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Kapitel 1

Einleitung

”Traditionally, perception and action have been considered as two separate, se-

rially organized domains. Individuals perceive and then act. To this functional

separation corresponds, according to this view, an anatomical segregation. Some

cortical areas mediate perception, others action.”(Rizzolatti & Matelli, 2003)

Lange Zeit wurden die Funktionen des Gehirns in die drei Hauptbereiche Wahrnehmung, Ko-

gnition und Motorik unterteilt. Durch diese Unterteilung sind künstliche Grenzen zwischen den

Funktionen (und den Forschungsbereichen) geschaffen worden, und Interaktionen zwischen

perzeptuellen, kognitiven und motorischen Systemen fanden kaum Beachtung. Auch Rizzolat-

ti und Matelli (2003) weisen darauf hin, dass das motorische und das visuelle System lange Zeit

zu Unrecht als relativ unabhängig voneinander betrachtet wurden. Da sich verschiedene Funk-

tionen aber oft gegenseitig beeinflussen, wird eine strenge Trennung von Perzeption, Kognition

und Motorik neuerdings in Frage gestellt (z.B. Hommel et al., 2001; Johnson-Frey, 2003).

Eine Hauptaufgabe des cerebralen Cortex ist einerseits dieflexible Anpassung der Art und

Weise wie sensorische Informationen mit Handlungen und (bewussten) perzeptiven Erfahrun-

gen verkn̈upft werden (Mesulam, 1998). Andererseits ist es aber auch wichtig, eine gewisse

Stabiliẗat im Verhalten zu zeigen (Überblick bei Gruber & Goschke, 2004). Dieselben sen-

sorischen Informationen dürfen nicht immer automatisch zu denselben Reaktionen führen, da

diese Reaktionen in bestimmten Situationen unangemessen sein können. Z.B. kann es durchaus

angemessen sein, wenn der Anblick von Schokolade im eigenen Kühlschrank dazu führt, die-

se zu essen. Dagegen wäre es unangemessen, wenn man die Schokolade aus Einkaufskörben

fremder Leute isst. Eine gewisse Flexibilität in der Kopplung von Perzeption und Motorik ist

also wichtig. Bei neurologischen Patienten mit Frontalhirnläsionen ist manchmal eine Beein-

trächtigung in derflexiblen Anpassung von Handlungen an den Kontext zu beobachten. Diese

Patienten zeigen Utilisationsverhalten oder einenvironmental dependency syndrome(EDS, Ar-

1



2 KAPITEL 1. EINLEITUNG

chibald et al., 2001). Beim Utilisationsverhalten neigen die Patienten dazu, Objekte aus ihrer

Umgebung zu benutzen (z.B. ein Messer, eine Zahnbürste, ein Bett), unabhängig davon, ob

diese Handlung gerade zur Situation passt (Archibald et al., 2001; Lhermitte, 1983). Das EDS

ist dem Utilisationsverhalten̈ahnlich, umfasst aber komplexere Handlungen und soziale Situa-

tionen.

Ein anderer Aspekt im Zusammenspiel von Perzeption, Kognition und Motorik ist die ge-

genseitige Inhibition der funktionellen Systeme. Kontinuierlich strömt eine Vielzahl von senso-

rischen Stimuli auf ein Individuum ein. Um die Menge an Informationen aus der Umgebung zu

kanalisieren, werden einige verhaltensrelevante Informationen selektiert (z.B. Mesulam, 1998).

Es ẅare wenig effektiv, wenn alle sensorischen Stimuli unmittelbar eine Handlung auslösen

würden, da man dann nicht in der Lage wäre, eine einmal begonnene Handlung zu Ende zu

führen. Ẅahrend man noch auf den ersten Stimulus reagierte, würde schon der n̈achste Stimu-

lus eine neue Reaktion auslösen. In vielen F̈allen kann es also sinnvoll sein, neue Handlungsim-

pulse zu unterdr̈ucken, oder auch die Verarbeitung sensorischer Stimuli zu inhibieren, die neue

Handlungsimpulse auslösen k̈onnten. Somit besteht einerseits die Anforderung, Verhaltenfle-

xibel an den Kontext anzupassen, und andererseits die Anforderung, Verhaltensmuster nicht zu

oft zu wechseln, also eine gewisse Stabilität im Verhalten zu zeigen (Gruber & Goschke, 2004).

Um Stabiliẗat im Verhalten zu geẅahrleisten, m̈ussen irrelevante Informationen inhibiert und

verhaltensrelevante Informationen selektiert werden. Aufgrund dieser unterschiedlichen Anfor-

derungen ist es n̈otig, dass Perzeption, Kognition und Motorik sich gegenseitig beeinflussen.

Diese Arbeit fokussiert sich inhaltlich auf den Aspekt, dass sich Wahrnehmung und Hand-

lung gegenseitig beeinflussen. Dass die visuelle Wahrnehmung die Motorik beeinflusst, ist re-

lativ offensichtlich: man zeigt verschiedene Reaktionen auf verschiedene visuelle Stimuli. In

einigen psychophysischen Experimenten konnte aber auch umgekehrt gezeigt werden, dass die

Motorik auch die visuelle Wahrnehmung beeinflussen kann (̈Uberblick bei M̈usseler & Ẅuhr,

2002). Eine beeinträchtigte visuelle Wahrnehmungsleistung aufgrund einer gleichzeitig statt-

findenden Handlungsvorbereitung oder -ausführung wird alshandlungsinduzierter blindness-

Effektbezeichnet (action induced blindness, AIB). Man kann sich diesen Effekt anhand folgen-

der Situation vorstellen: als begeisterter Fußball-Fan sieht man ein Fußballspiel im Fernsehen,

während man nebenbei Popcorn ißt. Wenn es zu einer spannenden Szene im Spiel kommt, hört

man sofort auf, nach dem Popcorn zu greifen und es zu essen, weil man den Eindruck hat, dass

man ẅahrend des Greifens und Essens nicht ,,genügend“ wahrnehmen kann (M̈usseler et al.,

2001). Ein anderes Beispiel wäre ein Autofahrer, der ẅahrend des Fahrens telefoniert und dabei

ein Stopp-Zeichen̈ubersieht.

Eine ähnliche Situation wie in diesem Autofahrer-Beispiel läßt sich experimentell mit

Doppelaufgaben-Paradigmen erzeugen. In Doppelaufgaben-Paradigmen werden zwei an sich
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unabḧangige Aufgaben zeitlich so kurz nacheinander präsentiert, dass die Prozesse, die zu ih-

rer Verarbeitung n̈otig sind, interferieren. So kann man innerhalb einer Doppelaufgabe eine

motorische Aufgabe und eine visuelle Wahrnehmungsaufgabe präsentieren, und den Einfluss

der Motorik auf die Perzeption untersuchen. Dieser Aspekt unterscheidet die hier vorgestellten

Experimente von anderen Doppelaufgaben-Studien mit bildgebenden Verfahren: bisher wur-

de nur die Interferenz zwischen verschiedenensensorischenModalitäten oder innerhalb eines

perzeptiven oder motorischen Systems betrachtet.

Verschiedene behaviorale Experimente konnten zwar bereits zeigen,dassein Einfluss vom

motorischen System auf visuelle Prozesse existiert (De Jong & Sweet, 1994; Jolicoeur, 1999;

Müsseler & Ẅuhr, 2002), und auch, dass sich verschiedene motorische Reaktionen spezifisch

auf die visuelle Wahrnehmung auswirken (z.B. Unterschiede zwischen kompatiblen und in-

kompatiblen motorisch-visuellen Aufgaben). Eine offene Frage blieb jedoch, an welcher Stelle

der visuellen Verarbeitung das motorische System Einfluss nimmt, alsowo sich die Interfe-

renz negativ (im Sinne einer Leistungsbeeinträchtigung) auf visuelle Prozesse auswirkt. Diese

Frage soll in der vorliegenden Arbeit mittels funktioneller Magnetresonanztomographie unter-

sucht werden. Da auf behavioraler Seite einevisuelleLeistungsbeeinträchtigung zu beobachten

ist, ist es wahrscheinlich, dass die Interferenz sich in Hirnarealen auswirkt, die an der visuellen

Encodierung beteiligt sind. Es ist möglich, dass sich die Interferenz bereits in frühen visuellen

Arealen, in ḧoheren funktionell spezialisierten Arealen oder in integrierenden multimodalen

Arealen auswirkt.

Gliederung der Arbeit In Kapitel 2 wird dargestellt, was bisher aus psychophysischen Ex-

perimenten̈uberblindness-Effekte bekannt ist. Es wird besonders auf den AIB-Effekt einge-

gangen, der Gegenstand dieser Arbeit ist. Der AIB-Effekt wird mit dem Paradigma der Psy-

chologischen Refraktärperiode (PRP-Paradigma), einer speziellen Form von Doppelaufgaben,

untersucht. In Kapitel 2 wird deshalb dieses Paradigma vorgestellt. Da der AIB-Effekt eine

Beeintr̈achtigung der visuellen Wahrnehmungsleistungen darstellt, wird in den Kapiteln 3 und

4 ein kurzer anatomischer und funktionellerÜberblick über visuelle Cortexareale und deren

Verbindungen gegeben. Anschließend (Kapitel 5) wird die Methode der funktionellen Magne-

tresonanztomographie (fMRT) vorgestellt, die in den Experimenten dieser Arbeit verwendet

wurde. Die Kapitel 7 und 8 beschreiben zwei fMRT-Experimente zur Untersuchung des hand-

lungsinduziertenblindness-Effekts. Die Ergebnisse dieser Experimente werden in Kapitel 9

zusammengeführt und diskutiert.





Kapitel 2

Der handlungsinduzierte

Blindness-Effekt

”In today’s fast-paced society, people oftenfind themselves wishing that there were

48 hours in a day, or that they could do two things at a time. Yet carrying out two

tasks concurrently is almost as difficult asfinding 48 hours in a day.”(Jiang, Saxe

& Kanwisher, 2004)

Gegenstand dieser Arbeit ist der handlungsinduzierteblindness-Effekt (action induced blind-

ness, AIB). Hier werden zun̈achst verschiedeneblindness-Effekte beschrieben, um diese vom

AIB-Effekt abzugrenzen. Da der AIB-Effekt mit dem Paradigma der Psychologischen Re-

fraktärperiode (PRP-Paradigma) untersucht wird, geht der Abschnitt 2.2 genauer auf das Pa-

radigma und die zu erwartenden behavioralen Effekte ein. Anschließend werden die in psy-

chophysischen Experimenten (Müsseler & Ẅuhr, 2002) beschriebenen Interferenzen zwischen

motorischen Reaktionen und visuellen Identifikationsleistungen dargestellt, die die Grundlage

der Experimente dieser Arbeit sind.

2.1 Blindness-Effekte

In der Literatur werden verschiedeneblindness-Effekte unterschieden. Dieseblindness-Effekte

stellen nicht einen kompletten Ausfall der visuellen Wahrnehmungsfunktionen dar, sondern

beschreiben Bedingungen, unter denen die Wahrnehmungsleistung relativ zu Kontrollbedin-

gungen reduziert ist. Man kann dabei zwischen perzeptuell-perzeptuellen Interferenzen und

perzeptuell-motorischen Interferenzen unterscheiden.

Perzeptutell-perzeptuelle Interferenzen gibt es z.B. bei derinattentional blindness, der

change blindnessund derrepetition blindness. Inattentional blindnessbeschreibt, dass Proban-

5



6 KAPITEL 2. DER HANDLUNGSINDUZIERTE BLINDNESS-EFFEKT

den ḧau£g nicht in der Lage sind zu berichten, ob ein visueller Distraktor-Stimulus präsentiert

wurde oder nicht, obwohl dieser direkt neben dem Zielreiz dargeboten wurde1. Change blind-

nessist dadurch charakterisiert, dass die Probanden eine mehr oder weniger offensichtliche

Veränderung in einer visuellen Szene nicht bemerken, obwohl es sich dabei teilweise um gro-

be Ver̈anderungen handelt2. Werden visuelle Stimuli schnell innerhalb von Sequenzen (z.B.

Buchstabenfolgen) präsentiert, so kann man, im Vergleich zu nicht-wiederholten Zielreizen,

eine Reduktion der Sensitivität in der Wahrnehmung wiederholter Zielreize beobachten. Die-

ser Effekt wird alsrepetition blindnessbezeichnet (Kanwisher et al., 1996).

Perzeptuell-motorische Interferenzen £nden sich z.B. während sakkadischer Augenbewe-

gungen, aber auch ẅahrend anderer motorischer Prozesse. Eine Wahrnehmungsbeeinträchti-

gung ẅahrend der Ausf̈uhrung von Sakkaden, die ja auch eine motorische Aktion darstellen,

wurde von Burr et al. (1994) berichtet. Sie beobachteten eine Reduktion der Kontrastsensitivität

um den Faktor 10 ẅahrend sakkadischer Augenbewegungen. Bremmer und Krekelberg (2003)

vermuten, dass die Reduktion der visuellen Wahrnehmungsleistung während sakkadischer Au-

genbewegungen von extraretinalen Faktoren beein¤usst wird. In einigen Experimenten konnte

auch gezeigt werden, dass die Vorbereitung oder Planung einer Handlung die visuelle Wahr-

nehmungsleistung reduzieren kann (Überblick bei M̈usseler & Ẅuhr, 2002). Wenn ein visuel-

ler Stimulus pr̈asentiert wird, ẅahrend eine motorische Aufgabe bearbeitet wird, nehmen Pro-

banden diesen schlechter war als wenn sie keine zusätzliche motorische Aufgabe bearbeiten

müssen. Dieser Effekt wird als handlungsinduzierterblindness-Effekt (action induced blind-

ness, AIB) bezeichnet. Die Experimente zum AIB-Effekt werden in Abschnitt 2.3 genauer

beschrieben.

So zeigt sich, dass die visuelle Wahrnehmungsleistung unter verschiedensten Bedingun-

gen deutlich reduziert sein kann. Der Wahrnehmende ist sich dieser Tatsache meistens nicht

bewußt.

Abgrenzung des handlungsinduziertenblindness-Effekts vom attentional blink und von

der inattentional blindness. Im Unterschied zum Pḧanomen desattentional blinkkann die

Wahrnehmungsbeeinträchtigung im Experiment von M̈usseler und Ẅuhr (2002) auf die Vor-

bereitung einer Handlung zurückgef̈uhrt werden. Im Allgemeinen wird davon ausgegangen,

dass die Wahrnehmungsbeeinträchtigung beimattentional blinkdadurch hervorgerufen wird,

dass zwei sensorische Stimuli kurz nacheinander präsentiert werden. Die korrekte Wahrneh-

mung des zweiten Stimulus ist dann gegenüber der Kontrollbedingung, in der nur ein Stimulus

1Eine Variante derinattentional blindnesswird unter http://www.cs.bris.ac.uk/∼cater/PhD/Magic/card-

trick.htmldemonstriert
2Eine Demonstration zurchange blindness£ndet sich z.B. unterhttp://www.cs.bris.ac.uk/∼cater/PhD/Change-

BlindInfo/Examples.html
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präsentiert wird, beeinträchtigt. Ebenso werden in Paradigmen zur Untersuchung derinatten-

tional blindnesszwei visuelle Stimuli pr̈asentiert, von denen einer der definierte Zielreiz ist. In

einigen Trials wird der zweite Stimulus, für den Probanden unerwartet, in der Nähe des Ziel-

reizes pr̈asentiert. Dieser zweite Stimulus wird von den Probanden oft nicht wahrgenommen.

In den Experimenten zum handlungsinduziertenblindness-Effekt ist aber die visuelle Iden-

tifikationsleistung nicht generell reduziert (was der Fall sein müsste, wenn die Präsentation

des ersten Stimulus (S1) für das Defizit in in der Wahrnehmungsleistung verantwortlich sein

sollte), sondern die Wahrnehmungsleistung ist speziell dann stärker beeintr̈achtigt, wenn ei-

ne Handlung vorbereitet werden muss. Handelte es sich um ein Defizit wie beimattentional

blink, dann ẅurde man keinen Unterschied zwischen GO- und NOGO-Trials finden, da S1 –

unabḧangig von GO- oder NOGO-Bedinungen – immer präsentiert wird.

Das Paradigma zum handlungsinduziertenblindness-Effekt unterscheidet sich auch von

dem zurinattentional blindness, da die visuellen Stimuli nicht gleichzeitig präsentiert werden.

Ausserdem wissen die Probanden, dass in jedem Trial ein visueller Stimulus präsentiert wird,

und werden nicht instruiert, die Aufmerksamkeit nur auf die motorische oder nur auf die visu-

elle Aufgabe zu richten, sondern beide Aufgaben sind gleich bedeutsam. Somit ist S1 oder die

Vorbereitung einer Handlung nicht mit einem ,,Distraktor“-Stimulus in eineminattentional-

blindness-Paradigma zu vergleichen.

2.2 Das Paradigma der Psychologischen Refraktärperiode

Um die Effekte zu untersuchen, die die Verarbeitung einer Aufgabe auf die Verarbeitungs-

prozesse einer anderen Aufgabe ausübt, eignen sich Doppelaufgaben-Paradigmen. In diesen

Paradigmen werden zwei an sich unabhängige Aufgaben kurz nacheinander präsentiert. Mit

Hilfe solcher Doppelaufgaben kann man eine zeitlicheÜberlappung der verschiedenen aufga-

benspezifischen Prozesse erzielen. Eine besondere Form von Doppelaufgaben stellt das Para-

digma der Psychologischen Refraktärperiode (PRP-Paradigma) dar. Dabei wird die Zeitspanne

zwischen beiden Aufgaben variiert, und die Aufgaben werden unter Zeitdruck ausgeführt. Im

PRP-Paradigma werden zwei voneinander unabhängige Stimuli (S1 und S2) mit variierbarem

zeitlichen Abstand (stimulus onset asynchrony, SOA) pr̈asentiert. Normalerweise m̈ussen Pro-

banden in einer PRP-Aufgabe auf beide Stimuli so schnell wie möglich reagieren, so dass

innerhalb sehr kurzer Zeit zwei Reaktionen (R1 und R2) ausgewählt werden m̈ussen. Der klas-

sische PRP-Effekt besteht darin, dass sich die Reaktionszeiten in der zweiten Aufgabe (R2)

verlängern, je k̈urzer die SOAs sind. Das bedeutet, dass sich die Interferenz zwischen beiden

Aufgaben umso stärker auswirkt, je mehr die Auswahl und Vorbereitung beider Reaktionen

zeitlich überlappt.
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In der behavioralen Literatur sind mögliche Mechanismen, die dem PRP-Effekt zugrunde

liegen k̈onnten, bereits umfangreich diskutiert worden (siehe z.B. Schuch & Koch, 2004). Von

den meisten Autoren wird angenommen, dass die Beeinträchtigung in der zweiten Aufgabe

während der Vorbereitung und Ausführung der ersten Aufgabe auf einen ,,Flaschenhals“ in

der kognitiven Verarbeitung zurückzuf̈uhren ist. Das bedeutet, dass die Verarbeitung der zwei-

ten Aufgabe – wenn sie dieselben kognitiven Operationen oder Ressourcen erfordert wie die

erste Aufgabe – solange aufgeschoben werden muss, bis die Prozesse zur Verarbeitung der er-

sten Aufgabe abgeschlossen sind (Kahneman, 1973; Pashler, 1994; Welford, 1980; Wickens,

1980). Diese Annahme wird von Jiang et al. (2004) alspassive-queuing-Annahme bezeich-

net, die sie von eineractive-monitoring-Annahme zur Erkl̈arung des PRP-Effekts abgrenzen.

Die active-monitoring-Annahme geht davon aus, dass – zumindest bei kurzen SOAs – ein

Monitoring-Prozess stattfinden muss, um die Reihenfolge der Aufgaben-Bearbeitung festzu-

legen, um zuÜberwachen, wie weit die Verarbeitung der ersten Aufgabe fortgeschritten ist

und um die Verarbeitung der zweiten Aufgabe zu unterdrücken, aber diese gleichzeitig auch

im Arbeitsged̈achtnis zu behalten. Der Monitoring-Prozess ist aufwendiger, wenn die zeitli-

cheÜberlappung beider Aufgaben größer ist. Deshalb sollte der aktive Monitoring-Prozess bei

größerer zeitlicher̈Uberlappung mehr kognitive Ressourcen in Anspruch nehmen. Im Falle ei-

nes passivenqueuingsollte das Ausmaß der zeitlichen̈Uberlappung dagegen keinen Einfluss

haben.

Jiang et al. (2004) testeten diese Hypothesen zum PRP-Effekt mittels funktioneller Magne-

tresonanztomographie (fMRT) und kamen zu dem Schluss, dass diepassive-queuing-Hypothe-

se den PRP-Effekt besser erklärt, da die Autoren kaum SOA-abhängige Aktivierungen gefun-

den haben, die zeitlichëUberlappung also keine entscheidende Rolle gespielt hat.

Es ist auch bereits gezeigt worden, dass sich der PRP-Effekt nicht nur auf dieReaktions-

zeitender zweiten Aufgabe bezieht, sondern auch einen Einfluss auf die visuelle Verarbeitung

oder andere kognitive Prozesse haben kann. Das bedeutet, dass der PRP-Effekt nicht auf die

Reaktionsebene beschränkt ist, also nicht nur dadurch erklärt werden kann, dass zwei verschie-

dene Handlungen miteinander konkurrieren, sondern, dass die Handlungsvorbereitung auch

mit anderen Prozessen, wie z.B. der visuellen Encodierung, interferieren kann (z.B. Wühr &

Müsseler, 2002). Ruthruff et al. (1995) zeigten, dass eine Zweifach-Wahlreaktion in der ersten

Aufgabe die F̈ahigkeit beeintr̈achtigen kann, Objekte mental zu rotieren (zweite Aufgabe). Jo-

licoeur (1999) verwendete eine auditive Diskriminationsaufgabe als erste Aufgabe und eine

visuelle Buchstaben- oder Polygon-Identifikationsaufgabe als zweite Aufgabe. Er fand eine

zunehmende Beeinträchtigung der visuellen Identifikationsleistung mit abnehmendem SOA.

Dieser Effekt zeigte sich vor allem unter schwierigen visuellen Bedingungen, d.h. wenn die vi-

suellen Stimuli maskiert waren im Gegensatz zu nicht-maskierten Stimuli. Auch De Jong und
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Sweet (1994) zeigten, dass eine erste auditive Aufgabe, die Fähigkeit beeintr̈achtigen kann,

eine nachfolgende visuell präsentierte Zahl zu identifizieren. In Abschnitt 2.3 werden Experi-

mente dargestellt, die in PRP-Paradigmen insbesondere den Einfluss von Handlungen auf die

visuelle Wahrnehmung untersucht haben.

2.3 Interferenzen zwischen Handlungen und visueller Wahrneh-

mung

Der handlungsinduzierteblindness-Effekt zeigt, dass die visuelle Identifikationsleistung durch

die Vorbereitung einer Handlung beeinträchtigt wird (Danielmeier et al., 2004; M̈usseler &

Wühr, 2002; M̈usseler et al., in press). M̈usseler und Ẅuhr verwendeten in ihren Experimenten

eine Variante des PRP-Paradigmas, bestehend aus einer motorischen GO-NOGO-Aufgabe (er-

ste Aufgabe) und einer visuellen Identifikationsaufgabe (zweite Aufgabe; der Ablauf der Auf-

gaben ist in Abb. 2.1 dargestellt). In der GO-NOGO-Aufgabe signalisierte ein visuell präsen-

tierter Buchstabe (m, b, x oder o), ob die Probanden unmittelbar anschließend eine motorische

Reaktion ausf̈uhren sollten oder nicht (erster Stimulus, S1). Außerdem konnten die Proban-

den – im Falle eines GO-signalisierenden Buchstaben – erkennen, welche von zwei möglichen

Reaktionen gefordert war (m = mittlere von drei Tasten drücken, b = die beiden̈außeren der

drei Tasten dr̈ucken; erste Reaktion, R1). In der visuellen Wahrnehmungsaufgabe wurde ein

maskierter Pfeil pr̈asentiert (S2). Unabhängig von GO- oder NOGO-Durchgängen sollten die

Probanden in der visuellen Identifikationsaufgabe immmer die Richtung angeben, in die der

Pfeil zeigte (R2). Die Variation zur̈ublicherweise verwendeten Form des PRP-Paradigmas

bestand darin, dass die Probanden in der visuellen Aufgabe nicht unter Zeitdruck reagieren

mussten, sondern sich für ihr Wahrnehmungsurteil Zeit lassen sollten (sie mussten mit der

Antwort warten bis ca. 1,5 s nach der Pfeilpräsentation ein Antwortsignal erschien). Das Ant-

wortsignal bestand darin, dass auf dem Bildschirm die Antwortalternativen an zufälligen Po-

sitionen dargenboten wurden. Die richtige Antwort musste von den Probanden per Mausklick

ausgeẅahlt werden. So konnten die Probanden in der Wahrnehmungsaufgabe keine Reaktion

vorher ausẅahlen, und eine Interferenz auf der Reaktionsebene konnte dadurch ausgeschlossen

werden. Das SOA zwischen beiden Aufgaben betrug 200, 400 oder 1000 ms. Bei einem SOA

von 200 ms wurde der Pfeil immer präsentiert bevor die Reaktion auf die erste Aufgabe erfolgt

war. Aufgrund der zeitlichen̈Uberlappung beider Aufgaben konnte der visuelle Identifikati-

onsprozess entweder mit der Encodierung des Buchstabens aus der GO-NOGO-Aufgabe, mit

der Reaktionsauswahl oder mit der Reaktionsinitiierung bzw. -ausführung interferieren.

Die beiden Hauptbefunde dieses Experiments waren, erstens, ein SOA-Effekt, d.h. mit

abnehmendem SOA war die Identifikationsleistung stärker beeintr̈achtigt, und zweitens, ein
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Abbildung 2.1:Die von M̈usseler und Ẅuhr (2002) verwendete PRP-Aufgabe zur Untersu-

chung des handlungsinduziertenblindness-Effekts. Ein Buchstabe zeigt an, ob eine motori-

sche Reaktion ausgeführt werden soll oder nicht (GO-NOGO) und – im Falle von GO-Trials

– welche von zwei m̈oglichen Reaktionen gefordert ist. In der visuellen Identifikationsaufgabe

sollten die Probanden die Richtung eines Pfeils identifizieren, der mittelsbackward masking

maskiert wurde. Drei verschiedene SOAs sorgten für ein unterschiedliches Ausmaß an zeitlicher

Überlappung zwischen motorischer und visueller Aufgabe.

GO-NOGO-Effekt, der zeigte, dass die visuelle Wahrnehmung in GO-Trials stärker beein-

trächtigt war als in NOGO-Trials. Der SOA-Effekt repliziert die Ergebnisse aus anderen PRP-

Experimenten (z.B. Jolicoeur, 1999; Wühr & Müsseler, 2002) und bestätigt, dass sich die

Aufgabeninterferenzen in PRP-Paradigmen nicht auf die Reaktionsebene beschränken, son-

dern auch visuelle Wahrnehmungsprozesse beeinträchtigen k̈onnen. Der GO-NOGO-Effekt

zeigt, dass eine zusätzliche Beeintr̈achtigung der visuellen Identifikationsleistung tats̈achlich

von der motorischen Vorbereitung einer Handlung ausgeht (handlungsinduzierterblindness-

Effekt oder AIB), und nicht nur von der vorhergehenden Präsentation eines Buchstaben. Da

die gr̈oßte GO-NOGO-Diskrepanz bei sehr kurzen SOAs (200 ms) zu finden war, wenn also

– aufgrund der R1-Reaktionszeiten von ca. 540 ms – der visuelle Stimulus ca. 340 ms vor

der Ausf̈uhrung der R1-Reaktion präsentiert wurde, kann man davon ausgehen, dass eher die

Handlungsvorbereitungals die Handlungsausf̈uhrungzur Interferenz mit visuellen Prozessen

führt (Müsseler & Ẅuhr, 2002).
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Auch Dell’Acqua und Jolicoeur (2000) konnten in ihren Experimenten eine handlungsin-

duzierte Wahrnehmungsbeeinträchtigung beobachten. Der Effekt wird von den Autoren aller-

dings anders interpretiert. Ihre Probanden bekamen eine Tondiskriminationsaufgabe in Kom-

bination mit einer visuellen Identifikationsaufgabe. Wenn die Probanden auf den Ton reagieren

mussten, zeigte sich – bei kurzen SOAs – eine Beeinträchtigung in der visuellen Wahrneh-

mungsleistung. Dieser Effekt zeigte sich nicht, wenn die Probanden instruiert wurden, den Ton

zu ignorieren, wenn sie also nach dem Ton keine Reaktion abgeben mussten. Dieses Ergeb-

niss wird von Dell’Acqua und Jolicoeur alscrossmodaleKapaziẗatsbegrenzung interpretiert,

sie führen die visuelle Beeinträchtigung auf das Beachten oder Nicht-Beachten des auditiven

Stimulus zur̈uck (Dell’Acqua & Jolicoeur, 2000), aber der Effekt könnte ebenso auf die Reak-

tion bzw. Nicht-Reaktion auf den Ton zurückgef̈uhrt werden. Ein weiteres Ergebnis, das gegen

die Interpretation einer crossmodalen Kapazitätsbegrenzung spricht, wurde von McDonald et

al. (2000) berichtet: sie fanden sogar eine verbesserte visuelle Wahrnehmungsleistung, wenn

zus̈atzlich ein Ton am selben Ort wie der visuelle Stimulus präsentiert wurde.

Anpassung des Paradigmas f̈ur fMRT-Experimente Aus methodischen Gründen konnte

das von M̈usseler und Ẅuhr (Müsseler & Ẅuhr, 2002) verwendete AIB-Paradigma nicht ge-

nauso f̈ur die funktionellen Magnetresonanztomographie-Experimente (fMRT)übernommen

werden. Auf der Stimulationsseite war ein Hauptziel der Anpassung, zu viele visuelle Stimu-

lationen zu vermeiden, damit die durch S2 (visueller Stimulus) ausgelöste ḧamodynamische

Reaktion, die f̈ur die Auswertung der Daten am wichtigsten ist, möglichst wenig durch weitere

visuelle Stimuli beeinflusst wird (eine detaillierte Beschreibung derÄnderungen folgt in Kap.

7.2.2). Aus technischen und praktischen Gründen wurde auf der Reaktionsseite der Mausklick

als R2 durch einen Tastendruck ersetzt. Desweiteren wurden die zeitlichen Abstände der Stimu-

luspr̈asentation gëandert, um die ḧamodynamische Reaktion erheben zu können. In ereignis-

korrelierten fMRT-Experimenten werden zwischen die Experimentaltrials sogenannte Nulle-

vents3 eingestreut, um die hämodynamische Antwort besser modelieren zu können (̈Uberblick

z.B. bei Ruge, 2004). Aus demselben Grund werden die Experimentaltrials nur alle fünf bis

sechs Sekunden präsentiert, was zu längeren Intertrial-Intervallen führt als es in behavioralen

Experimenten̈ublich ist.

2.4 Zusammenfassung

Das PRP-Paradigma ist eine spezielle Form eines Doppelaufgaben-Paradigmas. Durch eine

Variation der SOAs k̈onnen die Auswirkungen der zeitlichen̈Uberlappung beider Aufgaben

3Nullevents sind Trials, in denen die Probanden keine Aufgabe bearbeiten müssen.
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untersucht werden. Ein typischer Befund in PRP-Aufgaben ist, dass sich eine Leistungsbeein-

trächtigung in der zweiten Aufgabe zeigt, die umso größer wird, je k̈urzer das SOA ist. Der

PRP-Effekt wurde zun̈achst meist mit Kapazitätsbegrenzungen auf der Reaktionsebene erklärt,

aber inzwischen ist gezeigt worden, dass sich der PRP-Effekt auch in einer reduzierten visuel-

len Wahrnehmungsleistung widerspiegeln kann.

Psychophysische Experimente haben gezeigt, dass die visuelle Wahrnehmungsleistung be-

eintr̈achtigt sein kann, wenn ẅahrend der Phase der visuellen Encodierung noch eine andere

Aufgabe ausgeführt wird. Insbesondere konnte gezeigt werden, dass die Prozesse der Hand-

lungsvorbereitung mit visuellen Prozessen interferieren.



Kapitel 3

Aufbau und Funktionen visueller

Areale

Der handlungsinduzierteBlindness-Effekt äußert sich in einer Reduktion der visuellen Identi-

fikationsleistung (Danielmeier et al., 2004; Müsseler & Ẅuhr, 2002; M̈usseler et al., in press).

Deshalb soll in diesem Kapiel ein kurzer funktioneller und neuroanatomischerÜberblicküber

striäre und extrastriäre visuellen Areale des occipitalen Cortex gegeben werden, die an der En-

codierung des verwendeten Stimulusmaterials beteiligt sein könnten. Das extrastriäre Areal V5

wird dabei ausgeklammert, da in den Experimenten dieser Arbeit keine bewegten Stimuli ver-

wendet wurden (siehe Kap. 7.2.3 und 8.2.3). Die corticalen Verbindungen dieser Areale sind

in Abbildung 3.3 dargestellt. Striäre und extrastriäre Areale sind̈uber die hier aufgeführten

neuronalen Verbindungen hinaus noch mit vielen weiteren nicht-visuellen Arealen reziprok

verbunden. Ihre detaillierte Auflistung ẅurde aber den Rahmen dieses Kapitelsübersteigen.

Genauere Angabenfinden sich z.B. bei Felleman und Van Essen (1991).

Felleman und Van Essen (1991) haben 32 verschiedene Areale im Neocortex benannt, die

an der visuellen Verarbeitung direkt beteiligt sind oder zumindest ihre Hauptafferenzen aus

visuellen Arealen erhalten. Diese Areale sind aufgrund ihrer cortico-corticalen Verbindungen

in eine hierarchische Ordnung gebracht worden, so dass man anhand dieser konnektiven Hier-

archie fr̈uhere visuelle Areale von höheren visuellen Arealen unterscheidet. Je höher ein Areal

in dieser Hierarchie steht, umso größer sind die rezeptiven Felder (RF) der Neurone und umso

komplexer sind die Stimuli, auf die die Neurone in diesem Areal reagieren.

Der visuelle Cortex wird unterteilt in das Areal V1, das auch als primärer oder strïarer vi-

sueller Cortex bezeichnet wird, und extrastriäre (oder sekund̈are) visuelle Areale, die als V2,

V3, V3A, V4, etc. bezeichnet werden. Dabei ist noch nicht eindeutig geklärt, in wie viele funk-

tionelle Areale der extrastriäre Cortex unterteilt werden kann (eine Diskussionfindet sich z.B.

13
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bei Zeki, 2003a,b). EinëUbersichtüber die Anordnung der visuellen Areale im menschlichen

Gehirn findet sich in den Abbildungen 3.1 und 3.2.

Bestimmte visuelle Areale werden sehr schnell nach der Stimuluspräsentation aktiv, ande-

re erst relativ sp̈at. Die Reihenfolge, in der die Areale aktiviert werden, entspricht nicht der

Reihenfolge, die sich aus konnektiven Hierarchie ableiten lässt. Das bedeutet, dass Hirnregio-

nen, die zu den fr̈uhen visuellen Arealen zählen – wie z.B. V2 –, im Mittel erst später aktiviert

werden als Areale, die in der Hierarchie weit oben stehen – wie z.B. die frontalen Augenfelder

(Lamme & Roelfsema, 2000). Bullier (2003a) zeigte in einer Metaanalyse, dass unter anderem

die Areale V1, V3, V5 und die frontalen Augenfelder sehr schnell nach Stimuluspräsentation

aktiviert werden, ẅahrend V2 und V4 erst viel später (ca. 20 bis 40 ms nach V1) aktiviert sind.

Abbildung 3.1:Mediale Ansicht der visuellen Areale im menschlichen Gehirn. Aus: Zeki, 2003.

3.1 Der striäre visuelle Cortex

Der strïare visuelle Cortex (V1) verläuft bei den meisten Menschen entlang des Sulcus calca-

rinus und ist modular organisiert. Jedes Modul erstreckt sichüber alle sechs Cortexschichten

und besteht aus Cytochrom-Oxydase-Blobs (CO-Blobs) und Interblob-Regionen. Die Module

haben eine Gr̈oße von ca. 0,5 x 0,7 mm und enthalten ca 150.000 Neurone. Jede Hälfte eines

Moduls erḧalt direkte Informationen nur aus einem Auge, aber die Neurone innerhalb eines

Moduls sind stark verkn̈upft, weshalb die meisten Neurone Input aus beiden Augen verarbei-

ten.

Verschiedene visuelle Attribute wie z.B. Informationenüber Farben und Helligkeit (hell/

dunkel) werden bereits auf retinaler Ebene getrennt codiert. Im Corpus geniculatum latera-

le (CGL) des Thalamus werden die Informationen umgeschaltet, und von dort werden sie in
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Abbildung 3.2:Anordnung der visuellen Areale auf einem normalen Gehirn (A), eineminfla-

ted brain(B) undflatmaps(C und D). Der Sulcus occipitalis transversus (transverse occipital

sulcus, TOS) ist als weiß-gepunktete Linie dargestellt, der Sulcus intraparietalis (intraparietal

sulcus, IPS) als gr̈un-gepunktete Linie. Aus: Tootell et al., 1997.
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drei getrennten Systemen (magno-, parvo- und koniocellulär) zu V1 weitergeleitet. Jede He-

mispḧare erḧalt visuelle Informationen lediglich aus einem Auge. Eine Ausnahme bildet der

foveale Bereich, der in beiden Hemisphären gleichermaßen repräsentiert ist.

Die magno-, parvo- und koniocellulären Pfade aus dem CGL enden jeweils in unterschied-

lichen Schichten von V1. Koniocelluläre Projektionen enden in den Schichten 2, 3 und 4A

und enthalten Informationen aus den Blau-Gelb-Ganglienzellen, magnocelluläre Projektionen

kommen in Schicht 4C̃an und enthalten achromatische Informationen und parvocellulärer In-

put gelangt in Schicht 4C’ und entḧalt Informationen der Rot-Grün-Ganglienzellen (Chatterjee

& Callaway, 2003).

Der primäre visuelle Cortex erḧalt aber auch Input aus anderen corticalen Arealen. Unter-

suchungen an Affen haben gezeigt, dass V1 neuronale Eingänge von V2, V3, V3A, V4, V4t

(zwischen V5 und dorsalem Teil von V4 gelegen), V5 (oder MT), V6 (oder PO) und PIP be-

kommt (Abk̈urzungen sind in Tabelle 3.1 erläutert). Der Output von V1 geht an die Areale

V2, V3, V3A, V4, V5, V6 und PIP (Burkhalter & Bernardo, 1989; Felleman & Van Essen,

1991; Galletti et al., 2001, siehe auch Abbildung 3.3).

V1-Neurone sind sensitiv gegenüber allen visuellen Attributen, wie z.B. verschiedenen Ori-

entierungen, Ortsfrequenzen, Textur, retinaler Disparität, Bewegung und Farbe.

Neuere Arbeiten zeigen, dass V1 funktionell für mehr Prozesse verantwortlich ist als nur

die erste Verarbeitung des visuellen Roh-Signals (Ress & Heeger, 2003). Elektrophysiologische

Studien liefern zunehmend Hinweise, dass es nach der Präsentation eines visuellen Stimulus

mindestenszweiAktivierungsphasen in fr̈uhen visuellen Arealen gibt. Dabei scheint die erste

Aktivierungsphase (ca. 40-90 ms nach Stimuluspräsentation, z.B. Super et al., 2001; Thorpe

& Fabre-Thorpe, 2001) die direkte Reaktion auf die physikalischen Parameter des visuellen

Inputs zu sein. Die zweite Aktivierungsphase (ca. 100-240 ms nach Stimuluspräsentation) un-

terliegt einertop-down-Modulation und reflektiert eher das tatsächlich Wahrgenommene (das

Perzept) als die physikalischen Reizeigenschaften (Ress & Heeger, 2003).

3.2 Der extrastriäre visuelle Cortex

Bei der Beschreibung der Funktionen verschiedenener extrastriärer Cortexareale muss betont

werden, dass es sich nicht um absolute Spezialisierungen handelt, sondern eher um Präferenzen

in der Verarbeitung spezifischer Stimuluseigenschaften. V4 verarbeitet z.B. vor allem Farbin-

formationen, kann aber auch an der Formverabeitung und an räumlichen Aufmerksamkeitslei-

stungen beteiligt sein (z.B. Mesulam, 1998).
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Abbildung 3.3:Corticale Verbindungen der visuellen Areale V1 bis V4 bei Makaken. Die Verbindungen von V1 und V2 sind als graue Linien dar-

gestellt. Die Abbildung beschränkt sich auf die Afferenzen und Efferenzen der occipitalen visuellen Areale. Die corticalen Verbindungen frontaler,

temporaler oder parietaler Areale sind nicht vollständig dargestellt.
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Tabelle 3.1:Abk̈urzungen der visuellen Areale

occipital MT mittleres temporales Areal
V4t V4 transitional
VOT ventrales occipito-temporales Areal
VP ventrales posteriores Areal

temporal AITv anteriores inferior-temporales Areal, ventraler Teil
CIT central infero-temporal area
FST Fundus des Sulcus temporalis superior
PIT posterior inferior-temporales Areal
TF im Gyrus parahippocampalis
TH im Gyrus parahippocampalis

parietal DP dorsal prelunate area
LIP lateral intraparietal area; in der Wand des Sulcus intraparietalis

MST mediales superior-temporales Areal
PIP posterior intraparietal areain BA7
PO parieto-occipitales Areal
VIP ventral intraparietal area

frontal FEF frontal eyefields

3.2.1 V2

V2 bildet einen konzentrischen Ring um V1 (in der Medianansicht befindet sich V2 superior

und inferior vom Sulcus calcarinus). Die Neurone in V2 bilden dicke und dünne Streifen (stri-

pes) und interstripe-Regionen. Diese Streifen sind stark untereinander verbunden. Die dicken

Streifen von V2 sind reziprok mit V3 uns V5 verbunden. Außerdem bekommt V2 Input von

V1, V3A, V4, VOT, V6, MST. Der Output von V2 geht an V1, V3A, V4, VOT, V4t, V6, FST,

MST, PIP und VIP (Burkhalter & Bernardo, 1989; Felleman & Van Essen, 1991; Galletti et al.,

2001, siehe auch Abbildung 3.3).

Ebenso wie V1-Neurone reagiert auch V2 auf viele verschiedene visuelle Attribute wie

Farbe, Form, Textur und retinale Disparität. Im Gegensatz zu V1 kann man in V2 auch Re-

aktionen auf Scheinkonturen, wie z.B. in einem Kanizsa-Dreieck (vgl. z.B. Kanizsa, 1979),

beobachten.

3.2.2 V3

V3 bildet einen konzentrischen Ring um V2. V3-Neurone reagieren sensitiv auf verschiedene

Orientierungen, Kontraste, Textur und sind an der Analyse von Formen beteiligt. Einige V3-

Neurone reagieren auch auf verschiedene Farben (Gegenfurtner & Kiper, 2003).
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Der ventrale Teile von V3 wurde teilweise auch als VP bezeichnet, weil dort – im Gegen-

satz zum dorsalen Teil von V3 – farbsensitive Neurone gefunden wurden und man zunächst

keine direkte Verbindung zu V1 gefunden hat. Aus diesem Grund wurde es nicht als Teil von

V3 betrachtet. Inzwischen sind aber Verbindungen zwischen diesem ventralen Areal und V1

gefunden worden und Zeki zeigt auf, warum es sinnvoll ist, dieses visuelle Areal als V3, und

nicht als VP, zu bezeichnen (Zeki, 2003a).

V3 erḧalt Informationen von V1, V2, V3A, V4, V4t, V5, V6, FST, MST, PIP, LIP und VIP

(Felleman & Van Essen, 1991; Galletti et al., 2001). Efferenzen von V3 existieren zu V1, V2,

V3A, V4, V4t, V5, V6, FST, TF, MST, PIP, LIP und VIP (Felleman & Van Essen, 1991; Galletti

et al., 2001, siehe auch Abbildung 3.3).

Charakteristisch f̈ur V3-Neurone, zumindest bei Affen, sind sehr kurze Reaktionslaten-

zen relativ zum Stimulationsbeginn. Neurone in V3 sind im Mittel nur 5 ms nach denen aus

V1 aktiv (Bullier, 2003a). Dagegen haben Neurone aus V2 oder V4 deutlich längere Laten-

zen. Möglicherweise ist diese Aussageüber die kurzen V3-Latenzen aber nur bedingt auf das

menschliche Gehirn̈ubertragbar, da V3 beim Affen eine wichtige Rolle in der Bewegungs-

wahrnehmung spielt – und somit kurze Latenzen sehr relevant wären –, beim Menschen spielt

V3 aber keine wichtige Rolle in der Bewegungswahrnehmung. Diese Aufgabe wird beim Men-

schen wahrscheinlich von V3Äubernommen (Tootell et al., 1997).

3.2.3 V3A

V3A ist reziprok mit V2 und V3 verbunden, wenige direkte Verbindungen kommen von V1

(eineÜbersicht findet sich bei Nakamura & Colby, 2000; Felleman & Van Essen, 1991). Re-

ziproke Verbindungen bestehen auch zum lateralen intraparietalen Areal (LIP) und zu Arealen

des dorsalen visuellen Pfades (DP, MT, MST, FST und V6). Ausserdem bestehen reziproke

Verbindungen zu Arealen des ventralen visuellen Pfades (V4 und TEO) und den frontalen Au-

genfeldern (FEF). Die corticalen Verbindungen von V3A sind in Abbildung 3.3 dargestellt.

Bei den meisten Personen kreuzt der Sulcus occipitalis transversus (SOT) das Areal V3A,

wobei die eher peripheren Repräsentationen des Gesichtsfeldes im Sulcus zufinden sind,

während die zentralen Repräsentationen inferior im lateralen Teil des Occipitallappens re-

präsentiert sind (Tootell et al., 1997).

V3A-Neurone reagieren sensitiv auf Kontrast, Orientierung, Bewegung (aber weniger als

V5-Neurone; Tootell et al., 1997), Richtung (weniger als V3 Neurone) und binoculare Dis-

pariẗat (Nakamura & Colby, 2000). Ebenso wie V3 ist auch V3A vermutlich an der Analyse

von Formen beteiligt (Zeki, 1993). Nakamura und Colby (2000) haben gezeigt, dass die neuro-

nale Aktivität in V3A von der behavioralen Relevanz der Stimuli beeinflusst wird. Ẅahrend

einer Ged̈achtnisaufgabe sank die neuronale Aktivität von V3A-Neuronen bei Affen unter
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ihr Baseline-Aktivit ätsniveau. Daher nahmen Nakamura und Colby an, dass es einen aktiven

Suppressionsmechanismus für dieses Areal gibt, der vontop-down-gesteuerten Prozessen und

Funktionen, wie z.B. Aufmerksamkeit, Antizipation, Gedächtnis und sakkadischen Augenbe-

wegungen, beeinflusst werden kann. V3A scheint eine wichtige Verbindung zwischen frühen

visuellen Arealen und sensomotorischen Integrationsarealen des parietalen und frontalen Cor-

tex darzustellen (Nakamura & Colby, 2000).

3.2.4 V4-Komplex

Der V4-Komplex befindet sich in einer Hirnregion um den Gyrus fusiformis. Bis vor kurzem

ging man davon aus, dass V4 ein homogenes Areal ist. Bartels und Zeki (2000) konnten jedoch

zeigen, dass man V4 in zwei Subregionen, V4 und V4̃, unterteilen kann. Sie nennen dieses

visuelle Areal deshalb V4-Komplex (siehe unten). In vielen Arbeiten wird aber immer noch

V4 als Begriff für den gesamten V4-Komplex verwendet.

V4 erḧalt Informationen aus den CO-Blobs und Interblobs der Schichten 2 und 3 von V1

(Zeki, 1993). Aus der Arbeit von Chatterjee und Callaway (2003) kann abgeleitet werden, dass

V4 vermutlich auch Input aus der Schicht 4C’ von V1 bekommt, da hier die Informationen

aus den Rot-Gr̈un-Ganglienzellen ankommen. Zusätzlich gelangt visueller Input des primären

visuellen Corteẍuber V2 nach V4. Diese Informationen werden in den dicken Streifen und

interstripesvon V2 verarbeitet. V4 erḧalt Afferenzen aus V1, V2, V3, V3A, VOT, V4t, V5,

FST, PIT, TEO, CIT, AITv, TF, TH, PIP, LIP, DP und FEF, ist also vielfach mit parietalen,

temporalen und frontalen Regionen verbunden, aber auch mit anderen extrastriären Arealen

und dem prim̈aren visuellen Cortex. Efferenzen gehen von V4 zu V1, V2, V3, V3A, V4t,

V5, FST, PIT, TEO, AITv, TF, TH, PIP, LIP, DP, FEF und Brodmann-Areal 46 (Felleman &

Van Essen, 1991, siehe auch Abbildung 3.3).

V4 wird allgemein als das Farbzentrum des menschlichen Gehirns bezeichnet, es sind aber

auch orientierungs-und formsensitive Neurone in V4 gefunden worden (Zeki, 1993), die aller-

dings oft Farbpr̈aferenzen haben (Bartels & Zeki, 2000). Demnach spielt V4 auch eine wichtige

Rolle in der Wahrnehmung von Farbkonstanz unter verschiedenen Lichtbedingungen. Bartels

und Zeki (2000) differenzierten zwei Untereinheiten des Farbzentrums: einen posterioren Teil,

den sie V4 nennen und der retinotop organisiert ist, und einen anterioren Teil, den sie als V4̃

bezeichnen, der vermutlich nicht retinotop organisiert ist. Zusammen bilden diese beiden Teile

den V4-Komplex. Eine Stimulation des unteren Gesichtsfeldes scheint V4̃ sẗarker zu akti-

vieren als eine Stimulation im oberen Gesichtsfeld. In fMRT-Studien konnte gezeigt werden,

dass naẗurlich gef̈arbte Szenen V4̃ mehr aktivieren als V4, dagegen aktivieren unnatürlich

gef̈arbte Szenen V4 und V4̃gleichermaßen. Die Aktivität im V4-Komplex kann durch Auf-

merksamkeitssteuerung auf Farben moduliert werden (Bartels & Zeki, 2000). Kastner et al.
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(1998) fanden eine aufmerksamkeitsabhängige BOLD-Modulation in V4 beim Menschen, und

Fries et al. (2001) berichteten einen Einfluss selektiver visueller Aufmerksamkeit auf die oszil-

latorische neuronale Synchronisation in V4 bei Affen.

3.3 Zusammenfassung

Insgesamt lassen sich den verschiedenen visuellen Arealen funktionelle Schwerpunkte zuord-

nen. So bildet V1 die Eingangsstation zum visuellen Cortex, in der alle visuellen Eigenschaf-

ten verarbeitet und weitergeleitet werden, V2 ist funktionell etwas mehr spezialisiert als V1,

aber noch nicht so sehr wie andere extrastriäre Areale. V3 und V3A sind hauptsächlich f̈ur

die Orientierungs-, Form- und Kontrastanalyse zuständig, V3A ausserdem für Bewegungs-

erkennung, V4 bildet das Farbzentrum und V5 ist hauptsächlich f̈ur die Bewegungsanalyse

zusẗandig. Es muss aber berücksichtigt werden, dass es sich bei diesen funktionellen Speziali-

sierungen lediglich um Schwerpunkte handelt, aber immer auch andere visuelle Eigenschaften

in den einzelnen Arealen verarbeitet werden. Für die Funktionaliẗat der visuellen Areale ist re-

levant, dass vielf̈altige reziproke Verbindungen zu Hirnarealen bestehen, die nicht nur visuelle

Aufgaben erf̈ullen. Es gibt zunehmend Hinweise darauf, dass visuelle Informationen zwischen

occipitalen Arealen und Regionen des frontalen, temporalen und parietalen Cortex in rezipro-

ken Schleifen verarbeitet werden. Diese Punkte werden auch in Kap. 4 wieder aufgegriffen und

dort ausf̈uhrlicher diskutiert.





Kapitel 4

Top-down-Modulation der visuellen

Verarbeitung

”... many aspects of visual processing rely crucially on what happens beyond the

feedforward sweep.”(Lamme & Roelfsema, 2000).

Bei der Untersuchung des Einflusses von Handlungen auf die visuelle Verarbeitung spielen

top-down-Modulationen eine wichtige Rolle. Ebenso wie sich Aufmerksamkeits- oder andere

kognitive Prozesse auf visuelle Areale auswirken können, k̈onnten auch Prozesse der Hand-

lungsplanung oder -ausführung einentop-down-Einfluss auf das visuelle System ausüben.

Jedes visuelle Areal hat zahlreiche reziproke Verbindungen zu anderen visuellen und nicht-

visuellen Arealen (sowohl cortical als auch subcortical, z.B. Mesulam, 1998, siehe Kap 3). Die-

se reziproken Verbindungen erlauben höheren Arealen, einentop-down-Einfluss auf niedrigere

Areale auszüuben.

Bis vor kurzem gingen viele Autoren davon aus, dass die visuelle Wahrnehmung hierar-

chisch abl̈auft, d.h. dass die Informationen im Sinne einerbottom-up-Verarbeitung zun̈achst in

den fr̈uhen visuellen Arealen verarbeitet werden, und zunehmend komplexere Analysen dann

in höheren visuellen Arealen stattfinden. Untertop-down-Modulationen wurden oft langsame

und unspezifische Modulationen der visuellen Neurone in frühen Arealen verstanden, die auch

schon vor der Präsentation eines visuellen Stimulus auftreten können. In neueren Modellen

(z.B. Bullier, 2001; Lamme & Roelfsema, 2000), die nicht mehr von einer strikt hierarchi-

schen Verarbeitung ausgehen, werdentop-down-Modulationen oft als schnelle weitere Verar-

beitungsstufe des visuellen Inputs verstanden. Die Informationen werden dabei von höheren

Arealen wieder an fr̈uhere Areale zur̈uckgegeben.

23
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Lamme und Roelfsema (2000) unterscheidenfeedforward-, feedback- und horizontale Ver-

bindungen. Diefeedforward-Verbindungen geẅahrleisten einebottom-up-Verarbeitung der vi-

suellen Signale, ẅahrend diefeedback-Verbindungen (teilweise auch alsbackprojectionsbe-

zeichnet) f̈ur einetop-down-Modulation verantwortlich sind.̈Uber diefeedback-Verbindungen

erhalten Neurone auch Informationen, die nicht aus ihrem rezeptiven Feld (RF) stammen (Lam-

me & Roelfsema, 2000).

Die feedback-Verbindungen leisten mehr als nur eine langsame und diffuse Modulation

von Neuronen in niedrigeren Arealen (Bullier, 2003b). Aufgrund physiologischer Merkmale

derfeedback-Verbindungen, wie z.B. der Art der Axone und Synapsen, kann gefolgert werden,

dassfeedback-Verbindungen die Informationen genauso schnellübertragen wiefeedforward-

Verbindungen und auch einen vergleichbaren Einfluss auf die Ziel-Neurone haben. Einerseits

kann die Aktiviẗat von Ziel-Neuronen komplett unterbunden werden, andererseits kann ihre

Aktivit ät auch deutlich verstärkt werden (̈Uberblick bei Bullier, 2003b).

Aus Einzelzellableitungen bei Affen und EEG-Experimenten mit Menschen gibt es Hin-

weise, dass der Input die visuellen Areale nicht nur einmal in hierarchischer Abfolge durchläuft

(bottom-up-Verarbeitung), sondern dass er die einzelnen Areale mehrfach nacheinander durch-

läuft (siehe Kap. 3.1). Es scheint also eine schleifenartige Verarbeitung des visuellen Inputs

zu erfolgen. Dabei ist noch nicht genau bekannt, was bei jedem Schleifendurchlauf verarbeitet

wird. Somit spielen die neuronalen Verbindungen, die hierarchisch höhere Areale mit fr̈uhen

visuellen Arealen verkn̈upfen und ein Feedback für frühe visuelle Areale liefern, eine beson-

dere Rolle (Pessoa et al., 2003).

In Abschnitt 4.1 werden zunächst diebackprojectionsins visuelle System beschrieben, die

für einetop-down-Modulation relevant sind. Außerdem wird einÜberblick über Experimente

gegeben, deren Ergebnisse gutüber den Einfluss vonbackprojectionserklärt werden k̈onnen.

Es wird kurz das Integrierte Modell der visuellen Verarbeitung von Bullier dargestellt, in dem

feedback-Verbindungen undtop-down-Modulationen eine wichtige Rolle spielen (Abschnitt

4.2). In Abschnitt 4.3 werden einige relevante Studien zusammengefasst, in denen eine Mo-

dulation visueller Funktionen durch höhere kognitive Leistungen gezeigt wurde, die aber nicht

explizit anatomische Zusammenhänge zwischen den beteiligten Arealen nennen.

4.1 Visuelle backprojections

Wie oben schon beschrieben erfolgt die Analyse der visuellen Informationen in einer Kom-

bination ausbottom-up-Verarbeitung undtop-down-gesteuerten Feedback-Mechanismen via

backprojectionsvon ḧoheren Arealen zurück in frühe visuelle Areale. Dabei ist diebottom-up-

Analyse eher ein Korrelat der physikalischen Eigenschaften des visuellen Stimulus, während
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top-down-modulierte Informationen ein Korrelat des subjektiv Wahrgenommenen darstellen

(Ress & Heeger, 2003).

4.1.1 Backprojections ins visuelle System

Rockland et al. (2003) haben bei Affen eine Verbindung von auditorischen und parietalen As-

soziationscortices zu V1- und V2-Neuronen nachgewiesen. Viele extrastriäre Areale (unter

anderem V3, V3A, V4) erhalten neuronalen Input vom lateralen intraparietalen Areal (LIP;

Felleman & Van Essen, 1991). LIP erhält wiederum Input von präfrontalen Cortexregionen

(Cavada & Goldman-Rakic, 1989b). Das ventrale intraparietale Areal (VIP) ist mit V3 verbun-

den. Die posterior-parietalen Areale sind sowohl mit den visuellen Arealen V1, V3, V3A und

V4, als auch mit sensomotorischen Cortices und der SMA verbunden (Cavada & Goldman-

Rakic, 1989a,b; Felleman & Van Essen, 1991; Nelson, 2002). Somit könnten diese parietalen

Areale eine wichtige Umschaltstation zwischen motorischen und visuellen Arealen darstellen.

Mediale superior-temporale Areale (MST) haben Verbindungen zu V2 und V3. Der Fundus

des Sulcus temporalis superior (FST) liefert Input zu den extrastriären Arealen V3, V3A und

V4. Areale im Gyrus parahippocampalis und verschiedene andere temporale Areale sind mit

V4 verbunden (Felleman & Van Essen, 1991).

Die frontalen Augenfelder (FEF) stehen in direktem Kontakt mit den Arealen V3A und V4

(Felleman & Van Essen, 1991).

Super et al. (2001) leiteten bei Affen die Aktivität von V1-Neuronen ab und zeigten, dass

es in einer Figur-Grund-Diskriminationsaufgabe zwei verschiedenen Aktivitätsphasen gab: ei-

ne frühe Phase ca. 90 ms nach Stimuluspräsentation, die direkt stimulusrelatiert war, und eine

sp̈atere Phase (ca. 100-240 ms nach Stimuluspräsentation), die in ihrer Stärke von der Identifi-

kationsleistung des Affen abhängig war. Diese zweite neuronale Antwort war größer, wenn ein

Stimulus korrekt identifiziert wurde als wenn ein Stimulus nicht erkannt wurde. Diese zwei-

te Aktivitätsphase scheint also von einem Feedback-Mechanismus beeinflusst zu sein. Sugase

et al. (1999) berichten, dass Neurone im inferioren Temporalcortex in ihrer ersten Reaktion

differenzieren konnten, ob ein Gesicht gezeigt wurde oder nicht, dass aber detailliertere In-

formationen, z.B.̈uber die Identiẗat des Gesichts oder den Gesichtsausdruck, erst zu einem

sp̈ateren Zeitpunkt (ca. 50 ms nach der ersten Reaktion) im selben Areal codiert wurden. Diese

Beobachtung unterstützt die Annahme, dass in einer erstenbottom-up-Verarbeitung die visuel-

len Informationen nur grob analysiert werden und diese in weiteren Verarbeitungsdurchgängen,

die einertop-down-Modulation unterliegen, dann genauer verarbeitet werden.
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Crossmodale Effekte

Auch crossmodale Effekte werden zum Teil mitbackprojectionsin unimodale visuelle Areale

erklärt. Macaluso et al. (2000) fanden eine verstärkte Reaktion auf visuelle Stimuli im Gyrus

lingualis, wenn gleichzeitig eine contralateraletaktile Stimulation erfolgte. Das bedeutet, dass

eigentlich unimodale visuelle Areale durch taktile Stimuli moduliert werden können. Die Au-

toren folgern aufgrund einer effektiven Konnektivitätsanalyse, dass der visuelle Cortexüber

backprojections, die durch den parietalen Cortex verlaufen, beeinflusst werden k̈onnte.

Calvert et al. (1999) fanden in einem Experiment zum Sprachverstehen eine erhöhte Akti-

vierung im visuellen Areal V5, wenn die Stimuli gleichzeitig visuell und auditorisch präsentiert

wurden, gegen̈uber einer Bedingung, in der die Sprache nur visuell oder auditiv dargeboten

wurde. Dieses Ergebnis zeigt, dass die Aktivität in extrastrïaren visuellen Arealen auch durch

auditive Stimuli moduliert werden kann.

4.1.2 Backprojections innerhalb des visuellen Systems

Die extrastr̈aren visuellen Areale sind auch untereinanderüber backprojectionsmiteinander

verbunden und versorgen den primären visuellen Cortex mitfeedback-Verbindungen (siehe

Kap. 3).

Eine interessante Studie, deren Ergebnisse sich nur mit Hilfe vonbackprojectionsinnerhalb

des visuellen Systems erklären lassen, stammt von Pascual-Leone und Walsh (2001). Mittels

transkranieller Magnetstimulation (TMS) wurde bei gesunden Probanden das visuelle Areal

V5 angeregt und V1 gehemmt. Durch eine Stimulation von V5 nahmen die Probanden be-

wegte Phosphene (Lichtblitze) wahr. Unmittelbar davor oder danach wurde die Aktivität in V1

gehemmt. Wenn V1 gehemmt wurde kurz bevor V5 angeregt wurde, nahmen die Probanden

erwartungsgem̈aß bewegte Phosphene wahr. Wenn V1 allerdings erst kurznachV5 inhibiert

wurde (5-45 ms), nahmen sie kaum noch Phosphene wahr. Die Ergebnisse zeigen, dass es

backprojectionsvon V5 zu V1 gibt, die f̈ur eine bewusste Wahrnehmung von bewegten Stimuli

relevant sind, d.h. es werden nur die Reize bewußt wahrgenommen, dieüberbackprojections

V1 aktivieren. Da die Autoren eine große Variationsbreite von zeitlichen Abständen zwischen

V5-Stimulation und V1-Hemmung verwendet haben, konnten sie auch zeigen, dass die V5-

Aktivierungen innerhalb von 5-45 ms zu V1 zurückprojiziert werden.

4.2 Integriertes Modell der visuellen Verarbeitung von Bullier

Die oben berichteten Ergebnisse passen gut zu Bulliers ”Integriertem Modell der visuellen

Verarbeitung” (Bullier, 2001). In diesem Modell spielenbackprojectionseine entscheidende
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Rolle. Bulliers Hauptkritikpunkt anfeedforward-Modellen ist, dass sie nur dann problemlos

funktionieren k̈onnen, wenn Objekte visuell eindeutig präsentiert werden, d.h. ohne dass sie

teilweise von anderen Objekten verdeckt werden und ohne dass sonstiges ”visuelles Rauschen”,

wie z.B. ung̈unstige Beleuchtungsbedingungen, vorhanden ist. Solche klaren und eindeutigen

Bedingungen sind in natürlichen Szenen aber selten.

In seinem Modell geht Bullier davon aus, dass zunächst eine schnelle und lediglich grobe

Analyse einer visuellen Szene erfolgt. Diese Informationen werden durch den dorsalen visu-

ellen Pfad weitergeleitet. Von höheren visuellen Arealen ausgehend folgt dann einetop-down-

Modulation, dieüberfeedback-Verbindungen zur̈uck zu V1 und V2 gelangen. V1 und V2 fun-

gieren in diesem Modell alsactive blackboards, also als eine Ebene, in der die grob verarbei-

teten Informationen wieder gesammelt werden, und von wo aus dann mit Hilfe dieser globalen

Informationen eine Feinanalyse gestartet wird. Viele integrierende Schritte in der visuellen Ver-

arbeitung k̈onnen nur mitfeedback-Verbindungen effektiv durchgeführt werden. Da in fr̈uhen

visuellen Arealen die rezeptiven Felder (RF) nur sehr klein sind, reichen horizontale Verbin-

dungen innerhalb eines Areals nicht aus (aufgrund ihrer zu geringen mittleren Axonlänge und

Übertragungsgeschwindigkeit), um eine Integration von visuellen Informationen aus verschie-

denen Teilen des Gesichtsfeldes bereits innerhalb dieser frühen Areale zu erzielen. In höheren

visuellen Arealen sind die RF größer, so dass Informationen aus verschiedenen Teilen des Ge-

sichtsfeldes leichter integriert werden können. Diese Informationen̈uber die Zusammenhänge

im visuellen Feld m̈ussen dann aber zur Detailanalyseüberfeedback-Verbindungen wieder an

frühe visuelle Areale zurückgegeben werden (Bullier, 2001).

4.3 Evidenzen f̈ur top-down-Modulationen

Unter top-down-Verarbeitung wird klassischerweise eine Informationsverarbeitungsrichtung

verstanden, die von höheren kognitiven Prozessen (z.B. Gedächtnisleistungen, exekutive Funk-

tionen) ausgeht und im Gegensatz zurbottom-up- oder reizgetriebenen Verarbeitung steht (z.B.

Müsseler, 2002).

Es sind bereits verschiedenstetop-down-Modulationen in den sensorischen Systemen be-

schrieben worden. Von Prozessen wie mentaler Vorstellung, motivationalen und emotionalen

Prozessen ist bekannt, dass sie einentop-downEinfluss auf die sensorische Verarbeitung haben

(Mesulam, 1998). Mesulam berichtet auch, dass der präfrontale Cortex im Zusammenhang

mit Arbeitsged̈achtnisaufgaben einetop-down-Kontrolle auf unimodal-sensorische Neurone

aus̈ubt. Danach sorgt der präfrontale Cortex dafür, dass die Aktiviẗat in unimodalen Neuro-

nen l̈anger, n̈amlich für die Zeitspanne einer Arbeitsgedächtnisaufgabe, aufrecht erhalten wird
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(Mesulam, 1998). Auch der modulierende Einfluss von Aufmerksamkeit auf visuelle Neurone

ist vielfach nachgewiesen worden (Überblick bei Pessoa et al., 2003).

In bildgebenden Studien wird ziemlich konsistent ein fronto-parietales Netzwerk als Ur-

sprung dertop-down-Modulationen genannt. Insbesondere der Lobulus parietalis superior, der

Sulcus intraparietalis, die frontalen Augenfelder und die supplementären Augenfelder sind in

Untersuchungen zurtop-down-Modulation fast immer aktiviert. In Abḧangigkeit von der Auf-

gabe sind noch weitere Hirnareale beteiligt, die sich aber nicht so konsistent in den Ergebnissen

finden wie die oben genannten Areale (Pessoa et al., 2003).

Ress und Heeger (2003) konnten zeigen, dass sich die Aktivität visueller Signale schnell

von frühen visuellen Arealen hin zu anderen Cortexregionen ausbreitet, die Informationen dann

aber wieder in die fr̈uhen Arealen zur̈uckprojiziert werden. In einer schwierigen visuellen Iden-

tifikationsaufgabe zeigte sich, dass das Signal in frühen visuellen Arealen von der Identifika-

tionsleistung der Probanden abhing. Richtig erkannte und fälschlicherweise erkannte Stimu-

li l östen sẗarkere neuronale Reaktionen aus als nicht-erkannte (übersehene) Stimuli oder die

Abwesenheit von Stimuli. Ress und Heeger (2003) erklären dieses Ergebnis̈uber top-down-

modulierendebackprojectionszu frühen visuellen Arealen.

Es gibt einige Hinweise darauf, dass sichtop-down-Modulationen vorranging auf sekun-

däre sensorische Areale auswirken und nur selten auf primär-sensorische Cortices (Mesulam,

1998; Treue, 2001). Das könnte aus anatomischer Sicht damit zusammenhängen, dass hierar-

chisch ḧohere Areale viele Projektionen zu sekundär-sensorischen Regionen haben, aber nur

wenig Verbindungen zu prim̈ar-sensorischen Arealen. Aus funktioneller Sicht scheint es auch

sinnvoller zu sein, z.B. die Wahrnehmung bestimmter Formen, Farben oder Bewegungsrichtun-

gen zu modulieren als generell einzelne Bereiche des Gesichtsfeldes, die in V1 repräsentiert

sind, was dort zu einer allgemeinen Modulation aller visueller Dimensionen gleichermaßen

führen ẅurde.

Untersẗutzt wird diese Annahme durch die Befunde von Barcelo et al. (2000): sie konnten

in einer Patientenstudie zeigen, dass unilaterale präfrontale L̈asionen mit schlechteren visuellen

Entdeckungsleistungen im contralateralen visuellen Halbfeld einhergingen. Diese verminderte

Wahrnehmungsleistung spiegelte sich in einer reduzierten neuronalen Aktivität in extrastrïaren

Arealen der gescḧadigten Hemispḧare wider. Dabei zeigten sich die Unterschiede in den er-

eigniskorrelierten Potentialen (EKP) zwischen Patienten und gesunden Kontrollprobanden vor

allem in einer zweiten Aktivierungsphase ca. 200-300 ms nach Stimuluspräsentation (Eine er-

ste Aktivierungsphase wurde ca. 125 ms nach Stimuluspräsentation beobachtet). Barcelo et

al. vermuten, dass der präfrontale Cortex einen verstärkenden Input in extrastriäre Areale lie-

fert (ca. 200-650 ms nach Stimuluspräsentation), der nach der Target-Erkennung die Aktivität



4.4. ZUSAMMENFASSUNG 29

in visuellen Arealen aufrecht erhält. Pr̈afrontale L̈asionen unterbrechen möglicherweise diese

Feedback-Mechansimen zwischen präfrontalen und extrastriären Arealen.

Auch Rees et al. (1997) fanden einetop-down-Modulation im extrastrïaren visuellen Areal

V5: Bewegte Stimuli l̈osten im bewegungssensitiven Areal V5 keine hämodynamische Re-

aktion aus, wenn die Probanden gleichzeitig eine anspruchsvolle linguistische Aufgabe lösen

mussten.

4.4 Zusammenfassung

Es existieren zahlreichebackprojectionsaus verschiedensten Cortexregionen zu visuellen Are-

alen und auch innerhalb des visuellen Systems.Über diesebackprojectionserhalten fr̈uhe vi-

suelle Areale einfeedback, das f̈ur Wahrnehmungsprozesse höchst relevant ist. Bullier (Bul-

lier, 2001) weist in seinem Integrierten Modell der visuellen Verarbeitung darauf hin, dass

unter naẗurlichen Bedingungenfeedforward-Verbindungen nicht ausreichen, um alle Wahrneh-

mungsprozesse zu erklären. Deshalb wurde ein Modell der visuellen Verarbeitung erstellt, das

davon ausgeht, dass die Prozesse in mindestens zwei Phasen verlaufen. Zunächst erfolgt eine

schnelle, aber ”grobe” Projektion der Informationen zu höheren Arealen, die dann dentop-

down-modulierten Input wieder an frühe visuelle Areale zurückprojizieren. Von dort aus startet

dann eine detailliertere Informationsanalyse.

Attentionale, motivationale und emotionaletop-down-Modulationen k̈onnen sich in uni-

modalen Arealen auswirken, wo sie dazu beitragen, eine sehr subjektive Betrachtungsweise

der Umweltereignisse zu erzeugen, die nicht die objektiven Gegebenheiten der Umgebung wi-

derspiegelt, sondern die subjektiv bedeutsamen Informationen in den Vordergrund stellt.





Kapitel 5

Funktionelle

Magnetresonanztomographie

Bildgebende Verfahren erheben im Allgemeinen physiologische Parameter, die mit neuronaler

Aktivit ät korreliert sind. Die Magnetresonanztomographie (MRT) ermöglicht es, anatomische

Strukturen nicht-invasiv und mit hoher räumlicher Auflösung darzustellen. Mit derfunktionel-

len Magnetresonanztomographie (fMRT) können physiologische Korrelate von Hirnaktivität

abgebildet werden. Dadurch ist es möglich, auf die Funktion der zugrundeliegenden Hinrarea-

le zu schließen. Die fMRT mißẗAnderungen imBlood Oxygenation Level Dependent(BOLD)

Signal, das aufgrund der neurovaskulären Kopplung (Logothetis et al., 2001) von der Des-

oxyhämoglobinkonzentration auf die zugrundeliegende neuronale Aktivität schließen l̈aßt. Da-

bei sind die exakten Mechanismen und Einflussfaktoren der neurovaskulären Kopplung bisher

noch nicht bekannt (D’Esposito et al., 2003).

5.1 Magnetresonanztomographie

Die Magnetresonanztomographie (MRT) basiert auf dem physikalischen Phänomen der ma-

gnetischen Kernresonanz (nuclear magnetic resonance, NMR). Atomkerne, die mit einer un-

geraden Anzahl von Neutronen oder Protonen ausgestattet sind (wie z.B. Wasserstoffatome),

besitzen einen Spin. Nach klassischer Modellvorstellung der Kernphysik kreiseln (präzedieren)

diese Spins mit einer charakteristischen Resonanzfrequenz um eine Rotationsachse, wenn ein

externes Magnetfeld (B0) angelegt wird. Diese bewegte elektrische Ladung bildet so einen ma-

gnetischen Dipol entlang ihrer Rotationsachse.

Das Anlegen vonB0 führt zu einer Ausrichtung der magnetischen Dipole in longitudinaler

Richtung (in Richtung der Z-Achse, die parallel zuB0 verläuft), wodurch eine makroskopi-
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schen Magnetisierung des Gewebes erzielt wird (Longitudinalmagnetisierung). Der Magneti-

sierungsvektor hat auch noch eine transversale Komponente (X-Y-Achse), die im Ausgangszu-

stand jedoch minimal ist. Durch Einstrahlen eines Hochfrequenzpulses (HF-Puls) werden die

Atomkerne angeregt, d.h. es erfolgt eine Auslenkung mit bestimmtem Kippwinkel (flip angle).

Bedingt durch diesen HF-Puls entsteht eine Phasenkohärenz der Spins, woraus eine messbare

Transversalmagnetisierung (in der X-Y-Ebene) resultiert. Zu diesem Zeitpunkt ist die Longitu-

dinalmagnetisierung minimal.

Es werden zwei verschiedene Relaxationsprozesse unterschieden:

• die longitudinale Spin-Gitter-Relaxation mit der RelaxationszeitT1, während der sich

die Dipole wieder in Z-Richtung ausrichten (Wiederaufbau der Longitudinalmagnetisie-

rung), und

• die transversale Spin-Spin-Relaxation mit der RelaxationszeitT2, während der die Pha-

senkoḧarenz verloren geht (Dephasierung).

Da die longitudinale Relaxation einen Energietransfer von den Spins an den umgebenden

Atomverband erfordert, ḧangt dieT1-Zeit von der F̈ahigkeit des umgebenden Gewebes ab,

die während der Relaxation frei werdende Energie aufzunehmen. Außerdem ist sie von der

Magnetfeldsẗarke abḧangig.

Die Dephasierung (T2-Relaxation) ist bedingt durch einen Energieaustausch der Spins un-

tereinander und wird durch lokale Magnetfeldinhomogenitäten beeinflusst. Werden bei der

transversalen Relaxation zusätzlich statische Feldinhomogenitäten des̈außeren Magnetfeldes

ber̈ucksichtigt und eine daraus resultierende schnellere Dephasierung, so spricht man von der

RelaxationszeitT∗
2 . Diese ist entscheidend für die funktionelle MRT.

5.1.1 Das Gradientenecho

Es werden verschiedene Puls-Sequenzen zur Signalaufnahme unterschieden. In den hier be-

schriebenen fMRI-Experimenten wurde eine Gradientenecho-Sequenz verwendet, die sich von

HF-refokussierten Echos (z.B. Spin-Echos) dadurch unterscheidet, dass zur Rephasierung der

Spins kein 180◦ HF-Puls angewendet wird. Durch die invertierte Schaltung eines Gradienten

kann die Dephasierung der Spins rückg̈angig gemacht werden (Rephasierung). Wenn die Spins

komplett rephasiert sind, erhält man die gr̈oßte Signalamplitude. Zu diesem Zeitpunkt wird das

Echo aufgezeichnet. Die Zeit zwischen der Anregung durch den HF-Puls und der Aufnahme

des Gradientenechos ist die Echozeit (TE).
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5.1.2 Ortscodierung

Um das gemessene Signal einem bestimmten Ursprungsort zuordnen zu können, werden ver-

schiedene Magnetfeldgradienten verwendet. Mit Hilfe einesSchichtselektionsgradientenist es

möglich, einzelne Schichten selektiv anzuregen. Innerhalb einer Schicht erfolgt eine Phasen-

codierung in Y-Richtung (anterior-posterior) durch einenPhasencodiergradienten. Durch Ein-

schalten dieses Gradienten präzedieren die Spins entlang der Y-Achse unterschiedlich schnell.

Wird der Gradient wieder abgeschaltet, präzedieren die Spins wieder mit gleicher Geschwin-

digkeit, sind aber jetzt in ihrer Phase verschoben. DerFrequenzcodiergradientsorgt f̈ur eine

Codierung der Position in X-Richtung. Ẅahrend der Messung wird dadurch nicht nur eine ein-

zige Resonanzfrequenz, sondern ein ganzes Frequenzspektrum erzeugt. Mit Hilfe von Fourier-

Transformationen kann man dann von der Frequenz auf eine zugehörige Position schließen.

5.2 Funktionelle MRT

BOLD-fMRT-Techniken sind darauf ausgelegt,Änderungen der Magnetfeldinhomogenitäten

zu messen. Oxy- und Desoxyhämoglobin haben unterschiedliche magnetische Eigenschaften.

Während Desoxyḧamoglobin paramagnetisch ist und zu Inhomogenitäten im umliegenden Ma-

gnetfeld f̈uhrt, ist Oxyḧamoglobin schwach diamagnetisch und hat deshalb kaum einen Einfluss

auf die Phasenkohärenz der Transversalmagnetisierung. So kommt es mit zunehmender Kon-

zentration von Desoxyḧamoglobin zu einer geringeren Signalintensität1.

Bei gesteigerter neuronaler Aktivität kommt es zu einem vermehrten Sauerstoffverbrauch,

der aber durch einen erhöhten Einstrom von oxygeniertem Blutüberkompensiert wird. Dadurch

entsteht ein Signalanstieg in aktivierten Hirnregionen. Das BOLD-Signal ist außerdem noch

vom cerebralen Blutfluss und Blutvolumen abhängig (Heeger & Ress, 2002).

Ein charakteristisches BOLD-Signal steigt ca. 2 Sekunden nach Beginn der neuronalen

Aktivit ät an, erreicht das Maximum nach ca. 4-6 Sekunden und zeigt einen Abfall unter das

Ausgangsniveau (,,Undershoot“) ca. 8-11 Sekunden nach Ende der neuronalen Aktivität, der

ungef̈ahr 20 Sekunden anhält. Nach ca. 30 Sekunden ist das Ausgangsniveau wieder erreicht

(z.B. Bandettini & Ungerleider, 2001; Boynton et al., 1996). In manchen Experimenten wird

ein sogenannterinitial dip, ein ,,Undershoot“ in der Anfangsphase vor Beginn des Anstiegs,

beobachtet.

Logothetis et al. (2001) konnten zeigen, dass das BOLD Signal mit lokalen Feldpotenzia-

len (LFP) hoch korreliert ist. LFPs repräsentieren ein Maß des synchronisierten Inputs einer

Neuronengruppe (Bandettini & Ungerleider, 2001; Logothetis et al., 2001). Da LFPs den In-

1Ein kurzerÜberblick dazufindet sich z.B. bei Heeger und Ress (2002).
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put mehrere Neurone repräsentieren, von denen einige weiter vom Ableitort entfernt sind als

andere, stellen LFPs ein gewichtetes Mittel dieses Inputs dar.

5.3 Erhebung der fMRT-Daten

Die fMRT-Experimente wurden mit einem 3 Tesla MR-Tomographen (Bruker Mespec 30/100,

Ettlingen) durchgef̈uhrt. Akustische Stimuli wurden̈uber schalld̈ampfende Kopfḧorer pr̈asen-

tiert (Commander XG, Magnetic Resonance Technologies, Northridge, USA). Außerdem tru-

gen die Probanden einen zusätzlichen Geḧorschutz. Visuelle Stimuli wurden̈uber zwei klei-

ne, direkt vor den Augen der Probanden plazierte TFT-Monitore dargeboten, die einer Brille

ähnlich sind (VisuaStim XGA, Magnetic Resonance Technologies, Northridge, USA), und die

einen Abstand zu einem normalen Computerbildschirm von ungefähr 100 cm simulieren. Die

Probanden antworteten̈uber eine Tastbox, die aus drei horizontal angeordneten Tasten (für

die motorische Aufgabe) und zwei vertikal angeordneten Tasten (für die visuelle Aufgabe)

bestand. Der Kopf der Probanden wurde mit Schaumstoffkissen und Arme und Tastbox mit

Vakuumkissen fixiert, um Bewegungen zu reduzieren.

Die Experimente wurden mit der Software ,,Presentation“ (Neurobehavioral Systems, Inc.;

http://nbs.neuro-bs.com) programmiert.

Die Schichten wurden in axialer Schichtführung, parallel zur bicommissuralen Ebene (AC-

PC), gemessen. Die AC-PC-Ebene verläuft duch die anteriore (AC) und posteriore Kommissur

(PC). Als Messsequenz wurde eine Gradientenecho EPI-Sequenz2 mit einer Repetitionszeit

(TR) von 2 sec, einer Echozeit (TE) von 30 ms und einem Kippwinkel (flip angle) von 90◦

benutzt.

Vor der Erhebung der funktionellen Daten wurden genauso viele korrespondierende ana-

tomische MDEFT- und EPI-T1-gewichtete Schichten (256 x 256 Matrix; TR = 1,3 sec; TE

= 10 ms) aufgenommen wie funktionelle Schichten gemessen wurden. Von jedem Probanden

lag bereits ein dreidimensionaler hochauflösender anatomischer Datensatz vor, der mit einer

T1-gewichteten MDEFT-Sequenz angefertigt und in den stereotaktischen Raum nach Talairach

und Tournoux (1988) transformiert wurde.

2Die Echo-Planar-Tomographie (Echo-Planar-Imaging; EPI) gehört zu den Single-Shot-Messtechniken, bei de-

nen durch Inkrementierung des Phasenkodiergradienten nach einem einzigen HF-Puls nicht nur ein Gradientenecho,

sondern eine große Anzahl von Gradientenechos (Echo Train) aufgenommen werden.
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5.4 Auswertung der fMRT-Daten

Alle Verarbeitungsschritte zur Analyse der fMRT-Daten wurden mit der Software LIPSIA

(Lohmann et al., 2001) durchgeführt.

5.4.1 Vorverarbeitung

Zur Korrektur von Messartefakten wurden verschiedene Vorverarbeitungsschritte durchgeführt.

Die Vorverarbeitung bestand aus einer Bewegungs- und Baselinekorrektur und einer Korrek-

tur, die die verschiedenen Aufnahmezeitpunkte der einzelnen Schichten ausgleichen sollte. Die

Bewegungskorrektur wurde schichtweise in der axialen Ebene durchgeführt. Zur Korrektur der

verschiedenen Aufnahmezeitpunkte der Schichten wurde eine kubische Spline-Interpolation

(Thevenaz et al., 2000) verwendet. Während der Baselinekorrektur wurde ein zeitlicher Hoch-

pass-Filter mit einer Cut-off-Frequenz von 1/144Hz angewendet, und die Daten wurden mit

einem Gauß-Filter (FWHM 4,24 mm) r̈aumlich gegl̈attet.

5.4.2 Registrierung

Die MDEFT und EPI-T1 Schichten, die unmittelbar vor den funktionellen Datensätze aufge-

nommen wurden und dieselbe Ausrichtung im Raum hatten, wurden mit Hilfe der hochauf-

gelösten anatomischen 3D Datensätze registriert. Diese 3D Referenzdatensätze waren in den

stereotaktischen Raum nach Talairach und Tournoux (1988) transformiert. Drei Rotations- und

drei Translationsparameter standen zur Verschiebung und Rotation der erhobenen Datensätze

zu Verfügung. Mit einer trilinearen Interpolation wurden die so gewonnenen Transformations-

parameter auf die funktionellen Daten angewendet. Um einen besseren Gruppenvergleich zu

ermöglichen, wurde zus̈atzlich zur linearen Normalisierung eine nicht-lineare Normalisierung

durchgef̈uhrt (Thirion, 1998).

5.4.3 Statistische Auswertung

Die statistische Analyse der Daten basierte auf dem Allgemeinen Linearen Modell für seriell

autokorrelierte Daten (Friston et al., 1995; Worsley & Friston, 1995; Zarahn et al., 1997b,a).

Die Design-Matrix wurde unter Anwendung einer synthetischen hämodynamischen Antwort-

funktion (Friston et al., 1998) erstellt, bestehend aus der Summe mehrerer Gamma-Funktionen

mit einem Maximum nach 6 sec. und ihrer ersten und zweiten Ableitung. Es wurde einrandom-

effectsModell verwendet. Die Modellgleichung, bestehend aus den gemessenen Daten, der

Design-Matrix und dem Fehlervektor, wurde mit einer Gauß-Funktion (FWHM 4 sec) gegl̈at-

tet, um die Autokorrelation schätzen zu k̈onnen. Nachfolgend wurden Modellparameter für
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jeden Probanden generiert, wobei die geschätzten Parameter so gewählt wurden, dass die qua-

drierten Abweichungen zum gemessenen Signal möglichst gering waren. Die Kontraste zwi-

schen verschiedenen Bedingungen wurden mit Hilfe vont-Tests generiert. Die berechnetent

Werte wurden inz-Werte transformiert, so dass für jeden Probanden eine individuelle Vertei-

lung der statistischen Signifikanzen (statistical parametric map; SPM) vorlag. Die individuel-

len SPMs wurden̈uber die gesamte Gruppe gemittelt, und signifikant aktivierte Voxel wurden

mit t-Tests f̈ur abḧangige Stichproben ermittelt (Holmes & Friston, 1998).

5.4.4 Analyse der Signalverl̈aufe

Zur detaillierteren Analyse der ablaufenden Prozesse wurden anhand der interessierenden Kon-

trasteregions of interest(ROIs) definiert. Hierbei wurden die am stärksten aktivierten Voxel

ausgeẅahlt. Als Basis wurde die Signalintensität in den ROIs̈uber alle experimentellen Bedin-

gungen ẅahrend der gesamten funktionellen Messung gemittelt. Ausgehend von dieser mitt-

leren Signalintensität wurde die Signaländerung in Prozent für jede experimentelle Bedingung

berechnet. Die Zeitverläufe des Signals (timecourses) wurdenüber alle Probanden gemittelt.

Schließlich wurde die mittlere Signaländerung f̈ur den Zeitraum von 3-8 sec nach Trialbeginn

berechnet, aufgeschlüsselt f̈ur jede experimentelle Bedingung.

5.4.5 Visualisierung

Die ermitteltenz-Werte wurden zur Visualisierung farbcodiert und einem anatomischen Da-

tensatzüberlagert, der relativ̈ahnliche Sulci und Gyri aufweist wie das von Talairach und

Tournoux (1988) dargestellte Gehirn. Als Schwelle zur Darstellung von signifikant aktivierten

Voxeln wurde einz-Wert von 3,1 (p≤ .001) geẅahlt. Die r̈aumliche Auflösung der funktionel-

len SPMs wurde zu Darstellungszwecken durch Interpolation auf 1 mm3 erḧoht.



Kapitel 6

Fragestellung der fMRT-Experimente

Es ist bereits gezeigt worden, dass Prozesse der Handlungsplanung, -initiierung oder -ausfüh-

rung die visuelle Identifikationsleistung beeinträchtigen k̈onnen (z.B. Dell’Acqua & Jolicoeur,

2000; Jolicoeur, 1999; M̈usseler & Ẅuhr, 2002; Ẅuhr & Müsseler, 2002, siehe Kap. 2.3). Die-

se Interferenz zwischen Handlung und visueller Wahrnehmung wird als handlungsinduzier-

ter blindness-Effekt (action induced blindness, AIB) bezeichnet und kann auch alstop-down-

Modulation der Wahrnehmungsprozesse beschrieben werden. Der Ort, an dem die Interferenz

stattfindet, kann weitere Aufschlüsse dar̈uber geben, auf welcher Stufe der visuellen Verarbei-

tung sich diesetop-down-Modulation auswirkt. Aus neuroanatomischer Perspektive ergibt sich

deshalb die Frage, wo im Gehirn dieser Interferenzprozess zwischen Handlung und visueller

Wahrnehmung stattfindet und wie sich eine derartige visuelle Beeinträchtigung mit Hilfe der

fMRT abbilden l̈asst.

Umsetzung: Zur Untersuchung der beschriebenen Interferenzen wurde das Paradigma von

Müsseler und Ẅuhr (2002, siehe Abb. 2.1) zur Untersuchung des AIB-Effekts modifiziert und

an die Erfordernisse eines fMRT-Experiments angepasst. In beiden fMRT-Experimenten beka-

men die Probanden Doppelaufgaben mit variablerstimulus onset asynchrony(SOA). In einer

visuellen Wahrnehmungsaufgabe sollten die Probanden einen Pfeil (Experiment 1) oder eine

Farbe (Experiment 2) identifizieren. Eine vorangestellte GO-NOGO-Aufgabe diente der Varia-

tion, ob eine zus̈atzliche Handlung ausgeführt werden musste oder nicht.

Der wichtigste Kontrast dieser fMRT-Experimente, welcher die auf Handlungsvorberei-

tungsprozesse zurückzuf̈uhrenden Unterschiede in visuellen Arealen zeigt, bestand in der Ge-

gen̈uberstellung von GO- und NOGO-Trials, da GO-Trials eine motorische Reaktion in der

ersten Aufgabe und eine visuelle Identifikationsleistung in der zweiten Aufgabe erforderten,

und NOGO-Trials nur die visuelle Identifikationsleistung der zweiten Aufgabe erforderten.
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Beide Trial-Typen beinhalteten zwar die Entscheidung, ob die motorische Reaktion ausgeführt

werden muss oder nicht, aber sie unterscheiden sich hinsichtlich der tatsächlichen Ausf̈uhrung

einer Reaktion.

Hypothese 1: Die Interferenz zwischen motorischen und visuellen Prozessen findet in Hir-

narealen statt, die sowohl für den Prozess der Handlungsplanung als auch für höhere Stufen der

visuellen Encodierung zuständig sind. In solchen Hirnarealen könnte es m̈oglich sein, dass die

Verarbeitung des ersten Prozesses die Verarbeitung des nachfolgenden Prozesses behindert und

es dadurch zu Leistungseinbußen kommt. Auf fMRT-Daten bezogen bedeutet diese Hypothe-

se, dass eine verminderte visuelle Wahrnehmungsleistung bei gleichzeitiger Handlungsplanung

auf eine Modulation des BOLD-Signals in höheren, integrativen Arealen zurückgef̈uhrt werden

kann, wie es z.B. von Szameitat et al. (2002) in einer auditiven und visuellen Doppelaufgabe

für den Sulcus frontalis inferior, den Gyrus frontalis medius und den Sulcus intraparietalis

beschrieben worden ist. Falls diese Hypothese zutrifft, ist in Trials mit zusätzlicher Handlungs-

vorbereitung ein gr̈oßeres BOLD-Signal zu erwarten als in Trials, in denen nur die visuelle

Wahrnehmungsleistung gefordert ist. Um zu zeigen, dass die so identifizierten Hirnareale kei-

ne rein motorischen Areale sind, sollten aber auch letztgenannte Trials (nur visuelle Aufgabe)

ein BOLD-Signal ausl̈osen, dass sich von einer Ruhebedingung unterscheidet.

Hypothese 2: Alternative zu Hypothese 1: Handlungsvorbereitende und visuelle Prozesse

finden in separaten Arealen statt, aber die Anforderungen der motorischen Planung reduzie-

ren allgemein die Verarbeitungskapazitäten in anderen funktionellen Systemen, somit auch im

visuellen System.̈Uber R̈uckprojektionen k̈onnte es – von motorischen Arealen ausgehend –

zu einertop-down-Modulation in den Arealen kommen, die die frühe visuelle Verarbeitung

geẅahrleisten. In diesem Fall ist eine BOLD-Modulation in V1 oder extrastriären Arealen zu

erwarten wie sie z.B. von Macaluso et al. (2000, siehe Kap. 4.1) gefunden wurde.

Hypothese 3: Möglich ist auch eine Kombination aus den beiden ersten Hypothesen. Das

würde bedeuten, dass sich im fMRT-Kontrast BOLD-Modulationen sowohl in frühen als auch

in höheren visuellen Arealen abbilden.

Hypothese 4: Aus behavioralen Experimenten ist ableitbar, dass sich – entsprechend dem ty-

pischen PRP-Effekt (siehe Kapitel 2) – die handlungsbedingte Modulation des BOLD-Signals

im visuellen System zwischen den verschieden langen SOAs unterscheiden sollte. Dabei sollte

die Modulation bei kurzen SOAs besonders stark ausgeprägt sein, da auch die visuelle Wahr-

nehmungsleistung bei kurzen SOAs am stärksten beeinträchtigt ist. Dagegen sollte sich bei

langen SOAs keine Modulation zeigen.



39

Da sich die anatomischen Hypothesen des zweiten Experiments direkt auf die Ergebnisse des

ersten Experiments beziehen, werden sie, im Anschluss an Experiment 1, in Kap. 8 dargestellt.





Kapitel 7

Experiment 1

7.1 Einleitung

Wenn es um Interferenz zwischen zwei Aufgaben geht, werden Doppelaufgaben- bzw. PRP-

Effekte meist als Einbuße in den Reaktionszeiten der zweiten Aufgabe dargestellt (siehe Kap.

2). Diese Reaktionszeiteinbußen werden im Allgemeinen auf eine Kapazitätsbegrenzung auf

Reaktionsebene zurückgef̈uhrt, die es nicht zulässt, mehr als eine Reaktion gleichzeitig aus-

zuwählen oder auszuführen (Pashler, 1994). In einigen Experimenten konnte aber gezeigt wer-

den, dass diese Beeinträchtigung auch auftritt, wenn die zweite Aufgabe lediglich die Identi-

fikation eines visuellen Stimulus erfordert, so dass die angenommene Kapazitätsbegrenzung

nicht auf die Reaktionsebene beschränkt sein kann (Jolicoeur, 1999; Müsseler & Ẅuhr, 2002;

Wühr & Müsseler, 2002). Das bedeutet, dass die Prozesse der visuellen Encodierung mögli-

cherweise dieselben Kapazitäten ben̈otigen, die auch f̈ur die Ausf̈uhrung motorischer Reaktio-

nen ben̈otigt werden.

In Experiment 1 sollten die Interferenzen zwischen einer motorischen Aufgabe und vi-

suellen Verarbeitungsprozessen genauer spezifiziert werden. Die aus neuroanatomischer Per-

spektive interessante Frage ist, wo im Gehirn die behavioral beobachtete Interferenz zwischen

Handlung und visueller Wahrnehmung stattfindet (siehe Kap. 6). Da auf Verhaltensebene Lei-

stungseinbußen in der visuellen Aufgabe zu beobachten sind, müssen die neuronalen Aktivie-

rungen in den Hirnarealen, die am visuellen Encodierprozeß beteiligt sind, genauer betrachtet

werden. Cortexareale, die an der visuellen Encodierung beteiligt sind, sollten eine modulier-

te ḧamodynamische Antwort zeigen, wenn gleichzeitig eine motorische Reaktion vorbereitet

wird, im Vergleich zu den Durchg̈angen, in denen keine motorische Reaktion ausgeführt wer-

den muss.

41
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Für diese Fragestellung wurde die von Müsseler und Ẅuhr (2002) verwendete Aufgabe zur

Untersuchung eines handlungsinduziertenBlindness-Effektes (AIB-Effekt) modifiziert und den

Rahmenbedingungen eines fMRT-Experiments angepasst. Die Probanden bekamen eine Dop-

pelaufgabe, bei der der erste Teil eine GO-NOGO-Aufgabe war und der zweite eine visuelle

Identifikationsaufgabe. Durch die GO-NOGO-Aufgabe konnte die visuelle Verarbeitung mit

und ohne vorhergehende motorische Reaktion verglichen werden.

7.2 Methode

7.2.1 Probanden

An dem Experiment nahmen 17 neurologisch und psychiatrisch gesunde Probanden teil (da-

von sechs Frauen), die zum Zeitpunkt der Messung keine Medikamente nahmen. Alle Proban-

den waren Rechtshänder (Oldfield, 1971) und hatten einen normalen oder korrigierten Visus

und ein normales Ḧorverm̈ogen. Der Datensatz eines Probanden wurde aufgrund von nicht-

korrigierbaren Bewegungsartefakten ausgeschlossen. Die Probanden waren 21 bis 32 Jahre alt,

das mittlere Alter lag bei 25 Jahren.

Alle Teilnehmer wurden gem̈aß derüblichen klinischen Richtlinien̈uber die Risiken und

Gefahren der fMRT aufgeklärt und gaben ihr schriftliches Einverständis zu dieser Untersu-

chung. Die Probanden bekamen ein Entgelt von 8 Euro pro Stunde.

7.2.2 Design

Es wurde ein PRP-ähnliches Doppelaufgaben-Paradigma verwendet, das aus einer von Müsse-

ler und Ẅuhr (2002) benutzten Aufgabe abgeleitet war. Die erste, motorische Aufgabe (S1-

R1) diente der Variation der Handlungsvorbereitung und -ausführung (GO-NOGO-Aufgabe).

Bei der zweiten Aufgabe (S2-R2) handelte es sich um eine visuelle Identifikationsaufgabe,

die in allen experimentellenTrials gleich war, unabḧangig davon, ob eine GO- oder NOGO-

Bedingung vorausging (als Trial wird hier ein Durchgang der Doppelaufgabe bezeichnet, beste-

hend aus motorischer und visueller Aufgabe). Die Probanden wurden instruiert, bei Vorliegen

eines GO-Trials so schnell wie m̈oglich auf die erste Aufgabe zu reagieren. In der visuellen

Aufgabe wurden die Probanden dagegen instruiert, nicht vor einem bestimmten Antwortsignal

zu reagieren, um zeitdruckbedingte Fehler und eine Interferenz zweier motorischer Reaktionen

auszuschließen.

Der zeitliche Abstand zwischen S1 und S2 wurde in drei unterschiedlichen SOAs vari-

iert. Somit wurde ein 2 (GO-NOGO) x 3 (verschiedene SOAs) Design mit Messwiederho-

lung verwendet. Die Fehlerraten in der visuellen Aufgabe und das fMRT-Signal bildeten die
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abḧangigen Variablen. Zusätzlich wurden die Reaktionszeiten auf GO-Signale erfaßt, um die

zeitlicheÜberlappung der Prozesse beider Aufgaben besser beurteilen zu können.

Modi£kation der Aufgabe zur Untersuchung des handlungsinduziertenBlindness-Effekts

Das zentrale Anliegen der Anpassungen des Paradigmas bestand in der Vermeidung zu vieler

visueller Stimulationen, damit das durch S2 ausgelöste BOLD-Signal m̈oglichst wenig durch

weitere visuelle Stimuli beein¤usst wird. Huettel und McCarthy (2000) haben gezeigt, dass die

Pr̈asentation zweier kurz aufeinander folgender visueller Stimuli (1 sec SOA) zu einer Reduk-

tion der BOLD-Signal-Amplitude f̈uhrt. Aus diesem Grund wurde in Experiment 1 eine andere

Art der Maskierung benutzt: wie in Abschnitt 7.2.3 beschrieben wird, wurde einonset masking

(Enns & Di Lollo, 2000) anstelle einesbackward maskingbenutzt. Des weiteren wurde ein

auditorisches Signal für die motorische Aufgabe (S1) verwendet anstatt eines visuellen. Da bei

dieser Aufgabe der entscheidende Punkt war, dass die Probanden entweder eine motorische

Reaktion vorbereiten und ausführen oder diese Handlungsvorbereitung unterbleibt, war die

Modalität, in der S1 pr̈asentiert wurde, zweitrangig. Zur Beurteilung der Pfeilrichtung mussten

die Probanden bei M̈usseler und Ẅuhr mit einem Mausklick auf ein visuell präsentiertes ”R”

oder ”L” reagieren. Anstelle dieser Abfrage wurde in Experiment 1 ein weißes Rauschen als

akustisches Antwortsignal verwendet, das die Probanden vor der Ausführung von R2 abwarten

sollten.

Wie in Kap. 2.3 bereits beschrieben, wurde in den Experimenten dieser Arbeit als Reaktion

auf den visuellen Stimulus (R2) ein Tastendruck auf der Antwortbox verwendet, anstelle eines

Mausklicks bei M̈usseler und Ẅuhr (2002).Änderungen im Zeitverlauf bestanden darin, dass

die Trials im Durchschnitt alle sechs Sekunden präsentiert wurden, und dass außerdem Nulle-

vents, also Trials denen die Probanden keine Aufgabe bearbeiten mussten, pseudo-randomisiert

eingestreut wurden.

7.2.3 Stimulusmaterial und Aufgabe

Der Ablauf von GO- und NOGO-Trials ist in Abbildung 7.1 dargestellt. Die SOA zwischen

motorischer (S1) und visueller (S2) Aufgabe betrug 200, 400 oder 1000 ms. Die SOA von

1000 ms diente in den Experimenten von Müsseler und Ẅuhr (2002) als Kontrollbedingung,

da es in diesem Fall keine zeitlicheÜberlappung von motorischer Reaktion der ersten Aufgabe

(R1) und visuellem Stimulus (S2) gab.

Die Probanden antworteten auf beide Aufgabenüber eine Tastbox, auf der sich drei hori-

zontal angeordnete Tasten für die motorische Aufgabe und zwei vertikal angeordnete Tasten

für die visuelle Aufgabe befanden.
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Abbildung 7.1:Aufgabenablauf der fMRT-Experimente. Ein akustisches Signal zeigt an, ob

eine motorische Reaktion ausgeführt werden soll oder nicht (GO-NOGO) und – im Falle von

GO-Trials – welche von zwei m̈oglichen Reaktionen gefordert ist. In der visuellen Aufgabe soll-

ten die Probanden die Richtung eines Pfeils identifizieren. Drei verschiedene SOAs sorgten für

ein unterschiedliches Ausmaß an zeitlicherÜberlappung zwischen motorischer und visueller

Aufgabe.

Motorische Aufgabe: Diese GO-NOGO-Aufgabe (S1-R1-Aufgabe) war eine 2 x 2 Wahl-

reaktionsaufgabe. Es gab zwei GO- und zwei NOGO- Signale (S1), die durch insgesamt vier

verschiedene Sinustöne repr̈asentiert wurden. Dazu wurden zwei niedrigfrequente Töne von

400 Hz (ein langer, einzelner Ton und zwei kurze, schnell aufeinander folgende Töne) und

zwei hochfrequente T̈one (einzeln und doppelt) von 1000 Hz verwendet. Einzelne Töne dauer-

ten 70 ms und signalisierten eine GO-Bedingung. Die Doppeltöne bestanden aus zwei Tönen

von jeweils 10 ms mit einem Interstimulus-Intervall von 50 ms, so dass die Präsentationszeit

der Doppelẗone insgesamt genauso lang war wie die der einzelnen Töne. Die Doppelẗone si-

gnalisierten eine NOGO-Bedingung.

Die Probanden reagierten auf die motorische Aufgabe mit drei Fingern der rechten Hand

(R1). Ein einfacher hoher Ton erforderte eine Reaktion mit dem Mittelfinger, ein einfacher

tiefer Ton erforderte eine gleichzeitige Reaktion mit Zeige- und Ringfinger.
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Visuelle Identifikationsaufgabe: Die visuellen Stimuli (S2) bestanden aus schwarzen, nach

rechts oder links zeigenden Pfeilspitzen, die auf einem Hintergrundbild präsentiert wurden.

Das Hintergrundbild wurde als visuelle Maske benutzt und bestand aus zufällig angeordneten

kurzen Linien, die dieselbe Orientierung hatten wie die Elemente der Pfeile. Es wurde einonset

masking(Enns & Di Lollo, 2000) verwendet. Ẅahrend bei der Methode desbackward masking

die Maske nach dem Stimulus präsentiert wird, erscheinen beimonset maskingStimulus und

Maske gleichzeitig oder die Maske bleibt während des gesamten Trials auf dem Bildschirm.

Die in diesem Experiment verwendete Maske wurde kontinuierlich während des gesamten ex-

perimentellen Durchgangs präsentiert. Um den Maskierungseffekt noch zu verstärken wurden

gleichzeitg mit dem Pfeil zusätzliche kurze schwarze Linien (Distraktoren), die dieselbe Dicke

und Orientierung hatten wie die Linien des Pfeils, auf der Hintergrundmaske präsentiert. Die-

se Distraktoren waren zufällig um den Stimulus herum angeordnet. Die Maske war 3,7 cm x

2,3 cm groß, was bei einem simulierten Abstand zum Bildschirm von ca. 100 cm (siehe Kap.

5.3) einem Sehwinkel von 2,12◦ Höhe und 1,32◦ Breite entspricht. Die Pfeilspitzen hatten eine

Ausdehnung von 0,86◦ (Höhe) x 0,29◦ (Breite). Alle visuellen Stimuli wurden zentral in der

Bildschirmmitte pr̈asentiert.

Die Pr̈asentationsdauer der Pfeile war abhängig von der individuellen Wahrnehmungslei-

stung der Probanden. Die Stimuli wurden mindestens 17 ms und maximal 306 ms präsentiert.

Nach jedem Trial wurde der Prozentsatz der richtig erkannten Pfeile berechnet. Bei mehr als

85% richtig erkannten Stimuli wurde die Präsentationszeit um 17 ms reduziert, wenn der Pro-

band weniger als 65% der Pfeile richtig beurteilt hatte, wurde die Präsentationszeit um 17 ms

erḧoht. Die mittlere Pr̈asentationszeit, gemitteltüber alle Probanden, lag bei 177 ms (SD: 94

ms).

Die Probanden reagierten auf die visuelle Aufgabe mit Daumen und Zeigefinger der linken

Hand. Die Tasten f̈ur die Pfeilrichtungen waren vertikal angeordnet. Die Reiz-Reaktionszuord-

nung war zwischen den Probanden ausbalanciert. Die Hälfte der Probanden reagierte auf einen

nach rechts zeigenden Pfeil mit dem Daumen und auf einen nach links zeigenden Pfeil mit

dem Zeigefinger, bei den anderen Probanden war die Zuordnung umgekehrt. Die Personen

reagierten nicht unmittelbar auf den Stimulus, sondern warteten auf ein Antwortsignal (weißes

Rauschen), das 1500 ms nach der Pfeilpräsentation ertönte.

7.2.4 Versuchsdurchf̈uhrung

Experiment 1 bestand aus zwei Durchgängen mit jeweils 150 Trials. Von den insgesamt 300

Trials waren 240 pseudo-randomisierte Experimentaltrials (50% GO- und 50% NOGO-Trials,
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zu gleichen Anteilen kurze, mittlere und lange SOAs) und 60 Trials waren Nullevents1. Trials

wurden im Mittel alle 6 s pr̈asentiert.

Um die Abtastrate des BOLD-Signals zu erhöhen, wurde der Trialbeginn relativ zum MR-

Puls variiert (oversampling, Miezin et al., 2000). Trials starteten 0, 400, 800, 1200 oder 1500

ms nach Bildaufnahmebeginn.

7.2.5 FMRT-Datenaufzeichnung

Die fMRT-Datenaufzeichnung verlief wie in Abschnitt 5.3 beschrieben. Hier werden nur kurz

die für dieses Experiment spezifischen Parameter dargestellt. Es wurden 14 Schichten mit axia-

ler Schichtf̈uhrung gemessen (19,2 cm FOV2, 64 x 64 Matrix, 5 mm Schichtdicke, 1 mm Ab-

stand zwischen den Schichten). Aus der Schichtdicke und einer Auflösung von 3 x 3mm2 in

der XY-Ebene ergibt sich eine effektive Voxelgröße von 54mm3 (3 x 3 x 6mm3). Insgesamt

wurden zwei funktionelle Durchg̈ange (runs) gemessen, wobei in jedem Durchgang Daten zu

453 verschiedenen Zeitpunkten aufgenommen wurden.

Vor der Erhebung der funktionellen Daten wurden 14 korrespondierende Schichten mit

MDEFT-Sequenz zur Darstellung der Anatomie und 14 EPI-T1 gewichtete Schichten (256 x

256 Matrix; TR = 1,3 sec; TE = 10 ms) aufgenommen.

7.2.6 Datenauswertung

Die fMRT-Datenauswertung erfolgte wie in Kapitel 5.4 beschrieben. Es gingen nur die Trials

in die Analyse ein, in denen die Probanden die motorische Aufgabe richtig gelöst hatten. Da

in 13,7% der Trials eine falsche R1-Reaktion erfolgte, wurden die verbleibenden 86,3% der

Trials ausgewertet.

Zur Darstellung, welche Hirnareale an der Bearbeitung der Aufgabe beteiligt sind, wurden

die Aktivierungen aller Experimentaltrials gegen Nullevents kontrastiert. Der relevante Kon-

trast, um den Einfluss der Handlungsvorbereitung auf die visuelle Wahrnehmung darzustellen,

bestand in einem Vergleich von Aktivierungen in GO- und NOGO-Trials.

Von den Verhaltensdaten waren die Fehlerraten in der visuellen Identifikationsaufgabe von

zentralem Interesse. Die Auswertung von Fehlerraten erlaubt – im Gegensatz zu der Inter-

pretation von Reaktionszeiten – eine Beurteilung der tatsächlichen perzeptiven Leistungen und

1Während der Nullevents, die 6 sec dauerten, blieb lediglich die visuelle Maske auf dem Bildschirm. Die Pro-

banden mussten keine Aufgabe bearbeiten. Nullevents waren zufällig zwischen den Experimentaltrials eingestreut.

Es folgten nicht mehr als zwei Nullevents direkt aufeinander.
2FOV (field of view): Kantenl̈ange der gemessenen Schichten.
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schließt den Einfluss von motorischen Entscheidungs- und Vorbereitungsprozessen weitgehend

aus.

7.3 Ergebnisse

7.3.1 Behaviorale Ergebnisse

Da der Einfluss der Handlungsvorbereitung auf die visuelle Identifikationsleistung genauer

untersucht werden sollte, waren die Leistungen der Probanden in der Identifikationsaufgabe

(S2-R2) in Abḧangigkeit von GO- oder NOGO-Trials von zentralem Interesse (Abb. 7.2).
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Abbildung 7.2:Mittlere Identifikationsleistung und Standardfehler in der visuellen Wahrneh-

mungsaufgabe, getrennt nach SOAs und GO-/NOGO-Bedingung. Zusätzlich sind die Reakti-

onszeiten und Standardfehler (SEM) in der motorischen Aufgabe als Balken abgetragen.

Eine ANOVA mit Meßwiederholung ergab eine signifikante Interaktion von Trial-Typ (GO/

NOGO) und SOA, F(2, 14) = 12,7, p = 0,001.T-Tests f̈ur abḧangige Stichproben zeigten, dass

die Identifikationsleistung mit einem SOA von 200 ms in GO-Trials stärker beeintr̈achtigt war

als in NOGO-Trials, t(15) = 4,3, p = 0,001. Im Gegensatz dazu war die Identifikationsleistung
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mit einer SOA von 1000 ms in GO-Trials etwas besser als in NOGO-Trials, t(15) = -2,2, p =

0,041. Das k̈onnte bedeuten, dass sich die visuelle Verarbeitung direkt nach der Ausführung

einer motorischen Reaktion verbessert. Da dieser Effekt aber nur schwach ausgeprägt ist und

Müsseler und Ẅuhr (2002) keine vergleichbaren Ergebnisse gefunden haben, sollte der Effekt

nur mit Vorsicht interpretiert werden. Es gab keinen signifikanten Haupteffekt f̈ur den Faktor

Trial-Typ und f̈ur den Faktor SOA (p≥ 0,25).

Die mittleren Reaktionszeiten in GO-Trials der motorischen Aufgabe (S1-R1) lagen bei

940 ms mit einer 200-ms-SOA, 911 ms mit einer 400-ms-SOA und 929 ms mit einer 1000-ms-

SOA. Daraus ergab sich ein signifikanter Unterschied zwischen den SOAs, F(2, 14) = 8,4,p≤

0,004. Ein post-hoc t-Test zeigte, dass dieser Unterschied vor allem auf den unterschiedlichen

Reaktionszeiten in Trials mit einer 200-ms-SOA und denen mit 400-ms-SOA beruht, t(15) =

2,9, p = 0,010. Die Reaktionszeiten der Probanden in der visuellen Aufgabe war irrelevant,

da die Probanden instruiert waren, ein Antwortsignal abzuwarten, dass erst 1500 ms nach S2

präsentiert wurde.

7.3.2 FMRT-Ergebnisse

Aufgabenrelevante Hirnareale

Um alle an der Verarbeitung der Doppelaufgabe beteiligten Hirnareale zu identifizieren, wur-

den alle Experimental-Trials zusammen gegen Nullevents kontrastiert. Die Ausführung beider

Aufgaben (motorisch und visuell) führte zu Aktivierungen im motorischen, prämotorischen

und somatosensorischen Cortex. Zusätzlich waren der Gyrus frontalis medius (GFM), der an-

teriore insul̈are Cortex, der superiore parietale Cortex (lateral und medial), der linke posteriore

Gyrus cinguli, die temporo-parietalëUbergangsregion, der rechte Sulcus temporalis superior,

der linke Sulcus lateralis, der linke Thalamus und das Cerebellum aktiviert (Tabelle 7.1).

Um zu vergleichen, welche Netzwerke von Hirnarealen an GO- und NOGO-Trials betei-

ligt sind, wurde jeder Trial-Typ jeweils gegen Nullevents kontrastiert (GO vs Nullevents und

NOGO vs. Nullevents). Dabei wurdëuber alle SOAs gemittelt (Abbildung 7.3).

In GO-Trials zeigten sich vor allem ausgeprägtere Aktivierungen in motorischen Arealen,

im GFM, entlang der frontomedianen Wand (besonders im Gyrus cinguli und im Sulcus cor-

poris callosi), im Cerebellum, in den Colliculi superior und im Thalamus. Insgesamt waren in

GO- und NOGO-Trials aber dieselben oder sehrähnliche Netzwerke aktiviert.

Vergleich von GO- und NOGO-Trials

Der Hauptkontrast, der die Unterschiede in den Aktivierungen zwischen GO- und NOGO-

Trials bei einer SOA von 200 ms zeigt (GO vs. NOGO), ist in Abbildung 7.4 dargestellt. Die
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Abbildung 7.3:Alle GO- und NOGO-Trials jeweils gegen Nullevents kontrastiert und gemittelt

über alle Probanden.
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Tabelle 7.1:Talairach-Koordinaten, z-Wert der lokalen Maxima und Volumen der aktivierten

Regionen f̈ur den Kontrast Experimental-Trials vs. Nullevents (nur z-Werte> 4,5 und Akti-

vierungen≥ 216 mm3 (vier Voxel) sind aufgeführt). GFM = Gyrus frontalis medius, PMC =

prämotorischer Cortex, SMA = supplementär motorisches Areal.

Gesamte Aufgabe vs. Nullevents Talairach-Koordinaten

Hirnregion mm3 z-Max. x y z

GFM R 412 5,14 34 35 30

GFM L 253 4,88 -35 32 32

PMC L 3223 5,75 -41 2 41

SMA/prä-SMA R 11014 6,27 1 8 50

anteriore Insel L 2936 6,02 -35 14 12

anteriore Insel R 592 5,18 37 14 6

Gyri breves insulae L 673 5,20 -41 -4 6

Planum temporale R 13274 5,98 55 -22 12

sup. parietaler Cortex (lateral und medial) R 11855 6,28 40 -37 41

sup. parietaler Cortex (lateral und medial) L 11323 6,05 -44 -32 46

posteriorer Gyrus cinguli L 414 5,68 -5 -28 30

Sulcus lateralis L 697 5,11 -56 -37 27

Sulcus temporalis superior R 270 5,28 55 -58 15

Thalamus L 7389 5,88 -11 -16 12

Cerebellum R 11836 5,62 26 -73 -9

zugeḧorigen Talairach-Koordinaten sind in Tabelle 7.2 aufgeführt. Aufgrund der Verhaltens-

daten war bei einer SOA von 200 ms der größte Einfluss der Handlungsvorbereitung auf die

visuelle Wahrnehmung zu erwarten. Dagegen wurde bei einer langen SOA von 1000 ms kaum

noch ein Einfluss erwartet, da in diesen Trials R1 meistens schon abgeschlossen war, wenn

S2 pr̈asentiert wurde. Bei langen SOAs gab es also keine zeitlicheÜberlappung zwischen den

Aufgaben.
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Abbildung 7.4:NOGO vs. GO-Kontrast (200-ms-SOA), gemitteltüber alle Probanden (z-Werte

> 3,1). NOGO-Aktivierungen (NOGO> GO) sind rot gekennzeichnet, GO-Aktivierungen (GO

> NOGO) sind blau dargestellt. Zusätzlich sind die mittleren BOLD-Signaländerungen aus

den Voxeln mit den größten GO-NOGO-Unterschieden abgebildet.
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Tabelle 7.2:Talairach-Koordinaten, z-Wert der lokalen Maxima und Volumen der aktivierten

Regionen f̈ur den Kontrast NOGO vs. GO mit einer SOA von 200 ms (aufgeführt sind nur

z-Werte> 3,1 und Aktivierungen≥ 108 mm3 (zwei Voxel)). SOT = Sulcus occipitalis trans-

versus, FEF = frontale Augenfelder, MI = prim̈ar motorischer Cortex, SMA = supplementär

motorisches Areal.

NOGO vs. GO Talairach-Koordinaten

Hirnregion mm3 z-Max. x y z

NOGO > GO

SOT L 649 4,13 -37 -85 18

SOT R 121 3,65 31 -75 18

Cuneus R 237 3,82 7 -85 32

GO > NOGO

S. centralis, G. postcentralis, FEF L 9964 -4,94 -49 -22 53

MI1 L -4,51 -37 -22 52

FEF1 L -4,59 -25 -7 47

S. postcentralis R 110 -3,54 37 -34 47

SMA proper L 1000 -4,06 -4 -1 50

Thalamus L 475 -4,08 -13 -19 12

Cerebellum R 4875 -5,57 19 -55 -15

1Die z-Maxima der Areale MI und FEF be£nden sich innerhalb der großen Aktivierung, die

sichüber den Sulcus centralis, den Gyrus postcentralis und die frontalen Augenfelder erstreckt.

Deshalb wird hier kein eigenes Volumen angegeben.

GO- versus NOGO-Trials bei kurzer SOA (200 ms):

• NOGO-Aktivierungen:Sẗarkere NOGO-Aktivierungen, im Vergleich zu GO-Trials, zeig-

ten sich im Sulcus occipitalis transversus (SOT) bilateral und im rechten Cuneus. Ob-

wohl einige interindividuelle Differenzen in der Lokalisation der visuellen Areale V3

und V3A beschrieben sind, berichten Tootell et al. (Tootell et al., 1997), dass sich V3A

bei den meisten Personen an der Kreuzung des SOT und des Sulcus intraoccipitalis (SIO)

be£ndet. Daher kann davon ausgegangen werden, dass die in diesem Experiment gefun-
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dene SOT-Aktivierung wahrscheinlich auf einen GO-NOGO-Aktivierungsunterschied in

V3A zurückzuf̈uhren ist. Die NOGO-Aktivierung im rechten Cuneus ist im medialen

Teil von V3 gelegen (einëUbersichtüber die Lokalisation extrastriärer Hirnarealefindet

sich bei Zeki, 2003b). Sowohl V3 als auch V3A sind kontrast- und orientierungssensitive

visuelle Areale (Tootell et al., 1997).

NOGO-Aktivierungen aus diesem Kontrast können andersherum auch als Reduktion

der Aktivierung in GO-Trials ausgedrückt werden, da es sich um signifikante Akti-

vierungsunterschiede zwischen der GO- und der NOGO-Bedingung handelt, wobei die

GO-Bedingung in diesen Arealen zu einer geringeren Aktivierung führt als die NOGO-

Bedingung.

• GO-Aktivierungen:GO-Trial Aktivierungen fanden sich erwartungsgemäß in Arealen,

die an der Handlungsvorbereitung und -ausführung beteiligt sind. Dazu gehörten der

primäre Motorcortex (MI), das supplementär-motorische Areal (SMA proper), thalami-

sche und cerebelläre Regionen. Die linkshemisphärische SMA-Aktivierung lag in der

Arm-Region des SMA proper (Picard & Strick, 1996). Von dort aus gibt es direkte

Projektionen zum prim̈aren Motorcortex und zum R̈uckenmark. Zus̈atzlich fanden sich

GO-Trial-bedingte Aktivierungen in somatosensorischen Arealen (SI/SII links, Sulcus

postcentralis rechts) und im linken frontalen Augenfeld (frontal eyefield, FEF). Aktivie-

rungen im rechten sensomotorischen Cortex zeigten sich in diesem Kontrast erwartungs-

gem̈aß nicht, da eine Reaktion mit der linken Hand (Reaktion auf die visuelle Aufgabe)

in jedem Trial erforderlich war, unabhängig von der GO- oder NOGO-Bedingung. Des-

halb gab es dort keine Aktivierung, die in einer Bedingung stärker war als in der anderen.

• ROI-Analysen:In ROI-Analysen wurde das BOLD-Signal der Voxel mit dem höchsten

z-Wert aus der Region des rechten und linken SOT (V3A) genauer betrachtet. Das ge-

filterte Rohsignal wurdëuber alle Trials desselben Typs gemittelt, getrennt nach SOAs.

Es zeigte sich eine reduzierte Signaländerung in GO-Trials verglichen mit NOGO-Trials

(Abb. 7.5) bei der 200-ms-SOA. Das Muster der Signaländerungen der einzelnen Bedin-

gungen spiegelt die Interaktion aus den Verhaltensdaten zwischen GO/NOGO und SOA

wider. Im Vergleich mit dem Rohsignal anderer Hirnregionen (z.B. SMA; siehe Abb. 7.5)

zeigte sich, dass dieses Muster spezifisch f̈ur die aktivierten extrastriären Hirnareale ist

und sich in motorischen Regionen nicht zeigt. Erwartungsgemäß f̈uhrten in motorischen

Hirnarealen nur die GO-Trials zu hohen Amplituden in der Signaländerung, unabhängig

von der SOA.

Die bisherigen Daten-Analysen haben gezeigt, dass sich eine handlungsinduzierte Modu-

lation des BOLD-Signals in extrastriären Hirnarealenauswirkt. Über einen Ort, an dem die
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Abbildung 7.5:Mittlere BOLD-Signal̈anderung in Prozent (gemitteltüber den Zeitraum von

3 bis 8 sec nach S1-Präsentation) im visuellen Areal V3A, im somatosensorischen Areal SI

und im SMA. Das Rohsignal stammt aus den Voxeln mit den größten z-Werten im GO-NOGO-

Kontrast. Der SOT war in NOGO-Trials bei einer SOA von 200 ms stärker aktiviert als in

GO-Trials. Die Aktivierungen in der Region des Sulcus centralis/Gyrus postcentralis und des

SMA zeigten eine größere Signal̈anderung in GO-Trials, unabḧangig von der SOA.

motorischen und visuellen Prozesse direkt interferieren, der sozusagen den Modulator darstellt,

kann hier nur posthoc spekuliert werden. Falls ein solches Hirnareal existiert – und es sich nicht

um zwei gr̈oßere Netzwerke handelt, die sich gegenseitig beeinflussen –, ẅurde man erwarten,

dass dieses Areal in NOGO-Trials aktiviert ist, da es an der visuellen Analyse beteiligt sein

müsste. Es sollte aber in GO-Trials viel stärker aktiviert sein, da es auch an motorischen Pro-

zessen beteiligt sein m̈usste. In GO-Trials ẅurde ein solches ,,Modulator“-Areal also zweimal

kurz nacheinander (von der motorischenundder visuellen Aufgabe) aktiviert werden, was zu

einer deutlich gr̈oßeren Signaländerung f̈uhren sollte als in NOGO-Trials. Außerdem sollte das

modulierende Areal m̈oglichst direkt mit den extrastriären Arealen verbunden sein, in denen

sich die Modulation auswirkt.

Diese Kriterien treffen auf das linkshemisphärische FEF-Areal zu. Deshalb wurde post-

hoc eine ROI-Analyse dieser Hirnregion durchgeführt. Die Ergebnisse sind in Abbildung 7.6

dargestellt.
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Abbildung 7.6: BOLD-Signaländerung in Prozent in dem Voxel der FEF, das den größten Akti-

vierungsunterschied zwischen GO- und NOGO-Trials bei einer SOA von 200 ms aufwies. Dar-

gestellt sind die Zeitverläufe des BOLD-Signals getrennt nach Trial-Typ und SOA. Während

der Nullevents zeigt sich ein deutlicher Signalabfall in diesem Voxel. In NOGO-Trials ist die-

ses Areal stärker aktiviert als in Nullevents, aber signifikant weniger als in GO-Trials.

GO- versus NOGO-Trials bei längeren SOAs: Der Kontrast von GO- gegen NOGO-Trials

mit einer SOA von 400 oder 1000 ms zeigte keine GO-bedingte Reduktion des BOLD-Signals,

sondern nur GO-Trial-Aktivierungen in denselben Hirnarealen, die auch bei kurzer SOA akti-

viert waren.

Schlussfolgerung aus den fMRT-Daten: Zusammengefasst zeigen die Ergebnisse des ersten

Experiments, dass die Handlungsvorbereitung in GO-Trials – im Vergleich zu NOGO-Trials,

in denen nur die visuelle Aufgabe bearbeitet werden musste – mit einem reduzierten BOLD-

Signal in den extrastriären visuellen Arealen V3A und V3 einhergeht.
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7.4 Diskussion

Sowohl die Verhaltensdaten als auch die Ergebnisse der ROI-Analysen zeigen, dass die Fähig-

keit, einen Pfeil zu identifizieren, dann stärker beeintr̈achtigt ist, wenn gleichzeitig eine Hand-

lung ausgeẅahlt und vorbereitet werden muss (handlungsinduzierterBlindness-Effekt). Die-

se Interferenz zwischen Handlungsvorbereitung und visuellem Identifikationsprozess spiegelt

sich in den extrastriären Arealen V3 und V3A als BOLD-Signal-Reduktion in GO-Bedingung-

en wider. Da die visuelle Aufgabe in GO- und NOGO-Trials gleich war, kann die beobachtete

BOLD-Modulation in V3/V3A in GO-Trials nur auf den zusätzlichen Prozess der Handlungs-

vorbereitung zur̈uckgef̈uhrt werden. Weil die BOLD-Modulation bei einer SOA von 200 ms am

ausgepr̈agtesten war und weniger deutlich in den anderen SOA-Bedingungen, kann gefolgert

werden, dass eher der Prozess derHandlungsvorbereitungals dieAusf̈uhrung einer Handlung

die Beeintr̈achtigung in der visuellen Wahrnehmung verursachen. Die mittleren Reaktionszei-

ten (R1) in der 200-ms-SOA-Bedingung lagen bei 940 ms. Das bedeutet, dass der Pfeil (S2) im

Mittel 740 ms vor der Ausf̈uhrung von R1 pr̈asentiert wurde.

Insgesamt bestärken die fMRT-Daten die Hypothese einertop-down-Modulation von ex-

trastrïaren Arealen durch den Prozess der Handlungsvorbereitung (siehe Kap.6). Die Alterna-

tivhypothese, dass die Interferenz ausschließlich in höheren, integrativen Hirnarealen stattfin-

det, die sowohl f̈ur die Handlungsvorbereitung als auch für höhere Stufen der visuellen En-

codierung zusẗandig sind, konnte nicht bestätigt werden. Da V3 und V3A selbst nicht an der

Handlungsvorbereitung beteiligt sind, ist eine Modulation der Aktivierungüber R̈uckprojekt-

ionen aus weiter frontal oder parietal gelegenen Arealen wahrscheinlich. Die Ergebnisse aus

Experiment 1 schließen nicht aus, dass eine Kombination beider Hypothesen, also eine Interfe-

renz in integrativen Arealen, die sichüber R̈uckprojektionen auf extrastriäre Areale auswirkt,

zutreffend ist. Wenn man annimmt, dass eine Interferenz in integrativen Arealen dort zu mehr

Aktivit ät führt, kommen in diesem Experiment als Interferenzort die Areale in Frage, die in

GO-Trials eine gr̈oßere Signaländerung zeigen, in NOGO-Trials aber auch aktiviert sind. Die

ROI-Analyse der FEFs weist darauf hin, dass dieses Areal als Interferenzort in Betracht kommt.

In Experiment 1 konnte ausserdem die Hypothese bestätigt werden, dass sich die Modu-

lation des BOLD-Signals im visuellen System zwischen den verschieden langen SOAs unter-

scheidet. Eine Modulation in extrastriären Arealen wurde ausschließlich bei einer kurzen SOA

von 200 ms gefunden.

Dass die BOLD-Modulation linkshemisphärisch ausgeprägter war als rechtshemisphärisch

kann m̈oglicherweise auf die Art der visuellen Stimuli zurückgef̈uhrt werden. In der linken

Hemispḧare werden vor allem lokale Aspekte visueller Stimuli mit hohen Ortsfrequenzen ver-

arbeitet (z.B. Hellige, 1996). Das trifft auf die hier verwendeten Stimuli zu. Ausserdem konn-
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ten Müsseler et al. (in press) mit lateralisiert präsentierten Stimuli zeigen, dass der AIB-Effekt

nicht spezifisch f̈ur eine Hemispḧare ist.

Auch andere Studien haben modulatorische Einflüsse auf extrastriäre Areale gezeigt. Ma-

caluso, Frith und Driver (2000) fanden eine Signalverstärkung im linken Gyrus lingualis bei

gleichzeitiger taktiler Stimulation auf der rechten Körperseite. Calvert et al. (1999) berichte-

ten von einer sẗarkeren V5-Aktivierung, wenn gleichzeitig eine auditorische Sprachverarbei-

tung stattfand. Derartige Studien liefern Hinweise darauf, dass extrastriäre Areale nicht nur

vonbottom-up-Prozessen beeinflusst werden, sondern auch durch die Aktivität in anderen Hir-

narealen, die nicht direkt an der visuellen Encodierung beteiligt sind. Das hier beschriebene

fMRT-Experiment zeigt, dass auch der Prozess der Handlungsvorbereitung die Aktivität in ex-

trastrïaren Arealen modulieren kann.

Aus Experimenten mit Affen ist bekannt, dass das visuelle Areal V3A durch verschiedene

kognitive Prozesse (Aufmerksamkeit, Gedächtnis, Antizipation und sakkadische Augenbewe-

gungen) beeinflusst werden kann (Nakamura & Colby, 2000). V3A bekommt viele Afferenzen

von V2 und V3 und ist bidirektional mit fronto-parietalen Cortices verbunden.

Um einetop-down-Modulation von V3/V3A durch Areale, die an der Handlungsvorbe-

reitung beteiligt sind, zu erm̈oglichen, k̈onnten R̈uckprojektionen von anterior gelegenen Re-

gionen zu extrastriären Arealen eine zentrale Rolle spielen. Rückprojektionen wurden bereits

von Macaluso, Frith und Driver (Macaluso et al., 2000) für die von ihnen gefundene Modu-

lation im Gyrus lingualis verantwortlich gemacht. Aus Affenstudien ist bekannt, dass sowohl

der sensomotorische Cortex und SMA als auch V3A mit den Arealen 7b und 7ip im poste-

rioren parietalen Cortex verbunden sind (Nelson, 2002; Cavada & Goldman-Rakic, 1989a,b).

Des weiteren berichten Felleman und Van Essen (1991) von Efferenzen des lateralen Sulcus

intraparietalis zu V3 und V3A. Vorausgesetzt, dass diese Verbindungen auch beim Menschen

existieren, k̈onnten posterior parietale Areale eine wichtige Umschaltstation zwischen moto-

rischen und visuellen Arealen bilden und somit an einertop-down-Modulation der visuellen

Verarbeitung beteiligt sein. Alternativ ist vorstellbar, dass motorische und visuelle Prozesse in

den FEFs interferieren, die direkt mit V3A verbunden sind.





Kapitel 8

Experiment 2

8.1 Einleitung

Der Einfluss einer Handlungsvorbereitung führte in Experiment 1 zu einer Modulation der

extrastrïaren Areale V3 und V3A. Hieraus ergibt sich die Frage, warum sich die Modulati-

on gerade dort abgebildet hat und nicht in einem anderen extrastriären visuellen Areal. Dazu

können verschiedene Hypothesen aufgestellt werden:

Hypothese 5: Die handlungsinduzierte BOLD-Signal-Modulation ist stimulusabhängig. Sie

ist ein generelles Phänomen auf der extrastriären visuellen Ebene, das aber jeweils nur in den

Hirnregionen beobachtbar ist, die eine relevante Rolle bei der Encodierung der visuellen Sti-

muli spielen. Diese Hypothese basiert auf der Beobachtung, dass V3/V3A kontrast- und orien-

tierungssensitive Areale sind, und sie deshalb maßgeblich an der Encodierung der maskierten

Pfeile beteiligt waren. Alternativ kann man annehmen:

Hypothese 6: Der Ort der Modulation ist arealabhängig, d.h. dass V3/V3A im Allgemeinen

sensitiv auf handlungsinduzierte Interferenzen reagieren, unabhängig von ihrer Rolle ẅahrend

der visuellen Encodierung.

Um diese Alternativen genauer zu untersuchen, wurden in Experiment 2 andere visuelle

Stimuli verwendet. An Stelle von schwarzen Pfeilen wurden in hier maskierte rote und grüne

Ringe pr̈asentiert, wobei die Probanden in der visuellen Aufgabe die Farbe der Ringe identifi-

zieren sollten. Die motorische Aufgabe (GO/NOGO) blieb dieselbe wie in Experiment 1. Falls

die handlungsinduzierte BOLD-Modulation stimulusabhängig ist, sollte sich ein GO-NOGO-

Unterschied in farbsensitiven Hirnarealen zeigen. Andernfalls sollte sie sich wie in Experiment

1 nur in den Arealen V3/V3A zeigen.

59
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8.2 Methode

8.2.1 Probanden

An Experiment 2 nahmen 18 Probanden teil (davon 11 Männer). Das mittlere Alter der Proban-

den lag bei 26 Jahren (22-36 Jahre). Alle Probanden waren Rechtshänder (Oldfield, 1971) und

hatten einen normalen oder ausreichend korrigierten Visus und ein normales Hörverm̈ogen.

Alle Probanden hatten schon an Experiment 1 oder an einemähnlichen Vorexperiment teilge-

nommen und waren bereits mit der Art der Aufgabe vertraut.

Die Teilnehmer wurden mit 12 Euro pro Stunde entlohnt. Sie gaben ihr schriftliches Ein-

versẗandis zu dieser Untersuchung, nachdem sie gemäß derüblichen klinischen Richtlinien

über die Risiken und Gefahren der fMRT aufgeklärt worden waren.

8.2.2 Design

Um die Ergebnisse aus beiden fMRT-Experimenten möglichst gut vergleichen zu können, wur-

de in Experiment 2 eine Doppelaufgabe verwendet, die nur eine leichte Variation der Aufgabe

aus Experiment 1 darstellte. Da die Hypothesen zu diesem Experiment darauf abzielten, her-

auszufinden, welche Rolle die Art des visuellen Stimulusmaterials spielt, wurde hier lediglich

die visuelle Aufgabe verändert. Die motorische Aufgabe (S1-R1) blieb dieselbe wie in Kap.

7.2.3 beschrieben. Die Probanden wurden auch hier wieder instruiert, im Falle von GO-Trials

so schnell wie m̈oglich zu reagieren. Die visuelle Aufgabe wurde wieder ohne Zeitdruck aus-

geführt. Außerdem wurden dieselben SOAs beibehalten.

Es ergab sich also ein 2 (GO-NOGO) x 3 (verschiedene SOAs) Design mit Messwiederho-

lung. Die Fehlerraten in der visuellen Aufgabe und das fMRT-Signal bildeten die abhängigen

Variablen. Wie in Experiment 1 wurden zusätzlich die Reaktionszeiten auf GO-Signale erfaßt,

um das Ausmaß der zeitlichen̈Uberlappung beider Aufgaben beurteilen zu können.

8.2.3 Stimulusmaterial und Aufgabe

Der Trialablauf blieb im wesentlichen so wie in Abb. 7.1 dargestellt. Die Probanden antwor-

teten auf beide Aufgaben̈uber eine Tastbox, auf der sich drei horizontal angeordnete Tasten

für die motorische Aufgabe und zwei vertikal angeordnete Tasten für die visuelle Aufgabe

befanden.

Als Stimuli für motorische Aufgabe (S1) wurden dieselben Töne wie in Experiment 1 ver-

wendet (siehe Kap. 7.2.3). Es gab zwei verschiedene NOGO-Signale und zwei unterschiedliche

GO-Signale, auf die die Probanden entweder mit dem Mittelfinger oder gleichzeitig mit Zeige-

und Ringfinger der rechten Hand reagierten (R1).
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Bei den visuellen Stimuli (S2) handelte es sich um rote und grüne Ringe (Durchmesser:

0,74◦ Sehwinkel bei 100 cm Abstand zum Bildschirm), deren Farbe von den Probanden iden-

tifiziert werden sollte. Die Stimuli wurden nach dem Prinzip desonset maskingmaskiert. Als

Maske wurden kleine, zufällig angeordnete rote und grüne Quadrate verwendet (Höhe und

Breite je 0,97◦). Dabei wurden dieselben Farben benutzt, mit denen auch die Stimuli dar-

gestellt wurden. Stimuli und Maske wurden zentral in der Bildschirmmitte präsentiert. Nach

demselben Prinzip wie in Experiment 1 wurde auch hier die Präsentationsdauer von S2 an die

Wahrnehmungsleistung der Probanden angepasst. Bei mehr als 85% oder weniger als 65% rich-

tig erkannten Stimuli wurde die Präsentationszeit um 17 ms reduziert bzw. erhöht. Die mittlere

Pr̈asentationszeit, gemitteltüber alle Probanden, betrug 39 ms (SD: 27 ms).

Die Reaktion auf die visuelle Aufgabe (R2) erfolgte mit Daumen und Zeigefinger der linken

Hand. Analog zu Experiment 1 waren die Tasten auch hier vertikal angeordnet. Die Hälfte

der Probanden reagierte auf einen roten Stimulus mit dem Daumen und auf einen grünen mit

dem Zeigefinger, bei der anderen Hälfte der Probanden war die Zuordnung umgekehrt. 1500

ms nach S2-Präsentation ertönte ein weißes Rauschen als Antwortsignal, das die Probanden

abwarteten, bevor sie R2 ausführten.

8.2.4 Versuchsdurchf̈uhrung

Das Experiment bestand aus 288 pseudo-randomisierten Experimentaltrials. Davon waren die

Hälfte GO-Trials und die andere Hälfte NOGO-Trials. Der Anteil der Trials mit kurzer SOA

(200 ms) wurde auf 50% erhöht, da – abgeleitet aus den Ergebnissen von Experiment 1 –

der interessanteste fMRT-Kontrast aus einem Vergleich von GO- und NOGO-Trials mitkurzer

SOA bestand. Jeweils 25% der Experimentaltrails hatten eine mittlere (400 ms) oder lange

(1000 ms) SOA. Zus̈atzlich zu den Experimentaltrials gab es 72 Nullevents1 Trials wurden im

Mittel alle 5 s pr̈asentiert.

Um die Abtastrate des BOLD-Signals zu erhöhen, wurde der Trialbeginn relativ zum MR-

Puls variiert (oversampling, Miezin et al., 2000). Trials starteten 0, 330 oder 660 ms nach

Bildaufnahmebeginn. Da alle 2 s eine neue Bildaufnahme begann, die Trials aber 5 s dauerten,

ergaben sich 3 weitere Stufen der zeitlichen Verschiebung zwischen MR-Puls und Trialbeginn

(1000, 1330 oder 1660 ms). So ergab sich insgesamt ein sechsfach-gestuftesoversampling.

1Während der Nullevents, die 5 sec dauerten,änderte sich die visuelle Maske. Die Probanden mussten keine

Aufgabe bearbeiten. Nullevents waren zufällig zwischen den Experimentaltrials eingestreut. Es folgten nicht mehr

als zwei Nullevents direkt aufeinander.
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8.2.5 FMRT-Datenaufzeichnung

Die fMRT-Datenaufzeichnung verlief wie in Abschnitt 5.3 beschrieben. In Experiment 2 wur-

den 16 Schichten (4 mm Schichtdicke, 1 mm Abstand) mit axialer Schichtführung gemessen

(19,2 cm FOV, 64 x 64 Matrix). Daraus ergibt sich eine effektive Voxelgröße von 3 x 3 x 5mm3.

Zu 900 verschiedenen Zeitpunkten wurden Daten aufgezeichnet. Alle Daten wurden innerhalb

eines funktionellen Durchlaufs erhoben. Vor der Erhebung der funktionellen Daten wurden 16

korrespondierende anatomische MDEFT und EPI-T1 gewichtete Schichten (256 x 256 Matrix;

TR = 1,3 sec; TE = 10 ms) aufgenommen.

8.2.6 Datenauswertung

Die fMRT-Datenauswertung erfolgte wie in Kapitel 5.4 beschrieben. Es gingen nur die Trials in

die Analyse ein, in denen die Probanden die motorische Aufgabe richtig gelöst hatten. 96,7%

der Trials gingen in die Auswertung ein, in den restlichen 3,3% gaben die Probanden eine

falsche R1-Reaktion.

Analog zu Experiment 1 wurden auch hier zunächst alle Trials gegen Nullevents kon-

trastiert, um das gesamte Netzwerk aller beteiligten Hirnareale darzustellen. Der Hauptkontrast

bestand in einem Vergleich von GO- und NOGO-Trials. Dabei wurde der größte Einfluss der

Handlungsvorbereitung bei kurzen SOAs erwartet.

8.3 Ergebnisse

8.3.1 Behaviorale Ergebnisse

Die Identifikationsleistungen in der visuellen Aufgabe wurden in Abhängigkeit von SOA und

Trialtyp (GO- oder NOGO) ausgewertet (Abb. 8.1). Eine ANOVA mit Meßwiederholung er-

brachte einen signifikanten Haupteffekt f̈ur den Faktor SOA in der visuellen Aufgabe, F(2,

16) = 5,5, p = 0,015.T-Tests f̈ur abḧangige Stichproben zeigten, dass die Wahrnehmungslei-

stung bei einem SOA von 200 ms stärker beeintr̈achtigt war als bei l̈angeren SOAs, p≤ 0.014.

Die Interaktion zwischen GO/NOGO und SOA war marginal signifikant, F(2, 16) = 3,3, p =

0,061. Es gab keinen signifikanten Effekt f̈ur den Faktor GO/NOGO (F≤ 1). Ein T-Test f̈ur

abḧangige Stichproben zeigt aber, dass die Identifikationsleistung bei einer SOA von 200 ms

in GO-Trials tendenziell stärker beeintr̈achtigt war als in NOGO-Trials, t(17) = 1,7, p = 0,099.

Die mittleren R1-Reaktionszeiten in GO-Trials lagen bei 757 ms mit einer SOA von 200

ms, 746 ms mit einer SOA von 400 ms und 729 ms mit einer 1000-ms-SOA. Diese Reaktions-

zeiten unterschieden sich nicht signifikant zwischen den verschiedenen SOAs, p≥ 0,15.
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Abbildung 8.1:Experiment 2: Mittlere Identifikationsleistung und Standardfehler (SEM) in der

visuellen Wahrnehmungsaufgabe, getrennt nach SOAs und GO-/NOGO-Bedingung. Zusätzlich

sind die Reaktionszeiten und Standardfehler in der motorischen Aufgabe als Balken abgetra-

gen.

8.3.2 FMRT-Ergebnisse

Aufgabenrelevante Hirnareale

Zur Identifikation des gesamten Netzwerks der an dieser Doppelaufgabe beteiligten Hirnregio-

nen wurden auch in diesem Experiment alle Experimental-Trials gegen Nullevents kontrastiert

(Tabelle 8.1). Ebenso wie in Experiment 1 zeigten sich hier Aktivierungen in motorischen

und somatosensorischen Arealen, im GFM, im Gyrus cinguli, im insulären Cortex, im Sul-

cus intraparietalis, im Thalamus und im Cerebellum. Zusätzlich waren das inferior-frontale

Kreuzungsareal, der Sulcus corporis callosi (nahe der posterioren Gyrus-cinguli-Aktivierung

in Experiment 1) und der Sulcus calcarinus aktiviert.

Bei der Interpretation dieser Aktivierungen ist zu beachten, dass aufgrund der geringeren

Schichtdicke (4 mm) als in Experiment 1 nicht die Aktivierungen des gesamten Cortex gemes-

sen wurden. Da die Aktivierungen in temporalen und occipitalen visuellen Regionen sicher
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erfasst werden sollten, wurden dorsale Bereiche des Cortex ausgespart. Die oberste gemessene

Schicht grenzte an die ventrale Kante des Lobulus paracentralis, d.h. der primär motorische

Cortex ist nicht komplett erfasst worden. Da die motorische Aufgabe aber identisch war wie in

Experiment 1, und auch die motorischen Reaktionen auf die visuelle Aufgabe sich nicht von

denen des vorhergehenden Experiments unterschieden, kann davon ausgegangen werden, dass

dieselben motorischen Areale aktiviert waren.

Vergleich von GO- und NOGO-Trials

Parallel zu der Auswertung in Experiment 1 wurden auch hier NOGO-Trials gegen GO-Trials

kontrastiert (siehe Kap. 7.3.2).

GO- versus NOGO-Trials bei kurzer SOA: Die Aktivierungen aus diesem Kontrast sind in

Abb. 8.2 und zugehörige Talairach-Koordinaten in Tabelle 8.2 dargestellt. Es zeigten sich fol-

gende Aktivierungen:

� NOGO-Aktivierungen: NOGO-Aktivierungen zeigten sich bilateral im Sulcus occipito-

temporalis lateralis. Diese Aktivierungen befanden sich im V4-Komplex (eineÜbersicht

zu V4-Aktivierungen findet sich bei Bartels & Zeki, 2000). Außerdem zeigten sich, wie

in Experiment 1, bilaterale Aktivierungen im Sulcus occipitalis transversus (SOT). Die

SOT-Aktivierungen konnten in den visuellen Arealen V3�V3A lokalisiert werden (Too-

tell et al., 1997).

� GO-Aktivierungen: Stärkere GO-Trial-Aktivierungen waren im linken SMA proper, im

rechten posterioren cingulären Cortex, im linken Gyrus precentralis und postcentralis,

im rechten Lobulus parietalis superior und inferior, im linken anterioren insulären Cor-

tex, im Thalamus, im Cerebellum und in den Pedunculi zu beobachten. Wie schon in

Abschnitt 8.3.2 beschrieben, sind aufgrund der Schichtführung keine Aktivierungen in

primär motorischen Arealen gemessen worden.

� ROI-Analysen: Als ROIs wurden die Voxel definiert, in denen das Signal in GO-Trials

gegenüber dem in NOGO-Trials signifikant reduziert war (V3�V3A und V4). Es wurde

aus jedem visuellen Areal das Voxel mit dem größten z-Wert ausgewählt. Das Aktivie-

rungsmuster in diesen ROIs ist vergleichbar mit dem ROI-Aktivierungsmuster aus Ex-

periment 1 (Kap. 7.3.2): Sowohl in V3�V3A als auch in V4 ist die Signaländerung in

GO-Trials relativ zu NOGO-Trials reduziert (Abb. 8.3). Dieser Signalunterschied ist am

deutlichsten ausgeprägt bei kurzen SOAs von 200 ms.
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Tabelle 8.1:Talairach-Koordinaten, z-Wert der lokalen Maxima und Volumen der aktivierten

Regionen f̈ur den Kontrast Experimental-Trials vs. Nullevents (nur z-Werte> 4,5 und Akti-

vierungen≥ 180 mm3 (vier Voxel) sind aufgeführt). GFM = Gyrus frontalis medius, SMA =

supplemenẗar motorisches Areal.

Gesamte Aufgabe vs. Nullevents Talairach-Koordinaten

Hirnregion mm3 z-Max. x y z

GFM R 489 5,02 41 32 32

GFM L 326 5,22 -41 32 30

inferior-frontales Kreuzungsareal L 1255 6,04 -37 2 32

G. precentralis (inferior) L 222 5,37 -58 2 27

G. cinguli/SMA/pr̈aSMA L 7743 6,31 -4 2 41

S. corporis callosi L 378 5,41 -7 -28 24

Insel/S. lateralis L 16434 6,10 -29 23 6

anteriore Insel R 1526 5,90 37 14 6

G. postcentralis R 2134 5,45 41 -22 44

S. intraparietalis/S. postcentralis L 6029 6,10 -40 -40 44

S. intraparietalis R 319 5,06 16 -64 41

S. calcarinus R 379 5,28 11 -67 15

Thalamus 17834 6,63 13 -22 9

Cerebellum 20177 6,58 23 -67 -12

S. collateralis L 275 -5,43 -28 -37 -6

Mandelkernkomplex R 474 -5,86 17 -13 -15



66 KAPITEL 8. EXPERIMENT 2

Tabelle 8.2:Talairach-Koordinaten, z-Wert der lokalen Maxima und Volumen der aktivierten

Regionen f̈ur den Kontrast NOGO vs. GO mit einer SOA von 200 ms (aufgeführt sind nur

z-Werte> 3,1 und Aktivierungen≥ 135 mm3 (drei Voxel)). G. = Gyrus, S. = Sulcus, L. =

Lobulus, SOT = Sulcus occipitalis transversus, S. occip.-temp. lat. = Sulcus occipito-temporalis

lateralis, SMA = supplementär motorisches Areal.

NOGO vs. GO Talairach-Koordinaten

Hirnregion mm3 z-Max. x y z

NOGO > GO

SOT L 926 4,64 -31 -88 21

SOT R 1082 4,58 31 -82 15

S. occip.-temp. lat. L 148 3,54 -43 -64 0

S. occip.-temp. lat. R 258 3,81 37 -58 -6

GO > NOGO

Posteriorer cingulärer Cortex R 567 -3,82 4 20 32

SMA proper L 2830 -3,41 -5 -16 47

G. pr̈acentralis L 335 -4,00 -56 2 32

Anterior-superiore Insel L 432 -3,89 -22 26 18

S. postcentralis L 16746 -5,86 -50 -22 38

L. parietalis superior L 288 -3,62 -1 -67 47

L. parietalis inferior R 173 -3,55 58 -28 27

Thalamus L 3303 -5,27 -14 -25 12

Cerebellum R 10152 -6,15 22 -52 -12

Cerebellum L 412 -3,75 -20 -67 -15

396 -4,21 -38 -49 -21

Pedunculi 343 -4,17 1 -22 -9
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Abbildung 8.2: NOGO vs. GO-Kontrast (200-ms-SOA), gemittelt über alle Probanden (z-Werte

� 3,1). NOGO-Aktivierungen (NOGO� GO) sind rot gekennzeichnet, GO-Aktivierungen (GO

� NOGO) sind blau dargestellt.

GO- versus NOGO-Trials bei längeren SOAs: Der Kontrast von GO- gegen NOGO-Trials

mit einer SOA von 400 oder 1000 ms zeigte keine GO-bedingte Reduktion des BOLD-Signals,

sondern nur GO-Trial-Aktivierungen in denselben Hirnarealen, die auch bei kurzer SOA akti-

viert waren.

8.4 Diskussion

Im zweiten fMRT-Experiment konnten die Ergebnisse des ersten Experiments repliziert wer-

den. Es zeigte sich erneut eine BOLD-Modulation in extrastriären visuellen Arealen, die dann
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Abbildung 8.3:Mittlere BOLD-Signal̈anderung in Prozent (gemitteltüber den Zeitraum von

3 bis 8 sec nach S1-Präsentation) im den visuellen Arealen V3/V3A und V4. Das Rohsignal

stammt aus den Voxeln mit den größten z-Werten im GO-NOGO-Kontrast. Die Modulation des

BOLD-Signals ist in allen ROIs bei kurzer SOA am größten.

auftritt, wenn gleichzeitig eine Handlung vorbereitet werden muss. Dieser Effekt trat, wie in

Experiment 1, nur bei kurzen SOAs von 200 ms auf.

Darüber hinaus konnte in Experiment 2 gezeigt werden, dass der Ort einer handlungsindu-

zierten BOLD-Modulation unter anderem von der Art des visuellen Stimulusmaterials abhängt.

Wenn eine Farbinformation verarbeitet werden musste, dann zeigte sich die Signalreduktion im

farbsensitiven Areal V4 (ein̈Uberblicküber die Lokalisation und Funktion von V4 findet sich

bei Bartels & Zeki, 2000). Dieses visuelle Areal zeigte in Experiment 1 mit nicht-farbigen Sti-

muli keine BOLD-Signal-Modulation (siehe Kap. 7.3.2). Ausser der Modulation in V4 zeigte

sich wieder ein GO-NOGO-Unterschied in V3/V3A. Dass diese Region ebenfalls wieder akti-

viert war, l̈asst zwei verschiedene Schlüsse zu: Entweder waren diese Areale auch bei dem hier

verwendeten Stimulusmaterial an der Encodierung beteiligt, z.B. weil dort Form- oder Kon-

trastinformationen verarbeitet wurden, oder V3/V3A spielen generell eine relevante Rolle bei

dertop-down-Modulation von visuellen Stimuli, z.B. dass vorrangig dort die Informationen aus

höheren Arealen ankommen. Letztere Möglichkeit erscheint aus neuroanatomischer Perspek-

tive eher unwahrscheinlich, da zwischen V4 und parietalen bzw. frontalen Arealen mindestens
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ebenso viele Faserverbindungen bestehen wie zwischen V3/V3A und den ḧoheren Arealen,

von denen dietop-down-Modulation ausgehen könnte.

Prinzipiell scheint auch im visuellen Areal V4 eine Modulation der Aktivität durch andere,

parallel ablaufende kognitive Leistungen möglich zu sein. Bei Affen konnten Fries et al. (2001)

bereits in Einzelzellableitungen eine attentionale Modulation von V4-Neuronen nachweisen.

Demnach hat die selektive visuelle Aufmerksamkeit einen Einfluss auf die oszillatorische neu-

ronale Synchronisation in V4. Die selektive Aufmerksamkeit erhöhte die Gamma-Frequenz-

Synchronisation und reduzierte die niedrigfrequente Synchronisation in den V4-Neuronen, die

den verhaltensrelevanten Stimulus repräsentierten.

Sowohl V3 und V3A als auch V4 haben reziproke Faserverbindungen zum lateralen intra-

parietalen Areal (LIP) und den frontalen Augenfeldern (Felleman & Van Essen, 1991). Vor-

ausgesetzt, dass diese Verbindungen auch beim Menschen existieren, könnten diese Regionen

wichtigeÜberg̈ange zwischen motorischen und visuellen Arealen darstellen.

Dass die behavioralen Daten insgesamt schwächere Effekte zeigten als in Experiment 1,

könnte m̈oglicherweise mit deutlich k̈urzeren Reaktionszeiten in der motorischen Aufgabe zu-

sammenḧangen, was vermutlich darauf zurückzuf̈uhren ist, dass die Probanden in Experiment

2 bereits alle mit der motorischen Aufgabe vertraut waren. Wahrscheinlich war die Vorberei-

tung der motorischen Reaktion in Experiment 2 – verglichen mit Experiment 1 – schon weiter

fortgeschritten, da der zeitliche Abstand zwischen motorischer und visueller Aufgabe identisch

war, die mittleren Reaktionszeiten der Probanden in Experiment 2 aber um 183 ms kürzer wa-

ren (bei kurzer SOA). Wie man auch schon in Experiment 1 bei einer SOA von 400 ms sehen

konnte, f̈uhrt eine weiter fortgeschrittene Handlungsvorbereitung zu weniger Interferenz.

Ein weiterer Grund f̈ur die unterschiedlichen Identifikationsleistungen k̈onnte sein, dass

die Stimuli in Experiment 2 leichter zu identifizieren waren als die Pfeile in Experiment 1. Für

diese Annahme spricht, dass die mittleren Präsentationszeiten der visuellen Stimuli deutlich

kürzer waren (39 ms in Experiment 2 vs. 177 ms in Experiment 1; Präsentationszeiten wurden

automatisch an die Leistung der Probanden angepasst) und auch die Fehlerraten in Experiment

2 geringer waren (23,33% und 20,45% in GO- bzw. NOGO-Trials vs. 31,52% und 23,82% in

Experiment 1).

Allgemein gibt es verschiedene mögliche Gr̈unde, warum sich Abweichungen in den be-

havioralen Daten zwischen den Experimenten von Müsseler und Ẅuhr (2002) und den hier

durchgef̈uhrten fMRT-Experimenten zeigen. Einerseits ist die Anzahl der Trials pro Expe-

riment in fMRT-Experimenten viel geringer war als in den behavioralen Experimenten. Um

eineÜberlastung der Probanden zu vermeiden, wird in fMRT-Experimenten angestrebt, dass

die funktionelle Messung nicht länger als 30 bis 40 Minuten dauert. In behavioralen Experi-

menten werden die Probanden teilweise an zwei Terminen für jeweils eine Stunde getestet. In
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fMRT-Experimenten wird die Trial-Anzahl ausserdem noch dadurch reduziert, dass ca. 20% al-

ler Trials keine Experimentaltrials, sondern Nullevents sind. Ein weiterer Unterschied bestand

darin, dass anstelle einesbackward maskingeinonset maskingverwendet wurde2, was zu einer

ver̈anderten Identifikationsleistung beigetragen haben könnte.

2Der Grund f̈ur die ver̈anderte Maskierungs-Prozedur ist bereits in Kap. 7.2.2 erläutert worden.



Kapitel 9

Diskussion

”The major difference between humans and frogs is not based on brain size, but on

the synaptic distance that separates an initial sensory response from recognition,

interpretations and action. The organization of the synaptic template [...] allows

each sensory event to trigger an almost boundless variety of cognitive and beha-

vioural outcomes while at the same time maintaining accuracy and reliability. In

such a system adaptability is based on diversity, competition, and choice rather

than on fail-safe, stereotyped mechanisms.”(Mesulam, 1998).

In diesem Kapitel sollen die Befunde und Ergebnisse der vorliegenden Arbeit zu den Ergeb-

nissen und Aussagen anderer Experimente in der Literatur in Bezug gesetzt werden. Zunächst

werden die fMRT-Ergebnisse noch einmal zusammengefasst. Anschließend werden die Ergeb-

nisse zur Neuronanatomie des visuellen Systems und zu Doppelaufgaben-Befunden in Bezie-

hung gesetzt. Darauf folgen̈Uberlegungen, warum eine Wahrnehmungsinhibition sinnvoll sein

könnte. Das Kapitel schließt mit einem Ausblick auf zukünftige Forschungsarbeiten zu diesem

Thema.

9.1 Auf welcher Ebene beeinflussen Handlungen die visuelle Ver-

arbeitung?

In den Experimenten dieser Arbeit konnte gezeigt werden, dass sich die Vorbereitung einer

Handlung auf die ḧamodynamische Reaktion in extrastriären visuellen Arealen auswirkt. Da-

bei ist eine Modulation des BOLD-Signals in den visuellen Arealen zu beobachten, die be-

sonders an der Encodierung des visuellen Stimulusmaterials beteiligt sind. Wenn Probanden

die Aufgabe haben, die Richtung von maskierten Pfeilen zu identifizieren, zeigt sich die hand-

71
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lungsinduzierte Modulation in den orientierungs- und kontrastsensitiven Arealen V3 und V3A.

Wenn die Farbe von maskierten Ringen zu identifizieren ist, zeigt sich diese Modulation sowohl

in dem farbsensitiven Areal V4 als auch in V3/V3A.

Aufgrund des experimentellen Designs kann also gefolgert werden, dass der Aktivierungs-

unterschied zwischen GO- und NOGO-Trials auf Handlungsvorbereitungsprozesse zurückzu-

führen ist. Der Unterschied kann jedoch nicht durch die Präsentation eines auditiven Stimulus

bedingt sein, da sowohl in GO- als auch in NOGO-Trials Töne pr̈asentiert wurden, die sich

nicht in ihrer Gesamtdauer oder in ihrer Frequenz unterschieden.

Die statistical-parametric-map-Analyse zeigte, in welchen Arealen sich GO- von NOGO-

Trials unterscheiden. Was sie nicht leistet, ist zu zeigen, welcher Art die Unterschiede sind,

also in welche Richtung die Signaländerung weist. Einetime-course-Analyse der extrastriären

ROIs besẗatigte die Hypothese, dass die Aktivität in GO-Trials, verglichen mit der in NOGO-

Trials, reduziert war. Diese handlungsbedingte Reduktion des BOLD-Signals war bei kurzen

SOAs besonders ausgeprägt, wohingegen bei längeren SOAs – wenn beide Aufgaben zeitlich

nicht mehrüberlappten – diese Reduktion nicht mehr zu beobachten war. Damit weisen die

time coursesein ähnliches Muster auf wie die Verhaltensdaten (vgl. Abb. 7.2 und Abb. 7.5).

Auch hier zeigt sich eine Wahrnehmungsbeeinträchtigung nur bei kurzen SOAs. Die reduzierte

BOLD-Amplitude in GO-Trials im Vergleich zu NOGO-Trials könnte entweder auf eine Inhi-

bition der extrastrïaren Areale hindeuten oder auf eine stärkere Aktivierung in NOGO-Trials.

Die fMRT-Ergebnisse der hier vorgestellten Experimente liefern Belege dafür, dass das

BOLD-Signal in den Trial-Typen geringer ist, in denen auch die Wahrnehmungsleistung der

Probanden geringer ist. Damit stehen sie in Einklang mit den Befunden von Ress und Heeger

(2003), dass n̈amlich die BOLD-Amplitude in einer schwierigen visuellen Identifikationsauf-

gabe in visuellen Arealen dann größer war, wenn die Probanden den Stimulus richtig iden-

tifiziert hatten oder wenn sie fälschlicherweise annahmen, einen Zielreiz entdeckt zu haben

(falsch Positive). Wenn dagegen kein Zielreiz präsentiert wurde oder die Probanden einen Sti-

mulusübersehen haben (falsch Negative), war die BOLD-Amplitude deutlich geringer. Diese

Ergebnisse sprechen – ebenso wie die fMRT-Ergebnisse dieser Arbeit – dafür, dass ein Zusam-

menhang zwischen visueller Identifikationsleistung und der Amplitude des BOLD-Signals in

visuellen Arealen besteht.

Darüber hinaus unterstützt die vorliegende Arbeit die Annahme, dass die Modulation in

extrastrïaren visuellen Arealen auf Prozesse der Handlungsvorbereitung zurückgef̈uhrt werden

kann. Rees et al. (1997) demonstrierten bereits, dass eine anspruchsvolle linguistische Aufgabe

das BOLD-Signal in V5 modulieren kann, dass also Sprachverarbeitungsprozesse Einfluss auf

extrastrïare visuelle Areale nehmen können. Auch eine taktile Stimulation kann die Aktivität

in extrastrïaren Arealen modulieren (Macaluso et al., 2000). Die vorliegende Arbeit spricht
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dafür, dass auch Handlungsplanungsprozesse die Aktivität in extrastrïaren visuellen Arealen

modulieren k̈onnen.

Die Verhaltensdaten von Experiment 1 replizieren den handlungsinduziertenBlindness-

Effekt (AIB-Effekt) von Müsseler und Ẅuhr (2002). In Experiment 2 fand sich ein marginal

signifikanter GO-NOGO-Unterschied bei kurzen SOAs. Die Unterschiede in den Identifika-

tionsleistungen zwischen Experiment 1 und Experiment 2 weisen darauf hin, dass sich die

Handlungsvorbereitung besonders dann auf visuelle Wahrnehmungsprozesse auswirkt, wenn

die visuelle Aufgabe schwierig ist (wie in Kap. 8.4 diskutiert, war die Farbaufgabe in Expe-

riment 2 offensichtlich einfacher als die Pfeil-Identifikationsaufgabe in Experiment 1). In die

gleiche Richtung weisen auch Experimente von Jolicoeur (1999), der demonstriert hat, dass

nur bei maskierten visuellen Stimuli eine Interferenz zwischen einer motorischen und einer

visuellen Aufgabe auftritt, aber nicht bei unmaskierten. Um diese Punkt zu klären, sind aber

weitere behaviorale Experimente notwendig, in denen die Schwierigkeit der zu encodierenden

Stimuli systematisch variiert wird.

Zusammengefasst sprechen die Ergebnisse der beiden Experimente dafür, dass Handlun-

gen die visuelle Verarbeitung̈uberbackprojectionsauf extrastrïarer Ebene beeinflussen. Da-

bei ist die Modulation des BOLD-Signals besonders in den extrastriären visuellen Arealen zu

beobachten, die eine dominante Rolle in der Encodierung der visuellen Stimuli spielen. Von

welchem Areal diebackprojectionsausgehen k̈onnten, die diese Modulation bewirken, wird

im nächsten Abschnitt diskutiert.

9.2 Einordnung der Ergebnisse in die Neuroanatomie des visuel-

len Systems

9.2.1 Mögliche Hirnregionen, in denen visuelle und motorische Prozesse inter-

ferieren

In den hier vorgestellten Experimenten zeigten sich die Areale V3/V3A und V4 als diejenigen

Orte, in denen sich die handlungsbedingte BOLD-Modulationauswirkt. Diese extrastriären

visuellen Areale sind aber nicht aktiv an handlungsvorbereitenden Prozessen beteiligt, sondern

vermutlich nur an der Encodierung der visuellen Stimuli. Deshalb stellt sich die Frage, ob

aufgrund der vorliegenden Daten zusätzlich noch Hirnregionen identifiziert werden k̈onnen, in

denen motorische und visuelle Prozesse direkt interferieren.
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Es gibt mindestens zwei verschiedene Annahmen, die manüber derartige Hirnregionen1

haben kann: Wenn man davon ausgeht, dass die ,,Interferenzorte“ in GO- und NOGO-Trials

gleichermaßen aktiviert sind, kann man sie im GO-NOGO-Kontrast nicht entdecken. In diesem

Fall könnten die Nullkontraste (einzelne Trial-Typen vs. Nullevents) eher Aufschluss geben.

Allerdings waren in diesen Kontrasten so viele Hirnregionen aktiviert, dass eine Eingrenzung

auf bestimmte Interferenzorte schwer fällt. Alternativ könnte man, wie Klingberg (2000), der

Ansicht sein, dass zwei Aufgaben dann interferieren, wenn sie zur selben Zeit dieselben Cor-

texareale ben̈otigen. In diesem Fall k̈amen als Interferenzort die Areale in Frage, die sowohl

an der visuellen Verarbeitung als auch an motorischen Prozessen beteiligt sind.Übertragen auf

die Experimente dieser Arbeit hieße das, dass die Interferenzorte in GO-Trials stärker aktiviert

wären als in NOGO-Trials. Wenn man annimmt, dass diese Areale sowohl für die motori-

schen als auch für die visuellen Verarbeitungsprozesse relevant sind, müssten sie in GO-Trials

deshalb sẗarker aktiviert sein, weil sie zweimal kurz nacheinander benötigt werden. In NOGO-

Trials fällt dagegen die motorische Aufgabe weg, und das mögliche Interferenzareal ẅurde nur

einmal durch die visuelle Aufgabe aktiviert. In diesem Fall kämen als Interferenzorte die Area-

le in Frage, die im GO-NOGO-Kontrast in GO-Trials stärker aktiviert sind. Dazu gehören in

Experiment 1 folgende corticale Regionen2: der Gyrus prae- und postcentralis, die frontalen

Augenfelder (FEF) und das supplementär-motorische Areal (SMA). Von diesen Hirnregionen

stehen nur diejenigen als Interferenzareal zur Diskussion, die an motorischenund visuellen

Prozessen beteiligt sein können. Hier sollten besonders die FEFs näher betrachtet werden, da

– zumindest bei Affen – direkte Faserverbindungen sowohl zwischen V3A und den FEFs als

auch zwischen V4 und den FEFs nachgewiesen wurden (Felleman & Van Essen, 1991; Schall,

1997, siehe Abb. 9.1). Somit gibt es starke Hinweise auf die FEFs als Interferenzort. Von neu-

roanatomischer Seite aus betrachtet, gibt es noch parietale Areale mit denen sowohl V3A als

auch V4 reziprok verbunden sind (Abb. 9.1). Die parietalen Areale waren im GO-NOGO-

Kontrast allerdings nicht aktiviert. Sie könnten aber einen Interferenzort darstellen, der in GO-

und NOGO-Trials gleichermaßen aktiviert ist. Doch die vorliegenden fMRT-Ergebnisse lassen

die Annahme, dass die FEFs einen möglichen Interferenzort darstellen, weniger spekulativ er-

scheinen als Annahmen̈uber parietale Areale. Daher wird im Folgenden die Rolle der FEFs

genauer charakterisiert.

1Vorausgesetzt, man geht davon aus, dass sich Interferenzprozesseüberhaupt lokalisieren lassen, also dass es

konkrete Hirnregionen gibt, in denen verschiedene Prozesse interferieren.
2In Experiment 1 sind alle superioren corticalen Areale bei der Messung erfasst worden. In Experiment 2 reich-

te die oberste gemessene Schicht nur bis zur ventralen Kante des Lobulus paracentralis, d.h. einige frontale und

parietale Areale sind nicht erfasst worden.
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Abbildung 9.1:Abwandlung der Abb. 3.3. Verbindungen deraktiviertenHirnareale zu fronta-

len und parietalen Regionen. Dargestellt sind die Verbindungen zu den Arealen, die reziprok

sowohl mit V3A oder V3 als auch mit V4 verbunden sind. Besonders hervorgehoben sind die

Verbindungen der FEFs, da diese Region mit größerer Wahrscheinlichkeit einen Interferenzort

darstellt als parietale Areale.

Die Rolle der frontalen Augenfelder Die time course-Analyse in Abb. 7.6 legt nahe, dass

die FEFs sowohl an visuellen Funktionen (NOGO-Trials) als auch an motorischen Funktionen

(GO-Trials) beteiligt sind. Auch in der Literatur sind Funktionen der FEFs beschrieben, die

deutlichüber die bekannten oculomotorischen Funktionen hinausgehen. Paus (1996) weist dar-

auf hin, dass die FEFs beim Menschen für visuomotorische Interaktionen relevant sein könnten.

Nach Mesulam (1998) hat die Region um die FEFs Zugriff auf motorische Rindenareale. Die

FEFs geḧoren zu einem Netzwerk für die Verteilung r̈aumlicher Aufmerksamkeit, bestehend

aus an die FEFs angrenzenden Regionen des präfrontalen Cortex, heteromodalen Anteilen des

posterior parietalen Cortex und Arealen des cingulären Cortex (Mesulam, 1998).

Die FEFs reagieren auch direkt auf visuellen Input. Beim Affen bekommen die FEFs kon-

vergierenden Input aus dem dorsalen (’”where’”) und dem ventralen (’”what’”) visuellen Pfad

(Schall et al., 1995). Eine TMS-Studie hat gezeigt, dass die Stimulation der FEFs kurz vor der

visuellen Stimuluspr̈asentation dazu führt, dass sich die Wahrnehmungsleistung der Proban-

den signifikant verbesserte (Grosbras & Paus, 2003). In einem Experiment mit Rhesus-Affen

haben Moore und Armstrong (2003) demonstriert, dass eine Stimulation der FEFs die visuell-
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evozierte Reaktion in V4 verstärkt. Diese Experimente sprechen dafür, dass die FEFs aktiv an

visuellen Wahrnehmungsprozessen beteiligt sind.

Da die FEFs sowohl auf motorische als auch visuelle Verarbeitungsprozesse Zugriff haben

bzw. daran beteiligt sind, kommen sie als Interferenzareal in Frage, das heißt, in diesem Areal

könnten visuelle und motorische Verarbeitungsprozesse aufeinander treffen. Wie die FEF-time-

course-Analyse in Kap. 7.3.2 zeigt, gab es im linkshemisphärischen FEF sowohl in NOGO-

Trials als auch in GO-Trials eine BOLD-Signaländerung, die aber in GO-Trials signifikant

sẗarker war als in NOGO-Trials. Unter der Annahme, dass sich BOLD-Signale linear addieren3,

ist ein solches Aktivierungsmuster z.B. dann zu erwarten, wenn ein Hirnareal in einem Trial-

Typ (hier NOGO-Trials) nur einmal aktiviert wird, und in einem anderen (hier GO-Trials)

zweimal kurz nacheinander.

Die Rolle von backprojections Macaluso et al. (2000) fanden crossmodale Effekte in ex-

trastrïaren Arealen bei gleichzeitiger taktiler Stimulation. Zur Erklärung dieser BOLD-Signal-

Modulation in visuellen Arealen schlagen sie den Parietalcortex querendebackprojectionsvor.

In ihrer fMRT-Studie zeigte sich eine größere BOLD-Amplitude in extrastriären Arealen, wenn

gleichzeitig eine taktile Stimulation stattfand.

Das parietale Areal LIP, welches sich im Sulcus intraparietalis (SIP) befindet, ist sowohl

mit dem extrastrïaren Areal V3A als auch mit V4 verbunden (Abb. 9.1). Außerdem sind die

FEFs und der SIP stark miteinander verknüpft (Chafee & Goldman-Rakic, 1998), so dass zu

vermuten ist, dass die FEFs den Ausgangspunkt vonbackprojectionsdarstellen, die durch den

parietalen Cortex verlaufen. Andererseits sind die FEFs auch direkt mit V3A und V4 verbun-

den (Felleman & Van Essen, 1991; Schall, 1997), so dass eine parietale Umschaltung nicht

zwangsl̈aufig erforderlich ẅare.

9.2.2 Top-down-Einflüsse in der visuellen Verarbeitung

Möglicherweise spricht die Tatsache, dass die BOLD-Modulation in den Experimenten die-

ser Arbeit in spezifischen extrastriären Arealen zu beobachten war und nicht (ganz allgemein)

in allen extrastrïaren Arealen, dafür, dass in diesem Paradigma die visuellen Informationen

zun̈achst in einer groben Analysebottom-upverarbeitet werden. Anschließend könnte dann

von den Hirnarealen, die sowohl für visuelle als auch für motorische Prozesse verantwortlich

sind, einetop-down-Verarbeitung ausgehen, welche im Falle von GO-Trials beeinträchtigt ist.

3Eine lineare Additiviẗat von BOLD-Signalen kann sicher nicht für jedes Hirnareal und jede Stimulationsbedin-

gung angenommen werden, trifft aber in vielen Fällen zu. Eine kritische Diskussion des linearen Transformations-

modellsfindet sich z.B. bei Heeger und Ress (2002).
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Diesetop-down-verarbeiteten Informationen werden aber nur in die Areale geleitet, die spe-

zifisch zur Stimulusidentifikation beitragen k̈onnen, hier also V3/V3A und V4. In Anlehnung

an die Ergebnisse aus Einzelzellableitungen bei Makaken (Sugase et al., 1999) müsste nach

der erstenbottom-up-Verarbeitung schon deutlich sein, welche visuellen Stimuluseigenschaf-

ten noch einer genaueren Analyse bedürfen. Sugase et al. legten den Makaken Gesichter von

Menschen und Affen vor, die jeweils verschiedene Gesichtsausdrücke zeigten. In einer ersten

Aktivierungsphase encodierten die visuellen Neurone lediglich, ob ein Gesicht präsentiert wur-

de oder nicht. Erst in einer zweiten Aktivierungsphase codierten die Zellen den spezifischen

Gesichtsausdruck.

Wie eine Patientenstudie von Barceló et al. (2000) zeigte, kann eine behaviorale Beein-

trächtigung auch dann zu beobachten sein, wenn diebottom-up-Verarbeitung zwar unbeein-

trächtigt verl̈auft, aber keine ausreichendentop-down-Informationen in extrastriären Arealen

ankommen. Unilaterale präfrontale L̈asionen f̈uhrten zu einer Veränderung des elektrophysio-

logischen Signals in extrastriären visuellen Arealen. Innerhalb der ersten 200 ms nach visueller

Stimuluspr̈asentation fanden sich noch keine Unterschiede in den ereigniskorrelierten Poten-

tialen (EKP) zwischen Patienten und gesunden Kontrollprobandenüber temporo-occipitalen

Arealen. Aber im Zeitraum zwischen 200 und 300 ms nach Stimuluspräsentation war die ex-

trastrïare neuronale Aktiviẗat in der Patientengruppe deutlich reduziert. Diese reduzierte neu-

ronale Aktiviẗat ging auch mit Einbußen in den behavioralen Leistungen einher. Dieser Befund

untersẗutzt das Integrierte Modell der visuellen Verarbeitung von Bullier (2001, siehe Kap.

4.2). Die Latenzen der frühen visuellen Areale liegen bei ca. 40-70 ms, die Unterschiede in

den EKPs zwischen Patienten und gesunden Probanden traten aber erst 200-300 ms nach Sti-

muluspr̈asentation auf. Das bedeutet, dass die erstebottom-up-Verarbeitung bei den Patienten

noch unbeeintr̈achtigt stattfinden kann – wie aufgrund des Läsionsortes auch nicht anders zu er-

warten. Interessant ist, dass zu dem Zeitpunkt, an dem die visuellen Informationen von höheren

Arealenüberbackprojectionswieder in ,,fr̈uhe’”visuelle Areale gelangen und dort eine zwei-

te Aktivierungsphase auslösen, ein Unterschied zwischen Patienten und Kontrollprobanden

entsteht. Dieser Unterschied entstehtüber extrastrïaren visuellen Arealen und nichtüber dem

Läsionsort, und ist mit den beeinträchtigten Leistungen der Patienten korreliert. Daraus kann

gefolgert werden, dass die bei den Patienten geschädigten pr̈afrontalen Areale in die Schleife

der visuellen Verarbeitung eingebunden sind. Durch die Läsion wird die Verarbeitungsschleife

unterbrochen, und somit fehlt den frühen visuellen Arealen diëuberbackprojectionsvermittel-

te Information, was sich im veränderten EKP und behavioral in einer Leistungseinbußeäußert.
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9.3 Einordnung der Ergebnisse in Doppelaufgaben-Befunde

Werden im AIB-Paradigma doppelaufgaben-relatierte Hirnareale aktiviert? Da zur Un-

tersuchung des AIB-Effekts eine Doppelaufgabe verwendet wurde, würde man Aktivierungen

in den Hirnarealen erwarten, die typischerweise mit der Bearbeitung von Doppelaufgaben as-

soziiert sind (̈Uberblick bei Szameitat, 2003). In den Kontrasten, in denen die Experimental-

Trials gegen Nullevents kontrastiert werden, sind unter anderem der Sulcus frontalis infe-

rior, der Gyrus frontalis medius und der Sulcus intraparietalis aktiviert, die z.B. von Sza-

meitat et al. (2002) als doppelaufgaben-relatiert identifiziert worden sind. Diese Arealefin-

den sich in den vorliegenden fMRT-Experimenten allerdingsnicht in den spezifischen Kon-

trasten, in denen GO-Trials gegen NOGO-Trials kontrastiert werden. Diese Kontraste sind

nicht direkt vergleichbar mit den Kontrasten aus anderen Doppelaufgaben-Studien, in denen

üblicherweise Doppelaufgaben-Trials gegen Einzelaufgaben-Trials kontrastiert werden. Die

NOGO-Bedingung in den Experimenten dieser Arbeit (die gegen die GO-Bedigung, also die ty-

pische Doppelaufgaben-Bedingung, kontrastiert wird) ist immer noch eine Doppelaufgabe, da

den Probanden vor der visuellen Aufgabe ein Ton präsentiert wird, auf den hin sie erst entschei-

den m̈ussen, ob sie eine motorische Reaktion ausführen oder nicht. Somit wird im GO-NOGO-

Kontrast eine Doppelaufgabe mit einer anderen Doppelaufgabe verglichen. Sichtbar aktiviert

bleiben nur die Areale, die an der zusätzlichen Handlungsvorbereitung oder -ausführung in

GO-Trials beteiligt sind, und die Areale, in denen sich diese Prozesse auswirken, was im Kon-

text dieser Arbeit relevanter war als die Identifikation doppelaufgaben-relatierter Areale.

Die hier gefundenen Aktivierungsmodulationen in den extrastriären Arealen sind aber auch

nicht ganz untypisch für Doppelaufgaben-Studien. Klingberg (2000) zeigte in einemÜberblick,

dass in mehreren Doppelaufgaben-Experimenten folgendes Aktivierungsmuster zu beobachten

war: ein Hirnareal, das von Aufgabe A aktiviert wird, aber nicht von Aufgabe B, zeigtweniger

Aktivierung, wenn A und B gleichzeitig bearbeitet werden. Auf das hier verwendete Paradig-

maübertragen heißt das, dass die Areale, die von der visuellen Aufgabe aktiviert werden, aber

nicht von der motorischen, weniger aktiviert sind, wenn die visuelle und die motorische Aufga-

be gleichzeitig bearbeitet werden. Dieses Muster scheint auf die extrasträren visuellen Areale

zuzutreffen. Es fand sich in anderen Studien z.B. auch im auditorischen Cortex und auch in

modaliẗatsspezifischen präfrontalen Arealen (z.B. FEF in visueller Arbeitsgedächtnisaufgabe;

Überblick bei Klingberg, 2000). Diese Ergebnisse werden als indirekte Evidenz für Inhibiti-

onsmechanismen interpretiert.

Spiegelt sich der PRP-Effekt in den funktionellen Daten wider? Der PRP-Effekt besteht

darin, dass die Beeinträchtigung in der zweiten Aufgabe umso größer wird, je k̈urzer das SOA

zwischen beiden Aufgaben ist. Im Falle des AIB-Effekts ist die visuelle Beeinträchtigung bei
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kurzen SOAs am größten. Das spiegelt sich auch in den funktionellen Daten wider. In den

time-course-Analysen zeigte sich die größte Diskrepanz zwischen GO- und NOGO-Trials bei

einer SOA von 200 ms, bei längeren SOAs zeigte sich dieser GO-NOGO-Unterschied nicht

mehr. Auch in denstatistical-parametric-map-Kontrasten fanden sich bei längeren SOAs keine

GO-Trial-bedingten Signal-Reduktionen mehr. Die Hypothese, dass sich der PRP-Effekt in der

BOLD-Modulation widerspiegelt, konnte somit bestätigt werden.

9.4 Warum könnte eine Wahrnehmungsinhibition sinnvoll sein?

Interferenzeffekte in Doppelaufgaben werden meist mit der Annahme von Kapazitätsbegren-

zungen in der Informationsverarbeitung erklärt (Kahneman, 1973; Pashler, 1994; Welford,

1980; Wickens, 1980). Diese Annahme ist auf neuronaler Ebene zunächst einmal nicht ganz

plausibel, da hinreichend viele Verbindungen zwischen den beteiligten Neuronenpopulationen

vorhanden sind, dass etliche Prozesse parallel ablaufen könnten (siehe auch Neumann, 1992).

Im extrastrïaren visuellen Cortex werden z.B. die verschiedenen visuellen Stimuluseigenschaf-

ten, wie Form, Farbe, Bewegung und Kontrast, weitestgehend getrennt in separaten Arealen

analysiert, wobei diese Analysen parallel ablaufen. Felleman und Van Essen (1991) haben zwar

für die verschiedenen visuellen Areale eine hierarchische Organisationsstruktur herausgestellt.

Aber auf vielen Ebenen dieser Hierarchie gibt es mehrere visuelle Areale (bis zu sieben Areale

auf einer Stufe), was auf eine stark parallele Verarbeitung hinweist.

Ein möglicher Grund, warum im Gehirn Kapazitätsbegrenzungen oder Inhibitionsmecha-

nismen existieren k̈onnten, ist, dass durch solche Begrenzungen eineserielleVerarbeitung er-

zwungen wird. Dadurch ist es besser möglich, einzelne Ereignisse voneinander zu separieren.

Wenn zu viele Prozesse gleichzeitig ablaufen, ist man möglicherweise nicht mehr in der Lage,

einzelne Verarbeitungsergebnisse dem entsprechenden Umweltereignis oder der entsprechen-

den Handlung zuzuordnen. Abgesehen davon ist es wenig sinnvoll, verschiedene Handlungen

gleichzeitig zu planen, die ohnehin nicht gleichzeitig ausgeführt werden k̈onnen, weil z.B. bei-

de Handlungen unterschiedliche Armbewegungen erfordern.

Anstelle einer passiven Kapazitätsbegrenzung scheint es für das visuelle System plausibler,

einen aktiven Inhibitionsmechanismus anzunehmen, der zwei mögliche Funktionen erfüllen

könnte: Einerseits k̈onnte so ein Mechanismus helfen, verschiedene Ereignisse voneinander

zu trennen. Andererseits könnte er dazu dienen, nicht unmittelbar auf jeden neuen visuellen

Reiz zu reagieren, ẅahrend gerade eine andere Handlung geplant wird. Wenn jeder visuelle

Stimulus unmittelbar eine Reaktion auslösen ẅurde, k̈ame es entweder zu Konflikten in der

Handlungsplanung oder -ausführung oder man ḧatte gr̈oßere Probleme längerfristig ein Hand-
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lungsziel zu verfolgen, vorausgesetzt der jeweils letzte Handlungsimpuls wäre dominant und

würde vorhergehende Handlungsimpulse ablösen.

9.5 Ausblick

Mit den Experimenten dieser Arbeit konnte gezeigt werden, dass handlungsvorbereitende Pro-

zesse einen modulierenden Einfluss auf extrastriäre visuelle Areale ausüben. In zuk̈unftigen

Experimenten m̈usste die Rolle der FEFs in diesem Zusammenhang genauer spezifiziert wer-

den. Die verschiedenen Funktionen der FEFs sind bisherüberwiegend bei Affen untersucht

worden. Untersuchungen zu den FEFs beim Menschen konzentrierten sich bislang vor allem

auf oculomotorische Funktionen. Dabei ist noch unklar, ob die FEFs auch einen Einfluss auf

andere motorische Prozesse haben.

Eine kritische Komponente bei Interferenzprozessen zwischen dem motorischen und dem

visuellen System k̈onnte in der zeitlichen Struktur der Verarbeitung liegen. Möglicherweise

ist nicht nur relevant,welcheHirnareale an der Informationsverarbeitung beteiligt sind, son-

dern auchwannwelche Hirnareale benötigt werden. Innerhalb des visuellen Systems müsste

zun̈achst gekl̈art werden, ob man bei einer hierarchischen Modellvorstellung bleiben kann, wie

sie die anatomischen Verbindungen nach Felleman und Van Essen (1991) nahelegen, oder ob

die visuelle Verarbeitung eher in mehreren Verarbeitungsschleifen stattfindet, an denen jeweils

sowohl ḧohere als auch frühe visuelle Areale beteiligt sind. Letzteres liegt dem Integrierten

Modell der visuellen Verarbeitung von Bullier (2001) zugrunde. Die Art und Weise der visuel-

len Verarbeitung ist relevant, umtop-down-Einflüsse auf das visuelle System besser einordnen

zu können.

Wie in der Einleitung erẅahnt, sind Forschungsfragen an den Schnittstellen zwischen den

Systemen Motorik, Perzeption und Kognition bisher eher vernachlässigt worden. Eine genauere

Untersuchung ihrer gegenseitigen Beeinflussung ist aber wichtig, auch um die Prozesse inner-

halb eines Systems besser zu verstehen.
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Referat

Aus behavioralen Experimenten ist bekannt, dass es zu Wahrnehmungsbeeinträchtigungen in

visuellen Perzeptionsaufgaben kommt, wenn gleichzeitig eine motorische Handlung geplant

oder ausgef̈uhrt werden muss (action-induced blindness, AIB; z.B. Müsseler & Ẅuhr, 2002).

Dieser Effekt wurde in der vorliegenden Arbeit in zwei ereignis-korrelierten funktionellen

Magnetresonanztomographie-Experimenten an gesunden Probanden untersucht. Die Proban-

den absolvierten innerhalb eines Doppelaufgaben-Paradigmas eine motorische GO-NOGO-

Aufgabe und eine visuelle Identifikationsaufgabe. So war es möglich, den Einfluss der mo-

torischen Planung und Ausführung auf die visuelle Perzeption zu untersuchen. Es wurden vi-

suell identische Trials miteinander verglichen, die sich darin unterschieden, ob die Probanden

zus̈atzlich eine motorische Reaktion vorbereiten mussten oder nicht (GO-NOGO).

In Experiment 1 musste in der visuellen Identifikationsaufgabe die Richtung von maskier-

ten Pfeilen identifiziert werden. In der Ḧalfte aller Trials musste zusätzlich eine Handlung in

der motorischen Aufgabe ausgeführt werden (GO-Bedingung). Die bildgebenden Daten zeig-

ten, dass die Planung der Handlung in der GO-Bedingung zu einer relativen Reduktion des

BOLD-Signals in den extrastriären visuellen Arealen V3/V3A führte. Diese BOLD-Signal-

Reduktion ging mit einer reduzierten Wahrnehmungsleistung in der GO-Bedingung einher.

Da die visuellen Areale V3/V3A besonders orientierungs- und kontrastsensitiv sind (Tootell

et al., 1997), resultierte aus diesem Ergebnis die Hypothese, dass sich die handlungsinduzierte

BOLD-Modulation in den Arealen zeigt, die bei der Encodierung der visuellen Stimuli eine

wichtige Rolle spielen. Diese Hypothese wurde in einem zweiten Experiment mit farbigen Sti-

muli gepr̈uft.

In Experiment 2 mussten die Probanden die Farbe von maskierten Ringen identifizieren,

wobei bei der Ḧalfte der Trials wieder eine zusätzliche Handlung ausgeführt werden musste.



Entsprechend der anatomischen Hypothese zeigte sich in diesem Experiment eine handlungs-

induzierte BOLD-Modulation in dem farbsensitiven Areal V4.

Somit konnte in dieser Arbeit gezeigt werden, dass die Vorbereitung einer Handlung mo-

dulierende Effekte in den extrastriären visuellen Arealen hat, die für die Encodierung des Sti-

mulusmaterials eine wichtige Rolle spielen. Die vorliegenden Daten deuten zudem darauf hin,

dass die Modulation der extrastriären Areale durchbackprojectionsaus den frontalen Augen-

feldern (frontal eyefields, FEF) verursacht wird. Die FEF sind einerseits an Prozessen der

visuellen Encodierung beteiligt (Grosbras & Paus, 2003) und haben andererseits Zugriff auf

motorische Prozesse (Mesulam, 1998). Die FEF waren in den Experimenten dieser Arbeit un-

ter NOGO-Bedingungen signifikant aktiviert (wenn nur auf den visuellen Stimulus reagiert

werden musste), aber die Aktivierungen waren in den GO-Bedingungen signifikant sẗarker.

Dies legt nahe, dass die FEF in GO-Trials zweimal nacheinander, also durch motorische und

visuelle Prozesse, aktiviert wurden. Die Annahme, dass die Modulation von den FEF ausgehen

könnte, wird untersẗutzt von der Tatsache, dass die FEF reziprok sowohl mit V3A als auch mit

V4 verbunden sind (Felleman & Van Essen, 1991; Schall, 1997) – also genau mit den Arealen,

deren Aktiviẗat in den vorliegenden Experimenten moduliert worden ist.
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