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Zusammenfassung / Abstract 

Zusammenfassung 

Zahlreiche Untersuchungen belegen, dass räumlich selektive Aufmerksamkeit visuelle und 

auditive Reizverarbeitung beeinflusst. Bestehende Modellvorstellungen sind, aufgrund der 

geringen Kenntnisse vergleichbarer somatosensorischer Effekte, schwer zu einem allgemei-

nen Mechanismus generalisieren. Mittels zeitlich-räumlich hoch aufgelöster Messmethoden 

wurden in dieser Dissertation Effekte räumlich selektiver Aufmerksamkeit auf die bewusste 

Wahrnehmung und kortikale Verarbeitung somatosensorischer Reize untersucht. Im Einzel-

nen wurde gezeigt, dass die räumlich selektive Aufmerksamkeit die Maskierung eines über-

schwelligen Reizes an einer Hand durch einen starken Reiz an der anderen Hand moduliert. 

Mittels Elektroenzephalografie (EEG) wurde nachgewiesen, dass nach der Stimulation die 

Verarbeitung in einem fronto-parietalen Netzwerk den Zugang ins Bewusstsein signalisiert. 

Der Befund einer der bewussten Wahrnehmung zeitlich vorausgehenden neuronalen De-

synchronisation im frontalen Kortex und in S1 erlaubt eine Erweiterung bestehender Modell-

vorstellungen. In einer simultanen EEG-funktionelle Magnetresonanztomografie (fMRT) -

Studie wurde gezeigt, dass räumlich selektive Aufmerksamkeit die Signalverarbeitung während 

einer frühen sensorischen Phase der Reizverarbeitung beeinflusst (50 ms). Dieser Effekt kor-

relierte mit den Blutflußänderungen in S1. Zusammenfassend zeigen die Studien, dass räum-

lich selektive Aufmerksamkeit zwar frühe somatosensorische Aktivität in S1 sowie die Wahr-

nehmung somatosensorischer Reize moduliert, dies jedoch keine hinreichende Bedingung für 

die bewusste Wahrnehmung ist. Hingegen ist die attentional kontrollierte Desynchronisation 

somatosensorischer Rhythmen vor der Stimulation, die eine verstärkte fronto-parietale Reiz-

verarbeitung nach sich zieht, hierfür entscheidend. 

Schlagworte: 

Räumlich selektive Aufmerksamkeit, bewusste Wahrnehmung, primärer somatosensorischer Kortex, EEG, 

fMRT 

 



Zusammenfassung / Abstract 

Abstract 

Numerous studies have shown that selective orientation of attention to a stimulus location 

modulates visual and auditory stimulus processing. Due to the relatively little knowledge 

about comparable effects of attention in the somatosensory system, existing models can 

barely be assigned to general cortical mechanisms. The studies conducted in this dissertation 

should therefore contribute to this knowledge. Effects of spatial selective attention on con-

scious perception and cortical processing of somatosensory stimuli have been investigated by 

applying recording methods with high temporal and spatial resolutions. Specifically, it was 

shown that spatial selective attention modulates masking of supra-threshold stimulus on one 

hand by a strong stimulus applied to the other hand. Using electroencephalography (EEG), it 

was demonstrated that processing in a fronto-parietal network but not early S1-activation 

signals the entry into conscious perception. The finding of neuronal desynchronisation in the 

frontal cortex and S1 preceding conscious stimulus perception permits the extension of the 

existing models. With the aim of localizing the temporal effects of spatial selective attention, a 

simultaneous EEG-functional magnetic resonance imaging (fMRI)-study was conducted. In 

contrast to findings of visual attention, it was shown that orientation of attention enhances 

somatosensory processing at an early stage of stimulus processing (50 ms). This effect corre-

lated with the changes of cortical blood flow in S1. Together, these studies show that spatial-

selective attention modulates early activity in S1 as well as conscious perception of somato-

sensory stimuli. Nevertheless, this is not sufficient for an entrance into conscious perception. 

Instead, attentionally controlled pre-stimulus desynchronisation of somatosensory rhythmic 

activity, followed by an increased fronto-parietal stimulus processing are necessary prerequi-

sites for conscious perception.  
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“My experience is what I agree to attend to [...] without selective interest, experience is an utter chaos. [...] It 

varies in every creature, but without it the consciousness of  every creature would be a gray chaotic indiscrimi-

nateness, impossible for us even to conceive.” 

William James “The Principles of  Psychology”, 1890 
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Theoretischer Hintergrund 

1 Theoretischer Hintergrund 

1.1 Einleitung 

Bereits zu der Zeit, als sich im 19. Jahrhundert die Psychologie als eigenständige Wissenschaft 

etablierte, war die Ergründung des menschlichen Bewusstseins ein zentrales Thema. William 

James (1842-1910) und Wilhelm Wundt (1832-1920) definierten die Psychologie als das Stre-

ben nach dem Verständnis der bewussten Erfahrung. In seinem 1890 erschienenen Buch „The 

Principles of Psychology“, das noch heute eine Grundlage für weite Bereiche psychologischer For-

schung darstellt, verdeutlichte James die Notwendigkeit der Aufmerksamkeit für das Bewusst-

sein: „My experience is what I agree to attend to [...] without selective interest [...] the consciousness of every 

creature would be a gray chaotic indiscriminateness“.  

Eine große Menge von Reizen trifft permanent auf die Rezeptoren unserer Sinnesmodali-

täten. Aufgrund der limitierten Verarbeitungskapazität des Gehirns muss zwischen relevanten 

und irrelevanten Informationen unterschieden werden. Dies geschieht durch Mechanismen 

der Aufmerksamkeit. Sie selektiert die relevante Information für die weitere Verarbeitung. Nur 

durch aufmerksamkeitsbasierte Selektion kann dadurch eine bewusste Erfahrung entstehen. 

Dieser Mechanismus soll an einem einfachen Beispiel veranschaulicht werden: Man sitzt an 

einem Sommerabend mit Freunden auf der Terrasse und unterhält sich angeregt. Erst als der 

Abend vorüber ist, bemerkt man einen juckenden Mückenstich am Arm. Die Aufmerksamkeit 

war den ganzen Abend auf das Gespräch gelenkt und die Information eines kurzen Schmerzes 

während des Stechens ist deshalb nicht bewusst geworden. Am nächsten Abend sitzt man 

alleine auf der Terrasse. Man hört den hohen Ton, mit dem sich eine Mücke nähert und sieht, 

wie sie sich auf den Arm setzt und sticht. Den Einstich nimmt man nun als somatosensorische 

Erfahrung deutlich wahr. An beiden Abenden hat die gleiche Information die Rezeptoren der 

Haut erreicht. Doch ab einer bestimmten Stufe gab es durch die Zuwendung der Aufmerk-

samkeit einen Unterschied in der weiteren neuronalen Verarbeitung. Dieser Unterschied war 

für einen Eintrag der Information ins Bewusstsein entscheidend.  

Zu welchem Zeitpunkt und auf welcher kortikalen Ebene durch die selektive Aufmerk-

samkeit zwischen bewusster und unbewusster Wahrnehmung eines somatosensorischen Rei-

zes entschieden wird und wann und wo im Gehirn sich der Einfluss der selektiven Aufmerk-

samkeit auf die Verarbeitung dieser Reize abzeichnet, ist Gegenstand der vorliegenden Disser-

tation. 

 2



Theoretischer Hintergrund 

1.2 Selektive Aufmerksamkeit und Bewusstsein 

1.2.1 Definitionen  

Aufgrund der beschränkten Kapazität unseres Informationsverarbeitungssystems erfolgt mit-

tels der selektiven Aufmerksamkeit die Auswahl relevanter Informationen und die Vernachläs-

sigung bzw. Unterdrückung unwichtiger Informationen und damit eine optimalen Ausnutzung 

kognitiver Ressourcen (Parasuraman et al., 00). Die Selektion kann sich auf sämtliche Eigen-

schaften einer Information beziehen und in allen sensorischen Modalitäten stattfinden. Sie 

kann aufgrund kognitiver Faktoren, unseres Wissens, Erwartungen oder aktueller Ziele getrof-

fen werden (top-down) und wird als Prozess der endogenen Aufmerksamkeitszuwendung 

bezeichnet. Geschieht die Selektion ohne Vorinformation, nur durch inhärente Stimuluseigen-

schaften, wie beispielsweise seine Intensität (bottom-up), bezeichnet man den Prozess als exo-

gene Aufmerksamkeitszuwendung (für eine Übersicht siehe Corbetta und Shulman, 02). Expe-

rimentalpsychologische Untersuchungen haben gezeigt, dass eine selektive Ausrichtung der 

Aufmerksamkeit auf die Lokalisation potentieller Reize deren Wahrnehmung maßgeblich be-

einflusst (Posner et al., 78; Posner, 86; Posner et al., 87). Dies äußert sich in einer besseren 

Diskriminationsleistung, schnelleren Reaktionszeiten und einer erhöhten Reizdetektion. Die 

damit einhergehende neuronale Aktivität ist Gegenstand zahlreicher neurowissenschaftlicher 

Untersuchungen.  

Um den Zusammenhang zwischen Aufmerksamkeit und bewusster Wahrnehmung zu 

erläutern, ist ebenfalls die begriffliche Klärung der bewussten Wahrnehmung notwendig. Der 

Begriff Bewusstsein (engl. consciousness) hat im Sprachgebrauch eine vielfältige Bedeutung und 

bedarf bei Verwendung in einem wissenschaftlichen Kontext stets zusätzlicher Definitionen 

und Eingrenzungen. In den Naturwissenschaften wird deshalb häufiger der Begriff der Be-

wusstheit (engl. awareness) verwendet, die den Prozess der inneren Gewahrwerdung eines Rei-

zes in einer bestimmten Sinnesmodalität bedeutet. Da die Bewusstheit in der deutschen Spra-

che einen ungebräuchlichen Ausdruck darstellt, wird in der vorliegenden Dissertation syn-

onym der Begriff der bewussten Wahrnehmung verwendet. Er beschreibt die dem expliziten 

Bericht zur Verfügung stehende neuronale Repräsentation einer Information (Gallace und 

Spence, 07). Den begrifflichen Gegenpol bildet die unbewusste Wahrnehmung. Sie beschreibt 

die Einwirkung sensorischer Reize auf unser Nervensystem ohne eine damit einhergehende 

bewusste mentale Repräsentation des Reizes. 
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Theoretischer Hintergrund 

1.2.2 Historischer Rückblick der Aufmerksamkeits- und Bewusstseinsforschung  

Nach William James und Wilhelm Wundt befassten sich zu Beginn des 20. Jahrhunderts auch 

Sigmund Freud und Pierre Janet mit den Themen Bewusstsein und Aufmerksamkeit. Aller-

dings führten Methoden wie Introspektion und Hypnose zu keinen wesentlichen Fortschritten 

in der Erforschung zugrunde liegender Mechanismen. Zwischen 1920 und 1950 kam es durch 

den vorherrschenden Behaviorismus, der die bewusste Erfahrung als ein wissenschaftliches 

Thema ablehnte, zu einem Stillstand in der Erforschung dieser Phänomene. 1925 schrieb John 

Watson, einer der führenden Behavioristen, dass das Bewusstsein nichts anderes als die Seele 

der Theologie sei (zitiert nach Baars, 95). In den 50er Jahren kam es wieder zu einer Hinwen-

dung zur Aufmerksamkeitsforschung. Basierend auf Studien zum dichotischen Hören wurde 

die Idee der Aufmerksamkeit als ein früher informationslimitierender Filter entwickelt 

(Broadbent, 58). Man nahm an, dass durch die Aufmerksamkeit relevante Informationen zu 

einem frühen Zeitpunkt aufgrund physikalischer Merkmale selektiert würden und nicht aus-

gewählte Informationen verloren gingen. Gegen einen frühen Filter sprach allerdings der Be-

fund, dass auch eine nicht attendierte Information mit der Verarbeitung einer attendierten 

Information interferieren kann. Daraus entstand die Theorie eines späten Filters, bei der da-

von ausgegangen wurde, dass auch die nicht attendierte Information semantisch analysiert 

wird, selbst wenn diese nicht bis zur bewussten Wahrnehmung vordringt (TREISMAN, 64). 

Die Frage, ob es sich um einen frühen oder späten Filterprozess handelt, ist bis heute nicht 

vollständig gelöst. 1972 lieferte Robert Wurtz erstmals den Nachweis, dass Aufmerksamkeits-

prozesse die neuronale Aktivität modulieren (Wurtz und Goldberg, 72). Er leitete die Aktivität 

einzelner Neurone im Kortex trainierter Affen ab, die eine Aufmerksamkeitsaufgabe ausführ-

ten. Prägend für die neurowissenschaftliche Bewusstseinsforschung war eine Studie von Libet 

und Kollegen (67). Sie leiteten an der menschlichen Kortex-Oberfläche evozierte elek-trische 

Potentiale auf somatosensorische Reize unterhalb der Wahrnehmungsschwelle ab. Sie fanden 

einen Unterschied zwischen bewusster und unbewusster Information auf späteren, nicht pri-

mär sensorischen Verarbeitungsstufen. Dennoch galt das Thema Bewusstsein, insbesondere 

die Untersuchung unbewusster Prozesse lange Zeit als unwissenschaftlich. Erst durch Studien 

von McCauley (80) und Marcel (83), gewann der Forschungszweig erneut an Akzeptanz. Sie 

untersuchten systematisch die Darbietungsdauer von Bildern oder Wörtern, die zwar nicht 

bewusst wahrgenommen wurden, deren unbewusster Informationsgehalt jedoch einen Ein-

fluss auf die nachfolgende Verarbeitung hatte.  

Mit den immensen Fortschritten in der humanen Elektroenzephalografie (EEG) und in 

der funktionellen Bildgebung durch die Entwicklung der funktionellen Magnetresonanztomo-
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grafie (fMRT) eröffneten sich in den letzten zwei Jahrzehnten neue Zugänge zur Erforschung 

der neuronalen Grundlage menschlicher Bewusstseins- und Aufmerksamkeitsprozesse.  

1.2.3 Die Theorie des „Global Workspace“ der bewussten Wahrnehmung  

1983 entwickelte Bernard Baars die Theorie eines „Global Workspace“ (GW) der bewussten 

Wahrnehmung (Baars, 95). Es basiert auf der Idee, dass die neuronale Verarbeitung im Gehirn 

auf einer Reihe von spezialisierten Modulen beruht, die Informationen parallel und automati-

siert verarbeiten und deren Inhalte unbewusst bleiben. Damit eine Information bewusst wird, 

bedarf es eines zusätzlichen Systems, das er GW nennt. Die Vorstellung eines GWs, eines weit 

verteilten Verarbeitungssystems mit einem global zugänglichen Arbeitsspeicher, entstammt 

der Forschung zur künstlichen Intelligenz. Baars nimmt an, dass das GW die Kommunikation 

zwischen den einzelnen Modulen steuert und ihre Inhalte anderen Modulen zugänglich macht. 

Der Inhalt, der momentan das GW besetzt, wird bewusst wahrgenommen. Baars ging davon 

aus, dass sowohl die endogene wie auch die exogene Aufmerksamkeitszuwendung daran betei-

ligt sind, ob eine Information bewusst wird. Die endogene Aufmerksamkeit stellt dabei die 

bewusste Kontrolle des Zugangs zum Bewusstsein dar, um ein bestimmtes Ziel zu erreichen. 

Die Rekrutierung der notwendigen Prozesse zur Erreichung eines Zieles kann jedoch unter-

brochen werden, wenn Ereignisse eintreten, die besonders relevant erscheinen (wie z.B. Reiz-

intensität oder Schmerz) oder Handlungen erforderlich machen, die nicht automatisiert sind. 

Diese Ereignisse signalisieren dem System eine höhere Hierarchieebene als das zuvor verfolgte 

Ziel. Dadurch kommt es zu einer automatischen Aufmerksamkeitszuwendung auf diese Er-

eignisse. Ein Ereignis, das Ziele auf einer höheren Ebene auslöst, erhält eine höhere Priorität 

für den Zugang zum Bewusstsein.  

Seit Baars hat die Vorstellung eines GW der bewussten Wahrnehmung große Bedeutung 

in den kognitiven Neurowissenschaften gefunden (z.B. Dehaene und Naccache, 01; Kanwis-

her, 01; Llinas et al., 98). Dehaene und Naccache widmeten sich verstärkt den neuronalen 

Grundlagen eines GW-Modells der bewussten Wahrnehmung. In ihrem Modell betonen sie 

den Ansatz der Aufmerksamkeit als eine Voraussetzung für die bewusste Wahrnehmung. Sie 

gehen davon aus, dass eine Information erst dann bewusst wird, wenn die neuronale Populati-

on, die sie repräsentiert durch eine attentionale Verstärkung (top-down) in einen Zustand ko-

härenter Aktivität versetzt wird, in den viele weit verteilte Neurone involviert sind (Posner 

und Dehaene, 94). Diese senden Signale an das GW zurück. Dieser Kreislauf benötigt eine 

minimale Dauer, bis die Information der bewussten Wahrnehmung zugänglich wird. Wird er 

zu früh unterbrochen, wenn beispielsweise die Information maskiert wird, bleibt sie unbe-
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wusst. Den Autoren zufolge spielen der präfrontale Kortex und das anteriore Cingulum, auf-

grund ihrer weit verteilten und über größere Distanzen bestehenden Verbindungen, eine 

Hauptrolle im GW.  

Der von Deahene und Naccache Ansatz der Aufmerksamkeit als Voraussetzung für die 

bewusste Wahrnehmung wurde in der vorliegenden Dissertation eingehend untersucht. Zu-

nächst soll jedoch das dem hier untersuchten Teilbereich der Aufmerksamkeit, der räumlich 

selektiven Aufmerksamkeit, zugrunde liegende Konzept erläutert werden.  

1.2.4 Räumlich selektive Aufmerksamkeit 

Die räumlich selektive Aufmerksamkeit kennzeichnet die Aufmerksamkeitszuwendung auf 

einen bestimmten Ort. Experimentalpsychologische Untersuchungen haben gezeigt, dass da-

durch die Information, die an diesem Ort präsentiert wird, gegenüber einer Information an 

nicht mit Aufmerksamkeit versehenen Orten, bevorzugt verarbeitet wird (für eine Übersicht 

siehe Posner, 86). Ein Großteil des Wissens über die räumlich selektive Aufmerksamkeit 

stammt aus Untersuchungen des visuellen Systems. Frühe Beobachtungen machte bereits 

Hermann von Helmholtz (Helmholtz, 67). Er bat Probanden bestimmte Teile einer Tafel mit 

Buchstaben in den Fokus ihrer Aufmerksamkeit zu bringen. Dann leuchtete er unterschiedli-

che Abschnitte der Tafel aus. Die Probanden waren nur dann in der Lage die Buchstaben zu 

erkennen, wenn der Leuchtkegel innerhalb des Aufmerksamkeitsfokus lag. Hundert Jahre spä-

ter erkannte Michael Posner, dass Reize im Fokus der Aufmerksamkeit nicht nur genauer 

wahrgenommen, sondern auch schneller auf diese reagiert wurde. Die von ihm daraufhin ent-

wickelte Theorie des „Spotlights“ der Aufmerksamkeit geht davon aus, dass Informationen im 

Zentrum eines „Aufmerksamkeitsscheinwerfers“ in den Mittelpunkt der Wahrnehmung ge-

rückt werden.  

Eine wichtige Voraussetzung zur Untersuchung selektiver Aufmerksamkeitsmechanis-

men ist die zuverlässige Trennung von spezifischen und unspezifischen Effekten. Dazu bedarf 

es einer adäquaten sensorischen Kontrollbedingung (Naatanen, 92). Der Vergleich einer Sti-

mulation unter Aufmerksamkeit (z.B. das Zählen bestimmter Stimuli) mit einer Stimulation 

unter einer anderen Aufgabe (z.B. lesen oder entspannen) beschreibt nicht-selektive Aufmerk-

samkeit. Da die nicht-attentionale Kontrollaufgabe einerseits zusätzliche kognitive Kompo-

nenten wie z.B. Sprachwahrnehmung enthält, kommt es zu einer nicht quantifizierbaren Men-

ge unspezifischer Effekte. Eine optimale Kontrollbedingung für die räumlich selektive Auf-

merksamkeit stellt deshalb die Stimulation mit derselben Reizart an einem nicht-attendierten 

Ort dar. Dabei ist der physikalische Charakter der Reizung identisch und nur der Parameter 
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Aufmerksamkeit wird moduliert. Die Differenzen der in beiden experimentellen Bedingungen 

gemessenen Verhaltens- und neurophysiologischen Größen hängen deshalb sehr wahrschein-

lich mit der Modulation der Aufmerksamkeit zusammen. 

 Die Erforschung der Mechanismen räumlich selektiver Aufmerksamkeit ist jedoch 

nicht nur auf das visuelle System beschränkt. Da auch das somatosensorische System eine 

topische Organisation besitzt, verfügt es ebenfalls über räumliche Eigenschaften. Wie im visu-

ellen System kann man auf der Körperoberfläche unterschiedliche Positionen abbilden, die im 

Gehirn punktgenau repräsentiert sind (Posner, 86). Unser Gehirn verfügt über ein Modell der 

Stellung der Gliedmaßen, das sich in den externalen Raum erstreckt und kontinuierlich aktua-

lisiert wird (Haggard et al., 06). Die Position von Stimuli auf der Körperoberfläche wird in 

Positionen im externalen Raum umgerechnet (Bonda et al., 95). Folglich sind neuronale Rep-

räsentationen räumlicher Informationen in der selektiven Ausrichtung der Aufmerksamkeit 

auf eine bestimmte Stelle am Körper involviert. Um die Einordnung des aktuellen Stands der 

Forschung sowie der hier durchgeführten Experimente zur somatosensorischen räumlich se-

lektiven Aufmerksamkeit in einem allgemeinen Kontext zu ermöglichen, soll an dieser Stelle 

zunächst die funktionelle Neuroanatomie des somatosensorischen Systems erläutert werden.  

1.3 Neuroanatomie des somatosensorischen Systems 

1.3.1 Rezeptoren und afferente Bahnen 

Die somatosensorischen Sinne lassen sich in vier verschiedene Modalitäten unterteilen: Berüh-

rung (Druck und Vibration), Temperatur, Schmerz und die Stellung der Gliedmaßen (Proprio-

zeption). Die für die Wahrnehmung einer Stimulation auf der Haut verantwortlichen Rezepto-

ren, die Mechanorezeptoren, können schnell und langsam adaptierende Typen zugeordnet 

werde: Zu den langsam adaptierenden Rezeptoren gehören die Merkel’schen Tastscheiben, die 

sensitiv auf Druck reagieren sowie die Ruffini-Körperchen, die für die Spannung der Haut 

und Bewegung der Gelenke verantwortlich sind. Diese Rezeptoren bleiben über die gesamte 

Dauer einer Stimulation aktiv. Zu den schnell adaptierenden Rezeptoren zählen die Vater-

Pacini-Lamellenkörperchen, die sensitiv für schnelle Vibrationsreize sind und Meissner’schen 

Tastkörperchen, die leichte Berührungen der Haut enkodieren. Bei der Stimulation des vorde-

ren Zeigefingersegments werden je nach Art der Stimulation die Rezeptortypen in unter-

schiedlicher Art und Weise angesprochen. Während bei mechanischer Stimulation schnell und 

langsam adaptierende Berührungsrezeptoren feuern, löst eine elektrische Stimulation die si-
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multane Aktivität aller Rezeptoren eines stimulierten Gebietes aus. Dies hat eine unterschiedli-

che Latenz und Stärke der Aktivität kortikaler Neurone zur Folge.  

Abbildung 1 a zeigt den Verlauf eines Signals von den Rezeptoren am Finger bis zum 

somatosensorischen Kortex. Bei einer Stimulation der Mechanorezeptoren wird das Signal 

von den peripheren Nerven über die dorsale Ganglionwurzel in die Hinterstrangbahnen des 

Rückenmarks geleitet. Von dort steigt es zur Medulla oblongata auf und kreuzt auf die kontra-

laterale Seite und wird über den Lemniscus medialis im Mittelhirn in ventrale posterolaterale 

(VPL) und posteromediale (VPM) Thalamuskerne projiziert. Diese Kerne sind direkt mit dem 

primären somatosensorischen Kortex (S1) und zu einem geringen Anteil auch mit dem sekun-

dären somatosensorischen Kortex (S2) verbunden (Jones und POWELL, 70).  

 
Abb. 1:  

Das somatosensorische System. a) der Verlauf  eines Signals von den Mechanorezeptoren bis zum somatosenso 

rischen Kortex. b) Der primäre somatosensorische Kortex umfasst den Gyrus postzentralis im anterioren Parie 

talkortex bestehend aus Brodmann Area (BA) 3a, 3b, 1 und 2, die von anterior nach posterior angeordnet sind.  

S1 ist reziprok mit dem präzentralen motorischen Kortex (BA 4), dem superioren und inferioren posterior parie 

talen Kortex (BA 5) sowie S2 verbunden. 

1.3.2 Der primäre somatosensorische Kortex (S1)  

Etwa 20 ms nach einer Stimulation der oberen Gliedmaßen erreicht das neuronale Signal S1 

(Allison et al., 89a). Dieser umfasst den Gyrus postzentralis im anterioren Parietalkortex (Abb. 

1 b), der eine vollständige somatotope Repräsentation der Köperoberfläche, den so genannten 

somatosensorischen Homunkulus, enthält (Penfield und Rasmussen, 50). Darin sind die sen-
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siblen Köperteile der haarlosen Haut (z.B. die Fingerspitzen oder die Lippen) besonders aus-

gedehnt repräsentiert. 

Die Rinde von S1 lässt sich von anterior nach posterior in vier eng verbundene zytoar-

chitektonische Subareale untergliedern (Abb. 1 b): Bordmann Area (BA) 3a, 3b, 1 und 2 

(Brodmann, 09). In jedem dieser Subareale ist die vollständige kontralaterale Köperoberfläche 

repräsentiert. Dies konnte zunächst durch Einzelzellableitungen an Affen (Merzenich et al., 

78; Nelson et al., 80; Kaas, 83) und später mittels bildgebender Studien auch beim Menschen 

gezeigt werden (Burton et al., 97a; Kurth et al., 00; Francis et al., 00; Moore et al., 00). Die 

verschiedenen Subareale verarbeiten unterschiedliche somatosensorische Informationen: Neu-

rone in BA 3a sind für propriozeptive Information zuständig, in BA 3b und 1 wird die me-

chanische Reizung der Haut verarbeitet und BA 2 reagiert auf Erregungen von Druck- und 

Gelenkrezeptoren (Zilles und Rehkämper, 98; POWELL und MOUNTCASTLE, 59; Iwamu-

ra et al., 93). Aus Untersuchungen an Affen wurde bekannt, dass in BA 3b die Repräsentation 

der Finger sowohl die weiteste Ausdehnung als auch die höchste Auflösung besitzt (Sur et al., 

80; Merzenich et al., 78; Paul et al., 72).  

S1 ist hauptsächlich für die Kodierung der physikalischen Reizeigenschaften, wie bei-

spielsweise Intensität und Dauer der Stimulation, zuständig. Eine Schädigung von S1 führt 

typischerweise zu einer erhöhten somatosensorischen Wahrnehmungsschwelle, einem Un-

vermögen den Ort der Reizung zu lokalisieren, wenn er auf der Körperhälfte kontralateral zur 

Läsion präsentiert wurde oder einer fehlenden Wahrnehmung von Passivbewegungen der 

kontraläsionalen Gliedmaßen. Die Fingerbewegungen sind häufig schwerfällig und unge-

schickt, da die Patienten keine Rückmeldung über die genaue Stellung der Finger bekommen 

(Kolb und Wishaw, 96). 

S1 ist reziprok mit S2 verbunden. Weitere Verbindungen bestehen zwischen S1 und 

dem inferioren sowie dem superioren posterioren Parietallappen und dem primären motori-

schen Kortex (Abb. 1 a und b) (Nieuwenhuys et al., 91).  

1.3.3 Der sekundäre somatosensorische Kortex (S2)  

Die Entdeckung eines zweiten, kleineren somatosensorischen Kortex-Areals im Operculum 

parietale, genauer in und entlang der oberen Kante der sylvischen Fissur (Abb. 1 a), geht auf 

frühe tierexperimentelle Studien von Woolsey (1946) zurück. Auch diese Region enthält eine 

somatotope Repräsentation der Köperoberfläche (Woolsey und Fairman, 46; Ruben et al., 01; 

Penfield und Rasmussen, 50). Allerdings sind die rezeptiven Felder größer als in S1 und reprä-

sentieren nicht nur die kontralaterale, sondern auch die ipsilaterale Körperoberfläche (Burton 
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et al., 95; Krubitzer et al., 95). Folglich löst eine unilaterale Stimulation eine bilaterale Aktivie-

rung in S2 aus.  

Zusätzlich zu einer reziproken Verbindung mit S1 der gleichen Hemisphäre ist S2 über 

das Corpus callosum mit dem kontralateralen S1 und S2 verbunden und erhält zu einem ge-

ringeren Teil auch thalamischen Input vom VPL (Abb. 1 a). Durch intrakortikale und MEG-

Ableitungen wurde nachgewiesen, dass eine Aktivierung des kontralateralen S2 etwa 60 - 90 

ms nach Stimulation der oberen Gliedmaßen erfolgt und dass der ipsilaterale S2 ungefähr 15 

ms später aktiv wird (Frot und Mauguiere, 99; Disbrow et al., 01; Hari et al., 84; Allison et al., 

89b). Dies spricht für eine serielle Informationsübertragung von S1 nach S2. Allerdings deuten 

Untersuchungen mit hirnverletzten Patienten auch auf eine teilweise parallele Prozessierung 

hin (Forss et al., 99; Taskin et al., 05). In zwei Studien konnte mittels intrakortikaler Ableitung 

(Barba et al., 02) und MEG (Karhu und Tesche, 99) eine Aktivität von S2 bereits 20 – 40 ms 

nach Stimulation gefunden werden. 

Die weniger fein aufgelösten rezeptiven Felder in S2 dienen der Integration sensomo-

torischer Abläufe (Huttunen et al., 96) und sind an kognitiven Funktionen, wie beispielsweise 

taktilem Lernen, Gedächtnis und Aufmerksamkeit, beteiligt (Burton und Sinclair, 00a; Johan-

sen-Berg und Lloyd, 00). Eine Schädigung von S2 hat somit auch ein komplexeres Störungs-

bild zur Folge. Bekannt ist die Astereognosie, die Unfähigkeit ein Objekt durch reines Tasten 

zu erkennen. Die in Kap. 2.1.2 beschriebene Extinktion kann ebenfalls die Folge einer Läsion 

von S2 sein. 
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2 Stand der Forschung 

2.1 Räumlich selektive Aufmerksamkeit und bewusste Wahrnehmung 

2.1.1 Der Einfluss von Aufmerksamkeit auf die Wahrnehmung 

Ein zentrales Thema der vorliegenden Dissertation ist der Zusammenhang zwischen bewuss-

ter Wahrnehmung somatosensorischer Reize und räumlichen Aufmerksamkeitsmechanismen. 

Im Folgenden sollen nun der Forschungsstand auf Verhaltens- und neuronaler Basis erläutert 

werden, um die Einordnung der in Studien 1-3 gefundenen Effekte zu ermöglichen. 

Untersuchungen im visuellen System 

Der Einfluss räumlich selektiver Aufmerksamkeit auf die Wahrnehmung visueller Reize 

ist eingehend von Michael Posner untersucht worden (Posner et al., 78; Posner, 86; Posner et 

al., 87). In dem nach ihm benannten Posner-Paradigma sollen Probanden visuelle Reize an 

einer bestimmten Stelle eines Bildschirms erkennen und so schnell wie möglich darauf reagie-

ren. Vor der Präsentation dieser Zielreize wird ein Hinweisreiz (engl. Cue) präsentiert, der mit 

einer bestimmten Wahrscheinlichkeit den Ort des nachfolgenden Reizes anzeigt. Neben vali-

den Cues (meist 80 %) werden auch invalide Cues (meist 20 %) präsentiert, in denen die fal-

sche räumliche Information enthalten ist. Resultate dieses Paradigmas zeigen, dass valide ge-

genüber invaliden und neutralen Cues sowohl die Detektionsrate als auch die Reaktionszeit 

(RZ) auf den Zielreiz verbessern. Das Posner-Paradigma ist ein etabliertes Paradigma in der 

experimentellen Psychologie. Auch in den Neurowissenschaften wird es häufig in elektrophy-

siologischen und bildgebenden Studien verwendet, um den neuronalen Zusammenhang von 

Aufmerksamkeit und Wahrnehmung aufzudecken. Eine aktuelle EEG-Studie von Thut und 

Kollegen (Thut et al., 06) zeigte, dass ein valider Cue die bewusste Wahrnehmung schwellen-

naher visueller Reize verbesserte. Die Probanden detektierten mehr Reize und reagierten 

schneller. Im EEG ging der Reduktion der RZ eine Zunahme der Aktivität im okzipitalen 

Kortex kontralateral zum Aufmerksamkeitsfokus voraus, die durch die Reduktion des Alpha-

Rhythmus gekennzeichnet wurde.  

Auch in anderen Paradigmen, wie beispielsweise der visuellen Suche, ist der Ort des 

Aufmerksamkeitsfokus relevant dafür, ob ein bestimmtes Objekt in einer Gruppe umgebender 

Objekte bewusst wahrgenommen wird oder nicht (TREISMAN und Gelade, 80). In Studien 

zur so genannten durch Unaufmerksamkeit verursachten Blindheit (engl. inattentional blindness) 

(Rock et al., 92) haben Probanden eine komplexe visuelle Diskriminationsaufgabe an einer 
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spezifischen Stelle ihres visuellen Feldes durchgeführt. Erschien ein unerwarteter Reiz an ei-

nem nicht attendierten Ort, wurde dieser nicht bewusst wahrgenommen, obwohl er in einer 

nicht-attentionalen Kontrollaufgabe immer detektiert wurde. Ähnliche Beobachtungen wur-

den bei Studien zum attentionalen Blink und der Blindheit für Veränderungen (engl. change 

blindness) (Luck et al., 96; Vogel et al., 98) gemacht. Auch hier entstand keine bewusste Wahr-

nehmung für Reize außerhalb des Fokus der räumlichen Aufmerksamkeit.  

Untersuchungen im somatosensorischen System 

Auch im somatosensorischen System wurde der Einfluss räumlicher Aufmerksamkeit auf die 

Wahrnehmung untersucht (Posner, 86; Butter et al., 89; Bradshaw et al., 92). In einer Verhal-

tensstudie präsentierte Posner (1986) einen symbolischen Cue in der Mitte des Bildschirms, 

der eine Berührung des rechten oder linken Zeigefingers ankündigte. Dabei zeigte die Validität 

des Cues keinen Effekt auf die RZ. Posner nimmt an, dass die endogene visuelle Orientierung 

auf einen taktilen Reiz zu langsam gewesen sei, um seiner Detektion vorauszugehen. Diese 

Hypothese wird durch eine Studie gestützt, in der ohne Cue die Detektionszeit auf visuelle 

und taktile Reize verglichen wurde, die eine exogene Aufmerksamkeitszuwendung darstellt. 

Dabei war die Zeit auf einen taktilen Reiz deutlich kürzer (Klein und Posner, 74). Er vermutet, 

dass taktile im Gegensatz zu visuellen Reizen einen automatisch alarmierenden Effekt besä-

ßen. Anders als Posner (1986) fanden Butter und Kollegen (Butter et al., 89) und Bradshaw 

und Kollegen (Bradshaw et al., 92) in Abhängigkeit der Validität des Cues einen deutlichen 

RZ-Effekt auf taktile Reize. Eine mögliche Ursache für diesen Unterschied sehen die Autoren 

darin, dass sie keine zentralen, symbolischen Cues präsentierten1. Sie nehmen an, dass bei vi-

suellen, zentral präsentierten symbolischen Cues zur Ausrichtung der taktilen Aufmerksamkeit 

keine Verbindung zwischen visuellen und taktilen Aufmerksamkeitsprozessen hergestellt wird. 

Andererseits haben cross-modale Studien zur selektiven Aufmerksamkeit, bei denen gleichzei-

tig visuell oder taktil stimuliert und die Aufmerksamkeit selektiv auf die eine oder andere Mo-

dalität gerichtet wurde, gezeigt, dass die Richtung der Aufmerksamkeit auf die visuelle Modali-

tät einen beträchtlichen Einfluss auf die Reaktionszeit und die Diskrimination unterschiedli-

cher taktiler Oberflächenstrukturen hat (Post und Chapman, 91; Zompa und Chapman, 95).  

Die bewusste Wahrnehmung somatosensorischer Reize wurde auf der Verhaltensebene 

auch mit dem Paradigma der bilateralen Rückwärtsmaskierung untersucht (Meador et al., 98). 

Dieses Paradigma liegt den drei ersten, im Rahmen dieser Dissertation durchgeführten Studien 

                                                 
1 Die Autoren  verwendeten lateral angebrachte Lampen, die sie direkt über den nachfolgend stimulierten Fin-

gern aufleuchten ließen. 
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zugrunde und soll daher eingehend erläutert werden. Meador und Kollegen stimulierten dabei 

den Zeigefinger einer Hand mit einem schwachen, jedoch deutlich oberhalb der sensorischen 

Wahrnehmungsschwelle befindlichen elektrischen Reiz. Dieser stellte den zu detektierenden 

Reiz (Zielreiz) dar. Wurde dieser nach 50-100 ms von einem starken elektrischen Reiz am Zei-

gefinger der anderen Hand gefolgt (Maskierungsreiz), kam es in 80 % der Fälle nicht zu einer 

bewussten Wahrnehmung des Zielreizes. Dieses Phänomen weist eine hohe Ähnlichkeit mit 

dem Phänomen der Extinktion bei hirnverletzten Patienten auf, dem eine Störung der räumli-

chen Aufmerksamkeitsverteilung zugrunde gelegt wird. Diese Patienten nehmen Reize im 

kontraläsionalen Halbfeld bei einer unilateralen Stimulation bewusst wahr. Werden sie jedoch 

zusätzlich im ipsiläsionalen Halbfeld stimuliert, verschwindet der kontraläsionale Reiz aus der 

bewussten Wahrnehmung (eine ausführliche Beschreibung des Extinktions-Phänomens und 

dessen Ursachen befinden sich im nächsten Abschnitt, Kap. 2.1.2). Aufgrund der hohen Ähn-

lichkeit mit diesem Phänomen bezeichneten Meador und Kollegen das beschriebene Paradig-

ma der bilateralen Rückwärtsmaskierung als Extinktions-Paradigma. Diese Ähnlichkeit lässt 

die Frage aufkommen, ob eine Extinktion bei gesunden Probanden ebenfalls durch eine Ab-

lenkung der räumlichen Aufmerksamkeit ausgelöst wird. Meador und Kollegen nehmen an, 

dass es zwar zu einer initialen Verarbeitung des Zielreizes in S1 kommt, danach jedoch die 

thalamo-kortikale Informationsübertragung mit der Verarbeitung des Maskierungsreizes inter-

feriert. Um zu überprüfen, bis zu welcher kortikalen Ebene der extingierte Zielreiz verarbeitet 

wird und welche Prozesse notwendig für einen Eintrag ins Bewusstsein sind, wurde in der 

vorliegenden Dissertation das somatosensorische Extinktions-Paradigma bei gesunden Pro-

banden mittels EEG untersucht (Studie 1 und 2). Um zu überprüfen, ob der Extinktion tat-

sächlich räumliche Aufmerksamkeitsprozesse zugrunde liegen, wie bei dem neurologischen 

Defizit angenommen, wurde in einer weiteren Studie die Extinktion mit einem variierenden 

Aufmerksamkeitsfokus, im Sinne des Posner-Paradigmas, untersucht (Studie 3).  

Die Frage nach der Beteiligung von S1 für die bewusste Wahrnehmung wurde auf elek-

trophysiologischer Ebene bislang in Studien untersucht, bei denen die evozierte neuronale 

Aktivität intrakraniell in S1 am menschlichen Kortex (Libet et al., 67; Ray et al., 99) und am 

Affenkortex (de Lafuente und Romo, 05) abgeleitet wurde. Sie haben gezeigt, dass die frühe 

neuronale Antwort nicht hinreichend für die bewusste Wahrnehmung somatosensorischer 

Reize ist, die nahe oder unterhalb der sensorischen Schwelle liegen. Palva und Kollegen (Palva 

et al., 05) fanden hingegen im MEG auf schwellennahe detektierte elektrische Reize größere 

evozierte Potentiale in S1 als auf nicht detektierte Reize. Problematisch bei schwellennahen 

Reizen ist, dass die neuronale Antwort möglicherweise stark mit Vigilanzeffekten konfundiert 
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ist, da die Probanden über lange Strecken des Versuches den Eindruck haben können, dass 

keinerlei Stimulation erfolgt. Zudem werden in unserem täglichen Leben ebenfalls eine Viel-

zahl von Reizen, die deutlich oberhalb der sensorischen Schwelle liegen, nicht bewusst wahr-

genommen. Die Rolle der Reizverarbeitung in S1 für die bewusste Wahrnehmung deutlich 

überschwelliger somatosensorischer Reize war daher die grundlegende Fragestellung in Studie 

1.  

Die experimentalpsychologischen und neurowissenschaftlichen Untersuchungen mit ge-

sunden Probanden weisen auf einen engen Zusammenhang zwischen bewusster Wahrneh-

mung und räumlicher Aufmerksamkeit hin. Die Rolle der primären sensorischen Verarbeitung 

konnte bislang lediglich an unterschwelligen oder schwellennahen Reizen untersucht werden. 

Der Zusammenhang zwischen bewusster Wahrnehmung und räumlicher Aufmerksamkeit 

sowie die Rolle der primären sensorischen Verarbeitung für die bewusste Wahrnehmung wer-

den zusätzlich durch Studien gestützt, die Wahrnehmungseffekte bei Patienten mit kortikalen 

Läsionen untersucht haben. 

2.1.2 Störungen der Aufmerksamkeit: Neglekt und Extinktion 

Der Zusammenhang zwischen räumlicher Aufmerksamkeit und bewusster Wahrnehmung 

wird deutlich, wenn man Neglekt-Patienten und Patienten, die an einer Extinktion leiden, be-

trachtet. In beiden Fällen handelt es sich um eine Störung der räumlichen Aufmerksamkeit, 

die nach einer Schädigung, zumeist des rechten inferioren Parietallappens oder des rechten 

superioren temporalen Gyrus sowie des rechten prämotorischen Kortex als auch der subkorti-

kalen Areale, auftreten kann (Karnath, 88; Karnath et al., 05; Mort et al., 03; Driver und Vuil-

leumier, 01; Vallar, 01). Sie äußert sich im Fehlen der bewussten Wahrnehmung sensorischer 

Ereignisse im kontraläsionalen Halbfeld. Die beschriebenen Läsionen führen darüber hinaus 

zu fehlendem Orientierungsverhalten sowie Defiziten in der explorativen Suche und anderen 

Handlungen, die diese Seite betreffen. Die Extinktion stellt eine Form des Neglekts dar, bei 

der es nur bei bilateraler Stimulation zu einem kontraläsionalen Wahrnehmungsverlust 

kommt. Beiden Phänomenen wird eine Störung der räumlichen Aufmerksamkeit zugrunde 

gelegt, die sich in einem attentionalen Ungleichgewicht zugunsten der gesunden Halbseite 

äußert (Mesulam, 99). Neglekt und Extinktion können nahezu alle sensorischen Modalitäten 

betreffen (Bellas et al., 88; Vallar, 01; Mattingley et al., 97). Die Tatsache, dass diese Störungen 

bei zumeist vollständig intakten primären sensorischen Regionen auftreten, legt die Vermu-

tung nahe, dass in diesen Arealen ein beträchtlicher Teil der sensorischen Information unbe-

wusst verarbeitet wird (für eine Übersicht siehe Driver und Vuilleumier, 01).  
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Eine Beeinträchtigung in der bewussten Wahrnehmung taktiler Reize lässt sich bei Pati-

enten beobachten, die an einer taktilen Extinktion leiden (Sarri et al., 06; Gallace und Spence, 

07; Eimer et al., 02; Oliveri et al., 02; Guerrini et al., 03; Berti et al., 99; Mattingley et al., 97). 

Diese Patienten haben zumeist eine Läsion der oben beschriebenen Areale erlitten, wobei der 

somatosensorische Kortex nur selten betroffen ist. Sie können Reize, die an ihrer kontraläsio-

nalen Hand appliziert werden, unverändert und bewusst wahrnehmen. Wird allerdings zusätz-

lich die ipsiläsionale Hand stimuliert, entzieht sich der kontraläsionale Reiz der bewussten 

Wahrnehmung. Der Einfluss des ipsiläsionalen Reizes auf die Detektion des kontraläsionalen 

Reizes wurde im Sinne der Signal-Entdeckungstheroie anhand der Maße für Sensitivität und 

Antworttendenz nachgewiesen (Olson et al., 03; Ricci und Chatterjee, 04; Vaishnavi et al., 00). 

Die Ursache für die Extinktion ist vermutlich ein attentionales Ungleichgewicht in Richtung 

des Stimulus, der auf der Körperhälfte kontralateral zur gesunden Hemisphäre appliziert wird 

(Driver und Vuilleumier, 01; Mesulam, 99; Oliveri et al., 02). Die Wahrnehmung kontraläsio-

naler Reize verbesserte sich, wenn die Patienten in die Richtung der stimulierten Körperseite 

blickten (Vaishnavi et al., 00). Die somatosensorische Extinktion ließ sich ebenfalls durch eine 

Stimulation der Nackenmuskulatur (Karnath et al., 93) und mittels Prismenadaptation (Girardi 

et al., 04) modulieren. Diesen Untersuchungen ist gemein, dass sie die Information manipu-

lierten, die für die Repräsentation des Raumes notwendig ist (Gallace und Spence, 07). Dabei 

scheint die somatosensorische Extinktion unterschiedliche räumliche Repräsentationssysteme 

betreffen zu können: In einer Studie mit einem Patienten, der an einer Extinktion litt, wurde 

eine stabile Extinktionsrate beobachtet, auch wenn der stimulierte kontraläsionale Arm auf der 

gesunden Halbseite lag (Berti et al., 99). In einer anderen Studie konnte durch die Umlagerung 

des Armes eine Verbesserung der Wahrnehmung erzielt werden (Aglioti et al., 99). Eine Studie 

von di Pellegrino und Kollegen (di Pellegrino et al., 97) zeigte eine Verschlechterung der hap-

tischen Objekterkennung, wenn sich der ipsiläsionale Arm im kontraläsionalen Halbfeld be-

fand. Die somatosensorische Extinktion scheint sowohl die Repräsentationen der Gliedmaßen 

im Raum wie auch die externalen Raumrepräsentationen betreffen zu können. 

Untersuchungen an Patienten mit somatosensorischer Extinktion haben gezeigt, dass 

trotz eines Fehlens der bewussten Wahrnehmung eine unbewusste (implizite) Verarbeitung 

der Reize stattfindet (Maravita, 97; Berti et al., 99)2. Elektrophysiologische und bildgebende 
                                                 
2 In einer Verhaltensstudie wurde ein Patient, der an einer taktilen Extinktion litt, gebeten, die Größe verschiede-

ner Quader einzuschätzen, von denen jeweils einer gleichzeitig in seine linke und rechte Hand gelegt wurde (Berti 

et al., 99). Obwohl der Patient den linken Quader nicht wahrnahm, beeinflusste seine Größe unbewusst die Grö-

ßeneinschätzung des bewusst wahrgenommenen rechten Quaders. In einer anderen Studie waren Patienten, die 
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Studien mit Patienten, die an einer Extinktion leiden, weisen darauf hin, dass die frühe Verar-

beitung in S1 unabhängig davon stattfindet, ob der Reiz ins Bewusstsein vordringt oder nicht. 

Eimer und Kollegen (02) untersuchten einen Patienten mit taktiler Extinktion mittels EEG. 

Der Patient wurde in zufälliger Reihenfolge am linken, rechten oder beiden Zeigefingern sti-

muliert und sollte die Seite der Stimulation benennen. Nach einer bilateralen Stimulation gab 

er in 75 % der Fälle an, eine rein rechtsseitige Stimulation gespürt zu haben. Trotzdem waren 

nach rechter und linker unilateraler Stimulation SEP-Komponenten früher (P60) und mittlerer 

Latenz (N110) über beiden Hemisphären deutlich nachweisbar. Die Amplituden über der 

rechten Hemisphäre waren jedoch geringfügig kleiner. Interessanterweise löste selbst eine bila-

terale Stimulation diese Komponenten über der rechten Hemisphäre aus, auch wenn keine 

linksseitige Stimulation berichtet wurde. Eine kürzlich veröffentlichte fMRT-Studie von Sarri 

und Kollegen (06) beschreibt einen Patienten mit einer cross-modalen, visuell-taktilen Extink-

tion. Bei diesem Patienten führte eine gleichzeitig visuelle und taktile Stimulation in 50 % der 

Fälle zu einer Extinktion der taktilen Reize. Dennoch zeigte sich im fMRT bei bi-modaler 

Stimulation eine Aktivierung von S1, auch wenn der Patient nur eine visuelle Stimulation be-

richtet hatte.  

Die Studien mit Patienten, die an einer somatosensorischen Extinktion leiden, verdeutli-

chen die Relevanz der räumlichen Aufmerksamkeit für die bewusste Wahrnehmung somato-

sensorischer Reize sowie die Unabhängigkeit der bewussten Wahrnehmung von einer frühen 

Reizverarbeitung in S1. Im nächsten Abschnitt sollen anhand aktueller Befunde die neurona-

len Mechanismen räumlich selektiver Aufmerksamkeit und insbesondere ihr Einfluss auf die 

sensorische Reizverarbeitung erläutert werden.  

2.2 Modulation der kortikalen Verarbeitung durch selektive Aufmerksamkeit  

2.2.1 Ein fronto-parietales Netzwerk selektiver Aufmerksamkeit 

Im visuellen System weisen zahlreiche Befunde darauf hin, dass die Aufmerksamkeit durch die 

kortikale Aktivität in einem fronto-parietalen Netzwerk repräsentiert wird. Der intraparietale 

Kortex, der temporo-parietale Kortex, der superiore und inferiore Frontalkortex sind hierbei 

wichtige Hirnregionen (Corbetta, 98; Corbetta et al., 00; Hopfinger et al., 00; Corbetta et al., 

93; Nobre et al., 97; Posner et al., 87; Mountcastle, 78). Corbetta und Shulman (02) unter-

                                                                                                                                                    
gleichzeitig Objekte in beide Hände gelegt bekamen, zwar nicht in der Lage das Objekt in ihrer kontraläsionalen 

Hand zu benennen, konnten jedoch überzufällig häufig richtig beurteilen, ob es sich um das gleiche oder ein 

anderes Objekt handelte als in der ipsiläsionalen Hand. 
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scheiden zwischen einem dorsalen endogenen Aufmerksamkeitsnetzwerk, das aus dem intra-

parietalen und superioren Frontalkortex besteht und durch top-down Kontrolle die Auswahl 

von Reizen und Reaktionen moduliert. Das endogene Aufmerksamkeitsnetzwerk übt eine 

Kontrolle auf sensorische Areale aus (top-down). Durch die Verstärkung der Aktivität auf die 

relevante Eigenschaften der ausgewählten Ereignisse bestimmt es über die Selektion der rele-

vanten Informationen (Desimone und Duncan, 95; Kastner und Ungerleider, 00; Treue, 01). 

Die Aktivität dieses Systems kann jedoch durch ein ventrales exogenes Aufmerksamkeits-

netzwerk unterbrochen werden. Der temporo-parietale und inferiore Frontalkortex, insbeson-

dere der rechten Hemisphäre, sind demnach auf die Selektion salienter und unerwarteter Reize 

spezialisiert. Die Autoren nehmen außerdem an, dass die Aktivität des endogenen Aufmerk-

samkeitssystems durch die Detektion eines Reizes moduliert wird. 

 Untersuchungen zur somatosensorischen Aufmerksamkeit, in denen die Aufmerksam-

keit selektiv auf die haptischen Eigenschaften eines Objektes oder vibrotaktile Reize gerichtet 

war, zeigen ebenfalls Aktivierungen des posterior parietalen und superior frontalen Kortex 

(für eine Übersicht siehe Burton und Sinclair, 00a). Eine fMRT-Studie zur taktilen räumlich 

selektiven Aufmerksamkeit, in der Probanden Buchstaben auf dem Rücken einer Hand erken-

nen sollten, die auf beide Handrücken gleichzeitig geschrieben wurden, zeigte die Aktivierung 

eines bilateralen Netzwerkes, bestehend aus dem superioren parietalen und inferior tempora-

len Kortex sowie dem superioren frontalen Gyrus (Meador et al., 02a). In welcher Weise die-

ses System höherer kortikaler Areale die Aktivität sensorischer Areale zu modulieren vermag 

und zu welchem Zeitpunkt dies geschieht, ist Inhalt der in dieser Arbeit durchgeführten Stu-

dien. Die folgenden Abschnitte sollen nun den aktuellen Kenntnisstand zur attentionalen Mo-

dulation sensorsicher Areale erläutern.   

2.2.2 Neuronale Synchronizität in sensorischen Arealen: Frequenzanalytische Be-

funde 

Es gibt zunehmend Hinweise darauf, dass die selektive Aufmerksamkeit die zeitliche Struktur 

der neuronalen Antworten in den sensorischen Regionen verändert. Das bedeutet, dass die 

Repräsentation eines attendierten Stimulus in einer Modifikation der Synchronizität der stimu-

lusbezogenen neuronalen Aktivität besteht. Zahlreiche Studien haben unter visueller Auf-

merksamkeit eine Zunahme der Aktivität im okzipitalen Kortex durch eine erhöhte Synchro-

nizität im Gamma-Frequenzband (~ 40 Hz) gezeigt (Niebur et al., 93; Makeig und Jung, 96; 

Roelfsema et al., 97; Fries et al., 97; Gruber et al., 99). In einer Studie zur somatosensorischen 

räumlich selektiven Aufmerksamkeit konnte kürzlich ebenfalls eine Zunahme der Synchronizi-
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tät somatosensorischer Gamma-Frequenzen unter Aufmerksamkeit bestätigt werden (Bauer et 

al., 06).  

Auch die neuronale rhythmische Aktivität im Alpha-Frequenzband (8-14 Hz) sensori-

scher Areale scheint durch Aufmerksamkeitsprozesse moduliert zu werden. Der Alpha-

Rhythmus signalisiert überwiegend in einem Zustand verringerter Signalübertragung, wie bei-

spielsweise beim Schlaf (Lopes da Silva et al., 80) und wird deshalb häufig als Ruhe-Rhythmus 

bezeichnet. Durch die selektive Ausrichtung der Aufmerksamkeit kann es zu einer Unterbre-

chung des Ruhe-Modus in den involvierten Hirnregionen kommen. In EEG-Studien zur visu-

ellen selektiven Aufmerksamkeit fand man eine Abnahme des Alpha-Rhythmus in den senso-

rischen Arealen, die den attendierten Stimulus verarbeiteten und wurde teilweise sogar vor 

Eintreten des Stimulus beobachtet (Thut et al., 06; Babiloni et al., 06; Sauseng et al., 05). Eini-

ge Befunde weisen sogar auf eine Zunahme des Alpha-Rhythmus in sensorischen Arealen hin, 

die irrelevante Informationen verarbeiten (Kelly et al., 06; Fu et al., 01; Worden et al., 00; Ya-

magishi et al., 03). Diese Befunde wurden im Sinne einer erhöhten kortikalen Antwortbereit-

schaft interpretiert, die die Verarbeitung visueller Reize im Fokus der Aufmerksamkeit erleich-

tern soll. Eine Modulation des somatosensorischen Ruhe-Rhythmus (Rolandischer Mu- und 

Beta-Rhythmus) durch die räumliche Aufmerksamkeitsausrichtung konnte bislang nicht nach-

gewiesen werden (Bauer et al., 06). Allerdings führte die Antizipation einer schmerzhaften 

somatosensorischen Stimulation gegenüber einer nicht-schmerzhaften Stimulation zu einer 

stärkeren Unterdrückung des Mu-Rhythmus (Babiloni et al., 04). Dies ist ein Hinweis darauf, 

dass möglicherweise die somatosensorischen Ruhe-Rhythmen ebenfalls durch attentionale 

Mechanismen moduliert werden. Dieser Frage und wie eine attentionale Modulation der 

Rhythmen mit der bewussten Wahrnehmung zusammenhängt, wurde in Studie 2 nachgegan-

gen.  

2.2.3 Die Aktivität somatosensorischer Einzelneurone: Tierexperimentelle Befunde 

Es wird vermutet, dass sich die attentionale Modulation in einer erhöhten neuronalen Ant-

wortbereitschaft auf attendierte Stimuli widerspiegelt (Motter, 93; Moran und Desimone, 85; 

McAdams und Maunsell, 99; Hsiao et al., 93; Chapman und Meftah, 05; Meftah et al., 02). Im 

Vergleich zur Erforschung der neuronalen Korrelate visueller Aufmerksamkeit ist das Wissen 

über attentionale Effekte im somatosensorischen System noch jung und relativ uneindeutig. 

Weitgehende Einigkeit besteht jedoch darüber, dass selektive Aufmerksamkeit die neuronale 

Aktivität auf taktile Reize sowohl in S1 als auch in S2 beeinflusst. Dazu haben Einzelzellablei-

tungen am somatosensorischen Kortex von Affen einen bedeutenden Beitrag geleistet. In 
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einer Reihe von Studien zur cross-modalen Aufmerksamkeit wurden Affen gleichzeitig vibro-

taktil und visuell stimuliert und sollten sich der einen oder anderen Modalität zur Lösung einer 

Diskriminationsaufgabe zuwenden. Es zeigte sich, dass die selektive Hinwendung zu einer 

taktilen Stimulation im Vergleich zur Hinwendung zur visuellen oder einer passiven Stimulati-

on zu einer erhöhten Feuerrate von Neuronen in S1 und S2 führte (Meftah et al., 02; Chap-

man und Meftah, 05; Burton und Sinclair, 00c; Burton et al., 97b; Hsiao et al., 93). Der Anteil 

der durch die Aufmerksamkeit modulierten S1-Neurone variierte zwischen 24 % (Meftah et 

al., 02; Chapman und Meftah, 05), 40 % (Hsiao et al., 93) und 50 % (Burton und Sinclair, 00c). 

Übereinstimmend fanden die Autoren stets stärkere Effekte in S2 als in S1. Taktile räumlich 

selektive Aufmerksamkeit wurde in einer Studie von Burton (00b) untersucht. Hier wurde 

mittels eines Cues die Aufmerksamkeit der Affen entweder auf eine visuelle oder auf eine tak-

tile Stimulation auf eine der beiden simultan stimulierten Hände gerichtet. Die Ergebnisse 

zeigen, dass die Ausrichtung der Aufmerksamkeit auf eine Hand die Feuerrate von Neuronen 

nur im kontralateralen S1, nicht jedoch im ipsilateralen S1 erhöhte. Im somatosensorischen 

System scheint, ähnlich wie im visuellen System, ebenfalls die neuronale Synchronizität eine 

Rolle bei der attentionalen Selektion zu spielen. Dies zeigt eine Studie von Steinmetz 

(Steinmetz et al., 00). Während die Autoren die elektrische Aktivität von Neuronen von S2 

ableiteten, sollten Affen ihre Aufmerksamkeit entweder auf eine visuelle oder eine taktile Sti-

mulation lenken, die simultan präsentiert wurden. Bei der Lösung einer Diskriminationsaufga-

be zeigten 35% der untersuchten S2-Neuronenpaare eine Veränderung ihrer Synchronizität 

mit dem Wechsel der attendierten Modalität. Interessanterweise zeigten davon 80 % eine Zu-

nahme an Synchronizität, wenn die Aufmerksamkeit auf die taktile Stimulation gerichtet war. 

Um welchen Frequenzbereich es sich dabei handelte, wurde nicht erläutert. Insgesamt zeigen 

die tierexperimentellen Untersuchungen des somatosensorischen Kortex, dass die neuronale 

Aktivität in S2 und zu einem geringeren Maße auch in S1 durch Aufmerksamkeitsprozesse 

moduliert wird.  

2.2.4 Früher attentionaler Filter oder späte Feedback-Schleife? Konvergierende Evi-

denzen von EKP- und fMRT-Befunden  

Trotz des regen Interesses der kognitiven Neurowissenschaften an Mechanismen der Auf-

merksamkeit ist die Frage, zu welchem Zeitpunkt genau die Aufmerksamkeit die eingehende 

Information moduliert, noch nicht vollständig geklärt. Beeinflusst die selektive Aufmerksam-

keit die Antwortbereitschaft sensorischer Areale bereits bei Eintritt des Signals in die primären 

 19



 Stand der Forschung 

sensorischen Areale oder entsteht die Veränderung in der Aktivität erst durch das Feedback 

aus der attentionalen Modulation sekundärer und höherer Assoziationsareale?  

Elektrophysiologische und bildgebende Studien der letzten 15 Jahre haben gezeigt, dass 

die visuelle und auditorische räumliche Aufmerksamkeit die Aktivität in den primären sensori-

schen Arealen moduliert (Alho et al., 99; Brefczynski und DeYoe, 99; Hashimoto et al., 00; 

Martinez et al., 99; Noesselt et al., 02; Roelfsema et al., 98; Somers et al., 99; Vidyasagar, 98; 

Woldorff und Hillyard, 91; Woldorff et al., 93). Mittels ereigniskorrelierter Potentiale (EKPs) 

lässt sich die zeitliche Charakteristik des Einflusses der räumlich selektiven Aufmerksamkeit 

auf die Reizverarbeitung untersuchen. Hierzu vergleicht man die EKPs auf Reize an einem 

attendierten Ort mit denen auf Reize an einem nicht attendierten Ort. Auf diese Weise konnte 

ein Effekt der visuellen räumlich selektiven Aufmerksamkeit auf die sensorische extrastriäre 

P1-Komponente (nach 60 – 100 ms) nachgewiesen werden (Hillyard und Munte, 84; Mangun 

und Hillyard, 88; Neville und Lawson, 87; Eimer, 94). Einzelzellableitungen an Affen haben 

Effekte selektiver Aufmerksamkeit nach 60 ms in der extrastriären Area V4 nachweisen kön-

nen (Luck et al., 97). In den zeitlich gering aufgelösten fMRT-Studien fand man eine aufmerk-

samkeitsbedingte Modulation auf den striären, primären visuellen Kortex (V1) (Somers et al., 

99; Gandhi et al., 99). Dies steht anscheinend im Widerspruch zu den EKP-Befunden und 

Einzelzellableitungen, die Effekte auf die striär generierte Komponente C1 (nach 50 – 55 ms) 

nicht nachweisen konnten. Zur Lösung dieser Unstimmigkeit bediente man sich der sequen-

tiellen EEG-fMRT-Aufzeichnung (Martinez et al., 99; Noesselt et al., 02). Die Ergebnisse zei-

gen zwar eine durch Aufmerksamkeit verstärkte Aktivität in V1, die C1 Komponente war je-

doch nicht moduliert. Die Autoren vermuten, dass eine verzögerte Aktivität in V1 durch hö-

here kortikale Areale vermittelt wird. Diese könnten entweder ein zeitlich verzögertes Feed-

back-Signal an die primären Regionen senden oder dort einen länger anhaltenden Anstieg neu-

ronaler Aktivität hervorrufen.  

In der somatosensorischen selektiven Aufmerksamkeit sprechen bildgebende Studien 

ebenfalls für eine Modulation von S1 (Johansen-Berg et al., 00; Meador et al., 02a; Roland, 81; 

Arthurs et al., 04). Die EKP-Befunde im Bereich der somatosensorischen Aufmerksamkeit 

sind jedoch inkonsistent. In einigen Studien wird die Modulation der S1 generierten N80-

Komponente nachgewiesen (Desmedt und Robertson, 77; Eimer und Forster, 03; Michie et 

al., 87). Andere hingegen konnten keine Aufmerksamkeitseffekte auf SEPs finden, die Gene-

ratoren in S1 zuzuordnen sind (Eimer und Driver, 00; Michie, 84; Zopf et al., 04). Möglicher-

weise sind diese widersprüchlichen Befunde durch unterschiedliche Stimulationsarten (elekt-

risch versus taktil), unterschiedliche Reizintensitäten und Paradigmen verursacht. Die Ansätze 
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in den Studien von Eimer und Kollegen (Eimer und Forster, 03) und Zopf und Kollegen 

(Zopf et al., 04) sind jedoch stark überlappend: Beide untersuchten die räumlich selektive 

Aufmerksamkeit bei taktiler Stimulation beider Hände. Dennoch wurden keine übereinstim-

menden Ergebnisse gefunden. Mittels bilateraler taktiler Stimulation sollte dieser Divergenz in 

Studie 4 nachgegangen werden. Zudem liefern die gefunden Effekte im BOLD-Signal des S1 

keinen Hinweis darauf, ob die Aktivität bei einer intialen Phase der Verarbeitung in diesem 

Areal moduliert wird oder ob sie durch ein verzögertes Feedback-Signal aus höheren kortika-

len Arealen entsteht. Die Frage, ab welchem Zeitpunkt mögliche frühe SEP-Effekte einen 

Beitrag zu den metabolischen Aufmerksamkeitseffekten in S1 leisten, wurde hier mittels si-

multaner EEG- fMRT- Aufzeichnung untersucht.  
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3 Messmethoden 

3.1 Elektroenzephalografie (EEG) 

Beim EEG werden über Elektroden Veränderungen der elektrischen Spannung an der Kopf-

oberfläche aufgezeichnet. Die Spannungsschwankungen entstehen durch die synchronisierte 

neuronale Aktivität, die sich in einem Stromfluss der senkrecht zur Kortexoberfläche ange-

ordneten Pyramidenzellen äußert. Das EEG spiegelt den Stromfluss summierter exitatorischer 

und inhibitorischer postsynaptischer Potentiale wider.  

3.1.1 Somatosensorisch evozierte Potentiale   

Die somatosensorisch evozierten Potentiale (SEPs) zählen allgemein zu den sensorischen 

EKPs, die in ihrer Latenz und Amplitude von den physikalischen und psychologischen Reiz-

eigenschaften abhängig sind. Die EKPs unterscheiden sich von der spontanen Hirnaktivität 

dadurch, dass sie eine zeitlich fest gekoppelte Reaktion auf einen bestimmten Reiz widerspie-

geln. Da sie normalerweise kleiner sind als die spontane Hintergrundaktivität und um reiz-

unabhängiges Hintergrundrauschen zu verringern, werden sie meist als Mittelwert vieler Ein-

zelreizungen dargestellt.  

SEPs, erstmals beschrieben von Dawson (1947, 1954), zeigen sich vorwiegend über S1, 

kontralateral zur Seite der Stimulation. Diese in der klinischen Neurologie häufig zur Funkti-

onsprüfung des somatosensorischen Systems eingesetzten Potentiale sind im 10-20 EEG-

System (Jasper, 58) am deutlichsten an den Elektroden C3/4 und CP3/4 zu sehen. Die frühes-

te unter normalen Messbedingungen ableitbare Komponente über S1 stellt die N20 dar. Posi-

tive (P) und negative (N) Vorwellen sowie die aus dem Thalamus entspringende P15 sind in 

der Regel nur schwer erkennbar. Die Quellen der SEP-Komponenten wurden mittels intra-

kortikaler Ableitungen und dem Vergleich von SEPs, die an der Kopfoberfläche gemessen 

wurden, bestimmt (Allison et al., 89a; Lipton et al., 06; Allison et al., 92). Der N20 folgt die 

P25, die P30 und die N35. Der N20 und P30 wurden in ihrem Ursprung BA 3b des S1 zuge-

ordnet. Die P25 und N35 werden beide in BA 1 generiert. Allison (1989) bezeichnet diese 

Komponenten auch als frühe SEPs. Komponenten mit Latenzen zwischen 40 und 250 ms 

repräsentieren nach Allison die späte Aktivität. In BA 1 fand er mittels intrakortikaler Ablei-

tung die Generatoren für die späten Komponenten P45, N60 und P100. Die N80 ist BA 3b 

zuzuordnen (Mauguiere et al., 97). Die nachfolgende P120 wird vermutlich bilateral in S2 und 

die N140 bilateral im Frontallappen generiert (Allison et al., 1992; Allison, McCarthy, Wood, 
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Williamson, & Spencer, 1989; Forss et al., 1994, 1996). Je nach Stimulationsort (z.B. Media-

nusnerv, Finger oder Fuß), Reizart (z.B. elektrisch oder taktil) oder Platzierung der Elektrode 

kann es zu Schwankungen in den Latenzen und der Größe der Amplituden kommen. So wer-

den in EEG-Studien, die eine taktile Stimulation verwenden, selten SEP-Komponenten mit 

Latenzen unter 50 ms berichtet. Frühere Komponenten sind bei taktiler Stimulation nur 

schwer zu erkennen, da dort die Stimulusintensität meist geringer (Hamalainen et al., 1990; 

Arthurs et al., 2004) und der Beginn einer taktilen Stimulation eher graduell ist. Im Gegensatz 

dazu erfolgt bei der elektrischen Stimulation eine exakt gleichzeitige Rezeptorreizung mehrerer 

Rezeptortypen. Basierend auf einer Studie, in der intrakortikale und an der Kopfoberfläche 

gemessene SEPs verglichen wurden, postulieren Allison und Kollegen (1992), dass SEPs mit 

Latenzen kleiner als 100 ms dem S1 zuzuordnen sind. Ein weiteres Indiz, dass diese Kompo-

nenten S1 entspringen, ist ihre ausschließlich kontralaterale Ausprägung. Komponenten, die in 

S2 generiert werden, sind eher bilateral zu finden (Eimer, 2003). Die in Studie 1 und 4 berich-

teten Effekte auf die SEPs werden, entsprechend der hier vorgestellten Befunde über zugrun-

de liegende Generatoren, umschriebenen Kortexarealen zugeordnet. 

3.1.2 Somatosensorische rhythmische Oszillationen 

Allgemeiner Hintergrund 

Als rhythmische Oszillationen bezeichnet man regelmäßig wiederkehrende Wellen gleicher 

Phase und Frequenz. Diese entstehen durch reziproke Interaktionen zwischen exitatorischen 

und inhibitorischen Mechanismen entweder innerhalb eines Neurons oder in neuronalen 

Netzwerken mittels Feedbackverbindungen (Singer, 93). Diese können sowohl thalamo-

kortikaler wie auch kortiko-kortikaler Natur sein und durch allgemeine oder lokale Neu-

rotransmittersysteme moduliert werden (Pfurtscheller, 1999).  

Auch die rhythmische Aktivität lässt sich durch eine experimentelle Manipulation mo-

dulieren, wobei der zeitliche Bezug zu einem Ereignis weniger fix ist als bei den EKPs. 

Die Frequenz und die Amplitude eines Rhythmus hängen eng zusammen: Je höher die 

Frequenz, desto kleiner die Amplituden. Die niedrigen Frequenzen, die Delta- (0,5 – 4 Hz), 

Theta- (6 - 7 Hz) und Alpha- (bzw. Mu-) (8 - 14 Hz) Rhythmen, findet man, solange sich das 

Gehirn in einem entspannten Zustand befindet bis hin zum Schlaf oder Koma (Neuper und 

Pfurtscheller, 01; Niedermeyer, 97; Pfurtscheller, 92). Im Gegensatz dazu entstehen hohe Fre-

quenzen, die Beta- (15 - 30 Hz) und Gamma- (30 - 60 Hz) Rhythmen, in Zuständen fokussier-

ter Aufmerksamkeit (Gruber et al., 99; Niebur, 02; Ward, 03), bei sensorischer Informations-

verarbeitung (Basar et al., 87; Demiralp et al., 06; Kisley und Cornwell, 06; Senkowski et al., 
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06) und komplexen motorischen Handlungsabläufen (Baker et al., 97; Sanes und Donoghue, 

93). Unterschiedliche Niveaus der Spontanaktivität spielen eine wichtige Rolle bei der Auf-

nahme von Reizen in die neuronale Verarbeitung und sind möglicherweise relevante Mecha-

nismen bei der attentionalen Selektion und bewussten Wahrnehmung (Niebur, 02; Crick und 

Koch, 03; Meador et al., 02b).  

Oszillationen im Mu- und Beta-Frequenzband 

In der vorliegenden Dissertation sind die Oszillationen in den Frequenzbändern um 10 und 20 

Hz mit einer maximalen Ausprägung über dem sensomotorischen Kortex von besonderer 

Bedeutung. Der 10 Hz Rhythmus wird gemeinhin als Mu- und des 20 Hz Rhythmus als Beta-

Rhythmus bezeichnet. Beide Rhythmen besitzen folgende grundlegende Eigenschaften: (i) Sie 

treten hauptsächlich in zentralen Regionen auf, (ii) sie werden kaum oder gar nicht durch das 

Öffnen oder Schließen der Augen moduliert und (iii) sie besitzen einen bogenförmigen Kur-

venverlauf (Pfurtscheller und Lopes da Silva, 99). Schon Jasper und Penfield (1949) beschrie-

ben sie als funktional unabhängig vom okzipitalen Alpha-Rhythmus. Die Synchronizität der 

Oszillationen im Mu- und Beta-Band nimmt typischerweise bei somatosensorischer Stimulati-

on oder während einer Bewegung der Hand oder der Finger ab (Klimesch, 99; Pfurtscheller, 

89). Dabei ist die Abnahme der oszillatorischen Synchronizität (Desynchronisation) über dem 

kontralateralen sensomotorischen Kortex stets stärker als ipsilateral (GASTAUT, 52; Pfurt-

scheller, 89). Es konnte ebenfalls gezeigt werden, dass auch die reine Antizipation einer Stimu-

lation oder Bewegung zu einer Desynchronisation der Mu- und Beta-Rhythmen führt 

(Salmelin und Hari, 94; Leocani et al., 97; Crone et al., 98). Im Sinne eines Systems, das senso-

rische Informationen weder erhält noch verarbeitet, wurden Oszillationen im Mu- und Beta-

Frequenzband als Ruhezustand des sensomotorischen Systems betrachtet (Kuhlman, 78). Die 

Desynchronisation dieser Bänder kann deshalb als ein elektrophysiologisches Korrelat senso-

motorischer Aktivität verstanden werden (Pfurtscheller, 92).  

Die genaue kortikale Lokalisation der beiden Rhythmen ist noch nicht vollständig auf-

gedeckt. In EEG-Studien wurden Quellen des Mu- und Beta-Rhythmus im prä- und post-

zentralen Gyrus gefunden (Arroyo et al., 93; Crone et al., 98). MEG- Studien zeigten jedoch, 

dass der Mu-Rhythmus in S1, nahe der Quelle für die N20 und der Beta-Rhythmus weiter 

anterior, vermutlich im motorischen Kortex entsteht (Tiihonen et al., 89; Salmelin und Hari, 

94).  
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3.2 Funktionelle Magnetresonanztomografie (fMRT) 

Während das EEG zwar die neuronale Aktivität mit einer hohen zeitlichen Auflösung wieder-

gibt, lässt sich der kortikale Ursprung der elektrischen Quellen mit dieser Methode jedoch nur 

relativ ungenau bestimmen. Neben dem EEG hat seit den 90er Jahren die fMRT als ebenfalls 

nicht-invasives Verfahren vermehrte Anwendung in der funktionellen Bildgebung gefunden 

(Belliveau et al., 91; Ogawa et al., 92; Kwong et al., 92; Frahm et al., 92; für eine Übersicht 

siehe Moseley und Glover, 95; Ogawa et al., 90).  

Beim fMRT handelt es sich um eine indirekte Messung der neuronalen Aktivität, da 

man sich die damit einhergehende Veränderung des Sauerstoffgehaltes im Blut zu Nutze 

macht. Wird eine bestimmte Neuronenpopulation aktiv, erhöht sich die lokale Metabolismus-

rate und die damit verbundene Sauerstoffextraktion aus dem Blut. Im Zusammenhang damit 

kommt es zu einer Erweiterung der Gefäße. Dies bewirkt eine starke Zunahme des lokalen 

Blutflusses. Dadurch steigt die Menge oxygenierten (sauerstoffreichen) Hämoglobins, wäh-

rend die Menge deoxygenierten (sauerstoffarmen) Hämoglobins sinkt (Abb. 2). Da sauerstoff-

reiches und sauerstoffarmes Blut unterschiedliche magnetische Eigenschaften besitzen, kann 

diese Veränderung im MR-Signal abgebildet werden. Durch die Abnahme der signalsuppressi-

ven Wirkung des paramagnetischen Deoxyhämoglobins wird das MR-Signal in aktiven Area-

len stärker. Diesen Zusammenhang bezeichnet man als BOLD-Effekt („blood oxygenation 

level dependent“) (Boynton et al., 96)(Abb. 2).  

 
Abb. 2:  

BOLD-Effekt: Nach einer kurzen Stimulation kommt es in einer aktiven Hirnregion zu einem Zuwachs der  

Menge an oxygeniertem Hämoglobin bis ca. 6 Sek. nach der Stimulation, während der Anteil deoxygenierten 

 Hämoglobins abnimmt. Nach einer kurzen Unterschwingung des oxygenierten Hämoglobins geht die Konzent 

ration wieder auf  ihr Ausgangsniveau zurück. Eine nicht-aktive Region zeigt keine Veränderungen in der Kon 

zentration von Oxy- und Deoxyhämoglobin auf  eine Stimulation. 
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Das Maximum der mit dem BOLD-Effekt verbundenen Signaländerung ist nach 5 - 6 

Sekunden erreicht (Cohen, 97; Friston et al., 95). Dabei hat die Intensität und die Länge der 

Stimulation einen Einfluss sowohl auf die Größe der Amplitude als auch die Dauer mit der sie 

auf einem erhöhten Niveau verweilt. Danach fällt sie wieder zurück auf ihr Ausgangsniveau, 

meist mit einer leichten Unterschwingung.  

Um Veränderungen in der metabolischen Aktivität zu messen, werden wiederholt 

mehrere hundert BOLD-Effekt sensitive MR-Bilder des Gehirns aufgezeichnet. Für die Mes-

sung des gesamten Hirns werden dabei bei einer räumlichen Auflösung von etwa 4 mm x 4 

mm x 4 mm ca. 2 – 3 Sekunden benötigt. Während der anschließenden Analyse in jedem ge-

messenen Raumpunkt (Voxel) wird nach reizkorrelierten hämodynamischen Antworten ge-

sucht. Das Ergebnis dieser Analyse sind so genannte statistische Karten, welche für jedes Vo-

xel z.B. das Parametergewicht eines Allgemeinen Linearen Modells oder einen Kreuzkorrelati-

onskoeffizienten enthalten. Um die gefundenen funktionellen Effekte den korrespondieren-

den anatomischen Strukturen zuordnen zu können, werden diese statistischen Karten auf 

räumlich hochaufgelöste anatomische MR-Bilder projiziert. Zur Durchführung von Gruppen-

analysen und zur Vergleichbarkeit mit anderen Studien werden diese Bilder dann in einen 

standardisierten Raum übertragen (Talairach & Tournoux, 1988). 

Der direkte Zusammenhang zwischen neuronaler Erregung und metabolischer Aktivität 

(neurovaskuläre Kopplung) ist Gegenstand der aktuellen Forschung. Es gilt als gesichert, dass 

der metabolische Bedarf an die synaptische Aktivität gekoppelt ist (Logothetis, 2001) und das 

BOLD-Signal mit der glutamatergen synaptischen Aktivität korreliert (Haydon & Carnignoto, 

2006). 

3.3 Simultane Messung von EEG und fMRT 

Trotz der kontinuierlichen Fortschritte des humanen EEGs in den vergangenen 70 Jahren 

und der Etablierung der fMRT in den letzten zwei Jahrzehnten, hat die kombinierte Messung 

beider Methoden erst in kürzester Zeit Einzug in die kognitiven Neurowissenschaften gehal-

ten. Hauptursache hierfür sind die technischen Herausforderungen, die an die simultane 

EEG-fMRT-Messung gestellt werden. Das größte Problem stellten dabei die Einbußen in der 

Qualität der EEG-Daten aufgrund sich verändernder elektromagnetischer Felder während 

einer MR-Messung dar (Ritter und Villringer, 06). Doch durch technische Verbesserungen der 

EEG-Verstärker und neue Möglichkeiten der Artefaktkorrektur kann man mittlerweile eine 

gute EEG-Datenqualität erlangen (Debener et al., 07). 
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Durch die simultane EEG-fMRT-Messung gelingt es, die Einschränkungen der jeweiligen 

Messmethode zu überwinden: Während beim EEG die räumliche Lokalisation zugrunde lie-

gender neuronaler Quellen mäßig ist, gelingt sie im fMRT mit millimetergenauer Auflösung. 

Der Nachteil letzterer Methode besteht jedoch in der geringen zeitlichen Auflösung im Se-

kundenbereich. Dagegen kann man im EEG eine millisekundengenaue Auflösung erlangen. 

Weitere Vorteile der simultanen Messung mit beiden Methoden lassen sich nach Debener und 

Kollegen (Debener et al., 06) wie folgt zusammenfassen: 

1. Die Verwendung der identischen sensorischen Stimulation. In zwei Umgebungen, die so 

verschieden wie EEG- und fMRT-Labore ist dies nahezu unmöglich. 

2. Die Messung identischer kognitiver Prozesse. Bei getrennten Messungen kann eine Wie-

derholung der Stimuli zu anderen kognitiven Prozessen führen.  

3. Der gleiche Zustand der Probanden bezüglich Motivation, Vigilanz und Compliance. Auf-

grund unterschiedlicher Vorbereitungszeiten, Aufgabenerfahrung und Aufzeichnungsum-

gebung bei getrennten Messungen kann dieser Zustand beträchtlich variieren. 

4. Vermeidung unterschiedlicher Einflüsse momentaner Fluktuationen in der Gehirnaktivität, 

die mit der Verarbeitung sensorischer Ereignisse interagieren.  

Eine grundlegende Annahme bei der Integration dieser beiden nicht-invasiven Verfahren 

ist, dass den Signalen beider Methoden zumindest teilweise dieselben neuronalen Generatoren 

zugrunde liegen. In der vorliegenden Dissertation wurden simultan erhobene ereigniskorrelier-

te MRT und EEG-Signale kombiniert. Da die hämodynamische Antwortfunktion auch tran-

siente Veränderungen des BOLD-Signals in bestimmten Arealen durch einen kurzzeitigen 

Stimulus abbildet, lassen sich standardmäßige EKP-Protokolle in einer MRT-Messung repli-

zieren. Durch die experimentelle Manipulation lassen sich aus den simultan erhobenen Daten 

die Hirnregionen identifizieren, in denen die EKP-Amplituden und das BOLD-Signal kovari-

ieren (Gore et al., 06). Dieser Zusammenhang lässt dadurch Rückschlüsse über die zeitliche 

Einordnung räumlich hoch aufgelöster Signale zu. Diese Methode wurde in Studie 4 ange-

wendet, um eine zeitlich-räumliche Einordnung der Effekte somatosensorischer räumlich se-

lektiver Aufmerksamkeit zu ermöglichen. 
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4 Fragestellungen und durchgeführte Studien 
Nachdem in den vorangegangenen Kapiteln der aktuelle Stand der Forschung und die in die-

ser Arbeit verwendeten Messmethoden eingehend dargestellt wurden, sollen nun die im Rah-

men der Dissertation durchgeführten Studien zusammengefasst werden. Die vollständigen 

Originalarbeiten folgen in Kapitel 6. Die Abschnitte 4.1, 4.2 und 4.3 beschreiben Studien, in 

denen der Einfluss der räumlich selektiven Aufmerksamkeit auf die bewusste Wahrnehmung 

überschwelliger somatosensorischer Reize mittels EEG und Verhaltensmessungen untersucht 

wurde. Hierzu wurde ein bilaterales Extinktionsparadigma verwendet. Die spezifischen Frage-

stellungen waren:  

1. Zu welchem Zeitpunkt spiegelt sich in den EKPs die bewusste Wahrnehmung wider (frü-

he sensorische oder späte Potentiale höherer kortikaler Verarbeitung)? 

2. Welcher neuronale Zustand vor der Stimulation gewährleistet die bewusste Wahrnehmung 

(Synchronisation / Desynchronisation oszillatorischer Rhythmen und involvierte Hirnre-

gionen)? 

3. Hat eine Modulation des Aufmerksamkeitsfokus einen Einfluss auf  die bewusste Wahr-

nehmung und die RZs? 

Abschnitt 4.4 befasst sich mit der Frage des Einflusses räumlich selektiver Aufmerksam-

keit auf die frühe sensorische Verarbeitung taktiler Stimuli. Hierzu wurden in einem Oddball-

Paradigma bilateral beide Zeigefinger durch ein Braille-Muster stimuliert, während parallel 

dazu eine simultane EEG-fMRT Aufzeichnung erfolgte. Die spezifischen Fragestellungen 

lauteten: 

1. Werden durch Aufmerksamkeit bereits frühe sensorische SEPs moduliert? 

2. Verstärkt die Aufmerksamkeitszuwendung die BOLD-Antwort in S1? 

3. Korreliert die BOLD-Antwort in S1 mit den Effekten auf  frühe SEPs (was räumlich-

zeitliche Einordnung der Effekte attentionaler Selektion erlaubt)? 

4.1 SEP-Korrelate bewusster Wahrnehmung (Studie 1) 

Schubert et al. (2006). Now you feel it – now you don’t: ERP correlates of somatosensory 

awareness. Psychophysiology, 43, 31-40. 

Einleitung und Fragestellung 
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Untersuchungen mit Patienten, die an einer somatosensorischen Extinktion litten (Sarri et al., 

06; Eimer et al., 02) und Studien mit schwellennahen elektrischen Reizen, bei denen die evo-

zierte neuronale Aktivität intrakraniell in S1 am menschlichen Kortex (Libet et al., 67; Ray et 

al., 99) und dem eines Affen (de Lafuente und Romo, 05) abgeleitet wurden, weisen darauf 

hin, dass die frühe neuronale Antwort nicht hinreichend für die bewusste Wahrnehmung ist. 

Palva und Kollegen (05) fanden hingegen im MEG auf schwellennahe detektierte elek-trische 

Reize größere evozierte Potentiale in S1 als auf nicht detektierte Reize. Problematisch bei 

schwellennahen Reizen sind jedoch die Konfundierung mit Vigilanzeffekten und die Auslö-

schung deutlich überschwelliger Reize aus der bewussten Wahrnehmung als alltägliches Phä-

nomen.  

Zur Untersuchung der Prozesse der bewussten und unbewussten Wahrnehmung über-

schwelliger Reize bei gesunden Probanden eignet sich das „Extinktionsparadigma“ (Meador et 

al., 98). Im Sinne einer bilateralen Rückwärtsmaskierung erlaubt es eine Verarbeitung des Ziel-

reizes in S1, bevor 70 ms später der Maskierungsreiz appliziert wird (siehe Kap. 2.1.1 für eine 

ausführlichere Beschreibung). Zur Untersuchung der zeitlichen Charakteristika der Unter-

schiede in der Verarbeitung bewusst und unbewusst wahrgenommener Zielreize wurden wäh-

rend eines Extinktionsparadigmas SEPs mittels eines 64 Kanal EEGs an 12 gesunden Pro-

banden abgeleitet.  

Ergebnisse und Diskussion 

Die Probanden detektierten bei einer Maskierung nur 31.5 % der Zielreize (im Vergleich zu 71 

%, wenn der Zielreiz alleine präsentiert wurde), indem sie angaben, eine Einzelstimulation 

durch den Maskierungsreiz erfahren zu haben. Der Vergleich detektierter und extingierter 

Zielreize ergab für die parietale P100 und die frontale N140 einen Haupteffekt der Detektion 

(P100: p < .05; N140: p < .01). Frühere SEP-Komponenten (P60, N80) zeigten keine signifi-

kanten Unterschiede zwischen bewusst wahrgenommenen und unbewusst gebliebenen Rei-

zen.  

Die Amplituden früher SEPs (P60, N80), die im kontralateralen S1 generiert werden, 

wurden durch die bewusste Wahrnehmung nicht moduliert. Die Ergebnisse sprechen dafür, 

dass eine frühe Verarbeitung in S1 auch für deutlich überschwellige Reize bei gesunden Pro-

banden nicht hinreichend für die bewusste Wahrnehmung ist. Sie entsprechen Befunden so-

matosensorischer schwellennaher Stimulation und Untersuchungen mit Patienten, die an einer 

taktilen Extinktion leiden. Die Amplituden der SEP-Komponenten mittlerer Latenz (P100, 

N140) waren signifikant erhöht, wenn der Zielreiz detektiert wurde. Das Ergebnis unter-

streicht die Relevanz höherer kortikaler Verarbeitung für die bewusste Reizwahrnehmung. Die 

 29



    Fragestellungen und durchgeführte Studien 

Modulation der Amplituden der parietalen P100 und frontalen N140 wurde häufig in Studien 

somatosensorischer räumlicher Aufmerksamkeit beobachtet. Eine Vielzahl von Untersuchun-

gen lassen eine enge Verknüpfung bewusster Wahrnehmung und Aufmerksamkeit vermuten 

(siehe Kap. 2.1). Im Sinne des Global Workspace Modells (Baars, 95; Dehaene und Naccache, 

01) kann folgende Ursache für die „Extinktion“ beim gesunden Probanden angenommen 

werden: Die bewusste Wahrnehmung hängt von der Fähigkeit der Probanden ab, ihren atten-

tionalen Fokus auf ihrem linken Zeigefinger zu halten und der Ablenkung durch den starken 

Reiz am rechten Zeigfinger zu widerstehen. Gelingt dies nicht, fängt der rechte Maskierungs-

reiz die Aufmerksamkeit ein, bevor das Signal auf den Zielreiz in höheren kortikalen Arealen 

verarbeitet werden konnte. Durch seine Intensität vermag der Maskierungsreiz einen Prozess 

exogener Aufmerksamkeitszuwendung in Gang zu setzen (bottom-up) und damit top-down 

gesteuerte Prozesse zu unterbrechen (Corbetta und Shulman, 02). Dadurch entfällt die für die 

bewusste Wahrnehmung unerlässliche Verstärkung der Aktivität auf den linken Zielreiz durch 

top-down Mechanismen (Dehaene und Naccache, 01). In der folgenden Studie wurde die 

Hypothese eines vor der Stimulation wirkenden top-down Mechanismus auf sensorische Area-

le und dessen Einfluss auf die bewusste Wahrnehmung überprüft. Ob eine direkte Modulation 

der räumlichen Aufmerksamkeit die Unterbrechung eines bereits laufenden sensorischen Ver-

arbeitungsprozess durch das bottom-up Signal beeinflussen kann und es damit zu einer verän-

derten Wahrnehmung kommt, wurde in Studie 3 untersucht. 

4.2 Prä-Stimulus Effekte bewusster Wahrnehmung (Studie 2) 

Schubert et al.. Now you’ll feel it – now you won’t: EEG rhythms predict conscious percep-

tion. Submitted to Nature Neuroscience, 6.2007. 

Einleitung und Fragestellung 

In dieser Studie wurde sich der Frage gewidmet, welche neuronalen Prozesse vor der Stimula-

tion mit überschwelligen Reizen in einem Extinktionsparadigma dazu beitragen, ob ein Reiz 

wahrgenommen wird oder nicht. Welche Gehirnzustände der Detektion somatosensorischer 

Reize vorausgehen, ist bislang nur für schwellennahe Einzelreize untersucht worden. Im visu-

ellen System ging der Detektion schwellenaher Reize eine Abnahme des okzipitalen Alpha-

Rhythmus voraus (Thut et al., 06; Babiloni et al., 06). Untersuchungen der somatosensori-

schen Wahrnehmung im MEG weisen zum einen auf eine Zunahme der Phasenkopplung im 

Rolandischen Mu-Band über dem kontralateralen somatosensorischen Kortex (Palva et al., 05) 

und zum anderen auf einen umgekehrt u-förmigen Zusammenhang in der Stärke der Mu-
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Rhythmen und der Stimulusdetektion hin (Linkenkaer-Hansen et al., 04). Diese Studien lassen 

vermuten, dass eine Modulation der Synchronizität des somatosensorischen Ruhe-Rhythmus 

eng mit der bewussten Wahrnehmung schwellennaher somatosensorischer Reize zusammen-

hängt. Die Frage, ob eine Modulation der somatosensorischen Rhythmen einer Veränderung 

der bewussten Wahrnehmung überschwelliger Reize vorausgeht, war deshalb Inhalt dieser 

Studie. Dazu wurden die aus Studie 1 gewonnenen Daten im Hinblick auf die Oszillationen im 

Mu- und Beta-Frequenzband vor Beginn der Stimulation analysiert. 

Ergebnisse und Diskussion 

Vor der Extinktion der Zielreize wurde eine zunehmende Synchronizität der Mu- und Beta-

Rhythmen beobachtet (p < .01). Der Effekt war auf das dem Zielreiz kontralateral gelegene 

somatosensorische Handareal beschränkt. Der Unterschied in diesem Areal war signifikant ab 

einem Zeitpunkt von ca. 400 ms vor der Stimulation. Im Hinblick auf die Befunde aus dem 

visuellen System mit schwellennahen Reizen lässt dieses Ergebnis die Unterdrückung von Ru-

he-Rhythmen als einen allgemeinen sensorischen Effekt für die bewusste Wahrnehmung an-

nehmen.  

Interessanterweise wurde auch ein Effekt im Beta-Band über dem frontalen Kortex ipsi-

lateral zum Zielreiz gefunden. Dieser zeigte sich bereits 500 ms vor der Stimulation durch eine 

Desynchronisation bei nachfolgend detektierten Zielreizen. In einer EEG-Studie wurde kürz-

lich gezeigt, dass die Stärke der visuellen Aufmerksamkeitsausrichtung nach einem Warnreiz 

mit einer Desynchronisation im Beta-Band in inferioren und mittleren frontalen Arealen ein-

hergeht (Gomez et al., 06). Das Ergebnis einer fMRT-Studie lässt vermuten, dass die Aktivität 

des linken präfrontalen Kortex in der Vorbereitung auf die Stimulation eine top-down Kon-

trolle der aufgabenrelevanten Stimulusverarbeitung repräsentiert, die dazu dient, die attentio-

nalen Anforderungen der Aufgabe aufrecht zu erhalten (MacDonald, III et al., 00).  

In Bezug auf das hier untersuchte bilaterale Extinktionsparadigma wird vermutet, dass 

eine starke attentionale Kontrolle die Unterdrückung somatosensorischer Synchronizität in 

zielreizrelevanten sensorischen Arealen, welche die Antizipation eines salienten Reizes signali-

siert, die Ablenkung durch den Maskierungsreiz erschwert und schließlich eine höhere Wahr-

scheinlichkeit für eine bewusste Wahrnehmung des Zielreizes zur Folge hat.  
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4.3 Modulation der Wahrnehmung durch räumlich selektive Aufmerksamkeit 

(Studie 3) 

Schubert et al.. Spatial cuing modulates conscious perception of supra-threshold somatosen-

sory stimuli. In preparation 

Einleitung und Fragestellung 

In dieser Studie wurde untersucht, inwieweit eine direkte Modulation der räumlich selektiven 

Aufmerksamkeit einen Einfluss auf die bewusste Wahrnehmung bei der somatosensorischen 

Extinktion ausübt. Posner (86) fand bei der Manipulation der Richtung der Aufmerksamkeit 

durch einen zentral präsentierten visuellen Cue keinen Effekt auf die RZ auf taktile Reize an 

der rechten oder linken Hand. Ein Effekt dieser Art konnte bislang nur nach lateralen, nicht 

symbolischen Cues nachgewiesen werden (Bradshaw et al., 92; Butter et al., 89). Der Einfluss 

eines zentralen Cues auf die bewusste Wahrnehmung taktiler Reize in einem bilateralen Ex-

tinktionsparadigma ist bislang unbekannt. Die Befunde der Untersuchungen mit Patienten, die 

an einer Extinktion leiden sowie die Ergebnisse von Studie 1 und 2 lassen einen Zusammen-

hang der somatosensorischen Extinktion und der räumlichen Aufmerksamkeit vermuten. Um 

dies zu prüfen, wurde bei 23 Probanden in einem somatosensorischen Extinktionsparadigma 

der Fokus der Aufmerksamkeit vor der Stimulation durch valide, invalide oder neutrale Cues 

(Posner-Paradigma) manipuliert.  

Ergebnisse und Diskussion 

Die Ausrichtung der Aufmerksamkeit auf den linken Zeigefinger (durch einen validen Cue) 

führte dazu, dass sich die Sensitivität (p(A)) (p < .05) und die Detektionsrate (p < .005) des 

Zielreizes im Vergleich zu einem invaliden oder neutralen Cue erhöhte. Ein Effekt auf die RZ 

wurde nur für extingierte Zielreize gefunden, wenn die Probanden angaben, nur den Maskie-

rungsreiz wahrgenommen zu haben. Im Vergleich zu einer Einzelstimulation mit dem Maskie-

rungsreiz reagierten die Probanden hier signifikant langsamer (p < .001).  

In Übereinstimmung mit den Befunden von Posner (1986) wurde kein Effekt der Rich-

tungsvorinformation auf die RZ des Zielreizes gefunden. Posner vermutet, dass dieser Unter-

schied zu Befunden aus dem visuellen System daran liegt, dass die exogene Aufmerksamkeits-

ausrichtung auf einen taktilen Reiz schneller sei, als wenn sie durch einen endogenen visuellen 

Cue an die Lokalisation des Reizes gelenkt würde (Klein und Posner, 74). Taktile im Gegen-

satz zu visuellen Reizen hätten einen automatisch alarmierenden Effekt. Diese Erklärung trifft 

jedoch auf unsere Befunde nicht zu, da in Abhängigkeit von der Cue-Validität signifikante 
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Unterschiede in den RZ gefunden wurden, wenn die Probanden durch einen schwachen oder 

starken Einzelreiz stimuliert wurden oder sie den Zielreiz extingierten.  

Die Ergebnisse der Verhaltensstudie belegen den Einfluss räumlich selektiver Aufmerk-

samkeit auf die Stimuluswahrnehmung bei der somatosensorischen Extinktion. Diese Befunde 

bestätigen die in Studie 1 formulierte Modellannahme für die „Extinktion“ beim gesunden 

Probanden: Die bewusste Wahrnehmung hängt von der Fähigkeit der Probanden ab, ihren 

endogenen attentionalen Fokus auf der Hand des Zielreizes zu halten und der exogenen Ab-

lenkung durch den starken Reiz am rechten Zeigfinger zu widerstehen.   

4.4 Attentionale Modulation primär sensorischer Areale (Studie 4) 

Schubert et al.. Effects of tactile spatial-selective attention in S1: Simultaneous EEG-fMRI 

reveals correlated modulations of the P50 SEP component and the BOLD signal. Under revisi-

on in Cerebral Cortex since May 2007  

Einleitung und Fragestellung 

Über die somatosensorische räumlich selektive Aufmerksamkeit ist im Vergleich zum visuel-

len System relativ wenig bekannt. Zwei bildgebende Studien, die sich mit genau diesem Phä-

nomen befassten, zeigten, dass auch hier eine Modulation der Aktivität in S1 in Abhängigkeit 

vom räumlichen Fokus der Aufmerksamkeit besteht (Roland, 81; Meador et al., 02a). Auf-

grund der geringen zeitlichen Auflösung des BOLD-Signals lässt sich dadurch jedoch nicht 

sagen, ob eine Modulation der S1 Aktivität zu einem frühen Zeitpunkt geschieht, also bevor 

das Signal an höhere Areale übertragen wird. Möglich wäre auch, dass diese höheren Areale 

durch ihren top-down Einfluss eine Veränderung der Aktivität in S1 bewirken.  

Die Ergebnisse der EEG-Studien, die sich mit diesem Thema befasst haben, sind unein-

deutig. Während Eimer und Kollegen (03) einen Effekt auf eine frühe, in S1 generierte, Kom-

ponente (N80) fanden , konnte ein Effekt der räumlich selektiven Aufmerksamkeit während 

der frühen Verarbeitung des Signals in S1 nicht bestätigt werden (Zopf et al., 04). 

Die hier durchgeführte simultane Messung von fMRT und EEG soll eine räumlich zeit-

liche Einordnung früher Effekte der räumlich selektiven Aufmerksamkeit erlauben. 15 Pro-

banden wurden dazu zufällig alternierend am rechten und linken Zeigefinger mit einem Brail-

le-Muster stimuliert, während sie zur Lösung einer Oddball-Aufgabe blockweise die Aufmerk-

samkeit auf jeweils nur einen Finger richten sollten.  

Ergebnisse und Diskussion 
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    Fragestellungen und durchgeführte Studien 

Der Vergleich der elektrophysiologischen Antworten auf die Stimulation durch einen Stan-

dardreiz an einem Finger im und außerhalb des Fokus der Aufmerksamkeit ergab signifikante 

Effekte auf die in S1 generierte SEP-Komponente P50 (p < .05). Eine Modulation der soma-

tosensorischen Verarbeitung bereits nach 50 ms ist bislang noch nicht berichtet worden. Die 

Analyse des simultan aufgezeichneten BOLD-Signals zeigte eine stärkere Aktivität im kontra-

lateralen S1-Handareal für attendierte im Vergleich zu nicht attendierten Reizen. Die Korrela-

tionsanalyse der Effekte auf die P50 mit den aufmerksamkeitsbedingten Effekten des BOLD-

Signals in S1 über alle Probanden ergab eine positive Korrelation mit S1 kontralateral zum 

Aufmerksamkeitsfokus und eine negative Korrelation ipsilateral. Die Ergebnisse zeigen, dass 

räumlich selektive Aufmerksamkeit die frühen elektrophysiologischen und die langsamen me-

tabolischen Antworten auf vergleichbare Weise moduliert. Dieses Ergebnis weist darauf hin, 

dass die aufmerksamkeitsbedingte Modulation der hämodynamsichen Antwort in S1 nicht 

allein durch eine spätere Feedback-Schleife aus höheren Arealen entsteht, sondern bereits bei 

der initialen Passage des Signals. Diese Studie liefert erstmals einen Hinweis darauf, dass atten-

tionale Effekte bereits zu einem frühen Zeitpunkt in der Reizverarbeitung zu einer Modulati-

on der hämodynamischen Antwort in S1 beitragen.  
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5 Zusammenfassung und Ausblick 
Im Rahmen dieser Dissertation wurden mithilfe experimentalpsychologischer, elektrophysio-

logischer und bildgebender Verfahren der Einfluss räumlich selektiver Aufmerksamkeit auf 

die bewusste Wahrnehmung und kortikale Verarbeitung somatosensorischer Reize untersucht. 

Dabei standen die zeitlichen und räumlichen Aspekte kortikaler Informationsverarbeitung von 

Aufmerksamkeits- und Wahrnehmungsprozessen im Mittelpunkt, die durch verschiedene und 

teilweise simultan erhobene Messmethoden gewonnen wurden. Im Einzelnen wurde gezeigt: 

1. Die initiale Verarbeitung somatosensorischer Reize oberhalb der Wahrnehmungsschwelle 

in S1 ist keine hinreichende Bedingung für deren bewusste Wahrnehmung. Durch die be-

wusste Wahrnehmung werden erst elektrische Potentiale höherer kortikaler Verarbeitung 

moduliert, die mit der Einordnung der Reize in ein räumliches Netzwerk in Zusammen-

hang stehen (Studie 1).  

2. Die bewusste Wahrnehmung wird durch die top-down gerichtete attentionale Kontrolle 

vor der Stimulation beeinflusst: Eine Desynchronisation der Beta-Rhythmen im linken 

Frontalkortex, der eine Unterdrückung der Synchronisation Rolandischer Mu- und Beta-

Rhythmen folgt, ermöglicht die bewusste Wahrnehmung eines nachfolgenden Stimulus 

(Studie 2).  

3. Die Manipulation des räumlichen Aufmerksamkeitsfokus vor der Stimulation moduliert 

die bewusste Wahrnehmung somatosensorischer Reize (Studie 3).  

4. Räumlich selektive Aufmerksamkeit moduliert die somatosensorische Verarbeitung bereits 

nach 50 ms bei der initialen Passage des Signals in S1. Der attentionale Effekt auf  die frü-

he elektrophysiologische Antwort korreliert mit dem Effekt auf  das BOLD-Signal in S1. 

Dies weist darauf  hin, dass der hämodynamsiche Effekt in S1 zumindest teilweise einen 

Beitrag aus einer frühen neuronalen Modulation erhält (Studie 4).  

Die Studien zur somatosensorischen Extinktion lassen sich in das Modell des Global 

Workspace der bewussten Wahrnehmung (Baars, 95) integrieren. Insbesondere die von De-

haene und Naccache (01) betonte Abhängigkeit der bewussten Wahrnehmung von der Auf-

merksamkeit konnte hier eindeutig belegt werden: durch attentionale top-down Effekte vor 

der Stimulation, durch die verstärke Verarbeitung in einem attentionalen fronto-parietalen 

Netzwerk nach der Stimulation sowie durch die verringerte Störbarkeit der bewussten Wahr-

nehmung durch einen salienten Reiz bei gezielter Fokussierung auf den Zielreiz. Damit kön-

nen die Modelle, das sich überwiegend auf Befunde aus dem visuellen System stützen, auf die 
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somatosensorische Modalität erweitert werden. Der Einfluss der räumlich selektiven Auf-

merksamkeit auf die bewusste Wahrnehmung steht im Einklang mit Untersuchungen von 

Patienten, die an einer Extinktion leiden (für eine Übersicht siehe Driver und Vuilleumier, 01), 

bei denen ebenfalls eine Störung der räumlichen Aufmerksamkeit angenommen wird.  

Obwohl die Ergebnisse zeigen, dass durch die frühe sensorische Verarbeitung nicht 

durch bewusste Wahrnehmung moduliert wird, wurden in der simultanen EEG-fMRT-Studie 

Effekte der räumlich selektiven Aufmerksamkeit auf frühe SEPs und das BOLD-Signal in S1 

gefunden, die hoch miteinander korreliert waren. Ein Effekt auf die P50 Komponente ist die 

früheste Modulation, die in diesem Kontext bislang gefunden wurde. Die simultane EEG-

fMRT Messung ist in den kognitiven Neurowissenschaften ein noch relativ unerprobtes Ver-

fahren und zur Untersuchung kognitiver Prozesse im somatosensorischen System erstmals 

angewendet worden. Die Ergebnisse können im Sinne eines frühen attentionalen Filters auf 

die somatosensorische Reizverarbeitung interpretiert werden. Studien im visuellen System 

haben gezeigt, dass die räumliche Ausrichtung der Aufmerksamkeit den okzipitalen Alpha-

Rhythmus im kontralateralen visuellen Kortex moduliert. In zwei Studien konnte mittels si-

multaner EEG-fMRT-Aufzeichnungen ein Zusammenhang zwischen dem okzipitalen Alpha-

Rhythmus und dem BOLD-Signal nachgewiesen werden (Laufs et al., 06; Moosmann et al., 

03). Ob die räumlich selektive Aufmerksamkeit auch die somatosensorischen Mu- und Beta-

Rhythmen moduliert, wurde bislang noch nicht nachgewiesen. Dies soll in einer weiteren Ana-

lyse der Daten überprüft werden. Anschließend soll die aufmerksamkeitsbedingten Modulati-

on somatosensorischer Rhythmen und deren Zusammenhang mit dem BOLD-Signal in S1 

analysiert werden.  

Die Integration der Ergebnisse in ein einziges Modell somatosensorischer räumlich selek-

tiver Aufmerksamkeit und ihr Einfluss auf die Wahrnehmung ist aus verschiedenen Gründen 

schwierig: Während in Studie 4 im Sinne von Näätänen (1992) spezifische Effekte räumlich 

selektiver Aufmerksamkeit explizit kontrolliert wurden, kann in Studie 1 und 2 nur vermutet 

werden, dass die räumlich selektive Aufmerksamkeit der zugrunde liegende Mechanismus war. 

Dies lies sich zwar in Studie 3 eindeutig nachweisen, dennoch hatte in Studie 1 und 2 keine 

explizite Kontrolle der Aufmerksamkeit stattgefunden. Im Vergleich dazu wurde in Studie 4 

der Fokus der Aufmerksamkeit über einen ganzen Stimulationsblock konstant auf einer Hand 

gehalten. Da die Probanden in Studie 1 nur einmal und nur zu Beginn des Experiments in-

struiert wurden, ihren Aufmerksamkeitsfokus dauerhaft auf den Finger des Zielreizes zu hal-

ten, ist es auch vorstellbar, dass sie ihren Aufmerksamkeitsfokus auf die Hand verschoben, an 

der sie zuvor einen Reiz wahrgenommen hatten. Dafür sprechen Befunde einer EEG-Studie, 
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die den Unterschied zwischen über einen Block gehaltener und vor jedem Durchgang wech-

selnder Aufmerksamkeit untersuchte (Eimer und Forster, 03). Nur bei gehaltener Aufmerk-

samkeit kam es zu einem Effekt auf die in S1 generierte N80-Komponente. Dem Effekt des 

wechselnden Aufmerksamkeitsfokus auf frühe SEPs und die bewusste Wahrnehmung soll in 

einem Folgeexperiment nachgegangen werden. Dabei soll ein EEG in einem Paradigma ana-

log zu Studie 3 mit einem wechselnden Aufmerksamkeitsfokus abgeleitet werden.  

Ferner ist zu beachten, dass für Studie 1, 2 und 3 elektrische Reize verwendet wurden, 

während bei Studie 4 taktile Braille-Muster appliziert wurden. Dies kann zu Unterschieden in 

den frühen SEPs führen (für eine ausführliche Diskussion siehe Studie 4).  

Dennoch liegen den Studien einige Gemeinsamkeiten zugrunde: Es handelte sich um eine 

Manipulation der räumlich selektiven Aufmerksamkeit auf den rechten oder linken Zeigefin-

ger. Dort sollten bestimmte Zielreize detektiert werden und die Probanden reagierten darauf 

mit einer Fußtaste. Dies lässt zumindest teilweise eine Verknüpfung der Ergebnisse in ein 

hypothetisches Modell zu: Die Fokussierung der Aufmerksamkeit auf den Finger, an dem man 

einen Zielreiz erwartet, wird vor der Stimulation durch die Desynchronisation frontaler Areale 

angezeigt, die auf die neuronale Antwort in S1 modulierend einwirken. Sie führt dort zu einer 

Unterdrückung des Ruhe-Rhythmus (Mu und Beta) und signalisiert so die Antizipation eines 

relevanten Ereignisses. Obwohl die räumlich selektive Aufmerksamkeit die in S1 generierten 

evozierten Potentiale zu modulieren vermag, ist die reine Stimulusverarbeitung in diesem Are-

al nicht hinreichend für einen Zugang ins Bewusstsein. Für die bewusste Wahrnehmung ist 

neben einer attentional kontrollierten Vorbereitung des S1 durch frontale Areale die Übertra-

gung des Signals an S2 sowie an ein fronto-parietales, attentionales Netzwerk notwendig. Nur 

dann kann eine bewusste Wahrnehmung erfolgen.  

Die Ergebnisse lassen eine Integration der somatosensorischen Aufmerksamkeits- und 

Wahrnehmungsprozesse in Modelle, die für das visuelle System entwickelt wurden, zu 

(Dehaene und Naccache, 01; Baars, 95; Corbetta und Shulman, 02). Dennoch sind systemin-

härente Unterschiede, wie die attentionale Modulation von S1 in einer initialen Phase der Sig-

nalverarbeitung, die in dieser Weise im visuellen System nicht nachgewiesen werden konnte, 

zu beachten Außerdem verdeutlichen die hier gewonnen Erkenntnisse die Relevanz der Pro-

zesse vor einer Stimulation. Die Ergebnisse legen die Erweiterung der Modelle um diese Phase 

nahe.  
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