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Kapitel 1

Einleitung

Ohne Ged�achtnis w�are immer alles neu. Ged�achtnis stellt wichtige Erfahrungen, die in Lern-

prozessen erworben wurden, sowie t�aglich ben�otigte Kenntnisse �uber Sachverhalte, Vorg�ange

und Personen bereit. Ohne diese im Ged�achtnis gespeicherte Information w�are uns ein norma-

les t�agliches Leben unm�oglich und unsere Existenz w�urde sich auf ein kurzes 'Jetzt' begrenzen.

William James (1890) begr�undete in seinem Werk The Principles of Psychology weg-

weisende Konzepte �uber Ged�achtnis, Bewusstsein und Wahrnehmung. So unterschied er

ein prim�ares Ged�achtnis vom Rest des Ged�achtnissystems. Gem�ass seiner De�nition ent-

spricht das prim�are Ged�achtnis dem momentanen Bewusstseinszustand, was sich klar vom se-

kund�aren Ged�achtnis, dem eigentlichen Ged�achtnis, abgrenzen l�asst. Das sekund�are Ged�acht-

nis besteht aus Erinnerungen der Vergangenheit, die erst wieder durch bestimmte Prozes-

se dem Bewusstsein zug�anglich gemacht werden m�ussen. Diese Prozesse aktivieren das im

sekund�aren Ged�achtnis gespeicherte Wissen in einen dem Bewusstsein und der kognitiven

Verarbeitung zug�anglichen Zustand. In unserem t�aglichen Leben sind wir fortw�ahrend damit

besch�aftigt, sei es bewusst oder unbewusst, gespeicherte Information abzurufen, zu �uberar-

beiten und mit neuen Reizen aus unserer Umwelt zu vergleichen.

Das zentrale Thema dieser Arbeit sind eben diese Prozesse: die Aktivierung von gespei-

cherten Ged�achtnisinhalten und die Verarbeitung und Manipulation dieser aktivierten Infor-

mationen mit intern generierten oder externen Stimuli.

Ende des letzten Jahrhunderts begr�undete Hermann Ebbinghaus die experimentelle Ge-

d�achtnispsychologie, in der �uber lange Zeit die Untersuchungen zu assoziativem, verbalen

Lernen dominierten. Erwerb, Behalten und Vergessen von Verkn�upfungen zwischen einfachen

verbalen Elementen wurden experimentell analysiert. Diese Forschungsrichtung, die als Psy-

chologie des assoziativen, verbalen Lernens bis in die Jahre nach 1960 hineinreichte, wurde

durch den Ansatz der Kognitionspsychologie (Neisser, 1967) sowie durch den Ansatz von

Theorien zur menschlichen Informationsverarbeitung (Schneider & Shi�rin, 1977; Shi�rin &

3



4 KAPITEL 1. EINLEITUNG

Schneider, 1977) erweitert. Die kognitive Psychologie untersucht die mentalen Prozesse, die

notwendig sind, um Wissen �uber die Realit�at zu erlangen und dieses gespeicherte Wissen

f�ur das Handeln zu nutzen (Kluwe, 1990). Theorien der Informationsverarbeitung nehmen

an, dass Sachverhalte intern repr�asentiert, d.h. in einer internen Datenstruktur abgebildet

werden. Diese Informationen werden dann durch eine Folge von internen Prozessschritten

weiterverarbeitet. Ein Informationsverarbeitungssystem ben�otigt geeignete Strukturen und

Prozesse zur Aufnahme und Enkodierung sowie zur Speicherung von Information. Desweite-

ren bedarf es Operatoren zur Verarbeitung der gerade aufgenommenen wie auch der bereits

gespeicherten Information. Ferner wird angenommen, dass das System auch zentrale Steuer-

und Kontrollprozesse besitzt, welche die unterschiedlichen Verarbeitungsschritte organisiert

und �uberwacht.

Zur Verarbeitung oder �Uberpr�ufung von gespeicherter Information durch kognitive Pro-

zesse m�ussen Ged�achtnisinhalte in einen Zustand gebracht werden, der kognitiven Prozes-

sen zug�anglich ist (Aktivierungsprozesse), d.h. sie m�ussen aus dem als inaktiv vorgestellten

Langzeitged�achtnis in einen aktiven Ged�achtniszustand (Kurzzeitged�achtnis) �uberf�uhrt wer-

den. In diesem aktivierten Zustand steht die Information f�ur die weitere Verarbeitung (z.B.

Entscheidungs- oder Vergleichsprozesse) zur Verf�ugung. Aktivierte Wissenseinheiten k�onnen

dann (im Arbeitsged�achtnis) verarbeitet, ver�andert oder mit einem externen Stimulus vergli-

chen werden (Verarbeitungsprozess). Neuere Befunde zeigen, dass der Abruf von Informatio-

nen aus dem Langzeitged�achtnis andere Prozesse erfordert als der Abruf von Informationen

aus dem Kurzzeitged�achtnis (Conway & Engle, 1994). W�ahrend der Verarbeitungsprozess

die typischen kapazit�atsbegrenzten Merkmale zeigt, scheint dies f�ur den Aktivierungsprozess

nicht der Fall zu sein. Die Verarbeitung von Informationen im Kurzzeitged�achtnis, die als eine

typische Exekutivfunktion angesehen wird, wird vermutlich unter massgeblicher Beteiligung

pr�afrontaler Mechanismen bewerkstelligt. Im Gegensatz dazu d�urfte der Abruf gut gelernter

Langzeitged�achtnisinhalte auch ohne die Beteiligung pr�afrontaler Mechanismen m�oglich sein.

Befunde aus der Literatur st�utzen die Annahme, dass es sich dabei um einen automatischen

Prozess handelt (Conway & Engle, 1994).

Eine Erweiterung des klassischen Paradigmas von Sternberg (Sternberg, 1966) zur Ged�acht-

nissuche erm�oglicht eine Di�erenzierung des Aktivations- vomVeri�kationsprozess (Conway &

Engle, 1994). Die im Rahmen dieser Arbeit durchgef�uhrten Reaktionszeitexperimente bedien-

ten sich dieses Paradigmas und verfolgten das Ziel, die zeitliche Dynamik der Aktivierungs-

und Verarbeitungsprozesse genauer zu bestimmen. Dabei wurden experimentelle Variationen

vorgenommen, welche eine detailliertere Aufschl�usselung der einzelnen Prozesse erlaubten.

Hauptuntersuchungsgegenstand war dabei die Dauer der Aktivierung von Informationseinhei-

ten, die wiederum Aufschl�usse �uber Eigenschaften des Aktivierungsprozesses erm�oglicht. Auf
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die Thematik der seriellen vs. parallelen Verarbeitung, die ersch�opfende vs. selbst-beendende

Suche und die zum Teil widerspr�uchlichen Modelle dieser Verarbeitungsprozesse soll jedoch

nicht speziell eingegangen werden (siehe dazu Luce, 1986).

Herk�ommliche Reaktionszeitexperimente lassen jedoch keinen Schluss dar�uber zu, welche

zerebralen Strukturen in eine bestimmte Abfolge von Prozessen involviert sind. Durch die

Ver�anderung und/oder Hinzuf�ugung einzelner Teilprozesse wurde in der Experimentalpsycho-

logie versucht, die einzelnen Prozesse zu di�erenzieren und quanti�zieren (additive Faktoren-

theorie; Donders, 1868; Sternberg, 1966). Welche Areale im menschlichen Hirn unter welchen

Bedingungen jeweils aktiv sind, kann mit Hilfe dieses Ansatzes jedoch nicht bestimmt wer-

den. Bildgebende Verfahren, wie z.B. die funktionelle Magnetresonanztomographie (fMRT),

erm�oglichen neuerdings die Bestimmung des zeitlichen Verlaufs und die Lokalisation lokaler

Blut
uss�anderungen.

Seit fast 10 Jahren steht die experimentelle Psychologie erneut an der Schwelle zu ei-

ner neuen Dimension. Aufgrund der Entwicklung nicht-invasiver bildgebender Verfahren zur

Aufzeichnung lokaler Blut
uss�anderungen, die ihrerseits mit lokaler neuronaler Aktivit�at zu-

sammenh�angen (Belliveau et al., 1991), lassen sich eine Vielzahl von neuen Fragen zur Orga-

nisation, Struktur und Funktionsweise des menschlichen Gehirns beantworten. Es wird davon

ausgegangen, dass neuronale Aktivit�at zu lokalen Erweiterungen der Blutgef�asse f�uhrt, was

gleichzeitig eine Zunahme des Blut
usses (Kwong et al., 1992) und eine Ver�anderung des

Verh�altnisses von oxydiertem und deoxydiertem H�amoglobin (Bandettini, Wong, Tikofsky

& Hyde, 1992) bewirkt. Dies wiederum f�uhrt zu einer �Anderung der Homogenit�at des Ma-

gnetfeldes, was sich auf die Signalst�arke auswirkt. Die gemessene Signalst�arkever�anderung

w�ahrend der Aktivation spiegelt die Abnahme der Konzentration an deoxydiertem H�amoglo-

bin wider, was als BOLD (Blood Oxygenation Level-Dependent) Kontrast bezeichnet wird

(Ogawa et al., 1992). FMRT zeichnet sich durch eine im Vergleich zu anderen bildgebenden

Verfahren (z.B. Positronenemmissionstomographie (PET)) gute r�aumliche Au
�osung aus, hat

jedoch aufgrund des gemessenen Signals (Blut
uss�anderungen) und physikalischer Rahmen-

bedingungen (Gradientenschaltung, Relaxationsdauer) eine vergleichsweise schlechte zeitliche

Au
�osung. Neuere Techniken erlauben es jedoch, den zeitlichen Verlauf des gemessenen Si-

gnals mit einer befriedigenden Au
�osung zu registrieren und zu analysieren und damit die

zeitlichen Aspekte der zugrundeliegenden Prozesse zu untersuchen.

Anhand von fMRT sollen im Rahmen dieser Arbeit jene zwei Prozesse untersucht wer-

den, die am Abruf aus dem Langzeitged�achtnis und der Verarbeitung im Kurzzeitged�achtnis

beteiligt sind. Die zugrundeliegenden neuronalen Strukturen im Gehirn sollen detektiert wer-

den. Vor allem aber soll untersucht werden, ob mittels der zeitlichen Dissoziation einzelner

kognitiver Prozesse eine Separierung der beteiligten Hirnareale m�oglich ist. Hierbei gilt es
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auch zu zeigen, dass fMRT ein - f�ur die experimentelle Psychologie - relevantes Werkzeug ist,

das zu einem besseren Verst�andnis unterschiedlicher kognitiver Prozesse dienen kann.

Gliederung der Arbeit Zun�achst wird im folgenden zweiten Kapitel das dieser Arbeit

zugrundeliegende psychologische Ged�achtnismodell umschrieben. Dabei wird die Di�erenzie-

rung in unterschiedliche Aktivationszust�ande von Ged�achtniseinheiten (Langzeit- vs. Kurz-

zeitged�achtnis) hervorgehoben. Diese Aktivationsunterschiede werden durch sogenannte Ab-

rufprozesse verursacht. Wichtig f�ur diesen Punkt ist die Unterteilung von Ged�achtnisabruf-

prozessen in Prozesse der Aktivierung von Ged�achtnisinhalten und in Prozesse der Weiter-

verarbeitung von aktivierten Ged�achtnisinhalten (Working with memory; Moscovitch, 1992).

Dieses Modell, d.h. die Aktivierung von Langzeitged�achtnisinhalten und die Verarbeitung

dieser Information im Kurzzeitged�achtnis, soll anhand des klassischen Ged�achtnissuchexpe-

rimentes (memory scanning; Sternberg, 1966) dargestellt werden. Dabei gilt es, die einzelnen

Prozesse, die zur Bew�altigung dieser Aufgabe ben�otigt werden, herauszuarbeiten und in das

psychologische Konzept einzugliedern.

Im dritten Kapitel wird ein neuropsychologisches Konzept erarbeitet und die den Abruf-

und Veri�kationsprozessen zugrundeliegenden Hirnareale ausdi�erenziert. Dabei werden die

wichtigsten bildgebenden Befunde dargestellt. Mittels dieses Konzeptes lassen sich Hypothe-

sen �uber die Lokalisation der involvierten Areale und die erwarteten zeitlichen Ver�anderungen

dieser Aktivierungen aufstellen.

Da die fMRT innerhalb der Psychologie ein relativ neues Verfahren ist, sollen zum Ab-

schluss des theoretischen Teils im vierten Kapitel die physikalischen und physiologischen

Grundlagen der fMRT dargestellt werden. Das fMRT-Signal basiert auf Ver�anderungen des

Blut
usses im Gehirn. Aus diesen physiologischen und physikalischen Prinzipien resultieren

gewisse Einschr�ankungen, die Implikationen f�ur die Durchf�uhrung von psychologisch rele-

vanten fMRT-Experimenten haben. Ein zweiter Teil dieses Kapitels beinhaltet eine kurze

Einf�uhrung in die Vorverarbeitung und statistische Auswertung funktioneller MRT-Daten.

Die behavioralen Experimente und die entsprechenden relevanten Fragestellungen wer-

den im f�unften Kapitel er�ortert. Danach wird �uber zwei Reaktionszeitexperimente berichtet,

die den Abruf von Wissenseinheiten aus dem Langzeitged�achtnis untersuchen. In diesen Ex-

perimenten sollten die Ergebnisse von Conway und Engle (1994) repliziert und in weiteren

Schritten die zeitlichen Aspekte der einzelnen Prozesse genauer umschrieben und bestimmt

werden. Die Variation der Verz�ogerung und die Form der Pr�asentation soll eine Aussage

dar�uber erlauben, ob der Abrufprozess aus dem Langzeitged�achtnis ein weitgehend automa-

tischer Prozess ist, der durch die Pr�asentation des Hinweisreizes aktiviert wird.
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Im sechsten Kapitel werden die Fragestellungen der fMRT-Untersuchungen genauer dar-

gelegt. Die zwei durchgef�uhrten fMRT-Experimente und ihre Ergebnisse werden im siebten

Kapitel dargestellt. Ziel des ersten Experimentes war es, die wesentlichen beteiligten Areale

zu bestimmen. Im zweiten Experiment wurde mittels einer verbesserten zeitlichen Au
�osung

versucht, die aktivierten Areale bez�uglich der zugrundeliegenden Teilprozesse zu di�erenzie-

ren.

Im abschliessenden achten Kapitel sollen die Resultate der behavioralen RT- und der

funktionellen MRT-Experimente unter dem Gesichtspunkt der in den theoretischen Kapiteln

aufgestellten Hypothesen zusammengefasst, diskutiert und erl�autert werden.
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Kapitel 2

Di�erenzierung von

Ged�achtnisabrufprozessen

Zentrales Thema dieser Arbeit ist die Aktivierung und die Verarbeitung von Ged�achtnisinhal-

ten. Diese Prozesse werden generell als Abrufprozesse umschrieben. In diesem Kapitel wird

eingangs ein Modell des menschlichen Ged�achtnisses skizziert, welches als Basiskonzept f�ur

die folgende Auseinandersetzung mit Ged�achtnisabrufprozessen dient. Anschliessend werden

die Befunde der Ged�achtnissuchexperimente dargestellt. Eine Erweiterung dieser inzwischen

klassischen Experimente, erlaubt die experimentelle Unterscheidung in Aktivierungs- und Ve-

ri�kationsprozesse. Diese Erweiterung und die in der Literatur berichteten Resultate werden

vorgestellt.

2.1 Ein-Speichermodell des Ged�achtnisses

Eines der ersten umfassenden Modelle des Ged�achtnisses legten im Jahre 1968 Atkinson

und Shi�rin vor. In ihrem Mehr-Speicher-Modell gehen sie von permanenten Strukturen des

Ged�achtnisses in Form von drei separaten Speichern aus. Dies sind die sensorischen Regi-

ster, der Kurzzeitspeicher und der Langzeitspeicher. Mit dem Konzept der Kontrollprozes-

se f�uhrten sie eine Erweiterung ein, die sich neben der Speicherung von Wissen auch auf

Ged�achtnisprozesse und -strategien bezog. In der Folgezeit erschienen jedoch eine Reihe von

experimentellen Arbeiten (Baddeley & Hitch, 1974; Bekerian & Baddeley, 1980; Craik & Wat-

kins, 1973), die vor allem die klare Unterscheidung in drei unterschiedliche Speichereinheiten

als problematisch erscheinen liessen (Baddeley, 1986; Kluwe, 1990).

Daraufhin wurde das Modell verschiedentlich modi�ziert, wobei dies vor allem die Auf-

hebung der drei Speichereinheiten betraf. Das daraus resultierte Ein-Speichermodell sieht

Ebenen der Informationsverarbeitung sowie automatische und kontrollierte Prozesse der Ko-

9
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dierung und Verarbeitung im Ged�achtnis vor. Die Entwicklung zu einem Ein-Speicher-Modell

des Ged�achtnisses wurde weitgehend durch die Arbeiten von Shi�rin vorangetrieben (Shi�rin,

1975; Shi�rin & Schneider, 1977; Schneider & Shi�rin, 1977). Die folgenden beiden struktu-

rellen Konzepte f�uhrten zur Weiterentwicklung des urspr�unglichen Ged�achtnismodells: (1)

Sensorische Register werden nicht mehr als separate Speicher vorgesehen. Die f�ur sensori-

sche Register angenommenen ersten Kodierungsschritte werden als Merkmale der untersten

Stufen der Informationsaufnahme und -verarbeitung im Ged�achtnis aufgefasst. (2) Der Kurz-

zeitspeicher wird ebenfalls nicht mehr als separate Speichereinheit vorgesehen. Vielmehr wird

angenommen, dass sich eine Teilmenge der Informationseinheiten im Netzwerk des Langzeit-

ged�achtnisses in einem tempor�aren Zustand der Aktivation be�nden kann und somit zur

weiteren Verarbeitung verf�ugbar ist (Norman, 1968). Dies wird als Kurzzeitged�achtnis be-

zeichnet. Zahlreiche neuere Konzepte folgten dieser �Uberlegung (Anderson, 1983; Cowan,

1988; McClelland & Rumelhart, 1986; Conway & Engle, 1994) und betrachteten das Kurz-

zeitged�achtnis als den aktivierten Teil des Langzeitged�achtnisses.

Die Grundgedanken dieses Ein-Speicher-Modells sind: (a) die Kodierung und Verarbeitung

von Inhalten geschieht in einer Folge von Schritten und (b) die beteiligten Ged�achtnispro-

zesse sind sowohl automatische als auch kontrollierte Verarbeitungsprozesse. Ged�achtnis wird

als multi-modales Netzwerk angesehen, wobei sich Informationseinheiten in unterschiedlichen

Aktivierungszust�anden be�nden k�onnen. Dabei stellt das Langzeitged�achtnis das eigentliche

Netzwerk dar und das Kurzzeitged�achtnis wird durch eine aktivierte Teilmenge dieses Netzes

gebildet. Das Arbeitsged�achtnis repr�asentiert in diesem Konzept die auf Ged�achtnisfunktio-

nen gerichteten Aspekte der Kognition.

2.1.1 Langzeitged�achtnis

Das Langzeitged�achtnis (LZG) umfasst alles Wissen eines Menschen �uber Sachverhalte, Re-

geln, Personen, Vorg�ange, und Werte der Realit�at einschliesslich der pers�onlichen Erlebnisse

und des Wissens �uber die eigene Person. Je nach Art der Information wird zwischen prozedu-

ralem und deklarativem Ged�achtnis unterschieden (Squire, 1987). Das prozedurale Ged�achtnis

umfasst das Wissen �uber WIE manuelle Fertigkeiten und behaviorale Prozesse ablaufen und

beinhaltet Ablaufschemata von Fertigkeiten (Anderson, 1983). Das deklarative Ged�achtnis

hingegen beinhaltet das Wissen �uber das WAS und wird nach Tulving (1972) in semanti-

sches und episodisches Ged�achtnis unterteilt. Beim semantischen Ged�achtnis geht es um das

symbolische, repr�asentative Wissen des Menschen �uber die Welt, ohne Ber�ucksichtigung ihres

raumzeitlichen Erfahrungskontextes, w�ahrend das episodische Ged�achtnis Erinnerungen an

Ereignisse, einschliesslich einer zeit- und kontextbezogenen Kodierung, beinhaltet.
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Die Speicherung von Informationen im LZG gilt als permanent, d.h. Inhalte, die einmal

gespeichert sind, bleiben dort erhalten. Die Struktur des LZG wird als ein ausgedehntes

Netzwerk beschrieben, welches aus verschiedenen Elementen (Knoten) und aus Relationen

zwischen den Elementen (Kanten) besteht. Sowohl die Knoten als auch die Kanten k�onnen

informationstragende Bausteine des Netzwerkes sein (Klimesch, 1988).

Im Ged�achtnismodell ACT� von Anderson (Adaptive Control of Thought; 1983) wird

zur Beschreibung gespeicherten Wissens ebenfalls eine Netzwerkstruktur angenommen, de-

ren Knotenpunkte als 'cognitive units' beschrieben werden. Solche Einheiten werden vor allem

durch abstrakte Wissenseinheiten, sogenannte Propositionen, gebildet. Dabei wird davon aus-

gegangen, dass sich die Aktivierung sehr rasch entlang der Kanten eines aktivierten Knotens

ausbreitet1.

2.1.2 Aktivation des Langzeitged�achtnisses

Die Inhalte des LZG liegen in einem inaktiven Zustand vor, d.h. gespeichertes Wissen muss

zun�achst in einen aktivierten Zustand �uberf�uhrt werden. Dies kann auf zwei verschiedenen

Wegen erfolgen: (a) durch Informationen, die �uber die sensorischen Kan�ale aufgenommen

werden; oder (b) durch Informationen, die im Verlauf intern ablaufender, kognitiver Prozesse

erzeugt werden. Sind Knotenpunkte des Ged�achtnisnetzwerkes in einem aktivierten Zustand,

dann ist das dadurch repr�asentierte Wissen bewusster Verarbeitung zug�anglich (Anderson,

1976, 1983).

Das Konzept der Ged�achtnisaktivierung geht auf Anderson's ACT� Modell zur�uck (1983).

Dieses Modell basiert auf der Annahme, dass das Kurzzeitged�achtnis (KZG) aus Informatio-

nen des LZG bestehe, die �uber eine bestimmte Schwelle aktiviert oder stimuliert wurden.

Aktivation wird dabei als limitierte Ressource angesehen, welche sich �uber miteinander ver-

kn�upfte Knotenpunkte ausbreitet. Ein solches Konzept wird aktiv und f�ur kognitive Prozesse

zug�anglich, wenn die St�arke der dem Konzept zug�anglichen Aktivation eine bestimmte Schwel-

le �uberschreitet. Ein indirektes Netzwerkmodell des Ged�achtnisabrufs geht als eine Weiter-

entwicklung von ACT� von der Annahme der assoziativen, sich ausbreitenden Aktivation aus

(Jones & Anderson, 1987). Dieses Modell beinhaltet zwei grundlegende Eigenschaften. Die

Voraktivierung eines einzelnen Knoten, auf den ein Testreiz zugreift, ist variabel. Wenn diese

Voraktivierung hoch ist, so sind der Knoten und die mit ihm verkn�upften Konzepte ein Be-

standteil des aktiven Ged�achtnisses oder Kurzzeitged�achtnisses. Im Gegensatz dazu be�ndet

sich diese Information im inaktiven oder Langzeitged�achtnis, falls die Voraktivierung eines

Knotens schwach ist. Die zweite Eigenschaft besteht darin, dass der Zugang zu einem Knoten

1Weiterf�uhrende Literatur zu unterschiedlichen Ged�achtnissnetzwerken �ndet sich z.B. bei Klimesch (1988,

1995).
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auch �uber einen indirekten Weg statt�nden kann. Dies geschieht aufgrund der Nutzung von

bereits bestehenden Verbindungen (z.B. durch Priming) zwischen den Knoten.

2.1.3 Kurzzeitged�achtnis

Wie bereits erw�ahnt, be�ndet sich eine Teilmenge der Elemente des LZG in einem erh�ohten

Aktivationszustand. In diesem voraktivierten Zustand k�onnen Informationseinheiten Prozesse

wie die pr�aattentive Wahrnehmung oder semantisches Priming beein
ussen (Engle, Kane

& Tuholski, 1998). �Uberschreitet die Aktivierung eine bestimmte Schwelle, so werden die

Informationseinheiten auch der bewussten kognitiven Verarbeitung zug�anglich (Cowan, 1988,

1995). Diese aktivierten Informationseinheiten bilden das KZG.

Die Aktivation dieser Items zerf�allt schnell und die Kapazit�atsbegrenzung des KZG beruht

auf der Anzahl der bewussten oder unbewussten Prozesse, die diese Items �uber der Schwelle

aktiviert halten k�onnen. In diesem Sinne kann das KZG als der Teil des LZG angesehen

werden, welcher �uberschwellig aktiviert ist (Engle, Kane & Tuholski, 1998).

2.2 Arbeitsged�achtnis

Der Begri� des Arbeitsged�achtnisses (AG) wird h�au�g synonym mit dem des KZG verwen-

det. Bereits im Mehr-Speicher-Modell von 1968 f�uhrten Atkinson und Shi�rin aus, dass

man das KZG als eine Art AG au�assen k�onne. Damit ist folgendes gemeint: Die zu ei-

nem Zeitpunkt �uberschwellig aktivierte Informationsmenge im KZG kann Gegenstand der

Verarbeitung durch kognitive Operationen werden (Kluwe, 1990).

Im Modell von Anderson (1983) ist das AG explizit jene Komponente des informati-

onsverarbeitenden Systems, die den Verarbeitungsprozess repr�asentiert: das Zusammenwir-

ken von deklarativem (WAS) und prozeduralem (WIE) Wissen erfolgt im AG. Diese beiden

Komponenten, die Aufrechterhaltung von Information (WAS) und die Verarbeitung dieser

Information (WIE) werden in einem Ansatz von Baddeley und Hitch (1974, 1986) von AG

explizit unterschieden. Dieses AG-Modell unterscheidet mehrere informationsverarbeitende

'Sklavensysteme' und eine zentrale Instanz, die sogenannte zentrale Exekutive. Diese zen-

trale Verarbeitungsinstanz kontrolliert und selektioniert Prozesse und ist vergleichbar mit

dem 'supervisory attentional system' von Shallice (1986). Diese zentrale Exekutive muss aber

nicht als ein einzelner Kontrollprozess verstanden werden, sondern kann aufgrund von Inter-

aktionen zwischen verschiedenen kognitiven Subsystemen seine Funktion erf�ullen (Baddeley,

1986; Barnard, 1985).

Moscovitch (1992) bezeichnete das AG als zentrale Systemstruktur, welche mit Ged�acht-

nisinhalten arbeitet ('working with memory'), also ein dynamischer Aspekt des KZG, ein
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zerebrales Medium, das Informationen im Sekunden- und Subsekundenbereich nicht nur hal-

ten, sondern zur gleichen Zeit auch manipulieren kann (von Cramon, 1996).

Das Arbeitsged�achtnis kann in diesem Sinne als System beschrieben werden, welches sich

zusammensetzt aus: (a) einem Speicher in Form von aktivierten Ged�achtnisspuren im Lang-

zeitged�achtnis, (b) Prozessen zur Erreichung und Erhaltung dieser Aktivierung und (c) Pro-

zessen der kontrollierten Aufmerksamkeit (Engle, Kane & Tuholski, 1998).

Durch die Kriterien der zeitlich begrenzten Bedeutung und Relevanz grenzt sich das AG

von den Prozessen des semantischen (Tulving, 1972) und des prozeduralen (Squire & Cohen,

1984) Ged�achtnisses ab (Goldman-Rakic, 1995). Diese beiden Formen von Ged�achtnis k�onnen

als assoziativ angesehen werden, da die Information durch einen stetigen Zusammenhang

zwischen Stimulus und Antwort bzw. Konsequenz eingespeichert wird. Wenn semantisches

und prozedurales Ged�achtnis Konstrukte sind, mittels derer Wissen eine zeitliche Permanenz

erlangen, so ist AG der Prozess des Abrufs und des Gebrauchs dieses Wissens. Es nimmt

Bezug auf das kognitive System, das die Online-�Uberwachung von Informationen leitet, die

enkodiert, gespeichert und abgerufen werden (Shimamura, 1995).

Die Kapazit�at von AG ist beschr�ankt, jedoch ist diese Kapazit�at nicht gleichzusetzen mit

der Kapazit�at des KZG. Es kann mehr Information im KZG aktiviert sein, als wirklich gerade

verarbeitet werden kann, so dass AG auch als 'Focus of attention' (Cowan, 1995) innerhalb

des KZG gesehen werden kann. Zur bewussten Verarbeitung von Wissen bedarf es dieses

'Focus of attention', f�ur implizite oder unterschwellige Verarbeitung reicht die �uberschwel-

lige Aktivierung im KZG aus. AG ist also eine Kombination aktivierter Wissenseinheiten

(Struktur) und informationsverarbeitender Prozesse (Funktion).

2.3 Ged�achtnisabrufprozesse

Ged�achtnisabrufprozesse bringen einen aktuellen inneren oder �ausseren Hinweisreiz (Cue) in

Verbindung mit einer gespeicherten Information, worauf eine kognitive oder behaviorale Re-

pr�asentation dieser Information entsteht (Buckner et al., 1995). Der Ged�achtnisabrufprozess

wird unterteilt in das Aktivieren von gespeicherten Wissenseinheiten und deren Verarbeitung

in zentralen Systemen. Somit k�onnen zwei grundlegende Prozesse unterschieden werden, die

Teil der Ged�achtnisabrufprozesse sind. Ein erster Prozess aktiviert gespeicherte Information

in einen kognitiven Prozessen zug�anglichen Zustand und ein zweiter Prozess verarbeitet diese

aktivierte Information.

Als erstes soll auf die inzwischen klassischen Experimente von Sternberg (1966, 1969) zur

Ged�achtnissuche imKurzzeitged�achtnis eingegangen werden. Diese Experimente untersuchten

die Verarbeitung von bereits aktivierter Information im KZG. Conway und Engle (1994)
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erweiterten das Paradigma von Sternberg, um den Abruf von Information im LZG von der

Ged�achtnissuche im KZG unterscheiden zu k�onnen. Auf diese Weise liessen sich die Dauer der

Aktivierung von Ged�achtnisinhalten bestimmen, sowie zus�atzliche Prozesse di�erenzieren.

2.3.1 Suchprozesse im Kurzzeitged�achtnis

Als das klassische Experiment zur Suche im KZG gilt das 'memory scanning' Paradigma von

Sternberg (1966, 1969). Es wird angenommen, dass an der Suche von aktivierter Information

im KZG zwei Teilprozesse beteiligt sind: (a) der eigentliche Suchprozess (scanning) und (b)

der Entscheidungsprozess. In dem Experiment wurden den Probanden 1-6 Items (z.B. Zahlen

bzw. Buchstaben) vorgegeben. Auf die Vorgabe folgte ein Zielreiz (Zahl oder Buchstaben).

Die Probanden sollten angeben, ob dieser Zielreiz Bestandteil der vorher gesehenen und ein-

gepr�agten Items war. Es waren also, unabh�angig von der Anzahl der zu �uberpr�ufenden Items,

immer zwei gegens�atzliche Antworten m�oglich (JA vs. NEIN). Somit wurden die Zielreize und

die Antworten als negativ oder positiv bezeichnet in Abh�angigkeit davon, ob sie Bestandteil

der gemerkten Items waren. Diese Aufgabe erforderte das aktive Halten der Items und einen

Such- oder einen Vergleichsprozesses innerhalb dieses Itemsets. Die grundlegende Annahme

war, dass die Suche nach dem in Frage stehenden Item mit dem Absuchen einer Liste ver-

glichen werden kann. Demnach m�usste der Zeitraum zwischen Pr�asentation des Zielreizes

und der Antwort mit der Anzahl der eingepr�agten und zu pr�ufenden Items (Setgr�osse) linear

zunehmen. Sternberg (1966) schlug f�ur die Suche im prim�aren Ged�achtnis folgende lineare

Gleichung der Reaktionszeit vor:

RTp = a+ b(m) (2.1)

wobei a den Enkodierungs- und Entscheidungsprozess beschreibt (Y-Achsen Interzept), der

nicht von der Setgr�osse abh�angig ist. Die zweite Komponente b(m) beschreibt den Suchprozess

(Steigung der Geraden), wobei b die Vergleichszeit pro Item und m die Setgr�osse darstellt.

Der Suchprozess ist von der Setgr�osse abh�angig. Gem�ass den Ergebnissen aus Sternbergs

Experimenten (Sternberg, 1966) betr�agt b etwa 40 msec pro Item (bei Sets, die oberhalb

der Ged�achtnisspanne liegen, 
acht die Kurve ab; siehe Burrows & Okada, 1975) und das

Y-Interzept der Geraden betr�agt etwa 400 msec (Sternberg, 1966; Luce, 1986).

Sternberg (1966) schloss aufgrund dieser Daten auf ein serielles, ersch�opfendes Modell

der Ged�achtnissuche. Die Items werden einzeln mit dem Zielreiz verglichen und dies solange

bis das gelernte Set ersch�opft ist, d.h. alle Items mit dem Zielreiz verglichen wurden. Jeder

Vergleich f�uhrt zu einem Tre�er oder nicht. Nach vollst�andiger Absuche des Sets wird eine

positive Antwort gegeben, falls ein positiver Vergleich auftrat. Ansonsten wird die negative

Antwort initiiert. Die Suche ist also insofern seriell, als dass Item und Zielreiz verglichen oder

eine �Ubereinstimmung gesucht wird, bevor das n�achste Item �uberpr�uft wird. Diese Annahme
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best�atigt sich durch den linearen Anstieg der Reaktionszeitkurve. Die Annahme der exhau-

stiven, ersch�opfenden Suche bedingt, dass das ganze Set vollst�andig abgesucht wird, bevor

eine Entscheidung getro�en wird. Dies steht im Gegensatz zur Hypothese einer sich selbst

beendenden Suche, bei der nach jedem Vergleich auch eine Entscheidung �uber Tre�er oder

Nicht-Tre�er gef�allt wird. Dies w�urde bedingen, dass die Steigung der Reaktionszeitkurve

der positiven Antworten halb so steil ist wie die der negativen Antworten, da �uber mehrere

Messungen hinweg im Durchschnitt nach der �Uberpr�ufung der halben Anzahl der Items ein

Tre�er gefunden wird. Demzufolge sollten sich also die Steigungen der negativen und der po-

sitiven Reaktionszeitkurven voneinander unterscheiden. Dies ist jedoch nicht der Fall, womit

die Annahme der ersch�opfenden Suche best�atigt wurde (eine weiterf�uhrende Analyse dieses

Modells und Alternativen dazu �ndet sich bei Luce, 1986). Weiter bedingt diese Annahme,

dass sich innerhalb eines Sets kein Positionse�ekt der Items einstellt. Die Reaktionszeiten soll-

ten f�ur alle Items in einem Set, unabh�angig von dessen Position im Set, konstant sein. Beim

Lernen der Sets k�onnen die Probanden die Reihenfolge der Items ver�andern, so dass unter

Umst�anden keine einheitliche Reihenfolge zwischen den Probanden besteht. Der Positionsef-

fekt kann also bloss unter der Annahme der vorgegebenen Position oder der alphabetischen

Umstrukturierung getestet werden. M�ogliche inhaltliche Verbindungen zwischen einzelnen

Items (Eselsbr�ucken) k�onnen bei einer allgemeinen Enkodierung nicht abgekl�art werden.

2.3.2 Vergleich des Abrufs aus dem Kurz- und Langzeitged�achtnis

Das Sternberg-Paradigma entspricht einer reinen Suche im KZG ohne Zugri� auf das LZG

und bedarf deshalb nicht des LZG. Die Erweiterung des Paradigmas durch Conway & Engle

(1994, (siehe auch Wickens et al. 1981, 1985)) beansprucht hingegen den Abruf aus dem LZG.

F�ur den Abruf aus dem LZG soll gem�ass Wickens et al. (1981) folgende Formel gelten:

RTs = [a+ b(m)] +R (2.2)

Der Begri� innerhalb der eckigen Klammer ist identisch mit der Gleichung f�ur den Abruf

aus dem KZG nach Sternberg (1966). Der Unterschied zwischen dem Abruf aus dem KZG

und LZG ist die Variable R. R bezieht sich auf den Prozess, der einen Ged�achtnisinhalt dem

aktiven Ged�achtnis oder KZG zug�anglich macht. D.h. die Gr�osse R entspricht der Dauer des

Abrufs aus dem LZG.

Zur �Uberpr�ufung des Terms R f�uhrten Wickens et al. (1981) zwei Experimente durch.

In einem ersten Experiment zur Testung des Abrufs aus dem LZG wurde ein Ged�achtnisset

von zwei oder vier W�ortern f�ur drei Sekunden dargeboten. Anschliessend mussten die Pro-

banden 12 Sekunden lang in Dreierschritten r�uckw�arts z�ahlen. Nach einer Pause von zwei

Sekunden erschien ein Zielwort, worauf der Proband entscheiden musste, ob dieses Wort zu
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den gelernten W�ortern geh�orte oder nicht. Die dabei gemessene RT soll gem�ass Wickens et

al. dem Abruf aus dem LZG entsprechen. Das zweite Experiment zur Testung des Abrufs

aus dem KZG war dem ersten gleich, enthielt jedoch keine Distraktoraufgabe. Die Ergebnisse

zeigten ebenfalls einen linearen Zusammenhang zwischen Reaktionszeit und Setgr�osse wie

im ersten Experiment, welche vergleichbar mit den Ergebnissen von Sternberg (1966) sind.

Einziger Unterschied zwischen den beiden Experimenten war das Y-Achse-Interzept, welches

im zweiten Experiment kleiner war. Dieser Unterschied im Y-Achse-Interzept entspricht dem-

gem�ass dem Aktivieren der Information aus dem LZG ins KZG. Die Gleichungen von Wickens

et al. (1981) k�onnen daraufhin als gute Sch�atzungen f�ur das Verhalten der Reaktionszeiten

angesehen werden.

Daraus folgernd argumentieren Wickens et al., dass der Abrufprozess aus dem LZG ein

zweistu�ger Prozess ist. Der erste Schritt ist dabei die Aktivierung und Selektion der Infor-

mation des ganzen Sets. Der zweite Schritt beinhaltet die Suche im oder den Abruf aus dem

Set. Sie argumentieren, dass der erste Schritt, dieser zus�atzliche Prozess beim Abruf aus dem

LZG, unabh�angig von der zu aktivierenden Menge an Information ist.

Problematisch an den Experimenten von Wickens et al. ist, dass nur mit Sets im Sub-

spannenbereich gearbeitet wurde. Dar�uberhinaus ist die L�ange des Intervalls von zwei Se-

kunden zwischen R�uckw�artsz�ahlen und Vergleich problematisch, da dies gen�ugend Zeit l�asst,

die pr�asentierten Sets wieder zu aktivieren. Ferner kann nicht unbedingt davon ausgegangen

werden, dass die einzelnen Sets wirklich im LZG gespeichert sind.

Conway und Engle (1994) erweiterten die Experimente von Wickens et al. (1981) und

versuchten die angesprochenen M�angel zu umgehen. Ihr Paradigma verband Sternbergs Pa-

radigma (1966) mit dem 'Fan-e�ect'-Paradigma von Anderson und Bower (1973). Wie bereits

erw�ahnt, untersucht Sternbergs Paradigma den Suchprozess im KZG, wogegen Andersons Ex-

perimente auf den Faktenabruf aus dem LZG abzielen.

In Conway's und Engle's Experiment pr�agten sich die Versuchspersonen zuerst verschie-

dene Sets (siehe Tabelle 2.1) von Buchstaben ein, bis sie diese fehlerfrei wiedergeben konnten.

Pr�asentierte man ihnen dann einen Hinweisreiz f�ur das Set und gleichzeitig einen Buchsta-

ben (LZG-Bedingung; siehe Abbildung 2.1 oben), so �el es ihnen leicht zu entscheiden, ob

Setgr�osse Items

4 B H X N

6 J K Q W S D

8 F Z P L M V T R

Tabelle 2.1: Beispiel eines verwendeten Buchstabensets.
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Abbildung 2.1: Ged�achtnissuchaufgabe: Experimenteller Ablauf des verwendeten Paradigmas.

Hinweis- und Zielreiz werden gleichzeitig (LZG-Bedingung; oben) oder der Zielreiz wird verz�ogert

(KZG-Bedingung; unten) dargeboten. Die Verz�ogerung entspricht in dieser Abbildung der zeitlichen

Verz�ogerung des Zielreizes.

der gezeigte Buchstabe zum genannten Set geh�ort oder nicht. Die Reaktionszeit beinhaltet

den Abrufprozess aus dem LZG wie auch den Abrufprozess aus dem KZG. Die Reaktionszeit

nahm mit der Anzahl der Buchstaben im Set zu. Pr�asentierte man den Hinweisreiz zeitlich

vor dem Buchstaben (KZG-Bedingung; siehe Abbildung 2.1 unten), so dass die Versuchs-

person gen�ugend Zeit hat, das Set aus dem LZG abzurufen und ins KZG zu �uberf�uhren,

so beinhaltet die Reaktionszeit nur die reine Vergleichszeit. Die Di�erenz zwischen den Re-

aktionszeiten der beiden Bedingungen (LZG- vs. KZG-Bedingung) ist somit die Dauer des

Abrufs aus dem LZG. Dabei stellte sich heraus, wie von Wickens et al. (1981) behauptet,

dass die Dauer der Aktivierung des Sets nicht von der Setgr�osse abh�angig ist. Dies zeigte sich

dadurch, dass die Setgr�osse nicht mit der L�ange der Verz�ogerung interagierte, was sich durch

den parallelen RT-Kurvenverlauf best�atigte. Ein Set der Gr�osse 4 wird gleich schnell aktiviert

wie ein Set der Gr�osse 12 (siehe Experiment 2 und 4 Conway & Engle, 1994). Dies ist ein

wichtiger Befund, da Sets der Gr�osse 4 deutlich unter der Ged�achtnisspanne liegen, und 12

Items f�ur die meisten Probanden im Supraspannenbereich liegen. Der Abrufprozess aus dem

LZG scheint somit automatisch abzulaufen und nicht von der Arbeitsged�achtniskapazit�at

abzuh�angen (Conway & Engle, 1994). Der Prozess, der Informationen in einen aktivierten

Zustand �uberf�uhrt, kann demzufolge auch als Indizierung oder Addressierung gesehen wer-
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den. Auf die Namen der Bundesstaaten der USA kann gleich schnell zur�uckgegri�en werden

wie auf die Tage der Woche. Im Sinne der Netzwerkmodelle werden nicht die einzelnen Items

aktiviert, sondern ein gemeinsamer Knotenpunkt erreicht ein �uberschwelliges Aktivierungs-

niveau. W�ahrend der Verz�ogerung der Pr�asentation des Zielreizes kann der Knotenpunkt

voraktiviert werden. R entspricht dem Reaktionszeitvorteil, der mittels der Voraktivierung

erreicht wird. Die Gr�osse des zu aktivierenden Sets spielt erst dann eine Rolle, wenn diese

Information mittels des AG im KZG untersucht wird. Conway und Engle (1994) argumen-

tieren, dass der Abruf aus dem LZG sich klar unterscheidet vom Abruf aus dem KZG. Der

Abruf aus dem KZG ist abh�angig von der Setgr�osse, sogar bei gelernten Informationen. Der

Abruf aus dem LZG ist dagegen nicht von der Setgr�osse abh�angig, da es einer Aktivierung

des Knotenpunktes entspricht. Dies unterst�utzt die Unterscheidung der beiden funktionellen

Ged�achtnisse bez�uglich des Zustandes ihrer Aktivierung.

Eine Ausnahme dazu bildeten Sets mit 2 Items. In diesem Fall war die Di�erenz zwischen

den beiden Verz�ogerungsbedingungen k�urzer als bei l�angeren Sets. Eine m�ogliche Erkl�arung

w�are, dass bei so kleinen Sets keine eigentliche Suche innerhalb des Sets statt�ndet, son-

dern dass die Probanden aufgrund von Stimulus-Response (S-R) Verbindungen reagieren.

Bei kleinen Sets k�onnte dieses Vorgehen seine Vorteile haben, welche bei gr�osser werdenden

Sets jedoch nicht mehr gegeben sind.

Unter der Annahme der seriellen ersch�opfenden Suche sollte sich kein Positionse�ekt in-

nerhalb der Sets zeigen. D.h. unabh�angig von der Position des Zielreizes innerhalb des Sets

sollten die RTs gleich bleiben. Die Entscheidung wird erst nach der Absuche aller Items

gef�allt. Im Rahmen dieser Arbeit steht jedoch der Prozess der Aktivierung von Informatio-

nen aus dem LZG im Vordergrund und nicht die ersch�opfende oder sich-selbst-beendenden

Suchprozesse im AG. Aus diesem Grund soll nicht weiter auf die vielf�altigen und zum Teil

widerspr�uchlichen Modelle dieser Verarbeitungsprozesse eingegangen werden. Weiterf�uhrende

Literatur �ndet sich zum Beispiel bei Luce (1986).

Ein weiterer interessanter Befund zeigte sich darin, dass die RTs bei gr�osser werdenden

Sets k�urzer wurden. Gem�ass Sternberg (1966) sollten die RT-Kurven linear verlaufen, doch

zeigte sich ein quadratischer Trend, d.h. die RT-Kurve 
achte mit zunehmender Setgr�osse ab

und die RTs verk�urzten sich bei grossen Sets (n > 10) gegen�uber kleineren Sets. Eine m�ogli-

che Erkl�arung w�are, dass bei grossen Sets die Anzahl an negativen Probe-Items abnimmt und

somit nicht mehr nach positiven Items gesucht werden muss, sondern der Vergleich bez�uglich

der negativen Items statt�ndet. Dieser Erkl�arungsansatz musste jedoch fallengelassen werden,

da selbst bei grossen, nicht �uberlappenden Sets2 die Anzahl der negativen Items immer noch

2Bei �uberlappenden Sets kann ein Item Bestandteil mehrerer Sets sein. Bei nicht-�uberlappenden Sets geh�ort

ein einzelnes Item nur zu einem Set.
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hoch ist (Conway & Engle, 1994). Der quadratische Trend der RTs zeigte sich jedoch auch

bei nicht-�uberlappenden Sets. Dieser quadratische Trend der RTs ist bis heute nicht ausrei-

chend verstanden. Eine weitere m�ogliche Erkl�arung f�ur diesen E�ekt w�are, dass sich ab einer

gewissen Setgr�osse die Verarbeitungsstrategie �andert, wenn z.B. die Sets nicht mehr verbal

sondern visuell abgesucht w�urden. Sets mittlerer Gr�osse (3 � n � 7) zeigen einen linearen

Trend, was durch ein Modell der seriellen, ersch�opfenden Suche erkl�art werden kann. Vieles

deutet darauf hin, dass sich bei gr�osseren Sets (n > 7) die Verarbeitungsstrategie �andert.

M�oglich ist, dass die verbale Repr�asentation einer visuellen, iconischen Verarbeitung weicht,

wobei jedoch der Prozess der Voraktivierung der einzelnen Knotenpunkte gleich bleibt.

Die Bestimmung von R aufgrund der Variation der Verz�ogerung setzt voraus, dass in

beiden Bedingungen die selben Prozesse und Prozessabfolgen involviert sind. Denkbar w�are

jedoch auch, dass die Probanden die Zeit w�ahrend der Verz�ogerung nicht zur Voraktivierung

des Sets nutzten, sondern auf die Pr�asentation des Zielreizes warten. Diese �Uberlegung ist

jedoch schwer vereinbar mit dem RT-Vorteil, der sich aufgrund der Verz�ogerung ergibt.

Ein weiterer kritischer Aspekt ist, dass die gleichzeitige Pr�asentation von Hinweis- und

Zielreiz die einzelnen Knoten innerhalb des Netzwerkes sowohl von der Seite der Zahl (Hin-

weisreiz) wie auch von der Seite des Buchstabens (Zielreiz) aktiviert werden kann. Dies w�urde

ein schnelleres Abgleichen mit dem Zielreiz erm�oglichen, da die Gesamtaktivierung innerhalb

des lokalen Netzwerkausschnittes h�oher ist als bei verz�ogerter Darbietung. Somit w�urde R in

seiner Dauer untersch�atzt werden. Aufgrund der Tatsache, dass positive und negative Ant-

worten gleich schnell gegeben werden k�onnen, erscheint dieses Argument jedoch unplausibel.

Die Pr�asentation eines im Set enthaltenen Buchstaben w�urde eine schnellere RT erlauben als

ein negativer, nicht im Set enthaltener, Zielreiz.

2.4 Zusammenfassung

Ged�achtnis wird als ein einheitliches Funktionsystem aufgefasst, wobei sich seine verschiede-

nen Komponenten in unterschiedlichen Aktivierungszust�anden be�nden k�onnen. Das Lang-

zeitged�achtnis umfasst das Wissen und die Erfahrungen eines Menschen. Eine Teilmenge des

Langzeitged�achtnisses be�ndet sich in einem aktivierten Zustand und ist weiterer Verarbei-

tung zug�anglich. Diese Komponente wird als Kurzzeitged�achtnis bezeichnet. Daraus resul-

tiert, dass Ged�achtnisinhalte erst in einen aktivierten Zustand gebracht werden m�ussen, um

durch bewusste, kognitive Prozesse verarbeitet zu werden. Das Arbeitsged�achtnis setzt sich

aus jenem Teil des Kurzzeitged�achtnisses zusammen, der gerade verarbeitet wird und aus den

kognitiven Prozessen, die diese Informationen verarbeiten oder manipulieren.
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Unter Ged�achtnisabrufprozessen versteht man einerseits die Aktivierung von Ged�acht-

nisinhalten aus dem Langzeitged�achtnis ins Kurzzeitged�achtnis (Aktivierungsprozess) und

andererseits die Verarbeitung der aktivierten Information durch das Arbeitsged�achtnis (Ver-

arbeitungsprozess). Die Suche im Kurzzeitged�achtnis ist durch Experimente von Sternberg

(1966) genau beschrieben und untersucht worden (zur �Ubersicht siehe Luce, 1986). Mittels

einer experimentellen Variation dieses Paradigmas (Conway & Engle, 1994) l�asst sich die

Aktivierung aus dem Langzeitged�achtnis von der Suche im Kurzzeitged�achtnis trennen. Der

Aktivierungsprozess ist ein 'bottom-up' Prozess, der nicht von der Menge der zu aktivierenden

Information abh�angig ist. Er entspricht einer Aktivierung des gemeinsamen Knotenpunktes

der Informationseinheit. Der Verarbeitungsprozess hingegen ist von der Informationsmenge

abh�angig, also begrenzt durch die Kapazit�at des Arbeitsged�achtnisses.



Kapitel 3

Funktionelle Neuroanatomie des

Ged�achtnisses

Wie in den vorausgehenden Kapiteln gezeigt wurde, lassen sich die Prozesse der Aktivie-

rung und Veri�zierung durch behaviorale Variationen voneinander trennen und ihre Dauer

bestimmen. Dieses Vorgehen erm�oglicht jedoch keine Zuordnung der Prozesse zu zerebralen

Strukturen. Eine zweite Reihe von Experimenten soll mittels bildgebender Verfahren eine

Verbindung herstellen zwischen den Ergebnissen der Reaktionszeitexperimente und den ze-

rebralen Strukturen.

In diesem Kapitel sollen deshalb die Erkenntnisse der letzten Jahre dargestellt werden, die

mittels bildgebender Verfahren in Bezug auf die zerebrale Repr�asentation von Ged�achtnispro-

zessen gemacht werden konnten. Dabei sollen zuerst generellere Befunde �uber das Ged�achtnis

im allgemeinen erl�autert werden, um dann auf spezi�schere Prozesse und ihre neuronalen

Korrelate einzugehen. Die Leser, die mit der Neuroanatomie des Menschen und der gebr�auch-

lichen Nomenklatur nicht vertraut sind, seien auf die kurze Einf�uhrung in die Neuroanatomie

des menschlichen Gehirns in Appendix A verwiesen.

Bevor die heute verwendeten bildgebenden Verfahren (anatomische und funktionelle Ma-

gnetresonanztomographie (fMRT); Positronen Emmisions Tomographie (PET); Magnetoen-

zephalographie (MEG)) zur r�aumlichen Ortung von Hirnfunktionen existierten, wurde die

Repr�asentationen von Ged�achtnisprozessen durch L�asionsstudien untersucht. Dieser Ansatz

basierte auf der Untersuchung von Patienten mit Ged�achtnisst�orungen nach �atiologisch un-

terschiedlichen, mehr oder minder umschriebenen Hirnl�asionen. Hier wurden nicht Ged�acht-

nisprozesse untersucht, sondern Patienten, bei denen Ged�achtnisfunktionen beeintr�achtigt

waren. Diese Studien lassen somit nur indirekte Erkenntnisse �uber die Repr�asentation von

Ged�achtnisprozessen zu. Diese Ergebnisse versteht man heute als klassische Neuroanatomie

des menschlichen Ged�achtnisses (Jernigan & Cermak, 1994, (f�ur eine �Ubersicht siehe Zola-

21



22 KAPITEL 3. FUNKTIONELLE NEUROANATOMIE DES GED�ACHTNISSES

Morgan & Squire, 1993; Mishkin, 1993; Brierley, 1977; Symonds, 1966)). Bei den Resektions-

eingri�en handelte es sich um Patienten mit z.B. medikament�os nicht einstellbaren Epilepsien.

Aufgrund der neuen Bildgebungsmethoden (siehe Kapitel 4) ergaben sich ganz neue Fra-

gestellungen und M�oglichkeiten zur Lokalisation von kognitiven Prozessen. Auch wenn die

r�aumliche Au
�osung der heutigen Technik nicht an die Au
�osung histologischer Techniken

heranreicht, so ist doch die gleichzeitige Messung funktioneller und anatomischer Informati-

on und die M�oglichkeit der wiederholten Erhebung dieser Daten ein entscheidender Vorteil

gegen�uber den herk�ommlichen L�asionsstudien.

3.1 Pr�afrontaler Cortex und Arbeitsged�achtnis

Beobachtungen an hirnverletzten Soldaten des 1. Weltkrieges wiesen auf die Bedeutung des

pr�afrontalen Cortex (PFC) f�ur mentale, kognitive Funktionen hin. Die Untersuchungen erga-

ben Hinweise auf mannigfaltige Einbussen, wobei St�orungen der Eigeninitiative, des zielge-

richteten Denkens und Planens sowie der Handlungskontrolle hervorgehoben wurden (siehe

z.B. Luria, 1966, 1969). Diese komplexen kognitiven Funktionen werden heute unter dem

Begri� der Exekutivfunktionen zusammengefasst. Dabei ist anzumerken, dass dieser Begri�

unterspezi�ziert und wegen seines in
ation�aren Gebrauchs in den letzten Jahren in Gefahr

geraten ist, zur reinen Worth�ulse zu werden.

L�asions- und elektrophysiologische Studien an Primaten und Menschen unterstreichen die

Rolle des dorsolateralen PFC f�ur das Zusammenwirken mentaler Aktivit�aten (Fuster, 1989a).

Der PFC soll u.a. f�ur die Reihenfolge und zeitliche Spezi�zierung von Verhaltensakten n�otig

und an der Vermittlung zeit�ubergreifender Kontingenzen beteiligt sein (Fuster, 1989b). Von

seiner Mitwirkung scheint die Integration von Verhalten in dem Sinne abzuh�angen als dass

sensorische Informationen und Handlungen �uber kurze Zeitspannen hinweg eine Kontingenz

bewahren zwischen dem, was einer Zeitl�ucke vorausgeht und dem, was ihr nachfolgt (von

Cramon, 1996)

Bei PFC-L�asionen ist nicht das Ged�achtnis als solches gest�ort, sondern das Wissen �uber

oder der Zugang zu diesemWissen (Shimamura, 1995). Diese Erkenntnisse �uber Metaged�acht-

nis weisen darauf hin, dass der Frontallappen vor allem f�ur die Manipulation und Organisation

von Information verantwortlich zu sein scheint und weniger in die Speicherung von neuer In-

formation ins Ged�achtnis involviert ist. Ein zentrales Symptom von Frontalhirnsch�aden ist

die Unf�ahigkeit, irrelevante Information zu inhibieren. Der PFC kontrolliert Informationver-

arbeitung durch inhibitorische Kontrolle, die eigentlichen Ged�achtnisprozesse laufen vor allem

im parietalen und temporalen Lappen des Cortex ab (Shimamura, 1995).
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Elektrophysiologische und behaviorale Studien mit A�en konnten zeigen, dass bestimmte

Zellen im PFC nur w�ahrend des Behaltensintervalls aktiv waren (Goldman-Rakic, Bates &

Cha�ee, 1992). Bestimmte Anteile des PFC sind o�enbar n�otig, um Informationen, die nicht

mehr real vorhanden sind, in einem aktiven Zustand zu halten, so dass sie f�ur weitere Ver-

arbeitungsschritte zur Verf�ugung stehen (Sawaguchi & Goldman-Rakic, 1991). Obwohl dies

ein vereinfachender Ansatz von AG ist, so scheint der PFC doch eine Form von Repr�asen-

tation von Information, die nicht mehr im direkten sensorischen Umfeld vorhanden ist, zu

erm�oglichen (Jonides et al., 1993; Paulesu et al., 1993; Petrides, 1991a,b). Gem�ass Goldman-

Rakic werden Informationen im posterioren Cortex gespeichert, w�ahrend die Aufgabe des

PFC darin besteht, diese Information aktiviert zu halten.

Im folgenden soll auf spezielle funktionelle Unterscheidungen im PFC eingegangen werden.

Die einzelnen Unterteilungen schliessen sich nicht unbedingt gegenseitig aus und sind zum

Teil stark �uberlappend. Dies ist ein weiterer Hinweis auf die Komplexit�at des PFC.

3.1.1 Exekutive vs. 'Maintenance' Funktionen

Die meisten der heutigen Modelle des PFC postulieren, dass die Hauptaufgabe des PFC darin

besteht, Information zu verarbeiten und zu manipulieren, die an anderer Stelle im Cortex re-

pr�asentiert ist. Ob diese Prozesse nun als AG (Baddeley, 1986), Aufmerksamkeit (Norman &

Shallice, 1986) oder serielle Enkodierung (Fuster, 1989a) beschrieben werden, alle bed�urfen sie

einer bis heute nicht genauer erfassten zentralen Instanz (Grafman, 1994). Aus dieser Sicht-

weise resultiert, dass es zwei unterschiedliche Arten von Repr�asentation im Cortex geben

muss. Eine erste Form kann als symbolisch beschrieben werden und wird durch lexikalische

und assoziative Netzwerktheorien, wie das Ein-Speicher-Modell oder das ACT�-Modell (An-

derson, 1983), erkl�art. Diese symbolische Repr�asentation grenzt sich von einer operationalen

Repr�asentation ab (Grafman, 1994), wobei Operatoren als Manipulatoren der gespeicherten

Information verstanden werden k�onnen. Die heutige Sichtweise geht dahin, dass diese Opera-

toren (AG, Aufmerksamkeitskontrolle) in lokalen neuronalen Netzwerken im PFC gespeichert

sind. Problematisch an diesem Konzept ist jedoch, dass es von der Annahme ausgeht, dass

symbolisches Wissen g�anzlich im posterioren Cortex gespeichert wird und neuroanatomische

und molekularbiologische Unterschiede zwischen frontalen und posterioren Regionen bestehen

sollten (Grafman, 1994, 1989).

Neuere Studien unterscheiden in diesem Sinne zwei grundlegende Funktionen von AG:

exekutive Prozesse und sogenannte 'Maintenance' (Aufrechterhaltungs-) Funktionen. Es wird

angenommen, dass sich diese Prozesse unterschiedlichen kortikalen Strukturen zuordnen las-

sen, wobei die exekutiven Prozesse in pr�afrontalen Regionen angesiedelt sind und die poste-

rioren Regionen die spezi�schen Speichersysteme beherbergen (Paulesu et al., 1993). Neuere
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Studien mit bildgebenden Verfahren am Menschen liessen aber erkennen, dass auch der dor-

solaterale PFC (DLPFC) bestimmte Funktionen innerhalb der Maintenance erf�ullt (Cohen

et al., 1997; Courtney et al., 1997). Der DLPFC ist also nicht ausschliesslich in Exekutiv-

Funktionen involviert, sondern scheint auch einen aktiven Anteil an der aktiven Aufrechter-

haltung von Information zu leisten. Dies stellt die dichotomische Sichtweise der Funktion des

PFC in Frage und legt die �Uberlegung nahe, dass die Beziehung zwischen Exekutivfunktionen

und Maintenance komplexer ist als angenommen.

Alternativ dazu wird auch die Ansicht vertreten, dass der PFC zwar nicht selbst in die

aktive Haltung von Information involviert ist, jedoch �uber Kontrollsignale die posterioren

Regionen ansteuert und somit indirekt an der Maintenance beteiligt ist. Falls diese Kontroll-

signale h�au�g genug produziert werden, so w�urde auch der DLPFC eine anhaltende Aktivation

zeigen (Cohen et al., 1997).

Eine weitere M�oglichkeit ist, dass die anhaltende Aktivierung des PFC auf generelleren

Prozessen beruht, die eher mit der Schwierigkeit der Aufgabe und kognitivem Aufwand zu

tun haben, als mit spezi�schen Prozessen des AG (Cohen et al., 1997).

Neben dem DLPFC zeigen auch posteriore Regionen des PFC (Broca's Area eingeschlos-

sen) und posteriore parietale Regionen einen Zusammenhang mit der Anforderung an die

Maintenance. Diese Regionen als Netzwerk k�onnen an der aktiven Aufrechterhaltung von

Informationen innerhalb des AG verantwortlich sein (Smith et al., 1996; Awh et al., 1996).

3.1.2 Dorsolateraler vs. ventrolateraler pr�afrontaler Cortex

Nach Petrides (1995) sind der dorsolaterale und der ventrolaterale PFC (rechts > links) in

Aufgaben involviert, die den Abruf von Wissen aus dem episodischen verbalen Ged�achtnis

verlangen. Diese beiden Areale unterscheiden sich jedoch in ihrer Funktion. Der dorsolaterale

PFC ist aufgrund seiner Funktion des 'online monitorings` innerhalb des Arbeitsged�achtnisses

am freien Abruf beteiligt. Der ventrolaterale PFC hingegen ist direkter mit einem aktiven

Abrufmechanismus befasst (Petrides, Alivisatos & Evans, 1995).

Der mittlere DLPFC, welcher die Brodmann Areale (BA1) 9 und 46 umfasst, ist ei-

ne spezialisierte Region, in der on-line gehaltene Information �uberwacht (monitoring) und

verarbeitet werden kann (Petrides, 1995). Dies zeigt sich vor allem bei Patienten mit fronto-

lateralen L�asionen, die zwar normale Leistungen f�ur Wiedererkennungsaufgaben und KZG-

Aufgaben zeigen, jedoch starke Einbussen bei sogenannten 'self-ordered tasks' haben (Petri-

des, 1989; Petrides & Milner, 1982). Daf�ur m�ussen die Probanden jeweils ein Item aus einer

Gruppe ausw�ahlen, wobei kein Item zweimal verwendet werden darf. Erst nachdem alle Items

1Die weitverbreitete Unterteilung des menschlichen Grosshirns in zytoarchitekonische Rindenfelder erfolgt

nach Brodmann (1909). Die Zahlen bezeichnen die Rindenfelder. Siehe auch die Abbildung A.2 im Anhang A.
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verwendet wurden, darf wieder aus der ganzen Gruppe ausgew�ahlt werden. Diese Aufgabe

verlangt, dass die Probanden sich die verwendeten Items merken (Monitoring), bevor sie das

n�achste Item ausw�ahlen. Monitoring innerhalb des AG darf jedoch nicht mit gerichteter Auf-

merksamkeit auf einen Stimulus im Ged�achtnis gleichgesetzt werden. Monitoring erfordert

Aufmerksamkeit auf den bestimmten Stimulus zusammen mit aktiver Verarbeitung von einer

Vielzahl anderer Stimuli, die f�ur die zu bew�altigende Aufgabe relevant sind (Petrides, 1995).

Der mittlere DLPFC erscheint als ein spezialisiertes Gebiet des Cortex, welcher Information

f�ur Monitoring-Aufgaben on-line halten kann und gleichzeitig Stimuli verarbeiten kann.

Der ventro-laterale PFC (VLPFC), welcher grob anatomisch die Brodmannareale 45 und

47/12 umfasst, scheint hingegen f�ur die aktive Aufrechterhaltung ('Maintenance') spezi�scher

Information relevant zu sein, welche in der posterioren Assoziationsrinde repr�asentiert wird,

und ist demzufolge in die Selektion, den Abgleich oder die Entscheidung �uber Information im

KZG oder LZG involviert (Petrides, 1995). Petrides' PET-Studien belegten, dass der VLPFC

eine wichtige Rolle bei Entscheidungen �uber Ged�achtnisinformationen spielt.

Der fundamentale Unterschied zwischen dem DLPFC und dem VLPFC besteht nach

Meingung von Petrides (1995) also in der Eigenschaft der ausgef�uhrten exkutiven Prozes-

se. Es zeigte sich, dass, falls die Aufgaben einen grossen Aufwand an Monitoring bedurften,

sich eine starke Aktivierung im DLPFC fand. Frith et al. (1991) beschrieben die Haupt-

funktion des DLPFC in der Verhaltensgenerierung. Diese Rindenregion stehe im Dienste der

Verhaltenskontrolle und insbesondere der Kontrolle kognitiver Prozesse. Falls die Aufgabe

jedoch explizites Urteilen �uber Information im KZG oder die einfache Wiederholung einer

Sequenz von Stimuli erforderte, so zeigte sich starke Aktivierung im VLPFC. Strategische

Abrufaufgaben aus dem LZG aktivierten ebenfalls den VLPFC (Petrides, 1995). Petrides ar-

gumentiert, dass nicht die Eigenschaft des Stimulus �uber die Lokalisation der Aktivierung im

PFC entscheidet, sondern die Art der auszuf�uhrenden Aufgabe. Dies schliesst jedoch nicht die

M�oglichkeit aus, dass sich auch innerhalb dieser beiden Areale noch feinere Unterscheidungen

bez�uglich der Art des Stimulus �nden lassen.

fMRI Untersuchungen von Smith et al. (1998) unterst�utzen diese Theorie. Der rechte

DLPFC ist vor allem dann aktiviert, wenn mehrere Aufgaben gleichzeitig ausgef�uhrt werden

m�ussen. So zum Beispiel, wenn verschiedene Items im Arbeitsged�achtnis gehalten werden

m�ussen und diese Items gleichzeitig manipuliert werden sollen. Diese Aufmerksamkeitsteilung

k�onnte durch den DLPFC vermittelt werden.

3.1.3 Semantischer vs. episodischer Abruf

Eine weitere Ebene zur Di�erenzierung pr�afrontaler Funktionen ist die Unterscheidung be-

z�uglich semantischer und episodischer Information. Das HERA-Modell (Hemispheric Enco-
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ding/Retrieval Asymmetry model; Tulving et al., 1994) beschreibt folgende Grundannahmen:

(1) rechts-pr�afrontale Areale sind st�arker involviert in den episodischen Abruf als links fronta-

le Areale, und (2) links-pr�afrontale Areale sind st�arker involviert in semantischen Abruf und

episodische Enkodierung als der rechte PFC. Beim semantischen Ged�achtnisabruf werden

Fakten und allgemeine Informationen abgerufen, ohne dabei zu ber�ucksichtigen, wann und

wo diese Information gelernt wurde (keine kontextuelle Information). Episodischer Ged�acht-

nisabruf hingegen bezieht sich auf den Abruf eines bestimmten Ereignisses oder den Kontext

dieses Ereignisses. Der episodische Abruf beinhaltet also die individuelle Perspektive und In-

formationen �uber Wann und Wo (Tulving, 1983). Die Idee, dass der PFC in LZG-Aufgaben

involviert sein k�onnte, wurde bereits hinl�anglich durch L�asionsstudien gezeigt (Milner, Pe-

trides & Smith, 1985; Moscovitch, 1982; Schacter, 1987; Shimamura, Janowsky & Squire,

1991).

Semantischer Ged�achtnisabruf Bei einfachen Worterg�anzungsaufgaben, die keine epi-

sodischen Information bed�urfen, zeigen sich eine Vielzahl von aktivierten Arealen im stri�aren

und extrastri�aren visuellen Cortex, im rechten Motorcortex, im pr�amotorischen Cortex und

in der 'Supplementary Motor Area' (SMA). Diese Areale lassen sich der visuellen oder

sprachlich-motorischen Verarbeitung zuordnen. Zus�atzlich zeigte sich Aktivierung im ante-

rioren cingul�aren Cortex, im rechten lateralen Cerebellum, und im linken inferioren PFC. Die

PFC-Aktivierung wird in BA 44 und/oder 45 lokalisiert (Buckner et al., 1995). Bei einer er-

weiterten semantischen Abrufaufgabe, wo aufgrund der Bedeutung eines Wortes neue W�orter

abgerufen werden mussten, zeigte sich zus�atzliche frontale Aktivierung, die sich anterior und

ventral in BA 10 und/oder 47 erstreckt. Eine Erkl�arung f�ur diese zus�atzliche Aktivierung be-

steht darin, dass der Abruf der Bedeutung eines Wortes von anderen, mehr anterior gelegenen,

Arealen bewerkstelligt wird. So gesehen sind BA 44/45 f�ur den Abruf phonologischer Wort-

informationen zust�andig, wobei die Region BA 10 zus�atzlich f�ur den Abruf der Bedeutung

von W�orten relevant zu sein scheint (Buckner, 1996).

Episodischer Ged�achtnisabruf Episodischer Ged�achtnisabruf beinhaltet den Zugang zu

vorher gelernter Information, die in Bezug zu Zeit und Ort steht (Tulving, 1983). Aus der

F�ulle an Studien zu diesem Ged�achtnisaspekt geht hervor, dass vor allem zwei Regionen spe-

ziell am episodischen Ged�achtnisabruf beteiligt sind: der anteriore PFC (meist rechts > links)

(f�ur eine �Ubersicht siehe Buckner, 1996; Fletcher, Frith & Rugg, 1997) und der posteriore me-

diale parietale Cortex, im Bereich des Precuneus (Schacter et al., 1996; Petrides et al., 1995).

Zus�atzlich zu diesen Regionen ist auch ein breites Netzwerk an Arealen aktiviert, dies jedoch

auch bei unterschiedlichen anderen Aufgabentypen, wie zum Beispiel Wortgenerierung oder
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verbalen AG-Aufgaben. Zu diesem Netzwerk geh�oren der linke PFC, die anteriore Insel (bila-

teral) und das rechte laterale Cerebellum (Buckner, 1996). In letzter Zeit wurde argumentiert,

dass die bilaterale anteriore Inselregion, die sich in der N�ahe des fronto-opercularen Cortex

be�ndet, bei verbalen Abrufaufgaben aktiviert sind (Buckner, Raichle, Miezin & Petersen,

1996).

Beim episodischen Ged�achtnisabruf k�onnen zwei unterschiedliche Prozesskomponenten

unterschieden werden, der Abrufaufwand (retrieval e�ort) und der Abruferfolg (retrieval suc-

cess). Nach Rugg et al. (1996) bezieht sich der Abrufaufwand auf die Prozesse, welche ver-

suchen, Ged�achtnisinhalte abzurufen. Beim erfolgreichen Ged�achtnisabruf werden zus�atzlich

spezi�sche Areale aktiviert, die bei der erfolglosen Suche im Ged�achtnis nicht zum Tragen

kommen. Buckner et al. (1998c) konnten zeigen, dass die Aktivierung im linken DLPFC und

im bilateralen fronto-opercularen Cortex vor allem mit dem Aufwand der Aufgabe korreliert.

Der rechte anteriore PFC hingegen zeigte ein Muster erh�ohter Aktivierung bei Abruferfolg,

jedoch nicht im Zusammenhang mit Abrufaufwand. Diese Ergebnisse w�urden die 'retrieval

success' Hypothesen von Rugg et al. (1996) unterst�utzen und belegen somit, dass der an-

teriore PFC, vor allem der rechts-hemispherische, speziell in Prozesse involviert ist, die in

Bezug zum Abruferfolg stehen. Problematisch an dieser und den vorhergegangenen Studien

ist jedoch, dass die Aufgaben in Bl�ocken2 mit identischen Bedingungen dargeboten wur-

den, wodurch ein genereller Aufgabenkontext zum Tragen kommen kann. Es kann also nicht

eindeutig festgestellt werden, ob die gefundenen Unterschiede auf aufgabenspezi�sche Unter-

schiede zur�uckzuf�uhren sind, oder ob sie kontextbezogen zu bewerten sind.

In einer Folgestudie mit einem 'event related' fMRTDesign konnten Buckner et al. (1998b)

die 'retrieval success' Hypothesen jedoch nicht best�atigen. Die Hauptbefunde dieser Studie

bestehen darin, dass (1) der rechte anteriore PFC sowohl bei richtigem Erkennen von Items

als auch beim richtigen Verwerfen von falschen Items aktiviert war und (2) kein Unterschied

in der Aktivierung zwischen diesen beiden Bedingungen bestand. Dies widerspricht der 're-

trieval success' Hypothese von Rugg et al. (1996). Buckner et al. (1998b) argumentieren,

dass falls die unterschiedlichen Aufgaben in Bl�ocken dargeboten werden, sich der Proband,

sei dies bewusst oder unbewusst, auf den Aufgabentyp einstellen und somit bestimmte Trials

antizipieren kann. Bei einer randomisierten Pr�asentation hingegen werden die Erwartungen

und kontextuelle E�ekte auf ein Minimum reduziert. Die unterschiedlichen Aktivierungsmu-

2Beim 'blocked' Design werden w�ahrend einer Periode schnell hintereinander die verschiedenen Trials dar-

geboten (wie bei RT-Experimenten), gefolgt von einer Periode ohne Stimulation (Ruhephase). Beim 'event

related' Design werden die Trials einzeln dargeboten und zwischen den einzelnen Trials eine Pause eingelegt,

damit sich die lokalen Blut
uss�anderungen wieder ausgleichen k�onnen. F�ur eine �Ubersicht zur Entwicklung

unterschiedlicher Designs siehe Rosen, Buckner & Dale (1998).
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ster im geblockten Design scheinen auf die Art der Pr�asentation und die daraus resultierende

Erwartungshaltung gegen�uber dem Trialtyp zur�uckzuf�uhren zu sein.

Vergleich von semantischem und episodischem Abruf Indem die Probanden eine

Worterg�anzungsaufgabe nicht mit irgendeinem Wort erg�anzen, sondern auf eine zuvor ge-

lernte Liste von Worten zur�uckgreifen m�ussen, wird aus einer semantischen Aufgabe eine epi-

sodische Ged�achtnisabrufaufgabe. Bei bildgebenden Experimenten zeigte sich, dass zus�atzlich

zu den links frontalen Aktivierungen weitere in der rechten BA 10 zu �nden sind (Buckner

et al., 1995). Diese rechte PFC-Region zeichnet sich durch selektive Aktivierung in der episo-

dischen Aufgabe aus, und konnte w�ahrend der rein semantischen Aufgabe nicht beobachtet

werden. Daher ist es m�oglich, dass die rechte Aktivierung nicht unabh�angig von den an-

deren, gleichzeitig aktiven Arealen verstanden werden kann (Buckner, 1996). Diese rechte

Aktivierung kann auch als Selektionsmechanismus verstanden werden, der die Zugeh�origkeit

der Antwort zu der Liste �uberpr�uft.

Die Bedeutung des anterioren PFC f�ur Ged�achtnisprozesse muss neu bewertet werden.

(1) Der rechte anteriore PFC in der N�ahe von BA 10 ist bei vielen episodischen Ged�acht-

nisaufgaben aktiviert. (2) Seine Beteiligung d�urfte amodal sein und �uber viele episodische

Abrufaufgaben generalisieren: Auditorische und visuelle Stimuli, Abruf und Wiedererkennen,

sowie wahre und illusorische Wiederkennung zeigen einen aktivierten rechten anterioren PFC

(Schacter, Buckner, Koutstaal, Dale & Rosen, 1997). (3) Die Aktivierung bleibt gleich bei er-

folgreichem Abruf wie auch beim Ausbleiben eines erfolgreichen Abrufs. (4) Die Aktivierung

kann durch die Form der Pr�asentation (geblockt vs. single trial) moduliert werden, wohl auf-

grund von kontextuellen E�ekten (Rugg et al., 1996; Wagner et al., 1996). (5) Die Aktivierung

erscheint auch bei AG-Aufgaben und bei semantischen Abrufaufgaben, dies jedoch weniger

konsistent als bei episodischen Aufgaben (MacLeod, Buckner, Miezin, Petersen & Raichle,

1998). Die vorliegenden Resultate lassen vermuten, dass der rechte anteriore PFC (1) eine

Rolle bei Prozessen nach dem Abruf und/oder beim Monitoring spielt oder (2) eine abneh-

mende Aktivierung durch die Antizipation der folgenden Trials zeigt (Buckner et al., 1998b).

Die zweite spekulative M�oglichkeit w�urde die anwachsende Aktivierung bei der Erwartung

des n�achsten Trials erkl�aren.

3.2 Der Parietallappen und das verbale Arbeitsged�achtnis

Bildgebende Verfahren fanden neben den oben erw�ahnten Aktivierungen im DLPFC bei AG-

Experimenten auch Aktivierungen im parietalen Cortex, hier insbesondere BA 7 und 40.



3.3. TEMPORALLAPPEN UND GED�ACHTNIS 29

Diese parietalen Areale sind spezi�sch f�ur AG, aber nicht f�ur LZG (Cabeza & Nyberg, 1997).

Was also ist die Funktion dieser parietalen Region?

Es wurde argumentiert, dass diese Region an der Speicherung von Information beteiligt

sei (Paulesu et al., 1993; Awh et al., 1996). fMRT-Experimente von Jonides et al. (1998)

unterst�utzten diese Befunde. Zusammen mit L�asionsstudien, bei denen L�asionen in parie-

talen Arealen zu St�orungen des verbalen AG f�uhrten (Warrington et al., 1971; Shallice &

Vallar, 1990), belegen diese Experimente die Erkenntnis, dass der posteriore parietale Cor-

tex eine wesentliche Rolle bei der Aufrechterhaltung von verbaler Information im AG spielt.

Zus�atzlich kann diese Region auch in Aufmerksamkeitsprozesse involviert sein, die im AG zu

Wiederholungszwecken ben�otigt werden.

In den parietalen Assoziationsarealen werden verarbeitete Informationen kurzfristig gehal-

ten und zusammen mit gespeicherter und neu aufgenommener Information integriert. Diese

Regionen unterhalten Verbindungen zum ventrolateralen PFC. Funktionelle Interaktionen

zwischen dem ventrolateralen PFC und dem posterioren Assoziationskortex sind wichtig f�ur

die Ausf�uhrung exekutiver Funktionen wie aktive Selektion, Vergleich und Beurteilung von

Informationen aus dem KZG und LZG (Petrides, 1995). Diese Art von Interaktion ist f�ur

eine aktive (explizite) Enkodierung und f�ur den Abruf von Informationen notwendig, vor

allem bei Prozessen, die vom Subjekt bewusst und willentlich ausgef�uhrt werden. Es ist wich-

tig zwischen aktiven Formen der Enkodierung und des Abrufs, welche vom lateralen PFC

abh�angen, und passiven Formen, welche durch externe oder intern generierte Stimuli auto-

matisch aktiviert werden (Petrides, 1994), zu unterscheiden zu unterscheiden. Dieser zweite

Aspekt erfordert nicht notwendigerweise die Beteiligung des Frontallappens.

Petrides (1994) schlug vor, dass die vor�ubergehende Speicherung von Informationen zu

einem grossen Teil durch Prozesse geschieht, die in den modalit�atsspezi�schen und multimo-

dalen Arealen der parietalen Assoziationsareale ablaufen. So gesehen scheint ein betr�achtlicher

Anteil der Informationsverarbeitung vom AG durch posteriore Rindenareale verarbeitet zu

werden.

3.3 Temporallappen und Ged�achtnis

Bilaterale L�asionen des medialen Temporallappens (MTL; Hippocampus, parahippocampa-

ler Gyrus, Amygdala) und Teile des Zwischenhirns f�uhren zu schweren Ged�achtnisst�orungen.

Sch�aden in diesen Arealen erschweren die Speicherung und Enkodierung neuer Ged�achtnisin-

halte (anterograde Amnesie) und k�onnen auch den Abruf bereits gespeicherter Information

beeintr�achtigen (retrograde Amnesie; Squire et al., 1992). Unter Mithilfe des MTL werden

Informationseinheiten in das kortikale Netzwerk eingebunden, wobei man davon ausgeht, dass



30 KAPITEL 3. FUNKTIONELLE NEUROANATOMIE DES GED�ACHTNISSES

Wissen dort gespeichert wird, wo die modalit�atsspezi�sche Verarbeitung geschieht (Squire,

1987; Petrides, 1994). Dies ist vor allem der Parietal- und teils auch der Occipitallappen. Ei-

ne wiederholte Reaktivierung von kortikalen Repr�asentationen deklarativer Information f�uhrt

zu einer Verst�arkung der kortikalen Verbindungen. Nach einer wiederholten Darbietung �uber

einen l�angeren Zeitraum hinweg wird die Information ins kortikale Netzwerk eingebunden

und der MTL ist f�ur die Aktivierung der Informationseinheiten nicht mehr relevant. Diese

k�onnen jetzt durch externe oder intern generierte Hinweisreize aktiviert werden. Pr�afrontale

Regionen k�onnen so Informationen aktivieren und aufrechterhalten (siehe Kapitel 3.1.1) und

gegen interferierende Aktivierungen abgrenzen (Smith, Jonides, Marshuetz & Koeppe, 1998).

Da innerhalb dieser Arbeit die Enkodierung von Wissenseinheiten ins LZG nicht von

prim�arer Bedeutung ist, sei an dieser Stelle auf die weiterf�uhrende Literatur verwiesen. Neuere

und weiterf�uhrende Literatur zur Beteiligung des MTL an der Enkodierung von Information

�ndet sich bei Rugg (1998), Wagner et al. (1998) und Brewer et al. (1998).

3.4 Willentliche vs. automatische Verarbeitung

An der Verhaltenskontrolle -im Sinne der auf Stimulusmerkmale fokussierten Aufmerksam-

keit (focal awareness)- ist auch der vordere cingul�are Cortex ('anterior cingulate cortex',

ACC; BA 24) beteiligt (Pardo, Pardo, Janer & Raichle, 1990), der seinerseits Faserprojektio-

nen von der dorsolateralen pr�afrontalen Rinde erh�alt. Der ACC k�onnte demnach Teil eines

Response-Selektionssystems (Corbetta, Miezin, Dobmeyer, Shulman & Petersen, 1991) sein,

das immer dann ben�otigt wird, wenn der aktuelle Informationsverarbeitungsprozess aufgrund

seiner Komplexit�at bewu�t kontrolliert werden muss und nicht automatisiert ablaufen kann

(von Cramon, 1996).

Studien von Raichle et al. (1994, (siehe auch Petersen, Fox, Posner, Mintun & Raichle,

1988, 1989)) zeigten, dass das Niveau der Aktivierung des ACC mit zunehmender Lerndauer

oder Automatisierung der Aufgabe abnimmt. Raichle et al. argumentieren, dass es zwei un-

terschiedliche Verarbeitungssysteme gibt, ein willentliches und ein automatisches. In diesem

Sinne ist der ACC Teil des willentlichen Systems, dass vor allem zur kontrollierten Verar-

beitung von nicht �uberlernten Aufgaben oder Sequenzen benutzt wird. Bei automatisierten

Aufgaben kommt ein automatisches Verarbeitungssystem zum Tragen, zu dem die vordere

Insel und der mediale extrastri�are Cortex geh�oren. Sind Aufgaben jedoch nicht gelernt oder

aufgrund ihrer Komplexit�at nicht lernbar, so scheint der ACC in Verbindung mit PFC und

dem Temporallappen f�ur die willentliche und elaborative Verarbeitung zust�andig zu sein.
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3.5 Zusammenfassung

Im PFC muss zwischen dem VLPFC und dem DLPFC unterschieden werden. Die Ergebnisse

aus bildgebenden Experimenten deuten darauf hin, dass der DLPFC vermehrt f�ur verhaltens-

generierende oder �uberwachende Funktionen zust�andig ist. Der VLPFC hingegen ist f�ur die

aktive Aufrechterhaltung von Informationen relevant. Generell erscheint der linke PFC f�ur

die kontextbezogene Verarbeitung von Informationen zust�andig zu sein, der rechte PFC eher

f�ur modalit�ats�ubergreifende, aufgabenunspezi�sche Aspekte der Informationsverarbeitung.

Als ein weiterer Aspekt erscheint die Unterscheidung von zwei verschiedenen Verarbei-

tungssystemen relevant. Das eine System, welches sich aus ACC in Verbindung mit dem PFC

und dem Temporallappen zusammensetzt, scheint f�ur die willentliche Verarbeitung von In-

formationen zust�andig zu sein. Ein weiteres System, aus insul�arem Cortex und extrastri�aren

Arealen bestehend, ersetzt bei automatisierten oder stark prozeduralisierten Prozessen die

Funktionen des ersten Systems.

Die Regionen des posterioren Parietallappens bilden die eigentlichen Verarbeitungs- und

Speichereinheiten. Dabei kann die Abspeicherung von Wissenseinheiten als Teil der perzep-

tuellen Verarbeitung und der Interaktionen innerhalb der Assoziationsareale gesehen werden.

Demzufolge w�are der basale Anteil des Occipital- und Temporallappens an der Erkennung

und Speicherung visueller Muster beteiligt.
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Kapitel 4

Funktionelle

Magnetresonanztomographie

W�ahrend die Magnetresonanztomographie (MRT) schon seit geraumer Zeit ein weitverbrei-

tetes Verfahren zur Bildgebung von anatomischen Strukturen darstellt, ist die funktionelle

Magnetresonanztomographie (fMRT) ein relativ neues, nichtinvasives Verfahren zur Lokalisa-

tion von regionalen Blut
uss�anderungen. Die fMRT stellt, neben der sich noch in Entwicklung

be�ndlichen Magnetoenzephalographie (MEG,) im Vergleich zur Positronenemissionstomo-

graphie (PET) die einzige M�oglichkeit dar, ohne Verwendung ionisierender Strahlen Aktiva-

tionsherde im Gehirn in drei Dimensionen mit bisher un�ubertro�ener r�aumlicher Au
�osung

(Millimeter) und mit beliebiger Wiederholbarkeit nachzuweisen (Schneider, Grodd & Ma-

chulla, 1996). Die hier verwendeten fMRT-Experimente produzieren Bilder von aktivierten

Hirnarealen, indem sie �Anderungen der regionalen Blutoxygenierung abbilden. Die Aufzeich-

nung von Bildern und die Verarbeitungszeiten sind den Verfahren des strukturellen MRTs

�ahnlich, so dass fMRT auch auf konventionellen MRT-Ger�aten durchgef�uhrt werden kann.

In einem ersten Abschnitt werden die physikalischen Grundlagen der MRT dargestellt,

gefolgt von einer Darstellung der physiologischen Grundlagen. FMRT basiert auf der Wech-

selwirkung des paramagnetischen Deoxyh�amoglobinmolek�uls und der Kernspins der Was-

sermolek�ule. Die Grundlagen dieser Wechselwirkung sollen im folgenden Abschnitt erl�autert

werden. Anschliessend wird das fMRTVerfahren vorgestellt, welche in dieser Studie verwendet

wurde. Zum Schluss des ersten Teils des Kapitels soll kurz auf die Risiken und Einschr�ankun-

gen von fMRT hingewiesen werden.

Im zweiten Teil des Kapitels wird die Auswertung der funktionellen Daten dargestellt.

Dabei geht es zun�achst um die Vorverarbeitung der Daten, die eine statistisch bessere Aus-

wertung erm�oglicht und dadurch die Anzahl der zu erhebenden Trials reduziert. In einem

zweiten Schritt werden die g�angigen Auswerte- und Visualisierungsverfahren dargestellt.

33
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4.1 Grundlagen der Magnetresonanztomographie

MRT beruht auf zwei grunds�atzlichen Konzepten: dem Kontrast und der Ortskodierung1.

Mittels des Kontrastes versucht man, verschiedene Strukturen oder Prozesse innerhalb des

abgebildeten Ojektes zu unterscheiden, bei der Ortskodierung ordnet man die an einer Probe

aufgenommen Kernresonanzsignale (nuclear magnetic resonance, NMR) ihrem Ursprungsort

zu.

Das in einem NMR-Experiment registrierte Signal stammt von der Pr�azession2 des Ge-

samtmagnetisierungsvektors eines Ensembles von Kernspins um das externe Magnetfeld B0,

nachdem dieser Magnetisierungsvektor durch einen Hochfrequenz-(HF)impuls aus seiner Ru-

helage parallel zu B0 ausgelenkt wurde (siehe Abb. 4.1).

Abbildung 4.1: HF-Impulse

ver�andern die Richtung des

Gesamtmagnetisationsvektors.

Die Empf�angerspule registriert

die pr�azedierende transversale

Magnetisierung (aus Sanders,

1995).

Der rotierende Magnetisierungsvektor l�asst sich in zwei Komponenten aufteilen: eine lon-

gitudinale (Z-Achse parallel zu B0) und eine transversale (X-Y-Achse) Komponente. W�ahrend

sich das thermische Gleichgewicht wieder einstellt, pr�azediert die transversale Komponente

des Magnetisierungsvektors mit seiner charakteristischen Resonanzfrequenz. Diese Resonanz-

oder Lamorfrequenz eines Kernspins, w0, ist direkt proportional zur Feldst�arke B0 des an-

wesenden �ausseren Magnetfeldes. Die transversale Magnetisierung zerf�allt dabei exponentiell

mit einer als T �

2
bezeichneten Zeitkonstante. In einem auf die Lamorfrequenz eingestellten

Empf�angerkreis registriert man den zeitlichen Verlauf der Spannung, die der pr�azedierende

1Eine ausf�uhrliche und komplette Einf�uhrung in die Thematik der Magnetresonanztomographie ist bei

Sanders (1995) und eine Kurzeinf�uhrung bei K�ochli & Martinek (1998) zu �nden.
2Die Pr�azession beschreibt die Rotation eines Objektes um seine eigene Achse entlang des magnetischen

Hauptfeldes.
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Magnetisierungsvektor in der transversalen Ebene induziert (siehe Abb. 4.1). Dieses Zeit-

dom�anensignal ist charakterisiert durch Frequenz (oder Frequenzen), Phase und Amplitude.

4.1.1 Kontrast

In der MRT wird das Kernspinresonanzsignal der Wassersto�atome im menschlichen K�orper

gemessen. Unter der grossen Zahl von Sto�en, die Wassersto� enthalten, tragen haupts�achlich

die zwei h�au�gsten, Wasser und Fett, zum Signal bei. Dies geschieht aufgrund ihrer hohen

Konzentration, aber auch infolge der hohen molekularen Beweglichkeit. W�urden alle Vo-

lumenbereiche eines Objektes dasselbe Signal abgeben, w�are das daraus resultierende Bild

uniform und demzufolge von geringem Aussagewert. Ein biologisches System, wie klein auch

immer die Au
�osung, ist jedoch selten uniform und aus der Sicht der Protonen setzt es sich

aus Wasser, Fett und einer Reihe von anderen Komponenten (gel�oste Metaboliten, Makro-

molek�ule etc.) zusammen. Die Signale von all diesen Komponenten summieren sich zu einem

gemeinsamen Signal auf, unabh�angig von der Gr�osse des gemessenen Volumens. Der Beitrag

zum Signal, den jede Komponente zum gesamten Signal beisteuert, h�angt von der Anzahl

angeregter Protonen (Protonendichte) und von den auf die einzelnen Komponenten wirken-

den Relaxationsprozessen ab. Unterschiede zwischen verschiedenen Volumina h�angen von der

Protonendichte und den Relaxationsprozessen ab. Die Protonendichte �andert sich zwischen

verschiedenen weichen Geweben nur geringf�ugig. Was sich jedoch stark �andert, sind die Re-

laxationseigenschaften (T1 und T2). MR Systemkomponenten k�onnen so ver�andert werden,

dass sich Unterschiede in der Gewebszusammensetzung di�erenzieren lassen.

Die Anwendungen der NMR zur Bestimmung chemischer Zusammensetzungen erfordern,

dass B0 �uber das Probevolumen extrem gleichf�ormig ist, damit sich Signale unterschiedlicher

chemischer Auspr�agung voneinander unterscheiden lassen. So kann man etwa die Protonen

des Wassers von denen des Fettes in Frequenzdaten aufgrund der chemischen Verschiebung

unterscheiden, wenn B0 ausreichend homogen ist.

4.1.2 Ortskodierung

Die Ortsinformation kann nach Ablauf der HF-Puls-Sequenz in die Frequenz und in die Pha-

se des detektierten Zeitsignals hineinkodiert werden. Eine Frequenzkodierung erreicht man,

indem man das Signal in Gegenwart eines r�aumlich inhomogenen �ausseren Feldes, welches

die Resonanzfrequenz der Spins entsprechend deren Lokalisation �andert, aufzeichnet. Eine

Phasenkodierung erh�alt man, wenn man dieses Gradientenfeld vor der Signalaufzeichnung

einschaltet und durch die dabei entstehende vor�ubergehende Frequenz�anderung eine r�aumli-

che Variation der Phase bewirkt.
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Mit Hilfe dieser beiden Verfahren wird �ublicherweise die Ortskodierung entlang zweier

orthogonaler Achsen durchgef�uhrt. Bei der Anwendung der Frequenz- und Phasenkodierung

stellt das Signal des pr�azedierenden und dabei zerfallenden Magnetisierungsvektors die Sum-

me von Einzelsignalen mit Frequenzen und Phasen dar, die f�ur ihren jeweiligen Ursprungsort

charakteristisch sind.

Um die in den Phasen enthaltenen Ortsinformationen zu gewinnen, ben�otigt man aber

zus�atzliche Daten. Daher wird das Zeitsignal mehrmals aufgenommen, wobei die Magnetfeld-

gradienten3 f�ur die Phasenkodierung nach jeder Aufnahme erh�oht werden. Dadurch erh�oht

sich die Phase an einem gegebenen Ort um einen festen Betrag, der von der Gradienten-

feldst�arke an diesem Ort abh�angt. Die Signalintensit�at als Funktion des Phasenkodierschritts

verh�alt sich dann genauso als w�are sie auch entlang dieser Richtung frequenzkodiert. Aus der

Frequenzinformation, die mittels Phasen- und Frequenzkodierung entlang zweier orthogonaler

Achsen gewonnen wurde, l�asst sich mit Hilfe der Fouriertransformation ein zweidimensionales

MR-Bild berechnen.

Eine Ortskodierung entlang der dritten Raumachse kann entweder durch eine frequenzko-

dierte 'Schichtauswahl' vor der Frequenz- und Phasenkodierung erfolgen, so dass die Signal-

herkunft auf eine einzelne Schicht mit wohlde�nierter Dicke begrenzt ist, oder durch einen

zweiten Phasenkodiergradienten entlang dieser Achse zur Erzeugung eines vollen dreidimen-

sionalen Datensatzes, wobei dann zur Bildberechnung eine dreidimensionale Fouriertransfor-

mation verwendet werden muss. Auch die Schichtauswahl erfolgt mit Hilfe von Gradientenfel-

dern. Man verwendet hierbei 'frequenzselektive' HF-Impulse, so dass die Spins nur innerhalb

eines wohlde�nierten Frequenzbereiches angeregt werden.

Ein Voxel ist das kleinste aufgel�oste Bildelement, und die ihm zugeordnete Signalintensit�at

stellt die Summe aller Beitr�age zum Signal aus dem Voxel dar. Die nominelle Gr�osse ist

bestimmt durch die Schichtdicke, die Zahl der Phasenkodierschritte und die Zahl der zur

Aufzeichnung der Zeitdom�anendaten verwendeten Messpunkte.

Der Kontrast in einem MR-Bild resultiert aus den �ortlichen Unterschieden der Spindichte

sowie der Spin-Gitter-Relaxationszeit4 T1 und der Spin-Spin-Relaxationszeit T2. T1 und T2

bestimmen die Relaxation der longitudinalen und transversalen Magnetisierung. Ein weiterer

Parameter ist T �

2
(sprich T2 Stern). Er beschreibt den exponentiellen Abfall der transver-

salen Magnetisierungskomponente. Diese beruht sowohl auf der Wechselwirkung der Spins

3Das Gradientenfeld entspricht einem zweiten Magnetfeld, dass nicht homogen ist, sondern ein gewisses

Gef�alle, einen Gradienten, besitzt. Dieser Magnetfeldgradient wird f�ur eine kurze Zeit eingeschaltet, wodurch

sich die Inhomogenit�aten des gesamten Magnetfeldes vergr�ossern.
4Die Energie der Protonen wird lediglich an ihre Umgebung, das sogenannte Gitter, abgegeben. Dies im

Gegensatz zur Spin-Spin-Relaxation, wo die Energie an benachbarte Protonen (hierbei wird das Proton als

Spin bezeichent) abgegeben wird.
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untereinander (Spin-Spin-Relaxation) als auch auf der Dephasierung der Spins durch Feldin-

homogenit�aten.

4.1.3 Anatomische Bildgebung

'Weisse' und 'graue' Gehirnsubstanz unterscheiden sich aufgrund ihrer Gewebezusammenset-

zung. Die graue Substanz besteht mehrheitlich aus Dendriten und neuronalen Zellk�orpern,

die weisse Substanz hingegen im wesentlichen aus B�undeln von Axonen, hat also einen deut-

lich h�oheren Anteil an Lipiden. Die Wassersto�kerne dieser Lipide werden im MR-Bild nicht

sichtbar, weil sie eine sehr geringe Beweglichkeit und damit ein sehr kurzes T2 haben. In der

Gegenwart von Lipiden �andern die Protonen im Wasser aber ihre Relaxationszeiten T1 und

T2 geringf�ugig, so dass sich in T1- und T2-gewichteten Bildern graue und weisse Substanz auf-

grund ihres unterschiedlichen Lipidgehalts voneinander unterscheiden lassen. Auch zwischen

verschiedenen Teilen der grauen Substanz variieren die Spinrelaxationsparameter, so dass die-

se intrinsischen Unterschiede sowie jene, die von pathologischen Ver�anderungen herr�uhren,

eine Darstellung der Gehirnstrukturen und die Diagnose von Krankheiten erm�oglichen.

4.2 Physiologische Grundlagen

Wenn eine Population von Neuronen aktiviert ist, so entstehen messbare elektrische und

magnetische �Anderungen im Gehirn. Durch den erh�ohten Engergiebedarf der Zellen zur Wie-

derherstellung der Membranpotentiale und der Synthese der Neurotransmitter steigt auch

der neuronale Metabolismus (Bandettini & Wong, 1998). Aufgrund bis heute noch nicht

vollst�andig erkl�arbarer Mechanismen �andern sich der Blut
uss, das Blutvolumen und die

Oxygenation des Blutes (neurovaskul�are Kopplung; Roland, 1993). Alle Techniken zur Re-

gistrierung von Hirnaktivit�aten basieren auf der Messung dieser elektrischen, magnetischen,

metabolischen und h�amodynamischen �Anderungen, die r�aumlich und zeitlich mit der neuro-

nalen Aktivatierung assoziiert sind (Bandettini & Wong, 1998).

Die bisherige Forschung hat gezeigt, dass MRT zur Registrierung verschiedener cerebro-

vaskul�arer Informationen verwendet werden kann. So k�onnen mittels MRT das cerebrale

Blutvolumen und der Blut
uss registriert werden, wie auch die �Anderungen im cerebralen

Blutvolumen, Blut
uss und der Blutoxygenierung (Bandettini & Wong, 1998).

Auch die fMRT5 zieht zur Abbildung aktivierter Hirnareale das Ph�anomen der 'neurovas-

kul�aren' Kopplung heran, das heisst, bei der Abbildung bedient man sich des E�ekts, dass

das aktivierte Neuron vermehrt Sauersto� und Glucose zum Sto�wechsel ben�otigt, aufgrund

5Eine ausf�uhrliche Einf�uhrung in die funktionelle Magnetresonanztomographie �ndet sich bei Sanders &

Orrison (1995)
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dessen das kapillare Blutgef�ass weitgestellt wird und es abh�angig davon zu einer �Anderung

des regionalen cerebralen Blutvolumens (rCBV) und des regionalen cerebralen Blut
usses

(rCBF) kommt. Aufgrund des heraufgesetzten Energiebedarfs im aktivierten Areal wird bei

erh�ohtem rCBV und rCBF gleichzeitig vermehrt Sauersto� ausgesch�opft. Sauersto�zufuhr,

zerebraler Blut
uss und zerebrales Blutvolumen steigen mit zunehmender Aktivierung an.

Da jedoch der eigentliche Verbrauch von Sauersto� geringf�ugiger zunimmt als die Zufuhr von

sauersto�reichem Blut, steigt die Konzentration an oxygeniertem Blut an und die Konzen-

tration von deoxgeniertem Blut sinkt (Fox & Raichle, 1986).

Der Hauptteil an Sauersto� im Blut ist an H�amoglobin gebunden, wobei jeweils vier

Sauersto�atome an ein H�amoglobinmolek�ul (HB) gebunden sind. Durch die Abgabe eines

Sauersto�molek�uls wird HB deoxygeniert und dadurch paramagnetisch. Die paramagneti-

schen Eigenschaften von deoxygeniertem H�amoglobin (dHB) waren schon seit langer Zeit

bekannt (Pauling & Coryell, 1936), lange bevor dieses Ph�anomen f�ur die klinische Forschung

relevant wurde. Ihre Nutzung f�ur fMRT wird im folgenden erkl�art.

4.3 Der BOLD-E�ekt als Grundlage der fMRT

Lokale Ver�anderungen der Magnetfeldhomogenit�at (MFH) f�uhren zu einem Verlust des MRT-

Signals in mikroskopischen Regionen. Es konnte gezeigt werden, dass solche �Anderungen der

MFH auch durch den Paramagnetismus von Deoxyh�amoglobin entstehen k�onnen (Thulborn,

Waterton & Matthews, 1982). Ogawa und Lee (1990) zeigten, dass bei starken Magnetfeldern

und feiner Au
�osung der Bildkontrast um Blutgef�asse herum von dem Niveau der Blutoxy-

genation abh�angt. Sie schlugen weiter vor, diesen E�ekt als Parameter zur Messung von

regionalen Blutoxydationsver�anderung zu gebrauchen. Indem H�amoglobin Sauersto�atome

abgibt, wird es paramagnetisch und erzeugt eine magnetisch inhomogene Umgebung. Dies

f�uhrt zu einer Abnahme des lokalen Signals.

BOLD E�ekt Die Relaxationsrate 1=T �

2 von Blut ist direkt vom Niveau der Sauersto�s�atti-

gung des HB abh�angig. �Anderungen des Anteils an paramagnetischem dHB k�onnen mit loka-

lem Blut
uss korreliert werden und somit indirekt als Indikator f�ur lokale neuronale Aktivit�at

dienen. Dieser E�ekt wurde Blood Oxygen Level Dependent (BOLD) Kontrast genannt (Oga-

wa & Lee, 1990). Da jedoch viele unteschiedliche Faktoren das MRT Signal beein
ussen, ist

es schwer, aufgrund der St�arke des Signals auf den Anteil von dHB oder die St�arke der neu-

ronalen Aktivit�at zu schliessen. Durch den Vergleich unterschiedlicher Aktivationszust�ande

lassen sich jedoch fMRT Bilder generieren.
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Zeitverlauf Durch die schnellen bildgebenden Verfahren konnte gezeigt werden, dass Si-

gnalintensit�ats�anderungen bereits kurz nach Beginn der Stimulation messbar sind. Die BOLD

Signalver�anderung beginnt im prim�aren visuellen Cortex innerhalb einer Sekunde nach Be-

ginn der Stimulation und erreicht nach 4 bis 6 Sekunden die maximale Signalst�arke. 5 bis

9 Sekunden nach Beendigung der Stimulation liegt das Signal wieder 10% �uber der Aus-

gangsst�arke (Kwong et al., 1992; DeYoe et al., 1994). Das Signal zeigt in vielen F�allen einen

'undershoot' nach Beendigung der Stimulation. Bei zyklischer Aktivierung l�asst sich oft eine

Drift (langsame Ver�anderung der Signalst�arke) in der Basislinie des Signals feststellen (Frahm,

Bruhn, Merboldt & H�anicke, 1992). Die Zunahme der Signalst�arke erfolgt aus einer regulati-

ven �Uberkompensation des leicht erh�ohten Sauersto�verbrauchs durch starke Erh�ohung des

regionalen Blut
usses. Der Hauptteil der T �

2
gewichteten �Anderung ist erst dann zu erwar-

ten, wenn das Blut die Kapillaren durch
ossen hat und sich die ven�osen Gef�asse mit relativ

sauersto�reichem Blut f�ullen.

Zeitliche Au
�osung Die zeitliche Au
�osung zur Beschreibung von neuronaler Aktivierung

ist wohl st�arker durch physiologische als durch technische Faktoren limitiert. Neuere Messver-

fahren haben eine zeitliche Au
�osung, die eine zeitliche Di�erenzierung des BOLD E�ektes

im Bereich von � 50 ms erlaubt (Dymond, Norris, Pollmann & Zysset, 1999). Die h�amo-

dynamische Reaktion ist jedoch um ein Vielfaches langsamer als die ihr zugrundeliegenden

neuronalen Aktivierungen. Verfahren wie Elektroenzephalographie (EEG) oder Magnetoenze-

phalographie (MEG) gew�ahren eine bessere zeitliche Au
�osung, haben ihrerseits jedoch eine

deutlich schlechtere r�aumliche Au
�osung als fMRT. So gesehen ist fMRT sicherlich geeignet,

die Aktivierung einzelner Populationen von Neuronen zu verfolgen, jedoch weniger um die

Interaktionen unterschiedlicher Population aufzuzeigen. Mit speziell konzipierten neuen expe-

rimentellen Designs und statistischen Verfahren (siehe Kapitel 4.6) sollten jedoch auch mittels

fMRT Zeitunterschiede in der Gr�ossenordnung von � 300 ms Sekunden zu di�erenzieren sein.

4.4 Echo Planar Imaging

Im Rahmen dieser Arbeit wurde das sogenannte Echo-Planar-Imaging (EPI) verwendet. EPI,

eine ultraschnelle MRT-Technik (Mans�eld, 1977; Stehling, Turner & Mans�eld, 1991), ist

allgegenw�artig in der heutigen Entwicklung und Anwendung von fMRT (Bandettini & Wong,

1998)6. Bei diesen Verfahren wird die gesamte Menge an Information, die zur Rekonstruktion

des Bildes erforderlich ist, nach einem einzigen RF-Puls erfasst. Die Echosignale werden unter

6Eine Einleitung und weiterf�uhrende Erl�auterungen zur Technik des EPI �ndet sich bei Schmitt, Stehling

und Turner (1998)
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alternierenden Gradientenimpulsen abgetastet. Aus diesem Grunde ist EPI f�ur sogenannte

'Geisterartefakte' sehr anf�allig, besonders wenn kleine Unterschiede zwischen den geraden

und ungeraden Echos bestehen. Da diese Sequenzen Bilder innerhalb von 30 bis 100 ms ge-

nerieren, stellen sie grosse Anforderungen an die Hardware des Tomographen. Neben einem

Aufnahmeger�at, das die langen Datenreihen registrieren kann, muss das System auch gros-

se und schnell wechselnde Magnetfeldgradienten erzeugen k�onnen. Aus diesem Grund sind

spezielle Gradientenspulen wichtig, die Magnetfeldgradienten mit steilen Flanken erzeugen

k�onnen.

4.5 Technische Einschr�ankungen und Risiken der funktionel-

len Magnetresonanztomographie

Bei Untersuchungen mittels MRT m�ussen drei Faktoren in ihrer Wirksamkeit gesondert be-

trachtet werden: das statische magnetische Feld, B0, die zeitlich und r�aumlich wechselnden

Magnetfeldgradienten, und die eingestrahlten Hochfrequenzimpulse (Schenk, 1992). Trotz der

bislang festgestellten biologischen Unbedenklichkeit dieser drei Faktoren muss auch zuk�unftig

aufgrund der Verbesserung der Gradientensysteme, der Zunahme der verwendeten Magnet-

feldst�arken und der Entwicklung neuer Sequenzen die biologische Wirksamkeit der einzelnen

Komponenten erfasst und kontrolliert werden (Schneider, Grodd & Machulla, 1996)7 .

Grunds�atzlich von Messungen mit MRT auszuschliessen sind Personen, die Objekte aus

magnetischen Materialien (Schrauben, Aneurysma Clips, k�unstliche Gelenke usw.) oder elek-

tronische Steuerelemente (Herzschrittmacher, Insulinpumpen usw.) implantiert haben. Selbst

bei geringer St�arke des Magnetfeldes ist nicht auszuschliessen, dass diese Objekte selber Scha-

den nehmen (Herzschrittmacher) oder durch Bewegungen im K�orper zu Gewebeverletzungen

(innere Blutungen) f�uhren.

Aufgrund der starken L�armbelastung (gegen 120 dB ohne Geh�orschutz) ist eine starke

Stressreaktion sowie eine Beeintr�achtigung der auditiven Wahrnehmung nicht auszuschliessen.

Die Enge des Magnetenrohres (normalerweise < 1m) und die relative Dunkelheit w�ahrend

der Messung kommen erschwerend hinzu.

Eine weitere Einschr�ankung der fMRT ist das Auftreten von Bewegungsartefakten. Da

jegliche Bewegung des Probanden im Verlauf einer Messung zur Verschiebung der Referenz-

punkte f�uhrt, ist eine Ruhigstellung des Kopfes unumg�anglich. Dies erfolgt teils durch die

Verwendung sogenannter 'bite bars', oder durch Vakuumkissen. F�ur die hier beschriebenen

Experimente wurde auf solche einschr�ankenden Massnahmen verzichtet, stattdessen wurde

7Weiterf�uhrende Literatur zu den biologischen E�ekten und Sicherheitsaspekten von MRT �ndet sich bei

Magin, Liburdy & Personn (1992)
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versucht, durch eine optimale Lagerung des Probanden eine entspannte Haltung zu erzielen

und somit Bewegungen und Verspannungen vorzubeugen. Diese Einschr�ankung hat jedoch

unabh�angig vom verwendeten Verfahren zur Folge, dass behaviorale Reaktionen nur mittels

Bewegungen der H�ande (oder F�usse) zu erfassen sind. Verbale Antworten (freies Assoziieren,

lautes Denken) k�onnen w�ahrend der Messung hingegen nicht erhoben werden k�onnen. Denn

bereits leichte Bewegungen der Unterarme k�onnen sich in Verschiebungen des Kopfes auswir-

ken. Sprechen und die damit verbundenen Bewegung der Zunge f�uhren zu Verschiebungen

des Kopfes und zu Homogenit�ats�anderungen des Magnetfeldes.

4.6 Auswertung von fMRT-Daten

Als Ergebnis einer fMRT-Messung erh�alt man eine zeitliche Abfolge von funktionellen Bil-

dern, wobei jeder Zeitschritt aus einer Anzahl von einzelnen 2D-Schichtbildern besteht8.

Diese einzelnen Schichtbilder entsprechen einer r�aumlichen Matrix der momentanen Signal-

intensit�aten. Ziel der Auswertung funktioneller MRT Daten ist es, die Areale innerhalb der

einzelnen Schichten zu bestimmen, die einen bestimmten Signalverlauf zeigen. Dies bedeutet,

dass innerhalb dieser zeitlichen Abfolge von Signalintensit�aten bestimmte zeitliche Verlaufs-

muster zu detektieren sind.

Das gemessene Signal ist jedoch kein perfektes Abbild des BOLD-E�ekts, sondern ist

von Rauschen und Artefakten unterschiedlichen Ursprungs �uberlagert. Dabei werden heute

die folgenden Artefaktquellen unterschieden: (1) K�orperbewegungen w�ahrend der Messung,

(2) physiologische Bewegungen (Pulsschlag, Schluckbewegungen, Atmung, Abdominalbewe-

gungen), (3) regionale Sensitivit�atsverluste aufgrund von Suszeptibilit�atsunterschieden, (4)

Geisterbilder, (5) Flussartefakte in der N�ahe grosser Gef�asse, (6) Instabilit�aten des Spektro-

meters, (7) Systemrauschen aufgrund thermischen Rauschens und Hardware-Imperfektionen

(Kruggel, Descombes & von Cramon, 1998). Zur Reduktion dieser Ein
�usse spielt die Signaler-

kennung eine entscheidende Rolle in der funktionellen Bildgebung, da sie den ersten Schritt

zur experimentellen Analyse darstellt. Mittels e�zienter Signalerkennungstechniken ist es

m�oglich, die Anzahl der Messwiederholungen zu reduzieren und die Erfassung von schwachen

Aktivierungen zu erm�oglichen (Descombes, Kruggel & von Cramon, 1998). Beide Aspekte

sind bei der Untersuchung kognitiver Prozesse von grosser Bedeutung. Aus diesem Grunde

werden die funktionellen Daten, bevor sie statistisch ausgewertet werden, vorverarbeitet. Die

verwendeten Methoden der Datenvorverarbeitung, wie die Bewegungs-, die Basislinienkorrek-

tur und die Restauration der Daten, sollen am Anfang dieses Kapitels beschrieben werden.

8Eine �ubersichtliche Einf�uhrung in die Planung, Durchf�uhrung und Auswertung von fMRT-Experimenten

�ndet sich bei Worden und Schneider (1995)
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Nach dieser Vorverarbeitung des Signals erfolgt die statistische Auswertung des Signal-

verlaufs. Dazu gibt es heute eine Vielzahl unterschiedlicher Vorgehensweisen. Die Grundidee

der statistischen Auswertung von fMRT-Daten und die hier verwendeten Verfahren sollten in

einem zweiten Teil dieses Kapitels kurz beschrieben werden.

Da funktionelle MRT-Studien jeweils von mehreren Probanden erhoben werden, kann

es w�unschenswert sein, die Ergebnisse �uber alle Probanden zu mitteln. Dazu werden die

Datens�atze auf einen 3-D Volumendatensatz registriert und anschliessend durch eine Nor-

malisierungsprozedur in eine einheitliche Gr�osse �uberf�uhrt. Daten, die sich innerhalb die-

ses einheitlichen Koordinatensystems be�nden, k�onnen dann gemittelt und weiterverarbeitet

werden. Auf die Registrierung und Normalisierung von Datens�atzen wird in einem weiteren

Abschnitt kurz eingegangen werden.

Die mittels statistischer Tests erhaltene Information �uber die Aktivierung der Voxel muss

anschliessend wieder in ein interpretierbares Format �uberf�uhrt werden. Dazu gibt es mehrere

M�oglichkeiten der Visualisierung, wobei die hier verwendeten kurz beschrieben werden.

4.6.1 Vorverarbeitung von fMRT-Daten

Bewegungskorrektur Infolge der Dauer einer Messung, der Pulsation des Blutes und

anderer Bewegungsartefakte k�onnen Verschiebungen des Gehirns in Bezug auf das Referenz-

system des Spektrometers w�ahrend einer Messung entstehen. Dies kann zu nicht deckungs-

gleichen funktionellen Bildern f�uhren. Diese Bewegungen innerhalb einer Abfolge von Bildern

k�onnen mittels Bewegungskorrekturen teilweise ausgeglichen werden. Generell k�onnen diese

Filter Translationsbewegungen innerhalb der Schichten korrigieren. Sie sind jedoch nicht in

der Lage, Rotationsbewegungen um die Kopfachsen und Verschiebungen entlang der K�orper-

achsen zu kompensieren.

Die an unserem Institut verwendete Software zur Datenverarbeitung (BRIAN; Kruggel &

Lohmann, 1996) erm�oglicht eine Bewegungskorrektur innerhalb einzelner Schichten (Kruggel,

Descombes & von Cramon, 1998). Dabei werden die Schichten zu einem bestimmten Zeitpunkt

als Referenz genommen und die zeitlich folgenden Schichten an diesen Schichten ausgerichtet.

Dadurch lassen sich leichte Bewegungen wie auch E�ekte, die durch Pulsation entstehen,

korrigieren.

Basislinienkorrektur Aufgrund von Basislinieninstabilit�aten des MR Scanners kann sich

die mittlere Signalst�arke im Verlauf einer Messung ver�andern. Diese Instabilit�aten sind von

der Lokalisation des Voxels (Eigenschaften der zugrundeliegenden Materie), den Eigenschaf-

ten des Tomographen (Linearit�at, Langzeitstabilit�at) und auch von physiologischen Variatio-

nen abh�angig. Diese Schwankungen k�onnen bis zu 10% der Signalst�arke ausmachen, was zu
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Abbildung 4.2: Beispiel eines Signalverlaufes einer Messung und des 'running average' (Periode

= 18). Auf der X-Achse ist die Zeit in Sekunden aufgetragen, die Y-Achse repr�asentiert die Si-

gnalst�arke. A) Orginalsignal, B) Signal nach Basislinienkorrektur, C) Signal nach Basislinienkorrek-

tur und Gauss�lter, und D) Signal nach Basislinienkorrektur und Restauration mit Markov-Random-

Fields.

Verlusten des eigentlichen Signals f�uhrt. Diese sogenannten 'Drifts' k�onnen mit einer Basisli-

nienkorrektur korrigiert werden. Dabei wird eine gesch�atzte Basislinie von dem eigentlichen

Signal subtrahiert. Die Basislinie wird mittels eines 'running average' f�ur nacheinander fol-

gende Segmente berechnet. Die L�ange eines solchen Segmentes sollte mindestens der 1.5

fachen L�ange des Darbietungszyklus der Stimulation entsprechen (Kruggel, Descombes &

von Cramon, 1998). Bei k�urzeren Segmenten geht das Signal selbst verloren, und bei zu lan-

gen Segmenten verliert der Filter seine Wirkung. Anschliessend wird zu dem verbleibenden

Signal, das jetzt um den Wert Null variiert, ein beliebiger Wert summiert. Damit wird aus-

geschlossen, dass das Signal negative Werte annimmt. Abbildung 4.2 A zeigt den Drift der

Signalst�arke im Signalverlauf und die Wirkung einer Basislinienkorrektur (Abbildung 4.2 B)

auf den Signalverlauf. Der Drift wird kompensiert und das Signal schwankt um den beliebigen

Wert von 10000. Ein weiterer Vorteil der Basislinienkorrektur besteht darin, dass Datens�atze

von verschiedenen Messungen miteinander verglichen werden k�onnen. Ohne Basislinienkor-
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rektur kann die Grundh�ohe des Signals in verschiedenen Messungen unterschiedliche Werte

annehmen, was je nach verwendetem statistischen Verfahren und experimentellem Design

(Vergleich zwischen zwei Messungen) zu unerw�unschten E�ekten f�uhrt. Nach der Basislinien-

korrektur entsprechen sich die Grundh�ohen des Signals in allen Messungen.

Restauration der Daten Zur Beseitigung von Rauschen wird h�au�g ein r�aumlicher Gauss-

�lter verwendet. Dabei wird das funktionelle Bild in seiner r�aumlichen Ausbreitung durch eine

Faltung mit einem Gauss�lter gegl�attet. Durch diesen Filter wird jedoch auch das Signal als

solches ver�andert, was zu einer Ver
achung, Ausdehnung und unter Umst�anden auch zu ei-

ner Verschiebung der Aktivierung f�uhrt. Die r�aumliche Au
�osung, der grosse methodische

Vorteil von fMRT, wird dadurch verringert. Dar�uber hinaus werden Signale mit schwacher

Amplitude total gel�oscht. Abbildung 4.2 C zeigt, dass ein r�aumlicher Gauss�lter nur einen

indirekten Ein
uss auf den Signalverlauf hat, wobei die Amplitude des Signals verkleinert

wird. Die Verlaufscharakteristik bleibt jedoch erhalten.

Es gibt neuerdings auch alternative Verfahren, die das Signal restaurieren, statt es zu

�ltern. Ein solcher Ansatz basiert auf der Verwendung von 'Markov Random Fields' (MRF;

Descombes, Kruggel & von Cramon, 1998). Die diesem Verfahren zugrundeliegende Idee ist,

dass das Resultat der Restauration eines bestimmten Voxels nicht nur auf den aus ihm her-

vorgehenden Daten basiert, sondern auch von den Werten seiner Nachbarn abh�angt. Der

grundlegende Vorteil dieses Verfahrens liegt darin, dass der eigentliche Verlauf des Signals

erhalten bleibt, also nicht verzerrt oder ver
acht wird. Es erlaubt die Trennung feiner Struk-

turen des Signals vom Rauschen. Dieses Verfahren skaliert die Signalwerte in Werte zwischen

0 und 255 f�ur jedes Voxel (siehe Abbildung 4.2 D).

4.6.2 Statistische Auswertungsverfahren

Individuelle Auswertung vs. Gruppenauswertung Grundlegend kann man zwei Vor-

gehensweisen bei der Auswertung von fMRT-Daten unterscheiden, und zwar eine individuelle

Auswertung jedes Probanden oder aber eine gemittelte Auswertung �uber alle Probanden zu-

sammen. Siehe Abbildung 4.3 f�ur eine Darstellung des Ablaufs der einzelnen Verarbeitungs-

schritte. Bei der individuellen Auswertung werden die statistischen Werte f�ur den Datensatz

eines jeden Probanden einzeln berechnet. Die erhaltenen Aktivierungen k�onnen zum Schluss

auf den individuellen 3D-Datensatz registriert und normalisiert (siehe Kapitel 4.6.3) werden,

und bei Bedarf anschliessend gemittelt werden. Diese Vorgehensweise erm�oglicht auch eine

individuelle Auswertung f�ur jeden Probanden, wobei die Resultate dann einzeln diskutiert

und tabellarisch dargestellt werden.
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Abbildung 4.3: Schematische Darstellung der unterschiedlichen Auswertungsprinzipien: Individuelle

Auswertung (linker Ast) und gemittelte Auswertung (rechter Ast).

Bei der Gruppenauswertung hingegen werden nach der Vorverarbeitung die funktionellen

Daten auf den 3D-Datensatz des Probanden registriert und anschliessend normalisiert (siehe

Kapitel 4.6.3). Die einzelnen Datens�atze werden dann gemittelt, so dass am Ende noch ein

einzelner funktioneller Datensatz verbleibt. Die statistischen Tests werden dann aufgrund

dieses Datensatzes durchgef�uhrt.

Die Mittelung �uber Probanden hat den Vorteil, wie auch bei Reaktionszeitexperimenten,

dass Rauschen und Ausreisser herausge�ltert werden. Dadurch wird das Signi�kanzniveau

der Aktivierungen deutlich erh�oht. Durch die Registrierung und Normalisierung verringert

sich jedoch die anatomische Au
�osung. Die Ausdehnung der Aktivierung verwischt, und die

Bestimmung der anatomischen Zuordnung der Aktivation wird ungenauer. Dar�uber hinaus
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verliert man die individuellen Unterschiede und Nuancen. Da der Zeitpunkt der Bildakquisit-

ion innerhalb eines Zeitschrittes bei z.B. 7 Schichten bis zu 400 ms betragen kann, k�onnen bei

einer Registrierung Datenpunkte unterschiedlicher Zeitpunkte gemittelt werden. Dies stellt

die relativ hohe zeitliche Au
�osung der fMRT wieder in Frage, so dass bei gegebenem Interesse

am genauen Verlauf des BOLD-Signals von einer Mittelung der funktionellen Daten abzusehen

ist.

Statistische Tests Die Auswertung von fMRT Daten geschieht normalerweise dadurch,

dass statistische Tests (parametrisch oder nicht-parametrisch) voxelweise entlang der zeitli-

chen Achse der Messpunkten durchgef�uhrt werden. Dadurch sollen Regionen bestimmt wer-

den, die einen Aktivierungsverlauf entsprechend der experimentellen Manipulation zeigen.

Das statistische Mass (normalerweise ein t- oder Z-Wert) wird dann in eine sogenannte

statistische Parameterkarte ('statistical parametric map', SPM) umgewandelt. SPMs sind

Bilder, deren Voxelwerte, unter der Nullhypothese, entsprechend einer statistischen Vertei-

lungsfunktion verteilt sind. SPMs werden zur Testung der Nullhypothese verwendet, welche

davon ausgeht, dass kein Unterschied zwischen der Kontroll- und der Experimentalbedingung

besteht. Voxel mit einer signi�kanten Aktivierung werden durch eine Schwellenwertbestim-

mung der SPM bestimmt (Friston, Frackowiak, Mazziotta & Evans, 1994; Worsley & Friston,

1995; Xiong, Gao, Lancaster & Fox, 1996). Damit repr�asentieren diese Bilder Voxel mit si-

gni�kanter Blut
uss�anderung.

Je nach Fragestellung und verwendetem Design kann unter einer Vielzahl von verschie-

denen statistischen Verfahren ausgew�ahlt werden. Bei einem 'blocked' Design, bei dem �uber

einen l�angeren Zeitraum hinweg stimuliert wird, vergleicht man ON-Phasen mit OFF-Phasen

oder verschiedene ON-Phasen miteinander. ON-Phasen umfassen Zeitabschnitte, in denen

die Probanden aktiv eine bestimmte Aufgabe ausf�uhren, w�ahrend die OFF-Phase die Ruhe-

bedingung bzw. Kontrollbedingung beschreibt. Hierzu wird oft ein t-test verwendet, der die

Voxel bestimmt, in denen ein signi�kanter Signalst�arkene�ekt zwischen den beiden Phasen

auftritt. Soll nicht nur zwischen zwei Stufen unterschieden werden, sondern zwischen drei

oder mehr Stufen, so werden die SPMs anhand einer ANOVA berechnet. Diese Verfahren

haben den Nachteil, das sie dem eigentlichen Verlauf des Signals keine Rechnung tragen. Es

werden nur Zust�ande unterschiedlicher Aktivierung miteinander verglichen.

Sind jedoch zeitliche Faktoren des Signals f�ur die Analyse relevant, so �nden Korrela-

tion und Regression zur Bestimmung der SPM Verwendung. Bei der Korrelation wird ein

hypothetischer Verlauf der Signalst�arke vorgegeben, und die Voxel werden bestimmt, deren

Signalst�arke besonders hoch mit diesem Verlauf korrelieren. In Anlehnung an die Korrelations-

rechnung erlaubt die univariate multiple Regression den Ein
uss mehrerer Faktoren auf den
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Signalst�arkeverlauf. Somit kann der Ein
uss von mehreren kognitiven oder experimentellen

Bedingungen bestimmt werden (Haxby, Maisog & Courtney, 1998; Pelegrini, Zysset, Kruggel

& von Cramon, eingereicht).

Die Korrelation, wie auch die Regression, setzt jedoch eine bestimmte zeitliche Au
�osung

des Signals voraus. Wird z.B. nur alle 5 Sekunden der Zustand des Systems gemessen, so kann

nicht ausgeschlossen werden, dass Signalver�anderungen zwischen die Messzeitpunkte fallen

und somit der eigentliche Verlauf des Signals nicht richtig wiedergegeben werden kann. Bei

'single-trial' Designs sollte die Signalst�arke mindestens alle 2 Sekunden gemessen werden, um

den eigentlichen Verlauf des Signals zu erfassen. Bei l�angeren Bildaufzeichnungsraten besteht

die M�oglichkeit, dass der Zeitpunkt des Signalst�arkenmaximums zwischen zwei Zeitschritte

f�allt, und somit wichtige Aussagen �uber den Verlauf verloren gehen.

4.6.3 Registrierung und Normalisierung

Bei der Registrierung geht es darum, die zwei-dimensionalen Schichten (anatomisch und

funktionell) einem drei-dimensionalen Volumensatz anzupassen. Normalerweise werden die

funktionellen Bilder auf den 3D-Volumensatz des entsprechenden Probanden registriert, so

dass die Anpassung optimal ist. Es ist aber auch m�oglich, die 2D-Bilder auf ein gemitteltes

3D-Volumenhirn (sogenanntes 'mean brain') zu registrieren, wobei hier jedoch betr�achtli-

che Abweichungen entstehen k�onnen. Bei der Mittelung anatomischer Bilder verwischen die

individuellen Auspr�agungen des Gehirns und es entsteht ein unscharfes und di�uses Abbild.

Bei der Registrierung werden die optimalen Translations- und Rotationsparamter gesucht,

die die anatomischen 2D-Schichten in einen Referenzdatensatz �uberf�uhren. Der Referenzda-

tensatz ist normalerweise ein 3D-Volumensatz des jeweiligen Probanden, der entsprechend

der AC-PC Linie (Verbindungslinie zwischen der Commissura Anterior und der Commissura

Posterior) ausgerichtet ist. Als Kontrollkriterium gilt dabei eine voxelweise Korrelation, die

eine G�ute der anatomischen �Uberlagerung der beiden Datens�atze darstellt. Durch schrittwei-

se Ver�anderung der Parameter wird der Raum solange abgesucht, bis weitere Ver�anderungen

keinerlei Verbesserung des Korrelationskoe�zienten mehr ergeben (siehe Lohmann, 1998).

Als Resultat ergibt sich ein Satz von Parametern, die f�ur ein bestimmtes Individuum und

Messtag die entsprechenden Registrierungsparameter enthalten. Da die funktionellen Schich-

ten mit derselben Geometrie aufgenommen wurden wie die anatomischen Schichten, k�onnen

auch die funktionellen Schichten in den 3D-Raum transferiert werden.

Die menschlichen Hirne unterscheiden sich in Bezug auf ihre Gr�osse, d.h. in Bezug auf

ihre H�ohe, Breite und L�ange. Um diese Unterschiede zwischen Individuen auszugleichen,

werden die registrierten Datens�atze normalisiert, indem sie auf eine einheitliche Ausdeh-

nung gebracht werden. Alternativ k�onnen Datens�atze auch auf ein 'mean brain' oder in das
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Talairach-Koordinatensystem (Talairach & Tournoux, 1988) normalisiert werden. Erst diese

Normalisierung, nach vorangehender Registrierung, erlaubt eine Mittelung �uber bzw. einen

Vergleich zwischen mehreren Probanden.

4.6.4 Visualisierung

Zur Bestimmung der Aktivierung m�ussen die SPMs in einer Form visualisiert werden, so dass

die zugeh�orige Lokalisation bestimmt werden kann. Die einfachste Methode ist, die zwei-

dimensionalen SPMs der jeweiligen anatomischen Schicht zu �uberlagern, wobei die SPM-

Werte farblich kodiert werden. Daraus resultieren Bilder der unterschiedlichen Schichten mit

der jeweiligen Aktivierung (Kruggel & Lohmann, 1996). Da es jedoch relativ schwierig ist, in

der 2D-Ebene anatomische Korrelate zu bestimmen, ist dies nicht die optimale L�osung.

Sind die Datens�atze in den Talairach Raum registriert und normalisiert worden, so k�onnen

die Koordinaten der einzelnen Aktivierungen sehr leicht aus dem Atlas entnommen werden.

Dieses Verfahren hat jedoch den Nachteil, dass es mit r�aumlicher Ungenauigkeit aufgrund

der Registrierung und Normalisierung behaftet ist und die Unterschiede zwischen den indivi-

duellen Anatomien nicht ber�ucksichtigt.

Ein weiteres Verfahren besteht darin, die SPM zu registrieren und dann dem individuel-

len anatomischen 3D-Datensatz zu �uberlagern. Dieses Verfahren hat ebenfalls den Nachteil

der Ungenauigkeit der Registrierung, jedoch nicht den Nachteil der Normalisierung, und es

ber�ucksichtigt die individuellen Unterschiede.
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Kapitel 5

Reaktionszeitexperimente

5.1 Fragestellung der Reaktionszeitexperimente

In zwei Reaktionszeitexperimenten wurde der Aktivierungsprozess aus dem LZG und der

Veri�kationsprozess im KZG untersucht. Es wurde davon ausgegangen, dass die Di�erenz

zwischen der verz�ogerten (KZG) und der nicht verz�ogerten (LZG) Bedingung der Ged�acht-

nissuchaufgabe die Zeit repr�asentiert, die zur Aktivierung von Information aus dem LZG

erforderlich ist (siehe Kaptiel 2.3.2). Die Experimente von Conway und Engle (1994) zeigten,

dass dieser Prozess unabh�angig von der Menge an zu aktivierender Information ist. Zun�achst

sollten diese Ergebnisse repliziert werden.

Das Hauptziel der Experimente war jedoch eine genauere Bestimmung des Aktivierungs-

prozesses von Information aus dem LZG ins KZG. Durch eine Variation der Form der Dar-

bietung der einzelnen Durchg�ange (Trials) soll die Dauer dieses Prozesses genauer bestimmt

werden. Eine genaue Sch�atzung der Dauer des Aktivierungsprozesses gibt weiteren Aufschluss

�uber die Eigenschaften dieses Prozesses (automatisch vs. kontrolliert). Bei Prozessen, die in

weniger als 250 ms ablaufen, is nicht anzunehmen, dass Sie durch exekutive Mechanismen

kontrolliert werden (Rumelhart, Smolensky, McClelland & Hinton, 1986). Die Dauer der

Prozesse erscheint zu kurz, als dass eine Interaktion zwischen h�oheren und tieferen Verarbei-

tungsstrukturen statt�nden k�onnte. Dar�uber hinaus soll der Abrufprozess aus dem LZG von

peripheren Prozessen (z.B. Enkodierung und Antizipation der Stimuli) abgegrenzt werden.

5.1.1 Ein
uss von Enkodierungsprozessen auf die Aktivierung von Ged�acht-

nisinhalten

Die von Wickens et al. (1981) vorgeschlagene Reaktionszeitdi�erenz R (siehe Kapitel 2.3.2)

umfasst nicht nur die reine Dauer der Aktivierung von Informationen aus dem LZG. Die

Reaktionszeit in der KZG-Bedingung beinhaltet die Dauer der Enkodierung von Ziel- und

51
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Hinweisreiz, die Suche im Ged�achtnis, Antwortauswahl und die Ausf�uhrung der Reaktion. In

der LZG-Bedingung sind die Suche, die Antwortauswahl und die Ausf�uhrung mit der KZG-

Bedingung identisch. Es bestehen jedoch Unterschiede bei der Enkodierung. Zus�atzlich zum

Zielreiz muss in der KZG Bedingung auch noch der Hinweisreiz enkodiert werden. Dies k�onnte

zu einer Verlangsamung von R f�uhren. Dieser E�ekt der zus�atzlichen Enkodierung kann

untersucht werden, wenn die Trials nicht zuf�allig dargeboten werden, sondern in Bl�ocken von

Trials mit der gleichen Setgr�osse (geblockt-nach-Setgr�osse). D.h. dass innerhalb eines Blockes

nur Trials einer Setgr�osse dargeboten werden. Dadurch kann die Versuchsperson das Set

w�ahrend des ganzen Blocks aktiviert halten und der Hinweisreiz hat nur noch die Funktion

eines aufmerksamkeits-aktivierenden Warnreizes. Die Reaktionszeitdi�erenz R sollte sich in

dieser Bedingung auf Null minimieren, falls die zus�atzliche Enkodierung keinen Ein
uss auf

die Reaktionszeit hat.

5.1.2 Ein
uss der Antizipierung auf die Aktivierung von Ged�achtnisinhal-

ten

Ein weiterer m�oglicher Ein
uss auf R besteht darin, dass der Zeitpunkt des Erscheinens des

Zielreizes antizipiert werden kann. Bei einer randomisierten Darbietung kann die Versuchsper-

son nicht wissen, ob im n�achsten Durchgang Hinweis- und Zielreiz gleichzeitig oder verz�ogert

dargeboten werden. In der LZG Bedingung kann der Zielreiz nicht antizipiert werden, wohl

aber in der KZG-Bedingung. Erscheint der Zielreiz nicht gleichzeitig mit dem Hinweisreiz,

so erscheint er mit Sicherheit nach einer antizipierbaren Verz�ogerung. Dies k�onnte zu einer

Verk�urzung von R in der KZG Bedingung f�uhren. Dieser E�ekt kann kontrolliert werden,

in dem die Trials in Bl�ocken der gleichen Verz�ogerung pr�asentiert werden (geblockt-nach-

Verz�ogerung). Innerhalb eines Blockes werden Trials mit festgelegter L�ange der Verz�ogerung

pr�asentiert. Der Vergleich der Reaktionszeiten in der LZG Bedingung zwischen randomisierter

und geblockter Darbietung gibt Aufschluss �uber den E�ekt der Antizipation.

5.1.3 Ein
uss der Verz�ogerung auf die Aktivierung von Ged�achtnisinhal-

ten

Conway und Engle (Conway & Engle, 1994) gingen davon aus, dass Verz�ogerungen von ei-

ner Sekunde ausreichen, um das Set aus dem LZG zu aktivieren. Falls jedoch zus�atzliche

Prozesse wie z.B. Antwortvorbereitung oder strategische Prozesse zum Tragen kommen, so

sollten l�angere Verz�ogerungen zu schnelleren Reaktionszeiten f�uhren. Zur �Uberpr�ufung dieser

Annahme wurden in einem ersten Experiment Verz�ogerungen der L�ange null, eins und zwei

Sekunden verwendet.
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5.1.4 Replikation mit k�urzeren Verz�ogerungen

In einem zweiten Experiment wurde das Experiment mit k�urzeren Verz�ogerungen (< 500 ms)

wiederholt. Conway und Engle (1994) sch�atzten die Dauer der Aktivierung auf ca. 300 ms, so

dass eine Verz�ogerung von 500 ms ausreichen sollte und die RTs bei einer Verz�ogerung von

250 ms nicht mit den RTs von der 500 ms Bedingung zusammenfallen sollten. Dies sollte die

Ergebnisse des ersten Experimentes replizieren und eine genauere Sch�atzung der Dauer der

einzelnen Prozesse erm�oglichen. Besonders interessant ist hierbei, ob der Aktivierungsprozess

ein gradueller Prozess ist, was sich in einem kontinuierlich zunehmenden RT-Vorteil zeigen

w�urde.

5.2 Experiment 1

Im ersten Experiment wurde der Ein
uss von l�angeren Verz�ogerungen und geblockter Dar-

bietung von Trials auf die Reaktionszeit bei einer Ged�achtnissuchaufgabe untersucht. Die

einzelnen Trials wurden geblockt dargeboten, d.h. innerhalb eines Blockes erschienen nur

Trials mit derselben Verz�ogerung oder derselben Setgr�osse. Als Kontrollbedingung wurden

auch Bl�ocke mit randomisierter Verz�ogerung und Setgr�osse pr�asentiert. Sets mit 4, 6 und 8

Buchstaben wurden verwendet. Wie Conway und Engle (1994) zeigten, werden kleine Sets

(z.B. 2 Buchstaben) anders gespeichert und verarbeitet als gr�ossere Sets. Aus diesem Grund

wurden Sets der Gr�osse 2 nicht verwendet. Die einzelnen Items waren nur in einem Set ent-

halten, so dass keine �Uberlappung zwischen den Sets bestand. Es wurden Verz�ogerungen von

0, 1 und 2 Sekunden verwendet.

Wenn innerhalb eines Blocks nur ein bestimmtes Set abgefragt wird, sollte der Aktivie-

rungsprozess aus dem LZG nur ein einziges Mal ben�otigt werden. Im weiteren Verlauf des

Blocks kann dieses Set dann im KZG aktiviert bleiben (Rehearsal Prozess in der artikulatori-

schen Schleife des Arbeitsged�achtnis; Baddeley & Hitch, 1974). Aufgrund dessen sollte sich die

Di�erenz der Reaktionszeiten zwischen den Bedingungen mit unterschiedlicher Verz�ogerung

minimieren. Eine verbleibende Reaktionszeitdi�erenz w�urde auf zus�atzliche Enkodierungs-

und/oder Antizipationsprozesse hinweisen. Der Beitrag der Antizipation auf die verbleibende

Reaktionszeit kann durch das Blocken der Trials nach Verz�ogerungen bestimmt werden. In

dieser Form der Darbietung weiss die Versuchsperson, mit welcher Verz�ogerung das n�achste

Zielitem dargeboten wird.

Durch die Einf�uhrung einer Verz�ogerung von 2 Sekunden kann untersucht werden, ob

zus�atzliche Prozesse (z.B. Antwortvorbereitung) die Reaktionszeit weiter reduzieren k�onnen.

Falls sich die Reaktionszeiten zwischen der 1- und der 2-Sekunden-Bedingung nicht unter-
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scheiden, k�onnen weitere Teilprozesse, die bei l�angeren Verz�ogerungen aktiv werden, ausge-

schlossen werden.

Ein weiterer Aspekt dieses Experimentes umfasste die Replikation der Ergebnisse von

Conway und Engle (1994). In ihren Experimenten zeigte sich ein setgr�ossenunabh�angiger

Aktivierungsprozess aus dem LZG.

5.2.1 Methode

5.2.1.1 Versuchspersonen

20 Probanden1 (Durchschnittsalter = 25 Jahre, je 10 weiblich und m�annlich, alle Rechtsh�ander

(Old�eld, 1971)), Studierende der Universit�at Leipzig, nahmen gegen eine Bezahlung von DM

13.- pro Stunde an diesem Experiment teil. Keine dieser Personen hatte zuvor an einem ver-

gleichbaren Experiment teilgenommen.

5.2.1.2 Material

F�ur jeden Probanden wurden Buchstabengruppen der Gr�osse 4, 6 und 8 durch ein randomi-

siertes Verfahren ausgew�ahlt. Dabei wurden die 20 Konsonanten des deutschen Alphabetes

(Y wurde nicht ber�ucksichtigt) in eine zuf�allige Reihenfolge gebracht. Die ersten 8 Buchstaben

wurden der Gruppe 8 zugewiesen, die n�achsten 6 Buchstaben der Gruppe 6 und die weiteren

4 der Gruppe 4. Die verbleibenden 2 Buchstaben wurden nicht verwendet.

Das Experiment wurde auf einem Pentium 90 Computer durchgef�uhrt, unter Verwendung

von 'Experimental Run Time System' (ERTS; Beringer, 1995) zur Programmierung des ex-

perimentellen Ablaufs. Diese Software erlaubt die visuelle Pr�asentation und die Aufzeichnung

von Reaktionszeiten mit einer Genauigkeit im Bereich von Millisekunden. Die Stimuli wurden

auf einem 17" Farbbildschirm pr�asentiert, mit einer Distanz zur Versuchsperson von einem

Meter. Die Hintergrundfarbe war blau und die Buchstaben, Zahlen und Instruktionen wurden

in gelb pr�asentiert. Die Probanden mussten mit dem Zeige (JA)- und Mittel�nger (NEIN)

der rechten Hand reagieren.

5.2.1.3 Versuchsablauf

Das Experiment war in zwei Sitzungen von je ca. 60 Minuten Dauer an zwei aufeinander-

folgenden Tagen unterteilt. In der ersten Sitzung erlernten die Probanden die Buchstaben-

gruppen (Lernphase) und ein erster Teil des eigentlichen Experimentes (Experimentalphase)

1F�ur den gesamten folgenden Text schliessen grammatischmaskuline Formen zur Bezeichnung von Personen

solche weiblichen und m�annlichen Geschlechts gleichermassen ein.
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wurde erhoben. Am zweiten Tag, nach einer kurzen Wiederholung der Buchstabengruppen,

absolvierten sie die restlichen Trials.

Lernphase Jede der drei Buchstabengruppen erschien f�ur eine bestimmte Dauer in der

Mitte des Bildschirms. Die Pr�asentationsdauer der einzelnen Gruppen wurde durch den Algo-

rithmus (n+1) x 5 Sekunden bestimmt, wobei n der Gr�osse der Buchstabengruppe entspricht.

Die Darbietungsreihenfolge war zuf�allig, und jede Gruppe wurde zweimal pr�asentiert. Nach

dieser Pr�asentation mussten die Probanden die Buchstaben der einzelnen Gruppen verbal

wiedergeben. Die Antworten wurden vom Versuchsleiter protokolliert. Anschliessend wurden

die Gruppen wieder gezeigt, diesmal jedoch nur einmal, worauf wieder eine Abfrage folgte.

Konnte der Proband eine Gruppe dreimal hintereinander richtig wiedergeben, so wurde diese

Gruppe aus dem Zyklus weggelassen. Die Lernphase endete, wenn alle drei Gruppen dreimal

richtig wiedergegeben werden konnten.

Experimentalphase In der randomisierten Darbietungsform wurden die verschiedenen

Trials in Bl�ocken von 18 einzelnen Durchg�angen mit randomisierter Reihenfolge dargeboten.

Drei verschiedene Setgr�ossen (4, 6 und 8), drei Verz�ogerungsstufen (0, 1 und 2 Sekunden)

sowie zwei m�ogliche Antworttypen (Tre�er/Fehler) ergeben 18 verschiedene Trialtypen. Es

wurden 20 Bl�ocke mit randomisierter Abfolge von Setgr�osse und Verz�ogerung pr�asentiert

(20 x 18 = 360 Trials). In der Bedingung 'geblockt-nach-Verz�ogerung' wurden Bl�ocke von 12

Trials pr�asentiert, wobei innerhalb eines Blocks nur Trials einer bestimmten Verz�ogerung auf-

traten und die Setgr�osse variierte zuf�allig (3 Verz�ogerungen x 3 Setgr�osse x 2 Tre�er/Fehler

x 20 Wiederholungen = 360 Trials). Innerhalb der 'geblockt-nach-Setgr�osse' Bedingung wur-

den nur Trials einer Setgr�osse dargeboten, wiederum in Bl�ocken von 12 Trials, hier war die

Verz�ogerung zuf�allig (3 Verz�ogerungen x 3 Setgr�osse x 2 Tre�er/Fehler x 20 Wiederholungen

= 360 Trials). Somit ergeben sich insgesamt 1080 Trials, wobei die H�alfte dieser Trials in

der ersten Sitzung dargeboten wurde, die zweite H�alfte in der folgenden Sitzung. Vor der er-

sten Sitzung wurden 42 �Ubungstrials pr�asentiert, vor der zweiten Sitzung nur noch 30. Jede

Sitzung dauerte ungef�ahr eine Stunde.

Jeder Trial begann mit der Pr�asentation eines roten Fixationspunktes f�ur einen Zeitraum

von 1000 ms in der Mitte des Bildschirmes. Nach diesem Warnzeichen erschien 1:5� oberhalb

des Fixationspunktes eine Zahl als Indikator f�ur die abzurufende Buchstabengruppe. Der Ziel-

buchstabe wurde zeitgleich oder mit einer Verz�ogerung von 1 oder 2 Sekunden nach der Zahl

unterhalb der Mitte (1:5�) dargeboten. Zahl und Buchstabe verblieben auf dem Bildschirm

bis der Proband mittels Fingerdruck antwortete oder aber eine maximale Reaktionszeit (RT)

von 3 Sekunden verstrich. Danach wurde in der unteren H�alfte des Bildschirmes eine R�uck-
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meldung �uber die Richtigkeit der Reaktion (Pr�asentationsdauer = 500 ms) pr�asentiert. Das

Intervall zwischen zwei Trials betrug 1000 ms. Der Programmablauf wurde ungef�ahr alle 50

Trials unterbrochen, wobei die L�ange der Pause vom Probanden bestimmt wurde.

Design Zur Auswertung der Daten ergab sich ein 3 (Form der Darbietung) x 3 (Verz�oge-

rung) x 3 (Setgr�osse) x 2 (Tre�er/Fehler) faches faktorielles Design mit Messwiederholungen.

'Within-subject' Variable waren Setgr�osse, Verz�ogerung und Darbietungsform sowie Antwort-

typen. Als abh�angige Variable wurde die RT und die Fehlerrate erhoben.

5.2.2 Ergebnisse Experiment 1

Als Mass f�ur die RT-Analysen dienten die Medianwerte der RTs f�ur richtige Antworten. Die

Verwendung von Medianwerten anstelle von Mittelwerten gew�ahrleistet eine e�ziente Aus-

reisserkontrolle. Die Daten der positiven und negativen Antworten wurden separat ausgewer-

tet, wobei an dieser Stelle nur die positiven Daten besprochen werden sollen. F�ur jede Form

der Darbietung wurden die individuellen Medianwerte der RTs einer zweifaktoriellen ANO-

VA (Verz�ogerung und Setgr�osse) unterzogen. Dabei ergaben sich signi�kante Haupte�ekte

f�ur Verz�ogerung und Setgr�osse in allen Darbietungsformen (p < 0.01).
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Abbildung 5.1: Mittlere Reaktionszeiten und Fehlerraten f�ur die randomisiert dargebotene Bedin-

gung in Experiment 1 als Funktion von Setgr�osse und Verz�ogerung. Del-0 steht f�ur die unverz�ogerte

(LZG-) Bedingung (Rechtecke), Del 1 und Del 2 f�ur die 1 Sek. (KZG)-Bedingung (Dreiecke) bzw.

2 Sek.-Bedingung (Rauten). Linker Fehlerbalken entspricht der unverz�ogerten Bedingung, mittlerer

Fehlerbalken der 1 Sek.-Bedingung und rechter Fehlerbalken der 2. Sek.-Bedingung.
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Abbildung 5.1 zeigt die RTs und die Fehlerraten der randomisierten Darbietung. Die

Del-1 und Del-2 Bedingung unterscheiden sich nicht voneinander; t-test, F (1; 19) = 0:02; p =

0:088;MSe = 3; 759. Der Reaktionszeitunterschied zwischen der KZG- und der LZG-Bedingung

ver�andert sich nicht in Abh�angigkeit der Setgr�osse, was sich auch durch die nicht-signi�kante

Interaktion zwischen Verz�ogerung und Setgr�osse ausdr�uckt, F (4; 76) = 1:55; p > 0:1 (Green-

house-Geisser korrigiert). Dies best�atigt die Setgr�ossenunabh�angigkeit des Abrufprozesses aus

dem LZG. Die Di�erenz der RT zwischen der 0-s und 2-s Bedingung bel�auft sich auf durch-

schnittlich 300 ms (Siehe Tabelle 5.1 f�ur die genauen Mittelwerte der RTs). Innerhalb der

Setgr�osse

Darbietungsform Verz�ogerung 4 6 8 Mittelwert

0 821 1022 1046 963

Randomisiert 1 588 717 721 675

2 558 707 715 660

0 835 965 921 907

Verz�ogerung 1 555 691 739 662

2 587 690 750 676

0 626 765 776 722

Setgr�osse 1 563 661 722 649

2 570 662 678 636

Mittelwert 634 764 785 728

Tabelle 5.1:Mittlere Reaktionszeiten in Millisekunden von Experiment 1 f�ur alle Probanden, unterteilt

nach Form der Darbietung, Verz�ogerung und Setgr�osse

jeweiligen Bedingung zeigte sich ein Setgr�ossene�ekt der RT zwischen Setgr�osse 4 und 6,

jedoch werden Sets der Gr�osse 8 gleich schnell verarbeitet wie Sets der Gr�osse 6. Dies wurde

durch einen a-posteriori Sche��e-Test best�atigt (Di�crit = 90 ms). Die Verz�ogerung-Bedingung

1 Sekunde unterscheidet sich nicht von der 2 Sekunden Bedingung.

Abbildung 5.2 zeigt die RTs und die Fehlerraten der 'geblockt-nach-Verz�ogerung` Be-

dingung. Die RT Di�erenz zwischen der LZG- und der KZG-Bedingung war gr�osser f�ur die

Setgr�ossen 4 und 6 als f�ur Setgr�osse 8, was durch die signi�kante Interaktion zwischen Set-

gr�osse und Verz�ogerung best�atigt wurde, F (4; 76) = 5:44; p < 0:01;MSe = 3; 720. Dies spricht

gegen einen setgr�ossenunabh�angigen Abrufprozess aus dem LZG. In der LZG Bedingung wa-

ren die RTs f�ur Setgr�osse 8 schneller als f�ur Setgr�osse 6, dieser Unterschied war jedoch nicht

signi�kant (p > 0:1).
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Abbildung 5.2: Mittlere Reaktionszeiten und Fehlerraten f�ur die geblockt-nach-Verz�ogerung Bedin-

gung in Experiment 1 als Funktion von Setgr�osse und Verz�ogerung. Del-0 steht f�ur die unverz�ogerte

Bedingung (Rechtecke), Del-1 und Del-2 f�ur die 1 Sek. Bedingung (Dreiecke) bzw. 2 Sek. Bedingung

(Rauten). Linker Fehlerbalken entspricht der unverz�ogerten Bedingung, mittlerer Fehlerbalken der 1

Sek.-Bedingung und rechter Fehlerbalken der 2. Sek.-Bedingung.

Abbildung 5.3 zeigt die RTs und die Fehlerraten der 'geblockt-nach-Setgr�osse` Bedin-

gung. Setgr�osse und Verz�ogerung interagieren nicht miteinander, F (4; 76) = 2:41; p > 0:1

(Greenhouse-Geisser-Korrektur), MSe = 2; 909. Die RT Di�erenz zwischen der KZG und

der LZG Bedingung reduzierten sich nicht wie erwartet auf Null, sondern es verbleibt eine

Restdi�erenz von 80 ms (Signi�kanter Unterschied, Di�crit = 49 ms), die bei allen Setgr�ossen

konstant blieb.

Die Fehlerraten waren insgesamt sehr niedrig (mittlere Fehlerrate = 3.4 %). Eine verh�alt-

nissm�assig gr�ossere Fehlerrate lag bei gr�osseren Sets und bei der 'geblockt-nach-Verz�ogerung`

Bedingung vor. Wie die RT Daten wurden auch die Fehlerraten einer Verz�ogerung x Set-

gr�osse ANOVA mit Messwiederholung unterzogen. Es ergab sich ein signi�kanter E�ekt der

Setgr�osse, F (2; 38) = 11:33; p < 0:01;MSe = 2:02, aber nicht f�ur Verz�ogerung, F (2; 38) < 1.

Keine der Interaktionen erreichte das Signi�kanzniveau (f�ur alle gilt p > 0:05).

5.2.3 Diskussion von Experiment 1

Der Abruf aus dem KZG, gemessen durch die RT-Zunahme in der verz�ogerten Bedingung,

zeigte einen deutlichen Setgr�ossene�ekt. Dieses Resultat ist jedoch mit Vorsicht zu betrachten,
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Abbildung 5.3: Mittlere Reaktionszeiten und Fehlerraten f�ur die geblockt-nach-Setgr�osse Bedingung

in Experiment 1 als Funktion von Setgr�osse und Verz�ogerung. Del-0 steht f�ur die unverz�ogerte Be-

dingung (Rechtecke), Del-1 und Del-2 f�ur die 1 Sek. Bedingung (Dreiecke) bzw. 2 Sek. Bedingung

(Rauten). Linker Fehlerbalken entspricht der unverz�ogerten Bedingung, mittlerer Fehlerbalken der 1

Sek.-Bedingung und rechter Fehlerbalken der 2. Sek.-Bedingung.

da sich nur zwischen Sets der Gr�osse 4 und 6 eine signi�kante Zunahme der RT ergab.

Sets der Gr�osse 8 wurden in allen Darbietungsformen gleich schnell verarbeitet wie Sets der

Gr�osse 6. Diese ab
achende Reaktionszeitkurve bei gr�osser werdenden Sets wurde bereits

von Burrows und Okada (1975) beschrieben. Diese Ab
achungen weisen auf unterschiedliche

Verarbeitungsprozesse bei unterschiedlich grossen Sets hin.

Es ergab sich kein E�ekt der Verz�ogerung auf die RT, sofern die Verz�ogerung l�anger als

1 Sekunde andauerte. Daraus l�asst sich schliessen, dass zus�atzliche Zeit in der Verz�ogerung

zu keiner weiteren RT-Verk�urzung f�uhrt. Dies unterst�utzt die Annahme von Conway und

Engle (1994), dass Ged�achntnisabrufprozesse und antwortvorbereitende Prozesse innerhalb

von einer Sekunde abgeschlossen sind.

In der randomisierten Bedingung und der 'geblockt-nach-Setgr�osse' Bedingung interagier-

te die Setgr�osse nicht mit der Verz�ogerung. Dies entspricht den Befunden in der Literatur, dass

die Aktivierung aus dem LZG nicht von der Menge der abzurufenden Information abh�angt

(Conway & Engle, 1994). Durchschnittlich dauert dieser Prozess 300 ms. Es muss angef�uhrt

werden, dass in der 'geblockt-nach-Verz�ogerung' Bedingung die Setgr�osse signi�kant mit der
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Verz�ogerung interagierte. Dies kam vor allem zustande, weil in der LZG Bedingung Sets der

Gr�osse 6 und 8 deutlich schneller verarbeitet wurden als �ublich.

In der 'geblockt-nach-Verz�ogerung' Bedingung war die RT in der LZG Bedingung um ca.

50 ms k�urzer im Vergleich zur randomisierten Darbietung. Dieser Reaktionszeitvorteil kann

der Antizipation des Erscheinens des Zielreizes zugeschrieben werden.

Bei der 'geblockt-nach-Setgr�osse' Bedingung reduzierte sich die RT Di�erenz zwischen

LZG und KZG Bedingung nicht vollst�andig, sondern es verblieb eine signi�kante Restdi�e-

renz von ca. 80 ms. Es scheint m�oglich, dass die gleichzeitige Verarbeitung von Hinweisreiz und

Zielreiz die perzeptuelle Enkodierung verlangsamen. Dies f�uhrte zu der Annahme, dass die

RT-Di�erenz R nicht nur aus der Aktivierungszeit besteht, sondern auch noch Enkodierungs-

und antizipatorische Prozesse beinhaltet. Durch die Verwendung k�urzerer Verz�ogerungen soll-

ten sich die Sch�atzungen der Dauer der einzelnen Teilprozesse best�atigen lassen.

Diese Ergebnisse replizieren die Befunde von Conway und Engle (1994). Es zeigt sich

jedoch deutlich, dass die Di�erenz zwischen den beiden Verz�ogerungsbedingungen nicht die

reine Aktivierungszeit widerspiegelt, sondern zus�atzliche Prozesse beinhaltet. Zur genaueren

Bestimmung der Dauer der einzelnen Prozesse wurde das Experiment mit k�urzeren Verz�oge-

rungen wiederholt.

5.3 Experiment 2

In Experiment 1 zeigte sich, dass die gew�ahlten L�angen der Verz�ogerung von einer Sekunde

und mehr gen�ugend Zeit lassen, um die Sets aus dem LZG zu aktivieren. Um die Sch�atzungen

der Dauer der einzelnen Prozesse genauer zu untersuchen, wurde ein zweites Experiment mit

k�urzeren Verz�ogerungen durchgef�uhrt. Die gesch�atzte Dauer f�ur Stimulusenkodierung und

Antizipation sollten sich auch bei k�urzeren Verz�ogerungen best�atigen lassen.

Wie in Experiment 1 gefunden, f�uhrten Verz�ogerungen mit einer L�ange von �uber einer

Sekunde zu keiner weiteren RT Verk�urzung. Da die Verz�ogerung von ausreichender Dauer

war, um die Sets zu aktivieren, konnte die verbleibende Zeit nicht f�ur weitere, RT-verk�urzen-

de Prozesse verwendet werden. Aus dem ersten Experiment ging hervor, dass der Aktivie-

rungsprozess ungef�ahr 300 ms dauerte. In diesem Sinne sollte eine Verz�ogerung von 500 ms

ausreichend Zeit lassen, die Sets aus dem LZG zu aktivieren. Die RTs bei 500 ms sollten also

den RTs bei 1 und 2 Sekunden Verz�ogerung entsprechen. Eine Verz�ogerung hingegen von 250

ms sollte nicht lang genug sein, um eine vollst�andige Aktivierung der Sets zu gew�ahrleisten,

was zu langsameren RTs f�uhrt als bei einer Verz�ogerung von 500 ms. Eine Verz�ogerung von

100 ms hingegen sollte die RT um maximal 100 ms gegen�uber der 0 ms Bedingung redu-

zieren, was einer Voraktivierung der Knotenpunkte der einzelnen Sets zugeschrieben werden
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kann. Die 0 ms Bedingung wird beibehalten, damit ein Vergleichswert zwischen den beiden

Experimenten besteht.

5.3.1 Methode

5.3.1.1 Versuchspersonen

20 Probanden2 (Durchschnittsalter = 23 Jahre, je 10 weiblich und m�annlich, Rechtsh�ander

(Old�eld, 1971)), nahmen an diesem Experiment teil. Das Experiment wurde wiederum an

zwei Tagen durchgef�uhrt, wobei die beiden Sitzungen nicht weiter als 3 Tage auseinander

lagen. Keine dieser Personen hatte zuvor an einem vergleichbaren Experiment teilgenommen.

5.3.1.2 Material und Versuchsablauf

Das Material des zweiten Experimentes war identisch mit dem des ersten Experimentes.

Die Trials wurden wieder randomisiert oder in Bl�ocken mit gleicher Setgr�osse oder gleicher

Verz�ogerung pr�asentiert. Wie bei Experiment 1 wurden Sets der Gr�osse 4, 6 und 8 verwendet,

wobei die Items jeweils nur in einem Set vorkamen. Im Unterschied zum ersten Experiment

betrugen die verwendeten Verz�ogerungen in diesem Experiment 0, 100, 250 und 500 ms.

Design In beiden Sitzungen wurden jeweils 720 Trials pr�asentiert, was zu einer Gesamtzahl

von 1440 Trials f�uhrt. 480 Trials wurden randomisiert dargeboten (24 Trials pro Block; 4

Verz�ogerungen x 3 Setgr�ossen x 2 Tre�er/Nicht-Tre�er x 20 Wiederholungen). Weitere 480

Durchg�ange wurden nach Verz�ogerung geblockt (12 Trials pro Block; 4 x Verz�ogerungen x 3

Setgr�ossen x 2 Tre�er/Nicht-Tre�er x 20 Wiederholungen) und 480 weitere Durchg�ange nach

Setgr�osse geblockt (16 Trials pro Block; 3 Setgr�ossen x 4 Verz�ogerungen x 2 Tre�er/Nicht-

Tre�er x 20 Wiederholungen) dargeboten. Die abh�angigen Variablen waren wie beim ersten

Experiment die Reaktionszeit und die Fehlerrate.

5.3.2 Ergebnisse Experiment 2

Als Mass f�ur die RT-Analyse diente der Median der RTs der einzelnen Versuchspersonen f�ur

die richtigen Antworten. Die Daten der positiven und negativen Antworten wurden separat

ausgewertet, wobei an dieser Stelle nur die Tre�erdaten besprochen werden. F�ur jede Form

der Darbietung wurden die Medianwerte der RTs einer zweifaktoriellen ANOVA (Verz�ogerung

und Setgr�osse) unterzogen. Dabei ergaben sich signi�kante Haupte�ekte f�ur Verz�ogerung und

Setgr�osse in allen Darbietungsformen (p < 0.01).

2Soweit nicht anders vermerkt, entspricht die Methode des zweiten Experimentes der Methode des ersten

Experimentes.
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Abbildung 5.4: Mittlere Reaktionszeiten und Fehlerraten f�ur die randomisiert dargebotene Bedingung

als Funktion von Setgr�osse und Verz�ogerung. Der linke Fehlerbalken entspricht der 0 ms Bedingung,

der rechte Fehlerbalken der 500 ms Bedingung.

Abbildung 5.4 zeigt RTs und Fehlerraten bei der randomisierten Darbietung. Wie sich

zeigt, sind die 4 RT Kurven parallel, welches die Hypothese des setgr�ossenunabh�angigen

Abrufs aus dem LZG unterst�utzt. Die Interaktion zwischen Setgr�osse und Verz�ogerung er-

reichte nicht das Signi�kanzniveau (p > 0:1). Der Aktivierungsprozess war nicht nach 250

ms beendet, da sich die RT Kurven von Verz�ogerung 250 ms nicht mit der von Verz�ogerung

500 ms deckt. Es ist bemerkenswert, wie sowohl kleine als auch grosse Sets mit abnehmen-

der Verz�ogerung dieselbe graduelle RT-Zunahme zeigen. Die RT-Di�erenz zwischen 0 und

500 ms betr�agt ca. 275 ms, was dem Ergebnis aus Experiment 1 (300 ms) entspricht. Diese

Di�erenz ist konstant �uber alle Setgr�ossen (siehe Tabelle 5.2 f�ur die genauen Mittelwer-

te). Die Resultate der 500 ms Bedingung erscheinen vergleichbar mit den Resultaten der 1

und 2 Sekunden Bedingung in Experiment 1. Um dies zu pr�ufen, wurde eine ANOVA zwi-

schen der 1000 ms Bedingung in Experiment 1 und der 500 ms Bedingung in Experiment

2 durchgef�uhrt. Wie erwartet unterscheiden sich die RTs dieser beiden Bedingungen nicht

voneinander, F (1; 38) = 0:04; p = 0:85.

Abbildung 5.5 zeigt die RTs und die Fehlerraten der 'geblockt-nach-Verz�ogerung` Dar-

bietung. Die RTs sind fast identisch mit den RTs aus der randomisierten Darbietung (siehe

Abbildung 5.4). Es fand sich keine Verbesserung der RT f�ur Sets der Gr�osse 8 in der 0 ms

Bedingung gegen�uber der randomisierten Bedingung. Die RT-Kurven blieben parallel (keine
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Setgr�osse

Darbietungsform Verz�ogerung 4 6 8 Mittelwert

0 872 960 1014 949

Randomisiert 100 780 870 935 861

250 649 793 848 763

500 575 685 765 675

0 865 948 999 937

Verz�ogerung 100 778 879 900 852

250 667 811 835 771

500 571 713 777 687

0 654 745 805 735

Setgr�osse 100 620 697 756 691

250 577 649 728 651

500 573 664 709 649

Mittelwert 681 784 839 768

Tabelle 5.2: Experiment 2: Mittlere Reaktionszeiten in Millisekunden f�ur alle Probanden, unterteilt

nach Form der Darbietung, Verz�ogerung und Setgr�osse.

Interaktion zwischen Setgr�osse und Verz�ogerung, p > 0:1). Die RTs in der 500 ms Bedingung

waren wieder vergleichbar mit den RTs der 1- und 2-Sek. Bedingung in Experiment 1.

Abbildung 5.6 zeigt die Resultate der 'geblockt-nach-Setgr�osse` Darbietung. Wie sich

sehen l�asst, hat sich die RT Di�erenz der 0 ms Bedingung im Vergleich zur 500 ms Bedingung

auf ca. 85 ms reduziert, und in der 100 ms Bedingung verbleiben noch 40 ms (siehe Tabelle

5.2 f�ur die genauen Mittelwerte). Die Bedingung 250 ms unterscheidet sich nicht von der 500

ms Bedingung, F (1; 19) = 0:14; p > 0:7;MSe = 1; 483.

Die Fehlerraten waren insgesamt sehr niedrig. Die Probanden produzierten mehr Fehler

bei gr�osser werdenden Sets und bei k�urzeren Verz�ogerungen. Die Fehlerraten wurden einer

ANOVA mit den Faktoren Setgr�osse und Verz�ogerung unterzogen. Es ergab sich ein Haupt-

e�ekt f�ur die Setgr�osse, F (2; 38) = 13:79; p < 0:01;MSe = 55:48, und f�ur Verz�ogerung,

F (3; 57) = 2:77; p = 0:05;MSe = 11:12.

5.3.3 Diskussion von Experiment 2

Selbst unter der Verwendung sehr kurzer Verz�ogerungen konnte der E�ekt der Setgr�ossenun-

abh�angigkeit des Abrufs aus dem LZG best�atigt werden. Die Aktivierung eines grossen Sets
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Abbildung 5.5: Experiment 2: Mittlere Reaktionszeiten und Fehlerraten f�ur die 'geblockt-nach-

Verz�ogerung` Bedingung als Funktion von Setgr�osse und Verz�ogerung. Der linke Fehlerbalken ent-

spricht der 0 ms Bedingung, der rechte Fehlerbalken der 500 ms Bedingung.

dauert ebenso lange wie die Aktivierung eines kleinen Sets. Dies ist in �Ubereinstimmung mit

den Ergebnissen von Experiment 1 und den Befunden von Conway und Engle (1994).

Die RT-Di�erenz zwischen der Bedingung ohne Verz�ogerung und der 500 ms-Bedingung

bel�auft sich auf 275 ms, und ist damit nur unwesentlich k�urzer als in Experiment 1 (300 ms).

Diese RT Di�erenz beinhaltet nicht nur die Dauer des Abrufs der Sets aus dem LZG, sondern

noch zus�atzliche Prozesse. Dies zeigt sich deutlich, da die Di�erenz zwischen den Bedingun-

gen sich nicht auf Null reduziert, wenn innerhalb eines Blocks nur ein Set abgerufen wird.

Dieses Resultat konnte auch im zweiten Experiment erzielt werden. Die 100 ms Bedingung

in der 'geblockt-nach-Setgr�osse` Darbietung teilt die verbleibende Di�erenz in zwei H�alften.

Die RT Di�erenz zwischen der 0 ms und der 100 ms Bedingung kann einem zus�atzlichen Pro-

zess der Enkodierung bei gleichzeitigem Erscheinen von Hinweis- und Zielreiz zugeschrieben

werden. Mit einer Verz�ogerung von 100 ms ist der Hinweisreiz zum Zeitpunkt des Erschei-

nens des Zielreizes bereits vollst�andig enkodiert. Ein zus�atzlicher antizipatorischer Prozess

beein
usst weiterhin die RT, da die RT Di�erenz zwischen der 100 ms Bedingung und den

beiden Bedingungen mit l�angeren Verz�ogerungen erhalten bleibt. Diese Restdi�erenz kann

der Antizipation des Erscheinens des Zielreizes zugewiesen werden. Die Wahrscheinlichkeit

des Erscheinens des Zielreizes erh�oht sich mit dem Verstreichen der Verz�ogerung.



5.4. DISKUSSION DER RT-EXPERIMENTE 65

4 6 8
Setgroesse

0

200

400

600

800

1000

1200
R

ea
kt

io
ns

ze
it 

(m
s)

Del 0
Del 100
Del 250
Del 500

4 6 8
Setgroesse

0

20

40

60

80

100

F
eh

le
rr

at
e 

(%
)

Abbildung 5.6: Experiment 2: Mittlere Reaktionszeiten und Fehlerraten f�ur die 'geblockt-nach-

Setgr�osse` Bedingung als Funktion von Setgr�osse und Verz�ogerung (Ein Rhombus steht f�ur 250 ms

und ein Kreuz f�ur 500 ms Verz�ogerung). Der linke Fehlerbalken entspricht der 0 ms Bedingung, der

rechte Fehlerbalken der 500 ms Bedingung.

Die Verwendung unterschiedlicher Verz�ogerungen f�uhrt jedoch nicht zu unterschiedlichen

Abrufprozessen. Der Abruf aus dem KZG, wie durch die Verz�ogerungsbedingung (e.g. 500,

1000, 2000 ms) gemessen, unterschied sich nicht zwischen Experiment 1 und 2.

5.4 Diskussion der RT-Experimente

In den dargestellten Experimenten konnten die Befunde von Conway und Engle (1994) inso-

weit repliziert werden, als best�atigt wurde, dass der Abrufprozess aus dem Langzeitged�achtnis

von der Gr�osse der abzurufenden Information unabh�angig ist. In den beiden Experimenten

war nur in einer Bedingung ('geblockt-nach-Verz�ogerung', Experiment 1) eine Setgr�ossenab-

h�angigkeit festzustellen. Dies l�asst sich auf die verbesserte RT bei Setgr�osse 8 in der Bedingung

ohne Verz�ogerung zur�uckf�uhren. Dieser E�ekt zeigte sich nicht bei k�urzeren Verz�ogerungen

oder anderen Formen der Darbietung. Die Gr�unde f�ur die Abweichungen in dieser einen

Bedingung sind unklar. Aufgrund dieser Befunde l�asst sich jedoch argumentieren, dass die

Aktivierung aus dem LZG ein automatischer Prozess, und kein kontrollierter, kapazit�atsbe-

grenzter Prozess sein d�urfte. Dieser Prozess entspricht eher einem 'Indizieren' einer Liste

als einem sequentiellen Abruf einzelner Items (vgl. Conway & Engle, 1994). Dabei werden
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nicht die einzelnen Items direkt, sondern der gemeinsame Knotenpunkt, der Index des Sets,

aktiviert.

Baddeley's (1996) Annahme, dass die zentrale Exekutive verantwortlich f�ur den Abruf aus

dem LZG sei, erscheint bei dieser Befundlage unwahrscheinlich. Die zentrale Exekutive d�urfte

jedoch den Suchprozess im KZG kontrollieren. Zwar zeigen Versuchspersonen mit einer hohen

Arbeitsged�achtnisspanne geringere Reaktionszeitzunahmen mit steigender Setgr�osse als Ver-

suchspersonen mit kleinen Spannen (Conway & Engle, 1994). Die Arbeitsged�achtniskapazit�at

hat jedoch keinen Ein
uss auf den Abruf aus dem LZG.

Die Steigungen der Reaktionszeitkurven waren 
acher f�ur grosse Buchstabengruppen als

f�ur kleine. Die Reaktionszeitdi�erenz zwischen Gruppen der Gr�osse 6 und 8 war jedoch nicht

signi�kant. Dies widerspricht den Annahmen von Sternberg's 'serial and exhaustive model

of memory scanning' (SES; 1969). Zu bedenken ist jedoch, dass die Setgr�osse 8 �uber der

durchschnittlichen Spanne von Normalpersonen liegt. Dass Sets dieser Gr�osse schneller ver-

arbeitet werden als kleinere Sets, belegen auch Studien von Burrows und Okada (1975), die

zeigen konnten, dass die Suche im KZG bei grossen Sets schneller vonstatten geht als bei

Sets, die kleiner als die Arbeitsged�achtnisspanne sind. Sie vermuten, dass hierbei andere Ver-

arbeitungsprozesse beteiligt sind. Neben der Setgr�osse ist aber auch die Vertrautheit mit den

Sets von Bedeutung (Atkinson & Juola, 1974). Werden dieselben Sets �uber einen l�angeren

Zeitraum getestet, so verk�urzt sich die Dauer des Suchprozesses im KZG. In den beiden

durchgef�uhrten Experimenten bew�altigten die Probanden mehr als 1000 Durchg�ange, so dass

eine Automatisierung des Suchprozesses nicht auszuschliessen ist.

Als alternative Erkl�arung kann angef�uhrt werden, dass sich die Aufgabe und die An-

forderungen bei gr�osser werdenden Sets dahingehend ver�andern, das die zugrundeliegenden

Prozesse wechseln. Wie in den Experimenten 2 und 4 von Conway und Engle (1994) ge-

zeigt wurde, 
acht die RT Kurve mit zunehmender Gr�osse der Sets nicht nur ab, sondern

beginnt ab einer gewissen Gr�osse (n > 10) sogar zu fallen. Eine m�ogliche Erkl�arung hierf�ur

ist, dass grosse Sets anders repr�asentiert sind und folglich auch anders verarbeitet werden.

Die im Rahmen dieser Arbeit durchgef�uhrten Experimente lassen diesbez�uglich jedoch keine

Aussagen zu. Zur weiteren Aufkl�arung dieser Frage w�aren Experimente mit kontrollierten

Lernphasen erforderlich. In einer Patientenstudie3 mit dem gleichen Paradigma, die parallel

zu diesen Experimenten durchgef�uhrt wurde, zeigte sich eine Chunkbildung bei gr�osseren

Sets. Das Ausmass der Chunkbildung scheint jedoch mit der Schwere der Ged�achtnisst�orung

zusammenzuh�angen. In diesem Sinne ist bei hirngesunden Probanden bei Sets der hier ver-

wendeten Gr�osse noch keine Chunkbildung zu erwarten. Es l�asst sich jedoch vermuten, dass

3Diese Studie ist nicht Teil dieser Dissertation. Weiterf�uhrende Ergebnisse �nden sich bei Th�one und Zysset

(1998) und Th�one, Zysset und von Cramon (eingereicht)
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bei Sets, die das Ged�achtnisspannenmass deutlich �ubersteigen, auch bei gesunden Probanden

eine Chunkbildung einsetzt.

Die Ab
achung der RT-Kurven bei gr�osseren Sets spricht gegen die alternative Inter-

pretation von Wickens et al. (1985). In ihrem Konzept werden die Items einzeln aktiviert,

nachdem der Scanningprozess begonnen hat. Hierbei m�ussten die Kurven linear bleiben und

sollten nicht mit zunehmender Setgr�osse ab
achen. Die Ergebnisse der beiden Experimente

belegen die Hypothese, dass die Sets als Ganzes aktiviert werden.

Die Annahme, dass die Di�erenz der RT zwischen den beiden Verz�ogerungsbedingungen

nur aus der Aktivierungsdauer besteht, musste fallengelassen werden. Die hier dargestellten

Experimente belegen, dass diese Di�erenz drei Subprozesse umfasst:

1. Ein erster Prozess entspricht der Enkodierung des Zielreizes. Dieser Prozess dauert ca.

40 ms, wie in der 'geblockt-nach-Setgr�osse' Bedingung in Experiment 2 gezeigt wurde.

Eine kurze Verz�ogerung (>40 ms) erlaubt es, den Hinweisreiz bis zum Erscheinen des

Zielreizes zu enkodieren.

2. Die Antizipation des Pr�asentationszeitpunktes des Zielreizes, belegt durch die RT-

Di�erenzen zwischen der 100 ms und der 250 ms (500 ms resp.) Bedingung in der

'geblockt-nach-Setgr�osse' Darbietung in Experiment 2. Dies ergibt einen weiteren RT-

Vorteil von 40 ms.

3. Abruf des Sets aus dem Langzeitged�achtnis als Indizierung des Gesamtsets, nicht der

einzelnen Items. Die eigentliche Aktivierungsdauer betr�agt ca. 200 ms, was k�urzer ist als

die von Yu et al. (1985) ver�o�entlichte Dauer von 281 - 373 ms. Unter Ber�ucksichtigung

der beiden zus�atzlichen Prozesse (siehe Punkt 1 und 2) stimmen die beiden Sch�atzungen

jedoch ziemlich genau �uberein.

Rumelhart et.al. (1986) argumentierten, dass "processes that happen very quickly - say

less than .25 to .5 seconds - occur essentially in parallel and should be described in terms of

parallel models" (p. 56). In Anbetracht dieser Aussage erscheint es unplausibel, dass Prozesse,

die innerhalb so kurzer Zeit ablaufen, von h�oheren, kognitiven Prozessen gesteuert werden.

Der Aktivierungsprozess aus dem Langzeitged�achtnis scheint ein 'bottom-up` Prozess zu sein,

der durch das blosse Erscheinen des Hinweisreizes ausgel�ost wird. Der Hinweisreiz aktiviert

den Knotenpunkt der Buchstabengruppe, wodurch die einzelnen Knoten der Items aktiviert

werden. Erreichen diese Knoten ein bestimmtes kritisches Mass an Aktivierung, so k�onnen

zentrale Exekutivprozesse auf die Items der Sets zugreifen.
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Kapitel 6

Fragestellung der funktionellen

Magnetresonanztomographie

Experimente

Mittels der Reaktionszeitexperimente (siehe 5.1 und 5) war es m�oglich, innerhalb der Ged�acht-

nisabrufprozesse den Aktivations- vom Veri�kationsprozess zu di�erenzieren. Diese Experi-

mente erlauben es aber nicht, diese Prozesse einzelnen neuronalen Korrelaten zuzuordnen

und ihre Integration im menschlichen Gehirn nachzuvollziehen. Dazu sollen in einer zweiten

Reihe von Experimenten die Ged�achtnisabrufprozesse anhand von funktioneller Magnetre-

sonanztomographie (fMRT) untersucht werden. In diesem Kapitel werden die eigentlichen

Fragestellungen dieser Experimente er�ortert und die dazu geh�origen Hypothesen aufgestellt.

Da sich die Fragestellung innerhalb dieser Arbeit auf Ged�achnisabrufprozesse begrenzt,

soll unter Verwendung der fMRT-Experimente nicht die Enkodierung und Speicherung von

Information untersucht werden. Dies bedeutet, dass das Lernen der Sets vor der eigentli-

chen fMRT Messung geschieht und die Sets als fest gespeicherte Wissenseinheiten betrachtet

werden.

6.1 Bestimmung der neuroanatomischen Korrelate

Prim�ar geht es bei den fMRT-Experimenten um die Lokalisation der zur Bew�altigung der Auf-

gabe relevanten zerebralen Korrelate. Als Aufgabe wird wie in den Reaktionszeitexperimenten

das modi�zierte Sternbergparadigma (Conway & Engle, 1994; Sternberg, 1966) verwendet.

Ein erstes Experiment soll die involvierten Hirnareale detektieren, die zur Bew�altigung der

Ged�achtnisaufgabe erforderlich sind, und zwar unabh�angig von Verz�ogerung, der Setgr�osse

und der negativen oder positiven Antworten. Da es hierbei prim�ar um die Lokalisation der

69
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Prozesse geht, und nicht um die Unterscheidung von Teilprozessen und deren Zurordnung zu

neuronalen Arealen, werden alle Bedingungen (Setgr�osse, Verz�ogerung, negative und positive

Antworten) gemeinsam ausgewertet und die zeitliche Au
�osung des Signals steht nicht im

Vordergrund. Tabelle 6.1 zeigt die Areale in denen signi�kante Aktivierungen erwartet werden

(siehe auch Kapitel 3).

AREAL Funktion

Visueller Cortex Verarbeitung des visuellen Hinweis- und Zielreizes

DLPFC Aktivierung und Rehearsal semantischer Informationen

VLPFC Veri�kationsprozess und Monitoring der kognitiven Pro-

zesse

Posteriorer Parietallappen Phonologischer Speicher, aktiviert durch den Zugri� auf

Buchstabensets

Vordere Insel Sequenzierung automatisierter Prozesse (Der Veri�kati-

onsprozess sollte nach einer Gew�ohnungszeit weitgehend

automatisch ablaufen).

Pr�amotorischer Cortex Handlungsorientiertes Sequenzieren von kognitiven Pro-

zessen

SMA Sequenz komplexer motorischer Prozesse

Motorischer Cortex Implementierung der motorischen Reaktion

Tabelle 6.1: Neuroanatomische Areale in welchen signi�kante Aktivierungen erwartet werden und ihre

entsprechenden Funktionen.

6.2 Aktivations- vs. Veri�kationsprozesse

Im weiteren soll versucht werden, die anatomischen Korrelate der einzelnen Teilprozesse zu

lokalisieren. Tabelle 6.2 zeigt die zugrundeliegenden Teilprozesse (f�ur Details siehe Kapitel

5.4).

Zur r�aumlichen Dissoziation der einzelnen Prozesse wird, wie auch in den behavioralen

Experimenten, eine zeitliche Verz�ogerung der Pr�asentation des Probe-Items verwendet. Der

Veri�kationsprozess und die darauf folgenden Prozesse k�onnen nicht beginnen, bevor der

Zielreiz pr�asentiert wird. Durch die Variation der Verz�ogerung zwischen Pr�asentation des

Hinweisreizes und des Zielreizes k�onnen die Prozesse 1 bis 3 von den Prozessen 4 bis 6 getrennt

werden.
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Funktion

1 Perzeptuelle Verarbeitung und Erkennung des Hinweisreizes und/oder

des Zielitems

2 Aktivierung des Buchstabensets

3 Rehearsalprozesse zur Aufrechterhaltung der Aktivierung der Sets

4 Veri�zierung der Zugeh�origkeit des Probe-Items zur Gruppe (Scanning)

5 Antwortauswahl und Antwortvorbereitung

6 Motorische Reaktion

Tabelle 6.2: Der verwendeten Ged�achtnisaufgabe zugrundeliegende Teilprozesse.

Der Beginn der h�amodynamischen Reaktion sollte sich in den Arealen, die f�ur die Prozesse

1 bis 3 verantwortlich sind, aufgrund der Variation der Verz�ogerung nicht ver�andern (siehe

Tabelle 6.3 und Abbildung 6.1a).

Durch die Pr�asentation des Hinweisreizes, der zeitlich invariant ist, werden perzeptuelle

Verarbeitungsprozesse ausgel�ost und das Set aus dem LZG aktiviert. Das Halten der Sets

in einem aktivierten Zustand, der Rehearsalprozess, ver�andert zwar nicht den Beginn seiner

Signal�anderung, er variert jedoch die Dauer des Prozesses aufgrund von l�angeren Verz�oge-

rungen. Dies sollte sich in einer Verl�angerung der Dauer der h�amodynamischen Reaktion

zeigen (siehe Abbildung 6.1b). Dies entspricht jedoch nicht der Verschiebung des Beginns der

h�amodynamischen Reaktion aufgrund der Verz�ogerung, wie in Tabelle 6.3 dargestellt.

Teilprozesse H�amodynamische Reaktion

Verz�ogerungsabh�angig Setgr�ossenabh�angig

A) Visuelle Verarbeitung und

Abruf aus dem LZG

Nein Nein

B) Rehearsal im KZG Nein Ja

C) Scanning im AG Ja Ja

D) Antwortauswahl und motori-

sche Reaktion

Ja Nein

Tabelle 6.3: Teilprozesse und die hypothetischen Ver�anderungen des Zeitverlaufs der h�amodynami-

schen Reaktion aufgrund von Verz�ogerung und Setgr�osse.
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Abbildung 6.1: Hypothetische Signalverl�aufe in Abh�angigkeit der Verz�ogerung. a) keine Ver�anderun-

gen, b) eine Verl�angerung und c) eine Verschiebung der h�amodynamischen Antwort in Bezug auf die

Pr�asentation des Zielreizes.

Die Prozesse 4 bis 6 k�onnen erst mit der Pr�asentation des Zielitems beginnen, dem-

zufolge der Beginn der korrespondierenden h�amodynamischen Reaktion mit der L�ange der

Verz�ogerung variieren sollte (siehe Abbildung 6.1c). Es sollten sich verz�ogerungsabh�angige

Verschiebungen des Signalverlaufs feststellen lassen (siehe Tabelle 6.3). Somit k�onnen mit

der Verschiebung der Pr�asentation des Probe-Items Scanning und Post-Scanning Prozesse

von den fr�uheren Prozessen unterschieden werden.

Die zweite experimentelle Variable des Paradigmas ist die Setgr�osse. Wiederum sollten sich

aufgrund der �Anderung der Setgr�osse in jenen Arealen Ver�anderungen der h�amodynamischen

Reaktion (Amplitude) zeigen, die in die Verarbeitung des Sets involviert sind. Periphere

Prozesse wie die visuelle Verarbeitung, die Antwortauswahl und die motorische Reaktion

sollten keine setgr�ossenabh�angigen Ver�anderungen zeigen. Sowohl der Abruf wie auch das

Absuchen der Sets sollte hingegen bei zunehmender Setgr�osse zu st�arkeren Signal�anderungen

f�uhren (siehe Tabelle 6.3).

Mittels der Variation der beiden Parameter Setgr�osse und Verz�ogerung lassen sich also

aufgrund der h�amodynamischen Reaktion vier Klassen von Prozessen di�erenzieren. Durch

eine entsprechende Analyse des Signalverlaufs in den unterschiedlichen Arealen lassen sich

die verschiedenen Aktivationszentren diesen Klassen zuordnen.

6.3 Randomisierte vs. geblockte Darbietung

Zur Abkl�arung des Ein
usses der Darbietungsform und der damit m�oglicherweise einherge-

henden Erwartungshaltungen und Strategien soll die Aufgabe auf zwei unterschiedliche Wei-

sen dargeboten werden. Im ersten Fall werden die Trials wie in der randomisierten Bedingung

der behavioralen Experimente (siehe Kapitel 5) innerhalb einer einzelnen Messung in zuf�alli-
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ger Reihenfolge dargeboten. In einem zweiten Fall werden innerhalb einer Messung nur Trials

einer einzelnen Verz�ogerungsdauer dargeboten. Dies entspricht der 'geblockt-nach-Verz�oge-

rung' Bedingung in den RT-Experimenten. Da diese beiden Darbietungsformen innerhalb

einer Sitzung mit denselben Probanden durchgef�uhrt werden k�onnen und Vergleichsdaten

aus den RT-Experimenten vorliegen, lassen sich Aussagen zum Ein
uss der Darbietungsform

tre�en.

Perzeptuelle wie auch rein motorische Prozesse sollten aufgrund der verschiedenen Dar-

bietungsformen nicht zu ver�anderter Aktivierung f�uhren. Dasselbe gilt auch f�ur die Scanning-

und Antwortauswahlprozesse, die ja erst nach der Pr�asentation des Zielreizes beginnen k�onnen.

Einzig die Aktivierungs- und Rehearsalprozesse sollten, falls diese Variation von Relevanz ist,

einen ver�anderten Signalverlauf aufgrund der Darbietungsform zufolge haben.

In den Reaktionszeitexperimenten (siehe Kapitel 5.4) zeigte sich ein Reaktionszeitvorteil

von 50 ms bei einer nach Verz�ogerung geblockten Darbietung der Trials. Diese Reduktion der

RT wurde antizipatorischen Prozessen zugeschrieben, die es erm�oglichen, den Zeitpunkt des

Erscheinens des n�achsten Trials abzusch�atzen.



74 KAPITEL 6. FRAGESTELLUNG DER FMRT-EXPERIMENTE



Kapitel 7

Experimente mit funktioneller

Magnetresonanztomographie

Im Rahmen dieser Arbeit wurden zwei funktionelle MRT Experimente mit der in den RT-

Experimenten untersuchten Ged�achtnissuchaufgabe durchgef�uhrt. Ziel dieser Experimente

war erstens die Bestimmung der bei dieser Ged�achtnisabrufaufgabe involvierten neuronalen

Strukturen und zweitens eine Zuordnung dieser einzelnen Strukturen zu den Teilprozessen

des Ged�achtnisabrufes (siehe Kapitel 6).

Ein erstes Experiment diente dazu, die Hirnregionen zu bestimmen, die an der Bew�alti-

gung der Ged�achtnisabrufaufgabe beteiligt sind. Dabei wurde nicht weiter auf die Untertei-

lung in Bedingung mit und ohne Verz�ogerung oder den Ein
uss der Setgr�osse eingegangen.

Ein zweites Experiment bediente sich der relativ 'hohen' zeitlichen Au
�osung der EPI-

Sequenz, so dass die Zeitverl�aufe des Signals in unterschiedlichen Arealen individuell ausge-

wertet werden konnten. Diese verbesserte zeitliche Au
�osung hatte die Einschr�ankung, dass

nur noch ein Teil des Gehirns erfasst werden konnte. Sie erlaubte es aber, den genauen zeit-

lichen Verlauf der h�amodynamischen Antwort zu untersuchen, und detaillierte Erkenntnisse

�uber die zugrundeliegenden Prozesse zu gewinnen.

Als Aufgabe diente in beiden Experimenten das bereits in den RT-Experimenten (siehe

Kapitel 5) verwendete 'memory scanning' Paradigma. Die f�ur die fMRT-Experimente not-

wendigen �Anderungen (l�angere Verz�ogerungen, geblockt, randomisiert) am Paradigma wur-

den mittels dieser behavioralen Experimente hinl�anglich validiert, so dass im Verlauf dieses

Kapitels nicht weiter darauf eingegangen werden soll.
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7.1 fMRT-Experiment 1

7.1.1 Methode

7.1.1.1 Versuchspersonen

13 neurologisch gesunde Probanden1 im Alter zwischen 20 und 28 Jahren (mittleres Al-

ter = 22.8 J.; 7 weiblich, 6 m�annlich; alle Rechtsh�ander) wurden untersucht und erhielten

DM 15.- pro Stunde als Entlohnung. Die Probanden wurden gem�ass den �ublichen klinischen

Richtlinien �uber die Risiken und Gefahren von fMRT aufgekl�art und gaben ihr schriftliches

Einverst�andnis zu dieser Untersuchung.

7.1.1.2 Behaviorale Methode

Die visuelle Stimulation wurde wiederum mittels ERTS (Beringer, 1995) pr�asentiert. Der

Verlauf der Stimulation wurde vom Steuerungsrechner (Konsole) des Spektrometers aus ge-

steuert, damit die Synchronisation zwischen funktionellen Bildern und visueller Pr�asenta-

tion gew�ahrleistet war. Die visuellen Bilder wurden mittels eines LCD-Projektors auf ei-

ne durchscheinende Mattscheibe innerhalb der Bohrung des Spektrometers projiziert. Eine

Spiegelbrille (gegebenenfalls mit Korrekturlinsen ausgestattet) erlaubte es den Probanden,

die Mattscheibe, die sich direkt hinter ihrem Kopf befand, einzusehen. Die Antworten und

Reaktionszeiten wurden anhand einer Antwortbox aufgezeichnet.

Die zu lernenden Buchstabensets (4, 6 oder 8 Buchstaben) wurden den Probanden min-

destens drei Tage vor dem Termin der Untersuchung schriftlich mitgeteilt. W�ahrend der

m�undlichen Instruktion, die kurz vor der Messung stattfand, wurde das Wissen �uber die Sets

gepr�uft.

Soweit nicht anders vermerkt, erfolgte der Ablauf der einzelnen Trials in gleicher Weise

wie bei den Reaktionszeitexperimenten (siehe Kapitel 5). Die Trials wurden in diesem Ex-

periment einzeln dargeboten. Ein einzelnes Trial, bestehend aus 9 einzelnen Zeitschritten,

begann 6000 ms nach dem Startzeichen durch die Konsole. Das Inter-Trial-Intervall betrug

15.3 Sekunden, bedingt durch die Bildwiederholungszeit (TR) von 1700 ms und die Anzahl

an Bildern pro Trial (9). Eine einzelne MRT-Messung umfasste 24 Trials (24 x 9 = 216 Bilder

pro Messung), und es wurden 4 Messungen erhoben, insgesamt also 96 einzelne Trials. Bei

zwei Messungen betrug die Verz�ogerung zwischen Hinweis- und Zielreiz 2000 ms, bei den

anderen zwei Messungen wurden Hinweis- und Zielreiz gleichzeitig erhoben. Dies entspricht

1Im Verlauf dieser Studie wurden 18 Probanden untersucht. Bei den funktionellen Bildern von 5 Probanden

war es aus datentechnischen (grosse Bewegungsartefakte oder technische St�orungen w�ahrend der Messung)

oder auswertetechnischen Gr�unden (fehlende 3D-Datens�atze) nicht m�oglich, die Daten weiter auszuwerten.

Auf die Daten dieser Probanden wird nicht weiter eingegangen.
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einer 'geblockt-nach-Verz�ogerung' Darbietung (siehe Kapitel 5.1.2). Die eine H�alfte der Pro-

banden begann mit einer Messung mit Verz�ogerung, die andere H�alfte absolvierte zuerst eine

Messung ohne Verz�ogerung.

7.1.1.3 Methode der funktionellen Bildgebung

Das Experiment wurde auf einem 3 Tesla Spektrometer (Medspec 30/100, Bruker, Ettlingen)

durchgef�uhrt, welcher zus�atzlich mit einer Kopfgradientenspule ausgestattet war (SGRAD

MkIII 580/400/S, MAGNEX Scienti�c Ltd., Abingdon, UK). Der Kopf des Probanden wurde

innerhalb der Kopfspule mit Schaumk�orpern seitlich leicht �xiert. Zus�atzlich zur Spiegelbril-

le wurden noch schalld�ammende K�opfh�orer verwendet, die auch eine verbale Kommunikati-

on mit den Probanden erm�oglichte. Als Sequenz wurde eine 'single shot, gradient recalled'

EPI-Sequenz (TE = 40 ms, 40 � Flip Winkel, TR = 1700 ms)2 verwendet. Es wurden 216

Zeitpunkte pro Messung erhoben.

Die 14 Schichten (19.2 cm Field of View, 64 x 64 Matrix)3 wurden parallel zur AC-PC

Linie4 gelegt, wobei 9 Schichten oberhalb von AC-PC lagen, und die restlichen 5 Schichten

darunter. Als Schichtdicke wurden 5 Millimeter gew�ahlt, mit einem Zwischenraum von 2 mm

zwischen den Schichten. Damit umfassten 14 axiale Schichten ein anatomisches Volumen der

H�ohen von 96 mm, was ungef�ahr der gesamten H�ohe des Cortex entspricht.

7.1.1.4 Auswertung

Reaktionszeitdaten Die Auswertung der RT-Daten entspricht den behavioralen Experi-

menten (siehe Kapitel 5). Die geblockten Medianwerte der RTs der einzelnen Versuchsperso-

nen f�ur richtige Antworten wurden in allen RT-Analysen verwendet. Tre�er und Nicht-Tre�er

Daten wurden separat ausgewertet, wobei an dieser Stelle nur die Tre�erdaten besprochen

werden sollen. Die Medianwerte der individuellen RTs und die Fehlerraten wurden einer zwei-

faktoriellen ANOVA (Verz�ogerung und Setgr�osse) unterzogen.

Bildgebende Daten Auf die anatomischen Schichten wurde ein Gauss�lter (� = 0.5) an-

gewendet. Die funktionellen Bilder wurden individuell bewegungs- und grundlinienkorrigiert

2TE entspricht der 'time to echo', der Zeit zwischen dem HF-Puls und dem Spin-Echo; TR ist die 'ti-

me to repeat', die eigentliche Bildwiederholungszeit; der Flipwinkel entspricht dem Auslenkungswinkel der

Longitudinalmagnetisierung aus seiner Grundausrichtung.
3'�eld of view' ist die Gr�osse des Beobachtungsfensters und die Gr�osse der Matrix beschreibt die Au
�osung.

Der Quotient aus '�eld of view' und Gr�osse der Matrix entspricht der Kantenl�ange eines Voxels. F�ur dieses

Experiment entspricht dies einer Kantenl�ange von 3 Millimeter.
4Verbindungsline zwischen der Commissura Anterior und der Commissura Posterior.
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(Segmentl�ange = 14) und mittels der Methode der Markov-Random-Fields restauriert (siehe

Kapitel 4.6) .

Auf die vorverarbeiteten funktionellen Daten wurde ein t-Test als statistischer Test (t = 3,

p = 0.05) angewendet, wobei die Unterscheidung in Bedingungen mit und ohne Verz�ogerung

nicht ber�ucksichtigt wurde. Abbildung 7.1 veranschaulicht die verwendete Rechtecks-Funktion

(Boxcar).
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Abbildung 7.1: Schematische Illustration der zeitlichen Abfolge der ON- und OFF-Phasen der Aufga-

be. Die mit NA bezeichneten Zeitschritte wurden in der Auswertung nicht ber�ucksichtigt. Zu beachten

gilt die zeitliche Versetzung zwischen den funktionellen Bildern und der experimentellen Pr�asentation.

Der Beginn der ON-Phase ist um ca. 3 Sekunden gegen�uber dem Beginn der Aufgabe ver-

schoben, was ann�ahernd der zeitlichen Verz�ogerung des BOLD-Signals entspricht (Bandettini,

Jesmanowicz, Wong & Hyde, 1993). Es wurde f�ur beide Bedingungen das selbe Ablaufdesign

verwendet. Ziel dieser Auswertung war, die involvierten Areale zu erfassen, und nicht Tren-

nung zwischen unterschiedlichen Prozessen vorzunehmen. Die aus dem t-Test resultierenden

SPMs wurden anschliessend auf den entsprechenden 3D-Volumendatensatz des Probanden

registriert (r�aumliche Au
�osung von 3 Millimeter) und normalisiert. Alle individuellen SPMs

waren dadurch in ein einheitliches Koordinatensystem transferiert. Diese normalisierten SPMs

wurden schliesslich gemittelt und zur Visualisierung einem 3D-Gehirn �uberlagert (Schwelle

= 3). Die Aktivationszentren in den gemittelten SPMs wurden in das Talairach Koordina-

tensystem (Talairach & Tournoux, 1988) �ubertragen, und das Volumen der Aktivierungen,

die maximalen t-Werte und die Koordinaten der Aktivierungen ermittelt.

7.1.2 Ergebnisse fMRT-Experiment 1

Reaktionszeitergebnisse Abbildung 7.2 zeigt die Reaktionszeiten und die Fehlerraten des

ersten fMRT-Experiments. F�ur die RTs ergaben sich signi�kante Haupte�ekte f�ur Verz�oge-

rung, F(1,12) = 137.26, p < 0.01, und Setgr�osse, F(2,24) = 61.76, p < 0.01; die Interaktion
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Abbildung 7.2: Die gemittelten Reaktionszeiten und Fehlerraten vom ersten fMRT-Experiment als

Funktion von Setgr�osse und Verz�ogerung.

zwischen Verz�ogerung und Setgr�osse war nicht signi�kant, F(2,24) = 1.10, p = 0.35. F�ur

die Fehlerraten ergaben sich Haupte�ekte f�ur Verz�ogerung, F(1,12) = 13.10, p < 0.01, und

Setgr�osse, F(2,24) = 5.66, p = 0.01, und die Interaktion zwischen Verz�ogerung und Setgr�osse

war marginal signi�kant, F(2,24) = 3.20, p = 0.058.

Resultate der funktionellen MRT-Daten Abbildung 7.3 zeigt die gemittelten SPMs

�uberlagert auf ein individuelles Hirn. Bei dieser Form der Visualisierung sind nur die cortikalen

Aktivierungen sichtbar. Tiefergelegene Strukturen sind nicht einsehbar. Tabelle 7.1 zeigt die

Talairach Koordinaten und die Gr�osse der einzelnen Aktivierungen sowie die maximalen t-

Werte der gemittelten SPMs. Hierbei wurde keine Unterscheidung in der Bedingung mit und

ohne Verz�ogerung gemacht.

Zur besseren Di�erenzierung der einzelnen Areale musste die Schwelle leicht angehoben

werden. Dadurch entfallen schw�achere Aktivierungen, die st�arkeren Aktivierungen 
iessen

jedoch nicht mehr ineinander. Generell zeigt sich, dass die linke Hemisph�are deutlich st�arker

involviert war als die rechte Hemisph�are, was sich durch die unterschiedlichen Gesamtvolumen

der aktivierten Voxel in den beiden Hemisph�aren best�atigt (siehe Tabelle 7.1).

Es zeigte sich eine Aktivierung im visuellen Cortex, die sich in der linken Hemisph�are den

ganzen Gyrus lingualis entlangzieht. Eine deutliche Aktivierung zeigte sich auch entlang des
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Abbildung 7.3: Darstellung der gemittelten Z-maps �uber alle Bedingungen der linken (oben links)

und rechten Hemisph�are (oben rechts) sowie anhand einer Aufsicht (unten), �uberlagert auf einen 3D-

Volumensatz eines einzelnen Probanden. Beim 3D-Volumensatz wurde die graue Substanz entfernt, so

dass nur noch die weisse Substanz verbleibt. Die Schwelle der gemittelten SPMs liegt bei 3. PreCS

= Sulcus pr�acentralis inferior; CS = Sulcus centralis; PostCS = Sulcus postcentralis; SIP = Sulcus

intraparietalis; SMA = supplement�ares Motorareal, SO = Sulcus occipitalis anterior; FO = frontales

Operculum.
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AREA Talairach Koordinaten Volumen (t-max)

links rechts links rechts

Gyrus Lingualis post. -4 -79 -7 { { { 774 (4.92)

Gyrus Lingualis ant. -19 -56 -3 { { { 203 (5.36)

Gyrus Fusiformis -42 -55 -20 { { { 987 (5.28)

SMA/Gyrus cinguli -4 5 47 1 -5 52 4574 (9.06) 738 (7.08)

Motorisches Handfeld -29 -17 47 { { { 667 (6.00)

Gyrus Pr�acentralis inf. -48 0 36 35 0 34 1764 (6.89) 224 (4.93)

Nucleus Caudatus -10 2 11 4 4 11 460 (6.10) 293 (5.64)

Thalamus -10 -19 10 3 -19 11 1728 (8.62) 774 (7.16)

vordere Insel -32 16 14 29 19 12 826 (6.40) 884 (6.28)

Lobus Parietalis sup. -32 -57 32 { { { 1465 (6.41)

Sulcus Postcentralis -40 -30 46 { { { 327 (4.82)

Gesamtvolumen in mm3 13'775 2'913

Tabelle 7.1: Talairach Koordinaten, Volumen in mm3 und t-Maximum der gemittelten Aktivierungs-

blobs (t > 4) f�ur die Aktivierungen des ersten fMRT-Experimentes.

Gyrus fusiformis, wobei diese Aktivierung um die Mantelkante, entlang des Sulcus occipitalis,

bis in den Gyrus temporalis inferior reichte.

Desweiteren zeigte sich eine beidseitige Aktivierung im Thalamus und im Nucleus cauda-

tus. Die vordere Inselregion zeigte als einzige Region eine beidseits gleichstarke und gleich-

grosse Aktivierung, d.h. diese Aktivierung war nicht lateralisiert.

Die Aktivierung der SMA zusammen mit dem Gyrus cinguli5 sowie die Aktivierung im

Fundi des Sulcus pr�acentralis inferior bilden eine funktionelle Einheit, die der Antwortvor-

bereitung dient. Der pr�acentrale Sulcus wie auch SMA/Gyrus cinguli zeigten ebenfalls eine

leichte Aktivierung in der linken Hemisph�are. Der Motorcortex zeigte eine kleine, jedoch

genau abgegrenzte Aktivierung im linken Sulcus centralis.

Weiter zeigte sich eine stark links lateralisierte Aktivierung im Lobus parietalis posterior,

die sich entlang des Sulcus intraparietalis ausdehnte. Abgegrenzt davon zeigte sich eine Akti-

vierung im linken Sulcus postcentralis, also der Region des Sulcus intraparietalis ascendens.

5Aufgrund der Schichtdicke von 5 mm sowie der parallelen Schichtlegung konnte innerhalb der gemittelten

Daten nicht genau zwischen SMA und Gyrus Cinguli unterschieden werden. Trotz ihrer unterschiedlichen

Bescha�enheit und Funktion werden diese Regionen gemeinsam betrachtet.
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7.1.3 Diskussion von fMRT-Experiment 1

Reaktionszeitdaten Die RTs aus dem fMRT-Experiment 1 zeigten das gleiche Muster

wie bei den behavioralen RT-Vorexperimenten (Kapitel 5). Der Abruf aus dem LZG ist Set-

gr�ossenunabh�angig, und die RT-Kurven 
achten mit gr�osser werdenden Sets ab. Die Fehler-

rate lag jedoch h�oher als bei 'normalen' Reaktionszeitexperimenten. Generell ist ein h�oherer

Anstieg der Fehlerrate mit zunehmender Setgr�osse in der Bedingung ohne Verz�ogerung zu

verzeichnen, was sich durch die marginal signi�kante Interaktion zwischen Setgr�osse und

Verz�ogerung bei der Fehlerrate auch best�atigte. Da nur wenige Trials (< 100) dargeboten

wurden, ist anzunehmen, dass sich die Reaktionszeiten, und vor allem die Fehlerraten den

Daten aus den RT-Experimenten mit fortschreitender Dauer angleichen w�urden. Desweite-

ren zeigte sich auch bei den RT-Experimenten mit 'geblockt-nach-Verz�ogerung' Darbietung

eine erh�ohte Fehlerrate gegen�uber der randomisierten Darbietung oder der 'geblockt-nach-

Setgr�osse' Darbietung.

Aufgrund dessen kann davon ausgegangen werden, dass durch die Experimentalbedingun-

gen des MRT keine relevanten �Anderungen der zugrundliegenden Prozesse stattfanden und

die Verarbeitung als gleichwertig betrachtet werden kann.

Bildgebende Daten Die starke Lateralisierung der Aktivierungen ist nicht weiter erstaun-

lich. Die Stimuli (Buchstaben) in diesem Experiment sind verbaler Natur, und bekannterweise

ist die linke Hemisph�are bei rechtsh�andigen Probanden vermehrt f�ur sprachliche Verarbei-

tungsprozesse zust�andig (f�ur eine �Ubersicht siehe Springer & Deutsch, 1993). Einzige Aus-

nahme bildet die vordere Insel, die beidseits in Bezug auf Volumen und Intensit�at gleich

aktiviert war und somit keine Lateralisierung zeigte.

Die Aktivierung im visuellen Cortex und den extrastri�aren Arealen (Gyrus Lingualis und

Fusiformis sowie inferiorer Temporallappen) spiegeln die visuelle Enkodierung der Stimuli

sowie die Buchstabenerkennung wider (Desmond, Gabrieli & Glover, 1998). Die eindeuti-

ge Lateralisierung zugunsten der linken Hemisph�are ist mit der Bescha�enheit der Stimuli

(Buchstaben) erkl�arbar. Die rechte Hemisph�are ist e�ektiver in der Verarbeitung globaler

Informationen, und die linke Hemisph�are tendiert zur Verarbeitung lokaler Informationsmu-

ster (Lamb et al., 1990; Martinez et al., 1997). Die Information der in diesem Experiment

verwendeten Stimuli liegt deutlich auf der lokalen Ebene.

Alle Probanden waren Rechtsh�ander und reagierten mit der dominanten Hand, was die

Aktivierung in den linken pr�amotorischen und motorischen Arealen und deren starke Latera-

lisierung erkl�art. Diese Areale bilden zusammen das System des motorischen Outputs (Awh

et al., 1996; Petersen et al., 1988).
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Wie sich in Abbildung 7.3 zeigt, erstreckt sich die parietale Aktivierung entlang der Re-

gion des linken Sulcus intraparietalis. Teile des posterioren Parietallappens (Gyrus supra-

marginalis) werden unter anderem als phonologische Speichermodule angesehen (Awh et al.,

1996; Paulesu et al., 1993) und das Gebiet um den Sulcus intraparietalis horizontalis dient der

Integration von inneren und �ausseren Repr�asentationen (Schubert et al., 1998). So sind L�asio-

nen im linken posterioren Parietallappen die h�au�gste Ursache f�ur St�orungen des verbalen

Kurzzeitged�achtnisses (McCarthy & Warrington, 1990; Vallar & Shallice, 1990).

Raichle et al. (1994) zeigten, dass die Aktivierung der vorderen Insel mit zunehmender

Automatisierung von Prozessen zunimmt. Trotz der relativ kleinen Anzahl von Trials kann

man annehmen, dass die Bew�altigung der gestellten Aufgabe bereits nach kurzer Dauer re-

lativ automatisch geschieht. In Anbetracht der Einfachheit der Aufgabe kann angenommen

werden, dass der Ablauf der Teilprozesse weitgehend prozeduralisiert worden ist, und somit

ohne gr�osseren kognitiven Aufwand vonstatten geht. Es bleibt jedoch innerhalb dieses ersten

Experimentes unklar, an welchen Teilprozessen die vordere Insel beteiligt ist.

Gleiches gilt auch f�ur die Aktivierung im Thalamus und Nucleus Caudatus (Basalgang-

lien). F�ur den Thalamus gilt, dass er u.a. der Vorbereitung und Ausf�uhrung kortikal initiierter

Bewegungen dient. Dar�uber hinaus gelangen alle sensorischen A�erenzen (mit Ausnahme der

olfaktorischen) �uber den Thalamus zum Cortex. Mit den Basalganglien werden neben dieser

motorischen Funktion auch gewisse kognitive Funktionen in Zusammenhang mit Ged�achtnis

und Verhaltenswechseln in Verbindung gebracht (A�� & Bergmann, 1998). Die fMRT-Studie

von Desmond et al. (1998) zu Worterg�anzungsaufgaben zeigte, dass die St�arke der Aktivierung

im Nucleus Caudatus und den Basalganglien mit der Selektionsanforderung korrelierte. Dies

ist in �Ubereinstimmung mit der Hypothese von Wallesch (Wallesch, 1985), die besagt, dass

das Striatum eine wichtige Rolle bei der Antwortauswahl spielt.

Interessanterweise konnte in den gemittelten Daten keine pr�afrontale Aktivierung re-

gistriert werden. Diese Aktivierungen k�onnten durch die Mittelung und das Anheben der

Schwelle entfallen sein. Durch eine Senkung der Schwelle liessen sich diese Aktivierungen je-

doch ebenfalls nicht aufzeigen. Bei einem tieferen Schwellenwert erstreckt sich die pr�acentrale

Aktivierung bis in den pr�afrontalen Cortex. Diese pr�afrontale Aktivierung ist jedoch bei einer

tieferen Schwelle anatomisch nicht mehr von der pr�azentralen und parietalen Aktivierung zu

trennen.

7.2 fMRT-Experiment 2

Die erste fMRT-Studie erlaubte die Bestimmung der einzelnen beteiligten Areale, jedoch

keine Zuordnung dieser Areale zu bestimmten Prozessen. In einem zweiten Experiment ging
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es daher darum, aufgrund der zeitlichen Variation einzelner Prozesse unterschiedliche Areale

einzelnen Teilprozessen zuzuordnen.

Mit einer Bildwiederholungszeit von 1000 ms (im Vergleich zu 1700 ms in Experiment

1) konnte der Verlauf des Signals genauer untersucht werden. Es wurde wieder ein 'single

trial' Design verwendet. Auf Grund der k�urzeren Bildwiederholungsrate konnten jedoch nur

7 Schichten erfasst werden.

Im vorhergehenden Experiment wusste der Proband, welche Verz�ogerung als n�achstes auf-

treten w�urde (Innerhalb einer Messung wurde nur eine Verz�ogerung dargeboten). Es l�asst sich

nicht ausschliessen, dass dabei gewisse Erwartungshaltungen eine Rolle spielen. Aus diesem

Grunde wurden in diesem zweiten Experiment die Trials sowohl in randomisierter Reihen-

folge wie auch 'geblockt-nach-Verz�ogerung' dargeboten. Diese �Anderung sollte R�uckschl�usse

erm�oglichen, ob dieses Vorwissen �uber die Verz�ogerung einen Ein
uss auf die neuronalen Ak-

tivierungen hat. Behavioral wird aufgrund dieser unterschiedlichen Darbietungsformen einzig

eine Reduktion der RTs in der Bedingung ohne Verz�ogerung erwartet (siehe Kapitel 5.4).

7.2.1 Methode

7.2.1.1 Versuchspersonen

Neun neurologisch gesunde Probanden im Alter zwischen 22 und 27 Jahren (mittleres Alter

= 22.8 J.; 5 weiblich, 4 m�annlich; alles Rechtsh�ander) wurden untersucht und erhielten f�ur

ihre Teilnahme DM 15.- pro Stunde. Die Probanden wurden gem�ass den �ublichen klinischen

Richtlinien �uber die Risiken und Gefahren der MRT aufgekl�art und gaben ihr schriftliches

Einverst�andnis zu dieser Untersuchung.

7.2.1.2 Behaviorale Methode

Der Aufbau und die Pr�asentation der Aufgabe entsprach dem ersten EPI-Experiment. Das

Inter-Trial-Intervall war in diesem Experiment 18 Sekunden und die Pr�asentation des Hin-

weisreizes erfolgte gleichzeitig mit dem Beginn jedes Trials. Der Hinweisreiz (Zahl) blieb in

diesem Experiment, unabh�angig von der Verz�ogerung, f�ur 6 Sekunden auf dem Bildschirm

sichtbar. Damit war in allen Bedingungen eine einheitliche visuelle Stimulation gew�ahrleistet.

Der Zielreiz (Buchstabe) verschwand, nachdem der Proband eine Taste dr�uckte oder nach ei-

ner maximalen Dauer von 2 Sekunden. In einer Messung wurden 36 Trials pr�asentiert. In drei

Messungen wurden die drei Verz�ogerungsbedingungen (0, 2 und 4 Sekunden) in randomisier-

ter Reihenfolge (3 Verz�ogerungen x 3 Setgr�ossen x 2 Antworttypen x 2 Wiederholungen =

36 Trials) pr�asentiert, und in den anderen zwei Messungen jeweils nur Trials mit oder ohne

Verz�ogerung ( 1 Verz�ogerung x 3 Setgr�ossen x 2 Antworttypen x 6 Wiederholungen = 36
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Trials). Die Form der Darbietung wurde der Versuchsperson vor Beginn des Trials mitgeteilt.

Insgesamt wurden in einer Messung also 180 (5 x 36) Trials erhoben.

7.2.1.3 Methode der funktionellen Bildgebung

Im Unterschied zum vorhergehenden Experiment wurde in diesem Experiment eine Bildwie-

derholungszeit von 1000 ms verwendet und nur 7 Schichten erfasst. Ein Trial umfasste 18

Zeitschritte. Die Schichten lagen parallel zur AC-PC Achse, und die unterste Schicht war

5 mm oberhalb von AC-PC. Eine einzelne Messung umfasste 648 Zeitschritte (18 Bilder x

36 Trials). Ansonsten wurde dasselbe Verfahren verwendet wie im ersten fMRT-Experiment

(siehe Kapitel 7.1.1.2).

7.2.1.4 Auswertung

Reaktionszeitdaten Der Medianwert der RTs der einzelnen Versuchspersonen f�ur richtige

Antworten wurde in allen RT-Analysen verwendet. Die Tre�er und Nicht-Tre�er RTs der

randomisierten und der geblockten Trials wurden separat ausgewertet, wobei an dieser Stelle

nur die Tre�erdaten besprochen werden sollen. Die Medianwerte der individuellen RTs und die

Fehlerraten wurden einer zweifaktoriellen ANOVA (Verz�ogerung und Setgr�osse) unterzogen.

Bildgebende Daten Auf die Daten der einzelnen anatomischen Schichten wurde ein Gauss-

�lter (� = 0.5) angewendet. Die funktionellen Bilder wurden individuell bewegungs- und

grundlinienkorrigiert (Segmentl�ange = 27) und mittels der Methode der Markov-Random-

Fields restauriert (siehe Kapitel 4.6).

Lokalisation der Aktivierungen Um die Lokalisation der Aktivierungen mit dem er-

sten Experiment zu vergleichen, wurden in einem ersten Schritt alle Messungen zusammen

ausgewertet. Dazu wurde ein t-Test (t = 7, p = 0.05) als statistischer Test verwendet, wo-

bei wiederum nicht zwischen Trials mit und ohne Verz�ogerung und zwischen randomisierter

und geblockter Darbietung unterschieden wurde. Die ON-Phase umfasste die Zeitschritte 6 -

10, und die OFF-Phase die Schritte 1 - 2 und 16 - 18. Die �ubrigen Zeitschritte wurden bei

der Auswertung nicht ber�ucksichtigt. Aufgrund der grossen Anzahl von Messzeitpunkten (>

3000) musste der t-Wert wie auch die Schwelle bei der Mittelung h�oher gesetzt werden als

beim ersten Experiment, damit sich die einzelnen Aktivierungen voneinander trennen lies-

sen. Die somit erhaltenen SPMs wurden individuell registriert, normalisiert und anschliessend

�uber die Probanden gemittelt6. Dieser gemittelte Datensatz wurde in das Talairach Koordi-

6Da nur von 8 Probanden ein 3D-Volumendatensatz verf�ugbar war, erfolgte die Mittelung nur �uber die 8

Probanden. Die anschliessende individuelle Auswertung wurde wiederum �uber alle 9 Probanden ausgef�uhrt.
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natensystem �ubertragen, was eine Bestimmung der einzelnen Aktivationszentren sowie einen

Vergleich mit dem ersten fMRT-Experiment erlaubte.

Bestimmung der Zeitverl�aufe Zur Bestimmung der Di�erenz der Zeitverl�aufe in den

unterschiedlichen Regionen wurde f�ur jeden Probanden �uber alle 5 Messungen ein t-Test (t =

3, p = 0.05) gerechnet, wobei nicht zwischen Trials mit und ohne Verz�ogerung unterschieden

wurde. Durch diesen Test konnten alle Regionen erfasst werden, die eine aufgabenspezi�sche

Aktivierung zeigten. Die daraus resultierenden SPMs wurden binarisiert, wobei t-Werte klei-

ner als 8 auf Null gesetzt wurden. F�ur jeden Probanden und jede zu untersuchende Region

('region of interest', ROI) wurden die aktiviertesten Voxels (t > 8) bestimmt. Um den Un-

terschieden in der Akquisitionszeit zwischen den einzelnen Schichten Rechnung zu tragen,

wurden die entsprechenden ROI der verschiedenen Probanden jeweils nur einer einzelnen

Schicht entnommen. Die den ROIs zugrundeliegenden Signalverl�aufe wurden extrahiert, und

individuell nach Bedingung (randomisiert vs. geblockt), Verz�ogerung und Setgr�osse gemittelt.

Di�erenzen der Signalverl�aufe Die Hypothesen (siehe Kapitel 6) besagen, dass sich

Aktivierungsprozesse von den Veri�kationsprozessen dahingehend unterscheiden, dass die Ve-

ri�kationsprozesse sp�ater einsetzen. Um dies zu untersuchen, wurde der Signalintensit�ats-

verlauf zwischen den Verz�ogerungsbedingungen �uber die Probanden hinweg verglichen. Aus

Gr�unden der Klarheit wurde nur die Signalst�arke der 0-Sek. gegen die 4-Sek. Verz�ogerungs-

bedingung verglichen. Dabei wurden nur die drei Zeitpunkte ausgew�ahlt, die sich vor dem

Signalmaximum der Bedingung ohne Verz�ogerung be�nden (Zeitschritt 3, 4 und 5). Zur Un-

terscheidung der Amplitude wurden die 4 Zeitschritte um das Maximum des Signalverlaufs

(Zeitschritt 6, 7, 8 und 9) gemittelt. Auch hier wurde aus Gr�unden der �Ubersichtlichkeit

nur die Signalst�arke der Setgr�osse 4 gegen die der Setgr�osse 8 verglichen. Als statistischer

Test zum Vergleich der Signalst�arken in den Arealen wurde der t-Test (gepaart, zweiseitig)

gew�ahlt.

Unterschiede der Darbietungsform Unterschiede in Bezug auf die Darbietungsform

(randomisiert vs. geblockt) wurden ebenfalls durch den Vergleich des Signalverlaufs ermittelt.

Dabei wurde der Signalverlauf der beiden Verz�ogerungsbedingungen (4 Sekunden) und der

beiden Bedingungen ohne Verz�ogerung (0 Sekunden) zwischen der randomisierten und der

geblockten Darbietungsform verglichen. Wiederum wurden jeweils die 3 Zeitschritte vor dem

Maximum des Signals gemittelt und zwischen den Darbietungsformen auf Signi�kanz gepr�uft

(gepaarter zweiseitiger t-Test).
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7.2.2 Ergebnisse fMRT-Experiment 2

7.2.2.1 Reaktionszeitdaten

Abbildung 7.4 zeigt die Reaktionszeiten und die Fehlerraten des zweiten fMRT-Experiments.

F�ur die RTs der randomisierten Darbietungsform ergaben sich signi�kante Haupte�ekte f�ur

randomisiert 'geblockt-nach-Verz�ogerung'
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Abbildung 7.4: Die gemittelten Reaktionszeiten und Fehlerraten der randomisierten (links) und ge-

blockten (rechts) Darbietung des zweiten fMRT-Experiments als Funktion von Setgr�osse und Verz�oge-

rung.

Verz�ogerung, F(2,16) = 57.76, p < 0.01, und Setgr�osse, F(2,16) = 20,09, p < 0.01; die

Interaktion zwischen Verz�ogerung und Setgr�osse war nicht signi�kant, F(4,32) = 0.93, p =

0.46, was sich auch in den parallelen Kurvenverl�aufen widerspiegelt. F�ur die Fehlerraten

der randomisierten Darbietung ergab sich ein Haupte�ekt f�ur Verz�ogerung, F(2,16) = 4.65,

p < 0.05, jedoch nicht bez�uglich der Setgr�osse, und es zeigte sich keine Interaktion zwischen

Verz�ogerung und Setgr�osse, p > 0.05.

In der geblockten Darbietungsform ergab sich f�ur die RTs ein Haupte�ekt f�ur Verz�ogerung,

F(8,1) = 36.67, p < 0.01, und f�ur die Setgr�osse, F(2,16) = 12.26, p = 0.01. Die Interaktion

zwischen Verz�ogerung und Setgr�osse war wiederum nicht signi�kant, F(2,16) = 0.94, p =

0.41. Die Fehlerraten in der geblockten Darbietung zeigten keinerlei Haupte�ekte und keine

Interaktion, p > 0.05

Der Vergleich der RTs der Bedingung ohne Verz�ogerung zwischen 'geblockter' und rando-

misierter Darbietung ergab einen nicht signi�kanten Unterschied, p = 0.056. Tendenziell sind

bei fMRT-Experimenten die RTs in der geblockten Darbietung k�urzer, dieser Unterschied ist

jedoch gering (19 ms f�ur Setgr�osse 4, 135 ms und 32 ms f�ur Setgr�osse 6 bzw. 8).
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7.2.2.2 Bildgebende Daten

Tabelle 7.2 zeigt die Talairach Koordinaten, die Gr�osse der einzelnen Aktivierungen und den

maximalen t-Wert der gemittelten SPMs �uber alle Messungen und Trials.

AREA Talairach Koordinaten Volumen (t-max)

links rechts links rechts

SMA/Cingulate Gyrus -2 7 47 1 7 45 2147 (15.33) 1153 (15.36)

Gyrus pr�acentralis inf. -44 -2 41 { { { 2996 (14.21)

Gyrus cinguli post. -4 -35 22 1 -38 22 1160 (14.17) 294 (10.92)

Thalamus links -11 -16 11 7 -15 12 1215 (13.97) 945 (11.03)

Vordere Insel -33 14 9 31 17 11 536 (8.68) 1698 (15.60)

Cuneus/Precuneus -8 -72 25 1 -75 32 1626 (10.77) 1004 ( 10.57)

Lobus Parietalis post. -31 -66 29 21 66 30 8376 (25.62) 2278 (11.69)

Gesamtvolumen 18'056 7'372

Tabelle 7.2: Talairach Koordinaten, Volumen in mm3 und t-Maximum der gemittelten Aktivierungs-

zentren (t > 3) f�ur die Aktivierungen des zweiten fMRT-Experimentes.

Da in diesem Experiment nur 7 Schichten, und nicht wie im ersten Experiment 14 Schich-

ten erfasst wurden, sind Aktivierungen, die im Temporal- oder Occipitallappen liegen, nicht

erfasst worden. Es zeigten sich wiederum Aktivierungen in SMA/Cingul�arer Cortex, der vor-

deren Insel (beidseits), im Gyrus pr�acentralis inferior (links), im Thalamus, im Cuneus/Pre-

cuneus und im Lobus parietalis posterior. Die Lokalisationen entsprechen den Lokalisationen

des ersten fMRT-Experimentes. Das Volumen und die maximalen t-Werte liegen deutlich

h�oher als im ersten Experiment, was jedoch hinsichtlich der h�oheren Anzahl der Trials nicht

weiter �uberrascht. Erneut zeigte sich in den gemittelten Daten keine pr�afrontale Aktivierung.

Die individuellen SPMs zeigten dagegen klare bilaterale Aktivierungen im PFC (siehe Abbil-

dung 7.6). In den gemittelten SPMs zeigte sich eine zus�atzliche Aktivierung im posterioren

Gyrus cinguli und in der Region um den Cuneus und Precuneus.

Ausgew�ahlte Voxel Zur Analyse des Signalverlaufs wurden aufgrund der Ergebnisse aus

Experiment 1 (siehe Kapitel 7.1) und der aufgestellten Hypothesen (siehe Kapitel 6) ROIs

im mittleren pr�afrontalen Cortex, im inferioren pr�acentralen Gyrus, in der vorderen Insel,

Cuneus/Precuneus, im prim�aren Motorcortex, im posterioren Parietallappen und in der SMA
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ROI Verz�ogerungsabh�angig Setgr�ossenabh�angig

Links Rechts Links Rechts

SMA/Gyrus Cinguli med. 0.0002 n.s.

Gyrus pr�acentralis inferior 0.0067 0.011 n.s. n.s.

Prim�arer Motorcortex 0.0001 n.s.

Thalamus links n.s. n.s.

Vordere Insel 0.0005 0.0016 0.0103 0.0011

Cuneus/Precuneus 0.0049 n.s. 0.0069 n.s.

Lobus parietalis posterior 0.0007 0.0011 0.0068 n.s.

Gyrus frontalis medius n.s. n.s. 0.0103 n.s.

Tabelle 7.3: p-Werte der t-Test (gepaart) f�ur den Vergleich zwischen der Verz�ogerung (0 vs. 4 Se-

kunden) und Setgr�osse (4 vs. 8 Buchstaben) f�ur die untersuchten ROIs.

ausgew�ahlt. Abbildung 7.5 zeigt die sieben anatomischen Schichten mit den �uberlagerten

SPMs und die ausgew�ahlten ROIs anhand eines einzelnen Probanden. Dazu wurden die Voxel

mit einem t-Wert > 8 selektioniert (Blobs). Bei den ROIs handelt es sich also nicht um den

zentralen Ausschnitt der Aktivation, sondern um eine Teilmenge der Aktivierung, die jeweils

bei allen Probanden innerhalb der selben Schicht liegt.

Randomisierte Darbietung Abbildung 7.6 zeigt exemplarisch den gemittelten Signalver-

lauf f�ur die Verz�ogerung und Setgr�osse in 3 verschiedenen Regionen. Die gemittelten Signal-

verl�aufe aller ROIs und aller Bedingungen (Verz�ogerung, Setgr�osse und Darbietungsform)

�nden sich im Anhang B. Generell zeigten sich �Anderungen der Signalintensit�at bereits in-

nerhalb von 2 Sekunden nach Beginn des Trials, und dies unabh�angig von der Verz�ogerung.

Das zugrundeliegende Netzwerk wird als Ganzes aktiviert, was auf eine interaktive Funkti-

onsweise der einzelnen Subprozesse hindeutet.

Tabelle 7.3 zeigt das Signi�kanzniveau der einzelnen Vergleiche zwischen den Verz�ogerungs-

und den Setgr�ossenbedingungen f�ur die einzelnen relevanten Regionen. Mit Ausnahme des

inferioren pr�acentralen Sulcus, des Thalamus und des Motorcortex zeigten alle Regionen

�Anderungen der Signalamplitude aufgrund der Setgr�osse. Die Regionen, die keine solchen

Variationen zeigten, sind motorische oder pr�amotorische Areale, die nicht in aufgabenspezi-

�sche Prozesse involviert sind und demnach auch keine solchen �Anderungen zeigen sollten.

Dieser Befund zeigt, dass das verwendete Verfahren sensitiv genug ist, um kleine �Anderungen
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Abbildung 7.5: Diese Abbildung zeigt die anatomischen Schichten und die �uberlagerte SPM eines

einzelnen Probanden. Es sind nur die positiven Aktivierungen eingezeichnet und die Schwelle liegt

bei 8. Eingekreist sind die einzelnen ROIs. Insel = Vordere Insel; Thal = links Thalamus; CU =

Precuneus/Cuneus; SIP = Sulcus intraparietalis; PFC = mittlerer pr�afrontaler Cortex; PCS = Sulcus

pr�acentralis inferior; MOT = prim�arer Motorcortex, SMA = supplement�ares Motorareal.



7.2. FMRT-EXPERIMENT 2 91

Abbildung 7.6: Die Graphiken zeigen den Signalverlauf des gemessenen fMRT-Signals als eine Funk-

tion (a) von Verz�ogerung und Setgr�osse in der linken vorderen Insel, (b) von Verz�ogerung im linken

Gyrus frontalis medius und (c) von Setgr�osse im linken motorischen Handfeld. Den anatomischen

Schnittbildern eines repr�asentativen Probanden sind die individuellen SPMs �uberlagert, und die ROIs

eingezeichnet.
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der Signalintensit�at zu erfassen, und demzufolge geeignet ist, die gestellte Frage zu beant-

worten.

Aufgrund der in Kapitel 6 aufgestellten Hypothesen sind Regionen, welche keine Signal-

�anderungen durch Verz�ogerung- oder Setgr�ossenvariationen zeigen, nur in den Aktivierungs-

prozess aus dem LZG involviert. Keine der untersuchten Regionen zeigte dieses Muster. Eine

Ausnahme dazu bildet der rechte PFC, dessen Bedeutung aber gesondert behandelt werden

soll (siehe Kapitel 7.2.3). Daraus folgt, dass keine Region ausschliesslich f�ur den Aktivie-

rungsprozess aus dem LZG verantwortlich ist. Dieses Ergebnis steht im Einklang mit den

RT-Daten, die darauf hindeuten, dass der Aktivierungsprozess ein automatischer, 'bottom-

up' Prozess ist (Conway & Engle, 1994), der einzig durch die Anwesenheit des Hinweisreizes

ausgel�ost wird und keine h�ohere kognitive Beteiligung hat.

Die vordere Insel (siehe Abbildung 7.6a), der posteriore Parietallappen (links > rechts)

und der linke Cuneus/Precuneus zeigen eine verz�ogerte Signal�anderung aufgrund der Verz�oge-

rung und eine Zunahme der Amplitude bei zunehmender Setgr�osse. Diese Regionen scheinen

in den eigentlichen 'scanning' Prozess involviert zu sein, da der Signalverlauf der experimen-

tellen Manipulation folgt und die Intensit�at des Signals durch die Menge der verarbeiteten

Information variiert wird.

Der linke PFC (siehe Abbildung 7.6b) zeigte keine Ver�anderungen in der ansteigenden

Flanke des Signals aufgrund der Verz�ogerung, jedoch eine deutliche Verl�angerung aufgrund

der Verschiebung des Zielreizes und eine Signalzunahme durch gr�osser werdende Sets (siehe

Tabelle 7.3). Diese �Anderungen k�onnen durch den Rehearsalprozess bedingt sein, welcher

zur �Uberbr�uckung der Verz�ogerung notwendig ist. Da sich jedoch keine Ver�anderungen beim

Onset zeigten, ist nicht auszuschliessen, dass diese Region auch in den Abruf der Information

involviert ist.

Prozesse, die erst nach Beendigung des Suchprozesses beginnen, sollten eine verz�ogerte

Signal�anderung und keinen Setgr�ossene�ekt zeigen. Dies war der Fall im pr�acentralen Sul-

cus, in der SMA, im Motorcortex (siehe Abbildung 7.6c) sowie im Thalamus. Diese Regionen

sind Teil des pr�amotorischen und motorischen Systems und zeigen daher die erwarteten Ak-

tivierungsmuster. Sie sind an der Antwortvorbereitung und der Ausf�uhrung der motorischen

Reaktion beteiligt.

Der fr�uhe Beginn der Signalintensit�ats�anderung in allen untersuchten Regionen, und dies

unabh�angig von der Verz�ogerung, kann darauf zur�uckgef�uhrt werden, dass die Dauer der

n�achsten Verz�ogerung nicht antizipierbar ist. Beim Erscheinen des Hinweisreizes beginnen

alle involvierten Areale zu arbeiten.
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Geblockte Darbietung Zum Vergleich der 'geblockten' und der randomisierten Darbie-

tungsform wurde die Signalst�arke in den einzelnen Zeitschritten zwischen den beiden Formen

verglichen. Im Vergleich der beiden Bedingungen ohne Verz�ogerung zeigte sich in keiner Re-

gion ein signi�kanter Unterschied zwischen den beiden Darbietungsformen (randomisiert vs.

geblockt; siehe Tabelle 7.4). Die dieser Auswertung zugrundeliegenden gemittelten Signal-

verl�aufe f�ur alle Areale �nden sich in Anhang B wieder.

ROI Bedingung Bedingung

ohne Verz�ogerung mit Verz�ogerung

Links Rechts Links Rechts

SMA/Gyrus Cinguli med. n.s 0.0002

Gyrus pr�acentralis inferior n.s. n.s. 0.0039 0.0001

Prim�arer Motorcortex n.s n.s.

Thalamus links n.s n.s.

Vordere Insel n.s. n.s. n.s. 0.0056

Cuneus/Precuneus n.s. n.s. n.s. n.s.

Lobus parietalis posterior n.s. n.s. n.s. n.s.

Gyrus frontalis medius n.s. n.s. 0.0051 n.s.

Tabelle 7.4: p-Werte der t-Tests (gepaart) f�ur den Vergleich zwischen randomisierter und geblockter

Darbietung f�ur die Bedingung mit und ohne Verz�ogerung f�ur die untersuchten ROIs.

In den pr�amotorischen Arealen der SMA/Gyrus Cinguli und dem Gyrus pr�acentralis

zeigten sich ein beidseitiger Darbietungse�ekt beim Vergleich der beiden Verz�ogerungsbedin-

gungen gegeneinander. Interessanterweise zeigte sich in der vorderen Insel (Scanning-Areal)

dieser Darbietungse�ekt jedoch nur in der rechten Hemisph�are, nicht aber in der dominanten,

der linken Hemisph�are. Im linken PFC, als Rehearsal/Retrieval Modul angenommen (siehe

Tabelle 6.1), zeigte sich ebenfalls ein Darbietungse�ekt beim Vergleich der beiden Verz�oge-

rungsbedingungen.

7.2.3 Diskussion von fMRT-Experiment 2

7.2.3.1 Reaktionszeitdaten

Wie beim ersten fMRT-Experiment entsprechen die RTs auch bei diesem Experiment den

Ergebnissen aus den behavioralen Experimenten. Es zeigt sich wiederum ein setgr�ossen-

unabh�angiger Aktivierungsprozess und ein mit zunehmender Setgr�osse zun�achst steigender,
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dann ab
achender Veri�kationsprozess. Bei den Fehlerraten zeigte sich ein leicht ver�ander-

tes Muster als bei den RT-Experimenten. Wo sich normalerweise ein Setgr�ossene�ekt ein-

stellt, zeigte sich hier ein verz�ogerungsabh�angiger E�ekt. Die RT-Vorteile, die sich durch die

'geblockt-nach-Verz�ogerung' Darbietung ergeben, zeichneten sich nur tendenziell ab.

Es sei jedoch wiederum angemerkt, dass die Anzahl der Trials in den fMRT-Experimenten

weit unter der Anzahl an Trials in den RT-Experimenten lag (180 vs. 1080 bzw. 1440). Dies

kann die kleinen Unterschiede in der Fehlerrate und die schwach ausgepr�agten RT-Vorteile bei

geblockter Darbietung erkl�aren und weist darauf hin, dass sich die Anzahl der Probanden und

Messungen f�ur eine weitreichende statistische Aussage an der unteren Grenze be�ndet. Trotz

dieser Einschr�ankungen kann jedoch davon ausgegangen werden, dass die zugrundeliegenden

Prozesse in vergleichbarer Weise ablaufen wie in den RT-Experimenten.

7.2.3.2 Bildgebende Resultate

Die gefundenen Aktivierungsmuster entsprechen dem Aktivierungsmuster des ersten fMRT-

Experiments. Es besteht auch eine �Ubereinstimmung mit der wachsenden Zahl an Befunden

aus der Literatur zum System des verbalen Arbeitsged�achtnisses (Buckner et al., 1998b,c;

Jonides et al., 1998).

Randomisierte Darbietung Unter Zuhilfenahme der zeitlichen Au
�osung von fMRT

konnten Regionen, die Informationen aktivieren und aufrechterhalten, von Regionen unter-

schieden werden, die diese Informationen verarbeiten, in diesem Fall also auf Tre�er durchsu-

chen. Aufgrund der Tatsache, dass die qualitativen Muster der RT-Resultate der fMRT-Studie

den Resultaten der RT-Experimente entsprechen, kann davon ausgegangen werden, dass die

Teilprozesse in beiden Experimenten in gleicher Weise abliefen.

Es zeigte sich, dass die vordere Insel (beidseits) zusammen mit dem posterioren Parie-

tallappen (BA 7, 39, 40) mit Ged�achtnissuchprozessen korreliert. Beide Regionen zeigten

klare Signalverlaufs�anderungen aufgrund von Setgr�ossen- und Verz�ogerungs�anderungen (sie-

he Abbildung 7.7). Raichle et al. (1994) argumentieren, dass die vordere Insel jeweils dann

aktiviert wird, wenn Prozesse automatisiert sind. Diese Automatisierung wurde bereits in

einem Zeitrahmen von weniger als 15 Minuten beobachtet. Aufgrund der �Ubungstrials vor

der eigentlichen Messung und der allgemeinen Erfahrung der Probanden mit psychologi-

schen Experimenten erscheint es plausibel, dass die Probanden innerhalb sehr kurzer Zeit

die Ged�achtnissuche prozeduralisieren und automatisieren k�onnen, so dass dieser Prozess an

tieferliegende Strukturen delegiert werden kann. Daher wird argumentiert, dass die vordere

Insel eine wichtige Rolle im eigentlichen Ged�achtnissuchprozess spielt und der Parietallappen

f�ur den phonologischen Speicher (Jonides et al., 1998; Paulesu et al., 1993) und den Ged�acht-
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Abbildung 7.7: Signalverl�aufe des gemessenen fMRT-Signals als eine Funktion der Verz�ogerung f�ur

die linke vorder Insel (links) und Lobus parietalis posterior (rechts).

nissuchprozess verantwortlich ist. Trotzdem erscheint es �uberraschend, dass die Aktivierung

im Parietallappen, der generell als Speicherort von Wissen verschiedenster Modalit�at be-

kannt ist, eine zeitliche Ver�anderung aufgrund der Verz�ogerung zeigt. Dieser Befund kann

dahingehend erkl�art werden, dass die eigentlichen Items erst dann aktiviert werden, wenn sie

verarbeitet werden.

Die mediale parietale Region (Precuneus und Cuneus) zeigte sowohl eine Signalverschie-

bung als auch Setgr�ossene�ekte. Aus der Literatur geht hervor, dass diese Region die mentale

Vorstellung (mental imagery) unterst�utzt (Fletcher et al., 1995, 1996). Dies legt den Schluss

nahe, dass die Probanden neben einer verbalen Repr�asentation auch eine (visuelle) Vorstel-

lung der Buchstabensets aufrufen.

Der linke PFC zeigte keine Signalverschiebung, aber einen Setgr�ossene�ekt, was darauf

hindeutet, dass diese Region in die Aktivierung und Aufrechterhaltung der Aktivierung der

Information involviert ist (siehe Abbildung 7.8). Tulving et al. (1994) argumentierten, dass

der linke PFC f�ur den semantischen Ged�achtnisabruf verantwortlich ist. Weitere Befunde

belegen, dass der linke PFC generell am Abruf verbaler Information und der Aufrechter-

haltung des Aufmerksamkeitsfokus beteiligt ist (Smith et al., 1998; Buckner et al., 1998c).

Dementsprechend wird argumentiert, dass der linke PFC die Buchstabensets aktiviert und

die Verz�ogerung �uberbr�uckt, jedoch nicht am eigentlichen Suchprozess beteiligt ist.

Die Unterschiede im Signalverlauf zwischen den Verz�ogerungsbedingungen sind im rech-

ten PFC weniger deutlich. Dies entspricht der Argumentation von Buckner et al. (1998b),

dass der rechte PFC eine amodale Funktionsweise hat (Buckner, 1996; Schacter et al., 1997).

Seine Aktivierungen scheinen nicht aufgabenspezi�sch, sondern generellerer Natur zu sein.

Rechts-hemisph�arische Aktivierung zeigt sich vor allem bei Arbeitsged�achtnisaufgaben und

episodischem Abruf, und in eingeschr�anktem Masse auch bei semantischem Abruf (MacLeod
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Abbildung 7.8: Signalverl�aufe des gemessenen fMRT-Signals im linken Gyrus frontalis medius als

eine Funktion der Verz�ogerung (links) und der Setgr�osse (rechts).

et al., 1998; Buckner et al., 1998a). Da die gegebene Aufgabe eine semantische Ged�achtnis-

aufgabe ist, erscheint die rechtshemisph�are Aktivierung plausibel, und es �uberrascht nicht,

dass die Signalver�anderungen aufgrund von Verz�ogerungs- und Setgr�ossenvariationen margi-

nal sind. Dies unterst�utzt die Sichtweise, dass der rechte PFC keine aufgabenspezi�sche Rolle

spielt, sondern eher mit dem generellen Aufwand (E�ort) korreliert.

Geblockte Darbietung In der Bedingung ohne Verz�ogerung zeigten sich in den unter-

suchten Regionen keine signi�kanten Ver�anderungen des Signalverlaufs aufgrund der Dar-

bietungsform. Dies ist insofern nicht verwunderlich, als in beiden Darbietungsformen bei

gleichzeitiger Pr�asentation des Hinweis- und Zielreizes alle Prozesse schnell ablaufen k�onnen.

F�ur kleine Unterschiede in der Entstehung der Signalver�anderungen, die sich aufgrund der

RT-Ergebnisse (siehe Kapitel 5.4) im Bereich von � 50 Millisekunden abspielen, erscheint die

zeitliche Au
�osung des gemessenen Signals wie auch die Bildwiederholrate zu grob.

Unterschiede in der Bedingung mit Verz�ogerung zwischen den Darbietungsformen zeigten

sich nur in den pr�amotorischen Arealen der SMA/Gyrus Cinguli, im inferioren Gyrus Pr�acen-

tralis (siehe Abbildung 7.9 links), der rechten vorderen Insel und im linken PFC. Der prim�are

motorische Cortex zeigte hingegen keinen Darbietungse�ekt (siehe Abbildung 7.9 rechts). Der

Darbietungsse�ekt in der rechten vorderen Insel deutet darauf hin, dass die Initialisierung

des Prozesses links lateralisiert ist, und die rechte Hemisph�are erst sp�ater, zum eigentlichen

Zeitpunkt des Beginns des Scannens, mitaktiviert wird.

Im Gegensatz zur vorderen Insel zeigte keines der parietalen Areale Signal�anderungen

aufgrund der Darbietungsform. Dies ist insofern �uberraschend, als beiden Arealen eigentliche

Scanningprozesse zugeschrieben wurden (siehe Kapitel 7.2.3.2). Dies deutet darauf hin, dass

in diesen Regionen im Gegensatz zur Inselregion unterschiedliche Prozesse ablaufen. Es kann



7.3. DISKUSSION DER FMRT-EXPERIMENTE 97

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17
Zeitschritt in Sekunden

115

120

125

130

135

140

S
ig

na
lin

te
ns

itä
t

Verzögerung

random
block

0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17
Zeitschritt in Sekunden

115

120

125

130

135

140

S
ig

na
lin

te
ns

itä
t

Verzögerung

random
block

Abbildung 7.9: Signalverl�aufe des gemessenen fMRT-Signals als Funktion der Darbietungsform (ge-

blockt vs. randomisiert) im linken Sulcus pr�acentralis inferior (links) und im prim�aren Motorcortex

(rechts).

angenommen werden, dass die Bereitstellung der Wissenseinheiten durch die Pr�asentation

des Zielreizes bedingt ist, jedoch nicht von antizipatorischen Prozessen beein
usst wird.

Der rechte PFC zeigte keinen signi�kanten Darbietungse�ekt. Dies unterst�utzt die An-

nahme, dass der Aktivierung des rechten PFC nicht aufgabenspezi�sche, sondern amodale

Verarbeitungsprozesse zugrundeliegen. Diese Aktivierung ist also mehr unter dem Aspekt

eines generellen Aufwandes zu verstehen.

Aus dem Vergleich der geblockten und der randomisierten Darbietung wird deutlich, dass

die Regionen, die einen Signalst�arkee�ekt zeigen, an der eigentlichen Verarbeitung der Set-

information beteiligt sind. Die peripheren Areale, sprich die Areale der perzeptuellen und

motorischen Verarbeitung, zeigen keine Signalverlaufs�anderungen infolge antizipatorischer

Ein
�usse. Die pr�amotorischen und eigentlichen Scanningareale zeigen jedoch eine Beein
us-

sung durch die Darbietungsform.

7.3 Diskussion der fMRT-Experimente

In beiden fMRT Experimenten entsprachen die qualitativen Muster der Reaktionszeiten den

Daten aus den behavioralen Experimenten. Es zeigte sich eine leicht erh�ohte Fehlerrate bei

den fMRT-Experimenten im Vergleich zu den behavioralen Experimenten. In Anbetracht der

Anzahl der Trials, die deutlich unter der Anzahl der Trials in den behavioralen Experimen-

ten lag, ist dies jedoch nicht weiter erstaunlich. Es ist anzunehmen, dass sich die Resultate

der beiden fMRT-Experimente bei einer h�oheren Trialzahl den Resultaten der behavioralen

Experimente angleichen w�urden. Generell kann also davon ausgegangen werden, dass die zu-
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grundeliegenden Prozesse identisch waren und sich keine signi�kanten Beeintr�achtigungen der

Leistungen aufgrund der Untersuchungsbedingungen der fMRT ergaben.

Zur Bew�altigung von Ged�achtnisabrufaufgaben wird ein Netzwerk von Arealen aktiviert,

welches stark auf die linke Hemisph�are lateralisiert ist. Dieses Netzwerk umfasst die per-

zeptuellen Areale des Gyrus lingualis und fusiformis, die an der Wortenkodierung beteiligt

sind.

Die Aktivierungen im inferioren Gyrus pr�acentralis, in der SMA/Gyrus cinguli und im

prim�aren motorischen Cortex dienen der handlungsorientierten motorischen Planung.

Die insul�are Aktivierung zusammen mit dem posterioren Parietallappen bewerkstelligen

die Suche im KZG. Das Aktivierungsmuster des posterioren Parietallappens legt den Schluss

nahe, dass die eigentliche Information erst dann aktiviert wird, wenn sie wirklich gebraucht

wird. Dies unterst�utzt die Annahme, dass der zentrale Knotenpunkt eines Sets aktiviert wird

(Indexing) und erst bei der Ged�achtnissuche die einzelnen Items aktiviert werden.

Im zweiten Experiment, das zur Di�erenzierung der einzelnen Teilprozesse konzipiert war,

konnte kein Areal bestimmt werden, das ausschliesslich der Aktivierung von Ged�achtnisin-

formationen diente. Alle Areale zeigten Signalverlaufs�anderungen in Abh�angigkeit von der

Verz�ogerung und/oder der Setgr�osse. Die links-frontale Aktivierung scheint jedoch an der

Aktivierung der Buchstabensets beteiligt zu sein und h�alt anschliessend die Information �uber

die Verz�ogerung hinweg in diesem aktivierten Zustand. Dadurch bedingt sich die Verl�ange-

rung der h�amodynamischen Reaktion.



Kapitel 8

Allgemeine Diskussion

Hauptziel dieser Arbeit war die Untersuchung von Ged�achtnisabrufprozessen und die Dif-

ferenzierung von Aktivierungs- und Veri�kationsprozessen. Ged�achtnisabruf kann prinzipiell

in zwei grundlegende Prozesse unterteilt werden. Ein erster Prozess, der Aktivierungsprozess,

aktiviert gespeicherte Ged�achtnisinhalte vom Langzeitged�achtnis ins Kurzzeitged�achtnis, und

ein zweiter Prozess, der Verarbeitungsprozess, verarbeitet diese aktivierte Information im Ar-

beitsged�achtnis.

Die Durchf�uhrung von Reaktionszeitexperimenten erlaubt es, diese beiden Prozesse zu

trennen, und ihre eigentliche Dauer zu bestimmen. Dabei zeigt sich, dass der Aktivierungs-

prozess ein weitgehend setgr�ossenunabh�angiger Prozess ist. Auch wenn sich dieser E�ekt

im ersten RT-Experiment nicht in allen Bedingungen ergab, so zeigte sich im zweiten RT-

Experiment eine graduelle RT-Abnahme mit zunehmender Verz�ogerung. Die eigentliche Suche

im Ged�achtnis, der Veri�kationsprozess, zeigt wie erwartet eine deutliche Zunahme der RT

mit gr�osser werdenden Sets, wobei diese Zunahme nicht linear verlief, sondern bei gr�osseren

Sets (> 6 Items) ab
achte.

Durch die Verwendung der fMRT lassen sich die bei der Bew�altigung dieser Aufgabe

involvierten Hirnregionen sowie die Zugeh�origkeit zwischen einzelnen Teilprozessen und der

Aktivierung in spezi�schen Hirnarealen bestimmen. Dabei zeigte sich, dass aufgrund der

zeitlichen Au
�osung des gemessenen Signals und der zeitlichen Variationen des experimen-

tellen Paradigmas sich mittels fMRT unterschiedliche Prozesse di�erenzieren lassen. FMRT

erscheint ein vielversprechendes Instrument zur Di�erenzierung der zerebralen Korrelate von

kognitiven Prozessen zu sein.

Beteiligte Hirnareale Die an der Bew�altigung der Ged�achtnisabrufaufgabe beteiligten

Areale lassen sich in unterschiedliche Gruppen unterteilen. Es zeigten sich Aktivierungen

im extrastri�aren Cortex und den extrastri�aren Rindenregionen des basalen Occipital- und

99
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Temporallappens. Die Aktivierung dieser Areale hat mit der visuellen Erkennung und Enko-

dierung der Stimuli zu tun.

Die aktivierten Regionen im posterioren Parietallappen wie auch auf der medialen Seite

des Parietal- und Occipitallappens spiegeln die interne Repr�asentation der gelernten und

abgerufenen Sets wider. Die vordere Inselregion (bilateral), in Zusammenarbeit mit dem

posterioren Parietallappen, konnte als der Ort bestimmt werden, der die Verarbeitung der

Information bewerkstelligen.

Weiter zeigte sich der linke pr�afrontale Cortex am Abruf und der Aufrechterhaltung der

Aktivierung beteiligt. Der rechte pr�afrontale Cortex seinerseits scheint keine spezi�schen

Aufgaben zu �ubernehmen, sondern in generellere Aspekte der Aufgabe involviert zu sein.

Dies entspricht der sich immer deutlicher abzeichnenden Hemisph�arenasymmetrie bez�uglich

Ged�achtnisabrufprozessen (Buckner et al., 1998b). Die linke Hemisph�are ist sowohl in der

visuellen Enkodierung wie auch bei h�oheren kognitiven Prozessen vermehrt in spezi�sche,

lokale Komponenten der Aufgabe involviert, die rechte Seite dagegen eher in globalere und

aufgaben�ubergreifende Aspekte der jeweiligen Aufgabe.

Die Aktivierungen im pr�acentralen Sulcus, in SMA und im motorischen Cortex konnten

mit der Vorbereitung, Planung und Ausf�uhrung der motorischen Reaktion in Zusammenhang

gebracht werden.

Aktivierungsprozess In den behavioralen Experimenten zeigte sich, dass die Aktivierung

von Ged�achtnisinhalten ein von der Menge zu aktivierender Information unabh�angiger Pro-

zess ist. Generell bedarf es ca. 200 ms, um gespeicherte Informationen aus dem Langzeit-

ged�achtnis ins Kurzzeitged�achtnis zu �uberf�uhren. Die kurze Dauer, wie auch die Gr�ossenun-

abh�angigkeit, weist darauf hin, dass dieser Prozess weitgehend automatisch verl�auft und nicht

von 'top-down' Prozessen gesteuert wird. Die alleinige Pr�asenz eines Hinweisreizes reicht aus,

um das Aktivierungsniveau damit vernetzter Knotenpunkte zu erh�ohen.

In Experimenten mit Patienten, die im Rahmen dieser Arbeit nicht weiter erw�ahnt wur-

den, zeigte sich, dass dieser Aktivierungsprozess auch bei leicht bis mittelschwer amnestischen

Patienten noch weitgehend automatisch verl�auft, und erst bei schwer beeintr�achtigten Pati-

enten St�orungen dieses Prozesses zu beobachten sind. (Th�one & Zysset, 1998).

Bei den bildgebenden Experimenten liess sich keine Region bestimmen, die ausschliesslich

f�ur die Aktivierung von Ged�achtnisinhalten zust�andig ist. Da dieser Prozess automatisch

verl�auft und von kurzer Dauer ist, ist es m�oglich, dass die lokalen Signal�anderungen dieses

Prozesses gegen�uber der Vielzahl der Aktivierung zu schwach sind oder nicht zu di�erenzieren

ist? Aufgrund der begrenzten Anzahl von Schichten im zweiten fMRT-Experiment ist nicht

auszuschliessen, dass extrastri�are Areale, die im zweiten Experiment nicht erfasst wurden,
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ein verz�ogerungsunabh�angiges Signalverlaufsmuster zeigen. Dies konnte im Rahmen dieser

Arbeit nicht untersucht werden.

Ein m�oglicher Kandidat f�ur den Aktivierungsprozess ist der linke pr�afrontale Cortex,

wobei diese Region ebenfalls an der Aufrechterhaltung der Aktivierung beteiligt ist. In die-

ser Region zeigten sich keine Verschiebungen des Signalverlaufs aufgrund der Variation der

Verz�ogerung, jedoch ein Amplitudene�ekt durch die Variation der Setgr�osse.

Verarbeitungsprozess Wie bereits bei Sternberg (1966, siehe auch (Luce, 1986)) beschrie-

ben, zeigte der Verarbeitungsprozess einen setgr�ossenabh�angigen E�ekt. Die Reaktionszeiten

stiegen mit zunehmender Setgr�osse an, wobei der Anstieg nicht linear war, sondern eine ab-


achende Tendenz zeigte. Es ist bis heute nicht gekl�art, wieso die Scanningrate bei gr�osseren

Sets ab
acht (Conway & Engle, 1994; Zysset & Pollmann, 1999). Ein m�oglicher, noch zu

�uberpr�ufender Erkl�arungsansatz besteht darin, dass bei gr�osser werdenden Sets die Verarbei-

tungsstrategie von einer verbalen in eine visuelle wechselt (siehe weiter unten).

Die bildgebenden Experimente zeigten, dass die Suche im Kurzzeitged�achtnis durch die

vordere Insel in Zusammenarbeit mit dem posterioren Parietallappen bewerkstelligt wurde.

Beide Regionen zeigten deutliche Signalver�anderungen aufgrund der Variation der Verz�oge-

rung und der Setgr�osse.

Verbale vs. visuelle Repr�asentation Die Tatsache, dass die Probanden auch eine vi-

suelle Vorstellung der Items benutzten, l�asst die Behauptung o�en, dass das modi�zierte

Sternbergparadigma keine rein verbale Aufgabe darstellt. Es ist denkbar, dass die Aufgabe

auch durch einen visuellen Abgleich zu l�osen ist. Eine m�ogliche Erkl�arung f�ur die ab
achen-

den RT-Kurven bei gr�osseren Sets besteht darin, dass sich die Modalit�at der Verarbeitung

ver�andert, z.B. dass bei gr�osser werdenden Sets die Strategie unbewusst von einer verbalen zu

einer visuellen wechselt. Sets der Gr�osse 6 und 8 scheinen dabei jedoch gerade an der Grenze

zu sein, bei der die Aufgabe sowohl verbal wie visuell gel�ost werden kann. Bei gr�osseren Sets

erscheint es plausibel, anzunehmen, dass die Ged�achtnissuche auf eine rein visuelle Wiederer-

kennung wechselt. Dies bleibt jedoch eine Hypothese, da die Befunde zur eindeutigen Kl�arung

nicht vorhanden sind.

Insofern ist es unklar, ob die Suche im Ged�achtnis auf einer verbalen oder visuellen Basis

vonstatten geht. Es sei angemerkt, dass die Probanden auch schwache Aktivierungen im lin-

ken fronto-opercularen Cortex (Broca's Area) zeigten. Diese Region liess sich jedoch schwer

von der Inselaktivierung abgrenzen, und somit wurden sie nicht weiter untersucht. Fronto-

operculare Aktivierung wurde mit subvocalen Rehearsalprozessen in Verbindung gebracht

(Paulesu, Frith & Frackowiak, 1993), was f�ur eine verbale Suche sprechen w�urde. F�ur eine
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visuelle Verarbeitung spricht hingegen die Aktivierung in der Region des Cuneus/Precuneus.

Diese Region wurde in Verbindung mit 'mental imagery' Prozessen gebracht (Fletcher, Frith,

Grasby, Shallice, Frackowiak & Dolan, 1995), was in diesem Kontext einer visuellen Vor-

stellung der Sets entsprechen w�urde. Visuelle und verbale Prozesse k�onnen auch gemeinsam

auftreten, sie schliessen sich also nicht gegenseitig aus.

Dies w�urde der Vorstellung entsprechen, dass die Items einzeln abgerufen werden. Dies

steht im Einklang mit der Aussage der Aktivierungsprozesse der RT-Experimente, dass die

Aktivierung der Sets einer Indexierung entspricht, die Sets also als Ganzes aktiviert werden,

und die einzelnen Items erst bei der eigentlichen Suche individuell aktiviert werden. Die

gespeicherte Information scheint durch die Pr�asentation des Hinweisreizes aktiviert zu werden.

Die vordere Insel verarbeitet, im Zusammenspiel mit dem posterioren Parietallappen, diese

bereitgestellte Information, und die pr�amotorischen und motorischen Areale f�uhren die aus

dieser Verarbeitung resultierende Handlung aus.

Funktionelle Magnetresonanztomographie Trotz der relativ aufwendigen Technik hat

sich fMRT als wertvolles Instrument zur Erweiterung unseres Verst�andnisses �uber das mensch-

liche Gehirn erwiesen. Die Anwendung dieser Technik auf experimentalpsychologische Fra-

gestellungen besteht erst seit 5 Jahren, so dass in absehbarer Zeit noch wesentliche Ent-

wicklungen im Bereich der Messung des MRT-Signals, der Vorverarbeitung und statistischen

Auswertung der MRT-Daten wie auch der Pr�asentation der Daten zu erwarten sind.

Diese hier vorliegende Arbeit konnte zeigen, dass unter der Verwendung innovativer expe-

rimenteller Designs neue Erkenntnisse gewonnen werden k�onnen. Durch die zeitliche Verz�oge-

rung einzelner Prozesse konnte auch eine Ver�anderung des MRT-Signalverlaufs erfasst wer-

den. Diese Methode zur Di�erenzierung und Lokalisation kognitiver Prozesse im Gehirn l�asst

sich auch auf weitere Fragestellungen �uberf�uhren. In diesem Sinne erweiterte die vorliegende

Arbeit die Anwendungsm�oglichkeiten von fMRT um einen weiteren experimentellen Ansatz.



Anhang A

Eine kurze Einf�uhrung in die

Neuroanatomie des menschlichen

Gehirns

Anatomische Gliederung des Zentralnervensystems

Die grosse zusammenh�angende Gewebsmasse, die man als Zentralnervensystem bezeichnet,

unterteilt man in Gehirn und R�uckenmark1. Das in der Sch�adelh�ohle gelegene Gehirn stellt

die kraniale Fortsetzung des R�uckenmarks dar. Das Ober
�achenrelief des Gehirns l�asst eine

komplizierte Gliederung in mehrere Unterabteilungen erkennen: Man unterscheidet das Nach-

hirn, das Hinterhirn, das Mittelhirn, das Zwischen- und Endhirn. Ein Fl�ussigkeit enthalten-

des H�ullsystem (Meningen) umgibt s�amtliche Teile des Zentralnervensystems von aussen. Ein

ebenfalls Fl�ussigkeit enthaltendes Hohlraumsystem �ndet sich im Innern: der Zentralkanal im

R�uckenmark und die Ventrikel (Kammern) im Gehirn.

An der Ober
�ache des End- und Kleinhirns �ndet sich eine zusammenh�angende Schicht

grauer Substanz, die End- bzw. die Kleinhirnrinde (Cortex), darunter ein breites Lager weis-

ser Substanz. Entfernt man das Kleinhirn und die beiden Endhirnhemisph�aren, so bleibt vom

Zentralnervensystem der Hirnstamm, Truncus encephali, und das Zwischenhirn, Diencepha-

lon, �ubrig. Der Hirnstamm besteht aus dem Mesencephalon (Mittelhirn) und Rhombencepha-

lon (Pons und Medulla oblongata). Das Diencephalon besteht aus Thalamus und Hypotha-

lamus.

Der Thalamus, der mit dem Neocortex eine funktionale Einheit bildet, ist die zentra-

le Umschaltstelle f�ur sensorische A�erenzen und er erh�alt E�erenzkopien aus den unteren

1Eine vollst�andige Einf�uhrung in die Anatomie des Zentralnervensystem �ndet sich z.B. bei A�� und

Bergman (1998) oder bei Zenker (1985).
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Schichten des Neocortex. Der Hypothalamus hingegen ist anatomisch und funktionell eng

mit dem limbischen System verbunden. Es gibt keine direkten Verbindungen vom Thala-

mus zum Hypothalamus, aber der Hypothalamus unterh�alt E�erenzen zu den dorsomedialen

Thalamuskernen. Der Hypothalamus beein
usst die h�oheren kognitiven, sensorischen und

motorischen Funktionen �uber das autonome Nervensystem.

Abbildung A.1 zeigt die anatomischen Richtungsbezeichnungen beim Menschen.

Abbildung A.1: Anatomische Richtungsbezeichnungen anhand eines Axialschnittes (links) und eines

Sagittalschnittes (rechts).

Hirnh�aute Der Sch�adel ist innen mit Meningen ausgekleidet. Die Hirnh�aute bestehen aus

3 Schichten: der �ausseren, dicken und undehnbaren Dura Mater, der mittleren arachnoiden

Membran, die der Dura anliegt, darunter der subarachnoidale Spalt mit Cerebrospinal
�ussig-

keit (CSF) und den grossen Gef�assen. Den Windungen des Gehirns liegt die dritte Haut, die

elastische Pia Mater, eng an.

Gehirn und R�uckenmark 'schwimmen' in der CSF, die sowohl Verletzungen der Hirnmas-

se durch pl�otzliche mechanische Einwirkungen verhindert, als auch dem Sauersto�austausch

dient. Die CSF wird in Blutgef�assen der vier Ventrikel aus Blutplasma gebildet. Die extraven-

trikul�are CSF wird von den Capillaren gebildet und kommuniziert frei mit der ventrikul�aren

CSF.

Blutversorgung und Ventrikel Es lassen sich vier Ventrikel unterscheiden, wovon die

ersten beiden Ventrikel paarweise auftreten. Die beiden Seitenventrikel (I. und II. Ventrikel)

bilden zusammen zwei widderhornf�ormige Hohlr�aume im Endhirn. Sie sind mit dem III. Ven-

trikel verbunden, der einen unpaaren, spaltf�ormigen Raum im Diencephalon bildet. Seine

W�ande werden von dorsal nach basal vom Epithalamus, Thalamus und dem Hypothalamus
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gebildet. Er geht �uber in den IV. Ventrikel, der zwischen Kleinhirn und Hirnstamm liegt und

sich in den Zentralkanal verj�ungt.

Anatomische Unterteilung des Cortex

Der Cortex �uberdeckt tieferliegende Strukturen wie das limbische System und die Basalgang-

lien und umgibt die Strukturen des Zwischenhirns. Bei h�oheren S�augetieren und den Men-

schen ist der Cortex stark gefaltet, wobei die Einfaltungen als Sulci und die Ausst�ulpungen

als Gyri bezeichnet werden. Abbildung A.2 zeigt die wichtigsten Sulci und Gyri sowie die 4

Lappen der beiden Grosshirnrinden.

Diese Einfaltungen erm�oglichen eine Erh�ohung der cortikalen Ober
�ache. Ein ungefalteter

Cortex umfasst eine Ober
�ache von 2200 bis 2400 cm2, wobei bei einem gefalteten Cortex

etwa zwei Drittel der Ober
�ache in der Tiefe der Sulci liegen.

Der Cortex besteht aus zwei symmetrischen Hemisph�aren die aus mehreren �ubereinander-

liegenden Schichten von Nervenzellen bestehen. Diese Schichten haben zusammen eine Dicke

von 4-5 mm und setzen sich aus Zellk�orpern und Nerven�asten (Axonen und Dendriten) und

Blutgef�assen zusammen. Aufgrund ihrer hohen Dichte an Zellk�orpern erscheinen diese Schich-

ten als br�aunlich-grau, weshalb man sie auch 'graue Substanz' nennt. Die darunter liegenden

Schichten bestehen haupts�achlich aus myelinisierten und unmyelinisierten Nervenfasern, was

ihnen eine weissliche Farbe verleiht, weshalb man diese Schichten und Bahnen 'weisse Sub-

stanz' nennt. Die weisse Substanz besteht aus Nervenbahnen, die die einzelnen Hirnareale

und tieferliegende Strukturen miteinander verbinden.

Generell lassen sich die beiden H�alften des Cortex in 4 Lappen unterteilen (siehe Ab-

bildung A.2). Diese Regionen haben unterschiedliche Funktionen und lassen sich aufgrund

anatomischer Strukturen (vor allem Sulci) gegeneinander abgrenzen. Die 4 Lappen sind der

Frontal-, Parietal-, Temporal- und Occipitallappen. Der Sulcus centralis begrenzt den Fron-

tallappen gegen�uber dem Parietallappen, und die Fissura lateralis trennt den Temporallappen

vom Frontal- und Parietallappen. Der Occipitallappen ist durch den Sulcus parieto-occipitalis

vom Parietal- und Temporallappen getrennt. Die beiden Hemisph�aren sind durch die Fissura

centralis getrennt.

Cytoarchitektonische Unterteilung des Cortex

Der Cortex kann jedoch auch auf einer mikroskopischen Ebene unterteilt werden. Einser-

seits kann dies aufgrund der funktionellen Bedeutung geschehen oder andererseits durch die

Mikroanatomie der Zelltypen und ihrer Organisation. Dies bezeichnet man generell als Cy-

toarchitektur - cyto bedeutet 'Zelle' - und h�angt mit der Anzahl und Art der vorkommenden
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Abbildung A.2: A Die Lappen der Grosshirnhemisph�aren. B Linke Seitenansicht des Hirnmantels

und seiner Gliederung in Sulci und Gyri. C Die Gyri und Sulci des Endhirnmantels in der Ansicht von

oben. D Die Gyri und Sulci des Hirnmantels in der Ansicht von der medialen Fl�ache. E Die Gyri und

Sulci des Hirnmantels: Ansicht von der basalen Fl�ache. F Die cytoarchitektonischen Rindenfelder der

lateralen (oben) und medialen (unten) Ober
�ache der Grosshirnhemisp�are nach K. Brodmann (Nach

Sobotta & Becher, 1962).
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Zellen zusammen. Es erm�oglicht eine detaillierte Analyse des Nervengewebes unterschiedli-

cher Areale und die Bezeichnung von Arealen, wo die zellul�are Struktur �Ahnlichkeiten auf-

weist. Die ersten Ans�atze in dieser Richtung unternahm Korbinian Brodmann zu Beginn

dieses Jahrhunderts. Brodmann (1909) identi�zierte ungef�ahr 50 unterschiedliche Regionen

aufgrund ihrer unterschiedlichen zellul�aren Morphologie und Organisation und numerierte

sie. Diese Nummern werden noch heute zur Beschreibung corticaler Areale verwendet (sie-

he Abbildung A.2 F). Im weiteren Verlauf werden sowohl die Numerierung der Areale nach

Brodmann (Brodmann Area; BA) wie auch die anatomische Bezeichnung verwendet.

Funktionelle Unterteilung des Cortex

Die Lappen des Cortex erf�ullen eine Vielzahl funktioneller Rollen in der neuronalen Verar-

beitung von Information. Gr�ossere Systeme k�onnen innerhalb eines jeden Lappens lokalisiert

werden, wobei die Zuordnung einzelner Systeme zu den Lappen nicht 'eins-zu-eins' geschieht

und eine betr�achtliche �Uberlappung besteht. Die hier folgende Unterteilung entspricht einer

groben Zuordnung von Funktionen zu Hirnarealen.

Motorische Areale des Frontallappens Der Frontallappen spielt eine entscheidende

Rolle in der Planung und Ausf�uhrung von Bewegungen. Dies beinhaltet den Gyrus pr�acen-

tralis (BA 4), welcher auch als Motorischer Cortex bezeichnet wird, und sich anterior vom

Sulcus centralis be�ndet. Der prim�are Motorcortex ist f�ur die Steuerung der willk�urlichen Be-

wegungen zust�andig. Anterior vom Motorcortex be�nden sich zwei weitere motorische Felder,

und zwar der pr�amotorische Cortex (BA 6) auf der lateralen Seite des Frontallappens und

das supplement�are Motorfeld (supplementary motor area, SMA), welches dorsal von BA 6

liegt und bis in die mediale Seite des Frontallappens reicht. SMA unterh�alt enge Verbindun-

gen zum Motorcortex und scheint f�ur die Integration und Programmierung von sequentiellen

Bewegungen verantwortlich.

Das amweitesten anterior liegende Gebiet des Frontallappens, der Pr�afrontalcortex (PFC),

ist in h�ohere Aspekte der motorischen Kontrolle und der Planung und Ausf�uhrung von Ver-

halten involviert. Der PFC l�asst sich unterteilen in den dorsolateralen PFC (DLPFC), welcher

auf der lateralen Seite anterior vom Gyrus pr�acentralis liegt, den ventrolateralen PFC (VL-

PFC), welcher ventral vom DLPFC liegt, und den orbitofrontalen Cortex. Die Trennung

zwischen DLPFC und VLPFC verl�auft entlang dem Sulcus frontalis medialis. Der orbitofron-

tale Cortex liegt auf der anterioren-ventralen Ober
�ache des PFC und reicht medial bis zu

den limbischen Strukturen hin.
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Somatosensorische Areale des Parietallappens Der somatosensorische Cortex be�n-

det sich auf dem Gyrus postcentralis und den anliegenden Arealen (BA 1, 2 und 3). Die

Regionen erhalten E�erenzen von den somatosensorischen Schaltstellen im Thalamus und

repr�asentieren Informationen �uber Ber�uhrung, Schmerz, Temperatur und die Stellung der

Glieder. Das prim�are somatosensorische Areal (SI) liegt direkt caudal vom Sulcus centralis,

und ein sekund�ares somatosensorisches Areal (SII) liegt ventral von SI.

Visuelle Verarbeitung im Occipitallappen Der prim�are visuelle Cortex (auch stri�arer

Cortex oder V1 genannt, BA 17) erh�alt E�erenzen aus den spezi�schen visuellen Thalamus-

kernen. Beim Menschen liegt der gr�osste Teil von V1 auf der medialen Seite des Occipital-

lappens und ist von aussen nicht sichtbar. In diesem Gebiet werden die visuellen Reize wie

Farbe, Helligkeit, Orientierung, und Bewegung kodiert.

Der prim�are visuelle Cortex ist umgeben vom extrastri�aren Cortex (BA 18 und 19). Diese

visuellen Areale enthalten teils redundante Abbildungen der visuellen Umwelt, aber jedes

Areal ist spezialisiert auf die Analyse spezi�scher Aspekte der Information. Es lassen sich zwei

grundlegende Verarbeitungsachsen de�nieren, die beide ihren Ursprung im striaten Cortex

haben. Der ventrale (oder 'WAS') Verarbeitungsweg geht von V1 in den Temporallappen und

�ubermittelt Stimuluseigenschaften und deren Verkn�upfungen, wobei die Information letzten

Endes zur Objekt-Diskrimination und -Identi�kation verwendet wird. Die dorsale (oder 'WO')

Verarbeitungsachse projektiert von V1 in den Parietallappen und f�uhrt Information �uber die

Bewegung und Lokalisation von Stimuli mit sich.

Auditorische Verarbeitung im Temporallappen Der prim�are auditorische Cortex be-

�ndet sich im superioren Teil des Temporallappens in den Tiefen der Sylvischen Fissur (siehe

Abbildung A.2). Diese Region repr�asentiert den prim�aren auditorischen Cortex, AI, und das

auditorische Assoziationsareal, AII, welches posterior zu AI liegt (BA 41 und 42). Area 22,

welche den auditorischen Cortex umgibt, unterst�utzt die Verarbeitung von auditorischen Sti-

muli.

Assoziationsareale Areale, die keine motorischen oder sensorischen Areale sind, werden

traditionell als Assoziationscortex bezeichnet. Generell erhalten diese Areale Informationen

aus mehreren Modalit�aten und erf�ullen Aufgaben, die nicht rein sensorisch oder motorisch

sind. Die Ausf�uhrung h�oherer kognitiver Prozesse ist die Eigenschaft assoziativer Areale in

Zusammenarbeit mit den sensorischen und motorischen Arealen.
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Signalverl�aufe der untersuchten

Areale

Die folgenden Graphiken zeigen die �uber die 9 Probanden gemittelten Zeitverl�aufe f�ur die ein-

zelnen ROIs geplottet nach Verz�ogerung (linke Spalte) und Setgr�osse (zweite Spalte v.l.) und

den Vergleich der randomisierten Bedingung gegen die 'geblockte' Bedingung ohne Verz�oge-

rung (dritte Spalte v.l.) und mit Verz�ogerung (rechte Spalte).
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Cuneus/Precuneus links
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Sulcus pr�acentralis inferior links
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SMA bilateral
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