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EINLEITUNG

1 EINLEITUNG

Das Sehen ist einer der wichtigsten Sinne des Menschen und vieler Tiere. Daher war und ist
es Gegenstand intensiver experimenteller und theoretischer Forschung. Von der RetinaV,
iiber den Nucleus geniculatus lateralis (LGN) und den priméren visuellen Kortex (V1), sekun-
déren visuellen Kortex (V2) und quartédren visuellen Kortex (V4) hin zu Arealen weiter oben
in der Verarbeitungshierarchie werden die visuellen Informationen der Umwelt in immer
spezialisierteren Arealen verarbeitet und fiir die Wahrnehmung und Verhaltenssteuerung
aufgearbeitet (KANDEL ET AL. [2000], Kapitel 25, Seite 501f.).

Die Selektion von Information aus der Gesamtheit aller verfiigbaren Informationen wird
durch Ausrichtung von Aufmerksamkeit bewerkstelligt (CHUN & WOLFE [2005]) — daher
auch der Begriff der selektiven Aufmerksamkeit (DUNCAN [1984], CARRASCO [2011]). Dies ist
notwendig, da die Verarbeitungskapazitit des Gehirns trotz seines gewaltigen Ausmales nicht
ausreicht, um alle eintreffenden Reize gleich gut zu verarbeiten (KASTNER & UNGERLEIDER
[2001], SUMMERFIELD & EGNER [2009], KANDEL ET AL. [2000], Kapitel 25, Seite 504f.). Auch
ist ein Grolteil der verfiigbaren Informationen meist nicht verhaltensrelevant und es dringt
nur ein kleiner Teil des Gesehenen ins Bewusstsein vor (KASTNER & UNGERLEIDER [2001],
WOMELSDORF ET AL. [2006b]). Es muss also eine sinnvolle Datenreduktion auf die relevanten
Informationen stattfinden.

Dazu bedarf es einer ausgefeilten Signaltransfer-Infrastruktur, die es dem Gehirn ermog-
licht, verhaltensrelevante Information zu selektieren und vorhandene, irrelevante Information
moglichst zu ignorieren. Die sensorischen Informationen miissen dynamisch und situa-
tionsabhédngig durch das auf dieser Zeitskala von wenigen hundert Millisekunden starre
anatomische Netzwerk geleitet werden (engl. routing, FRIES [2005]).

Dies wird erschwert durch die konvergente Struktur des visuellen Kortex. Die Grof3e der
rezeptiven Felder (RFs)® nimmt in der Verarbeitungshierarchie zu. So sind diese in frithen
Arealen (beispielsweise in V1) deutlich kleiner als in hoheren (wie zum Beispiel V4; HUBEL &
WIESEL [1974], SMITH ET AL. [2001]). Es findet eine Konvergenz statt, bei der immer gréRere
Bereiche des Gesichtsfeldes von einzelnen RFs abgedeckt werden, wobei diese zunehmend
komplexere Eigenschaften reprasentieren und verarbeiten (HEGDE & ESSEN [2007], GATTASS
ET AL. [2005], VANRULLEN & KOCH [2003]).

Durch die Konvergenz kann es dazu kommen, dass mehr als ein Objekt in einem RF zu

liegen kommt, jedoch nur eines davon verhaltensrelevant ist. Dies wiederum fiihrt zu dem

() Es wird versucht, soweit vertretbar, deutsche Begriffe zu verwenden. Wo es aber fiir einen besseren Lesefluss
notig ist, wird die international giiltige englische, lateinische bzw. griechische Terminologie beibehalten. Ein
Beispiel sind die Trials, fiir die es zwar eine deutsche Umschreibung gibt (-einzelne Versuchsdurchldiufe:), die
aber einfacher und eindeutiger mit dem englischen Terminus bezeichnet werden. Diese Begriffe werden bei der
ersten Verwendung kursiv gedruckt.

@ Unter RFs wird in dieser Arbeit (die sich ausschlieBlich mit visuellen Reizen befasst) der Bereich des visu-
ellen Gesichtsfeldes verstanden, der die Aktivitédt eines Neurons oder einer Neuronengruppe moduliert (auch
klassisches RF genannt; GALL ET AL. [2002]). Es wird hier aber nicht zwischen den RFs von Einzelneuronen und
Populationen unterschieden. Da nur (kleinere und gréBere) Populationen betrachtet werden ist mit RF immer
das Populations-RF gemeint.
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Problem, dass die verarbeitenden Neurone Informationen von zwei (oder mehr) Objekten
erhalten, wovon jedoch nur der Teil verarbeitet werden darf, der verhaltensrelevant ist und
daher mit Aufmerksamkeit belegt wurde. Die Eingédnge, welche die Signale der unterschied-
lichen Objekte tragen, konkurrieren also um die Verarbeitung in der Neuronenpopulation
(DESIMONE [1998]). Durch selektive Aufmerksamkeit kommt es dann zu einer selektiven
Verarbeitung der verhaltensrelevanten Signale (MORAN & DESIMONE [1985], TREUE & MAUN-
SELL [1996], B1 & P00 [1998], RUBEHN ET AL. [2009]). Dies wird mit dem Modell der biased
competition beschrieben (frei ibersetzt: beeinflusste Konkurrenzsituation; DESIMONE [1998]).
Ein moglicher Mechanismus fiir die selektive Verarbeitung ist neuronale Koh4renz® im y-
Band (30—-100Hz; FRIES ET AL. [2007], ZEITLER ET AL. [2008]), wobei Aufmerksamkeit die
Stiarke der intraarealen (TAYLOR ET AL. [2005], FRIES ET AL. [2001]) oder interarealen Kohirenz
(SAALMANN ET AL. [2007], GREGORIOU ET AL. [2009]) moduliert.

Um genauer untersuchen zu kénnen, wie die Selektion von verhaltensrelevanter visueller
Information mechanistisch funktioniert, sollen in zwei visuellen Arealen im Makakengehirn
extrazelluldre, elektrophysiologische Ableitungen durchgefiihrt werden. Die Areale miissen
dafiir in der Verarbeitungshierarchie hintereinander geschaltet sein, und so unterschiedlich
grofBe RFs besitzen, dass die verwendeten Stimuli in dem einen Areal ein RF gut ausfiillen
und in dem anderen mindestens zwei dieser Stimuli in einem RF gelegt werden konnen um
eine Konkurrenzsituation zu schaffen. Durch die Analyse der Modulation der interarealen
Kopplung zwischen den abgeleiteten Neuronenpopulationen kann der Mechanismus der
Selektion genauer untersucht werden.

Im Folgenden werden die wichtigen Begriffe und Hintergriinde umrissen. Neben einem kur-
zen Uberblick iiber die untersuchten Areale V1 und V4 werden die selektive Aufmerksamkeit

und die Synchronisation von Neuronenpopulationen genauer beschrieben.

1.1 UNTERSUCHTE AREALE

Im Rahmen dieser Arbeit wurden intrakortikale Elektroden in den Arealen V1 und V4 platziert.
Die Auswahl der beiden Areale hatte mehrere Griinde. Zum einen sind beide Areale gut mit
Ableitelektroden zu erreichen, da ein Grol3teil ihrer Flache direkt an der Oberfldche liegt.
Somit konnen die Elektroden, ohne andere Gehirnbereiche durchfahren zu miissen, mit nur
kurzen Wegstrecken ins Zielgebiet gefahren werden. Zum anderen lassen sich so leichter

iiberlappende RFs finden. D.h. die Elektroden konnten so arrangiert werden, dass beide

@) An dieser Stelle sollen die nicht immer einheitlich benutzten Begriffe Oszillation, Synchronisation und
Kohédrenz voneinander abgegrenzt werden. Oszillation bedeutet eine wiederholte zeitliche Abfolge von Schwin-
gungen. Ahnlich einem Pendel kann auch ein Neuron in einem relativ gleichméBigen Rhythmus feuern und
damit oszillierend aktiv sein. Feuern mehrere Neurone gleichzeitig, so tun sie es synchron. Das kann, muss
aber nicht, oszillierend geschehen und schldgt sich bei geniligend beteiligten Neuronen messbar im lokalen
Feldpotential (LFP) nieder. Sind die Neurone nicht zeitgleich, aber konstant zeitversetzt aktiv, so feuern sie
kohérent, was in dieser Arbeit zum Beispiel als phase coherence (PC) gemessen wird. Das zeitversetzte Feuern ist
vor allem bei interarealen Verbindungen von Bedeutung, da die Signallaufzeiten (engl. conduction delay) ein
synchrones Feuern mit nachgeschalteten Populationen oft ausschlieen. Die Synchronisation kann damit als
Variante der Kohérenz betrachtet werden, bei der der Zeitversatz Null ist.
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abgeleiteten Neuronenpopulationen den gleichen Gesichtsfeld-Bereich reprasentierten. Dies
war fiir das Experiment essentiell. Aufgrund ihrer giinstigen Lage sind beide Areale bereits
sehr gut untersucht und die gewonnenen Ergebnisse lassen sich so leicht mit der Literatur

vergleichen. Im Folgenden werden die Charakteristika der beiden Areale kurz dargestellt.

V1 ist das erste kortikale Areal, in welchem visuelle Information verarbeitet wird (KAHLE &
FROTSCHER [2001]) und gleichzeitig mit etwa 1 120 - 1 343 mm? und schitzungsweise 200 Mil-
lionen Neuronen auch das grofSte sensorische Areal (CALLAWAY [1998], FELLEMAN & ESSEN
[1991]). Es bedeckt den groRten Teil des Gyrus occipitalis und liegt fast komplett an der Au-
Benseite des GroBhirns, womit es leicht fiir Experimente zu erreichen ist. Benannt wird V1
auch nach einem in histologischen Schnitten sichtbaren, dunklen Streifen (Gennari-Streifen)
in Schicht 4 als stridirer Kortex und nachfolgende Areale als extrastridr (KANDEL ET AL. [2000],
Kapitel 27, Seite 532). Den grofSten Anteil an eingehenden Signalen erhdlt V1 vom LGN, der
seinerseits Axone von der Retina erhilt. V1 fungiert dabei als eine Art Schnittstelle zu den
hoheren visuellen Arealen (GOEBEL ET AL. [2012], wobei die visuelle Information an den
ventralen und dorsalen Verarbeitungspfad weiterleitet werden (KANDEL ET AL. [2000], Kapi-
tel 28, Seite 550). In einer retinotopen® Organisation werden in V1 basale Eigenschaften von
optischen Reizen wie Kantenorientierung, Kontrast, riumliche Frequenz, Farbkontraste und
Bewegungsrichtung verarbeitet und in nachfolgende Areale der visuellen Verarbeitungshier-
archie prozessiert (GALL ET AL. [2002], SINCICH & HORTON [2005]). Weiterhin zeigt sich in V1
ein Muster der okuldren Dominanzsdulen, in denen abwechselnd Information vom rechten
und linken Auge verarbeitet werden (KANDEL ET AL. [2000], Kapitel 27, Seite 539f.).

Das Areal V4 liegt auf dem Gyrus prelunatus und liegt damit zu einem Teil an der Aufienseite
des GroRhirns. V4 ist ebenfalls retinotop organisiert, etwa 540 mm? groR (FELLEMAN & ESSEN
[1991]) und erhélt unter anderem von V1 als auch von V2 Eingang (MARKOV ET AL. [2011],
GATTASS ET AL. [2005]). V4 besitzt Projektionen zu diesen beiden, aber auch noch zu viel mehr
Arealen (UNGERLEIDER ET AL. [2007]). Die gefundenen spezifischen Verbindungen zwischen
den Arealen (FELLEMAN & ESSEN [1991], GOEBEL ET AL. [2012]) und viele Experimente (ESSEN
& GALLANT [1994], TANIGAWA ET AL. [2010], ROE ET AL. [2012], VAN ESSEN [2005], YAU ET AL.
[2013]) zeigen die Wichtigkeit von V4 in der Farb- und Formwahrnehmung (GOEBEL ET AL.
[2012]). Es gehort zum ventralen Verarbeitungspfad und ist damit im Gegensatz zum dorsalen
an der Verarbeitung und Représentation von bewusst zugénglichen, visuellen Informationen
beteiligt (KRAVITZ ET AL. [2011], KANDEL ET AL. [2000], Kapitel 25, Seite 500ff.). Die Stimulus-
antworten in V4 werden durch Aufmerksamkeit deutlich moduliert (ROE ET AL. [2012]), was
es fiir das hier untersuchte Paradigma sehr geeignet macht.

In Bezug auf diese Arbeit ist in beiden Arealen die Verarbeitung von Kontrastkanten und

deren Orientierung wichtig sowie zusétzlich in V4 die Verarbeitung von einfachen Form-

@ Der Ausdruck Retinotopie beschreibt hier den Umstand, dass benachbarte Bereiche des Gesichtsfeldes und
damit auch der Retina benachbart im visuellen Kortex verarbeitet werden; die zweidimensionalen Informationen
der Retina werden also auch zweidimensional in den Kortex projiziert (GALL ET AL. [2002], KANDEL ET AL. [2000],
Kapitel 25, Seite 496).
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elementen, die erst in spédteren Arealen zu kompletten, wahrnehmbaren und erkennbaren
Formen zusammengesetzt werden (siehe ESSEN & GALLANT [1994]). Weiterhin ist die Zunah-
me der RF-Gro3e von der Retina zu hoheren visuellen Arealen durch die konvergente Struktur
der Verarbeitungshierarchie ein wichtiger Aspekt. Dadurch ist es moglich, mehrere Stimuli
so im visuellen Gesichtsfeld zu platzieren, dass sie in nur einem V4-RF, aber in mehreren

separaten RFs in V1 verarbeitet werden.

1.2 AUFMERKSAMKEIT

Da der Begriff der Aufmerksamkeit nicht klar definiert ist (GALL ET AL. [2002]), werden im
Folgenden die unterschiedlichen Arten von Aufmerksamkeit gegeneinander abgegrenzt und
die fiir diese Arbeit relevanten Begriffe ndher erldutert.

Zunéchst soll die Sinnesqualitdt eingegrenzt werden. In der vorliegenden Arbeit wird aus-
schlieBlich visuelle Aufmerksamkeit untersucht, neben der es fiir jeden Sinn weitere gibt:
akustische, haptische (inklusive propriozeptive), olfaktorische und gustatorische Aufmerk-
samkeit.

Zum anderen ist zu unterscheiden, ob die Ausrichtung der Aufmerksamkeit willkiirlich oder
unwillkiirlich erfolgt. Fiir den letzteren Fall kommen Situationen in Frage, in denen ein pl6tz-
lich auftretender Reiz die Aufmerksamkeit »an sich reifst. Nimmt man beispielsweise ohne
Vorwarnung einen hellen Blitz wahr, so sieht man automatisch in die entsprechende Richtung.
Hierbei wird die unwillkiirliche Ausrichtung der Aufmerksamkeit bottom-up — also mittels
von unten nach oben in der Verarbeitungshierarchie gerichteten Feedforward-Verbindungen
— ausgerichtet (BUSCHMAN & MILLER [2007], DESIMONE & DUNCAN [1995], VARELA ET AL.
[2001]). Im Gegensatz dazu kann Aufmerksamkeit auch unabhdngig von dufleren Reizen
willkiirlich ausgerichtet werden und damit ein rdiumlicher Bereich des Gesichtsfeldes, ein
Objekt oder eine Eigenschaft fiir die Verarbeitung bzw. Wahrnehmung ausgewihlt werden.
Dies geschieht dann top-down via Feedback-Verbindungen (BUFFALO ET AL. [2010], SPRAT-
LING & JOHNSON [2004], BUSCHMAN & MILLER [2007], DESIMONE & DUNCAN [1995]), also
mittels entgegen der Verarbeitungshierarchie gerichteten anatomischen Verbindungen. Der
top-down-Mechanismus kommt in dem vorliegenden Experiment zur Anwendung. Es bleibt
zu erwdhnen, dass diese beiden Mechanismen natiirlich auch interagieren konnen und sich
nicht gegenseitig ausschliefen.

Die im Menschen erhobenen Magnetresonanz-Tomographie (MRT)-Daten von MELLONI
ET AL. [2012] legen nahe, dass die Aktivitdt von V1 komplett von bottom-up-Signalen bestimmt
wird, wiahrend im humanen Areal hV4 beide Mechanismen eine Rolle spielen. Aber auch in
V1 werden top-down-abhéngige Aufmerksamkeitseffekte gefunden (MUNNEKE ET AL. [2008],
MCADAMS & REID [2005], SENGPIEL & HUBENER [1999]), so auch in dieser Arbeit'®. Eine wich-

tige Rolle in der Modulation der neuronalen Aktivitdt in V4 spielen die frontalen Augenfelder (

®  Neben der Modulation durch Aufmerksamkeitseffekte gibt es auch den Nachweis von Belohnungseffekten
in V1 (STANISOR ET AL. [2013]), die in diesen Experimenten aber keine gesonderte Rolle spielen.
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frontal eye fields (FEF))® iiber Feedback-Verbindungen (ANDERSON ET AL. [2011b]). Auch fiir
eine Beteiligung der Nuclei des Thalamus gibt es Hinweise (SAALMANN ET AL. [2012], SCHMID
ET AL. [2012]). Dabei zeigt sich, dass insbesondere die phasisch (engl. bursting) feuernden
Zellen in V4 durch Aufmerksamkeit in der Feuerrate moduliert werden (ANDERSON ET AL.
[2011a, 2013]).

Neben der Ursache der Ausrichtung der Aufmerksamkeit kann auch die Art der Ausrichtung
unterschieden werden. So kdnnen Blickrichtung und Ort der Aufmerksambkeit iibereinstim-
men (engl. overt attention) oder nicht (verdeckte Aufmerksamkeit, engl. covert attention;
siehe CARRASCO [2011]). Im ersten Fall wird das Zielobjekt in die Fovea centralis der Retina
gebracht. Im zweiten Fall hingegen bleibt das Objekt in peripheren Bereichen der Retina
und die Fovea wird im Rahmen von Experimenten meist auf einen Fixationspunkt gerichtet.
Auf diese Weise kann die hohe Auflésung der Fovea von der verstdrkten Verarbeitung durch
selektive Aufmerksamkeit effektiv voneinander entkoppelt werden (CHELAZZI ET AL. [2009]).
In den hier beschriebenen Experimenten wird ausschlieRlich mit verdeckter Aufmerksamkeit
gearbeitet.

Zusitzlich kann das Ziel der Aufmerksamkeit unterschieden werden. So ist es moglich, die
Aufmerksamkeit auf einen Ort im Gesichtsfeld, auf ein darin enthaltendes Objekt oder auf
eine von dessen Eigenschaften auszurichten (raumliche oder raumbasierte, objektbasierte
und eigenschaftsbasierte Aufmerksambkeit; engl. spatial oder space-based, object-based und
feature-based attention; siehe HOPF ET AL. [2005], CARRASCO [2011], TREUE [2001], REYNOLDS
& CHELAZZI [2004], SCHOLL [2001]). Als Beispiel konnte man bei zwei nebeneinander sicht-
baren Apfeln sowohl den einen Apfel (objektbasiert) als auch die unterschiedlichen Farben
selektieren (eigenschaftsbasiert). Zur genauen Abgrenzung zwischen rdumlicher und ob-
jektbasierter Aufmerksambkeit siehe SOTO & BLANCO [2004], DUNCAN [1984], SCHOLL [2001]
und OLSON [2001]. In dem hier verwendeten Experiment muss das Versuchstier ein Objekt
als solches mittels Aufmerksamkeit auswéhlen; die Eigenschaften sind dabei nur insofern
interessant, als die Form des Objektes sich fortwédhrend verdandert und eine erinnerte Form
wiedererkannt werden muss. Das zweite gezeigte Objekt muss ignoriert werden, wird also
nicht mit Aufmerksamkeit belegt.

In neuronalen Daten zeigen sich die Effekte von Aufmerksamkeit unterschiedlich. Oft wird
eine erhohte Aktivitdt verzeichnet (Feuerraten: MORAN & DESIMONE [1985], LFPs: TAYLOR
ET AL. [2005], MRT: BUCHEL ET AL. [1998], TOOTELL ET AL. [1998], SENGPIEL & HUBENER [1999],
BREFCZYNSKI & DEYOE [1999], Positronenemissionstomographie (PET): CORBETTA ET AL.
[1991], POSNER & DRIVER [1992]), manchmal auch eine Abnahme (Feuerraten: MOTTER [1993];
siehe auch CARRASCO [2011]); je hoher das Areal in der visuellen Verarbeitungshierarchie

©®)  Ein Arealkomplex mit starken Feedback-Verbindungen nach V4 und einer wichtigen Funktion auch fiir
Augenbewegungen in Form von Sakkaden (GREGORIOU ET AL. [2012]). In Abhéngigkeit von Aufmerksamkeit
dndert sich analog zum Paar V1-V4 die Kohédrenz zwischen V4-FEF, wobei FEF die Kopplung initiiert (GREGORIOU
ET AL. [2009]).
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steht, desto stdrker ist in der Regel der Einfluss der Aufmerksamkeit (dies gilt zumindest fiir
die frithen, retinotop organisierten Areale; siche MONTIJN ET AL. [2012], MAUNSELL & COOK
[2002] und BRESSLER ET AL. [2013]). So sind die Effekte beispielsweise in V4 stirker als in V1.

Die Kohdrenz zwischen den Neuronenpopulationen, auf welche in dieser Arbeit der Schwer-
punkt gelegt wurde, wird durch Aufmerksamkeit ebenfalls meist verstirkt (spike triggered
average (STA)-Energie: FRIES ET AL. [2001], PC- und Aktionspotential (AP)-Kohédrenz: SAAL-
MANN ET AL. [2007], spike field coherence (SFC): GREGORIOU ET AL. [2009, 2012]).

Ob sich die erhohten Aktivitdten additiv (durch Aufmerksamkeit wird die neuronale Ak-
tivitdt eines sensorischen Eingangs um einen konstanten Betrag erhoht) oder multiplikativ
zeigen (durch Aufmerksamkeit wird die neuronale Aktivitdt um einen bestimmten Faktor
erhoht; schwache Stimulusantworten werden weniger verstérkt, als starke), ist umstritten
(HAMKER [2004]). Die Daten deuten aber in Richtung eines multiplikativen Einflusses (TREUE
[2001], MCADAMS & MAUNSELL [1999], HAMKER [2004], WOMELSDORF ET AL. [2008], MCA-
DAMS & REID [2005]), was im Rahmen des response gain-Mechanismus (engl. fiir Antwort-
verstarkung) Eingang in die Literatur gefunden hat (REYNOLDS ET AL. [2000], WILLIFORD &
MAUNSELL [2006]). Untersucht man den Einfluss von Aufmerksamkeit auf unterschiedliche
Stimuluskontraste, so konnen die Ergebnisse durch das contrast gain-Modell (engl. fiir Kon-
trastverstdarkung) besser erkldrt werden. Hierbei wird die effektive Stimulusstidrke moduliert
und anders als im response gain-Mechanismus insbesondere schwache Kontraste durch
Aufmerksamkeit verstdarkt (REYNOLDS ET AL. [2000]). Es finden sich aber auch fiir das additive
Modell Hinweise (CHEN & SEIDEMANN [2012]); auch in dieser Arbeit weist ein Ergebnis auf
einen additiven Einfluss von Aufmerksamkeit hin (siehe Abbildung 3.24 auf Seite 75 und
Abschnitt 4.3.5.1 V1-STIMULUSANTWORT auf Seite 109).

Als Folge der aufmerksamkeitsabhdngigen Modulation der Stimulusantworten kann der
Informationsfluss durch die Hierarchie der sensorischen Areale so angepasst werden, dass je
nach Situation die fiir das Verhalten relevanten Informationen fiir die weitere Verarbeitung
selektiert werden konnen (DESIMONE & DUNCAN [1995], CHUN & WOLFE [2005]).

1.3 SYNCHRONISATION

1.3.1 GAMMA-ZYKLUS

Die Aktivitdt und Kohdrenz im y-Band-Bereich spielt in dieser Arbeit die zentrale Rolle und
so soll hier nun in kompakter Form der Ursprung dieser Aktivitdt beschrieben werden. Der
Buchstabe »gammac (y) fiir Frequenzen von 35-45 Hz eines Elektroenzephalogramms wurde
zuerst von JASPER & ANDREWS [1938] benutzt und verwendet. Zuvor hatte Hans Berger 1933
den griechischen Buchstaben alpha (a) fiir Frequenzen unter 12 Hz eingefiihrt (BERGER
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[1933]™). Populidr wurde der Begriff der y-Oszillation dann durch BRESSLER & FREEMAN
[1980] (BUZSAKI & WANG [2012]).

Der y-Zyklus, also die zyklische Aktivitdt im y-Frequenzbereich, wird von inhibitorischen
Schaltkreisen verursacht®, die keinen rhythmischen exzitatorischen Eingang benétigen,
um im y-Frequenzbereich zu schwingen (J1A & KOHN [2011]). Die inhibitorisch getriebene
Synchronisation wird aber der exzitatorischen Aktivitit aufgeprdgt und von dieser wie folgt
moduliert (siehe auch Abbildung 1.1 auf der nachfolgenden Seite): Nach einer exzitatorischen
Aktivierung erzeugt das inhibitorische Netzwerk durch rhythmische Selbstinhibierung®
eine synchrone Aktivitdt und pragt diese dem lokalen Netzwerk auf. Da Pyramidenzellen
den Hauptanteil der exzitatorischen Aktivierung von Interneuronen tragen (neben den lokal
verschalteten spiny stellate-Zellen), feuern die Interneurone mit einem gewissen Zeitversatz
und beenden durch Inhibierung die Aktivitdt der Pyramidenzellen und durch Selbstinhibie-
rung ihre eigene. Das ganze Netzwerk wird inhibiert und der néchste y-Zyklus startet durch
weiteren exzitatorischen Eingang von Neuem (FRIES ET AL. [2007], TIESINGA & SEJNOWSKI
[2009]; letztere Quelle beschreibt dies als das pyramidal-interneuron gamma (PING)-Modell).
Neben dieser, hauptsédchlich von den inhibitorischen Neuronen bestimmten, synchronen
Aktivitat spielen vermutlich auch spezielle exzitatorische Nervenzellen eine wichtige Rol-
le. Diese sogenannten chattering-cells (engl. in etwa: rattern, quasseln; eine oberflachlich
verteilte Art der Pyramidenzellen) feuern durch visuelle Stimulation in repetitiven Biindeln
(engl. burst) mit einer Frequenz von 20 bis 70 Hz und scheinen damit einen wichtigen Beitrag,
zumindest zur lokalen, Synchronisation zu leisten (GRAY & MCCORMICK [1996]).

Die Pyramidenzellen kénnen nur nach der schwédcher werdenden Inhibition auf exzita-
torischen Eingang antworten. Da stark getriebene Pyramidenzellen friiher die Inhibierung
tiberwinden konnen, feuern diese friih, schwach getriebene erst spét im y-Zyklus. Das erlaubt
den Ubergang von einer Feuerratenkodierung in eine zeitliche Kodierung, bei der die Am-
plitude der Exzitation in einen AP-Zeitpunkt relativ zum Zyklus translatiert wird; es findet
eine Rekodierung statt (FRIES ET AL. [2007], REYES [2003], IZHIKEVICH [2006]). Ein Vorteil
dieses Mechanismus ist die Orthogonalitidt des Raten- und zeitlichen Kodes. Beide kénnen
unabhingig voneinander moduliert und doch durch die gleichen APs transportiert werden
(KREITER [2006], MASUDA [2009]) 1?9, Die Zeitdifferenz zwischen der Aktivierung der exzita-

@ BuzsAKI & WANG [2012] nennen abweichend eine Verdffentlichung von 1929 und eine noch friihere Arbeit
von Hans Berger, in der er @- und B-Frequenzbereiche eingefiihrt haben soll.

@) Die exzitatorischen Pyramidenzellen, wie auch die inhibitorischen Korbzellen, bilden ein Netzwerk (LUBAR
[1997]; zum kortikalen Schichtenaufbau siehe ferner KANDEL ET AL. [2000], Kapitel 27, Seite 533), wobei die
y-Band-Synchronisation in den oberen Schichten des Kortex starker ausgeprégt ist (BUZSAKI & WANG [2012]).
Die beteiligten Neurotransmitter sind dabei hauptsidchlich GABA, (gamma-aminobutyric acid) fiir inhibito-
rische Interneurone und AMPA (a-amino-3-hydroxy-5-methyl-4-isoxazolepropionic acid) fiir exzitatorische
Pyramidenzellen (BUZSAKI & WANG [2012]).

®  Dabei spielen neben einer spezialisierten chemischen, synaptischen Inhibierung BARTOS ET AL. [2007] und
elektrischen Synapsen (engl. gap junctions; TRAUB ET AL. [2003]) wohl auch selbst organisierende Prozesse eine
entscheidende Rolle (LEONDOPULOS ET AL. [2012]).

(10} Aber siehe auch CHACRON ET AL. [2001] fiir die Theorie, dass Raten- und zeitliche Kodes nieder- bzw.
hochfrequente Stimuli reprdsentieren.
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torischen und inhibitorischen Zellen ist dabei ein bestimmender Faktor fiir die Frequenz
des y-Zyklus (LEUNG [1982]). Aber auch die Starke des visuellen Reizes kann Einfluss auf die
Y-Frequenz haben (RAY & MAUNSELL [2011], ROBERTS ET AL. [2013]; siche auch Abschnitt 4.1
auf Seite 89f. fiir eine ausfiihrliche Diskussion dieses Effektes). RAY ET AL. [2013] gehen in
ihrem neuronalen Netzwerkmodell davon aus, dass Aufmerksamkeit durch Anderung der
exzitatorischen und inhibitorischen Interaktionen wirkt und die Netzwerkeigenschaften!?,

und dadurch ebenso die y-Band-Aktivitédt, gezielt verdndert werden konnen.

GEEEEEEE

>
Zeit
Abb. 1.1: Schematische Darstellung des y-Zyklus mit Beteiligung der exzitatorischen (E, schwarz) und inhibito-
rischen (I, grau) Neuronenpopulationen. Gefiillte Kreise symbolisieren aktive Neuronenpopulationen.
Die Aktivierung der exzitatorischen Neurone fiihrt zur Aktivierung der inhibitorischen und damit zur

Beendigung der Aktivitdt beider Gruppen bis ein neuer Zyklus startet (Kombination von Abbildungen
in FRIES [2005] und BUZSAKI & WANG [2012]).

1.3.2 LOKALE SYNCHRONISATION

Obwohl die Stirke der LEPs gemeinhin als AktivititsmaR sowohl der lokalen!® neuronalen
Populationen als auch der synaptischen Eingdnge in die Population angesehen wird (M1T1z-
DORF [1987], LOGOTHETIS [2002], BUZSAKI [2004], HENRIE & SHAPLEY [2005], GIESELMANN
& THIELE [2008]), spiegelt sie im Grunde genommen eigentlich lokale Synchronisationen
wider (KATZNER ET AL. [2009], HARRISON ET AL. [2004], TIMOFEEV ET AL. [2012]): Wiirden
alle Neurone eines Areals randomisiert feuern (also zuféllig aktiv sein), wiirde das LFP trotz
erheblicher Gesamtaktivitdt vergleichsweise flach bleiben, da sich die abertausenden Signale
ausmitteln wiirden (IZHIKEVICH [2006] zeigt dies sehr anschaulich in der Abbildung 17). Erst

11 1n diesem Modell wird die Normalisierung (Abschwichung) der exzitatorischen und inhibitorischen Aktivitit
durch Aufmerksambkeit verdndert.

(12) LFPs werden aus einem Bereich von ca. 500 um Durchmesser um die Elektrodenspitze aufgenommen (KRUSE
& ECKHORN [1996]; siehe auch Abschnitt 2.3.5.1 MULTIELEKTRODENARRAYS auf Seite 26) und umfassen zwar
neben exzitatorischer Aktivitat auch inhibitorische (GIESELMANN & THIELE [2008]). Jedoch werden sowohl bei
Einzelzellableitungen als auch bei LFP-Ableitungen hauptséchlich exzitatorische Pyramidenzellen gemessen,
die etwa 5 x so hédufig wie inhibitorische Interneurone vorkommen, einen gréeren Zellkérper besitzen und
durch die ldngliche Morphologie und den asymmetrischen Dendritenbaum ein deutlich stérkeres extrazelluldres
Potential entwickeln (FRIES ET AL. [2007], BUZSAKI ET AL. [2012]). Andere Autoren gehen davon aus, dass die
inhibitorischen Interneurone das LFP bestimmen (BUZSAKI & WANG [2012]). Beide Zelltypen haben je nach
Lage der synaptischen Verbindungen in den sechs Schichten des Kortex einen anderen Einfluss auf das LFP
(TIESINGA & SEJNOWSKI [2010], KANDEL ET AL. [2000], Kapitel 46, Seite 915).
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wenn eine grollere Anzahl der Neurone nahezu gleichzeitig aktiv sind, kann sich das Signal
der einzelnen Zellen in einem messbaren LFP niederschlagen. Das LFP zeigt somit synchrone
(wenn auch nicht zwangslaufig oszillierende) Aktivitét in einer lokalen Neuronengruppe.

Oszillierende Aktivitdt lasst sich durch die Frequenz kennzeichnen, mit der sie schwingt.
In der Elektroenzophalographie, bei der die messbaren elektrischen Signale oberfldchlich
auf der Kopfhaut abgeleitet werden (GALL ET AL. [2002]), wurde schon frith bemerkt, dass
unterschiedliche Frequenzbereiche mit unterschiedlichen Zustdnden des Gehirns verbunden
sind. So fand man heraus, dass im entspannten Wachzustand, bzw. bei geschlossenen Augen,
die @-Band-Aktivitdt (8 — 13 Hz) dominiert (GANZETTI & MANTINI [2013]). Daneben gibt es
noch A- (0,5-3 Hz; bei Tiefschlaf), 8- (4 -8 Hz; beim Schlafen, z.T. auch im Wachzustand) und
B-Band-Aktivitdt (13-30 Hz; bei mentaler oder korperlicher Aktivitdt; GALL ET AL. [2002] und
J1A & KOHN [2011]). Hier interessiert speziell die y-Band-Aktivitdt, deren Frequenzbereich
meist fiir 30— 100 Hz definiert wird (FRIES ET AL. [2007], JENSEN ET AL. [2007]). Einige Autoren
fassen die Grenzen des y-Bandes mit 20 (ENGEL ET AL. [2001]) bis 130 Hz (TALLON-BAUDRY
ET AL. [2005]) etwas weiter. FREEMAN [2007] fiihrte fiir hohe y-Frequenzen {iber 80 Hz das
Zeichen € ein; es wird hier aber nicht verwendet, da es in den vorliegenden Daten keine
Anzeichen fiir eine funktionelle Trennung des y-Frequenz-Bereiches gibt(1%,

In der vorliegenden Arbeit wird nur die y-Band-Aktivitdt betrachtet, weil sie mit zahlreichen
kognitiven Funktionen, wie zum Beispiel Aufmerksamkeit, Gedachtnisaufgaben, Lernen,
Objekterkennung, Sprachverarbeitung und mehr (JENSEN ET AL. [2007], ENGEL ET AL. [2001],
JiA & KOHN [2011])¥, in Zusammenhang gebracht wird. So ist bekannt, dass sich durch
gerichtete Aufmerksamkeit die y-Band-Stimulusantwort in V1 nur schwach und in V4 stédrker
erhoht (BUFFALO ET AL. [2011], GROTHE ET AL. [2012]).

Dieser aufgabenspezifische Einfluss von Aufmerksamkeit auf die intra- und interarealen Ko-
hérenzen soll hier genauer untersucht werden. Die lokalen Synchronisationen kénnen durch
externe Einfliisse (sei es durch Feedforward von fritheren oder via Feedback von héheren
Arealen) oder aber durch gegenseitige Beeinflussung von Neuronenpopulationen innerhalb
des gleichen Areals via laterale Verbindungen zustande kommen (BUzSAKI & DRAGUHN [2004],
VOGELS ET AL. [2005]).

Die lokale Synchronisation wird im Rahmen der Experimente als power spectral densi-
ty (PSD) gemessen und quantifiziert werden (siehe auch Abschnitt 2.5.3.3 LOKALE FELDPO-
TENTIALE auf Seite 40).(%

(I3) Fiir weitere Literatur zu den Frequenzbereichen in neuronalen Signalen sieche PENTTONEN & BUZSAKI [2003].
(4 An dieser Stelle erwdhnenswert sind auch die erst jiingst publizierten Ergebnisse von KHAZIPOV ET AL. [2013],
die belegen, dass das y-Band bei Ratten schon sehr friih in der Entwicklung, sogar prédnatal, eine Rolle spielt.

(I5) Synchronisation spielt in vielen Bereichen, auch im medizinischen Bereich, eine Rolle. So spielen pathogene
Synchronisationen beispielsweise bei Morbus Parkinson, Morbus Alzheimer, Autismus und Epilepsie eine grof3e
Rolle (UHLHAAS & SINGER [2006], HOHLEFELD ET AL. [2013], FRIES [2005], TIMOFEEV ET AL. [2012]). Auch
wird angenommen, dass bei Schizophrenie die fragile Balance zwischen zu viel und zu wenig Ordnung in den
neuronalen Interaktionen gestort ist (VAN DER STELT ET AL. [2004], UHLHAAS & SINGER [2006]). Aber nicht
nur im Verbund von Neuronengruppen, auch in ganz anderen Bereichen, spielen meist selbst organisierende
zeitliche Synchronisationen eine wesentliche Rolle. So finden sich strukturschaffende Synchronisationen auch
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1.3.3 INTERAREALE KOHARENZ

Gehirnareale miissen verhaltensrelevante Informationen effizient und dynamisch austau-
schen konnen. Um korrekt auf die Umwelt reagieren zu konnen, miissen die Informationen
von den sensorischen Arealen hin zu den motorischen durch die Verarbeitungshierarchie
gezielt geleitet werden, wihrend irrelevante Information méglichst friih selektiv von der
Verarbeitung ausgenommen werden sollte.

Ein moglicher Mechanismus, der dies bewerkstelligen konnte, ist die Kohdrenz neurona-
ler Aktivitdt, wie es von der communication through coherence (CTC)-Hypothese postuliert
wird (FRIES [2005]). Diese Theorie geht davon aus, dass Kohdrenz den Mechanismus des
neuronalen Signaltransfers, und nicht einfach ein Epiphdnomen (HERRMANN ET AL. [2004]),
darstellt. Demnach ist das koordinierte Feuern in beiden Arealen die Basis fiir selektiven
Informationsaustausch (FRIES [2005]). Durch die lokalen Oszillationen der an dem Signal-
transfer beteiligten neuronalen Populationen muss der Signaltransfer auf die Zeitfenster
beschriankt werden, in denen die Neurone durch eingehende APs depolarisiert werden kon-
nen und dadurch auch in der Lage sind APs zu generieren. Die Zeitfenster der Erregbarkeit
werden periodisch durch das inhibitorische Netzwerk unterbrochen (FRIES ET AL. [2007]).
Sind die beteiligten Neuronenpopulationen mit der richtigen Frequenz und dem richtigen
Zeitversatz aufeinander abgestimmt, kann Information optimal ausgetauscht werden. Mehr
noch, durch die koordinierte Aktivitdt kénnen auch verhaltensirrelevante Populationen von
dieser Korrespondenz ausgeschlossen werden. Nur die Neurone bzw. Neuronenverbédnde, die
im kohédrenten Rhythmus feuern, bilden fiir kurze Zeit einen effektiven Signaltransferkanal
aus. Diese Kohédrenz kann sowohl durch prifrontale Areale gesteuert werden als auch durch
tiefer liegende Hirnstrukturen (ANDERSON ET AL. [2011b], SAALMANN ET AL. [2012], SCHMID
ET AL. [2012]).

Unterstiitzt wird diese Hypothese, durch Ergebnisse eines zu dem hier gezeigten vergleichba-
ren Experiments (BOSMAN ET AL. [2012]) und kann durch Modellrechnungen nachvollzogen
werden (MASUDA [2009], TIESINGA & SEJNOWSKI [2010]).

Andererseits zeigen Modellrechnungen, dass Informationstransfer auch ohne Phasenkopp-
lung und Synchronisation denkbar ist (ROLLS ET AL. [2012]). Eine elektrophysiologische
Studie konnte zudem zeigen, dass die energiestirkste Frequenz (engl. center frequency) der
Y-Synchronisation mit dem Kontrast der gezeigten Stimuli variierte (RAY & MAUNSELL [2010]).
Das konnte aufgrund der daraus folgenden Variabilitdt der informationstragenden Frequenz-
bander ebenfalls gegen die CTC-Hypothese sprechen. Jedoch ist dieses Ergebnis kein Beweis
gegen die CTC-Hypothese: RAY & MAUNSELL zeigen ebenfalls, dass auch dann noch eine
signifikante Kohdrenz zwischen zwei V1-Neuronenpopulationen nachgewiesen werden kann,
wenn deren energiestdarksten Frequenzen gegeneinander verschoben sind. ROBERTS ET AL.

[2013] zeigen das ebenfalls fiir die Phasenkohdrenz zwischen V1 und V2. Ein Mechanismus,

im Paarungsverhalten der Glithwiirmchen, in der Quantenphysik, chemischen Prozessen und vielem mehr
(STROGATZ [2003]).

10-



FRAGESTELLUNG EINLEITUNG

der zwei Areale trotz Frequenzwechsel durch variierenden Kontrast dynamisch aneinan-
der koppelt, wird in dem Abschnitt 4.1 EINFLUSS VON AUFMERKSAMKEIT AUF INTERAREALE
KOHARENZEN auf Seite 87 vorgeschlagen.

Verwandt mit dem hier diskutierten Thema des selektiven Informationstransfers durch die
Verarbeitungshierarchie ist der sogenannte Bindungsmechanismus, der zusammengehorige,
aber in unterschiedlichen Arealen verarbeitete Eigenschaften eines Objektes miteinander zu
einer konsistenten Reprédsentation desselbigen verbindet (KANDEL ET AL. [2000], Kapitel 25,
Seite 502 und Kapitel 28, Seite 566f.).

Unter den vorhandenen Losungsvorschldgen fiir dieses sogenannte Bindungsproblem sind
zwel, die auch fiir den hier behandelten Informationstransfer diskutiert werden: REYNOLDS
& DESIMONE [1999] erkldren es damit, dass das RF um das attendierte Objekt schrumpft
und damit die Eigenschaften zusammengebunden werden. Dies beschreibt jedoch nur, dass
Aufmerksamkeit andere Objekte aus dem RF entfernt und das attendierte Objekt somit isoliert
wird, nicht jedoch wie Neuronengruppen in unterschiedlichen Arealen die Eigenschaften des
gleichen Objektes verarbeiten, selektiv und dynamisch zusammen arbeiten kénnen, um eine
konsistente Reprédsentation zu gewéhrleisten.

Andere hingegen gehen davon aus, dass das Binden durch Synchronisation zwischen den
die verschiedenen Eigenschaften reprdsentierenden Neuronengruppen zustande kommt (»
binding by synchrony (BBS)«-Hypothese; ECKHORN ET AL. [1988], GRAY ET AL. [1989], ENGEL
ET AL. [1991], SINGER & GRAY [1995], VON DER MALSBURG [1995], KREITER & SINGER [1996],
VANRULLEN ET AL. [2005] und FRIES [2005]). Dieser Ansatz spielt auch in dieser Arbeit eine
Rolle, denn obwohl die hier erhobenen Daten allgemein im Rahmen eines Informationstrans-
fers diskutiert werden, sind sie ebenfalls ein Beispiel fiir den Bindungsmechanismus BBS,
da V1 und V4 unterschiedliche Eigenschaften der gezeigten Figuren verarbeiten'® und fiir
die Wahrnehmung vorbereiten (ESSEN & GALLANT [1994], TANIGAWA ET AL. [2010]). W&h-
rend die BBS-Hypothese die Synchronisation als reprdsentierenden Kode fordert, erklart die
CTC-Hypothese den Informationstransfer mechanistisch (FRIES [2005], FRIES ET AL. [2007]).

1.4 FRAGESTELLUNG

Wie bereits in den vorherigen Abschnitten ausgefiihrt, kommt es regelma@ig zu Situationen, in
denen visuelle Information gezielt durch die Verarbeitungshierarchie gebahnt werden muss,
um die verhaltensrelevanten und nicht die verhaltensirrelevanten Informationen an die hohe-
ren Areale weiterzuleiten. Die Fragestellung, die in dieser Arbeit beantwortet werden soll, ist,

ob die Information iiber den verhaltensrelevanten Stimulus selektiv durch das visuelle System

(18) 7usitzlich diirfen die zwei optisch sehr dhnlichen Stimuli, die in zwei getrennten V1-Populationen reprisen-
tiert, aber in einer V4-Population (oder einzelnen Nervenzelle) weiter verarbeitet werden, nicht aufgrund ihrer
dhnlichen Eigenschaften zusammengebunden werden. Sie miissen durch effektive und selektive Verarbeitung
der Signale in der V4-Population getrennt représentiert, bzw. die relevante Information dabei selektiert werden.

11-
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gebahnt werden kann, indem die effektive Konnektivitit!” durch Modulation der kohzren-
ten Aktivitdt zwischen den Neuronenpopulationen in V1 und V4 aufmerksamkeitsabhingig
verdndert wird (siehe Abbildung 1.2).

Aufmerksamkeitsfokus

L 2~ =

—

verhaltensrelevanter Stimulus

Abb. 1.2: Schematische Darstellung der Relation der beteiligten neuronalen Populationen in V1 und V4. Links
sieht man ein schematisches Makakengehirn in der Seitenansicht; die beiden beteiligten Areale
sind in griin und orange gekennzeichnet. Rechts sind die V1-Neuronengruppen entsprechend in
griin gehalten, die V4-Population in orange. Diese erhilt Informationen, die von beiden V1-Gruppen
geliefert werden. Die Hypothese lautet, dass die Neurone, die den verhaltensrelevanten und daher
mit Aufmerksamkeit (der blaue Punkt symbolisiert den Fokus) belegten Stimulus reprasentieren
und verarbeiten (angedeutet durch die stdarkeren und dunkleren Pfeile zwischen den V1- und V4-
Neuronenpopulationen) via erhohter Kohdrenz interareal aneinander koppeln (verandert nach
GROTHE ET AL. [2012]).

Methodisch soll die Frage mittels eines von TAYLOR ET AL. [2005] entwickelten und fiir diese
Arbeit hinsichtlich der raumlichen Anordnung und den Figurformen modifizierten shape
tracking task"® in Kombination mit einem delayed match-to-sample-task!? beantwortet
werden. Dieser Versuch erlaubte es zu untersuchen, ob die effektive Konnektivitit (AERT-
SEN ET AL. [1989], WOMELSDOREF ET AL. [2007]) zwischen V4-Neuronen und zwei ihrer V1-
Eingangspopulationen durch selektive Aufmerksamkeit moduliert werden kann.

Wihrend der Ausfithrung dieser Aufgabe wurden Neuronenpopulationen in den Arealen
V1 eines Makaken mit einem Multielektrodenarray (MEA) und in V4 mit Einzelelektroden
abgeleitet. Im letzteren Fall war es moglich, neben den LFPs auch multi unit activity (MUA)
aufzunehmen und daher APs fiir sich wie auch deren Korrelationen zu LFPs auszuwerten.
Somit kann aufmerksamkeitsabhingig die Stdrke der Kohdrenz zwischen den V1- und V4-
Neuronenpopulationen als PC, SFC und spike triggered phase consistency (STPC) gemessen
und analysiert werden.

17 7ur effektiven Konnektivitit siehe auch AERTSEN ET AL. [1989], HAYNES ET AL. [2005] und BOSMAN ET AL.
[2012].

8) Engl. etwa fiir Form-Verfolgungsaufgabe. Die Form oder Position einer gezeigten Figur wird beobachtet; eine
Variante des delayed match-to-sample-tasks.

19) Aus dem Englischen iibersetzt etwa: Vergleich eines verzogert gezeigten Objektes mit einem Vergleichsobjekt.



MATERIAL UND METHODEN

2 MATERIAL UND METHODEN

Im Folgenden werden alle relevanten Materialien und Methoden naher beschrieben, die im

Rahmen der Dissertation Verwendung fanden.

2.1 VERHALTENSAUFGABE

Um den Einfluss von visueller Aufmerksamkeit auf die Interaktion der beteiligten Areale
untersuchen zu konnen, war es unerlésslich eine Situation zu schaffen, in der kontrolliert
Aufmerksamkeit fiir eine moglichst lange Zeit auf ein Objekt gerichtet wird.

Dazu wurde eine Aufgabe entwickelt, die sich auf die Erkenntnis stiitzt, dass die Former-
kennung Aufmerksamkeit benotigt (ROCK & GUTMAN [1981]) und stdrkere Aufmerksambkeits-
effekte hervorruft als z.B. Farbdnderungen (BOSMAN ET AL. [2012]). Um die Formerkennung
konstant zu erfordern, wurden im Rahmen eines shape-tracking-tasks Figuren eingefiihrt,
die sich fortwdhrend von einer zur anderen Figur verdndern (diese Verformung wird im
Folgenden Morphen genannt; erstmals verdffentlicht bei TAYLOR ET AL. [2005]). So war es
moglich, das Versuchstier dazu zu bringen, fiir bis zu neun Sekunden seine Aufmerksambkeit
auf eine Stimulussequenz zu richten und die aufmerksamkeitsabhédngigen Modulationen
in den intra- und interarealen Signalen genauer zu untersuchen. Als Nebeneffekt war die
Aufgabe dadurch so schwer gestaltet, dass eine starke Modulation der neuronalen Antworten
durch Aufmerksamkeit zu erwarten war (BOUDREAU ET AL. [2006]).

Die langwierige und schwierige Arbeit, dem Versuchstier die Aufgabe verstdndlich zu ma-
chen, wurde von Dipl.-Biol. Katja Taylor im Rahmen ihrer Doktorarbeit bewdltigt. Mittels
instrumenteller bzw. operanter Konditionierung, bei der das richtige Verhalten belohnt und
damit verstiarkt wurde (GALL ET AL. [2002]), lernte das Tier so iiber viele kleine Zwischenschrit-

te, auf das Wiederkehren einer initialen Figur zu antworten.

2.1.1 ABLAUF DER VERHALTENSAUFGABE

Die Aufgabe fiir das Versuchstier bestand darin, sich die Form einer mit einem Hinweis
belegten Figur zu merken, wihrend eine zweite gleichzeitig prasentiert wurde, und zu ant-
worten, wenn diese Initialfigur in der gleichen Sequenz wieder erschien, nachdem sie sich
zwischenzeitlich zu mindestens einer anderen Figur verdndert hatte.

Die Aufgabe wurde in einer abgedunkelten Kammer durchgefiihrt. Die schwache Beleuch-
tung wurde durch eine kleine Gleichstromlampe sichergestellt, der Monitor erhdhte die
Gesamtluminanz nur geringfiigig. Die Abdunklung hatte den Grund, die Haufigkeit von
Sakkaden zu reduzieren (SNODDERLY [1987]). Die Blickrichtung des Versuchstiers wurde so
stabilisiert.

In der Abbildung 2.1 auf der nachfolgenden Seite wird der Task schematisch dargestellt.
Jeder Trial (einzelner Versuchsdurchgang) startete mit einer Periode, in der als rdumlicher
Hinweis maximal 3 000 ms am Ort der zu attendierenden Sequenz auf dem ansonsten schwar-

zen Bildschirm ein graues Quadrat gezeigt wurde. Driickte der Affe in diesem Zeitraum die im

13.



MATERIAL UND METHODEN VERHALTENSAUFGABE

Primatenstuhl angebrachte Taste, so wurde der Trial gestartet’!), das Quadrat verschwand und
der Fixationspunkt® erschien im Zentrum des Bildschirms. Der musste vom Versuchstier fiir
die Dauer des Trials fixiert werden. Ein Wegblicken vom Fixationspunkt wihrend des Trials

hatte dessen Abbruch zur Folge.

Sequenzlidnge 1 2 3 4 5
Morphzyklus 1 I 2 I 3 I 4 I

warten auf Hinweis
Tastendruck m m @ % @ m m
Intertrlal l SA statisch T ) ) \ AF
| ————— NN NN

________________________

2800 max 3000 650 1300 1400 1400 1400 1400 1400ms

Abb. 2.1: Der Taskablauf schematisch dargestellt fiir einen Trial der Sequenzlidnge 4. Zwischen den einzelnen
Trials gibt es eine Pause von 2 800 ms nach der fiir maximal 3 000 ms auf dem Ort der Zielfigur ein
graues Quadrat gezeigt wird. Erfolgt in diesem Intervall ein Tastendruck, so wird der Trial gestartet
und der Fixationspunkt (FP) wird fiir 650 ms allein gezeigt. Das Intervall dient der Bestimmung der
Spontanaktivitét (SA). Es folgt ein Intervall der statischen Présentation der beiden Figuren, welche
nach 1300 ms zu morphen beginnen. Um den Zeitpunkt des Wiedererscheinens der Zielfigur herum
wird ein Antwortfenster (AE rotes Rechteck mit durchgezogener Linie) aufgespannt, wiahrend der
das Loslassen der Taste als richtige Antwort gewertet wird. Weitere mégliche Antwortfenster fiir
die drei kiirzeren moglichen Sequenzldangen sind mit Rechtecken mit gestrichelten Linien markiert
(Antworten wiirden hier, wie auch zwischen den Antwortfenstern, als Earlies gewertet werden). Die
abgeleiteten Daten wurden tiber die Morphzyklen 2 -3 fiir die weitere Analyse gemittelt.

Nach 650 ms erschienen beide Figuren an ihren Orten, wobei die Zielfigur leicht griinlich
gefdrbt war. Diese Zielfigur musste attendiert werden, wobei der Blick weiterhin auf den Fixa-
tionspunkt gerichtet bleiben musste. Im Rahmen des Trainings sollte der initiale Farbhinweis
eigentlich abtrainiert werden und nur noch der rdumliche Hinweis durch das vorher gezeigte
graue Quadrat benutzt werden. Jedoch nahm das Versuchstier den rdumlichen Hinweis nicht
an; er muss als verhaltensirrelevant betrachtet werden. Eine leicht griinliche Farbung (0,35,
0,38 und 0,35 in relativen Rot-Griin-Blau-Werten) der initialen Figur war also notig, um dem
Tier die Zielsequenz anzuzeigen. Die Ergebnisse von BUSHNELL & PASUPATHY [2012] weisen
darauf hin, dass die Zellen, die an der Formwahrnehmung beteiligt sind, nur schwach von
Farbunterschieden der Formen beeinflusst werden. Das spricht dafiir, dass die fiir diesen Task
relevanten Nervenzellpopulationen nicht relevant von der schwachen Farbung beeinflusst
wurden. Hinzu kommt, dass die Farbung nur ganz am Beginn des Trials stattfand, zu Beginn
des ersten Antwortfensters ist die Zielsequenz schon seit 1 700 ms grau gefdarbt und nicht
mehr anhand der Farbe von der Distraktorsequenz zu unterscheiden gewesen.

Die andere gezeigte Figurensequenz musste vom Versuchstier ignoriert werden und wird
im Folgenden in Anlehnung an den englischen Begriff Distraktor (engl. distracter) genannt.

' Der Zeitpunkt des Trialstarts wurde mit aufgezeichnet, um spéter fiir die Analysen der Trial die Daten ent-
sprechend selektieren zu konnen. Das Ende eines Trials wurde entweder durch einen Fehler des Versuchstieres
oder 330 ms nach einer korrekten Antwort festgelegt.

@ Streng genommen ist der Fixationspunkt ein kleines Quadrat von 0,198 x 0,198 ° Sehwinkel. Wie kiirzlich
gezeigt werden konnte, kann die Fixation verbessert und das Auftreten von stérenden Mikrosakkaden reduziert
werden, wenn anstatt eines einfachen Punktes eine kompliziertere Figur verwendet wird (THALER ET AL. [2013]).
Das kénnte in weiter entwickelten Experimenten in diesem Projekt genutzt werden um dem Versuchstier die
Fixation zu erleichtern.

14.



VERHALTENSAUFGABE MATERIAL UND METHODEN

Die Distraktorsequenz unterschied sich physikalisch nicht von der Zielsequenz; beide zeigten
pseudo-randomisierte Abfolgen der identischen sieben Figuren (siehe Abbildung 2.3 auf
Seite 17). Wahrend eines Trials unterschied sich allerdings die Abfolge der beiden Sequenzen.
Ohne den am Beginn des Trials gezeigten Hinweis war es nicht moglich zu entscheiden,
welche Sequenz die zu attendierende war.

Die Farbung der Zielfigur begann sich nach 200 ms abzuschwéchen, die komplette Ent-
farbung trat nach weiteren 400 ms ein. Die initialen Figuren blieben insgesamt fiir 1 950 ms
statisch sichtbar. Dann begannen beide Figuren innerhalb von 1400 ms zu individuellen
Zwischenfiguren zu morphen (flieende Formverdnderung). Die Verdnderung von einer
zur anderen Figur fand nicht linear statt, sondern begann langsam, beschleunigte sich und
verlangsamte sich wieder. Dieser Sachverhalt ist in den gebogenen Abschnitten der Morph-
zyklen schematisch dargestellt. In den ndchsten 1400 ms verdnderten sich die Figuren in
eine weitere der sieben moglichen Figuren. Das war der erste Zeitpunkt, an dem die Zielfigur
am attendierten Ort wieder auftauchen konnte (Sequenzldnge 1). Trat die Initialfigur nach
einem weiteren Morphzyklus auf, so entsprach dies einer Sequenzldnge von 2. Da insgesamt
vier Sequenzlangen méglich waren, betrug die Linge eines Trials maximal 8 950 ms®. Die
einzelnen Trials wurden durch ein 2 800 ms dauerndes Intertrial-Intervall unterbrochen, in
dem keine visuelle Stimulation stattfand und das der Entspannung des Versuchstiers galt.

Als richtige Antwort wurde gewertet, wenn der Affe in einem Zeitfenster zwischen 400 ms
vor und 750 ms nach dem Erscheinen der Zielfigur die Taste loslieB. Die Zeit vor der Zielfigur
ergibt sich dadurch, dass die Zielfigur durch die kontinuierliche Anderung schon vor dem
eigentlichen Zeitpunkt zu erkennen ist, obwohl sie noch durch die vorherige Figur partiell
deformiert ist.

Zusitzlich zu dieser Standardaufgabe wurde zu Kontrollzwecken der Distraktor weggelas-
sen. Dies dienten dazu, eine Bedingung zu schaffen, bei der nur eine Stimulussequenz sowohl
in den V1- als auch in den V4-RFs vorhanden ist (Einzelprasentation (EP)-Kondition). So liel3
sich untersuchen, ob die abgeleitete V1-Neuronenpopulation ausschlief8lich von dem einen
Stimulus, und die V4-Neuronenpopulation gleich stark von beiden separat priasentierten
Stimuli aktiviert wurde. In der ersten Hélfte der Ableittage wurden die Kontrolltrials noch in
Blocken présentiert, in der zweiten Hilfte zwischen die Trials der dualen Préasentation (DP)
eingestreut.

2.1.1.1 ANTWORTTYPEN

Aufgrund des Paradigmadesigns waren verschiedene Antworttypen moglich. Wurde die Taste
im richtigen Antwortfenster losgelassen, d.h. kurz bevor oder nachdem sich die Zielfigur
wiederholte, wurde der Durchgang als korrekt beantwortet gewertet und entsprechend be-
lohnt (siehe Hits in Abbildung 2.2 auf der nachfolgenden Seite). In dieser Arbeit werden

ausschlielllich die neuronalen Daten bei richtigen Antworten weiter analysiert.

®) 1950 ms (Initialphase) + 5 x 1 400 ms (Morphzyklen) = 8 950 ms (Gesamtzeit).
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Wurde die Taste spéter losgelassen, so wurde die Zielfigur nicht oder nicht schnell genug
erkannt. Dies wurde als Late klassifiziert und mit einem definierten Fehlerton quittiert.

Interessante Fehler sind vor allem diejenigen, die eine zu frithe Antwort anzeigen und mit
einem anderen Fehlerton Riickmeldung gaben. Diese Earlies (engl. fiir frith) bedeuten, dass
sich das Versuchstier auf eine andere Art geirrt hat. Das konnte unterschiedliche Ursachen
haben. Wenn das Versuchstier unaufmerksam war und sich die Zielfigur nicht gemerkt hatte,
so sollte das zu keinen systematischen Fehlern fiithren. Das Tier wiirde dann zu irgendeinem
Zeitpunkt oder gar nicht (Late-Fehler) die Taste l6sen. Wenn sich die initiale Figur der nicht-
markierten Sequenz gemerkt wurde, so wiirde erwartet werden, dass das Tier antwortete,
wenn sich auf der nicht-markierten Seite die initiale Figur wiederholt hat (was nicht immer,
aber regelmi(ig der Fall war). Diese Fehler werden »intelligente« Earlies genannt.

Ebenfalls vorstellbar sind aber auch systematische Fehler, die einen Wechsel des Aufmerk-
samkeitsfokus zwischen den beiden Figurensequenzen beinhalten. So ist es denkbar, dass das
Tier sich die Zielfigur richtig gemerkt hatte, dann aber wéahrend des Trials die Aufmerksamkeit
plotzlich auf die andere Sequenz legte und dann dort die Zielfigur auftauchte (auch dieser
Fehler ist nicht in jedem Trial méglich gewesen, da die Zielfigur nicht immer auch in der an-
deren Sequenz gezeigt wurde). Ebenso ist auch der umgekehrte Fall moglich: das Versuchstier
merkte sich die falsche initiale Figur und wechselte dann mit der Aufmerksamkeit auf die
richtige Seite und lieB dann bei der entsprechenden Figur die Taste los.

Weiterhin gab es die Augenfehler, die mit Abstand haufigste Fehlerart. Durch das Abbrechen
der Fixation wurde der Trial unmittelbar mit einem dritten Fehlerton beendet. Da diese Fehler
nicht aufgabenbezogen waren, wurden sie nicht fiir die Berechnung der Performance (relative
Haufigkeit der richtigen Antworten), Earlies und Lates berticksichtigt.

1 2 3 4 5 Morphzyklus

O [] <> O O O Zielsequenz
AOALO <> Distraktorsequenz
L =g
i

unspezifischer Early
intelligenter Early

Abb. 2.2: Schematische Darstellung der verschiedenen Antworttypen. Die Zielfigur in diesem vereinfachten

Beispiel ist der Kreis in der Zielsequenz. Wird im vierten Morphzyklus, wenn sich die initiale Figur
wiederholt, die Taste losgelassen, so wird es als richtige Antwort (Hit) gewertet, erfolgt das Loslassen
spdter oder gar nicht, so wird ein spédter Fehler (Late) ausgegeben.
Wird die Aufmerksamkeit von Beginn an auf die falsche Sequenz gelenkt und beim Wiederauftreten
des Dreiecks (zweiter Morphzyklus) geantwortet, so spricht man von einem intelligenten frithen
Fehler (intelligenter Early), da die Aufgabe an sich korrekt ausgefiihrt wurde, nur in der falschen
Sequenz. Wird zu irgendeinem anderen Zeitpunkt geantwortet, wird das als unspezifische frither
Fehler gewertet.
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2.1.2 STIMULI

Es wurden sieben unterschiedliche Figuren verwendet (siehe Abbildung 2.3), die pseudo-
randomisiert zu Sequenzen zusammengestellt wurden. Die Figuren selbst wurden urspriing-
lich von Dipl.-Phys. Yulia Smiyukha erstellt. Dabei achtete sie darauf, Formen zu erzeugen, die
sich dhnlich genug sind, um fiir die Unterscheidung erhéhte Aufmerksamkeit zu verlangen,
aber unterschiedlich genug, um dem Versuchstier die Aufgabe mit einer guten Performance®
zu ermoglichen. Die Eckpunkte der Figuren wurden im Prdsentationsprogramm VStim mit
Bézierkurven® verbunden, was die Figuren etwas runder als abgebildet erschienen lieR.
Fiir einen Teil der Aufnahmen wurden die Figuren gefiillt gezeigt (zu den Griinden siehe
Abschnitt 3.1.3 UMRANDETE UND GEFULLTE FIGUREN auf Seite 53). Dazu waren minimale
Anpassungen der Figurform notwendig. Die Positionen im Gesichtsfeld relativ zur Fovea und

die gemittelten Figureigenschaften sind in der Tabelle 2.1 auf der folgenden Seite aufgefiihrt.

SRWE GG M
BHREE NS

Abb. 2.3: Die sieben verwendeten Figuren in der umrandeten (oben) und gefiillten Version (unten) schematisch
dargestellt. Im Programm VStim wurden die Eckpunkte der Figuren mit Bézierkurven verbunden und
dadurch leicht abgerundet. Fiir die gefiillte Version wurde die Form der Figuren noch leicht optimiert,
wie man an einigen Ecken erkennen kann.

Die Schwere der Aufgabe steigt mit der Exzentrizitdt® (CARRASCO ET AL. [2002]), kann aber
mit gerichteter Aufmerksamkeit verbessert werden (siehe YESHURUN & CARRASCO [1999]
und CARRASCO ET AL. [2002]). Die Exzentrizitiat von 1,39 ° Sehwinkel war das Maximum,
welches das Versuchstier mit einer geeigneten Performance erreichen konnte. Ein weiteres
Verschieben der Stimuli in noch exzentrischere Bereiche machte die Aufgabe bei diesen
kleinen Figuren kaum noch l6sbar. So konnte Dipl.-Biol. Katja Taylor die Figurensequenzen
nur deshalb bei etwa 3 © Exzentrizitdt platzieren, weil sie deutlich groBere Figuren verwendete
(TAYLOR ET AL. [2005]).

Man beachte, dass der mittlere Durchmesser @orm der Figuren unter einem Grad Seh-
winkel lag und damit im Bereich der Grof3e der V1-RFs (GATTASS ET AL. [2005]). Dies war
wichtig, da das Experiment darauf aufbaute, dass die Figuren nur die V1-RFs tiberdeckten

und beide Sequenzen zusammen in ein V4-RF gelegt werden konnten. Obwohl der Abstand

@ Fiir diese Aufgabe wurde keine perfekte Performance des Versuchstieres angestrebt; die Aufgabe sollte so
schwer zu bewdltigen sein, dass es auch fehlerhafte Antworten gab. Einerseits wurde so sichergestellt, dass das
Versuchstier die Aufgabe tatsdchlich nur mit voller Aufmerksamkeit bewaltigen konnte, andererseits kénnen aus
der Analyse der entstehenden Fehler ebenfalls Erkenntnisse gezogen werden (in TAYLOR ET AL. [2005] wurden
solche Verhaltensdaten des hier gezeigten Versuchstiers analysiert).

®  Zur Mathematik der Bézierkurven siehe BOHM ET AL. [1984].

) Exzentrizitit bezeichnet den radialen Abstand zur Fovea centralis.
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mit 1,14 ° recht klein war, zeigen die Daten der EPs, dass die Figuren von V1-Neuronen mit
nicht-tiberlappenden RFs verarbeitet wurden (vergleiche Abbildung 3.12 auf Seite 67).
Tab. 2.1: Die Positionen der beiden Figurensequenzen relativ zum Fixationspunkt in Millimeter und Grad

Sehwinkel. Aufgelistet ist zudem der aus den zwdlf Eckpunkten und sieben Figuren gemittelte Durch-
messer der umrandeten Figuren.

Figurensequenz figure in V1-RF (figin) (o X-Position -6,6560mm -0,438°
Y-Position -20,000mm -1,317°
Exzentrizitit 21,077mm 1,388°
Figurensequenz figure out V1-RF (fig out) ®)  X-Position -19,385mm -1,277°
Y-Position -8,272mm -0,545°
Exzentrizitit 21,077mm 1,388°
Figurensequenzen Abstand X-Position 12,735mm 0,839°
Y-Position 11,728 mm 0,772°
Exzentrizitit 0,000mm 0,000°
geometrisch 17,313 mm 1,140°
Figuren D norm 10,869 mm 0,716°

Die Abbildung 2.4 zeigt die Nomenklatur fiir die beiden Bedingungen fig in und fig out bzw.
attention in V1-RF (att in) und attention out V1-RF (attout). Die ersten beiden gelten fiir die

Kontrolle durch EPs, die letzten beiden werden in der dualen Prasentation verwendet.

fig in " figout "
VIRES 3 SVIRF

V4-RF ~._ %7 V4-RF ~.__>°

att in " attout "

on

", \V1—RF"8:‘- ", y1-RF:8;1

S / L

V4-RF ~._ %" V4-RF ~._ %"

Abb. 2.4: Diese Abbildung zeigt schematisch die zwei Aufmerksamkeitskonditionen und zwei Stimulusbedin-

gungen libereinander, wie die Figurensequenzen auf dem Monitor fiir den Affen prasentiert wurden.
Der Fixationspunkt und die attendierte bzw. allein prasentierte Figurensequenz sind in schwarz
gezeichnet; nicht-attendierte grau. Die Lage des V1- und V4-RF ist mit einem griin bzw. orange
gestrichelten Kreis markiert.
Die Benennung der Konditionen bezieht sich im Fall der DP auf die Ausrichtung der Aufmerksambkeit,
im Fall der EP auf die Prasentation der gezeigten Figurensequenz in Bezug auf die Position des V1-RF,
dessen reprasentierende Neuronenpopulation abgeleitet wurde. Liegt die Aufmerksamkeit (bzw. die
einzige Figurensequenz) auf der Position des V1-RF, so wird von der att in-Bedingung (bzw. figin)
gesprochen, liegt die Aufmerksamkeit (bzw. die einzige Figurensequenz) auf der anderen Position,
und damit aullerhalb des V1-RF, so wird von der atf out-Bedingung (bzw. fig out) gesprochen.
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In vereinfachter Form werden die Schemata in der Abbildung 2.5 als Piktogramme dargestellt.
Diese werden im Folgenden immer wieder in den Text eingebunden, um die Stimuluskonfigu-
ration zu veranschaulichen. Dabei werden Stimuli als Kreise und das V4-RF als Ellipse gezeigt.
Die Zielfigur wird durch schwarze Kreise symbolisiert, was in der DP der Ausrichtung der

Aufmerksamkeit entspricht. In grau sind in der DP die Distraktorsequenzen gekennzeichnet.

figin figout

EP O ®
DP Co &

attin attout

Abb. 2.5: Darstellung der vier Aufmerksamkeitskonditionen figin, figout, attin, att out als Piktogramme. Es
werden die Priasentationsbedingungen der Abbildung 2.4 auf der gegentiiberliegenden Seite verein-
facht dargestellt.

2.1.3 EXPERIMENTELLE VORAUSSETZUNGEN

Um die Modulation der effektiven Konnektivitit zwischen den V1- und V4-Neuronen-
populationen mittels des hier verwendeten Formidentifikations-Paradigmas untersuchen zu
kénnen, miissen einige Voraussetzungen erfiillt werden. Die experimentelle Situation (siehe
dazu Abbildung 2.4 auf der gegeniiberliegenden Seite) sollte dabei sicherstellen, dass zwei
V1-Neuronenpopulationen (von denen nur eine abgeleitet wurde) um den Eingang in V4
konkurrieren.

Dazu musste zum einen der rechte untere Stimulus die abgeleitete V1-Neuronenpopulation
gut aktivieren, ohne dass der zweite Stimulus das tat. Die beiden Figurensequenzen lagen
dabei so dicht zusammen, dass beide zwar jeweils von einer V1-, aber beide zusammen
von einer gemeinsamen V4-Neuronenpopulation verarbeitet wurden (wenn auch die visu-
elle Information tiber das dazwischen liegende Areal V2 lauft; sieche GATTASS ET AL. [2005],
UNGERLEIDER ET AL. [2007] und MARKOV ET AL. [2011]).

Zum anderen musste die V4-Neuronenpopulation von beiden Stimuli gleich stark getrieben
werden. In der RF-Konstellation, die im unteren Teil der Abbildung 2.4 auf der gegeniiberlie-
genden Seite gezeigt ist, war das der Fall. Um dies zu kontrollieren, wurden EPs durchgefiihrt,
bei der nur jeweils eine Sequenz auf der rechten oder linken Position gezeigt wurde (siehe
auch Abschnitt 3.1.4 EINZEL- UND DUALE PRASENTATIONEN auf Seite 57 und den oberen Teil
der Abbildung 2.4 auf der gegeniiberliegenden Seite). Es wurden nur Daten ausgewertet, die
diesen Anforderungen entsprachen (fiir die weitere Datenselektion siehe Abschnitt 2.5.5 DA-
TENSELEKTION auf Seite 45).

2.2 VERSUCHSTIER

Als Versuchstier kam ein ausgewachsener, ménnlicher Rhesusaffe (Macaca mulatta) zum Ein-

satz, der 1994 geboren wurde und wihrend des Ableitzeitraums im Median® 13,00 + 0,23 kg

(@ Sofern nicht anders angegeben sind gemittelte Zahlen als Median + Standardabweichung angegeben.
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(n =15) wog. Dieses Tier wird im Folgenden nach dem Initial seines institutsinternen Namens
als Versuchstier F bezeichnet.

Im Rahmen des Tierversuchsgesetzes und dem Prinzip der 3R (Replacement, Reduktion,
Refinement; engl. fiir Ersetzung, Reduktion, Verfeinerung; RUSSELL & BURCH [1959], Kapitel 4)
miissen die Versuchstiere so wenig komplex wie moglich sein, bzw. diirfen gerade so komplex
sein, dass sinnvolle Ergebnisse zu erwarten sind. Makaken bieten sich fiir die hier erérterten
Experimente als Versuchstiere aus mehreren Griinden an: Zum einen sind sie eines der
Standardtierarten in der visuellen Grundlagenforschung. An ihnen wurde seit Jahrzehnten
geforscht und um heute Ergebnisse mit denen fritherer Jahre vergleichen zu kénnen macht es
Sinn die gleiche Tierart zu nutzen. Zum anderen (und auch aus diesem Grund wurden sie zu
einer so hiufig untersuchten Art) konnen sie gut in Gruppen gehalten werden und sind sehr
lernfdhig. Ihr Nervensystem ist dem humanen dhnlich genug, um grundlegende Ergebnisse
auf den Menschen iibertragen zu konnen.

Da Experimente mit Makaken meist sehr zeitaufwendig sind und oft eine ldngere
Vorbereitungs- und Trainingszeit beno6tigt wird, hat man sich in der Grundlagenforschung auf
Versuchstierzahlen von unter zehn fiir aussagekréftige Ergebnisse geeinigt (BATESON ET AL.
[2011]). Im Rahmen der Promotion waren zwei Tiere eingeplant worden. Das erste Tier F
wurde erfolgreich abgeleitet und alle hier prasentierten Daten gehen auf dieses Versuchstier
zuriick. Das zweite Versuchstier ] konnte aufgrund seines fortgeschrittenen Alters die komple-
xe Aufgabe aber nicht mehr erlernen. Auch das dritte Versuchstier S, welches als Ersatz fiir
das zweite vorgesehen war, erlernte als erwachsenes Tier die Aufgabe nicht mehr. Fiir die sich
aus dem Versuchstier F ergebende Veroffentlichung wurden die Daten mit dem Tier B von
M.Sc. Iris Grothe zusammengelegt (siehe GROTHE ET AL. [2012]).

2.2.1 OPERATIVE EINGRIFFE

Als vorbereitende Operation wurde am 28. November 2000 beim Versuchstier F ein kleiner
goldener Ring zwischen Sclera und Conjunctiva des linken Auges eingesetzt. Dieser diente
fiir die ersten Jahre der Experimente der magnetischen Augenpositionskontrolle (siehe BOUR
ET AL. [1984] und JUDGE ET AL. [1980]). Spédter wurde ein kameragestiitztes Verfahren ein-
gefiihrt, das die Blickrichtung optisch ermittelte und fiir diese Versuche verwendet wurde
(siehe auch Abschnitt 2.3.2 AUGENPOSITIONSMESSUNG auf Seite 24); der Augenring wurde
dafiir nicht mehr bendétigt, aber im Tier belassen.

Am 12. Juni 2002 folgte die Implantation eines epiduralen MEA iiber den Arealen V1 und V4
auf der linken Hemisphére. Daten von dem Array wurden hauptsédchlich von Dipl.-Biol. Katja
Taylor — seinerzeit Doktorandin in dieser Arbeitsgruppe — aufgenommen und veroffentlicht
(siehe TAYLOR ET AL. [2005]). Aber auch Dipl.-Phys. Yulia Smiyukha (ebenfalls Doktorandin
dieser Arbeitsgruppe) und ich selbst haben Daten mit dem Array erhoben (die Daten werden
nicht gezeigt).

Die vorbereitende Operation fiir die intrakortikalen V1- und V4-MEAs fand am 17. Mai
2005 im Rahmen der Promotion von Dipl.-Phys. Yulia Smiyukha statt. Dabei wurde die Zylin-
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derbasis tiber der entsprechenden Ableitposition angebracht und mittels eines passenden
Deckels verschlossen (siehe auch Abbildung 2.13 auf Seite 33).

Am 30. Januar 2006 wurde dann die fiir beide Arrays gemeinsame Trepanation iiber der
rechten Hemisphire durchgefiihrt, die MEAs iiber den Arealen V1 und V4® stereotaktisch
positioniert® und mit Paladur®? fixiert. In den folgenden Wochen wurden die einzelnen
Elektroden eingesetzt und vorgefahren.

Alle operativen Eingriffe waren bereits abgeschlossen, als ich im April 2007 dem Projekt, in
das diese Dissertation eingebettet ist, beigetreten bin.

Am 21. Januar 2009 wurde das V4-Array entfernt, da das Signal-zu-Rausch-Verhiltnis zu
schlecht geworden war. Stattdessen wurde in der Folge mit einem Mikrotrieb akut abgeleitet
(zur Technik beider Systeme siehe Abschnitt 2.3.5 ELEKTRODENSYSTEME auf Seite 26).

Alle Malinahmen wurden im Einklang mit dem deutschen Tierschutzgesetz und mit Ge-
nehmigung der Behorden durchgefiihrt.

2.2.2 TREPANATION UND PFLEGE

Wihrend die beiden V1- und V4-MEAs noch implantiert waren, benétigte die gemeinsame
Trepanation keine besondere Pflege. Die Trepanation war mit gewebevertriglichem SilikonV
steril verschlossen und die Arrays in Paladur eingebettet. Es musste lediglich dafiir gesorgt
werden, dass der Zylinderdeckel durch Silikonpaste dicht mit der Zylinderbasis abschloss, um
die Ableitkammer moglichst staubfrei zu halten.

Die Pflege dnderte sich, als das intrakortikale V4-Array entfernt wurde. Im Weiteren sollte
mit einem Mikroelektrodentrieb und Einzelelektroden abgeleitet werden. Dazu wurde an
der Ableitstelle das Silikon entfernt und die Dura mater freigelegt. Die Stelle musste vor
jeder Ableitung prapariert werden, um schnell wachsendes Granulationsgewebe zu entfernen
und gegebenenfalls die Dura zu verdiinnen. Dies konnte ohne Lokalanésthesie erfolgen, da
dieses Gewebe nicht innerviert ist und das Versuchstier die Entfernung somit nicht sptiren
konnte. Zur Desinfektion wurde das Antiseptikum Braunol®1? und teilweise 0,5 %iges H, O
verwendet. Nach dem Ende jeder Datenaufnahme wurde die Trepanation wieder mit dem
gewebevertraglichen Silikon verschlossen.

Weiterhin wurde der Geweberand zwischen Kopfhaut und Implantat regelmiig gereinigt

und einwachsende Haare entfernt.

@ Genauer iiber V4d, dem dorsalen Teil des Areals (TOOTELL & HADJIKHANI [2001], GATTASS ET AL. [2005], FIZE
ET AL. [2003], UNGERLEIDER ET AL. [2007]).

®  Dabei wurde das V1-Array vermutlich um ein bis zwei Millimeter zu weit anterior gesetzt (siche auch
Abbildung 2.9 auf Seite 29).

(19 paladur® von Heraeus Kulzer GmbH (www.heraeus-pala.com).

(1) Biopor® AB 25 Shore von Dreve (www.dreve.de).

(I2) Braunol® ist ein Produkt der Firma B. Braun Melsungen AG (www.bbraun.de).
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2.3 VERSUCHSAUFBAU
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Abb. 2.6: Schematische Darstellung der Gerite, ihrer Stromversorgung und den Verbindungen untereinander.
Griine Rechtecke zeigen die Netzteile, die Pfeile die Verbindungskabel. Rote Pfeile zeigen den Weg der
neuronalen Signale, rote Gerdte dienen der Verarbeitung dieser Daten (Verstérker, Computer), orange
kennzeichnet die Ausgabe {iber Monitore oder Lautsprecher, schwarz sind andere Verbindungen und
Gerdte. Rauten deuten Eingabesysteme an, Doppelkreise Computer und Rechtecke andere Gerite.

In der Abbildung 2.6 wird schematisch der Versuchsaufbau gezeigt. Gerédte und Kabelverbin-

dungen sind in farbkodierten Polygonen bzw. Pfeilen dargestellt. Netzteile und Stromver-

sorgungen sind in griin hervorgehoben. Da die Abbildung den Versuchsaufbau hierarchisch

von links nach rechts darstellt, erkennt man, dass sich alle Stromversorgungen auf eine
Steckdosenleiste (StL 6 x Wand)|) zuriickfiihren lassen. Weitere Steckdosenleisten wurden
spinnennetzartig eingebunden und so den gesamten Versuchsaufbau versorgt, ohne unnéti-

ge Erdschleifen aufzubauen, die zu stiarkeren Signalstérungen durch das 50 Hz-» Brummen

gefiihrt hdtten. Ausgaben auf Monitore, Lautsprecher oder dhnliche Geréte werden in oran-

ge, Datenfliisse vom Versuchstier zum Rechner in rot dargestellt. Gerédte in Doppelkreisen

kennzeichnen Computer, Rechtecke wurden fiir alle anderen Gerdtetypen verwendet. Der
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mehrfach unterteilte, mittige Kasten zeigt das sogenannte »Rack« (ein spezielles Regal), in dem
unter anderem Signale vom Kontrollrechner (PC VStiml)) mit weiteren Daten aus der Verstar-
kerkette, der Antworttaste und den Augenpositionen zusammengefiihrt wurden.
Als Abkiirzungen wurden verwendet: AMP: Netzteil fiir Vorverstdrker (engl. amplifier), chl:
Kanal (engl. channel), EE: Einzelelektroden, MEA: Multielektrodenarray, PA: Vorverstirker
(engl. preamplifier), PGA: Hauptverstdrker (engl. programmable gain amplifier), PS: Netzteil
fiir Hauptverstarker (engl. power supply), StL: Steckdosenleiste.

Die Datenkette { EE V4 chl 0— 63| — [PA64 3| — [PGA 64 1 Y| — [PGA 64] — [PC DAQl iibertrug

seit der Entfernung des ehemaligen V4-MEA nicht mehr die neuronalen Daten, sondern nur

noch Kontrollsignale.

2.3.1 ANZEIGE

Zur Darstellung der visuellen Aufgabe fiir das Versuchstier in der Ableitkammer wurde ein
CRT-Monitor® verwendet (siehe auch Abschnitt 2.5.1 VORVERARBEITUNG auf Seite 36). Die-
ser Monitortyp hat keinen linearen Luminanz-Darstellungsbereich und verliert zudem mit
zunehmendem Alter langsam an Helligkeit. Um diese Abnahme abschitzen zu kénnen, wurde
mehrere Male die Helligkeitskurve des Monitors erhoben. Der Monitor wurde dazu auf eine
Anzahl verschiedener Rot-Griin-Blau-Werte gesetzt (jeweils identische, um Grautdne zu erhal-
ten) und mittels eines Photometers!¥ die Luminanz in der ansonsten verdunkelten Kammer
bei konstantem Abstand zum Monitor ermittelt. Die so ermittelte Gamma-Kurve ist in
der Abbildung 2.7 auf der nachfolgenden Seite dargestellt. Man erkennt zum einen deutlich
die nicht-lineare Zunahme der Luminanz mit steigenden relativen Rot-Griin-Blau-Werten
(Eins entspricht maximaler Helligkeit des Bildschirms). Da die Figuren mit gleichbleibenden
Grauwerten gezeigt wurden und auch kein Helligkeitsverlauf verwendet wurde, ist der Ein-
fluss dieser Nicht-Linearitdt zu vernachldssigen. Ebenso erkennt man die geringe Abnahme
der Luminanz, die im Verlauf der gesamten vier Jahre zwar auf ca. 87 % des Anfangswertes
zuriickgegangen ist, im vergleichsweise engen Ableitzeitraum 23.06.2009-09.07.2010 aber
nur um schitzungsweise 2,6 % abnahm. Die Gamma-Faktoren lagen dabei zwischen 2,319
und 2,349. Die Luminanzabnahme wird sich daher nur marginal auf die Darstellung der
Aufgabe ausgewirkt haben.

U3) Engl. fiir Cathode Ray Tube, Klassischer R6hrenmonitor im Gegensatz zum LCD-Monitor (engl. Liquid Crystal
Display).

14) Chroma Meter® CS-100 der Firma Minolta (www.konicaminolta.eu).

U5 Diese hat nichts mit der schon beschriebenen y-Band-Synchronisation zu tun, sondern geht auf den
Parameter y zuriick, der als Potenz die Form der Kurve beschreibt (www.graphics.cornell.edu/~westin/-
gamma/gamma.html; abgerufen am 07.01.2014).
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Abb. 2.7: Die Abbildung zeigt die Gamma-Kurve des verwendeten Stimulationsmonitors und die leichte Ab-
nahme der Luminanz tiber die Jahre. Im Verlauf der vier Jahre ist die Luminanz auf ca. 87 % des
Anfangswertes zuriickgegangen, im Ableitzeitraum ndaherungsweise nur um 2,6 %.

2.3.2 AUGENPOSITIONSMESSUNG

Eine essentielle Bedingung fiir den Versuch war die konstante raumliche Lage der Stimuli
relativ zur Retina. Nur dadurch konnte sichergestellt werden, dass wihrend der Aufnahmen
die RFs der abgeleiteten Zellen gleichbleibend stimuliert wurden. Um dies sicherzustellen,
musste die Blickrichtung, d.h. die Augenposition des Affen, genau ermittelt werden. Dazu
wurde ein kameragestiitztes Messverfahren eingesetzt, dass von der Firma ISCAN® stammt.
Bei dieser Methode wurde die Pupille iiber ein Makroobjektiv stark vergrof3ert aufgenom-
men und liber einen Schwellenwert das Graustufenbild auf ein schwarz-weil3es reduziert.
Von dem Bild wurde dann der optische Schwerpunkt (~Mittelpunkt) der schwarzen Pupille
errechnet. Der Versatz des Mittelpunktes relativ zu einer zuvor festgelegten Eichposition kann
zur Bestimmung der Blickrichtung verwendet werden. Zur Eichung des Systems wurde an
jedem Trainings- bzw. Aufnahmetag vor dem Versuch der Fixationspunkt um +2° in der X-
und Y-Dimension bewegt, das Folgen der Augenbewegung gemessen und zur Kalibrierung
verwendet. Aus diesen Werten wurde auch die GréRe des Fixationsfensters fiir den Tag be-
rechnet, also der Bereich, den die Blickrichtung des Versuchstiers wahrend der Trials nicht
verlassen durfte. Uber die hier analysierten Aufnahmetage gemittelt ergab sich ein Fixations-
fenster in Form einer Ellipse mit dem Durchmesser von 1,15 + 0,06 x 1,00 + 0,28 ° Sehwinkel
(n = 15; siehe auch Tabelle B.1 auf Seite 134). Die fast in Echtzeit (mit einer Latenz unter 5 ms)
erfassten Augensignale wurden dann an den Stimulations- und Aufnahmerechner gesendet.
Ersterer steuerte das Experiment und interagierte mit dem Versuchstier, letzterer zeichnete

unter anderem das Augenpositionssignal auf, um spétere Analysen zu erméglichen.

(18) 1SCAN Inc. (www.iscaninc.com).
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2.3.3 BELOHNUNGSSYSTEM

Zur Motivation des Tieres diente die fast!?) ausschlieRliche Gabe von Fliissigkeit im Labor
in Form von verdiinntem Fruchtsaft oder Wasser. Das Belohnungssystem bestand aus der
Schlauchpumpe®, welche die Fliissigkeit umwilzte und in Bewegung hielt und mehreren Si-
likonschlduchen mit stabilisierendem Trinkrohr, welches das Kunststoffmundstiick direkt an
die Lippen des Versuchstieres brachte. Ferner wurde ein computergesteuertes Ventil'® und
nattirlich die Fliissigkeit selbst benotigt. Das Versuchstier F hat sehr gut mit Leitungswasser
gearbeitet, jedoch fiihrte Abwechslung in Form von verdiinntem Saft zu mehr Arbeitsleis-
tung. Wurde ein Trial korrekt beantwortet, wurde durch das Ventil dem Versuchstier ein
Schluck Fliissigkeit zugefiihrt. Die genaue Menge variierte je nach Einstellungen im Pro-
gramm (fiir einfache Fixationstrials gab es weniger Belohnung als fiir die deutlich schwerere
Formidentifikations-Aufgabe) und Verhaltensleistungen des Versuchstiers (je mehr richtige
Antworten in Folge gemacht wurden, desto mehr Belohnung gab es). Im Schnitt wurden
0,316 £ 0,061 H%lt (n = 15; gemittelt sowohl iiber den vorbereitenden Fixations-, als auch den
shape-tracking-task) Fliissigkeit dem Versuchstier zugefiihrt.

Innerhalb der Arbeitswoche erarbeitete sich das Versuchstier den Fliissigkeitsbedarf durch
die tdgliche Belohnung bei der Durchfiihrung der Aufgabe. Von Freitagabend ab erhielt das

Tier dann am Wochenende Obst, Gemiise und zusatzliche Fliissigkeit.

2.3.4 SIGNAL-AKQUISITION UND -VERSTARKUNG

Das Signal der Elektroden wurde zunichst in den drei 64-Kanal-Differential-Vorverstirkern 2%
der Firma Multi Channel Systems (MCS)2YV 5 x verstirkt und in der Impedanz angepasst.
Diese Vorverstarker befanden sich aufgrund der sehr schwachen zu messenden Spannungen
in der Kammer nahe am Tier und fiihrten die nun verstdrkten und robusteren Signale aus der
Kammer hinaus zu den drei programmierbaren 64-Kanal-Hauptverstirkern (ebenfalls von
MCS), die die neuronalen Signale weitere 1 000 x verstdrkten.

Die Datenaufnahme fand mit einer Abtastrate von 25 kHz statt, wobei die Bit-Tiefe fiir die
beiden verwendeten Analog-Digital (AD)-Wandlerkarten unterschiedlich war. Die Kanéle der
ADC64-Karte?® (auf ihr lagen die Signale der Photodioden®® und Kontrollkanile wie Augen-

signal und 50 Hz-Netzspannung) hatte eine 16 Bit-Tiefe und einen Eingangsspannungsbereich

17) Zeitweise wurde dem Versuchstier zusitzlich auch am Wochenende Fliissigkeit zugefiihrt.

18) Cyclo® I der Firma Roth (www.carl-roth.de).

19) Das Ventil vom Typ Bio-Chem Valve Pinch Valve 100P3MP12® (www.bio-chemvalve.com/spec.asp?id=7)
wurde mit einem Gleichstrom-Netzteil der Firma Voltcraft (www.voltcraft.de) betrieben.

(20) Zum Differential-Verstirker siehe auch WINDHORST & JOHANSSON [1999], Kapitel 45, Seite 1 283ff.

21 Multi Channel Systems GmbH (www.multichannelsystems.com).

Die Stromversorgung fiir die Vor- und Hauptverstédrker wurde durch die Netzteile PS20W (Power Supply) gewéahr-
leistet (siehe auch Abbildung 2.6 auf Seite 22).

(22) Eine Standard-AD-Wandlerkarte.

23 Die Photodioden waren in zwei Ecken des Versuchsmonitors in der Ableitkammer aufgeklebt und maRen
das Helligkeitssignal von den beiden Stimulisequenzen, deren Helligkeit in einen anderen, hier nicht gezeigten,
Versuch moduliert wurde.
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von + 10V, Die MC128-Karte®® (auf ihr lagen die Elektrodensignale) hatte eine 12 Bit-Tiefe,
die spéter zu 16 Bit konvertiert wurde und erhielt Eingang von zwei Hauptverstdrkern. Der
Eingangsspannungsbereich lag bei +4 V.

Diese Signale wurden dann weiter zum Aufnahmerechner und zum Audiomixer gefiihrt, der
die Signale fiir die Anzeige auf einem Oszilloskop'®® und auf einem Lautsprecher aufbereitete.
Sowohl die Vor-, als auch die Hauptverstdrker besallen eine separate Stromversorgung, wie in
der Abbildung 2.6 auf Seite 22 dargestellt.

Jede AD-Wandlerkarte besaB ihren eigenen Taktgeber fiir die Abtastung der analogen Daten,
die nur bei Aufnahmebeginn synchronisiert wurden. Kleinste Unterschiede in den Taktraten
summierten sich tiber die Aufnahmedauer von 30 - 70 min und mussten nachtréglich aneinan-
der angepasst werden (siehe auch Abschnitt 2.3.4 SIGNAL-AKQUISITION UND -VERSTARKUNG
auf der vorherigen Seite). Damit die beiden Taktgeber nicht zu groRe Differenzen aufwiesen,
musste die Aufnahme bei langerer Dauer des Experiments kurz unterbrochen und neu gestar-
tet werden. So wurden Daten eines Tages in bis zu drei Dateien gespeichert, die spéter wieder

zusammengebracht werden mussten, um analysiert zu werden.

2.3.5 ELEKTRODENSYSTEME

Um neuronale Signale aus den interessierenden Arealen abzuleiten, wurden intrakortikale,
extrazelluldre Elektroden eingesetzt. Fiir die zwei Areale V1 und V4 kamen dabei nach der
Entfernung des V4-Arrays (siehe Abschnitt 2.2.2 TREPANATION UND PFLEGE auf Seite 21) zwei
unterschiedliche Systeme zum Einsatz.

2.3.5.1 MULTIELEKTRODENARRAYS

Die urspriinglich zwei MEAs wurden von Dipl.-Phys. Yulia Smiyukha in dieser Arbeitsgruppe
in Anlehnung an HOFFMAN & MCNAUGHTON [2002] widhrend der Planungsphase an das
Versuchstier F angepasst und auch aufgebaut. Mit den beiden MEAs sollten LFPs und APs in
den Arealen V1 und V4 abgeleitet werden, jedoch konnten APs nur fiir zwei bis drei Wochen
detektiert werden (miindliche Mitteilung von Dipl.-Phys. Yulia Smiyukha). Es liegt nahe anzu-
nehmen, dass die Elektroden mit Narbengewebe umgeben wurden und daher keine APs mehr
aufnehmen konnten (WARD ET AL. [2009], SCHMIDT ET AL. [1976]; zur Gewebereaktion siehe
POLIKOV ET AL. [2005]; zur Narbenbildung siehe GRIFFITH & HUMPHREY [2006] und weiter
SUPER & ROELFSEMA [2005] und NICOLELIS ET AL. [2003], die mit einer anderen Art von MEA
im Gegensatz zu uns iiber viele Monate MUA ableiten konnten). Wie in Abschnitt 2.2.1 OPE-
RATIVE EINGRIFFE auf Seite 20 kurz erwdhnt, wurde das V4-MEA spéter entfernt und in der
Folge mit Einzelelektroden aus diesem Areal abgeleitet.

Die Abbildung 2.8 auf Seite 28 zeigt das verbliebene MEA vor der Implantation in der Auf-
sicht noch ohne eingesetzte Elektroden. Es sind die Fiihrungsrohrchen und Leiterbahnen
zu den Steckern erkennbar. Weitere Leiterbahnen sind auf der Unterseite und der zweiten

24 Eine AD-Wandlerkarte von MCS.
25 Oszilloskop HM407-2 der Marke Hameg (www.hameg.com/1.2.0.html).
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Platine angebracht (in dieser Abbildung nicht zu sehen). Von den 24-poligen Steckverbindun-
gen von Omnetics®®® wurden vier in dem Array verbaut und konnten somit 96 Elektroden
kontaktieren. Aufgrund der filigranen Bauweise (die goldenen Elemente sind Buchsen, also
Rohrchen, keine massiven Stecker), sind im Laufe der Zeit durch die hdufige Benutzung einige
(11 von 96) der Rohrchen abgebrochen und die entsprechenden Kanéle konnten nicht mehr
aufgenommen werden.

Von den 96 Elektroden wurden 57 abgeleitet, 36 enthielten nur Schutzelektroden, die das
Silikon nicht durchstielen und die Fiihrungsrohrchen staubfrei hielten. Drei Elektroden
waren defekt und wurden nicht abgeleitet (siehe auch Abbildung B.1 auf Seite 138).

Die Fiihrungsrohrchen des V1-MEA sind so angeordnet, dass die Elektroden im hexago-
nalen Muster mit 2 mm Abstand zueinander auf dem Kortex platziert werden. Der Aufnah-
mebereich einer intrakortikalen Elektrode fiir LFPs bei Frequenzen zwischen 10 und 100 Hz
liegt bei einen Durchmesser von etwa 200 -5 000 um2? (KAJIKAWA & SCHROEDER [2011],
KRUSE & ECKHORN [1996], GIESELMANN & THIELE [2008], KREIMAN ET AL. [2006]). Da die
verwendeten Elektroden aufgrund des langen Verbleibs im Kortex eine niedrige Impedanz
von 0,273 + 0,651 MQ bei 100 Hz und 0,243 + 0,183 MQ (beide n =71; es konnte nicht alle
Elektroden gemessen werden, da einige beim Entnahmeversuch in den Fithrungsrohrchen
abbrachen) aufwiesen®® (siehe auch SCHMIDT ET AL. [1976], SALCMAN & BAK [1976] und
SALCMAN & BAK [1973]), wird sich der Aufnahmebereich eher am oberen Ende der Skala
bewegt und den unter dem Array liegenden Kortex vollstandig abgedeckt haben (WATANABE
ET AL. [2012], LEGATT ET AL. [1980]). Fiir APs mit Frequenzen von 1-10kHz ist der Bereich
mit 60-350 um deutlich kleiner (WORRELL ET AL. [2012], BUZSAKI [2004], KRUSE & ECKHORN
[1996], MINEAULT ET AL. [2013]), was fiir die in den ersten Wochen aufgenommenen APs und
die nach dem Entfernen des V4-MEA eingefiihrten Einzelelektroden in V4 relevant ist.Die Fiih-
rungsrohrchen des V1-MEA sind so angeordnet, dass die Elektroden im hexagonalen Muster
mit 2 mm Abstand zueinander auf dem Kortex platziert werden. Der Aufnahmebereich einer
intrakortikalen Elektrode fiir LFPs bei Frequenzen zwischen 10 und 100 Hz liegt bei einen
Durchmesser von etwa 200 -5 000 um % (KAJIKAWA & SCHROEDER [2011], KRUSE & ECKHORN
[1996], GIESELMANN & THIELE [2008], KREIMAN ET AL. [2006]). Da die verwendeten Elektroden
aufgrund des langen Verbleibs im Kortex eine niedrige Impedanz von 0,273 + 0,651 MQ bei

(26) Omnetics Connector Corporation (www.omnetics.com).

(27) Ergebnisse von MINEAULT ET AL. [2013] legen nahe, dass das LFP-Signal neuronale Aktivitit auf unter-
schiedlichen rdumlichen Groenordnungen wiedergibt und die Interpretation damit komplexer als gedacht
ist.

(28) Berichtet wird auch eine schnelle Abnahme der Impedanz kurz nach der Implantation und darauf folgende
Zunahme iiber Tage und Wochen hinweg (WARD ET AL. [2009]). Hier kann angenommen werden, dass sich
zwischen Epoxidharz-Lack und dem Elektrodendraht ein Spalt entwickelt hat und sich die Oberflache der
Elektrodenspitze vergroflerte. Ob dies die Ableiteigenschaften deutlich d&ndern wiirde, ist nicht klar, da sich
die vergroRerte Oberfliche unter dem Lack befinden und dadurch isoliert wiirde. Moglicherweise konnte dies
dennoch zu einer sinkenden Impedanz fiihren.

(29) Ergebnisse von MINEAULT ET AL. [2013] legen nahe, dass das LFP-Signal neuronale Aktivitit auf unter-
schiedlichen rdumlichen Grolenordnungen wiedergibt und die Interpretation damit komplexer als gedacht
ist.
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100 Hz und 0,243 + 0,183 MQ (beide n = 71; es konnte nicht alle Elektroden gemessen werden,
da einige beim Entnahmeversuch in den Fiihrungsréhrchen abbrachen) aufwiesen®? (siehe
auch SCHMIDT ET AL. [1976], SALCMAN & BAK [1976] und SALCMAN & BAK [1973]), wird sich
der Aufnahmebereich eher am oberen Ende der Skala bewegt und den unter dem Array liegen-
den Kortex vollstindig abgedeckt haben (WATANABE ET AL. [2012], LEGATT ET AL. [1980]). Fiir
APs mit Frequenzen von 1-10kHz ist der Bereich mit 60—-350 um deutlich kleiner (WORRELL
ET AL. [2012], BUZSAKI [2004], KRUSE & ECKHORN [1996], MINEAULT ET AL. [2013]), was fiir
die in den ersten Wochen aufgenommenen APs und die nach dem Entfernen des V4-MEA

eingefiihrten Einzelelektroden in V4 relevant ist.

T
HH! :11 1 L
Abb. 2.8: Blick von oben auf die oberste Platine des V1-Arrays vor der Implantation. Zu sehen sind die Fiih-

rungsrohrchen als silbern umrandete schwarze Punkte und die Leiterbahnen, die zu den Omnetics-
Steckern fithren (aufgenommen von Dipl.-Phys. Yulia Smiyukha).

In der Abbildung 2.9 auf der gegeniiberliegenden Seite wird die stereotaktische Lage der
Elektroden in Bezug zu den anatomischen Strukturen des Makakengehirns in einer Aufsicht
dargestellt. Diese Darstellung ist anatomisch nicht ganz exakt, da die Lage anhand von
Planungszeichnungen, Fotos und durch Messungen am konservierten Gehirn abgeschétzt
werden musste.
Die V1-Ableitstellen lagen demnach zwischen posterior (P) 9,4 und P 22,0 mm, fiir die

medio-lateral (M-L)-Achse zwischen 3,0 und 19,6 mm. Die V4-Ableitstellen fiir die Einzelelek-
troden wurden mit P 9,4 bis P 11,5 mm und M-L 26,9 mm abgeschétzt. Der Referenzpunkt

liegt zwischen den knéchernen Ohrkanalausgédngen, es gibt jedoch auch noch andere Koordi-

39) Berichtet wird auch eine schnelle Abnahme der Impedanz kurz nach der Implantation und darauf folgende
Zunahme {iber Tage und Wochen hinweg (WARD ET AL. [2009]). Hier kann angenommen werden, dass sich
zwischen Epoxidharz-Lack und dem Elektrodendraht ein Spalt entwickelt hat und sich die Oberflache der
Elektrodenspitze vergroflerte. Ob dies die Ableiteigenschaften deutlich &ndern wiirde, ist nicht klar, da sich
die vergroerte Oberfliche unter dem Lack befinden und dadurch isoliert wiirde. Moglicherweise kénnte dies
dennoch zu einer sinkenden Impedanz fiihren.
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natensysteme fiir das Makakengehirn (vergleiche MARTIN & BOWDEN [1996] und PERCHERON
ET AL. [1986]).
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Abb. 2.9: Elektrodenlayout des V1-Arrays (links im Bild die Elektroden 65-190) und der V4-Einzelelektroden-
Ableitstellen (rechts die Elektroden A—C) in geschétzter Relation zu den Sulci Sulcus lunatus (LUS)
und Sulcus temporalis superior (STS). Welche der Elektroden abgeleitet wurden und welche Eigen-
schaften sie zeigten, ist im Anhang Abschnitt B.2 V1-MULTIELEKTRODENARRAY auf Seite 138 gezeigt.

Die dreidimensionale Lage und der Aufbau des V1-MEA ist schematisch in den Abbildun-
gen 2.10 bis 2.12 auf den Seiten 30-31 in Computer-generierten Bildern dargestellt'3V. Die
Areale V1 und V4 sind griin bzw. orange eingeférbt (vergleiche auch mit Abbildung 1.2 auf
Seite 12). Die Sulci LUS, STS und der Sulcus occipitalis inferior (10S) sind in gelb, rot bzw. blau
gezeichnet. Es lassen sich die anterior-posterior (A-P)-, M-L- und Z-Position der Ableittechnik
in Bezug auf das Gehirn erkennen. Ein kleiner Eichstab mit einer Kantenldnge von einem

Zentimeter in jeder Dimension ist zur Grélenabschédtzung vorhanden.

B Die Abbildungen 2.10 auf der nachfolgenden Seite, 2.11 auf der folgenden Seite, 2.12 auf
Seite 31 und 2.14 auf Seite 34 wurden mittels selbst geschriebener MATLAB®-Skripte®?, MRI-
cro (www.mccauslandcenter.sc.edu/mricro), MeshLab (www.meshlab.sourceforge.net) und Blender
(www.blender.org) modelliert, mit der Blender-internen Cycles-Renderengine gerendert.

.29.
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Abb. 2.10: Seitenansicht des MEA iiber dem visuellen Kortex V1 und der Einzelelektroden iiber V4. Die abge-
schétzte A-P/Z-Positionierung des Elektrodenarrays und der Einzelelektroden (Fithrungsréhrchen
in rot, analog zur Abbildung 2.13 auf Seite 33) {iber V1 und V4 werden deutlich.

Der Gyrus occipitalis ist griin fiir V1 und blau fiir V2 gehalten. Der Teil vom Gyrus prelunatus, der
das Areal V4 tragt, ist orange gefarbt. Die drei Sulci LUS (gelb), STS (rot) und IOS (blau) sind mittels
farbiger Strange nachgezeichnet. Der Balken hat eine Liange und Hohe von jeweils 10 mm.

A B i

Abb. 2.11: Ansicht von posterior (A) und dorsal (B) auf das Elektrodenarray. Die abgeschitzte Positionierung ist
hier in der M-L/Z bzw. A-P/M-L-Achse sichtbar. Farbgebung und Skalierung folgen der vorherigen
Abbildung.

Abbildung 2.12 auf der gegeniiberliegenden Seite zeigt das Gehirn aus einer schrigen Po-
sition und enthélt neben dem V1-MEA und den V4-Elektroden auch eine 2 €-Miinze als
Gro8envergleich. Die Fiihrungsrohrchen der V4-Elektroden werden am unteren Ende mit
einer Kupferdrahtspindel auf einen konstanten Abstand gehalten.



VERSUCHSAUFBAU MATERIAL UND METHODEN

. . : o
- -

Abb. 2.12: Perspektivische Ansicht des Elektrodenarrays. Farbgebung und Skalierung siehe Abbildung 2.10
auf der gegeniiberliegenden Seite. Durch die schrige Aufsicht von hinten rechts soll die Drei-
dimensionalitdt und die Proportionen besser zur Geltung kommen. Um einen Eindruck fiir die
GroBendimension zu geben, ist eine Zwei-Euro-Miinze abgebildet.

2.3.5.2 EINZELELEKTRODEN

Als V4-Elektroden dienten 125 pum starke Epoxid-ummantelte Wolfram-Elektroden der Firma
FHC®?, die iiber einen Mikroelektrodentrieb computergesteuert vor- und zuriickgefahren
werden konnten. Fiir die hier analysierten Daten kam ein speziell fiir diese Arbeitsgruppe
hergestellter Mikrotrieb der Firma NAN Instruments®* zum Einsatz. Die Inpedanzen der
verwendeten Elektroden sind der Tabelle B.1 auf Seite 134 im Anhang zu entnehmen.

Vor dem Einfahren wurden die Elektrodenspitzen unter Kontrolle eines Binokulars auf
Hohe der Fiithrungsréhrchen-Offnung gebracht und die Tiefenangabe im Steuerungsrechner

auf Null gesetzt, um spéter die Eindringtiefe bestimmen zu kénnen. Zur Sicherung der sehr

33) Frederic Haer Company Inc. (www.fh-co.com). An den zwei ersten Ableittagen wurden Elektroden mit der
Typenbezeichnung UEWLEGSEBNI1E und einer Sollimpedanz von 300-500 kQ2 verwendet. An allen anderen
Tagen waren die Elektroden vom Typ UEWLEGSEDN1] mit einer Sollimpedanz von 2 -4 MQ.

34 NAN Instruments Ltd. (www.naninstruments.com).

31
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empfindlichen Spitzen wurden die Elektroden aber bis zum Einfahren in den Kortex um einen
Millimeter in die R6hrchen zuriickgefahren.

Der verwendete Mikrotrieb fiir die Einzelelektroden ist in Abbildung 2.13 auf der gegen-
tiberliegenden Seite dargestellt. In gelb ist unten die Zylinderbasis des Versuchstiers zu sehen,
daran festgeschraubt in orange die L-Stiicke mit Feintrieb zum horizontalen Ausrichten des
Triebes. Durch weitere Feintriebe und Gelenke waren die Positionen der einzelnen Elektroden
sehr flexibel an die Gegebenheiten anpassbar. Die Positionierung der Fiithrungsrohrchen (in
rot dargestellt) auf der Dura wurde manuell unter Zuhilfenahme eines Binokulars vorgenom-
men. Das Einfahren der Elektroden in den Kortex erfolgte dann durch computergesteuerte
Schrittmotoren.

Die Vorwirtsbewegung der Elektroden im Gewebe wurde auf maximal 50 %n begrenzt.
Sobald die potentielle Ableittiefe erreicht wurde, wurden die Elektroden nur noch mit 10 %n
zum Finden der optimalen Ableitposition bewegt. Ziel war hierbei die moglichst gleichmélRige
Aktivierung der abgeleiteten V4-Neuronenpopulation durch die beiden spéter gezeigten
Figurensequenzen.

Statt des hier gezeigten einen Mikrotriebarms, wurden drei Arme auf dem Positionierungs-
ring befestigt und deren Fithrungsrohrchen dicht zusammengebracht (siehe auch Abbil-
dung 2.14 auf Seite 34). Die drei R6hrchen wurden etwa einen Zentimeter vor dem Ende
mittels eines diinnen Kupferdrahtes gebiindelt. Auf diese Weise konnten drei Elektroden
parallel in den Kortex eingefahren werden, was die Kontrolle tiber die Positionierung erhéhte
und die Wahrscheinlichkeit, eine gute Ableitposition zu erreichen, verbesserte. Der Abstand
zwischen den Elektroden betrug etwa 280 um®%.

In der Abbildung 2.14 auf Seite 34 werden zusétzlich zu der Abbildung 2.12 auf der vorheri-
gen Seite noch der Aufbau fiir die V4-Einzelelektroden mit dargestellt. Der gesamte Aufbau
wurde, wie auch in Abbildung 2.13 auf der gegeniiberliegenden Seite zu sehen, iiber ein
L-Stiick an die Zylinderbasis geschraubt, die zum Implantat des Versuchstiers gehort. Im
L-Stiick laufen Schlitten, mit denen der Hauptarm in einer Dimension iiber eine Schraube
bewegt werden kann. Zwischen dem Schlitten und dem Hauptarm sind zwei Gelenke ein-
gebaut, mit denen der Trieb in zwei Dimensionen geschwenkt werden kann. Der Hauptarm
wiederum tragt den Positionierungsring, der manuell in der Hohe verstellt werden kann. Die
drei Mikrotriebarme sind auf dem Positionierungsring befestigt und werden {iber Schrauben
in Position gebracht. Die Fiihrungsrohrchen werden von der unteren Klammer gehalten und
konnen iiber eine Schraube in der Vertikalen verstellt werden. Die Elektrode wird in einer
zweiten, oberen Klammer leitend eingespannt, die das Signal iiber einen kleinen Stecker an
ein abgeschirmtes Kabel weitergibt. Die Klammer wird mittels eines Schrittmotors am oberen

Ende des Mikrotriebarmes bewegt.

@5 Der Abstand ergibt sich aus dem Radius der Fiihrungsréhrchen und dem Durchmesser des Kupferdrahtes,
der die R6hrchen auf Abstand hielt.
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), Schrittmotor

Mikrotriebarm

Positionierungsring
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FUhrungsrohrchen
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Abb. 2.13: NAN Instruments konstruierte in Zusammenarbeit mit der Arbeitsgruppe diesen Mikrotrieb (Quelle:
Nabil Abunassar von NAN Instruments). In gelb ist die Zylinderbasis vom Versuchstier F zu sehen.
Die diinnen Fithrungsrohrchen im Bild sind ebenfalls in der Abbildung 2.12 auf Seite 31 dargestellt.



MATERIAL UND METHODEN VERSUCHSAUFBAU

F 20
A A
(\)\\\\\\‘\\\\\\\\\\\\,\\\\ -

/‘

Abb. 2.14: Perspektivische Ansicht der beiden Elektrodensysteme. Zusitzlich zu dem in der Abbildung 2.12
auf Seite 31 gezeigten V1-MEA ist der Mikroelektrodentrieb fiir V4 mit drei motorisierten Mikro-
triebarmen und der Zylinderbasis gezeigt. Weiterhin wurden die signaliibertragenden Kabel fiir das
V1-MEA und die V4-Elektroden eingefiigt.
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2.4 DATENAUFNAHME

2.4.1 VORBEREITUNG UND DURCHFUHRUNG DER ABLEITUNGEN

Nachdem das Versuchstier vom Stall in die Ableitkammer gebracht worden war, wurde der
Primatenstuhl mittels vier Halterungsklammern am Boden und das Implantat des Tieres an
einer Deckenkonstruktion fixiert. Dadurch wurde sichergestellt, dass das Tier den Kopf nicht
bewegen konnte, was sowohl fiir die Ableitung der neuronalen Signale mittels intrakortikaler
Elektroden als auch fiir die genaue Erfassung der Blickrichtung (siehe Abschnitt 2.3.2 AUGEN-
POSITIONSMESSUNG auf Seite 24) von essentieller Bedeutung war.

Der die Trepanation schiitzende Zylinderdeckel wurde abgenommen und das V1-MEA an
die Vorverstdrker angeschlossen. Das Silikon, das die Dura tiber der V4-Ableitstelle bedeckte,
wurde entfernt, die Ableitstelle gesdubert und evtl. vorhandenes Granulationsgewebe auf der
Dura abgezupft. Die zuvor in 70 %igem Ethanol desinfizierten Fiihrungsrohrchen wurden
samt dem Mikroelektrodentrieb an der Zylinderbasis befestigt und in Position gebracht (siehe
Abbildung 2.13 auf Seite 33 und 2.14 auf der gegeniiberliegenden Seite). Unter Sichtkon-
trolle durch ein Binokular wurden die Fiithrungsrohrchen bis auf die Dura abgesenkt und
sehr leicht aufgedriickt. Dies war wichtig, um die Stabilitidt zu gewdhrleisten. Wahrend die
Elektroden intrakortikal ableiteten, durfte es zu keinem noch so kleinen Versatz zwischen
Fithrungsrohrchen und der Dura kommen, der den Kortex durch die resultierende Bewegung
der Elektroden im Gewebe hitte verletzen konnen. Andererseits durfte auf die Dura auch
kein groflerer Druck ausgetiibt werden, der die Durchblutung der Ableitstelle hitte reduzieren

konnen.

Elektrische Spannung wird immer relativ zu einer Referenzspannung gemessen; es gibt keine
absolute Spannung. Das Versuchstier hatte deshalb drei unter dem Schédel liegende Platin-
Iridium-Dréhte, die {iber kleine Goldstecker kontaktiert werden konnten (zwei Dréhte frontal,
einer lateral unten). Zusitzlich stellte ein weiterer Goldstecker (lateral oben) Kontakt zu der
grof3flachigen Referenzelektrode iiber dem auf der linken Hemisphére platzierten epiduralen
MEA her (urspriinglich von Dipl.-Biol. Katja Taylor eingesetzt; siehe TAYLOR ET AL. [2005]). Die
Referenz fiir die Elektroden wurde aus der Zusammenschaltung von den Kontakten frontal
rechts und lateral oben (der grof3flichigen Referenzelektrode) gebildet. Die Masseverbin-
dung der Vorverstarker wurde iiber die Kontakte frontal links und lateral unten geliefert. In
systematisch durchgefiihrten Experimenten zeigte sich, dass diese Kombination das beste
Signal-zu-Rausch-Verhdltnis lieferte.

Die V4-Einzelelektroden wurden an den Vorverstdrker angeschlossen und der Mikrotrieb

zusammen mit dem MEA mit geerdeter Alufolie abgeschirmt, wodurch die Einstrahlung vom
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Stromnetz und anderer Storquellen stark reduziert wurde. Damit war die Ableitung fertig
vorbereitet.

Das Verhalten des Versuchstieres konnte iiber einen kleinen Monitor beobachtet werden,
der den Kopf und Oberkorper des Tieres zeigte. Die dazugehorige infrarotsensitive Kamera
war liber dem Aufgabenmonitor samt einer Infrarotlampe angebracht. Somit konnten auch
Pausenzeiten besser tiberwacht werden, da man, ohne das Tier zu storen, sehen konnte, ob es
schlift oder nicht.

2.4.2 IMPEDANZMESSUNG

Die Impedanz einer Elektrode bestimmt deren Empfindlichkeit und Selektivitdt und ist
frequenzabhingig. Je niedriger die Impedanz, desto groler ist der kortikale Bereich, aus
dem neuronale Aktivitdt erfasst werden kann (WATANABE ET AL. [2012], vergleiche Ab-
schnitt 2.3.5.1 MULTIELEKTRODENARRAYS auf Seite 26). Der untersuchte Frequenzbereich
bestimmt dabei, welche Art neuronaler Aktivitidt aufgenommen wird: der von LFPs, welche
die Aktivitat sehr groer Neuronenpopulationen widerspiegelt reicht bis ca. 250 Hz. Ab 300 Hz
sind die Signale eher auf MUA und single unit activity (SUA) zuriickzufiihren (HENRIE &
SHAPLEY [2005]). Aus diesem Grund wurden fiir die LFPs und APs die Impedanzen separat
bestimmt (bei 100 bzw. 1 000 Hz).

Fiir die Messung wurde die Elektrodenspitze etwa einen Millimeter in ein Glas mit physio-
logischer Kochsalzlosung gehdngt und iiber diese Konstruktion nacheinander eine Wechsel-
spannung mit den zwei genannten Frequenzen angelegt. Uber die Dimpfung der Wechsel-
spannung konnte die Impedanz der Elektrode bestimmt werden.

2.5 DATENAUSWERTUNG

2.5.1 VORVERARBEITUNG

Die Signale der relevanten V1-Elektroden, die aus dem parafovealen Bereich durch die visuelle
Stimulation messen konnten, wurden im Rahmen der Vorverarbeitung re-referenziert. Das
war notig, um den allen V1-Kanédlen gemeinsamen Signalanteil (engl. common source) zu
entfernen. Dieser kam durch die Referenzelektrode, externe Stérquellen und systemimma-
nente Eigenschaften zustande. Die 22 V1-Kanile®® wurden mit dem gemittelten Signal von
35 weit exzentrisch ableitenden V1-Kanilen®? re-referenziert (Subtraktion des gemittelten
Signals)®®. Siehe hierzu auch Abbildung B.1 auf Seite 138 im Anhang. Die V4-Kanile wurden

®6) Dies umfasst die Kanile 68, 69, 70, 71, 73, 75, 77, 79, 81, 134, 136, 138, 154, 162, 166, 172, 180, 182, 184, 186,
188 und 190.

®7 Die Kanle 80, 83, 84, 85, 86, 87, 88, 89, 90, 91, 92, 93, 94, 95, 96, 98, 99, 100, 101, 102, 103, 105, 108, 113, 117,
119, 120, 121, 122, 123, 124, 125,127, 129 und 178.

38) Diese Methode ist also eine abgewandelte Form der gemittelten Referenz (vergleiche mit DIEN [1998]). Der
Vorteil der selektiven Mittelung ist, dass der visuell stimulierte Signalanteil nicht mit in das Re-Referenzsignal
eingeht und daher bei der Subtraktion nicht abgeschwécht wird. Trotzdem ist das Re-Referenzsignal aus so
vielen Kanilen gemittelt, dass es die allen Elektroden gemeinsamen Komponenten widerspiegelt (engl. common
source).
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nicht re-referenziert. Zwar teilten auch sie Signalkomponenten miteinander, jedoch ldsst sich
bei nur drei Elektroden kein geeignetes Referenzsignal mitteln. Wire das gemittelte Signal
der drei Kandle subtrahiert worden, so wéren auch die visuellen Antworten stark reduziert
worden.

Theoretisch hitte auch eine zweidimensionale current source density (CSD)-Analyse den
gemeinsamen Signalanteil der Daten entfernt (KAJIKAWA & SCHROEDER [2011], TENKE &
KAYSER [2012]), jedoch ist eine Voraussetzung zur Nutzung der CSD ein regelméRiges Gitter
der Elektroden (siehe BUZSAKI ET AL. [2012] und SHIMONO ET AL. [2000]). Dies ist jedoch
nicht gegeben. Die hexagonale Anordnung der Elektroden lésst sich nicht ohne weiteres fiir
die CSD-Berechnung verwenden. Hinzu kommt erschwerend, dass das MEA vermutlich zu
weit anterior verbaut wurde. Durch die Kriimmung des Gyrus occipitalis verdnderten sich in
der Folge die Abstdnde der Ableitpunkte untereinander im Kortex (siehe Beschreibung zur
Abbildung 2.9 auf Seite 29).

Die Software zur Steuerung der Experimente (VStim) und zur Datenaufnahme (DAP®?)
wurde von Prof. Dr. Andreas K. Kreiter in C++ geschrieben und an die Erfordernisse angepasst.
Zur spiteren Analyse wurden die Verhaltensdaten als Textdatei im institutseigenen TDR-
Format“? und die neuronalen Daten im ebenfalls institutseigenen, aber biniren, DAQ-
Format®V gespeichert. Diese wurden spiter im Rahmen der Datenkonvertierung in einer
Datei als Derivat des HDF-Formates? zusammengebunden.

Der Steuerungsrechner gab das Monitorsignal des Stimulationsrechners auf einen Signaltei-
ler, der sowohl den Kontrollmonitor (fiir den Experimentator) als auch den Stimulationsmoni-

tor™3®

in der Kammer fiir das Versuchstier mit dem Signal versorgte. Der Abstand vom Monitor
zum Auge des Versuchstieres betrug 87 cm, die Auflésung des Monitors 1 024 x 768 Pixel bzw.

403 x 303 mm bei einer Bildwiederholungsfrequenz von 100 Hz.

Die neuronalen Daten wurden vom Versuchstier kommend iiber Vor- und Hauptverstédrker
von MCS geleitet und verstirkt. Aufgrund der intrinsischen Eigenschaften der Verstédrker
fand eine Art Hardware-Filterung der Signale im Bereich 1-5000 Hz statt (der Frequenz-
Durchgangsbereich wurde aus der Produktbeschreibung entnommen).

Die Daten wurden anschlieRend mittels digitaler FIR-Filter**) in zwei Frequenzbindern
gefiltert.

(39) Engl. Abkiirzung fiir data aquisition program (Datenaufnahme-Programm).

(40) Engl. Abkiirzung fiir trial description result (Trial beschreibende Ergebnisse).

(1) Engl. Abkiirzung fiir data aquisition (Datenaufnahme).

(42) Engl. Abkiirzung fiir hierarchical data format (hierarchisches Datenformat; www.hdfgroup.org).
43) 22" Monitor ELSA Ecomo® 750 von ELSA Technology Inc. (www.elsa.com/en).

@4 Engl. fiir finite impuls response (begrenzte oder endliche Impulsantwort).
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Fiir die LFPs wurden die hohen Frequenzen herausgefiltert (der Tiefpassfilter fiel ab 150
bis 300 Hz ab und erreichte dort eine Abschwichung von 40 dB)“®. Weiterhin wurde die
Abtastrate auf 1 kHz fiir die LFP-Daten reduziert.

Fiir die APs wurden die niederfrequenten Signalanteile herausgefiltert (der Bandpassfilter
lie§ Frequenzen von 300 - 12 200 Hz ungehindert durch und filterte Frequenzen von unter 100
und iiber 12 400 Hz ebenfalls mit einer Dampfung von 40 dB) “®)_ Signalspitzen wurden als APs
gewertet, wenn sie einen negativen Schwellenwert unterschritten. Der Schwellenwert wurde
an das Signal-zu-Rausch-Verhiltnis angepasst®” und lag im Schnitt bei -3,1-107° £ 0,9-10°V
(n=9).

Um eine Phasenverschiebung durch den Filterprozess zu verhindern, wurden die Signa-
le sowohl vorwiérts als auch riickwérts gefiltert. Da die Filter jeweils mit 40 dB Dampfung
arbeiteten, resultierten daraus 80 dB Ddmpfung in den Sperrbéndern.

Obwohl durch die Referenzierung, Erdung und Abschirmung der Einfluss von elektrischen
Feldern schon minimiert wurde, konnten in den aufgezeichneten Daten immer noch die
von der Netzwechselspannung eingefangene 50 Hz-Komponente und ihre harmonischen
Oberwellen wie 100 und 150 Hz nachgewiesen werden. Da die Netzspannung ebenfalls mit
aufgezeichnet wurde, konnte dieses Signal genutzt werden, um damit den verbliebenen Anteil
zu entfernen. Dazu wurde ein dynamischer Filterkernel erzeugt, der alle Signalbestandteile,
die synchron zur Netzspannung waren, herausfilterte (diese Routine wurde von Dipl.-Phys.
Mikhail Borisov programmiert und bereitgestellt; siehe auch WINDHORST & JOHANSSON
[1999], Kapitel 4, Seite 113).

2.5.2 PROGRAMME

Die Datenauswertung erfolgte groRtenteils mittels in MATLAB® selbst geschriebener Pro-
gramme. Hervorzuheben ist dabei das Programmpaket > Brainbox:, welches von Dr. E Or-
lando Galashan geschrieben wurde, der ebenfalls Mitglied der Arbeitsgruppe war. Dieses
Programmpaket (zusammen mit selbst geschriebenen Ergdnzungen fiir die Analyse und
Darstellung der Daten und Zusatzroutinen fiir z.B. SFC-, STPC-Abbildungen und Shiftpre-
diktoren) erlaubte die Berechnung von normalisierter PSD (nPSD), PC und peristimulus time
histograms (PSTHs). Die MATLAB®-Routinen und -Funktionen griffen haufig auf Programm-
bibliotheken zuriick, die von Dipl.-Phys. Mikhail Borisov fiir die Arbeitsgruppe geschrieben

und von Nils Schlemminger iiberarbeitet wurden.

45 Der Filter wurde mittels des Programms fdatool in MATLAB® als FIR-Filter mit den Einstellungen » Equiripple
und der minimalen Filterordnung (422) erstellt.

(46) Der Filter wurde ebenfalls als FIR-Filter mit den Einstellungen »Equiripplecund der minimalen Filterordnung
(178) erstellt. Bei beiden Filtern wurde manuell die ersten und letzten Eintrage so gegléttet, dass Filterartefakte
minimiert wurden, aber die Filtereigenschaften praktisch nicht verdndert wurden. Fiir eine ausfiihrlichere
Darstellung zur digitalen Filterung sieche WINDHORST & JOHANSSON [1999], Kapitel 45, Seite 1 289ff..

@7 Der Schwellenwert wurde manuell so angepasst, dass offensichtliches Rauschen nicht zu einer falsch-
positiven AP-Detektion fiihrte.
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Des weiteren wurden fiir statistische Berechnungen und Abbildungen zur Populationsana-

lyse selbstgeschriebene Programme in R statistic*® erstellt.

2.5.3 FELDPOTENTIALDATEN

In dieser Arbeit werden im Wesentlichen zwei Signaltypen ausgewertet: MUA (siehe Ab-
schnitt 2.5.4 AKTIONSPOTENTIALDATEN auf Seite 42) und LFPs. Die LFPs wurden fiir die
Analyse in die Frequenzkomponenten zerlegt und weiter analysiert. Je nach Analysemethode
wurden dabei entweder die Amplituden- (PSD und SFC) oder Phaseninformationen (PC und
STPC) des Signals verwendet*?.

2.5.3.1 WAVELET-TRANSFORMATION

Die LFP-Daten wurden fiir die weitere Analyse von der Zeit-Doméne in die Zeit-Frequenz-
Domane iiberfiihrt. Das wurde mittels einer Wavelet-Transformation durchgefiihrt. Wavelets
(zu deutsch etwa>Wellchend) sind kurze sinosoidale Wellenpakete einer bestimmten Frequenz
und zeitlichen Ausdehnung, die genutzt werden, um das Signal zu falten und den Anteil
dieser Frequenz im Signal iiber die Zeit zu bestimmen®?. Die Formel zur Erzeugung der
verwendeten Morlet-Wavelets ist in der Gleichung 2.1 auf der folgenden Seite angegeben
(TAYLOR ET AL. [2005]). Der Faltungskern ist sowohl in der Frequenz- als auch in der Zeitdo-
méne eine Gauly’sche Glockenkurve und ist tiber die Formel oy = n%t charakterisiert, wobei
o die Breite der Kurve fiir die Zeit ¢t und Frequenz f beschreibt. Zur Normalisierung der
Wavelets wurde die Gesamtenergie fiir die Frequenzen auf Eins gebracht. Die Frequenzen
wurden von 5 bis 160 Hz analysiert, wobei zu beachten ist, dass jedes Wavelet einen kleinen
Frequenzbereich mit einer mittleren Frequenz abdeckt (diese wird in den Abbildungen ge-
nannt) und dass aufgrund der nicht-linearen Verteilung der Frequenzbiander®? keine lineare
Frequenzskala®® verwendet wurde (niheres siehe TAYLOR ET AL. [2005]). Eine Besonderheit

der Morlet-Wavelets ist die Lieferung von komplexzahligen Daten (erkennbar an der imagi-

(48 R ist eine Open-Source-Programmiersprache fiir statistische Berechnungen, Modellierungen und Darstel-
lung von Daten (www.r-project.org). Fiir zwei sehr gute Statistikbiicher, die Beispiele in R zeigen, siche CRAWLEY
[2005] und SACHS & HEDDERICH [2006].

“9) Eiir eine Abhandlung {iber Methoden der Elektrophysiologie siehe WINDHORST & JOHANSSON [1999], Kapi-
tel 17, Seite 4871f.

(50) Fiir weitere Informationen iiber die Wavelet-Transformation inklusive der verwendeten Morlet-Wavelets sie-
he TORRENCE & COMPO [1998]. Fiir eine mehr theoretische Abhandlung iiber Methoden der Wavelet-Analyse sie-
he SAMAR ET AL. [1999] und WINDHORST & JOHANSSON [1999], Kapitel 18, Seite 503ff.. In KRONLAND-MARTINET
ET AL. [1978] beschreibt J. Morlet selbst die Wavelets.

3D Das y-Band beispielsweise ist mit {iber 50 Hz deutlich breiter als das -Band mit ca. 20 Hz oder das a-Band
mit 5 Hz (PENTTONEN & BUZSAKI [2003]).

(52) Die mittleren Frequenzen sind nach dem Schema von TORRENCE & COMPO [1998]: 5,0, 5,5, 6,1, 6,8, 7,5, 8,3,
9,2,10,2, 11,3, 12,5, 13,9, 15,3, 17,0, 18,8, 20,8, 23,1, 25,5, 28,3, 31,3, 34,7, 38,4, 42,5, 47,1, 52,1, 57,7, 63,9, 70,8,
78,4, 86,8, 96,1, 106,4, 117,8, 130,5, 144,5 und 160,0 Hz. Mit einem Verhéaltnis von ;—"f = 6 (zentrale Frequenz zur
Standardabweichung der Frequenz) fiihrt dies zu Wavelet-Dauern (20 ;) zwischen 190,99 und 5,97 ms und einer
spektralen Bandbreite (20 ¢) von 1,67 bis 53,33 Hz.
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ndren Einheit i in der Formel), die sowohl die Amplituden- als auch die Phaseninformation
im Real- bzw. Imaginérteil enthalten.

2

2
w(t, f) = Ae il 2.1)

2.5.3.2 RF-KARTEN

Die richtige topographische Lage der V1- und V4-RFs ist fiir diesen Versuch essentiell. Dies
ist insbesondere fiir V4 kritisch, da die Elektroden fiir jede Ableitung neu in den Kortex
eingefahren wurden und keine tiber Monate und Jahre konstanten RFs lieferten, wie es bei
dem V1-MEA der Fall war. Um die richtige Lage zu tiberpriifen, wurde an moglichst allen

Ableittagen ein RF-Mapping®®

durchgefiihrt. Dabei wurden zwei unterschiedliche Verfahren
angewandt.

Wihrend des Vorfahrens der V4-Elektroden wurde ein kleiner hellgrauer Balken auf dem
Bildschirm mit der Computermaus bewegt und so ein einfaches Handmapping durchgefiihrt.
Dazu wurde das neuronale Signal in ein akustisches umgewandelt und die Position des RF
durch die stiarkste Antwort abgeschitzt. Dies diente der Bestimmung der moglichst optimalen
Ableittiefe der Elektrode (an einem Ableittag wurden die Elektroden bei schlechter Platzierung
aus Zeitmangel nicht wieder neu an einer anderen Position eingefahren), wozu neben der
Lage der RFs auch das Erreichen einer stabilen Ableitung von SUA und MUA gehorte.

Um eine genaue Karte der RFs zu ermitteln, wurde ein automatisches Mapping durch-
gefiihrt, allerdings gelang es nicht an jedem Ableittag. Da das automatische Mapping viele
Trials erforderte und Versuchstier F eher wenige Trials pro Tag absolvierte, musste es auf
Tage reduziert werden, an denen eine gute Leistung mit entsprechender Trialanzahl sicher
war. Das automatische Mapping wurde in unserer Arbeitsgruppe von Anneke Meyer 2006
im Rahmen ihrer Diplomarbeit »Mapping of Receptive Fields from Local Field Potentials in
Macaque Visual Cortex« entwickelt und von GALASHAN ET AL. [2011] erstmals veroffentlicht.
Das Mapping wurde durch das abwechselnde Zeigen von kleinen weilen Punkten im linken
unteren Quadraten (‘—11 Gesichtsfeld) durchgefiihrt. In der Abbildung 3.1 auf Seite 52 sind zwei
Beispielergebnisse gezeigt.

2.5.3.3 LOKALE FELDPOTENTIALE

Aus dem Wavelet-transformierten LFP-Signal wurde zunidchst die PSD berechnet, wobei
das Integral iiber die Frequenzen die Energie zu jedem Zeitpunkt vergleichbar mit der fast
fourier transformation (FFT)-Energie ergibt (in 1\4—22)(54). Um die neuronale Antwortstirke zu

normalisieren, wurde sie ins Verhéltnis zur Spontanaktivitit gesetzt®%.

(53) Engl. fiir Kartierung.

54 Da durch die fiir diesen Versuchsaufbau konstante Nyquist-Frequenz (SHANNON [1949], UNSER [2000],
BLANCHE & SWINDALE [2006]) — also die halbe Abtastrate — geteilt wird, enthilt die Einheit auch Hertz. Die
LFP-Daten wurden von 25 000 auf 1 000 Hz Abtastrate reduziert, daher lag die Nyquist-Frequenz bei 500 Hz.
(5%) Die Spontanaktivitit wird ermittelt, indem die Aktivitit aus den ersten 650 ms aller Trials bestimmt wird.
In diesem Intervall fand keine visuelle Stimulation statt und zeigt somit die » Hintergrundaktivitéit«. Das Zeit-
Frequenz-Fenster wird iiber die Zeit gemittelt und der entstehende Datenvektor fiir die Berechnung der nPSD

.40-
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In der Gleichung 2.2 wird die Berechnung der PSD {iber die Signalamplitude und die Ab-
tastfrequenz faptastung (1000 Hz) als Funktion der Zeit # und Frequenz f gezeigt. Zu beachten
ist, dass diese Berechnung fiir jedes Zeit-Frequenzbin®® einzeln erfolgte.

Die Normalisierung der PSD {iiber die Spontanaktivitdt wird in der Gleichung 2.3 gezeigt.
Durch die Normalisierung ist die nPSD einheitslos und ein Wert von Null entspricht der
Spontanaktivitdt, ein Wert von Eins entspricht der doppelten Spontanaktivitdt und héhere
Werte entsprechend einem Vielfachen.

2 -Signalamplitude(t, f)?

PSD(t, f) = 2.2)
fAbtastung
nPSD(t, f) = 2 f) = Spontanaldivitit(s) (2.3)
Spontanaktivitat(f)

Fiir die Populationsanalysen wurde iiber ein definiertes Zeit-Frequenz-Fenster eines jeden
Falls gemittelt (siehe Tabelle 2.5 auf Seite 48).

2.5.3.4 PHASENKOHARENZ

Zur quantitativen Erfassung der dynamischen Kopplung der zwei abgeleiteten Neuronen-
populationen wird in dieser Arbeit priméar auf die Phasenkohdrenz (PC) zuriickgegriffen.
Dabei werden von beiden LFP-Signalen aus der Phaseninformation die Winkeldifferenzen
berechnet, die Einheitsdifferenzvektoren fiir jedes Zeit-Frequenzbin {iber die Trials addiert
und die Lange des resultierenden Vektors durch die Anzahl der Trials geteilt, also die mittlere
Phasenvektorldnge (mPVL) berechnet. Die mPVL liegt dadurch immer zwischen Null und
Eins, wobei Null keiner Kohédrenz und Eins vollkommener Kohdrenz entspricht. Die Glei-
chung 2.4 auf der nachfolgenden Seite zeigt die Berechnung der PC abhéngig von Zeit ¢ und
Frequenz f (LACHAUX ET AL. [1999]), wobei ¢ die Phase der Signale j und k fiir den Trial n
ist (von N Trials insgesamt). Da die PC systematisch zu gro berechnet wird (VINCK ET AL.
[2010]), zieht man den Teil ab, der als Tendenz (engl. bias) erwartet wird. Der hdngt von der
Anzahl der eingehenden Trials N ab und wird, wie in Gleichung 2.5 auf der folgenden Seite

verwendet.
Gleichzeitig wurde durch die Division das %-Verhalten der neuronalen Signale neutralisiert und alle Frequenzen

sind in der Folge in etwa gleich stark vertreten. Bei Signalen mit %-Struktur (wie auch im »Rosa Rauschens; engl.
pink noise) nimmt der Signalanteil mit steigender Frequenz ab (HENRIE & SHAPLEY [2005], YU ET AL. [2005],
WINDHORST & JOHANSSON [1999], Kapitel 24, Seite 683 und Kapitel 45, Seite 1280f.).

(56) Engl. bin bezeichnet hier die kleinste Dateneinheit in einem Vektor oder einer Matrix. Der eingeschlossene

Datenbereich ist abhéngig von der Abtastrate (das Zeitintervall ist m lang) und der Frequenzauflosung (das

Frequenzintervall entspricht etwa w ; da die Frequenzachse nicht-linear ist, ist die genaue Berechnung
komplizierter; siehe zur Frequenzachse TORRENCE & COMPO [1998]) fiir zweidimensionale Daten wie Zeit-
Frequenz-Darstellungen.
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gezeigt, berechnet (SUN & YANG [1992]57)). Je weniger Trials in die Berechnung mit eingehen,
desto hoher ist der Erwartungswert E®®,

Die im Folgenden héufig genannte Variante der mit dem Erwartungswert korrigierten
PC (PCg) wird nach Gleichung 2.6 berechnet. Sie wird fiir die Populationsdaten verwendet,
wiéhrend die mit dem Shiftprediktor korrigierte PC (PCgp) fiir die Zeit-Frequenz-Darstellungen
nach Gleichung 2.7 berechnet wird, bei der ein Shiftprediktor (SP) erzeugt und von der rohen
PC abgezogen wird (siehe LACHAUX ET AL. [1999]). Der SP wird durch Trialverschiebung
erzeugt, indem die V1- und V4-Daten um je einen, zwei bis N — 1 Trials gegeneinander
verschoben werden, so dass die PC fiir N—1 Trialkombinationen berechnet und gemittelt wird.
Alle Signalanteile, die auf kohédrenten Beziehungen zwischen den Neuronenpopulationen in

V1 und V4 beruhen, werden damit eliminiert.

PC(1, f) = |~ ﬁ e'?j D710 D (2.4)
Nn:l
VT
E(N)=——+= (2.5)
2vV/N
PCg = PC(t, f) - E(N) (2.6)
PCsp = PC(t, ) — SP(z, f) (2.7)

2.5.4 AKTIONSPOTENTIALDATEN

Neben den LFP-basierten Daten, die sich aus der Summe der Transmembranstréome tau-
sender Neurone ergeben (QUYEN & BRAGIN [2007]), wurden in V4 zusétzlich auch Einzel-
(SUA) und Mehrzellenaktivitat (MUA) erfasst. Der Unterschied zu den LFP-Daten liegt in der
ausschliel{lichen Messung von nur sehr lokal erfassten APs. In die MUA gehen somit nur
wenige Zellen aus dem direkten Umfeld der Elektrodenspitze ein. Bei der Datenselektion
entsprach kein SUA-Datensatz den Anforderungen, daher gingen in die Auswertung nur

MUA-Datensitze mit ein.
2.5.4.1 CLUSTERING

Obwohl mit einer Elektrode meist mehrere Zellen gleichzeitig erfasst werden und sich deren
Signale alle {iberlagern, konnen die APs spéter in der Datenaufbereitung oft wieder einzelnen
Zellen zugeordnet werden. Dazu untersucht man die Form der meist biphasischen AP und
sucht nach Charakteristika, die sie voneinander unterscheiden (FEE ET AL. [1996a,b]).

57) Dr. Udo Ernst aus der Arbeitsgruppe von Prof. Dr. Klaus Pawelzik hat die Formel aus dem genannten Artikel
iiber den random walk (Zufallsbewegung, zum Beispiel bei der Brownschen Molekularbewegung) abgeleitet.
Der Erwartungswert bestimmt die mittlere PC, wenn die Phasendifferenzen aus einer uniformen Verteilung
zwischen Null und 360 ° gezogen werden.

(58 Hintergrund ist folgender: Bei nur einem Trial gibt es nur einen Einheitsvektor, der also immer die Linge
Eins hat. Bei zwei Vektoren, die randomisiert addiert werden, ist die gemittelte Vektorldnge kleiner als Eins (im
Mittel 0,627). Bei unendlich vielen Zufallsvektoren tendiert die mittlere Lange gegen Null, da sich die Vektoren
gegenseitig ausmitteln.
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Zundchst miissen jedoch in dem Signal die APs selbst identifiziert werden. Hierfiir wird
ein einfacher Schwellenwert verwendet (ein sogenannter Schmitt-Trigger). Ist der Ausschlag
negativer als der (negative) Schwellenwert®, so wird ein kleiner Bereich um diesen Zeitpunkt
herum ausgeschnitten und gespeichert. Fiir die vorliegenden Daten wurden 32 Datenwer-
te (entsprechend einem Zeitintervall von 1,28 ms) pro AP fiir das Clustern herangezogen.
Diese kurzen Datenabschnitte wurden in einen 32-dimensionalen Datenraum eingetragen
und mittels der principle component analysis (PCA)-Analyse (zur PCA siehe ABELES & GOLD-
STEIN [1977] und FEE ET AL. [1996a]) die Achse der besten Trennung ermittelt (und die drei
ndchstbesten PCA-Achsen, die ebenfalls gute Trennungen der Daten ergeben). Erstellt man
ein Koordinatensystem, indem man die beiden ersten Achsen (genannt PCA; und PCA))
gegeneinander auftrdagt und stellt die APs als Punktwolken dar, so erkennt man oft schon ein-
zelne Zellen sich vom »Rauscheny, der als »Hash« bezeichneten Hintergrundaktivitit, abheben.
Weitere Achsen wurden unter anderem durch Berechnung der maximalen Amplitude, der
maximalen Steigung im AP-Signal und der Zeit in Bezug auf den Aufnahmestart bereitgestellt
und wurden in sinnvollen Kombinationen gegeneinander aufgetragen. Mittels der Computer-
maus konnten dann die zweidimensionalen Gruppen manuell mit einem Polygon umfasst
und somit zu einem Cluster zusammengefasst werden. Das geschah interaktiv innerhalb
einer in MATLAB® geschriebenen Routine der Brainbox. Die Cluster konnten als Interspike-
Intervall-Histogramme (ISIHs) oder auch als Kreuzkorrelogramme dargestellt werden, was
es erlaubte, die Cluster als Hash, MUA bzw. SUA zu klassifizieren®®® . Wie bereits erwihnt,

werden in dieser Arbeit nur treibbare MUA-Cluster ausgewertet.
2.5.4.2 FEUERRATEN

Um die Feuerraten-Entwicklung im Verlauf der Prasentation zu bestimmen, wurden PSTHs
berechnet. PSTHs stellen die mittlere Feuerrate der aufgenommenen MUA gegen die Zeit
dar. Die hier gezeigten Abbildungen tragen auf der Zeitachse immer die Zeit ab Trialbeginn
auf. Fiir die Berechnung werden alle APs in einem Zeitabschnitt einer Abtastperiode zusam-
mengezdhlt und anschliefend tiber die Trials gemittelt und in Frequenzen (APs pro Sekunde)
umgerechnet. Die neuronale Antwort, die im PSTH gezeigt wird, kann in drei Abschnitte
eingeteilt werden: Onset (engl. fiir Beginn; die neuronale Antwort auf den Beginn der visu-
ellen Stimulation), Sustained (engl. fiir anhaltend; dauerhafte neuronale Antwort wihrend
der laufenden visuellen Stimulation) und Offset (neuronale Antwort auf das Ende der Sti-
mulation). Ein Offset ist in den Daten nicht zu erkennen, was daran liegen konnte, dass die
visuelle Stimulation erst mit der Antwort des Tieres endete und daher fiir die Darstellungen
der Stimulusantworten abgeschnitten wurde.

(59) Sjehe hierzu Abschnitt 2.5.1 VORVERARBEITUNG auf Seite 38.

(60) Beide Darstellungsmethoden, insbesondere aber die ISIHs, erlauben es Aussagen {iber den zeitlichen Ab-
stand zwischen den einzelnen APs zu machen. Sind die Abstinde kleiner als die durchschnittliche Refraktérzeit
von Neuronen von ca. 1 -2 ms (GALL ET AL. [2002]), so ist sehr sicher, dass in dem Cluster nicht nur APs einer ein-
zelnen Zelle vorhanden sind. Das Kreuzkorrelogramm zeigt unter anderem, ob die Zellen im Cluster rhythmisch
aktiv sind oder nicht.
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Das normalisierte PSTH (nPSTH) wurde analog zur nPSD durch Subtraktion und Division
mit der Spontanaktivitit®!) normalisiert.

2.5.4.3 SPIKE-FIELD-COHERENCE

Die PC ermittelt die Kopplungsstédrke zwischen zwei LFP-Signalen und damit zwischen zwei
Neuronenpopulationen. Da in V4 auch APs aufgenommen wurden, kann die Kohdrenz auch
zwischen Feldpotentialen in V1 und MUA in V4 ermittelt werden. Damit wird die Neuronen-
population auf der V4-Seite auf wenige Zellen eingegrenzt.

Um dies umzusetzen, wurde die SFC entwickelt. Dabei wird zunéchst ein STA berechnet,
in dem die V1-LFPs auf die V4-APs getriggert gemittelt wurden. Die zeitliche Ausdehnung
des STA betrug -100 bis +100 ms um die APs. Das STA wurde dann wavelet-transformiert
und durch die gemittelte V1-PSD zu jedem V4-AP-Zeitpunkt geteilt. Die SFC quantifiziert wie
stark die V4-APs an die LFPs in V1 koppeln. Werte nahe Null zeigen keine, Werte nahe Eins
eine sehr starke Kopplung.

In Gleichung 2.8 wird symbolisch die SFC nach FRIES ET AL. [1997] beschrieben®2), wobei
das Wavelet-transformierte STA (PSDg1a) mit den tiber alle N Trials (n bezeichnet einzelne
Trials) gemittelten Wavelet-transformierten Signalsegmenten PSDygp normalisiert wird. Ahn-
lich wie bei der PC (vergleiche mit Abschnitt 2.5.3.4 PHASENKOHARENZ auf Seite 41) wird auch
bei der SFC die Aktivitdt etwas tiberschétzt (GRASSE & MOXON [2010]). Um diese Tendenz
zu umgehen, wird eine Korrektur vorgenommen. Fiir die Zeit-Frequenz-Darstellungen wird
der berechnete SP abgezogen (Gleichung 2.9)®%_ Fiir die SFC-Populationsdaten (die sich
aus den gemittelten Zeit-Frequenz-Fenster-Daten ergaben) wurde, wie in Gleichung 2.10
gezeigt, der Erwartungswert nach GRASSE & MOXON [2010] berechnet und abgezogen, um die
mit dem Erwartungswert korrigierte SFC (SFCgc) zu erhalten, wobei N die Anzahl der APs

kennzeichnet.
PSD

SFC= —— 2 (2.8)

~ 2 =1 PSDrEp,n
SFCgp = SFC — SP (2.9)

N-SFC-1

SFCgc= ———— 2.10
BC N_1 (2.10)

2.5.4.4 AKTIONSPOTENTIAL-GETRIGGERTE PHASENKOHARENZ

Analog zum SFC wird eine Analysemethode verwendet, bei der anstatt der V1-LFP-Signale
nur deren Phaseninformation benutzt wird und somit eine AP-getriggerte PC erhalten wird
(siehe point-field phase synchronization bei VINCK ET AL. [2012]). Zu jedem V4-AP wird

der Phasenwinkel des LFP in V1 fiir ein Zeitintervall von —100 bis +100 ms relativ zum AP-

61 Die Spontanaktivitdt wurde wie fiir die nPSD aus dem Zeitfenster vor Stimulationsbeginn (0-650ms)
berechnet.

(62) Siehe auch GROTHE ET AL. [2012] und ZEITLER ET AL. [2006].

63) Die Berechnung des SP erfolgte {iber die pseudo-zufillige Verschiebung des V4-AP um + 100 ms. Dadurch
wurden mogliche Kopplungen zu dem V1-LFP zerstort.
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Zeitpunkt und fiir jede Frequenz einzeln in einer Matrix gesammelt und dann {iiber die
Phasenwinkel der einzelnen Zeit-Frequenzbins der Matrix jeweils die mPVL berechnet. Treten
alle APs mit identischer Phasenlage in V1 auf, so ergibt sich ein Wert von Eins; sind die
V1-LFP-Phasen und V4-APs nicht korreliert, ergibt sich eine STPC nahe Null.

Die mit dem Erwartungswert korrigierte STPC (STPCg) wurde identisch wie die PCg, tiber die
Subtraktion des Erwartungswertes E(IN) berechnet (siehe Gleichung 2.12 und Gleichung 2.5
auf Seite 42), jedoch steht das N hier fiir die Anzahl der APs und nicht der Trials. Fiir die
Populationsergebnisse wurde iiber das identische Zeit-Frequenz-Fenster wie bei der SFC
gemittelt. Die STPC-Beispiele zeigen die mit dem Shiftprediktor korrigierte STPC (STPCgp),
wobei der SP abgezogen wurde (Gleichung 2.11), der ebenfalls durch die pseudo-zufillige
Verschiebung der V4-APs berechnet wurde (siehe Fulnote 63 auf der gegeniiberliegenden
Seite).

STPCgp = STPC(t, f) —SP(t, f) (2.11)
STPCg = STPC(¢, f) — E(N) (2.12)

Zusammenfassend werden in der Tabelle 2.2 die Abkiirzungen der im néchsten Kapitel

gezeigten Daten aufgelistet.

Tab. 2.2: Die verwendeten Abkiirzungen der Analysemethoden abhingig von Beispiel- und Populations-
ergebnissen.

Rohdaten Beispielergebnisse Populationsergebnisse

PSD nPSD nPSD
PC PCgp PCg
SFC SFCsp SFCgc
STPC STPCsp STPCg
PSTH PSTH nPSTH

2.5.5 DATENSELEKTION

Nicht alle aufgenommenen Daten entsprachen den experimentellen Voraussetzungen. Sie
konnten Signalstérungen enthalten, die Elektroden konnten schlecht durch den Stimulus
getriebene Neuronenpopulationen abgeleitet haben oder andere Méngel besitzen. Daten-
sdtze mit offensichtlichen, technisch basierten, Storungen wurden generell von der weiteren
Analyse ausgeschlossen. Wichtig zu unterscheiden ist im Folgenden die sogenannte EP und
die DP. Bei der EP wurde als Kontrollbedingung jeweils nur eine Figurensequenz gezeigt, bei
der DP hingegen zwei simultan (siehe auch Abbildung 2.4 auf Seite 18). Dementsprechend
wurden die Messgroen beschriftet (z.B. nPSDgp und nPSDpp).

Es gab je nach Analysemethode unterschiedliche Kriterien, nach denen die Daten selektiert
wurden. Allen Analysen gemeinsam war die Beschrdnkung auf den V1-Kanal 77. Da eng
benachbarte V1-Kanile aufgrund des kleinen Abstandes und der niedrigen Impedanz der
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Elektroden dhnliche Signale lieferten (WATANABE ET AL. [2012], NELSON & POUGET [2012]),
wurde die Analyse auf den besten V1-Kanal beschriankt. Ausgesucht wurde der Kanal 77
aufgrund der starken nPSD- und PCgp-Stimulusantwort.

Um sicherzustellen, dass iiberhaupt eine ausreichende Aktivierung der abgeleiteten Neuro-
ne stattfand, war ein Selektionskriterium die Verdopplung der neuronalen Aktivitit relativ
zur Spontanaktivitit fiir die DPs sowohl im Areal V1 als auch V4 (nPSDpp = 1). Ahnliches galt
fiir die gemessenen Feuerraten. Die abgeleiteten MUAs sollten stark genug auf den Stimulus
antworten. Als Kriterium wurde eine Zunahme der relativen Feuerrate um 50 % iiber der Spon-
tanfeuerrate (nPSTHpp = 0,5) und eine absolute Feuerrate (PSTHpp) von mindestens 10 Hz
definiert. Die relative Feuerrate ergab sich durch die Normierung mit der Spontanaktivitdt
analog zu der der nPSD (vergl. Gleichung 2.2 auf Seite 41).

Ein weiteres Kriterium betraf die V4-RF-Positionen. Wenn EPs fiir einen Datensatz vorla-

gen, musste der Quotient aus der nPSDgp-Aktivitdt in V4 zwischen den zwei Bedingungen

L
2,5

und 2,5 liegen. Dieses Werteintervall stellte sicher, dass eine etwa gleichstarke Aktivierung

(es wurde nur die rechte vs. es wurde nur die linke Figurensequenz gezeigt) zwischen

von V4 durch die Stimuli gegeben war. Dieses Selektionskriterium galt fiir die PC-Daten
gleichermalflen. Fiir die SFC/STPC-Daten wurde anstatt der nPSDgp die Feuerrate (PSTHgp)
als Selektionskriterium genutzt. Konnten an einem Tag keine EPs erhoben, dafiir aber die
V4-RF-Positionen ermittelt werden, so musste der Winkel zwischen dem Zentrum des RFs,
dem Fixationspunkt und dem vertikalen Meridian zwischen 18,4 und 66,9 ° liegen (die Winkel-
grenzen ergeben sich aus den Mittelpunkten der gezeigten Figurensequenzen). Aufgrund der
Grof3e der V4-RFs liberlappten beide Stimuluspositionen dadurch mindestens noch mit dem
Rand des RF und konnten die abgeleitete V4-Neuronenpopulation gleich oder zumindest
dhnlich stark aktivieren. Wie der Tabelle B.1 auf Seite 134 zu entnehmen ist, liegen alle Winkel
zwischen 29,2 ° und 57,4 °.

Um sicherzustellen, dass eine geniigend starke Kohdrenz gemessen wurde, um deren
Modulation durch Aufmerksamkeit untersuchen zu kénnen, wurden die PCpp- und SFCpp-
Daten auf signifikant gréBere Kohdrenz als eine Vergleichsverteilung gepriift. Dies geschah
fiir die PC, indem 1 000 x die Reihenfolge der V4-Trials permutiert wurden, wahrend die V1-
Trialreihenfolge intakt gelassen wurde. Die Verteilung der PC-Werte wurde mit dem originalen
Wert verglichen. Waren weniger oder genau 5 % der Verteilung groler als der Originalwert,
so wurde dieser als signifikant deklariert. Die Priifung fiir die SFC verlief dhnlich, jedoch
wurden hier nicht die Trialreihenfolge, sondern der Zeitpunkt des APs um + 25 ms pseudo-
randomisiert verdndert. Dadurch wurde die feste Bindung zwischen dem V1-LFP und den
V4-APs zerstort und ein pseudo-randomisierter SFC-Wert ermittelt. Dies wurde ebenfalls
1000 x wiederholt und die Verteilung mit dem Originalwert verglichen. Sofern die Datensitze
in einer der beiden Aufmerksamkeitsbedingungen eine signifikant grolere Kohdrenz als die
Vergleichsverteilung zeigte, wurden sie in die Analyse miteinbezogen (siehe auch GROTHE
ET AL. [2012]). Durch die Priifung wurden alle bis dahin selektierten Datensitze als signifikant

bestétigt. Tabelle 2.3 auf der gegeniiberliegenden Seite listet alle Selektionskriterien auf
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und zeigt, welche Kriterien fiir welche Daten angewendet wurden. Die Abkiirzung figin (o
bezeichnet dabei die Ausrichtung der Aufmerksamkeit auf die Figurensequenz im V1-RF,
figout ®) auf die Figurensequenz aulerhalb des RF in der EP (siehe auch Abbildung 2.4 auf
Seite 18).

Tab. 2.3: Auflistung der angewendeten Datenselektionskriterien. Die Daten wurden je nach Zugehorigkeit zu
den Messmethoden PSD, PC und SFC|STPC unterschiedlich, je nach Notwendigkeit, selektiert.

PSD PC SFC|STPC

1 _ figin
25 =< ﬁgo.utV4 nPSDgp <2,5 + +
% = ]%golztvll PSTHEp, sustained < 2,5 +
V1 nPSDpp=1 + +
V4 nPSDpp =1 +
PSTHpp =10Hz +
nPSTHpp =0,5 +
PCpp-Signifikanztest +
SECpp-Signifikanztest +

Als Folge der Datenselektion wurde die Anzahl der auswertbaren Tage, Datensdtze und der
eingehenden Trials reduziert. Die Tabelle 2.4 listet die Anzahl der fiir die genannten Analyse-
methoden verbliebenen Datensitze — sowohl fiir die DP als auch fiir die EP — auf (siehe auch
Tabelle B.1 auf Seite 134). Die geringe Anzahl an Datensétzen fiir die SFC und STPC kommt
auch dadurch zustande, dass nicht an allen Tagen treibbare Neurone abgeleitet werden
konnten und somit die Zahl der SUA- bzw. MUA-Datensétze gering war.

Tab. 2.4: Anzahl der nach der Datenselektion verbliebenen Datensétze fiir DP | EP. Durch die unterschiedli-

che Datenselektion fiir die einzelnen Messmethoden (siehe Tabelle 2.3) basieren die Analysen auf
unterschiedlichen Datenpopulationen.

Tage V1-Kanidle V4-Kandle Paare Trialanzahl pro Tag
PSD 15 15 39|24 39|24 133458 (n=2061)|20+7 (n=199)
PC 9 9 22|16 22|16 152+£49 (n=1470)|20+5 (n=153)
SFCISTPC 6 6 9|6 9|6 143+47 (n= 991)|22+5 (= 88)

In der Tabelle 2.5 auf der folgenden Seite sind die Zeit-Frequenz-Fenster fiir die unterschied-
lichen Analysen aufgelistet. Die Unterschiede der Frequenzbereiche ergeben sich aus der
Anpassung der Zeit-Frequenz-Fenster an die Daten. So wurden die Zeit-Frequenz-aufgelosten
Daten fiir die PSD, PC und SFC zunichst tiber alle Félle gemittelt, dann nur iiber die Zeit
gemittelt und von dem verbliebenen Frequenzvektor die »volle Breite bei halben Maximumx
(engl. full width by half maximum, FWHM) ermittelt. Die Zeitintervalle beziehen sich da-
bei fiir die PSD und PC auf die Zeit im Trial, fiir die SFC und STPC fiir die Zeit relativ zum
AP-Zeitpunkt.
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Tab. 2.5: Auflistung der Zeit-Frequenz-Fenster-GroRRe fiir die unterschiedlichen Analysen. Da das zu mittelnde
Fenster auf die jeweilige Analysemethode angepasst wurde, unterscheiden sich die Bereiche.

PSD PC SFC|STPC

Frequenzbereich 52,1-96,1Hz 47,1-78,4Hz 42,5-78,4Hz
Zeitintervall 3,35-6,15s 3,35-6,15s -30-+20ms

2.5.5.1 ANGEGLICHENE V1-AKTIVITAT

Neben Aktivitdtssteigerungen durch selektive Aufmerksamkeit in V4 und der Zunahme der Ko-
hédrenz zwischen den Neuronenpopulationen in V1 und V4 ist auch die Zunahme der y-PSD
in V1 bekannt. Um einen moglichen Einfluss der Unterschiede zwischen den beiden Aufmerk-
samkeitsbedingungen in V1 auf die Unterschiede der V1-V4-PC zu untersuchen, wurden zur
Kontrolle nur solche Trials selektiert, in denen in beiden Aufmerksamkeitsbedingungen in
V1 eine vergleichbare y-PSD ermittelt wurde. Dazu wurde die V1-PSD fiir jeden Trial einzeln
berechnet, indem von der LFP-Energie die Spontanaktivitdt subtrahiert und dann mit ihr
dividiert wurde. Die y-Stimulusantwort wurde iiber den Bereich 47,09 - 78,39 Hz gemittelt und
aus den entstehenden zwei Datensitzen (aztin ) und att out®)) wurden zwei Verteilungen
generiert. Es wurden folgend aus dem iiberlappenden Bereich der Verteilungen je gleich viele
Trials gleich starker PSD zur Berechnung der PC herangezogen.

2.5.5.2 VERHALTENSDATEN

Die gezeigten und analysierten Verhaltensdaten des Versuchstieres stammen aus den gleichen
Datensitzen wie auch die neuronalen Daten. Es wurden beispielsweise keine Trials verwendet,
die vor oder nach der Datenaufnahme vom Versuchstier gemacht wurden.

2.5.6 STATISTIK

Alle statistischen Berechnungen wurden in R ausgefiihrt (siehe dazu auch Fullnote 48 auf
Seite 39).

2.5.6.1 NORMALVERTEILUNG DER DATEN

Die zugrundeliegende Verteilung der Daten spielt fiir die Auswahl der statistischen Tests
eine wichtige Rolle. Sind die Daten normalverteilt, so kann zum Beispiel der Student’s t-
Test verwendet werden, um auf Gleichheit der Mittelwerte zweier Verteilungen zu testen.
Weicht eine Verteilung von der Normalverteilung ab, so ist der Test nicht mehr zuldssig
(FAHRMEIR ET AL. [2007], Kapitel 11.1.1, Seite 438). Um Daten auf Normalverteilung zu priifen,
wurden unterschiedliche Tests entwickelt. In dieser Arbeit wurden gleich mehrere Tests
verwendet: Der Shapiro-Wilk®¥, Shapiro-Francia, Anderson-Darling, Cramer-von Mises,

Lilliefors (Kolmogorov-Smirnov) und Pearson y? Normalititstest. Die Ergebnisse der Tests

64 Da der Shapiro-Wilk-Test nur fiir einen Stichprobenumfang bis 5000 ausgelegt ist, wurde fiir die Re-
aktionszeiten fiir beide Aufmerksamkeitsbedingungen einzeln gepriift. Beide Tests sind hoch signifikant
(p<22 10716 ¢#*%y). 0 h. die Verteilungen sind mit Sicherheit nicht normalverteilt. Zudem sind die Tests Lilliefors
(Kolmogorov-Smirnov) und Pearson y? ebenfalls hoch signifikant.
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waren nicht immer einheitlich, doch deutete stets mehr als ein Test auf nicht-normalverteilte
Daten hin. Somit konnen weder die psychophysischen, noch die neuronalen Daten, die in
dieser Arbeit behandelt werden, als normalverteilt angesehen werden.

Der Student’s t-Test ist damit ausgeschlossen. Um trotzdem Unterschiede in den Mit-
telwerten zwischen zwei Datenpopulationen statistisch absichern zu kénnen, wurde der
verteilungsunabhédngige Wilcoxon-Rang-Summen-Test mit Kontinuitdtskorrektur verwendet
(siehe dazu SACHS & HEDDERICH [2006], Kapitel 7.4.6 und 7.4.7).

2.5.6.2 VERGLEICH DER MITTELWERTE

Der Wilcoxon-Test ist in der Regel (besonders bei groBeren Stichproben) konservativer als
der t-Test, so dass die Nullhypothese eher angenommen wird (SACHS & HEDDERICH [2006],
Kapitel 7.1.4, Seite 317f.). Dadurch kann es vorkommen, dass Mittelwerte noch als gleich
angesehen werden miissen, die der Student’s t-Test schon als signifikant verschieden bewertet
hétte. Jedoch hat ein signifikantes Ergebnis dadurch beim Wilcoxon-Test umso mehr Gewicht.
Der Test in R gibt als Riickgabewert das Signifikanzniveau (p-Wert) wieder. Um dieses zu
klassifizieren, werden die p-Werte im Ergebnisteil nach dem folgenden Schema mit Punkten
und Sternchen versehen:

Nicht-signifikante Unterschiede mit p-Werten zwischen 0,1 und 1,0 werden mit (-) an-
gezeigt und mit (-), wenn sie kleiner gleich 0,1 und groRer als 0,05 sind. Als signifikant wird
ein Unterschied angesehen, wenn der p-Wert kleiner oder gleich 0,05 ist®®¥. Die Irrtums-
wahrscheinlichkeit liegt dann bei 5 % oder weniger und wird im Text mit einem Sternchen
markiert (*). Unter 0,01 gilt ein Ergebnis als sehr signifikant (**) und unter 0,001 als hoch
signifikant (***). In Ausnahmefillen werden nur Approximationen nach der Normalverteilung
ermittelt und mit einer Tilde gekennzeichnet (z.B. p ~ 0,0063(**); siche SACHS & HEDDERICH
[2006], Kapitel 7.3.3, Seite 359).

(65) Siehe www.univie.ac.at/ksa/elearning/cp/quantitative/quantitative-8.html; abgerufen am 07.01.2014.
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3 ERGEBNISSE

3.1 KONTROLLEN

Neben den fiir die Beantwortung der Fragestellung relevanten Daten, wurden auch Daten zu
Kontrollzwecken aufgenommen. Damit sollte sichergestellt werden, dass die Voraussetzungen
fiir die Experimente gegeben waren.

Limitierender Faktor vieler Kontrollen war die geringe Trialanzahl, die das Versuchstier F
pro Tag absolvierte (133 + 58 richtige Antworten in der DP plus 25 + 6 in der EP; zusétzlich
noch 15 + 51 Trials fiir die Fixationsaufgabe; n = 15, 11 bzw. 15). So mussten die Kontrollen auf
ein Minimum reduziert werden, um geniigend Trials fiir das Hauptexperiment aufnehmen zu
konnen. Es kam in der ersten Hélfte des Ableitzeitraums auch vor, dass an einigen Tagen gar
keine EP-Blocke stattfanden (siehe auch Abschnitt 2.1.1 ABLAUF DER VERHALTENSAUFGABE auf
Seite 13). Diese Tage wurden nur dann mit in die Analyse aufgenommen, wenn aufgrund des
RF-Mappings sichergestellt war, dass die gezeigten Figurensequenzen gut genug in den RFs
lagen und so eine zwischen den Aufmerksamkeitsbedingungen vergleichbare Stimulation der
abgeleiteten V4-Population gewahrleistet war und keine Kreuzaktivierung der V1-Population
stattfinden konnte. Nach einer Umstellung der Aufgabe wurden die EP-Trials in die DP-

Aufgabe eingestreut.

3.1.1 KARTIERUNG DER REZEPTIVEN FELDER

Fiir den Versuch war die Anordnung der V1- und V4-RFs zueinander und zu den Stimuli
von groBer Bedeutung (vergleiche mit Abbildung 2.4 auf Seite 18). Um zu tiberpriifen, ob
die experimentellen Voraussetzungen hinsichtlich der RFs-Lage gegeben waren, wurde das
in Abschnitt 2.5.3.2 RF-KARTEN auf Seite 40 beschriebene RF-Mapping durchgefiihrt. Da
die V4-Elektroden an jedem Versuchstag neu in den Kortex eingefahren wurden, war die
Uberpriifung der Lage der V4-RFs sehr wichtig. Durch die chronische Ableitung in V1 waren
die RFs der dort abgeleiteten Neuronenpopulationen iiber den Ableitzeitraum sehr stabil und
dnderten sich kaum.

In der Abbildung 3.1 auf der nachfolgenden Seite sieht man jeweils eine Beispielkarte des
RF einer abgeleiteten neuronalen Population in V1- und V4. Das Mapping wurde im unteren
linken Quadranten des Gesichtsfeldes durchgefiihrt und deckte die Positionen der beiden
Figurensequenzen groRziigig ab. Der Fixationspunkt liegt in der oberen rechten Ecke der
Abbildung. Die groBen weillen Viertelkreise kennzeichnen die Isoexzentrizitétslinien von ein
bis vier Grad Sehwinkel; die 179 ganz kleinen weilen Kreise markieren die Positionen der
Mapping-Stimuli (vergleiche mit Abschnitt 2.5.3.2 RF-KARTEN auf Seite 40 und GALASHAN
ET AL. [2011]). Die zwei weillen Kreise bei einer Exzentrizitdt von 1,39 ° (vergleiche mit Tabel-
le 2.1 auf Seite 18) zeigen die Positionen der Figurensequenzen bei der shape-tracking-Aufgabe
an. Die neuronale Stimulusantwort (als PSD gemessen) ist farbkodiert und kann anhand der
Farbskala abgelesen werden. Zur Berechnung der RF-Grof3e wurde ein Schwellenwert von

%PSD) verwendet und eine Ellipse optimal an die stirkste Stimulusantwort angelegt (in der

51.



ERGEBNISSE KONTROLLEN

Abbildung in schwarz). In den Beispielen liegt das Zentrum fiir das V1-RF (3.1A) bei einer
Exzentrizitdt von 1,5° (0,5 ° links vom vertikalen und 1,4 ° unter dem horizontalen Meridian).
Der ermittelte mittlere Durchmesser liegt bei 0,72 °.

Das V4-RF (3.1B) ist groller und liegt bei einer Exzentrizitit von 2,0° (1,3 ° links vom verti-
kalen und 1,5 ° unter dem horizontalen Meridian). Der Durchmesser ist mit 2,22 ° gut dreimal
so grold wie das in V1 gemessene RF. Wenn im Folgenden von V4-RFs gesprochen wird, sind
damit — sofern nicht anderes erwdhnt — die aus den LFP-Daten berechneten RFs gemeint.

Uber die Population der V1-RFs ergibt sich ein mittlerer Durchmesser von 1,42 +0,14°
(n=7) und fiir V4-RFs von 2,76 + 0,61 ° (n = 17). Die Lage der V1-RFs war im Mittel bei einer
Exzentrizitit von 1,61 + 0,03 ° Sehwinkel und einem Winkel zum vertikalen Meridian von
24,08 + 3,23° (n=7). Fiir V4 ergeben sich Werte von 1,93 + 0,34 ° bzw. 37,33 £ 4,41 ° (n=17).

Auch beim vorausgehenden manuellen Mapping der V4-RFs wurden die Positionen
ermittelt. Fiir die LFP-RFs ergaben sich Exzentrizitdten von 2,22 +0,43° Sehwinkel bei
47,00 £ 9,40° (n = 6) relativ zum vertikalen Meridian; fiir die MUA-RFs 2,33 £+ 0,45 ° Sehwinkel
bei 48,02 +10,98° (n=9).

Die erfassten V1-RFs blieben tiber Wochen und Monate hinweg stabil und vergleichbar.
Lediglich die V4-RFs, die fiir téglich neu eingefahrene Elektroden bestimmt wurden, lieferten
unterschiedliche Positionen und wurden entsprechend der im Abschnitt 2.5.5 DATENSELEKTI-
ON auf Seite 45 beschriebenen Kriterien bei der Datenselektion berticksichtigt.
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Abb. 3.1: Beispiel zweier RF-Karten fiir abgeleitete V1- und V4-Neuronenpopulationen vom 12. Februar 2010.
Die mittlere PSD ist farbkodiert gezeigt.
A Der V1-Kanal 77 zeigt ein kleines RF mit 0,72 ° Sehwinkel Durchmesser, das tiber dem gezeigten
unteren rechten Stimulus (weier Kreis) liegt.
B Das RF des V4-Kanals 65 hat einen deutlich groferen Durchmesser (2,22 °) und liegt so, dass beide
gezeigten Stimuli etwa gleich weit vom Zentrum entfernt sind, jedoch werden nicht beide Stimuli
gleich stark abgedeckt.

3.1.2 AUGENPOSITIONEN

Die Messung der Augenpositionen sollte sicherstellen, dass das Versuchstier den Fixations-
punkt tatsidchlich fixiert und die Stimuli immer auf die gleiche retinale Flache projiziert

werden. Die Fixation sollte dabei unabhéngig von der zu attendierenden Figurensequenz sein
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und es sollte daher zu keinen signifikanten Unterschieden zwischen den beiden Aufmerksam-
keitsbedingungen kommen. Es ist jedoch bekannt, dass die Richtung von Mikrosakkaden"
von der gerichteten rdumlichen Aufmerksambkeit beeinflusst werden kann (MARTINEZ- CONDE
ET AL. [2009], KOWLER [2011]).

Beim Vergleich der tdglichen gemittelten Augenpositionen gibt es keinen statistisch
signifikanten Unterschied zwischen den beiden Aufmerksamkeitsbedingungen fiir die X-
Koordinate (p ~ 0,20(—); n = 15). Die Y-Koordinate (p ~ 8,88 -10~4(***); n = 15) und die Exzen-
trizitdt (p = 3,05 1074 (***); n = 15) zeigen jedoch einen statistisch signifikanten Unterschied.
Das Versuchstier fixierte in der attin-Bedingung ®o auf dem Monitor einen Punkt, der Sys-
tematisch ein klein wenig ndher (7,65 1073 +2,74-1073 ° Sehwinkel; n = 15) in Richtung der
Zielfigur unten rechts als in der aft out-Bedingung ® liegt.

3.1.3 UMRANDETE UND GEFULLTE FIGUREN

Im Aufnahmezeitraum fiir die hier diskutierten Daten wurde die visuelle Stimulation durch die
Figuren verdndert. Aufgrund einer Erweiterung des Forschungsthemas, in Zusammenarbeit
mit der Arbeitsgruppe von Prof. Dr. Klaus R. Pawelzik, wurden die gezeigten Figuren von
der umrandeten auf eine gefiillte Version umgestellt (vergleiche Abbildung 2.3 auf Seite 17).
Infolgedessen wiesen die Figuren eine groere Luminanz auf (die Fldche der Figuren auf
dem Monitor war grof3er), boten aber weniger Kontrastkanten (es gab nun nur noch eine
Auflenlinie anstelle von zwei Kontrastkanten innerhalb und aullerhalb der Konturlinie).

Die Daten werden im Folgenden getrennt gezeigt und Unterschiede und Gemeinsamkeiten
beschrieben. Der Vergleich soll die Frage beantworten, ob eine gemeinsame Analyse der
beiden Datenpopulationen trotz der etwas unterschiedlichen visuellen Stimulation valide
ist. Da Unterschiede zwischen den beiden Aufmerksamkeitsbedingungen erwartet werden
(und es diese Unterschiede auch geben soll), wird der Vergleich jeweils separat fiir die beiden

Bedingungen durchgefiihrt.
3.1.3.1 VERHALTENSLEISTUNGEN

Der Unterschied der Figurentypen kénnte sich unter anderem in den Verhaltensleistungen
niederschlagen. So empfand ich personlich die gefiillten Figuren schwieriger voneinander zu
unterscheiden als die umrandeten. Dieser Eindruck bestétigt sich fiir das Versuchstier nicht.

Wie in Tabelle 3.1 auf der folgenden Seite zu sehen, ist der Performanceunterschied zwi-
schen umrandeten und gefiillten Figuren gering (73,73 + 5,34 % vs. 76,28 + 2,52 %; n = 1 447
bzw. 1301 Trials), geht aber zugunsten der gefiillten Figuren. Der Unterschied bei den Lates
und Augenfehlern ist, mit fast 7 bzw. 12 %, groRer. Alles zusammen ldsst darauf schlielRen,
dass das Versuchstier die Aufgabe mit den gefiillten Figuren etwas besser und leichter 16sen

konnte. Bis auf die Earlies wurden bei diesen Trials generell weniger Fehler gemacht.

(I Mikrosakkaden sind unwillkiirliche Sakkaden mit Amplituden bis zu 2 °, die wiahrend der Fixation auftreten
(MARTINEZ-CONDE ET AL. [2009]).
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Tab. 3.1: Vergleich der Verhaltensleistung (in Prozent) fiir umrandete (n =9 Ableittage) und gefiillte Figuren
(n=6). Es werden die Mediane mit Standardabweichungen der Tages-Verhaltensleistung aufgelistet,
in Klammern ist die Gesamt-Verhaltensleistung iiber alle Tage gemittelt angegeben. Unterschiede
zeigen sich vor allem bei den Lates und den Augenfehlern. Das Tier machte insgesamt weniger Fehler
bei gefiillten Figuren.

Antworttyp umrandete Figuren [%] gefiillte Figuren [%]

Hits 73,73 £5,34 (73,05) 76,28 + 2,52 (77,25)
Earlies 7,82+2,75(8,16) 12,38+2,38(11,15)
Lates 18,52 +4,13 (18,80) 11,54+1,51 (11,61)
Augenfehler 37,69 +£5,10(38,06) 26,09 +£7,95 (28,95)

3.1.3.2 REAKTIONSZEITEN

Als Reaktionszeit ist die Zeit definiert, die zwischen der exakten Priasentation der wieder-
gekehrten Zielfigur und dem Loslassen der Taste verstrichen ist. Im Allgemeinen geht eine
hohere Performance aufgrund einer leichteren Aufgabe hdufig mit kiirzeren Reaktionszeiten
einher (SENKOWSKI & HERRMANN [2002], STUSS ET AL. [2002], CHEN ET AL. [2008], WALTER
& PORGES [1976]). So werden Reaktionszeiten zum Teil auch als MaR fiir die Performance
genutzt (PANAYIOTOU & VRANA [2004]). Andere Studien finden das gegenteilige Ergebnis:
hier waren schnellere Reaktionszeiten mit schlechterer Performance gekoppelt (WICKELGREN
[1977], THORPE ET AL. [1996], FORSTER ET AL. [2003], PRINZMETAL ET AL. [2005], CHITTKA
ET AL. [2009]). Da leichte Unterschiede in der Performance gefunden wurden, sind ebenfalls
leichte Unterschiede (kiirzere fiir die gefiillten Figuren) in den Reaktionszeiten zu erwarten.

Betrachtet man die Reaktionszeiten (siehe das sogenannten Boxdiagramm'® in Abbil-
dung 3.2 auf der gegeniiberliegenden Seite), so zeigen sich kleine, aber signifikante Un-
terschiede zwischen umrandeten und gefiillten Figuren. Umrandete Figuren werden mit
Reaktionszeiten von -231,28 + 118,94 ms (n = 1 057) ein wenig schneller erkannt als gefiillte
Figuren mit -225,40 + 116,02 ms (n =1 005). Die Mediane sind trotz des nur kleinen Unter-
schiedes signifikant verschieden (p = 0,023(*); n =2 062; 1 057 korrekte Trials umrandet, 1 005
gefiillt).

Die Erwartung bestétigt sich also nicht; die Performance und Reaktionszeiten sind kon-
traintuitiv miteinander verkniipft. Eine mogliche Erkldrung wére die Annahme, dass das Tier
sich bei den (neu eingefiihrten) gefiillten Figuren stirker auf die Aufgabe konzentrierte und
sich dadurch die Performance erhohte, aber auch mehr Zeit fiir die Verarbeitung bendétigte.

Die beiden Ergebnisse zusammen zeigen, dass das Versuchstier die Aufgabe bei beiden
Figurtypen mit einer guten Verhaltensleistung und mit normalen Reaktionszeiten 16sen

konnte.

@ Auf der X-Achse sind die Figurtypen, auf der Y-Achse die Reaktionszeiten aufgetragen. Der schwarze hori-
zontale Strich zeigt den Median der Werte. Der graue Bereich enthilt alle Daten, die zwischen der 25er und 75er
Perzentile liegen und umfasst daher 50 % der Werte. Die Whisker (engl. fiir Schnurrhaare) genannten Linien
ober- und unterhalb der Boxen zeigen den Bereich an, der jeweils 1,5 mal so weit vom Median entfernt ist wie
die Hohe der Box. Liegen Werte noch weiter vom Median entfernt, so werden diese mit kleinen Punkten separat
gezeichnet (CRAWLEY [2005], Kapitel 5, Seite 54).
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Abb. 3.2: Die Verteilungen der Reaktionszeiten unterscheiden sich zwischen den Figurtypen im Mittel nur um
6,04 ms, bei einem Wertebereich, der mehr als 1 000 ms umspannt.

3.1.3.3 STIMULUSANTWORTEN

Da die abgeleiteten Neuronenpopulationen durch die beiden Figurtypen unterschiedlich
stimuliert werden, ist davon auszugehen, dass sich auch die neuronalen Stimulusantworten
unterscheiden. Dieser Unterschied betrifft aber die beteiligten Areale nicht in gleicher Weise.
In V1 werden unter anderem Kontraste und Objektkanten verarbeitet (die in den umrandeten
Figuren vorherrschen), wihrend in V4 schon Figursegmente prozessiert werden (DAVID ET AL.
[2006], ROE ET AL. [2012]).

In der Abbildung 3.3 auf der folgenden Seite wird der Einfluss der Figurfiillung auf die V1-
(3.3A) und V4-Stimulusantworten (3.3B; beide als nPSD gemessen) dargestellt. Jede Abbildung
zeigt vier Balken, von denen jeweils die zwei linken die Stimulusantwort bei umrandeten
Figuren zeigen (hellgrau, je fiir attin Co und artour ® getrennt) und die beiden rechten
Balken die Stimulusantwort fiir die gefiillten Figuren (dunkelgrau). In V1 ist die nPSD in bei-
den Aufmerksamkeitsbedingungen bei den umrandeten Figuren stirker als bei den gefiillten
Figuren (attin: p = 0,026(*) und attout: p=0,012(*); beide n = 15). Die Stimulusantwort ist in
der attin-Bedingung stirker: umrandet p = 0,077(-) und gefiillt p = 0,002(**) (n = 18 bzw. 12).
In Abschnitt 3.1.5 V1-STIMULUSANTWORTEN auf Seite 74 wird ndher auf den Aufmerksam-
keitseffekt eingegangen.

In der Abbildung 3.3B wird der Einfluss der Figurfiillung auf die V4-nPSD gezeigt.
Hier zeigt sich ein anderes Bild: Einerseits ist kein Unterschied zwischen der attin-
und der attout-Bedingung zu erkennen (umrandet p =0,730(—) und gefiillt p=0,818(-),
n=18 bzw. 12), andererseits ist der Einfluss der Figurfiillung genau entgegengesetzt zu
der auf die V1-Stimulusantwort und deutlich stirker (attin: p=7,992-1074(***) attout:
p=3,996-10~*(***); beide n = 15). Hier fiihren die gefiillten Figuren insgesamt zu einer stirke-
ren V4-Stimulusantwort.
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Die Daten zeigen damit die erwarteten Unterschiede. Im Abschnitt 4.3.2 UMRANDETE UND
GEFULLTE FIGUREN auf Seite 100 wird dies ndher diskutiert.

4; —_
5,
3,
a (o)
2 e
c 2 c
g =
> >
1,
Ui ‘ ‘ ‘ ‘ ‘ ‘
< Q < o < o < @)
5 5 & F s & F
A Figurfillung B Figurfillung

Abb. 3.3: A VI1-nPSD gegen die Figurfiillung (U = Umrandung, F = Fiilllung) und Aufmerksamkeitsbedingung

(Al = attin, AO = attout) aufgetragen. Neben der in der attin-Bedingung signifikant starkeren Sti-
mulusantwort (umrandet p = 0,077(-) und gefiillt p = 0,002(**), n = 18 bzw. 12) zeigt sich, dass bei
gefiillten Figuren die V1-nPSD niedriger ist. Der Unterschied ist signifikant fiir attin (p = 0,026(*))
und attout (p =0,012¢*), beide n = 15). Werden beide Aufmerksamkeitsbedingungen zusammenge-
nommen und getestet, so ergibt sich eine Irrtumswahrscheinlichkeit von p = 3,636 1074 (%) (bei
n = 30).
B Untersucht man die V4-nPSD und die Figurfiillung, so zeigt sich ein anderes Bild. Es gibt keinen
erkennbaren oder signifikanten Unterschied zwischen den Bedingungen attin und att out (umrandet
p =0,730¢—) und gefiillt p = 0,818(—), n = 18 bzw. 12) und die Figurfiillung hat einen entgegengesetz-
ten Einfluss: Die V4-nPSD ist gréBer, wenn gefiillte Figuren préasentiert werden. Der Unterschied
zwischen den Populationen ist statistisch hoch signifikant: fiir die att in-Bedingung ergibt sich ein
p-Wert von 7,992 -10~4(***), fiir die att out-Bedingung von p = 3,996 -10~4(***) (beide n = 15). Werden
beide Konditionen zusammen ausgewertet, so ergibt sich eine noch geringere Irrtumswahrschein-
lichkeit: p < 9,249 -1078(***) (n = 30).

3.1.3.4 INTERAREALE KOHARENZEN

Die interareale Kohdrenz wird in dieser Arbeit fiir die Populationsanalysen mit den drei
Messgrof8en PCg, SFCpc und STPCg, quantifiziert (siehe Tabelle 2.2 auf Seite 45). In der Abbil-
dung 3.4A wird die Interaktion, gemessen als PCg zwischen den Neuronenpopulationen in
V1 und V4, mit der Figurfiillung gezeigt. Hier zeigen sich keine signifikanten Unterschiede
zwischen den Figurtypen (attin Co': p=0,118(-); attout ®: p=0,222(—); beide n =23 und
zusammen: p = 0,231(—); n = 46), wobei es aber einen Trend zu stirkerer PCg bei den gefiillten
Figuren gibt.

Auch fiir die SFCpc und die STPCE, zeigen sich keine signifikanten Unterschiede zwischen
den Figurtypen (SFCgc attin: p =0,905(-); attout: p=0,714(-); beide n =9 und zusammen:
p=0,750(—); n=18 bzw. STPCg, attin: p=0,548(-); attout: p=0,714(-); beide n=9 und
zusammen: p = 0,494(—); n = 18). Die SFCg zeigt dabei im Gegensatz zur PCg groflere Werte

fiir die umrandeten Figuren.



KONTROLLEN ERGEBNISSE

Eine stirkere Kohdrenz ist in allen Fillen in der att in- verglichen mit der att out-Bedingung
zu verzeichnen. Mit Ausnahmen bei der SFC- und STPC-Messung (mit der geringsten Daten-
menge) ist der Unterschied signifikant. Fiir die umrandeten Figuren ergeben sich in der PCg,
SFCpc und STPCg, Werte von p = 5,83 -1074(***) (n=14), p = 0,40(—) und p = 0,40(-) (beide
n=6). Fiir die gefiillten Figuren ist p=1,33 1078 (%), n =32, p=0,015¢*) und p=0,093¢-)
(beide n = 12) fiir die PCg-, SFCgc- und STPCg-Daten.

Es kann keine signifikante Abhéngigkeit der interarealen Kohdrenz von der Figurfiillung
nachgewiesen werden. Damit kann man zusammenfassend aussagen, dass die beiden Fi-
gurtypen, trotz der Unterschiede in der hervorgerufenen neuronalen Aktivitit, vergleichbare
interareale Kohdrenz bewirken und etwa gleich gut vom Tier gelost werden konnten. Im Fol-
genden werden diese beiden Datenpopulationen daher zusammen behandelt und analysiert.
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Abb. 3.4: A Darstellung der Abhingigkeit der PCg von der Figurfiillung und der Aufmerksamkeitsbedingung.
Die PCg ist nicht signifikant von der Figurfiillung (attin: p = 0,118(-); attout: p=0,222(—); beide
n =23 und zusammen: p = 0,231(—); n = 46), jedoch von der Aufmerksamkeitsbedingung abhéngig.
B Ein vergleichbares Ergebnis zeigen die SFCp¢-Daten. Sind die Figuren gefiillt, ist die SFCg( etwas
schwicher ausgeprégt; dieser Unterschied ist jedoch nicht signifikant (attin: p = 0,905(-); attout:
p=0,714(-); beide n=9 und zusammen: p = 0,750(—); n=18).
C Die STPCg-Daten zeigen wie die PCg keine Abhéngigkeit von der Figurfiillung (att in: p = 0,548(-);
attout: p=0,714(-); beide n=9 und zusammen: p=0,494(-); n=18), wohl aber von der
Aufmerksamkeitsbedingung.

3.1.4 EINZEL- UND DUALE PRASENTATIONEN

Zusitzlich zu der DP, bei der zwei Figurensequenzen simultan gezeigt wurden (eine atten-
dierte, eine nicht-attendierte), wurden auch Trials prasentiert, bei der nur eine der beiden
Figurensequenzen sichtbar war (EP). Dadurch gab es aufgrund des fehlenden Distraktors
keine zwei Aufmerksamkeitsbedingungen, aber zwei Prasentationsbedingungen (Figuren-
sequenz im V1-RF und Figurensequenz aullerhalb des V1-RF: figin (® und figout ®); siehe
auch Abbildung 2.4 auf Seite 18). Die Analyse dieser Daten gibt Aufschluss dartiber, ob die ex-
perimentellen Voraussetzungen (betreffend der gleichméligen Aktivierung durch die beiden
Figurensequenzen, vergleiche Abschnitt 2.5.5 DATENSELEKTION auf Seite 45) erfiillt sind.

3.1.4.1 VERHALTENSDATEN

Die beiden Priasentationsbedingungen kénnen die Verhaltensleistung des Tieres beeinflusst

haben. Im Falle der DP muss ein Distraktor ignoriert werden, was die Aufgabe, die initiale
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Figur wiederzuerkennen, erschwert. Dies kann die Anzahl der Fehler, insbesondere der Lates
(die Zielfigur wurde nicht oder zu spit erkannt) und der Augenfehler (das Versuchstier wurde
durch den Distraktor abgelenkt, bzw. die Konzentration lieR schneller nach, und es machte
Sakkaden aus dem Augenfenster hinaus), erh6hen.

In der Tabelle 3.2 auf der gegeniiberliegenden Seite sind die {iber alle Datensitze gemit-
telten relativen Antworttypenhzufigkeiten® gezeigt. Die Performance von 75,31 + 4,99 %
richtige Antworten (n = 15; 75,07 % iiber alle Tage zusammen®) fiir die DP zeigen, dass das
Versuchstier die Aufgabe gut konnte, aber die Aufgabe schwer genug war, um Fehler zu provo-
zieren und somit Aufmerksamkeit aufrecht erhalten werden musste, um die Aufgabe zu l6sen.
Mit 15,46 + 5,33 % (15,39 % iiber die Trials aller Tage gemittelt) wurden mehr Lates als Earlies
gemacht (9,12 + 3,04 % bzw. 9,57 %). Man beachte, dass fiir die Berechnungen von Hits, Earlies
und Lates die Augenfehler nicht miteinbezogen wurden, da sie keine aufgabenbezogenen
Fehler darstellen. Bezogen auf alle Trials der DP lagen die Augenfehler (Eyes) bei 37,50 + 7,59 %
(34,05 %). Die relativ vielen Fehler sind zumindest zum Teil der Schwere der Aufgabe und der
Lange der Trials geschuldet, wie sich dem Teil B der Abbildung 3.5 auf Seite 60 entnehmen
lasst, die eine Zunahme von Augenfehlern mit der Linge der gezeigten Sequenzen zeigt.
Jedoch gab es noch mehr Faktoren, die Einfluss auf diesen Fehlertyp hatten. Bei den meist
kiirzeren und vor allem einfacheren Fixationstrials ganz am Anfang einer Datenaufnahme
war die Haufigkeit der Augenfehler nicht geringer.

Die relative Gesamthdufigkeit der Antworttypen unterscheidet sich zwischen DP und EP
nicht stark. Die EP-Trials konnte das Versuchstier etwas besser 16sen. Dabei zeigte sich der
Unterschied vor allem in den Lates. Vergleicht man hier die Prasentationsbedingungen, so
erkennt man zwar vergleichbare Werte bei der EP, aber 8,88 % Unterschied zwischen attin
und attout bei der DP. Das Versuchstier hat offensichtlich nur bei gleichzeitiger Anwesenheit
beider Sequenzen eine Préferenz fiir die rechte, untere gehabt und die Aufgabe besser gelost,
wenn die Aufmerksambkeit auf diese Figurensequenz gelegt werden sollte. Fiir die Auswertung
der neuronalen Daten ergibt sich daraus aber keine Konsequenz, da nur richtig beantwortete
Trials in die Analyse mit eingingen und das Stimulationsprogramm dafiir sorgte, dass die

Anzahl der richtig beantworteten att in- und att out-Trials sich in etwa die Waage hielten.

@) Zu den Antworttypen siehe auch Abschnitt 2.1.1.1 ANTWORTTYPEN auf Seite 15.

@) Der Unterschied in den Performancewerten kommt durch die unterschiedlichen Trialanzahlen pro Tag
zustande. In den Gesamtwert gehen alle Tage relativ zur Trialanzahl ein, in der Angabe mit Standardabweichung
werden alle Tage gleich gewichtet.
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Tab. 3.2: Verhaltensleistung des Versuchstiers fiir die DP und EP abhingig von den Antworttypen. Es sind die
Héufigkeiten in Prozent fiir alle Trials und fiir attin und attout (bzw. figin und figout fiir die EP)
getrennt aufgelistet. Die Angaben sind wie in Tabelle 3.1 auf Seite 54 aufgebaut.

*Der irritierende Wert 0,00 + 7,50 ist korrekt, da das Versuchstier an mehreren Tagen keine Lates
machte (daher ist der Median Null). Die Standardabweichung von 7,50 ergibt sich aus den Tagen mit

gemachten Lates.

Antworttyp Gesamt attin attout
Duale Priasentation (n =30, 15, 15)

Hits 75,31+4,99 (75,04) 78,51+4,68(79,84) 69,63 +6,36 (70,45)

Earlies 9,12 + 3,04 (9,57) 8,15+ 3,77 (9,52) 8,98 +4,16 (9,63)

Lates 15,46 +5,33 (15,39)  12,40+5,73 (10,65) 19,16 +£5,19 (19,89)

Eyes 37,50+7,60 (34,05) 32,56+7,60(32,56) 38,41 +8,88 (35,39)

Antworttyp Gesamt figin figout
Einzelpréasentation (n =22, 11, 11)

Hits 80,00 + 6,46 (79,37) 83,33 +9,940 (81,29) 76,47 +11,97 (77,50)

Earlies 11,11+7,95(12,38) 10,00+£9,66 (12,26) 9,09 + 13,23 (12,50)

Lates 9,68 £6,91 (8,25) *0,00 + 7,50 (6,45) 9,09 + 8,01 (10,00)

Eyes 36,74 +12,35(39,19) 37,50+11,69 (35,69) 24,00+ 21,98 (42,24)

In der Abbildung 3.5 auf der nachfolgenden Seite sind die prozentualen Anteile der Ant-
worttypen Hit, Early, Late gegen die Sequenzldngen fiir die DP aufgetragen. Wahrend sich
kein Trend in der Hitrate zeigt, steigt die Anzahl der Earlies mit der Sequenzldnge an. Das
ist verstdndlich, da die Wahrscheinlichkeit, dass die Zielfigur sich im nidchsten Morphzyklus
wiederholt, mit der Sequenzldnge steigt. Spdtestens in der vierten Sequenzldnge wird sich die
Zielfigur wiederholen. Das spricht dafiir, dass sich in der zunehmenden Anzahl der Earlies
die Erwartungshaltung des Versuchstiers widerspiegelt.

Bei den Lates verhdlt es sich anders: In den drei kiirzesten Sequenzlidngen ist die Haufigkeit
mit etwa 20 % konstant und in den ldngsten Trials auf 0,87 % reduziert. Das zeigt, dass das
Versuchstier zu Beginn der Trials in einem fiinftel der Durchginge die initiale Figur nicht
wiedererkannte und daher auch die Taste nicht loslie8. Wenn jedoch die Zielfigur nach der
dritten moglichen Position nicht auftauchte, antwortete das Tier in fast allen Trials korrekt
(sofern es nicht zu frith antwortete und Earlies produzierte). Dies deutet darauf hin, dass das
Versuchstier die Zeit im Trial gut abschétzen konnte und fiir die letzte Figur nicht auf die

Formdiskriminierung angewiesen war.
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Abb. 3.5: Verhaltensleistung fiir die DP abhéngig von der Sequenzldnge. A Die relative Hiufigkeit der Antwortty-
pen Hits (schwarz), Earlies (grau) und Lates (weif) fiir jede Sequenzlidnge wurde separat aufgetragen.
Die Performance sinkt tendenziell mit steigender Sequenzldnge. Im Gegensatz dazu nehmen die
Earlies deutlich zu und die Lates in der Sequenzlidnge 4 deutlich ab.
B Relative Haufigkeit der Augenfehler. Je langer die Sequenz ist (und damit die Aufmerksamkeit auf
den Zielstimulus gerichtet werden muss), desto mehr Augenfehler macht das Tier. Es zeigt sich ein
nicht-linearer Anstieg, wobei mehr Fehler zu Beginn der Trials gemacht wurden.

Da es bei der EP nur eine Sequenzldnge — die langste — gibt, konnen die Daten nicht auf
Unterschiede in den Sequenzldngen hin untersucht werden.

Die Ergebnisse zu den intelligenten Earlies (siehe Abschnitt 2.1.1.1 ANTWORTTYPEN auf Sei-
te 15) zeigen Unterschiede zu fritheren Analysen. Dipl.-Biol. Katja Taylor hat eine ausfiihrliche
Analyse, ebenfalls beim Versuchstier E vor einigen Jahren durchgefiihrt und festgestellt, dass
diese Fehler hdufiger vorkamen als statistisch anzunehmen wiére (siehe die distracter related
false alarms in TAYLOR ET AL. [2005]). Fiinf bis sechs Jahre spéter konnte dieser Fehlertyp
nicht mehr mit einer erh6hten Haufigkeit nachgewiesen werden. Wie Bachelorstudent Sascha
Hoinkiss 2010 in seiner Arbeit » Untersuchung des Einflusses von Fehlern in der Allokation von
Aufmerksamkeit auf die Phasenkohdirenz zwischen den Arealen V1 und V4 des Rhesusaffen«
beschrieben hat, konnte keine hohere Anzahl an intelligenten Earlies mehr beim Versuchs-
tier F nachgewiesen werden als statistisch erwartet wurde (Daten nicht gezeigt). Auch wurden
nur so wenige intelligente Earlies gemacht, dass eine Auswertung der neuronalen Daten nicht
moglich war.

Die Earlies aufgrund eines Wechsels der Aufmerksamkeit zwischen den Figurensequenzen
wahrend des Trials (siehe ebenfalls Abschnitt 2.1.1.1 ANTWORTTYPEN auf Seite 15) traten noch

seltener als die intelligenten Earlies auf und konnten nicht weiter analysiert werden.

3.1.4.2 REAKTIONSZEITEN

Da im Fall der EP keine Figurensequenz ignoriert werden muss, bzw. keine Figurensequenz
die Aufmerksamkeit von der verhaltensrelevanten Sequenz abziehen kann, wird erwartet,

dass die Reaktionszeiten kiirzer sind.
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Betrachtet man jedoch die mittleren Reaktionszeiten separat fiir die DP und EP (Abbil-
dung 3.6), so zeigt sich, dass das Versuchstier bei der DP mit -230,56 + 117,62 ms etwas
schneller als bei der EP mit -216,60 + 151,19 ms antwortete, was einer Differenz von 13,96 ms
entspricht. Der Unterschied ist signifikant mit p=0,012¢(*) (n=2312). Bei genauerer Un-
tersuchung der EP-Reaktionszeiten ergibt sich ein Unterschied zwischen den Tagen, an
denen die EP als Block gezeigt wurde und jenen mit eingestreuten Trials. Fiir erstere erge-
ben sich Reaktionszeiten von -232,00 + 90,51 ms (n = 113) und liegen damit im Bereich der
DP-Reaktionszeiten (p =0,725(—); n=113 bzw. 2 062). An Tagen mit eingestreuten EP-Trials
liegen die Reaktionszeiten bei -196,60 + 182,71 ms (n = 137) und sind damit etwa 35 ms ldnger
bei einer deutlich grolleren Standardabweichung. Der Unterschied zwischen diesen Tagen ist
signifikant mit p =0,037¢*) (n =113 bzw. 137).

Dass das Versuchstier meistens schon antwortet, wahrend die Zwischenfigur noch zur
Zielfigur hin verdndert wird, zeigt sich an den negativen Reaktionszeiten. Zieht man von
diesen durchschnittlich —230 ms (DP) weitere 150 - 180 ms als minimale Verarbeitungszeit ab
(siehe KANDEL ET AL. [2000], Kapitel 33, Seite 661), so kann man davon ausgehen, dass die
Zielfigur schon 380-410 ms vor dem vollstdndigen Erscheinen erkannt wurde, in seltenen
Féllen sogar bis zu 590 ms vorher. Das ist méglich, da der Ubergang zwischen den einzelnen
Figuren flielend und die noch im Entstehen begriffene Zielfigur mit viel Training aus den

Bewegungsvektoren der Figurkonturen schon frither erkennbar ist.
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Abb. 3.6: Reaktionszeiten in Abhingigkeit von dem Stimulationstyp. Die Zeiten fiir die DP sind etwas kiirzer;
auch wenn der Unterschied kaum zu sehen ist, so ist er signifikant (p = 0,012(*); n=2312).

In der Abbildung 3.7 auf der nachfolgenden Seite sind die Reaktionszeitverteilungen fiir die
DP-Bedingungen attin @0 und attour ® dargestellt. Fiir die att in-Bedingung alleine betrdgt
die Reaktionszeit —221 + 125 ms (n=1065) und fiir atfout sind es -237 + 107 ms (n = 996).
Der Unterschied von rund 16 ms ist signifikant mit p = 2,33 10710¢*#%y (n =2 062). Es gab also
einen Trend zu schnelleren Antworten, wenn die linke, obere Sequenz (att out-Bedingung)

attendiert werden sollte.
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Bei der EP-Stimulation ist der Unterschied mit 5 ms kleiner und bei geringerer Trialan-
zahl nicht signifikant (p =0,894(—); n=250). Wahrend die Reaktionszeiten in der figin-
Bedingung (® bei -214,70 + 117,95 ms lagen (n=126), waren sie mit -219,30 £ 178,29 ms
(n =124) in der figout-Bedingung ®) etwas kiirzer. Betrachtet man aber diese Unterschiede,
sowohl fiir die DP als auch fiir die EP, in Relation zur Spannbreite der mittleren 50 % der
Daten (entsprechend dem grauen Kasten in den Abbildungen), so ist die Effektgrof3e sehr
klein. Da die grauen Késten eine Breite von 98,9 bzw. 177,2 ms haben, machen die 5 ms nur
einen kleinen Anteil dieser Verteilungsbreite aus (5 bzw. 3% fiir die EP) als in der DP (19 bzw.
17% bei 94,6 bzw. 80,3 ms Breite der Verteilungen).
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Abb. 3.7: A Reaktionszeiten gegen die attin- @ und att out-Bedingung ® der DP aufgetragen. Die medianen
Reaktionszeiten liegen bei 221 + 125 ms bzw. -237 + 107 ms. Man erkennt, dass bei der Attendierung
der linken, oberen Sequenz kiirzere Reaktionszeiten gemessen werden. Der Unterschied liegt im
Mittel bei 15,68 ms und ist statistisch mit p = 2,33 -1071 (***) (n = 2 062) hoch signifikant.
B Bei der EP sind die Unterschiede zwischen der figin- (¢ (-214,70 +117,95ms) und der figout-
Bedingung ® (-219,30 + 178,29 ms) kleiner und statistisch nicht signifikant (p = 0,894(—); n = 250).

Im Folgenden werden fiir die DP die Antworttypen einzeln analysiert, die EP wird nicht weiter

aufgeschliisselt.

Hits

Sieht man sich die Verteilungen der Reaktionszeiten fiir die einzelnen Sequenzldngen der DP
an (Abbildung 3.8 auf der gegentiberliegenden Seite; die X-Achse zeigt die Reaktionszeit, die
Y-Achse die Haufigkeit der Trials), so erkennt man ldngere Reaktionszeiten in den Sequenz-
lingen 2 und 3®. Bis auf die Sequenzlingen 1 und 4 sind alle anderen Sequenzen signifikant
untereinander verschieden. Es ergibt sich fiir die Sequenzen 1-2: p = 2,02 -10~13(***) und wei-
ter 1-3: p=2,44-1072(***), 1 -4: p = 0,92(~), 2—-3: p = 7,66 - 1074 (***), 2—4: p = 2,87 - 10715 (¥**),
3-4: p=2,10 .1078¢***) Die Mediane der Reaktionszeiten fiir die Sequenzldngen 1-4

) Es werden fiir die spatere Analyse (allerdings nicht aufgrund der langen Reaktionszeiten) nur die Sequenz-
langen 2 -3 ausgewertet; die Sequenzlangen 1 und 4 werden nur der Vollstdndigkeit halber gezeigt.
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sind -233,12 +79,72 (n=>535), -204,28 + 161,52 (n=524), -225,36 + 125,03 (n =508) und
-241,80 + 56,63 ms (n =498). Dabei gibt es einen Zusammenhang zwischen den Medianen
der Reaktionszeiten und deren Varianz (Korrelationskoeffizient r von 0,97): Je schneller das
Versuchstier geantwortet hat, desto geringer war die Varianz.

Der Haufigkeitsverlauf zeigt im ersten und letzten Morphzyklus die kiirzesten Reaktionszei-

ten, wobei sich die Verteilungen jedoch sehr stark tiberlappen.
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Abb. 3.8: Darstellung der Reaktionszeiten der richtigen Antworten in der DP gegen die Sequenzlinge relativ
zur Wiederkehr der Zielfigur. Man erkennt die ldngsten Reaktionszeiten in den Sequenzldngen 2
und 3. Die Antworten erfolgen zwischen 204 und 242 ms vor dem exakten Auftreten der Zielfigur.

Earlies

Die Abbildung 3.9 auf der nachfolgenden Seite zeigt die Verteilungen der zu frithen Ant-
worten. Unabhéngig von der Sequenzldnge finden sich die meisten Earlies kurz vor dem
vollstdndigen Erscheinen der Figuren (markiert mit diinnen vertikalen Strichen). Deutlich
wird das insbesondere fiir die Sequenzlinge 4. Die zu frithen Antworten zeigen damit eine
dhnliche zeitliche Verteilung wie die Hits, jedoch in vorangegangenen Morphzyklen und daher
wihrend der Prasentation einer anderen als der Zielfigur. Zusitzlich zu diesem Zeitverlauf
zeigt sich eine Zunahme der Earlies mit der Trialdauer: die Anzahl der Earlies steigt mit den
Morphzyklen an und ist bei der Sequenzldnge 4 im vorletzten Morphzyklus am hoéchsten (im

letzten Morphzyklus wurden die Antworten als Hits gewertet).
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Abb. 3.9: Histogramm der Earlies relativ zum richtigen Antwortzeitpunkt (0 ms). Die dicke durchgehende Linie
ganz links in der Sequenzldnge 1 und 2 markiert den Beginn des Trials, die dicke gestrichelte Linie
den Beginn des Antwortfensters. Die feinen Striche zeigen die Grenzen zwischen den Morphzyklen
an. Die Verteilung dhnelt der der Hits. Dies kommt dadurch zustande, dass das Tier bei einer Figur
im normalen Rhythmus die Taste 16st, jedoch 1-3 Morphzyklen zu friih. Bei den ldngsten Trials
erkennt man gut wie die Earlies zunehmen, je weiter der Trial fortschreitet: Die Wahrscheinlichkeit
des Auftauchens der Zielfigur steigt und damit die Wahrscheinlichkeit, dass das Versuchstier zu friith
die Taste loslasst.

Lates

Hat das Versuchstier bis zum Ende des Antwortfensters nicht geantwortet, so beendet das
steuernde Programm VStim den Trial. Somit haben alle Lates eine »Reaktionszeit« von 750 ms.
Die Haufigkeit der Lates ist in den drei kiirzesten Sequenzldngen sehr dhnlich und in den
langsten Trials auf ein Minimum reduziert. Die Hiufigkeiten abhdngig von der Sequenzldnge
sind in der Abbildung 3.5 auf Seite 60 gezeigt.

Augenfehler

In der Abbildung 3.10 auf der gegeniiberliegenden Seite werden die Zeitpunkte der Augenfeh-
ler dargestellt. Die Augenfehler traten insbesondere kurz nach dem Beginn eines Antwortfens-
ters auf, also zum Zeitpunkt einer moglichen Antwort. Das kann mehrere Ursachen gehabt
haben: Zum einen eine rein mechanische, weil das Versuchstier aufgrund der Erwartungshal-
tung den Korper bewegte (sei es nur mit einzelnen Korperteilen oder mit dem ganzen Korper,
was trotz der Kopffixierung zu minimalen Kopfbewegungen fithren konnte). Zum anderen
konnte das Versuchstier noch wihrend des Driickens der Taste den Blick vom Fixationspunkt

genommen und somit einen Augenfehler kurz vor einem sonst verzeichneten Hit ausgelost
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haben. Letzteres konnte zum Teil direkt beobachtet werden und war hdufig ein Anzeichen
von Motivationsmangel oder Ermiidung kurz vor einer durch das Tier begonnenen Pause
oder dem Ende der Datenaufnahme.

Die Abbildung zeigt ebenfalls, dass besonders in der Phase der statischen Priasentation
und des Farbhinweises viele Augenfehler gemacht werden. Mogliche Ursache dafiir ist, dass
das Versuchstier versucht hat, zu der Zielfigur hinzusehen, um sie sich besser einprdagen zu
konnen. Trotz des ausgiebigen Trainings iiber viele Jahre hinweg ist dieses Verhalten noch
immer fiir einen grof3en Teil der Augenfehler verantwortlich. Zu Bedenken ist hierbei, dass

das Versuchstier durch die exzentrische Lage der Figurensequenzen und ihrer Grof3e sehr

stark gefordert wurde.
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Abb. 3.10: Histogramm der Zeitpunkte fiir Augenfehler. Der jeweils ganz linke dicke Strich zeigt den Trialstart.
Die dicken gestrichelten vertikalen Linien zeigen den Beginn, die davon rechts gelegenen dicken
durchgehenden Striche das Ende eines Augenfensters an. Die feinen Striche deuten den Beginn
und das Ende der Morphzyklen an. Die meisten Augenfehler werden im Intervall der statischen
Prasentation gemacht. Hier wird zu Beginn die Zielfigur kurz farblich markiert und dann dem
Versuchstier Zeit gelassen, sich die Zielfigur zu merken. Weiter zeigt sich, dass besonders zu Beginn
der Antwortfenster Augenfehler gemacht werden. Dies fillt in den Bereich, in dem auch die meisten
Hits und Earlies gemacht werden.

3.1.4.3 STIMULUSANTWORTEN

Alle im Folgenden gezeigten Beispieldaten beziehen sich auf die EP-Aufnahmen der Kanéle 77
(Areal V1) und 66 (V4) vom 04.06.2010 (siehe auch Tabelle B.1 auf Seite 134 bzw. B.3 auf
Seite 136).

Voraussetzung fiir das Experiment war, neben einer ausreichenden Aktivierung der abge-

leiteten neuronalen Populationen durch die visuelle Stimulation, auch ein gutes Signal-zu-
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Rausch-Verhéltnis. In V1 sollte in der figin-Bedingung (@ die Stimulusantwort stark sein
(die Figurensequenz liegt im RF der abgeleiteten Neurone), wiahrend sie in der figout ®
auf Spontanaktivitdts-Niveau liegen sollte (die Figurensequenz liegt aullerhalb des RF, des-
sen entsprechenden Neurone abgeleitet wurden). Die V4-Stimulusantwort sollte im Idealfall
in beiden Bedingungen gleich stark sein, da beide V1-Neuronenpopulationen die gleiche
Einflussstidrke auf V4 haben sollten.

In der Abbildung 3.11 sieht man eine Zeit-Frequenz-Darstellung der relativen Aktivitat
(nPSD) in V1. Auf der X-Achse ist die Zeit seit dem Trialstart aufgetragen, auf der Y-Achse
die Frequenz des Signalanteils. Die weillen, vertikalen Striche markieren die einzelnen Trial-
abschnitte (vergleiche mit Abbildung 2.1 auf Seite 14). Die Stimulation beginnt beim ersten
Strich, das Morphen beim zweiten Strich.

Dem Présentationsbeginn bei 650 ms folgt mit einer Latenz von etwa 50 ms eine steile Zu-
nahme der nPSD zwischen 58 — 144 Hz. Die Stimulusantwort fillt nach einem kurzen Onset ab,
bleibt dann aber iiber die ganze Dauer des Trials als Sustained-Antwort auf einem mittleren
Niveau erhalten, verschiebt sich jedoch in der Frequenzdomaéne schnell ab dem Trialstart vom
hohen in den mittleren y-Band-Bereich. Betrachtet man das y-Band, so zeigt sich ein deutli-
cher Unterschied zwischen den beiden Priasentationsbedingungen. In der figin-Kondition
(3.11A) ist eine deutliche Stimulusantwort zu erkennen, die in der figout-Bedingung fehlt
(3.11B). Die aullerhalb des V1-RF gelegene Figurensequenz hat keinen Einfluss auf die Stimu-

lusantwort der abgeleiteten Neuronenpopulation.
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Abb. 3.11: Beispiel fiir die V1-nPSD bei der EP. Die Zeit-Frequenz-Darstellung zeigt die neuronale Stimulus-
antwort der abgeleiteten V1-Neuronenpopulation in der figin-Bedingung. Horizontal ist die Zeit in
Sekunden aufgetragen, vertikal die Frequenz in Hertz. Das weilRe Rechteck, das die Morphzyklen
2 -3 umfasst, zeigt das Zeit-Frequenz-Fenster an, in dem fiir die Populationsanalyse gemittelt wurde.
Es spannt sich zwischen den Frequenzen von 52,1-96,1 Hz und der Zeit von 3,35-6,15s auf. Da
Trials aller vier Sequenzldngen zusammen analysiert werden, nimmt das Rauschen gegen Ende der
Abbildung zu, da immer weniger Trials zum gemittelten Signal beitragen.
A Wird nur die rechte Figurensequenz présentiert (figin) ist eine deutliche y-Stimulusantwort im
Feldpotential zu erkennen — die Farbwerte gehen in den gelb-roten Bereich und tiber die eingezeich-
neten Zeit-Frequenz-Fenster gemittelt ergibt sich ein nPSD-Wert von 2,763.
B Wird nur die linke Figurensequenz gezeigt (fig out-Bedingung), so wird keine Stimulusantwort
verzeichnet und nur eine mittlere nPSD von -0,023 gemessen.
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Fiir die Populationsdaten wurde die farbkodiert dargestellte Stimulusantwort tiber das ein-
gezeichnete Zeit-Frequenz-Fenster gemittelt®. Sieht man sich die Populationsdaten in der
Abbildung 3.12 an, so wird das Beispielergebnis bestatigt (der Wert des Beispiels ist hier und in
folgenden Populationsergebnissen rot markiert). Im fig out-Fall ®) findet sich praktisch keine
Y-Stimulusantwort im untersuchten Zeit-Frequenz-Fenster, wihrend es im figin-Fall (® zu
robusten Antworten kommt. Der Unterschied zwischen den beiden Bedingungen ist sehr
signifikant (p =3,91-1073¢**); n=9).
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Abb. 3.12: Darstellung der V1-PSD aufgetragen gegen die Bedingungen figin und figout. Es wird praktisch
keine V1-Stimulusantwort gemessen, wenn der Stimulus aullerhalb des RF lag (figout). Andernfalls
wird eine neuronale Stimulusantwort wie in der DP-Bedingung verzeichnet. Der Unterschied ist sehr
signifikant bei p = 3,906 -1073(**) (n = 9). Der Datenpunkt des Beispiels wurde rot gekennzeichnet.

Fiir das zentrale Experiment war es notwendig, dass die abgeleiteten V4-Neurone durch beide
Stimuli gleich stark aktiviert werden. Um dies zu liberpriifen, werden die Stimulusantworten
auf die Prasentation jeweils eines Stimulus gezeigt. In der Abbildung 3.13A ist die neuronale
Antwort in V4 gezeigt, wenn die Figurensequenz rechts unten prasentiert wird. Die nPSD
bleibt stirker als in V1 konstant auf einem hohen Niveau (starke Sustained-Antwort) und
zeigt einen deutlichen Rhythmus, der von den Morphzyklen herriihrt. In 3.13B wird die
Stimulusantwort in der figout-Bedingung gezeigt. Es zeigt sich ebenfalls ein starker Onset,
wiéhrend die Sustained-Antwort deutlich schwécher als in der figin-Bedingung ausfillt (5,28
zu 2,21). Auch hier zeigt sich ein Rhythmus, jedoch ist er schwicher ausgepragt.

®)  Fiir den Zeit- und Frequenzbereich siehe Tabelle 2.5 auf Seite 48.
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Abb. 3.13: Beispiel fiir die V4-nPSD bei der EP. In der Teilabbildung A ist die Zeit-Frequenz-Darstellung der V4-
nPSD fiir die figin-Bedingung gezeigt. Die starke Antwort fithrt zu einem gemittelten Wert von 5,28
im Zeit-Frequenz-Fenster. Eine Signalstruktur im Rhythmus der Morphzyklen ist klar erkennbar.
B Wenn die Figurensequenz links gezeigt wurde, fillt die Stimulusantwort in V4 schwicher aus
(gemittelt 2,21). Ein Rhythmus bleibt erkennbar.
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Abbildung 3.14 zeigt die Ergebnisse iiber die ganze Datenpopulation. Man erkennt einen
Trend zu stdrkerer nPSD, wenn die Figurensequenz rechts gezeigt wird (das Beispiel zeigt den
grolSten Unterschied — siehe die Markierung). Die im Populationsmittel um den Faktor 1,18
starkere Stimulusantwort in der figin-Bedingung lasst darauf schlief3en, dass die V4-RFs
tendenziell stdrker mit der rechten Stimulusposition {iberlappten. Zu starke Unterschiede in
den V4-Stimulusantworten wurden bei der Datenselektion ausgeschlossen (siehe Tabelle 2.3
auf Seite 47).
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Abb. 3.14: Darstellung der V4-nPSD-Populationsergebnisse abhingig von der Stimulusposition. Es wird ein
hoch signifikanter Unterschied zwischen den beiden Bedingungen gemessen (p = 1,63 -1075 (***);
n = 24). V4 wird nicht von beiden Figurensequenzen genau gleich stark aktiviert.

Da neben den groBen Neuronenpopulationen iiber die PSD in V4 auch sehr kleine Popula-
tionen (MUA) abgeleitet wurden, soll hier ebenfalls die Aktivierung der Neurone durch die
einzelnen Stimulussequenzen untersucht werden. Auch hier ist die Voraussetzung fiir das

Experiment, dass die abgeleiteten Zellen in beiden Prasentationsbedingungen gleich stark
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getrieben werden. In der Abbildung 3.15A ist die Entwicklung der Feuerrate von V4-Neuronen
iiber die Zeit dargestellt. Der Verlauf dhnelt dabei dem der V4-nPSD im y-Band-Bereich (ver-
gleiche Abbildung 3.13A). Die Feuerraten wurden iiber die Morphzyklen 2 -3 (3.-5. Strich),
bzw. den nicht grau hinterlegten Bereich, gemittelt und ergaben fiir die figin-Bedingung (rot)
82,7 bzw. fiir figout (blau) 66,2 Hz.

In die Populationsanalyse, die in der Abbildung 3.15B gezeigt wird, gibt es keinen signifi-
kanten Unterschied zwischen den beiden Priasentationsbedingungen (p = 0,688(—); n=6).
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Abb. 3.15: A Beispiel fiir die PSTH in der EP. Die iiber den Abschnitt des Morphzyklus 2 - 3 gemittelte Feuerrate
(entsprechend dem nicht grau hinterlegten Bereich) fiir die figin-Bedingung (rot) ist 82,7 und
66,2 Hz fiir die figout-Bedingung (blau).

B Die Populationsdaten fiir die EP. Es zeigt sich kein signifikanter Unterschied zwischen den beiden
Stimulationsbedingungen (p = 0,688(—); n =6).

3.1.4.4 INTERAREALE KOHARENZEN

Nachdem die Analyse der neuronalen Stimulusantworten in V1 und V4 gezeigt hat, dass die
abgeleiteten V1-Neurone nur durch einen Stimulus und V4 durch beide Stimuli etwa gleich
stark aktiviert wurden, sollen der Vollstdndigkeit halber auch die interarealen Kohdrenzen
wihrend der EPs untersucht werden.

Die Abbildung 3.16A zeigt die PCsp in der figin-Bedingung (@. Es ist nur sehr schwach
eine leicht erh6hte PCgp, verglichen mit der figout-Bedingung ® (Abbildung 3.16B), im Zeit-
Frequenz-Fenster zu erkennen, trotzdem ist die PC in der figin-Bedingung um den Faktor 2,77
hoher.

In der Populationsanalyse (siehe Abbildung 3.17 auf der folgenden Seite) wird deutlich,
dass es einen systematischen und statistisch hoch signifikanten Unterschied zwischen den
beiden Bedingungen gibt. Mit einem Faktor von 3,61 ist er im Mittel etwas groller als im
gezeigten Beispiel (p = 3,05-107°(***); n=16).
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Abb. 3.16: Zeit-Frequenz-Darstellungen der PCsp fiir die beiden Stimulationsbedingungen. Obwohl die Daten
starkes Rauschen zeigen, sind systematische Unterschiede in der Mittelung iiber die Zeit-Frequenz-
Fenster zu finden. Auf eine zeitliche Glattung wird verzichtet, um den direkten Vergleich mit den
Abbildungen signalstarker Daten der DP zu gewéhrleisten.
A In der figin-Bedingung wird eine PCgp von gemittelt 0,050 gemessen.
B In der fig out-Bedingung ist die PCgp mit gemittelt 0,018 schwicher ausgepragt.
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Abb. 3.17: A Darstellung der PCg-Daten in der EP-Bedingung. Es wurden die fig in gegen die fig out-Bedingung
aufgetragen. Es wird ein hoch signifikanter Unterschied zwischen den beiden Bedingungen ge-
messen (p = 3,05-107°(***); n = 16). In der figin-Kondition ist die PCg im Mittel um den Faktor 3,61
héher.
B Boxdiagramm derselben Daten. Man erkennt wie wenig sich die beiden Datenpopulationen
tiberlappen.

Durch die Ableitung von MUA in V4 ist es moglich die Kopplung der V4-APs an das V1-LFP
zu untersuchen. Dazu wurden neben der SFC und STPC auch STAs berechnet. Da in der
figout-Bedingung ® die abgeleitete V1-Neuronenpopulation nicht durch den Stimulus ge-
trieben wird, wird auch keine Kopplung zwischen den V1- und V4-Neuronen erwartet. In der
Abbildung 3.18 auf der gegeniiberliegenden Seite sind Beispiele fiir die STAs in beiden Stimu-
lationsbedingungen dargestellt. Wenn es einen systematischen Zusammenhang zwischen
dem V1-LFP und den V4-APs gibt, so wird sich dies im STA niederschlagen. Und tatséachlich
bleibt etwa 15 ms vor einem V4-AP im Mittel eine kurze y-Spindel im V1-LFP erhalten, die in
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der figin-Bedingung stirker ausgepragt ist. Das STA des SP” (als einzelne Linien nahe der
Amplitude Null dargestellt) bleibt flach und zeigt, dass durch den zufélligen Versatz der APs
die AP-abhéngigen Strukturen im LFP ausgemittelt wurden. Die im STA sichtbare y-Spindel

ist dadurch als AP-abhéngig und interareale Korrelation nachgewiesen.

Amplitude (pV)
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Abb. 3.18: Beispiel fiir STAs in der EPs-Bedingung. Aufgetragen ist die gemittelte Spannung des V1-LFP gegen
den Zeitpunkt der APs in V4. Als rotes Band erkennt man das STA fiir die figin-Bedingung, als
blaues Band das fiir die fig out-Bedingung. Die Breite des Bandes gibt den Standardfehler wieder,
die feinen einzelnen Linien nahe der Nulllinie die STAs des SP. Man erkennt stirker in der figin- als
in der fig out-Bedingung eine kurze y-Spindel 30 ms vor bis 10 ms nach dem Zeitpunkt der APs. Die
Bereiche aullerhalb der fiir die SFC und STPC verwendeten Zeit-Fenster von -30 bis +20 ms sind
grau hinterlegt.

Dass die Spindel der figin-Kondition im STA im Frequenzbereich von 40-70 Hz liegt, kann
man in der Abbildung 3.19A als schwaches Maximum erkennen. Die dort gezeigte, mit dem
Shiftprediktor korrigierte SFC (SFCgp), kann als ein um die Frequenzachse erweitertes STA
verstanden werden, von der die Zufalls-SFC abgezogen wurde. Im Vergleich mit der Abbil-
dung 3.19B, sieht man noch besser als beim STA, dass in der figin-Bedingung eine stirkere
Y-Spindel ermittelt wird. Die nach oben weit offene Farbskala dient dem direkten Vergleich
dieser Abbildungen mit denen der dualen Prisentation, die zu deutlich stidrkerer SFCgp fiihrt
(siehe Abbildung 3.30 auf Seite 79).

Bei der figout-Bedingung kommen, obwohl in der Abbildung aufgrund der Farbskalierung
nicht sichtbar, negative SFCgp-Werte vor. Dies kann fiir normale SFC-Werte nicht der Fall sein,
jedoch wurde fiir die Beispieldaten hier der Shiftprediktor abgezogen. Da im vorliegenden
figout-Fall die SFC etwas schwicher als der Shiftprediktor ist, kommt fiir die SFCgp ein Wert

kleiner Null zustande.

@ Sjehe FuRnote 63 auf Seite 44.
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Abb. 3.19: Beispiele fiir die SFCgp in der EP-Bedingung. A In der figin-Bedingung ist nur eine schwache SFCgp
von 5,46 -107° zu messen. Es zeichnet sich ein schwach sichtbares Maximum ab, das die y-Spindel
in Abbildung 3.18 auf der vorherigen Seite reprasentiert.

B In der fig out-Bedingung ist die SFCsp mit -3,27 -10~* sogar negativ und es kann keine Struktur im
Y-Band-Bereich erkannt werden.

In der Abbildung 3.20 wird die STPCgp fiir die figin und fig out-Bedingung gezeigt. Hier ist kei-
ne erhohte STPC im y-Band-Bereich zu erkennen. Erwartet wurde wie in der Abbildung 3.19
ein Maximum, das dquivalent zur Spindel des STA eine schwache Phasenkohdrenz zwischen
den V1- und V4-Neuronen zeigt. Zu den Unterschieden zwischen der SFC und STPC wird im
Abschnitt 4.2 UNTERSCHIEDLICHES SIGNAL-ZU-RAUSCH-VERHALTNIS FUR SFC UND STPC

auf Seite 92 Stellung genommen.
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Abb. 3.20: Beispiele fiir die STPCgp in der EP-Bedingung. A In der figin-Bedingung wird nur eine schwache
STPCsp von 1,63 -1072 gemessen und es ist kein klares Maximum im Zeit-Frequenz-Fenster erkenn-
bar.

B In der fig out-Bedingung ist die STPCsp mit nur 0,98 -10~2 noch kleiner. Auch hier ist keine Struktur
sichtbar, die der y-Spindel eindeutig zugeordnet werden kdnnte.

In der Abbildung 3.21A werden die SFCgc-Populationsdaten gegen die beiden Prasentations-
bedingungen aufgetragen (dazu wurde von den gemittelten SFC-Daten der Erwartungswert
abgezogen). Fast alle Werte liegen oberhalb der Diagonalen und der Wilcoxon-Test zeigt eine
hohe statistische Signifikanz, dass in der figin-Bedingung eine hohere SFCpc gemessen wird
als in der figout-Bedingung (p = 0,004(**); n = 6). In der Abbildung 3.21B sind die gleichen

Daten als Boxdiagramm dargestellt.
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Abb. 3.21: SFCp¢ gegen die Bedingungen fiir die EP aufgetragen. A Es wird ein hoch signifikanter Unter-
schied gemessen (p = 0,004¢**); n = 6). Die SFCp( ist in der figin-Bedingung hoher als in der fig out-
Bedingung.
B Boxdiagramm derselben Daten. Man erkennt, dass sich die beiden Datenpopulationen stirker als
bei der PC iiberlappen (vergleiche Abbildung 3.17B).

Obwohl vier der sechs Werte fiir die STPCg zum Teil deutlich oberhalb der Diagonalen zum
Liegen kommen (Abbildung 3.22A), kann der Wilcoxon-Test die Nullhypothese nicht ablehnen
(p=0,563(—); n=6) und die Mittelwerte der beiden Populationen miissen als statistisch gleich
angesehen werden. In der Abbildung 3.22B sind die identischen Daten als Boxdiagramm

dargestellt.
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Abb. 3.22: Darstellung der STPCg gegen die Bedingungen figin und figout aufgetragen. A Statistisch gibt es
zwischen den beiden Bedingungen bei der STPCg keinen Unterschied der Mediane (p = 0,563(—);
n==6).

B Boxdiagramm der gleichen Daten. Man erkennt wie stark sich der Wertebereich der beiden
Datenpopulationen unterscheidet und wie der Median in der figin-Bedingung etwas hoher liegt.

Die hier gezeigten Daten zeigen insgesamt eine deutlich stdrkere Kohdrenz in der figin-

Bedingung. Dabei koppeln sowohl die groen (PC) als auch die kleinen Neuronenpopulatio-
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nen (STA, SFC und STPC) in V4 an die grof’en Populationen in V1. Die Kopplung féllt dabei bei
der EP schwiécher aus als bei der DP, bei der ein Distraktor ignoriert werden muss (vergleiche
mit Abschnitt 3.2 INTERAREALE KOHARENZEN auf Seite 78).

3.1.5 V1-STIMULUSANTWORTEN

Da die beiden untersuchten Areale unterschiedliche Stimuluseigenschaften verarbeiten (ES-
SEN & GALLANT [1994]) und unterschiedlich stark durch Aufmerksamkeit beeinflusst werden
(CARRASCO [2011]), werden sie im Folgenden getrennt behandelt.

Nachdem in Abschnitt 3.1.4.3 STIMULUSANTWORTEN auf Seite 65 gezeigt werden konnte,
dass nur die rechte untere Figurensequenz die abgeleitete V1-Neuronenpopulation aktiviert
hat, soll nun fiir die DP — wenn also zwei Stimulussequenzen simultan gezeigt werden — {iber-
priift werden, ob in beiden Aufmerksamkeitsbedingungen wie erwartet eine vergleichbare
Stimulusantwort gemessen wird. Da in V1 schon mehrfach ein leichter Aufmerksamkeitseffekt
beschrieben wurde (siehe z.B. CHEN & SEIDEMANN [2012]), konnte jedoch eine etwas stdrkere
Stimulusantwort in der aft in-Bedingung auftreten.

3.1.5.1 BEISPIELERGEBNISE

Die Beispieldaten fiir die V1-Stimulusantworten beziehen sich auf die Aufnahmen des Ka-
nals 77 vom 04. Juni 2010 (siehe auch Tabelle B.1 auf Seite 134 bzw. B.2 auf Seite 135). Das
Zeit-Frequenz-Fenster fiir die nPSD-Daten ist entsprechend den Werten der Tabelle 2.5 auf
Seite 48 eingezeichnet und in der Abbildung 3.23 auf der gegeniiberliegenden Seite als weilles
Rechteck gesetzt. In diesem Bereich wurden die Zeit-Frequenz-Werte gemittelt, um einen
Wert fiir den Aufnahmetag und die Aufmerksamkeitsbedingung zu erhalten.

Links (3.23A) ist die Abbildung fiir die attin-Bedingung Co dargestellt. Im Vergleich zu
der attout-Bedingung ® (rechts, 3.23B) ist die V1-nPSD im spéateren Trialverlauf grofer,
wihrend sie sich im Trialstart kaum unterscheidet. Die Unterschiede beginnen bei ca. 2,8 s —
das ist der Zeitpunkt, wenn es fiir die Erfiillung der Aufgabe notwendig wird, die gezeigten
Figuren mit der erinnerten, initialen Figur zu vergleichen. Es zeigt sich somit in diesem
Beispiel ein schwacher Aufmerksamkeitseffekt. Die Populationsanalyse wird das als konsistent
bestétigen (siehe Abschnitt 3.1.5.2 POPULATIONSANALYSEN auf dieser Seite).

3.1.5.2 POPULATIONSANALYSEN

Sieht man sich die V1-nPSD in der Population an (siehe Abbildung 3.24 auf der gegeniiberlie-
genden Seite), so erkennt man einen schwachen, aber klar ausgeprégten positiven Aufmerk-
samkeitseffekt fiir die art in-Bedingung, der sehr signifikant ist (p = 6,10 1072 (***): n = 15). Die
Datenpunkte liegen mit einer Steigung von 1,163 nahezu parallel zur Diagonalen und sind im
Schnitt um 0,45 + 0,14 in der att in-Kondition groBer.
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Abb. 3.23: A Zeit-Frequenz-Darstellung der nPSD im Areal V1 bei attendierter Bedingung (att in). Im y-Band-
Bereich erkennt man kurz nach dem Beginn der Prdsentation (erste vertikale weile Linie) einen
starken Onset. Nach einem Abfall der neuronalen Stimulusantwort steigt diese rhythmisch im Takt
der Morphzyklen (Linie 2-6) wieder an. Die mittlere nPSD im eingezeichneten Zeit-Frequenz-
Fenster betrug 2,91.

B Die gleiche Darstellung fiir die atf out Bedingung. Die mittlere nPSD ist mit 2,26 kleiner als fiir die
attin-Bedingung.
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Abb. 3.24: Darstellung der Populationsergebnisse fiir die V1-nPSD. Aufgetragen werden die Stimulusantworten
der attendierten Bedingung gegen die der nicht-attendierten Bedingung. Es zeigt sich ein syste-
matischer Unterschied (p = 6,10-107°(***); n = 15) zu einer stirkeren Stimulusantwort, wenn die
Aufmerksamkeit auf dem RF lag, dessen repriasentierende Neuronenpopulation abgeleitet wurde.

3.1.6 V4-STIMULUSANTWORTEN

In der EP wurde eine stiarkere Stimulusantwort in V4 gefunden, wenn nur die rechte untere
Stimulussequenz gezeigt wurde (figin-Bedingung (@, Abschnitt 3.1.4.3 STIMULUSANTWOR-
TEN auf Seite 65). Nun soll anhand der DP-Daten untersucht werden, ob eine vergleichbare
Stimulusantwort zwischen den Aufmerksamkeitsbedingungen attin Co und arrout ® in
V4 gemessen werden konnte. Da in beiden Konditionen jeweils eine Stimulussequenz mit
Aufmerksambkeit belegt wird, wéhrend die andere als Distraktor ignoriert werden musste und
die Daten auf die gleichméRige Aktivierung der abgeleiteten Neuronenpopulationen selektiert

wurden, wird kein Unterschied fiir die LFP- und AP-Daten erwartet.
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3.1.6.1 BEISPIELERGEBNISSE

Die gezeigten Beispieldaten fiir die V4-PSD und PSTH beziehen sich auf die Aufnahmen des
Kanals 66 vom 04. Juni 2010 (siehe auch Tabelle B.1 auf Seite 134 bzw. B.2 auf Seite 135). Die
Daten verhalten sich dhnlich denen von V1 (Abschnitt 3.1.5 V1-STIMULUSANTWORTEN auf
Seite 74), jedoch mit etwas ldngeren Latenzen. Fiir die hier erhobenen Daten ergeben sich
Werte von 100-150 ms.

Vergleicht man die Zeit-Frequenz-Abbildungen der V4-nPSD der beiden Aufmerksam-
keitsbedingungen (Abbildung 3.25A und B), so ist in dem Beispiel eine stdrkere nPSD in
der attin-Bedingung zu erkennen. Im Gegensatz zu der V1-nPSD zeigt sich der Unterschied
schon ab 1,95, also mit dem Beginn der Verdnderung der initialen Figur. Der Unterschied
zeigt sich auch im Mittel iiber das gewdhlte Zeit-Frequenz-Fenster; die nPSD liegt bei 3,98
(attin) und 3,52 (attout).
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Abb. 3.25: A Zeit-Frequenz-Darstellung der nPSD im Areal V4 bei attendierter Bedingung. Die Darstellung
folgt der in Abbildung 3.23 auf der vorangegangenen Seite. Im Vergleich mit dem Ergebnis aus dem
Areal V1 zeigt die Stimulusantwort héhere Energien. Die tiber das Zeit-Frequenz-Fenster gemittelte
nPSD betrégt 3,98.
B Die gleiche Darstellung fiir die nicht-attendierte Bedingung. Fiir die att out-Bedingung ergibt
sich eine mittlere nPSD von 3,52.

Da in V4 neben den LFP- auch AP-Daten erhoben wurden, konnte die neuronale Stimu-
lusantwort von V4 auch iiber die Feuerrate gemessen werden. In der Abbildung 3.26 auf
der gegeniiberliegenden Seite sieht man das entsprechende PSTH, welches die gemittelte
MUA-Feuerrate iiber die Zeit darstellt. Vergleicht man den Kurvenverlauf mit der V4-nPSD im
Y-Band-Bereich, so ist eine deutliche Korrelation erkennbar (maximal mitr = 0,75 bei 86,80 Hz
fiir attinund 0,70 bei 70,79 Hz fiir att out). Um die Stiarke der V4-Stimulusantwort zu bestim-
men, wurde {iber das identische Zeitfenster wie bei den Zeit-Frequenz-Abbildungen gemittelt,
also tiber die Morphzyklen 2 —3. Fiir das Beispiel ergeben sich damit mittlere Feuerraten von
72,82 bzw. 82,28 Hz. Man beachte, dass der Unterschied zwischen den Prasentationsbedin-
gungen bei der V4-nPSD und Feuerrate verschieden ist. In der atf out-Bedingung feuern die

wenigen abgeleiteten Neurone schneller, wihrend die nPSD in dieser Kondition kleiner ist.

76-



KONTROLLEN ERGEBNISSE

@
=}

Frequenz [Hz]

S
o

N
=]

o 1 2 3

6 7 8 9

4 5
Zeit [s]

Abb. 3.26: Darstellung der Feuerraten-Entwicklung in Hertz iiber die Trialdauer. Es ist ein Onset zu erkennen
(Maximum kurz nach dem ersten vertikalen Strich) und eine Sustained-Antwort. Erkennbar zeichnet
sich der Morphzyklus in der Feuerrate ab (erh6hte Feuerrate kurz vor der Hélfte der Morphperiode).
Uber den Morphzyklus 2 -3 gemittelt ergibt sich fiir atzin (in rot) eine Feuerrate von 72,82 Hz.

In der attout-Bedingung (in blau) ist ebenfalls der Rhythmus der Morphzyklen zu erkennen. Die
mittlere Feuerrate liegt bei 82,28 Hz und ist damit 12,99 % hoher als in der attin-Bedingung.

3.1.6.2 POPULATIONSANALYSEN

In der Abbildung 3.27 sieht man die Populationsdaten der V4-Stimulusantwort im Vergleich
der beiden Prasentationsbedingungen. Links in Abbildung 3.27A wird die nPSD gezeigt. Die
Selektion der EP-V4-nPSD-Daten auf Gleichheit hat zum gewiinschten Ergebnis der Gleich-
heit der DP-V4-nPSD gefiihrt. Der Wilcoxon-Test, der auf Unterschiede der Mittelwerte testet,
erreicht einen p-Wert von 0,98 und ist damit weit von einer moglichen Signifikanz entfernt.
Dies ist ein weiterer Beleg fiir die Erfiillung der Voraussetzungen des Experiments (vergleiche
Abschnitt 2.5.5 DATENSELEKTION auf Seite 45).
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Abb. 3.27: A Darstellung der Populationsergebnisse der V4-nPSD; aufgetragen werden die Stimulusantworten
der attin- gegen die att out-Kondition. Es zeigt sich kein systematischer Unterschied (p = 0,984(-);
n = 39) zwischen den beiden Prasentationsbedingungen.
B Darstellung der relativen Feuerrate in V4. Aufgetragen werden die Feuerraten bei der attendierten
Bedingung gegen die nicht-attendierte Bedingung. Es werden hohere relative Feuerraten in der
att out-Bedingung gemessen. Dieser Unterschied ist signifikant (p = 0,020¢(*); n=9).
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Sieht man sich die nPSTH-Populationsdaten an, so zeigt sich ein anderes Ergebnis. In der
Abbildung 3.27B wird deutlich, dass die V4-Neurone im Mittel weniger feuerten, wenn die
attin-Bedingung ®e zutraf. Im Schnitt erreicht die Feuerrate bei art innur 74,7 % derer der

attout-Bedingung ®); bei einem p-Wert von 0,020¢*) (n=9) ist dieser Unterschied signifikant.

3.2 INTERAREALE KOHARENZEN

Um die zentrale Fragestellung dieser Arbeit beantworten zu kdénnen, ist es notwendig, das
Zusammenspiel der beiden untersuchten Areale zu betrachten. Im Folgenden werden als
Schwerpunkt der Dissertation die Kohdrenzen zwischen Neuronenpopulationen in V1 und
V4 quantitativanhand der PC, SFC und STPC untersucht.

Bei der Analyse der Kopplung zwischen den V1- und V4-Neuronenpopulationen wird
aufgrund der Arbeitshypothese erwartet, dass die Neuronenpopulationen in der attin-
Aufmerksamkeitsbedingung Co stirker aneinander koppeln und die Phasenkohédrenz dement-

sprechend grofler ist als in der att out-Bedingung.

3.2.1 BEISPIELERGEBNISSE

In der Abbildung 3.28A ist die PCgp, gemessen als mPVL, iiber die Zeit und Frequenz dar-
gestellt. Wahrend der Onset bei 650 ms kaum zu erkennen ist, zeigt sich eine Zunahme der
PC in der attin-Bedingung Co im Y-Bereich, der in etwa mit dem Beginn des Morphens
startet (bei 1,95 ). Die PCgp ist bis zum Trialende erhéht und nur schwach im Rhythmus der
Morphzyklen moduliert.

Im Gegensatz dazu zeigt sich in der attout-Bedingung ©), die in der Abbildung 3.28B
gezeigt wird, kaum eine erhéhte PCgp im y-Band. Dieser Unterschied wird auch bei der
Mittelung iiber das verwendete und eingezeichnete Zeit-Frequenz-Fenster deutlich: wéahrend
in der attin-Bedingung eine PCgp von 0,133 gemessen wird, ist diese in der att out-Bedingung
mit 0,045 deutlich kleiner.
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Abb. 3.28: A Zeit-Frequenz-Darstellung der PCgp zwischen den Neuronenpopulationen in V1 und V4 in der
attendierten Bedingung. Die Beschriftung folgt der in Abbildung 3.23 auf Seite 75. Erhohte PCgp
zeigt sich im y-Band-Bereich langsam zunehmend ab dem Présentationsbeginn (im Mittel {iber
das Analysefenster 0,133). Es ist, wie bei der nPSD, eine leichte Modulation der PCsp mit dem
Morphzyklus erkennbar.

B Die gleiche Darstellung fiir die nicht-attendierte Bedingung. Die PCgp ist mit 0,045 deutlich
schwicher ausgeprégt als in der attendierten Bedingung.
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Bevor die Ergebnisse der SFC gezeigt werden, sollen zur Veranschaulichung die dazugehorigen
STAs gezeigt werden.

In der Abbildung 3.29 sind zwei solche STAs dargestellt. Es ist eine deutliche y-Spindel
sichtbar, die etwa 40—-50 ms vor jedem AP in V4 beginnt und 30-40 ms nach dem AP endet.
In der attin-Bedingung (in rot) ist die Amplitude der Spindel etwa doppelt so grof3, was sich

auch im SFC zeigen wird.
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Abb. 3.29: Darstellung des STA fiir die attendierte Bedingung (rot). Deutlich ist eine y-Spindel kurz vor dem
AP erkennbar. In der att out-Bedingung (blau) ist die y-Spindel schwécher ausgeprégt und erreicht
nur etwa die halbe Amplitude. Die als einfache Linien hinterlegten dazugehorigen SPs zeigt keine
solche Struktur.

In der Abbildung 3.30A ist die SFCgp fiir die att in-Bedingung gezeigt. Man erkennt im y-Band-
Bereich ein Maximum in der SFCgp kurz vor dem AP (hier spiegelt sich die y-Spindel des
STA wider). Vergleicht man diese Darstellung mit der att out-Bedingung (Abbildung 3.30B),
so zeigt sich dort deutlich schwichere SFCsp. Mittelt man iiber die eingezeichneten Zeit-

Frequenz-Fenster, so ergeben sich Werte von 7,75-10~* bzw. 1,79 -107%.
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Abb. 3.30: A Darstellung des SFCgp fiir die attendierte Bedingung. Deutlich ist ein Maximum im y-Band-
Bereich 11 ms vor dem AP erkennbar. Es wird eine mittlere SECsp von 7,75 -10~% erreicht.
B In der att out-Bedingung ist im y-Band-Bereich nur ein sehr schwaches Maximum ausgepragt. Es
wird nur eine SFCsp von 1,79 -10~* gemessen.

Vergleichbare Ergebnisse wie die SFCgp sollte auch die STPCgp liefern, nur dass hier statt

der Energie- die Phaseninformation verrechnet wird. Und in der Tat zeigt sich in der Ab-
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bildung 3.31A ein Maximum der STPCgp im gleichen Zeit-Frequenz-Bereich wie in der
Abbildung 3.30A und zeigt, dass es zu einer Phasenkopplung zwischen den V1- und V4-
Neuronenpopulationen kommt. Allerdings ist das Maximum weniger scharf umrissen und das
Signal-zu-Rausch-Verhiltnis schlechter. Wie bei der EP (Abbildung 3.20 auf Seite 72) zeigen
sich Unterschiede zwischen den beiden Methoden SFC und STPC, die im Abschnitt 4.2 UN-
TERSCHIEDLICHES SIGNAL-ZU-RAUSCH-VERHALTNIS FUR SFC UND STPC auf Seite 92 ndher
besprochen werden.

In der Abbildung 3.31B ist die STPCgsp der attout-Bedingung gezeigt. Es ist ein deutlich
schwicheres Maximum als in der aft in-Kondition zu erkennen. Die gemittelten Werte sind
0,030 bzw. 0,015. Man beachte, dass diese (ST)PC-Werte deutlich schwécher ausfallen als bei
der herkdmmlich verwendeten PC (siehe hierzu Abbildung 3.28A und B).
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Abb. 3.31: A Darstellung der korrigierten STPCgp fiir die attendierte Bedingung. Deutlich ist ein Maximum
im y-Band-Bereich 11 ms vor dem AP erkennbar. Uber das weiRe Rechteck gemittelt ergibt sich ein
‘Wert von 0,030.
B In der att out-Bedingung ist im y-Band-Bereich ein schwicheres Maximum ausgepragt (gemittelt
0,015).

3.2.2 POPULATIONSANALYSEN

In der Abbildung 3.32A sind die PCg-Daten gegen die Aufmerksamkeitsbedingungen aufge-
tragen. Man sieht deutlich die héhere PCg in der attin-Bedingung. Die Mittelwerte sind hoch
signifikant verschieden (p =4,77 1077 (***): n = 22). Die Abbildung 3.32B zeigt die gleichen
Daten als Boxdiagramm und macht deutlich, wie wenig sich die beiden Verteilungen der
beiden Aufmerksamkeitsbedingungen tiberlappen. Im Schnitt (Median) ist die PCg um den
Faktor 2,73 groBer. Der starke Aufmerksamkeitseffekt zeigt als Hauptergebnis dieser Disserta-
tion, dass die Interaktion zwischen den Neuronenpopulationen in V1 und V4, gemessen als
die mPVL, durch gerichtete Aufmerksamkeit moduliert wird.

In der attout-Bedingung © ist die PC deutlich schwicher und liegt dabei zwischen den
Werten fiir die figin- (® und figout-Kondition ®) bei nur einer gezeigten Figurensequenz
ohne Konkurrenz (EP, siehe Abbildung 3.17 auf Seite 70).
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Abb. 3.32: A Darstellung der PCg zwischen den Neuronenpopulationen in V1- und V4. Aufgetragen werden die

Kohérenzen bei der attendierten Bedingung gegen die nicht-attendierte Bedingung. Es zeigt sich ein
hoch signifikanter Unterschied (p = 4,77 -1077 (***); n = 22) zu mehr PCg, wenn die Aufmerksamkeit
auf dem RF der abgeleiteten V1-Neuronenpopulation lag.

B Boxdiagramm der gleichen Datenpopulation. Die Mediane der Daten sind fiir attin 0,146 und fiir
attout 0,054, was einem Faktor von 2,73 entspricht.

Entsprechend sind die SFCpc-Daten in der Abbildung 3.33A und B aufgetragen. Es zeigt sich
ein sehr starker Aufmerksambkeitseffekt, der den der PCg sogar noch tibersteigt und trotz der

geringeren Datenmenge statistisch sehr signifikant ist (p = 0,004(**); n=9). Vergleicht man

die Mediane, so ergibt sich ein Faktor von 10,70, jedoch iiberlappen die Verteilungen stérker.
Die SFC wird durch die Aufmerksamkeit deutlich moduliert.
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Abb. 3.33: A Darstellung der SFCp zwischen APs in V4 und dem LFP in V1. Aufgetragen werden die Werte bei

der attendierten Bedingung gegen die nicht-attendierte Bedingung. Es zeigt sich ein sehr signifi-
kanter Unterschied (p = 0,004 (**); n =9) zu hoheren Werten, wenn die Aufmerksamkeit auf dem
abgeleiteten RF lag.

B Das Boxdiagramm zeigt die nur leichte Uberlappung der beiden Verteilungen. Die Mediane betra-
gen fiir die att in-Bedingung 7,50 -10~* bzw. fiir att out 7,01 -10~°. Die beiden Mediane unterscheiden
sich daher um den Faktor 10,70.
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INTERAREALE KOHARENZEN

Als letztes werden die Populationsdaten der STPCg gezeigt. In der Abbildung 3.34A sieht

man vergleichbare Ergebnisse wie bei der PCg und SFCgc. In der attin-Bedingung werden
hohere STPCg-Werte gemessen (das Verhéltnis der Mediane liegt bei 2,050) und das bei gleich

grofer Irrtumswahrscheinlichkeit wie bei der SFCgc (p = 0,004(**)). Das Boxdiagramm in der

Abbildung 3.34B zeigt ein etwa gleich starkes Uberlappen wie bei der SFCg.
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Abb. 3.34: A Darstellung der STPCg zwischen APs in V4 und dem LFP in V1. Aufgetragen werden die Werte bei
der attendierten Bedingung gegen die nicht-attendierte Bedingung. Es zeigt sich ein signifikanter
Unterschied (p =0,004(**); n=9) zu hoheren Werten, wenn die Aufmerksamkeit auf dem RF der
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abgeleiteten V1-Neuronenpopulation lag.

B Das Boxdiagramm der STPCg, zeigt die Verteilung der Daten der beiden Aufmerksamkeitsbedin-
gungen. Die Mediane unterscheiden sich bei Werten von 0,025 und 0,012 um den Faktor 2,05.
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Abb. 3.35: A Darstellung der auf gleiche Stimulusantworten reduzierten V1-PSD gegen die Aufmerksam-
keitsbedingungen. Es ist kein Unterschied zwischen den beiden Populationen mehr nachweisbar

.82

(p=1,00(=); n=9).

B Die daraus folgenden PC-Populationsdaten zeigen immer noch einen starken Aufmerksambkeits-

effekt (p = 4,768 -1077 (***); n = 22).
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Zusammenfassend kann man feststellen, dass sowohl die LFP-LFP-Kohéarenz (PC) als auch
die AP-LFP-Kohidrenzen (SFC, STPC) die qualitativ gleichen Ergebnisse zeigen. Wenn die
Aufmerksamkeit auf den Stimulus in dem V1-RF gerichtet wird, dessen Neuronenpopulation
abgeleitet wird, fiithrt sie zu einer deutlich h6heren interarealen Kohdrenz zwischen dieser
V1-Population und der V4-Population als wenn die Aufmerksamkeit auf den anderen Stimulus

gerichtet wird.

3.3 KOHARENZ BEI ANGEGLICHENER V1-STIMULUSANTWORT

In der PC zwischen den y-Band-Aktivitdten der LFP in V1 und V4 wurde ein deutlicher Auf-
merksamkeitseffekt gefunden (Abbildung 3.32 auf Seite 81). Die Kohdrenz wurde aus V1-
und V4-Trials ermittelt, indem der Phasendifferenzvektor berechnet wurde. Die V4-PSD-
Daten zeigen ihrerseits keinen Unterschied zwischen den Prasentationsbedingungen (Abbil-
dung 3.27 auf Seite 77). Bei den V1-PSD-Daten sieht das jedoch anders aus. Hier zeigt sich
ein kleiner, aber klarer Aufmerksamkeitseffekt (Abbildung 3.24 auf Seite 75). Um die Frage
beantworten zu kénnen, ob der in der PC gefundene Aufmerksamkeitseffekt nur auf dem in
der V1-PSD beruht, wurde die Datenauswertung modifiziert und nur Trials vergleichbarer
V1-PSD fiir die Berechnung verwendet (siehe Abschnitt 2.5.5.1 ANGEGLICHENE V1-AKTIVITAT
auf Seite 48 fiir die genaue Prozedur). In der daraus entstehenden Abbildung 3.35A sieht
man infolgedessen keinen Aufmerksambkeitseffekt fiir die V1-PSD mehr (p =1,00(—); n=9).
Trotz der ausschliefllichen Nutzung der Trials mit vergleichbarer V1-PSD, zeigt die Abbil-
dung 3.35B jedoch immer noch eine starke Modulation der Kohdrenz durch Aufmerksamkeit
zwischen Neuronenpopulationen in V1 und V4 (p = 4,77 -10~/ (***); n = 9). Die Phasenkohi-
renz der angeglichenen V1-Aktivitdt ist zwar nur leicht, aber hoch signifikant, schwicher
(attin: —0,0389 + 0,0098; p = 4,76 -1077 (***); attout: —0,0132 + 0,0044; p = 4,76 -1077 (***); bei-
de n=22; gesamt: -0,0198 + 0,0144; p = 1,14 -10"13(***); n = 44) als bei der Verwendung aller
Trials. Die PC geht durch die Trialselektion auf 72,0 + 13,5 % zurtiick.

3.4 PHASENWINKELDIFFERENZEN

Um genauere Aussagen zu der Interaktion zwischen den V1- und V4-Neuronenpopulationen
machen zu kdnnen, sind hier Ergebnisse zu den Phasenwinkeldifferenzen aufgelistet. Da
diese Daten als Winkel vorliegen, werden im Folgenden Berechnungen und statistische Tests
fiir zirkulédre Daten verwendet.

Die Tabelle 3.3 auf der folgenden Seite zeigt die mittlere Phasenwinkeldifferenz zwischen V1
und V4, gemessen als PC und STPC. Da sich die Phasenwinkeldifferenz in den PC-Daten mit
der Frequenz kontinuierlich verschiebt, wurde hierfiir die Frequenz der stérksten Phasenkohé-
renz in den STPC-Daten im Zeit-Frequenz-Fenster gewahlt (siehe Tabelle 2.5 auf Seite 48). Zur
Berechnung der PC-Werte wurde daher bei der Frequenz 52,14 Hz {iber die zwei untersuchten

Morphzyklen die mittlere Phasenwinkeldifferenz fiir jedes V1-V4-Paar ermittelt und dann der
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mediane Wert (A¢) selektiert und die zirkuldre Standardabweichung® berechnet. Mit dem
Watson-Williams-Test fiir Homogenitédt von Mittelwerten (attin 165,74 + 0,67 ° bzw. att out
178,11 £ 0,64 °; n = 39; siehe ZAR [1999], Kapitel 27, Seite 625ff. fiir den Test) wurde fiir die
beiden Aufmerksamkeitsbedingungen ein p-Wert von 0,16(—) (n = 39) ermittelt. Damit ist es
unwahrscheinlich, dass es einen systematischen Unterschied in den Phasenwinkeldifferenzen
zwischen den beiden Aufmerksamkeitsbedingungen gibt: Uber die Aufnahmetage hinweg
lassen sich die mittleren Phasenwinkeldifferenzen der Aufmerksamkeitsbedingungen nicht
unterscheiden. Die Daten werden daher im Folgenden zusammen behandelt.

Ein Unterschied zeigte sich in den PC-Phasenwinkeldaten aber: durch die Aufmerksamkeit
dndert sich nicht der relative Phasenwinkel zwischen den V1- und V4-Neuronenpopulationen,
sondern wie zu erwarten die Streuung an den jeweiligen Tagen (p = 1,29 10710 ¢xxxy 1 = 39),
In der attout-Bedingung ® ist die Standardabweichung um den Faktor 4,66 groler (attin
0,26 + 0,58 ° bzw. attout 1,89 + 0,87 °; n = 39) und spiegelt damit die PC-Ergebnisse wieder®.
Tab. 3.3: Phasenwinkeldifferenzen A¢ bei 52,14 Hz zwischen dem V1-LFP, V4-LFP und den V4-APs auf der

Grundlage unterschiedlicher Messgro3en. Der Rayleigh-Test tiberpriift die Verteilung der Winkel auf
Uniformitét (Gleichverteilung ohne gerichtete Gruppierung; siehe ZAR [1999], Kapitel 27, Seite 616ff.).

Ein p-Wert kleiner 0,05 widerlegt mit entsprechender Irrtumswahrscheinlichkeit die Uniformitét der
Phasenwinkeldifferenzen.

A¢-Bezeichnung A¢ [°] Datenmenge Rayleigh [p]
PCvi,va 176,90 + 0,67 n=39 0,000(***)
STPCy1,va 38,60 £ 1,54 n=9 0,441(-)
STPCya,va 133,41 £ 0,82 n=9 0,007(**)
Summe STPCy va+STPCyayva 165,43 +£1,12 n=9 0,073¢)

In der Abbildung 3.36 auf der gegeniiberliegenden Seite ist eine schematische Darstellung der
Messgrolen aus Tabelle 3.3 gegeben. Mit PCy; 4 ist die Phasenwinkeldifferenz A¢ bezeichnet,
wie sie die PC-Berechnung ergibt. Dabei wurden aus dem Bereich der zwei untersuchten
Morphzyklen fiir die selektierte Frequenz iiber die Phasenwinkeldifferenzen gemittelt und
der mediane Winkel und die zirkuldre Standardabweichung iiber alle V1-V4-Paare berechnet.
Dies gibt die Phasenwinkeldifferenz zwischen dem V1-LFP und dem V4-LFP wieder. Diese
Daten besitzen die geringste Streuung und beruhen auf der grof$ten Datenmenge (n = 39).
Der Rayleigh-Test spricht gegen die Uniformitit der Daten und damit fiir eine Konstanz der

Winkel tiber den Ableitzeitraum.

®  Laut R-Dokumentation nach MARDIA [1972], Kapitel 26.5, Seite 617 implementiert.

@ Die gerade besprochenen Unterschiede in der Standardabweichung sind nicht zu verwechseln mit den
in Tabelle 3.3 genannten Werten. In der Tabelle wird die Standardabweichung der fiir jeden Tag ermittelten
mittleren Phasenwinkeldifferenz gezeigt (und damit gezeigt, dass diese Winkel nur wenig tiber den Aufnahme-
zeitraum schwankten). Der Unterschied zeigt sich jedoch, wenn man die Phasenwinkeldifferenzen innerhalb
des definierten Zeit-Frequenz-Fensters eines Tages betrachtet und die zweimal 39 Werte statistisch vergleicht.
Wie erwartet zeigen also die Phasenwinkeldifferenzen in der att out-Kondition eine gréere Streuung und eine
schlechtere Kohérenz.
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Die Phasenwinkeldifferenz STPCy; y4 zwischen dem V1-LFP und den V4-APs werden iiber
die STPC-Daten ermittelt (n =9). V4 feuert die meisten APs im Mittel etwa 40 ° nach dem Ma-
ximum der V1-y-LFP-Spindel. Das jedoch nicht zuverldssig. Es wird hier die gréRte Standard-

abweichung?

gemessen und das Ergebnis des Rayleigh-Tests spricht fiir eine gleichmaRige
Verteilung der Phasenwinkeldifferenzen.

Fiir die Phasenwinkeldifferenz STPCy4 v4 zwischen dem V4-AP und dem V4-LFP sieht die
Datenlage klarer aus (ebenfalls n =9). Hier zeigt der Rayleigh-Test eine signifikante Abwei-
chung von der Uniformitdt an. Die meisten APs werden in V4 noch vor dem Maximum des
LFP gefunden.

Wie in Abbildung 3.36 zu sehen, sollte die Summe der Phasenwinkeldifferenzen STPCy v4
und STPCysyvs mit der von PCyvs libereinstimmen. Dies ist in etwa der Fall: Es gibt
keinen statistischen Unterschied zwischen den beiden Datenpopulationen der PC- und
STPCya,va+STPCya va-Phasenwinkeldifferenzen (p = 0,83(-); n =39 bzw. 9) bei einer Winkel-
differenz von 11,46 °.

0 180 0 180
l I I I I I l I I !
[ IsTPC.
V4\/|/\
STPC,p;
PC,, V4
w/\/
L [] [] I [] [] [] [] [] I
180 0 180 0

Phasenwinkel [°]

Abb. 3.36: Schematische Darstellung der Phasenwinkeldifferenzen zwischen Neuronenpopulationen in V1

und V4. Aus den PC-Daten ldsst sich die Phasenwinkeldifferenz zwischen dem V1-LFP und V4-LFP
berechnen.
Die STPCy va-Daten lassen Riickschliisse auf die Phasenwinkeldifferenz zwischen dem V1-LFP
und den V4-APs zu, wéhrend die STPCyy,v4-Daten diese zwischen dem V4-LFP und den V4-APs
berechnete. Addiert sollten sie mit der aus den PCy v4-Daten bestimmten Phasenwinkeldifferenz
tibereinstimmen.

10) pje zirkuldre Standardabweichung fillt aufgrund der unterschiedlichen Berechnung kleiner als die normale
Standardabweichung aus. Obwohl der Wert mit 1,54 sehr klein ist, zeigt der Rayleigh-Test, das nicht von einer
systematischen Ausrichtung der Winkel ausgegangen werden kann. Zum Vergleich: Der Wert der normalen
Standardabweichung wiirde 118,4° betragen.
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3.5 ZUSAMMENFASSUNG

Fiir einen Uberblick sind in der Tabelle 3.4 alle Ergebnisse noch einmal in Kurzform aufgelistet.
Die Kontrollen zeigen, dass die Voraussetzungen bis auf die V4-Feuerraten der DP fiir das

Experiment erfiillt sind.

Tab. 3.4: Zusammenfassung der Ergebnisse sowohl fiir die EP als auch fiir die DP. Angegeben ist auch deren

Bedeutung, die im néchsten Kapitel im Rahmen der Diskussion ausgefiihrt wird.

Daten

Beobachtung

Bedeutung

Kontrollen
RF-Karten (Kap. 3.1.1)

Augenpositionen (Kap. 3.1.2)

Figurfiillung (Kap. 3.1.3)

Verhaltensdaten (Kap. 3.1.4.1)

Anhand des Beispiels wird gezeigt, wie das abge-
leitete V1-RF in dem V4-RF und relativ zu den
gezeigten Figurpositionen liegt.

Signifikanter, aber vernachldssigbarer Unter-
schied zwischen den zwei Aufmerksambkeitsbe-
dingungen.

Die Figurfiillung beeinflusst die Aktivitdt der
Areale V1 und V4 signifikant, aber nicht deren
Kohirenz. Die Performance ist bei den gefiillten
Figuren etwas besser, die Reaktionszeiten aber
etwas langsamer.

75 % richtige Antworten, 9 % Earlies, 15 % Lates
und 38 % Augenfehler.

Die Lage der RFs zu den Stimuli war wie geplant.

Es ist keine Beeinflussung der Daten aufgrund
der unterschiedlichen mittleren Augenposition
zu erwarten.

Die beiden Datenpopulationen kdnnen zusam-
men analysiert werden, auch wenn es kleine Un-

terschiede zwischen den Daten gibt.

Das Versuchstier bewiltigt die Aufgabe sicher
und sie erfordert Aufmerksamkeit.

Einzelprisentation

Performance (Tab. 3.2)

Reaktionszeiten (Abb. 3.6)

V1 PSD (Abb. 3.12)

V4 PSD (Abb. 3.14)

V4 PSTH (Abb. 3.15B)

PC (Abb. 3.17)
SFC (Abb. 3.21)
STPC (Abb. 3.22)

Performance ist in der EP etwas besser; Unter-
schiede gibt es vor allem in den Prédsentations-
bedingungen.

Die Reaktionszeiten sind minimal, aber signifi-
kant unterschiedlich.

Praktisch keine Stimulusantwort bei figout-
Bedingung (wenn nur linke Figurensequenz ge-
zeigt wird), klare Stimulusantwort bei fig in.

Die abgeleitete V4-Neuronenpopulation wurde
nicht von beiden Figurensequenzen gleich stark
aktiviert. Im Mittel aktiviert der rechte Stimulus
die V4-Neurone um das 1,18fache stirker.

Im Schnitt vergleichbare Aktivierung der V4-
Seite durch separate Stimulation durch die bei-
den Figurensequenzen.

Mehr PC bei figin-Bedingung.

Mehr SFC bei figin-Bedingung.

Sehr breite Verteilung in der figin-Bedingung
mit dem Trend zu mehr STPC in eben dieser Kon-
dition.

Wenn nur eine Figurensequenz gezeigt wird,
macht das Versuchstier etwas weniger Fehler.

Das Versuchstier antwortet in der EP marginal
langsamer.

Die abgeleitete V1-Neuronenpopulation wird
wie gefordert von einem Stimulus aktiviert, der
andere erzeugt keine Stimulusantwort.

Durch die Datenselektion werden zu starke Ab-
weichungen verhindert. Die Anforderung an das
Experiment von moglichst gleicher Aktivierung
kann eingehalten werden.

Die abgeleitete V4-Neuronenpopulation wurde
wie gefordert von beiden Stimulussequenzen
gleich stark aktiviert.

Kohirenz trotz fehlender Konkurrenz.

Kohirenz trotz fehlender Konkurrenz.
Méglicherweise Kohdrenz trotz fehlender Kon-
kurrenz.

Duale Prisentation
V1 PSD (Abb. 3.24)

V4 PSD (Abb. 3.27A)

V4 PSTH (Abb. 3.27B)

PC (Abb. 3.32)

SEC (Abb. 3.33)

STPC (Abb. 3.34)

Etwas stdrkere Stimulusantwort bei attin-Be-
dingung.

Kein signifikanter Unterschied zwischen den
Aufmerksamkeitsbedingungen.

Hohere Feuerraten bei att out-Bedingung.

Hohere PC bei att in-Bedingung.

Hohere SFC bei att in-Bedingung.

Hohere STPC bei att in-Bedingung.

Leichter V1-Aufmerksamkeitseffekt.

V4 wird von beiden Figurensequenzen gleich
stark aktiviert.

Auf MUA-Ebene ungleiche V4-Aktivierung; nicht
wie in der EP.

Kohdrenz wird erwartungsgemafl moduliert
(LFPphase-LFPphage)-

Kohdrenz wird erwartungsgemdfl moduliert
(LFP Aktivitat-APZeitpunkt)-

Kohdrenz wird erwartungsgemifl moduliert

(LFPphase 'APZeitpunkt)-




DISKUSSION

4 DISKUSSION

Das Hauptaugenmerk dieser Dissertation liegt auf der Selektion der verhaltensrelevanten
Information durch Modulation der Kohdrenz zwischen den Neuronenpopulationen in V1 und
V4 in Abhéngigkeit von selektiver Aufmerksamkeit. Gemessen und quantifiziert wurden die
Kohérenz mittels der PC, SFC und STPC.

Nach den Hauptergebnisse werden die Kontrolldaten diskutiert und untersucht, ob alle
Voraussetzungen fiir das zentrale Experiment und die Analyse der erhobenen Daten sowie

die richtige Interpretation derselbigen gegeben sind.

4.1 EINFLUSS VON AUFMERKSAMKEIT AUF INTERAREALE
KOHARENZEN

Die Ergebnisse haben gezeigt, dass mit der Ausrichtung der Aufmerksambkeit die Phasenkopp-
lung zwischen Neuronenpopulationen in V1 und V4 moduliert wird. Die PC zeigt dies fiir
grof3e Nervenzellpopulationen (LFP-LFP-Interaktionen; Abbildung 3.32 auf Seite 81) ebenso,
wie die SFC und STPC es als LFP-AP-Interaktionen fiir gemischte Populationsgroen zei-
gen (Abbildung 3.33 auf Seite 81 und 3.34 auf Seite 82). Die Kopplung im y-Band-Bereich
ist deutlich starker zwischen V4 und der V1-Nervenzellpopulation, die den verhaltensrele-
vanten und attendierten Stimulus reprédsentiert. Sie ist nur schwach zwischen derselben
V4-Neuronenpopulation und der V1-Population, die den nicht verhaltensrelevanten und
daher nicht-attendierten Stimulus reprisentiert.

Die Ausrichtung der Aufmerksamkeit auf einen der beiden Stimuli fiihrt also zu einer
deutlichen Erh6hung der interarealen Kohdrenz und mutma@lich zu einem besseren Infor-
mationstransfer von V4 und dessen Eingangsgruppe von V1, in deren RF der Stimulus liegt
(GROTHE ET AL. [2013]).

Das konnte nicht nur fiir die Interaktion groBer Populationen miteinander gezeigt wer-
den (PC-Daten), sondern auch fiir die Interaktionen von nur wenigen Zellen in V4 (MUA)
mit groBen Populationen in V1, wie es die SFC- und STPC-Daten deutlich zeigen. Dadurch
kann auch ein anderer moglicher Erklarungsansatz ausgeschlossen werden: Der geht davon
aus, dass V4 unterschiedliche Populationen von Nervenzellen enthilt, die jeweils ausschliel3-
lich Eingang von einer spezifisch mit ihnen verschalteten V1-Population erhalten. Einzelne
V4-Neurone erhalten also nur Eingang von einer V1-Neuronenpopulation. Selektive Aufmerk-
samkeit wiirde in diesem Fall die Aktivitédt der einzelnen Populationen modulieren. Da durch
die SFC- und STPC-Daten in der EP gezeigt werden kann, dass einzelne V4-Zellen Eingang
von beiden (die Stimuli reprdsentierende) V1-Populationen haben und diese anatomische
Verbindung in ihrer Kopplungsstédrke durch Aufmerksamkeit moduliert werden kann, kann
eine solches selektive Verbindungsmodell der hier gezeigten Modulation der interarealen
Korrelation nicht zugrunde liegen (GROTHE ET AL. [2012]). Dieses selektive Verbindungsmo-
dell konnte anhand der von BOSMAN ET AL. [2012] publizierten Daten nicht ausgeschlossen
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werden, die die Phasenkohdrenz nur zwischen LFP-Daten in V1 und V4, und damit zwischen
groBeren Neuronenpopulationen, berechneten.

Die hier gezeigten Ergebnisse legen also nahe, dass selektive Aufmerksamkeit die effektive
Konnektivitdt zwischen einzelnen oder wenigen Neuronen moduliert und diese mittels der
interarealen Kohédrenz gemessen wurde.

Der durch die gezeigten Daten unterstiitzte Mechanismus kénnte erkldren, wie Zellen in V4
selektiv auf einen attendierten Reiz antworten konnen, obwohl ein zweiter, nicht-attendierter
Reiz im gleichen RF vorhanden ist, wie es die bekannten Studien von MORAN & DESIMONE
[1985], TREUE & MAUNSELL [1996], CHELAZZI ET AL. [1998] und REYNOLDS ET AL. [1999] zeigen.
Die Kopplung von V4 zur V1-Eingangspopulation, die den nicht-attendierten Reiz verarbeitet,
ist dabei so schwach, dass die V4-Neurone auf diesen Eingang kaum antworten. Wenn nun
alle Bereiche eines RF bis auf den relevanten ineffektiv werden, schrumpft das RF effektiv
um den attendierten Reiz, wie es auch schon hdufiger beschrieben wurde (REYNOLDS ET AL.
[1999], WOMELSDOREF ET AL. [2006a]).

Die Kopplung zwischen Neuronenpopulationen in V1 und V4 hingt dabei vom Rhythmus
der neuronalen Aktivitédt ab. Sobald die zwei Neuronengruppen im gleichen Rhythmus feuern
und sich dabei gegenseitig!)) im optimalen Zeitfenster erregen, kann die Information von der
zweiten, nicht-attendierten Eingangsgruppe, V4 kaum noch beeinflussen, da die APs meist
zu einem nicht oder nur schwach treibbaren Moment die V4-Population erreichen (FRIES
[2005]).

Wichtig ist zu erwdhnen, dass die Modulation dieser interarealen Kopplung auf einer
Zeitskala von wenigen hundert Millisekunden an die erforderlichen Bedingungen — wie
verdnderter Verhaltensrelevanz der Stimuli — angepasst werden kann (FRIES [2005], MULLER
ET AL. [1998], MULLER [2008], GREGORIOU ET AL. [2012]). Dies ist notwendig, um schnell auf
neue oder verdnderte Reize in einer komplexen Umwelt reagieren zu konnen.

Neben experimentellen Hinweisen fiir die Modulation der interarealen Kopplung gibt es
auch theoretische Arbeiten, die einen dynamisch verdanderbaren Kopplungsmechanismus
mittels der interarealen y-Phasenkohérenz erfolgreich modellieren konnten (TIESINGA &
SEJNOWSKI [2010], BIBBIG ET AL. [2002]). Durch Nachbildung der Neuronenpopulationen und
deren Simulation im Computer kénnen die zugrundeliegenden Mechanismen leichter als im
lebenden Organismus untersucht werden (unter der Voraussetzung, dass die Nachbildung
alle wesentlichen Komponenten enthilt). Beide Modelle bauen auf inhibitorischen und exzi-
tatorischen Neuronen und deren angenommenen Wechselwirkungen auf (vergleiche FRIES
ET AL. [2007]). BIBBIG ET AL. [2002] untersuchten insbesondere die Interaktionen entfernter
Neuronenpopulationen und den Einfluss der daraus resultierenden Signallaufzeiten auf die
Kohérenz. Dabei zeigte sich, dass bei gro8eren Distanzen, die Laufzeiten von mehr als 8 ms zur
Folge haben, die Oszillationen im y-Bandbereich bei einem halben y-Zyklus Phasenverschie-

bung am stabilsten waren. Dies ist in Ubereinstimmung mit den Ergebnissen dieser Arbeit,

" Fiir den Informationstransfer von V1 nach V4 wiirde es geniigen, wenn V1 im optimalen Zeitfenster V4
erregen wiirde. Im nichsten Abschnitt wird aber noch genauer auf die gegenseitige Kopplung eingegangen.
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die eine Phasenwinkeldifferenz von 178 ° nachweisen (siehe Abschnitt 4.2 PHASENWINKELDIE-
FERENZEN auf Seite 92). In TIESINGA & SEJNOWSKI [2010] wurde eine kortikale Hyperkolumne
modelliert. Als ein Ergebnis konnte bestétigt werden, dass die Phasenwinkeldifferenzen zwi-
schen interagierenden Neuronenpopulationen wichtig fiir den Signaltransfer sind, womit das
CTC-Modell unterstiitzt wird (FRIES [2005]). Ein weiteres Resultat bestétigt, dass die Phasen-
lage der in eine lokale Neuronenpopulation eingehenden APs relativ zum dortigen y-Zyklus
Informationen tragen kann (THORPE ET AL. [2001], FRIES ET AL. [2007], KAYSER ET AL. [2009]),
die tiber den Ratenkode hinausgehen (siehe auch Abschnitt 4.4 SCHLUSSFOLGERUNGEN auf
Seite 111).

Neben den Modulationen der Kohdrenz durch Aufmerksamkeit wurden auch Modulationen

der Stimulusantworten in V1 beobachtet.

Einfluss des V1-Aufmerksamkeitseffekts auf die interareale Koharenz

Der in V1 beobachtete Aufmerksambkeitseffekt ldsst aber die Frage entstehen, ob die Mo-
dulation der Kohdrenz mit V4 nicht eine Folge dieses Aktivitdtsunterschiedes zwischen
den Aufmerksamkeitsbedingungen ist. Der Abschnitt 3.3 KOHARENZ BEI ANGEGLICHE-
NER V1-STIMULUSANTWORT auf Seite 83 befasste sich mit dieser Abhédngigkeit des PC-
Aufmerksamkeitseffekts von dem V1-PSD-Aufmerksamkeitseffekt. Ware der Unterschied
in der PC letztlich nur (oder zumindest grotenteils) auf den in der V1-Aktivitdt zuriick-
zufiihren, bliebe die Aussagekraft der gemessenen V1-V4-Kohdrenz unklar. Um das ni-
her zu untersuchen wurde die V1-PSD so berechnet, dass immer nur Trials vergleichba-
rer V1-PSD-Stédrke in den beiden Aufmerksamkeitsbedingungen verwendet wurden (sie-
he Abschnitt 2.5.5.1 ANGEGLICHENE V1-AKTIVITAT auf Seite 48). Die Abbildung 3.35B
zeigt, dass der PC-Aufmerksamkeitseffekt nur minimal schwécher ist, wenn der V1-PSD-
Aufmerksamkeitseffekt entfernt wird. Die Modulation der Kohédrenz ist also Ausdruck einer
unterschiedlichen Kopplungsstirke zwischen V4-Neuronen und ihren Eingéngen; sie ist keine
direkte Folge der V1-PSD-Modulation.

Abhéngigkeit der Koharenzfrequenz vom Stimuluskontrast

RAY & MAUNSELL [2010] zeigen in ihrer Arbeit, dass die Oszillationsfrequenz der Neurone
in V1 mit dem Kontrast der gezeigten Stimuli im y-Band variieren kann®. Dies kénnte die
Kopplung zweier neuronaler Gruppen dann beeintrdachtigen, wenn sich der Kontrast der
Stimuli zeitlich dndert.

Dazu sind zwei Anmerkungen zu machen: Speziell fiir diesen Versuch hat der Stimulus-
kontrast kaum einen Einfluss, denn in dem durchgefiihrten Experiment besalen die Stimuli
keine unterschiedlichen Kontraste, sondern beide hatten jederzeit einen identischen und kon-
stanten Grauwert. Jedoch bewegten sich die Stimuli aufgrund des Morphens in den V1-RFs

moglicherweise derart, dass die unterschiedlichen Orientierungen der Figurlinien sowohl ex-

@ Sjehe ebenfalls RAY & MAUNSELL [2011].



DISKUSSION EINFLUSS VON AUFMERKSAMKEIT AUF INTERAREALE KOHARENZEN

zitatorische als auch inhibitorische Aktivitit in V1 induzierten, welche laut RAY & MAUNSELL
dem Frequenzversatz zugrunde liegen konnte (GROTHE ET AL. [2012]). Dies kdnnte durch un-
terschiedliche zentrale Frequenzen in den beteiligten neuronalen Populationen die maximal
erreichbare Kohdrenz beschranken. Die vorliegenden LFP-Daten zeigen jedoch nicht nur eine
Aktivierung des gleichen Frequenzbereichs in V1 und V4 (Abbildung 3.23 auf Seite 75 und
3.25), sondern in eben diesem Frequenzbereich sind auch die stiarksten Synchronisationen
zu finden (Abbildung 3.28 auf Seite 78). Das deutet auf sehr stabile experimentelle Voraus-
setzungen ohne Frequenzunterschiede zwischen den beteiligten Neuronenpopulationen
hin.

Generell ist anzumerken, dass das y-Band einen weiten Frequenzbereich umfasst und
daher kleine Variationen der Frequenzen innerhalb dieses Bandes Phasenkopplungen nicht
unmoglich machen (NIKOLIC ET AL. [2012]). Weiterhin kénnte eine stabile Phasenkopplung
dadurch bewerkstelligt werden, dass die zwei Neuronenpopulationen ihre Frequenzen dyna-
misch aneinander anpassen, wenn diese variieren. Stabilisierende Feedback-Verbindungen,
die dynamisch Einfluss auf die Frequenzen der beiden beteiligten Neuronenpopulationen
nehmen, kdonnten dafiir sorgen, dass trotz variabler Kohdrenzfrequenzen die neuronalen
Gruppen stabil aneinander gekoppelt bleiben.

Ein mogliches Modell, das dieses Verhalten zeigt, ist in Abbildung 4.1 auf der gegeniiberlie-
genden Seite dargestellt und erklédrt die Prozesse folgendermallen: je nachdem, ob die APs die
Areale hauptsichlich vor oder nach dem Maximum des y-Zyklus erreichen, steigt oder sinkt
die Kopplungsfrequenz (Abbildung Teil A; sieche FRIES ET AL. [2007]). Bei hohem Kontrast
ist der exzitatorische Eingang besonders stark und die APs kommen vor dem Maximum des
Y-Zyklus in V4, bzw. durch die Feedback-Verbindungen in V1 an (Abbildung Teil B). Durch die
frithe exzitatorische Stimulierung wird der y-Zyklus etwas frither ausgeldst und es kommt zum
einen zu einer fritheren inhibitorischen Hemmung und damit zu einer fritheren Beendigung
des y-Zyklus (siehe auch Abschnitt 1.3.1 GAMMA-ZYKLUS auf Seite 6). Zum anderen wird auch
frither ein Feedback-Signal gesendet, welches im anderen Areal ebenfalls frither im y-Zyklus
ankommt und dort die gleiche Sequenz an Mechanismen auslost.

Abhiéngig davon, ob die inhibitorische Neuronenpopulation ihren Zyklus ebenfalls frither
beendet oder einem internen Rhythmus folgend die exzitatorische Population ldnger inhibiert,
kommt es entweder zu einer selbstverstirkenden Erh6hung der Kopplungsfrequenz bei der
neuronale Aktivitdt tiber die kohdrenten Feedforward-Feedback-Schleifen zwischen den
Neuronenpopulationen in V1 und V4 hin- und herpendeln, ohne dass die beiden Areale an
Kohirenz verlieren. Oder aber es kommt zu einer einfachen Phasenverschiebung zwischen
den beiden Neuronenpopulationen ohne Frequenzerhéhung. Die erste Variante ist aus zwei
Griinden wahrscheinlicher: zum einen hemmt sich die inhibitorische Neuronenpopulation
selbst, was bei einer fritheren Aktivierung auch zu einer fritheren Inhibition fithren sollte
(FRIES ET AL. [2007]). Zum anderen zeigen die experimentellen Funde diese notwendige
kontrastabhéngige, gleichzeitige Frequenzverschiebung in zwei gekoppelten Arealen, womit
ein Mechanismus wie der beschriebene notig ist (ROBERTS ET AL. [2013]).

.90-
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Abb. 4.1: Schematische Darstellung eines Modells zur Erklirung der kontinuierlichen Frequenzverdnderung
bei unterschiedlich starker Aktivierung und die frequenzstabilisierende Wirkung der intrinsischen
Eigenschaften. A Unter der Annahme, dass bei starkem exzitatorischen Eingang die APs friih im
Y-Zyklus auftauchen bzw. entstehen, sollte sich abhingig vom AP-Zeitpunkt die Kopplungsfrequenz
der beiden beteiligten Neuronenpopulationen erhéhen oder verringern. B Zur Veranschaulichung
des dargestellten Prinzips bei starkem exzitatorischen Eingang beginnen die Informationsstrome
reprasentierenden Pfeile immer vor dem Maximum des y-Zyklus und erreichen mit einer immer
identischen Laufzeit (hier: Steigung der Pfeile) die jeweils andere Neuronenpopulation. Erreichen
sie die vor dem Maximum, wird griin markiert und angenommen, dass der Zyklus verfriiht startet
und verkiirzt ablduft; die Kopplungsfrequenz erhoht sich zunéichst. Steigt die Frequenz iiber einen
bestimmten Punkt, erreichen die APs den y-Zyklus nach dem Maximum. In dem Fall erreicht der
Zyklus spéter sein Maximum, dieser dauert langer an und der Zeitversatz wird rot markiert. C Gleiches
gilt, nur umgekehrt, fiir schwachen exzitatorischen Eingang, der zunéichst zu einer Verlangsamung
des Rhythmus fiithren sollte, bis die beschriebenen Mechanismen dem entgegenwirken (Abbildung
in Anlehnung an FRIES [2005]).

Faktoren, die die Frequenz der Phasenkopplung begrenzen, sind die Leitungsgeschwindigkeit,
die Phasendifferenz zwischen exzitatorischen und inhibitorischen Subpopulationen und
auch die minimale mogliche Dauer eines Aktivitdtszyklus der inhibitorischen Neuronen-
population (FRIES [2005], BUZSAKI & WANG [2012]). Liegen die Maxima der y-Zyklen noch
enger zusammen, so erreichen die APs das andere Areal nach dem Maximum des dortigen
Y-Zyklus und die Frequenz beginnt wieder zu sinken. Verstirkt wird dieser Effekt dadurch,
dass die zeitlichen Integrationsfenster frequenzabhingig sind: Je hoher die Frequenz, desto
schmaler sind die Fenster (PENTTONEN & BUZSAKI [2003]). Das fiihrt dazu, dass bei héheren
Kopplungsfrequenzen das System noch sensibler darauf reagiert, wann die APs relativ zum
Y-Zyklus ankommen.

Bei niedrigem Kontrast ist der exzitatorische Eingang schwicher und die APs erreichen das
Areal nach dem Maximum; die Frequenz sinkt (Abbildung Teil C; FRIES ET AL. [2007]). Aber
auch hier gilt: wird die Oszillationsfrequenz zu niedrig, so fallen die APs in den Bereich des
y-Zyklus, der beschleunigend wirkt. Aus diesen Uberlegungen folgt, dass der hier vorgeschla-
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gene Mechanismus frequenzstabilisierend wirkt und den Frequenzbereich eines effektiven
Signaltransfers eingrenzt.

Dieses Modell liefert einen theoretisch fundierten Erklirungsansatz fiir die von RAY &
MAUNSELL [2010] und ROBERTS ET AL. [2013] publizierten Daten.

4.2 PHASENWINKELDIFFERENZEN

Die neuronale Signaliibertragung zwischen Nervenzellen bendotigt aufgrund der elektrochemi-
schen Natur der Signalfortleitung eine gewisse Zeit. Trotz relativ hoher Leitungsgeschwindig-
keiten von etwa 3,5 *¢ fiir die schnellen Feedforward- und Feedback-Verbindungen (GIRARD
ET AL. [2001], MARCUS & ESSEN [2002]) kommt es insbesondere durch synaptische Ubertra-
gungen® und lokale Verarbeitungen innerhalb der Kortexschichten zu Latenzen (NOWAK
& BULLIER [1997]; die sich aus dieser Leitungsgeschwindigkeit ergebenden Laufzeiten wer-
den in Tabelle 4.1 auf Seite 96 gezeigt). Dies ist besonders dann wichtig zu beachten, wenn
man davon ausgeht, dass die beiden Areale in einem gemeinsamen Rhythmus wechselsei-
tig aneinanderkoppeln und die zeitliche Abstimmung bei den fraglichen Frequenzen im
Millisekunden-Bereich erfolgen muss (FRIES [2005], FRIES ET AL. [2007]).

Unter der Annahme, dass sich die Signallaufzeiten zwischen den Arealen in der Phasenwin-
keldifferenz wiederfindet (wie in Abbildung 3.36 auf Seite 85 und 4.2 auf Seite 95 dargestellt),
sollen im Folgenden die Phasenwinkeldifferenzen zwischen den abgeleiteten V1- und V4-
Populationen genauer betrachtet werden. Im Abschnitt 3.4 PHASENWINKELDIFFERENZEN auf
Seite 83 wurde bereits angesprochen, dass die Summe der Phasenwinkeldifferenzen STPCy1 va
und STPCyy4,y4 mit der von PC {ibereinstimmen sollte (Abbildung 3.36 auf Seite 85). Dies wird
durch die Daten bestitigt (vergl. Tabelle 3.3 auf Seite 84).

Unterschiedliches Signal-zu-Rausch-Verhaltnis fiir SFC und STPC

An dieser Stelle soll noch auf den Unterschied zwischen den SFC- und den STPC-Daten
eingegangen werden. Wie bei den Abbildungen 3.20 auf Seite 72 und 3.31 auf Seite 80 schon
angesprochen, ist das Signal-zu-Rausch-Verhéltnis der STPC-Daten deutlich schlechter als
das der SFC.

Eine mogliche Ursache fiir diesen Unterschied liegt in der Natur der zugrundeliegenden
Daten und deren Verrechnung. Fiir die Berechnung der STPC gehen die Phasenwinkeldiffe-
renzen unabhingig von der Signalamplitude ein. Das bedeutet, dass unabhingig von dem
Vorliegen einer y-Spindel (widhrend der eine stdrkere Phasenkopplung erwartet werden kann)
die PC fiir jeden untersuchten Zeit- und Frequenzbin gleichermallen berechnet wird. Im
Fall der SFC jedoch findet eine Art Gewichtung mit der Signalamplitude statt: Die Lage der

Minima und Maxima wdhrend einer y-Spindel (und damit bei groBerer Signalamplitude)

@) Die synaptischen Ubertragungen spielen nicht nur im Fall des Weges iiber das dazwischengeschaltete Areal
V2 eine Rolle, sondern auch bei den existierenden direkten Verbindungen von V1 nach V4 (UNGERLEIDER ET AL.
[2007], INUT & KAKIGI [2006]).
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haben einen groBeren Einfluss auf das gemittelte STA, welches dem SFC zugrunde liegt, als
Minima und Maxima wihrend einer Periode mit nur sehr schwacher Amplitude.

Eine andere Erklarung wére, dass es bei mehreren APs innerhalb eines y-Zyklus im opti-
malen Fall nur bei maximal einem zu einer festen Phasenbeziehung zum V1-LFP kommen
kann. Kommt beispielsweise ein AP immer genau mit einer Phasenwinkeldifferenz von 180 °
relativzum V1-LFP, so werden alle anderen im selben y-Zyklus auftretenden APs eine andere
Phasenwinkeldifferenz als 180 ° aufweisen und daher die Phasenkopplung abschwéchen.
Aufgrund der durchschnittlichen Feuerrate von etwa 80 Hz (siehe Abbildung 3.26 auf Seite 77)
miisste man APs durchschnittlich alle 12,5 ms erwarten. Das entsprdche nur etwa ein bis
zwei APs pro y-Zyklus und sollte daher beziiglich dieser Uberlegung keine Abschwichung der
Phasenkohédrenz zur Folge haben. Die Anzahl wiirde sich jedoch erhéhen, wenn man davon
ausginge, dass die APs nicht gleichmaig tiber die Zeit verteilt auftreten wiirden, sondern
sich in bestimmten Phasen konzentrieren. So wére denkbar, dass APs in V4 vorwiegend wéh-
rend der y-Spindeln in V1 erzeugt werden, was die Daten der STAs und SFC vermuten lassen
(vergleiche Abbildung 3.29 auf Seite 79). Da die y-Spindeln mit Unterbrechungen auftreten
(wére die y-Schwingung konstant stark, wiren es keine Spindeln, die eine Zu- und Abnahme
voraussetzen), wire die Anzahl an APs pro Zyklus innerhalb einer y-Spindel vermutlich um
einiges hoher. Die Daten der STAs und SFC lieRen sich jedoch auch damit erkldren, dass
mit den y-Spindeln nicht die Haufigkeit der V4-APs steigt, sondern deren Kopplung an das
V1-LFP. Zusétzlich kann sich die Haufigkeit der APs auch innerhalb der y-Zyklen d4ndern
(vergleiche Kreuzkorrelogramme bzw. von FRIES ET AL. [2007]). Ob und welchen Einfluss die
zeitliche Verteilung der APs auf die STPC-Daten haben, ldsst sich aber nicht abschliefend
kldren.

Beide Ansétze konnten aber erkldren, weshalb das Signal-zu-Rausch-Verhiltnis bei der
STPC schlechter ist.

Folgerungen aus der Phasenwinkeldifferenz

Es wird daher mit dem aus den PC-Daten ermittelten Wert von 178,84 ° gearbeitet, der verldss-
licher zu sein scheint und auf der Grundlage einer gréReren Datenmenge ermittelt wurde™®.
Diese Phasenwinkeldifferenz entspricht ziemlich genau einem halben y-Zyklus. Theoretische
Arbeiten sprechen tibereinstimmend dafiir, dass eine antiphasische Beziehung (also eine
Phasenwinkeldifferenz von 180 °) fiir Signallaufzeiten {iber 8 ms am stabilsten sind (BIBBIG
ET AL. [2002]®). Aufgrund des zyklischen Charakters der untersuchten Phasenwinkel kann
diese Phasenverschiebungen nicht von einer Verschiebung um 538,84 ° oder 898,84 ° un-
terschieden werden, was nicht einem halben Zyklus, sondern anderthalb bzw. zweieinhalb
Zyklen entspricht (wobei jeweils 360 ° addiert werden muss). Was fiir die Phasen dquivalent
ist, ist es fiir die Laufzeiten zwischen den Neuronenpopulationen nicht. So entsprechen die

@ Eg bleibt anzumerken, dass der iiber die STPC-Daten ermittelte Wert von 165,43 ° Phasenwinkeldifferenz
nur um etwa 13 © abweicht.
() Bei Signallaufzeiten unter 8 ms ist auch synchrone y-Aktivit4t mit dem Modell vereinbar.
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genannten Phasenwinkeldifferenzen den Laufzeiten von 9,53 ms, 28,71 ms bzw. 47,89 ms bei
beispielhaft angenommenen 52,14 Hz, die fiir das Maximum in den SFC- und STPC-Daten
ermittelt wurden.

Diese Ergebnisse implizieren aber auch, dass die Standard-PC-Ergebnisse die reale Kopp-
lungsstédrke nur verringert wiedergeben, da hier immer die zeitgleichen Phasen ohne Einbe-
ziehung der physiologischen Latenz verrechnet werden. Der Grund ist, dass das V4-Signal
mit dem simultan aufgezeichneten V1-Signal auf Kohdrenz untersucht wird. Die Kopplung
zwischen den beiden Neuronenpopulationen geschieht aber nicht instantan, sondern beno-
tigt aufgrund der Laufzeiten eine gewisse Zeit. Das bedeutet, dass wahrend V1 schon neue
Informationen erreicht haben, V4 noch die visuellen Informationen prozessiert, die eini-
ge Millisekunden zuvor von V1 an V4 weitergegeben wurden und die sich aufgrund einer
verdnderten visuellen Stimulation von der in V1 unterscheiden kann. Um beide Neuronenpo-
pulationen zu vergleichen, wahrend sie die gleiche, zeitlich zusammengehorige Information
verarbeiten, muss das V1-Signal mit dem V4-Signal verschoben um die Laufzeit verrechnet
werden. Eine Analyse, die den Zeitversatz mit der stdarksten Kohdrenz bestimmt, hat Dr. Da-
vid Rotermund mit Daten vom Versuchstier F durchgefithrt (GROTHE ET AL. [2013]). Die
Ergebnisse lassen vermuten, dass der Zeitversatz zwischen den Arealen frequenzabhéngig ist
und bei etwa 25 ms und 50 Hz die Kopplung am stirksten ausgeprigt ist® (bei dem zweiten
Versuchstier B von M.Sc. Iris Grothe liegt die Frequenz etwas niedriger und der Zeitversatz der
stiarksten Koharenz zwischen 25 -30ms). Die 25 ms lassen sich am besten mit den 28,71 ms
der anderthalb y-Zyklen zusammenbringen, jedoch schlieen die Ergebnisse von Dr. David
Rotermund andere Laufzeiten nicht aus.

In der Abbildung 4.2 auf der gegeniiberliegenden Seite werden die genannten Phasenver-
schiebungen zwischen V1 und V4 schematisch gezeigt. Es ist eine Signallaufzeit von V1 nach
V4 von einem halben y-Zyklus (A) und anderthalb Zyklen (B) gezeigt. Zweieinhalb und mehr
Zyklen sind zwar denkbar, werden aber nicht gezeigt, da sie aufgrund der axonale Laufzeiten
und Latenzen physiologisch eher unwahrscheinlich sind. Die in der Literatur bekannten
Latenzen zwischen V1 und V4 liegen bei 12—-40 ms (POORT ET AL. [2012], SCHMOLESKY ET AL.
[1998], LAMME & ROELFSEMA [2000], ROLS ET AL. [2001]) und Leitungsdauern bei nur wenigen
Millisekunden (NOWAK & BULLIER [1997]). Daher lassen sich die hier gewonnenen Daten, wie
auch die der genannten Literatur nicht sicher einem Schema (A oder B) zuordnen.

Zusétzlich zu V1 und V4 wird in Abbildung 4.2 auf der gegeniiberliegenden Seite ebenfalls
das Areal V2 gezeigt, jedoch ohne Phasenwinkeldifferenz zu V1. Dies befindet sich in Ein-
klang mit Ergebnissen von FRIEN ET AL. [1994], die praktisch keine Phasenwinkeldifferenz
zwischen Neuronenpopulationen in V1 und V2 gefunden haben. JiA ET AL. [2013] berich-
ten im Gegensatz dazu von einer ermittelten Phasenwinkeldifferenz von 88,3 °, was einem
Versatz von einem viertel y-Zyklus entspricht. Dieser Wert wurde nicht im Schema berticksich-

tigt, weil er ein prinzipielles Problem aufwirft: Bei dieser Phasenwinkeldifferenz wiirde das

©® Dieser Versatz ist fiir Feedforward-Kopplungen (V1 beeinflusst die V4) berechnet. Fiir die Feedback-

Kopplungen (V4 beeinflusst die V1) zeigen die Daten kein klares Ergebnis.
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Feedforward-Feedback-Signal von V1—V2—V1 direkt in die Phase der Nicht-Erregbarkeit von
V1 hineinlaufen. Um wieder in die erregbare Phase von V1 zu kommen, miisste die riickldufige
V2—V1-Verschaltung einer Phasenwinkeldifferenz von 270 ° entsprechen, um mit V1 optimal

in Beziehung treten zu kénnen.
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V1./+H\./H\/H\
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B V2
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Abb. 4.2: A Schema der Phasenbeziehung zwischen Neuronenpopulationen in den Arealen V1, V2 und V4.
Blaue Pfeile symbolisieren Verbindungen ohne Umgehung eines dazwischenliegenden Areals, rote
Pfeile direkte Verbindungen zwischen V1 und V4. Wihrend V1 und V2 aufgrund der kurzen Lauf-
zeiten innerhalb eines y-Zyklus miteinander in Beziehung treten konnen, ist dies fiir V1—-V4 und
V2—V4 nur mit mindestens einer halben Periodendauer Versatz moglich. B Auch ein Versatz um

anderthalb Zyklen ist denkbar und mit den vorhandenen Latenzen in Einklang zu bringen (Abbildung
in Anlehnung an FRIES [2005]).

Um die Herkunft der starken Laufzeitunterschiede zwischen V1 und V2 bzw. V1 und V4 zu
veranschaulichen, ist in der Abbildung 4.3 auf der nachfolgenden Seite ein Horizontalschnitt
durch den Okzipitallappen eines Makaken gezeigt. Die Morphologie des Gehirns erklart die
grofleren Distanzen zwischen V1 und V2 bzw. V1 und V4 aus zwei Griinden: zum einen liegen
sich V1 und V2 genau gegeniiber und da die Retinotopie an der Arealgrenze gespiegelt ist
(TOOTELL & HADJIKHANT [2001]), liegen sich retinotop dquivalente Bereiche direkt gegentiber
und die Axone miissen folglich nur einen minimalen Streifen von weiller Materie durchlau-
fen. Fiir die Verbindung zwischen V1 bzw. V2 nach V4 miissen die Axone jedoch den LUS
umrunden, um V4 erreichen zu konnen (NOWAK & BULLIER [1997]). Dies fiihrt zu deutlich
langeren Wegstrecken, die tiberbriickt werden miissen. Unter der Annahme einer axonalen
Leitungsgeschwindigkeit von 3,57 (GIRARD ET AL. [2001], MARCUS & ESSEN [2002]) wiirden
sich fiir die aus der Abbildung ermittelten zu tiberbriickenden Strecken die in Tabelle 4.1 auf
der folgenden Seite genannten Laufzeiten ergeben. Vergleicht man die geschdtzten Laufzeiten
mit denen in der Literatur gefundenen Werte fiir Latenzen zwischen den Arealen, so kann

man argumentieren, dass fiir die weiteren Strecken (V2—V4 und V1—V4) ein groler Teil der
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Latenzen durch die Signallaufzeiten zwischen den Arealen zustande kommt. Besonders fiir

die kurze Strecke V1—V2 sind die Laufzeiten jedoch viel kiirzer. Somit ist von einem weiteren

Einflussfaktor auszugehen.

Tab. 4.1: Geschitzte Laufzeiten zwischen den Arealen V1, V2 und V4. Die angegebenen Strecken sind Minimal-
und Maximalwerte und wurden aus der Abbildung 4.3 abgeschitzt. Literaturangaben: * aus SCHMO-

LESKY ET AL. [1998] und LAMME & ROELFSEMA [2000]; ** zusdtzlich aus POORT ET AL. [2012] und ROLS
ET AL. [2001].

Areale Strecke [mm] Laufzeit [ms] Latenzen (Literatur) [ms]

V1-V2 5-9 1,4-2,6 12-16*
V2-v4 32-66 9,1-18,9 22%
V1-V4 55-80 15,7-22,9 12-40**

anterior

posterior

Abb. 4.3: Horizontalschnitt durch den Okzipitallappen eines Makaken. Die Distanz zwischen V1 und V2 ist
deutlich kiirzer ist als zwischen V1 und V4 bzw. V2-V4 und erméglicht damit interarealen Signaltrans-
fer innerhalb eines y-Zyklus (adaptiert nach der Abbildung 4E in MARKOV ET AL. [2011]).

Eine mogliche Erkldrung fiir die Differenzen zwischen den Latenzen und den Laufzeiten, be-
zieht die lokalen Verschaltungen in den Kortexschichten mit ein. Angenommen, die Aktivitat
in V1 wiirde in der Ausgangsschicht 2/3 gemessen werden, dann wiirden die dort abgeleiteten
Neurone iiber ihre Axone sowohl Neurone in der Eingangsschicht 4 von V2 als auch in der
Eingangsschicht 4 des Areals V4 kontaktieren (KANDEL ET AL. [2000], Kapitel 27, Seite 533).
Diese wiederum wiirden bei geniigend starker Aktivierung ihrerseits Neurone in den jeweili-
gen Ausgangsschichten 2/3 von V2 bzw. V4 aktivieren'”. Wenn die Aktivitit in V4 ebenfalls

hauptsdchlich in den Schichten 2/3 abgeleitet wurde, so liegen je nachdem, ob die Signale

@ Fiir jede synaptische Verschaltung muss der synaptische Spalt iiberbriickt werden, was ~0,3 - 5,0 ms benotigt
(engl. synaptic delay; MARIEB [2001], BAZHENOV ET AL. [2008]) und eine zeitliche Summierung (engl. temporal
summation) im postsynaptischen Neuron stattfinden. Insgesamt kénnen so pro synaptischer Ubertragung
einige Millisekunden Zeit vergehen.
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iiber V2 liefen oder nicht (MARKOV ET AL. [2011], GATTASS ET AL. [2005]), mindestens zwei
bzw. vier synaptische Ubertragungen zwischen V1 und V4®, Die lokalen Verschaltungen in
den Schichten 2/3 bzw. 4 und die daraus resultierenden Zeitverzogerungen, miissen ebenfalls
einbezogen werden (NOWAK & BULLIER [1997]).

Diese beiden Faktoren, die Arealdistanz (und daraus resultierenden Signallaufzeiten) und
die Anzahl der synaptischen Ubertragungen fiir den Signaltransfer von den V1- zu den V4-
Schichten, konnten die besprochenen Phasenwinkeldifferenzen erkldren. Die Ergebnisse
implizieren ebenfalls, dass die tatsdchliche Kopplungsstédrke zwischen den abgeleiteten Neu-
ronenpopulationen, durch die Verrechnung der nicht-zeitversetzten Signale, unterschétzt
wird, wie in Abschnitt 4.2 FOLGERUNGEN AUS DER PHASENWINKELDIFFERENZ auf Seite 94
ausgefiithrt wurde.

4.3 KONTROLLE DER VORAUSSETZUNGEN

Die folgenden Kontrollen sollen zeigen, ob alle Voraussetzungen fiir das zentrale Experiment
und fiir die Analyse der erhobenen Daten gegeben sind.

4.3.1 LAGE DER REZEPTIVEN FELDER

Eine der wichtigsten Voraussetzungen fiir die durchgefiihrten Experimente war die Lage der
gezeigten Stimuli relativ zu den V1- und V4-RFs, deren Neuronenpopulationen abgeleitet
wurden, und die richtige Lage der RFs zueinander. Nur wenn diese gut aufeinander abge-
stimmt waren, konnte eine separate Aktivierung der V1-Populationen und eine gemeinsame,
etwa vergleichbare Aktivierung der V4-Population sichergestellt werden. Die Stimuli konnten
zwar prinzipiell frei auf dem Monitor platziert werden, jedoch gab es einige Restriktionen,
die beachtet werden mussten. Zum einen sollten die beiden Figurpositionen die gleiche
Exzentrizitit, also Abstand zum Fixationspunkt und damit auf der Retina zur Fovea, besitzen,
da ansonsten die beiden Sequenzen unterschiedlich schwer zu verfolgen gewesen wiren (die
rdumliche Aufl6sung des Gesichtsfeldes nimmt mit steigender Exzentrizitdt ab und damit
einhergehend die Schwierigkeit der Formwahrnehmung zu; MERIGAN & KATZ [1990]). Die
Figurensequenzen durften deshalb auch nicht zu weit exzentrisch platziert werden, da das
Versuchstier die Aufgabe sonst nicht mehr hétte 16sen konnen. Sie durften auch nicht zu nah
an dem Fixationspunkt liegen, da sie ansonsten mit diesem tiberlappt hétten.

Weiter mussten die Figurensequenzen im unteren linken Quadranten des Gesichtsfeldes
liegen, da die Ableitungen in der rechten Hemisphére geschahen und in einem Bereich von
V1 und V4, der nur das untere Gesichtsfeld abdeckte'®. Die Elektroden des V1-MEA konnten
zwar prinzipiell im Kortex vertikal bewegt werden, dies dnderte jedoch die Lage der ent-

sprechenden RFs nur unwesentlich, obwohl sie je nach Ableitort in einem Winkel von 90 °

®  Wiirde in V1 in Schicht 4 und in V4 in Schicht 2/3 abgeleitet werden, wiirde noch mindestens eine weitere
synaptische Ubertragung hinzukommen. Umgekehrt wiirde sich die Zahl der synaptischen Ubertragungen
reduzieren, wenn in V1 in Schicht 2/3 und in V4 in Schicht 4 abgeleitet werden wiirde.

®  Genauer deckten die V1-RFs nur etwa die Hilfte des unteren linken Gesichtsfeldes ab (siehe Abbildung B.3
auf Seite 139).

.97-



DISKUSSION KONTROLLE DER VORAUSSETZUNGEN

(senkrecht) bis etwa 30 ° zur Kortexoberflache eingefahren wurden und sich dadurch auch mit
einer horizontalen Komponente durch den Kortex bewegten. Die tdglich neu eingefahrenen
V4-Ableitelektroden konnten hingegen innerhalb eines kleinen Bereiches frei auf dem Kortex
platziert werden. Durch Vor- und Zurtiickfahren der Elektroden wurden aufgrund des Winkels
zwischen den nahezu senkrecht ausgerichteten Fiihrungsrohrchen und der stark abfallenden
Kortexoberfldche des lateralen Gehirns nicht nur unterschiedliche Kortextiefen angesteuert,
sondern die Elektroden bewegten sich auch mit einer horizontalen Komponente (relativ
zur Kortexoberfliche) durch das Gewebe, was ein Verschieben der RFs mit zunehmender
Eindringtiefe zur Folge hatte und sehr bedingt zusétzlich zur Optimierung der Ableitsituation
verwendet werden konnte. Dies wurde vor allem dadurch begrenzt, dass sich mit dem Durch-
fahren der Kortexschichten die Zelleigenschaften verdnderten (Verbindungen innerhalb und
aulerhalb von V1, Treibbarkeit durch Stimuli, Einfluss durch top-down-Verbindungen, Spon-
tanaktivitdt, etc.; siehe GU & LILJENSTROM [2007], MARTINEZ ET AL. [2002] und KANDEL ET AL.
[2000], Kapitel 27, Seite 532f.).

Trotz der genannten Variationsmoglichkeiten kam es an einigen Tagen zu Ableitsituationen,
die nicht optimal waren und deren aufgenommene Daten von der Analyse ausgeschlossen
werden mussten. Durch geeignete Wahl der Selektionskriterien wurde sichergestellt, dass
die analysierten Daten den Anforderungen entsprachen und die verbleibenden Daten somit
valide waren (siehe dazu auch Abschnitt 2.5.5 DATENSELEKTION auf Seite 45).

Einfluss von Augenpositionen und Mikrosakkaden auf die neuronalen Daten

Ein weiterer Faktor, der jedoch nicht durch die Elektrodenpositionen bestimmt war, ergab
sich aus den Augenpositionen des Versuchstiers relativ zum Fixationspunkt, welche mit-
tels der Augenmessung bestimmt wurde. So wurde ein Unterschied in den mittleren Fi-
xationspositionen zwischen den beiden Aufmerksamkeitsbedingungen festgestellt (siehe
Abschnitt 3.1.2 AUGENPOSITIONEN auf Seite 52). Dieser Unterschied zwischen den beiden
Aufmerksamkeitsbedingungen — obwohl statistisch signifikant — ist auf die Aufgabe bezogen
praktisch irrelevant, da die systematische Verschiebung der Figurensequenz in Bezug auf die
RFs kaum mehr als 1—(1)0 des mittleren Figurdurchmessers ausmachte und damit der Einfluss
auf die Stimulation nur minimal war. Zum Vergleich: In der Dissertation von WANNIG [2006]
wurden Unterschiede zwischen 0,051 bis 0,091 ° Sehwinkel gefunden (und damit um den
Faktor 6,7—11,9 groer), ohne dass ein Einfluss auf die Starke des Aufmerksamkeitseffekts
nachgewiesen werden konnte. Der Unterschied bei den Augenpositionen war bei BOSMAN
ET AL. [2012] mit 0,030 ° Sehwinkel etwa vier mal so grof$.

Angenommen die Abweichung wire deutlich groer gewesen und ldge in der Groen-
ordnung des Figurdurchmessers, so hétte die systematische Abweichung in der Fixation in
Richtung der unteren rechten Sequenz in der attin-Bedingung Co zur Folge, dass die Figu-
rensequenz nicht mehr optimal im V1-RF liegen wiirden. Sie wiirde dann eher am oberen

Rand des RF liegen und die abgeleiteten V1-Populationen nicht mehr optimal aktivieren. Der
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groflere Durchmesser der V4-RFs ldsst eine fehlende, bzw. deutlich schwéchere Beeinflussung
von diesem Versatz vermuten. Insgesamt wére die Kopplung der abgeleiteten neuronalen
Populationen aber abgeschwicht, da nur noch Teile der abgeleiteten V1-Population aktiviert
wiirden und mit der V4-Population interagieren konnten. Der Einfluss wiirde demnach kei-
ne kiinstlich hohe Kohdrenz zwischen den Neuronenpopulationen vortduschen, sondern
im Gegenteil diese abschwédchen. Da die gemessenen Kohdrenzen stark und klar hervor-
treten, gibt es keine Anzeichen eines Problems aufgrund des geringen Unterschiedes der
Augenpositionen.

Ob der vorhandene Unterschied durch Driften der Augen oder Mikrosakkaden zustande
kam, wurde aus diesem Grund auch nicht weiter aufgeklart. Mikrosakkaden diirften aber der
wahrscheinlichere Grund sein, da die fliissigen Augenbewegungen (engl. smooth pursuit) ein
Objekt meist foveal erfassen und dessen Bewegung im Gesichtsfeld verfolgen (KOWLER [2011]).
Trials mit gr6Beren Sakkaden wurden aufgrund des folgenden Verlassens des Augenfensters
abgebrochen und gingen nicht in die Auswertung mit ein (siehe auch Abschnitt 2.3.2 AUGEN-
POSITIONSMESSUNG auf Seite 24).

Es wurde héufiger berichtet, dass die Richtung der Mikrosakkaden durch die Lage der
rdumlichen Hinweise (engl. cue) bestimmt werden kann, wobei sie sowohl in Richtung der
verhaltensrelevanten als auch der nicht relevanten Stimulusposition gezogen werden konnen
(ROLFS [2009], HAFED ET AL. [2011], MARTINEZ-CONDE ET AL. [2009]). Dabei sind die Mikro-
sakkaden in Richtung des attendierten Stimulus dann hédufiger, wenn auch die Aufgabe richtig
gelost wurde (was fiir die hier diskutierten Daten relevant ist), jedoch etwas hdufiger zum
anderen Stimulus, wenn das Versuchstier falsch geantwortet hat (HAFED ET AL. [2011]). Dies
macht insoweit Sinn, als dass bei verdeckter Aufmerksamkeit die unterschwellige Aktivierung
des okulomotorischen Systems als Ursache fiir die Mikrosakkaden vermutet wird (HAFED &
CLARK [2002]).

Eine weitere Erklarungsmoglichkeit liegt in einer Praferenz fiir nach unten und nasal
gerichtete Sakkaden, wobei die nasale Komponente in den hier gezeigten Daten jedoch
fehlt. Diese wurden von SNODDERLY [1987] fiir Makaken beschrieben, die — wie in diesen
Experimenten — im Dunklen fixieren sollten. In heller Umgebung und bei Menschen konnte
die Priaferenz dagegen nicht nachgewiesen werden.

In der Literatur sind Mikrosakkaden mit einer Amplitude von bis zu 2 ° berichtet worden,
wobei Werte von 12 - 15 Winkelminuten dabei die typische Gréenordnung zu sein scheint
(MARTINEZ-CONDE ET AL. [2009], KOWLER [2011]). 90 % aller Mikrosakkaden sind kleiner als
1°, wihrend fast alle willkiirlichen Sakkaden eine gréBere Amplitude aufweisen (MARTINEZ-
CONDE ET AL. [2009]). Der im Ableitzeitraum verwendete Wert fiir das Augenfenster lag bei
einem Durchmesser von 1,15 fiir die X- und 1,00 ° fiir die Y-Achse; siehe auch Tabelle B.1 auf
Seite 134), womit grolere Sakkaden in jedem Fall den Abbruch des Trials zur Folge gehabt
hitten.

Einen Zusammenhang zwischen Mikrosakkaden und den abgeleiteten neuronalen Signa-
len in V1 und V4 konnten BOSMAN ET AL. [2009] nachweisen. Es wurden in einem Intervall
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von etwa 200 ms nach einer Mikrosakkade eine abgeschwichte y-Band-Synchronisation
und ebenfalls eine schwichere psychophysische Performance gefunden (BOSMAN ET AL.
[2009], KOWLER [2011]). Das wurde fiir die vorliegenden Daten nicht nachgepriift, da dieser
Effekt im schlimmsten Fall die lokale y-Band-Synchronisation abgeschwicht hétte und es
keinen Hinweis auf zu schwache Synchronisation gab. Problematischer wire der Einfluss der
Mikrosakkaden auf die neuronalen Daten, wenn sie unterschiedlich hdufig in den beiden
Aufmerksamkeitsbedingungen aufgetreten wiren. Zwar wurden die Mikrosakkaden nicht
direkt untersucht, jedoch kann man annehmen, dass im Falle vermehrter Mikrosakkaden
auch hdufiger Augenfehler aufgetreten wiren (Mikrosakkaden kénnen die Blickrichtung aus
dem Augenfenster bewegen und damit einen Augenfehler auslosen, wenn die Blickrichtung
schon nahe am Rand des Augenfensters lag). Eine Auswertung der Augenfehler kann somit
einen Hinweis auf unterschiedliche Haufigkeiten von Mikrosakkaden in den beiden Aufmerk-
samkeitsbedingungen liefern. Die Betrachtung der Augenfehler ergibt keinen signifikanten
Unterschied zwischen den beiden Aufmerksamkeitsbedingungen (p = 0,14(—); n = 15; siehe
auch Tabelle 3.2 auf Seite 59), so dass es auch hier keinen Beleg fiir einen problematischen
Einfluss von Mikrosakkaden auf die neuronalen Daten gibt.

Zusammenfassend kann man festhalten, dass die ausgewerteten Daten den Anforderungen
entsprachen und die aufmerksamkeitsabhdngigen Unterschiede in der Interaktion der Areale
V1 und V4 nicht mit den Fixationsunterschieden erkldrt werden kénnen.

4.3.2 UMRANDETE UND GEFULLTE FIGUREN

Aufgrund einer Erweiterung des Forschungsthemas wurden unterschiedliche Figurtypen ein-
gesetzt (siehe Abbildung 2.3 auf Seite 17), welche aber generell zu einer zumindest anndhernd
dhnlichen Verhaltensleistung fiihren sollten. Wenn die einen Figuren deutlich schwerer zu
erkennen bzw. voneinander zu unterscheiden gewesen wiren, wiirde dies eventuell eine
unterschiedliche Informationsverarbeitung erfordern. So wire es denkbar, dass zur Lésung
der schwereren Aufgabe weitere neuronale Populationen hinzugezogen oder andere Areale in
ihrer Aktivitdt reduziert werden miissten (GEVINS ET AL. [1997], GILBERT ET AL. [2012]). Es
konnte auch gezeigt werden, dass unterschiedlich schwere Aufgaben zu einer unterschiedlich
starken Stimulusantwort fithren konnen (CHEN ET AL. [2008], BOUDREAU ET AL. [2006]). Dies
konnte die Interaktionen zwischen den V1- und V4-Neuronenpopulationen beeinflussen. In
der Folge wire eine gemeinsame Betrachtung der Ergebnisse beider Aufgabenvarianten nicht
zuldssig.

Die Daten zeigen eine nur wenig bessere Verhaltensleistung fiir die gefiillten Figuren
(weniger Lates und Augenfehler; siehe Tabelle 3.1 auf Seite 54). Das ist insofern erstaunlich,
als dass das Versuchstier mit den umrandeten Figuren mindestens sechs Jahre gearbeitet
hatte, bevor die gefiillten neu eingefiihrt wurden. Dies mag auf der anderen Seite aber auch
den Ausschlag gegeben haben: dadurch, dass die Figuren fiir das Tier neu bzw. verdndert
waren, konzentrierte es sich moéglicherweise etwas besser. Das wiirde erkldren, weshalb

weniger Lates (wenn die Zielfigur auftauchte, wurde sie hdufiger erkannt) und Augenfehler
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(die Augen wurden konzentrierter auf den Fixationspunkt gehalten) gemacht wurden. Die
erhohte Konzentration hétte auch zu einer niedrigeren Earlies-Rate fithren sollen. Das war
jedoch nicht der Fall, bei den gefiillten Figuren macht das Versuchstier etwa gleich viele
Earlies.

Trotz der (vermutlich) erhohten Konzentration des Versuchstieres hat die neue und daher
schwerer zu l6sende Aufgabe zu minimal lingeren Reaktionszeiten fiir die gefiillten Figuren
gefiihrt (siehe auch Abbildung 3.2 auf Seite 55). Dies ist im Einklang mit Ergebnissen, die
eine reziproke Beziehung zwischen Reaktionszeiten und Performance zeigen (WICKELGREN
[1977], THORPE ET AL. [1996], FORSTER ET AL. [2003], PRINZMETAL ET AL. [2005], CHITTKA
ET AL. [2009]). Zum Teil werden aber auch schnelle Reaktionszeiten zusammen mit besserer
Performance gemessen (BELL ET AL. [1982], WANNIG [2006], Kapitel 3.1.4, Seite 41f.; siehe
auch Abschnitt 3.1.3.2 REAKTIONSZEITEN auf Seite 54).

Einfluss der Stimulustypen auf die Stimulusantworten

Die neuronalen Stimulusantworten zeigten in beiden Arealen klare Unterschiede zwischen
den Figurtypen (siehe Abbildung 3.3 auf Seite 56). Sowohl V1 als auch V4 verarbeiten bestimm-
te Eigenschaften der Stimuli (siehe ESSEN & GALLANT [1994] und Abschnitt 1.1 UNTERSUCHTE
AREALE auf Seite 2). Wenn diese sich dndern, ist es nicht iiberraschend, wenn sich die ge-
messenen neuronalen Stimulusantworten der reprasentierenden Nervenzellpopulationen
ebenfalls unterscheiden. V1 antwortet gut auf lokale Kontraste und die umrandeten Figuren
besitzen mehr Kontrastkanten, was die erh6hte Stimulusantwort gut erklért (vergleiche DAVID
ET AL. [2006]). Dass die Stimulusantwort in V4 sich durch unterschiedliche Stimuli dndert, war
nur bedingt zu erwarten. So konnten ROLS ET AL. [2001] zwar zeigen, dass V4 mit steigender
Luminanz(? stirker antwortet; das wird durch diese Ergebnisse auch bestitigt. WILLIFORD &
MAUNSELL [2006] jedoch zeigten, dass auch V4 — dhnlich wie V1 — auf steigende Kontraste!V
mit stdrkeren neuronalen Stimulusantworten reagiert. Anscheinend ist der Effekt der Lumi-
nanzinderung aber stirker, da ansonsten die umrandeten Figuren wohl zu einer starkeren
oder zumindest gleich starken Stimulusantwort hitten fithren miissen. Sie besitzen mehr
Kontrastkanten, der Helligkeitskontrast von Vorder- zu Hintergrundfarbe selbst ist fiir beide
Figurtypen jedoch identisch.

Auch ist der Einfluss der Selektivitat fiir rdumliche Frequenzen in V4 auf die vorliegenden
Daten nicht eindeutig. Anhand von SUA-Daten konnte gezeigt werden, dass V4-Nervenzellen
auf bestimmte rdaumliche Frequenzen stidrker antworten als auf andere (DE VALOIS ET AL.
[1982], DESIMONE & SCHEIN [1987], POLLEN ET AL. [2002]). Werden die rdumlichen Fre-

10) ROLS ET AL. [2001] variierten die Luminanz zwischen 3 und 102,5;—%.

(1) Hier ist einschrinkend zu sagen, dass WILLIFORD & MAUNSELL [2006] in ihren Experimenten den tatséchli-
chen Kontrast der Stimuli variierten, wihrend in dem vorliegenden Experiment nur die Anzahl bzw. Linge an
Kontrastkanten variierte, der Kontrast zwischen Figur- und Hintergrundhelligkeit aber gleich blieb. Unter der
Annahme, dass die zwei Prozesse (V4 wird durch variierenden Kontrast in der Aktivitdt beeinflusst und V4 wird
durch die Anzahl bzw. Léange an Kontrastkanten in der Aktivitdt beeinflusst) vergleichbar sind, kénnten diese
Ergebnisse trotzdem tibertragbar sein.
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quenzen fiir die gezeigten Figuren abgeschitzt'?, so kann aufgrund der bei DESIMONE &
SCHEIN [1987] und POLLEN ET AL. [2002] gezeigten Daten nicht entschieden werden, wie sich
die unterschiedlichen raumlichen Frequenzen auf die Aktivitédt in V4 auswirken sollten, da
die gezeigten Neurone die stdrkste Stimulusantwort bei sehr unterschiedlichen raumlichen

Frequenzen zeigten.

Einfluss der Stimulustypen auf die Koharenzen

Diese Dissertation beschiftigt sich grofStenteils mit interarealen Kohdrenzen und so inter-
essiert es besonders, ob die Figurfiillung auch Einfluss auf diese Kopplung hat. Das konnte
erwartet werden, da einige Stimuluseigenschaften durchaus Einfluss auf die Kohdrenz haben
konnen.

Indirekte Hinweise ergeben sich iiber Ergebnisse zur intraarealen Synchronisation. So
haben RAY & MAUNSELL [2010] gezeigt, dass es mit zunehmendem Kontrast der prasentierten
Stimuli zu einer Verschiebung der energiestarksten Frequenz im y-Band-Bereich in V1 kommt.
Die interareale Kohdrenzfrequenz kénnte theoretisch ohne Verlust der Kopplung variieren,
wenn die PSD in V4 diese Verschiebung mitmachen wiirde (das wurde von RAY & MAUNSELL
nicht untersucht) und sich damit die energiestdrkste Frequenz fiir die interareale Kohdrenz
sowohl von V1 als auch von V4 @ndern wiirde, wofiir es auch experimentelle Resultate gibt
(ROBERTS ET AL. [2013]; siehe auch Abschnitt 4.1 ABHANGIGKEIT DER KOHARENZFREQUENZ
VOM STIMULUSKONTRAST auf Seite 89). Aber selbst wenn V4 sich nicht an die energiestérkste
Frequenz von V1 anpassen wiirde, miisste man nicht zwangsldufig davon ausgehen, dass
die Kopplung der beiden Areale zusammenbrechen wiirde — sofern sich die beiden lokal
vorherrschenden LFP-Frequenzbereiche noch stark genug iiberlappen. Die Uberlappung der
Frequenzspektren muss vorausgesetzt werden, denn in den Frequenzbereichen, in denen
keine Energie vorhanden ist, kann auch keine Phasenkopplung stattfinden®?,

Die gefundenen Unterschiede zwischen den Figurtypen sind fiir alle drei Messgréen (PC,
SFC und STPC) nicht signifikant (siehe Abbildung 3.4 auf Seite 57). Wie erwdhnt, kdnnte unter
Berticksichtigung der Ergebnisse von RAY & MAUNSELL [2010] ein Unterschied in der stdrksten
Frequenz der Phasenkopplung erkldrt werden. In dieser Arbeit wurde jedoch fiir die Populati-
onsanalysen iiber Zeit-Frequenz-Fenster gemittelt, die vermutlich in der Frequenzdoméne
zu breit waren, um bei kleinen Frequenzverschiebungen unterschiedliche Werte zu liefern: Es

wurden 14 - 16 Hz Frequenzdnderungen bei einem starken Kontrastunterschied gefunden; die

(I2) Die gefiillten Figuren haben einen mittleren Durchmesser von 0,716 ° (siehe Tabelle 2.1 auf Seite 18) was
einer rdumlichen (Haupt-)Frequenz von 1,432 (%; (cycles per degree) entspricht, umrandete Figuren besitzen
eine Linienstirke von 0,099 °, was einer rdumlichen Frequenz von 0,198 ;Le; entsprechen wiirde. Da die Kanten
zwischen hellen und dunklen Pixeln viele raumliche Frequenzen enthalten, ist das reale Spektrum deutlich
komplexer anzunehmen.

13) Ohne Amplitude haben berechnete Phasenwinkel keine Aussagekraft.
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hier verwendeten Frequenzfenster waren um die stdrksten Frequenzen gemittelt ausgerichtet
und hatten eine Breite von 31,3 (PC) und 35,9 Hz (SFC und STPC).

Insgesamt zeigen die Ergebnisse, dass sich die Daten — trotz der unterschiedlichen Stimuli
— nicht wesentlich unterscheiden und die Daten beider Figurtypen zusammen analysiert

werden konnen.

4.3.3 VERHALTENSLEISTUNGEN

Auch wenn die Verhaltensleistung des Versuchstieres hauptsdchlich daraufhin analysiert
wurde, ob es die Aufgabe zufriedenstellend 16sen konnte, so wurden doch auch noch weitere
Untersuchungen gemacht, um systematische Fehler auszuschliel3en, die auf Probleme des
Tieres mit der Aufgabe oder andere UnregelméRigkeiten hinweisen konnten. Unterschiede in
den Verhaltensleistungen zwischen Datenuntergruppen (EP oder DP, attin oder att out bzw.
figin oder figout) kénnen auf Probleme hindeuten, die man anhand der neuronalen Daten
unter Umstidnden nicht erkennen wiirde.

Zwischen den Aufmerksamkeitsbedingungen attin Co und arrout ® bzw. figin (@ und
figout ®) wurde ein Performance-Unterschied gefunden (Tabelle 3.2 auf Seite 59). Dieser Un-
terschied tritt etwas stirker in der DP auf, d.h. wenn zwei Figurensequenzen simultan gezeigt
werden, und ist dort hoch signifikant (p = 1,83 -10~4(***); n = 15). Wird nur eine Figurense-
quenz zur gleichen Zeit préasentiert (EP), so ist die Performance in den beiden Bedingungen
dhnlicher und nicht signifikant voneinander unterschiedlich (p =0,32(-); n=11). Da die
Exzentrizitét relativ zur Fovea der beiden Sequenzpositionen identisch ist, kann der Grund
nicht in einem unterschiedlichen Abstand der Figurensequenzen zur Fovea zu finden sein.
Hier wire zu erwarten gewesen, dass die Figurensequenz, die ndher an der Fovea liegt, besser
erkannt werden kann, da mit steigender Exzentrizitidt das Auflésungsvermdégen der Retina
sinkt (MERIGAN & KATZ [1990], KANDEL ET AL. [2000], Kapitel 21, Seite 419).

Es wére moglich, dass die minimalen Unterschiede in der Fixationsposition (siehe Ab-
schnitt 3.1.2 AUGENPOSITIONEN auf Seite 52) eine Rolle spielten, so dass die effektive Exzen-
trizitdt im realen Versuch doch nicht fiir beide Aufmerksamkeitsbedingungen identisch war.
Dies ist bei dem extrem kleinen Unterschied von 7,64 1072 + 2,74 -1073 ° Sehwinkel in der
mittleren Fixationsposition aber praktisch ausgeschlossen.

Der Unterschied der Reaktionszeiten zwischen der DP und EP ist zunéchst nicht einleuch-
tend. Trotz der einfacheren Aufgabe und der hoheren Performance (Abschnitt 3.1.4.1 VER-
HALTENSDATEN auf Seite 57), benotigte das Versuchstier in der EP offensichtlich etwas mehr
Zeit fiir eine korrekte Antwort, was sich in den langeren Reaktionszeiten niederschlug. Die
genauere Untersuchung der EP-Reaktionszeiten liefert dafiir eine mégliche Erklarung (siehe
Abschnitt 3.1.4.2 REAKTIONSZEITEN auf Seite 60). So zeigt der Vergleich der Tage mit Block-
Préasentation und eingestreuten EP-Trials, dass bei der Blockpridsentation die Reaktionszeiten
praktisch identisch mit denen der DP sind. Bei eingestreuten Trials sind sie jedoch signifi-

kant langer und besitzen eine grof3ere Varianz. Das deutet daraufhin, dass das Versuchstier
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durch den stindigen Wechsel von den hidufigen DP- zu den seltener auftretenden EP-Trials
langere Zeit zum Reagieren benétigt, ohne die Aufgabe mit einer schlechteren Performance
zu bewdltigen.

Die kiirzeren Reaktionszeiten in der attout-Bedingung ® im Vergleich zur attin-
Bedingung Co gehen mit einer schlechteren Performance einher, was sich auch mit Litera-
turangaben deckt (siehe Tabelle 3.2 auf Seite 59, WICKELGREN [1977], THORPE ET AL. [1996],
FORSTER ET AL. [2003], PRINZMETAL ET AL. [2005] und CHITTKA ET AL. [2009]). So kann die
schnelle Reaktionszeit auf Kosten der Performance gehen, dies muss aber nicht immer der
Fall sein (BELL ET AL. [1982], WANNIG [2006], Kapitel 3.1.4, Seite 41f.).

Interessant ist die Tatsache, dass die Priaferenz in der Performance fiir die attin-Sequenz
speziell die Haufigkeit der Lates reduzierte (p = 6,1 1072 ¢(***): n = 15). D.h. bei der Ausrichtung
der Aufmerksamkeit auf die linke obere Figurensequenz hat das Versuchstier F die Initialfi-
gur seltener wiedererkannt, aber wenn, dann schneller als auf der anderen Position (siehe
Tabelle 3.2 auf Seite 59 und Abbildung 3.7 auf Seite 62). Der Grund fiir diesen Unterschied ist
nicht ersichtlich. Moglich wére eine individuelle Verhaltenspriferenz fiir die untere rechte
Figurposition, die nur zum Vorschein kam, wenn es einen Distraktor zu ignorieren galt. In den
fritheren Daten (vor 2006) war eine Priferenz fiir eine Figurposition schwécher ausgepragt
(3,7 % Differenz in der Performance). Bei den Versuchstieren M mit 0,4 % (personliche Mittei-
lung von Dipl.-Biol. Katja Taylor) und B mit 0,6 % Unterschied (personliche Mitteilung von
M.Sc. Iris Grothe) in der DP ist dieser Effekt praktisch nicht existent¥). Das spricht tatsachlich
fiir eine individuelle Verhaltenspriferenz, die sich mit der Zeit entwickelt hat, und gegen eine
generelle Praferenz, die allen Versuchstieren gemeinsam wére. Trotz dieser Unterschiede bei
den Lates ist kein negativer Einfluss auf die Ergebnisse der neuronalen Daten zu erwarten, da
nur die richtig beantworteten Trials weiter analysiert wurden und deren Anzahl fiir die beiden
Aufmerksamkeitsbedingungen nicht identisch, aber vergleichbar gehalten wurde.

Eine weitere Erklarungsmoglichkeit wére eine Ldsion in einem der beiden Areale. In V1
waren die Elektroden chronisch implantiert und es kann nicht ausgeschlossen werden, dass
beim Einfahren der Elektroden kleinste Mikroblutungen ausgeldst wurden. NORMANN [1995]
beschreibt Mikroblutungen entlang der Wege der Elektroden von Utah-MEAs!®, die wahr-
scheinlich durch die Implantation ausgelést wurden. Auch wurden eine Zeit lang, bevor
die hier gezeigten Daten erhoben wurden, die V1-Elektroden vor jeder Datenaufnahme um
weniger als einen Millimeter vor- und nach der Aufnahme zuriickgefahren. Wiederholte Pe-
netration des Gehirngewebes durch die Elektroden erhoht die Gefahr von intrakortikalen
Mikroblutungen (PALMER [1990] geht davon aus, dass Mikroblutungen durch das wiederholte

U4 Fiir das letztere Versuchstier gilt es zu bedenken, dass es mit deutlich hoherer Gesamtperformance arbeitete
(~95 %) und die Stimuluspositionen zwischen den Aufnahmetagen variierten. Aufgrund der hohen Performance
kénnte es zu einem Sattigungseffekt gekommen sein, so dass Unterschiede zwischen den Bedingungen schwerer
zu erkennen sind.

Die beim Versuchtstier B von Tag zu Tag leicht variierenden Stimuluspositionen kénnten ebenfalls zu den
unterschiedlichen Ergebnissen beigetragen haben.
(I5) Utah-Arrays bestehen aus einer dreidimensionalen Siliziumplatine mit meist 100 Elektroden, die 1,5 mm
lang sind und eine Flidche von ca. 16 mm? abdecken (CAMPBELL ET AL. [1991], ROUSCHE & NORMANN [1998]).
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Einfahren einer Elektrode ausgeldst werden konnen). Auch ist es grundséatzlich denkbar, dass
die implantierten Elektroden selbst die neuronale Verarbeitung beeintrachtigen konnten. Die
potentielle lokale Zerstérung des Nervengewebes bzw. Stérung der neuronalen Prozesse in
V1 miisste zur Erklarung der schlechteren Performance im Gesichtsfeld-Bereich der oberen
linken Stimulusposition erfolgt sein. Dieser Bereich wurde vom V1-MEA aber tiberhaupt nicht
abgedeckt. Gédbe es dort eine Lasion oder eine andere Beeintrachtigung der neuronalen Akti-
vitdt, konnte sie nicht auf die Elektroden zuriickgefiihrt werden. Die V1-Elektroden scheiden
damit als Ursache aller Wahrscheinlichkeit nach aus.

Die V4-Elektroden wurden tédglich neu in den Kortex eingefahren, was die Gefahr einer
Lasion erhoht (sieche PALMER [1990]). Man ist geneigt anzunehmen, dass sich Mikroldsionen in
V4 jedoch auf die Performance in beiden Aufmerksamkeitsbedingungen auswirken sollte, da
beide Figurensequenzen in dem V4-RF lagen, dessen reprasentierende Neuronenpopulation
beide Stimuli verarbeitet hat. Auch bei der Prasentation nur eines Stimulus sollte dieser
schlechter (oder tiberhaupt nicht) verarbeitet werden kénnen. Wie Ergebnisse von DE WEERD
ET AL. [1999] und DE WEERD ET AL. [2003] zeigen, kann nach der Zerstérung von Teilen von V4
die Performance durch neben einem Zielstimulus platzierten Distraktor noch einmal deutlich
abnehmen® . Und tatsichlich ist die Performance ohne einem Distraktor in der EP etwas
besser. Trotzdem ist aufgrund der hohen Performance in beiden Prasentationsbedingungen
und des relativ geringen Unterschiedes, der auch gut mit der einfacheren Aufgabe erklart
werden kann, nicht von einer Lasion auszugehen. Diese Erkldrungsansétze sind also ebenfalls
nicht plausibel.

Ob eine horizontale-vertikale Anisotropie (HVA; eine hohere Verhaltensleistung auf dem
horizontalen als auf dem vertikalen Meridian) und/oder eine vertikale Meridian-Asymmetrie
(VMA; eine hohere Verhaltensleistung im unteren als im oberen Gesichtsfeld) die Ursachen fiir
den Performanceunterschied zwischen den Aufmerksamkeitsbedingungen sind (CARRASCO
ET AL. [2001]), durch die es zu unterschiedlich starker Verarbeitung im Gesichtsfeld kommen
kann, kann nicht abschliefend gekldrt werden. Dazu hétten deutlich mehr Stimuluspositio-
nen untersucht werden miissen, was im Rahmen dieses Versuches nicht angebracht gewesen

wadre.

Weiterhin wurden Unterschiede in der Reaktionszeit der Hits der DP gefunden, wobei der
Haufigkeitsverlauf im ersten und letzten Morphzyklus die kiirzesten Reaktionszeiten zeigt
(Abbildung 3.8 auf Seite 63). Dies konnte darauf hindeuten, dass das Versuchstier am Beginn
des Trials besonders konzentriert arbeitete (und daher schneller und mit einer kleinen Varianz
antwortete). Ebenso reagierte es am Ende der ldngsten Trials (wenn es wissen konnte, dass

die néchste Figur die Zielfigur sein wird) am schnellsten und mit der geringsten Varianz von

18) In den genannten Arbeiten wurden Teile des Kortex komplett entfernt und damit jegliche Verarbeitung in
den betroffenen Bereichen unterbunden. Sie stellen damit einen noch groReren Eingriff als eine Lasion dar. Im
Unterschied zu den meist verwendeten Methoden eine kiinstliche Lasion zu setzen, werden bei der Abtragung
der grauen Substanz auch die durchziehenden Axone durchtrennt (BLAIZOT ET AL. [1999]), was die Verarbeitung
auch in anderen Teilen des Gehirn beeintrdachtigen bzw. verdndern kénnte.
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allen Sequenzldangen. Das spricht fiir eine klare Erwartungshaltung des Versuchstiers. Wenn
die Zielfigur bis zum Morphzyklus 4 noch nicht aufgetreten ist, muss sie im darauffolgenden
letzten Morphzyklus erscheinen.

Bei den Earlies zeigte sich ein zu frithes Antworten insbesondere wihrend der Antwortfens-
ter vorangegangener Morphzyklen und damit bei den falschen Figuren (Abbildung 3.9 auf
Seite 64). Dies deutet daraufhin, dass die gerade prasentierte Figur mit der Zielfigur verwech-
selt wurde. Ob die Repréasentation der Zielfigur im Arbeitsgeddchtnis zu Beginn des Trials
gar nicht erst erfolgte oder dessen Reprédsentation im Laufe des Trials verloren ging, kann
nicht beantwortet werden. Ebenfalls bei den Earlies war eine Zunahme der Haufigkeit der
Earlies mit den Morphzyklen zu beobachten. Dies spricht fiir eine Erwartungshaltung: Je
langer der Trial dauert, desto wahrscheinlicher ist das Auftauchen der Zielfigur und desto eher
macht das Versuchstier Fehler. Als alternativen (oder zusétzlichen) Erklarungsansatz konnte
man anfiihren, dass das Konzentrationsvermoégen im Laufe der Trials nachliel$ und damit
die Impulskontrolle des Versuchstiers beeintrachtigt wurde. Eine Abgrenzung der beiden
Erklarungsmdoglichkeiten ist im Rahmen der vorliegenden Daten nicht moglich.

Die Haufigkeit der Lates ist in den drei kiirzesten Sequenzldngen mit etwa 20 % konstant
und ist nur in den langsten Trials stark reduziert. Dies spiegelt vermutlich die Erwartungshal-
tung des Versuchstiers wider und zeigt, dass das Versuchstier die Zeit im Trial gut abschdtzen
konnte und fiir die letzte Figur nicht auf die Formdiskriminierung angewiesen war, da mit
steigender Triallange die Wahrscheinlichkeit der auftretenden Zielfigur zu- und die der Folge-

figuren abnimmt.

Obwohl es nachweislich Unterschiede in der Performance und den Reaktionszeiten zwischen
den Aufmerksamkeitsbedingungen gibt, sind diese doch eher klein und deuten auf kein

Problem mit dem Experiment hin.

4.3.4 EINZEL- UND DUALE PRASENTATIONEN

Durch den Vergleich der Stimulusantworten, insbesondere in der EP, kann untersucht werden,
ob die abgeleiteten Neuronenpopulationen wie gefordert aktiviert wurden. Im Vergleich mit
den Stimulusantworten in der DP kann diese Einschidtzung noch verfeinert werden. Im
Folgenden werden die Stimulusantwort in den V1- und V4-Neuronenpopulationen und die

Phasenkohédrenz zwischen den beiden fiir die EP und DP genauer untersucht.

Unterschiede der V1-Stimulusantworten zwischen Prasentationskonditionen

Die neuronale Stimulusantwort ist wie erwartet in V1 bei der EP deutlich unterschiedlich
zwischen den beiden Aufmerksamkeitsbedingungen. Da nur in der fig in-Bedingung (@ eine
Figurensequenz im V1-RF liegt, nicht aber in der figout-Bedingung ®), wird die abgeleitete
Neuronenpopulation nur im ersteren Fall iiberhaupt visuell stimuliert. Die praktisch nicht
vorhandene Stimulusantwort in der figout-Bedingung bestétigt somit, dass die Figurense-

quenzen fiir V1 weit genug voneinander entfernt platziert wurden, um eine unerwiinschte
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Kreuzaktivierung mit der abgeleiteten Neuronenpopulation auszuldsen (siehe Abbildung 3.12
auf Seite 67).

In der DP-Bedingung zeigt sich ebenfalls ein Unterschied zwischen den beiden Auf-
merksamkeitsbedingungen (siehe Abbildung 3.24 auf Seite 75), wobei h6here PSD in der
attin-Bedingung Co im Vergleich zur attout ) gefunden wurden. Solch ein Aufmerksam-
keitseffekt in V1 speziell in den LFP-Daten wird nur selten beschrieben (zum Beispiel von
BUFFALO ET AL. [2011] und GROTHE ET AL. [2012]). Eine ausfiihrlichere Diskussion des V1-
Aufmerksambkeitseffekts wird in Abschnitt 4.3.5.1 V1-STIMULUSANTWORT auf Seite 109 darge-
legt.

Unterschiede der V4-Stimulusantworten zwischen Prasentationskonditionen

Im Areal V4 wird kein Unterschied zwischen den beiden Prisentationsbedingungen figin (o

und figout ®) erwartet. Im Fall der EP liegt in beiden Bedingungen jeweils nur eine Figu-
rensequenz im V4-RF. Zwar sollte die Stimulusantwort in beiden Féllen gleich sein, jedoch
konnten die Elektroden nicht immer ganz dieser Anforderung entsprechend platziert werden,
so dass die Figurensequenzen die abgeleitete Neuronenpopulation nicht immer gleich stark
aktiviert haben, auch wenn der Unterschied durch die Datenselektion auf ein vertretbares
Mald begrenzt werden konnte. In der Abbildung 3.14 auf Seite 68 zeigt sich dies in der stirkeren
PSD-Stimulusantwort auf die figin-Bedingung, wihrend bei den Feuerraten kein Unterschied
nachweisbar ist (Teil B der Abbildung 3.15 auf Seite 69). Grund fiir den Unterschied zwischen
den LFP- und AP-Daten kénnte die geringe Anzahl an MUA-Daten sein. So ist es denkbar, dass
sich auch in den MUA-Populationsdaten ein vergleichbarer Unterschied zwischen den Pré-
sentationsbedingungen gezeigt hitte, wenn ebenso viele Datensétze wie fiir die PSD-Daten
vorliegen wiirden. So vergleicht man nun zwei Datenpopulationen mit 24 bzw. 6 Werten. Da
der Unterschied in der PSD nicht sehr stark ausféllt, konnte er bei den MUA-Daten aufgrund
der wenigen Daten nicht sichtbar bzw. messbar sein.

In der DP liegen beide Figurensequenzen simultan im V4-RF und jeweils eine von ihnen ist
mit Aufmerksambkeit belegt. Hier ist ebenfalls kaum ein Unterschied zwischen den Prédsentati-
onsbedingungen zu erwarten, da beide Figurensequenzen V4 zum Teil zwar unterschiedlich
stark, aber durch die pseudo-randomisierte Auswahl der Aufmerksamkeitsbedingung in der
Summe tiber die Trials und Tage doch in beiden Bedingungen gleich stark visuell treiben sollte.
Tatsdchlich kann fiir die LFP-Daten kein Unterschied zwischen den Aufmerksamkeitsbedin-
gungen nachgewiesen werden (p = 0,984(—); n = 39; Abbildung 3.27A auf Seite 77); bei den
Feuerraten zeigt sich dagegen ein nicht erwarteter Unterschied zwischen der attin Co und
att out-Bedingung ® (p =0,020¢*); n =9; Abbildung 3.27B). Dass bei den MUA-Ergebnissen
eine stdrkere Stimulusantwort in der ait out-Bedingung gemessen wird, konnte daran liegen,
dass es zu einem zufélligen (bzw. zumindest zu einem nicht nachvollziehbaren) systemati-
schen Unterschied in der Abdeckung der V4-RFs durch die beiden Stimuli kam, wobei die
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groflen Neuronenpopulationen (LFP) im Mittel gleichméRiger aktiviert wurden als die kleinen
(MUA).

Unterschiede der interarealen Koharenz zwischen Prasentationskonditionen

Wenn man die Phasenkohirenz als einen Mechanismus auffasst, der den verhaltensrelevan-
ten Informationsfluss zwischen zwei Arealen trotz der Anwesenheit eines Distraktors auf den
relevanten beschrinkt, konnte es auch moglich sein, dass die Stimulation ohne Distraktor
zu keiner messbaren Koharenz fiihrt, da keine Selektion eines Stimulus notwendig ist. Die
hier analysierten Daten (mit Ausnahme der STPC-Populationsdaten, die nur einen Trend,
aber keinen signifikanten Unterschied zeigen; siehe Abbildung 3.22 auf Seite 73) zusammen
mit anderen Studien (z.B. BOSMAN ET AL. [2012]) zeigen jedoch eine Kohdrenz auch ohne
eine Konkurrenzsituation (siehe Abbildung 3.17 auf Seite 70 und 3.21 auf Seite 73). Wahrend
diese Phasenkohidrenz in den hier gezeigten Daten schwécher ohne als mit dem Konkurrenz-
stimulus ist (vergleiche die eben genannten Abbildungen mit 3.32 und 3.33 auf Seite 81),
ist sie bei BOSMAN ET AL. in der Einzelprdsentation hoher als in der Konkurrenzsituation
(vergleiche dort Abbildung 2 E und F mit K und L). Der Unterschied wird auch nicht durch
Kreuzaktivierung in V1 erklért, wobei sich die beiden Populationen gegenseitig so beeinflus-
sen, dass die Kohédrenz niedriger als in der EP-Bedingung ist. Die Daten von BOSMAN ET AL.
(Abbildung 2C und D) zeigen klar, dass keine Kreuzaktivierung stattfindet, ebenso wenig
wie in diesem Experiment (siehe Abbildung 3.12 auf Seite 67). Eine mogliche Ursache fiir
den Unterschied kénnte in den deutlich unterschiedlichen, benutzten visuellen Stimuli zu
finden sein. Wahrend bei BOSMAN ET AL. eine einfache Verbiegung eines Streifenmusters
erkannt werden musste, sollte in dem hier verwendeten Paradigma eine komplexe Formdis-
krimination durchgefiihrt werden. Das hier verwendete anspruchsvollere Paradigma kénnte
zu einer stirkeren Modulation der Phasenkohdrenz durch Aufmerksamkeit gefiihrt haben
(LUCK ET AL. [1997], TAYLOR ET AL. [2005]) oder aber moglicherweise die Kohédrenz grund-
sdtzlich beeinflusst haben. Diese Erkldrungsansétze lassen sich jedoch nicht abschlielfend
verifizieren.

Spricht die gefundene Phasenkohérenz in der EP-Kondition gegen die Hypothese, dass
eine erhohte Kohdrenz zwischen neuronalen Populationen verhaltensrelevante Information
gegeniiber irrelevanter selektiert? Nicht zwangsldufig; so deuten die Ergebnisse darauf hin,
dass unabhidngig von der Anzahl der gezeigten Stimuli und damit einer etwaigen Konkurrenz-
situation, immer eine gewisse Kohdrenz zwischen den Neuronenpopulationen aufgebaut
wird, um den Informationsfluss zu gewihrleisten. Und insofern kann das Ergebnis, dass auch
in der EP eine deutlich messbare Phasenkohérenz zu finden ist, als Hinweis auf die Richtigkeit
der CTC-Hypothese gewertet werden. Mehr dazu wird im Abschnitt 4.4 KOHARENZ OHNE
KONKURRENZ IN DER EP auf Seite 113 geschrieben.
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4.3.5 EINFLUSS VON AUFMERKSAMKEIT AUF DIE STIMULUSANTWORT

Das zentrale Experiment untersucht die Modulation der Phasenkohdrenz zwischen den
abgeleiteten Neuronenpopulationen in V1 und V4. Jedoch wurden auch Modulationen der
Stimulusantworten in den Neuronenpopulationen gefunden. Wie diese zustande gekommen
sind und ob sie einen Einfluss auf die Deutung der Phasenkohdrenz-Modulation haben, soll

im Folgenden genauer diskutiert werden.
4.3.5.1 V1-STIMULUSANTWORT

Ein Ergebnis des hier vorgestellten Experiments zeigt eine schwache aber signifikante Mo-
dulation der V1-Stimulusantwort!? durch selektive Aufmerksamkeit. Frither wurde stark
diskutiert, ob es tiberhaupt einen messbaren Einfluss von Aufmerksambkeit auf die neuronale
Aktivitdt in V1 gibt (POSNER & GILBERT [1999], SENGPIEL & HUBENER [1999]), dann aber
zunehmend héufiger beschrieben und ist inzwischen weitgehend akzeptiert. Aktivitdtszunah-
men durch selektive Aufmerksamkeit werden mit praktisch allen Messverfahren gefunden:
So fiir IMRT-Daten bei SENGPIEL & HUBENER [1999], MUNNEKE ET AL. [2008], GANDHI ET AL.
[1999], BREFCZYNSKI & DEYOE [1999] und SIMOLA ET AL. [2009], fiir AP-Daten bei ROELFSEMA
ET AL. [1998], SUPER & ROELFSEMA [2005], MCADAMS & REID [2005] und VAN DER TOGT
ET AL. [2006] und fiir y-LFP-Daten bei BUFFALO ET AL. [2011], GROTHE ET AL. [2012]. Es wird
aber nicht immer eine Zunahme der Stimulusantwort gefunden. Ebenso gibt es aber auch
Ergebnisse, die keinen (BOSMAN ET AL. [2012], RAY & MAUNSELL [2010]) oder sogar einen ne-
gativen Aufmerksambkeitseffekt in V1 fiir LFP- und intraareale SFC-Daten zeigen (CHALK ET AL.
[2010]). Woher diese Diversitét der Ergebnisse riihrt, ist nicht immer klar. Die unterschied-
lichen experimentellen Umstdnde spielen dabei sicherlich eine gro3e Rolle (beispielsweise
wurden unterschiedliche Stimuli benutzt und die abgeleiteten Neurone werden aufgrund
ihrer Selektivitét fiir bestimmte Stimuluseigenschaften unterschiedlich auf diese geantwortet
haben).

In CARRASCO [2011] werden Ergebnisse genannt, die darauf hindeuten, dass der Aufmerk-
samkeitseffekt in V1 durch Feedback-Aktivitdt von hoheren extrastridren Arealen induziert
wird, indem die lokale Aktivitdts- und Verarbeitungsprozesse moduliert werden. WALLACH

& MAROM [2012] konnten nachweisen, dass Netzwerk-Synchronisationen Einfluss auf das

(7 Der Aktivititsverlauf in V1 sieht fiir die untersuchte V1- und V4-PSD- sowie die V4-PSTH-Datensitze sehr
dhnlich aus. Fiinfzig Millisekunden nach Prasentationsbeginn wird eine transiente neuronale Antwort sichtbar
—in den Zeit-Frequenz-Analysen praktisch nur im y-Bereich; der Verlauf des V4-PSTH gleicht dabei deutlich
einem Schnitt durch den V4-y-Bereich (Abbildung 3.23 auf Seite 75, 3.25 auf Seite 76 und 3.26 auf Seite 77).
Vergleichbare Latenzen fiir den Beginn der Stimulusantwort in V1 wurden bei dhnlichen Aufgabenstellungen
ermittelt (4467 ms nach SCHMOLESKY ET AL. [1998], 52 ms nach BAIR ET AL. [2002] und SMITH [2003], 55 ms
nach BAUER & HEINZE [2002] und LAMME ET AL. [2002]); ldngere Latenzen werden seltener angegeben (72 ms
nach LAMME & ROELFSEMA [2000]). Bei GAWNE ET AL. [1996] korrelierten die Latenzunterschiede vor allem
mit dem Stimuluskontrast (je kontrastreicher der Stimulus, desto kiirzer die Latenz), widhrend die Aktivitét
hauptséchlich mit der Stimulusform korrelierte. Fiir V4 werden Latenzen mit 104 - 106 ms (SCHMOLESKY ET AL.
[1998], LAMME & ROELFSEMA [2000]) in der Literatur genannt und stimmen gut mit den hier gefundenen
100-150 ms iiberein.
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Schwellenpotential von einzelnen Zellen haben und deren Aktivitdt und Eigenschaften im
Netzwerkverbund beeinflussen.

Modelle fir die Modulation der Stimulusantworten durch Aufmerksamkaeit

Es wurde versucht die Art des Einflusses von Aufmerksamkeit auf die neuronale Aktivitét
mittels verschiedener Modelle zu beschreiben und zu verstehen. CHEN & SEIDEMANN [2012]
haben mit einem additiven Modell die Aufmerksamkeitseffekte in ihren voltage-sensitive dye
imaging (VSDI)-Daten erklédrt (zu den Modellen siehe auch Abschnitt 1.2 AUFMERKSAMKEIT
auf Seite 6). Theoretisch sollten VSDI-Daten und LFPs vergleichbare Ergebnisse zeigen. Wéh-
rend VSDI die summierten Membranpotentiale in einem Bereich mit dem Radius von etwa
230 um widerspiegelt (CHEN & SEIDEMANN [2012], CHEN ET AL. [2012]), sind dies bei den
LFP-Daten die summierten dendritischen Aktivitdten der exzitatorischen Zellen und inhibito-
rischen Interneuronen (GIESELMANN & THIELE [2008]) aus einem Bereich von circa 500 um
(KRUSE & ECKHORN [1996]; aber siehe auch Abschnitt 2.3.5.1 MULTIELEKTRODENARRAYS
auf Seite 26). CARRASCO [2011] berichtet von einem additiven Effekt durch Aufmerksam-
keit in fMRT-Daten. Fiir AP-Daten muss das additive Modell nicht unbedingt gelten, da
Nicht-Linearitdten zwischen dem Membranpotential und der Feuerrate eines Neurons eine
Rolle spielen (CHEN & SEIDEMANN [2012]). Dieser Sachverhalt kann hier aber nicht weiter
untersucht werden, da keine APs in V1 abgeleitet wurden.

Die in Abbildung 3.24 auf Seite 75 gezeigten Daten unterstiitzen das additive Modell fiir die
PSD-Daten in V1: Die Datenpunkte liegen parallel zur Diagonalen und zeigen keine multipli-
kative Abhédngigkeit (in dem Fall wiirde sich der Abstand der Datenpunkte zur Diagonalen
proportional mit dem Abstand zum Nullpunkt vergrof3ern, er bleibt aber nahezu konstant).
Durch Aufmerksamkeit scheint es in V1 zu einer Erh6hung der PSD um einen konstanten

Betrag zu kommen, unabhingig von der Stiarke der Stimulusantwort.

4.3.5.2 V4-STIMULUSANTWORT

Die Erhohung der stimulusgetriebenen lokalen y-Band-Synchronisation in V4 abhéngig von
selektiver Aufmerksamkeit konnte bereits frither gezeigt werden, wurde intensiv untersucht
(DESIMONE & DUNCAN [1995], FRIES ET AL. [2001], TAYLOR ET AL. [2005]) und ging zum Teil mit
einer starken Verhaltensabhéngigkeit einher (TAYLOR ET AL. [2005]). Diese Aufmerksamkeitsef-
fekte bei der neuronalen Stimulusantwort in V4 sind dabei deutlich stirker als in V1. Es konnte
gezeigt werden, dass die Modulation der neuronalen Aktivitdt durch Feedback-Verbindungen
von FEF, inferior temporaler Kortex (IT) und anderen kortikale Arealen zustande kommt (GRE-
GORIOU ET AL. [2012], BUTA & TIESINGA [2008], GATTASS ET AL. [2005]), ebenso wie subkortiale
Kerne (SAALMANN ET AL. [2012], SCHMID ET AL. [2012]). Die Zunahme der PSD spricht fiir
einen Mechanismus, der selektiv die Verarbeitungseffizienz des attendierten Objektes erhoht
(MULLER & KLEINSCHMIDT [2004], MUNNEKE ET AL. [2008]).

Die Gesamtaktivitdt der abgeleiteten V4-Populationen sollte in diesem Experiment jedoch

nicht durch Aufmerksamkeit moduliert werden, da im V4-RF zwei sehr dhnliche Stimuli lie-
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gen, von denen je nach Aufmerksamkeitsbedingung jeweils eine attendiert und die andere
ignoriert wird. Und tatsdchlich kann kein signifikanter Unterschied in der gemessenen nPSD
zwischen den beiden Bedingungen festgestellt werden (Teil A der Abbildung 3.27 auf Sei-
te 77), was jedoch nicht fiir die PSTH der Fall ist (Abbildung 3.27B). Hier wird eine hohere
Feuerrate in der atfout-Bedingung ® gemessen. Der Grund dafiir ist nicht ganz klar. Da
die MUA-Aktivitdt in V4 aus einem kleineren kortikalen Bereich als die nPSD aufgenommen
wird, kann der Unterschied moglicherweise dadurch erkldrt werden, dass die wenigen Zellen
nahe der Elektrode nicht gleich stark von den beiden Figurensequenzen aktiviert wurden.
Fiir die grollen Neuronenpopulationen der nPSD-Messung war dies jedoch nachweislich der
Fall (siehe Abschnitt 2.5.5 DATENSELEKTION auf Seite 45 und speziell Tabelle 2.3 auf Seite 47).
Dadurch fiel der Einfluss der Aufmerksamkeit auf die kleine Neuronenpopulation moglicher-
weise anders aus, als das bei den durch die LFP-Daten abgeleiteten grolen Populationen der
Fall war.

Ursache der rhythmischen V4-Stimulusantwort

An dieser Stelle soll noch kurz auf die Modulation der V4-Stimulusantwort im Rhythmus der
Morphzyklen eingegangen werden (Abbildung 3.13 auf Seite 68 und 3.25 auf Seite 76). Ob
der Rhythmus durch die Beschleunigungskomponente des Morphens oder durch neuronale
Mechanismen der Formerkennung oder anderer neuronale Prozesse den Daten aufgepragt
wurde, ldsst sich nicht entscheiden. Obwohl V4 nicht primér fiir Bewegungswahrnehmung
bekannt ist, sind doch Zellen vorhanden, die Geschwindigkeit verarbeiten (ROE ET AL. [2012])
und die gezeigte Form @ndert sich in der Mitte der Morphzyklen am schnellsten. Es wére daher
denkbar, dass V4 mit einer stirkeren Stimulusantwort auf die schnelle Formverdnderung
reagiert, zumal die neuronale Reprasentation der Form in dieser Zeit am schnellsten aktuali-
siert werden muss. Eine weitere Erkldrung konnte eine Erwartungshaltung fiir das Auftreten
der Zielfigur sein, die nachweislich die Verhaltensleistung verbessern (ROHENKOHL ET AL.
[2012]) und sich in der einen oder anderen Form auch in den neuronalen Daten widerspiegeln
konnte, zum Beispiel in einer erhohten Stimulusantwort.

Da fiir die Populationsanalysen die y-Aktivitdt {iber zwei komplette Morphzyklen gemittelt

wurde, hat die Zeitstruktur innerhalb der Morphzyklen keinen Einfluss auf diese Daten.

4.4 SCHLUSSFOLGERUNGEN

Nachdem nun alle experimentellen Ergebnisse diskutiert wurden, bleibt die Frage, ob die
urspriinglich formulierte Hypothese bestétigt werden konnte oder nicht. Im Folgenden wird
dazu die Fragestellung, ob die Information iiber einen verhaltensrelevanten Stimulus selektiv
durch das visuelle System gebahnt werden kann, indem die effektive Konnektivitdt durch
Modulation der kohdrenten Aktivitdt zwischen den Neuronenpopulationen in V1 und V4 im
Rahmen der CTC-Hypothese aufmerksamkeitsabhédngig verdndert wird im Detail diskutiert

und soll danach im Ganzen beantwortet werden.
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Zuvor gilt es jedoch anzuerkennen, dass ein Beweis fiir die einzelnen Aussagen im Sin-
ne der Mathematik bzw. Logik hier nicht méglich ist. Wie auch BUZSAKI in seinem Buch
darlegt, konnen naturwissenschaftliche Theorien immer nur so lange bestétigt werden, bis
Gegenargumente gefunden werden (BuzsAKk1 [2006], Kapitel 13, Seite 359).

Zur Falsifikation der CTC-Hypothese miisste es gelingen, kortikalen!® Signaltransfer ohne
Kohédrenz zu finden. Entsprechende Modelle fiir neuronale Netzwerke gibt es, wie ROLLS
ET AL. [2012] zeigen konnten. Dies wiirde einem neuronalen Kode entsprechen, dem keine
spezifische zeitliche Struktur inne wohnt. Neben Literatur zum Ratenkode im peripheren
Nervensystem und der Rekodierung in den frithen sensorischen Arealen ist dem Autor keine
Literatur bekannt, die dies explizit zeigen konnte. Vielmehr zeigt sich, dass in der zeitlichen
Struktur der gemessenen Signale eine groe Menge an Information enthalten ist (THORPE
ET AL. [2001], FRIES ET AL. [2007], KAYSER ET AL. [2009], TIESINGA & SEJNOWSKI [2010]). So
konnten zum Beispiel REICH ET AL. [2000] zeigen, dass die vermittelte Information von APs
auch vom Intertrial-Intervall abhédngig ist.

Kohédrenz ohne Signaltransfer kann dagegen gefunden werden. Bei der Ausbildung von
langreichweitigen, interarealen Synchronisationen im Rahmen epileptischer Erkrankungen
werden zwar sehr starke Phasenkopplungen aufgebaut, jedoch werden dadurch die neuro-
nalen Prozesse soweit beeintriachtigt, dass es bis zum Bewusstseinsverlust kommen kann
(UHLHAAS & SINGER [2006], FRIES [2005], MARIEB [2001], Kapitel 15, Seite 548; KANDEL ET AL.
[2000], Kapitel 46, Seite 922).

Es liellen sich Experimente durchfiihren, um zu testen, ob die Kohérenz nur ein Epipha-
nomen des eigentlichen Signaltransfersprozesses ist. So kénnte man versuchen, durch Mi-
krostimulation die Kohdrenz zwischen Neuronenpopulationen in unterschiedlichen Arealen
zu storen und dabei zu priifen, ob dadurch ebenfalls auch der Signaltransfer gestort wird.
Leider hat diese Methode den Nachteil, dass nicht ausgeschlossen werden kann, dass neben
der reinen Kohédrenz auch die neuronalen Prozesse gestort werden, denen die Kohdrenz als
Epiphénomen aufliegt"?. Durch das etwaige Ergebnis, dass durch die Stimulation sowohl
die Kohérenz als auch der Signaltransfer zusammenbricht, ldsst sich weder die eine, noch die
andere Hypothese bekriftigen.

Daraus folgt, dass neben den zuerst genannten grundsitzlichen Einschrankungen ebenfalls
zugestanden werden muss, dass die CTC-Hypothese bisher nicht falsifiziert wurde, auch nicht
durch theoretische Modelle. Dazu miisste es moglich sein, ein neurophysiologisch plausibles
neuronales Netzwerk ohne Synchronisation und Kohérenz zu entwerfen. Da diese jedoch
vermutlich systeminhérente Eigenschaften sind, scheint es nicht moglich, sie vom Netzwerk

(8 Die Einschrinkung auf den kortikalen Signaltransfer hat den Grund, dass im peripheren Nervensystem der
Ratenkode eine beherrschende Rolle spielt (BALLARD ET AL. [2002]) und im Kortex eine Translation hin zum
zeitlichen Kode stattfindet (FRIES [2005]).

(9 Andererseits haben Experimente gezeigt, dass es moglich ist krankhafte Synchronisationen zu unterdriicken
und die normalen neuronalen Prozesse wiederherzustellen, wenn man die Synchronisation der Populationen
gezielt stort (TASS ET AL. [2009], HAUPTMANN & TASS [2010]).
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zu trennen, ohne sich vom natiirlichen Vorbild zu entfernen (BuzsAkt [2006], Kapitel 13,
Seite 3591.).

Die hier prasentierten Ergebnisse unterstiitzen die CTC-Hypothese widerspruchslos. Dass
eine Selektion der Eingédnge stattfindet, belegen die Verhaltensdaten, die wiederum stark mit
den neuronalen Daten korrelieren. Das zeigt, dass die Informationen der verhaltensrelevanten
Figur zur Losung der Aufgabe genutzt wird und abhéngig von der verhaltensrelevanten Figur
—und der daraus folgenden Ausrichtung der selektiven Aufmerksamkeit — die reprasentie-
renden Neuronenpopulationen in V1 und V4 eine stirkere Phasenkohédrenz untereinander
aufbauen. Zusétzlich geben die Ergebnisse von GROTHE ET AL. [2013] direkte Hinweise auf
den Informationstransfer zwischen Neuronenpopulationen in den Arealen V1 und V4 ab-
hingig von der ausgerichteten Aufmerksamkeit. So zeigen die Daten, dass die Ubertragung
der Information einer nicht verhaltensrelevanten Stimuluseigenschaft (eine schnelle Ande-
rung der Stimulushelligkeit) durch selektive Aufmerksamkeit moduliert werden kann. Die
Experimente liefern einen Hinweis auf einen Zusammenhang zwischen der Auswahl des ver-
haltensrelevanten Stimulus, der aufgebauten Phasenkohidrenz zwischen den verarbeitenden
Neuronenpopulationen und der Ubertragung von stimulusspezifischer, aber verhaltensirrele-

vanter, Information.

Koharenz ohne Konkurrenz in der EP

Die PC-Daten bei der EP in der figin-Bedingung (o zeigen auch ohne Konkurrenzsituation
eine deutliche Kohédrenz (siehe Abbildung 3.17 auf Seite 70, ebenso auch BOSMAN ET AL.
[2012]). Das unterstiitzt die These, dass die aufgebaute Kohdrenz nicht nur zur Separation
der verhaltensrelevanten von irrelevanter Information dient, sondern eine basale Eigenschaft
des interarealen Signaltransfers ist. FRIES [2005] postuliert eine gewisse Kohérenz fiir jeden
kortikalen Signaltransfer als systeminhdrenten Mechanismus, da er davon ausgeht, dass ohne
Kohirenz kein Signaltransfer stattfinden kann. Theoretisch wire in dem Fall ohne Konkur-
renzsituation ein einfacher Ratenkode méglich, um die Stimulusinformation weiterzuleiten,
da die gesamte stimulusgetriebene neuronale Aktivitdt, die vorhanden ist, auch verhaltensre-
levant ist und nicht von anderer vorhandener Aktivitédt separiert werden muss. Es ist jedoch
wahrscheinlicher, dass in jeder Situation®® der gleiche Signaltransfermechanismus zum
Tragen kommt und nicht unterschiedliche Mechanismen fiir die Situationen mit und ohne
Konkurrenz existieren.

Auch ohne interareale Kopplung ist eine schwache Kohdrenz zwischen den abgeleiteten
Neuronenpopulationen zu erwarten. Dafiir spricht die Uberlegung, dass durch visuelle Sti-
mulation lokale Synchronisation aufgebaut wird wie die V1-, aber auch die V4-PSD zeigen
(siehe Abbildungen 3.12 auf Seite 67 und 3.14 auf Seite 68). Diese durch die lokalen Netzwerk-

(20) Es muss hier hervorgehoben werden, dass fiir diese Experimente eine sehr kiinstliche Situation geschaffen
wurde: Zwei Stimuli werden vor einem ansonsten leeren Hintergrund gezeigt. Dadurch konnte sichergestellt
werden, dass nur zwei V1- und nur eine V4-Population getrieben werden. In einer realen Umwelt ist das jedoch
dullert selten der Fall. Normalerweise wird die gesamte Retina aktiviert. Objekte verdecken sich gegenseitig und
tauschen ihre Position. Das Gehirn muss auch dann in der Lage sein, Objekte zu selektieren (KREITER [2006]).
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eigenschaften (wie die inhibitorisch-exzitatorische Wechselwirkungen und chattering-cells;
vergleiche Abschnitt 1.3.1 GAMMA-ZYKLUS auf Seite 6) hervorgerufenen Synchronisationen
in beiden Neuronenpopulationen besitzen jede fiir sich einen eigenen Rhythmus. Dadurch
entstehen immer wieder kurze Zeitfenster kaum maoglicher bzw. optimaler Interaktion und
ermoglichen einen unterbrochenen, diskontinuierlichen Signaltransfer, der als schwache
Kohirenz gemessen wiirde.

Es gibt zwar theoretische Modelle von IZHIKEVICH, die Netzwerke auch ohne Kohédrenz
selektiv via Polychronization®V Signale effizient transferieren lassen (siehe auch ROLLS ET AL.
[2012]). Jedoch sind diese Netzwerke gezielt auf bestimmte Eigenschaften hin optimiert
worden. So sollen die Modellneurone an méglichst vielen reproduzierbaren Aktivitdtsmus-
tern teilnehmen (IZHIKEVICH [2006]). Die Modelle sind also eher als Losungen fiir spezielle
Fragestellungen, denn als physiologische Simulationen, zu verstehen.

Koharenz trotz verhaltensirrelevanter Information in der DP

Eine schwache Kohédrenz im Vergleich zur attin Co -Bedingung wird auch in den attout-
Daten @) der DP gefunden (siehe Abbildung 3.32 auf Seite 81). D.h. obwohl die abgeleitete
V1-Neuronenpopulation verhaltensirrelevante Information reprasentiert und diese Informa-
tion — wie die Verhaltensdaten zeigen — nicht zur Bewiltigung der Aufgabe verwendet werden,
wird zwischen den abgeleiteten Neuronenpopulationen in V1 und V4 eine gewisse Phasenko-
hirenz aufgebaut. Kann die Kohirenz eine Art >Spontankohdrenz<®® sein, wobei eine kohi-
rente lokale Aktivierung der V1-Neuronenpopulation (gemessen als PSD-Stimulusantwort)
mit der V4-Population, die mit der anderen, nicht abgeleiteten, V1-Population kohérent ist,
zu einer erh6hten Kohdrenz fiihrt? Das ist unwahrscheinlich, denn die att out-Ergebnisse
der DP zeigen die korrigierte Phasenkohdrenz PCg, bei der diese Art der Kohérenz bereits
entfernt wurde. Ein andere Moglichkeit die Kohdrenz in der att out-Bedingung zu erkléren,
wiére die nicht vollstdndige bzw. kontinuierliche Ausrichtung der Aufmerksamkeit auf die
Zielsequenz. So ist es denkbar, dass das Versuchstier die Aufmerksamkeit kurzfristig auf die
Distraktorsequenz (oder ganz weg von der Aufgabe) gelenkt hat, ohne dass dies Einfluss auf
die korrekte Antwort hatte. Das wiirde in der att in-Bedingung die Kohdrenz abschwéchen
und in der aft out-Bedingung verstirken. Solche Phasen der Aufmerksamkeitsverschiebung
dauerten - sofern sie auftraten - sicherlich nicht lange, denn spéitestens beim Wiederauftreten
der Zielfigur in der Zielsequenz musste die Aufmerksambkeit auf diese Sequenz ausgerichtet
gewesen sein (ROCK & GUTMAN [1981]), um diese als Zielfigur zu erkennen®3,

Dass die gemessene Phasenkohidrenz durch Kreuzaktivierung in V1 in der attout-

Kondition ® zustande kommt, indem auch die linke obere Stimulussequenz die abgeleitete

21 Damit wird ein reproduzierbares, nicht synchrones Feuermuster mit Millisekunden-Prédzession bezeichnet,
das aufgrund der unterschiedlichen Laufzeiten zeitgleich Neurone erreicht.

(22) Im analogen Sinne der Spontanaktivitt, also einer nicht stimulusgetriebenen Kohérenz.

23 Denkbar, wenn auch unwahrscheinlich, sind Trials, bei denen der Affe im richtigen Zeitfenster die Taste
16ste, ohne die Zielfigur wiedererkannt zu haben; zum Beispiel in Form der nachgewiesenermalen sehr seltenen
intelligenten Earlies (siehe auch Abschnitt 2.1.1.1 ANTWORTTYPEN auf Seite 15).
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V1-Population aktiviert, kann praktisch ausgeschlossen werden, da die EP-Daten keine Sti-
mulusantwort in der fig out-Kondition ® (Abbildung 3.12 auf Seite 67) zeigen. Eine mdgliche
Erklarung wére, dass nicht alle beteiligten Neuronen in V4 an der Kopplung mit der verhaltens-
relevanten V1-Population teilnehmen, sondern einige trotz der Steuerung durch die selektive
Aufmerksamkeit an die andere V1-Population koppeln, sofern diese durch Stimuli getrieben

werden.

Modulation der Koharenz durch Aufmerksamkeit

Damit wére auch schon der letzte zu diskutierende Punkt angesprochen: Aufmerksamkeit
moduliert Kohdrenz zwischen den beteiligten Neuronenpopulationen und fiihrt zu einer
Selektion der verhaltensrelevanten Information. Dies kann klar durch die Ergebnisse der
erhobenen Daten gezeigt werden. Es wird hochsignifikant nachgewiesen, dass sowohl fiir
grolle Neuronenpopulationen (PC) als auch fiir sehr kleine Zellverbande (SFC und STPC) in V4
eine Modulation der Phasenkopplung an die abgeleitete V1-Neuronenpopulation abhingig
von Aufmerksambkeit stattfindet.

Werden die hier gezeigten und diskutierten Ergebnisse zusammengefasst, so kann man fest-
stellen, dass durch kognitive Prozesse (hier: gerichtete selektive Aufmerksamkeit) die effektive
Konnektivitdt (gemessen als Kohdrenz zwischen Neuronenpopulationen in den Arealen V1
und V4) selektiv moduliert wird (was sich in der interarealen y-Band-Phasenkohidrenz nieder-
schldgt), so dass der verhaltensrelevante Informationsfluss durch diesen Mechanismus gezielt
von den Eingangsgruppen zu den héheren Verarbeitungsstufen gefiihrt werden kann. Keine
der erhobenen Daten stellen die CTC-Hypothese grundsétzlich in Frage, sondern bestétigen
sie sehr klar.

Schon frither wurden interareale Kohdrenz und Task-abhéngige Modulationen derselbi-
gen im y-Band zwischen Neuronenpopulationen in unterschiedlichen kortikalen Arealen
gefunden (ENGEL ET AL. [1991], FRIEN ET AL. [1994], SAALMANN ET AL. [2007], GREGORIOU
ET AL. [2009]). Dabei wurde jedoch keine Konkurrenzsituation mit zwei Stimuli im RF der
nachgeschalteten Neuronenpopulation untersucht und eine Selektion der Eingidnge war nicht
notig. In dieser Arbeit, wie auch bei BOSMAN ET AL. [2012], wurde zusétzlich die Selektion der
verhaltensrelevanten Information durch Modulation der Kohédrenz zwischen den stimulusver-
arbeitenden V1- und V4-Neuronenpopulationen durch selektive Aufmerksamkeit untersucht.
Als Alleinstellungsmerkmal dieser Arbeit kann dabei die Tatsache angesehen werden, dass
die Modulation der Kohdrenz und Selektion der verhaltensrelevanten Information auch auf
(praktisch) Einzelzellebene geschieht und nachgewiesen werden kann, dass die Zellen selektiv
und dynamisch an eine von mindestens zwei Eingangspopulationen koppeln kénnen (siehe

auch GROTHE ET AL. [2012]).
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B.1 ROHDATEN-TABELLEN

In den Tabellen B.1 bis B.3 auf den Seiten 134-136 sind die wichtigsten der ausgewerteten
Daten zusammengetragen‘V.

In der Tabelle B.1 auf der nachfolgenden Seite sind das neben dem Ableitdatum und den
verwendeten Kanalnummern fiir V1 und V4, die V4-RF-Position mit der Exzentrizitit (Ex.) in
Grad Sehwinkel und dem Winkel « relativ zur vertikalen Achse®, die auf der Fovea centralis
liegt. Figur gibt an, ob die Figuren umrandet oder gefiillt gezeigt wurden. EPs gibt an, an
welchen Tagen auch Einzelprdsentationen aufgenommen wurden. Ebenso ist die Trialanzahl
fiir die beiden Aufmerksamkeitsbedingungen aufgefiihrt (attin, attout). Zuséatzlich listet
Impedanzy,, und Impedanzy,,s die V4-Elektroden-Impedanz vor bzw. nach der Ableitung
auf. Fix.fenster gibt den Durchmesser des eingestellten elliptischen Fixationsfensters fiir die
X-und Y-Achse in Grad Sehwinkel an. Zuletzt zeigt ein Plus in den Spalten nPSD, PC und
SFC|STPC an, ob der Datensatz fiir die jeweiligen Analysen mit einbezogen wurde oder nicht.

Tabelle B.2 auf Seite 135 listet die neuronalen Daten fiir die DP aus den gemachten Analysen
auf. Es werden PSD-, PSTH-, PC-, SFC- und STPC-Daten® gezeigt.

Die Tabelle B.3 auf Seite 136 zeigt die gleichen neuronalen Daten fiir die EP analog zur
Tabelle B.2.

In der Tabelle B.4 auf Seite 137 werden die zusammengefassten Verhaltensdaten aufgelistet.
Fiir jeden Tag werden die Gesamtperformanz® und, selektiert sowohl nach Aufmerksam-
keitsbedingung (attin Co und artout ® bzw. figin (@ und figout ®)), als auch nach den
Antworttypen (Hits, Earlies, Lates, Augenfehler), die Daten gezeigt.

@) Die hier gezeigten Daten sind identisch mit denen in GROTHE ET AL. [2012] veréffentlichten und wurden
ausgewdhlt, weil sie aufgrund des Aufgabendesigns mit den Daten von M.Sc. Iris Grothe zusammen ana-
lysiert werden konnten und den in Abschnitt 2.1.3 EXPERIMENTELLE VORAUSSETZUNGEN auf Seite 19 und
Abschnitt 2.5.5 DATENSELEKTION auf Seite 45 genannten Anforderungen gerecht wurden. Im Rahmen der
Doktorarbeit wurden aber mehr Daten erhoben. Die Daten, die im Zusammenhang mit dem Kooperations-
projekt (AG Pawelzik) aufgenommen wurden, werden hier nicht analysiert. Sie wurden teilweise in Form von
Konferenzbeitrdgen (GROTHE ET AL. [2013]) verdffentlicht und es ist geplant, sie in einem Journal zu verdf-
fentlichen. Andere, frither erhobene Daten wurden aus unterschiedlichen Griinden nicht in die Analyse mit
einbezogen. Dazu gehorten Signalstérungen (insbesondere im frither noch vorhandenen V4-MEA, vergleiche
Abschnitt 2.2.1 OPERATIVE EINGRIFFE auf Seite 20), aber auch Fehler in den Einstellungen zur Kontrolle der
Prédsentation, die nicht immer sofort erkannt wurden.

@) Die Winkelspitze liegt auf dem Fixationspunkt und die Winkel vergréRern sich im Uhrzeigersinn.

@) Fiir die SFC- und STPC-Daten wurden wie beschrieben zwischen V1-LFP- und V4-AP-Daten berechnet.

@ Berechnet iiber alle Trials, die wihrend der Datenaufnahme prisentiert wurden.
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Tab. B.1: Die wichtigsten Rohdaten. Die Analyse umfasst 39 V4-nPSD-Datensétze, die an 15 Tagen aufgenommen wurden, 22 V1-V4-PC-Paare (von neun Tagen) und neun
V1-V4-SEC|STPC-Kombinationen (von sechs Tagen). Die graue Hinterlegung kennzeichnet den im Ergebnisteil gezeigten Beispiel-Datensatz. Am Ende der Tabelle
sind - sofern sinnvoll — der Median (X) und die Standardabweichung (o(X)) der Werte angegeben.

Datum Kanalnummer RF-Pos. Figur EP Trialanzahl Impedanzpre [MQ]  ImpedanzpostMQ] Fix.fenster nPSD PC SFC|
V1 V4 Ex. [°] a[®] attin| att out 100Hz 1000Hz 100Hz 1000 Hz X|Y[] STPC
23.06.2009 77 65 1,5 45,0 umrandet + 68|66 0,891 0,242 0,891 0,242 1,250|1,000 + + +
77 66 2,4 40,6  umrandet + 68|66 1,059 0,242 0,372 0,242 1,250|1,000 + + -
77 67 2,0 41,0 umrandet + 68|66 4,385 0,455 1,917 0,242 1,250|1,000 + + -
25.06.2009 77 65 1,5 45,0 umrandet + 112]120 1,917 0,882 0,321 0,242 1,167|1,000 + + +
77 66 1,5 45,0 umrandet + 112|120 3,667 0,910 0,272 0,242 1,167| 1,000 + + -
77 67 1,5 45,0 umrandet + 112]120 2,300 1,000 0,272 0,242 1,167]1,000 + + +
18.11.2009 77 65 2,0 57,4 umrandet - 63|58 4,833 0,391 4,833 0,391 1,154|1,161 + - -
19.11.2009 77 65 2,3 42,0 umrandet + 32|29 6,000 0,455 5,100 0,488 1,154|2,083 + - -
77 66 1,9 38,0 umrandet + 32|29 16,500 1,180 2,182 0,242 1,154|2,083 + - -
77 67 1,8 30,0 umrandet + 32|29 16,500 1,286 6,000 0,600 1,154|2,083 + - -
20.11.2009 77 65 2,1 37,0 umrandet - 43|42 5,364 0,306 4,385 0,347 1,154|1,161 + - -
77 66 1,8 30,0 umrandet - 43|42 34,000 2,368 4,833 0,506  1,154|1,161 + - -
77 67 1,6 35,0 umrandet - 43|42 6,000 0,506 3,667 0,306 1,154|1,161 + - -
26.11.2009 77 65 1,6 37,2  umrandet - 45|42 34,000 1,560 4,833 0,684 1,154|1,161 + - -
77 66 1,5 28,0 umrandet - 45|42 34,000 2,879 5,000 0,829 1,154|1,161 + - -
77 67 1,5 37,0 umrandet - 45|42 34,000 3,000 6,000 0,882 1,154|1,161 + - -
27.11.2009 77 65 2,0 42,0 umrandet - 25|23 4,385 0,600 5,000 0,376  1,154|1,161 + - -
77 67 1,8 43,0 umrandet - 25|23 5,364 0,662 2,500 0,242 1,154|1,161 + - -
03.12.2009 77 65 2,0 33,0 umrandet + 95|94 16,500 1,133 4,385 0,410 1,154|1,161 + - -
77 66 2,0 33,0 umrandet + 95|94 4,385 0,490 2,889 0,391 1,154|1,161 + - -
77 67 1,6 34,0  umrandet + 95|94 8,000 1,207 6,778 0,753  1,154|1,161 + - -
04.12.2009 77 65 1,7 33,1 umrandet + 51|48 34,000 2,459 6,000 1,032 1,000|1,161 + - -
77 66 1,8 32,0 umrandet + 51|48 34,000 2,368 7,750 0,785 1,000|1,161 + - -
77 67 — —  umrandet + 51|48 69,000 3,414 13,000 1,220 1,000|1,161 + + -
27.05.2010 77 65 2,2 33,2 gefiillt + 113|114 69,000 3,129 3,375 0,243 1,077]1,000 + + -
77 66 — — gefiillt + 113|114 69,000 2,200 0,630 0,242 1,077]1,000 + + -
28.05.2010 77 65 2,4 50,3 gefiillt + 78|55 — — 4,385 0,542 1,077]1,000 + + +
77 66 — —  gefiillt + 78|55 — — 2,043 0,242 1,077|1,000 + + +
77 67 — —  gefiillt + 78|55 — — 9,000 0,662  1,077|1,000 + + -
02.06.2010 77 65 — — gefillt + 1081108 — — 1,917 0,242 1,077]1,000 + + +
77 66 — — gefiillt + 108|108 — — 0,346 0,242 1,077]1,000 + + -
77 67 — — gefiillt + 108|108 — — 0,842 0,242 1,077]1,000 + + -
04.06.2010 77 65 — — gefiillt + 86|66 34,000 3,000 2,684 0,242 1,077]0,933 + + +
77 66 2,3 50,3 gefiillt + 86|66 34,000 3,129 4,384 1,059 1,077]0,933 + + +
09.06.2010 77 65 — — gefiillt + 69|55 51,000 3,129 3,375 0,242 1,077]0,933 + + -
77 66 2,9 41,4 gefiillt + 69|55 6,350 0,455 1,370 0,242 1,077]0,933 + + +
77 67 1,8 29,2 gefiillt + 69|55 13,000 1,612 4,833 0,347 1,077]0,933 + + -
09.07.2010 77 65 — — gefiillt + 77|76 69,000 5,737 9,000 0,855 1,077]0,933 + + -
77 66 1,6 33,6 gefiillt + 77|76 27,000 1,612 13,000 0,882 1,077]0,933 + + -
X — — 1,800 37,600 — 211 69|58 13,000 1,207 3,667 0,347 1,154|1,000 z39 222 z9

a(X) — — 0,345 7,027 — vonl5  28,378|30,315 21,791 1,407 3,123 0,280 0,061]/0,282 von39 von39 von39
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Tab. B.3: Die wichtigsten EP-Rohdaten. Die beiden untersten Zeilen der Tabelle geben wieder den Mittelwert und die Standardabweichung an. Die Tabelle umfasst 24 Aufnah-
men, die auf LFP-Daten beruhen und 8 Aufnahmen auf MUA-Daten beruhend. Die graue Hinterlegung kennzeichnet den im Ergebnisteil gezeigten Beispiel-Datensatz.

Datum V4 V1 nPSD V4 nPSD PC PSTHgygtained [HZ] NPSTHgygtained SFC STPC
figin figout figin figout figin figout figin figout figin figout figin figout figin figout

23.06.2009 65 — — — — — — — — — — _ — _ _

66 — — — — — — — — — — — — — —

67 — — — — — — — — — — — — — —

25.06.2009 65 — — — — — — —_ — — — — — — —

66 — — — — — — — — — — — — — —

18.11.2009 65 — — — — — — — — — — — — — _
19.11.2009 65  4,64922  -0,03470 0,53541  0,25141  0,05568  -0,00178 — — — — — — — _
66  4,64922  -0,03470 0,83716  0,35209  0,10799 0,02472 — — — — — — — —
67  4,64922  -0,03470 0,50715  0,22505  0,05953 0,00970 — — — — — — — —
20.11.2009 65 — — — — — — — — — — — — — —

26.11.2009 65 — — — — — — — — — — — — — _

27.11.2009 65 — — — — — — — — — — — _ — _

03.12.2009 65 2,68877 -0,08694 0,94441 0,59989 0,01199 0,00832 — — — — — — — —
66  2,68877 -0,08694 0,86833 0,66415 0,01557 0,00129 — — — — — — — —
67  2,68877  -0,08694  0,70026  0,43401  0,01322  -0,00273 — — — — — — — —
04.12.2009 65 3,09305 -0,08720 1,21911 1,75153  0,04449 0,02141 — — — — — — — —
66  3,09305 -0,08720 1,19964  0,57507  0,04975 0,01575 — — — — — — — —
67  3,09305 -0,08720 0,53899  0,22224  0,03115 0,01743 — — — — — — — —
27.05.2010 65 2,47931  -0.05637  3,57725  2,36849  0,09534 0,01852  39,87240  29,66670 0,64748  0,22580 0,00009  -0,00030 0,01910  0,04165
66  2,47931 -0.05637  2,07945  1,47288  0,08825 0,02346 — — — — — — — —
28.05.2010 65 2,69139 -0.01626  4,38278  2,44904  0,10861 0,02427  14,12700  34,39290  -0,11050  1,16553 0,00038  -0,00090 0,04204  0,00929
66  2,69139 -0.01626  3,77098  3,32373  0,10030 0,02271  63,57140  72,10710 0,40448  0,59306  -0,00001  -0,00043 0,01735  0,00759
67 2,69139 -0.01626  3,82829  3,54057  0,09801 0,02278 — — — — — — — —
02.06.2010 65  2,50946  -0.02204  3,21173  2,57404  0,07358 0,04321  35,60440  34,82140 1,15190  1,10457  -0,00052  -0,00059  -0,00009  0,01226
66  2,50946  -0.02204 1,62775  1,78549  0,08443 0,05909 — — — — — — — —
67  2,50946  -0.02204  2,42054 2,03343  0,08608 0,04151 — — — — — — — —
04.06.2010 65  2,76306  -0.02315 5,07316  3,07847  0,08631 0,02996  56,39880  51,40110 0,90243  0,73385 0,00150  -0,00030 0,04764  0,02302
66 2,76306 -0.02315 5,27887  2,20627  0,04975 0,01794  82,70830  66,18130 1,27052  0,81681 0,00005  -0,00033 0,01620  0,00977
09.06.2010 65  2,78201  -0.06826  6,25556  4,04506  0,05725 0,02952 — — — — — — — —
66  2,78201 -0.06826  4,55845  2,56567  0,05001 0,02686  15,40180  16,98410 0,90982  1,10603  -0,00220  -0,00191  -0,00561  0,01335
67  2,78201 -0.06826  3,19262  3,02912  0,06261 0,03814  35,98210  43,69050 0,46398  0,77761  -0,00101  -0,00070  -0,00225  0,01247
09.07.2010 65  2,63447 -0.02992 1,87625 1,63875  0,09717 0,01044 — — — — — — — —
66  2,63447  -0.02992  3,60279  2,85393  0,09753 0,01792 — — — — — — — —

X — 269139 -0,03470  2,25000 1,90946  0,06810 0,02206  37,92725  39,25595 0,77496  0,79721 0,00002  -0,00051 0,01677  0,01237

oX) — 067586 0,02796  1,74728 1,18806  0,03035 0,01446  23,56900  18,69984 0,44995  0,31528 0,00108 0,00054 0,01980  0,01131
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B.2 V1-MULTIELEKTRODENARRAY

Im Folgenden werden einige Eigenschaften der V1-Elektroden graphisch so dargestellt, dass
iiber die Farbkodierung die Verteilung tiber das MEA sichtbar wird. Die Darstellung der
Elektrodenkanile orientiert sich an der Abbildung 2.9 auf Seite 29.

In der Abbildung B.1A sind die Kandle schwarz gekennzeichnet, die mit einer Elektrode
im Kortex ableiteten. Weil3 sind die Schutzelektroden eingezeichnet, die das Silikon nicht
durchstof3en sollten.

In der Abbildung B.1B sind in hellgrau die Kanéle gekennzeichnet, deren Signale fiir die Re-
Referenzierung gemittelt wurden. Im Vergleich mit Abbildung B.3 auf der gegeniiberliegenden
Seite erkennt man, dass diese Elektroden die Neuronenpopulationen der sehr exzentrischen
RFs abgeleitet haben. Schwarze Kanile zeigten gute neuronale Antworten, dunkelgraue wur-
den auch re-referenziert, wurden aber mangels entsprechender neuronaler Antwortstiarken

nicht weiter ausgewertet.

© ©
I m 110 e 128 168 I 1 110 148 168
144 164 112 144 164
104 126 132 140 156 104 126 132 120 156
109 14 152 160 7 109 114 152 160 1
108 e 128 120 w i » @ 108 e 128 129 w 4 2
= QN 158 QN 158 78
%‘T o © ™ e © = = 65 o 170 o o %‘T 7 o " e & w w © " Q -
5 °@0®@@@°®°@ 5 ’ v e .z.@@s’QQQ
| ) 7] | 2 o o
oS i
gg (=2} ® @ @ © @ e © o gsg o2 . @ o@m w o @ 0 e
30 %000 0gqg " 2'1® g ® @@ -~ 0g®
8,0500000.- i |® . ® @& @ 00¢
@ @ @ @ @ @ &7 101 105 100 @ @
@ 93
8 @ o @ @ @ g 85 5 99 103 102 @
I @ @ 97 I 83 o 97 120
5 10 15 20 5 10 15 20
A medio-lateral B medio-lateral

Abb. B.1: A VI-Array Bestiickungsplan. Schutzelektroden, die nicht das Silikon durchdringen sollten, sind in
weild gekennzeichnet. Elektroden zum intrakortikalen Ableiten in schwarz.
B Elektroden des V1-Arrays, deren Signale aufgezeichnet wurden, sind in drei Farben gekennzeichnet:
in schwarz jene, die die besten Signale lieferten und auf die sich die Auswertung konzentrierte, in
dunkelgrau die, die ebenfalls re-referenziert wurden und in hellgrau jene, die zur Re-Referenzierung
gemittelt wurden. Kanal 129 wurde fiir den letzten Datensatz nicht mehr aufgenommen, da die
Signalqualitit nachgelassen hatte.

Die Abbildung B.2A zeigt die farbkodierte Eindringtiefe der V1-Elektroden in Millimeter.
Da diese Daten nicht von allen Elektroden vorlagen, sind einige Kandle trotz intrakortikaler
Elektroden weild belassen.

In Abbildung B.2B wird die gemittelte RF-Fldche nach dem automatischen Mapping gezeigt.
Bis auf wenige Ausreifler (Kanile 82, 90 und 154), von denen auch einige defekt waren, liegen
die Flichen zwischen etwa 0,2-0,6 Quadrat-Grad Sehwinkel. Es ist keine klare Tendenz
zu groleren RFs mit steigender Exzentrizitédt (weiter links liegende Elektroden; siehe auch
Abbildung B.3B) erkennbar. Die RF-Daten der Abbildungen B.2B, B.3A und B wurden von
Anneke Meyer fiir ihre Diplomarbeit » Mapping of Receptive Fields from Local Field Potentials

in Macaque Visual Cortex« beim Versuchstier F erhoben.
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Abb. B.2: A Darstellung der Eindringtiefe der Elektroden in den Kortex in Millimeter.
B Wird die RF-Fliche (in Quadrat-Grad Sehwinkel einer approximierten Ellipse) farbkodiert darge-
stellt, so ist kein systematischer Zusammenhang mit der Exzentrizitdt erkennbar.

Der Winkel der RF-Lage in Bezug auf den vertikalen Meridian ist in der Abbildung B.3A
dargestellt. Man erkennt die retinotope Organisation in V1 dadurch, dass der Winkel von
posterior nach anterior kontinuierlich zunimmt, bzw. sich dem vertikalen Meridian ndhert.

Die retinotope Organisation der Exzentrizitdt ist in der Abbildung B.3B zu erkennen. Je
lateraler abgeleitet wird, desto fovealer liegen die gefundenen RFs (siehe auch BREWER ET AL.
[2002] und MOTTER [2009]).
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Abb. B.3: A Darstellung der RF-Lage in Winkel relativ zum vertikalen Meridian. Die RFs liegen im Bereich von
-36,830 bis 0,518 ° (Winkel steigen gegen den Uhrzeigersinn).
B Farbkodierte Darstellung der Exzentrizitit. Die RFs liegen im Bereich von 1,329 bis 6,362 °
Sehwinkel.
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