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Kapitel 1

Einleitung

1.1 Signalverarbeitung im Gehirn

Auf verschiedenen Ebenen wird versucht, Hinweise auf die Mechanismen der Signal-
verarbeitung im zentralen Nervensystem zu erhalten. Neben den neuroanatomischen
Verfahren, die den strukturellen Aufbau des Gehirns erhellen, gibt es eine Reihe von
Methoden, die es erlauben, Aussagen tiber funktionelle Aspekte zu machen. In der
Elektrophysiologie wird die elektrische Aktivitit von Nervenzellen gemessen. Dies
geschieht einerseits an lebenden Gehirnschnitten, andererseits an intakten Gehirnen
in Verbindung mit speziellen Aufgabenstellungen, die die Tiere zu bewaltigen haben.
Man versucht, in verschiedenen Teilen des Gehirns Zellen zu finden, die in definier-
ten Verhaltenssituationen ansprechen (z.B. Zellen, deren elektrische Aktivitat mit
der Geschwindigkeit eines Blickzieles in eine bestimmte Richtung korreliert). Durch
geschicktes Design von Experimenten und Abfragen subjektiver Eindriicke von Test-
personen versucht die Psychophysik Funktionsweisen von neuronalen Systemen zu
ergriinden. In aller Regel wird versucht, die gewonnenen Erkenntnisse anhand von
Modellen zu erkléren, die zwar, wie immer, mit Idealisierungen einhergehen, jedoch
sehr oft auch Anregungen fiir weitere und genauere Experimente und Fragestellungen

geben. Solche Modelle lassen sich mathematisch formulieren und, da sie meist fiir



eine analytische Losung zu komplex sind, nur numerisch 16sen. Manche Modellpa-
rameter sind variabel und gestatten damit eine Anpassung der Simulations- an die
Versuchsergebnisse. Gelingt eine solche Anpassung nicht, so weifl man, daf (und im
giinstigsten Fall auch wo) das Modell geindert werden muf. Durch dieses Wechsel-
spiel von Simulation und Experiment hofft man das Wissen um das, was im Gehirn

vor sich geht, zu erweitern.

Invasive elektrophysiologische Experimente konnen an Menschen (abgesehen von
einzelnen, klinisch begriindeten intraoperativen Ableitungen) nicht vorgenommen
werden. Im Rahmen der Psychophysik gibt es daher nur die Méglichkeit, Eindriicke
von Versuchspersonen abzufragen, oder ihre motorischen Reaktionen auf definierte
Reize genau zu messen. Welche der beiden Moglichkeiten man wihlt, hingt von der
Jeweiligen Fragestellung ab. Ein Befragen der Probanden ergibt vor allem Auskiinfte
tiber die Wahrnehmung. Durch direkte Messung der motorischen Reaktionen kann
man dariiber hinaus hoffen, Antworten auf Fragen, die die Erzeugung dieser Be-
wegungen betreffen, zu bekommen. Diese letztere Methodik, die man ,messende
Verhaltensforschung“ nennen kann, habe ich im ersten Teil meiner Arbeit benutzt
(Kapitel 2). Im zweiten Teil (Kapitel 3) habe ich Simulationen durchgefithrt, um

eine theoretische Reproduktion der praktischen Versuchsergebnisse zu versuchen.

In vielen Situationen des Alltags fithren Menschen kombinierte Augen-, Hand- und
Koptbewegungen aus. Die meisten dieser Bewegungen dienen der Orientierung und
Fortbewegung im Raum. AuBerdem machen wir Greif- und Zeigebewegungen, um
zum Beispiel Gegensténde zu ergreifen oder darauf hinzuweisen. Dariiberhinaus tre-
ten jedoch auch Zielfolgebewegungen auf. Ein Beispiel dafiir sind die Bewegungen
eines Bogenschiitzen, der mit seinem Blick und dem Arm, der den Bogen halt, ein
bewegtes Ziel anvisiert. Die glatten Augenfolgebewegungen sind als eigene Klasse
von Augenbewegungen bekannt, die dazu dienen, bewegte Objekte auf der Fovea,

dem Teil der Netzhaut, der am dichtesten mit Sehzellen besetzt ist, abzubilden.



Bewegt sich auler den Augen auch der Kopf, so ergibt sich die Geschwindigkeit!
des Blickes im Raum aus der Summe von Augen- und Kopfgeschwindigkeit. Eine
korrekte Folgebewegung mit der Hand lést sich nur ausfithren, wenn die Bewegung
des Ziels wahrgenommen wird. Diese Wahrnehmung wird verbessert, wenn das Ziel
mit dem Blick erfaBt wird. Bei einer Zielfolgebewegung wie im obigen Beispiel nutzt
das Gehirn eine Reihe von Signalen, die von sensorischen Eingéingen (visuell iiber
die Netzhaut, propriozeptiv iiber Nervenzellen in den Muskeln, vestibulir iiber das
Gleichgewichtsorgan im Innenohr, auditorisch iiber die Ohren, u.a.) stammen. Zur
korrekten Ausfithrung der Bewegung miissen die Muskeln in Auge, Hals und Arm
in genau abgestimmter Weise aktiviert werden. Die sensorischen Eingangssignale
miissen also in geeignete Muskelreizungen transformiert werden. Fiir Augenfolge-
bewegungen bedeutet dies, daff die auf der Netzhaut registrierten Reize in Signale
umgewandelt werden miissen, die die Augenmuskeln dazu veranlassen, die Augipfel

mit der richtigen Winkelgeschwindigkeit in die richtige Richtung zu drehen.

Auf einer abstrakten, vereinfachenden Ebene gibt es zwei prinzipiell denkbare
Méoglichkeiten, sensorische Eingénge (visuell, propriozeptiv, vestibulér, usw.) und
motorische Ausgénge (dies kdnnen Nervenstringe sein, die einzelne Muskeln anre-
gen, aber auch solche, die einen ganzen Bewegungsablauf auslésen) zu verbinden.
Sie sind in Abbildung 1.1 dargestellt. Nimmt man an, jeder der S Eingénge wire mit
jedem der M Ausgénge verbunden, so benétigte das System S - M Verbindungen.
Es ist aber auch denkbar, da die Eingangssignale zunichst zu einer Zwischenstu-
fe fiihren, wo sie z.B. dazu benutzt werden kénnen, eine interne Reprisentation
des wahrgenommenen Raumes zu erzeugen. Die erforderlichen Motorkommandos
kénnten mit Hilfe einer solchen Reprisentation erzeugt werden. Die Zahl der Ver-
bindungen zwischen Ein-, Ausgéngen und Zwischenstufe wire dann S + M, also i.a.
kleiner als im ersten Fall. Nimmt man an, die signalverarbeitenden Strukturen seien

daraufhin optimiert, méglichst wenig Verbindungen zu haben, dann erscheint eine

In dieser Arbeit ist mit ,Geschwindigkeit* immer die Winkelgeschwindigkeit gemeint.



S-M Zahl der Verbindungen S+M

Abbildung 1.1: Zwei Moglichkeiten der Umwandlung sensorischer Eingangs- in mo-
torische Ausgangssignale. Eine gemeinsame Verarbeitung der Einginge reduziert i.a.

die Zahl der nétigen Verbindungswege.

zentrale Verarbeitung in einer Zwischenstufe als wahrscheinlich. Andererseits ist eine
dezentrale Organisation eher in der Lage, spezielle Eigenschaften der Systeme, et-
wa, unterschiedliche interne Verzogerungen, aber auch den unterschiedlichen Einflu}
willkiirlicher Signale, zu beriicksichtigen. Eine zum Teil separate Verarbeitung er-
gibt sich auBerdem schon aus den unterschiedlichen Aufgaben der Teilsysteme (z.B.

Wahrnehmung, Orientierung, Fortbewegung, Zeigen und Greifen).

Es stellt sich also die Frage, ob die Motorkommandos verschiedener motorischer
Systeme (z.B. fiir Folgebewegungen von Auge, Kopf, Arm) auf einer zentralen Ver-
arbeitungsstufe basieren und in welchem MaB die einzelnen Systeme unabhingig
voneinander arbeiten. Den Grad der gemeinsamen Signalverarbeitung kann man
mit Hilfe eines Mechanismus bestimmen, der méglicherweise Teil einer solchen Stufe
ist. Die Préadiktion ist ein solcher Mechanismus. Was genau hat man unter dem Be-
griff Préadiktion zu verstehen? Wiirde man ihn wortlich iibersetzen, so miifite man
annehmen, ein Mensch, der pradiktiv handelt, sei wirklich in der Lage, die Bewegung

eines visuellen Ziels vorauszusehen. Dies ist aber mit dem Kausalitétsprinzip nicht



vereinbar. Pradiktion im hier gegebenen Zusammenhang bedeutet die Verkiirzung
von Reaktionszeiten durch Verbesserung der Voraussagen iiber das zukiinftige Ver-
halten eines Reizes (Deno [14]). Besteht die Aufgabe eines Probanden zum Beispiel
darin, einer Pendelschwingung mit Augen oder Hand zu folgen, so wird er nach kur-
zer Zeit in der Lage sein, der Bewegung ohne zeitliche Verzogerung zu folgen. Dies
geht nur, weil er gelernt hat, die zu erwartende Position des Pendels vorherzusehen
und damit die Zeitspanne, die er zur Aufnahme, Weiterleitung und Verarbeitung
der visuellen Signale benétigt, auszugleichen. Ublicherweise wird in Laborversuchen
kein Pendel als visuelles Ziel benutzt, sondern ein Lichtpunkt auf einem Schirm, der
sich auch in weniger gleichméBiger Weise bewegen 1a8t. Die Versuchsperson sitzt
vor dem Schirm und wird aufgefordert, der Bewegung des Punktes mit dem Blick

(und/oder dem Arm) zu folgen.

Die zahlreichen vorliegenden Arbeiten zur Pradiktion bei glatten Augenfolge-
bewegungen unterscheiden sich u.a. in der Art, wie der Lichtpunkt bewegt wurde und
in der Auswertung der gewonnenen Daten. Daf§ das glatte Augenfolgesystem unter
Umsténden stark pradiktiv arbeitet, zeigen Experimente, bei denen wihrend einer
periodischen (sinusformigen) Zielbewegung die Zielposition nicht mehr vorgegeben,
sondern durch die aktuelle Augenposition bestimmt wird (Fovea-Stabilisation). Bei
einer Frequenz von 0,85 Hz und einer Maximalgeschwindigkeit von 18° /s wurde nach
Beginn der Stabilisation noch fast eine halbe Schwingung ausgefithrt, bevor eine
Déampfung auftrat (van den Berg [9]). Mehrere Autoren wiesen Pradiktion bei glatten
Augenfolgebewegungen auch durch fortgesetzte Folgebewegungen nach plétzlichem
Ausloschen des visuellen Ziels nach (Hammerton und Tickner [20], Flowers [17], Eck-
miller und Mackeben [16], Whittaker und Eaholtz [45] und Becker und Fuchs [9]).
Auch bei unbewuflt ausgefithrten optokinetischen Augenbewegungen, bei denen ei-
ne Folgebewegung durch Bewegung eines visuellen Panoramas ausgelost wird, ist
Pradiktion méglich (Ohashi, Barnes [37] und Barnes, Ruddock [7]). Dabei fixiert die

Versuchsperson einen imagindren Punkt, wihrend groBflichige Strukturen (Streifen-



oder Punktmuster) im Hintergrund bewegt werden. Die Augen bewegen sich dann
aufgrund des ,,Optokinetischen Effektes in Richtung des Hintergrundes. Daf bei
diesen Augenbewegungen ebenfalls Reaktionszeiten verkiirzt werden konnen, 148t
den SchluB zu, dafl Pradiktion ein Mechanismus ist, der nicht oder nur wenig einem
willkiirlichen Einflul unterliegt. In der Arbeit von Ohashi und Barnes [37] wurden
glatte Augenfolgebewegungen unter Verwendung von Rampenbewegungen? unter-
sucht. Die Startzeiten waren, ebenso wie die Geschwindigkeiten der Reize, entweder
zufillig oder vorhersehbar. Hierbei wurde deutlich, da# sowohl die Rate des Auf-
tretens, als auch die Geschwindigkeit des Blickziels gespeichert wird und dann dazu
dient, die Reaktionszeiten auszugleichen. Deno [14] zeigte, indem er das Blickziel ent-
sprechend verschiedener Funktionen (Dreieck, Sinus, Sinus-Mischung, Schmalband-
und Breitband-Rauschen) bewegte, daf sich Pridiktion bei glatten Augenfolgebe-
wegungen grob in zwei Klassen einteilen lassen. Die erste Art Pradiktion ist ein
ProzeB, der in relativ kurzer Zeit (bis einige hundert ms) erfolgt. Sie basiert auf ei-
ner Extrapolation der momentanen Zielgeschwindigkeit und ihrer Ableitungen. Diese
Kurzzeitmechanismen sind besonders bei glatten Zielbewegungen, die keine deutliche
Rhythmizitdt besitzen, von Vorteil. Bei periodischen Reizen wie der Dreiecksfunk-
tion hingegen erméglichen die Mechanismen der zweiten Kategorie, die iiber einen
langeren Zeitraum (bis mehrere Sekunden) Zielinformationen speichern kénnen, ei-
ne exaktere Folgebewegung, d.h. kiirzere Reaktionszeiten. Solche Zielinformationen
konnen zum Beispiel Nulldurchgénge von Zielort oder -geschwindigkeit sein. Vor-
aussetzung fiir diese Mechanismen ist, daB das System diese charakteristischen In-
formationen detektieren und speichern kann. Fiir beide Arten von Pradiktion gibt
es Modelle, die in Abschnitt 3.1 behandelt werden. Bei den in dieser Arbeit verwen-
deten Zielbewegungen (Sinus-Mischungen), die sowohl glatt, als auch rhythmisch

sind, kommen sicher beide Mechanismen zum Tragen. Das schrittweise Erhohen der

?Bei einer Rampenbewegung bewegt sich das visuelle Ziel zeitlich linear in konstanter Richtung

iiber einen bestimmten Winkelbereich hinweg.



Bandbreite der Zielbewegung (s. 2.1.1) fithrt dazu, daf aufgrund der geringer wer-
denden Periodizitdt vor allem die Mechanismen der zweiten Art weniger effektiv
arbeiten kénnen. In verschiedenen fritheren Arbeiten wurden solche Zielbewegun-
gen schon benutzt, um glatte Augenfolgebewegungen zu analysieren (Michael und
Jones [34], Yasui und Young [46], Barnes und Ruddock [7]). Dabei berechneten die
Autoren die Fouriertransformierten der Augen- und der Stimulusposition fa(w) und
fs(w). Aus diesen lafit sich das Amplitudenverhéltnis |f,|/|fs| und die Phasendif-
ferenz ¢,(w) — ¢s(w) (wobei ¢ der Winkel ist, den der komplexe Vektor f mit der
reellen Achse bildet) je Frequenz ermitteln. Eine negative Phasendifferenz bedeutet
dann eine zeitliche Verzogerung der Augenbewegung gegeniiber der Zielbewegung.
Es zeigten sich unter anderem negative und mit der Frequenz abnehmende Pha-

sendifferenzen und abnehmende Amplitudenverhiltnisse bei Frequenzen oberhalb

0,5 Hz.

Zum préadiktiven Verhalten der Skelettmotorik, insbesondere von Kopf- oder Armbe-
wegungen, sind weniger Arbeiten als zu dem der Okulomotorik veréffentlicht worden.
Bewegungen des Armes oder des Kopfes sind wesentlich komplizierter als Augenbe-
wegungen. Beispielsweise sind fiir die Bewegung der Augipfel nur sechs Muskeln je
Auge vorhanden, wahrend Bewegungen von Kopf und Arm auf Aktionen einer viel-
fach gréBeren Zahl von Muskeln basieren. Ein Unterschied bei Zielfolgebewegungen
von Kopf und Arm ist, dal der Kopf die Position der Augen im Raum und damit
den Blick mitbestimmt. Man findet, daf} die Reaktionen des Blickes, also der Summe
aus Augen- und Kopfposition, nicht im gleichen MaBe stereotyp wie die der Augen
sind, weil die Kopfbewegungen eine hohere Variabilitat aufweisen. Die Variabilitit
des Blickes nimmt ab, je mehr der Kopf pradiktiv bewegt wird (Zangemeister und
Stark [47]). Moglicherweise wird bei der Erzeugung pridiktiver Kopfbewegungen
ein Bewegungsmuster gebildet, welches die Variabilitit einschrinkt. Eine besonde-
re Bedeutung bei kombinierten Auge-Kopf-Bewegungen hat der ,vestibulookulire

Reflex“ (VOR), eine Steuerung der Augenmuskeln durch das Gleichgewichtssystem,
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der die Augen im Raum stabilisiert. Im Vestibularapparat befinden sich Sensoren,
die Rotationsbeschleunigungen des Kopfes detektieren und in neuronale Signale um-
wandeln. Diese Signale 16sen eine Aktivierung der Augenmuskeln aus, die bewirkt,
daf die Augen sich entgegengesetzt zum Kopf drehen und dadurch die Augen- und
Blickrichtung im Raum konstant bleibt. Dies ist wichtig fiir die Wahrnehmung einer
stationdren Umgebung, zum Beispiel wenn es darum geht, wihrend der Bewegung
des Kopfes einen entfernten Punkt fixieren zu kénnen. Ist der Kopf an einer Ziel-
folgebewegung beteiligt, dann muf dieser Reflex unterdriickt werden, damit der Blick
auf das sich bewegende Ziel gerichtet werden kann. Was die Unterdriickung bewirkt,
ist strittig. Es kénnte ein Signal des Augenfolgesystems oder ein organisatorisch
hoher angesiedelter Mechanismus dafiir verantwortlich sein. Gresty und Leech [19]
zeigten, daB bei der Verfolgung sinusférmiger Zielbewegungen, deren Frequenz 1
Hz iibersteigt, der VOR nicht mehr vollstindig unterdriickt wird. Das Defizit in
der Folgebewegung wird durch Sakkaden® ausgeglichen. Auch McKinley und Peter-
son [33] sowie Barnes und Lawson [6] fanden, daf die VOR-Unterdriickung zwischen
0,5 und 1,5 Hz stark abféllt, was sich in einem Absinken des Amplitudenverhalt-
nisses und der Phasendifferenz zeigte. McKinley und Peterson sind der Auffassung,
dafl weniger ein Signal der Augenfolgebewegung, als eine auf Pradiktion basieren-
de Modulation des Verstdrkungsfaktors des VOR fiir seine Unterdriickung sorgt.
Ebenfalls fiir eine gemeinsame neuronale Verarbeitung sprechen die Ergebnisse von
Barnes und Grealy [5], die Ahnlichkeiten in den pradiktiven Eigenschaften von VOR
und glatten Augenfolgebewegungen fanden. Es wiire denkbar, daB okulomotorische
Systeme und VOR-Modulation auf die gleichen pridiktiven Mechanismen zugrei-
fen. Die genannten Beispiele zeigen, dafl die Priadiktion als méglicher gemeinsamer
Mechanismus verschiedener sensomotorischer Systeme (z.B. fiir Kopf- und Augen-

bewegung) diskutiert wird.

3Sakkaden sind schnelle, ballistische Augenbewegungen mit Geschwindigkeiten von bis zu

1000° /s.
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Die Rolle der Prédiktion bei Folgebewegungen des Armes wurde bisher noch we-
niger untersucht als bei Kopfbewegungen. Im allgemeinen wird sie mit Hilfe des
Begriffs ,, Motorprogramm® beschrieben: Dabei wird davon ausgegangen, daf es fest
gespeicherte Bewegungsmuster gibt, die abgerufen und dabei den Gegebenheiten
angepafit werden kénnen. Solche abgerufenen Muster kénnten einer periodischen,
visuellen Zielbewegung wegen der geringeren Verzégerung exakter als ein einfacher
Fehler-Korrektur-Mechanismus, der die Armposition oder -geschwindigkeit aufgrund
der aktuellen Differenz zur Zielposition oder -geschwindigkeit verindert, folgen, weil
sie, einmal aktiviert, weniger Zeit zur Reizaufnahme und -leitung benétigen wiirden.
Durch Ubung lieBe sich die Zahl der verfiigharen Programme vergréBern, das kor-
rekte Programm schneller abrufen und konsistenter ausfithren (Poulton [38]). Beide
genannten Mechanismen, die Fehlerkorrektur und die Motorprogramme lassen sich
den bei den Augenfolgebewegungen eingefiihrten Pradiktions-Klassen zuordnen: Ei-
ne momentane Korrektur von Armposition oder -geschwindigkeit arbeitet auf kur-
zen, das Abstimmen von Motorprogrammen hingegen eher auf lingeren Zeitskalen.
Daf die Ausfiithrung von skelettmotorischen Bewegungen in Wirklichkeit nicht rein
ballistisch ablauft, sieht man daran, daB die Armbewegung bei der Ausfithrung von
Zeigebewegungen auf eine Anderung der Zielposition ,im Flug® reagiert (Georgo-
poulos et al. [18]). Van Donkelaar [42] untersuchte Armbewegungen in Reaktion auf
rampenformige Stimulusbewegungen, deren Geschwindigkeiten vorhersehbar waren
oder aber nicht. Der Beginn der Bewegungen war identisch fiir die nicht vorherseh-
baren, deutlich unterschiedlich aber fiir die erlernbaren Stimuli, was beweist, daf
auch bei Armbewegungen ein Ausgleichen der Reaktionszeiten und damit Pradik-
tion moglich ist. Dieses Verhalten dhnelt dem von glatten Augenfolgebewegungen
mit dem Unterschied, da eine héhere Zeit zur Umwandlung der visuellen Signale
in eine motorische Aktion (170 ms statt 100 ms beim Auge) ermittelt wurde. Ko-
ken und Erkelens [26] untersuchten mit sinusférmigen und pseudo-zufilligen (Sinus-

Mischungen) Zielbewegungen, ob eine Folgebewegung der Hand Einfluf} auf die Au-

12



genfolgebewegungen hat. Bei sinusférmiger Zielbewegung mit Frequenzen oberhalb
1 Hz enthielten die Augenbewegungen mehr und gréBere Sakkaden, wenn die Hand
keine Folgebewegung ausfithrte. Bei pseudo-zufélliger Zielbewegung verschwand der
Unterschied zwischen den Versuchen mit und ohne Handbewegung. Dies ist ein Hin-
weis darauf, dafl prédiktive Mechanismen zu einer Kopplung der Bewegungen un-
terschiedlicher Folgesysteme fithren konnten. Die zeitlichen Verzogerungen betrugen
8 ms bei sinusformiger und 200 ms bei pseudo-zufilliger Zielbewegung. Dies zeigt,
daf auch bei Folgebewegungen des Armes die Féahigkeit, durch Pradiktion die Fol-
gequalitit zu verbessern, abnimmt, sobald die Zielbewegung komplexer wird. Arbei-
ten, die sich mit der Prédiktion bei kombinierten Auge-, Kopf- und Armbewegungen

beschéftigen, sind mir nicht bekannt.

Soweit der Blick in die Literatur zum Thema ,,Pridiktion bei Folgebewegungen von
Augen, Kopf und Arm“. Zusammenfassend 148t sich festhalten, da8 sinusférmige
Stimulusbewegungen mit Frequenzen zwischen 0,5 und 1,5 Hz geeignet sind, um
bei den Zielfolgesystemen von Auge, Arm und Kopf den fiir pradiktives Verhal-
ten kritischen Bereich abzudecken. Die Erforschung des Versagens der pradiktiven
Mechanismen verschiedener Zielfolgesysteme bei zunehmend komplizierter Zielbewe-
gung konnte charakteristische Unterschiede oder Gemeinsamkeiten zutage férdern.
Moglicherweise lassen diese dann Schliisse iiber den Grad der gemeinsamen bzw.
getrennten neuronalen Signalverarbeitung zu. Dies ist die zentrale Idee, die den

Versuchen im ersten Teil dieser Arbeit zugrunde liegt.

1.2 Vorversuche

Als das System zur Arm- und Kopfbewegungsmessung (s. 2.1.4) in Betrieb genom-
men wurde, ergab sich die Moglichkeit, ein Experiment durchzufiithren, welches mit
den in Kapitel 2 beschriebenen Versuchen nur indirekt zu tun hat. Weil es die Pradik-

tion bei Folgebewegungen von Arm und Kopf aber deutlich zeigt, soll es hier be-
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schrieben werden. Aulerdem werde ich noch kurz auf die Probleme eingehen, die sich

bei dem Versuch, die Augenbewegungen elektrookulographisch zu erfassen, ergaben.

1.2.1 Folgebewegungen von Arm und Kopf

Bahill [1] fand, daf§ das glatte Augenfolgesystem in der Lage ist, die Bewegung
visueller Ziele, deren Geschwindigkeitsfunktion stetige, aber nicht differenzierbare
Punkte enthélt (dies sind z.B. die ,Knicke® einer Dreiecksfunktion), zu erlernen.
Mit Hilfe des Systems zur Arm- und Kopfbewegungsmessung (s. 2.1.4) versuchte
ich zu iiberpriifen, ob diese Fahigkeit bei Folgebewegungen des Armes und Kopfes
ebenfalls vorhanden ist. Der Versuchsaufbau glich dem in Abschnitt 2.1.2 geschil-
derten. Insbesondere war der Raum so dunkel, da§ der Proband die folgende Hand
nicht sehen konnte. Der Proband bekam die Instruktion, dem Lichtpunkt mit aus-
gestrecktem Arm moglichst exakt hinterherzuzeigen und dabei den Kopf auf das
Ziel auszurichten. Abbildung 1.2 zeigt den aus Parabelstiicken zusammengesetzten
Zeitverlauf der Zielposition, dessen Ableitung nach der Zeit (Geschwindigkeit) eine

Dreiecksfunktion ist.

Die eindimensionale Kopf- und Handgeschwindigkeit wurde aus den dreidimensio-
nalen MeBdaten wie in Abschnitt 2.1.5 beschrieben errechnet. Beide erreichten nach
weniger als einem Zyklus eine Latenz von nahezu Null, was zeigt, daB das drei-
eckférmige Geschwindigkeitsmuster erlernt wurde. Damit war nachgewiesen, daf
die Féhigkeit, pradiktive Folgebewegungen in dieser Art und Weise auszufithren, bei

allen der hier behandelten Folgesysteme (Augen, Kopf und Arm) vorhanden ist.

Bei diesen Vorversuchen stellte sich heraus, daf die Folgebewegungen genauer, d.h.
mit weniger zeitlicher Verzogerung ausgefiihrt werden kénnen, wenn der Proband
seine folgende Hand sehen kann und damit in der Lage ist, iiber visuelle Riick-
kopplung den Abstand zwischen Ziel und Hand zu minimieren. Bei sichtbarer Hand

bilden die retinalen Signale iiber den Hand-Ziel-Abstand eine zusétzliche Informa-
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Geschw. in Grad/s (Stimulus)

Geschw. in Grad/s (Arm)

Geschw. in Grad/s (Kopf)

Abbildung 1.2: v.o.n.u.: 1. Stimulus-, Hand- und Kopfposition (im selben Dia-
gramm), 2. Stimulusgeschwindigkeit, 3. Armgeschwindigkeit (Stimulusgeschwindig-
keit gestrichelt), 4. Kopfgeschwindigkeit. Die Folgesysteme von Arm und Kopf sind
in der Lage, eine Geschwindigkeitsspur zu erlernen, die stellenweise nicht differen-

zierbar ist. Auflerdem verschwindet die Latenz fast vollstiandig.
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tion, die benutzt werden kann, um die Folgebewegung zu optimieren. Diese Fehler-
Minimierungsstrategie erfiillt aber nicht die eingangs gegebene Definition der Pradik-
tion als Verkiirzung von Reaktionszeiten durch Verbesserung der Vorhersage des
zukiinftigen Verhaltens eines Reizes. Daher war es zur Untersuchung der Priadiktion
bei Folgebewegungen des Armes von Vorteil, diese visuelle Riickkopplung auszu-
schlieflen. Die weiter unten beschriebenen Experimente fanden deshalb in einem
abgedunkelten Raum statt, der es den Versuchspersonen unmdéglich machte, ihre

Hand zu sehen.

1.2.2 Elektrookulographie (EOG)

Nachdem die Hand- und Kopfmessungen brauchbare Daten geliefert hatten, benotig-
te ich ein System zur Messung von Augenbewegungen. Mit grofler Genauigkeit lassen
sich glatte Augenfolgebewegungen beim Menschen mit der sogenannten ,search-
coil-Methode® registrieren. Dabei wird auf den Augapfel des Probanden eine Kon-
taktlinse aufgebracht, die eine konzentrische Spule enthilt. Diese dient als Antenne
fiir hochfrequente, elektromagnetische Wechselfelder, die mit unterschiedlichen Fre-
quenzen entlang der drei Raumrichtungen eingestrahlt werden. Das mit der Spule
empfangene Signal enthilt dann Informationen iiber die vertikale und horizontale
Augenposition. Die Vorteile dieses Verfahrens sind vor allem seine Genauigkeit {iber
einen grofen Winkelbereich, sein hohes Signal-zu-Rausch-Verhéltnis und seine Un-
abhéngigkeit gegeniiber Lidschliissen. Die Spulen-Methode kam allerdings, weil sie
mit erhdhtem medizinischen Aufwand (Betdubungsmittel) und mit Risiken fiir die

Hornhaut verbunden ist, bei mir nicht zum Einsatz.

Ich versuchte zuerst, die Augenbewegungen elektrookulographisch zu erfassen. Hier-
bei wird die Tatsache ausgenutzt, daf jeder Augapfel ein elektrischer Dipol ist.
Ursache dafiir ist eine Potentialdifferenz zwischen Cornea (Hornhaut) und Retina,

die an der Cornea positiv ist und etwa 1 mV betrigt. Der Betrag dieser Potential-
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differenz hangt von einer Reihe von Faktoren ab (u.a. Temperatur und Beleuchtung,
Carpenter [12]). Sie verursacht im umliegenden Gewebe ein elektrisches Feld, wel-
ches mit der Augenposition variiert. Die Messung der Potentialdifferenzen zwischen
einer Referenzelektrode (die zum Beispiel auf der Stirn klebt) und zwei Elektro-
den an den Schléfen ergibt ein Signal, welches von der horizontalen Augenposition
abhingt. Um Anderungen des Hautwiderstandes zu minimieren, wird zwischen Elek-
troden und Haut eine leitfihige Paste eingebracht und eine Weile gewartet, bis sich
das Signal stabilisiert. Das Elektrookulogramm ist weithin unabhingig von Kopfbe-
wegungen und Lidschliissen. Andererseits weist es jedoch den gravierenden Nachteil
auf, dafl das Signal aufgrund des verdnderlichen Hautwiderstandes und der anderen,
die Potentialdifferenz beeinflussenden Faktoren nicht stabil ist und daher driftet.
Abbildung 1.3 faBt Messungen zusammen, die ich zur Erprobung der Tauglichkeit
des EOG ausfiihrte. Die Ergebnisse veranschaulichen die Instabilitit des Signals.
Weil ich aber {iber eine Zeitspanne von mindestens einer Minute ein stabiles Signal
brauchte, konnte ich auch das EOG nicht benutzen. Die Driftprobleme beim EQOG
sind bekannt und z.B. in Carpenter [12] erldutert. Ein weiterer Nachteil des EOG

ist sein ungiinstiges Signal-zu-Rausch-Verhiltnis.

Ich entschlofl mich daher, ein System zur Augenbewegungsmessung zu bauen, das

auf einem optischen Prinzip basierte. Es wird in Abschnitt 2.1.4 beschrieben.
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Abbildung 1.3: Driftprobleme beim EOG. Jeder Punkt entspricht einem MeBwert.
Die Mefirate betrdagt 250 Hz. Die Punktwolken sind Mefwerte fiir Blickrichtungen
von £3°,+6°,+9° und =+ 12°. Die Abschnitte bis zur Fixation des Ziels sind weg-

gelassen. Man beachte auch das betrachtliche Rauschen.
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Kapitel 2

Zielfolgeexperimente

2.1 Methoden

2.1.1 Verwendete Reize

Es sind vielerlei Funktionen denkbar, die, wenn man einen visuellen Stimulus da-
nach bewegt, aufgrund ihrer Rhythmizitat pradiktive Bewegungen herausfordern:
Rechteckfunktion (hin- und herspringender Punkt), Dreieckfunktion (Punkt kehrt
plotzlich um), Parabelstiicke, Stiicke von Polynomen héherer Ordnung, Sinusfunk-
tionen (&hnlich einer Pendelschwingung), etc. Zur Untersuchung von Folgebewe-
gungen ist die Rechteckfunktion nicht sehr geeignet, weil keine glatte Fortbewe-
gung gegeben ist. Méchte man herausfinden, wie die Fihigkeit nachliafit, interne
Verzogerungen durch pradiktive Bewegungen auszugleichen, so ist es zweckmiBig,
eine Zielbewegung mit variabler Pradiktibilitit zu verwenden, die in etwa den kri-
tischen Bereich abdeckt. Bei den Sinusfunktionen ist, im Vergleich zu den anderen
genannten Funktionen, die Variation der Pradiktibilitit, oder, anders gesagt, die
Variation der Komplexitét relativ problemlos zu bewerkstelligen. Man bildet eine
Summe von Sinus-Funktionen, die sich in der Frequenz unterscheiden. Welche Rolle

die beteiligten Frequenzen bei Augenfolgebewegungen spielen, wurde von Barnes und
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Ruddock [7] eingehend untersucht. Sie kamen u.a. zu dem Ergebnis, daB das Nach-
lassen der Folgequalitét vor allem vom Abstand der hochsten Frequenzkomponente
zu den anderen, niedrigeren, abhéngt. Je grofer der Abstand ist, desto kleiner sind
Amplitudenverhéltnis und Phasendifferenz der kleinen Frequenzanteile. Fiir Folge-
bewegungen des Blickes, also Folgebewegungen, an denen sowohl die Augen als auch
der Kopf beteiligt sind, wurden die Reaktionen auf Sinus-Mischungen von Barnes
und Lawson [6] untersucht. Hier fand man eine Abnahme des Amplitudenverhilt-
nisses von 0,95 auf 0,66 (Mittelwerte) bei den niedrigen beteiligten Frequenzen,
sobald die héchste von 0,4 Hz auf 1,56 Hz anstieg. In der folgenden Definition der
Pradiktibilitdt wird versucht, diese Ergebnisse zu beriicksichtigen. Ich verwendete
eine Mischung von fiinf Sinusfunktionen, deren héchster Frequenzanteil sich mit ab-
nehmender Pradiktibilitat erhoht und von den anderen Komponenten entfernt. Einer
zunehmenden Pradiktibilitét entspricht eine abnehmende Komplexitit der Funkti-
on. Der Parameter k soll ein Maf fiir diese Komplexitit (und damit gleichzeitig fiir
die Pradiktibilitdt) sein: k£ = 0 entspricht einer einzigen Sinusfunktion (f = 0,5 Hz),
also einer niedrigen Komplexitdt und hohen Pridiktibilitdt, k = 1 entspricht einer
Summe von 5 Sinusfunktionen, wobei die Frequenzen von 0,5 bis 1,5 Hz verteilt
sind, also einem Signal mit groferer Bandbreite und Komplexitit und mit niedrige-
rer Pradiktibilitdt. Ist A die maximale Amplitude des Stimulus auf dem Bildschirm

(bei mir ist A = 13,3°), dann ist seine Position s zur Zeit ¢:

s(t) = sin(2nt-0,5Hz+¢1)-A  fir k=0, und (2.1)
s(t) = i sin(2mt - f(k) )4 gk €]o, 1] (2.2)

=1

mit Frequenzkomponenten

filk) = 0,5Hz = const. fire =1, und (2.3)
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k
Hz fir:=2,3,4,5 (2.4)

71-5—i

fi(k) =
und zufélligen Phasen
¢ € [0,2n]. (2:5)

In Gleichung 2.4 wurde m verwendet, um zu verhindern, da bei beteiligten Si-
nusfunktionen rationale Frequenzverhiltnisse auftreten, die zu sich wiederholenden
Mustern fithren kénnen. Somit war bei groferen k-Werten eine wirklich unvorher-
sehbare Stimulusbewegung sichergestellt. Der Parameter k& wurde von 0 bis 1 in
Schritten von 0,1 variiert. Das Spektrum, das sich dann fiir die elf Stimuli ergibt,

zeigt Abbildung 2.20.

2.1.2 Versuchsaufbau

Die Reize wurden auf einem mit einer Bildwechselrate von 70 Hz betriebenen Bild-
schirm in Form eines vertikalen roten Strichs (Linge 3 mm bzw. 12 Bogenminuten,
Breite 1 mm bzw. 4 Bogenminuten) présentiert. Der Raum war soweit abgedunkelt,
daff die Versuchsperson (VP) die auf das Ziel zeigende Hand nicht sehen konn-
te (s. 1.2.1). Ein unvermeidliches Restleuchten des Bildschirms bewirkte, daf die
Bildschirmrénder schwach erkennbar waren. Eine Information iiber die Position der
zeigenden Hand war daraus aber nicht zu gewinnen. Ein Abdecken des Stimulus
durch die zeigende Hand wurde durch einen horizontal und parallel zum Bildschirm
angebrachten Stab verhindert. Er war so befestigt, daB die folgende Hand von unten
dagegenstiefl, bevor sie den Stimulus abdecken konnte (5 cm unter der Héhe des
Stimulus und 20 cm vor dem Schirm). Die VP zeigte in Wirklichkeit somit knapp
unter den Stimulus. Kam sie in Berithrung mit dem Stab, so wufte sie, daff der Arm
geringfiigig zu senken war. Der Abstand der VP zum Schirm wurde der Armlinge
angepafit, damit die zeigende Hand bei ausgestrecktem Arm immer gleich weit vom

Stimulus entfernt war. Je nach Armbeugung (0° bis 30°, der Ellenbogen war nicht
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aufgestiitzt) betrug der Abstand der Fingerspitze zur Bildschirmmitte 1-6 cm. Der
Winkelbereich, in dem sich das Ziel bewegte, wurde entsprechend abgestimmt, war
also fiir alle Versuchspersonen gleich (26,6°). Der sich aus der Tangentialprojektion
des Ziels ergebende maximale Fehler war mit 1,2% (das entspricht ca. 0,2°, siehe
Berechnung im Anhang) im Vergleich zu den Fehlern, die von der Auflésung der Mef-
gerate und der Kalibrierung verursacht wurden, klein (Kapitel 4). Deshalb wurde
der Tangentialfehler nicht korrigiert. Um eine Mitbewegung des Rumpfes méglichst
einzuschrénken, wurde der Brustkorb mit einem Gurt an die Stuhllehne gedriickt
(natiirlich so, daB es fiir die VP noch ertriglich war!). DaB die Rumpfbewegung
ausreichend eingeschrankt wurde, zeigen die in 4.3.1 erlduterten Kontrollversuche.

Abbildung 2.1 zeigt schematisch den Versuchsaufbau.

2.1.3 Versuchsablauf

Die elf Stimuli, die Parameterwerten von £ = 0, 0,1, ... , 1 entsprachen, wurden in
pseudo-zufalliger Reihenfolge je eine Minute lang prasentiert, wobei ich die Antwor-
ten der ersten zehn Sekunden verwarf, um der VP die Méglichkeit zu geben, sich auf
die Bewegung des Ziels einzustellen. Vor jedem der elf Duchginge fand eine Kali-
brierung des Augenpositionsmefsystems statt (s. 2.1.5). Alle elf Durchgéinge wurden
dreimal wiederholt, wobei die Instruktion verindert wurde, um mit der Armbewe-
gung die Bewegung des Blickes, der Augen und des Kopfes vergleichen zu kénnen.
Im ersten Fall wurde die VP aufgefordert, den roten Strich (s.0.) mit dem ausge-
streckten Arm méglichst exakt zu verfolgen, und dabei Kopf und Augen so natiirlich
wie moglich zu bewegen. Im zweiten Fall wurde der Kopf mit Hilfe eines BeiBbrettes
fixiert. Dieses Brett war mit einem schnell aushértenden Wachs versehen, in das die
VP hineinbifi. Auch hier sollte dem Strich wieder méglichst genau mit ausgestreck-
tem Arm hinterhergezeigt werden. Die Kopfstiitze, an der das Beifibrett befestigt
war, schrankte die Zeigebewegung des Armes folgendermafen ein: Wurde z.B. der

rechte Arm zum Zeigen benutzt, so konnte das visuelle Ziel bei seiner maximalen
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Abbildung 2.1: Schematischer Versuchsaufbau. Ultraschallsender, -empfinger und
Pupillendetektor werden in Abschnitt 2.1.4 erklért.
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linken Auslenkung nur erreicht werden, wenn der Ellenbogen um ca. 10° zusitzlich
gebeugt wurde. Um eine grofie Beteiligung des Kopfes an der Folgebewegung zu er-
halten, bekam die VP im dritten Durchgang schlieBlich die Instruktion, das Ziel mit
dem Arm und dem Kopf zu verfolgen, also die Augen im Kopf méglichst ruhen zu
lassen. Alle drei Durchgéinge wurden mit neun ménnlichen Versuchspersonen (eo, fb,
hh, hr, md, mf, pd, rh, sh) im Alter von 21 bis 64 Jahren (64, 27, 25, 31, 28, 27, 35,
27, 21) und einer 60jéhrigen Probandin (rb) absolviert. Proband fb (ich selbst) war
mehr als die anderen in den erforderten Folgebewegungen geiibt. Ein Durchgang von
Proband hr stellte sich im Nachhinein wegen einer Stérung bei der Registrierung der

Augenpositionsdaten als unbrauchbar heraus (hr, Auge und Arm).

2.1.4 Datenerfassung

Zebris-Mefisystem fiir Punkte im Raum Kopf- und Augenbewegungen regi-
strierte ich mit einem System der Fa. Zebris!. Dieses System bestimmt durch Lauf-
zeitmessung von Ultraschallpulsen zu drei raumfesten Mikrofonen die Koordinaten
der Ultraschallsender. Finen dieser zylindrischen (Héhe 0,8 cm, Durchmesser 1,2 cm)
Piezo-Sender, die mit jeweils 70 Hz getaktet waren, befestigte ich an einem Ring,
der auf den Zeigefinger der auf den Bildschirm deutenden Hand gesteckt wurde, den
anderen mit leichten Holzstangen an einem Fahrradhelm, so daf§ er beim Drehen des
Kopfes anndhernd einen Kreis mit einem Radius von 42 cm um die Drehachse des
Kopfes beschrieb. Fahrradhelm, Stangen und Sender wiegen zusammen 340 g. Der
EinfluB dieser zusétzlichen Masse auf die Bewegungsfihigkeit war, zumindest nach
dem subjektiven Eindruck aller Versuchspersonen, unbedeutend. Das Zebris-System
erreicht eine Genauigkeit von unter 1 mm in jeder Raumrichtung (s. Anhang). Dies
entspricht weniger als 0,3% der von der zeigenden Hand zuriickgelegten Strecke von
33 cm oder (bei einem Winkelbereich von 26,6°) einer Auflésung von 0,04°. Ein &hn-

liches System zur ultraschallgestiitzten Bewegungsmessung wird in Berners et al. [10]

1Zebris Medizintechnik GmbH, Postfach 1143, 88305 Isny im Allgéu
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ausfiithrlich beschrieben.

Augenbewegungs-Me8brille Das fiir die Augenbewegungsmessung nétige In-
frarotsystem baute ich nach einem Schaltplan aus Carpenter [12] (s. Anhang). Es
besteht aus einer modifizierten Schwimmbrille, an deren rechter Schale die Leuchtdi-
oden, die Fotodiode und eine erste Verstdrkerstufe befestigt sind. Die Ansteuerung
der Leuchtdioden und die Verstarkung des Detektorsignals befinden sich auf einer
Platine aufierhalb der Brille. Das Prinzip der Augenpositionsmessung mit Leucht-
dioden ist folgendes: Beleuchtet man das Auge mit einem Biindel annihernd par-
alleler Lichtstrahlen mit einem Durchmesser, der den der Pupille nicht wesentlich
tibersteigt, so hdngt der Anteil des reflektierten Lichts von der Position der Pupille
ab, weil Licht, welches auf diese fallt, im Innern des Auges zum Grofteil absorbiert
wird. Ein besseres Ergebnis erhdlt man, wenn man je ein Lichtbiindel rechts und
links neben die Pupille richtet, die Lichtquellen mit hoher Taktrate abwechselnd
ein- und ausschaltet und die beiden MeBiwerte voneinander abzieht. Man verwen-
det infrarotes Licht, um die Sicht der VP nicht zu beeintrichtigen. Der Bereich,
in dem die Brille linear arbeitet, betragt fiir die Horizontale ca. 20°, 148t sich aber
mittels einer Kalibrierung erweitern (2.1.5). Bel normalen Lichtverhiltnissen éndert
sich der Durchmesser der Pupille standig, was auch einen Einflufl auf den reflektier-
ten Lichtanteil hat (Die Differenzmessung mit zwei Leuchtdioden hilft, den dadurch
verursachten Fehler zu vermindern.). Dieses Problem spielte aber bei den von mir
durchgefithrten Experimenten keine Rolle, weil die Pupillengréfie in dem dunklen
Raum anndhernd konstant blieb. Die beiden Infrarot-Leuchtdioden sind bei meinem
System mit 100 kHz getaktet. Das Rauschen im Verhaltnis zum Signal liegt bei
dem von mir realisierten Element nach Gleichspannungsverstirkung bei 1% (50 mV
Rauschen zu 5 V Signal), was einer Auflésung von 0,3° entspricht (Abbildung 2.2).
Das verstéarkte Signal wurde iiber eine analog-digital-Wandlerkarte in einem PC

mit einer Abtastrate von 250 Hz registriert und gespeichert. Dies war die minimale
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Abbildung 2.2: Kalibrierung der Infrarotbrille. MeBwerte fiir Blickrichtungen von
+3°,£6°, £9°, und £12°. Man beachte das im Vergleich zum EOG (Abbildung 1.3)

stabile und nur gering verrauschte Signal.
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Abbildung 2.3: Datenflu vom Stimulusrechner und den MefBsystemen zum
Auswerterechner. Zur Synchronisation gibt der Stimulusrechner (PC 486) dem

Augenposition-Mefirechner (PC 286) ein Signal, wihrend die Messung liuft.

Abtastrate, die eine befriedigende Sakkadendetektion und -elimination erméglichte

(2.1.5).

Datenflul Die Vernetzung der am Experiment beteiligten Rechner (1 PC zur
Préasentation des Stimulus und Aufnahme der Daten vom Zebris-System, 1 PC zur
Aufnahme der Augenpositionsdaten und eine Unix-Workstation zur Auswertung)
zeigt Abbildung 2.3. Ein Signal von dem Rechner, in dem die Daten, die das Zebris-
System lieferte, aufgezeichnet wurden, an den Rechner, der die MeBwerte der Infra-
rotbrille registrierte, diente zur Synchronisation. Damit war sichergestellt, daB alle

aufgenommenen Daten aus demselben Zeitbereich stammten.
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2.1.5 Datenauswertung

Kalibrierung von Hand- und Kopfposition Die dreidimensionale Bewegung
der Hand im Raum mufite, ebenso wie die des Kopfes, mit der eindimensionalen
Positionséinderung des roten Strichs, der als visuelles Ziel diente, verglichen werden.
Um dies zu ermdglichen, war eine Kalibrierung erforderlich, in der die Hand- und
Kopfposition mit der Position des Stimulus in Beziehung gesetzt wurde. Zu Beginn
des Experiments registrierte ich die Hand- und Kopfposition, wahrend die VP auf
den Stimulus, der sich erst an seiner linken und dann an der rechten maximalen
Auslenkung befand (a und b in Abbildung 2.4), mit Hand und Kopf zeigten. Durch
die gemessenen Positionen der Hand wurde eine Gerade im Raum definiert, in deren
unmittelbarer Umgebung die Zeigebewegung der Hand stattfand. Die registrierten
Kopfpositionen definierten einen Kreisbogen, auf dem sich der Ultraschallsender im
Idealfall bewegt hatte. Die Bewegungen der Ultraschallsender waren nicht auf die so
festgelegten Kurven beschrankt, sondern besafien eine gewisse Freiheit, die zu Ab-
weichungen von der Gerade (Hand) und dem Kreisbogen (Kopf) fithrten. Um diese
dreidimensionalen Abweichungen von den idealen Kurven bemessen zu kénnen, wur-
de mit Hand und Kopf noch je ein dritter, zusitzlicher Punkt fixiert. Als Position der
Hand definierte ich dann die Projektion des Vektors vom Mittelpunkt der Geraden
zur aktuellen Handposition auf die Gerade a-b (Abbildung 2.4). Diese errechnete
Handposition liefl sich nun in einen Winkel? umrechnen und mit den Winkeln ver-
gleichen, in denen sich Auge und Kopf relativ zur Geradeausrichtung befanden. Der
Winkel, den die Sagittalebene des Kopfes mit der Verbindungslinie Kopfmittelpunkt-
Bildschirmmitte bildete, wurde in einem &hnlichen Verfahren bestimmt (s. Anhang).
Somit waren fiir Kopf- und Handwinkel eindimensionale Funktionen vorhanden. Die-
se Funktionen wurden differenziert und gefiltert (Butterworth-Filter 2. Ordnung,

Grenzfrequenz 7 Hz). Die so berechneten Geschwindigkeiten konnten nun mit der-

2Es handelt sich dabei um den Winkel, den die Verbindungslinie Kopfmittelpunkt-Hand mit
der Linie Kopfmittelpunkt-Bildschirmmitte einschliefit.
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Abbildung 2.4: a und b sind Punkte im Raum, die gemessen wurden, indem die
VP auf das Ziel bei maximaler Auslenkung nach links bzw. rechts zeigte. m ist
der Mittelpunkt der Verbindungslinie a-b. Ist h die Position der zeigenden Hand
zu einem spéteren Zeitpunkt, dann ergibt sich der Wert x aus der Projektion des
Vektors m-h auf die Verbindungslinie a-b. Aus x 148t sich dann direkt der Winkel,
den die Verbindungslinie Kopfmittelpunkt-Hand mit der Linie Kopfmittelpunkt-

Bildschirmmitte einschliet, bestimmen.

jenigen des Stimulus verglichen werden.

Kalibrierung der IR-Brille und Desakkadierung Infrarotsysteme zur Augen-
bewegungsmessung arbeiten bei grofieren Augenauslenkungen nicht mehr linear.
Dies liegt daran, daf§ der Anteil des reflektierten und detektierten Lichts nicht weiter
abnimmt, sobald die gesamte Pupille beleuchtet wird. Wandert sie bei groBeren Au-
genauslenkungen wieder aus dem Leuchtfleck der Leuchtdiode hinaus, dann nimmt
der Reflexionsanteil sogar wieder zu. Diese Nichtlinearitit 148t sich rechnerisch kor-
rigieren, indem man eine Funktion definiert, die einem Mefiwert der A /D-Karte die

korrekte Gradzahl zuordnet. Als geeignete Funktion erwies sich ein Polynom dritten

Grades (s. Abbildung 2.5).

Sakkaden, die zur Zielverfolgung beitrugen, verursachten Spitzen in den
Geschwindigkeitsfunktionen der Augen, wie sie in denjenigen von Ziel, Kopf und Arm
nicht vorkamen. Die im néchsten Abschnitt eingefiihrten Auswertemethoden liefer-

ten aber nur dann zufriedenstellende Resultate, wenn eine ausreichende Ahnlichkeit

29



20 T T T T T T

15 7

10 7

Or i

Grad

-5} .

-10 4

-15 i

_20 1 1 1 1 1 1
6000 7000 8000 9000 10000 11000 12000 13000
Ausgang der A/D-Karte
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von £3° +6° +9°, und =+ 12° wird ein Polynom dritten Grades gefittet.

30



der zu vergleichenden Funktionen gegeben war. Somit ergab sich die Notwendigkeit,
zunachst diese Spitzen zu detektieren und zu eliminieren. Im Endeffekt wurde al-
so nur die Geschwindigkeit der glatten Augenfolgebewegungen mit der der anderen
Folgesysteme verglichen. Eine in der Literatur vielfach zu findende Vorgehensweise
ist die, Sakkaden anhand eines Geschwindigkeits- oder Beschleunigungskriteriums

zu detektieren. Ich ging entsprechend vor:

1. Ableiten der Augenposition ergibt die Augengeschwindigkeit;
2. Filterung (Butterworth-Filter 2. Ordnung, Grenzfrequenz 12,5 Hz);
3. nochmaliges Ableiten ergibt die Beschleunigung des Auges;

4. der Absolutbetrag der Beschleunigungsspur zeigt fiir jede Sakkade zwei lokale

Maxima, die typischerweise einen
5. Schwellenwert® von 500°/s? iiberschreiten;

6. nun wird die Sakkade aus der Geschwindigkeitsspur eliminiert und zwischen

Beginn und Ende linear interpoliert.

Es 1a83t sich bei diesem Verfahren allerdings nicht ganz ausschlieBen, daB manche Sak-
kaden nicht erkannt werden oder einzeln auftretende Maxima in der Beschleunigung
zu Fehlinterpretationen fithren. Lidschluflartefakte mit einer Dauer von iiber 120 ms
konnten mit dem verwendeten Algorithmus nicht vollstindig eliminiert werden und
verursachten ebenfalls Artefakte. Nicht eliminerte Sakkaden hatten Geschwindig-
keiten bis zu 120 ms. Schliefllich erhéalt man also eine Geschwindigkeitsspur, in der
bis auf wenige Ausnahmen keine Sakkaden und Lidschliisse mehr enthalten sind (s.

Abbildung 2.6). Die geschilderte Desakkadierung liefert also im Idealfall den Teil

3Der Schwellenwert ist ein KompromiB. Ist er zu klein, so entstehen Artefakte, weil auch Be-
schleunigungen der langsamen Augenfolgebewegungen als Sakkaden interpretiert werden. Ist er zu

groB, bleiben zu viele der Sakkaden unentdeckt.
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der Augenfolgegeschwindigkeit, der nicht von Sakkaden verursacht wird. Das bedeu-
tet, dafl dieser Geschwindigkeitsteil betragsméaBig unter der Stimulusgeschwindigkeit
bleibt, und zwar je mehr, umso starker Sakkaden an der Folgebewegung beteiligt

sind.

Will man aus der Geschwindigkeit des Kopfes im Raum H und der der Augen im
Kopf E diejenige des Blickes im Raum G berechnen, so darf man nur dann einfach
die Summe G' = E + H der beiden Grofien nehmen, wenn der Abstand der Augen
zum Bildschirm D grof gegen ihre Entfernung von der Drehachse des Kopfes R ist.
Ist das nicht der Fall, dann kann die Translation der Augen im Raum mit Hilfe der

in Leigh und Zee [30] angegebenen Formel

G=E+H(+ g) (2.6)

beriicksichtigt werden. Bei mir war 1 + % = 1,154.

Beispiele fiir berechnete Geschwindigkeiten aus MeBdaten von Blick (aus Kopf- und

Augendaten) und Arm fiir drei Arten von Stimulusbewegung zeigt Abbildung 2.7.

Mafle fiir die Giite der Folgebewegungen Um die pradiktiven Mechanismen
der verschiedenen Folgesysteme an der Grenze ihres Arbeitsbereiches beurteilen zu
konnen, braucht man Gréen, die die Giite der jeweiligen Folgebewegungen beschrei-

ben. In dieser Arbeit werden folgende Mafe verwendet:

1. Kohérenzfunktion
Da alle gemessenen Funktionen hier in digitalisierter Form vorliegen, sind alle
Berechnungen zeitdiskret durchzufiithren. Aus der in der Zeit ¢ kontinuierlichen
Zielgeschwindigkeitsfunktion s(¢) und der Geschwindigkeitsfunktion von Auge,
Blick, Kopf oder Hand f(¢) werden die diskreten Funktionen s(m) und f(m),
wobei m = 1,2,3,..., N die Indizes der Zeitpunkte ¢,, = m/r (Abtastrate r,

hier 70 Hz) sind, an denen eine Messung stattgefunden hat. Die Koharenzfunk-
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tion zwischen den Funktionen s(m) und f(m) ist definiert als

. Xsf(n)
K;¢(n)= —=—= € ,1 2.7
wobei
LS Vors(i) - fli +n firo<n< N
X, s(n)={ ¥ 2io" s(2) - f( ) = (2.8)
N Lt 8(1) - f(1 4 ) fir —N<n<0
die Kreuzkorrelationsfunktion und
1 . 1y .
A=+ Y s%(i) = X,4(0), Af= sz (1) = X1,£(0) (2.9)

=1

die Quadratsumme (oder die Autokorrelationsfunktion an der Stelle 0) der
Funktionen s und f ist. Die Kohérenzfunktion ist also die auf [0,1] nor-
mierte Kreuzkorrelationsfunktion (in der Literatur wird die Kohirenzfunk-
tion auch ab und zu als Kreuzkorrelationsfunktion bezeichnet). Das Entste-
hen der Kreuzkorrelation kann man sich klarmachen, wenn man sich vorstellt,
daf} die beiden Funktionen schrittweise {ibereinandergeschoben und dabei das
Produkt im iiberlappenden Bereich aufsummiert wird. Sind die beiden Funk-
tionen identisch, dann hat die Kohérenzfunktion ein Maximum mit Wert 1,
welches genau in der Mitte liegt. Folgebewegungen laufen aber meistens der
Zielbewegung hinterher und sehen ihr auch nicht immer gleich. Dies hat zur
Folge, dafi das Maximum einen Wert kleiner als 1 hat (das Maximum der
Kohérenzfunktion wird in der Folge der Einfachheit halber als , Kohdrenz*
bezeichnet) und leicht von der Mitte verschoben ist. Die Verschiebung ent-
spricht einem zeitlichen Mittelwert der Latenz, also des Nachlaufens. Bei der
Berechnung des Maximums der Koharenzfunktion ergibt sich ein Problem,
weil die Funktionen s und f nicht periodisch fortgesetzt, sondern im nicht
tiberlappenden Bereich Null gesetzt werden. Daher ist das Maximum, also

die Kohérenz, abhéngig von der Latenz, d.h. mit steigender Latenz erhilt
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man kleinere Kohérenzen, auch wenn die Funktionen einen identischen Ver-
lauf haben. Dieser Effekt 148t sich, wie im Anhang gezeigt wird, von 2,7% auf
0,4% verkleinern, wenn man die Funktionen fenstert, d.h. mit einer Funktion
multipliziert, die an den Réndern allmihlich auf Null abfillt. Ich verwendete
ein Hamming-Fenster* (Cosinus mit Offset). Weil bei der Desakkadierung die
Augenfolgebewegung auf den Anteil der glatten Augenfolgebewegungen redu-
ziert wurde, ist die Kohédrenz der Augengeschwindigkeit auch ein Maf fiir die
Sakkadenbeteiligung an der Bewegung. Die 50 Sekunden langen Datensitze
wurden in drei Abschnitte geteilt, aus denen fiinf sich {iberlappende Fenster
gebildet wurden (0-16,7 s, 8,3-25 s, 16,7-33,3 s, 25-41,7 s, und 33,3-50 s). In
diesen Fenstern wurden Kohdrenz und Latenz berechnet. Dadurch wurde der
Informationsverlust durch die Fensterung ausgeglichen und es wurde moglich,
Mittelwert und Standardabweichung zu bestimmen. Bei Parameterwerten na-
he eins, also schwer zu folgender Zielbewegung, besafi die Kohirenzfunktion
kein einheitliches Maximum in den Fenstern, mit unbrauchbaren Werten fiir
die Latenz (z.B. 1729 ms, 157 ms, 157 ms, 200 ms und 186 ms als Latenzen der
Handgeschwindigkeit bei Parameter £ = 0,8 und Proband sh). Diese Werte

wurden verworfen.

2. Mittlerer quadratischer Geschwindigkeitsfehler
Als ein Maf} fur die Ubereinstimmung der beiden Kurven verwendete ich au-

flerdem den mittleren quadratischen Geschwindigkeitsfehler

vmse = Z:l (s(m) ;Vf(m))2 (2.10)

Er wurde nicht in Fenstern, wie Kohdrenzen und Latenzen, sondern Punkt fiir

Punkt berechnet. Mittelwert und Standardabweichung ergaben sich dann aus

*Die Koeffizienten w eines Hamming-Fensters der Linge n berechnen sich nach

w(i+1) =0.54 - 0.46 cos(2r—t=), i=0,...,n — 1. (Aus Krauss et al. [28])
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diesen Werten. Die Funktion f verschob ich dabei um die aus der Kohirenz-
funktion ermittelte Latenz, um die Schwankungen des vmse wihrend des Fol-
gens klein zu halten. Dies war allerdings nur sehr beschrinkt méglich, was man

an den grofien Fehlerbalken in den Abbildungen 2.17-2.19 erkennen kann.

. Spektren

Aufschluf iiber die Qualitdt der Folgebewegungen sollte schlieBlich auch das
Leistungsdichtespektrum liefern. Weil die Zielbewegung aus fiinf eindeutig be-
stimmten Frequenzen zusammengesetzt war, wurde es damit u.a. moglich, zu
erkennen, ob etwa den hohen oder den niedrigen Frequenzen besser gefolgt

werden konnte. Das Amplitudenquadrat
P(m) = |S(m)? (2.11)

der mit einem ,FFT-Algorithmus® berechneten Fouriertransformierten
N-1 '
S(m) =" s(n)e 2mimn/N (2.12)
n=0
liefert fiir eine Funktion s das Leistungdichtespektrum (,power spectrum den-

sity“), aus dem hervorgeht, wie stark ein Frequenzintervall in der Funktion

enthalten ist.

2.2 FErgebnisse

Beispiele von Geschwindigkeiten aus Teilen einzelner Versuchsdurchginge zeigen Ab-

bildungen 2.7 (Blick folgt natiirlich, Kopf frei), 2.8 (Auge folgt, Kopf fixiert) und 2.9

(Kopf folgt, VP versucht, Augen im Kopf in Geradeausrichtung zu halten). In Ab-

bildung 2.10 sind die Gruppenmittelwerte (alle Probanden) der Kohérenzen (erste

Diagrammzeile), der Latenzen relativ zum Ziel (zweite Diagrammzeile) und der mitt-

leren quadratischen Geschvvindigkeifsfehler (vmse, velocity mean square error, drit-

te Diagrammzeile) fiir alle drei Instruktionen (Blick-, Auge-, Kopf-Folgebewegung,
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Diagrammspalten) gegen den Parameter fiir die Zielbewegungskomplexitat k auf-
getragen. In den folgenden Abschnitten sollen diese Diagramme erliutert und die

Ergebnisse der einzelnen Probanden gezeigt werden.

2.2.1 Kohirenzen

Die Mittelwerte der Kohérenzen der Armgeschwindigkeit fallen bei allen drei Ver-
suchstypen monoton mit steigendem & von {iber 0,98 bei k = 0 auf ca. 0,7 bei k = 1
ab. Der Abfall ist bis £ = 0,6 nahezu linear. Dariiber hinaus bleiben die Mittelwer-
te konstant (Arm/Blick) oder fallen weniger steil ab (Arm/Auge und Arm/Kopf).
Die Mittelwerte der Blickgeschwindigkeitskohirenzen liegen um ca. 0,1 bis 0,2 un-
ter denen der Armgeschwindigkeit. Oberhalb von & = 0,5 fallen sie kontinuier-
lich ab und sinken noch weiter unter die mittleren Armgeschwindigkeitskohérenzen.
Die mittleren Augengeschwindigkeitskohidrenzen haben den gleichen Verlauf wie die
Arm-Kohérenzen, liegen jedoch um ca. 0,1 darunter. Auch der Verlauf der mittleren
Kopf-Kohéarenzen gleicht sehr weitgehend dem der Arm-Kohérenzen, wobei die Diffe-
renz hier mit 0,02 bis 0,03 deutlich kleiner ist. In den Abbildungen 2.11-2.13 sind fiir
jede VP (Zeile) die Kohérenzen fiir Blick, Auge und Kopf (Spalte) im Vergleich mit
denjenigen der Armbewegung gegen den Parameter & (k = 0: niedrige, k = 1: hohe
Komplexitat) aufgetragen. Auch in den Daten der einzelnen Versuchspersonen wer-
den die Ergebnisse, die man aus den Mittelwerten ablesen kann, sichtbar. Allerdings
streuen die Werte, insbesondere die von Blick- und Augengeschwindigkeitskohirenz
sehr stark, wobei sie allerdings in der Regel unter den Arm-Koh&renzen bleiben.
Der gleichméBige Verlauf in Arm- und Kopfgeschwindigkeitskohéirenz ist bei allen

Probanden gut zu erkennen.
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Abbildung 2.10: Die Gruppenmittelwerte der Kohéirenzen, Latenzen und quadrati-
schen Geschwindigkeitsfehler (v.o.n.u.) von Kopf-, Blick- und Augengeschwindigkeit

(v.l.n.r, Kreuze) im Vergleich mit denen der Armgeschwindigkeit (Punkte), aufge-
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Abbildung 2.11: Die Kohdrenzen von Blick-, Auge- und Kopfgeschwindigkeit (Kreu-
ze) und die der Armgeschwindigkeit (Punkte), aufgetragen gegen den Parameter k,

der die Komplexitat und Préadiktibilitidt der Stimulusbewegung kennzeichnet. Ver-
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Abbildung 2.13: Die Koharenzen von Blick-, Auge- und Kopfgeschwindigkeit (Kreu-
ze) und die der Armgeschwindigkeit (Punkte), aufgetragen gegen den Parameter k.
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2.2.2 Latenzen

Die mittleren Latenzen der Armgeschwindigkeit steigen bei den Versuchen mit frei-
em Kopf (Arm/Blick und Arm/Kopf) annihernd linear von 50 ms bei k = 0 auf ca.
350 ms bei £ = 1 an. Bei dem Versuch mit fixiertem Kopf steigen sie bis k = 0,3
in gleicher Weise, dariiber hinaus aber etwas langsamer auf 275 ms bei k = 1. Die
mittleren Kopfgeschwindigkeitslatenzen steigen bis k = 0,4 nahezu identisch mit de-
nen der Armgeschwindigkeit. Auch bei groBeren Werten von k liegen sie nur um ca.
25 ms dariiber. Der Verlauf der Blick- und Augengeschwindigkeitslatenzen gleicht
hingegen nur bis £ = 0,3 dem der Arm-Latenzen. Bei k-Werten zwischen 0,4 und
1 bleiben sie bei ca. 100 ms in etwa konstant und schwanken dabei um ca. 80 ms.
Weil die Arm-Latenzen in diesem Bereich anndhernd linear ansteigen, entfernen sie
sich von den Blick- und Augen-Latenzen auf bis zu 250 ms (Blick) bzw. 175 ms (Au-
ge). Die Abbildungen 2.14-2.16 zeigen fiir alle Versuchspersonen die Latenzen der
Geschwindigkeiten von Blick, Auge, Kopf und Arm. Der Verlauf der Kopfgeschwin-
digkeitslatenzen mit £ ist bei allen Versuchspersonen im Rahmen der Fehlergrenzen
mit dem der Armgeschwindigkeitslatenzen identisch: Ein nahezu linearer Anstieg
von -50 ms bis 100 ms bei £ = 0 auf 250 ms bis 400 ms bei & = 1 mit unterschied-
licher Steigung, je nach VP. Vereinzelt (fb, eo, mf) erkennt man etwas (20-80 ms)
hohere Kopf-Latenzen. Die Latenzen von Blick- und Augengeschwindigkeit zeigen
bei allen VP das im Gruppenmittel auftretende Verhalten: Sie steigen bis k = 0,3
(hochster Frequenzanteil 0,8 Hz, Bandbreite 0,3 Hz) auf 100-150 ms an, wobei sie
sich kaum von den Latenzen der Armgeschwindigkeit unterscheiden. Bei héheren
k—Werten bleiben sie konstant (z.B. hh, rh, mf) oder fallen sogar wieder ab (z.B.
sh, md). Zusammenfassend 148t sich sagen, daf§ sich bis etwa k = 0,3 okulo- und
skelettmotorische Systeme hinsichtlich der Latenzen #hnlich verhalten, oberhalb von

k = 0,3 aber deutliche Unterschiede aufweisen.
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Abbildung 2.14: Die Latenzen von Blick-, Augen- und Kopfgeschwindigkeit (Kreuze)
und die der Armgeschwindigkeit (Punkte), aufgetragen gegen den Parameter k, der

die Komplexitat bzw. Pradiktibilitat der Zielbewegung kennzeichnet. Versuchsper-
sonen fb, hh, pd und hr.
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Abbildung 2.15: Die Latenzen von Blick-, Augen- und Kopfgeschwindigkeit (Kreu-
ze) und die der Armgeschwindigkeit (Punkte), aufgetragen gegen den Parameter k.
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Abbildung 2.16: Die Latenzen von Blick-, Augen- und Kopfgeschwindigkeit (Kreu-

ze) und die der Armgeschwindigkeit (Punkte), aufgetragen gegen den Parameter k.
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2.2.3 Geschwindigkeitsfehler

Die Gruppenmittelwerte der Arm-vmse steigen von ca. 100°/s? bei k = 0 auf 400° /s2
bis 600°/s* bei k = 1 an. Bis k = 0,4 ist ihr Verlauf in den Versuchen mit freiem
Kopf (Arm/Blick und Arm/Kopf) relativ monoton, oberhalb von k = 0,4 nimmt
die Streuung der Arm-vmse aber zu und sie schwanken wie im Arm/Auge-Versuch
um ca. 100°/s%. Bei den Arm/Blick- und Arm/Auge-Versuchen, bei denen das Auge
an der Folgebewegung mafigeblich beteiligt war, verlaufen die vmse der Blick- und
Augengeschwindigkeiten &hnlich denen der Arm-vmse. Bei den Versuchen, in denen
mit dem Kopf gefolgt werden sollte, liegen die Kopf-vmse jedoch deutlich (500° /s
bis 700°/s?) dariiber und zeigen bei ca. 300°/s? Streuung auch keinen monotonen
Anstieg mehr. Die vmse aller Probanden sind in den Abbildungen 2.17-2.19 gegen k
aufgetragen. Bei allen vmse ist ein monotoner Anstieg der Standardabweichungen
mit steigendem k zu verzeichnen. Die vmse der Arm-, Blick- und Augenfolgebewe-
gungen lassen keine signifikanten Unterschiede erkennen. Bei sieben der zehn VP
(pd, hr, rh, eo, sh, md, mf) liegen die Kopf-Fehler iiber den Arm-vmse (um bis zu
600% bei Proband md).

2.2.4 Spektren

Die Spektren der Geschwindigkeitsfunktionen von Blick und Auge im Vergleich mit
denen der Zielgeschwindigkeit sind fiir je zwei VP in den Abbildungen 2.20-2.24
dargestellt. Die Spektren der Kopf- und Armgeschwindigkeiten zeigen die Abbil-
dungen 2.25-2.29.

Um die Teile der Spektren hervorzuheben, die den gréfiten Beitrag zu den jeweiligen
Folgebewegungen leisteten, wurde eine Schwelle fiir den Zehner-Logarithmus des
Amplitudenquadrats festgelegt. Als geeigneter Schwellenwert, der das Rauschen mit
niedriger Leistungsdichte ausreichend unterdriickte, erwies sich 6,7. Es werden also

nur die Anteile des Spektrums, die dariiberliegen, sichtbar.
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Abbildung 2.17: Die mittleren quadratischen Geschwindigkeitsfehler (vmse, velocity
mean square error) von Blick-, Auge- und Kopfbewegung (Kreuze) und die der
Armbewegung (Punkte), aufgetragen gegen den Parameter k, der die Komplexitit

bzw. Prédiktibilitédt der Zielbewegung kennzeichnet. Versuchspersonen fb, hh, pd

und hr.
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Abbildung 2.18: Die mittleren quadratischen Geschwindigkeitsfehler (vmse) von
Blick-, Auge- und Kopfbewegung (Kreuze) und die der Armbewegung (Punkte),

aufgetragen gegen den Parameter k. Versuchspersonen eo, rb, rh und sh.
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Abbildung 2.19: Die mittleren quadratischen Geschwindigkeitsfehler (vmse) von
Blick-, Auge- und Kopfbewegung (Kreuze) und die der Armbewegung (Punkte),

aufgetragen gegen den Parameter k. Versuchspersonen md und mf und Simulations-

ergebnisse (sg).
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Ungeniigend eliminierte Sakkaden oder Lidschliisse verursachten in den Spektren von
Auge und Blick Artefakte, die stark storten. Aus diesem Grund wurde es, um die
Ubersichtlichkeit und Auswertbarkeit der Diagramme so gut wie moglich zu erhalten,
notwendig, Spektren einzelner Versuchsdurchgange (d.h. zu einzelnen Werten von k
gehorende Spektren) zu verwerfen. Die Frage, auf die hin die dargestellten Spektren
untersucht werden sollen, ist nun die, ob und in welchem Ma8 die in der Zielbewegung
enthaltenen Frequenzkomponenten von den einzelnen Folgesystemen reproduziert

werden konnen.

Bei sieben von zehn VP (fb, hh, eo, rh, sh, md, mf) sind Spektren fiir Blick oder Au-
ge zu erkennen, die die Charakteristika der Eingangsspektren widerspiegeln. Es zeigt
sich, daf die der Zielbewegung zugrundeliegenden Frequenzkomponenten bis hinauf
zu k =1 in den Antworten reflektiert werden. Die Amplitudenquadrate der niedrige-
ren Frequenzanteile fallen bei den Augen- und Blickbewegungen einiger VP (b, hh,
eo, th, md, mf) gegeniiber denjenigen der hchsten jedoch deutlich schneller ab. Die
Leistungsdichte des hochsten Frequenzanteils der Augen- und Blickgeschwindigkeit
bleibt mit steigendem k bei sechs der zehn VP (fb, hh, rh, sh, md, mf) annéhernd
konstant oder nimmt zu. Bei einer VP (eo) 1iBt sich ein Absinken oberhalb von

k=0,7 (Auge) bzw. k = 0,5 (Blick) feststellen.

Auch bei den meisten Spektren der Arm- und Kopfgeschwindigkeit bleiben die Am-
plitudenquadrate der héchsten Frequenzkomponente konstant oder steigen leicht
an (Kopfbewegung: fb, hh, eo, rh, sh, mf; Armbewegung: fb, hh, eo, rh, sh, md,
mf). Bei den Probanden pd und hr tritt oberhalb von k = 0,6 bzw. k = 0,7 eine
Abschwichung des héchsten Frequenzanteils zugunsten niedrigerer Frequenzen auf.
Die Amplitudenquadrate der niedrigeren Frequenzkomponenten bleiben bei sechs
der zehn VP konstant oder steigen an (Kopfbewegung: fb, pd, hr, th, mf, md; Arm-
bewegung: fb, pd, , hr, sh, md, mf). Jedoch geht mit steigendem & bei drei VP die
Leistungsdichte der niedrigen Komponenten auf einen Bruchteil der Stimulusanteile

zurlick (Kopfbewegung: hh, eo, sh; Armbewegung: hh, eo, rh). Bei sechs VP (pd,
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Abbildung 2.20: Die Leistungsdichtespektren P = |S|? (S ist die in Gleichung 2.12
definierte Fouriertransformierte) der Geschwindigkeitsspuren von Stimulus, Blick

und Auge fiir Parameterwerte k = 0,...,1 und die Versuchspersonen fb und hh.
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Abbildung 2.21: Die Spektren der Geschwindigkeitsspuren von Stimulus, Blick und

Auge fiir Parameterwerte £ = 0,...,1 und die Versuchspersonen pd und hr.
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Abbildung 2.22: Die Spektren der Geschwindigkeitsspuren von Stimulus, Blick und

Auge fiir Parameterwerte £ = 0,...,1 und die Versuchspersonen eo und rb.
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Abbildung 2.23: Die Spektren der Geschwindigkeitsspuren von Stimulus, Blick und

Auge fiir Parameterwerte £ = 0,...,1 und die Versuchspersonen rh und sh.
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Abbildung 2.24: Die Spektren der Geschwindigkeitsspuren von Stimulus, Blick und

Auge fiir Parameterwerte £ = 0,...,1 und die Vefsuchspersonen md und mf.
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Stimulus

Abbildung 2.25: Die Spektren der Geschwindigkeitsspuren von Stimulus, Kopf und

., 1 und die Versuchspersonen fb und hh.

Arm fiir Parameterwerte k = 0, ..
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Stimulus

Abbildung 2.26: Die Spektren der Geschwindigkeitsspuren von Stimulus, Kopf und

., 1 und die Versuchspersonen pd und hr.

Arm fiir Parameterwerte k£ = 0, ..
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Abbildung 2.27: Die Spektren der Geschwindigkeitsspuren von Stimulus, Kopf und

., 1 und die Versuchspersonen eo und rb.

Arm fiir Parameterwerte £ = 0, ..
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Stimulus

Arm

Abbildung 2.28: Die Spektren der Geschwindigkeitsspuren von Stimulus, Kopf und

., 1 und die Versuchspersonen rh und sh.

Arm fiir Parameterwerte k = 0, ..
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Stimulus

., 1 und die Versuchspersonen md und mf.
63

Abbildung 2.29: Die Spektren der Geschwindigkeitsspuren von Stimulus, Kopf und

Arm fiir Parameterwerte k = 0, ..



hr, rb, rh, sh, mf, md) tritt in den Spektren der Kopfgeschwindigkeit der Effekt
auf, daf} die Amplitudenquadrate einer Vielzahl von anderen Frequenzen zwischen
denen, die auch in der Stimulusgeschwindigkeit enthalten sind, stark hervortreten.
Zum Teil bewirkt diese Verstarkung, daf die einzelnen Komponenten gar nicht mehr

zu trennen sind (md, rb, pd).

2.2.5 Korrelationen

Um zu kléren, ob Korrelationen der verschiedenen Folgesysteme in den Groéfen
Kohérenz, Latenz und mittlerer quadratischer Geschwindigkeitsfehler bestehen, wur-

den die Werte aller Versuchspersonen fiir je zwei der Systeme gegeneinander aufge-

tragen (Abbildung 2.30).

Die Kohdrenzen (erste Diagrammzeile), die ja ein MaB fiir die Ahnlichkeit der Kurven
sind, korrelieren fiir Kopf- und Armgeschwindigkeit am besten (rechtes Diagramm).
Die Kohédrenzen der Augengeschwindigkeit weichen hingegen deutlich starker von
denen der Armgeschwindigkeit ab (mittleres Diagramm), wahrend die Kohérenzen
der Blickbewegung mit denen der Armbewegung wegen der hier gegebenen Kopfbe-
teiligung wieder starker iibereinstimmen (linkes Diagramm). Bei Kohérenzen kleiner
als 0,9 finden sich fiir Augen- und Blickgeschwindigkeit kleinere Werte als fiir die
Armgeschwindigkeit.

Ahnlich ist es bei den mittleren quadratischen Geschwindigkeitsfehlern (dritte Dia-
grammpzeile). Es ist eine Tendenz zu gréfleren Fehlern bei Augen- und Blickgeschwin-
digkeit (linkes und mittleres Diagramm, Ordinate) im Vergleich zu denen der Arm-
geschwindigkeit (Abszisse) erkennen. Noch extremer ist das Verhéltnis der Fehler der
Kopfgeschwindigkeit (rechtes Diagramm, Ordinate) zu den vmse der Armgeschwin-
digkeit (Abszisse): Die Kopf-vmse sind bis auf sehr wenige Ausnahmen deutlich

grofler als die Arm-vmse.

Die deutlichsten Unterschiede im Verhalten von Okulo- und Skelettmotorik zei-
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gen sich in den Latenzen (zweite Diagrammzeile). Die skelettmotorischen Laten-
zen (Kopf- und Armgeschwindigkeit) stimmen in hohem Maf {iberein (rechtes Dia-
gramm ). Eine erkennbare Abweichung von der Einheitsgeraden ist, wie eine Uber-
pritfung mittels Regression zeigt (Abbildung 2.31), nicht gegeben. Das bedeutet, daf
die skelettmotorischen Latenzen im Versuchspersonenmittel gleich groB sind. Den-

noch wurde bei drei Versuchspersonen eine etwas groBere Kopf- Latenz festgestellt

(Abschnitt 2.2.2).

Ganz anders als die Latenzen der Kopfbewegung verhalten sich die Latenzen von
Augen- und Blickgeschwindigkeit im Vergleich zu denen der Armgeschwindigkeit
(linkes und mittleres Diagramm). Bis ca. 80 ms korrelieren sie noch, steigen die
Arm-Latenzen aber dariiber hinaus, so bleiben die Latenzen von Blick und Auge
anndhernd konstant. Sie bleiben unter 150 ms bis 200 ms, wahrend die Latenzen der

Armgeschwindigkeit auf iiber 300 ms ansteigen.
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Abbildung 2.30: Die Korrelation der Kohéirenzen, Latenzen und quadratischen Ge-
schwindigkeitsfehler (v.o.n.u.) von Kopf-, Blick- und Augengeschwindigkeit (v.l.n.r,
Ordinate) mit denen der Armgeschwindigkeit (Abszisse). Der deutlichste Unter-
schied zwischen okulo- und skelettmotorischen Systemen zeigt sich bei den Latenzen:
Die Latenzen der Augen- und Blickgeschwindigkeit bleiben unter 200 ms, wihrend

die Latenzen der Armgeschwindigkeit auf iiber 300 ms ansteigen. Bei den vmse feh-

len aus Griinden der Ubersichtlichkeit die Fehlerbalken.
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Abbildung 2.31: Die Latenzen von Arm- und Kopfgeschwindigkeit korrelieren gut.
Die Ausgleichsgerade hat eine Steigung von 1,05 und schneidet die x-Achse bei -4 ms.
Die 50%-Konfidenz-Kurven scheiden sie bei -44 ms und 36 ms, woraus folgt, daf sich

die Latenzen nicht wesentlich unterscheiden.
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Kapitel 3

Modellierung eines Priadiktors

3.1 Methoden

Wie schon in der Einleitung erwahnt wurde, ist es tiblich, Modellvorstellungen von
den Vorgéngen im Gehirn zu entwickeln. Konkrete Ausformulierungen solcher Mo-
delle sind meist biokybernetische Schaltungen, die den neuronalen Signalfluf verein-
facht darstellen. Mit Hilfe solcher Modelle lassen sich Beobachtungen zusammenfas-
sen und im giinstigen Fall Hypothesen iiber die Signalverarbeitung falsifizieren. Es
wurden insbesondere schon eine Reihe von Modellen entwickelt, die dazu beitragen
sollen, ein Verstdandnis der pradiktiven Mechanismen zu entwickeln. In Anlehnung
an die von Deno [14] vorgeschlagenen zwei Arten von Préadiktion, den auf kiirzeren
und den auf lingeren Zeitskalen arbeitenden Mechanismen (s. 1.1), lassen sich die

verdffentlichten Pradiktor-Modelle grob in zwei Klassen einteilen:

Pradiktoren, die auf einer Extrapolation der momentanen Zielgeschwindigkeit und
ihrer Ableitungen basieren, wurden von Werner und Vossius [44] und von Lisber-
ger et al. [32] vorgestellt. Werner und Vossius benutzen eine Taylor-Entwicklung
der Zielposition, deren Koeffizienten aus der vergangenen Zieltrajektorie ermittelt

werden. Lisberger et al. begniigen sich mit einer Extrapolation erster Ordnung.
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Préadiktoren fiir metronomartige, periodische Zielbewegungen benutzen einen Fre-
quenzdetektor, der dem System mitteilt, wann mit dem néchsten Reiz oder einer
charakteristischen Reizéinderung (etwa einer Umkehr der Bewegungsrichtung) zu
rechnen ist. Barnes und Asselman [3] z.B. benutzen einen solchen Detektor, der
in der intern berechneten, tatsachlichen Augengeschwindigkeit Periodizititen ermit-
telt. Ahnlich funktioniert der » Larget-Selective Adaptive Controller* von Bahill und
McDonald [2], ein phasengekoppelter Funktionengenerator. Dieser erreicht zwar eine
Latenz von Null, allerdings beniitzen die Autoren im wesentlichen vorgespeicherte

Zielbewegungsfunktionen.

Ein Modell eines pradiktiven Mechanismus, der in der Lage ist, periodische Zielbe-
wegungen, mit denen er bisher nicht konfrontiert war, zu ,erlernen“ und dadurch
die Latenz von Folgebewegungen beziiglich der Zielbewegung zu reduzieren, fehlt in

der Literatur.

Im Folgenden wird der Versuch unternommen, einen solchen Priadiktor in Form eines
Neuronalen Netzes zu konstruieren und diesen in ein Modell fiir Folgebewegungen
von Auge, Kopf und Arm zu integrieren. Gelingt der Versuch, so ist gezeigt, daB man
zur Realisierung eines Pradiktors keine vorgespeicherten Funktionen in Form eines
Funktionengenerators braucht, sondern dafl schon ein relativ einfaches Netzwerk in
der Lage ist, auch komplexere Zielbewegungen zu ,erlernen“ und so Informationen

zur Verkiirzung von Reaktionszeiten zu gewinnen.

3.1.1 Neuronales Netz

Seit mehreren Jahrzehnten gibt es Bemiithungen, die neuronale Struktur des Gehirns
mit auf Digitalrechnern implementierten Modellen nachzubilden. Die so entwickel-
ten Neuronalen Netze werden mittlerweile in vielen Bereichen erfolgreich eingesetzt.
Sie sind vor allem zur Realisierung hochdimensionaler und nichtlinearer Abbildun-

gen geeignet. Anwendung finden sie in der Zeitreihenanalyse (z.B. Aktienkurse),
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in Steuerungs- und Regelungsanlagen, in der Mustererkennung (z.B. Schrift- oder
Spracherkennung) oder der Datenkompression und -aufbereitung. In der Gehirn-
forschung sollen Neuronale Netze vor allem das Verstiandnis fiir das Funktionieren
der Signalverarbeitungsprozesse im Nervensystem erhéhen. Neuerdings werden die
symmetrischen und homogenen Netze der Anfangszeit durch Strukturen ersetzt, die
Erkenntnisse der Anatomie und Physiologie beriicksichtigen. Einen Uberblick iiber

den Stand der Modellierung von Gehirnfunktionen gibt z.B. Cotteril [13].

Hier soll untersucht werden, ob ein relativ einfaches Neuronales Netz in der Lage
ist, integriert in ein Modell fiir Folgebewegungen als Pradiktor zu arbeiten und ob
sich damit experimentelle Ergebnisse aus dem ersten Teil dieser Arbeit reprodu-
zieren lassen. Die Verwendung Neuronaler Netzwerke hat den Vorteil, daB sie die
Moglichkeit bietet, Voraussagen iiber die Eigenschaften von Neuronen zu machen,
die experimentell iiberpriift werden kénnen. Es kann aber auch der umgekehrte
Weg beschritten werden, namlich Modellneurone mit experimentell ermittelten Ei-
genschaften zu versehen um die Leistung des auf ihnen basierenden Netzwerkes zu

analysieren.

Wie kann nun die Struktur eines Pradiktor-Netzes aussehen? Weil die Eingangs-
werte gleichzeitig in das Netzwerk eingespeist werden, mufl man zuerst die An-
nahme machen, daf} die erkannte Zielgeschwindigkeit fiir eine gewisse Zeitspanne
gespeichert werden kann. Wie grofl man diese Zeitspanne wihlen muf, ist zunichst
nicht festgelegt. Ich wahlte als Eingangsvektor fiir den Pradiktor elf Geschwindig-
keitswerte im Abstand von 10 ms (Abbildung 3.1). Dieser Abstand ermoglichte ei-
ne ausreichende Abtastrate in dem 100 ms-Intervall. Aus diesen Werten T'(to — t)
mit ¢ = 0 ms, 10 ms, ... , 100 ms sollte das trainierte Netz die zukiinftige Ziel-
geschwindigkeit T'(¢o + At) berechnen und damit dem Modellsystem erméglichen,
seine internen Verzégerungen (die v.a. den endlichen Reizleitungsgeschwindigkeiten

im Nervensystem entsprechen) auszugleichen.

Als Neuronales Netzwerk verwendete ich ein dreistufiges Netz mit elf Eingéingen, fiinf
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»hidden units“ und einem einzelnen Ausgang. Fiinf , hidden units“ erwiesen sich im
Laufe der Simulationen als kleinstmogliche Zahl, mit der ein Pridiktor auszustatten
war, wenn er funktionieren sollte. Jeder der Einginge e; war mit jeder der ,hidden
units“ h; gewichtet (W?2;) verbunden. Thre Ausgiinge fiihrten, wieder gewichtet (w})

zu der Ausgangszelle des Netzwerks. Mit der sigmoidalen Aktivierungsfunktion

1
flz) = T exp(—2) (3.1)
und den Offset-Vektoren 07 und d, gilt dann:
a = f(@'-h+a) (3.2)
h = f(W? E+48) (3.3)

Zum Trainieren des Netzwerks benutzte ich die bewihrte ,Backpropagation-
Methode®, in der die Gewichte je nach Fehler verdndert werden (Kinnebrock [25],
S. 39 ff, Beweis der Konvergenz: S. 134 f). Es wurde ein Algorithmus mit variabler
Lernrate und Impuls verwendet, wie er in Rumelhart et al. [39] und Vogl et al. [43]
erldutert ist. Als Satz von Eingangsvektoren und Ausgangsgréfien zum Training be-
nutzte ich die in Abbildung 3.1 symbolisch dargestellten Werte T'(ty0), .. ., T(to) aus
einer der im Experiment verwendeten Zielbewegungen, wobei ich den relevanten
Zeitabschnitt in Schritten von 50 ms {iber den Datensatz hinwegschob. Dies ent-
spricht einer Abtastrate von 20 Hz, was die maximale Stimulusfrequenz (1,5 Hz)
um das mehr als 13fache iibersteigt. Damit ist die Bedingung des Abtasttheorems,
welches die doppelte Grenzfrequenz des Signals als Abtastrate fordert, erfiillt. Das
Netzwerk wurde in 400 Zyklen jeweils mit allen aus dem Hinwegschieben gewon-
nenen TrainingsgroBen konfrontiert!. Fiir alle der 11 im Experiment verwendeten
Parameterwerte £ wurde das Netzwerk nicht wihrend, sondern vor der Simulati-

on trainiert (,off-line“). Dem Fehler, mit dessen Hilfe das Netzwerk trainiert wird,

'Dadurch wurde erreicht, daff das Netz, wie auch die Versuchsperson im Experiment, fiir alle Pa-
rameterwerte die gleiche Zeit hatte, um sich auf die Stimulusbewegung einzustellen. Bei Definition

einer Abbruchbedingung iiber eine Fehlergrenze wire das nicht der Fall gewesen.
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Abbildung 3.1: Das Neuronale Netzwerk soll aus 11 FEingangswerten
T(t10),..-,T(to), die einem Abschnitt der Zielgeschwindigkeit entsprechen,

die Geschwindigkeit T'(to + At) zu einem spiteren Zeitpunkt vorhersagen.
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kénnte in der Realitat der retinale Fehler, d.h. der Abstand vom Ziel-Bild zur Fovea,
entsprechen. Die bei der Simulation verwendete Testfunktion war nicht identisch mit
der Trainingsfunktion, auch wenn sie mit dem selben Parameter k erzeugt worden

war.

3.1.2 Erweiterung des CEHT-Modells: PCEHAT-Modell

Ein Modell fiir kombinierte Augen-Kopf-Folgebewegungen (combined eye-head-
tracking, CEHT-Modell) wird in Dicke und Thier [15] vorgestellt. Eine detaillier-
te Darstellung dieses Modells, auf welchem das von mir verwendete beruht, ist im

Anhang zu finden. Die zentralen Ideen bei diesem Modell sind

1. dafl interne Rekonstruktionen von Augengeschwindigkeit relativ zum Kopf E
und Kopfgeschwindigkeit im Raum H (Efferenzkopien) dazu benutzt werden,
zusammen mit der Geschwindigkeit des Ziel-Bildes auf der Netzhaut & die
Geschwindigkeit des Ziels im Raum T"=R+E+H zu berechnen,

2. daB diese GroBe 7" das Eingangssignal fiir Augen- und Kopfmotorik bildet und
schliefilich,

3. daB die Kopfgeschwindigkeit von der des Auges im Raum abgezogen wird, so
daf} der Blick dem Ziel korrekt folgen kann (Dies ist gleichbedeutend mit der
Aussage, dal bei kombinierten Kopf-Auge-Folgebewegungen der VOR aktiv

ist. Lanman et al. [29]).

Der Grad der willkiirlich bestimmten Beteiligung des Kopfes an der Bewegung 18t
sich dabei von 0 bis 100% voreinstellen.
Ich erweiterte dieses Modell in zwei Punkten:

1. Ich nahm an, dafl die Reprasentation der Zielgeschwindigkeit im Raum auch

als Eingang fiir das Folgesystem des Armes dient. Dies entspricht der Vari-

ante mit einer ,zentralen Zwischenstufe“ aus Abbildung 1.1. Weil Arm- und
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Kopfmotorik in den Experimenten des ersten Teils grofie Ubereinstimmung
zeigten (Abschnitt 2.2.5), wurde das Folgesystem des Armes durch eine #hnli-

che Ubertragungsfunktion wie das des Kopfes dargestellt?.

2. Ich nahm ferner an, daB ein neuronaler Pridiktor genau diese Zielreprisen-
tation analysiert und die geschatzte Zielgeschwindigkeit zu einem Zeitpunkt
in naher Zukunft ausgibt. Will man nur einen einzigen Pradiktor fiir alle Fol-
gesysteme (Arm, Kopf und Auge) einsetzen, dann muf dieser Zeitpunkt so
gewahlt sein, daB er ihre durch Verzégerungselemente und Ubertragungsfunk-
tionen verursachten internen Verzégerungen gerade ausgleicht. Aufgrund der
Unterschiede in diesen internen Verzégerungen ist man gezwungen, hier einen
Kompromif} zu machen (Dies wire ein Argument dafiir, daB zumindest Teile
der Préadiktion nicht von einer einheitlichen, zentralen Instanz, sondern fiir
jedes der Systeme speziell verarbeitet werden.). Er liegt bei mir bei einer Vor-

hersagezeit von At = 200 ms.

Mit den geschilderten Anderungen verfiigte ich also iiber ein Modell fiir pradiktive,
kombinierte Augen-, Kopf- und Arm-Folgebewegungen (predictive combined eye-
head-arm tracking, PCEHAT-Modell, Abbildung 3.2). Eine Frage ist nun, ob sich
mit diesem Modell Ergebnisse aus den im ersten Teil dargestellten Experimenten

reproduzieren lassen.

3.2 Simulationsergebnisse

3.2.1 Latenz, Kohirenz und vmse

Die Differentialgleichungen des PCEHAT-Modells wurden mit einem dynamischen

Runge-Kutta-Verfahren fiinfter Ordnung integriert. Die drei Versuchstypen des er-

?Der Unterschied besteht darin, daf die Zeitkonstanten statt 200 s2 und 150 s bei der

ﬁbertragungsfunktion des Armes 150 s? und 100 s betragen.
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Abbildung 3.2: Das PCEHAT-Modell. Es sind: A: Verzégerungen, P: neuronaler
Pridiktor, F: Kopf-Mitbewegungsfaktor (0..100%), SP: System fiir langsame Au-
genfolgebewegungen, K: Kopfmotorik, A: Armmotorik, AM: Augenmotorik, AM’:
interne Kopie der Augenmotorik; Geschwindigkeiten: T: Ziel im Raum, R: Ziel-
bild auf der Retina, E: Auge im Kopf, K: Kopf im Raum, A: Arm im Raum, T’:

Rekonstruktion des Ziels im Raum
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sten Teils (Ziel natiirlich verfolgen, Ziel mit grofem Kopf-Anteil verfolgen, Kopf
fixiert) wurden simuliert, indem fiir die Mitbewegung des Kopfes 0, 50 und 95%
angenommen wurde. Stimulusgeschwindigkeits-Funktionen vom gleichen Schwierig-
keitsgrad (Parameter k) wie beim Training des neuronalen Pridiktors, aber nicht
identische, bildeten den Eingang des Modells. Dies ist zuléssig, weil es hier nicht dar-
um ging, zu priifen, in welchem Ma$ ein fertig trainiertes Netzwerk in der Lage ist,
zu generalisieren, d.h. auch fir andere als die gelernten Funktionen die Pridiktion
zu leisten, sondern lediglich um die Frage, ob es moglich ist, ein Netzwerk auf diese
Aufgabe hin erfolgreich zu trainieren. Es wurde aus Zeitgriinden nur iiber eine Zeit

von 10 s integriert und nicht iber die vollen 50 s der Présentationen im Experiment.

Abbildungen 2.13, 2.16 und 2.19 zeigen jeweils in der untersten Zeile die Kohérenzen,
Latenzen und mittleren quadratischen Geschwindigkeitsfehler der Ausgangsfunk-

tionen des Modells, die wie in 2.1.5 beschrieben berechnet wurden.

Die Kohéarenzen fallen mit steigendem k& von Werten iiber 0,98 auf bis zu 0,75 ab, was
sich in etwa mit den experimentellen Daten deckt. Die Latenzen steigen, schneller
als die experimentell ermittelten Latenzen, schon bei den ersten drei Parameterwer-
ten auf ca. 300 ms an. Anstatt aber, wie im Experiment, dariiber hinaus konstant
zu bleiben, fallen sie rasch auf unter 100 ms ab. Die Latenzen unter 100 ms zeigen,
daf} die internen Verzogerungen groBtenteils ausgeglichen werden kénnen, da Auge,
Kopf und Arm dem Ziel bei einem Modell ohne Pradiktor um 200-300 ms hinter-
herlaufen. In Abbildung 3.3 sind exemplarisch die Simulationsergebnisse fiir eine

Kopfbeteiligung von 50% und Parameterwerte von k = 0, 0,2 und 0,8 dargestellt.

3.2.2 Spektren

Die im Vergleich zu den Versuchen im ersten Teil um ein fiinftel kiirzere Dauer
der einzelnen Stimulusbewegungen (10 s statt 50 s) zog eine kleinere Frequenz-

auflésung nach sich. Wie die Spektren der simulierten Geschwindigkeiten zeigen
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Abbildung 3.3: Beispiele simulierter Blick- (durchgezogen) und Armgeschwindigkei-
ten (gepunktet, Stimulusgeschwindigkeit gestrichelt). Die Parameterwerte betragen
von oben nach unten k = 0, 0,2 und 0,8 und zeigen damit gerade die Simulationen,

bei denen die Latenz klein bzw. maximal ist.
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Abbildung 3.4: Spektren von Stimulus und simulierter Blick-, Augen-, Kopf- und
Armbewegung. Die untere Schwelle zur Darstellung betréigt hier 5,7. Die Amplitu-
denquadrate der niedrigen Frequenzkomponenten sinken mit zunehmendem k wie

bei einigen Versuchspersonen ab.
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(Abbildung 3.4), konnte dennoch der bei einigen VP aufgetretene Effekt der Ab-
schwichung der niedrigen beteiligten Frequenzanteile mit fallender Pridiktibilitit
der Zielbewegung (d.h. steigendem k) bei nahezu konstanter hochster Komponente

reproduziert werden.

3.2.3 Reaktion auf ein Signal bandbegrenzten weiflen Rau-

schens

Um einerseits diesen Abschwéchungseffekt genauer zu studieren (Welcher Frequenz-
bereich ist davon betroffen? Wirkt das Modellsystem als Hochpa$ oder als Band-
paf?), und andererseits die Reaktion des Neuronalen Netzes auf eine Funktion zu
testen, die sich von seiner Trainingsfunktion stirker unterscheidet (also seine Genera-
lisierungsféhigkeit), benutzte ich auBerdem eine Mischung von 50 Sinus-Funktionen,
die den Frequenzbereich von 0,5 bis 5 Hz abdeckten. Das Netzwerk wurde mit einer
Zielbewegung trainiert, die einem Parameterwert von k = 0,5 entsprach. Aus Ab-
bildung 3.5, die Simulationsergebnisse fiir eine Kopfbeteiligung von 50% zeigt, 158t
sich entnehmen (indem man z.B. ausmifit, wie weit die lokalen Maxima auseinander-
liegen), daff die Latenz, mit der der Zielbewegung gefolgt wird, bei ca. 150 ms liegt.
Das bedeutet, da8, auch wenn die Trainingsfunktion nur Frequenzen von 0,5 Hz bis
1 Hz enthielt, der Prédiktor arbeitete und die internen Verzégerungen teilweise aus-
glich (Die Latenzen bei einem Modell ohne Pridiktor liegen bei 200-300 ms). Damit
wird dem vorgestellten neuronalen Pradiktor eine, wenn auch begrenzte, Fahigkeit

zur Generalisierung bescheinigt.

Abbildung 3.6 zeigt die Spektren der Simulationsergebnisse. Der beteiligte Frequenz-
bereich wird gut erfafit. Seine Grenzen sind bei den simulierten Geschwindigkeits-
spektren nicht ganz so scharf wie in den Spektren der Zielgeschwindigkeit. Eine
Asymmetrie im Frequenzverhalten, etwa eine Abschwichung bei niedrigen beteilig-

ten Frequenzen wie in den Spektren des vorherigen Abschnitts, ist hier nicht mehr
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Abbildung 3.5: Simulationergebnisse bei einer Stimulusbewegung, die einen ganzen
Frequenzbereich abdeckt. Arm- und Blickgeschwindigkeit laufen der Zielgeschwin-
digkeit um ca. 150 ms hinterher. Dies ist weniger, als bei einem Modell ohne Pradik-

tor.
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Stimulus

Abbildung 3.6: Spektren der Simulationergebnisse bei einer Stimulusbewegung, die
einen ganzen Frequenzbereich abdeckt. Fiir Stimulus- und Armbewegung sind die
Spektren aller drei Versuchstypen (Kopfbeteiligung 0%, 50% und 95%) angegeben.
Das Modell mit neuronalem Pradiktor kann die Frequenzen des bandbegrenzten
weiflen Rauschens gut erfassen. Eine Bevorzugung hoherer Frequenzen tritt hier

nicht mehr auf.
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zu erkennen. Das Hoch- oder Bandpafiverhalten des Modells scheint also von der

speziellen Form der Eingangsfunktion abzuhangen.

Diese Eigenschaft des Modells konnte experimentell iiberpriift werden. Dazu miiite
man die verschiedenen Spektren der Folgebewegungen von Versuchspersonen un-
tersuchen, die sich durch Variation der Frequenzbereiche, aus denen die Zielbewe-
gung aufgebaut ist, ergdben. Diese Experimente konnten aus Zeitgriinden nicht mehr

durchgefithrt werden.
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Kapitel 4

Diskussion

4.1 Methodendiskussion

4.1.1 Fehlerabschitzung

Die nachfolgenden Uberlegungen dienen dazu, abzuschitzen, ob Resultate metho-
dische Artefakte darstellen, oder durch Besonderheiten der Methodik mitbestimmt

warer:

Die Verwendung des Ultraschallsystems ermoglichte bei der Messung von Kopf-
und Handposition in hohem Grad freie und natiirliche Bewegungen. Dies geschah

allerdings auf Kosten der Mefigenauigkeit.

Fehler traten auf bei der Kalibrierung, wenn die Versuchsperson instruiert war, Kopf
und Hand auf einen Lichtpunkt auszurichten. Dies kann man nur mit beschriankter
Genauigkeit. Es geht aber sicher mit einem Fehler, der deutlich kleiner als 1° ist.
Der bei der Kalibrierung der Infrarotbrille durchgefiihrte Fit eines Polynoms dritter

Ordnung verursachte Fehler bis zu 2°.

Weitere Fehler traten bei der Projektion der dreidimensionalen Bewegung der Hand

auf eine Gerade und bei der Umrechnung der Kopf-Sender-Position in den Drehwin-
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kel auf. Die gemessenen maximalen Abweichungen von den idealen Spuren (Gerade
bzw. Kreisbogen) betrugen bei der Hand 4 cm (senkrecht zur Bildschirmebene und
senkrecht zur Horizontalen) und beim Kopf 3 ¢cm (in vertikaler Richtung), dies ent-
spricht Fehlern von unter 0,8% bzw. 0,2° bei der Handposition und unter 1,4% bzw.

0,4° bei der Kopfposition.

Die Fehler, die sich aus der Auflésung der verwendeten Gerite ergeben, betragen fiir

die Infrarotbrille 1% bzw. 0,3° und fiir das Zebris-System 0,3% bzw. 0,04° (s. 2.1.4).

Die Tangentialprojektion des visuellen Stimulus hatte einen Fehler von héchstens

1,2% oder 0,2° zur Folge (s. Anhang).

Die maximal méglichen Positionsfehler summierten sich also zu 1,7° fiir die Kopf-
winkel, zu 1,5° fiir die Handwinkel und zu 2,5° fiir die Augenwinkel. Dieser maximale
Positionsfehler sei a. Bei einer Zielbewegungsfrequenz von 0,5 Hz brauchte das Ziel
1 s, um eine halbe Schwingung auszufiihren und dabei den Winkelbereich von 26,6°
zu liberstreichen. Hatte der Parameter k& den maximalen Wert 1, dann bewegte sich
das Ziel mit einer maximalen Frequenz von 1,5 Hz. Dies entspricht fiir eine hal-
be Schwingung der Dauer von 1/3 s. Der Geschwindigkeitsfehler ergibt sich dann
bei der niedrigsten Frequenz zu Av = « - 1/s und bei der héchsten Frequenz zu
Av = a-3/s. Bei den maximal aufgetretenen Zielgeschwindigkeiten von 50° /s liegt
also der maximale Geschwindigkeitsfehler zwischen Av = a/50° und Av = - 3/50°.
Der maximale Geschwindigkeitsfehler betrug also fiir die Kopfbewegung 3,4% bis
10,2%, fiir die Handbewegung 3% bis 9% und fiir die Augenbewegung 5% bis 15%.

4.1.2 Mafe fiir die Giite von Folgebewegungen

Die verwendeten Mafle (Kohérenz, Latenz, vmse, Spektren) sind unterschiedlich gut
geeignet, Differenzen in der Arbeit der verschiedenen Folgesysteme nachzuweisen.

In diesem Abschnitt sollen die Vor- und Nachteile der Mafle beleuchtet werden.

Die Kohédrenzen erwiesen sich als ein geeignetes Maf fiir den Grad der Sakkaden-
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beteiligung an der Folgebewegung von Auge und Blick, weil die Desakkadierung
die Ahnlichkeit der Funktionen von Augen- bzw. Blickgeschwindigkeit und Zielge-
schwindigkeit herabsetzte. Ansonsten kann man von den Kohérenzen nur den Grad
der Ahnlichkeit zwischen Folge- und Zielgeschwindigkeitsfunktionen ablesen, iiber

die Ursachen einer hohen oder niedrigen Ubereinstimmung sagen sie nichts aus.

Anders ist es bei den Latenzen, die direkt die Fahigkeit zu pradiktivem, d.h. reak-
tionszeitverkiirzendem Verhalten widerspiegelten. Problematisch dabei war aber,
dafl Latenzerhdhungen auch durch andere als neuronale Mechanismen (z.B. mecha-
nische Trégheit) bewirkt werden konnen. Bei komplexer werdender Zielbewegung,
und damit einer geringeren Ubereinstimmung im Verlauf der Geschwindigkeiten,
konnte es vorkommen, daf§ die Lage des Maximums der Koh#renzfunktion nicht der
Verzogerung der Folgegeschwindigkeit entsprach. Das bedeutet, daf das Latenzbe-

stimmungsverfahren iiber die Koharenzfunktion ab einer gewissen Unahnlichkeit der

Folgegeschwindigkeitsfunktionen aufhért, korrekt zu arbeiten.

Die vmse, die ein Ma fir die punktweise Abweichung der
Folgegeschwindigkeitsfunktionen von der Zielgeschwindigkeit darstellen, geben,
wie die Kohdrenzen, keinen Aufschluf} iiber die Ursachen, die einer nachlassenden
Folgequalitit zugrundeliegen. Zudem sind sie bei sinusférmigen Zielgeschwindigkei-
ten mit grofien Schwankungen behaftet. Diese kommen daher, daB die Differenz
an den Schnittpunkten der Geschwindigkeitskurven von Folge- und Zielbewegung
Null wird, und dazwischen ein lokales Maximum erreicht. Duch Verschieben der
Folgegeschwindigkeit um die mittels Kohérenzfunktion ermittelte Latenz versuchte
ich, allerdings nur mit begrenztem Erfolg, diese Schwankungen klein zu halten.
Als Vergleichsmittel fiir das Verhalten der verschiedenen Folgesysteme sind die
vmse, wie die grofle Streuung bei den Korrelationen (Abbildung 2.30, untere Zeile)
zeigt, wenig geeignet. Empfindlich reagierten sie allerdings auf die bei manchen VP

aufgetretenen erhohten Kopfgeschwindigkeiten.

Die Leistungsdichtespektren hatten den Vorteil, daf mit ihnen die Fihigkeit der
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Folgesysteme, die Frequenzkomponenten der Zielgeschwindigkeit zu erfassen, direkt
sichtbar gemacht werden konnte. Dadurch wurden die Unterschiede in der Reaktion
auf hohe bzw. niedrige Frequenzanteile analysierbar. Problematisch dabei war die
grofle Empfindlichkeit der Spektren fiir Stérungen durch Artefakte, und die hohe

Variabilitat zwischen den VP.

4.2 Rekapitulation der Problemstellung

Ziel der im ersten Teil dieser Arbeit durchgefiihrten Versuche war, durch Aufspiiren
von Unterschieden und Gemeinsamkeiten im pradiktiven Verhalten der Zielfolge-
systeme von Auge, Kopf und Arm herauszufinden, in welchem Maf eine gemeinsame
oder getrennte neuronale Signalverarbeitung vorliegt. Insbesondere war zu klaren, ob
sich die Folgesysteme des Armes und des Kopfes hinsichtlich des Versagens pradik-
tiver Mechanismen bei zunehmend komplexer Zielbewegung von dem Folgesystem

der Augen unterscheiden.

Im zweiten Teil sollte ein Pradiktor in Form eines Neuronalen Netzes modelliert
werden, der in der Lage wére, zundchst unbekannte Zielbewegungsfunktionen zu er-
lernen. Damit wére gezeigt, daf solche Funktionen nicht fest gespeichert vorliegen
miissen, sondern sich auch dynamisch den Erfordernissen (d.h. der jeweiligen Zielbe-
wegung) anpassen kénnen. Auflerdem sollte versucht werden, mit diesem Pradiktor,
eingebettet in ein Modell fiir kombinierte Folgebewegungen von Auge, Hand und

Kopf, Ergebnisse des ersten, experimentellen Teils dieser Arbeit zu reproduzieren.
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4.3 Interpretation der Ergebnisse

4.3.1 Zielfolgeexperimente
Nachlassen der Folgequalitét

Deno [14] ermittelte Latenzen glatter Augenfolgebewegungen in Reaktion auf un-
terschiedliche Zielbewegungsfunktionen. Fiir eine Sinusfunktion der Frequenz 0,9 Hz
wurde eine Latenz von 20 ms, fiir eine Sinus-Mischung mit vier Frequenzen zwischen
0,4 Hz und 1,2 Hz 70 ms und fiir ein zwischen 0,5 Hz und 1 Hz bandbegrenztes Rau-
schen 150 ms gemessen. Ein Vergleich mit den von mir gemessenen mittleren Laten-
zen der Augengeschwindigkeit, wie sie in Abbildung 2.10 im mittleren Diagramm der
obersten Reihe (Kreuze) dargestellt sind, zeigt hervorragende Ubereinstimmung. In
der Einleitung wurden Arbeiten zitiert, in denen die Autoren Sinus-Mischungen als
Zielbewegungsfunktionen benutzten, um die Folgebewegungen von Auge (Michael
und Jones [34], Yasui und Young [46], Barnes und Ruddock [7]) und Blick (Gresty
und Leech [19], McKinley und Peterson [33], Barnes und Lawson [6]) zu untersu-
chen. Sie fanden eine Abnahme der Amplitudenverhiltnisse und Phasendifferenzen
bei Frequenzen der Zielbewegung zwischen 0,5 Hz und 1,5 Hz. Auch diese Ergeb-
nisse konnten reproduziert werden. Der maximale Frequenzanteil, der in den hier
verwendeten Zielbewegungen enthalten ist, steigt von 0,5 Hz bei k = 0 auf 1,5 Hz
bei k = 1. Die mittleren Kohérenzen von Augen- und Blickgeschwindigkeit fallen,
wenn k von 0 auf 1 steigt, deutlich ab. Die mittleren Latenzen, die mit den Pha-
sendifferenzen zu vergleichen sind, steigen von 0 ms (Augengeschwindigkeit) bzw.
50 ms (Blickgeschwindigkeit) auf ca. 100 ms an. Fiir Folgebewegungen des Arms
decken sich die ermittelten Latenzen mit denen von Koken und Erkelens [26], die
bei sinusférimger Zielbewegung (Frequenz zwischen 0,7 Hz und 1,5 Hz) 8 ms und
bei Sinus-Mischungen (vier Frequenzen zwischen 0,5 Hz und 1,5 Hz) 200 ms fanden.

Uber die Reproduktion der genannten Ergebnisse hinaus konnte gezeigt werden, daf
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fiir Kopfbewegungen (wenn die Instruktion war, die Folgebewegung méglichst mit
dem Kopf und weniger mit den Augen durchzufiithren) in diesem Frequenzbereich
ebenfalls ein Anstieg der Kohérenzen und ein Abfall der Latenzen mit steigendem
k gegeben ist. Damit steht fest, dafl Zielbewegungsfrequenzen zwischen 0,5 Hz und
1,5 Hz fiir alle untersuchten Zielfolgesysteme den kritischen Bereich abdecken, in
dem die Folgequalitdt nachldft. Ob sich in den Details dieses Nachlassens Hinweise
auf gemeinsame oder unterschiedliche pradiktive Mechanismen finden lassen, wird
in den néchsten Abschnitten untersucht. Zunachst werden noch Effekte beschrie-
ben, die einen wesentlichen Einfluf}l auf die Ergebnisse hatten, aber keine Schliisse

beziiglich der gemeinsamen oder getrennten neuronalen Signalverarbeitung zulassen.

Desakkadierung und Artefakte reduzieren Werte fiir Augen- und Blick-

geschwindigkeitskohérenzen

Sowohl in den Gruppenmittelwerten (Abbildung 2.10), als auch in den Daten der
einzelnen Probanden (Abbildungen 2.11- 2.13), sowie in der Darstellung der Korre-
lationen (Abbildung 2.30) findet man, dafl die Kohérenzen von Augen- und Blick-
geschwindigkeit kleiner sind als die des Armes. Es lassen sich dafiir zwei Ursachen

angeben:

1. Erstens bewirkt die Elimination der Sakkaden eine Kohirenzreduktion. Die
Augenfolgegeschwindigkeit ohne Sakkaden gleicht der Zielgeschwindigkeit um-
so weniger, je mehr Sakkaden gemacht werden (s. 2.1.5). Daf die mittleren
Kohiérenzen der Blickgeschwindigkeit oberhalb von & = 0,5 (maximale Fre-
quenzkomponente 1 Hz) unter denen der Augengeschwindigkeit liegen (dies
zeigt sich auch in den Korrelationen), ist ein Hinweis darauf, dafi bei einer
Beteiligung des Kopfes an der Folgebewegung mit zunehmender Komplexitit
der Zielbewegung mehr Sakkaden nétig sind. Dies konnte fiir ein Nachlassen

der VOR-Unterdriickung sprechen, wie es auch von Gresty und Leech [19],
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McKinley und Peterson [33] und Barnes und Lawson [6] fiir Frequenzen um

1 Hz festgestellt wurde.

2. Als zweite Ursache fiir verminderte Koharenzen kommen ungeniigend elimi-
nierte Sakkaden und Lidschliisse in Frage. Der verwendete Desakkadierungs-
algorithmus konnte durch unvermeidliche, einzeln auftretende lokale Maxima
im Absolutbetrag der Augenbeschleunigung ,aus dem Tritt“ gebracht wer-
den und auflerdem Lidschliisse mit einer Dauer tiber 120 ms nicht vollstindig
eliminieren. Beides fithrte zu Artefakten, die die Koharenz reduzierten, den
vmse erhéhten (Abbildung 2.30, linkes und mittleres Diagramm in der unter-

sten Zeile) und auch Auswirkungen bei den Leistungsdichtespektren hatten

(Abschnitt 2.2.4).

Unterschiatzung der Kopfgeschwindigkeit

Bei sechs VP (pd, hr, eo, rh, md, mf) war zu beobachten, daff, wenn die Instruk-
tion gegeben war, dem Ziel méglichst mit dem Kopf zu folgen und die Augen im
Kopf ruhen zu lassen, die Geschwindigkeit der ausgefithrten Kopfbewegung die Ziel-
geschwindigkeit betragsmaBig z.T. erheblich (bis zu 600%) iiberstieg. Ein Beispiel
dafiir zeigt Abbildung 4.1. Die groflen Kopfgeschwindigkeiten spiegeln die iibermafi-
ge Beschleunigung des Kopfes im Bemiihen um eine grofie Kopf-Beteiligung an der
Bewegung wider. Kopfgeschwindigkeit und/oder -beschleunigung scheinen also von

den VP unterschatzt worden zu sein.

Die grofilen Kopfgeschwindigkeiten bewirkten im Vergleich zur Armgeschwindigkeit
grofiere Kopf-vmse, wie sie in den Gruppenmittelwerten (Abbildung 2.10, rechts
unten), in den vmse der betroffenen VP (Abbildungen 2.17- 2.19) sowie in den
Korrelationen von Kopf- und Arm-vmse (Abbildung 2.30, rechts unten) zu finden
sind. Auch einige der Leistungsdichtespektren der Kopfgeschwindigkeit zeigen diese

willkiirlichen Einfliisse: Frequenzen, die nicht den in der Zielbewegung enthaltenen
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Abbildung 4.1: Beispiel von Geschwindigkeitsspuren von Kopf, Arm und Ziel fiir
k=0, 0,5, 1. Der Proband (md) hatte die Instruktion, das Ziel méglichst mit dem
Kopf zu verfolgen. Die Kopfgeschwindigkeit iibersteigt die von Ziel und Arm um bis
zu 600% .
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entsprechen, zeigen eine erhohte Leistungsdichte, was im Extremfall dazu fiihrt,
daf einzelne Frequenzkomponenten der Zielbewegung nicht mehr aufgelost werden

konnen.

Dafl Kopfbewegungen mehr der Willkiir unterliegen als Augenbewegungen, ist be-
kannt. Es ist moglich, Bewegungen des Kopfes bewufit zu steuern, wiahrend man
z.B. glatte Augenfolgebewegungen i.d.R. nur bei Vorhandensein eines visuellen Ziels
durchfiithren kann (versucht man, einem imaginéren Ziel zu folgen, so macht man
Sakkaden). Die Latenz von Augenbewegungen bei einem zu unvorhersehbaren Zeit-
punkten hin- und herspringenden Ziel wird weniger als die von Kopfbewegungen
durch den Willen der VP, eine bestimmte Bewegung auszufithren, beeinfluBt. Dies
zeigt die Arbeit von Zangemeister und Stark [48]. Zifotovsky et al. [49] fanden her-
aus, daB der Kopf illusorischen Zielbewegungen (erzeugt durch ein dem visuellen
Ziel hinterlegtes bewegtes Hintergrundmuster) folgt, das Auge hingegen nur dem

tatséchlich présentierten Signal.

Fir Augenbewegungen alleine gibt Kowler [27] allerdings zu bedenken, daB kogni-
tive Prozesse wie etwa Erwartungen, die Pradiktion glatter Augenfolgebewegungen

beeinflussen kénnen.

Einschwingvorginge und Lerneffekte ausgeschlossen?

Man kann die berechtigte Frage stellen, ob die Anpassung des Verhaltens der VP
an die présentier'te Zielbewegung in den ersten zehn Sekunden, dem Abschnitt, in
dem noch keine Datenaufnahme erfolgte, abgeschlossen ist, oder ob Einschwing-
und Lerneffekte noch linger andauern. Mit folgender Argumentation 148t sich be-
griinden, daB es zum Ausschluf} solcher Effekte ausreichend war, zehn Sekunden
abzuwarten: VP fb (ich selbst) hatte wesentlich linger als alle anderen VP die Gele-

genheit, die geforderten Bewegungen einzuiiben®. Sollten die ersten zehn Sekunden

'Dies ergab sich bei der Programmierung und dem Testen des Mefiprogramms.
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der Zielpréasentation fiir ein Erlernen dieser Bewegungen durch die anderen VP nicht
ausgereicht haben, so miifiten die Folgebewegungen von fb erkennbar exakter, d.h.
mit kleineren Latenzen, gréfieren Kohéarenzen, kleineren vmse und besser reprodu-
zierten Zielgeschwindigkeitsspektren ausgefiithrt worden sein. Da solche Unterschiede
zu den anderen VP nicht auszumachen sind (es finden sich immer andere VP, deren
Folgebewegungsqualitdt mindestens der von fb entspricht), kann man davon ausge-
hen, daf8 Lerneffekte die Ergebnisse der Messungen hinreichend wenig bis gar nicht
beeinflut haben. Gegen einen wesentlichen Einfluff von Einschwingvorgingen spiter
als zehn Sekunden nach Beginn der Zielbewegung spricht die Tatsache, da die La-
tenzen und Kohérenzen, die im ersten der fiinf Fenster berechnet wurden, sich nicht
von den Werten der spéter folgenden Fenster unterschieden. Nichtsdestoweniger ist
die Frage nach der Natur solcher Einschwingvorginge interessant, nicht zuletzt des-
halb, weil sie ebenfalls die Moglichkeit bietet, die verschiedenen Zielfolgesysteme
zu vergleichen. Ein solcher Vergleich wiirde allerdings den Rahmen dieser Arbeit

sprengen und muf daher zukiinftigen Untersuchungen vorbehalten bleiben.

Spektren zeigen Hochpaflverhalten der Folgesysteme

Die Leistungsdichtespektren aller Folgesysteme zeigen, wenn auch nur bei einem
Teil der VP (Augen-, Blick- und Kopffolgebewegung: 6 von 10 VP, Armfolgebewe-
gung: 7 von 10 VP), mit zunehmender Bandbreite der Zielbewegung eine stirkere
Unterdriickung bei den niedrigen als bei den hohen beteiligten Frequenzbereichen.
Fiir Augenfolgebewegungen wird dieser Effekt auch von Deno [14], und Barnes,
Donnelly et al. [4], fiir Folgebewegungen mit Kopfbeteiligung von Barnes und Rud-
dock [7], und fiir Arm-Folgebewegungen von Koken und Erkelens [26] beschrieben.
Alle Arbeiten fanden sinkende Amplitudenverhéltnisse bei den niedrigen beteiligten
Frequenzen, sobald die héchste Komponente 1 Hz iiberstieg. Ich konnte dies bestiti-
gen und dariiber hinaus ein dhnliches Verhalten bei Folgebewegungen mit maximaler

Kopfbeteiligung feststellen. Die Ursachen dieses Abschwichungseffektes lassen sich
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derzeit nicht genau benennen. Man kann ihn lediglich plausibel machen, indem man
feststellt, dafl es zweckméBig ist, sich bei einer komplizierteren Zielbewegung auf die
hochste beteiligte Frequenz zu konzentrieren, weil damit schnelle Anderungen besser
antizipiert werden kénnen. Ublicherweise besitzen schnelle Anderungen in unserer
Umgebung eine hohere Relevanz als langsame, weil sie eher eine Gefahr signalisie-
ren. Es ist denkbar, dafl deshalb eine Konzentration auf héhere Frequenzen, d.h.
schnellere Anderungen der Zielposition stattfindet. Weil das im zweiten Teil dieser
Arbeit vorgestellte Modell auch ein solches Hochpafiverhalten zeigte, wird weiter

unten nochmals auf diesen Effekt eingegangen.

Gleiches Verhalten bei beweglichem und fixiertem Kopf?

Eine Reihe von Autoren fand bei der Untersuchung von Folgebewegungen des Blickes
(bei Kopfbeteiligung) bzw. der Augen (bei fixiertem Kopf) als Reaktion auf verschie-
denartig bewegte visuelle Ziele zwischen den Versuchen, in denen der Kopf fixiert,
und jenen, in denen er an der Folgebewegung beteiligt war, keine deutlichen Unter-
schiede in den Antworten: Barnes und Grealy [5] (fiir periodische, metronomartige
Zielbewegungen), Lanman, Bizzi und Allum [29] (fiir Dreieck- und Sinusfunktionen),
Leigh, Sharpe et al. [31] (fiir Sinusfunktionen) und Barnes und Lawson [6] (fiir Sinus-
mischungen). Es gibt zwei Tatsachen in den Ergebnissen dieser Arbeit, die hingegen

auf Unterschiede hinweisen:

1. Weiter oben wurde schon darauf eingegangen, da die im Vergleich zu den
Augengeschwindigkeiten oberhalb von k& = 0,5 reduzierten Kohirenzen bei
Folgebewegungen des Blickes (Kopf frei) auf eine erhohte Sakkadenaktivitis

und damit indirekt auf ein Nachlassen der VOR-Unterdriickung hinweisen.

2. Bei den Korrelationen der Kohirenzen von Blick- und Augengeschwindig-
keit mit denen der Armgeschwindigkeit (Abbildung 2.30, erste Zeile, linkes

und mittleres Diagramm) tritt, vor allem im Bereich iiber 0,9, wo eine ver-
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gleichsweise grofe Ubereinstimmung in den Funktionen (Folgegeschwindig-
keit und Zielgeschwindigkeit) herrscht, eine grofere Streuung bei freiem Kopf
(Arm/Blick) als bei fixiertem Kopf (Arm/Auge) auf. Dies hat seine Ursache in
der starken Ubereinstimmug der Arm- und Kopfgeschwindigkeitskohérenzen
(rechtes Diagramm). Ist der Kopf bei der Folgebewegung beteiligt, so iibertrigt

sich ein Teil dieser Ubereinstimmung auf die Blickgeschwindigkeit.

Abgesehen von diesen Tatsachen ist das Verhalten des Blickes bei fixiertem und frei-
em Kopf weitgehend identisch. Dies 148t den Schluf zu, daB die Augenbewegungen,
zumindest bei Frequenzen der Zielbewegung, die 1 Hz nicht iibersteigen, in der Lage
sind, mogliche Fehler in der Folgebewegung des Kopfes, wie sie die annihernd li-
near ansteigenden Latenzen bei der Kopf-Folgebewegung anzeigen (Abbildung 2.10,

zweite Zeile, rechtes Diagramm), voll auszugleichen.

Gemeinsamkeiten und Unterschiede im Verhalten okulo- und skelettmo-

torischer Folgesysteme

Auf den bei allen Folgesystemen aufgetretenen Effekt des stirkeren Beteiligens ho-
her Frequenzanteile an der Folgebewegung wurde schon im vorletzten Abschnitt
eingegangen.

Die Folgebewegungen von Arm und Kopf weisen in den Latenzen und Kohirenzen
iibereinstimmende Reaktionen auf, die sich bei den einzelnen VP, den Gruppen-
mittelwerten (Abbildung 2.10, oberes und mittleres Diagramm der rechten Spalte)
sowie den Korrelationen (Abbildung 2.30, oberes und mittleres Diagramm der rech-
ten Spalte) feststellen lassen. Auch wenn drei VP eine etwas groBere Kopf-Latenz
zeigten, so ist, wenn man die Latenzen von Kopf- und Armgeschwindigkeit aller
VP zueinander in Beziehung setzt, kein signifikanter Unterschied gegeben (Abbil-
dung 2.31). Man kénnte vermuten, daf§ diese Ubereinstimmung auf eine mechanische

Kopplung der Bewegungen von Arm und Kopf iiber den Rumpf, der nicht véllig in
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seiner Bewegungsféhigkeit eingeschrankt war, zuriickzufithren sei. Um die Einfluf}-
nahme der Zeigebewegung des Armes auf die Reaktionen des Kopfes zu iiberpriifen,
wurde ein Kontrollexperiment durchgefiihrt, bei dem die Armbewegung unterlassen
und nur eine Zielfolgebewegung unter moglichst grofier Kopfbeteiligung durchgefiihrt
wurde. Die in Abbildung 4.2 gezeigten Ergebnisse stellen klar, daf fiir die starke
Korrelation der Latenzen und Kohérenzen von Kopf- und Armbewegung eine mégli-
che mechanische Kopplung iiber den Rumpf keine Rolle spielt. Bei Blickiinderungen
wihrend Zeige- und Greifbewegungen fanden auch Smeets, Hayhoe und Ballard [40]
eine Korrelation in den Latenzen sowie in den Maximalgeschwindigkeiten von Kopf

und Arm.

Definiert man prédiktives Verhalten als die Fihigkeit, durch verbesserte Voraus-
sagen beziiglich der zukiinftigen Zielbewegung Reaktionszeiten zu verkiirzen, dann
liegt es nahe, gemeinsame pradiktive Mechanismen in den Folgesystemen von Auge,
Kopf und Arm in der Abhangigkeit der Geschwindigkeitslatenzen von dem Parame-
ter fiir die Komplexitat bzw. Unpradiktibilitat der Zielbewegung k zu suchen. Um zu
entscheiden, ob die Ubereinstimmung in den Latenzen von Arm- und Kopfgeschwin-
digkeit mit gemeinsamen Signalverarbeitungsprozessen zu tun hat oder nicht, ist es
hilfreich, die Ursachen fiir den Verlauf der Latenzen mit k& zu kennen. Es lassen sich
zwei Mechanismen fiir den Anstieg der Latenz bei zunehmend komplexer Zielbewe-

gung verantwortlich machen:

1. Ist die Zielbewegung vorhersehbar (wie bei einer Pendelschwingung), dann ist
die Latenz bei perfekt funktionierender Priadiktion null. Bei zunehmend un-
vorhersehbarer Zielbewegung wird nach und nach die Rechenzeit zur Fehler-
erkennung und -kompensation grofier, je nachdem, wie stark die Zielposition
oder -geschwindigkeit von der erwarteten abweicht. Irgendwann ist die ma-
ximal benétigte Zeit erreicht und die Latenz bleibt konstant. Diesen Verlauf
findet man bei den Folgesystemen von Auge und Blick, wo das mit einem im

Vergleich zu Kopf oder Arm geringen Tragheitsmoment ausgestattete Auge
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Abbildung 4.2: Bei einem Kontrollexperiment mit alleiniger Kopt-Folgebewegung
(Kringel) zeigten sich keine Unterschiede zum Experiment mit kombinierter Kopf-
Arm-Folgebewegung (Kreuze). Deshalb kann man einen Einfluf der Zeigebewegung

auf die Kopfgeschwindigkeit weitestgehend ausschliefen.
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den wesentlichen Teil der Folgebewegung leistet.

2. Der zweite Mechanismus kommt dann zum Tragen, wenn eine mechanische
Triagheit die Bewegung behindern kann. Dazu miissen ein geniigend hohes
Trigheitsmoment und eine Zielbewegung, die ausreichende Beschleunigungen
erfordert, vorhanden sein. Das Tragheitsmoment von Kopf und Arm iibersteigt
das des Auges um ein Vielfaches. Die Maximalbeschleunigungen in den prisen-

tierten Zielbewegungen nehmen, wenn k von 0 auf 1 steigt, von 200°/s? auf

ca. 400°/s? zu.

Ist der monotone, annéhernd lineare Anstieg der Latenzen bei den Folgebewegun-
gen von Arm und Kopf auf die letzteren, mechanischen Einfliisse zuriickzufithren?
Wenn ja, gilt dies fiir alle Parameterwerte, oder nur, wenn k einen gewissen Betrag
tiberschreitet? Bei drei VP (fb, eo, mf) wurde eine um 20 ms bis 80 ms héhere Kopf-
Latenz festgestellt, wobei sich die Kopf-Latenzen bei diesen VP mit steigendem k
von den Arm-Latenzen entfernen. Auch die Gruppenmittelwerte zeigen ab & = 0,5
etwas (ca. 25 ms) hohere Kopf-Latenzen. Dies entspricht einem Verhalten, wie man
es von dhnlichen, aber mit unterschiedlichen Tragheits- und Drehmomenten aus-
gestatteten mechanischen Systemen erwarten wiirde. Mit steigender Komplexitét
der Zielbewegung sollten diese Unterschiede immer deutlicher hervortreten. Es gibt
noch ein weiteres Indiz, welches den Einflufl mechanischer Trigheit zeigt und einen
Hinweis auf den k-Bereich gibt, in dem sich dieser Einflufl in héheren Latenzen nie-
derschlégt: In Abschnitt 2.1.3 wurde darauf hingewiesen, daf§ bei den Versuchen mit
fixiertem Kopf die Armbewegung nur eingeschrankt moglich war. Es wurde wegen
der Kopfstiitze erforderlich, bei der Zeigebewegung den Ellenbogen zu beugen. Weil
dadurch, zumindest bei einem Teil der Zeigebewegung, eine geringere Masse (nimlich
nur der Unterarm) bewegt werden mufite, wiirde man eine Reduktion der mecha-
nisch bedingten Armgeschwindigkeitslatenzen im Vergleich zu den Versuchen mit

freiem Kopf erwarten. Tatsachlich zeigen die Gruppenmittelwerte (Abbildung 2.10,
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zweite Zeile) der Arm-Latenzen bei den Versuchen mit fixiertem Kopf (Arm/Auge)
ab k = 0,3 eine Abweichung von dem quasilinearen Anstieg mit &, den sie bei den
anderen Versuchen aufweisen. Sie steigen flacher an, bis sie bei &k = 1 Latenzen von
275 ms erreichen. Bei Bewegungen ohne Kopfstiitze (freier Kopf) werden hingegen
350 ms erreicht. Wenn diese Abflachung eine Folge der durch die Einschrinkung der
Armbewegung verminderten mechanischen Trégheit ist, dann kann man davon aus-
gehen, dafi dieser mechanische Einflufi auf die Latenzen bei k-Werten bis 0,3 (dies
entspricht Latenzen bis ca. 100 ms) klein gegeniiber den oben unter 1. genannten
Mechanismen des Versagens der Pradiktion ist. Dies wiederum bedeutet, da sich die
Geschwindigkeitslatenzen aller Zielfolgesysteme in diesem Bereich nicht wesentlich
unterscheiden (Abbildungen 2.10 und 2.30, jeweils zweite Zeile), daff die pradikti-
ven Mechanismen ein iibereinstimmendes Verhalten zeigen und damit die Hypothese

eines zentralen Pradiktors gestiitzt wird.

4.3.2 Modellierung

Der Ansatz, einen Pradiktor in Form eines Neuronalen Netzes zu modellieren, hatte

eine Reihe von Vorteilen:

o Im Gegensatz zu anderen systemtheoretischen Modellen werden weniger ,,tech-
nische® Voraussetzungen wie Funktionengeneratoren oder Regelungsschleifen
mit Addierern und Subtrahierern oder anderen Schaltungselementen benétigt,

was eine Annéherung des Modells an die biologischen Gegebenheiten bewirkt.

e Neuronale Netzwerke sind dynamisch und generalisierungsfahig, d.h. sie sind
in der Lage, sich in einem gewissem Grad selbstandig den Erfordernissen (in

dem hier gegebenen Fall den Zielgeschwindigkeitsfunktionen) anzupassen.

o Der Netzwerkansatz bietet die Moglichkeit, experimentell ermittelte Eigen-

schaften einzelner Neurone oder von Neuronengruppen im Modell zu beriick-
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sichtigen oder aber Eigenschaften von Modellneuronen mit experimentellen

Daten zu vergleichen.

Andererseits war die Verwendung eines Neuronalen Netzwerks auch mit Nachteilen

behaftet:

o Auch wenn ein Netzwerk die gestellten Aufgaben bewéltigen kann, so ist es
doch meistens schwierig bis unméglich, genau zu sagen, welches die Mechanis-
men sind, die der Problemlésung zugrundeliegen. Man lernt daher u.U. weniger
tiber den Aufbau biologischer Systeme als bei systemtheoretischen Modellen,

die aus einfacheren Verschaltungen einzelner Komponenten aufgebaut sind.

e Das von mir verwendete ,Backpropagation“-Verfahren besitzt kaum biologi-
sche Plausibilitédt. Es sind zwar andere Trainingsmethoden, wie globale Feh-
lerriickgaben oder Netze mit Riickkopplung méglich, aber diese Netzwerke sind

ebenfalls nicht frei von Problemen (fehlende oder unzureichende Konvergenz).

Das von mir verwendete Neuronale Netzwerk war in der Lage,
Zielgeschwindigkeitsfunktionen, mit denen es vor dem Training nicht konfrontiert
war, zu erlernen, und damit eine Vorhersage der zukiinftigen Zielgeschwindigkeit zu
bewerkstelligen. Damit ist gezeigt, dafl man zur Realisierung eines Pradiktors keine
vorgespeicherten Funktionen in Form eines Funktionengenerators braucht, sondern
dafl schon ein relativ einfaches Netzwerk in der Lage ist, auch komplexe Zielbewe-
gungen zu ,erlernen®. Eingebettet in das PCEHAT-Modell arbeitete das Netzwerk
als Prédiktor, d.h. es reduzierte die Latenzen der simulierten Folgebewegung
durch Abschétzen der zukiinftigen Zielgeschwindigkeit. Dies funktionierte auch bei
Funktionen, die nicht identisch mit den Trainingsfunktionen waren, was beweist,
dafl das Netzwerk eine gewisse Generalisierungsfiahigkeit besitzt. Mit zunehmender
Komplexitat der Zielbewegung stiegen die Latenzen der Folgegeschwindigkeiten

rasch an (auf bis zu 300 ms bei £ = 0,3), fielen dann aber wieder auf Werte
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unter 100 ms ab. Dies widerspricht den experimentellen Ergebnissen, bei denen die
Latenzen entweder monoton anstiegen, oder anstiegen und bei ca. 100 ms annihernd
konstant blieben. Ursache dieser Differenzen kénnten die nur durch eine relativ
einfache Ubertragungsfunktion modellierten Folgesysteme von Kopf und Arm, aber
auch weitere, im Modell unberiicksichtigt gebliebene Signalverarbeitungsprozesse
sein. Zur Verbesserung des PCEHAT-Modells bietet sich hier eine Verkniipfung mit

vorhandenen biomechanischen Modellen an.

Das Modell zeigt die auch bei einigen VP aufgetretene Eigenschaft, daB die héheren
Frequenzanteile der Zielgeschwindigkeit mit zunehmender Komplexitit stirker in
den Antworten der Folgesysteme enthalten sind als die niedrigen Anteile. Es wire
denkbar, daf dies mit der endlichen Breite des Bereiches der Zielbewegung zu tun
hat, aus dem die Eingangswerte des Neuronalen Netzes stammen. Eventuell kann
fiir hohe Frequenzen mehr Information aus diesem Bereich herausgezogen werden,
als fiir niedrige. Dem widerspricht allerdings, daB bei der simulierten Folgebewegung
mit einem bandbegrenzten weilen Rauschen als Zielgeschwindigkeitsfunktion keine
Bevorzugung hoherer Frequenzen mehr auftritt. Ware nur der begrenzte Eingangs-
wertebereich fiir das Hochpafiverhalten verantwortlich, so miifite der gleiche Effekt
auch hier zu erkennen sein. Im Gegensatz zu diesen Simulationen stehen hingegen
die Ergebnisse von Deno [14]. Er ermittelte das Spektrum von glatten Augenfolge-
bewegungen bei Affen und verwendete ein bandbegrenztes weies Rauschen, welches
allerdings nur den Frequenzbereich von 0,5 Hz bis 1 Hz abdeckte. Er fand qualita-
tiv den gleichen Verlauf wie bei einer Mischung aus vier Sinusfunktionen, wo ein
um ca. 0,2 grofleres Amplitudenverhéltnis bei 1 Hz gegeniiber dem bei 0,5 Hz auf-
trat (1 zu 0,8). Angesichts dieses Ergebnisses bleibt es unklar, welche Ursache das

Hochpafiverhalten der Folgesysteme hat.

Zusammenfassend 148t sich aber sagen, daf die in dieser Arbeit benutzte Kombinati-
on aus einem systemtheoretischen und einem Netzwerkansatz geeignet war, wichtige

experimentelle Ergebnisse zu reproduzieren und dariiber hinaus eine Reihe von We-
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gen erdffnet hat, weitere Vergleiche von Modell und Experiment durchzufiihren.

4.4 Perspektiven

Eine Reihe von Experimenten und Simulationen bieten sich an, um die Resultate

dieser Arbeit zu iberpriifen und die Schluffolgerungen zu verfeinern:

e Fine Untersuchung der Einschwingvorginge nach dem Beginn einer Zielbe-
wegung konnte weitere Unterschiede und Gemeinsamkeiten im Verhalten der

verschiedenen Zielfolgesysteme zutage fordern.

e Auch die Analyse von Lerneffekten, d.h. der Fahigkeit, durch Training die

Folgequalitit zu verbessern, bote Vergleichsmoglichkeiten.

o Ein Experiment mit kiinstlich erhéhter Masse des Armes z.B. kénnte die Be-

deutung der Einfliisse mechanischer Tragheit genauer kliren.

e Fiir Folgebewegungen in Reaktion auf ein bandbegrenztes weiBes Rauschen
mit Frequenzen zwischen 0,5 Hz und 5 Hz als Zielbewegung sagt das Modell
voraus, dafl die Latenzen bei ca. 150 ms liegen sollten und da8 es keinen bevor-
zugten Frequenzbereich geben diirfe. Diese Voraussagen kénnen experimentell

tiberpriift werden.

o An dem vorgestellten Modell konnte man durch Variation der Zeitspanne, der
die Eingangswerte des neuronalen Pridiktors entnommen werden, und des
Frequenzgehalts der Zielgeschwindigkeit versuchen, die Frage zu beantworten,
welcher Teil des Modells fiir das beobachtete HochpaBverhalten verantwortlich
ist. Ist es das Neuronale Netz, das CEHAT-Modell oder das Zusammenspiel

der beiden?

¢ Die biologische Plausibilitdt des Modells lieBe sich durch Verwendung reali-

stischerer Trainingsverfahren und eine genauere Modellierung der Arm- und
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Kopfmotorik erhéhen.

o Auflerdem besteht die Moglichkeit, die Eigenschaften des Neuronalen Netzes,
z.B. die Geschwindigkeitsabhéngigkeit der ,hidden units“, genauer zu unter-
suchen. Dadurch koénnte eine Vergleichsmoglichkeit mit elektrophysiologisch

gewonnenen Daten geschaffen werden.

Wie in Abschnitt 4.3.1 ausgefithrt, sind die Ergebnisse dieser Arbeit geeignet, die
Hypothese eines gemeinsamen neuronalen Préadiktors fiir die verschiedenen Zielfolge-
systeme zu untermauern. Das Substrat der Pradiktion bleibt weitgehend unbekannt.
Die wenigen relevanten Daten weisen v.a. auf Teile des Kleinhirns. So fanden etwa
Moschner, Zangemeister und Demer [35], daf} schnelle, antizipatorische glatte Augen-
folgebewegungen von der intakten Funktion des Kleinhirns abhangen. Im Flocculus,
einem Teil des Kleinhirns, fand man bei Affen Signale, die retinale Bildverschiebung,
Blickgeschwindigkeit und Zielgeschwindigkeit kodieren. An Moosfasern im Flocculus
fand Noda [36] Reprasentationen der Zielgeschwindigkeit, die einen Phasenvorlauf
(entsprechend einer Fithrungszeit von ca. 125 ms) zur wirklichen Zielgeschwindigkeit
zeigten. Auch in einem anderen okulomotorisch aktiven Teil des Kleinhirns (Vermis)
fand man Zellen, die die Zielgeschwindigkeit als Summe von Augengeschwindigkeit
und retinaler Bildgeschwindigkeit codieren (Kase et al. [24]). Ein weiterer Kandidat
fiir pradiktive Signalverarbeitung sind die frontalen Augenfelder, in denen z.B. Bruce
und Goldberg [11] Neurone fanden, die vor visuell gefiithrten Sakkaden aktiv waren.
Angesichts dieser Befunde ist damit zu rechnen, dafl Pradiktion eine Eigenschaft
ist, die an mehreren Stellen gleichzeitig und sich tiber grofere neuronale Bereiche
erstreckend auftritt. Fortschritte konnten hier durch die Untersuchung von Patien-
ten mit umschriebenen, krankheitsbedingten Hirnlasionen in Experimenten, die den

hier geschilderten gleichen, erzielt werden.

Ich hoffe, daB die Ergebnisse dieser Arbeit ein Mosaiksteinchen bilden kénnen, das
hilft, eines Tages ein besseres Bild von den pradiktiven Mechanismen im Gehirn zu

bekommen.
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Anhang
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Berechnung des durch die
Tangentialprojektion verursachten Fehlers

|
BHdschhnﬂ

L

|
|
|
|

Auge

Die halbe Sehne s = 16,5 cm ist die Strecke, die zwischen Mittelpunkt des Bild-

schirms und maximaler Zielauslenkung liegt.

Die Bogenldnge b ergibt sich aus dem Winkel a und dem Radius R zu

b=«

: ‘R

180° 7
wobei R der Radius des Kreises ist, auf dem das Ziel korrekterweise laufen miifite.
Mit der Entfernung Auge-Bildschirm L = 70 cm ist

L

COos &

R=

Der Fehler F', der durch die Projektion auf den Bildschirm entsteht, ist mit

16,50m)

a = arctan( =z

s 1 16,5 cm - 180° - cos «
b a-m-70 cm

~ (,012.

Er ist also F = 1,2% ~ 0,16°.
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Berechnung des Kopf-Winkels mittles
Kalibrierung

Kopf

= - Position des
\ Ultraschallsenders

Radius R, Sehne s und Winkel a hingen folgendermafen zusammen:
.
sm(§) = —

oder:

a=2 arcsin(i).

2R
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Es seien die Vektoren 1—51, E_l und Ex duch Ausrichten des Kopfes auf die maximal
rechte und linke Zielauslenkung und eine abseits liegende Position bestimmt.

Dann ergeben sich die entsprechenden Winkel des Kopfes aus

by — ky
ap =2 arcsin(MQ—Rl)
und
ko — kg
o4 = 2arcsin(|12—R|).

Der Winkel des Kopfes zur Zeit ¢ ist, wenn E(t) der Vektor des Senders ist,

2R '

a(t) = 2arcsin(

Den auf [—1, 1] normierten Kopfwinkel erhdlt man schlieBlich aus

2Q(t) — 0 — O

!
t) =
/() PO
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Abhangigkeit der Kohérenz
von der Latenz

Die Kohirenzfunktion entsteht durch sukzessives Ubereinanderschieben und Inte-
grieren des Produkts der beiden beteiligten Funktionen im iiberlappenden Bereich.

Werden die Funktionen nicht periodisch fortgesetzt, so ergibt sich folgender Effekt:

Wenn die Funktionen bis auf eine Verschiebung identisch sind, dann ist das Maxi-
mum der Kohdrenzfunktion, die Kohérenz, nicht immer eins, sondern abhingig von
der Verschiebung (Latenz). Abbildung 4.3 zeigt diese Abhingigkeit. Es wird ange-
nommen, einer sinusférmigen Zielbewegung werde ideal gefolgt, mit einer zeitlichen
Verzogerung von 0-0,9 s. Die Frequenz entspricht mit 0,5Hz derjenigen aus dem Ex-
periment, die Lainge des betrachteten Zeitabschnitts ist identisch mit dem bei der
Auswertung verwendeten. Nimmt die Latenz auf 900 ms zu, so sinkt die Kohirenz
auf ca. 0,983. Grund fiir dieses Absinken sind die Unterschiede in den Funktionen,
die sich durch das Abschneiden an den Réndern ergeben. Der Einflul dieser Unter-
schiede 1aBt sich deutlich verringern, wenn man die Funktionen fenstert, d.h. mit
einer Funktion multipliziert, die zu den Enden hin auf null abfillt (Abbildung 4.4).
Hier sinkt die Koharenz nur auf 0,996, was einem Fehler von 0,4% entspriche. Der
Fehler wird noch kleiner, wenn man beriicksichtigt, daB die experimentell ermittel-
ten Latenzen 400 ms nicht wesentlich {ibersteigen. Da die Abnahme der Kohirenz
mit steigender Frequenz der Funktionen weniger wird, ist bei Sinus-Mischungen mit

hoheren beteiligten Frequenzen auch kein groferer Fehler zu erwarten.
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a(t), b(t)
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Abbildung 4.3: Die Abhéngigkeit der Kohdrenz von der Latenz. Es wurde eine ideale

Folgebewegung mit verschiedenen zeitlichen Verzogerungen angenommen.
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Funktion a und verschobene Funktionen b

a(t), b(t)
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Abbildung 4.4: Die Kohérenz sinkt deutlich weniger ab, wenn die Eingangsfunktio-

nen gefenstert werden.
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