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Zusammenfassung

Zusammenfassung

Selektive visuelle Aufmerksamkeitsprozesse kénnen auf orts-, merkmals- oder objektbasier-
ter Weise operieren. Wird Aufmerksamkeit zum Beispiel auf ein Merkmal, wie Bewegung,
gerichtet, so wird die Aktivitat in den entsprechenden humanen kortikalen bewegungssensiti-
ven Arealen erhoht. Obwohl die Bewegungswahrnehmung beim Menschen schon weitestge-
hend untersucht ist, wurden die neuronalen raum-zeitlichen Korrelate merkmalsbasierter
Aufmerksamkeit in Bezug auf die Verarbeitung einfacher und komplexer Merkmale, wie zum
Beispiel Geschwindigkeit, Richtung und Kohéarenz, bisher noch nicht zusammen untersucht.
In der vorliegenden Dissertation wurde sich dieser Fragestellung mittels kombinierter ereig-
niskorrelierter, bildgebender Methoden (fMRT, EEG, MEG) gewidmet.

In der Merkmalsdimension Bewegung wird grundséatzlich zwischen einfachen Sub-
Merkmalen, wie Richtung und Geschwindigkeit, und komplexen, wie Koharenz, unterschie-
den. Die Hypothese war, dass Aufmerksamkeit die neuronale Aktivitat zu einem friheren
Zeitpunkt in hierarchisch niedrigeren visuellen Arealen moduliert, wenn einfache Bewe-
gungs-Sub-Merkmale, wie Geschwindigkeit oder Richtung, attendiert werden. Spatere Modu-
lationen in hierarchisch héheren Regionen wurden hingegen erwartet, wenn die Aufmerk-
samkeit auf komplexere Bewegungs-Sub-Merkmale, wie Kohérenz, gerichtet wurde. In den
drei folgenden Experimenten dieser Dissertationsschrift wurden immer jeweils zwei der drei
Bewegungs-Sub-Merkmale zusammen untersucht.

Im ersten Experiment wurde der Einfluss der selektiven visuellen Aufmerksamkeit auf
die Verarbeitung des einfachen Bewegungs-Sub-Merkmals Geschwindigkeit, versus den,
des komplexen Kohérenz, untersucht. Dafur wurde ein 2x2 Design verwendet, in dem die
Geschwindigkeit (schnell gegen langsam) und die Koharenz (hoch versus niedrig) der sich
pseudo-zuféllig bewegenden Punkte innerhalb einer quadratischen Apertur manipuliert wur-
den. Es sollte entweder die Geschwindigkeit der Punkte attendiert werden, und so schnell
wie moglich ein Tastendruck fir die schnellen Bewegungen erfolgen (ungeachtet der Koha-
renz), oder es sollte auf die Koharenz geachtet werden, und mit einen Tastendruck auf die
hochkoharenten Bewegungen geantwortet werden (ungeachtet der Geschwindigkeit). Fur die
Auswertung der fMRT- und EEG/MEG-Daten wurden die physiologischen Antworten zum
Standard-Stimulus (langsame und niedrigkoharente Bewegung) analysiert, welcher kein
Target war. Auf diese Weise konnten sensorische oder motorische Konfundierungen ausge-
schlossen werden, da es sich immer um einen identischen physikalischen Stimulus handelte,
auf den niemals motorisch geantwortet werden musste. Wenn die Aufmerksamkeit auf die
Geschwindigkeit des Bewegungsstimulus gerichtet wurde, so erhéhte sich die neuronale
Aktivitat in den dorsalen visuellen Arealen V3/V3a und dem IPL, Areale, die auf die Bewe-

gungsverarbeitung spezialisiert sind. Wurde hingegen die Koharenz des Bewegungsstimulus
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attendiert, so wurden signifikante h&modynamische Aktivierungen in den parietalen Arealen
fIPS und SPL beobachtet, Areale, die auf die Verarbeitung komplexer Bewegungsmuster
spezialisiert sind. Die gleichzeitige Aufzeichnung ereigniskorrelierter elektro- und
magnetenzephalographischer Antworten zeigte, dass die geschwindigkeitsassoziierte
attentionale Modulation der Aktivitdt in einem friiheren Zeitbereich (um 240-290 ms (Post-
Stimulus)) stattfindet, wahrend die koh&renzassoziierte spater (um 320-370ms) stattfindet.
Diese Ergebnisse lassen darauf schlieRen, dass die attentionale Selektion des simpleren
Bewegungs-Sub-Merkmals Geschwindigkeit einfacher ist und daher friiher in hierarchisch
niedrigeren visuellen Arealen erfolgt. Die attentionale Selektion des komplexeren Bewe-
gungs-Sub-Merkmals Koharenz hingegen ist schwieriger und findet daher spéater in hierar-
chisch hdheren parietalen Regionen statt.

Im zweiten Experiment wurde der Einfluss der attentionalen Selektion auf die Verar-
beitung des einfachen Bewegungs-Sub-Merkmals Richtung, gegen den, des komplexeren,
Koharenz, untersucht. Daflir wurde auch hier ein 2x2 Design genutzt, in dem die Richtung
(nach oben versus nach unten) und die Koharenz (hoch gegen niedrig) der sich pseudo-
zufallig bewegenden Punkte innerhalb einer quadratischen Apertur manipuliert wurden. Es
sollte entweder auf die Richtung der Punkte geachtet werden, und schnellstmoglich mit
einem Tastendruck auf die Punkte, die sich nach unten bewegten, reagiert werden (unge-
achtet der Koharenz), oder es sollte die Koharenz attendiert werden, und ein Tastendruck
bei den hochkoharenten Bewegungen erfolgen (ungeachtet der Richtung). Fur die Auswer-
tung der fMRT- und EEG/MEG-Daten wurden auch hier die physiologischen Antworten auf
einen Standard-Stimulus (Non-Target) verwendet, der aus niedrigkoharenten und sich nach
oben bewegenden Punkten bestand. Wurde die Aufmerksamkeit auf das Bewegungs-Sub-
Merkmal Richtung des Bewegungsstimulus gerichtet, so wurden auch hier erhdhte neuronale
Aktivierungen in Regionen des IPL gefunden. Wurde hingegen die Kohédrenz des Bewe-
gungsstimulus attendiert, so wurden, wie in Experiment 1, signifikante hamodynamische
Aktivierungen in den parietalen Arealen des fIPS und des SPL gefunden. Die gleichzeitige
Aufzeichnung ereigniskorrelierter elektro- und magnetenzephalographischer Antworten
zeigte, dass die richtungsassoziierte attentionale Modulation der Aktivitat in einem friiheren
Zeitbereich (um 290-340ms (Post-Stimulus)) stattfindet, die koharenzassoziierte dagegen
spater (um 390-440 ms). Diese Ergebnisse sind &hnlich wie die des ersten Experimentes und
zeigen, dass die attentionale Selektion des simpleren Bewegungs-Sub-Merkmals Richtung
einfacher ist und daher friher in niedrigeren visuellen Arealen stattfindet, wahrend die Selek-
tion des komplexeren Bewegungs-Sub-Merkmals Kohéarenz zeitaufwandiger ist und daher
spéater in hoheren parietalen Region erfolgt.

Im dritten Experiment wurde der Einfluss der attentionalen Selektion auf die Verarbei-

tung der beiden einfachen Bewegungs-Sub-Merkmale Geschwindigkeit versus Richtung
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untersucht. In dem hier genutzten 2x2 Design wurden die Geschwindigkeit (langsam gegen
schnell) und die Richtung (nach links versus nach rechts) der sich pseudo-zuféllig bewegen-
den Punkte manipuliert. Es sollte entweder auf die Geschwindigkeit der Punkte geachtet
werden, und schnellstmdglich mit einem Tastendruck auf die sich schnell bewegenden Punk-
te geantwortet werden (ungeachtet der Richtung), oder es sollte die Richtung attendiert
werden, und ein Tastendruck bei Bewegungen nach rechts erfolgen (ungeachtet der Ge-
schwindigkeit). FUr die Auswertung der EEG/MEG-Daten wurden wieder die physiologischen
Antworten auf einen Standard-Stimulus (langsame und sich nach links bewegende Punkte)
analysiert, welcher niemals ein Target war. Die ereigniskorrelierten elektro- und
magnetenzephalographischen Antworten zeigten, dass die aufmerksamkeitsbedingte Verar-
beitung der einfachen Bewegungs-Sub-Merkmale Geschwindigkeit und Richtung einen
ahnlichen zeitlichen Verlauf besitzen. Dartiber hinaus zeigten die Daten, dass die Diskrimi-
nierung der Geschwindigkeit etwas schwieriger ist als die der Richtung.

Zusammenfassend lassen die gegenwartigen Ergebnisse darauf schlieen, dass die
attentionale Selektion einfacher Bewegungs-Sub-Merkmale, wie Geschwindigkeit oder Rich-
tung, friher (240-290ms bzw. 290-340ms), in hierarchisch niedrigeren visuellen Arealen
(V3, V3A, IPL) stattfindet, da simple Sub-Merkmale schon auf Einzelneuronenebene bewe-
gungssensitiver Nervenzellen mit bevorzugter Richtung oder Geschwindigkeit verarbeitet
werden konnen. Hingegen ist die Selektion komplexerer Bewegungs-Sub-Merkmale, wie
Koharenz, zeitaufwandiger, da Informationen verschiedener Neurone unterschiedlich bevor-
zugter Richtungen integriert werden missen und findet daher spater (320-370ms bzw.
390-440ms), in hierarchisch hoheren parietalen Arealen (fIPS, SPL) statt. Das bedeutet,
dass die attentionale Selektion von Bewegungs-Sub-Merkmalen, wie Geschwindigkeit, Rich-
tung und Kohérenz, auf frihestméglicher Ebene operiert, auf welcher die aufgabenrelevante

Diskriminierung erfolgen kann.

Vi



Abstract

Abstract

Selective visual attention is known to act in a spatial, feature-based or in an object-based
manner. Attentional feature-selective processing of moving visual stimuli modulates the
activity in human cortical motion sensitive areas, which has been documented in numerous
experiments. Until now, none of these studies directly investigated the spatio-temporal neural
correlates of feature-based attention on the processing of simple and complex features such
as speed, direction and coherence. In this doctoral thesis this question was analyzed by
using combined event-related electrophysiological, magnetencephalographic (EEG, MEG)
and hemodynamic functional magnetic resonance imaging (fMRI) measures of brain activity.

Within the visual motion feature dimension there are simple sub-features such as
speed or direction but also complex ones like coherence that can be selectively attended to.
The working hypothesis was that attention would modulate neural activity in lower-tier visual
regions when simple features such as speed and direction are attended but in higher-tier
visual areas when attention is directed on more complex ones such as coherence. In the
three experiments performed in this doctorial thesis always two of the three motion sub-
features were analyzed.

In the first experiment the neural correlates of attending to the simple sub-feature
speed vs. the complex sub-feature coherence of motion were investigated. For this purpose
a 2x2 design was employed in which the speed (slow vs. fast) and the coherence (low vs.
high) of the pseudo-randomly moving dots within a central aperture were manipulated. The
task was to attend either to the speed (and ignore the coherence) or to the coherence (and
ignore the speed) and press a button upon the fast speed or high coherence stimulus re-
spectively. The analysis of the fMRI and EEG/MEG data was performed on the physiological
responses to a standard-stimulus, which was a slow moving low coherence stimulus that was
never a target, as a function whether the subjects paid attention to the speed vs. the coher-
ence. In this way, all sensory or motor confounds were eliminated because the physical
stimulus was always identical and never required a motor response. When attention was
directed to the speed of motion enhanced neural activity was found in dorsal visual areas
V3/V3a and in the IPL, areas previously shown to be specialized in motion processing. In
contrast, when attention was directed to the coherence of motion significant hemodynamic
activity was observed in the parietal areas fIPS and SPL that are specialized in the process-
ing of complex motion patterns. Concurrent recordings of the event-related electro- and
magnetencephalographic responses revealed that the speed-related attentional modulations
of activity occurred at an earlier time range (around 240-290 ms), whereas the coherence-
related ones occurred later (around 320-370ms) post-stimulus. These findings suggest that

attentional selection of the simple motion sub-feature speed is easier and occurs earlier in

VIl



Abstract

lower-tier visual regions. However, the attentional selection of the more complex motion sub-
feature coherence is more time consuming and occurs later in higher-tier parietal areas.

In the second study the influence of feature-based attentional selection on the proc-
essing of the simple motion sub-feature direction versus the more complex one coherence
was investigated. For this purpose a 2x2 design similar to that of experiment 1 was em-
ployed in which the direction (up or down) and the coherence (low or high) of pseudo-
randomly moving dots within a central aperture were manipulated. The task was to attend
either to the direction (and ignore the coherence) or to the coherence (and ignore the direc-
tion). In addition subjects had to press a button upon the downwards-moving dots or the high
coherence stimulus respectively. When attention was directed to the sub-feature direction of
motion enhanced neural activity was found in the IPL and also the DMN regions. In contrast,
when attention was directed to the coherence of motion significant hemodynamic activity was
observed in the parietal areas fIPS and SPL similar to experiment 1. Concurrent recordings
of the event-related electro- and magnetencephalographic responses revealed that the direc-
tion-related attentional modulations of activity occurred at an earlier time range (around
290-340ms), while the coherence-related ones occurred later (around 390-440ms) post-
stimulus. These data are well in line with the findings from the first experiment and suggest
that attentional selection of a simple motion sub-feature such as direction is less difficult and
occurs earlier in lower-tier visual regions, whereas the attentional selection of a more com-
plex motion sub-feature like coherence is more time consuming and occurs later in higher-
tier parietal areas.

In the third experiment the influence of feature-based attentional selection on the
processing of the two simple motion sub-features speed versus direction was investigated.
For this purpose a 2x2 design was also employed in which the speed (slow or fast) and the
direction (left or right) of moving dots within a central aperture were manipulated. The task
was to attend either to the speed (and ignore the direction) or to the direction (and ignore the
speed) and press a button upon fast motion or rightward moving dots respectively. The
event-related electro- and magnetencephalographic responses revealed that the attention-
related processing of the simple motion sub-features speed and direction have similar time
courses. Moreover the data showed that the discrimination of speed is slightly more difficult
than that of direction.

In summary, the current results suggest that the attentional selection of simple motion
sub-features like speed or direction occurs faster (240-290ms or 290-340 ms) in lower-tier
visual areas (V3, V3A, IPL), given that these simple sub-features can already be processed
in low-tier areas by motion responsive neurons featuring a preferred direction and speed.
However, the selection of the more complex motion sub-features like coherence requires the

integration of different information from several neurons with different preferred directions.
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Hence, it occurs later (320-370ms or 390-440ms) in higher-tier parietal areas (fIPS, IPL).
This suggests, that the attentional selection of motion sub-features such as speed, direction
and coherence operates on the earliest possible level and boosts neural processing in the
lowest-tier regions in which the task-difficult discrimination can be performed.
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Allgemeine Einleitung

1 Allgemeine Einleitung

Die Bewaltigung alltaglicher Anforderungen erfordert ein gewisses Maf} an Konzentration
und Wachheit (Vigilanz), um unsere Umwelt mit allen Sinnen bewusst wahrnehmen und
entsprechend unserer Erfahrungen, Erwartungen und Bedurfnisse handeln zu kénnen. Da
der Mensch nicht fahig ist, diese Fille von Reizen, mit der er permanent konfrontiert wird,
gleichzeitig und gleichrangig zu verarbeiten, ist er gezwungen, eine ,Auswahl® zu treffen, um
trotzdem moglichst effizient auf verhaltensrelevante Informationen reagieren zu kdnnen.
Diese bewusste Zuweisung beschrankter Ressourcen auf bestimmte Stimuli, Inhalte oder
Informationen wird als Aufmerksamkeit bezeichnet und ist eines der meist untersuchten
Gebiete der heutigen psychologischen Forschung und kognitiven Neurowissenschaften. In
den folgenden Kapiteln soll ein Uberblick iiber die Mechanismen der Wahrnehmung sowie
die wissenschaftlichen Theorien der Aufmerksamkeit und ihrer neurophysiologischen Grund-

lagen gegeben werden.

1.1 Aufmerksamkeit

L~Jeder weild was Aufmerksamkeit ist (...).“ (James and Rouben Mamoulian Collection (Library
of Congress), 1890). Schon 1890 hat Wiliam James in seinem Buch ,Principles of
Psychology“ beschrieben, dass Aufmerksamkeit die eindeutige und klare Zuwendung des
Geistes auf ein Objekt aus scheinbar mehreren simultan moglichen Objekten oder Gedanken
ist. Dabei sind die Fokussierung und die Konzentration des Bewusstseins wesentlich. Es
impliziert die Vernachlassigung einiger Stimuli, um andere effektiver verarbeiten zu konnen.
Diese Selektivitat ist es, wodurch sich die Aufmerksamkeit von der Vigilanz unterscheidet.

In den vergangenen Jahren der Aufmerksamkeitsforschung gab es einige unter-
schiedliche Theorien und Modelle, die versucht haben, die Aufmerksamkeit zu definieren.
Das gangigste Modell ist heute jedoch die ,Drei-Komponententheorie der Aufmerksamkeit*
nach Posner und Peterson (1990) und jingsten Reviews (Posner, 2008; Posner and
Petersen, 1990; Posner et al., 1980; Raz and Buhle, 2006). Demnach wird die Aufmerksam-
keit in drei unterschiedliche, miteinander in Verbindung stehende Subsysteme aufgeteilt: die
Aufmerksamkeitsaktivierung (Alerting), die Aufmerksamkeitsausrichtung (Orienting) und die
Exekutive Kontrolle (Executive Functioning).

Die Aufmerksamkeitsaktivierung bezieht sich auf eine Anderung des internen Zustan-
des und beschreibt die ungerichtete Aufmerksamkeit, d.h. die allgemeine Wachheit
(Vigilanz) und anhaltende Reaktionsbereitschaft (Daueraufmerksamkeit) in Vorbereitung auf
die Ausfuihrung eines Tasks, bei Wahrnehmung eines entsprechenden Warnsignals (tempo-

raler Reiz/Cue). Zum stark lateralisierten ,Alerting-Netzwerk“ gehort, neben rechten frontalen
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und parietalen Arealen, auch das retikulare System des Hirnstamms (Formatio reticularis),
das mit dem Neurotransmitter Noradrenalin in Verbindung gebracht wird (Kinomura et al.,
1996). Die allgemeine Wachheit wird wiederum in die tonische (physiologischer Wachzu-
stand des Organismus) und die phasische (plotzliche Aufmerksamkeitszunahme infolge
eines Cues) Wachheit unterteilt.

Die Aufmerksamkeitsausrichtung bezieht sich auf die gezielte Auswahl von Informati-
onen aus dem sensorischen Input und beschreibt die selektive oder auch fokussierte Auf-
merksamkeit, um mdoglichst schnell und richtig auf relevante Stimuli eines Tasks reagieren zu
kénnen und dabei irrelevante zu ignorieren. Diese Selektion oder Ausrichtung der Aufmerk-
samkeit kann verdeckt oder offen, reflexiv oder willkirlich erfolgen und durch einen raumli-
chen Hinweisreiz variiert werden, indem der Cue anzeigt, wo im Raum der Proband den
Stimulus erwarten kann, welcher dann verstarkt verarbeitet wird (Posner, 1980). Das
,Orienting-Netzwerk” der Selektion setzt sich vor allem aus posterioren parietalen und fronta-
len kortikalen Strukturen zusammen (Corbetta, 1998; Corbetta and Shulman, 2002), und auf
neurochemischer Ebene spielt Acetylcholin eine wichtige Rolle. Dariiber hinaus wird das
Aufmerksamkeitsausrichtungssystem noch in die drei Subsysteme unterschieden: Disenga-
gement (Loslosung des Aufmerksamkeitsfokus), Shifting (Aufmerksamkeitsverschiebung)
und Engagement (erneute Fokussierung eines Objektes).

Die Exekutive Kontrolle bezieht sich auf komplexe mentale Anforderungen, welche
die Handlungsplanung und -kontrolle, die Fehlererkennung, den Aufmerksamkeitswechsel,
den Umgang mit neuen Informationen oder die Losung von Antwortkonflikten verlangen (Raz
and Buhle, 2006). Die Vorgange der exekutiven Aufmerksamkeit kdnnen durch Aufgaben mit
kognitivem Konflikt ermittelt werden, wie zum Beispiel dem ,Stroop-Test* (Stroop, 1935).
Zum ,Executive-Control-Netzwerk® gehoéren die Basalganglien, der anteriore zinguare sowie
der mediale und der dorsolaterale préafrontale Kortex (Botvinick et al., 2004; Egner and
Hirsch, 2005), und wird vorrangig durch den Neurotransmitter Dopamin beeinflusst.

Obwohl das ,Drei-Komponentensystem* zwar eine allgemeine Klassifizierung einiger
Aspekte der Aufmerksamkeit ermoglicht, so lasst es doch keine ausreichend detaillierte
Konzeptualisierung in Bezug auf die neuronalen modulierenden Effekte von Aufmerksamkeit
auf die perzeptuelle Verarbeitung im sensorischen (visuellen, auditorischen) Systems zu.
Daher wurden bezlglich der Aufmerksamkeitsausrichtung (Orientierung) ausfihrlichere
Klassifizierungssysteme unterteilt, die entsprechend der selektierten Einheit vorrangig verar-
beitet werden. Diese Selektion kann sich auf einen bestimmten Ort im Raum beziehen
(Heinze et al., 1994; Moran and Desimone, 1985; Posner, 1980), an dem der Stimulus pra-
sentiert wird, auf ein bestimmtes Objekt (mit all seinen Merkmalen und unabh&ngig vom Ort)
(Duncan, 1984; O'Craven et al., 1999; Schoenfeld et al., 2003; Valdes-Sosa et al., 1998a)
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oder auf einzelne oder mehrere Merkmale eines solchen Objektes (Corbetta et al., 1991;
Saenz et al., 2002; Treue and Martinez Truijillo, 1999).

In den folgenden Kapiteln soll daher auf die Theorien der allgemeinen Aufmerksam-
keitsselektion (Kapitel 1.2) sowie auf die Mechanismen der selektiven visuellen Aufmerk-
samkeit (Kapitel 1.3) ndher eingegangen werden. Im speziellen soll der Einfluss der raumba-
sierten- (Kapitel 1.3.1), merkmalsbasierten- (Kapitel 1.3.2) und objektbasierten
Aufmerksamkeitsselektion (Kapitel 1.3.3) auf die Verhaltensleistung sowie die neuronale

Verarbeitung naher erlautert werden.

1.2 Theorien der selektiven Aufmerksamkeit

Da der Mensch nur tber eine limitierte Prozesskapazitat verflgt, ist er nicht in der Lage, die
Flut sensorischer Informationen, mit der er in seiner taglichen Umgebung konfrontiert wird,
gleichrangig wahrzunehmen und zu verarbeiten. Daher ist es notwendig, relevante Informati-
onen selektieren und irrelevante ignorieren zu kénnen. Diesen , Top-down“-Prozess bezeich-
net man als selektive Aufmerksamkeit.

Mit der Wichtigkeit der selektiven Aufmerksamkeit haben sich Verhaltenspsychologen
schon in den spaten 50er und frihen 60er Jahren beschatftigt. Colin Cherry konnte 1953 mit
dem von ihm postulierten ,Cocktail-Party-Effekt” zeigen, dass der menschliche Gehérsinn
fahig ist aus einer Vielzahl akustischer Reize die fur ihn relevante Schallquelle herauszufil-
tern, wahrend er die anderen, irrelevanten, unterdriicken kann. Dazu flihrte er eine Reihe
von Experimenten zum dichotischen Horen durch, indem die Versuchspersonen uber einen
Kopfhorer gleichzeitig zwei verschiedene Nachrichten in das linke und rechte Ohr zugespielt
bekamen. Die eine Nachricht sollte beachtet und nachgesprochen werden, wéahrend die
andere Nachricht unbeachtet bleiben sollte. Danach sollten sie die Inhalte beider Nachrich-
ten wiedergeben. Die Probanden waren jedoch kaum in der Lage, sich an die Nachrichtenin-
halte des unattendierten Ohres zu erinnern (Cherry, 1953).

Ein grol3er Konflikt in der Aufmerksamkeitsforschung war jedoch die Frage nach der
Stufe der Selektion und wurde jahrelang kontrovers diskutiert. Es gab Verfechter der friihen
und der spaten Selektion, d.h. die Trennung der ,unwichtigen“ von den ,wichtigen“ Informa-
tionen erfolgt entweder unmittelbar nach dem Input oder sie werden zuerst gespeichert,
bevor sie prozessiert werden. Aufbauend auf Cherrys Ergebnissen und mit Hilfe weiterer
Untersuchungen seines , Split-span“-Paradigmas, in dem er den Versuchspersonen simultan
Ziffernpaare in das linke und rechte Ohr darbot, welche méglichst vollstandig, in Abhangig-
keit des bevorzugten Ohres (und nicht des Darbietungspaares), wiedergegeben werden
sollten (Broadbent, 1954), konnte Broadbent 1958 die ,Filtertheorie® aufstellen (Broadbent,

1958). Diese besagt, dass nur eine Nachricht zu einem Zeitpunkt semantisch verarbeitet
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werden kann, um bewusst Bestandteil des Langzeitgedachtnisses zu werden. In einem strikt
kapazitatslimitierten und seriellen Verarbeitungssystem werden in zwei fortlaufenden Schrit-
ten zunachst auf einer frihen Verarbeitungsstufe alle physikalischen Merkmale des sensori-
schen Inputs (wie Reizort, einzelne Reizmerkmale wie Frequenz etc.) dem sensorischen
Speicher parallel zug&nglich gemacht. Aber nur einer der Reize (basierend auf seinen physi-
kalischen Eigenschaften) darf den selektiven Filter passieren, wahrend andere nach dem
Alles-oder-Nichts-Prinzip abgeblockt werden (aber voribergehend, fur einen eventuellen
spateren Zugriff, im Speicher bleiben). In einem spéateren Schritt werden dann die Informati-
onen, die den ersten Filter passiert haben, auf semantischer Ebene selektiert. Demnach
werden, gemaf Broadbent, Informationen schon auf der frihen kategorischen Ebene des
ersten Verarbeitungsschrittes und auf der Basis einfacher physikalischer Merkmale der
sensorischen Eingangsinformation, sprich vor Abschluss der perzeptuellen Enkodierung,
selektiert.

Allerdings wurde die Theorie der friihen Selektion Broadbents kritisiert, da man her-
ausfand, dass auch Bestandteile der von den Probanden zu ignorierenden Nachricht, wie
z.B. ein bestimmtes Wort, noch erinnert wurden. Das heil3t, dass unsere Aufmerksamkeit
durch einen plétzlich auftretenden salienten Reiz, wie z.B. einen lauten Knall oder der Ruf
des eigenen Namens, parallel erregt werden kann, obwohl man gerade auf eine andere
Aufgabe fokussiert ist. So ist es unserem Organismus mdoglich, auf Gefahrensignale reagie-
ren zu kénnen, obwohl er seine Konzentration gerade auf einen anderen Task gerichtet hat.
Diese Entdeckungen stehen im Gegensatz zu der Annahme der frihen Selektion von
Broadbents Filtertheorie. Daher wurden weitere Theorien der spéaten Selektion entwickelt.
Bei diesen wird davon ausgegangen, dass alle ankommenden Informationen gleichrangig
das Stadium der perzeptuellen Enkodierung erreichen und die Limitation in der Kapazitats-
beschrankung des sensorischen Kurzzeitgedachtnisses liegt (Deutsch and Deutsch, 1963).
Das heif3t, es findet zunachst eine vollstandige Analyse aller Inputs statt und je nach momen-
taner Aufgabenrelevanz und Aufmerksamkeitszuwendung werden die Eingangsinformatio-
nen dann bewusst wahrgenommen und weiterverarbeitet (z. B. Speicherung im Gedachtnis
oder Entscheidung tber eine motorische Reaktion). Die spate Selektion wird also durch die
Aufgabenrelevanz bzw. die semantische Bedeutung der Eingangsinformationen definiert und
nicht, wie bei der frihen Selektion, durch die einfachen physikalischen
Stimuluseigenschaften.

Da jedoch nicht alle Funde durch die Mechanismen der friilhen oder spéten Selektion
erklart werden konnten, wurden weitere Versuche unternommen, um diese in einem einheit-
lichen Bezugssystem einzuordnen. Anne Treisman zum Beispiel geht in ihrer
YAttenuationstheorie“ von einem flexiblem Filter aus, der nach dem ,Mehr-oder-Weniger*-

Prinzip arbeitet (Treisman, 1960). Hierbei werden ungewollte, unattendierte Informationen
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des vernachlassigten Kanals nicht komplett abgeblockt, sondern abgeschwacht, wéhrend die
wichtigen, attendierten Informationen verstarkt werden. Auf diese Weise wird die Reiz-
schwelle zwischen dem attendierten und dem unattendierten Kanal reguliert und die Inputs
flexibel und in Abhangigkeit spezifischer Stimuluseigenschaften, aufgabenrelevanter Fakto-
ren sowie verfugbarer Verarbeitungskapazitat analysiert. Saliente Stimuli, wie z. B. der eige-
ne Name, haben eine niedrige Reizschwelle und werden daher weitergeleitet. Diese Theorie
des flexiblen Filters konnte erklaren, warum ein Stimulus, der zwar nicht beachtet wird aber
von besonderer Bedeutung ist, trotzdem bewusst verarbeitet werden kann. Diese Theorie
wurde von Nilli Lavie in ihrem ,perceptual load“-Modell der selektiven Aufmerksamkeit in
einer Reihe von Versuchen weitergefihrt. Sie konnte zeigen, dass der Umfang der Verarbei-
tung nicht beachteter Informationen von den noch verbleibenden Kapazitdten nach der Ana-
lyse wichtiger Inputs abhangig ist (Lavie, 1995, 2005; Lavie et al., 2004; Lavie and Tsal,
1994). Der Selektionszeitpunkt ist laut Lavie flexibel und wird durch die Beanspruchung
(attentionale Belastung durch den Task; ,load“) des sensorischen Systems determiniert.
Aufbauend auf diesen Konzepten der Aufmerksamkeitsselektion konnten im Laufe
der Zeit und im Zuge der technischen Entwicklung neben Verhaltensdaten auch neue expe-
rimentelle Daten mit Hilfe intrazerebraler Messtechniken sowie nicht-invasiver, funktioneller,
bildgebender Verfahren auf neuronaler Ebene erhoben werden. Dariiber hinaus konnten
auch weiterfiihrende Untersuchungen in Bezug auf die retinotopische Organisation des
visuellen Systems und dessen Selektivitat unternommen werden, auf die im folgenden Kapi-

tel ndher eingegangen werden soll.

1.3 Mechanismen der visuellen Aufmerksamkeitsselektion

Die standige Flut visueller Informationen, der wir zu jedem Zeitpunkt ausgesetzt sind, sowie
deren adaquate Verarbeitung erfordert unsere Aufmerksamkeitszuwendung. Um dies be-
werkstelligen zu kénnen, ist das visuelle System hierarchisch (retinotopisch) und funktionell
so organisiert, dass es unterschiedliche Merkmalsdimensionen (z.B. Farbe, Form) parallel
verarbeiten kann. Daraus ergibt sich die Frage, wie sdmtliche Informationen zusammenge-
fasst werden, um eine einheitliche Wahrnehmung zu erreichen (,Binding“-Problem). Dieses
-Binding“-Problem konnte bis heute nicht eindeutig geklart werden. Dartiber hinaus nimmt
die GroRRe der rezeptiven Felder mit aufsteigender Hierarchie zu (neuronale Konvergenz:
synaptische Verschaltung mehrerer Neurone mit einem einzigen weiterleitenden Neuron),
wahrend gleichzeitig die Art der bevorzugten Stimuli immer komplexer wird (Corbetta et al.,
1990; Desimone et al., 1985; Felleman and Van Essen, 1991; Kastner and Ungerleider,
2000; Maunsell and Newsome, 1987; Sereno et al., 1995; Zeki et al., 1991). Basierend auf

diesen Grundlagen und Broadbents ,Filtertheorie® entwickelte Anne Treisman 1980 ihre
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,Merkmalsintegrationstheorie“ (FIT — ,Feature Integration Theory“), welche die Objektwahr-
nehmung mit Hilfe visueller Aufmerksamkeit erklart und dabei in verschiedene Phasen unter-
teilt (Treisman, 1998; Treisman and Gelade, 1980). Diese Theorie geht wie schon bei
Broadbent davon aus, dass Merkmale auf einer pra-attentiven Ebene und innerhalb ihrer
jeweils spezialisierten Module (in sogenannten ,Feature-Maps* wie Farbe, Gréf3e, Orientie-
rung, Distanz) parallel detektiert und verarbeitet werden. Die Bindung dieser separaten
Merkmale zu einer ganzheitlichen Objektpréasentation erfolgt hingegen durch serielle Zuwei-
sung der Aufmerksamkeit. So war mit der ,Merkmalsintegrationstheorie* eine Losung des
,Binding“-Problems gegeben. Die FIT zog dabei vor allem Nutzen aus den Erkenntnissen
visueller Suchaufgaben (,Merkmals-Konjunktions-Suche®), die zeigten, dass die Suchfunkti-
onen (Reaktionszeiten) linear mit zunehmender Zahl der Distraktoren (Storreize) anstiegen
(Treisman, 1988; Treisman and Gormican, 1988; Treisman and Sato, 1990; Treisman and
Gelade, 1980). Soll beispielsweise jeweils ein Merkmal zweier prasentierter Objekte (z. B. die
Farbe des einen und die Orientierung des anderen) zur gleichen Zeit identifiziert werden, so
verschlechtert sich die ,Task-Performance® (Suchleistung) deutlich verglichen damit, wenn
zwei Merkmale nur eines Objektes gleichzeitig identifiziert werden sollen (Duncan, 1980,
1984; Treisman, 1969). Bei dieser ,Merkmals-Konjunktions-Suche® (,Feature Conjunction
Search®) werden Displayobjekte sukzessive mit fokaler Aufmerksamkeit abgesucht, wobei
die separat kodierten Merkmale des Objektes in ein zusammenhangendes Objekt integriert
(,Binding®) und mit der Targetbeschreibung abgeglichen werden (FIT). Die urspriinglich
formulierte FIT wurde jedoch kritisiert, da einige Befunde nicht durch diese Theorie sequen-
zieller fokaler Aufmerksamkeit geklart werden konnten (die Steigung der Suchfunktion konn-
te oft von sehr ,flach bis sehr ,steil* variieren, wobei die Ahnlichkeit der Targets zu den
Distraktoren eine besondere Rolle spielte). Wéahrend die FIT also davon ausging, dass die
Verarbeitung von Merkmalen parallel und die von Merkmalskonjunktionen hingegen seriell
ablauft, wies Wolfe darauf hin, dass die Suche nach Konjunktionsreizen haufig zu schnell fiir
eine vollstandig serielle Suche verlief. Er postulierte daher seine ,Guided search®-Theorie
(gesteuerte Aufmerksamkeitssuche), bei der es sich wie bei der FIT um ein Zwei-Stufen-
Modell handelt: eine pra-attentive (parallele) Verarbeitungsstufe mit unbegrenzter Kapazitat
und eine sich daran anschlieRende attentive (serielle), kapazitatsbegrenzte Stufe. Der ent-
scheidende Unterschied liegt in einer verdnderten Interaktion zwischen den beiden Stufen
(die pra-attentive Verarbeitung kann die Verarbeitung der darauffolgenden attentiven lenken)
und in der Art der strategischen Kontrolle (nicht Inhibition irrelevanter, sondern Aktivierung
relevanter Merkmalskarten) (Cave, 1999; Cave and Wolfe, 1990; Nakayama and Silverman,
1986; Treisman and Sato, 1990; Wolfe, 1994; Wolfe et al., 1989). Dartber hinaus stellten
Duncan und Humphreys die ,Ahnlichkeits-Theorie“ der visuellen Suche auf, die davon aus-

geht, dass die Schwierigkeit der Suche mit der Ahnlichkeit von Distraktoren und Zielreizen
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zunimmt und zusétzlich auch vom Grad der Ahnlichkeit der Distraktoren untereinander (hohe
Ahnlichkeit erleichtert die Suche) abhangt (Duncan and Humphreys, 1989). Trotz all der
Kritiken und alternativen Theorien trifft das Prinzip der ,Merkmalsintegrationstheorie” generell
nach wie vor zu. Die ,Merkmalsintegrationstheorie® liefert somit zwar eine gute Beschreibung
dartiber, wie bestimmte Merkmale wéhrend der ,Merkmals-Konjunktions-Suche“ auf hierar-
chischer (struktureller) Ebene verarbeitet werden, kann aber nicht klaren, wie die Kodie-
rungsmehrdeutigkeiten (Ambiguitaten) aufgrund der enormen neuronalen Konvergenz des
visuellen Systems durch Aufmerksamkeitszuwendung gelost werden kénnen. Wird das
visuelle System zum Beispiel, wie oben beschrieben, mit mehrere Objekten gleichzeitig
konfrontiert, werden diese aufgrund der limitierten Prozesskapazitét des visuellen Systems
um die neuronale Reprasentation konkurrieren. Daher wurden alternative Theorien postuliert,
die sich mit diesem Wettstreit (Competition) verschiedener Reize um neuronale Reprasenta-
tion beschaftigen und die durch ,Top-down“ (z.B. Stimulus-Salience) und ,Bottom-up“-
Prozesse (z.B. selektive Aufmerksamkeit) beeinflusst werden kénnen.

Eine dieser Modellvorstellungen, das ,Biased Competition“-Modell (BCM), welches
versucht, den Prozess der selektiven Aufmerksamkeit zu beschreiben, beruht auf durch
Erwartung beeinflusster Konkurrenz. Es wird davon ausgegangen, dass selektive Aufmerk-
samkeit die neuronale Aktivitat in Bezug auf attendierte Objekte verstarkend beeinflusst,
indem sie die rezeptiven Felder um das attendierte Objekt einengt, wahrend gleichzeitig
irrelevante, nicht attendierte Objekte supprimiert werden (Desimone, 1998; Desimone and
Duncan, 1995; Duncan and Humphreys, 1989; Moran and Desimone, 1985). Ein weiteres
Konzept, das ,Feature-Similarity-Gain“-Modell, wurde ursprunglich von Treue und Martinez-
Trujillo 1999 entwickelt und geht davon aus, dass die Hohe des Aufmerksamkeitseffektes
(die Hohe der neuronalen Aktivitat im extrastridren Kortex), sprich die Verstarkung oder die
Suppression, von der Ubereinstimmung der attendierten Stimuluseigenschaften mit der
Selektivitat des entsprechenden Neurons abhéngt (Maunsell and Treue, 2006; Treue, 2001;
Treue and Martinez Trujillo, 1999).

Neben diesen verschiedenen Theorien und Modellvorstellungen der Aufmerksam-
keitsselektion haben sich grundsatzlich drei Mechanismen der selektiven visuellen Aufmerk-
samkeit etabliert. Diese werden als die raumliche-, die merkmalsbezogene- und die objekt-
basierte Aufmerksamkeit beschrieben. In den folgenden Abschnitten sollen die bisherigen
Verhaltensdaten sowie die Ergebnisse neurophysiologischer und bildgebender Untersu-

chungen dieser drei Mechanismen naher erlautert werden.

1.3.1 Raumbasierte Aufmerksamkeit

Bereits 1894 fihrte Hermann von Helmholtz erste Experimente beziglich selektiver, raumli-

cher Aufmerksamkeit durch, indem er auf einer Buchstabentafel bestimmte Buchstaben
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innerhalb einer von ihm attendierten Region, die er kurzzeitig belichtete (bei gleichzeitiger
Fixation eines zentralen Kreuzes), diskriminierte. Er stellte fest, dass er nur die Buchstaben,
die in seinem Aufmerksamkeitslokus lagen, diskriminieren konnte, dieser Bereich aber varia-
bel innerhalb der Buchstabentafel verschoben werden konnte. Diese frihen Untersuchungen
zur raumlichen Aufmerksamkeit konnten durch spatere Studien bestétigt werden. So kann
der Mensch eine alltagliche visuelle Szene analysieren, indem er mit seinen Augen einen Ort
nach dem anderen absucht und seine Aufmerksamkeit auf den jeweiligen Ort richtet, auf den
auch die Augen gerichtet sind (overt attention). Eine andere Maoglichkeit ist, seine Aufmerk-
samkeit verdeckt (covert attention), ohne Augenbewegung, auf einen bestimmten Ort im
Raum zu richten und visuelle Informationen innerhalb des rdumlichen Fokus verstarkt zu
verarbeiten. Man spricht dabei von einem ,spotlight of attention“, einem Suchscheinwerfer
bestimmter GroR3e, der willentlich verschiedene Bereiche einer visuellen Szene ,beleuchten”
kann. Dieses klassische Konzept des ,spotlight of attention“ wurde von Posner postuliert
(Posner, 1980; Posner et al., 1980). Weitere empirisch wichtige Befunde wurden in einem
spateren Experiment, dem ,Spatial-Cueing“-Paradigma von Posner erbracht. Darin prasen-
tierte er Versuchspersonen Hinweisreize (Cues), die entweder auf die Seite verwiesen, auf
der ein Zielstimulus (Target) erschien (gtiltiger, valider Cue) oder auf die andere Seite zeig-
ten (ungultiger, invalider Cue). Die Ergebnisse dieses Experimentes zeigten signifikant bes-
sere Trefferraten und signifikant schnellere Reaktionszeiten, wenn der Zielstimulus im
attendierten Bereich prasentiert wurde (valider Cue). Damit konnte er also zeigen, dass
Targets innerhalb eines attendierten Bereichs schneller und akkurater detektiert werden,
wenn vorher ein Cue auf den zu beachtenden Ort hinweist, die Aufmerksamkeit also durch
einen exogenen Cue kontrolliert gelenkt wird (Posner et al., 1984). Daruber hinaus deuteten
weitere Experimente darauf hin, dass der Aufmerksamkeitsfokus auch in verschiedene Be-
reiche, sprich in mehrere ,spotlights“, getrennt werden kann (Cavanagh and Alvarez, 2005;
Juola et al., 1991; Malinowski et al., 2007; McMains and Somers, 2004, 2005; Muller and
Hubner, 2002; Muller et al., 2003a; Shaw and Shaw, 1977) und die Verarbeitung an diesen
getrennten ,spotlights® verstarkt wird (Awh and Pashler, 2000; Bichot et al., 1999; Castiello
and Umilta, 1992; Schmidt et al., 1998).

Dieses Modell des ,spotlight of attention“ wurde von Eriksen und Kollegen erweitert.
Sie postulierten die ,Zoomlinsen-Metapher* (,Zoom-lens®), welche besagt, dass die Grof3e
und die Form des Aufmerksamkeitsfokus je nach Anforderungsbereich flexibel variiert wer-
den kann (Eimer, 2000; Eriksen and St James, 1986; Eriksen and Yeh, 1985; Hopf et al.,
2006b; McMains and Somers, 2005; Muller et al., 2003b; Song et al., 2006) und dass die
Zielstimuli im attendierten Fokus verstarkt verarbeitet werden (Desimone and Ungerleider,
1989). Man spricht auch von Lenkung der Aufmerksamkeit oder verdeckter Aufmerksam-

keitslenkung, da diese ,Suche“ ohne Augenbewegung erfolgen kann (Helhmholtz, 1867;
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Helmholtz, 1867). Schatzungen der GrolRe des Aufmerksamkeits-,spotlights“ ergaben, dass
er von ca. 1° bis Uber 10° Sehwinkel differieren kann (Eriksen and Hoffman, 1973; Hughes
and Zimba, 1985; LaBerge, 1983). Die Grolle des Aufmerksamkeitsfokus und somit die
Verarbeitungsleistung der Stimuli innerhalb dieses Fokus ist jedoch abh&ngig von der Menge
der verteilten Ressourcen (Castiello and Umilta, 1990; Eriksen and Murphy, 1987; Eriksen
and St James, 1986). Die ,Konzentration® an Aufmerksamkeit ist bei einem kleinen Fokus
demnach hoher als bei einem groRRen.

Eine Weiterentwicklung dieser Idee stellt der Aufmerksamkeitsgradient dar. Danach
erfahrt der raumlich fokussierte Bereich nach Downings ,Gradienten-Modell* zentral die
starkste Verarbeitung, wahrend die Verarbeitungsstarke zur Peripherie hin abnimmt
(Downing, 1988; Hillyard and Mangun, 1987). In einer jingeren Studie postulierten Hopf et
al. das Modell des ,Mexican-Hat* (,Mexikaner-Hut“). Dieses Modell beschreibt ein sogenann-
tes ,Center-surround®-Profil des Aufmerksamkeitsfokus, nach dem die Verarbeitungsstarke
vom Zentrum weg nicht nur abnimmt, sondern stark supprimiert wird, bevor weiter peripher
die Starke der Verarbeitung wieder leicht ansteigt (Boehler et al., 2009; Hopf et al., 2006a).

Der raumlichen Aufmerksamkeit wurden neben Verhaltensstudien auch viele elektro-
und neurophysiologische Studien gewidmet. Einzelzellableitungen bei Primaten konnten
raumliche Aufmerksamkeitseffekte in einer Vielzahl der retinotopisch organisierten Areale
des visuellen Kortex nachweisen. In diesen Einzelzell-Studien wurden die Affen darauf trai-
niert, visuelle Stimuli, die an einer bestimmten Position im visuellen Feld prasentiert wurden,
zu beachten, wahrend andere Reize auf3erhalb des attendierten Bereichs ignoriert werden
sollten. Die neuronalen Antworten der Zellen, in deren rezeptiven Feldern die zu
attendierenden Stimuli lagen, stiegen an, und fielen ab, wenn die Stimuli au3erhalb der
rezeptiven Felder lagen. Diese raumlich bedingten Aufmerksamkeitsmodulationen konnten
im primaren visuellen Kortex V1 (Luck et al., 1997; Motter, 1993) sowie in den Arealen ent-
lang des dorsalen Pfades, wie zum Beispiel V2 (Luck et al., 1997; Motter, 1993) und V4
(Luck et al., 1997; McAdams and Maunsell, 1999; Moran and Desimone, 1985; Motter, 1994)
und entlang des ventralen Pfades, wie MT (Treue and Maunsell, 1996, 1999) und LIP (Colby
et al., 1996) beobachtet werden.

Ahnliche Ergebnisse konnten auch mittels nicht-invasiver fMRT beim Menschen beo-
bachtet werden. Auch hier lieRen sich rdumliche Aufmerksamkeitseffekte in den entspre-
chenden visuellen, retinotopisch organisierten, striaren und extrastridren kortikalen Arealen
nachweisen (Brefczynski and DeYoe, 1999; Hadjikhani et al., 1998; Martinez et al., 1999;
Martinez et al., 2001; O'Craven et al., 1997; Tootell et al., 1998). Daruber hinaus konnten
EEG/MEG-Messungen wichtige Erkenntnisse Uber den zeitlichen Verlauf raumbasierter
selektiver Aufmerksamkeit liefern. Diese zeigten, dass raumliche Aufmerksamkeitsselektion

eine VergroRerung der P1- und N1-Amplituden (erste grofRe positive [70-130 ms] bzw. nega-
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tive Welle [130-200 ms]) hervorruft, was auf einen gesteigerten Verarbeitungsprozess, sprich
auf erhdhte neuronale Aktivitat in frihen kortikalen visuellen Arealen hinweist (Harter et al.,
1982; Heinze et al., 1990; Hillyard and Mangun, 1987; Hillyard and Munte, 1984, Hillyard et
al., 1998; Luck and Hillyard, 1994). Diese P1- und N1-Effekte sind vor allem posterior lateral
und medial okzipital am starksten ausgepragt. Aus funktionaler Sicht spiegeln die Modulatio-
nen der P1 eher frihe Ziel-Kontroll-Mechanismen wieder (Suppression des Inputs irrelevan-
ter Stimuli), wéhrend die Modulationen der N1 dem Prozess des Erkennens und der Diskri-

minierung attendierter Stimuli entsprechen (Hopf et al., 2002; Luck and Hillyard, 2000).

1.3.2 Merkmalsbasierte Aufmerksamkeit

Unter merkmalsbezogener Aufmerksamkeit versteht man den Mechanismus, dass visuelle
Informationen auf der Basis einzelner Merkmale wie Bewegung oder Farbe selektiert werden
kénnen. Wie in dem vorangegangenen Abschnitt (1.3.1) bereits beschrieben, gehen die
meisten Aufmerksamkeitsmodelle davon aus, dass einzelne Attribute eines Objektes die
Aufmerksamkeitszuwendung (z. B. bei der visuellen Suche) gezielt und aktiv lenken kénnen
(Cave, 1999; Treisman and Sato, 1990; Wolfe, 1994; Wolfe et al., 1989) und dass der Ort bei
der attentionalen Verarbeitung von Stimulusmerkmalen bzw. beim ,Binding® individueller
Attribute in ein ganzheitliches Objekt von vorrangiger Bedeutung ist (Cave and Bichot, 1999;
Treisman and Sato, 1990; Treisman and Gelade, 1980). Merkmalsbasierte bzw. dimensions-
basierte Selektionsprozesse finden demnach innerhalb des selben raumlichen Mediums statt
wie die objektbezogene Selektion, allerdings werden nicht ganze Objekte attendiert, sondern
nur dessen einzelne Attribute wie Farbe, Form oder Bewegung (Wolfe, 2003). Darlber hin-
aus konnte gezeigt werden, dass der Mechanismus der merkmalsbasierten attentionalen
Selektion global auf das gesamte Gesichtsfeld wirkt und unabh&ngig von raumbasierter
Aufmerksamkeit ist (Hopf et al., 2004; Martinez-Truijillo and Treue, 2004; Motter, 1994; Treue
and Martinez Trujillo, 1999). Neben psychophysiologischen Verhaltensstudien fand die Theo-
rie der selektiven merkmalsbasierten Aufmerksamkeit auch Evidenzen auf verschiedenen
strukturellen Ebenen, sprich in Einzelzellableitungs-Studien in Affen, in bildgebenden Verfah-
ren wie der PET und der nicht-invasiven fMRT sowie in elektrophysiologischen und
magnetenzephalographischen (EEG und MEG) Untersuchungen beim Menschen.

Wie schon in Abschnitt 1.3 erlautert, wurde diese Form der merkmalsbezogenen
Aufmerksamkeitszuwendung auf Verhaltensebene vor allem durch zahlreiche Suchexperi-
mente postuliert. In diesen sollten ein oder mehrere Zielobjekte anhand eines bestimmten
Merkmals in einer Menge von Distraktoren aufgefunden werden (Smith, 1962; Treisman,
1982). Das Grundparadigma zur visuellen Suche postulierten Treisman und Gelade
(Treisman and Gelade, 1980). Sie unterschieden zwei Modi: zum einen die pra-attentive

parallele Suche (,simple feature search®), wie zum Beispiel die Suche eines roten Target-
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Xes unter blauen Distraktor-Xen und zum anderen die serielle Suche (,feature conjunction
search®), wie die Suche eines roten Xes unter blauen Xen und roten Os. Bei der einfachen
Merkmalssuche waren die Suchfunktionen sehr flach und das Target-X schien aus dem
Display heraus zu springen. Es verursachte also einen sogenannten ,Pop-out®-Effekt, wel-
cher nach Treisman auf einem parallelen, pra-attentiven Suchprozess beruht. Bei der
,Merkmals-Konjunktions-Suche“ hingegen stiegen die Suchfunktionen linear mit zunehmen-
den Distraktoren an, woraus Treisman einen seriellen, attentionalen Suchprozess schloss.
Wie oben bereits beschrieben, werden bei der ,feature conjunction search die Displayobjek-
te schrittweise mit fokaler Aufmerksamkeit abgesucht, wobei die einzeln kodierten Eigen-
schaften des Objektes in ein zusammenhangendes Objekt (,Binding®) integriert und mit der
Targetbeschreibung abgeglichen werden (FIT, ,Merkmalsintegrationstheorie®). Nach dieser
FIT werden zwar einzelne Merkmale von Objekten im visuellen Feld parallel registriert, ihre
Bindung in eine ganzheitliche Objektprasentation erfolgt hingegen durch serielle Zuweisung.
Diese urspriinglich formulierte ,Merkmals-Integrations“-Theorie wurde jedoch stark kritisiert,
was dazu flhrte, dass alternative Theorien, wie zum Beispiel die ,Guided-Search*-Theorie
(Wolfe, 1994) und die ,Ahnlichkeitstheorie“(Duncan and Humphreys, 1989) postuliert wur-
den, die zur Klarung widersprichlicher Befunde beitragen sollten und in denen , Top-down*-
und ,Bottom-up“-Prozesse beschrieben wurden.

In tierexperimentellen Studien konnte mittels Einzelzellableitungen bei Affen im visu-
ellen Kortex gezeigt werden, dass die Neurone in den jeweiligen spezialisierten neuronalen
Arealen selektiv auf die verschiedenen Merkmale eines Stimulus mit erhohter Feuerrate
reagierten, wenn diese im rezeptiven Feld der Zelle prasentiert wurden und mit deren Préfe-
renz (Merkmalsselektivitéat) Ubereinstimmten und dabei unabhéangig von der Lokalisation des
rdumlichen Aufmerksamkeitsfokus waren. Dies konnten Moran und Desimone bereits 1985
fur die Areale V4 und IT beobachten, deren Neurone selektiv auf das Merkmal Farbe reagier-
ten, wenn Aufmerksamkeit auf den fiir das Neuron praferierten Stimulus gerichtet wurde
(Moran and Desimone, 1985). Ahnliche farbspezifische Effekte konnten in vielen nachfol-
genden Studien in den visuellen Arealen V2, V4 und IT beobachtet werden (Luck et al.,
1997; Motter, 1994; Reynolds et al., 1999). Auch fir das Merkmal Orientierung konnten
spezifische aufmerksamkeits-selektive Modulationen in den Regionen V1, V2 und V4 gefun-
den werden (McAdams and Maunsell, 1999; Motter, 1993). Vergleichbare merkmalsspezifi-
sche Aktivitaten konnten auch in den bewegungssensitiven Arealen V5/MT und MST von
Makaken gemessen werden. Wahrend die Aufmerksamkeitszuwendung auf eine Bewe-
gungsrichtung einer prasentierten Punktwolke multiplikativ zur Erhéhung der Feuerrate in
den MT-Zellen fuhrte, wenn diese mit der praferierten Bewegungsrichtung des Neuron Uber-
einstimmte, wurde die Zellantwort flr die nicht-attendierte, anti-praferierte Bewegungsrich-

tung hingegen supprimiert (Treue and Martinez Trujillo, 1999; Treue and Maunsell, 1996,
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1999). Diese Ergebnisse sprechen fir das ,Feature similarity gain“-Modell, das besagt, dass
die individuelle Neuronenantwort von der Merkmalséhnlichkeit zwischen dem verhaltensrele-
vanten Target und der Merkmalspraferenz des Neurons abhangig ist. Diese merkmalsspezi-
fischen Modulationen konnten auch beobachtet werden, wenn die Aufmerksamkeit auf einen
Stimulus auf3erhalb des rezeptiven Feldes (RF) gerichtet wurde, was darauf hinweist, dass
merkmalsbasierte Aufmerksamkeit rAumlich global wirkt (Martinez-Trujillo and Treue, 2004;
Treue and Martinez Trujillo, 1999).

Die Befunde der Einzelzellableitungen konnten in zahlreichen Studien mittels bildge-
bender Verfahren beim Menschen repliziert und somit die kortikalen Lokalisationen der
Verarbeitung von Merkmalen wie Farbe, Form, Bewegung etc. bestimmt werden. Diese
merkmalsspezifischen Modulationen wurden in zahlreichen Arealen entlang der Verarbei-
tungshierarchie des visuellen Kortex, wie zum Beispiel in V1 (Huk and Heeger, 2000; Liu et
al., 2007), V2 (Kamitani and Tong, 2006; Liu et al., 2007), V3 (Buchel et al., 1998; Chawla et
al., 1999b; Saenz et al., 2002), V4/V8 (Corbetta et al., 1990; Liu et al., 2007; Saenz et al.,
2002) und hMT (Buchel et al., 1998; Chawla et al., 1999b; Corbetta et al., 1990; Huk and
Heeger, 2000; O'Craven et al., 1997; Saenz et al., 2002) beschrieben. Corbetta konnte in
einer PET-Studie ahnliche nichtraumliche, merkmalsspezifische Aufmerksamkeitsmodulatio-
nen nachweisen, wenn die Aufmerksamkeit zwischen Stimulusmerkmalen wechselte, die in
verschiedenen visuellen Regionen verarbeitet wurden (Corbetta et al., 1990, 1991). Er konn-
te zeigen, dass die Aufmerksamkeitszuwendung auf die Bewegung eines Reizes zu einer
Aktivierung in den bewegungsverarbeitenden Arealen im visuellen Kortex fuhrte, wahrend
die Aufmerksamkeitszuwendung auf die Farbe des selben Stimulus eine Aktivierung in farb-
verarbeitenden Regionen hervorrief. Weiterfuhrende fMRT-Untersuchungen, in denen ereig-
niskorrelierte Aktivierungsveranderungen mit dem Wechsel des Target-definierten Merkmals
(insbesondere Bewegung nach Farbe und umgekehrt) einhergingen, bestatigten Corbettas
Ergebnisse (Pollmann et al., 2006; Pollmann et al., 2000). Fur das Merkmal Farbe wurde so
das visuelle Areal V4v/V8 (Chawla et al., 1999b; Clark et al., 1997; Martin et al., 1995; Saenz
et al., 2003) und fir die Bewegung die Area V5/hMT (Beauchamp et al., 1997; Chawla et al.,
1999a; Chawla et al., 1998; Chawla et al., 1999b; O'Craven et al., 1997; Saenz et al., 2002,
2003) detektiert. In Analogie zu den Versuchen von Treue und Martinez-Truijillo (1999) unter-
suchten Saenz und Kollegen mit Hilfe der fMRT die merkmalsbasierten Aufmerksamkeitsef-
fekte im humanen visuellen Kortex. Sie konnten die Befunde ersterer, dass merkmalsbezo-
gene Aufmerksamkeit unabhangig von raumlicher Aufmerksamkeit agieren kann und somit
global Uber das gesamte visuelle Gesichtfeld wirkt, bekraftigen (Saenz et al., 2002, 2003).
Weitere Studien zeigten, dass sich die erhdhten neuronalen Aktivierungen in Bezug auf die
attendierten Stimuluseigenschaften auch auf die nicht stimulierten Bereiche des visuellen

Feldes (VF) ausweiten, merkmalsbasierte attentionale Modulationen also auch in Abwesen-
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heit direkter visueller Stimulation stattfinden (Chawla et al., 1999b; Kastner et al., 1999;
Serences and Boynton, 2007).

Um Uber die raumliche Lokalisation von Hirnregionen merkmalsbezogener Aufmerk-
samkeit hinaus auch Aussagen uber den zeitlichen Verlauf der Aktivitat treffen zu kénnen,
waren zeitlich hochauflésende Verfahren wie EEG und MEG notig. Dabei konnte gezeigt
werden, dass die Selektion aufgabenrelevanter Merkmale, wie zum Beispiel Farbe, Form,
Bewegungsrichtung, Orientierung oder Ortsfrequenz, im Zeitbereich von 120-180ms nach
Stimulusbeginn stattfindet (Anllo-Vento and Hillyard, 1996; Beer and Roder, 2004, 2005;
Harter and Aine, 1984; Kenemans et al., 2000; Kenemans et al., 1993; Martinez et al., 2001;
Motter, 1994; Smid et al., 1999; Torriente et al., 1999). Harter und Aine zeigten erstmals
1984 eine spezifische elektrophysiologische Signatur fir die Theorie der merkmalsbasierten
Aufmerksamkeit. Sie fanden heraus, dass es zu einer verstarkten Negativierung im ereignis-
korrelierten Potential kommt, sobald die Aufmerksamkeit auf ein Merkmal des prasentierten
Stimulus gerichtet wurde. Diese Beobachtung bezeichneten sie als ,selection negativity®
(SN), welche am starksten tUber dem zentro-parietalen und okzipitalen Kortex ausgepragt ist
(Harter and Aine, 1984). In zahlreichen weiteren Studien konnten eben diese Modulationen
der SN sowie assoziierte Komponenten der selektiven Aufmerksamkeit in Bezug auf die
Merkmale Farbe, Form, Orientierung und Bewegung beobachtet werden (Anllo-Vento and
Hillyard, 1996; Anllo-Vento et al., 1998; Anllo-Vento et al., 2004; Harter and Aine, 1984;
Hillyard and Anllo-Vento, 1998; Hillyard and Munte, 1984; Smid et al., 1999). Die SN wird
besonders deutlich bei Differenz-Wellenformen, in denen die evozierten EKPs eines nicht-
attendierten Stimulusmerkmals (z. B. blauer Stimulus, wenn rot zu beachten ist) von denen
eines attendierten Merkmals (z. B. ein blauer Stimulus, wenn blau zu attendieren ist) subtra-
hiert werden. Die Dipolanalysen und Quellenlokalisationen dieser SN weisen darauf hin,
dass diese Modulationen den gleichen neuronalen Generatoren wie bei den entsprechenden
fMRT-Untersuchungen zugeschrieben werden kdénnen (Hillyard and Anllo-Vento, 1998). Im
Gegensatz zu raumbasierter Aufmerksamkeit ist die Selektion von Stimulusobjekten auf der
Basis ihrer nicht-rAumlichen Merkmale wie Farbe, Form oder Bewegung also nicht mit einer
P1-, sondern mit einer N1-Komponente assoziiert. Schoenfeld et al. konnten in einer kombi-
nierten Studie von 2007 unter Verwendung von EEG, MEG und fMRT zeigen, dass bereits
90-120ms nach Stimulus-Onset aufmerksamkeitsbedingte Modulationen in den fir das
attendierte Merkmal spezifischen Hirnarealen auftreten. Darlber hinaus ist die Latenzzeit
vom Typ des Selektionsprozesses (von der Schwierigkeit der Diskriminierungsaufgabe)
abhangig. Das bedeutet, dass die Latenzzeit kirzer ist, wenn die Versuchspersonen zwi-
schen zwei verschiedenen Merkmalsdimensionen (wie Farbe und Bewegung) unterscheiden
missen, als wenn sie innerhalb einer Merkmalsdimension (z.B. Farbe rot versus orange)

diskriminieren mussen. Dann nimmt die Latenzzeit um ca. 50ms zu (Anllo-Vento and
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Hillyard, 1996; Hillyard and Munte, 1984; Karayanidis and Michie, 1996; Lange et al., 1998;
Schoenfeld et al., 2007). Ist hingegen ein Merkmal aufgabenirrelevant und wird nur aufgrund
der Tatsache selektiert, dass es zu einem attendierten Objekt bzw. zu einem Objekt an
einem attendierten Ort gehdrt, so beginnt die merkmalsbasierte Selektion erst nach ca.
230-240ms (Schoenfeld et al., 2003). Dies spricht wiederum dafiir, dass die merkmalsba-
sierte Selektion global agiert (Andersen et al., 2011; Andersen et al., 2009; Hopf et al., 2004;
Muller et al., 2006; Stoppel et al., 2012) und dass der zeitliche Verlauf dieser merkmalsselek-

tiven Modulationen stark von der Art des Selektionsprozesses abhangig ist.

1.3.3 Objektbasierte Aufmerksamkeit

Die Modelle der objektbasierten Aufmerksamkeit gehen davon aus, dass die Aufmerksamkeit
nicht nur auf einzelne Merkmale, sondern auf die Gesamtheit aller Eigenschaften eines
attendierten Objektes gerichtet wird, sodass dieses als ein Ganzes selektiert werden kann.
Dabei spielen sogenannte ,Grouping“-Effekte eine zentrale Rolle. Bei diesem Prozess (per-
zeptuelles Grouping) werden auf der Basis menschlicher Wahrnehmung Objekte mit glei-
chen Eigenschaften (Lage, Struktur, Ahnlichkeit) zu einer Gruppe zusammengefasst (Driver
and Baylis, 1989; Han et al., 2005a; Han et al., 2005b; Han et al., 2001; Mao et al., 2004,
Neisser, 1967). Betrachtet man demnach ein bestimmtes Merkmal eines attendierten Objek-
tes, so werden auch alle weiteren Merkmale, die in diesem Objekt gebunden sind, verstarkt
verarbeitet (Driver and Baylis, 1998; Kanwisher and Driver, 1992; Scholl, 2001).
Wissenschaftliche psychophysiologische Evidenz fur diese Theorie konnte Duncan
1984 mit einer Verhaltensstudie liefern (Duncan, 1984). In dieser prasentierte er den Ver-
suchspersonen zwei Ubereinander gelagerte Objekte, um raumliche Aufmerksamkeitseffekte
ausschlieBen zu koénnen. Bei den Objekten handelte es sich um ein vertikal orientiertes
Rechteck und eine Linie, die dieses Rechteck durchzog. Beide Objekte besal3en jeweils zwei
spezifische Merkmale. Das erste Objekt, das Rechteck, konnte in der GréRRe zwischen klein
und grol3 variieren und eine Licke entweder auf der rechten oder linken Seite aufweisen.
Das zweite Objekt, die Linie, konnte sich zum einen in ihrer Kontur zwischen gepunktet oder
gestrichelt unterscheiden und zum anderen in ihrer Neigung differieren, sprich nach rechts
oder nach links geneigt sein. Die Aufgabe der Probanden bestand darin, entweder ein
Merkmal eines Objektes (z.B. die GroR3e des Rechtecks) oder zwei Merkmale eines Objek-
tes (z. B. die GroRRe und die Seite der Liicke) oder aber je ein Merkmal eines jeden Objektes
(z.B. die Neigung der Linie und die GroRRe des Rechtecks) zu diskriminieren. Auf diese Wei-
se konnten Duncan zeigen, dass die Versuchspersonen wesentlich genauer antworteten,
wenn sich die beiden Ziel-Merkmale auf einem Objekt befanden, als wenn sie sich auf die
getrennten Objekte bezogen, obwohl sie am gleichen Ort prasentiert wurden. Dieser Effekt

ist bekannt als ,same object advantage” (Vorteil des selben Objektes). Dariiber hinaus ant-
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worteten die Probanden genauso korrekt auf die beiden Merkmale eines Objektes, wie wenn
sie nur eines diskriminieren sollten (Kontroll-Bedingung). Diese Ergebnisse konnten durch
eine Reihe nachfolgender Studien, allerdings mit veranderten Stimuli und Aufgaben, repli-
ziert werden (Duncan, 1993a, b; Duncan and Nimmo-Smith, 1996; Egly et al., 1994; Kramer
et al., 1997; Lamy and Tsal, 2000; Vecera and Farah, 1994).

In Anlehnung an das Modell des ,same object advantage® und des von Moran und
Desimone 1985 mittels neurophysiologischer Affenstudien postulierten ,Biased-Competition®“-
Modells (siehe Kapitel 1.3), stellte Duncan als eine Art Erweiterung die ,Integrated-
Competition“-Hypothese auf. In dieser geht er davon aus, dass, sobald ein Objektmerkmal
den Konkurrenzkampf in seinem spezifischen Hirnareal gewonnen hat, sdmtliche weitere
Merkmale dieses Objektes in ihren reprasentativen kortikalen Arealen dominant werden
(Desimone, 1998; Driver and Baylis, 1998; Duncan, 1996; Duncan et al., 1997). Diese Theo-
rien fanden Evidenz in einigen anderen Studien. So konnten zum Beispiel Valdes-Sosa und
Kollegen in einer Reihe von Experimenten zeigen, dass die gleichzeitige Beurteilung der
Geschwindigkeit und der Richtung zweier sich Uberlagernder, transparenter, sich bewegen-
der Oberflachen genauer war, wenn diese Attribute nur auf einer Oberflache diskriminiert
werden sollten, als wenn sie sich auf beide Oberflachen bezogen. In einer weiteren neuro-
physiologischen Affenstudie sollte wiederum eine von zwei sich Uberlagernden, transparen-
ten, rotierenden Punktwolken beachtet werden. Sie konnten demonstrieren, dass sich die
Feuerrate der Neuronen in V4 erhohte, wenn die Farbe der attendierten Oberflache der
Farbpraferenz der Neuronen in V4 entsprach (Valdes-Sosa et al., 1998a; Valdes-Sosa et al.,
1998b, 2000). Diese Ergebnisse beweisen, dass die Verarbeitung aufgabenirrelevanter
Merkmale lediglich deshalb erfolgt, weil sie Teil des attendierten Objektes sind. Ahnliche
Befunde objektbasierter, attentionaler Selektion konnten auf Zellebene auch fir die visuellen
Areale V1 (Roelfsema et al., 1998) und V5/MT (Katzner et al., 2009) bei Primaten erbracht
werden.

Darilber hinaus konnten auch O’Craven et al. diese Theorie aus physiologischer Sicht
in einer fIMRT-Studie stitzen. In dieser prasentierten sie den Versuchspersonen zwei raum-
lich Ubereinander gelagerte, transparente Bilder von Hausern und Gesichtern. Eines beweg-
te sich, wahrend das andere stationar blieb. Es gab drei Merkmale, auf die der Aufmerksam-
keitsfokus gerichtet werden konnte: entweder auf die Bewegung, das Gesicht oder das
Haus. Die Ergebnisse zeigten eine erhthte Aktivitat in dem spezifischen Hirnareal fir das
jeweils attendierte Stimulusmerkmal. Wurde also die Aufmerksamkeit auf das Gesicht gerich-
tet, so fanden O’Craven und Kollegen gesteigerte hamodynamische Aktivierungen in der
fusiformen face area (FFA). Wurde hingegen das Haus attendiert, so fand sich erhthte
neuronale Aktivitt in der parahippocampalen place area (PPA). Beim Diskriminieren der

Bewegung zeigten sich signifikante hamodynamische Aktivierungen im bewegungssensitiven
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humanen Areal hMT (human middle temporal area). Zusatzlich wurden auch die spezifischen
Hirnareale der aufgabenirrelevanten Merkmale des attendierten Objektes aktiviert (O'Craven
et al., 1999). Damit konnte erstmals aus neurophysiologischer Sicht gezeigt werden, dass,
sobald ein Merkmal eines Objektes attendiert wird, auch dessen aufgabenirrelevantes
Merkmal verstarkt verarbeitet wird. Ahnliche Ergebnisse konnten auch in einer Studie von
Serences und Kollegen gefunden werden, in der die Aufmerksamkeit zwischen zwei raumlich
Ubereinander gelagerte Objekten (Gesichter und Hauser) verschoben werden sollte
(Serences et al., 2004).

Allerdings blieben noch einige Fragen offen. So konnten zum Beispiel aufgrund der
schlechten zeitlichen Aufldsung des fMRT keine Aussagen hinsichtlich des zeitlichen Ver-
laufs der Aktivierungssteigerungen in kortikalen Arealen in Bezug auf eine momentane Auf-
merksamkeitsausrichtung getroffen werden. Schoenfeld et al. untersuchten diese Fragestel-
lung 2003 mit Hilfe einer multimodalen Bildgebungsstudie (fMRT, EEG und MEG), was
neben einer hohen réumlichen (fMRT) auch eine hohe zeitliche Auflosung (EEG, MEG)
lieferte. Der Stimulus wurde in einer quadratischen Apertur prasentiert und setzte sich aus
zwei raumlich exakt Ubereinander gelagerten, transparenten Oberflachen zusammen. Jede
dieser Oberflachen bestand aus 50 zufallig im Raum verteilten Punkten (Random-Dot Dis-
play). In jedem der 300 ms andauernden Trials, bewegte sich eine Oberflache nach rechts,
wahrend sich die andere Oberflache mit der gleichen Geschwindigkeit nach links bewegte.
Aufgrund der unterschiedlichen Bewegungsrichtungen konnten die beiden Ubereinander
gelagerten Oberflachen als zwei getrennte Objekte wahrgenommen werden. Die Probanden
wurden vor jedem Trial instruiert ihre Aufmerksamkeit entweder auf die sich nach rechts oder
nach links bewegende Punktwolke zu richten. Somit war das Merkmal Bewegung aufgaben-
relevant. Zusétzlich konnte eine der Punktwolken innerhalb dieses Trials entweder einen
Farbwechsel von weil3 nach rot vollziehen oder aber weil3 bleiben. Der Farbwechsel war
jedoch fir die Versuchspersonen aufgabenirrelevant. Der Vergleich der ereigniskorrelierten
Potentiale (EKPs) und Magnetfelder (EKMFs), in denen die attendierte Oberflache einen
Farbwechsel vollzog, versus die, in denen die nicht beachtete Oberflache die Farbe wechsel-
te, zeigte einen signifikanten Unterschied zwischen den beiden Bedingung nach 200-240 ms.
Sowohl die fMRT-Daten, als auch die Quellenanalysen der EKP/EKMF-Wellenformen wiesen
erhohte Aktivierungen in den Gyri fusiformi auf, welche dem retinotopisch organisierten und
farbspezifischen Areal V4v zugeordnet wurden, da V4v schon friiher als eine auf die Farb-
verarbeitung spezialisierte Hirnregion identifiziert werden konnte (McKeefry and Zeki, 1997).
Die Tatsache, dass die Aktivierung von V4v durch eine aufgabenirrelevante (200-240ms)
und eine aufgabenrelevante Farbaktivierung (180-260ms) im gleichen Zeitfenster stattfand,
zeigte, dass die Integration aufgabenirrelevanter Merkmale des attendierten Objektes in eine

perzeptuelle Einheit des vollstandigen Objektes verhaltnismaRig schnell erfolgte und somit
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die zugrunde liegenden merkmalsbindenden Prozesse ermdglichte (Schoenfeld et al., 2003).
Dies konnte auch durch einige andere fMRT- und EEG/MEG-Studien nachgewiesen werden
(Ciaramitaro et al., 2011; Cortese et al., 1999; Karayanidis and Michie, 1996; Pinilla et al.,
2001; Rodriguez and Valdes-Sosa, 2006; Safford et al., 2010; Smid et al., 1999; Valdes-
Sosa et al., 1998a).

Diese Studien belegen, dass die aufmerksamkeitsbedingte Selektion eines Stimulus
anhand von Objektbindungskriterien erfolgen kann, und entsprechen somit den Vorhersagen
objektbasierter Aufmerksamkeitsmodelle, die besagen, dass Aufmerksamkeit nicht nur auf
einzelne Merkmale, sondern auch auf die Gesamtheit aller Eigenschaften eines attendierten

Objektes gerichtet werden kann.

1.3.4 Zusammenfassung

Wie in den vorherigen Kapiteln beschrieben, ist die Aufmerksamkeit ein wichtiger Mechanis-
mus, um mit der Flle sensorischer Informationen, mit der wir alltdglich konfrontiert werden,
adaguat umzugehen. Die eingehenden Informationen werden dabei auf der Grundlage ihrer
Relevanz und der gegebenen Umsténde (z.B. Anforderungen an die Aufgabe bzw. experi-
mentelle Anweisungen) selektiert, was dann wiederum zu einer Steigerung oder Suppression
ihrer Verarbeitung fuihrt. Das heil3t, gewisse Anteile der eingehenden Informationen unserer
visuellen Umwelt werden gezielt ausgeblendet, um bestimmte andere Reizinhalte bewusst
wahrnehmen zu kénnen. Dieser attentionale Selektionsprozess kann, wie oben beschrieben,
auf der Basis raumlicher Lokalisationen, ganzer Objekte oder aber spezieller Merkmale wie
Farbe oder Bewegung erfolgen. Die raum-zeitlichen Charakteristika dieser drei Aufmerksam-
keitstheorien wurden bisher in einer Reihe von Studien und mit Hilfe behavioraler und elekt-
rophysiologischer Methoden sowie bildgebender Verfahren wie der EEG, MEG und funktio-
nellen MRT untersucht. Obwohl die Prozesse der raumlichen, merkmals- und objektbasierten
Aufmerksamkeitsselektion schon weitgehend analysiert wurden, sind einige Aspekte bisher
immer noch ungelost. Vor allem die aufmerksamkeitsbedingten Verarbeitungsprozesse
komplexer Merkmale innerhalb der Bewegungsdimension (wie z.B. die Kohérenz) sind bis-
her noch ungeklart. Mit dieser Fragestellung beschaftigt sich die vorliegende Dissertations-

schrift, dessen Ziel im folgenden Kapitel (1.4) dargelegt werden soll.

1.4 Ziel dieser Dissertationsschrift

Wie schon im allgemeinen Teil der Einleitung beschrieben wurde, kann Aufmerksamkeitsse-
lektion auf verschiedenen visuellen Merkmalen, wie zum Beispiel Farbe oder Bewegung
basieren. Frihere Studien konnten zeigen, dass das Attendieren eines solchen Merkmals die

neuronale Aktivitdt in den korrespondierenden merkmalsspezifischen kortikalen Arealen
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entlang des dorsalen und ventralen visuellen Systems erhoht (Corbetta et al., 1990, 1991;
O'Craven et al., 1999; Saenz et al.,, 2002; Schoenfeld et al., 2007; Stoppel et al., 2007,
Stoppel et al., 2011; Treue and Martinez Trujillo, 1999; Treue and Maunsell, 1996).

Die meisten Studien berichteten, dass sich die neuronale Aktivitat im visuellen Areal
hMT/V5 des dorsalen Pfades erhohte, wenn ein Bewegungsreiz attendiert wurde (Chawla et
al., 1999a; Chawla et al., 1998; Corbetta et al., 1990, 1991; Culham et al., 2001a; Heeger et
al., 1999; O'Craven et al., 1997; Saenz et al., 2002; Schoenfeld et al., 2007; Stoppel et al.,
2011; Tootell et al., 1995; Watson et al., 1993).

Innerhalb der visuellen Bewegungsmerkmaldimension gibt es jedoch einfache Sub-
Merkmale, wie zum Beispiel Geschwindigkeit oder Richtung, aber auch komplexe, wie Koha-
renz, die selektiv attendiert werden konnen. Diese einfachen Sub-Merkmale werden schon
auf Einzelneuronenebene bewegungssensitiver Neurone verarbeitet, die eine bevorzugte
Richtung und Geschwindigkeit besitzen. Das Attendieren einer Richtung eines Bewegungs-
stimulus erhoht die Aktivitat der Neurone im visuellen Areal MT, die fir diese Richtung selek-
tiv sind (Treue and Maunsell, 1999). Der gleiche Effekt konnte kirzlich auch auf Populati-
onsebene mit Hilfe des fMRT gezeigt werden (Stoppel et al., 2011). Dennoch, die
Diskriminierung einfacher Sub-Merkmale, wie Geschwindigkeit oder Richtung, muss nicht
zwangslaufig im Areal MT geschehen, sondern kann schon in hierarchisch niedrigeren visu-
ellen bewegungssensitiven Arealen, wie zum Beispiel V3 und V3A, verarbeitet werden
(Sunaert et al., 1999; Tootell et al., 1997). Darliber hinaus konnte gezeigt werden, dass
visuelle Aufmerksamkeit die neuronale Aktivitat in diesen Arealen modulieren kann (Buchel
et al., 1998; Stoppel et al., 2011; Sunaert et al., 2000).

Hingegen ist weniger eindeutig geklart, in welchen Arealen die Verarbeitung komple-
xer Sub-Merkmale, wie zum Beispiel Kohéarenz, stattfindet. Um zwischen verschiedenen
Kohéarenzlevel diskriminieren zu kénnen, missen die Informationen verschiedener Neurone
mit unterschiedlich bevorzugten Richtungen integriert werden. Typischerweise rufen derarti-
ge Stimuli starke neuronale Antworten in den hdheren parietalen visuellen Arealen fIPS, SPL
und IPL hervor (Orban et al., 2004; Peuskens et al., 2004; Sunaert et al., 1999; Vanduffel et
al., 2002b). Auf der anderen Seite kann die Verarbeitung in hMT selbst (geprift in (Orban,
2011)), sowie in einigen anderen benachbarten Regionen im lateralen okzipitalen Kortex, wie
LO (Grill-Spector et al., 2001; Grill-Spector et al., 1999; Grill-Spector et al., 1998; Grill-
Spector et al., 2000; Kourtzi and Kanwisher, 2000, 2001; Malach et al., 1995) oder KO
(Dupont et al., 1997), erfolgen. Besonders wichtig ist, dass die Aktivitat in diesen Regionen
typischerweise gesteigert ist, wenn Aufmerksamkeit auf visuelle Bewegungen gerichtet ist
(Braddick et al., 2000; Heeger et al., 2000; Saenz et al., 2002; Schoenfeld et al., 2007,
Stoppel et al., 2011; Treue and Martinez Trujillo, 1999), besonders, wenn dieser Stimulus

komplexe Bewegungs-Sub-Merkmale, wie zum Beispiel Koharenz oder ,3D-structures-from-
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motion“ (3D-Strukturen aus Bewegungen errechnen), enthélt (Beer et al., 2009; Peuskens et
al., 2004; Tsao et al., 2003; Yang et al., 2008).

Obwohl viele Studien die Bewegungswahrnehmung beim Menschen untersucht ha-
ben, wurden die neuronalen raum-zeitlichen Korrelate merkmalsbasierter Aufmerksamkeit in
Bezug auf die Verarbeitung einfacher und komplexer Merkmale, wie zum Beispiel Ge-
schwindigkeit, Richtung und Koharenz, bisher noch nicht erforscht. In den gegenwartigen
Experimenten wurde sich mit dieser Frage befasst, indem kombinierte Methoden mit hoher
raumlicher (fMRT) und zeitlicher (EEG und MEG) Auflésung eingesetzt wurden. Die Arbeits-
hypothese war, dass Aufmerksamkeit die neuronale Aktivitat in hierarchisch niedrigeren
visuellen Regionen moduliert, wenn einfachere Merkmale, wie Geschwindigkeit oder Rich-
tung, attendiert werden und in hdéheren Arealen, wenn die Aufmerksamkeit auf komplexere
Merkmale, wie Kohérenz, gerichtet ist.

Dazu wurde in jedem der 3 Experimente ein ahnliches 2x2 Design genutzt, das aus
einhundert sich bewegenden Punkten innerhalb einer zentralen Apertur bestand, und es
wurden immer jeweils zwei der drei Bewegungs-Sub-Merkmale Geschwindigkeit, Richtung
und Koharenz manipuliert. In Experiment 1 sollten die Probanden entweder die Geschwin-
digkeit (langsam versus schnell) oder die Koharenz (niedrig versus hoch) attendieren. Bei
Aufmerksamkeitszuwendung auf die Geschwindigkeit sollten sie mit einem Tastendruck auf
die schnellen Bewegungen reagieren (ungeachtet des Koharenzlevels), und beim
Attendieren der Kohéarenz sollten sie mit einem Knopfdruck auf die hochkoharenten Bewe-
gungen antworten (ungeachtet der Geschwindigkeit). In Fortsetzung zu Experiment 1 waren
die Probanden in Experiment 2 dazu angehalten, entweder auf die Richtung (nach oben oder
nach unten) oder auf die Koharenz (niedrig versus hoch) zu achten und entweder jeweils auf
die Bewegungen nach unten bzw. auf die hochkohéarenten Bewegungen mit einem Tasten-
druck zu reagieren (ungeachtet des jeweils zu ignorierenden Merkmals Koharenz oder Rich-
tung). In Experiment 3 wurden weiterfiihrend zu Experiment 1 und 2 die beiden Merkmale
Geschwindigkeit (langsam gegen schnell) und Richtung (nach links versus nach rechts)
manipuliert, und auch hier sollten die Versuchspersonen entweder auf die schnelle Bewe-
gung (ungeachtet der Richtung) oder auf die Bewegungen nach rechts (ungeachtet der
Geschwindigkeit) mit einem Tastendruck reagieren.

Die Hypothese war, dass der Aufmerksamkeitseffekt in Bezug auf die Geschwindig-
keit und die Richtung in einem friiheren Zeitbereich auftritt, wahrend sich hingegen der Auf-
merksamkeitseffekt in Bezug auf die Kohérenz spéter zeigen sollte. Dies wirde es ermdgli-
chen, die Quellen der Aufmerksamkeitseffekte fir Geschwindigkeit und Richtung (im friihen
Zeitbereich préasent) von denen fur Kohérenz (im spéaten Zeitbereich) in den elektrophysiolo-
gischen Daten zu trennen. Alle Analysen wurden basierend auf der physiologischen Antwort

auf den jeweiligen Standard-Stimulus (immer Non-Targets) durchgefiihrt, in Abhangigkeit
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davon, ob die Versuchpersonen ihre Aufmerksamkeit auf das eine oder andere Sub-Merkmal
gerichtet hatten. Auf diese Weise wurden alle sensorischen und motorischen
Konfundierungen eliminiert, da der physikalische Stimulus immer exakt der Gleiche war und
niemals eine motorische Antwort erforderte.

Alle Experimente dieser Dissertation wurden durch das lokale Ethikkomitee der Fa-
kultat fir Medizin der Otto-von-Guericke-Universitat Magdeburg genehmigt
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2 Allgemeine Methoden

Die in den Kapiteln 3-5 vorgestellten Experimente (1, 2 und 3) wurden mittels nicht-invasiver
bildgebender Verfahren der funktionellen Magnetresonanztomographie (fMRT) und/oder der
Elektro-/Magnetenzephalographie (EEG/MEG) durchgefuhrt. Die Funktionsweise sowie die
Prinzipien physikalischer und physiologischer Prozesse dieser Methoden sollen im Folgen-

den kurz vorgestellt werden.

2.1 Die funktionelle Magnetresonanztomographie (fMRT)

Die Kernspin- oder auch Magnetresonanztomographie ist ein nicht-invasives
Diagnostikverfahren (mit Gberlegener raumlicher Auflésung), welches mit starken Magnetfel-
dern und hochfrequenten Radiowellen arbeitet und dessen Bildgebung auf der magnetischen

Eigenschaft der Wasserstoffatome im menschlichen Kérper beruht.

2.1.1 Prinzip der Magnetresonanz und der Bildgebung

Das Prinzip der Magnetresonanztomographie beruht auf der Eigenschaft der Elementarteil-
chen, welche auf Grund der ungeraden Protonenanzahl der Atomkerne einen sogenannten
Spin (Eigendrehimpuls) besitzen, wie zum Beispiel auch die Wasserstoffkerne (H*). Das
positiv geladene Wasserstoff-Proton rotiert um seine eigene Langsachse und erzeugt durch
die Eigenrotation der elektrischen Ladung ein geringes Magnetfeld (magnetischer Dipol).
Werden die H-Protonen einem aufleren Magnetfeld ausgesetzt, richten sich die magneti-
schen Dipole, die im Normalfall raumlich diffus orientiert sind, entlang des aul3eren Magnet-
feldes in eine Richtung aus. Die Ausrichtung der Wasserstoffkerne kann parallel oder antipa-
rallel erfolgen, wobei die parallele Ausrichtung (aufgrund des niedrigeren Energieniveaus)
energetisch gunstiger ist. Die im Magnetfeld ausgerichteten Kernspins beginnen nun in einer
von der Magnetfeldstarke abhangigen Frequenz (Lamorfrequenz) um die Feldachsen zu
prazedieren und erzeugen dabei eine Spannung, die mit Hilfe einer Empfangsspule im
Magnetresonanztomographen gemessen werden kann (MR-Signal).

Wird der Kopf einer Versuchsperson diesem Magnetfeld ausgesetzt, so entsteht auf-
grund der beschriebenen Eigenschaften der H-Protonen im Kopf der Probanden ein Dipol-
moment parallel zum Magnetfeld. Eine Spule, die den Kopf des Probanden umgibt, sendet
einen RF-Impuls aus (Impuls im Radiofrequenzbereich; ,High Frequency“ oder HF-Impuls),
der mit der Lamorfrequenz tbereinstimmt (Resonanzbildung). Im Normalfall wird ein fur die
Bildgebung optimaler 90°-RF-Impuls (Kippwinkel oder ,Flipwinkel* von 90°) genutzt. Die

Protonen (genau die Halfte der Spins) werden um 90° ausgelenkt (in die antiparallele Lage
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umgekippt), absorbieren die durch elektronmagnetische Wechselspannung induzierte Ener-
gie und werden durch diese Energiezufuhr auf ein héheres Energieniveau angehoben. Die
Spins werden in ihrer Kreiselbewegung synchronisiert, was in einer Abnahme der L&ngs-
magnetisierung M_ (Longitudinale Magnetisierung) und somit in einer Zunahme der Quer-
magnetisierung My (Transversale Magnetisierung) resultiert, wobei die Protonen in Phase mit
der Lamorfrequenz rotieren (Phasenkoharenz/Magnetresonanz-Signal).

Nach Abstellen der HF-Einstrahlung gehen die H-Protonen wieder in ihren stabilen
Ausgangszustand zuriick, was zur Abnahme des MR-Signals fihrt. Das bedeutet, die Quer-
magnetisierung M nimmt langsam ab, wahrend die Langsmagnetisierung M_ wieder zu-
nimmt (zuriickkippen der Spins in die energiearmere, parallele Richtung durch Zusammen-
stéfle mit anderen Atomen). Diese beiden, voneinander unabhéngigen Vorgédnge finden
zeitgleich statt und werden auch als T1- beziehungsweise T2-Relaxation bezeichnet.

Bei der longitudinalen Relaxation (T1-Relaxation; Spin-Gitter-Relaxation) wird Ener-
gie frei, die gemessen werden kann. Die Zeit, bis die Protonen wieder in ihren Ursprungszu-
stand zurtickgekehrt sind (Wiederaufbau der Langsmagnetisierung), kann, in Abhangigkeit
der verschiedenen Gewebearten/Strukturen des Gehirns, eine halbe bis hin zu mehreren
Sekunden dauern (T1-Zeit). Gleichzeitig findet die T2-Relaxation (transversale Relaxation)
statt, wobei die synchron ausgelenkten Protonen aufgrund von Wechselwirkungen zwischen
den Spins (Spin-Spin-Relaxation) ihre einheitliche Rotation verlieren. Die Quermagnetisie-
rung geht also durch ,Aufier-Phase” geratene Spins (Dephasierung; Verlust der Phasenko-
harenz) mit einer Zeitkonstanten T2 verloren. T2 ist ebenfalls gewebespezifisch und kirzer
als T1 (einige hundert Millisekunden). Wahrend T1 die Zeit darstellt, nach der 63% der
Langsmagnetisierung wieder hergestellt ist, definiert die Zeitkonstante T2 die Zeit, nach der
37 % der Quermagnetisierung wieder auf ihr Ursprungsniveau zuriickgekehrt ist.

Neben der T2-Relaxationszeit, die durch die Spin-Spin-Wechselwirkung charakteri-
siert und abhéngig vom Gewebetyp ist, unterscheidet man auch die T2*-Relaxationszeit,
welche von Magnetfeldinhomogenitaten (durch den Tomographen selbst oder den Korper
des Probanden verursacht) bestimmt wird und ebenso wie die T2-Relaxation zur Phasenin-
kohéarenz fuhrt. Diese Inhomogenitdten des Magnetfeldes tberlagern den T2-Abfall und
beschleunigen dadurch die Relaxation, sodass der Dephasierungsprozess (Spins ,laufen
auseinander) nicht mit der Zeitkonstanten T2, sondern viel kurzer mit T2* passiert. Dieser
exponentielle Abfall des HF-Signals mit der Zeitkonstanten T2* wird auch als FID bezeichnet
(,Free Induction Decay").

Um die Magnetfeldinhomogenitaten zu verhindern, wird ein Spin-Echo erzeugt. Das
hei3t, dem 90°-Impuls folgt ein 180°-Impuls (der HF-Impuls wird doppelt so lange einge-
schaltet wie beim 90°-Impuls zuvor) nach, der das drehen der Spins um 180° bewirkt, was

zur Folge hat, dass sich deren Rotationsrichtung andert und die Spins ,wieder zusammen
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laufen“ (Rephasierung; Wiederherstellung der Quermagnetisierung) und ein maximal ver-
starktes, messbares Signal (Spin-Echo) erzeugt wird. Da nun keine Inhomogenitaten des
Magnetfeldes mehr existieren, verlauft die folgende Querrelaxation nicht mit T2*, sondern
langsamer mit der Zeitkonstanten T2. Durch das An- und Abschalten des HF-Impulses in
Bruchteilen von Sekunden, was das charakteristisch laute Gerédusch des Scanners aus-
macht, wird eine Vielzahl von Signalen geliefert, die in einem aufwandigen Verfahren in ein
Bild umgewandelt werden.

Je nach Wahl der Sequenzparameter TR (Repetitionszeit; Intervall zwischen den
Wiederholungen der Pulssequenzen, also der Anregung der gleichen Schicht) und TE (Spin-
Echo-Zeit; Intervall zwischen Anregung einer Schicht mit dem RF-Impuls und Messung des
MR-Signals) kénnen T1- oder T2/T2*-protonengewichtete MRT Bilder aufgenommen wer-
den. Bei kurzer TR und TE (TR ~<500ms; TE ~<30ms) spricht man von einem T1-
gewichteten Bild (Wasser dunkel). Die Rede von einem T2/T2*-gewichteten Bild (Wasser
hell) ist, wenn die TR und TE lang sind (TR ~ > 1500 ms; TE ~ > 80ms).

2.1.2 Ortslokalisation

Um die bei der MRT empfangenen HF-Signale lokalisieren zu konnen, werden
Gradientenspulen eingesetzt, die sich in alle drei Raumrichtungen (x-, y-, z-Richtung) zu-
schalten lassen und die neben dem homogenen Hauptmagnetfeld (in dem alle Spins mit der
gleichen Lamorfrequenz angeregt werden, sodass keine Signale lokalisiert werden kénnen)
Schnittbilder einzelner Schichten durch den Kdrper ermdglichen. Dabei wird das Hauptmag-
netfeld mit dem Gradientenfeld tberlagert, sodass sich die Lamorfrequenz entlang einer
gewunschten Schicht, z.B. der z-Richtung, graduell &ndert (Gradientenprinzip) und die Pro-
tonen dieser Schicht entsprechend angeregt werden. Da die Lamorfrequenz proportional zur
Hauptmagnetfeldstarke ist, kann sicher gestellt werden, dass das HF-Signal nur aus der
darzustellenden Schicht abgestrahlt wird, da durch die veranderte Magnetfeldstarke die
Spins eine unterschiedliche Prazessionsfrequenz aufweisen. Um herauszufinden, welcher
Punkt (Voxel; Volumenelement) einer Schicht das MR-Signal erzeugt hat, missen in einem
nachsten Schritt weitere Gradienten in x- und y-Richtung zugeschaltet werden (Phasen- und
Frequenzkodierung).

Bei der Phasenkodierung wird kurzzeitig zwischen dem 90°- und dem 180° Impuls ein
Gradient in y-Richtung zugeschaltet, was zu einer Anderung der Prazessionsgeschwindigkeit
der Spins fuhrt (rotieren schneller), da sich die Magnetfeldstarke geandert hat. Nach Ab-
schalten des Gradienten prézedieren alle Spins wieder mit der gleichen Geschwindigkeit
(Frequenz), jedoch phasenverschoben, sodass die Spins entlang der y-Richtung identifiziert

werden kénnen.
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Fur die Dekodierung der dritten Ortsrichtung wird wahrend des Signalechos ein weite-
rer Gradient in x-Richtung zugeschaltet. Bei dieser Frequenzkodierung kommt es zum An-
stieg der Prazessionsfrequenz der Spins entlang des x-Gradienten (d.h. von links nach
rechts). Wahrend der Messung des MR-Signals besitzen die Signalechos somit nicht nur
eine Frequenz, sondern jede Zeile eine unterschiedliche Frequenz, sprich ein ganzes Fre-
qguenzspektrum. Das bedeutet, jedes Echo bzw. Volumenelement (Voxel) ist durch seine
eigene spezifische Phase sowie Frequenz charakterisiert. Aus dem empfangenen Summen-
signal der gemessenen Schicht kdnnen mittels zweifacher (2D) Fourier-Transformation die
Einzelsignale der Voxel einer Schicht ermittelt werden.

Durch Schaltung eines zweiten Phasenkodiergradienten in z-Richtung (analog zur
Phasenkodierung in y-Richtung) erreicht man eine 3-dimensionale Ortskodierung, sprich die
Anregung eines ganzes Volumens (3D-MRT). Mittels 3D-Fourier-Transformation kann nun
wiederum die Signalintensitat eines jeden Voxels errechnet werden.

Die auf diese Weise erhaltenen Schnittbilder weisen pro Pixel (Bildpunkt) einen ge-
wissen Grauwert auf, welcher der Starke des empfangenen HF-Signals des jeweiligen

Voxels entspricht.

2.1.3 Aufbau des MR-Scanners

Der Standard-MR-Scanner besteht neben einer elektromagnetischen Hauptspule, die ein
starkes homogenes Magnetfeld (> 1 Tesla) erzeugt, aus weiteren Gradientenspulen (in x-, y-
, Zz-Richtung), die eine exakte raumliche Lokalisation des Signals ermdglichen. Aul3erdem
werden RF-Spulen zum Senden und Empfangen von Hochfrequenz-Signalen bendtigt sowie
kleinere Oberflachenspulen, wie z. B. Kopfspulen, zur Signalverstarkung.

Ein hochleistungsfahiger Rechner wandelt die elektromagnetischen Impulse in Bild-
signale um, sodass Schnittbilder in beliebigen Ebenen sowie dreidimensionale Bilder des

menschlichen Korpers erzeugt werden kénnen.

2.1.4 Prinzip der fMRT und des BOLD-Effektes

Die funktionelle Mangentresonanztomographie ist eine relativ junge Weiterentwicklung der
klassischen MRT und beruht auf dem physikalischen Prinzip des BOLD-Effektes (Blood-
Oxygen-Level-Dependency), welcher Aussagen Uber Aktivitatszustdnde des menschlichen
Gehirns ermdglicht. Bei entsprechenden Aktivierungen der Hirnregionen haben aktive Ner-
venzellen aufgrund ihrer sauerstoffverbrauchenden Leistung einen erhéhten Energie- und
Sauerstoffbedarf, infolgedessen der regionale zerebrale Blutfluss (rCBF) in diesen aktivierten

Regionen stark zunimmt.
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Entscheidend dabei ist das lokale Verhdltnis von sauerstoffreichem zu sauerstoffar-
men Blut, da oxygeniertes und desoxygeniertes Hamoglobin unterschiedliche magnetische
Eigenschaften besitzen (Ogawa et al., 1990). Der Blutfarbstoff Hamoglobin besitzt magneti-
sche Eisenatome, die Sauerstoff binden konnen (Oxyhamoglobin), sodass die Eigenschaften
des Eisenatoms maskiert und dadurch diamagnetisch (nicht-magnetisch) werden. Desoxy-
hamoglobin hingegen ist sauerstoffarm und somit magnetisch (paramagnetisch) und verur-
sacht dadurch in seiner unmittelbaren Umgebung Magnetfeldveranderungen
(Inhomogenitaten).

Kommt es zum Anstieg neuronaler Aktivitdt durch Stimulation entsprechender
Kortexareale, so steigt auch die kortikale Metabolismusrate (cMRO,), was zur Folge hat,
dass der regionale zerebrale Blutfluss (rCBF) im aktivierten Areal zunimmt. Dabei wird mehr
Sauerstoff antransportiert als durch die neuronale Aktivitéat verbraucht werden kann, sodass
eine Uberkompensation an diamagnetischem Oxyhamoglobin besteht. Da sich dadurch das
Verhéltnis von Oxy- zu Desoxyhamoglobin zu Gunsten des Oxyhadmoglobins verschoben
hat, kommt es durch den geringeren Anteil an paramagnetischem Desoxyhamoglobins zu
einer Verringerung der lokalen Magnetfeldinhomogenitaten. Die Dephasierung der Spins
erfolgt daher langsamer mit einer T2*-Relaxationszeit, was zu einem messbaren Signalan-
stieg im MR-Bild fhrt. Somit ist fMRT vom lokalen zerebralen Blutfluss abhéngig und misst
nur indirekt die neuronale Aktivitat.

Darlber hinaus muss bei der Messplanung und —auswertung der fMRT-Daten darauf
geachtet werden, dass die Préasentation eines Stimulus sowie die Antwort bzw. Detektion auf
diesen Stimulus der h&modynamischen Antwortfunktion (HRF; BOLD-Antwort) mit ihrem
charakteristischen zeitlichen Verlauf entspricht, die hauptsachlich aus drei Abschnitten be-
steht: verzogerter Beginn der HRF mit ,initial dip“ (von 1-2s.), Maximum der BOLD-Antwort

mit ,overshoot“(nach 4-8s), Post-Stimulus mit ,undershoot (nach 10-125s).

2.1.5 Echo-Planar-Imaging (EPI)

Aufgrund ihrer schnellen Akquisitionszeit (50-100ms) und zur Verbesserung der ortlichen
sowie zeitlichen Aufldsung sind echoplanare Sequenzen fur die funktionelle MR-Bildgebung
besonders vorteilhaft (Stehling et al., 1991). Mittels dieser Gradientenechotechnik kann nach
nur einer Anregung mittels HF-Impuls eine Reihe von Daten, d. h. ein MR-Bild nach weniger
als 100 ms erzeugt werden. Dabei wird der fur die Ortskodierung notwendige Frequenzgradi-
ent wiederholt hin und her geschaltet, sodass eine Serie von Gradientenechos mit wech-
selnden Vorzeichen entsteht. Die schnelle Aufnahmezeit wirkt sich dahingehend positiv auf
die Bildqualitat aus, als dass Bewegungsartefakte durch diese verringert werden.

Da EPI auf einem Gradientenecho und nicht auf einem Spinecho basiert (d. h. nach

Wegfall des Ublicherweise in einer Aufnahme verwendeten 180°-Impulses verbleibt nur die
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zusatzliche Gradientenecho-Sequenz), entsteht der Nachteil des fehlenden Ausgleichs von

Magnetfeldinhomogenitaten und somit ein T2*-Signalabfall (Weishaupt et al., 2001).

Da die bei der fMRT gemessenen Signale sehr klein sind und von Artefakten Uberlagert
werden, sind viele Wiederholungen noétig, um Aussagen uber die statistische Signifikanz
einer Antwort treffen zu kénnen. Daher ist es bei komplexen kognitiven Experimenten wich-
tig, das Signal-Artefakt-Verhéltnis (SNR: ,Signal-to-Noise-Ratio“) zu verringern. Solche
Artefakte, insbesondere durch Koérperbewegungen der Probanden hervorgerufen, missen
vor der Auswertung der Daten minimiert werden, indem die aufgenommenen Bilder auf das
erste Bild der Messreihe (Referenzbild) bewegungskorrigiert werden.

Auf diese Daten-Vorverarbeitung wird in den individuellen Methodenteilen der einzel-

nen Experimente nédher eingegangen.

2.2 Die Elektroenzephalographie (EEG)

Die Elektroenzephalographie ist eine nicht-invasive, diagnostische Methode zur Messung der
von den Neuronen des Gehirn ausgehenden elektrischen Aktivitat. Dabei werden die Stréme
(Signaltibertragung) von Millionen synchron aktiver Nervenzellen an der Kopfoberflache
mittels Elektroden abgeleitet. Aufgrund der sehr guten zeitlichen Auflésung, kann die EEG

kognitive Prozesse in Form evozierter Potentiale im Millisekundenbereich messen.

2.2.1 Neurophysiologische Grundlagen

Bei der EEG macht man sich die elektrischen Eigenschaften neuronaler Antworten auf einen
Stimulus zu Nutzen. Das bedeutet, dass man Potentialanderung an der Kortexoberflache
messen kann. Die zugrunde liegenden Potentialquellen liegen in der Hirnrinde und werden
durch aktivierte Synapsen, die in den nachgeschalteten Neuronen eine lokal begrenzte
Membranpotentialschwankung verursachen, generiert. Diese kortikalen Neuronen werden
prinzipiell in zwei Gruppen eingeteilt, in die Pyramidenzellen, welche die Mehrheit aller korti-
kaler Neurone ausmachen und in die Nicht-Pyramidenzellen, wie z.B. die Stern- und die
Korbzellen. Die Pyramidenzellen sind besonders grof3e Nervenzellen und Uber ihre zahlrei-
chen synaptischen ,spines“ (Dornfortsatze, Dendriten) mit anderen Zellen verbunden. lhre
langen apikalen Dendriten strecken sich parallel zueinander aus, sodass sie senkrecht zur
Kortexoberflache zu liegen scheinen. Daraus resultierend ist die Richtung des elektrischen
Stromflusses in den Dendriten ebenfalls senkrecht zur Kopfoberflache.

Obwohl urspriinglich angenommen wurde, dass die kurzen Aktionspotentiale (AP) fir
das EEG-Signal urséachlich sind, geht die Forschung heute davon aus, dass exzitatorische

(EPSP) und inhibitorische (IPSP) postsynaptische Potentiale das EEG-Signal generieren. Im

26



Allgemeine Methoden

Gegensatz zu den Aktionspotentialen verlaufen die postsynaptischen Potentiale (PSP) deut-
lich langsamer (trager), sodass sie sich uberlagern und Summenpotentiale im Bereich der
Dendriten bilden konnen. Bei einem PSP kommt es aufgrund lokaler Anderungen des elekt-
rischen Potentials (infolge eines ankommenden APs) zu einem verénderten Stromfluss
entlang der Synapse und der extrasynaptischen Zellmembran eines Neurons. Im Falle eines
EPSPs fiihrt dies zur Offnung von Natrium-lonenkanalen und zum Einstrom von Na*-lonen in
die Zelle, was wiederum eine Veranderung der lonen-Konzentration bewirkt (Zahl positiver
lonen im Zellinneren erhoht, aber aul3erhalb der Zelle vermindert). Es kommt zu einer Er-
niedrigung des ortlichen Membranpotentials (Depolarisation), was als neues Aktionspotential
wahrgenommen wird. Im Falle eines IPSP werden Kalium- und Chlorid-Kanéle getffnet und
es kommt zu einem Ausstrom von K- und Cl-lonen (Uberschuss positiver lonen an der
AulRenseite der Zelle), d.h. zu einer Hyperpolarisation (keine Weiterleitung eines APs, da
durch erhéhtes Membranpotential Auslésung erschwert ist; Inhibition).

Im Falle eines EPSPs, d. h. einer exzitatorisch wirkenden Synapse, kommt es also in-
folge des Na'-Einstroms in die postsynaptische Zelle zu einem voriibergehenden Pluspol
(,current source® oder Quelle) im Bereich des Somas und der basalen Dendriten. Die apika-
len Dendriten hingegen erscheinen im Vergleich dazu negativ (Minuspol, ,current sink oder
Senke). Eine derartige Struktur eines elektrischen Feldes wird als elektrischer Dipol bezeich-
net. Die elektrischen Dipole der einzelnen Nervenzellen haben aufgrund ihrer Anordnung
eine identische Dipolorientierung, sodass ihre postsynaptischen Potentiale Uber die Zeit
sowie raumlich aufsummiert werden kénnen (,Summendipol“). Das daraus resultierende
elektrische Feld ist stark genug, um an der Kortexoberflache abgeleitet werden zu kdénnen

(Quellenableitung).

2.2.2 EEG-System

Die Ableitung des EEG-Signals erfolgt iber Elektroden, die mittels einer Haube auf der
Kopfhaut angebracht werden. Dabei werden Potentialdifferenzen (Spannungsschwankun-
gen) zwischen einer oder mehreren aktiven Elektroden, die an Stellen vermuteter neuronaler
Aktivitdt platziert werden, und einer Referenzelekirode (Mastoid), die an einer neuro-
elektrisch inaktiven Stelle platziert wird, gemessen.

Da sich aufgrund verschiedener SchadelgroRen und —formen keine absoluten Mal3-
angaben fir die Lage der Ableitepunkte bestimmen lassen, ist es wichtig, dass die Elektro-
den in relativen Abstdnden zueinander positioniert werden. Daher wird ein standardisiertes
internationales Elektroden-Montagesystem (10-20-System nach Jasper, 1958) genutzt. Dazu
werden relative Positionen entlang bestimmter, absoluter Referenzpunkte definiert: man
misst entlang des Schadelknochens vom Nasion bis zum Inion und nimmt diese Strecke als

100 Prozent an. Vom Nasion aus geht man dann 10 Prozent in Richtung Inion und dann
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noch vier weitere 20 Prozent-Schritte. Zum Schluss geht man dann wieder 10 Prozent Rich-
tung Inion. Auf der Halfte der Strecke (50 Prozent) befindet sich dann die zentrale Elektrode
(Cz). Auf die gleiche Weise verfahrt man auch zwischen den praaurikuldren Punkten (von
Ohr zu Ohr). Ausgehend von diesen Koordinaten werden die Elektroden angebracht, die
nach ihren anatomischen Landmarken benannt (Fp: frontaler Pol; F: frontal, C: zentral; T:
temporal; P: parietal; O: okzipital; I: Inion) und mit Zahlen (fur die linke Hemisphare mit unge-
raden Zahlen, fUr die rechte mit geraden) oder einem zweiten Buchstaben (fir die mittlere
Elektrodenreihe) kombiniert werden. Die Elektroden nahe der Mittellinie besitzen die kleinste
Zahl und werden zur Seite hin gréRer. Die in dieser Dissertationsschrift erhobenen EEG-
Daten wurden unter Verwendung eines analogen 32-Kanal-EEG-Systems (4-D Neurolma-

ging, Inc. San Diego, USA) aufgenommen.

2.2.3 Vom EEG zum EKP

Die EEG misst im Allgemeinen spontane Aktivitaten (Potentialdifferenzen) des Gehirns, die
als ,Rauschen* betrachtet werden. In der Forschung ist man jedoch eher an psychologischen
und physiologischen Vorgangen in Bezug auf experimentelle Ereignisse hinsichtlich ihrer
kognitiven Funktionen interessiert. Dabei werden elektrische Signale als Antwort auf einen
bestimmten, sich wiederholenden Stimulus oder Reiz gemessen. Diese werden ereigniskor-
relierte Potentiale genannt (EKP) und liegen im Mikrovolt-Bereich (uV). Um diese EKPs vom
allgemeinen Rauschsignal des EEG extrahieren zu kdnnen, mittelt man Uber bestimmte
Zeitabschnitte (,time-locked® Epochen), die wiederholt als Antwort auf ein bestimmtes expe-
rimentelles Event auftreten. Auf diese Weise wird das Signhal-Rausch-Verhaltnis verbessert,
da durch die Mittelung des allgemeinen, spontanen EEG-Signals, das von Epoche zu Epo-
che variiert (und nicht ,time-locked® bezuglich eines Events ist), das Hintergrundrauschen
vermindert wird. Erst nach dieser Mittelung erhalt man die eigentlichen Signale (die EKPS),

die nun ausgewertet werden kdnnen.

2.3 Die Magnetenzephalographie (MEG)

Die Magnetenzephalographie ist, wie die fMRT und EEG, ein nicht-invasives, neurophysiolo-
gisches Verfahren, welches wie die EEG durch eine hohe zeitliche Auflosung im
Millisekundenbereich besticht und dariber hinaus durch seine mehreren hundert Sensoren
an der Kopfoberflache eine héhere raumliche Auflésung gegentber der EEG besitzt (jedoch
im Vergleich zur fMRT bedeutend niedriger einzuordnen ist). Grundlage der MEG sind die
sehr kleinen, an der Kopfoberflachen messbaren Magnetfelder, die durch neuronale Aktivitat
bei kognitiven Prozessen, d.h. durch Anderungen der Hirnpotentiale (neuronale elektrische

Strome) hervorgerufen werden.
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2.3.1 Biomagnetische und messtechnische Grundlagen

Der neurophysiologische Vorgang, der fur die Entstehung der magnetischen Felder des
Gehirns verantwortlich ist, ist auch gleichermaf3en bei der EEG von Bedeutung. Urséchlich
sind demnach die aufgrund erregender postsynaptischer Potentiale entstehenden Stréme in
den Nervenzellen (Pyramidenzellen der neokortikalen Schicht), die sehr kleine Magnetfelder
im menschlichen Gehirn erzeugen, wobei nur eine grol3e Zahl synchron aktiver
Neuronenverbande ein an der Kopfoberflache detektierbares Signhal generiert und sich somit
vom ubrigen ,Rauschen” abhebt. Bei der MEG misst man hauptsachlich Aktivitaten der
obersten Schicht des Gehirns, d. h. des Zerebralen Kortex (eine 2-4 mm dicke Schicht grauer
Substanz). Aus neuroanatomischer Sicht bedeutet das, dass vorwiegend intrazellulare Aktivi-
taten aus den Sulci, also tangential zur Kortexoberflache ausgerichtete Stromdipole, detek-
tiert werden, hingegen radiale Potentialquellen (d. h. senkrecht zur Kopfoberflache orientierte
kortikale Strdme) kein messbares Magnetfeld erzeugen.

Zur Auswertung dieser MEG-Signale wird das Modell der Stromdichteverteilung, wel-
ches auf dem Konzept des Stromdipols basiert, genutzt, um naherungsweise den Fluss des
elektrischen Stroms in einem kleinen Areal bestimmen zu kénnen. Die topographische Feld-
karte eines solchen Stromdipols (Magnetfeldes) besteht typischerweise aus einem Maximum
und einem Minimum, wobei der Dipol im rechten Winkel zwischen den beiden Feldextrema
liegt und die Feldlinien miteinander verbindet (Hamaldinen et al., 1993). Die Starke eines
solchen Stromdipols, hervorgerufen durch die synchrone Aktivitdt zehntausender Neurone,
liegt bei ca. 10nA (Nanoampere).

2.3.2 MEG-System

Da bei der MEG sehr kleine hirneigene Magnetfelder im Pico- bis Femtotesla-Bereich
(pT: 107*%; fT: 10™"°) gemessen werden, die Magnetfelder der Storquellen (Erdmagnetfeld
(10~ Tesla), Stromleitungen, Autos etc.) aber erheblich gréRer sind, benétigt man zum einen
spezielle Sensoren, die sehr geringe Feldstarken erfassen kdnnen und zum anderen eine
magnetische Abschirmkammer, die ein Messrauschen, d.h. magnetische Stérungen der
Umgebung, reduzieren kann.

Diese entsprechenden Spulen, welche die Magnetfelder detektieren, werden als
SQUIDs (Super Conducting Quantum Interference Device) bezeichnet und bestehen aus
einem kleinen supraleitenden Ring (im Millimeterbereich), der an zwei Stellen durch einen
»~Josephson-Kontakt“ unterbrochen ist. Da der Supraleitungseffekt aber nur bei sehr geringen
Temperaturen erreicht werden kann, missen die Sensoren mit Hilfe flissigen Heliums auf
-270°C (3,15K) gekihlt werden. Diese MEG-Sensoren sind in einem helmartigen Messkopf

angeordnet und befinden sich in einem gekuhlten Vakuum-Isolierbehélter (Kryostat). Zum
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anderen wird die Supraleitung (das FlieRen des Suprastroms) des ,Josephson-Kontaktes®
(diinne (~ nm) supraleitende Barriere) nur gewéhrleistet, solange eine kritische Stromstérke
lc nicht Gberschritten wird. Bei Uberschreitung wiirde die Spannung in Abhangigkeit des
magnetischen Flusses (Starke des Magnetfeldes), dem die SQUIDs ausgesetzt sind, tber
den ,Josephson-Kontakt“ abfallen. In dieser Weise wird die magnetische Flussschwankung,
die mit dem EEG korreliert ist, in eine Spannungsschwankung umgewandelt (Hinrichs, 1995,
2002, 2012).

Um die Messung am Patienten ohne Stérung durch externe Magnetfelder durchfiih-
ren zu kénnen, muss eine solche MEG-Untersuchung in einer besonderen elektrisch und
magnetisch abgeschirmten Messkabine stattfinden. Eine solche Abschirmung wird durch
mehrere, die Kammer umgebende Lagen aus Metall (u-Metall; Eisenplatten mit spezieller
Legierung) erzielt.

Des Weiteren konnen die Storeffekte durch den Einsatz von Gradiometern (,Pick-up-
Spulen®), die das zu messende Magnetfeld auffangen, verringert werden. Man unterscheidet
prinzipiell zwischen Magnetometern (Sensoren mit nur einer Spule), sowie axialen- und
planaren Gradiometern (zwei gekoppelte Spulen mit entgegengesetzten Windungen, die
entweder vertikal Gbereinander oder in einer Ebene angeordnet sind). Wahrend Magnetome-
ter nur das absolute homogene Magnetfeld, d. h. Aktivitaten weiter entfernter Quellen mes-
sen, die sich raumlich nur langsam &andern, detektieren  Gradiometer
Magnetfeldinhomogenitaten nahe liegender Quellen, wahrend sie gegeniber weiter entfern-
ter Quellen weitestgehend unempfindlich sind. Dabei wird bei axialen Gradiometern ein
Magnetfeldgradient zwischen der unteren und der oberen Spule gemessen. Den grof3ten
Vorteil bieten die planaren Gradiometer aufgrund der kompakten GréRRe ihrer verdrehten
Doppel-D-Konstruktion. Sie sind am empfindlichsten fir Quellen, die sich direkt unter ihnen
befinden und antworten maximal auf die Stromquelle, die sich senkrecht zum Magnetfeld-
gradienten befindet (Hamaladinen et al., 1993).

Bei den aktuellen MEG-Systemen handelt es sich um sogenannte Ganzkopfsysteme
(aus 100-300 Sensoren bestehend), die raumlich gleichmafiig in einer helmartigen Anord-
nung dem menschlichen Kopf angepasst sind und simultan das Magnetfeld an der Kopfober-
flache erfassen konnen. Die in dieser Dissertationsschrift erhobenen MEG-Daten wurden
unter Verwendung eines 248-Kanal BTl Ganzkopf-Magnetometer-Systems (Magnes

3600 WH, Biomagnetic Technologies, Inc., San Diego, USA) aufgenommen.

2.3.3 Quellenanalyse

In der neurowissenschaftlichen Forschung kommt die klassische Quellenanalyse mit dem
MEG vorrangig bei ereigniskorrelierten Magnetfeldern (EKMF) zur Anwendung. Unter EKMF

versteht man das Auftreten elektrokortikaler Magnetfelder, die in einem zeitlichen Zusam-
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menhang zu motorischen, sensorischen oder psychischen Ereignissen stehen. Erst nach
Summation der Einzelsignale (zur Verbesserung des Signal-Rausch-Verhdaltnisses) sowie
reizsynchroner Mittelung der EKMF kann eine Aussage Uber die Wahrnehmung und die
Verarbeitung externer Reize (kognitiver Prozesse) getroffen werden und die zugrunde lie-
genden Quellen lokalisiert werden.

Ein grundlegendes Problem bei der Quellenlokalisation ist das sogenannte elektro-
magnetische ,Inverse Problem®. Das bedeutet, dass flir die an der Kopfoberflache gemesse-
nen magnetischen Felder kein eindeutiger Ort fur die Quellen lokalisiert werden kann, da
jedes Magnetfeld durch verschiedene Anordnungen von Quellen erklart werden kann. Schon
Hermann von Helmholtz zeigte bereits 1853, dass es fir dieses Problem keine eindeutige
Ldsung gibt und man nur unter Verwendung von Einschrankungskriterien, wie z. B. rAumliche
Eingrenzung (theoretisch mogliche Lageverteilung der Quellen), eine wahrscheinliche L6-
sung ermitteln kann (Helhmholtz, 1853; Helmholtz, 1853).

Daher nutzt man bei der Quellenlokalisation und zur Lésung des ,Inversen Problems*
bestimmte naherungsweise Schatzungsverfahren und lineare Losungsansatze, wie die
sLORETA (standarized low resolution brain electromagnetic tomography), die in der Neuro-
imaging-Software Curry 6.0 (NeuroScan, Inc., USA) implementiert ist und eine Erweiterung
des Minimum Norm LoOsungsansatzes (MNLS - Minimum Norm Least Square) darstellt
(Hamalainen and limoniemi, 1994). Bei diesem von Pascual-Marqui et al. entwickelten Brain
Imaging Verfahren werden alle mdglichen Quellen in einem dreidimensionalen Raum gleich-
zeitig in die Berechnung miteinbezogen (Pascual-Marqui, 2002; Pascual-Marqui et al., 1999;
Pascual-Marqui et al., 1994) und keine Vorannahmen Uber die Anzahl, Orientierung, Lokali-
sation oder Ausdehnung der Quellen getroffen.

Das MEG ist also eng mit der EEG verbunden, da beide Methoden die Signale messen,
welche durch die gleiche synchronisierte neuronale Aktivitat des Gehirns generiert wurden.
Da sowohl die EEG als auch die MEG eine zeitliche Auflésung im Millisekundenbereich
besitzen, ist es moglich, schnelle Verdnderungen in der kortikalen Aktivitat nachzuvollziehen,
welche die laufende Signalverarbeitung im Gehirn reflektiert. Zusammen mit der fMRT und
ihrer sehr guten raumlichen Auflésung ist es aul3erdem mdglich, diese Verédnderungen der
neuronalen Aktivitdt millimetergenau zu messen und den entsprechenden anatomischen

Strukturen zuzuordnen.

Auf die detaillierte Verarbeitung und Auswertung der EEG- und MEG-Daten wird in den

individuellen Methodenteilen der einzelnen Experimente nédher eingegangen.
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3 Experiment 1 — Merkmalsbasierte attentionale Selektion
der Sub-Merkmale Geschwindigkeit versus Kohéarenz ei-

nes Bewegungsstimulus

3.1 Einleitung

Wie in der Allgemeinen Einleitung ausfihrlich beschrieben, kann Aufmerksamkeitsselektion
auf verschiedenen visuellen Merkmalen, wie Farbe oder Bewegung, basieren, wobei das
Attendieren eines solchen Merkmals die neuronale Aktivitat in den korrespondierenden
merkmalsspezifischen kortikalen Arealen entlang des dorsalen und ventralen visuellen Sys-
tems erhoht (Corbetta et al., 1990, 1991; O'Craven et al., 1999; Saenz et al., 2002;
Schoenfeld et al., 2007; Stoppel et al., 2007; Stoppel et al., 2011; Treue and Martinez
Trujillo, 1999; Treue and Maunsell, 1996). Innerhalb der visuellen Merkmalsdimension Be-
wegung kann man zwischen einfachen Sub-Merkmalen (z.B. Geschwindigkeit oder Rich-
tung) und komplexen (z.B. Koharenz) unterscheiden. Wahrend einfache Sub-Merkmale
schon auf Einzelneuronenebene verarbeitet werden kdnnen, ist hingegen weniger eindeutig
geklart, in welchen Arealen die Verarbeitung komplexerer Sub-Merkmale stattfindet. So kann
die Diskriminierung einfacher Sub-Merkmale, wie Geschwindigkeit oder Richtung, schon in
hierarchisch niedrigen visuellen bewegungssensitiven Arealen, wie zum Beispiel V3 und
V3A, erfolgen (Sunaert et al., 1999; Tootell et al., 1997), wahrend die Diskriminierung kom-
plexerer Sub-Merkmale, wie die Unterscheidung zwischen verschiedenen Kohéarenzlevel, die
Integration verschiedener Bewegungskomponenten erfordert und somit in h6heren parietalen
visuellen Arealen, wie fIPS, SPL und IPL, stattfindet (Orban et al., 2004; Peuskens et al.,
2004; Sunaert et al., 1999; Vanduffel et al., 2002b). Dariiber hinaus konnte in friiheren Stu-
dien gezeigt werden, dass visuelle Aufmerksamkeit auf einen sich bewegenden Stimulus die
neuronale Aktivitat in den hierarchisch niedrigen Arealen (Buchel et al., 1998; Stoppel et al.,
2011; Sunaert et al., 2000), aber auch in den hdheren parietalen Regionen (Braddick et al.,
2000; Heeger et al., 2000; Saenz et al., 2002; Schoenfeld et al., 2007; Stoppel et al., 2011;
Treue and Martinez Trujillo, 1999) modulieren kann.

Obwohl viele Studien die Bewegungswahrnehmung beim Menschen untersucht ha-
ben, wurden die neuronalen raum-zeitlichen Korrelate merkmalsbasierter Aufmerksamkeit in
Bezug auf die Verarbeitung einfacher und komplexer Merkmale, wie zum Beispiel Ge-
schwindigkeit und Kohéarenz, bisher noch nicht erforscht. In Experiment 1 wurde sich mit
dieser Frage befasst, indem fMRT- mit EEG/MEG-Ableitungen kombiniert wurden. Dafur
wurden die Geschwindigkeit (langsam gegen schnell) und die Koharenz (gering versus hoch)

der sich bewegenden Punkte innerhalb einer zentralen Apertur manipuliert, wobei entweder
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die Geschwindigkeit (ungeachtet der Kohadrenz) oder die Koharenz (ungeachtet der Ge-
schwindigkeit) attendiert werden sollte. Alle Analysen wurden basierend auf den physiologi-
schen Antworten auf einen langsamen und niedrig koharenten Stimulus (Standard-Stimulus)
durchgefuhrt, welcher niemals Target war und somit niemals eine motorische Antwort erfor-
derte. Auf diese Weise war es méglich, den Einfluss der Aufmerksamkeit auf die ,,Geschwin-
digkeit versus Koharenz* unter identischen physikalischen Bedingungen und frei von senso-

rischen oder motorischen Konfundierungen zu untersuchen.

3.2 Methoden

3.2.1 Versuchspersonen

Jeweils 18 junge gesunde Probanden haben gegen Bezahlung freiwillig an dem fMRT- (elf
Méanner) und dem EEG/MEG-Experiment (sieben Manner) teilgenommen. Die Versuchsper-
sonen waren zwischen 20 und 31 Jahren alt, besafl3en einen normalen oder auf normal
korrigierten Visus und gaben ihre Einverstandniserklarung. Elf dieser Probanden haben an
beiden, sowohl dem fMRT-, als auch dem EEG/MEG-Experiment teilgenommen. Vor jeder
experimentellen Messung im fMRT oder im EEG/MEG absolvierte jeder Proband einen

Trainingsdurchgang am Computer.

3.2.2 Stimuli und Experimentelles Design

Die Stimuli fir das experimentelle Design wurden mit der Software Presentation 7.0
(Neurobehavioral Systems, Inc., Albany, California) erstellt. Den Versuchspersonen wurde
eine quadratische Apertur (8°x 8°) gegen einen schwarzen Hintergrund (45cdm™) prasen-
tiert. Diese Oberflache wurde oberhalb eines zentralen Fixationskreuzes im Zentrum des
oberen visuellen Sehfeldes prasentiert und setzte sich aus 100 weien sich bewegenden
Punkten (200cdm™, 0.16° PunktgréRe, 0.25/°% Punktdichte) zusammen, die pseudo-zufillig
im Raum verteilt waren. Zu Beginn eines jeden Blocks wurde das zentrale Fixationskreuz
durch einen Hinweisreiz in Form eines Pfeils ersetzt (fir 1), der darauf hinwies, welches
Sub-Merkmal (Geschwindigkeit (Pfeil nach oben) oder Koharenz (Pfeil nach unten))
attendiert werden sollte. Die Punkte blieben wahrend des Inter-Trial Intervalls, welches (ge-
maf einer Gamma-Funktion) randomisiert zwischen einer und sechs Sekunden variieren
konnte, stationar. Auf diese Weise war es maglich, in einer ereignisbezogenen Analyse
(,event-related analysis®) Trials separieren zu kénnen (Hinrichs et al., 2000). Zu Beginn
eines jeden Trials bewegten sich die Punkte fir 500 ms nach oben [siehe Abb. 1]. Sie konn-

ten sich mit zwei verschiedenen Geschwindigkeiten (im Voraus auf pseudo-randomisierter
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Basis definiert), schnell oder langsam (10°/s oder 4°/s), und mit zwei verschiedenen Kohéa-
renzlevel, hoch oder niedrig (80 % oder 50 %), in die gleiche Richtung bewegen. Die Ubrigen,
inkoharenten Punkte (20% oder 50 %) bewegten sich pseudo-zufallig in verschiedene Rich-
tungen (mit der gleichen Geschwindigkeit). Somit ergab sich ein 2x2 Design mit zwei ver-
schiedenen Aufmerksamkeitsbedingungen (attendiere Geschwindigkeit oder attendiere
Kohéarenz) und zwei verschiedenen Level pro Bewegungs-Sub-Merkmal (schnelle/langsame
Geschwindigkeit und 50%/80% Kohéarenz). Daraus resultierend gab es insgesamt acht
Bedingungen (fir attendiere Geschwindigkeit: langsame Bewegung - 50% Kohéarenz,
schnelle Bewegung - 50% Koharenz, langsame Bewegung - 80% Koharenz, schnelle Be-
wegung - 80% Kohérenz und flur attendiere Koharenz: 50% Koharenz - langsame Bewe-
gung, 50% Kohérenz - schnelle Bewegung, 80% Kohérenz - langsame Bewegung, 80%
Koharenz - schnelle Bewegung).

Die Probanden waren dazu angehalten, wahrend des gesamten Experiments das
zentral lokalisierte Kreuz zu fixieren. Wenn der Hinweisreiz fur das Attendieren der Ge-
schwindigkeit prasentiert wurde, sollten die Versuchspersonen einen Tastendruck immer
schnellstmdglich ausfiihren, wenn sie schnelle Bewegungen (Zielstimuli, Targets) wahrnah-
men. Dabei sollten die verschiedenen Koharenzlevel (80% oder 50%) aul3er Acht gelassen
werden. Wenn hingegen Kohéarenz das relevante Merkmal war, sollten die Probanden eine
Taste dricken, sofern sie Trials mit einer hohen Kohérenz (Targets) detektierten. Hierbei
sollten hingegen die Geschwindigkeiten der sich bewegenden Punkte (schnell oder langsam)
aul3er Acht gelassen werden. Diese Targets (schnelle Bewegungen, hohe (80 %) Kohéarenz)
kamen in 50% aller Trials vor. Die Trials mit den langsamen Bewegungen und den geringen
(50%) Koharenzen dienten als Nontargets (Nichtzielreiz), auf die nicht reagiert werden sollte.

Alle Versuchspersonen durchliefen sechs Durchgange (runs), die in Abhangigkeit der
unterschiedlichen Interstimulus-Intervalle (I1SI) jeweils ca. acht Minuten dauerten und aus 14
Blocken a 20 Trials bestanden. Insgesamt dauerte das Experiment ca. 60 Minuten und um-
fasste insgesamt 294-311 Trials pro Bedingung. Die Stimuli wurden via eines Projek-
tor/Spiegel Systems im fMRT-Experiment und tber einen Beamer direkt auf einer Projekti-
onsleinwand (die sich 1m vor dem Probanden befand) im EEG/MEG-Experiment prasentiert.

Die Grundlage fur die EEG/MEG- und fMRT-Analyse war die neuronale Antwort auf
den Standard-Stimulus, ndmlich auf den ,Jlangsame Bewegung — geringe Koharenz* Stimulus
(Nontarget-Stimulus). Auf diese Weise war es moglich, neuronale Aktivitat, die durch einen
exakt gleichen physikalischen Stimulus (der beide Bewegungs-Sub-Merkmale Geschwindig-
keit und Koharenz besal}) ausgeldst wurde und frei von motorischen Stérungen war, in

Abhangigkeit des zu attendierenden Sub-Merkmals zu vergleichen.
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1000 ms

Attendiere
Geschwindigkeit
oder
Attendiere
Kohdrenz

Abbildung 1. Zu sehen ist eine schematische Darstellung des experimentellen Designs des 1. Expe-
rimentes. Ein Hinweisreiz (Pfeil) wurde zu Beginn eines jeden Blocks prasentiert und wies an, welches
Bewegungs-Sub-Merkmal (Geschwindigkeit oder Kohérenz) attendiert werden sollte. Die Punkte
blieben stationdr wahrend des Inter-Stimulus Intervalls und bewegten sich zu Beginn eines jeden
Trials fur 500 ms nach oben. Sie konnten sich schnell oder langsam und mit einem niedrigen oder
hohen Kohéarenzlevel (50% oder 80 %) gemeinsam nach oben bewegen. Die Probanden waren dazu
angehalten, so schnell wie mdglich einen Knopf zu driicken, wenn sie eine schnelle Bewegung wahr-
nahmen (unabhangig vom Koharenzlevel), und die Geschwindigkeit das zu attendierende Merkmal
war, oder wenn sich die Punkte mit einer Koharenz von 80% bewegten (unabhéngig von der Ge-

schwindigkeit), und die Kohérenz das zu attendierende Merkmal war.

3.2.3 fMRT Datenakquisition

Die fMRT-Datenakquisition wurde mittels eines Siemens Magnetom Trio 3-Tesla Scanners
(Erlangen, Germany) unter Nutzung einer 8-Kanal Kopfspule vorgenommen. Ein LCD-
Projektor projizierte die prasentierten Stimuli auf einen Bildschirm zuriick, der hinter der
Kopfspule positioniert war. Die Probanden konnten diesen Bildschirm Uber einen Spiegel
sehen, der an der Kopfspule befestigt war. Die Augenbewegungen der Versuchspersonen
wurden mittels eines ,Eyetracker‘-Systems Uber eine Augenkamera beobachtet, die an der
Kopfspule angebracht war. Wahrend der strukturellen Session wurden sagittale Ganzkopf-
T1l-gewichtete Bilder aufgenommen (192 Schichten, Schichtdicke =1mm, FoV
256 x 256 mm? [field of view], TR = 2500 ms [time of repetition], TE = 4.77 ms [time of echo]).
Die funktionellen Bilder (32 Schichten, Schichtdicke = 3.5mm, Aufldsung in der Schichtebe-
ne 64x64mm? VoxelgroRe = 3.5x3.5x3.5mm?, FoV 224x224mm? AC-PC orientiert, kein

Schichtzwischenraum) wurden mit einer T2-gewichteten Gradientenechosequenz (EPI)
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aufgenommen (TR =2000ms, TE = 30ms, Flipwinkel = 80°). Die Schichten wurden in ab-
wechselnder Reihenfolge (ungerade-gerade) aufgenommen. Jede Scanning-Session be-
stand aus 245 Volumen.

3.2.4 fMRT Datenanalyse

Die Daten wurden mit der Software SPM5 (Wellcome Department of Cognitive Neurology,
University College London, UK) und MATLAB 7.4 (The Mathwork Inc.) analysiert. Um die
Hirnaktivierungen der verschiedenen Versuchspersonen vergleichen zu kénnen, wurden die
EPI Bilder zunachst in mehreren Schritten vorverarbeitet, um Differenzen in der Aufnahme
der Schichten und in der Hirnanatomie zu korrigieren und um Artefakte aufgrund von Atmung
oder Puls auszugleichen. Dazu wurden die EPI Volumen in ihrer Akquisitionszeit korrigiert
(slice-timing), auf das erste Bild der Zeitreihe bewegungskorrigiert (realignment), rdumlich
auf ein standardisiertes EPI Template (Bildvorlage/Schablone) im MNI-Raum (Montreal
Neurological Institute) mit einer resultierenden VoxelgroRe von 2x2x2mm?® normalisiert
(normalization) und mit einem dreidimensionalen Gaul3-Filter (Kernel; 8 mm full width at half
maximum) raumlich geglattet (smoothing). Die funktionellen Volumen wurden auf das Stan-
dard-EPI-Template koregistriert, um die entsprechenden aktivierten Areale auf die anatomi-
schen Bilder uberlagern zu kénnen.

Die statische Analyse der Daten erfolgte fir jeden Probanden unter Annahme der
hamodynamischen Antwortfunktion (HRF, eine theoretische Modelfunktion der BOLD-
Antwort) in einem ,event-related” Design (implementiert in SPM5), einschlieRlich der Bewe-
gungsparameter aus dem Realignment als Kovariate. Eine ,effects of interest” Gruppenana-
lyse wurde in Bezug auf einen ,alle Bedingungen gegen null“ Kontrast (alle sich bewegenden
Stimuli versus stationare Stimuli) durchgefuhrt (mit einem Schwellenwert von p < 0.001,
unkorrigiert). In einem n&achsten Schritt wurde eine flexible faktorielle ANOVA (Varianzanaly-
se, analysis of variance) Gruppenanalyse durchgefthrt, um Unterschiede zwischen der
.attendiere Geschwindigkeit‘- und der ,attendiere Koharenz“ Aufgabe, basierend auf dem
Standard-Stimulus (,Jangsame Bewegung — geringe Koharenz®), untersuchen zu kénnen. Fur
den direkten Vergleich der Grof3e der hamodynamischen Modulationen, die durch die ver-
schiedenen Aufmerksamkeitsbedingungen (,attendiere Geschwindigkeit versus attendiere
Koharenz* und ,attendiere Koharenz versus attendiere Geschwindigkeit“) hervorgerufen
wurden, wurde eine ROI-Analyse (region of interest), unter Verwendung der MarsBar toolbox
in SPM5 (Brett et al., 2002), durchgefuhrt. Daftir wurden die ROIls, basierend auf dem loka-
len Aktivitdtsmaximum der vorangegangenen ,effects of interest® Analyse, funktionell defi-
niert. Die durchschnittlichen Beta-Werte wurden aus den individuellen Daten der Versuchs-
personen fir alle ROIs (Fundus des intraparietalen Sulcus [fIPS], superiorer Parietallappen

[SPL], Gyrus fusiformis [FG], dorsale visuelle Areale [V3/V3a], inferiorer Parietallappen [IPL],
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posteriorer zingularer Kortex [PCC], medialer Prafrontalkortex [MPFC]) extrahiert und einer
,repeated-measures® Analyse (RANOVA, Varianzanalyse mit Messwiederholung) in
SPSS 16.0 fur Mac mit den Faktoren ,Region (fIPS, SPL, FG, V3/V3a, IPL, PCC, MPFC)
und ,Aufmerksamkeitsbedingung® (,attendiere langsame Geschwindigkeit — geringe Koha-
renz®, ,attendiere geringe Koharenz — langsame Geschwindigkeit®) unterzogen. Die Schwelle
(Threshold) eines signifikanten Effektes wurde bei p < 0.05 festgelegt. Da ein signifikanter
Haupteffekt fur den Faktor Aufmerksamkeitsbedingung, jedoch weder ein signifikanter
Haupteffekt fir den Faktor Region, noch ein Interaktionseffekt zwischen den Faktoren Regi-
on und Aufmerksamkeitsbedingung auftrat, wurden die Daten jeder ROI einzeln einem ge-
paarten T-Test mit den gepaarten Variablen ,attendiere langsame Geschwindigkeit — geringe
Koharenz* (Variable 1) und ,attendiere geringe Koharenz — langsame Geschwindigkeit®

(Variable 2) unterzogen.

3.2.5 Retinotopische Kartierung

Die retinotopische Kartierung der Grenzen zwischen den retinotopisch organisierten visuel-
len Arealen wurde fiir eine einzelne Versuchsperson unter Nutzung der Standardmethoden
(DeYoe et al., 1994) vorgenommen. Die funktionellen Bilder wurden innerhalb von acht
Messdurchlaufen erfasst (TR =2000ms, TE =30ms, Flipwinkel =90°). ,Checkerboard®
Stimuli (schachbrettartig gemusterte Felder), bestehend aus im Urzeigersinn und gegen den
Uhrzeigersinn rotierende Keile (,wedges®) sowie expandierenden und kontrahierenden Rin-
gen, wurden pro Messdurchlauf jeweils zehnmal wiederholt. Jeder Stimulus wurde wahrend
des gesamten Experiments zweimal prasentiert. Vor den funktionellen Messungen wurde ein
hochauflésendes 3D-T1-gewichtetes MP-RAGE (magnetization-prepared rapid gradient-
echo) Volumen (1x1x1mm?®) aufgenommen. Die strukturelle Segmentierung und das Entfal-
ten/Abflachen (,unfolding/flattening®) der okzipitalen kortikalen Oberflachen sowie die Kartie-
rung (,mapping“) der Grenzen der retinotopisch organisierten visuellen Areale wurde mit den

Programmen FreeSurfer und FSL (http://www.fmrib.ox.ac.uk/fsl/) vorgenommen. Die visuel-

len Karten fur beide Hemisphéaren und die funktionellen SPM-Ergebnisse/Kontraste wurden
auf die entfalteten kortikalen Oberflachen des Okzipitallappens der Versuchsperson proji-

ziert.

3.2.6 EEG/MEG Datenakquisition

Die MEG- und EEG-Daten wurden simultan unter Verwendung eines 248-Kanal BTI
Ganzkopf-Magnetometer-Systems (Magnes 3600 WH, Biomagnetic Technologies, Inc., San
Diego, USA) und eines analogen 32 x3-Kanal-EEG-Systems (4-D Neurolmaging, Inc. San

Diego, USA) aufgenommen. Die EKPs der 32 EEG-Kanale wurden entsprechend einer ,easy
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cap“ Elektrodenmontage und mit Referenz zum rechten Mastoid aufgezeichnet. Augenbe-
wegungen wurden bipolar (horizontales und vertikales EOG) erfasst und eine Elektrode
(FPz) diente als ,ground“ (Erdung). Die EKP/EKMF-Signale wurden mit einem Bandpassfilter
(DC-200Hz) und einer Abtastrate von 508 Hz aufgezeichnet. Die Impedanz-Schwellen (elekt-
rische Widerstande) wurden auf max. 5kQ gesenkt. Artefakte mit einem Spitze-zu-Spitze
(,peak to peak®) Limit von 3.5 pT fir die MEG- und 135V fir die EEG-Signale wurden offline
korrigiert/verworfen. Anatomische Landmarken (linke und rechte praauriculare-, Nasion-,
Zentrale-, Inion Punkte) wurden fir jeden Probanden digitalisiert (Polhemus 3Space Fastrak
System), um die anatomischen und die funktionellen Daten koregistrieren zu kénnen. Die
Positionen dieser Landmarken wurden in Relation zu den Elektroden- und Sensor-Positionen
unter Verwendung von Lokalisierungssignalen, die durch funf rdumlich verteilte Spulen gene-

riert und am Kopf der Probanden befestigt wurden, bestimmt.

3.2.7 EEG/MEG Datenanalyse

Gemittelte EKP- und EKMF-Wellenformen, zeitlich an den Beginn der Trials gebunden,
wurden fur jede der acht Bedingungen (zwei Aufmerksamkeitsbedingungen [Geschwindig-
keit, Koharenz] x vier Stimulusbedingungen [langsam-50%, langsam-80%, schnell-50 %,
schnell-809%]) und fur jede Versuchsperson ermittelt. In Analogie zur fMRT wurden nur die
neuronalen Antworten auf die Nontarget-Standard-Stimuli (langsame Bewegungen mit gerin-
ger Koharenz) untersucht. Die statistische Analyse erfolgte Uber die Elektroden (zwei zentro-
parietale Elektroden C4, CP2) und Sensoren (sechs rechte parietale Sensoren A142, A169,
A170, A190, A191, A208), uber welche die Unterschiede zwischen den EKP- und EKMF-
Wellenformen (,attendiere langsame Geschwindigkeiten mit 50% Koharenz®, ,attendiere
50 % Koharenzen mit langsamer Geschwindigkeit) maximal waren. Fir weitere Analysen
wurde Uber diese Elektroden und Sensoren rdumlich gemittelt [siehe Abb. 3 A und B]. Diffe-
renz-Wellenformen wurden angefertigt, um den Aufmerksamkeitseffekt auf die Verarbeitung
der Bewegungs-Sub-Merkmale Geschwindigkeit und Koharenz zu bestimmen. Diese Diffe-
renz-Wellenformen wurden durch Subtrahieren der EKP/EKMF-Wellenformen ermittelt.
Dabei wurden die Trials, in denen sich die Punkte mit einer langsamen Geschwindigkeit und
50%iger Koharenz bewegten (Standard-Stimulus), und Geschwindigkeit das zu
attendierende Merkmal war, von denen des selben Stimulus, aber mit Kohéarenz als relevan-
tem Merkmal, subtrahiert. Messungen der Amplituden wurden durchgefthrt, um den An-
fangszeitpunkt und die Dauer des Aufmerksamkeitseffektes auf Geschwindigkeit und Kohé-
renz zu bestimmen. Folglich wurde eine statistische Analyse (RANOVA) mit den Faktoren
Bedingungen (,attendiere langsame Bewegung — 50% Kohéarenz®, ,attendiere 50% Koha-
renz — langsame Bewegung“) und Versuchspersonen durchgefihrt (p < 0.05), wobei sukzes-

sive in 10ms-Intervallen nach Stimulusbeginn getestet und die ersten finf oder mehr nach-
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einander folgenden signifikanten 10ms-Epochen als Startzeitpunkt des Effektes gewahlt
wurden (Guthrie and Buchwald, 1991; Schoenfeld et al., 2007).

Die Quellenanalyse wurde fir die EEG- und MEG-Differenzwellen (des ,grand
averages” (Uber alle Probanden gemittelt)) unter Nutzung der Software Curry 6.0 (Neuro-
Scan, Inc., USA) in den Zeitbereichen, in denen die Differenzen signifikant waren, durchge-
fuhrt. Die EEG- und MEG-Oberflachen-Feldverteilungen wurden zusammen analysiert, um
maximale Lokalisierungs-Power zu erhalten. Die Quellenmodellierung wurde unter Verwun-
dung einer sSLORETA (standardized low resolution brain electromagnetic tomography; distri-
buted source solution) in einem realistischen Grenzflachenmodell (boundary element model -
BEM) des Gehirns, abgeleitet vom MNI-Gehirn, durchgefiihrt.

3.3 Ergebnisse

3.3.1 Verhaltensdaten

fMRT: Die durchschnittliche Reaktionszeit (RT) sowie der Prozentsatz korrekter Antworten
(Trefferrate: TR) wurden wahrend der fMRT-Messung erfasst und analysiert. Die Versuchs-
personen waren schneller und genauer wahrend der Detektierung der Zielreize (schnelle
Bewegungen und 80% Kohéarenz) in Bezug auf die Geschwindigkeit (579 ms RT, 86% TR),
als in Bezug auf die Koharenz (701 ms RT, 65% TR). Die Ergebnisse jeder Messung wurden
separat einer RANOVA mit den Faktoren Geschwindigkeit (schnelle Bewegungen mit 50 %
Koharenz und schnelle Bewegungen mit 80 % Kohérenz) und Kohadrenz (80% Kohérenz bei
schnellen Bewegungen und 80% Koharenz bei langsamen Bewegungen) unterzogen. Ein
hochsignifikanter Haupteffekt wurde sowohl far die Reaktionszeiten
(F1,17=92.83, p <0.0001) als auch fur die Trefferraten (F 17=42.79, p <0.0001) fur den

Faktor Geschwindigkeit gefunden, nicht aber fir den Faktor Kohéarenz.

EEG/MEG: Die wahrend der EEG/MEG-Messung aufgezeichneten Reaktionszeiten und
Trefferraten wurden analog zum fMRT analysiert. Die Probanden waren schneller und akku-
rater wahrend der Geschwindigkeits-Detektionsaufgabe (525 ms RT, 95% TR), als wahrend
der Koh&renz-Detektionsaufgabe (707 ms RT, 75% TR). Die RANOVA wies hochsignifikante
Haupteffekte sowohl fur die Reaktionszeiten (F; ;7= 92.39, p <0.0001), als auch fur die
Trefferraten (Fy, ;7= 19.19, p < 0.0001) fur den Faktor Geschwindigkeit auf. Die EEG/MEG-

Verhaltensdaten sind mit den fMRT-Verhaltensdaten kongruent.
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3.3.2 fMRT Ergebnisse

Zuerst wurde eine ,effects of interest® Gruppenanalyse Uber alle 18 Versuchspersonen in
Bezug auf einen ,alle Bedingungen gegen null® Kontrast (alle Bewegungstrials gegen alle
stationéren Trials) mit dem Schwellenwert p < 0.001 (unkorrigiert) durchgefuhrt. Aus dieser
Analyse ergaben sich neuronale, signifikante Aktivierungsmuster in frontalen (medialer fron-
taler Gyrus, inferiorer frontaler Gyrus [IFG], prazentraler Gyrus), parietalen (Fundus des
intraparietalen Sulcus [fIPS], superiorer Parietallappen [SPL], inferiorer Parietallappen [IPL]),
extrastriaren  visuellen (Gyrus lingualis [LG], Gyrus fusiformis [FG], humanes
mediotemporales Areal [hMT]) und thalamischen Regionen sowie in der Insula [siehe
Abb. 2 A].

Um signifikante Aktivierungscluster in Bezug auf die ,attendiere Geschwindigkeit“ Be-
dingung oder die ,attendiere Koharenz“ Aufgabe identifizieren zu kénnen, wurde in einem
zweiten Schritt eine flexible faktorielle ANOVA auf Gruppenebene durchgefiihrt. Die Basis fur
diese Analyse war die neuronale Antwort auf einen Standard-Stimulus, welcher ein ,langsa-
me Geschwindigkeit — geringe Koharenz* Stimulus war. Auf diese Weise konnte neuronale
Aktivitat, die durch einen exakt gleichen physikalischen Stimulus (der beide Bewegungs-Sub-
Merkmale Geschwindigkeit und Koharenz besaf3) ausgeldst wurde und frei von motorischen
Stdérungen war, in Abhéangigkeit des zu attendierenden Bewegungs-Sub-Merkmals verglichen
werden. Der ,effects of interest” Kontrast dieser ANOVA zeigte signifikante Aktivierungen fur
den ,Geschwindigkeit versus Kohdrenz“ Kontrast sowie fur den ,Koharenz versus Ge-
schwindigkeit” Kontrast.

Fiar den ,Geschwindigkeit versus Koharenz“ Kontrast wurden Aktivierungen in den
dorsalen visuellen Arealen V3, V3A sowie in fronto-parietelen Regionen, wie dem
posterioren zingularen Kortex (PCC), dem Precuneus, dem inferioren Parietallappen (IPL)
und dem medialen prafrontalen Kortex (MPFC) beobachtet [siehe Abb. 2 B].

Im Gegensatz dazu zeigte der ,Koharenz versus Geschwindigkeit® Vergleich signifi-
kante Aktivierungsmuster im Gyrus fusiformis (FG) und in parietalen Regionen, wie dem
Fundus des intraparietalen Sulcus (fIPS) und dem superioren Parietallappen (SPL) [siehe
Abb. 2 C].

Um die GroRe der hdmodynamischen Modulationen, die durch die verschiedenen
Aufmerksamkeitsbedingungen (,attendiere Geschwindigkeit gegen attendiere Koharenz“ und
.attendiere Koharenz versus attendiere Geschwindigkeit) hervorgerufen wurden, direkt
vergleichen zu kénnen, wurden ROIs innerhalb fronto-parietaler Areale, die zuvor in der
.effects of interest® Gruppenanalyse identifiziert wurden, definiert. Die durchschnittlichen
Beta-Werte dieser ROIs wurden mit Hilfe einer RANOVA mit den Faktoren ,Region“ (fIPS,
SPL, FG, V3/V3a, IPL, PCC, MPFC) und ,Aufmerksamkeitsbedingung“ (,attendiere langsa-
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me Geschwindigkeit — geringe Koharenz®, ,attendiere geringe Koharenz — langsame Ge-

schwindigkeit®) analysiert.
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frontaler Gyrus

prazentraler ; Thalamus
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Abbildung 2. (A) Dargestellt sind die neuronalen Korrelate der Verarbeitung wahrend des Ausfih-
rungsprozesses. Eine “Overall effects of interest” Gruppenanalyse zeigt die Aktivierungsmuster fir
einen Kontrast, in dem alle Bedingungen, mit einem Schwellenwert (Treshold) von p <0.001,
unkorrigiert, gegen null (alle Bewegungstrials gegen alle stationdren Trials) getestet wurden. Es
konnten Aktivierungen in Kernarealen beobachtet werden, die fir die Bewegungswahrnehmung, die
visuelle Aufmerksamkeit und die motorische Planung und Ausfihrung zustandig sind. (B) Dargestellt
ist der Unterschied zwischen den Bedingungen ,attendiere Geschwindigkeit* versus ,attendiere Koha-
renz“ (basierend auf der neuronalen Antwort auf den Standard-Stimulus). Demonstriert ist eine flexible
faktorielle Varianzanalyse (ANOVA) auf Gruppenebene fur den ,attendiere Geschwindigkeit® versus
.attendiere Koharenz“ Kontrast und (C) fir den ,attendiere Koharenz“ versus ,attendiere Geschwin-

digkeit Kontrast. Die Signifikanzschwelle wurde bei p < 0.001, unkorrigiert, fur (B) und (C) gesetzt.

Diese Analyse zeigte einen signifikanten Haupteffekt fir den Faktor Aufmerksamkeitsbedin-
gung (F; 17=4.46, p = 0.05). Da weder ein signifikanter Haupteffekt fir den Faktor Region,
noch ein signifikanter Interaktionseffekt zwischen den Faktoren Region und Aufmerksam-

keitsbedingung beobachtet werden konnte, wurden die Daten fir jede ROI (fIPS, SPL, FG,
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V3/V3a, IPL, PCC, MPFC) einzeln einem gepaarten T-Test mit den gepaarten Variablen
.2attendiere langsame Geschwindigkeit — geringe Koharenz® (Variable 1) und ,attendiere
geringe Koharenz — langsame Geschwindigkeit® (Variable 2) unterzogen, um nach
attentionalen Unterschieden innerhalb jeder ROI zu suchen. Bei dieser Analyse ergaben sich
signifikante Hauptunterschiede zwischen den beiden Variablen im rechten fIPS
(t;y =-2.469, p =0.024), im rechten SPL (t;7=-2.927,p=0.009), im linken FG
(t;7 =-3.341, p = 0.004) und im rechten FG (t;; =-3.804, p=0.001), im linken visuellen
Areal V3/V3A (t;7=3.057,p=0.007) und im rechten visuellen Areal V3/V3A
(tiy =2.179, p=0.044), im linken IPL (t;7=3.184,p=0.005) und im rechten IPL
(t;;=2.186,p=0.043), im PCC (t;=2.547,p=0.021) wund im MPFC
(t17 = 3.303, p = 0.004).

3.3.3 EEG/MEG Ergebnisse

In Analogie zur fMRT-Analyse wurden auch die ereigniskorrelierten Potentiale (EKPs) sowie
die ereigniskorrelierten Magnetfelder (EKMFs), die durch den Bewegungs-Standard-Stimulus
(,;langsame Geschwindigkeit — geringe Koharenz®) hervorgerufen wurden, verglichen, wah-
rend die Probanden ihre Aufmerksamkeit entweder auf die Geschwindigkeit oder auf die
Kohéarenz des sich pseudo-zufallig bewegenden Punktmusters richteten.

Dieser Vergleich (,attendiere Geschwindigkeit“ und ,attendiere Koharenz®) zeigte sig-
nifikante Unterschiede im Zeitverlauf, in welchem das EKP zum ,attendiere Geschwindigkeit®
Stimulus signifikant positiver war, als wenn die Aufmerksamkeit auf den Kohéarenz-Stimulus
gerichtet wurde [siehe Abb. 3 A]. Diese Effekte wurden Uber die Elektroden analysiert, tber
die der Unterschied zwischen den beiden Wellenformen maximal war [siehe Abb. 3 A, 4 A
und B]. Diese waren die C4 und die CP2 Elektroden (Uber die nach der statistischen Analyse
raumlich gemittelt wurde). Sukzessives statistisches Testen in 10ms Epochen nach
Stimulusbeginn zeigte, dass der Unterschied zwischen den EKP-Wellenformen ab 240 ms
signifikant wurde [siehe Abb. 3 A, 4 A und B]. Dariiber hinaus wurden zwei signifikante Un-
terschiede zwischen den Wellenformen in zwei verschiedenen Zeitbereichen beobachtet: ein
friherer im Zeitbereich von 240-290ms (Elektrode C4: F; ;;=12.22, p < 0.005; Elektrode
CP2: F; ;7= 10.59, p < 0.005) und ein spaterer im Zeitbereich von 320-370 ms (Elektrode C4:
F117=12.19, p < 0.005; Elektrode CP2: F; 7=6.02, p<0.05) [sieche Abb.4 A undB]. In
diesen zwei Zeitbereichen wurden verschiedene topographische Feldverteilungen der elekt-
rischen Felder beobachtet. Im ersten Zeitbereich (240-290 ms) war die Feldverteilung durch
eine okzipitale Positivitdt und eine grofRe temporo-parietale Negativitat charakterisiert. Der
spatere Zeitbereich (320-370ms) war durch eine frontale Negativitdit und eine starke

okzipito-parieto-zentrale Positivitat gekennzeichnet [siehe Abb. 4 C und D].
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Abbildung 3. Dargestellt sind die EKP/EKMF-Wellenformen, die durch den sich bewegenden Stimu-
lus unter zwei verschiedenen Aufmerksamkeitsbedingungen ausgeldst wurden(,attendiere Geschwin-
digkeit”: rote Kurven, ,attendiere Kohdrenz“: blaue Kurven) und uber die raumlich (A) Uber zwei
zentro-parietale Elektroden (C4, CP2) und (B) Uber sechs rechte parietale Sensoren (Al142, A169,
A170, A190, A191, A208) gemittelt wurde. Die dargestellten EKPs/EKMFs wurden Uber alle Ver-

suchspersonen gemittelt.

Im Vergleich dazu wiesen die EKMF-Wellenformen einen ahnlichen, jedoch etwas spater
beginnenden Unterschied Uber die Zeit auf, mit einer positiveren Wellenform fir die
L2attendiere Geschwindigkeit* Aufgabe [siehe Abb. 3 B]. Da die Differenz zwischen den bei-
den EKMF-Wellenformen Uber die parietalen Sensoren maximal war, wurde nach der statis-
tischen Analyse eine rdumliche Mittelung Uber diese rechten Maxima (A142, A169, A170,
A190, A191, A208) vorgenommen [siehe Abb. 4 A und B]. Der schrittweise Vergleich der
EKMF-Amplituden der ,attendiere Geschwindigkeit- und der ,attendiere Koharenz"-
Wellenformen in 10ms Epochen nach Stimulusbeginn zeigte, dass der Unterschied zwi-
schen den EKMF-Antworten zum Zeitpunkt von 320 ms begann, signifikant zu werden [siehe
Abb. 3 B, 4 A und B].
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Abbildung 4. Dargestellt ist der Aufmerksamkeitseffekt auf die Verarbeitung der verschiedenen
Bewegungs-Sub-Merkmale (Geschwindigkeit und Kohéarenz). (A) Zeigt die EKP- und EKMF-
Wellenformen (gemittelt Gber alle Versuchspersonen), die durch den ,langsame Bewegung — geringe
Koharenz“-Stimulus (Standard) ausgeldst wurden, wenn Geschwindigkeit (rote Kurven) und wenn
Kohérenz (blaue Kurven) attendiert wurde. Die schwarzen Kreise in (C) veranschaulichen, Gber wel-
che Stellen die Elektroden und Sensoren raumlich gemittelt wurden. (B) Dargestellt sind die Differenz-
Wellenformen, die bestimmt wurden, indem die ,attendiere Geschwindigkeit‘-Wellenform von der
»attendiere Koharenz“-Wellenform (dargestellt in (A)) subtrahiert wurde. (C) Zeigt die topographischen
Feldverteilungen der EKP- und der EKMF-Differenz-Wellenformen (dargestellt in (B)) in zwei ver-
schiedenen Zeitbereichen (240-290ms und 320-370ms). (D) Zeigt die Positionen der geschéatzten
Quellen, die fur die zwei verschiedenen Zeitbereiche, welche die beiden Aufmerksamkeitsbedingun-

gen abbilden, modelliert wurden.

Zudem war dieser Unterschied zwischen den Wellenformen tber den gesamten Zeitbereich
von 320-370ms signifikant (F, 17=9.77, p <0.01) [siehe Abb. 4 A und B]. Die topographi-
sche Magnetfeld-Verteilung in diesem Zeitbereich war charakterisiert durch ein prominentes
linkes posteriores Minimum mit einem kleineren zentralen Maximum und ein rechtes Maxi-

mum mit einem entsprechenden kleineren zentralen Minimum [siehe Abb. 4 C].
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Da signifikante Unterschiede im Zeitbereich von 240-290ms nur in den EKPs beo-
bachtet wurden aber die kombinierte Quellenanalyse auch auf der Magnetfeld-Verteilung in
diesem Zeitbereich beruht, muss die Feldtopographie mitberiicksichtigt werden. Ein linkes
Minimum mit einem zentralen kleineren Maximum und ein rechtes Maximum mit einem
entsprechenden zentralen Minimum kennzeichnen auch diese Feldverteilung. Die
isopotentialen Linien wurden im Vergleich zum spéteren Zeitbereich weiter posterior und
lateral lokalisiert [siehe Abb. 4 C].

Die Quellenanalyse der EKP- und EKMF-Differenz-Wellenformen fiir die beiden un-
terschiedlichen Zeitbereiche von 240-290ms und 320-370ms ergab zwei verschiedene
Positionen geschatzter Quellen. FUr den friheren Zeitbereich wurde eine Quelle im
posterioren lateralen und medialen okzipitalen sowie im superioren parietalen Kortex lokali-
siert. FUr den spateren Zeitbereich wurden die geschatzten Aktivitdaten im inferioren parieta-
len Kortex lokalisiert [siehe Abb. 4 D].

Tabelle 1. Talairach-Koordinaten der lokalisierten Quellen

Quellenlokalisation linke Hemisphare rechte Hemisphére
X y z | X y

friherer Medialer okzipitaler Kortex -9.0 -104.5 2.7 |17.3 -103.5 6.4
Zeitbereich

Posteriorer lateraler -442  -87.0 45 | 49.9 -81.3 9.7

okzipitaler Kortex

Superiorer parietaler Kortex | _458 -766  36.4 |427 -761  36.1
spaterer Inferiorer parietaler Kortex 246 _76.1 19.8 | 25.1 _78.2 51.0
Zeitbereich

In Tabelle 1 sind die Talairach-Koordinaten der geschatzten Quellenlokalisationen der bei-

den verschiedenen Zeitbereiche zusammengefasst.

3.3.4 Ergebnisse der Retinotopischen Kartierung

In einer weiteren Analyse wurden retinotopische Karten des Okzipitallappens einer einzelnen

Versuchsperson ermittelt. Die hamodynamischen Aktivierungen des Probanden fir die bei-
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den ereigniskorrelierten Kontraste (,attendiere Geschwindigkeit gegen attendiere Koharenz*
und ,attendiere Koharenz gegen attendiere Geschwindigkeit) wurden auf die individuellen
retinotopischen Karten uberlagert. Fir den geschwindigkeitsabhangigen Aufmerksamkeitsef-
fekt (,Geschwindigkeit versus Koharenz“ Kontrast) wurden Aktivierungen innerhalb der visu-
ellen Areale V1, V2, V3, V3A und in parietalen Regionen lokalisiert [siehe Abb. 5]. Fir den
kohérenzabhangigen Aufmerksamkeitseffekt (,Koharenz gegen Geschwindigkeit” Kontrast)
wurden neuronale Aktivierungen in parietalen Regionen lokalisiert [siehe Abb. 5]. Es wurden

keine Aktivierungen in frilheren visuellen Arealen beobachtet.

linke Hemisphare rechte Hemisphare

Aufmerksamkeitseffekt Koharenz

. Aufmerksamkeitseffekt Geschwindigkeit

Abbildung 5. Dargestellt sind die hamodynamischen Aktivierungen der zwei verschiedenen Aufmerk-
samkeitsbedingungen (Geschwindigkeit [rot] und Kohérenz [blau]) projiziert auf die entfalteten okzipi-
talen kortikalen Oberflachen der beiden Hemispharen eines einzelnen Probanden. Die weil3en Be-
grenzungen zwischen den einzelnen visuellen Arealen wurden durch retinotopische Kartierung

definiert.

3.4 Zusammenfassung

Die Ergebnisse des ersten Experimentes zeigten, dass Aufmerksamkeitsselektion einen
Einfluss auf die Verarbeitung der zwei unterschiedlichen Bewegungs-Sub-Merkmale Ge-
schwindigkeit und Kohérenz hat. In diesem Experiment wurde die fMRT und die EEG/MEG

kombiniert, um die neuronalen Korrelate und den genauen Zeitverlauf merkmalsbasierter
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Aufmerksamkeitsverarbeitungsprozesse messen zu konnen. Bei Aufmerksamkeitszuwen-
dung auf das einfache Bewegungs-Sub-Merkmal Geschwindigkeit, erhohten sich die
hamodynamischen Aktivierungen hauptsachlich in den dorsalen visuellen Arealen V3, V3A
und im IPL, sowie in den DMN Regionen. Wurde hingegen das komplexere Bewegungs-Sub-
Merkmal Koharenz attendiert, verstarkte sich die neuronale Aktivitat in den parietalen Area-
len fIPS und SPL, sowie in FG. Parallele EEG- und MEG-Messungen zeigten signifikante
Unterschiede in den EKP/EKMF-Wellenformen in zwei verschiedenen Zeitbereichen
(240-290ms und 320-370ms). Die Quellenlokalisationen dieser aufmerksamkeitshezogenen
EKP/EKMF-Wellenformen wurden fur den friheren Zeitbereich im posterioren lateralen
okzipitalen, medialen okzipitalen und superioren parietalen Kortex und fur den spateren
Zeitraum im inferioren parietalen Kortex gefunden und entsprachen rdumlich den neuronalen
Aktivierungen des fMRT. Zusammengenommen stimmen diese Ergebnisse mit der Idee
Uberein, dass die attentionale Selektion des einfachen Bewegungs-Sub-Merkmals Ge-
schwindigkeit friher (240-290 ms), in niedrigeren visuellen Arealen (V3, V3A, IPL) stattfindet,
wahrend die Selektion des komplexeren Bewegungs-Sub-Merkmals Koharenz zeitaufwendi-
ger ist und somit spater (320-370ms), in hierarchisch hdheren parietalen visuellen Arealen
(fIPS, SPL) erfolgt.
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4 Experiment 2 — Merkmalsbasierte attentionale Selektion
der Sub-Merkmale Richtung versus Kohérenz eines Be-

wegungsstimulus

4.1 Einleitung

In Experiment 1 konnte unter Verwendung kombinierter bildgebender Verfahren (fMRT und
EEG/MEG) gezeigt werden, dass selektive merkmalsbasierte Aufmerksamkeit einen Einfluss
auf die raumliche und zeitliche Verarbeitung der visuellen Bewegungs-Sub-Merkmale Ge-
schwindigkeit und Koharenz besitzt. In diesem Experiment konnte somit nachgewiesen
werden, dass man innerhalb der visuellen Merkmalsdimension Bewegung zwischen einfa-
chen Sub-Merkmalen, wie Geschwindigkeit oder Richtung, und komplexen, wie Kohérenz,
unterscheidet. Demnach erfolgt die aufmerksamkeitsbedingte Selektion des einfachen Sub-
Merkmals Geschwindigkeit schon in hierarchisch niedrigeren visuellen bewegungssensitiven
Arealen wie V3 und V3A (Buchel et al., 1998; Kau et al., 2012; Stoppel et al., 2011; Sunaert
et al., 1999, 2000; Tootell et al., 1997). Wird die Aufmerksamkeit hingegen auf das komple-
xere Sub-Merkmal Koharenz gerichtet, erfolgt die Selektion in hierarchisch hdheren parieta-
len visuellen Arealen wie fIPS, SPL (Beer et al., 2009; Braddick et al., 2000; Heeger et al.,
2000; Kau et al., 2012; Peuskens et al., 2004; Saenz et al., 2002; Schoenfeld et al., 2007;
Stoppel et al., 2011; Treue and Martinez Trujillo, 1999; Tsao et al., 2003; Yang et al., 2008),
da alle Antworten unterschiedlicher Neurone, die auf verschiedene Richtungen getunt sind,
integriert werden miissen. Dartber hinaus konnte in Experiment 1 gezeigt werden, dass die
attentionale Selektion des einfacheren Bewegungs-Sub-Merkmals Geschwindigkeit zu einem
friheren Zeitpunkt (240-290 ms) stattfindet, wahrend die Selektion des komplexeren Bewe-
gungs-Sub-Merkmals Koharenz zeitintensiver ist und somit spater (320-370 ms) erfolgt.

In Experiment 2 wurden ebenfalls die fMRT und die EEG/MEG kombiniert, um die
attentionale Verarbeitung der Bewegungs-Sub-Merkmale Richtung und Kohéarenz zu verglei-
chen. Dabei wurde ebenfalls mit einem 2x2 Design gearbeitet wie in Experiment 1, aber mit
dem Unterschied, dass nun anstelle der Geschwindigkeit, die Richtung und die Koh&renz
manipuliert wurden. Die Punkte konnten sich demnach mit zwei unterschiedlichen Bewe-
gungsrichtungen (nach oben oder nach unten) und mit zwei verschiedenen Kohérenzlevel
(50% oder 80%) bewegen. Die Versuchspersonen sollten entweder auf die Richtung der
sich bewegenden Punkte achten (und die Koharenz nicht beachten) oder auf die Koharenz
(und die Bewegungsrichtung aul3er Acht lassen). Dieses Design ermoglichte es, eine quanti-

tative Aussage Uber die hdmodynamischen Modulationen sowie Uber die Latenzzeit ereig-
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niskorrelierter Potentiale und magnetischer Felder, in Abhangigkeit des zu attendierenden

Sub-Merkmals, treffen zu kénnen.

4.2 Methoden

4.2.1 Versuchspersonen

Jeweils 18 junge gesunde Probanden haben gegen Bezahlung freiwillig an dem fMRT- (elf
Méanner) und dem EEG/MEG-Experiment (sieben Méanner) teilgenommen. Die Versuchsper-
sonen waren zwischen 22 und 32 Jahren alt, besafl3en einen normalen oder auf normal
korrigierten Visus und gaben ihre Einverstandniserklarung. Sechs dieser Probanden haben
an beiden, sowohl dem fMRT-, als auch dem EEG/MEG-Experiment teilgenommen. Vor
jeder experimentellen Messung im fMRT oder im EEG/MEG absolvierte jeder Proband einen
Trainingsdurchgang am Computer. Finfzehn dieser Probanden haben bereits am ersten

Experiment teilgenommen.

4.2.2 Stimuli und Experimentelles Design

In Analogie zum ersten Experiment wurden auch diese Stimuli fir das experimentelle Design
mit der Software Presentation 7.0 (Neurobehavioral Systems, Inc., Albany, California) er-
stellt. Wie in Experiment 1 wurde den Versuchspersonen eine quadratische Apertur (8° x 8°)
gegen einen schwarzen Hintergrund (45cdm™) prasentiert. Diese Oberflache wurde ober-
halb eines zentralen Fixationskreuzes im Zentrum des oberen visuellen Sehfeldes prasen-
tiert und setzte sich aus 100 weiRen sich bewegenden Punkten (200cd m?, 0.16° Punktgro-
Re, 0.25/°% Punktdichte) zusammen, die zuféllig im Raum verteilt waren. Zu Beginn eines
jeden Blocks wurde das zentrale Fixationskreuz durch einen Hinweisreiz ersetzt (fir 1 s), der
darauf hinwies, welches Sub-Merkmal Richtung (,dir“) oder Koharenz (,coh®) attendiert wer-
den sollte. Die Punkte blieben wahrend des Inter-Trial Intervalls stationar und bewegten sich
zu Beginn eines jeden Trials fur 500 ms nach oben oder nach unten [siehe Abb. 6]. Dabei
konnten sie sich zuséatzlich mit 80 %- oder 50 % iger Koharenz gemeinsam in eine der beiden
Richtungen bewegen. Somit ergab sich auch hier ein 2x2 Design mit zwei verschiedenen
Aufmerksamkeitsbedingungen (attendiere Richtung oder attendiere Kohérenz) und zwei
verschiedenen Level pro Bewegungs-Sub-Merkmal (Bewegungsrichtung nach oben/nach
unten und 50%/80% Kohérenz). Daraus resultierten acht Bedingungen (fuir attendiere Rich-
tung: Bewegung nach oben - 50% Koharenz, Bewegung nach unten - 50% Koharenz, Be-
wegung nach oben - 80% Koharenz, Bewegung nach unten - 80% Koharenz und fir

attendiere Koharenz: 50% Koharenz - Bewegung nach oben, 50% Kohéarenz - Bewegung
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nach unten, 80% Kohérenz - Bewegung nach oben, 80% Koh&renz - Bewegung nach un-
ten).

Die Probanden sollten wéhrend des gesamten Experimentes das zentrale Kreuz fixie-
ren und sobald der Hinweisreiz fur das Attendieren der Richtung erschien (,dir“), so schnell
wie mdoglich die Taste bei Bewegungen nach unten driicken, unabhéngig davon, ob sich
50% oder 80% der Punkte gemeinsam nach unten bewegten. Wenn hingegen der Hinweis-
reiz flr das Attendieren der Koharenz (,coh®) erschien, sollten die Probanden die Taste bei
hochkoharenten Trials (80%) dricken (unabhangig von der Bewegungsrichtung). Auch in
diesem Experiment waren die Targets (Bewegungen nach unten, hohe (80 %) Koharenzen)
in 50% aller Trials vertreten. Die Trials mit den Bewegungen nach oben und den geringen
(50%) Koharenzen waren die Nontargets, auf die nicht reagiert werden sollte.

Das Experiment umfasste ebenfalls sechs Durchgange a ca. acht Minuten. Die Sti-
muli wurden wie in Experiment 1 via eines Projektor/Spiegel Systems im fMRT-Experiment
und Uber einen Beamer auf einer Projektionsleinwand im EEG/MEG-Experiment prasentiert.

Die Grundlage fur die EEG/MEG- und fMRT-Analyse war die neuronale Antwort auf
den Standard-Stimulus ,Bewegung nach oben — 50% Koharenz* (Nontarget-Stimulus). So
war es auch in diesem Experiment moéglich, neuronale Aktivitat, ausgeldst durch einen exakt
gleichen physikalischen Stimulus (der beide Bewegungs-Sub-Merkmale Richtung und Koha-
renz besall) und frei von motorischen Stérungen, in Abhangigkeit des zu attendierenden

Sub-Merkmals zu vergleichen.

1000 ms

Attendiere
Richtung
oder
Attendiere
Kohidrenz

Abbildung 6. Zu sehen ist eine schematische Darstellung des experimentellen Designs des 2. Expe-
rimentes. Ein Hinweisreiz ,dir“ (Richtung) oder ,coh“ (Koharenz) wurde zu Beginn eines jeden

Blocks prasentiert und wies an, welches Bewegungs-Sub-Merkmal (Richtung oder Kohérenz)

50



Experiment 2

attendiert werden sollte. Die Punkte blieben stationdr wahrend des Inter-Stimulus Intervalls und be-
wegten sich zu Beginn eines jeden Trials fir 500 ms nach oben oder nach unten. Sie konnten sich
aulBerdem mit einem niedrigen oder hohen Kohéarenzlevel (50% oder 80%) gemeinsam in diese
beiden Richtungen bewegen. Die Probanden waren dazu angehalten, so schnell wie mdglich einen
Knopf zu driicken, wenn sie eine Bewegung nach unten wahrnahmen (unabhéngig vom Koharenzle-
vel), und die Richtung das zu attendierende Merkmal war, oder wenn sich die Punkte mit einer Koha-
renz von 80% bewegten (unabhéngig von der Richtung), und Kohérenz das zu attendierende Merk-

mal war.

4.2.3 fMRT Datenakquisition

Wie in Experiment 1 wurden auch die fMRT-Daten des zweiten Experimentes mit Hilfe des
Siemens Magnetom Trio 3-Tesla Scanners und einer 8-Kanal Kopfspule akquiriert. Die
prasentierten Stimuli wurden tber einen LCD-Projektor auf einen Bildschirm zuriickprojiziert,
der sich hinter der Kopfspule befand und von den Versuchspersonen Uber einen Spiegel
gesehen werden konnte. Augenbewegungen der Probanden wurden mittels eines
.Eyetracker‘-Systems Uber eine Augenkamera beobachtet. Wie im ersten Experiment gab es
eine strukturelle Session (sagittale Ganzkopf-T1-gewichtete Bilder: 192 Schichten, Schicht-
dicke =1mm, FoV 256x256mm? [field of view], TR=2500ms [time of repetition],
TE =4.77ms [time of echo]) gefolgt von einer funktionellen Session (T2-gewichtete EPI-
Sequenz [TR=2000ms, TE=30ms, Flipwinkel=80°]: 32 Schichten, Schichtdi-
cke = 3.5mm, Auflésung in der Schichtebene 64x64 mm?, VoxelgroRe = 3.5x3.5x3.5mm?,
FoV 224x224mm?, AC-PC orientiert, kein Schichtzwischenraum). Die Schichten wurden in
abwechselnder Reihenfolge (ungerade-gerade) aufgenommen. Jede Scanning-Session

bestand aus 245 Volumen.

4.2.4 fMRT Datenanalyse

Die fMRT-Daten wurden mit der Software SPM8 (Wellcome Department of Cognitive
Neurology, University College London, UK) und MATLAB 7.9 (The Mathwork Inc.) analysiert.
Wie in Experiment 1 wurden die strukturellen EPI Bilder der Probanden zun&chst vorverar-
beitet (slice-timing, realigning, normalization, smoothing). Die funktionellen Volumen wurden
auf das Standard-EPI-Template koregistriert, um die entsprechenden aktivierten Areale auf
die anatomischen Bilder Gberlagern zu konnen.

Auch hier erfolgte die statische Analyse der Daten fir jeden Probanden unter Annahme der
HRF in einem ,event-related” Design (implementiert in SPM8), einschliellich der Bewe-
gungsparameter aus dem Realignment als Kovariate. Eine ,effects of interest* Gruppenana-

lyse wurde fir einen ,alle Bedingungen gegen null* Kontrast (alle sich bewegenden Stimuli
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versus stationdre Stimuli) mit einem Schwellenwert von p < 0.001 (unkorrigiert) durchgefihrt.
AnschlieBend wurde wieder eine flexible faktorielle ANOVA Gruppenanalyse durchgefihrt,
um Unterschiede zwischen der ,attendiere Richtung®- und der ,attendiere Koharenz* Aufga-
be, basierend auf dem Standard-Stimulus (,Bewegung nach oben — geringe Koharenz®),
zeigen zu konnen. Fir den direkten Vergleich der Grofl3e der hamodynamischen Modulatio-
nen, die durch die verschiedenen Aufmerksamkeitsbedingungen (,attendiere Richtung ver-
sus attendiere Koharenz* und ,attendiere Koharenz versus attendiere Richtung®) hervorgeru-
fen wurden, erfolgte eine ROI-Analyse (region of interest) unter Verwendung der MarsBar
toolbox in SPM8. Daflir wurden die ROIs, basierend auf dem lokalen Aktivitdtsmaximum der
vorangegangenen ,effects of interest* Analyse, funktionell definiert. Die durchschnittlichen
Beta-Werte wurden aus den individuellen Daten der Versuchspersonen fir alle ROIs (Fun-
dus des intraparietalen Sulcus [fIPS], superiorer Parietallappen [SPL], humanes
mediotemporales Areal [nMT], inferiorer Parietallappen [IPL], posteriorer zingularer Kortex
[PCC], medialer Prafrontalkortex [MPFC]) extrahiert und einer ,repeated-measures” Analyse
(RANOVA, Varianzanalyse mit Messwiederholung) in SPSS 15.0 fur Windows mit den Fakto-
ren ,Region“ (fIPS, SPL, hMT, IPL, PCC, MPFC) und ,Aufmerksamkeitsbedingung®
(,attendiere Bewegung nach oben — geringe Koharenz“, ,attendiere geringe Koharenz —
Bewegung nach oben®) unterzogen. Die Schwelle (Threshold) eines signifikanten Effektes
wurde fur p < 0.05 festgelegt. Da ein signifikanter Haupteffekt fur den Faktor Region sowie
ein signifikanter Interaktionseffekt zwischen den Faktoren Region und Aufmerksamkeitsbe-
dingung auftrat, wurden die Daten jeder ROI einzeln einem gepaarten T-Test mit den ge-
paarten Variablen ,attendiere Bewegung nach oben — geringe Koharenz* (Variable 1) und

»2attendiere geringe Koharenz — Bewegung nach oben* (Variable 2) unterzogen.

4.2.5 EEG/MEG Datenakquisition

Die MEG- und EEG-Daten wurden wie im ersten Experiment simultan mit Hilfe eines 248-
Kanal BTl Ganzkopf-Magnetometer-Systems und eines analogen 32 x 3-Kanal-EEG-Systems
aufgenommen. Die EKPs wurden entsprechend einer ,easy cap“ Elektrodenmontage mit
Referenz zum rechten Mastoid sowie der FPz als ,ground“ aufgezeichnet und Augenbewe-
gungen bipolar erfasst. Die EKP/EKMF-Signale wurden bandpass-gefiltert und mit einer
Abtastrate von 508 Hz aufgezeichnet. Die Impedanz-Schwellen (elektrische Widerstande)
wurden auf max. 5kQ gesenkt. Artefakte mit einem ,peak to peak® Limit von 3.8 pT fir die
MEG- und 165pV fur die EEG-Signale wurden offline Kkorrigiert/verworfen. Zur
Koregistrierung der anatomischen und funktionellen Daten wurden die anatomischen Land-
marken (linke und rechte prdauriculare-, Nasion-, Zentrale-, Inion Punkte) digitalisiert und
ihre Positionen in Relation zu den Elektroden- und Sensor-Positionen (unter Verwendung der

Lokalisierungssignale der fiinf Kopfspulen) bestimmt.
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4.2.6 EEG/MEG Datenanalyse

Wie in Experiment 1 wurden gemittelte EKP- und EKMF-Wellenformen fur jede der acht
Bedingungen (zwei Aufmerksamkeitsbedingungen [Bewegungsrichtung, Kohéarenz] x vier
Stimulusbedingungen [nach oben-50%, nach oben-80%, nach unten-50%, nach unten-
80 %) und fiir jede Versuchsperson ermittelt. In Analogie zur fMRT-Messung und zum ersten
Experiment wurden die neuronalen Antworten auf die Nontarget-Standard-Stimuli (Bewe-
gungen nach oben mit geringer Koharenz) untersucht. Die statistische Analyse erfolgte Uber
die Elektroden (zentrale Elektrode Cz) und Sensoren (sechs rechte parietale Sensoren
A169, A170, A190, A191, A207, A208), Uber welche die Unterschiede zwischen den EKP-
und EKMF-Wellenformen (,attendiere Bewegungsrichtung nach oben mit 50 % Koharenz®,
»attendiere 50 % Koharenzen mit Bewegungsrichtung nach oben®) maximal waren. Fur weite-
re Analysen wurde Uber diese Sensoren raumlich gemittelt [siehe Abb. 8 A und B]. Differenz-
Wellenformen wurden auch in diesem Experiment (durch Subtrahieren der EKP/EKMF-
Wellenformen) angefertigt, um den Aufmerksamkeitseffekt auf die Verarbeitung der Bewe-
gungs-Sub-Merkmale Richtung und Kohéarenz zu bestimmen. Dabei wurden die Trials, in
denen sich die Punkte gemeinsam nach oben und mit 50 %iger Koharenz bewegten (Stan-
dard-Stimulus), und Bewegungsrichtung das zu attendierende Merkmal war, von denen des
selben Stimulus, aber mit Koharenz als relevantem Merkmal, subtrahiert. Analog zu Experi-
ment 1 wurden Messungen der Amplituden durchgefiihrt, um den Anfangszeitpunkt und die
Dauer des Aufmerksamkeitseffektes auf die Bewegungsrichtung und die Koharenz zu be-
stimmen. Dabei wurde auch hier sukzessive in 10 ms-Intervallen nach Stimulusbeginn getes-
tet und die ersten funf oder mehr nacheinander folgenden signifikanten 10 ms-Epochen als
Startzeitpunkt des Effektes genommen. Es folgte eine statistische Analyse (RANOVA) mit
den Faktoren Bedingungen (,attendiere Bewegung nach oben — 50% Koharenz®, ,attendiere

50% Koharenz — Bewegung nach oben®) und Versuchspersonen (p < 0.05).

4.3 Ergebnisse

4.3.1 Verhaltensdaten

fMRT: Die Reaktionszeiten (RT) sowie Trefferraten (TR) wurden wie in Experiment 1 wéh-
rend der fMRT-Messung erfasst und analysiert. Die Probanden waren schneller und genauer
wahrend der Richtungsaufgabe (510ms RT, 83% TR), als bei der Koharenzbedingung
(609ms RT, 75% TR). Die Ergebnisse jeder Messung wurden separat einer RANOVA mit
den Faktoren Bewegungsrichtung (Bewegungen nach unten mit 50% Koharenz, Bewegun-

gen nach unten mit 80% Kohéarenz) und Kohéarenz (80% Kohérenz und Bewegungen nach
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oben, 80% Koharenz und Bewegungen nach unten) unterzogen. Signifikante Haupteffekte
wurden fur die Reaktionszeiten und Trefferraten sowohl fir den Faktor Bewegungsrichtung
(RT: Fy,47=70.22, p <0.0001; TR: Fy ;7= 30.22, p <0.0001), als auch fur den Faktor Koha-
renz (RT: Fy, 17=19.34, p <0.0001; TR: F; 17=11.47, p < 0.005) gefunden.

EEG/MEG: Die wahrend der EEG/MEG-Messung aufgezeichneten Reaktionszeiten und
Trefferraten wurden ebenfalls analysiert. Die Versuchspersonen waren auch hier schneller
und akkurater wahrend der Bewegungsrichtungs-Detektionsaufgabe (613 ms RT, 94% TR),
als wahrend der Koharenz-Detektionsaufgabe (660ms RT, 88% TR). Die RANOVA wies
signifikante Haupteffekte sowohl fur die Reaktionszeiten, als auch fur die Trefferraten fur die
Faktoren Bewegungsrichtung (RT: Fy ;7= 33.07, p <0.0001; TR: Fy ;7= 10.09, p < 0.01) und
Kohéarenz (RT: Fy 17=33.86, p<0.0001; TR: Fy 17=27.82, p < 0.0001) auf. Die EEG/MEG-

Verhaltensdaten sind somit &hnlich denen des fMRT.

4.3.2 fMRT Ergebnisse

In Analogie zu Experiment 1 wurde zuerst eine ,effects of interest* Gruppenanalyse (ber alle
18 Versuchspersonen in Bezug auf einen ,alle Bedingungen gegen null“ Kontrast (alle Be-
wegungstrials gegen alle station&ren Trials) mit dem Schwellenwert p < 0.001 (unkorrigiert)
durchgefihrt. Aus dieser Analyse ergaben sich ebenfalls neuronale Aktivierungsmuster in
frontalen (medialer frontaler Gyrus, inferiorer frontaler Gyrus [IFG], prazentraler Gyrus),
parietalen (Fundus des intraparietalen Sulcus [fIPS], superiorer Parietallappen [SPL], inferio-
rer Parietallappen [IPL]), extrastridaren visuellen (Gyrus lingualis [LG], Gyrus fusiformis [FG],
humanes mediotemporales Areal [hMT]) und thalamischen Regionen sowie in der Insula
[siehe Abb. 7 A].

Um signifikante Aktivierungscluster in Bezug auf die ,attendiere Richtung“ Bedingung
oder die ,attendiere Koharenz“ Aufgabe identifizieren zu kénnen, wurde in einem zweiten
Schritt wiederum eine flexible faktorielle ANOVA auf Gruppenebene durchgefiihrt. Die Basis
fur diese Analyse war die neuronale Antwort auf einen Standard-Stimulus, welcher ein ,Be-
wegungsrichtung nach oben — geringe Koharenz* Stimulus war. Auf diese Weise konnte
neuronale Aktivitat, die durch einen exakt gleichen physikalischen Stimulus (der beide Be-
wegungs-Sub-Merkmale Richtung und Koh&renz besal3) ausgelést wurde und frei von moto-
rischen Storungen war, in Abhéngigkeit des zu attendierenden Bewegungs-Sub-Merkmals
verglichen werden. Der ,effects of interest” Kontrast dieser ANOVA zeigte signifikante Akti-
vierungen fir den ,Richtung versus Koharenz“ Kontrast sowie flr den ,Koharenz versus
Richtung“ Kontrast.

Fir den ,Richtung versus Koharenz“ Kontrast wurden Aktivierungen in fronto-

parietalen Regionen, wie dem posterioren zingularen Kortex (PCC), dem Precuneus, dem
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inferioren Parietallappen (IPL) und dem medialen prafrontalen Kortex (MPFC) beobachtet
[siehe Abb. 7 B].

Im Gegensatz dazu zeigte der ,Koharenz versus Richtung® Vergleich signifikante Ak-
tivierungsmuster in extrastriaren visuellen Regionen, wie dem humanen mediotemporalen
Areal (hMT), sowie in parietalen Regionen, wie dem Fundus des intraparietalen Sulcus (fIPS)
und dem superioren Parietallappen (SPL) [siehe Abb. 7 C].

Um die GréRe der hdamodynamischen Modulationen, die durch die verschiedenen
Aufmerksamkeitsbedingungen (,attendiere Richtung gegen attendiere Koharenz“ und
.2attendiere Koharenz versus attendiere Richtung“) hervorgerufen wurden, direkt vergleichen
zu kénnen, wurden ROIs innerhalb fronto-parietaler Areale, die zuvor in der ,effects of inter-
est® Gruppenanalyse identifiziert wurden, definiert. Die durchschnittlichen Beta-Werte dieser
ROls wurden mit Hilfe einer RANOVA mit den Faktoren ,Region“ (fIPS, SPL, hMT, IPL, PCC,
MPFC) und ,Aufmerksamkeitsbedingung® (,attendiere Bewegungsrichtung nach oben -
geringe Koharenz®, ,attendiere geringe Koharenz — Bewegungsrichtung nach oben®) analy-

siert.
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SPL & = prézentraler G Thalamus

Gyrus
Al G y 3 hMT

fIPS

© prazentraler R SPL
g Gyrus p IFG
LG !
S Insula

fIPS

55



Experiment 2

Abbildung 7. (A) Dargestellt sind die neuronalen Korrelate der Verarbeitung wahrend des Ausfih-
rungsprozesses. Eine “Overall effects of interest” Gruppenanalyse zeigt die Aktivierungsmuster fir
einen Kontrast, in dem alle Bedingungen, mit einem Schwellenwert (Treshold) von p < 0.001,
unkorrigiert, gegen null (alle Bewegungstrials gegen alle stationdren Trials) getestet wurden. Es
konnten Aktivierungen in Kernarealen beobachtet werden, die fur die Bewegungswahrnehmung, die
visuelle Aufmerksamkeit und die motorische Planung und Ausfuhrung zusténdig sind. (B) Dargestellt
ist der Unterschied zwischen den Bedingungen ,attendiere Richtung“ versus ,attendiere Kohéarenz®
(basierend auf der neuronalen Antwort auf den Standard-Stimulus). Demonstriert ist eine flexible
faktorielle Varianzanalyse (ANOVA) auf Gruppenebene fir den ,attendiere Richtung® versus
»attendiere Koharenz“ Kontrast und (C) fur den ,attendiere Koharenz* versus ,attendiere Richtung*

Kontrast. Die Signifikanzschwelle wurde bei p < 0.001, unkorrigiert, fur (B) und (C) gesetzt.

Diese Analyse zeigte einen signifikanten Haupteffekt flir den Faktor Region
(Fo,0=3.47, p < 0.05) sowie einen signifikanten Interaktionseffekt zwischen den Faktoren
Region und Aufmerksamkeitsbedingung (Fe 9= 3.51, p < 0.05). Wie in Experiment 1 wurden
die Daten fir jede ROI (fIPS, SPL, hMT, IPL, PCC, MPFC) einzeln einem gepaarten T-Test
mit den gepaarten Variablen ,attendiere Bewegungsrichtung nach oben — geringe Koharenz*
(Variable 1) und ,attendiere geringe Koharenz — Bewegungsrichtung nach oben® (Variable 2)
unterzogen, um nach attentionalen Unterschieden innerhalb jeder ROI zu suchen. Bei dieser
Analyse ergaben sich signifikante Hauptunterschiede zwischen den beiden Variablen im
rechten fIPS (t;; = —-3.275, p = 0.004), im linken hMT (t;; = —2.156, p = 0.046) und im rechten
hMT (t;; =-2.559, p=0.02), im rechten SPL (t;; =-6.015, p=0.000), im linken IPL
(t;7=2.761, p = 0.013), im PCC (t;; = 2.890, p = 0.01) und im MPFC (t;; = 2.903, p = 0.01).

4.3.3 EEG/MEG Ergebnisse

In Analogie zur fMRT-Analyse sowie zu Experiment 1 wurden auch die ereigniskorrelierten
Potentiale (EKPs) sowie die ereigniskorrelierten Magnetfelder (EKMFs), die durch den Be-
wegungs-Standard-Stimulus (,Bewegungsrichtung nach oben — geringe Koharenz*) hervor-
gerufen wurden, verglichen, wahrend die Probanden ihre Aufmerksamkeit entweder auf die
Richtung oder auf die Kohérenz des sich zuféllig bewegenden Punktmusters richteten.
Dieser Vergleich (,attendiere Richtung“ und ,attendiere Koharenz®) zeigte signifikante
Unterschiede im Zeitverlauf, in welchem das EKP zum ,attendiere Richtung“ Stimulus signifi-
kant positiver war, als wenn die Aufmerksamkeit auf den Koharenz-Stimulus gerichtet wurde
[siehe Abb. 8 A]. Dieser Effekt wurde Uber diejenige Elektrode (Cz) analysiert, tber die der
Unterschied zwischen den beiden Wellenformen maximal war [siehe Abb. 8 A, 9 A und B].
Sukzessives statistisches Testen in 10ms Epochen nach Stimulusbeginn zeigte, dass der

Unterschied zwischen den EKP-Wellenformen bei 290ms anfing, signifikant zu werden
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[siehe Abb. 8 A, 9 A und B]. Darliber hinaus wurden zwei signifikante Unterschiede zwischen
den Wellenformen in zwei verschiedenen Zeitbereichen beobachtet: ein friherer im Zeitbe-
reich von 290-340 ms (Elektrode Cz: F; 17=7.94, p < 0.02) und ein spaterer im Zeitbereich
von 390-440 ms (Elektrode Cz: F; ;7= 7.34, p < 0.02) [siehe Abb. 9 A und B]. In diesen zwei
Zeitbereichen wurden verschiedene topographische Feldverteilungen der elektrischen Felder
beobachtet. Im ersten Zeitbereich (290-340ms) war die Feldverteilung durch eine grol3e
okzipito-parieto-zentrale Positivitdt und eine kleinere fronto-temporale Negativitat charakteri-
siert. Der spatere Zeitbereich (390-440ms) war durch eine starke fronto-parieto-zentrale

Positivitat und eine okzipitale Negativitat gekennzeichnet [siehe Abb. 9 C und D].

Abbildung 8. Dargestellt sind die EKP/EKMF-Wellenformen, die durch den sich bewegenden Stimu-
lus unter zwei verschiedenen Aufmerksamkeitsbedingungen ausgeldst wurden (,attendiere Richtung®:
rote Kurven, ,attendiere Kohéarenz“: blaue Kurven) und tber die raumlich (B) Uber sechs rechte parie-
tale Sensoren (A169, A170, A190, A191, A207, A208) gemittelt wurde. (A) zeigt eine zentrale Elektro-
de (Cz) fur die die statistische Analyse erfolgte. Die dargestellten EKPS/EKMFs wurden Uber alle

Versuchspersonen gemittelt.
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Im Vergleich dazu wiesen die EKMF-Wellenformen einen ahnlichen Unterschied tUber die
Zeit auf, mit einer positiveren Wellenform fur die ,attendiere Richtung“ Aufgabe [siehe
Abb. 8 B]. Da die Differenz zwischen den beiden EKMF-Wellenformen Uber die parietalen
Sensoren maximal war, wurde nach der statistischen Analyse eine raumliche Mittelung Gber
diese rechten Maxima (A169, A170, A190, A191, A207, A208) vorgenommen [siehe
Abb. 9 A und B]. Der schrittweise Vergleich der EKMF-Amplituden der ,attendiere Richtung®-
und der ,attendiere Koharenz“-Wellenformen in 10 ms Epochen nach Stimulusbeginn zeigte,
dass der Unterschied zwischen den EKMF-Antworten zum Zeitpunkt von 290 ms begann,
signifikant zu werden [siehe Abb. 8 B, 9 A und B].
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Abbildung 9. Dargestellt ist der Aufmerksamkeitseffekt auf die Verarbeitung der verschiedenen
Bewegungs-Sub-Merkmale (Richtung und Kohérenz). (A) Zeigt die EKP- und EKMF-Wellenformen
(gemittelt Gber alle Versuchspersonen), die durch den ,Bewegung nach oben — geringe Koharenz*-
Stimulus (Standard) ausgel6st wurden, wenn Richtung (rote Kurven) und wenn Kohéarenz (blaue
Kurven) attendiert wurde. Die schwarzen Kreise in (C) veranschaulichen, welche Elektrode (mit dem
groften Effekt) benutzt wurde bzw. Uber welche Stellen die Sensoren rdumlich gemittelt wurden. (B)
Dargestellt sind die Differenz-Wellenformen, die bestimmt wurden, indem die ,attendiere Richtung“-
Wellenform von der ,attendiere Koharenz*-Wellenform (dargestellt in (A)) subtrahiert wurde. (C) Zeigt
die topographischen Feldverteilungen der EKP- und der EKMF-Differenz-Wellenformen (dargestellt in
(B)) in zwei verschiedenen Zeitbereichen (290-340 ms und 390-440 ms).
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Zudem wurden wie bei den EKPs auch bei den EKMFs zwei signifikante Unterschiede zwi-
schen den Wellenformen in zwei verschiedenen Zeitbereichen beobachtet: im friheren
Zeitbereich von 290-340ms (F; 17=12.09, p<0.003) und im spateren Zeitbereich von
390-440ms (Fy 17=8.73, p < 0.009) [siehe Abb. 9 A und B]. Die topographische Magnetfeld-
Verteilung in diesen Zeitbereichen war charakterisiert durch ein prominentes linkes
posteriores Minimum und ein rechtes posteriores Maximum fir den friilheren Zeitbereich
(290-340ms) und durch ein linkes Minimum mit einem temporalen kleineren Maximum und
ein rechtes Maximum mit einem entsprechenden temporalen kleineren Minimum fir den
spateren Zeitbereich (390-440 ms). Die isopotentialen Linien wurden im Vergleich zum spa-

teren Zeitbereich weiter anterior und lateral lokalisiert [siehe Abb. 9 C].

4.4 Zusammenfassung

In Experiment 2 wurde der Einfluss der attentionalen Selektion auf die Verarbeitung der
beiden Bewegungs-Sub-Merkmale Richtung und Koharenz untersucht. Die Ergebnisse
dieses kombinierten fMRT- und EEG/MEG-Experimentes zeigten sowohl distinkte neuronale
Korrelate als auch einen bestimmten zeitlichen Verlauf fur das Attendieren des jeweiligen
Bewegungs-Sub-Merkmals. Bei Aufmerksamkeitszuwendung auf das einfache Bewegungs-
Sub-Merkmal Richtung, erh6hten sich die hd&modynamischen Aktivierungen hauptsachlich in
den fronto-parietalen Arealen, d. h. im IPL sowie in den DMN Regionen. Wurde hingegen das
komplexere Bewegungs-Sub-Merkmal Kohérenz attendiert, verstarkte sich die neuronale
Aktivitat in den parietalen Arealen fIPS und SPL, sowie in den extrastridren visuellen Arealen
FG, LG und hMT. Parallele EEG- und MEG-Messungen zeigten signifikante Unterschiede in
den EKP/EKMF-Wellenformen in zwei verschiedenen Zeitbereichen (290-340ms und
390-440 ms) mit unterschiedlichen topographischen Feldverteilungen. Eine Quellenlokalisati-
on dieser aufmerksamkeitsbezogenen EKP/EKMF-Wellenformen wurde fir dieses zweite
Experiment nicht durchgefiihrt, da sowohl die fMRT-Daten (neuronale Aktivitdten ahneln
denen aus Experiment 1), als auch die EEG/MEG-Daten (&hnliche zeitliche Effekte wie in
Experiment 1, nur um 50 ms verzégert) darauf schlieRen lassen, dass es sich um die glei-
chen aufmerksamkeitsbedingten Selektionseffekte (friher und spéater Effekt) in Bezug auf die
Verarbeitung eines simplen (Richtung) und eines komplexen (Koharenz) Bewegungs-Sub-
Merkmals handelt und die geschatzten Quellen somit rAumlich denen entsprechen wirden,
die auch in Experiment 1 gefunden wurden. Zusammengenommen replizieren diese Ergeb-
nisse die des ersten Experimentes, denn auch in diesem zweiten Experiment wurde ein
friher und ein spéater Effekt beobachtet, jedoch mit einer Verzégerung von ca. 50ms. Die
Verzodgerung lasst sich durch die perzeptuellen Unterschiede in den Stimuli gut erklaren.

Daruber hinaus wurden auch in Experiment 2 distinkte neuronale Korrelate in Bezug auf die
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attentionale Verarbeitung der zwei verschiedenen Bewegungs-Sub-Merkmale gefunden. Die
Ergebnisse des ersten und zweiten Experimentes bekréftigen die Idee, dass die attentionale
Selektion einfacher Bewegungs-Sub-Merkmale, wie Geschwindigkeit und Richtung, friher
(240-290ms bzw. 290-340ms), in hierarchisch niedrigen visuellen Arealen (V3, V3A bzw.
IPL) stattfindet, wahrend die Selektion des komplexeren Bewegungs-Sub-Merkmals Koha-
renz zeitintensiver ist und daher spater (320-370ms bzw. 390-440ms), in h6heren visuellen
parietalen Arealen (fIPS, SPL) erfolgt.
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5 Experiment 3 — Merkmalsbasierte attentionale Selektion
der Sub-Merkmale Richtung versus Geschwindigkeit ei-

nes Bewegungsstimulus

5.1 Einleitung

In Experiment 1 und 2 konnte mittels kombinierter fMRT- und EEG/MEG-Methoden gezeigt
werden, dass selektive visuelle Aufmerksamkeit die Verarbeitung der Bewegungs-Sub-
Merkmale ,Geschwindigkeit versus Koharenz® und ,Richtung versus Koharenz“ modulieren
kann. Innerhalb der Bewegungsmerkmalsdimension unterscheidet man zwischen einfachen
Sub-Merkmalen, wie Geschwindigkeit oder Richtung und komplexen, wie Kohérenz. Wah-
rend die einfachen Bewegungs-Sub-Merkmale schon frilh auf Einzelneuronenlevel bewe-
gungssensitiver Neurone mit bevorzugter Richtung bzw. Geschwindigkeit verarbeitet werden,
missen bei der Diskriminierung komplexerer Bewegungs-Sub-Merkmale, wie Koharenz,
Informationen verschiedener Neurone mit unterschiedlichen bevorzugten Richtungen und
Geschwindigkeiten integriert werden, was zeitintensiver ist. So wurde in Experiment 1 mittels
fMRT gezeigt, dass die aufmerksamkeitsbedingte Diskriminierung des einfachen Bewe-
gungs-Sub-Merkmals Geschwindigkeit schon in hierarchisch niedrigen visuellen bewegungs-
sensitiven Arealen wie V3 und V3A erfolgt (Buchel et al., 1998; Kau et al., 2012; Stoppel et
al., 2011; Sunaert et al., 1999, 2000; Tootell et al., 1997), die attentionale Diskriminierung
des komplexeren Sub-Merkmals Kohérenz hingegen in hierarchisch hoheren parietalen
visuellen Arealen wie fIPS und SPL (Beer et al., 2009; Braddick et al., 2000; Heeger et al.,
2000; Kau et al., 2012; Peuskens et al., 2004; Saenz et al., 2002; Schoenfeld et al., 2007;
Stoppel et al., 2011; Treue and Martinez Trujillo, 1999; Tsao et al., 2003; Yang et al., 2008).
Ein &hnliches Ergebnis konnte auch in Experiment 2 gezeigt werden. Hier wurden fir das
Attendieren des einfacheren Bewegungs-Sub-Merkmals Richtung erhdhte hAmodynamische
Aktivitaten in fronto-parietalen Arealen wie IPL (Goebel et al., 1998; Orban et al., 2004,
Sunaert et al., 1999; Tootell et al., 1997) und DMN (Greicius et al., 2003; Singh and Fawcett,
2008) gefunden, wahrend die aufmerksamkeitsbedingte Diskriminierung des komplexeren
Bewegungs-Sub-Merkmals Koh&renz wiederum neuronale Antworten in den hierarchisch
hoheren parietalen visuellen Arealen wie fIPS und SPL hervorrief. Dartiber hinaus konnte in
Experiment 1 mittels EEG/MEG gezeigt werden, dass die attentionale Selektion des einfa-
cheren Bewegungs-Sub-Merkmals Geschwindigkeit zu einem frilheren Zeitpunkt
(240-290 ms) stattfindet, wahrend die Selektion des komplexeren Bewegungs-Sub-Merkmals

Kohérenz zeitintensiver ist und somit spater (320-370ms) erfolgt. Ein &hnliches, wenn auch
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um 50ms zeitverzégertes Ergebnis, konnte in Experiment 2 gezeigt werden. Auch hier er-
folgte die aufmerksamkeitsbedingte Selektion des einfacheren Bewegungs-Sub-Merkmals
Richtung friher (290-340 ms) als die der Koharenz (390-440 ms).

In Experiment 3 wurde nun mit Hilfe der EEG/MEG der zeitliche Verlauf der
attentionalen Verarbeitung der beiden simpleren Bewegungs-Sub-Merkmale Richtung versus
Geschwindigkeit untersucht. Dabei wurde, wie in Experiment 1 und 2, mit einem 2x2 Design
gearbeitet, aber nun die Richtung sowie die Geschwindigkeit der sich bewegenden Punkte
der zentral prasentierten Apertur manipuliert. Die Punkte konnten sich demnach in zwei
unterschiedliche Richtungen (nach links oder nach rechts) oder mit zwei verschiedenen
Geschwindigkeiten (schnell oder langsam) bewegen. Die Versuchspersonen sollten entwe-
der auf die Richtung oder auf die Geschwindigkeit achten und dabei das jeweils andere
Bewegungs-Sub-Merkmal (Geschwindigkeit oder Bewegungsrichtung) aufl3er Acht lassen.
Auf diese Weise war es moglich, den Startzeitpunkt und die Latenzzeit ereigniskorrelierter
Potentiale und magnetischer Felder in Abhangigkeit des zu attendierenden Bewegungs-Sub-

Merkmals (Richtung oder Geschwindigkeit) zu bestimmen.

5.2 Methoden

5.2.1 Versuchspersonen

Auch an diesem EEG/MEG-Experiment haben 18 junge gesunde Probanden (sechs Manner)
freiwillig gegen Bezahlung teilgenommen. Die Versuchspersonen waren zwischen 22 und 32
Jahren alt, besal3en einen normalen oder auf normal korrigierten Visus und gaben ihre Ein-
verstandniserklarung. Dreizehn dieser Probanden hatten bereits am ersten Experiment

und/oder zweiten Experiment teilgenommen.

5.2.2 Stimuli und Experimentelles Design

Wie schon zuvor in Experiment 1 und 2 wurden auch die Stimuli fur dieses experimentelle
Design mit der Software Presentation 7.0 (Neurobehavioral Systems, Inc., Albany, California)
erstellt. Wie in Experiment 1 und 2 wurde den Versuchspersonen eine quadratische Apertur
(8°x8°) gegen einen schwarzen Hintergrund (45cd m™) prasentiert. Diese Oberflache wurde
oberhalb eines zentralen Fixationskreuzes im Zentrum des oberen visuellen Sehfeldes pra-
sentiert und setzte sich aus 100 weiRen sich bewegenden Punkten (200 cd m™, 0.16° Punkt-
groRe, 0.25/°% Punktdichte) zusammen, die pseudo-zuféllig im Raum verteilt waren. Zu
Beginn eines jeden Blocks wurde das zentrale Fixationskreuz durch einen Hinweisreiz er-

setzt (fir 1), der darauf hinwies, welches Sub-Merkmal (Richtung (,dir“) oder Geschwindig-
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keit (,speed”)) attendiert werden sollte. Die Punkte blieben wahrend des Inter-Trial Intervalls
stationar und bewegten sich zu Beginn eines jeden Trials fiir 500 ms nach rechts oder nach
links [siehe Abb. 10]. Dabei bewegten sich allerdings immer nur 80% der insgesamt 100
weiflen Punkte gemeinsam in diese beiden Richtungen, wahrend sich die restlichen 20%
pseudo-randomisiert in verschiedene Richtungen bewegten. Zuséatzlich konnten sie sich
schnell oder langsam (10°/s oder 4°/s) bewegen. Es ergab sich wieder ein 2x2 Design mit
zwei verschiedenen Aufmerksamkeitsbedingungen (attendiere Richtung oder attendiere
Geschwindigkeit) und zwei verschiedenen Level pro Bewegungs-Sub-Merkmal (Bewegungs-
richtung nach rechts/nach links und schnelle/langsame Geschwindigkeit). Daraus resultier-
ten, wie in Experiment 1 und 2, acht Bedingungen (fur attendiere Richtung: Bewegung nach
rechts — langsame Geschwindigkeit, Bewegung nach rechts — schnelle Geschwindigkeit,
Bewegung nach links — langsame Geschwindigkeit, Bewegung nach links - schnelle Ge-
schwindigkeit und fur attendiere Geschwindigkeit: langsame Geschwindigkeit - Bewegung
nach links, schnelle Geschwindigkeit - Bewegung nach links, langsame Geschwindigkeit -
Bewegung nach rechts, schnelle Geschwindigkeit - Bewegung nach rechts).

Die Probanden sollten auch wahrend dieses Experimentes stéandig das zentrale
Kreuz fixieren und bei einem Hinweisreiz flr das Attendieren der Richtung (,dir) die Taste
bei einer gemeinsamen Bewegung der 80 Punkte nach rechts driicken, unabhangig von der
Geschwindigkeit. Wenn hingegen der Hinweisreiz fir das Attendieren der Geschwindigkeit
(,speed®) erschien, sollten die Probanden die Taste bei schnellen Bewegungen driicken
(unabhangig von der Bewegungsrichtung). Targets (Bewegungen nach rechts, schnelle
Geschwindigkeit) waren in 50 % aller Trials vertreten. Auf die Nontarget-Trials (Bewegungen
nach links, langsamen Geschwindigkeit) sollte nicht reagiert werden.

Das Experiment bestand aus sechs Durchgénge a ca. acht Minuten. Die Stimuli wur-
den Uber einen Beamer auf einer Projektionsleinwand im EEG/MEG-Experiment prasentiert.

Grundlage fir die EEG/MEG-Analyse war die neuronale Antwort auf den Standar-
Stimulus ,Bewegung nach links — langsame Geschwindigkeit® (Nontarget-Stimulus). Da-
durch war es moglich, die neuronale Aktivitat, ausgeldst durch einen exakt gleichen physika-
lischen Stimulus, der beide Bewegungs-Sub-Merkmale Richtung und Geschwindigkeit besaf}
und frei von motorischen Stérungen war, in Abhangigkeit des zu attendierenden Bewegungs-

Sub-Merkmals zu vergleichen.
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Abbildung 10. Zu sehen ist eine schematische Darstellung des experimentellen Designs des 3.
Experimentes. Ein Hinweisreiz ,dir“ (Richtung) oder ,,speed“ (Geschwindigkeit) wurde zu Beginn
eines jeden Blocks prasentiert und wies an, welches Bewegungs-Sub-Merkmal (Richtung oder Ge-
schwindigkeit) attendiert werden sollte. Die Punkte blieben stationdr wahrend des Inter-Stimulus
Intervalls und bewegten sich zu Beginn eines jeden Trials fir 500 ms nach rechts oder nach links.
Dabei bewegten sich allerdings nur 80% der 100 weiRen Punkte gemeinsam in die beiden Richtun-
gen, wahrend sich die restlichen 20 % in verschiedene Richtungen bewegten. Sie konnten sich aul3er-
dem schnell oder langsam in diese beiden Richtungen bewegen. Die Probanden waren dazu angehal-
ten, so schnell wie mdglich einen Knopf zu driicken, wenn sie eine gemeinsame Bewegung der 80
Punkte nach rechts wahrnahmen (unabhangig von der Geschwindigkeit), und die Richtung das zu
attendierende Merkmal war, oder wenn sich die 80 Punkte mit einer hohen Geschwindigkeit bewegten

(unabhéngig von der Richtung), und Geschwindigkeit das zu attendierende Merkmal war.

5.2.3 EEG/MEG Datenakquisition

Die EEG- und MEG-Daten wurden analog zum ersten und zweiten Experiment simultan
unter Zuhilfenahme eines 248-Kanal BTl Ganzkopf-Magnetometer-Systems und eines ana-
logen 32 x3-Kanal-EEG-Systems aufgenommen. Die EKPs wurden auch hier entsprechend
einer ,easy cap“ Elektrodenmontage mit Referenz zum rechten Mastoid sowie der FPz als
.ground“ aufgezeichnet und Augenbewegungen bipolar erfasst. Die EKP/EKMF-Signale
wurden ebenfalls bandpass-gefiltert und mit einer Abtastrate von 508 Hz aufgezeichnet. Die
Impedanz-Schwellen (elektrische Widerstande) wurden auf max. 5kQ gesenkt. Artefakte mit

einem ,peak to peak” Limit von 4.2 pT fur die MEG- und 180V fur die EEG-Signale wurden
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offline korrigiert/verworfen. Zur Koregistrierung der anatomischen und funktionellen Daten
wurden die anatomischen Landmarken (linke und rechte praauriculéare-, Nasion-, Zentrale-,
Inion Punkte) digitalisiert und ihre Positionen in Relation zu den Elektroden- und Sensor-
Positionen (unter Verwendung der Lokalisierungssignale der fuinf Kopfspulen) bestimmt.

5.2.4 EEG/MEG Datenanalyse

Wie in Experiment 1 und 2 wurden gemittelte EKP- und EKMF-Wellenformen fir jede der
acht Bedingungen (zwei Aufmerksamkeitsbedingungen [Bewegungsrichtung, Geschwindig-
keit] x vier Stimulusbedingungen [nach links - langsam, nach links - schnell, nach rechts -
langsam, nach rechts - schnell]) und fir jede Versuchsperson ermittelt. In Analogie zum
ersten und zweiten Experiment wurden die neuronalen Antworten auf die Nontarget-
Standard-Stimuli (Bewegungen nach links mit langsamer Geschwindigkeit) untersucht. Die
statistische Analyse erfolgte Uber die Elektroden (drei zentro-parietale Elektroden Cz, C4,
CP2) und Sensoren (sechs linke parietale Sensoren A100, A132, A133, A160, A161, A182),
Uber welche die Unterschiede zwischen den EKP- und EKMF-Wellenformen (,attendiere
Bewegungsrichtung nach links mit langsamer Geschwindigkeit®, ,attendiere langsame Ge-
schwindigkeit mit Bewegungsrichtung nach links“) maximal waren. Fur weitere Analysen
wurde Uber diese Elektroden und Sensoren rdumlich gemittelt [siehe Abb. 11 A und B].
Differenz-Wellenformen wurden auch in diesem Experiment (durch Subtrahieren der
EKP/EKMF-Wellenformen) angefertigt, um den Aufmerksamkeitseffekt auf die Verarbeitung
der Bewegungs-Sub-Merkmale Richtung und Geschwindigkeit zu bestimmen. Dabei wurden
die Trials, in denen sich die Punkte (mit 80% Koh&renz) gemeinsam nach links und mit
langsamer Geschwindigkeit bewegten (Standard-Stimulus), und Bewegungsrichtung das zu
attendierende Merkmal war, von denen des selben Stimulus, aber mit Geschwindigkeit als
relevantem Merkmal, subtrahiert. Analog zu Experiment 1 und 2 wurden Messungen der
durchschnittlichen Amplituden durchgeftihrt, um den Anfangszeitpunkt und die Dauer des
Aufmerksamkeitseffektes auf die Bewegungsrichtung und die Geschwindigkeit zu bestim-
men. Dabei wurde auch hier sukzessive in 10 ms-Intervallen nach Stimulusbeginn getestet
und die ersten funf oder mehr nacheinander folgenden signifikanten 10 ms-Epochen als
Startzeitpunkt des Effektes genommen. Es folgte eine statistische Analyse (RANOVA) mit
den Faktoren Bedingungen (,attendiere Bewegung nach links — langsame Geschwindigkeit*,
.attendiere langsame Geschwindigkeit — Bewegung nach links“) und Versuchspersonen
(p < 0.05).
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5.3 Ergebnisse

5.3.1 Verhaltensdaten

EEG/MEG: Die wahrend der EEG/MEG-Messung aufgezeichneten Reaktionszeiten und
Trefferraten wurden analog zum ersten und zweiten Experiment analysiert. Die Probanden
waren bei der Bewegungsrichtungs-Detektionsaufgabe (517 ms RT, 98% TR) schneller aber
genauso akkurat wie bei der Geschwindigkeits-Detektionsaufgabe (530ms RT, 98% TR).
Die  RANOVA wies hochsignifikante Haupteffekte sowohl fir die Reaktionszeiten
(Fy, 17=68.97, p < 0.0001), als auch fur die Trefferraten (Fi 7= 13.85, p <0.005) fur den
Faktor Bewegungsrichtung auf. Ein signifikanter Haupteffekt wurde au3erdem auch fur die
Reaktionszeiten (F1 17=4.67, p < 0.05) fur den Faktor Geschwindigkeit gefunden sowie ein
Interaktionseffekt fur die Reaktionszeiten zwischen den Faktoren Geschwindigkeit und Be-
wegungsrichtung (F; 17 = 40.19, p < 0.0001).

5.3.2 EEG/MEG Ergebnisse

In Analogie zu Experiment 1 und 2 wurden auch hier die ereigniskorrelierten Potentiale
(EKPs) sowie die ereigniskorrelierten Magnetfelder (EKMFs), die durch den Bewegungs-
Standard-Stimulus (,Langsame Geschwindigkeit - Bewegungsrichtung nach links®) hervorge-
rufen wurden, verglichen, wahrend die Probanden ihre Aufmerksamkeit entweder auf die
Geschwindigkeit oder auf die Richtung des sich zufallig bewegenden Punktmusters richteten.

Dieser Vergleich (,attendiere Geschwindigkeit® versus ,attendiere Richtung“) zeigte
signifikante Unterschiede im Zeitverlauf, in welchem das EKP zum ,attendiere Richtung*-
Stimulus signifikant positiver war, als wenn die Aufmerksamkeit auf den Geschwindigkeits-
Stimulus gerichtet wurde [siehe Abb. 11 A]. Diese Effekte wurden Uber die Elektroden analy-
siert, Uber die der Unterschied zwischen den beiden Wellenformen maximal war [siehe
Abb. 11 A, 12 A und B]. Diese waren die Cz, die C4 und die CP2 (lber die nach der statisti-
schen Analyse raumlich gemittelt wurde). Sukzessives statistisches Testen in 10ms-
Epochen nach Stimulusbeginn zeigte, dass der Unterschied zwischen den EKP-
Wellenformen bei 280 ms anfing, signifikant zu werden [siehe Abb. 11 A, 12 A und B]. Dar-
ber hinaus wurde ein signifikanter Unterschied zwischen den Wellenformen in einem Zeitbe-
reichen von 280-420ms (Elektrode Cz/C4/CP2: F; ,;,=12.17, p <0.005) herausgestellt
[siehe Abb. 12 A und B]. In diesem Zeitbereich (280-420ms) wurde eine topographische
Feldverteilung des elektrischen Feldes mit einer okzipito-temporalen Positivitdt und eine

grof3e fronto-parietale Negativitat beobachtet [siehe Abb. 12 C].
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Abbildung 11. Dargestellt sind die EKP/EKMF-Wellenformen, die durch den sich bewegenden Stimu-
lus unter zwei verschiedenen Aufmerksamkeitsbedingungen hervorgerufen (,attendiere Geschwindig-
keit“: rote Kurven, ,attendiere Richtung“: blaue Kurven) und rdumlich (A) Uber drei zentro-parietale
Elektroden (Cz, C4, CP2) und (B) uber sechs linke parietale Sensoren (A110, A132, A133, A160,
A161, A182) gemittelt wurden. Die dargestellten EKPS/EKMFs wurden Uber alle Versuchspersonen

gemittelt.

Im Vergleich dazu wiesen die EKMF-Wellenformen einen ahnlichen Unterschied Uber die
Zeit auf, mit einer positiveren Wellenform fir die ,attendiere Richtung“ Aufgabe [siehe
Abb. 11 B]. Da die Differenz zwischen den beiden EKMF-Wellenformen Uber die parietalen
Sensoren maximal war, wurde nach der statistischen Analyse eine raumliche Mittelung Uber
diese linken Maxima (A110, A132, A133, A160, A161, A182) vorgenommen. Der schrittweise
Vergleich der EKMF-Amplituden der ,attendiere Geschwindigkeit‘- und der ,attendiere Rich-
tung“-Wellenformen in 10 ms-Epochen nach Stimulusbeginn zeigte, dass der Unterschied
zwischen den EKMF-Antworten in dem Zeitbereich von 280-420 ms jedoch nicht signifikant

wurde und wurde daher nicht weiter analysiert.
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Abbildung 12. Dargestellt ist der Aufmerksamkeitseffekt auf die Verarbeitung der verschiedenen
Bewegungs-Sub-Merkmale (Geschwindigkeit und Richtung). (A) Zeigt die EKP-Wellenform (gemittelt
Uber alle Versuchspersonen), die durch den ,Bewegung nach links — langsame Geschwindigkeit*-
Stimulus (Standard) ausgeldst wurde, wenn Geschwindigkeit (rote Kurven) und wenn Richtung (blaue
Kurven) attendiert wurde. Der schwarze Kreis in (C) veranschaulicht, welche Elektroden (mit dem
groRten Effekt) benutzt wurden. (B) Dargestellt ist die Differenz-Wellenform, die bestimmt wurde,
indem die ,attendiere Geschwindigkeit“-Wellenform von der ,attendiere Richtung“-Wellenform (darge-
stellt in (A)) subtrahiert wurde. (C) Zeigt die topographischen Feldverteilungen der EKP-Differenz-
Wellenform (dargestellt in (B)) im dargestellten Zeitbereich (280-420 ms).

5.4 Zusammenfassung

In Experiment 3 wurde der Einfluss der selektiven visuellen Aufmerksamkeit auf die Verar-

beitung der beiden simpleren Bewegungs-Sub-Merkmale Geschwindigkeit und Richtung
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mittels EEG/MEG untersucht. Die Ergebnisse dieses Experimentes zeigten, dass die EKP-
Wellenformen der ,attendiere Geschwindigkeit“- und der ,attendiere Richtung“-Bedingung im
frihen Zeitverlauf einen ahnlichen zeitlichen Kurvenverlauf besitzen. Darlber hinaus konnte
ein signifikanter Unterschied zwischen den beiden EKP-Wellenformen im Zeitbereich
280-420ms beobachtet werden. Hierbei handelt es sich wahrscheinlich nicht um einen
attentionalen Selektionseffekt, sondern vielmehr um einen sogenannten ,task difficulty-
Effekt. Das bedeutet, dass die Geschwindigkeit der sich bewegenden Punkte schwerer zu
detektieren ist als ihre Richtung. Dies spiegelt sich in den langeren Reaktionszeiten fur die
Diskriminierung der Geschwindigkeit verglichen mit der Diskriminierung der Richtung wieder.
Ein weiteres Indiz ist die starke frontale Negativierung in der topographischen Feldverteilung
der Differenz-EKP-Wellenform, welche mdglicherweise auf eine gesteigerte Aktivitat frontaler
Regionen infolge des ,task difficulty” hinweist. Zusammengenommen unterscheiden sich die
Ergebnisse des 3. Experimentes von denen des 1. und 2. Experimentes. In den ersten bei-
den Experimenten konnten unterschiedliche raum-zeitliche neuronale Korrelate aufmerk-
samkeitsbezogener Selektionsprozesse einfacher und komplexer Bewegungs-Sub-Merkmale
beobachtet werden. In diesem 3. Experiment konnte zwar gezeigt werden, dass das Timing
der attentionalen Selektion der beiden simpleren Bewegungs-Sub-Merkmale Geschwindig-
keit und Richtung im friihen Zeitbereich &hnlich ist, jedoch wurde im spéaten Zeitbereich ein
»ask difficulty“-Effekt beobachtet.
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6 Allgemeine Diskussion

Die Ergebnisse der 3 Experimente werden im Folgenden in separaten Abschnitten (je einer
pro Experiment) diskutiert und abschlieRend zusammengefasst.

6.1 Distinkte neuronale Korrelate des Attendierens der Geschwin-
digkeit und der Koharenz eines Bewegungsstimulus

Das Ziel des ersten Experimentes war die Untersuchung des Einflusses attentionaler Selek-
tion auf die Verarbeitung der zwei unterschiedlichen Bewegungs-Sub-Merkmale Geschwin-
digkeit und Kohéarenz. Dafir wurden hadmodynamische fMRT-Aufnahmen mit EKP- und
EKMF-Aufzeichnungen kombiniert, um sowohl die neuronalen Korrelate, als auch den ge-
nauen Zeitverlauf merkmalsselektiver Verarbeitungsprozesse messen zu konnen. Dafur
wurden die Geschwindigkeit (schnell oder langsam) sowie die Koharenz (hoch oder niedrig)
eines sich pseudo-zuféllig bewegenden Punktmusters unter zwei verschiedenen Aufmerk-
samkeitsbedingungen (attendiere Geschwindigkeit oder attendiere Kohéarenz) manipuliert.
Auf diese Weise war es moglich, Aktivierungen, die durch den exakt gleichen physikalischen
Stimulus in Abhangigkeit des attendierten Bewegungs-Sub-Merkmals (Geschwindigkeit oder
Koharenz) hervorgerufen wurden, zu vergleichen. Die Verhaltensdaten der fMRT- und
EEG/MEG-Untersuchungen zeigten, dass die Probanden schneller und akkurater waren,
wenn sie auf die Geschwindigkeit (579 ms RT, 86 % TR) achten sollten, als wenn sie auf die
Koharenzen (701ms RT, 65% TR) reagieren sollten (Targets waren die schnellen Ge-
schwindigkeiten und die hohen Koharenzen). Diese Ergebnisse lassen darauf schliel3en,
dass die Diskriminierung der Koharenz eines Bewegungsstimulus schwieriger ist als die der
Geschwindigkeit. Wurde die Aufmerksamkeit auf das einfache Bewegungs-Sub-Merkmal
Geschwindigkeit gerichtet, verstarkten sich die hamodynamischen Antworten hauptsachlich
in den dorsalen visuellen Arealen V3, V3A und im IPL sowie in den DMN Regionen. Wurde
hingegen das komplexere Bewegungs-Sub-Merkmal Kohérenz attendiert, erhdhte sich die
neuronale Aktivitat in den parietalen Arealen des fIPS und des SPL sowie im FG. Die paralle-
le Aufzeichnung der EEG- und MEG-Antworten zeigte signifikante Unterschiede in den
EKP/EKMF-Wellenformen in zwei verschiedenen Zeitbereichen (240-290ms und
320-370ms). Die geschatzten Quellen dieser aufmerksamkeitsbezogenen EKP- und EKMF-
Wellenformen wurden fir den frilheren Zeitraum im posterioren lateralen okzipitalen, media-
len okzipitalen und superioren parietalen Kortex und fir den spateren Zeitraum im inferioren
parietalen Kortex lokalisiert. Diese Quellen neuronaler Aktivitat entsprachen rdumlich den

hamodynamischen Antworten des fMRT. Die Ergebnisse stimmen mit der Idee Uberein, dass
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die attentionale Selektion des simplen Bewegungs-Sub-Merkmals Geschwindigkeit friher
(240-290ms), in hierarchisch niedrigen visuellen Arealen (V3, V3A, IPL) stattfindet, wahrend
die Selektion basierend auf komplexeren Bewegungs-Sub-Merkmalen wie der Kohérenz
zeitaufwendiger ist und somit spater (320-370ms), in hierarchisch hdheren visuellen parieta-
len Arealen (fIPS, SPL) erfolgt.

In einer ersten Analyse der fMRT-Daten wurde eine ,effects of interest* Gruppenana-
lyse durchgefiihrt, in der alle sich bewegenden Stimuli gegen alle stationaren Trials kontras-
tiert wurden. Diese Analyse zeigte die neuronalen Korrelate der Bewegungswahrnehmung
sowie die der motorischen Aufgabenausfuhrung, welche mit friheren Studien Ubereinstim-
men (Corbetta and Shulman, 2002; Kastner and Ungerleider, 2000; Liu et al., 2003; Maunsell
and Treue, 2006; Stoppel et al., 2007; Stoppel et al., 2011; Sunaert et al., 1999; Yantis and
Serences, 2003). Hamodynamische, durch Bewegungen hervorgerufene Antworten wurden
sowohl im primaren als auch im sekundaren visuellen Kortex (LG, FG, hMT), in parietalen
Arealen (fIPS, SPL, IPL) sowie im linken Motorkortex und in frontalen Regionen (medialer
frontaler Gyrus, IFG, préazentraler Gyrus) beobachtet [siehe Abb. 2 A].

Da der Einfluss der aufmerksamkeitsbezogenen Selektion auf die Verarbeitung des
einfachen Bewegungs-Sub-Merkmals Geschwindigkeit versus des komplexen Kohé&renz
untersucht werden sollte, wurden die physiologischen Antworten auf einen Standard-
Stimulus analysiert, der aus sich langsam und niedrig koharent bewegenden Punkten be-
stand. Bei diesem Standard-Stimulus handelte es sich immer um einen identischen physika-
lischen Stimulus, der beide Merkmale Geschwindigkeit und Koharenz besald und auf den
niemals geantwortet werden musste. Auf diese Weise war es moglich, neuronale Aktivierun-
gen, ohne sensorische oder motorische Konfundierungen, in Abhangigkeit des jeweils
attendierten Bewegungs-Sub-Merkmals (Geschwindigkeit oder Koharenz), zu vergleichen.
Wenn Aufmerksamkeit auf das Merkmal ,Geschwindigkeit versus Koharenz“ des sich bewe-
genden Stimulus gerichtet wurde, so konnte erhthte neuronale Aktivitat im Areal V3, dem
dorsalen visuellen Areal V3A und im IPL beobachtet werden [siehe Abb. 2 B]. Diese Areale
sind dafur bekannt, auf die Verarbeitung von Bewegungen spezialisiert zu sein (Corbetta et
al., 1990; Goebel et al., 1998; Orban et al., 2004; Sunaert et al., 1999; Tootell et al., 1997). In
Ubereinstimmung mit den Verhaltensdaten, die zeigten, dass die Probanden schneller und
akkurater beim Detektieren der Targets (schnelle Geschwindigkeiten, hohe Kohéarenzen)
wahrend der Geschwindigkeits-Aufgabe als wahrend des Kohérenz-Tasks waren, wurden
zusatzlich erhdhte hamodynamische Aktivierungen in Regionen des ,Default Mode Netzwer-
kes“ (DMN), wie z.B. dem PCC/Precuneus und dem MPFC beobachtet [sieche Abb. 2 B].
Schon zuvor wurde beschrieben, dass diese Regionen wahrend einfacher visueller Verarbei-
tungsaufgaben im Vergleich zu schwierigeren visuellen Aufgaben aktiv sind (Greicius et al.,
2003; Singh and Fawcett, 2008).
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Im Gegensatz dazu wurden signifikante hAmodynamische Aktivitdten in den parieta-
len Regionen des fIPS und des SPL gefunden, wenn ,Koharenz versus Geschwindigkeit*
attendiert wurde [siehe Abb. 2 C]. Diese htheren parietalen Areale sind auf die Verarbeitung
komplexer Bewegungsstimuli spezialisiert. Die Verarbeitung dieser komplexen Bewegungs-
stimuli (wie Koharenz) erfordert die Integration verschiedener Bewegungskomponenten
(verschiedener neuronaler Antworten mit unterschiedlich bevorzugten Richtungen und Ge-
schwindigkeiten) in héheren visuellen Regionen (Orban et al., 2004; Peuskens et al., 2004;
Sunaert et al., 1999; Vanduffel et al., 2002a).

In Analogie zur fMRT zeigte derselbe Vergleich (,attendiere Geschwindigkeit versus
attendiere Koharenz“) in den ereigniskorrelierten Potentialen (EKPs) sowie in den magneti-
schen Feldern (EKMFs) signifikante Unterschiede in zwei verschiedenen Zeitbereichen
[siehe Abb. 4 A].

Demnach erfolgte die attentionale Selektion des einfachen Bewegungs-Sub-
Merkmals Geschwindigkeit in dem friiheren Zeitbereich von 240-290ms Uber dem okzipita-
len Skalp [siehe Abb. 4 A, B und C]. Die Quellen dieser EKP/EKMF-Modulationen in diesem
friheren Zeitbereich wurden im posterioren lateralen okzipitalen, medialen okzipitalen und
superioren parietalen Kortex lokalisiert [siehe Abb. 4 D], welche im Allgemeinen mit den
hdmodynamischen Aktivierungen, hervorgerufen durch den ,attendiere Geschwindigkeit
versus attendiere Koharenz“-Kontrast, in den niedrigeren visuellen Arealen V3 und V3A
sowie im parietalen Areal IPL [siehe Abb. 2 B und 5] rAumlich koinzident sind. Die Positionen
geschatzter Quellen im posterioren lateralen Kortex stimmen zudem raumlich mit dem visuel-
len Areal hMT Uberein, welches wahrend des ,alle Bedingungen gegen null“ (alle Bewe-
gungstrials gegen alle stationaren Trials) fMRT-Kontrastes der ,effects of interest® Gruppen-
analyse aktiviert wurde, nicht aber wahrend des ,Geschwindigkeit versus Koharenz“-
Kontrastes der ANOVA Gruppenanalyse. Fir diese Unterschiede zwischen den elektrophy-
siologischen und hamodynamischen bildgebenden Verfahren kann es mehrere Griinde
geben. Zum einen unterschieden sich die experimentellen Designs der fMRT- und
EEG/MEG-Messung hinsichtlich ihrer physikalischen Stimulus-Parameter, sprich in der
Lange des gewdahlten ISI. Das heildt, dass die Inter-Stimulus-Intervalle fur die fMRT so ge-
wahlt wurde, dass sie die Dekonvolution der HRF (BOLD-Antwort) erlaubten, wéhrend bei
der EEG/MEG darauf geachtet werden musste, dass die ISI randomisiert (gejittert) wurden
(damit sich die Reizantworten nicht tGberlagerten). Zum anderen werden bei der fMRT und
der EEG/MEG nicht die gleichen physiologischen Hirnprozesse gemessen. Wahrend die
EEG/MEG die elektro-magnetische Aktivitat des Gehirns misst (PSPs), werden bei der fMRT
hamodynamische Veranderungen im Gehirn (durch den BOLD-Effekt) gemessen. Der wahr-

scheinlichste Grund jedoch ist wohl der, dass die Erhéhung hamodynamischer Aktivitat
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(BOLD-Antwort) fur den ,Geschwindigkeit versus Koharenz-Kontrast in hMT nicht stark
genug war, um detektiert werden zu kdénnen.

Folglich spiegelt der spatere Zeitbereich, in dem Modulationen der EKPS/EKMFs be-
obachtet wurden (320-370ms), den Aufmerksamkeitseffekt in Bezug auf das Bewegungs-
Sub-Merkmal Kohérenz wieder [siehe Abb. 4 A]. Dies stimmt zudem mit den spateren
behavioralen Antworten wahrend des Koharenz-Diskriminierungstasks Uberein. Die ge-
schatzten Aktivitaten in diesem Zeitbereich wurden im inferioren parietalen Kortex lokalisiert
[siehe Abb. 4 D], welche mit den hamodynamischen Aktivierungen, die fiir den selben fMRT-
Kontrast in den hdheren parietalen Regionen des fIPS und des SPL beobachtet wurden,
korrespondieren [siehe Abb. 2 C]. Dies stimmt mit frheren Studien Uberein, die gezeigt
haben, dass hohere visuelle, okzipito-parietale Areale an der Verarbeitung komplexer visuel-
ler Stimuli beteiligt sind (Orban et al., 2004; Peuskens et al., 2004; Sunaert et al., 1999;
Vanduffel et al., 2002a).

Zusammenfassend lassen die Ergebnisse des vorliegenden, kombinierten fMRT- und
EEG/MEG-Experimentes darauf schlieen, dass Aktivitat in hierarchisch niedrigen visuellen
Regionen sowie in hoheren parietalen Arealen selektiv, durch Aufmerksamkeitszuwendung
auf verschiedene Bewegungs-Sub-Merkmale, wie Geschwindigkeit und Kohérenz, moduliert
werden kann. Das Attendieren des einfachen Bewegungs-Sub-Merkmals Geschwindigkeit
verstarkt neuronale Aktivitdten in den frihen visuellen Arealen V3 und V3A, sowie im IPL.
Aufmerksamkeit auf das komplexere Bewegungs-Sub-Merkmal Koharenz erhoht die Verar-
beitung in den hierarchisch héheren parietalen Arealen des fIPS und des SPL. Diese Ergeb-
nisse stimmen mit den Verhaltensdaten Uberein, die zeigen, dass die Diskriminierung der
Koharenz schwieriger ist als die der Geschwindigkeit. Die Verarbeitung komplexer Bewe-
gungs-Sub-Merkmale, wie die Kohadrenz eines sich bewegenden Stimulus, erfordert die
Integration verschiedener Bewegungskomponenten in héheren Arealen (Orban et al., 2004,
Peuskens et al., 2004; Sunaert et al., 1999; Vanduffel et al., 2002a). Es erscheint also sinn-
voll anzunehmen, dass die attentionale Selektion von Kohéarenz zeitlich spater passiert
(320-370ms).

Das gegenwartige Experiment besitzt jedoch eine bedeutende Einschrankung: basie-
rend auf Daten aus Pilotversuchen wurden die Geschwindigkeits- und Kohéarenz-Tasks in
Bezug auf ihren Schwierigkeitsgrad nicht angeglichen. Wie vermutet, war das Detektieren
des Targets einfacher, wenn die Aufmerksamkeit auf die Geschwindigkeit gerichtet wurde
(Targets waren die schnellen Bewegungen), als wenn sie auf die Koharenz gerichtet wurde
(Targets waren die hohen Koharenzen), was sehr gut in der zeitlichen Trennung der beiden
Aufmerksamkeitseffekte (Aufmerksamkeit in Bezug auf die Geschwindigkeit beginnt frih,
Aufmerksamkeit in Bezug auf die Koharenz spater) reflektiert wurde. Diese Ergebnisse

erflllten somit die Prognosen und ermdéglichten es, Schatzungen der Aktivitat wahrend der
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Quellenanalyse vorzunehmen. Jedoch war ein Rickschluss auf das Timing der Effekte
eingeschrankt.

Dennoch sprechen die gegenwartigen Ergebnisse dafir, dass die attentionale Selek-
tion der Bewegungs-Sub-Merkmale wie Geschwindigkeit und Koh&renz die neuronale Verar-
beitung in den hierarchisch niedrigsten Regionen moduliert, in denen die aufgabenkritische

Diskriminierung erfolgen kann.

6.2 Distinkte neuronale Korrelate des Attendierens der Richtung
und der Koharenz eines Bewegungsstimulus

Aufbauend auf dem ersten Experiment dieser Dissertationsschrift wurde nun in Experiment 2
der Einfluss selektiver, visueller merkmalsbasierter Aufmerksamkeit auf die Prozessierung
des simpleren Bewegungs-Sub-Merkmals Richtung versus des komplexeren Bewegungs-
Sub-Merkmals Koharenz untersucht. Dafur wurden auch hier Methoden mit hoher rdumlicher
(fMRT) und zeitlicher (EEG/MEG) Auflésung kombiniert. In einem mit Experiment 1 identi-
schen Punktmusters wurden sowohl die Richtung (nach oben oder nach unten) als auch die
Koharenz (50% oder 80%) der sich bewegenden Punkte unter den zwei verschiedenen
Aufmerksamkeitsbedingungen ,attendiere Richtung“ oder ,attendiere Koharenz* manipuliert.
Dadurch war es moglich, die Aktivierungen, die durch den gleichen physikalischen Stimulus
ausgeldst wurden, in Abhangigkeit des zu attendierenden Bewegungs-Sub-Merkmals Rich-
tung oder Koharenz zu vergleichen. Wurde das einfachere Bewegungs-Sub-Merkmal Rich-
tung attendiert, so erhohte sich die neuronale Aktivitdt hauptséchlich in fronto-parietalen
Arealen wie dem IPL und den DMN Regionen. Wurde hingegen die Aufmerksamkeit auf das
komplexere Bewegungs-Sub-Merkmal Koharenz gerichtet, so verstarkten sich die
hamodynamischen Antworten in den parietalen Arealen des fIPS und des SPL sowie im
dorsalen visuellen Areal hMT und in den ventralen Arealen LG und FG. Die parallele Auf-
zeichnung der EEG- und MEG-Antworten zeigte signifikante Unterschiede in den
EKP/EKMF-Wellenformen in zwei verschiedenen Zeitbereichen (290-340ms und
390-440ms). Da diese temporalen Ergebnisse (frher und spater Zeitbereich) sowie die
topographischen Feldverteilungen denen des 1. Experimentes dhneln, kann davon ausge-
gangen werden, dass es sich bei dem friihen Effekt um die attentionale Selektion des einfa-
chen Bewegungs-Sub-Merkmals Richtung handelt und bei dem spateren um einen koha-
renzbedingten Aufmerksamkeitseffekt. Weitere Evidenzen liefern zum einen die
hamodynamischen Antworten, die denen des 1. Experimentes entsprechen (Aktivierungen
niedriger gelegener Areale bei attentionaler Selektion des simpleren Bewegungs-Sub-
Merkmals Richtung und héherer parietaler Areale bei attentionaler Selektion des komplexe-

ren Koharenz) und zum anderen die behavioralen Ergebnisse, die zeigen, dass die Diskrimi-
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nierung der Koharenz schwieriger ist und daher l&anger dauert als die der Richtung. Aufgrund
dieser Ergebnisse konnte auf eine Quellenanalyse in den beiden unterschiedlichen Zeitbe-
reichen (290-340ms und 390-440 ms) verzichtet werden, da angenommen werden konnte,
dass es sich um die gleichen aufmerksamkeitsbedingten Selektionseffekte (friiher und spater
Effekt) in Bezug auf die Verarbeitung eines simplen (Richtung) und eines komplexen (Koha-
renz) Bewegungs-Sub-Merkmals handelt und die geschéatzten Quellen somit rAumlich denen
entsprechen wuirden, die auch in Experiment 1 gefunden wurden. Wichtig zu erwéhnen ist
jedoch, dass der Aufmerksamkeitseffekt in Bezug auf das einfachere Bewegungs-Sub-
Merkmal Richtung zeitlich um ca. 50 ms verzdgert ist, im Vergleich zum Aufmerksamkeitsef-
fekt bezuglich des einfachen Bewegungs-Sub-Merkmals Geschwindigkeit in Experiment 1
(dies qilt auch fur den spateren Koharenzeffekt), ansonsten aber beide Effekte identisch
sind. Diese Ergebnisse, die distinkten neuronalen Korrelate fur die verschiedenen Aufmerk-
samkeitsbedingungen ,attendiere Richtung® bzw. ,attendiere Koharenz“ sowie der friihe und
der spate zeitliche Effekt, stimmen mit der Idee Uberein, dass die attentionale Selektion des
simplen Bewegungs-Sub-Merkmals Richtung friher (290-340ms), in niedrigeren Arealen
stattfindet, wahrend die Selektion basierend auf komplexeren Bewegungs-Sub-Merkmalen,
wie Koharenz, zeitaufwendiger ist und somit spater (390-440 ms), in héheren visuellen parie-
talen Arealen (fIPS, SPL) erfolgt, wie auch schon in Experiment 1 gezeigt werden konnte.

In einer ersten Analyse der fMRT-Daten wurde eine ,effects of interest* Gruppenana-
lyse durchgefiihrt, in der alle sich bewegenden Stimuli gegen alle stationaren Trials kontras-
tiert wurden. Diese Analyse zeigte, wie schon Experiment 1, die neuronalen Korrelate der
Bewegungswahrnehmung sowie die der Aufgabenausfuhrung, welche mit friheren Studien
tbereinstimmen (Corbetta and Shulman, 2002; Kastner and Ungerleider, 2000; Liu et al.,
2003; Maunsell and Treue, 2006; Stoppel et al., 2007; Stoppel et al., 2011; Sunaert et al.,
1999; Yantis and Serences, 2003). Hamodynamische, durch Bewegungen hervorgerufene
Antworten wurden sowohl im priméren als auch im sekundaren visuellen Kortex (LG, FG,
hMT), in parietalen Arealen (fIPS, SPL, IPL) sowie im linken Motorkortex und in frontalen
Regionen (mediale frontale Gyrus, IFG, préazentraler Gyrus) beobachtet [siehe Abb. 7 A].

Da aber die attentionale Selektion des einfachen Bewegungs-Sub-Merkmals Rich-
tung versus des komplexen Kohérenz von Interesse war, wurden die physiologischen Ant-
worten auf einen Standard-Stimulus (Bewegungsrichtung nach oben - geringe Kohérenz), in
Abhangigkeit des zu attendierenden Bewegungs-Sub-Merkmals (Richtung oder Kohérenz),
analysiert. Auf diese Weise wurden Aktivierungen verglichen, die durch einen exakt gleichen
physikalischen Stimulus ausgeldst wurden, auf den niemals geantwortet werden musste. So
konnten jegliche sensorische oder motorische Konfundierungen der neuronalen Antwort
eliminiert werden. Wenn Aufmerksamkeit auf das Merkmal ,Richtung versus Koharenz“ des

sich bewegenden Stimulus gerichtet wurde, so wurde erhdhte neuronale Aktivitat in den
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fronto-parietalen Arealen des DMN und des IPL beobachtet [siehe Abb. 7 B]. IPL ist daftr
bekannt, auf die Verarbeitung von Bewegungen spezialisiert zu sein (Corbetta et al., 1990;
Goebel et al., 1998; Orban et al., 2004; Sunaert et al., 1999; Tootell et al., 1997). In Uberein-
stimmung mit den Verhaltensdaten, die zeigten, dass die Probanden schneller und akkurater
beim Detektieren der Targets (Bewegungsrichtung nach unten, hohe Koharenzen) wéahrend
der Richtungs-Aufgabe als wéhrend des Koharenz-Tasks waren, wurden zusatzlich erhdhte
hamodynamische Aktivierungen in Regionen des ,Default Mode Netzwerkes“ (DMN), wie
z.B. dem PCC/Precuneus und dem MPFC beobachtet [siehe Abb. 7 B]. Schon zuvor wurde
beschrieben, dass diese Regionen wahrend einfacher visueller Verarbeitungsaufgaben im
Vergleich zu schwierigeren aktiv sind (Greicius et al., 2003; Singh and Fawcett, 2008).

Im Gegensatz dazu wurden signifikante hamodynamische Aktivitaten in den parieta-
len Regionen fIPS und SPL gefunden, wenn ,Koharenz versus Richtung“ attendiert wurde
[sieche Abb. 7 C]. Diese hoheren parietalen Areale sind auf die Verarbeitung komplexer Be-
wegungsstimuli spezialisiert, welche die Integration verschiedener Bewegungskomponenten
erfordert (Orban et al., 2004; Peuskens et al., 2004; Sunaert et al., 1999; Vanduffel et al.,
2002a).

In Analogie zur fMRT zeigte derselbe Vergleich (,attendiere Richtung versus
attendiere Koharenz®) in den ereigniskorrelierten Potentialen (EKPs) sowie in den magneti-
schen Feldern (EKMFSs) signifikante Unterschiede in zwei Zeitbereichen [siehe Abb. 9 A].

Da der Richtungs-Task leichter und die Reaktionszeiten schneller waren, kann ange-
nommen werden, dass die attentionale Selektion des einfachen Bewegungs-Sub-Merkmals
Richtung in dem friiheren Zeitbereich von 290-340ms erfolgte [siehe Abb. 4 A, B und C].
Folglich spiegelt der spatere Zeitbereich, in dem Modulationen der EKPS/EKMFs beobachtet
wurden (390-440 ms), den Aufmerksamkeitseffekt in Bezug auf das Sub-Merkmal Koharenz
wieder [siehe Abb. 9 A]. Dies stimmt zudem mit den spateren behavioralen Antworten wéh-
rend des Koharenz-Diskriminierungstasks uUberein. Da die einfachen Bewegungs-Sub-
Merkmale wie Richtung und Geschwindigkeit schon auf Einzelneuronenebene bewegungs-
sensitiver Neurone verarbeitet werden, die eine bevorzugte Richtung und Geschwindigkeit
besitzen, wirden die geschatzten Aktivitaten fur den ,Richtungs-Effekt* in diesem frihen
Zeitbereich lokal denen des ,Geschwindigkeits-Effektes” in Experiment 1 entsprechen. Dies
trifft auch fur den spéteren ,Koh&renz-Effekt” zu, der in beiden Experimenten (1 und 2) iden-
tisch ist, wie nicht zuletzt die Verhaltens- sowie EEG/MEG- und fMRT-Daten beider Experi-
mente beweisen, sodass zu vermuten ist, dass die Quellen neuronaler Aktivitdt der
attentionalen Selektion der Koharenz mit denen des ersten Experimentes tbereinstimmen.

Daruber hinaus ist zu erwahnen, dass der Aufmerksamkeitseffekt in Bezug auf die
Richtung zeitlich um ca. 50ms zu denen der Geschwindigkeit verzogert ist. Wie bereits

erwahnt, sind schon Einzelneuronen auf Geschwindigkeiten und Richtungen getunt. Auf-
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grund der Anordnung ihrer rezeptiven Felder (nebeneinander) kdnnen sie optimal und sehr
selektiv auf eine bestimmte Bewegungsrichtung reagieren (am empfindlichsten, wenn die
Richtung der Bewegung genau parallel zur Ausrichtung des rezeptiven Feldes ist). Bei gerin-
gen Abweichungen von dieser bevorzugten Richtung hingegen nimmt die Reaktion (Feuerra-
te) der Neurone stark ab. Ist ein Neuron auf eine bestimmte Richtung, z.B. auf eine Bewe-
gung nach oben, spezialisiert, so wird es fir diese maximal feuern (boosten). Bei einer
Bewegungsrichtung nach unten hingegen wiirde es nicht mehr feuern, sondern gehemmt
(supprimiert) werden (siehe Kapitel 1.3.3. ,Feature similarity gain“-Modell (Treue and
Martinez Trujillo, 1999; Treue and Maunsell, 1996, 1999)). Diese Neurone reagieren jedoch
nicht so empfindlich auf die Geschwindigkeit, das heil3t, dass bei geringen Abweichungen
von der bevorzugten Geschwindigkeit eines Neuron, dieses immer noch ahnlich stark feuert.
Dies bedeutet, dass Neurone selektiver fir die Richtung getunt sind im Vergleich zur Ge-
schwindigkeit und kann zum Beispiel ein Grund dafiir sein, dass der zeitliche Effekt fir die
Richtung um 50 ms verzogert ist, verglichen mit der Geschwindigkeit.

Des Weiteren wurde in Bezug auf die attentionale Selektion des einfachen Bewe-
gungs-Sub-Merkmals Richtung eine hamodynamische Aktivierung im dorsalen visuellen
bewegungssensitiven Areal hMT erwartet, wie schon frihere Studien gezeigt hatten (Chawla
et al., 1999a; Corbetta et al., 1990, 1991; Culham et al., 2001a; Heeger et al., 1999;
O'Craven et al.,, 1997; Saenz et al., 2002; Schoenfeld et al., 2007; Stoppel et al., 2011;
Tootell et al., 1995; Watson et al., 1993). Das Attendieren einer Richtung eines Bewegungs-
stimulus erhoht die Feuerrate derer Neurone im visuellen Areal MT, die auf diese Richtung
getunt sind (Treue and Maunsell, 1999). Dies konnte auch auf Populationsebene mit Hilfe
des fMRT gezeigt werden (Stoppel et al.,, 2011). Dennoch konnte eine solche neuronale
Aktivierung in hMT fur den ,Richtung versus Koharenz“-Kontrast [siehe Abb. 7 B] nicht be-
obachten werden. Dafiir kann es, wie in 6.1 beschrieben, mehrere Griinde geben. Zum einen
unterschieden sich die experimentellen Designs der fMRT- und EEG/MEG-Messung hin-
sichtlich des gewahlten ISI, zum anderen werden bei der fMRT und der EEG/MEG unter-
schiedliche physiologischen Hirnprozesse gemessen. Ein weiterer Grund kdnnte sein, dass
die Erhéhung hdmodynamischer Aktivitdt (BOLD-Antwort) fir diesen Kontrast in hMT nicht
stark genug war, um detektiert werden zu kénnen bzw. der Threshold fir hMT zu hoch war.

Zusammenfassend lassen die Ergebnisse dieses kombinierten fMRT- und
EEG/MEG-Experimentes darauf schlieRen, dass niedrigere visuelle Regionen und hohere
parietale Areale selektiv, durch Aufmerksamkeitszuwendung auf verschiedene Bewegungs-
Sub-Merkmale wie Richtung und Kohéarenz, moduliert werden kénnen. Das Attendieren des
einfachen Bewegungs-Sub-Merkmals Richtung verstarkt neuronale Aktivitat in den Arealen
des DMN und im IPL. Aufmerksamkeit auf das komplexere Bewegungsmerkmal Kohérenz

erhoht die Verarbeitung in den héheren parietalen Arealen des fIPS und des SPL. Diese
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Ergebnisse stimmen mit den Verhaltensdaten Uberein, die darauf hinweisen, dass die Dis-
kriminierung der Koh&renz schwieriger ist (609ms RT, 75% TR), als die der Richtung
(510ms RT, 83% TR). Die Verarbeitung komplexer Bewegungsmerkmale, wie die Koharenz,
eines sich bewegenden Stimulus erfordert die Integration verschiedener neuronaler Antwor-
ten (mit unterschiedlich bevorzugten Richtungen und Geschwindigkeiten) in h6heren Arealen
(Orban et al., 2004; Peuskens et al., 2004; Sunaert et al., 1999; Vanduffel et al., 2002a) und
ist daher zeitintensiver, d.h. die attentionale Selektion von Koharenz passiert spater
(390-440ms), wahrend die Verarbeitung simpler Bewegungs-Sub-Merkmale wie die Rich-
tung schon auf Einzelneuronenlevel und daher zeitlich eher (290-340 ms) stattfinden kann.
Die gegenwartigen Ergebnisse bekraftigen die Resultate aus Experiment 1 und spre-
chen dafiir, dass die attentionale Selektion der Bewegungs-Sub-Merkmale wie Richtung,
Geschwindigkeit und Koharenz, die neuronale Verarbeitung in den hierarchisch niedrigsten

Regionen moduliert, in denen die aufgabenrelevante Diskriminierung erfolgen kann.

6.3 Timing der attentionalen Selektion der Geschwindigkeit und der
Richtung eines Bewegungsstimulus

AnknlUpfend an das erste und zweite Experiment dieser Dissertation wurde nun in Experi-
ment 3 mittels ereigniskorrelierter Elektro- und Magnetenzephalographie der Einfluss
attentionaler visueller Selektion auf die zeitliche Verarbeitung der beiden einfachen Bewe-
gungs-Sub-Merkmale Geschwindigkeit und Richtung untersucht. Betrachtet man die EKP-
Wellenformen der ,attendiere Geschwindigkeit- und der ,attendiere Richtung“-Bedingung, so
wird deutlich, dass beide einen ahnlichen Kurvenverlauf im frihen Zeitbereich besitzen.
Diese Ergebnisse stehen in Einvernehmen mit frilheren Studien, die zeigten, dass sowohl
die Geschwindigkeit als auch die Richtung schon auf Einzelneuronenebene bewegungssen-
sitiver Neurone mit bevorzugter Richtung und Geschwindigkeit prozessiert werden kdénnen
(Buchel et al., 1998; Stoppel et al., 2011; Sunaert et al., 1999, 2000; Tootell et al., 1997;
Treue and Maunsell, 1999).

DarlUber hinaus konnte ein signifikanter Unterschied in den EKP-Wellenformen im
Zeitbereich von 280-420ms beobachtet werden. Hierbei scheint es sich aber nicht, wie in
Experiment 1 und 2, um einen klassischen Aufmerksamkeitseffekt, sondern eher um einen
Jfask difficulty“-Effekt zu handeln, da die Geschwindigkeit der sich bewegenden Punkte
schwieriger zu detektieren ist als ihre Richtung. Dies spiegelt sich in den langeren Reakiti-
onszeiten fur die Diskriminierung der Geschwindigkeit (530 ms) im Vergleich zur Diskriminie-
rung der Richtung (517 ms) wieder. Ein weiterer Hinweis ist die starke frontale Negativierung
in der topographischen Feldverteilung der Differenz-EKP-Wellenform, welche auf Aktivierun-

gen in frontalen Strukturen infolge der ,task difficulty“ hinweist [siehe Abb. 12 A-C]. Die Stei-
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gerung der ,task diffuculty“ erhdéht auch zwangslaufig die Aufmerksamkeit. Trotzdem konnten
schon frihere Studien zeigen, dass eine Erhéhung der Schwierigkeit eines Tasks (z.B. die
Geschwindigkeits-Diskriminierung) zwar die Aktivitat in prafrontalen attentionalen Kontroll-
strukturen, wie dem ACC, SFG und IFG, linear steigerte (Culham et al., 2001b; Jovicich et
al., 2001; Stoppel et al., 2011; Sunaert et al., 2000) aber so gut wie keinen Effekt auf die
visuellen Arealen zeigte. Diese Ergebnisse stimmen sehr gut mit den Daten dieses dritten
Experimentes Uberein.

Die starke frontale Negativierung, die in den EEG-Daten beobachtet wurde, ist dem-
nach vermutlich auf inhibitorische und exzitatorische Einflisse frontaler Kortexregionen auf
sensorische Eingange zurickzuflihren, was bereits in verschiedenen EKP-Studien gezeigt
werden konnte (Knight et al., 1999). Zur Handlungstberwachung/-durchfiihrung zéhlen zum
einen Prozesse, die mit der Handlung einhergehen (Fehlerdetektion sowie Verarbeitung
externer Rickmeldungen Uber die Handlung), und zum anderen Prozesse, die vor und wah-
rend der Handlung ablaufen und bei der Vermeidung maoglicher Fehler helfen (Fehlerliber-
wachung und Konflikt-Monitoring), wie z. B. die Uberwachung von Entscheidungs- und Hand-
lungskonflikten (,response competition/response conflict”) (Gruber and Goschke, 2004;
Rushworth et al., 2004; Ullsperger and von Cramon, 2001).

Im Gegensatz zu den EEG-Daten zeigte der Vergleich der EKMF-Amplituden der
MEG-Daten hingegen keinen signifikanten Unterschied im relevanten Zeitbereich von
280-420 ms, was mit der Lage der frontalen Strukturen und damit der radialen Orientierung
moglicher Quellen zusammenhéngen konnte. Radiale Quellen kénnen vom EEG detektiert
werden, jedoch nicht vom MEG, da diese nur tangentiale Stromdipole (parallel zur
Kortexoberflache orientierter Stromfluss) messen kann. Aus diesem Grund wurden fir die
MEG-Daten keine weiteren Analysen vorgenommen.

Zusammenfassend lassen die Ergebnisse dieses EEG/MEG-Experimentes darauf
schlieRen, dass die attenentionale Selektion der beiden simpleren Bewegungs-Sub-
Merkmale Geschwindigkeit und Richtung einen &hnlichen zeitlichen Verlauf besitzt, da schon
beide frih auf Einzelneuronenebene verarbeitet werden kdnnen (siehe auch Experiment 1
und 2). Hingegen wurde im spateren Zeitbereich ein ,task difficulty“-Effekt detektiert, der
darauf hinweist, dass die Diskriminierung des Bewegungs-Sub-Merkmals Geschwindigkeit
schwieriger ist als die der Richtung und daher eine Aktivierung frontaler Areale erfordert.

Die vorliegenden Ergebnisse unterscheiden sich somit von denen des ersten und
zweiten Experimentes, welche zeigten, dass die attentionale Selektion einfacher und kom-
plexer Bewegungs-Sub-Merkmale, wie Geschwindigkeit, Richtung und Kohéarenz, unter-
schiedliche raum-zeitliche neuronale Korrelate besitzt und auf frihestmdglicher Ebene ope-

riert, auf der eine task-kritische Diskriminierung erfolgen kann.
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6.4 Zusammenfassung

Schon viele frihere Studien haben sich mit der Bewegungswahrnehmung beim Menschen
befasst. Jedoch wurden die neuronalen raum-zeitlichen Korrelate merkmalsbasierter Auf-
merksamkeit in Bezug auf die Verarbeitung einfacher und komplexer Bewegungs-Sub-
Merkmale, wie Geschwindigkeit, Richtung und Kohéarenz, bisher noch nicht untersucht. Mit
Hilfe kombinierter Methoden der fMRT und der EEG/MEG konnte in Experiment 1 gezeigt
werden, dass selektive visuelle Aufmerksamkeit auf das simplere Bewegungs-Sub-Merkmal
Geschwindigkeit eine Erhéhung der neuronalen Aktivitat in hierarchisch niedrigen visuellen
Arealen (V3, V3a) und fronto-parietalen Arealen (DMN, IPL) zur Folge hat, wahrend verstark-
te hamodynamische Aktivierungen in héheren parietalen Regionen (fIPS, SPL) beobachtet
wurden, wenn das komplexere Bewegungs-Sub-Merkmal Koharenz attendiert wurde. Dari-
ber hinaus konnten die EEG- und MEG-Daten zeigen, dass die attentionale Selektion des
Merkmals Geschwindigkeit friher (240-290 ms) stattfindet als die des Merkmals Koharenz
(320-370ms). Quellenlokalisationen wurden fir den frilhen Zeitbereich im posterioren latera-
len okzipitalen, medialen okzipitalen und superioren parietelen Kortex und fir den spateren
Zeitbereich im inferioren parietalen Kortex gefunden und entsprachen rdumlich den neurona-
len Aktivierungen des fMRT. Ahnliche Ergebnisse konnten in Experiment 2 gezeigt werden.
Auch hier wurden fMRT und EEG/MEG kombiniert, um Aufmerksamkeit auf das einfachere
Bewegungs-Sub-Merkmal Richtung versus das komplexere Koharenz zu untersuchen. Die
fMRT-Daten zeigten erhohte hamodynamische Aktivierungen in fronto-parietalen Arealen wie
dem IPL und den DMN-Regionen, wenn die Richtung des Bewegungsstimulus attendiert
wurde, und in hoheren parietalen Regionen (fIPS, SPL), wenn die Kohéarenz attendiert wur-
de. Die Ergebnisse der EEG/MEG-Messungen ergaben einen friihen aufmerksamkeitsbe-
dingten Selektionseffekt fir die Richtung (290-340ms) und einen spaten fur die Koharenz
(390-440ms). Sowohl die fMRT-, als auch die EEG/MEG-Daten replizieren die Ergebnisse
des ersten Experimentes. Auch hier wurde ein frilher und ein spater Effekt beobachtet. In
Experiment 3 wurde mittels elektrophysiologischer und magnetenzephalographischer Mes-
sungen die attentionale Verarbeitung der beiden simpleren Bewegungs-Sub-Merkmale Ge-
schwindigkeit und Richtung untersucht und es konnte gezeigt werden, dass sie einen ahnli-
chen zeitlichen Verlauf besitzen.

Zusammengenommen und in Einvernehmen mit friiheren Studien zeigen die gegen-
wartigen Ergebnisse, dass die attentionale Selektion einfacher Bewegungs-Sub-Merkmale,
wie Geschwindigkeit und Richtung, schon auf Einzelneuronenlevel und somit friiher, in hie-
rarchisch niedrigen visuellen Arealen stattfindet. Die aufmerksamkeitsbedingte Verarbeitung
komplexerer Bewegungs-Sub-Merkmale, wie Kohéarenz, hingegen ist zeitintensiver, da sie
eine Integration verschiedener Bewegungskomponenten erfordert und somit spater, in hhe-

ren visuellen parietalen Regionen passiert. Die Ergebnisse bekraftigen somit unsere Hypo-
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these, dass attentionale Selektion der Bewegungs-Sub-Merkmale, wie Geschwindigkeit,
Richtung und Koharenz, die neuronale Verarbeitung in den hierarchisch niedrigsten visuellen

Regionen moduliert, in denen die aufgabenrelevante Diskriminierung erfolgen kann.
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