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Der Scheinwerferkegel der
Aufmerksamkeit: Verschiebung,
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rezeptiver Felder bei der Verarbeitung
visueller Bewegung
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Zusammenfassung

Im visuellen System reprisentieren rezeptive Felder die riumliche Selektivitit von Neu-
ronen fiir die Reize, welche sie potenziell kodieren. Die Invarianz der rezeptiven Felder
gewihrleistet eine sichere Dekodierung ihrer Signale durch eine verlédssliche Zuordnung
jedes Neurons zu einem bestimmten Bereich des visuellen Feldes (Iabeled line code), die
wahrscheinlich durch eine fest verschaltete Eingangskonfiguration erzeugt wird. An-
dererseits konnen verinderliche rezeptive Felder dem visuellen System die Flexibilitit
geben, zusiitzliche Verarbeitungsressourcen fiir bestimmte Bereiche des visuellen Inputs
bereitzustellen. Die Zuweisung riumlicher Aufmerksamkeit, oft auch als Scheinwerfer
der Aufmerksamkeit bezeichnet, ist das Verhaltensiquivalent der Flexibilitiit visueller
rezeptiver Felder. Sie moduliert die riumliche Empfindlichkeit fiir visuelle Information
dynamisch als eine Funktion des augenblicklichen Aufmerksamkeitsfokus des Betrach-
ters. Am Beispiel des neuronalen Systems fiir die Verarbeitung visueller Bewegung
stellen wir aktuelle Befunde vor, die die Dynamik und die Interaktion von riumlicher
Aufmerksamkeit mit den rezeptiven Feldern im visuellen Kortex von Primaten belegen.
Dieses System verkorpert eine sorgfiltige Balance zwischen den Vorteilen von Invari-
anz und den Vorteilen einer flexiblen Informationsverarbeitungsarchitektur, die an die
augenblicklichen Bediirfnisse angepasst werden kann.

Abstract

The spotlight of attention: shifting, resizing and splitting receptive fields when processing
visual motion.

In the visual system receptive fields represent the spatial selectivity of neurons for a given set
of visual inputs. Their invariance is thought to be caused by a hardwired input configuration,
which ensures a stable ‘labeled line’ code for the encoding of the spatial position of visual
stimuli. On the other hand, changeable receptive fields can provide the visual system with
flexibility for allocating processing resources in space. The allocation of spatial attention,
often referred to as the spotlight of attention, is a behavioral equivalent of visual receptive
fields. It dynamically modulates the spatial sensitivity to visual information as a function of
the current attentional focus of the organism. Here we focus on the brain system for encoding
visual motion information and review recent findings documenting interactions between
spatial attention and receptive fields in the visual cortex of primates. These interactions
create a careful balance between the benefits of invariance with those derived from the at-
tentional modulation of information processing according to the current behavioral goals.
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Neurone im visuellen Kortex sind fest
verdrahtete Filter fiir raumliche und
nicht-raumliche Reizeigenschaften

Auf allen Ebenen des visuellen Systems von
Primaten, von der Retina bis zu hoheren Infor-
mationsverarbeitungsebenen im extrastridren
Kortex, verdndern Neurone ihre Aktivitat, d.h.
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die Frequenz ihrer Aktionspotenziale, wenn
visuelle Reize innerhalb einer spezifischen,
begrenzten Region im visuellen Raum er-
scheinen. Dieses rezeptive Feld (RF) ist eine
essenzielle physiologische Eigenschaft, die
als rdumlicher Filter die Kodierung visueller
Reize bestimmt. Seit den bahnbrechenden
Arbeiten von Hubel und Wiesel in den

1960er Jahren wurden die elektrophysiolo-
gischen Methoden fiir die Untersuchungen an
nicht-menschlichen Primaten kontinuierlich
verfeinert, um die Lage und Form der RFs
von Neuronen im gesamten visuellen Kor-
tex zu bestimmen. Solche Untersuchungen
haben eine grundsitzliche Organisation des
visuellen Systems von Primaten aufgedeckt,
in der das Abbild der Umwelt, das auf die
Retina projiziert wird, von Neuronen in
einer Vielzahl von stridiren und extrastriéiren
Kortexarealen kodiert wird. Jedes dieser
Areale enthdlt retinotop organisierte Karten,
die durch die systematische Abdeckung des
visuellen Feldes durch die rezeptiven Felder
benachbarter Neurone zustande kommt. Dies
ist eine Eigenschaft, die allen Neuronen im
visuellen Kortex gemein ist, auch wenn die
RFs mit steigender Exzentrizitdt und entlang
der Verarbeitungshierarchie vom stridren zum
extrastridren Kortex grofler werden, bis sie
schlieBlich groBe Teile oder gar das gesamte
visuelle Feld umfassen.

Das rdumliche Empfindlichkeitsprofil
(,,tuning*), das durch das RF eines visuellen
Neurons verkdrpert wird, wird mit einer
systematischen Selektivitdt fiir eine oder
mehrere nicht-rdumliche Reizeigenschaften
kombiniert. So kodieren Neurone in Area
V4 des temporalen Verarbeitungsweges des
visuellen Kortex die Orientierung oder die
Farbe eines Reizes in ihrem RF, wihrend
Neurone im mittleren temporalen Areal im
Sulcus temporalis superior (Area MT, Teil
des dorsalen Verarbeitungsweges) selektiv auf
die Richtung und Geschwindigkeit visueller
Bewegungen, sowie auf die stereoskopische
Disparitit des Reizes reagieren.

Gemeinhin wurde frither die Hypothese
vertreten, dass die RFs, wie auch die nicht-
rdumliche Selektivitit von Neuronen bis hin
zum frithen extrastridren Kortex fest verschal-
tete Eigenschaften darstellen, die die Lage
und andere grundlegende Reizeigenschaften
unabhdngig von sogenannten ,,top-down*
Faktoren wie z.B. der Verhaltensrelevanz des
Reizes kodieren.

Veranderung der relativen
Empfindlichkeit fiir multiple Reize
innerhalb des rezeptiven Feldes

Moran und Desimone (1985) stellten diese
Sichtweise zumindest flir Areale des ventralen
kortikalen Verarbeitungsweges in Frage, als
sie eine interessante Beobachtung machten.
Sie positionierten zwei orientierte Balken,
einen in Vorzugsorientierung und einen in we-
niger bevorzugten Orientierung, innerhalb des
RF eines V4-Neurons von Rhesusaffen, die fiir
eine Aufmerksamkeitsaufgabe trainiert waren.
Wenn die Tiere ihre Aufmerksamkeit auf den
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vom Neuron bevorzugten Balken richteten,
erhohte das Neuron seine Aktivitit, wenn die
Aufimerksamkeit auf den weniger bevorzugten
Balken gerichtet war, verringerte es seine
Antwort (Moran und Desimone 1985). Diese
Daten lassen sich als verringerter Einfluss
des nicht-beachteten Reizes auf die neuronale
Antwort deuten. Moran und Desimone stellten
die Hypothese auf, dass der Mechanismus, der
dieser nicht-sensorischen Antwortmodulation
zugrunde liegt, eine Verdnderung des Profils
des RF des Neurons sei. Die Neurone antwor-
teten, als hétte sich das RF zum beachteten
Reiz hin verlagert und sei um ihn herum ge-
schrumpft, wodurch der nicht-beachtete Reiz
effektiv von dem raumlichen Filter, also dem
REF, ausgeschlossen wurde (Abbildung 1A).

Andere Studien zeigten dhnliche Modula-
tionen durch Aufmerksamkeit in Arealen des
dorsalen Verarbeitungsweges. So prisentierten
Treue und Maunsell zwei sich in entgegenge-
setzter Richtung bewegende Punkte innerhalb
der RF von richtungsselektiven Neuronen in
Area MT. Lenkte der Affe seine Aufmerksam-
keit auf einen der Punkte, so antwortete das
MT-Neuron, als sei der Einfluss des zweiten,
nicht beachteten Punktes reduziert worden
(Treue und Maunsell 1996). Entsprechende
Beobachtungen ergaben sich bei der Verwen-
dung von Zufallspunktemustern (random dot
pattern RDP) (Treue und Martinez- Trujillo
1999).

Diese Ergebnisse zeigen, zusammen mit
vielen, neueren Befunden aus anderen Arealen
des visuellen Kortex, dass Neurone im visu-
ellen Kortex keine invarianten Filter sind, die
ausschlieBlich die sensorischen Eigenschaften
der Reize in ihrem RF kodieren, sondern,
dass ihre Aktivitdt durch Aufmerksamkeit
moduliert wird.

Merkmalsbasierte Aufmerksamkeit
als zusatzlicher Einfluss

Die bisher beschriebenen Untersuchungen
nutzten Verhaltensaufgaben, in denen die
rdumliche Aufmerksamkeit zwischen Reizen
innerhalb des RF verschoben wird. Die Er-
gebnisse konnen mit einer Verzerrung des RF
durch Aufmerksamkeit erklart werden. Nach
diesen ersten Untersuchungen tiber riumliche
Aufimerksamkeit wurde allerdings eine andere
Art von Modulation durch Aufmerksamkeit
beobachtet, die eine andere Interpretation
zuldsst.

In mehreren Studien am dorsalen visu-
ellen Verarbeitungsweg konnten Treue und
Martinez-Trujillo zeigen, dass sich die neu-
ronalen Antworten von Neuronen in Area
MT systematisch verdnderten, wenn der Affe
seine Aufmerksamkeit auf Reize lenkte, die
sich auflerhalb des rezeptiven Feldes in ver-
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Abb. 1: Anderungen im Profil rezeptiver Felder, wenn Aufmerksamkeit auf einen von mehre-
ren Reizen gerichtet wird.

A): Skizze des experimentelles Paradigmas und der angenommenen Veranderungen im rezep-
tiven Feld (RF) in der Studie von Moran und Desimone (1985). Das gestrichelte Oval repra-
sentiert das rezeptive Feld eines V4-Neurons und die Balken reprasentieren die Reize (einer
in der praferierten Orientierung und der andere in einer weniger bevorzugten Orientierung).
Im linken Teil ist das RF in seiner Lage und Grofie dargestellt, wenn die Aufmerksamkeit
nicht hineingelenkt ist. Der mittlere und linke Teil zeigt die Situation und die angenommene
Lage und Grofde des rezeptiven Feldes, wenn das Versuchstier angewiesen war, entweder
auf den horizontalen (Mitte) oder den vertikalen Balken (rechts) zu achten.

B): Links: Skizze des experimentellen Paradigmas in der Studie von Womelsdorf et al.
(2006). Der gestrichelte Kreis reprasentiert das RF eines MT-Neurons, die kleinen gemu-
sterten Kreise drei bewegte RDPs (S1-S3), die in jedem Versuchsdurchlauf gezeigt wurden,
und das Gitter der Punkte die Positionen, an denen wahrend eines Versuchsdurchlaufs eine
Serie eines kleinen, kurzen Einzelreizes (Testreize) auftauchen kann.

Rechts: Profile des rezeptiven Feldes eines Beispielneurons, wenn die Aufmerksamkeit
innerhalb des RF auf S1 (a) oder S2 (c) oder auf3erhalb des RF auf S3 (b) gerichtet ist. Die
Farben geben die Aktivitatszunahme an jedem Punkt an, wenn zusatzlich zu S1 und S2 auch
Testreize an dieser Stelle prasentiert werden. (d) Differenzkarte: Die Aktivitatsverteilung
bei Aufmerksamkeit auf S1 wurde von der Aktivitatsverteilung bei Aufmerksamkeit auf S2
subtrahiert. Die Karte zeigt, dass eine Verlagerung der Aufmerksamkeit von S1 auf S2 die
Empfindlichkeit um S2 erhoht und um S1 verringert.

schiedene Richtungen bewegten, obwohl der
Fokus der rdaumlichen Aufmerksamkeit weit
aullerhalb des untersuchten RF war und sich
bei den verschiedenen Verhaltensaufgaben
nicht verdnderte. Dieses Phdnomen wurde
merkmalsbasierte Aufmerksamkeit (feature-
based attention) genannt und fiihrte zu der

Formulierung eines Modells, das auf der
Ahnlichkeit von Aufmerksamkeit und den
Merkmalspréferenzen der jeweiligen Zelle
beruht (,,feature-similarity gain model®).
Dieses Modell sagt die Modulation visueller
Neurone durch Aufmerksamkeit aufgrund
der Ahnlichkeit des beachteten Reizes mit den

261



DER SCHEINWERFERKEGEL DER AUFMERKSAMKEIT

bevorzugten Reizparametern eines Neurons,
d.h. seiner Empfindlichkeit fiir die Lage und
andere, nicht-rdumliche Eigenschaften des
Reizes, voraus. Wenn der vom Tier beachtete
Reiz den bevorzugten Reizparametern des un-
tersuchten Neurons sehr nahe kommt, erhoht
das Neuron seine Entladungsrate, wenn der
beachtete Reiz den neuronalen Priferenzen
wenig entspricht, erniedrigt das Neuron seine
Entladungsrate (Martinez-Trujillo und Treue
2004) (Abbildung 2). Diese merkmalsbasierte
Aufmerksamkeit bietet eine alternative oder
zusitzliche Erkldarung fiir die verdnderten
Aktivititen, wenn die rdumliche Aufmerk-
samkeit zwischen zwei Reizen innerhalb
eines RF gewechselt wird, da dies immer auch
einen Wechsel zwischen einem bevorzugtem
und nicht-bevorzugtem Reiz beinhaltet. Die
beobachtete Modulation der Antwort durch
Aufmerksamkeit konnte diese Verdnderung
der Merkmalséhnlichkeit widerspiegeln, ohne

dass sich das RF-Profil notwendigerweise
verdndert.

Das ,.feature-similarity gain“ Modell sagt
voraus, dass man die jeweiligen Beitrage
rdumlicher und nicht-raumlicher Aufmerk-
samkeit zu der Modulation, die in Experi-
menten mit Présentation zweier Reize im
RF beobachtet wird, trennen kann, wenn
man die Experimente so gestaltet, dass die
Aufmerksamkeit zwischen verschiedenen
Reizmerkmalen innerhalb des RF gewechselt
wird, ohne den Ort der Aufmerksamkeit zu
verdndern. Solche Experimente wurden erst
in jlingerer Zeit durchgefiihrt.

Patzwahl und Treue (2009) benutzten
iiberlagerte Zufallspunktmuster (RDPs), die
sich innerhalb des RF von MT-Neuronen in
entgegengesetzte Richtung bewegten. Die
Affen wurden angewiesen, das eine Muster
zu beachten und das andere zu ignorieren. In
diesem Versuchsaufbau kann eine Schrump-
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Abb. 2: Expansion rezeptiver Felder durch Aufmerksamkeit.

A): Skizze des experimentellen Paradigmas in der Studie von Niebergall et al. (2011a). Zwei
bewegte Zufallspunktmuster (RDPs) bewegten sich parallel iiber den Schirm (einwarts oder
auswarts relativ zum Fixationspunkt) und durchliefen dabei die Peripherie des rezeptiven
Feldes (RF) des analysierten Neurons (weif3er, gestrichelter Kreis). Bei der ,Fixation“ Aufgabe
ignorierten die Tiere die RDPs und mussten eine Helligkeitsabnahme des Fixationspunktes
detektierten. Bei der ,Folgung“ Aufgabe detektierten die Tiere eine Verlangsamung der
Punktebewegung in einem der RDPs. B): Resultate eines Beispielneurons. Links: Daten von
mauswarts“ Versuchsdurchlaufen. Rechts: Daten von ,einwarts“ Versuchsdurchlaufen. Die
Datenpunkte zeigen die durchschnittliche Zellaktivitat, die von RDPs (deren Punkte sich in
der Vorzugsrichtung der Zelle bewegen) ausgelost wird, wenn das Tier auf die RDPs achtet
(,,Folgung“, graue Datenpunkte) und wenn das Tier auf den Fixationspunkt achtet (,Fixation“,
weif3e Datenpunkte). Die Kurven reprasentieren Gaufd’sche Anpassungskurven (gestrichelt:
»Folgung®, durchgezogen: ,Fixation“). DFR50 (nach unten gerichtete Pfeile) geben die Distanz
von Zentrum der Gauf3kurve zur halb-maximalen Antwort wahrend der beiden Aufgaben an.
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fung der RF die Modulation der Antworten
durch Aufmerksamkeit nicht erkldren, da die
beiden RDPs vollstindig tiberlagert waren
und sich zudem in der gleichen Tiefenebene,
namlich auf dem Computerschirm befanden.
Es stellte sich heraus, dass die Modulation
durch Aufmerksamkeit nur halb so grof3 war
als in Experimenten, in denen die RDPs rdum-
lich getrennt innerhalb der RF der gleichen
Neurone présentiert wurden. Diese Ergeb-
nisse deuten auf einen kombinierten Effekt
der raumlichen Aufmerksamkeit (eventuell
entsprechend einer Schrumpfung des RF) und
der merkmalsbasierten Aufmerksamkeit, wie
sie von Treue und Martinez-Trujillo (1999)
beobachtet wurde, hin.

Direkte Messung der Veranderung von
RF-Profilen durch Aufmerksamkeit

Um zu bestimmen, ob die Modulation durch
rdumliche Aufmerksamkeit tatsdchlich auf
einer Verschiebung und Schrumpfung der
RFs beruht, wie es urspriinglich von Moran
und Desimone postuliert wurde, muss man
die rezeptiven Felder bestimmen, wihrend
die rdumliche Aufimerksamkeit auf einen von
zwei Orten innerhalb eines RF gelenkt wird.
Genau dieses Experiment haben Womelsdorf
und seine Kollegen durchgefiihrt (Womelsdorf
etal. 2006). Sie registrierten die Antworten ein-
zelner MT-Neurone von Rhesusaffen, wihrend
die Tiere eines von zwei RPDs beachteten, die
sich in die gleiche Richtung bewegten und die
sich beide innerhalb des RF des abgeleiteten
Neurons befanden. Die Aufgabe der Tiere war
es, die Aufmerksamkeit auf' ein RDP zu lenken
und so lange aufrecht zu erhalten, bis sich die
Bewegungsrichtung dieses RDPs énderte. In
dieser Wartephase konnte mithilfe von kurzen,
kleinen und bewegten Reizen innerhalb und
auflerhalb des RF fiir jede der beiden rdum-
lichen Aufmerksamkeitsbedingungen das
RF getrennt kartiert werden. Wenn das Tier
seine rdumliche Aufmerksamkeit auf eines
der Muster lenkte, verschob sich das Zentrum
des RF in Richtung auf das beachtete Muster.
AuBlerdem war eine geringfligige Schrump-
fung des RF um diesen Reiz zu beobachten
(Abbildung 1B). Diese systematische Modu-
lation des rdumlichen RF-Profils betrifft auch
das antagonistische Umfeld, das RFs von
MT-Neuronen oft umgibt (Anton-Erxleben
et al. 2009). Diese Befunde unterstiitzen die
Hypothese von Moran und Desimone, dass
rdumliche Aufmerksamkeit innerhalb eines
RF das Profil des RF derart verdndert, dass die
Empfindlichkeit des beachteten Teils des RF
auf’Kosten des nicht-beachteten Teils zunimmt.

Die oben beschriebene, urspriingliche Sicht-
weise von Neuronen im visuellen Kortex als
fest verschaltete, invariante Filter fiir die Lage
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und andere Eigenschaften, wie z. B. die Be-
wegungsrichtung von visuellen Reizen muss
also aufgegeben werden. Statt dessen zeigen
die Daten ein System, in dem die Neurone
retinale Eingédnge von einer begrenzten Region
des visuellen Feldes erhalten und in dem die
Empfindlichkeit verschiedener Teile dieses
Eingangs nicht statisch ist, sondern sich dyna-
misch in Abhédngigkeit vom Ziel des Schein-
werfers der Aufmerksamkeit verdndern kann.

Expansion der rezeptiven Felder
wahrend aufmerksamem Verfolgen

Die bisher beschriebenen Untersuchungen
haben sich auf die Rolle rdumlicher Aufmerk-
sambkeit fiir eine selektive Reprisentation von
verhaltensrelevanten Reizen konzentriert.
Diese Funktion der Aufmerksamkeit wird
durch eine Verformung der RF erreicht,
wodurch der Einfluss irrelevanter Reize auf
die neuronale Antwort verringert wird. Eine
weitere Funktion von Aufmerksamkeit ist es,
Verarbeitungsressourcen dynamisch dem rele-
vanten visuellen Eingang zuzuweisen. Diese
flexible Zuweisung ist im visuellen Raum auf
beachtete Regionen beschrankt und durch die
Grenzen des RF begrenzt. Ob und in wieweit
diese rdumliche Einschriankung durch Auf-
merksamkeit aufgehoben werden kann, wurde
erst kiirzlich auf Einzelzellniveau untersucht.
Niebergall und seine Kollegen (2011a, b) trai-
nierten Makaken, zwei RDPs zu verfolgen, die
sich iiber den Computerschirm bewegten. Die
Bewegungspfade der verfolgten Reize wurden
so angepasst, dass sie nahe an RFs individu-
eller MT-Neurone vorbeifiihrten oder sie in
ihrem Randbereich kreuzten. Ein Vergleich
der Effekte von vorbeiziehenden Reizen, die
beachtet (verfolgt) oder nicht beachtet (nicht
verfolgt) wurden, zeigte, dass sich die RFs in
Richtung des beachteten Reizes ausdehnten.
Diese Ausdehnung kam durch eine selektive
Empfindlichkeitserhohung des RF entlang der
Grenzen zustande, die dem beachteten Reiz
zugewandt waren. Die Folge einer solchen sy-
stematischen Verzerrung von RFs ist, dass die
rdumliche Trajektorie, die von dem beachteten
Reiz zuriickgelegt wird, von mehr Neuronen
reprasentiert wird als die Trajektorie eines
nicht-verfolgten Reizes. Das heif3t, dass beim
aufmerksamen Verfolgen eines Reizes diesem
dynamisch mehr Verarbeitungsressourcen zur
Verfligung gestellt werden.

Rezeptive Felder bei der Aufteilung des
Scheinwerfers der Aufmerksamkeit

Ergebnisse von psychophysischen Expe-
rimenten und funktionellen bildgebenden
Verfahren zeigen, dass die Zuweisung raum-
licher Aufmerksamkeit sogar noch flexibler
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Abb. 3: Teilung rezeptiver Felder durch Aufmerksamkeit.

A): Skizze des experimentellen Paradigmas in der Studie von Niebergall et al. (2011b).
Das Experiment war identisch zu dem in Abbildung 2 beschriebenen, aufer, dass ein
drittes RDP (dessen Punkte sich in der Vorzugsrichtung der Zelle bewegten) im Zentrum
des RF gezeigt wurde und das Tier entweder eine Verlangsamung der beiden iiber den Bild-
schirm laufenden RDPs (,,Folgung“) oder des RDP im RF (,,RF-Aufmerksamkeit“) detektie-
ren musste. B): Modulation der Zellantwort in den beiden Bedingungen. Durchschnittliche
Antwortstarke (+ SEM) einer Beispielzelle fiir die Stimuluskonfiguration, in der sich die
Punkte des RDP-Paars in die Vorzugsrichtung der Zelle bewegen.

und dynamischer ist, als oben beschrieben.
Offensichtlich sind menschliche Beobachter
in der Lage, mehrere, sich unabhingig be-
wegende Objekte gleichzeitig zu verfolgen,
ohne ihren Blick zu bewegen, d.h. sie konnen
den Scheinwerfer der Aufmerksamkeit auf
mehr als ein Ziel ausrichten. Diese Fahigkeit
ist wahrscheinlich eine groe Herausfor-
derung fiir die Systeme, die die rdumliche
Aufmerksamkeit intern ausrichten. Sie ist
aber sicher auch eine wichtige Anpassung
an unsere komplexe Umgebung, die oft mehr
als einen relevanten Reiz enthdlt.

Eine Studie von Niebergall und Kollegen
(2011a, b) liefert einen Anhaltspunkt fiir das
mogliche neuronale Korrelat der Fahigkeit,
den Fokus der rdumlichen Aufmerksamkeit
wihrend der Verfolgung mehrerer Objekte
aufzuteilen. Die Beobachtung, dass mehrere
bewegte Objekte gleichzeitig verfolgt wer-
den konnen, ist per se kein ausreichender
Beweis fiir eine Aufteilung der raumlichen
Aufmerksamkeit. Die Verfolgung meh-

rerer Objekte konnte einfach durch eine
Erweiterung des Fokus der rdumlichen
Aufmerksamkeit erreicht werden, sodass er
mehr als einen Reiz umfasst. Deshalb trai-
nierten Niebergall und Kollegen Rhesusaffen
darauf, zwei RDPs zu verfolgen, die sich
auf parallelen Pfaden iiber den Bildschirm
bewegten (Abbildung 3). Dieses Paradigma
ermdglicht die Untersuchung der Antworten
von MT-Neuronen, deren RF zwischen den
beiden Pfaden liegen. Damit konnen die
beiden entgegengesetzten Hypothesen — er-
weiterter Scheinwerfer der Aufmerksamkeit
oder raumlich geteilter Fokus der Aufmerk-
samkeit — getestet werden. Dafiir wurde ein
dritter Reiz innerhalb des RF présentiert und
die Modulation der Zellantwort durch die
Bewegung der RDPs untersucht.

Die Verdnderungen der RF-Profile der
MT-Neurone waren bemerkenswert. Wenn
die beiden verfolgten Muster das RF pas-
sierten, verringerte sich die Antwort auf den
zentralen Reiz im RF. Die Suppression war
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am groften, wenn die drei Reize einander am
néchsten waren (Abbildung 3B). Wenn also
die rdumliche Aufmerksamkeit auf die beiden
vorbeiziehenden Muster gerichtet wird, ent-
steht zwischen ihnen eine inhibierende Regi-
on der Unaufmerksamkeit, die dic Antworten
auf den zentralen Reiz unterdriickt. Diese Be-
funde stimmen gut mit den Ergebnissen von
fMRT-Studien tiberein, bei denen raumlich
getrennte Aktivititsspitzen in der retinotopen
Karte im visuellen Kortex auftreten, wenn die
raumliche Aufmerksamkeit auf zwei entfernte
stationdre Reize aufgeteilt wird.

Ein Mechanismus fiir die Veranderung
von RF-Profilen durch Aufmerksamkeit

Die oben beschriebenen Studien dokumen-
tieren eine Vielzahl von Verdnderungen der
Struktur der RFs extrastridrer Neurone, die
durch Aufmerksambkeit hervorgerufen wer-
den. Dazu gehdren Veranderungen in der Gro-
e und Position der RFs, sowie eine Teilung
von RF-Profilen. Diese Verdnderungen sind
gut an die jeweiligen Aufmerksamkeitsbe-
dingungen angepasst, die zugrunde liegenden
Mechanismen sind jedoch unklar. Eine Losung
bieten moglicherweise bereits existierende
Modelle der RFs extrastridrer, kortikaler

Neurone. Eines der bekanntesten Modelle
der RFs in Area MT wurde von Simoncelli
und Heeger vorgeschlagen. In diesem Mo-
dell erhilt ein MT-Neuron exzitatorischen
Eingang von Area V1 (lineare Integration)
und inhibitorischen Eingang von benach-
barten MT-Neuronen (Normalisierung).
Der inhibitorische Eingang ist die Summe
der gesamten Aktivierung in benachbarten
Neuronen, die auBerdem durch die Eingédnge
in den Normalisierungspool bestimmt wird.
Dieses Modell erkldrt die sigmoide Form der
Kontrastantwortkurve von MT-Neuronen und
scheint auf alle visuellen Neurone anwendbar
zu sein. Wie kann man dieses Modell mit
den Verdnderungen der RF-Profile durch
Aufmerksamkeit in Verbindung bringen?
Wichtige Hinweise kommen von Studien,
in denen die Mechanismen der Antwortmo-
dulation durch Aufmerksamkeit mit zwei
Reizen innerhalb des RF von extrastridren
Neuronen untersucht wurden. Ghose und
Maunsell registrierten die Antworten von
V4-Neuronen auf das Reizpaar innerhalb des
RF, sowie die Antworten auf die beiden Reize
alleine. AnschliefSend versuchten sie, die Ant-
worten auf das Reizpaar aus den Antworten
auf die Einzelreize mithilfe eines Eingangs-
Normalisationsmodells (input normalization

A

A

MT rezeptives Feld

MT Heuron

'A

MI Elngangsgmlchte

HHHH‘|U1MEWME||“HHH

Felder

sl urierter Gain

Abb. 4: Ein potentzieller Mechanismus fiir die Verschiebung rezeptiver Felder durch Aufmerk-
samkeit. Die linke und rechte Skizze reprasentieren die Projektion von V1-Neuronen auf ein
MT-Neuron. Die unten liegenden kleinen Kreise zeigen die RFs der V1-Projektionsneurone.
Jedes kleine Dreieck reprasentiert das Soma eines V1-Projektionsneurons, die Striche die
Projektion auf das MT-Neuron (grof3es Dreieck). Die glockenformige Funktion zeigt die
Gewichtung der einzelnen Projektionen. A): Die grof3e Ellipse stellt das RF des MT-Neurons
dar. Das graue Band unten stellt den gleichmaf3igen Aufmerksamkeitsgain dar, der in Abwe-
senheit einer Ausrichtung raumlicher Aufmerksamkeit auf die V1-Neurone wirkt. B): Wenn
raumliche Aufmerksamkeit nach rechts gerichtet wird, erhoht das den Aufmerksamkeitsgain
fiir die rechten V1-Neurone und reduziert ihn fiir die linken Neurone. Das verschiebt das RF-
Profil des MT-Neurons nach rechts. Die gestrichelte Ellipse zeigt das alte RF der MT-Zelle,
die graue Ellipse das neue RF, wenn Aufmerksamkeit nach rechts gerichtet wurde.
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model) zu rekonstruieren. Durch Modulation
der einzelnen Eingénge zu V4-Neuronen
konnten sie die aufmerksamkeitsbedingte
Modulation der Antworten auf Reizpaare
erkldren und mit scheinbar widerspriich-
lichen Beobachtungen aus fritheren Einzel-
zelluntersuchungen zur Aufmerksamkeit in
Einklang bringen.

Ungefahr zeitgleich wurde von Reynolds
und Heeger (2009) ein Modell der Aufmerk-
samkeit vorgeschlagen. In diesem Modell
wird die aufmerksamkeitsbedingte Modulati-
on der neuronalen Antworten durch eine Mo-
dulation der Eingénge zu diesen Neuronen
erreicht. Diese Modulation beeinflusst die
Intensitét des Normalisierungsmechanismus,
der zu einer Séttigung der Antwort fiihrt. Die-
ses Eingangs-Normalisierungsmodell erklért
auch die Auswirkung von Aufmerksamkeit
auf die Kontrastantwortfunktion extrastri-
drer, visueller Neurone (Martinez-Trujillo
und Treue 2002). Als Alternative zu diesen
Modellen schlugen Lee und Maunsell vor,
dass Aufmerksamkeit iiber eine Kontrolle des
Normalisierungsschrittes wirkt, also tiber die
Feuerrate der Neurone im Normalisierungs-
pool. Wenn sich diese Modelle auch im Detail
unterscheiden, so sind sie einander doch sehr
dhnlich und liefern gute Erkldrungen fiir die
meisten bekannten modulatorischen Effekte
von Aufmerksamkeit.

Khayat und Kollegen zeigten, dass die
Starke der Eingangssignale zu visuellen
Neuronen im extrastridren Kortex durch Auf-
merksamkeit verédndert wird. Sie registrierten
die Antworten von MT-Neuronen auf zwei
Reize innerhalb des RFs, wihrend Kontrast
und Richtung eines der Reize verdndert wur-
de. Wenn sie die Affen anwiesen, ihre Auf-
merksamkeit abwechselnd auf verschiedene
Reize zu richten, beobachteten sie eine Mo-
dulation der neuronalen Entladungsrate, die
durch eine Modulation der Eingangssignale
der MT-Neurone erklért werden konnte, nicht
aber durch einen Gain-Kontrollmechanismus
auf Ebene der MT-Neurone. In einer weiteren
Studie zeigten dieselben Autoren eine Modu-
lation der lokalen Feldpotenziale (LFPs) in
Area MT, die ebenfalls durch eine Modulati-
on der Eingangssignale zu M T erkldrt werden
konnen. Sie schlugen vor, dass eine Modula-
tion der Antworten der V1-Neurone, die nach
MT projizieren und einen Grof3teil der hohen
LFP Frequenzen beisteuern, das beobachtete
Modulationsmuster erkldren kann.

Der vorgeschlagene Mechanismus fiir die
Verdnderung der RF-Profile durch Aufmerk-
samkeit ist in Abbildung 4 dargestellt. Eine
Schicht von Neuronen mit kleinen RFs, z.B.
V1-Neurone, projiziert auf ein MT-Neuron.
Die Verbindungsstérke eines jeden Neurons
wird durch die glockenférmige Gewich-
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tungsfunktion bestimmt. Der Beitrag der
mittleren Neurone ist grofler als der Beitrag
der seitlichen Neurone, sodass das RF des
MT-Neurons ebenfalls glockenformig ist,
aber wesentlich groer als die RF der V1-
Neurone. Obwohl der Mechanismus in Ab-
bildung 4 eindimensional dargestellt ist, gilt
er entsprechend fiir ein zweidimensionales
Modell der RFs. Die Auswirkungen von Auf-
merksamkeit konnen nun simuliert werden,
indem man unterschiedliche Neurone in der
Eingangsschicht mit unterschiedlichen Gains
ausstattet (unterer Balken in Abbildung 4).
Verstarkt man den Beitrag der Neurone auf
der rechten Seite und verringert man den
Beitrag der Neurone auf der linken Seite,
so ergibt sich eine Verlagerung des RF nach
rechts. Unterschiedliche Transformationen
werden durch verschiedene Arten der Mo-
dulation erreicht, z.B. indem man die Ge-
wichtungsfunktion mit verschiedenartig aus-
gebildeten Funktionen multipliziert, die be-
schreiben, wie sich Aufmerksamkeit auf die
Eingangsschicht auswirkt. Es ist zu beachten,
dass in diesem vereinfachten Modell der
Normalisierungsschritt, also die Hemmung
des MT-Neurons durch seine Nachbarzellen,
nicht beriicksichtigt wurde. Er findet nach
der Zusammenfiihrung der Eingangssignale
statt. Moglicherweise tragt eine Modulation
der Aktivitdt im Modulationspool ebenfalls
zu der Formverdnderung der RFs bei, z.B. zu
den nicht-linearen Verdnderungen wihrend
aufmerksamem Verfolgen (Niebergall et al.
2011a, b). Eine Herausforderung fiir kiinftige
Untersuchungen zur Aufmerksamkeit wird es
sein, ein quantitatives Modell zu entwickeln,
das die Dynamik enthilt, die in Abbildung 4
vorgeschlagen wurde, und das tiberpriifbare
Voraussagen liefert.

Zusammenfassung

Detaillierte Untersuchungen der Auswir-
kungen von rdumlicher Aufmerksamkeit
auf die Antworteigenschaften von Neuronen
im visuellen Kortex von Primaten haben
eine erhebliche Flexibilitdt der Profile von
rezeptiven Feldern aufgedeckt. Entgegen
der klassischen Sichtweise, dass rezeptive
Felder statische, fest verdrahtete Gebilde
sind, deren Aktivitit ausschlieBlich die ein-
laufende sensorische Information kodieren,
ist es nun offensichtlich, dass rezeptive
Felder eine zentrale Komponente im Sys-
tem fiir Aufmerksamkeit sind. Indem es
die Eigenschaften seiner rezeptiven Felder
dynamisch veréndert, ist das visuelle System
in der Lage, zwei grundsétzliche Aufgaben
der aufmerksamkeitsbedingten Modulation
der Informationsverarbeitung zu erfiillen,
ndmlich die Unterdriickung unwichtiger
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Information und die Zuweisung zusétzlicher
Ressourcen fiir die Verarbeitung wichtiger,
eingehender sensorischer Information. Bei
der groflen Bedeutung eines Gleichgewichts
zwischen den Vor- und Nachteilen eines
stabilen Systems (Vereinfachung der Infor-
mationsverarbeitung) und einem hochgradig
adaptiven System scheint sich im Laufe der
Evolution ein Kompromiss entwickelt zu
haben: Die durch Aufmerksamkeit verur-
sachten Verdnderungen der RF bleiben in
einem eng beschriebenen Bereich, kénnen
sich aber dennoch an die Anforderungen
bestimmter Situationen anpassen, sodass ins-
gesamt die Vorteile eines stabilen und eines
dynamischen Systems kombiniert werden.
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Erratum

In dem in Neuroforum 2/2012 erschienenen
Artikel von Daniela Vallentin, Simon N. Ja-
cob und Andreas Nieder ,,Neurobiologische
Grundlagen der Verarbeitung von Anzahlen
und Proportionen im Primatengehirn® (S.
196-203) hat sich ein Fehler eingeschlichen.
Im Absatz ,,Neurobiologische Grundlagen
der Verarbeitung von Mengenverhéltnissen®
muss der letzter Satz des 1. Paragraphen (S.
199) statt ,,Bei der Menge der natiirlichen
Zahlen handelt es sich um eine abzihlbare
Menge, bei Proportionen um eine iiberab-
zdhlbare (Cantors Theorem)* richtig lauten:
,Obwohl die Menge der reellen Zahlen
(sowohl natiirliche Zahlen als auch Bruch-
zahlen) eine abzdhlbare Menge darstellt
(Cantors Theorem), ergeben sich fundamen-
tale Unterschiede.*
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