Grzeschik et al.| (2010) beschriebenen. Der von |Grzeschik et
al.| (2010) gefundene Effekt der Bewegungsvorgeschichte zeigte sich nicht fiir alle Kom-

binationen. Eine Positivierung des adaptation-AEPs war nur in den Teilexperimenten
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nachweisbar, bei denen nur eine Variante des Testreizes prasentiert wurde (Abbildung
, obere Reihe ) und zeigte dabei nur einen signifikanten Unterschied an ¢N1, wenn
gleichzeitig ausschlieflich eine Variante des Adaptationsreizes gespielt wurde (gepaarte t-
Tests in Einzelgipfelanalyse: p < 0,037). Dies dhnelt weitgehend dem Positivierungseffekt
aus Experiment 1. Die Teilexperimente TE2 und TE3 wiesen einen eher kleinen Effekt
der Bewegungsvorgeschichte auf. Weder fiir ¢N1 noch fiir ¢cP2 konnten signifikante Unter-
schiede nachgewiesen werden. Nur fiir TE4, und damit die Untermenge aus Experiment
3, zeigte sich ein Effekt bei ¢P2 (p < 0,043), welcher durch eine Reduktion des adaptati-

on-AEPs an dieser Stelle gekennzeichnet ist.
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Abbildung 3.17: Grand Mean Kurven (n=4) der Gruppenelektrode FCg von allen vier
Teilexperimenten in Experiment 5 mit den Bedingungen baseline und adaptation. Die Si-
gnifikanz von p < 0,001 wird dabei durch eine horizontale Linie angegeben. Ausschlige, die
sich signifikant von 0 unterscheiden (p < 0,001 fir mindestens finf aufeinanderfolgende
Zeitpunkte, siehe ,Allgemeine Methodik” werden durch ,+“ angezeigt. Signifikante
Unterschiede (p < 0,05) zwischen den Bedingungen konnten nur bei TE1 und TE festge-
stellt werden. Sie sind durch ,,** gekennzeichnet.
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Diskussion

In Experiment 5 wurden die Ergebnisse aus Experiment 1 reproduziert. Des Weiteren
wurde gezeigt, dass die Anzahl der Varianten fiir Adaptor und Testreiz einen grofen Ein-
fluss auf das gemessene AEP hat. Zunéchst fillt auf, dass die Antwort wesentlich von der
Variation des Testreizes abhédngt. Fiir eine Testreizvariante ist die ¢cP2 in der Bedingung
adaptation grofer als in der Bedingung baseline (TE 1, TE 2), bei der Prisentation von
zehn Varianten ist sie kleiner (TE 3, TE 4). Aber auch die Variation des Adaptors hat
eine Auswirkung auf die Antwort auf den Testreiz, wie der Vergleich zwischen den Spalten
zeigt.

Das Bewegungsbeginn-AEP ohne Bewegungsvorgeschichte zeigte in den Teilexperimenten
mit zehn verschiedenen Testreizen (TE3, TE4) einen stéirkeren ¢cN1-Ausschlag als bei den
Teilexperimenten mit nur einer Variante des Testreizes (TE1, TE2). Im Gegensatz dazu
war die Antwort bei ¢cP2 bei den Teilexperimenten mit nur einer Testreizvariante stér-
ker ausgeprigt. Noch deutlicher zeigte sich der Einfluss von Reizvarianten an den AEP-
Antworten der Bedingung mit Bewegungsvorgeschichte. Die ¢N1 nédherte sich von TE1
bis TE4 immer mehr der ¢cN1 der Bedingung baseline an, von ca. 0 uV bis -0,75 V. Und
wahrend die ¢cP2-Antwort in den Teilexperimenten mit nur einer Testreizvariante stérker
ausgepragt war als die cP2 der Bedingung baseline, scheint sie in den beiden anderen Teil-
experimenten abgeschwicht. Die nachtrigliche Durchfiihrung einer Einzelgipfelanalyse an
der cP1-Antwort ergab, dass nur bei Teilexperiment TE1 ein signifikanter Effekt sowohl
fiir die Amplituden als auch fiir die Latenzen mit einem gepaarten t-Tests ermittelt wer-
den konnte (p < 0,024, bzw.p < 0,045). Dieser P1-N1-P2 Komplex wird zum einen durch
Aufmerksamkeit, aber zum anderen auch durch Ubung/Wiederholung beeinflusst (Martin
et al., 2007)). Des Weiteren konnten diese Effekte nicht nur durch Reiz-Neuheit ausgelost
werden, sondern auch mit einer Reizéhnlichkeit in Zusammenhang stehen (siche Experi-
ment 4 in Kapitel [3.3.2)). In Tierversuchen am priméren auditorischen Kortex der Katze
wurden Stimulus-spezifische Adaptationseffekte (SSA) gefunden, die bis zu 15 Sekunden
anhielten. Die neuronale Antwort war reduziert, wenn die Frequenz des akustischen Reizes
nahe an der bevorzugten Frequenz der Neuronen lag (Pienkowski & Eggermont, 2009).
Ahnliche Ergebnisse wurden im optischen Tectum der Eule gefunden. Die Antwort auf
einen bestimmten, zuvor mehrmals hintereinander prisentierten Reiz, war auch noch re-
duziert, wenn der Reiz nach 60 Sekunden Pause erneut prisentiert wurde (Netser, Zahar &
Gutfreund, 2011)). Dieses konnte den Einfluss der Variation des Adaptors erkléren. Fiir die
Antwort auf den Testreiz konnte es bedeuten, dass die Antwort auf den gleichen Testreiz

kleiner ausfallen sollte als fiir unterschiedliche Testreizes. Dieses ist auch in den Antworten
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mit nur einem Adaptor (linke Spalte, TE 1 und TE 3) der Fall. Bei variierendem Adaptor
findet sich eine solche Reduktion jedoch nicht, d.h. die Variation des Adaptors scheint
diese Reduktion der Antwort auf den Testreiz zu unterbinden.

Insgesamt zeigt dieses Experiment, dass es wichtig ist, bei einem Experiment die Para-
meter fiir die Reize genau anzugeben. Da die vorangegangen Experimente gezeigt haben,
dass selbst die zweimalige Wiederholung eines Adaptationsreizes in der Adaptationsphase
zu Effekten der Reizwiederholung beitragen konnen, sollte in zukiinfigen Experimenten

eine randomisierte Anordnung der Adaptationsreize verwendet werden.

3.3.4 Diskussion der Experimente 3 bis 5

Die drei Experimente haben gezeigt, dass das Bewegungsbeginn-AEP ohne unmittelba-
re Bewegungsvorgeschichte von einer frontozentralen Antwort, bestehend aus ¢N1 und
cP2, dominiert wird. Diese Antwort ist charakteristisch fiir alle baseline Antworten in den
einzelnen Experimenten. Der Haupteffekt der Bewegungsvorgeschichte war durch eine
Amplitudenreduktion an ¢cN1 und cP2 gekennzeichnet. Abhingig vom verwendeten Para-
digma fiel diese Reduktion entweder bei ¢cN1 (Experiment 4) oder bei cP2 (Experiment

3) verstéirkt aus.

Mechanismen die dem Einfluss der Bewegungsvorgeschichte auf das

Bewegungsbeginn-AEP zugrunde liegen

Die typische Signatur des Bewegungsbeginn-AEPs in diesen Experimenten, eine fronto-
zentrale ¢N1 und ¢P2, stimmt mit den Antworten aus vorangegangenen Studien iiberein
(Krumbholz et al., 2007; (Getzmann|, 2009; |Getzmann & Lewald|, 2010a)) und bekriftigt
die Reproduzierbarkeit der Antwort zu Bewegungsbeginn in allen verwendeten Paradig-
men. Diese Robustheit steht in einem starken Kontrast zu der Variabilitdt des Effektes
der Bewegungsvorgeschichte. Die Présentation einer Variante von Test- und Adaptations-
reiz [Experiment 1, |Grzeschik et al| (2010)] fithrte zu einer deutlichen Positivierung des
Bewegungsbeginn-AEPs mit Bewegungsvorgeschichte zwischen 160 und 170 ms. Im Ge-
gensatz dazu wurden in den Experimenten 3 bis 5 verschiedene subtile Effekte beobachtet,
sobald die Anzahl von Reizvarianten verdndert wurde. Des Weiteren beeinflussen Fakto-
ren wie Reizdhnlichkeit und Reizwiederholung die Verarbeitung von unterschiedlichen
Bewegungsrichtungen. Obwohl diese Einfliisse noch nicht genau untersucht worden sind,
konnten diese Effekte mit Habituationseffekten oder mit Mechanismen der Mismatch-
Negativity (MMN) in Verbindung stehen. Eine fMRT Studie (funktionelle Magnetreso-

nanztomographie) von |Mutschler et al.| (2010) zeigte, dass eine Kurzzeithabituation im
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priméren auditorischen Kortex bereits 12 Sekunden nach Présentationsbeginn eines Mu-
sikstiicks nachweisbar ist. Des Weiteren konnte eine Langzeithabituation von 43 Minuten
im Gyrus temporalis superior nachgewiesen werden, in welchem sich der sekundare au-
ditorische Kortex befindet. Dieser wird mit der Verarbeitung von komplexen Tonen in
Verbindung gebracht, die eine hohere zeitliche Struktur und ein breiteres Frequenzspek-
trum aufweisen als einfache Tone (Rauschecker & Scott, [2009). Eine weitere Rolle konnte
der Effekt von Langzeitadaptationen spielen. So wurde in einem psychoakustischen Expe-
riment zur frequenzabhéingigen Lautheitsadaptation gezeigt, dass der Testreiz noch 40s
nach Préasentation eines zweiten, um ca. 14,5dB lauteren, Reiz um bis zu 40 % leiser ein-
geschétzt wurde als vor dessen Présentation (Charron & Botte, 1988). Weitere Studien
zu diesem Thema fanden Langzeiteffekte noch nach Minuten (Baldeweg et al. |1999) oder
gar bis zu 48 Stunden (Atienza et al., 2002). Bei einem EEG-Experiment von Baldeweg et
al.| (1999) zur MMN;, bei dem die Probanden passiv zuhoren sollten, war die Antwort in
den frontozentralen Arealen sowohl fiir den devianten Reiz als auch fiir den Standardreiz
vergrofsert, nachdem eine 3-miniitige Pause zwischen zwei Messblocken eingefiigt wurde.
Atienza et al.| (2002)) fiihrten zusétzlich eine Diskriminierungsaufgabe ein und nahmen
AEPs im 12-Stunden Rhythmus (fiinf Messungen in 48 Stunden) auf. Sie zeigten, dass
sich die MMN in 36 Stunden und die P2 in 48 Stunden zunehmend vergréferten. Diese
Langzeiteffekte wurden von |[Naatanen et al. (1993) mit Aufmerksamkeit in Verbindung
gebracht, indem sie gezeigt haben, dass sich die MMN Amplitude vergréfert und deren
Latenz verkiirzt, wenn den Probanden eine Diskriminierungsaufgabe gestellt wurde. In
der Kontrollgruppe mit passiv hérenden Probanden wurde kein signifikanter Effekt nach-
gewiesen. Im Vergleich zu Baldeweg et al| (1999) und Atienza et al. (2002) wurde hier
aber keine Pause zwischen den Blocks eingefiigt. Auch wenn in den Experimenten in der
vorliegenden Arbeit keine akustische Aufmerksamkeitsaufgabe gestellt wurde, sollten die-
se Effekte fiir zukiinftige Untersuchungen in Betracht gezogen werden. Die Ergebnisse der
Experimente 3 bis 5 zeigten, dass nicht allein die bewegungsspezifische Adaptation als Er-
klarung fiir den Einfluss der Vorgeschichte auf das Bewegungsbeginn-AEP herangezogen

werden kann.

3.4 Ermittlung von Richtungsspezifitit mit einem op-

timierten Design - Experimente 6 und 7

Mit den Erkenntnissen aus den Experimenten im vorangegangenen Abschnitt konnte nun

ein Paradigma entwickelt werden, welches die untersuchten Einfliisse der Reizwiederho-
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lung beriicksichtigt. Zusétzlich wurde die Qualitiat der Daten verbessert, indem ein Schwel-
lenkriterium eingefiihrt wurde. Im Vergleich zu den Experimenten 1 bis 5 wurden zwei

wesentliche Aspekte beriicksichtigt.

e Keine unmittelbare Aufeinanderfolge von gleichen Reizvarianten in der Voradapta-
tion, Adaptationsphase und in der Prasentation der Testreize. Alle zehn Varianten
wurden in randomisierter Abfolge dargeboten.

e Fiir die Umsetzung des angewandten Ansatzes musste ein Effekt hoherer Ordnung
beriicksichtigt werden. Aus diesem Grund war ein erstklassiges Signal mit einem
ausreichenden Signal-Rausch-Verhiltnis erforderlich. Um dieses zu verbessern und
somit sicherere Aussagen iiber die Ergebnisse treffen zu kénnen, wurde ein Am-
plitudenkriterium angewandt, welches Probanden aus der weiteren Datenanalyse
ausschlieftt, wenn ihre Daten dieses Kriterium nicht erfiillten. Zu diesem Zweck
wurde bei jedem Probanden die Gipfeldifferenz von ¢N1 zu cP2 in der Bedingung
baseline ermittelt. Betrug die Differenz weniger als 1 uV, wurden die Daten dieser

Versuchsperson verworfen.

Die Ergebnisse dieser Experimente wurden im European Journal of Neuroscience publi-
ziert (Grzeschik et al. 2013a) und auf der Tagung der Neurowissenschaftlichen Gesell-
schaft vorgestellt (Grzeschik et al., 2013b).

3.4.1 Experiment 6

Mit den Ergebnissen aus den zuvor beschriebenen Experimenten, insbesondere denen
aus Experiment 5, wurde ein Paradigma fiir die Untersuchung von richtungsspezifischen
Merkmalen des AEPs optimiert. Ziel dieses Experimentes war es, den richtungsspezifischen
Effekt von Bewegungsadaptation zu ermitteln, welche entweder in die selbe Richtung
wie der Testreiz verlduft, oder in die entgegengesetzte. Dieser Effekt konnte schon in
Experiment 2 fiir die normierten Daten der ersten drei Testreize gezeigt werden und sollte

nun mit dem optimierten Design verstarkt werden.

Methoden

Probanden Insgesamt nahmen 17 Probanden an diesem Experiment teil (mittleres Al-
ter 28 Jahre, von 22 bis 37 Jahren, 11 weiblich, 16 Rechtshinder) (Auswahlverfahren wird
in Kapitel beschrieben). Die meisten dieser Probanden haben schon an den vorange-
gangenen Experimenten teilgenommen. Die Daten von fiinf Probanden mussten ausge-

schlossen werden (1 Versuchsperson: Artefakte durch Alphawellen, 4 Versuchspersonen:
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Schwellenkriterium nicht erreicht). Somit flossen die Daten von zwolf Versuchspersonen

in die Gesamtanalyse mit ein.

Reize Das Grunddesign dieses Experimentes war das selbe wie das in Abschnitt
beschriebene Paradigma (siehe auch Abbildung 2.1)). Erneut wurden die Bedingungen

e baseline (b): Testreiz von der Mitte nach links, ohne Adaptation,

e adaptation same (as): Testreiz von der Mitte nach links, mit Adaptation in die selbe
Richtung (RL) und

e adaptation opposite (ao): Testreiz von der Mitte nach links, mit Adaptation in die

entgegengesetzte Richtung (LR)

in der Abfolge ,b, as, ao, ao, as, b“, bzw. ,b, ao, as, as, ao, b“ fiir je eine Hélfte der Pro-
banden, prisentiert und gemessen. Es unterschied sich nur dadurch, dass jegliche Wie-
derholungen gleicher Reize, sowohl in der Adaptationsphase als auch in der Testphase,
ausgeschlossen wurden. Somit sollte ein Effekt durch Reizwiederholung vermieden werden,

um ausschliefslich die Richtungsspezifitit zu untersuchen.

Ergebnisse

In Abbildung ist die Topographie der drei Bedingungen dargestellt. Wie erwartet
waren die Ergebnisse durch eine frontozentrale Antwort dominiert. Die Analyse der Gip-
feldifferenzen (cN1-cP2) bestétigte, dass die Bewegungsvorgeschichte einen signifikan-
ten Einfluss auf die Antwort ausiibt (siehe Abbildung [3.19). Die durchgefiihrte Ein-
Weg-ANOVA mit Messwiederholung zeigte einen signifikanten Effekt fiir den Faktor
Bedingung (p < 0,001). Die daraufhin berechneten gepaarten t-Tests (sequentiell Bon-
ferroni korrigiert) bestétigten, dass die Gipfel von adaptation same signifikant kleiner
waren als von baseline (p<0,0004) und von adaptation opposite (p < 0,03), was fiir
einen richtungsspezifischen Effekt spricht. Des Weiteren unterschieden sich die Gipfel
von adaptation opposite signifikant von denen von baseline (p < 0,03). Zusammenfas-
send wurde eine cN1-cP2-Amplitudenabnahme fiir die Bedingung adaptation same um
45 %E8 % (Amplitude, goparionsame/ AMplitude,, g, *100=SEM) und die Bedingung ad-
aptation opposite um 18 %£7% (Amplitude, o tationopposite/ AMPlitUdey, (i *100ESEM)
gefunden. Des Weiteren war die cN1-cP2 Amplitude der Bedingung adaptation same
um 26 %+11% kleiner als die c¢cN1-cP2 Amplitude der Bedingung adaptation opposite
(Amplitude,goprationsame! AMPITUAC gaprationopposite - LOOESEM).

Die Grand Mean Kurve an der Gruppenelektrode F'C ist in Abbildung [3.20(A) dar-

gestellt. Die markanten Ausschlige ¢cN1 um 160 ms und cP2 um 250 ms waren deutlich



KAPITEL 3. EXPERIMENTELLER TEIL 75

ausgepragt, allerdings nur bei der Bedingung baseline statistisch signifikant. Der Haupt-
effekt der Bewegungsvorgeschichte zeichnete sich durch eine Verringerung der ¢N1 aus,
welche aber fiir die Bedingungen adaptation same und adaptation opposite keine statisti-

sche Signifikanz bei den laufenden t-Tests erreichte.

............. baseline
—— adaptation same
adaptation opposite

1
Amplitude —I
[UVI  O10 -

0 300 Zeit [ms]

Abbildung 3.18: Topographie der Grand Mean Kurve des Bewegungsbeginn-AFEPs fiir alle
Bedingungen (n=12) aus Frperiment 6. Bewegungsbeginn (Beginn des Testreizes) zum
Zeitpunkt 0 wird durch eine senkrechte Linie angezeigt. Signifikante Ausschlige (siehe
LYAllgemeine Methodik” p < 0,001 fiir mindestens finf aufeinanderfolgende Punkte)
werden bei baseline durch ,1% bei adaptation same durch ,, W und bei adaptation op-
posite durch ,,®“ gekennzeichnet. Die typische frontozentrale Antwort kann fir ¢N1 und
cP2 nachgewiesen werden.

Ein leichter signifikanter Trend ldsst sich nur noch fiir adaptation same an der cP2 er-

kennen. Diese Ergebnisse wurden quantitativ mit einer Einzelgipfelanalyse an ¢N1 und
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cP2 ausgewertet, und werden in Abbildung [3.20(B) dargestellt. Die durchgefiihrte Ein-
Weg-ANOVA mit Messwiederholung zeigte erneut einen signifikanten Effekt fiir den
Faktor Bedingung an der ¢N1 (p < 0,001), jedoch nicht an der ¢P2 (p < 0,259). Nach-
triaglich berechnete gepaarte t-Tests (sequentiell Bonferroni korrigiert) bestitigten, dass
die cN1-Amplituden von adaptation same signifikant kleiner waren als die von baseli-
ne (p<0,003) und von adaptation opposite (p < 0,02), was auf einen richtungsspezifi-
schen Effekt schliefsen lasst. Insgesamt wurde die c¢N1 fiir adaptation same um 66 %+12 %
(Amplitude, goptationsame/ Amplitude,, ;. *T00=SEM) und die von fiir adaptation opposi-
te um 23 %£16 % (Amplitude, JAmplitude,,pin. " 100£SEM) verringert. Das

bedeutet, dass die nicht-richtungsspezifische Adaptation die ¢N1 um 23 %+16 % verringert

daptationopposite

und die richtungsspezifische Adaptation eine zusitzliche Abschwichung um 43 %+16 %
bewirkt. Fiir die Latenzen wurden keine signifikanten Effekte ermittelt [sieche Abbildung
3.20(B)].

Abbildung 3.19: ¢N1-cP2 Amplituden
aus FExperiment 6 fir die Bedingungen
baseline, adaptation same und adap-
tation opposite (n=12, £SEM) aus
der FEinzelgipfelanalyse aller Proban-
den an der Gruppenelektrode FC,. Si-
gnifikanzschwellen sind als ,*** fir
p < 0,0004, ,,* fir p<0,03 gekenn-
zeichnet (Statistik unter Kapitel
beschrieben). ' baseline ' adasame ' adaopp

Amplitude [UV]
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Abbildung 3.20: (4) Grand Mean Kurve (n=12) der Gruppenelektrode FCy, fir alle drei
Auswertebedingungen in Ezperiment 6. Die Signifikanz von p < 0,001 wird dabei durch
eine horizontale Linie angegeben. Ausschlige, die sich signifikant von 0 unterscheiden
(p < 0,001 fiir mindestens finf aufeinanderfolgende Zeitpunkte, siehe ,,Allgemeine Metho-
dik“ werden durch ,,+“ angezeigt. (B) ¢N1 und ¢P2 Amplituden und Latenzen fir alle
Bedingungen aus der Einzelgipfelanalyse (£SEM, n = 12) fir die Gruppenelektrode FCl,.
Signifikanzschwellen sind als ,** fiir p < 0,003, ,,** fir p < 0,02 bzw. ,n.s.“ fir nicht si-
gnifikante Unterschiede, gekennzeichnet (Statistik unter Kapz'tel beschrieben).
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Diskussion

Das vorliegende Experiment demonstriert, dass das AEP des Bewegungsbeginns stark von
der Bewegungsvorgeschichte abhéngt. Zunéchst féllt eine richtungsunspezifische Reduk-
tion der Amplitude mit Adaptoren auf. Die statistische Analyse der cN1-cP2 Amplitude
verdeutlicht, dass dieser Effekt fiir die Adaptation in die selbe Richtung wie der Testreiz
stirker ausgeprigt war. Eine genaue Analyse der einzelnen Gipfel zeigte, dass insbeson-
dere die ¢cN1 von dieser Adaptation betroffen ist. Eine Adaptation in die entgegengesetzte
Richtung wie der Testreiz fiihrte zu einer geringeren Abschwichung der ¢N1 und cP2 als
bei der Adaptation in die selbe Richtung. Diese Merkmale legen nahe, dass die Antworten
von auditorischen Bewegungsdetektoren zu dem Bewegungsbeginn-AEP um 160 ms nach

Bewegungsbeginn beitragen.

Neuronale Mechanismen des Bewegungsbeginn-AEPs Die AEP Daten in die-
sem Experiment zeigen eine richtungsspezifische Reduktion der ¢cN1 um 66 %. Bei einer
richtungsunspezifischen Adaptation ist die ¢N1 um 22.5% reduziert. Somit scheint die
cN1 sowohl von echten Bewegungsdetektoren als auch von Reizdnderungen, die nicht
richtungsspezifisch sind, generiert zu werden. Letztere lassen sich mit einer ,Antwort auf
riumliche Anderungen“ (engl. spatial change response) in Verbindung bringen, welche
vermutlich auch zu einem Bewegungsbeginn-AEP beitrigt (Getzmann & Lewald) 2012).
Diese Mischung aus richtungsspezifischen und richtungsunspezifischen Einfliissen auf die
Bewegungskomponente des Bewegungsbeginn-AEPs deckt sich mit den Figenschaften, wie
sie fiir die Bewegungskomponente des Bewegungsbeginn-VEPs beobachtet wurden. Dort
wurde ein signifikanter Effekt von Adaptation, richtungsabhéngig oder richtungsunabhén-
gig, auf die N2 (ein negativer Ausschlag des Bewegungsbeginn-VEPs um 150 bis 200 ms)
gefunden. Die Amplitude wurde durch die unspezifische Adaptation um 50 % und durch
die richtungsspezifische Adaptation um weitere 15 %-28 % reduziert (Hoffmann et al., [2001;
Maurer & Bach| 2003). Magezi et al.| (2013) hingegen konnten keinen richtungsspezifischen
Effekt der Adaptation nachweisen. In deren Studie wurden aber keine Bewegungsbeginn-
AEPs nach Adaptation gemessen, sondern AEPs als Antwort auf einen stationiren Reiz
nach Adaptation (von links nach rechts oder umgekehrt). Diese Antworten haben sich
nicht signifikant voneinander unterschieden. Es wurde nur ein Unterschied zwischen bidi-
rektionaler und stationdrer Adaptation gefunden (Magezi et al., |2013). Diese Ergebnisse
legen nahe, dass die Antworten nur den Unterschied zwischen bewegten Reizen und sta-
tiondrem Reiz widerspiegeln. Sie sagen nichts dariiber aus, ob eine richtungsspezifische

Adaptation vorliegt. Diese wire nur mit Bewegungsbeginn-AEPs nachweisbar. Richtungs-
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spezifische Adaptation konnte schon durch Einzelzellableitungen am priméren visuellen
Kortex der Katze nachgewiesen werden. So konnten (Giaschi et al| (1993)) zeigen, dass die
Antwort einfacher Zellen nach Adaptation mit einem visuellen Reiz in die bevorzugte Be-
wegungsrichtung stirker reduziert war als bei einer Adaptation in eine nicht-bevorzugte

Richtung. Dies weist auf die Existenz von echten Bewegungsdetektoren hin.

3.4.2 Experiment 7

In Experiment 6 waren die Antworten auf die bewegten Adaptoren reduziert. Dabei war
die richtungsspezifische Antwort stéirker reduziert als die richtungsunspezifische. In Expe-
riment 7 wurde der Frage nachgegangen ob die richtungsspezifische Bedingung adaptation
same auch im Vergleich zu einem stationdren Adaptationsreiz deutlich adaptiert, der im
Langzeitmittel aus den gleichen Richtungen kommt wie der bewegte Adaptor. Dies wiirde
die Ergebnisse aus Experiment 6 bestéatigen und einen alternativen Weg zur Isolation von
Bewegungsdetektoren aufzeigen. Wiirde hingegen in Experiment 6 keine richtungsspezi-
fische Adaptation vorliegen, dann wiirde auch der stationdre Adaptationsreiz zu einer
Reduzierung der Antwort filhren, was auf eine unspezifische Adaptation von rdumlichen

Positionen hinweist.

Methoden

Probanden An diesem Experiment nahmen 15 gesunde Probanden im Alter von 24 bis
37 Jahren teil (mittleres Alter: 29, 14 Rechtshénder, 9 weiblich). Die Probandenauswahl ist
in Kapitel dargestellt. Zwolf von ihnen nahmen auch an dem vorherigen Experiment
teil. Die Daten von einem Probanden wurden nicht in die Analyse mit einbezogen, da
sie einen zu hohen Anteil an Alphawellen beinhalteten. Von zwei weiteren Testpersonen
konnten die Daten nicht verwendet werden, da sie dem in Abschnitt eingefiihrten
Amplitudenkriterium nicht entsprechen konnten. Somit wurden zwolf Datensétze in der

Gesamtanalyse ausgewertet.

Reize In diesem Experiment wurden drei Bedingungen gemessen:

e baseline (b): Testreiz von der Mitte nach links, ohne Adaptation,

e adaptation same (as): Testreiz von der Mitte nach links, mit Adaptation in die selbe
Richtung (RL) und

e matched noise (m): Testreiz von der Mitte nach links, mit stationdrer Adaptation
an allen Punkten von +30° bis -30°.
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Abbildung 3.21: Grunddesign fir Experiment 7. Jede Bedingung besteht aus einer Adap-
tationsphase, einer Stationdren Phase und der Testphase (farbig unterlegt) wihrend der
die AEPs gemessen wurden. In der 2-sekiindigen Adaptationsphase wird abhdngig von der
Bedingung entweder Ruhe, ein Adaptationsreiz von rechts nach links oder der gewichtete
stationdre Reiz prasentiert. Die 500 ms Testphase mit dem Bewegungsbeginn schlief§t sich
der 1-sekiindigen Stationdren Phase an. Diese Sequenz wurde zyklisch in jedem Block fiir
jede Bedingung wiederholt. Die unterste Darstellung beschreibt die Amplitudenmodulation
der Reize mit den beschriebenen Hann-Fenstern zur Vermeidung von storenden Effekten
ber der Reizgebung, insbesondere durch Reizbeginn bzw. Reizende.
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Fiir die ersten beiden Bedingungen wurden die selben Reize wie im vorherigen Experiment
verwendet. Fiir die stationdre Adaptationsbedingung wurde ein neuer Reiz generiert, der
aus einer gewichteten Summe von stationiren Reizen an allen HRTF-Punkten von +30°
bis -30° (in 1° Schritten) besteht. Dafiir wurde zuerst das quadratische Mittel unter der
Hiillkurve, welche iiber den 1000 ms Reiz gelegt wird, fiir jeden dieser HRTF-Punkte be-
rechnet. Anschliefsend wurde weifses Gaulisches Rauschen mit jedem HRTF-Punkt gefaltet
und mit seinem entsprechenden quadratischen Mittel gewichtet. Abschliefsend wurden alle
gefalteten und gewichteten Reize addiert. Der so erzeugte stationire Reiz deckt, wie der
sich bewegende Adaptationsreiz, alle rdumlichen Punkte ab und besitzt dabei die selbe
Reizenergie wie ebendieser (sieche Abbildung|3.21)). Die Messprozedur und die Auswertung
in diesem Experiment orientiert sich an der von Abschnitt

Ergebnisse

Die Topographie der Grand Mean Kurven ist in Abbildung dargestellt. Die Aus-
wertung der cN1-cP2 Amplitude ergab signifikante Ergebnisse. Die Ein-Weg ANOVA mit
Messwiederholung zeigte fiir den Faktor Bedingung einen signifikanten Effekt (p < 0,01).
Nachtriglich durchgefithrte gepaarte t-Tests (sequentiell Bonferroni korrigiert) zeigten,
dass die Gipfeldifferenzen von adaptation same signifikant kleiner waren als von matched
noise (p < 0,009) und bestitigten somit einen bewegungsspezifischen Effekt. Insgesamt

war die ¢cN1-cP2 Amplitude von adaptation same um 30 %+9 % niedriger als von matched

noise (Amplitude, g tationsame/ AMPltUde,, s epednoise  100ESEM) (vgl. Abbildung (3.22).
n.s.
n.s. *k |
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Abbildung 3.23: (4) Grand Mean Kurve (n=12) der Gruppenelektrode FCy, fir alle drei
Auswertebedingungen in Experiment 7. Die Signifikanz von p < 0,001 wird dabeir durch
eine horizontale Linie angegeben. Ausschlige, die sich signifikant von 0 unterscheiden
(p < 0,001 fiir mindestens finf aufeinanderfolgende Zeitpunkte, siehe ,,Allgemeine Metho-
dik“ werden durch ,,+“ angezeigt. (B) ¢N1 und c¢P2 Amplituden und Latenzen fir alle
Bedingungen aus der Einzelgipfelanalyse (SEM, n=12) fir die Gruppenelektrode FCl,.
Es konnten keine signifikanten Effekte ermittelt werden.
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Abbildung 3.24: Topographie der Grand Mean Kurve des Bewegungs AEPs fiir alle Bedin-
gungen (n=12) aus Experiment 7. Bewegungsbeginn (Beginn des Testreizes) zum Zeil-

punkt 0 wird durch eine senkrechte Linie angezeigt. Signifikante Ausschlige (siehe ,,Allge-
meine Methodik® p < 0,001 fiir mindestens finf aufeinanderfolgende Punkte) werden

bei baseline durch ,, 1 “ bei adaptation same durch ,, ®“ und bei matched noise durch ,, ™«
gekennzeichnet. Die typische frontozentrale Antwort kann fir ¢N1 und cP2 nachgewiesen
werden.

Fiir den Vergleich von baseline mit adaptation same, bzw. mit matched noise, wurden
keine signifikanten Effekte gefunden.

Im Gegensatz zu der cN1-cP2 Amplitude ergab die Analyse der Einzelgipfel keine signi-
fikanten Effekte. Wie bei den anderen Experimenten zeigte die Gruppenelektrode F'C
den typischen Kurvenverlauf mit den signifikanten Ausschligen ¢N1 und ¢P2 [Abbildung
3:23[(A); N1 bei 160ms und cP2 bei 240 ms| fiir die Bedingungen baseline und matched
noise. Fiir die Bedingung adaptation same war nur die cN1 signifikant. Obwohl sich ein

Unterschied zwischen den Bedingungen erkennen lésst, wurden keine signifikanten Effekte
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an c¢N1 und cP2 iiber eine Ein-Weg ANOVA mit Messwiederholung aus den Daten der
Einzelgipfelanalyse beobachtet [vgl. Abbildung [3.23[(B)]. Auch fiir die Latenzen wurden

keine signifikanten Ergebnisse ermittelt.

Diskussion

Mit diesem Experiment wurde gezeigt, dass die Adaptation mit einem Bewegungsreiz,
der in die selbe Richtung verlduft wie der Testreiz, zu einer nicht signifikanten Redukti-
on der ¢cN1 um 16 % fithrte. Weiterhin fiihrte die Adaptation mit einem stationédren Reiz
(matched noise), der im Langzeitmittel aus den gleichen Richtungen kommt wie der be-
wegte Adaptor, zu einer nicht signifikanten verstirkten Antwort um 9,75 %, die sogar das
AEP des Bewegungsbeginns ohne Bewegungsvorgeschichte (baseline) iiberragt, was auf
einen bewegungsspezifischen Effekt hindeutet. Gleichzeitig wurde dadurch nachgewiesen,
dass keine Adaptation auf rdumliche Positionen vorliegt. Der signifikante Unterschied
zwischen adaptation same und matched noise wirft die Frage auf, ob baseline als Re-
ferenzbedingung weiterhin als geeignet angesehen werden kann. Mdglicherweise reagiert
die Bewegungskomponente des Bewegungsbeginn-AEPs stirker auf einen bewegten Reiz,
wenn zuvor mit einem stationdren Reiz adaptiert wurde, als auf eine ausbleibende Bewe-
gungsvorgeschichte. Da der stationdre Adaptationsreiz gleichzeitig alle rdumlichen Orte
akustisch reizt, kann ausgeschlossen werden, dass die Antwort allein durch die rdumliche
Anderung erkliirt werden kann (,spatial change response). Des Weiteren ist hier, wie in
Experiment 4, ein Langzeiteffekt zu vermuten, der die stationire Adaptation so lange
aufrecht erhélt, dass sie die richtungsspezifische Adaptation hemmt und somit die Ant-
wort auf den Bewegungsbeginn schwicher ausfillt. Solche Langzeiteffekte konnen Minuten
(Baldeweg et al., [1999; Mutschler et al., 2010) oder Tage (Atienza et al., 2002) anhalten
und mit Aufmerksamkeit in Verbindung stehen (Nadtdnen et al. 1993). Des Weiteren
konnte eine reizspezifische Adaptation, insbesondere in Hinblick auf die Frequenzen, vor-
liegen (Pienkowski & Eggermont, 2009). Diese Ergebnisse regen weitere Experimente an,
um zum einen die bisher gefundenen Ergebnisse zu bestétigen und zum anderen, um die
tieferliegenden neuronalen Mechanismen der auditorischen Bewegungswahrnehmung beim

Menschen mit Hilfe der Bewegungsbeginn-AEPs zu analysieren.

3.4.3 Diskussion der Experimente 6 und 7

Die beiden Experimente 6 und 7 zeigen, dass das Bewegungsbeginn-AEP sowohl
bewegungs- als auch richtungsspezifisch von der Bewegungsvorgeschichte abhangt.

Letzteres zeigt sich durch eine Reduktion der Antwort an der cN1-cP2 Amplitude.
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In Experiment 6 war diese Amplitudenreduktion besonders fiir die c¢cN1 ausgeprigt,
wenn sich Testreiz und Adaptor in die selbe Richtung bewegten. War der Adaptor
entgegengesetzt gerichtet, fiel diese Reduktion schwécher aus. Ein nicht signifikanter
Trend in der Reduktion war auch an der cP2 zu beobachten. In Experiment 7 hingegen
zeigte sich eine signifikante Vergroferung der ¢cN1-cP2 Amplitude und eine nicht signifi-
kante Vergrofserung der cP2 fiir die stationdre Adaptationsbedingung. Im Vergleich zu
Experiment 1, in dem die Antwort der Adaptationsbedingung an der cP2 stark positiviert
war, ist diese Vergroferung aber nicht mit Reizwiederholung zu erkléren, weil in dem
optimierten Paradigma in Experiment 7 jegliche Wiederholung von gleichen Reizen
ausgeschlossen wurde. Vielmehr zeigen beide Experimente zusammen genommen einen
groken bewegungsspezifischen und einen schwicher ausgepriagten richtungsspezifischen
Effekt. Zunachst reduziert die Adaptation mit bewegten Reizen die neuronale Aktivitit
der Richtungsneurone. Je nach Bewegungsrichtung erfolgt zusétzlich eine richtungsspe-
zifische Adaptation, die durch eine weitere Reduktion gekennzeichnet ist, wenn Testreiz
und Adaptor die gleiche Bewegungsrichtung haben. Wird hingegen mit einem stationdren
Reiz adaptiert, findet keine Reduzierung der Aktivitat in den Neuronen statt. Zusédtzlich
muss erwahnt werden, dass neben diesen richtungsspezifischen und richtungsunspezifi-
schen Adaptationseffekten auch die Reizvorgeschichte einen bedeutenden Einfluss auf das
Bewegungsbeginn-AEP ausiibt (Charron & Botte, 1988; Baldeweg et al., 1999; Atienza
et al.l [2002; Pienkowski & KEggermont, 2009; Mutschler et al., 2010). Des Weiteren
wird die Reizvorgeschichte von kognitiven Einfliissen, Langzeitadaptation, Habituation
und der Langzeitumgebung der auditorischen Reize beeinflusst, was sich wiederum auf
das Bewegungsbeginn-AEP auswirkt. Auch das koénnen Griinde dafiir sein, dass die
Antworten der Adaptationsbedingungen von Experiment 6 und Experiment 7 leicht

voneinander abweichen.

Die Anwendung von spezifischen Adaptationsparadigmen ist eine im Allgemeinen
akzeptierte Methode, um physiologische Signale zu untersuchen und um spezifische
Generatoren in Massenantworten zu identifizieren (Grill-Spector & Malach, 2001; Huk
et al) 2001; |Larsson & Smith, 2012). Dieser Ansatz hat sich bereits bei der Analyse
der Bewegungsbeginn-VEPs etabliert. Weiterhin scheint die Anwendung dieses Ansatzes
auf das Bewegungsbeginn-AEP das Verstindnis, um dessen spezifische Komponenten in
dhnlicher Weise zu unterstiitzen. Dennoch ist zu beachten, dass mogliche Widerspriiche
durch die Kombination dieser Technik mit Bewegungsbeginn-AEPs auftreten kénnen.
Die beobachteten Adaptationseffekte konnten auch durch die lokale Adaptation, her-

vorgerufen durch den Beginn des Reizes an einer spezifischen Reizlokalisation, erklért
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werden (Getzmann| 2011). Diese rdumliche Adaptation konnte ein Gegenstiick zu der
echten Bewegungsadaptation darstellen. Es wurden zwei Mafsnahmen ergriffen, um solche
Einfliisse durch lokale Adaptation zu minimieren. Als Erstes wurden die Referenzbe-
dingungen (adaptation opposite und matched noise) ausgewihlt, um den Effekt durch
ungleiche lokale Adaptation auf die zu vergleichenden Antworten zu reduzieren. Das
bedeutet, dass lokale Adaptationseffekte ausgegelichen wurden: (a) fiir Reize, welche in
entgegengesetzter Richtung verlaufen und trotzdem die gleichen Orte reizen (Experiment
6) und (b) fiir Rauschen, welches speziell angepasst wurde, um eine ungleiche lokale
Stimulation zu vermeiden (Experiment 7). Als Zweites wurde der Adaptationsreiz
so gestaltet, dass schnelle Antworten auf den Reizbeginn reduziert, und somit lokale
Adaptationseffekte links oder rechts der Mitte minimiert wurden (siehe Kapitel .
Hinsichtlich der Durchfiihrbarkeit des angewandten Ansatzes muss erwidhnt werden,
dass die beiden Experimente 6 und 7 einen Effekt hdherer Ordnung untersucht haben.
Aus diesem Grund wurde fiir das Paradigma ein Signal vorausgesetzt, welches ein
ausreichendes Signal-Rausch-Verhéltnis aufweist. Dieses wurde erreicht, indem Versuchs-
personen aus der weiteren Analyse ausgeschlossen wurden, deren cN1-cP2 Amplitude
die Schwelle von 1V nicht erreichte. Eine weitere Moglichkeit, die AEP Amplitude zu
vergrofern, und damit das Signal-Rausch-Verhiltnis zu verbessern, wire die Anwendung
eines Freifeldaufbaus anstatt der virtuellen auditorischen Bewegung, da damit grofere
Bewegungsbeginn-AEPs erzielt werden konnen (Getzmann & Lewald, 2010a). Das
zeigt, dass zukiinftige Paradigmen von der Kombination aus Bewegungsadaptation und
Freifeldstimulation profitieren konnen, um die neuronalen Hintergriinde der auditorischen
Bewegungswahrnehmung des Menschen zu entschliisseln.

Die Ergebnisse aus Experiment 6 und 7 legen nahe, dass echte auditorische Bewe-
gungsdetektion durch die cN1 des Bewegungsbeginn-AEPs gekennzeichnet ist. Dies
motiviert weitere Studien, nicht nur, um diesen wesentlichen Einblick zu bekraftigen,
sondern auch, um Bewegungsbeginn-AEPs fiir die detaillierte Analyse der neuronalen
Grundlagen der auditorischen Bewegungswahrnehmung des Menschen heranzuziehen.
Obwohl der auditorische und der visuelle Bewegungsbeginn zwei verschiedene evozierte
Potentiale (EPs) mit unterschiedlicher kortikaler Ausbreitung hervorrufen, sind die
Eigenschaften dieser EPs bemerkenswert dhnlich in beiden sensorischen Modalitéten. Das
weist auf dhnliche Prinzipien der neuronalen Prozesse hin, welche der auditorischen und
visuellen Bewegungsdetektion zugrunde liegen. Bis zu welchem Ausmafs diese Prinzipien

miteinander vergleichbar sind, muss noch in weiteren Studien untersucht werden.
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3.5 Psychoakustik: Experiment 1

Die Entwicklung der einzelnen EEG-Experimente von Experiment 1 hin zu Experiment
7, insbesondere aber das Experiment 5 (Kapitel [3.3.3), hat gezeigt, dass vermutlich Ge-
wohnungseffekte bei der Reizdarbietung eine Rolle fiir den Einfluss der Vorgeschichte auf
das Bewegungsheginn-AEP spielen. Obwohl die Versuchspersonen auf Nachfrage nicht
einschétzen konnten, ob in den Experimenten gleiche Reize oder verschiedene Reize, d.h.
Varianten von weifem Gaufsschem Rauschen, priasentiert wurden, wurden unterschiedliche
Effekte auf die EEG-Antworten beobachtet (vgl. Kapitel . Um zu untersuchen, ob
es sich dabei méglicherweise um unbewusste Lerneffekte handelt, wurde ein Psychoakus-
tikexperiment durchgefiihrt, bei dem die Versuchspersonen angeben mussten, ob sich die

zweil prisentierten Reize voneinander unterschieden haben oder nicht.

3.5.1 Methoden
Probanden

An diesem Experiment nahmen fiinf gesunde Probanden im Alter von 21 bis 33 Jahren
teil (mittleres Alter: 27, 5 Rechtshénder, 4 weiblich). Die Probandenauswahl ist in Kapitel

dargestellt.

Reize

Die genaue Beschreibung des Paradigmas ist in Kapitel angegeben. Als Reize wurden
fiinf einsekiindige Adaptationsvarianten aus den zuvor beschriebenen EEG-Experimenten
verwendet. Sie wurden ausgewéhlt, weil in Experiment 5 (Abschnitt [3.3.3) TE2) die Ver-
wendung von zehn Varianten der Adaptationsreize, im Gegensatz zu der Verwendung von
zehn Testreizen, einen signifikanten Effekt im Vergleich zu der Verwendung von nur ei-
ner Variante bei den laufenden t-Tests gezeigt hat. Sie wurden zufillig zu gleichen und
ungleichen Paaren kombiniert und in insgesamt acht Durchlaufen mit je 110 Paarungen
prasentiert, so dass pro Durchlauf je 55 gleiche und ungleiche Paare dargeboten wurden.
Diese Information wurde allen Versuchspersonen zu Beginn der Untersuchung mitgeteilt.
Die Probanden sollten nach jeder Darbietung durch Mausklick angeben, ob sich beide
Reize unterschieden haben oder ob sie genau gleich waren. Die Antwortzeit war nicht
limitiert (siehe auch Abbildung in Kapitel »Allgemeine Methodik®).
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3.5.2 Ergebnisse

Von allen Probanden wurde pro Durchlauf der Sensitivitidtsindex d’ geméf der Signalent-
deckungstheorie berechnet. Abbildung [3.25 zeigt die Mittelwerte und Standardfehler aller
d’ fiir alle Durchldufe. Die Ein-Weg-ANOVA mit Messwiederholung zeigte keine signifikan-
ten Unterschiede zwischen den einzelnen Durchldufen (Faktor Durchlauf, p=0,194), was
durch den zusétzlich durchgefiihrten gepaarten t-Test zwischen den Ergebnissen des ersten
und des achten Durchlaufs bestétigt wurde (p<0,093). Dennoch deuteten die einzelnen
Ergebnisse der Probanden eine verbesserte Diskriminierbarbeit nach jedem zuséatzlichen
Durchlauf an (siehe Tabelle [3.4)). Dieser Trend wurde mit der Berechnung einer linearen
Regression der Mittelwerte bestétigt (R*=0,936; p<0,001). Wird ein Schwellenwert von
d’=1 |prozentualer Anteil von richtigen Antworten 76 %, (Hartmann| 2005, S. 544-545)]
als Mafs fiir eine gute Diskriminierbarkeit angenommen, lassen sich die Probanden in zwei
Gruppen einteilen: Gruppe 1 (n=2, d’>1), denen es moglich war, die Reize am Ende
des Experimentes voneinander zu unterscheiden, und Gruppe 2 (n=3, d’<1), die diese

Unterscheidung nicht treffen konnten.

1,27

Abbildung 3.25: Mittelwerte
(£SEM, n=¥5) wund lineare 08 -
Regression wvon d’  fir alle b
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rechnung der Ein-Weg-ANOVA 02 1
mit Messwiederholung fiir die

Einzeldaten zeigte keine signi- 01
fikanten Unterschiede zwischen ; é ; ) L A ; 3
den einzelnen Durchldufen. Durchlauf

3.5.3 Diskussion

Die Ergebnisse aus diesem Experiment weisen einen Trend (lineare Regression, p<<0,001)
in Bezug der Diskriminierbarkeit von Reizen, bestehend aus weifem Gaufschem Rau-
schen, auf. Im Einzelnen, d.h mit einem gepaarter t-Test zwischen Durchlauf 1 und 8
wurde dieses Ergebnis nicht bestétigt. Das kann zum einen an der niedrigen Probandenan-

zahl (n=5) liegen. Zum anderen stellt sich die Frage, ob eine Verstirkung des Lerneffektes
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moglicherweise durch die Darbietung von Riickmeldungen nach jeder gegebenen Antwort
erreicht werden kann. Obwohl eine Riickmeldung fiir das perzeptuelle Lernen nicht un-
bedingt notwendig ist (Ball & Sekuler, [1987; |[Fahle & Edelman, |1993)), wurden in einigen
Studien unterschiedliche Effekte von Riickmeldung fiir das Lernen beobachtet. Beispiels-
weise zeigten Shiu und Pashler| (1992) in visuellen Diskriminierungs-Experimenten, dass
ein Lerneffekt einsetzt, egal ob eine Riickmeldung gezeigt wird oder nicht. Im Gegensatz
dazu konnten Heinrich et al.| (2011)) in einem visuellen Experiment zu perzeptuellem Ler-
nen zeigen, dass der Lerneffekt in der Probandengruppe mit Riickmeldung von der ersten

bis zur letzten Sitzung doppelt so grofs war wie in der Gruppe ohne Riickmeldung.

Durchlauf
Probanden 1 2 3 4 5 6 7 8
VP1 0,19 | 0,75 | -0,23 | 0,27 | 0,09 | 0,65 | 0,95 | 2,21
VP2 -0,18 | -0,05 | 0,46 | 1,00 | 1,21 | 1,21 | 1,16 | 1,07
VP3 -0,06 | 0,51 | 0,23 | 0,00 | -0,05 | 0,51 | 0,26 | 0,27
VP4 -0,10 | -0,34 | 0,24 | 0,52 | 0,10 | 0,15 | 0,53 | 0,26
VP5 -0,13 1 0,23 | 0,00 | -0,17 | 0,63 | -0,32 | -0,06 | -0,07

Tabelle 3.4: Sensitivitditsindex d’ fiir alle Probanden (VP) und Durchliufe in Psychoakus-
tikexperiment 1, absteigend sortiert nach den Ergebnissen von Durchlauf 8. Die Probanden
VP1 und VP2 zeigten eine deutliche Leistungssteigerung im Verlauf des Experimentes. Die
Ergebnisse der anderen drei Probanden weisen darauf hin, dass sie nicht lernten, die Tone
zu unterscheiden.

3.6 Psychoakustik: Experiment 2 - mit visueller Riick-

meldung

In dem ersten Psychoakustikexperiment wurde ein Trend beobachtet, dass die Proban-
den weikes Gaufssches Rauschen voneinander unterscheiden konnten, auch wenn sie nach
eigenen Angaben keine eindeutigen Unterschiede feststellen. Mit dem zweiten Psychoakus-
tikexperiment sollte untersucht werden, ob die Anzeige einer Riickmeldung nach jeder ge-
gebenen Antwort zu einem deutlichen Lerneffekt bei den Versuchspersonen fiihrt (Heinrich
et al., 2011)).
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3.6.1 Methoden

Probanden

An diesem Experiment nahmen zehn gesunde Probanden im Alter von 26 bis 38 Jahren
teil (mittleres Alter: 29,5, 9 Rechtshinder, 6 weiblich). Die Probandenauswahl ist in Ka-
pitel 2.1 dargestellt. Drei der Probanden hatten auch am ersten Psychoakustikexperiment

teilgenommen.

Reize

Die genaue Beschreibung des Versuchs ist in Kapitel angegeben. Das Paradigma aus
dem ersten Psychoakustikexperiment (vgl. Kapitel wurde dahingehend abgewandelt,
dass den Probanden in Durchlauf 2 bis 7 nach jeder Antwort eine visuelle Riickmeldung ge-
geben wurde, ob ihre Entscheidung korrekt war oder nicht. Ein griines, lachelndes Gesicht
zeigte eine richtige Antwort an, ein rotes, trauriges Gesicht hingegen eine falsche Antwort
(sieche Abbildung . Die akustischen Reize waren die selben wie in Psychoakustikex-

periment 1.

Abbildung 3.26: Visuelle Riickmeldung fir das zweite Psychoakustikexperiment in den
Durchldufen 2 bis 7. Das linke Gesicht steht fiir eine richtige Antwort, das rechte fiir eine
falsche Antwort.

3.6.2 Ergebnisse

Von allen Probanden wurde pro Durchlauf der Sensitivitdtsindex d’ berechnet. Abbil-
dung zeigt die Mittelwerte und Standardfehler aller d’ fiir alle Durchldufe. Mit einer
Ein-Weg-ANOVA mit Messwiederholung wurden signifikante Unterschiede zwischen den
einzelnen Durchlaufen nachgewiesen (Faktor Durchlauf, p <0,001). Um zu untersuchen,

ob sich ein Lerneffekt eingestellt hat, wurde ein gepaarter t-Test zwischen den Daten des



KAPITEL 3. EXPERIMENTELLER TEIL 91

ersten und des achten Durchlaufs berechnet. Es zeigte sich, dass eine signifikante Ver-
besserung der Diskriminierbarkeit erreicht wurde (p<0,003). Die Berechnung der linearen
Regression der Mittelwerte bestitigte dieses Ergebnis (R*=0,746; p=0,006). Die einzel-
nen Ergebnisse aller Probanden sind in Tabelle [3.5] aufgelistet. Dabei zeichnen sich erneut
zwei Gruppen ab. Gruppe 1 (n=3, d’>1) konnte die Reize am Ende des Experimentes gut
voneinander unterscheiden. Gruppe 2 (n=7, d’<1) hingegen hatte im letzten Durchlauf
den gesetzten Schwellenwert von d’=1 (Hartmann, 2005) nicht erreicht und hatte somit

Schwierigkeiten bei der Unterscheidung der Reize.

1.2 7 Kk
| | Abbildung 3.27:  Mittelwerte
" (FSEM, n=10) wund lineare
ool . Regression wvon d’  fiir alle
’ acht Einzeldurchldufe im zwei-
‘ ten  Psychoakustikerperiment.

0,6 -
d "/ Die lineare Regression war
0.4 signifikant  (p<0,006).  Der
durchgefiihrte gepaarte t-Test
0.2 | zwischen  Durchlauf 1 und 8
(jeweils  ohne  Rickmeldung)
0 wies einen signifikanten  Un-
1‘ : : " p . : . tir;ifhzed auf (angezeigt durch
Durchlauf »* p<0,003).

3.6.3 Diskussion

Dieses Experiment veranschaulicht, dass es moglich ist, Testreize von weiffem Gaufsschem
Rauschen voneinander zu unterscheiden, wenn diese haufig genug wiederholt werden. Die
Darbietung einer Riickmeldung scheint den Lerneffekt noch zu verstirken, da in diesem
Experiment eine signifikante Verbesserung zwischen dem ersten und dem achten Durch-
lauf nachgewiesen werden konnte. In dem Psychoakustikexperiment 1 ohne Riickmeldung
hingegen wurde kein signifikanter Unterschied zwischen diesen Durchldufen gefunden. Er-
neut zeigte die Befragung der Versuchspersonen, dass die meisten Teilnehmer wihrend
des gesamten Experimentes beziiglich ihrer Leistung unsicher waren (vier hatten eine fes-
te Strategie fiir die Losung des Problems, sechs haben ,nach Gefiihl“ geantwortet). Die
detaillierten Daten legen zusétzlich nahe, dass sich die Versuchspersonen entsprechend
ihrer Fahigkeit, die Reize zu unterscheiden, in zwei Gruppen einteilen lassen. Psychoakus-

tische Studien haben gezeigt, dass die Diskriminierbarkeit erhoht werden kann, wenn die
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Versuchspersonen aufgefordert werden, sich besonders auf das Ende oder den Anfang ei-
nes Reizes zu konzentrieren (Goossens et al., 2008), bzw. sich der Unterschied zwischen
beiden Reizen am Ende eines der zu vergleichenden Reize befunden hat (Coble & Robin-
son), 1992). Moglicherweise hat die Gruppe, welche die Reize in dem hier beschriebenen
Experiment unterscheiden konnte, selbststindig eine dhnliche Strategie verfolgt. Diese
Ergebnisse belegen, dass unterschiedliche Reizvarianten prinzipiell diskriminierbar sind.
Vergleicht man nun diese Ergebnisse mit den Beobachtungen aus dem Experiment 5 (Ka-
pitel , konnte sich diese Diskriminierbarkeit in den Amplituden der EEG-Antworten
widerspiegeln. Zusammenfassend kann davon ausgegangen werden, dass unterschiedliche
Reizvarianten (weikes Gaufbsches Rauschen) prinzipiell unterscheidbar sind, auch wenn
sich die Versuchspersonen dessen nicht bewusst sein miissen. Die starken beobachteten
Reizvarianten-abhéngigen Effekte im EEG sind somit plausibel. Sie treten moglicherweise

auch auf, wenn sich die Versuchspersonen der verschiedenen Reizvarianten nicht bewusst

sind.
Durchlauf

Probanden 1 2 3 4 5 6 7 8

VP1 2,05 | 1,89 | 1,95 | 2,51 | 3,20 | 2,39 | 2,51 | 2,21
VP2 0,63 | 1,16 | 1,31 | 1,16 | 1,63 | 1,51 | 1,70 | 1,66
VP6 0,41 | 0,23 | 0,27 | 0,65 | 0,85 | 0,80 | 1,38 | 1,28
VP71 0,23 | 0,33 | 0,47 | 0,43 | 0,72 | 0,49 | 1,00 | 0,89
VP8 -0,23 | 0,42 | 0,23 | 0,05 | 0,77 | 0,37 | 1,01 | 0,51
VP9 0,17 | 0,10 | 0,41 | -0,27 | 0,32 | 0,05 | 0,21 | 0,51
VP10 -0,28 | 0,14 | 0,09 | -0,09 | 0,00 | -0,14 | -0,15 | 0,42
VP11 0,05 | 0,00 | -0,05| 0,41 | 0,47 | 0,44 | 0,42 | 0,18
VP5 0,14 | 0,47 | -0,05| 0,33 | 0,37 | -0,09 | 0,05 | 0,05
VP12 -0,27 | -0,27 | -0,27 | -0,27 | 0,00 | 0,00 | 0,27 | 0,00

Tabelle 3.5: Sensitivitdtsindex d’ fiir alle Probanden (VP) und Durchliufe in Psychoakus-
tikexperiment 2, absteigend sortiert nach den Ergebnissen von Durchlauf 8. Die Probanden
VP1, VP2 und VP6 zeigten eine deutliche Leistungssteigerung im Verlauf des Erperimen-
tes. Die Probanden VP7 und VP8 hatten ihr bestes Ergebnis im 7. Durchlauf. Die Ergeb-
nisse der anderen finf Probanden weisen darauf hin, dass sie nicht lernten, die Téne zu
unterscheiden.
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Kapitel 4
Allgemeine Diskussion

Bewegungswahrnehmung, sowohl visuell als auch auditorisch, ist eine bedeutende senso-
rische Féahigkeit des Menschen, um seine Umgebung wahrzunehmen und sich in ihr zu
bewegen. Im Gegensatz zu der auditorischen Sensorik sind die kortikalen Mechanismen
der Bewegungswahrnehmung von Objekten in der visuellen Modalitit weitgehend un-
tersucht worden. Um die Mechanismen der Bewegungsverarbeitung zu untersuchen, ist es
von Bedeutung, Signale von Bewegungsdetektoren zu identifizieren und isoliert zu charak-
terisieren. Diese Bewegungsdetektoren zeichnen sich durch eine Richtungsspezifitdt aus.
Eine Methode die Detektoren zu isolieren ist die Messung ereigniskorrelierter Potentiale
(EKP) unter Anwendung von Adaptationsparadigmen. In der vorliegenden Arbeit wur-
den mehrere EEG-Experimente durchgefiihrt, um die Richtungsspezifitit und damit die
neuronalen Mechanismen der auditorischen Bewegungswahrnehmung des Menschen zu
betrachten. Dafiir wurde ein Paradigma entwickelt, mit dem richtungsspezifische Effekte
untersucht werden konnten. Die verwendete Nomenklatur bestimmter Fachbegriffe ist in
der Tabelle aufgelistet.

4.1 Die Ergebnisse in der Diskussion

Die typische Signatur des Bewegungsbeginn-AEPs in diesen Experimenten, eine fronto-
zentrale cN1 und cP2, stimmt mit den Antworten aus vorangegangenen Studien iiberein
(Krumbholz et al., 2007; (Getzmann, 2009; (Getzmann & Lewald, 2010a)). In diesem Ab-
schnitt wird zunichst auf die Amplitudendifferenz ¢cN1-cP2 eingegangen. Fiir eine de-
tailierte Interpretation der Daten wird dann auf die Komponenten c¢N1 und cP2 der
AEP-Amplituden und deren Bedeutung fiir die Untersuchung der Bewegungswahrneh-

mung eingegangen. Des Weiteren werden zusétzliche Faktoren beschrieben, die auf diese
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Komponenten einen Einfluss ausiiben kénnen.

4.1.1 Der AEP-Komplex cN1-cP2

In dieser Arbeit wurden mit Hilfe eines Adaptationsparadigmas richtungsspezifische Effek-
te gefunden, welche durch eine signifikante Reduktion der cN1-cP2-Amplitude fiir die Be-
dingung adaptation same gekennzeichnet sind (Experimente 2, 3 und 6). In der Studie von
Magezi et al|(2013) zum auditorischen Bewegungsnacheffekt hingegen wurden keine rich-
tungsspezifischen Effekte auf Bewegungsadaptation nachgewiesen. In deren Studie wurden
aber keine Bewegungsbeginn-AEPs nach Adaptation gemessen, sondern AEPs als Ant-
wort auf einen stationdren Reiz nach Adaptation (von links nach rechts oder umgekehrt).
Diese Antworten haben sich nicht signifikant voneinander unterschieden. Es wurde nur
ein Unterschied zwischen bidirektionaler und stationédrer Adaptation gefunden (Magezi et
al. [2013). Deren Ergebnisse legen nahe, dass die Antworten nur den Unterschied zwischen
bewegten Reizen und stationdrem Reiz widerspiegeln. Sie sagen nichts dariiber aus, ob
eine richtungsspezifische Adaptation vorliegt. Diese wére nur mit Bewegungsbeginn-AEPs
nachweisbar. In der vorliegenden Arbeit wurde des Weiteren ein richtungsunspezifischer
Effekt fiir die Bedingung adaptation opposite gefunden, der nicht so stark reduziert war
wie der richtungsspezifische Effekt. Er zeigte sich in Experiment 6. In Experiment 2 zeich-
nete sich ein Trend bei der Reduktion der Amplituden in der richtungsunspezifischen Be-
dingung ab. Diese Ergebnisse deuten auf den Beitrag von Bewegungsdetektoren auf das
Bewegungs-AEP hin. Im Gegensatz dazu wurden weitere Effekte gefunden, die nicht mit
Richtungsspezifitit in Verbindung gebracht werden kénnen. Diese Effekte sind durch eine
starke Reduktion der Antwort auf die richtungsunspezifische Bedingung gekennzeichnet
[Experiment 3 (signifikant), Experiment 4 (nicht signifikant)]. Vielmehr kénnten hier Ef-
fekte der Reizdhnlichkeit eine Rolle spielen. Ein weiterer Effekt wurde in Experiment 7
gefunden. Dort war die Antwort auf die stationdre Adaptationsbedingung matched noi-
se signifikant stirker als die Antwort auf die richtungsspezifische Bedingung adaptation
same, was auf einen bewegungsspezifischen Effekt hindeutet. Das Ausbleiben der Effekte
in Experiment 1 ist auf eine generelle Positivierung der Antworten zuriickzufiihren, die
keinen Einfluss auf die Amplitudendifferenz ausiibte. Um einen genaueren Einblick in die
einzelnen Mechanismen zu erhalten, werden die einzelnen Komponenten cN1 und ¢P2 im

Folgenden detailiert beschrieben.
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4.1.2 Die cN1 Komponente des Bewegungsbeginn-AEPs

Die AEP Daten der Experimente zur Richtungsspezifitit zeigten eine leichte richtungs-
unspezifische und eine signifikant stirkere richtungsspezifische Reduktion der ¢cN1 (Expe-
rimente 2 und 6). Des Weiteren deuten die hier priasentierten Ergebnisse darauf hin, dass
die cN1 sowohl mit echten Bewegungsdetektoren als auch mit Reizdnderungen in Verbin-
dung gebracht werden kann. Diese Reizdnderungen kénnen durch eine rdumliche Verdnde-
rung in den auditorischen Reizen verursacht werden und Generatoren ansprechen, welche
auf diese Anderungen spezialisiert- und méglicherweise am Bewegungsbeginn-AEP betei-
ligt sind (Getzmann & Lewald} 2012). Diese Kombination aus richtungsspezifischen und
richtungsunspezifischen Einfliissen auf die Bewegungskomponente des Bewegungsbeginn-
AEPs deckt sich mit Untersuchungen des Bewegungsbeginn-VEPs. Auch dort wurden
Adaptationseffekte, abhingig und unabhéngig von der Bewegungsrichtung, an der N2,
einer VEP-Negativitdt um 150 bis 200 ms nach dem Bewegungsbeginn gefunden, welche
durch eine starke richtungsabhingige Reduktion gekennzeichnet war (Hoffmann et al.)
2001; Maurer & Bach, 2003). In den Experimenten mit Reizéhnlichkeit gab es diesen
Effekt nicht (Experimente 3 und 4). Dies ldsst vermuten, dass ein zusétzlicher Einfluss
von Habituation und Langzeitadaptation zu der Antwort beigetragen hat. Mit der Pro-
vokation einer Reizdhnlichkeit, durch die Wahl von nur zwei Varianten von Testreiz und
Adaptor, wurde eine signifikante richtungsunspezifische Reduktion der Antwort auf die
Bedingung adaptation opposite hervorgerufen (Experiment 4). Andere starke Effekte der
Reizwiederholung wurden in den Experimenten beobachtet, in denen nur eine Variante
von Testreiz und Adaptor prasentiert wurden |[Experimente 1 und 5 (TE 1 und TE 2)]. Hier
gab es eine deutliche Positivierung der ¢N1 in der Adaptationsbedingung. Diese Ergeb-
nisse lassen vermuten, dass es sich dabei um einen reizspezifischen Effekt handeln kénnte
(Anderson et al., 2009; Pienkowski & Eggermont, 2009; Malmierca et al., 2009; Netser et
al. [2011). Die Présentation einer stationiren Adaptationsbedingung matched noise zeigte
keine signifikanten Effekte (Experiment 7), aber eine tendenzielle Reduktion der Antwort
auf die richtungsspezifische Bedingung. Damit wurde gezeigt, dass keine Adaptation der
Lokalisation der Reize vorliegt. Dass die richtungsspezifische Antwort im Vergleich zu den
Experimenten 2 und 6 nicht signifikant war, ist moglicherweise auf die Reizvorgeschichte
zuriickzufiihren, welche einen bedeutenden Einfluss auf das Bewegungsbeginn-AEP aus-
ibt (Charron & Bottel [1988; [Baldeweg et al., [1999; Atienza et al.l 2002; Pienkowski &
Eggermont|, 2009; Mutschler et al., 2010).
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4.1.3 Die cP2 Komponente des Bewegungsbeginn-AEPs

In den Experimenten zur Untersuchung der Reizdhnlichkeit wurde eine Reduktion auf
die richtungsspezifische Bedingung adaptation same gezeigt (|[Experiment 3 und Experi-
ment 5 (TE 4 mit je zehn Varianten Testreiz und Adaptationsreiz)|. Des Weiteren wurde
eine sehr starke Reduktion der cP2 in der Bedingung adaptation opposite nachgewiesen
(Experiment3), welche sich nicht mit der Beteiligung von Bewegungsdetektoren an die-
ser Antwort erkliren ldsst. Vielmehr ist ein reizspezifischer Effekt denkbar. Hier wurden
zwar zehn Varianten von Testreizen und Adaptationsreizen verwendet, allerdings erfolgte
in der 2-sekiindigen Adaptationsphase eine zweimalige Aneinanderreihung des Adaptati-
onsreizes. Somit ist es moglich, dass eine reizspezifische Adaptation hervorgerufen wurde
(Anderson et al., 2009; Pienkowski & Eggermont, 2009; Malmierca et al., 2009; Netser et
al., 2011)). In den Experimenten mit hoher Reizdhnlichkeit, in denen nur eine Variante des
Testreizes préasentiert wurde, war die gesamte Antwort auf die richtungsspezifische Bedin-
gung adaptation same positiviert (Experiment 1 signifikant; TE1 und TE 2 in Experiment
5 nicht signifikant). Das deutet darauf hin, dass die Antwort durch Gewdhnungseffekte
beeinflusst werden kann (Lijffijt et al.l 2009). In den Experimenten mit einem optimier-
ten Design hingegen, traten keine signifikanten Effekte an der ¢P2 auf (Experimente 6
und 7). Interessanterweise entspricht das den Beobachtungen in der visuellen Modalitét.
Denn dort wurde an Bewegungsbeginn-VEPs demonstriert, dass die spite Komponente,
namlich die P2, keine richtungsspezifischen Effekte der Bewegungsadaptation gezeigt hat
(Hoffmann et al., [2001)).

4.1.4 Weitere Einflussfaktoren auf das Bewegungsbeginn-AEP

Insgesamt spielen neben den richtungsspezifischen und richtungsunspezifischen Adaptati-
onseffekten weitere Einfliisse fiir das Bewegungsbeginn-AEP eine Rolle. Solche zusétzli-
chen Faktoren, wie Langzeitadaptation, Gewohnung und die Langzeitumgebung der au-
ditorischen Stimulation sind bekannte md&gliche Modifikatoren, die mit den beobachteten
Effekten in Zusammenhang stehen konnen (Charron & Botte, [1988; |Baldeweg et al., |(1999;
Atienza et all 2002; [Pienkowski & Eggermont, [2009; Mutschler et al., 2010). Sie werden

in den nichsten Abschnitten im Detail diskutiert.

Spezifische Reizeigenschaften

In allen Experimenten dieser Arbeit wurde weiles Gaufisches Rauschen verwendet, wel-

ches durch eine Anreihung von Zufallszahlen generiert wird. Einem naiven Horer wird es
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schwer fallen, zwei Reize dieser Art voneinander unterscheiden zu kénnen, wenn er sie zum
ersten Mal hort. Wird der Reiz aber mehrmals hintereinander préasentiert, kénnen geiibte
Horer Merkmale detektieren, die diesen Reiz von einem anderen Reiz unterscheiden. Dies
wird auch durch vorangegangene Studien bestétigt, die gezeigt haben, dass es moglich
ist, Reize aus weikem Gaukschem Rauschen voneinander zu unterscheiden (Coble & Ro-
binsonl, |1992; (Goossens et al., [2008). Auch in den psychoakustischen Experimenten dieser
Arbeit wurde gezeigt, dass zumindest ein Teil der Versuchspersonen Strategien entwickel-
te, um eine Unterscheidung der Reize durchfiihren zu kénnen (siehe Kapitel und .
Im Umkehrschluss bedeutet es aber auch, dass ein Horer, bewusst oder unbewusst, einen
bestimmten Reiz identifizieren kann. Dies ist die Voraussetzung, dass Gewohnungseffekte,
Habituation, an die jeweiligen Reizversionen auftreten konnen. Der Begriff Habituation
bezeichnet in Verhaltensexperimenten eine Verminderung der Reaktion auf einen Reiz,
wenn dieser nur oft genug wiederholt wird (Thorpe, [1944)), ohne aber mit einer Antwor-
termiidung einherzugehen (Thompson & Spencer, 1966). Sie wird als eine grundlegende
Form des Lernens auf kortikaler Ebene angesehen, welche in allen Tieren und Sinnes-
modalititen vorliegt (Thompson, 2009). Inwieweit die in Experiment 5 (Kapitel
gefundenen unterschiedlichen Effekte durch die Verwendung von einer Variante oder zehn
Varianten von Test- und Adaptationsreizen mit Habituation in Verbindung stehen, muss

in zukiinftigen Experimenten ndher untersucht werden.

Langzeitadaptation

Um bedingungsiibergreifende Adaptationseffekte zu vermeiden, wurden in den Experimen-
ten dieser Arbeit zwischen den Bedingungen Pausen von mindestens 5 Minuten eingefiigt.
Des Weiteren wurde die Reihenfolge der Bedingungen variiert, um kontextbedingte Ein-
fliilsse zu vermeiden, d.h. dass einer Gruppe im Experiment die Reihenfolge ,b, as, ao,
a0, as, b préisentiert wurde, und der zweiten Gruppe die Reihenfolge ,b, ao, as, as, ao,
b“. Dennoch ist es nicht auszuschliefen, dass Effekte einer Langzeitumgebung Einfluss
auf die AEP-Antworten hatten. Elektrophysiologische Experimente am optischen Tectum
der Eule haben eine SSA (engl. stimulus-specific adaptation, reizspezifische Adaptation)
noch nach 60 Sekunden nachweisen kénnen (Netser et al., 2011)). Im priméren auditori-
schen Kortex der Katze konnte der gleiche Effekt fiir 15 Sekunden nachgewiesen werden
(Pienkowski & Eggermont, 2009)). Studien am Menschen zu diesem Thema fanden Lang-
zeiteffekte noch nach Minuten (Baldeweg et al., [1999)) oder gar bis zu 48 Stunden (Atienza
et al.l 2002). In einem psychoakustischen Experiment zur frequenzabhéngigen Lautheits-

adaptation wurde gezeigt, dass der Testreiz noch 40 s nach Prisentation eines zweiten, um
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ca. 14,5dB lauteren, Reiz um bis zu 40 % leiser eingeschétzt wurde als vor dessen Présen-
tation (Charron & Botte, [1988)). Die fMRT Studie von [Mutschler et al.| (2010) zeigte, dass
eine Kurzzeithabituation im priméren auditorischen Kortex bereits 12 Sekunden nach Pra-
sentationsbeginn eines Musikstiicks nachweisbar ist. Des Weiteren wurde in dieser Studie
eine Langzeithabituation von 43 Minuten im Gyrus temporalis superior nachgewiesen, in
welchem sich der sekundéare auditorische Kortex befindet. Diese Ergebnisse legen nahe,
Effekte durch Langzeitadaptation fiir zukiinftige Experimente zu beriicksichtigen, indem
beispielsweise die Pausenzeit erhéht wird. Eine weitere Moglichkeit wire die Aufteilung
der Messungen der einzelnen Bedingungen auf mehrere Tage. Diese Losung ermoglicht es
zusitzlich, in den Adaptationsbedingungen eine stiarkere Adaptationstiefe, beispielsweise
durch eine langere Voradaptation, zu erzielen, ohne dass die Ergebnisse anderer Bedin-
gungen beeinflusst werden. Voraussetzung fiir dieses Vorgehen wire aber die Konstanz

der Reizantworten und ihrer Amplituden von Sitzung zu Sitzung.

Signal-Rausch-Verhiltnis

Fiir die Umsetzung des angewandten Ansatzes musste ein Effekt hoherer Ordnung be-
riicksichtigt werden. Aus diesem Grund war ein Signal erster Ordnung mit einem ausrei-
chenden Signal-Rausch-Verhéltnis (SRV) erforderlich. Um dieses zu verbessern und somit
sicherere Aussagen iiber die Ergebnisse treffen zu kénnen, wurde ein Amplitudenkriteri-
um angewandt, welches Probanden aus der weiteren Datenanalyse ausschliefit, wenn ihre
Daten dieses Kriterium nicht erfiillten. Zu diesem Zweck wurde bei jedem Probanden die
Gipfeldifferenz von ¢N1 zu cP2 in der Bedingung baseline ermittelt. Betrug die Differenz
weniger als 1 4V, wurden die Daten dieser Versuchsperson verworfen. Mit dieser Methode
war es moglich, die experimentellen Effekte an den Antworten mit groferen Amplituden
zu untersuchen. Eine weitere Moglichkeit zur Verbesserung des SRVs ist die Erh6hung der
Datenmenge. Entweder durch Messung einer groferen Anzahl von Versuchspersonen, oder
einer groferen Anzahl von Durchlaufen pro Bedingung. In den meisten der in dieser Ar-
beit vorgestellten Experimente wurden zwischen zehn bis 18 Versuchspersonen gemessen
und ausgewertet (auBer Experiment 5, Kapitel [3.3.3). Diese Anzahl korrespondiert gut
mit der Anzahl der Versuchspersonen in vergleichbaren Studien (Krumbholz et al., [2007;
Getzmann & Lewald, 2011, |2012; Magezi et al., 2013)). Daher ist davon auszugehen, dass
eine deutlich grofere Anzahl von Versuchspersonen nicht unbedingt zu einer Verbesserung
der Daten fiihrt. Vielmehr ist eine Erhéhung der Durchldufe pro Versuchsperson denkbar.
In den meisten Experimenten dieser Arbeit wurden pro Bedingung 200 Durchléufe gemes-

sen. Nachdem Artefakte gemaft Kapitel entfernt wurden, wurden pro Versuchsperson
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und Bedingung durchschnittlich 174 (mindestens 122) Durchldufe pro Bedingung ausge-
wertet. Das deckt sich im Allgemeinen mit vergleichbaren Studien (198-240: (Getzmann,
2009; |Atienza et al., 2002; Magezi et al., 2013). Nur|Krumbholz et al.|(2007)) hatten mit 600
Durchldufen pro Bedingung eine deutlich héhere Anzahl présentiert. Dort wurden aber
nur zwei Bedingungen mit verhéltnisméfig kurzen Reizen gemessen (750 ms stationédr und
150 ms Test). Aufgrund der Anzahl der Bedingungen und der erforderlichen Adaptation
in den in dieser Arbeit vorgestellten Experimenten ist eine Erh6hung der Durchldufe nur
bedingt méglich, da es ansonsten zu einer Ermiidung der Probanden kommt. Fiir diesen

Zweck wire es folglich notwendig, die Probanden in mehreren Sitzungen zu messen.

HRTF und Freifeldstimulation

Fiir die Experimente in dieser Arbeit wurden HRTFs verwendet, die iiber einen KE-
MAR Kunstkopf gewonnen wurden. Er stellt eine standardisierte Kopf- und Rumpfform
dar und bietet somit eine vertretbare Ubertragbarkeit auf menschliche Versuchspersonen.
Ein Nachteil ist dennoch die unzureichende Reprédsentation der menschlichen HRTFs.
Hammershpi und Moller| (2005) haben neun verschiedene Kunstkopfe getestet und mit
den HRTFs von Versuchspersonen verglichen. Die kiinstlichen HRTFs weichen bedeutend
von der durchschnittlichen, typischen Form der menschlichen HRTF ab, bzw. verlaufen
aukerhalb des Bereichs der Realdaten (vgl. Abbildung. Ein weiteres Experiment dieser
Autoren stellte heraus, dass die akustischen Reize besser lokalisiert werden konnten, wenn
sie mit einer menschlichen HRTF erzeugt worden statt mit einer kiinstlichen HRTF, selbst
wenn sie von einer anderen Versuchsperson als dem Hérer gewonnen wurde. Somit zeigte
sich, dass sich Kunstkopf-HRTFs und menschliche HRTFs stirker voneinander unterschei-
den als die HRTFs von unterschiedlichen Versuchspersonen untereinander (Hammershgi &
Mgller) |2005). Andere psychoakustische Experimente haben gezeigt, dass die Lokalisation
von Tonen im Freifeld gleich gut erfolgt wie unter Verwendung der eigenen, individuel-
len HRTF (Wightman & Kistler} [1989). Wird hingegen die HRTF einer anderen Person
fiir die Lokalisation verwendet, fallen die Ergebnisse zu Gunsten des Freifeldaufbaus aus
(Wenzel et al. |1993). Da die HRTF &hnlich einem Fingerabdruck fiir jeden Menschen
einzigartig ist, wurde in der vorliegenden Arbeit ein Vortest eingefiihrt. Um sicher zu
gehen, dass die teilnehmenden Versuchspersonen in den hier vorgestellten Experimenten
eine virtuelle auditorische Bewegung wahrnehmen koénnen, wurden ihnen in einem psy-
choakustischen Experiment bewegte Reize vorgespielt, wie sie auch spiter fiir die EEG
Messungen zur Verwendung kamen. Mittels einer Konstanzmethode mit zwei Antwortal-

ternativen wurde ermittelt, ob sie eine Bewegung nach links oder nach rechts erkennen
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konnen. Der Anteil der richtigen Antworten lag bei 91,5-100 %. Ferner wurden dieselben
HRTFs auch von Baumann und Greenlee (2007)) fiir die Untersuchung von audiovisueller
Bewegungswahrnehmung verwendet. Deren Ergebnisse aus den psychoakustischen- und
fMRT-Experimenten zeigten, dass eine virtuelle auditorische Bewegung wahrgenommen
wurde. Dennoch ist nicht auszuschlieffen, dass die neuronalen Mechanismen der menschli-
chen Bewegungswahrnehmung empfindlich auf Unterschiede zwischen virtueller und rea-
ler auditorischer Bewegung reagieren. Moglicherweise ist das der Grund dafiir, dass mit
einem Freifeldaufbau grofere Bewegungsbeginn-AEP-Amplituden erzielt werden als mit
Kunstkopf- oder gemittelten HFTFs. In einer Studie von |Getzmann und Lewald| (2010a)
wurden Antworten auf verschieden erzeugte auditorische Bewegungen miteinander vergli-
chen. Dabei wurde gezeigt, dass ein Freifeldaufbau zu den gréftten Bewegungsbeginn-AEP-
Antworten gefiihrt hat. Die Antworten auf die mit einem Kunstkopf erzeugten HRTFs
fielen deutlich geringer aus. Die schwéchsten Antworten riefen die Bewegungsreize hervor,
welche mit ILDs und ITDs erzeugt wurden (Getzmann & Lewald, 2010a)). Diese Ergeb-
nisse motivieren die Verwendung eines Freifeldaufbaus in zukiinftigen Experimenten, da

damit grofere Amplituden und robustere Effekte erzielt werden konnen.

Geschwindigkeit

Die auditorische Bewegung in den Experimenten dieser Arbeit hatte eine Geschwindigkeit
von 60° pro Sekunde. Diese wurde auch aufgrund der zur Verfiigung stehenden HRTFs
(von -30° bis +30°) gewihlt - schnellere Reize hétten eine verkiirzte Préisentationsphase
zur Folge gehabt. Des Weiteren wurde diese Geschwindigkeit gewdhlt, um in weiterfiih-
renden Experimenten die Option auf den Vergleich mit &hnlichen Reizen in der visuellen
Sinnesmodalitit zu erhalten. Allerdings fiihren schnellere Reize zu grofseren Antworten.
In der Studie von Getzmann (2009) wurde gezeigt, dass hohe Geschwindigkeiten stérke-
re kortikale Antworten hervorbrachten. So zeigten die Amplituden von ¢N1 und cP2 bei
der Geschwindigkeit von 360° pro Sekunde (cN1: -0,86.V; cP2: 1,841 V) fast doppelt so
starke Antworten als bei 90° pro Sekunde (¢N1:-0,49uV; ¢P2: 1,014V). In der Studie von
Krumbholz et al.| (2007) wurde mit I'TDs eine Geschwindigkeit von 1200° pro Sekunde
erzeugt (180° in 150 ms). Die aufgenommenen kortikalen Antworten erreichten ca. -1,6.V
fiir die ¢N1 und 1uV fiir die cP2. In der Studie zum Bewegungsnacheffekt von Magezi et
al.| (2013) wurden mit einer Adaptationsgeschwindigkeit von ca. 240° pro Sekunde (auch
unter Anwendung eines ITD-Paradigmas) Werte von ungefihr -14V fiir die ¢N1 und 2V
fiir die cP2 errreicht. In psychoakustischen Experimenten war der Bewegungsnacheffekt

am groften bei einer Adaptationsreizgeschwindigkeit von 200° pro Sekunde (Grantham
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& Wightman 1979; |Grantham), (1989). Diesen Ergebnissen zufolge scheint die auditori-
sche Bewegungswahrnehmung von hohen Geschwindigkeiten zu profitieren. Dieser Einfluss
zeigt sich auch an den Komponenten ¢N1 und cP2, wobei sich der Effekt der Geschwindig-
keit insbesondere an der cN1 abzeichnet. Zwar zeigten die Ergebnisse der in dieser Arbeit
durchgefiihrten Experimente, dass es Hinweise auf Bewegungsdetektoren gibt, die auch
bei einer Geschwindigkeit von 60° pro Sekunde einen Beitrag zum Bewegungsbeginn-AEP
leisten, die Verwendung hoherer Geschwindigkeiten erscheint aber vielversprechend, um

stdrkere Antworten zu gewinnen.

4.2 Adaptation der Bewegungswahrnehmung beim

Menschen

Neben Untersuchungsmethoden wie EEG, fMRT und PET spielen auch psychophysische
Methoden bei der Untersuchung der Bewegungswahrnehmung des Menschen eine Rolle.
Mit ihrer Hilfe ist es moglich, verschiedene Reize und deren Einfliisse miteinander zu
vergleichen. Aus den damit gewonnenen Ergebnissen lassen sich Paradigmen fiir Expe-
rimente entwickeln, um dann einen genaueren Einblick in die neuronalen Grundlagen
zu bekommen. Die Gegeniiberstellung der Studien in diesem Abschnitt verdeutlicht
erneut, wie variabel die auditorische Bewegungsadaptation beim Menschen ausfillt. In
Abschnitt wurde gezeigt, dass sich Einfliisse von hoher Geschwindigkeit und ein
Freifeldautbau positiv auf die neuronalen Antworten auswirken. Im Gegensatz dazu
scheinen die subjektiven Empfindungen beziiglich der Bewegungsadaptation weitaus

starker zu variieren.

Betrachtet man ein sich kontinuierlich bewegendes Muster fiir eine gewisse Zeit
(beispielsweise 30 Sekunden), und bleibt dieses Muster dann plotzlich stehen, so
entsteht der Eindruck, dass es sich in die entgegengesetzte Richtung bewegt. Dieses
Phanomen wird in der visuellen Sinnesmodalitit als ,Wasserfalleffekt bezeichnet. Die
Entstehung fiir diesen Bewegungsnacheffekt (engl. Motion After Effect, MAE) wird
durch richtungssensitive Neurone erklirt, welche fiir die visuelle Sinnesmodalitit bereits
wiederholt erfolgreich nachgewiesen wurden (Barlow & Hill, |1963; [Petersen et al., 1985;
DeYoe & Van Essen, [1988; Orban, |1997). Die neuronalen Hintergriinde des auditorischen
Bewegungsnacheffektes (aMAE) konnten hingegen noch nicht eindeutig erklirt werden.
Auch hier bewegt sich ein Ton scheinbar in die entgegengesetzte Richtung des zuvor

prasentierten Adaptors. Diverse psychoakustische Studien sind diesbeziiglich bereits
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durchgefiihrt worden. Sie kommen aber zu unterschiedlichen Ergebnissen. So konnten
Dong et al.| (2000) fiir alle Probanden zeigen, dass der aMAFE am stéirksten ausgepragt
ist, wenn Testreiz und Adaptor die hochste in dieser Studie gezeigte Geschwindigkeit
aufweisen (20° pro Sekunde), sich beide im selben rdumlichen Bereich befinden und die
selbe Frequenz haben. Der Einfluss von hoher Geschwindigkeit wurde von Neelon und
Jenison| (2003) bestétigt. Allerdings beobachteten sie auch, dass der aMAE unter den
Probanden sehr variabel ausfiel, da sie unterschiedlich auf die auditorische Adaptation
reagierten. Diese Variabilitit wurde auch von |Grantham| (1989) und |Andreeva und
Malinina| (2011) beschrieben. Letztere wiederum fanden einen stirkeren aMAE bei
niedrigeren Adaptationsgeschwindigkeiten (0,68 m/s, Bewegung in Medianebene vom
Hoérer weg oder auf ihn zu). Auch |Grantham| (1998)) fanden einen stirkeren aMAE fiir
eine Geschwindigkeit von 90° pro Sekunde als fiir 180° pro Sekunde. Bei |Deas et al. (2008)
hingegen war der aMAE am stirksten bei 4°, 8 und 16° pro Sekunde. Ebenso fiihrte
der Versuchsaufbau zu unterschiedlichen Ergebnissen. Der Bewegungsnacheffekt konnte
nachgewiesen werden in Freifeld (Dong et al., 2000), mit individuellen HRTFs (Deas et
al.l 2008) und Kunstkopf-HRTFs (Grantham) 1998) iiber Kopfhorer. Andererseits gab es
uneindeutige Ergebnisse im Freifeld (Grantham), [1989; Andreeva & Malininal, [2011)) und
fiir ITDs tiber Kopfhorer (Neelon & Jenison, [2003)).

Auch wenn die Berichte der vorgestellten Arbeiten eher heterogen ausfallen, bele-
gen diese Studien insgesamt den aMAE. Sie unterstiitzen damit die Ansicht, dass

auditorische Bewegungsdetektoren im Menschen existieren.

4.3 Anatomie des bewegten Richtungshorens

Die Ergebnisse der psychoakustischen Untersuchungen zeigen, dass es schwer ist, Wahr-
nehmungsuntersuchungen zum auditorischen Bewegungsnacheffekt fiir die Charakterisie-
rung der neuronalen Grundlagen des Bewegungshorens zu nutzen. Genauere Ergebnisse er-
zielten elektrophysiologische Untersuchungen am Tiermodell in Hinblick auf richtungssen-
sitive Neurone. Fiir die Untersuchung des Menschen wurden insbesondere fMRT-Studien
durchgefiihrt. Wahrend die Einzelzellableitungen bei Tieren weitgehend auf richtungs-
und bewegungssensitive Neurone hinweisen, lassen die bildgebenden Verfahren beim Men-
schen keine eindeutigen Interpretationen beziiglich der auditorischen Bewegungswahrneh-
mung zu. In der folgenden vergleichenden Darstellung der Studien wird auf das neuronale
Substrat des Bewegungshdrens, am Tiermodell und beim Menschen, eingegangen. Ab-

schliefsend werden diese Ergebnisse mit den AEP-Ergebnissen der vorliegenden Arbeit in
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Zusammenhang gebracht.

4.3.1 Vogel

In diversen Studien an Schleiereulen wurde nachgewiesen, dass in etwa 20-30 % der Neu-
rone im Colliculus inferior (IC), einem frithen Punkt der Horbahn (vgl. Kapitel [1.1.1)),
und im optischen Tectum (OT) richtungssensitive Eigenschaften aufweisen (Wagner &
Takahashi, (1990} 1992; Wagner et al.l 1994). Des Weiteren wurde gezeigt, dass 2/3 der
richtungssensitiven Neurone im IC und OT der linken (bzw.rechten) Gehirnhilfte auf
Bewegungsrichtungen im (bzw. gegen den) Uhrzeigersinn antworten (Wagner & von Cam-

penhausen, 2002)).

4.3.2 Saugetiere

Studien mit Fledermiusen belegen, dass 71 % der untersuchten Neurone im auditorischen
Kortex sensitiv auf Bewegungsrichtungen antworteten (108 von 152). Die meisten davon
wurden im priméren auditorischen Kortex nachgewiesen, gefolgt von anterior-dorsalen
und posterior-dorsalen Arealen (Firzlaff & Schuller, 2001a, [2001b). Diese Antwort war
entweder durch eine verstiarkte Antwort des Neurons auf seine bevorzugte Bewegungs-
richtung, im Vergleich zu einer nicht-bevorzugten Richtung, bzw. einem stationédren Reiz,
gekennzeichnet (52 von 152). Oder aber durch eine Verschiebung des rezeptiven Felds,
hervorgerufen durch eine Umkehr der Bewegungsrichtung (87 von 152). Viele Neurone
antworteten sowohl bevorzugt auf eine bestimmte Richtung als auch mit einer Verschie-
bung des rezeptiven Felds (31 von 108). Die virtuelle auditorische Bewegung wurde durch
ILDs erzeugt und deckte einen Bereich von -30° bis +30° auf der horizontalen Ebene ab
(Firzlaff & Schuller, 2001a)). Die Untersuchung des anterioren ectosylvanischen Sulcus bei
Katzen ergab sogar eine Anzahl von 88 % richtungssensitiver Neurone (66 von 75) (Jiang
et al., 2000). Diese Neurone feuerten mindestens doppelt so stark bei der Prisentation
ihrer bevorzugten Richtung als bei der Prisentation der entgegengesetzten Richtung. Die
Préasentation der Reize erfolgte iiber Lautsprecher und deckte einen Bereich von -78° bis
+78° ab (Jiang et al., 2000). Altere Studien haben im priméiren auditorischen Kortex der
Katze 67,5 % richtungssensitiver Neurone bestimmt (54 von 80) (Toronchuk et al., [1992;
Stumpf et al. 1992)). Die Présentation der Reize erfolgte iiber zwei Lautsprecher und
zusatzlich mittels ILDs. Des Weiteren wurden richtungssensitive Neurone im Colliculus
superior 20,8 % (10 von 48) der Katze gefunden (Rauschecker & Harris, [1989)). Die Feue-

rungsrate fiir die bevorzugte Richtung (von links nach rechts) war ca. dreimal so hoch
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wie fiir die entgegengesetzte Richtung. Hier erfolgte die Prisentation im Freifeld mit fiinf

Lautsprechern.

Im Gegensatz zu den Ergebnissen der Studien an Schleiereulen, konnten im IC bei Sduge-
tieren richtungssensitive Neurone nicht eindeutig nachgewiesen werden. Ableitungen von
Neuronen des zentralen Kerns im IC bei Katzen und Wiistenrennméausen konnten zei-
gen, dass die meisten dieser Neurone auf virtuelle akustische Bewegung, hervorgerufen
durch interaurale Phasenunterschiede [IPD, gehort zu den Laufzeitunterschieden (ITD)],
doppelt so stark reagierten wie auf stationire akustische Reize (Spitzer & Semple, [1991).
Die Prisentation der virtuellen Bewegung in unterschiedlichen Richtungen fiihrte zu einer
leichten Verschiebung der rezeptiven Felder, was darauf hindeutet, dass die Neurone nicht
eindeutig auf eine bestimmte ITD antworten, aber kleine Anderungen der ITD innerhalb
ihrer rezeptiven Felder verarbeiten konnen (Spitzer & Semple, [1993). Eine weitere Studie
am IC des Mehrschweinchens, ebenso mit IPDs durchgefiihrt, konnte die Ergebnisse von
Spitzer und Semple| (1991) bestdtigen. Auch hier gab es stirkere Antworten auf bewegte
akustische Reize als auf stationire Reize. Zusétzlich wurde aber gezeigt, dass es an dieser
Stelle der Horbahn keine richtungssensitiven Neurone gibt, da sie auf alle dargebotenen
Bewegungsrichtungen gleich stark geantwortet haben (McAlpine et all 2000). Auch eine
spatere Studie, ebenso am IC des Mehrschweinchens durchgefiihrt, fand im Freifeldauf-
bau keine Neurone, die richtungssensitiv geantwortet haben (Ingham et al., 2001)). Auch
im IC der Fledermaus zeigten die Neurone nur eine Verschiebung der rezeptiven Felder
entgegengesetzt der Bewegungsrichtung, aber keine Richtungssperzifitit per se (Wilson &
O’Neill, [1998).

4.3.3 Primaten

Ahissar et al. (1992) fiihrten eine Studie zu auditorischer Bewegung (prisentiert durch
einen sich bewegenden Lautsprecher) am Makaken durch. Durch Einzelzellableitungen am
auditorischen Kortex wiesen sie bewegungssensitive, bzw. positionssensitive Neurone nach,
von denen die meisten stiarker antworteten, wenn sich die Reize im kontralateralen Halb-
feld von ipsilateral nach kontralateral bewegten, als in die umgekehrte Richtung (Ahissar
et al.. [1992)). Experimente mit IPDs hingegegen konnten zwar Neurone im priméren audi-
torischen Kortex detektieren, die stirker auf bewegte akustische Reize reagierten als auf
stationdre Reize, jedoch hatte die Bewegungsrichtung der Reize keinen Einfluss auf die
neuronale Antwort (Malone et al., |2002; [Scott et al., [2009).
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4.3.4 Mensch

Die Untersuchung bewegungssensitiver Areale im menschlichen Kortex ist auf nichtin-
vasive Methoden wie fMRT oder PET (Positronen-Emissions-Tomographie) beschrinkt.
Eine frithe Studie von |Baumgart et al. (1999)) verglich auditorische stationidre Reize
mit sich virtuell bewegten Reizen (erzeugt durch ILDs) im fMRT und hat ein Areal
im auditorischen Kortex [T3 im Planum Temporale (PT)| identifiziert, das zwischen
stationdren und sich bewegenden Reizen unterscheidet. Gleichzeitig wiesen sie aber
darauf hin, dass es sich dabei nicht zwingend um bewegungsselektive Neurone handeln
muss, welche ausschlieflich auf Bewegung reagieren, bzw. richtungssensitiv antworten.
Auch Bremmer et al.| (2001) zeigten, dass auditorische Bewegung (erzeugt durch bin-
aurale Beats) zu einer erhohten Aktivitdt im sekunddren und priméren auditorischen
Kortex fiihrt. Zusétzlich waren die Areale im posterioren parietalen Kortex und im
lateralen pramotorischen Kortex (bilateral) aktiviert, welche die Planung von Bewegung
verarbeiten. Die Nutzung einer generischen HRTF bei fMRT- und PET-Messungen
wurde von |Warren et al| (2002) eingefithrt und fiihrte nachweisbar ebenso wie bei
Baumgart et al| (1999) zu Aktivierungen im PT (bilateral). Diese Methode wurde
auch von Alink et al.| (2012) erfolgreich angewandt. Die Ergebnisse zeigten ebenso
einen bilateralen Effekt am PT, wobei das rechte PT stirker geantwortet hat. Dieser
Effekt war durch eine bewegungssensitive Antwort gekennzeichnet, welche aber fiir beide
Bewegungsrichtungen gleich stark ausfiel. Des Weiteren beobachteten sie eine Anwort im
priméren auditorischen Kortex, die aber im Vergleich zu Bremmer et al.| (2001) nicht
signifikant ausfiel. Allerdings waren auch hier die Antworten nicht richtungssensitiv.
Diese Ergebnisse wurden von Krumbholz et al| (2005a)) bestétigt (unter Nutzung von
ITDs). Allerdings konnten sie im Gegensatz zu Bremmer et al| (2001) und Alink et al.
(2012) keine Aktivierung im priméren auditorischen Kortex nachweisen, dafiir aber im
inferioren Parietallappen (IPL) (Krumbholz et al.l [2005b)). Sie gehen davon aus, dass die
Aktivierung im PT mdglicherweise die préattentive, sensorische Verarbeitung der sich
zeitlich verdndernden rdaumlichen Hinweisreize widerspiegelt. Die Aktivierung im IPL
hingegen konnte sich auf Prozesse hoherer Ordnung, d.h. der bewussten Wahrnehmung
von Bewegung beziehen (Krumbholz et al., [2005b)). Dariiber hinaus ist PT mafgeb-

lich an der Verarbeitung von akustischen Reizlokalisationen beteiligt (Deouell et al., 2007).

Des Weiteren bieten Lésionsstudien Einblicke in die Funktionalitit und Interaktion
verschiedenster Bereiche im Gehirn. Ein Patient mit einer Lésion im posterioren parie-

talen Kortex mit einer leichten Schédigung am PT konnte keine auditorische Bewegung
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mehr wahrnehmen, welche durch ILDs oder IPDs erzeugt wurde (Griffiths et al.| [1996).
Dennoch war es ihm moglich, stationidre Reize zu lokalisieren, wenn sie sowohl monaural
als auch binaural prisentiert wurden (Griffiths et al., [1997)). Durch eine Resektion des
rechten posterioren Gyrus temporalis superior, inklusive PT, konnte auch eine andere
Patientin auditorische Bewegung, erzeugt durch ITDs und ILDs, nicht mehr erkennen
(Ducommun et al., [2004). In einer Studie von Lewald et al.| (2009) wurden Patienten mit
einer Hemisphirektomie mit einem Patienten, dem der rechte anteriore Temporallapen,
inklusive Teile des Heschl-Gyrus (im priméren auditorischen Kortex) entfernt wurde,
verglichen. Dabei zeigte sich, dass erstere keine auditorische Bewegung (erzeugt durch
KEMAR-HRTFs) mehr wahrnehmen konnten, aber dennoch nur leichte Defizite bei der
Lokalisation stationirer Reize aufwiesen. Der Patient mit der Temporallappenresektion
hingegen hatte zwar dhnliche Defizite bei der Lokalisation stationdrer Reize, konnte aber
die auditorische Bewegung problemlos erkennen. Diese Ergebnisse deuten darauf hin,
dass der anteriore Temporallappen unilateral keine Rolle bei der Bewegungserkennung
spielt, aber an der Analyse stationdrer Reize mafigeblich beteiligt ist. Des Weiteren
konnte angenommen werden, dass das kortikale ,Bewegungsnetzwerk” vom ,stationdren
Netzwerk” getrennt agiert und entweder in den posterioren Bereichen des Temporallap-

pens oder in parietalen Arealen zu finden ist (Lewald et al., 2009).

Die Rolle des auditorischen Kortex bei der Verarbeitung von virtueller auditori-
scher Bewegung wurde in den neurophysiologischen Studien am Tiermodell (Saugetiere
und Primaten) und durch fMRT Studien am Menschen herausgestellt. In der vorliegenden
Arbeit wurden EEG-Messungen durchgefiihrt, um ebenso die neuronalen Mechanismen
der auditorischen Bewegungswahrnehmung beim Menschen zu untersuchen. Hierbei
trat insbesondere die Komponente cN1 als elektrophysiologisches Korrelat auditorischer
Bewegungsdetektoren hervor. Um diejenigen Areale des Gehirns zu isolieren, welche bei
der Verarbeitung von auditorischer Bewegung beteiligt sind, wird die Methode der Quel-
lenanalyse angewendet. In der Studie von Krumbholz et al.| (2007) wurden mittels einer
Dipolanalyse die Quellen fiir die ¢cN1 untersucht. Es wurde gezeigt, dass diese Quellen in
der supratemporalen Ebene des auditorischen Kortex lokalisiert sind. In der Studie von
Getzmann und Lewald, (2010b)) wurden die Quellen der ¢N1 mit der sLORETA-Methode
(engl. standardized low-resolution brain electromagnetic tomography) untersucht. Die
Ergebnisse zeigten Aktivierungen sowohl im priméren auditorischen Kortex als auch
in nicht priméaren auditorischen Arealen des Gyrus temporalis superior. Des Weiteren
wurden Aktivierungen in benachbarten Arealen der Inselrinde gefunden. Diese Ergebnisse

decken sich mit den fMRT Studien zur auditorischen Bewegungswahrnehmung (Baumgart
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et al., 1999; Bremmer et al.; [2001; Krumbholz et al.l [2005a; |[Lewis et al.l 2000; |Warren et
al., [2002)). Da sich die AEP Komponenten in den Experimenten der vorliegenden Arbeit
mit denen vorangegangener Studien (Krumbholz et al., 2007, |Getzmann, 2009; |Getzmann
& Lewald, 2010a, 2010b)) vergleichen lassen, kann auch hier von einer Beteiligung des

auditorischen Kortex bei der Verarbeitung auditorischer Bewegung ausgegangen werden.

Die Existenz eines eigens fiir die Verarbeitung von auditorischer Bewegung vorge-
sehenen Areales, wie in der visuellen Sinnesmodalitét, wurde von Smith et al. (2004) in
Frage gestellt. Zwar konnten sie bestétigen, dass auditorische Bewegung (erzeugt durch
ILDs) Aktivierungen im PT hervorruft. Gleichzeitig war dieses Areal aber auch aktiv,
wenn den Probanden stationidre Reize an verschiedenen Reizlokalisationen présentiert
wurden. Da sie kein weiteres Areal finden konnten, das bei bewegten auditorischen Rei-
zen reagiert, gehen sie davon aus, dass die Verarbeitung von Bewegung und rdumlicher

Lokalisation den selben neuronalen Mechanismen unterliegt (Smith et al., [2004]).

4.4 Fazit und Ausblick

Die Experimente der vorliegenden Arbeit haben einen Einfluss der Vorgeschichte auf
das Bewegungsbeginn-AEP belegt. Verschiedene Faktoren sind hierbei von Bedeutung,
insbesondere richtungsspezifische und richtungsunspezifische Effekte sowie Gewohnungs-
effekte, die mit anderen Eigenschaften des jeweiligen Adaptors in Zusammenhang stehen.
Die Frage nach der Existenz von Neuronen mit Bewegungsdetektoreigenschaften ist fiir
den Menschen bislang nicht geklart. Hiufig stehen die Ergebnisse einzelner Studien im

Widerspruch zueinander, was den Schwierigkeitsgrad dieser Untersuchungen unterstreicht.

In der vorliegenden Arbeit wurde im Bewegungsbeginn AEP ein Kandidat fiir ein
elektrophysiologisches Korrelat des menschlichen Bewegungshoérens nachgewiesen. Mit
Hilfe des in dieser Arbeit eingesetzten und optimierten Paradigmas war es moglich,
Adaptationseffekte von auditorischer Bewegungswahrnehmung an der Komponente cN1
nachzuweisen. Um dieses Paradigma fiir die genauere Charakterisierung des neuronalen
Substrates der menschlichen Bewegungswahrnehmung in zukiinftigen Studien zu nutzen,
ist im n#chsten Schritt eine Vergroferung der AEP-Amplituden beziehungsweise des
Signal-Rausch-Verhéltnisses anstrebenswert. Die Verwendung eines Freifeldaufbaus bietet
dabei neue Moglichkeiten. Zum einen kann ein groferer rdumlicher Bereich abgedeckt
werden (statt wie bisher von -30° bis +30°), damit einhergehend wird es moglich sein,

hohere Geschwindigkeiten zu prasentieren. Ein weiterer Vorteil des Freifeldaufbaus liegt
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darin, dass jede Versuchsperson die Bewegung auf ihre eigene individuelle Art wahrnimmt.
Mit der bisher verwendeten Kunstkopf-HRTF wurde den Probanden eine standardisierte
virtuelle Bewegung dargeboten, die moglicherweise nicht von allen Versuchspersonen
gleich deutlich wahrgenommen wurde. Weitere Optimierungsmoglichkeiten liegen in der
Verbesserung des Signal-Rausch-Verhéltnisses. Neben der schon erprobten Anwendung
des Schwellenkriteriums kann eine erhéhte Anzahl der Messungen zu einer Verbesserung
beitragen. Unter Beriicksichtigung von Langzeiteffekten wire es beispielsweise denk-
bar, die Versuchspersonen an mehreren Tagen zu messen und dabei nur jeweils eine
Bedingung, diese aber in mehreren Durchldufen, zu présentieren. Somit wére es auch
moglich, eine stirkere Adaptationstiefe zu erreichen und den Adaptationseffekt an ¢N1
und cP2 zu erhohen. In der Kombination des aktuellen AEP-Adaptationsparadigmas
mit diesen Weiterentwicklungen stehen somit vielversprechende Mdoglichkeiten fiir die

neurophysiologische Charakterisierung des menschlichen Bewegungshorens in Aussicht.
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Verzeichnis der Abkurzungen und
Fachbegriffe

AEP
ANOVA
cN1
cP2
EEG
EKP
ERP
fMRT
HRTF
IC
ILD
IPD
IPL
ITD
KEMAR
PET
PT
SDT
SNR
SRV
SSA
VEP

Auditorisch Evoziertes Potential

Analysis of Variance - Varianzanalyse

,change“-N1 - Negativer Ausschlag im AEP nach Bewegungsbeginn
,change“-P2 - Positiver Ausschlag im AEP nach Bewegungsbeginn
Elektroenzephalographie

Ereigniskorrelierte Potentiale

Event Related Potentials

funktionelle Magnetresonanztomographie

Head Related Transfer Function - Kopfbezogene Ubertragungsfunktion
Inferiorer Colliculus

Interaural Level Differences - Pegelunterschiede

Interaural Phase Differences - Phasenunterschiede

Inferiorer Parietallappen

Interaural Time Differences - Laufzeitunterschiede

Knowles Electronic Manikin for Acoustical Research
Positronen-Emissions-Tomographie

Planum Temporale

Signal Detection Theory - Signalentdeckungstheorie
Signal-to-Noise-Ratio

Signal-Rausch-Verhéltnis

Stimulus-specific Adaptation - reizspezifische Adaptation

Visuell Evoziertes Potential
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Eigene Experimente

richtungsspezifisch

Adaptationsreiz und Testreiz haben die selbe Richtung

(Bedingung adaptation same).

richtungsunspezifisch

Adaptationsreiz und Testreiz haben die entgegengesetzte

Richtung (Bedingung adaptation opposite).

bewegungsspezifisch

Stationdrer Adaptationsreiz und bewegter Testreiz

(Bedingung matched noise).

Experimente in
anderen Studien

richtungssensitiv Neurone antworten stirker auf die bevorzugte Richtung
als auf die nicht bevorzugte Bewegungsrichtung.
bewegungssensitiv Neurone antworten stirker auf bewegte Reize als auf

stationdre Reize, unabhédngig von der Bewegungsrichtung.

Tabelle 4.1: Verzeichnis der Begriffe, wie sie in der Diskussion verwendet werden.
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