Neuronale Korrelate des Abrufs aus dem visuelldreAsgedachtnis

Inauguraldissertation
zur Erlangung des Akademischen Grades
eines Dr. phil.,

vorgelegt dem Fachbereich FB 02 — Sozialwissensaimdfledien und
Sport

der Johannes Gutenberg-Universitat
Mainz
von
Benjamin Rahm
aus Freiburg im Breisgau
Mainz

2016



Tag des Prufungskolloquiums: 11.07.2016



Danksagung

Danksagung

In der PDF-Version ist die Danksagung nicht endmalt



Zusammenfassung il

Zusammenfassung

Das Arbeitsgedachtnis ermdglicht es, flexibel mienReprasentationen von
Informationen zu enkodieren, aufrechtzuerhaltenalreirufen, um diese fir
zielgerichtete Handlungen, seien sie kognitiv adetorisch, zu verwenden. Die
offensichtliche Relevanz dieser Fahigkeit fur viBisziplinen hat vielféaltige Studien zu
den kognitiven Mechanismen des Arbeitsgedéchtnissdseinen neuronalen Grundlagen
angeregt. Aufbauend auf den Modellen von BaddehelyHitch (1974) und Cowan (1988)
widmeten sich zahlreiche Bildgebungsstudien demamalen Korrelaten von
Arbeitsgedachtnisleistungen und seiner auf wemdalte limitierten Kapazitat. Diese
Studien haben die aktuelle Ansicht gepragt, worteshArbeitsgedachtnis als Produkt
einer Interaktion von aufmerksamkeits-, gedachtmigt wahrnehmungsbezogener
neuronaler Aktivitat aufzufassen ist. In diesem teabwurden die Enkodierung und die
Aufrechterhaltung von Inhalten detailliert unterdsudm Gegensatz hierzu blieb der Abruf
von Informationen aus dem visuellen Arbeitsgeddshtreitgehend unbeachtet. Dies
Uberrascht, da der Abruf einen grundlegenden PsatexsNutzung von
Arbeitsgedachtnisinhalten darstellt, der fur jedstere Verwendung der Inhalte notwendig
scheint.

Aus diesem Grund bestand das Ubergreifende Zielatéegenden Arbeit darin,
die neuronalen Korrelate des Abrufs von visuellebeitsgedachtnisinhalten zu
identifizieren. Mittels funktioneller Magnetresorraomographie (fMRT) und
Magnetoenzephalographie (MEG) wurden drei Studienhyefihrt, die unterschiedliche
Aspekte des Abrufs auf Hirnebene mit hoher raurslidizw. zeitlicher Auflésung
untersucht haben.

Studie 1 verwendete die klassische delayed-matslattple-Aufgabe, um der
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Frage nachzugehen, ob die vielfach wéhrend der dekags- und der Behaltensphase
beobachteten Aktivierungen in frontoparietalen Begin auch im Abruf eine aktive Rolle
spielen. Zudem sollten explorativ die neuronalemr&ate der Wiedererkennung im
gesamten Hirn identifiziert werden. Den Ergebnissieser fMRT-Studie zufolge erwiesen
sich viele der typischerweise beobachteten fromtefzden Aktivierungen als unabhéangig
vom Abruf. Anteriore Anteile des intraparietalen@is zeigten sich hingegen als verstarkt
aktiv, wenn eine Wiedererkennung erforderlich waaren jedoch unabhangig von den
genauen Abrufanforderungen. Diesen kann folglicke &olle in der Wiedererkennung
eingerdumt werden, jedoch scheint keine Beteiligamgzentralen Prozess des Abgleichs
der internen Arbeitsgedachtnisreprasentationereimém prasentierten Testreiz
vorzuliegen. Die experimentelle Variation der Amferungen an diesen Abgleich
resultierten hingegen in der Aktivierung von Regiondie auch als am Abruf aus dem
Langzeitgedachtnis beteiligt gelten.

Studie 2 nutzte MEG, um mit hoher zeitlicher Autlig die Teilprozesse der
Wiedererkennung nachzuverfolgen. Insbesondereerdalie neuronalen Korrelate des
ahnlichkeitsbasierten Abgleichs zwischen gemerktbalten und einem Testreiz und der
Entscheidung, ob der Testreiz einem Arbeitsged#ihtralt entspricht, identifiziert
werden. Die Ergebnisse zeigten, dass der Grad lilichkeit zwischen Merk- und
Testreiz als Indikator des Abgleichsprozessesrksfiiontalen MEG-Sensoren die
vorhergesagten, graduell abgestuften Effekte priedigz Eine spater auftretende
rechtsseitige frontale Aktivitat bildete hingegea Kategorielle Entscheidung, ob der
Testreiz einem der Merkreize entsprach, unabharangGrad der perzeptuellen
Ahnlichkeit ab. In Ubereinstimmung mit Modellen désgleichsprozesses (Nosofsky und
Palmeri, 1997) zeigte diese Studie, dass die Akkation von Evidenz fur das
Vorhandensein eines Arbeitsgedachtnisinhalts uaddiegorisierung des Testreizes auf

neuronaler Ebene als zwei deutlich unterscheidbaitprozesse nachweisbar sind.
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Studie 3 untersuchte den Abruf im Kontext der Bsierung eines
Arbeitsgedachtnisinhaltes zu dessen weiterer Verlweg. Es wurde angenommen, dass
der Priorisierung zwei Teilprozesse zugrunde liegen Abruf des Inhalts und die
raumliche Fokussierung der Aufmerksamkeit auf didsbalt, und ein neuartiges
Paradigma entwickelt, das die unabhangige Variatieser ermdglichte. Mittels fMRT
ergaben sich als neuronale Korrelate der Neufokussy der Aufmerksamkeit auf einen
Arbeitsgedachtnisinhalt Aktivierungen des posteparietalen und kaudalen superioren
frontalen Cortex. Demgegenuber fuhrten verstarktiAlerungen an den Gedachtnisabruf
zu Aktivierungen in einer klar unterschiedlichenrige von Hirnregionen im posterioren
cinguléaren sowie rostralen superioren frontalent&or

Die drei beschriebenen Studien leisten einen nBe#&rag dazu, die neuronalen
Korrelate des Abrufs aus dem visuellen Arbeitsgbttis zu identifizieren. Die
Vorstellung, dass Arbeitsgedachtnisleistungen dgstihis des Zusammenwirkens von
gedachtnis- und aufmerksamkeitsbezogenen neuroAktestaten sind, konnte den
Ergebnissen der vorliegenden fMRT-Studien zufolgehdir den Abruf Giltigkeit haben.
Sowohl der Zeitverlauf als auch die Hirnaktivieramguster wéahrend der Wiedererkennung
wiesen zudem starke Ahnlichkeiten zum Abruf vondagitgedachtnisinhalten und zur
perzeptuellen Entscheidungsfindung auf. Entspretiden konzeptuellen Ahnlichkeit der
fur diese Leistungen angenommenen Abgleichsprozéssden diese Aktivierungen
Ausdruck eines generischen Abgleichsmechanismus E&i genaueres Verstandnis der
gemeinsamen Prozesse zu erreichen, die diesewl&miktivierungsmustern zugrunde

liegen, wird eine herausfordernde Aufgabe fiir zdiig@ Untersuchungen.
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Abstract

Working memory enables the flexible encoding, nmemance and retrieval of
mental representations and their use for goal-gidecognitive or motor action. The
pervasive relevance of this ability has stimulagaethora of studies on the cognitive
mechanisms of working memory and their neural bases

Building on the models of Baddeley and Hitch (19a&Ayl Cowan (1988), many
neuroimaging studies have examined the neurallateseof working memory and its
tightly limited capacity. These studies have shapeccurrent view that working memory
results from an interaction of attention-, memawe perception-related neuronal activity.
In this context, the encoding and maintenance aharanda have been studied in great
detail. In strong contrast, the retrieval of infatnon from visual working memory has
received only scarce attention. This is surprisaggretrieval constitutes a basic form of
use of memory contents that seems to be indispkngaliheir further processing.

The overarching aim of this work therefore wasdenitify the neural correlates of
retrieval from visual working memory. Using funated magnetic resonance imaging
(fMRI) and magnetoencephalography (MEG), threeistudiere conducted to examine
diverse aspects of retrieval on the brain level.

Study 1 implemented the classic delayed-match-#gptetask to examine whether
the frontoparietal regions that are well-knownuport encoding and maintenance may
additionally play an active role in retrieval. Fuetmore, it aimed at exploring the neural
correlates of recognition on the whole-brain leUdle results of this fMRI-study revealed
that the activation of many of the typically obssahfrontoparietal regions was
independent of retrieval. However, anterior paftthe intraparietal sulcus showed

increased activation when recognition was requiadizkit independent of the exact
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demands on recognition. Anterior intraparietal galmay hence play a role in recognition,
but does not seem to contribute to the processatéhimg internal working memory
representations to a probe stimulus. In contragigemental variation of demands on this
matching process resulted in activation of regitias have been associated with retrieval
of long-term memories.

Study 2 used MEG to track the component procedsegsognition at high
temporal resolution. In particular, this study aiha identifying the potentially separable
neural correlates of the similarity-based matchuhthe contents of working memory and
a probe stimulus and the resulting decision whetieprobe matches one of the items
held in memory. Results showed that the degrearolsity between probe and memory
items was reflected in neural activity over letirital MEG-sensors. Later in time, right
frontal activity coded the categorical decisiontthgrobe matched a memory item
independent of their degree of similarity. Thusaatordance with models of the matching
process (Nosofsky & Palmeri, 1997), the accumutatibsimilarity evidence and the
categorical decision on the probe became evidedeasly separable MEG-components.

Study 3 examined retrieval in the context of ptipmg an item held in working
memory for further use. Assuming that prioritizati@lies on two component processes —
the retrieval of an item and the focusing of spaitention on it — a new paradigm was
developed that allowed for independent variatiotheke two factors. Using fMRI, neural
correlates of directing the focus of attentiontatam were found in posterior parietal and
caudal superior frontal cortex. In contrast, insexhdemands on retrieval produced
activations in a clearly distinct set of regiongpwsterior cingulate and rostral superior
frontal cortex.

Together, the three studies provide novel evidemcthe neural correlates of
retrieval from visual working memory. Accordingttee results of the present studies, the

conception that working memory results from comtiaetivity of memory- and attention-
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related neuronal activity, may well be extendethtdude retrieval. Moreover, both the
time course and the brain activation patterns duracognition strongly resembled
findings from research on long-term memory and @aieal decision making. In line with
the conceptual similarity of the assumed matchiggsses in all these tasks, these
activations may be an expression of the same undgylgeneric matching mechanism.
Gaining a precise understanding of the common ge&sethat drive these similar

activations will be a challenging task for futureeéstigations.
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Kapitel 1

Theoretischer Hintergrund und Ableitung der Fragjestgen

1.1 Ubersicht

Die Fahigkeit eine kleine Anzahl von Information#er eine kurze Zeit mental zu
reprasentieren und flexibel fur zielgerichtete Handen zu nutzen, wird als
Arbeitsgedachtnis bezeichnet. Das Arbeitsgedéachktalk Gber diese Funktionen einen
Arbeitsraum fir vielerlei Handlungen bereit. Eindjeser sind rein mentaler Natur, wie
z.B. das Kopfrechnen oder das Vorausplanen eimg $@n im Ablauf eines Arbeitstages
zu erledigender Tatigkeiten. Andere vollziehen sicAuseinandersetzung mit der
Umgebung, wie die Suche nach einem bestimmten RraguSupermarkt oder die
mentale Abschatzung, ob eine Reihe Gegenstandenschlim Reisegepéack Platz finden
werden. Gemeinsam ist all diesen, dass nicht natateeReprasentationen der Inhalte im
Arbeitsgedachtnis gebildet und aufrechterhaltengdem auf diese auch zugegriffen
kénnen werden muss. Dieser intentionale Zugriff,Aleruf von

Arbeitsgedachtnisinhalten, scheint fir jegliche 2y notwendig.

Wie funktioniert das und welche Hirnregionen siraath beteiligt? In diesem
Kapitel werden theoretische Grundlagen und bisledEidgenntnisse zu dieser Frage
einleitend dargestellt. Nachfolgend an die Bestlugg des nach wie vor prominentesten
Arbeitsgedéachtnismodells von Baddeley und Hitclv@9vird die Alternativkonzeption
von Cowan (1988, 1999) und dessen Erweiterung @derauer (2002) vorgestellt. Diese

Modelle haben auch die bildgebende Forschung gemétsprechend werden hiernach
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wichtige Befunde und neurowissenschaftliche Vohstglen zum Arbeitsgedachtnis
zusammengefasst. Nach dieser allgemeinen Einflhetfolyt eine fokussierte

Darstellung der kognitiven Konzeptionen und bildgetben Studien zum Kernthema dieser
Arbeit, dem Abruf aus dem visuellen Arbeitsgedashtie Ableitung der Ubergeordneten
Zielsetzung dieser Arbeit und eine Kurzzusammenfagsler einzelnen durchgefuhrten

Studien bilden den Abschluss dieser Einfuhrung.

1.2 Arbeitsgedachtnismodelle

1.2.1 Das Mehrkomponentenmodell von Baddeley utuh Hi

Wenngleich die temporare Speicherung einer kleMenge von Inhalten, das
Kurzzeitgedachtnis, bereits seit Langerem auch Bheissenschaftlicher Untersuchungen
war (z.B. Peterson und Peterson, 1959; Sternb8f§)1haben erst Baddeley und Hitch
(1974) eine Konzeption vorgestellt, welche die &afriterhaltung und die Nutzung von
Gedéchtnisinhalten im Rahmen von Kognition und Hamglin einen gemeinsamen
theoretischen Rahmen stellte. Im Verlauf der letz@ Jahre wurde das Modell mehrmals
modifiziert, die drei Komponenten der urspriinglichénzeption blieben jedoch erhalten:
Dies sind die sogenannte zentrale Exekutive (,edetxecutive”) als attentionale
Kontrollinstanz, sowie zwei untergeordnete Kurzgatichersysteme - die phonologische
Schleife (,phonological loop®) fur verbal-akustisshMaterial, sowie den visuell-

raumlichen Notizblock (,visuo-spatial sketchpadly ¥isuelle Reize.

Die zentrale Exekutive erfillt die Aufgabe, Ubeeationale
Steuerungsmechanismen die Ressourcen des Arbéitddrisses zu koordinieren,
insbesondere die untergeordneten Speichersystekmniwollieren. Urspriinglich war die

zentrale Exekutive nur grob als eine Menge allgeereVerarbeitungsressourcen definiert;
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spatere Konzeptionen (Baddeley, 1986) Ubernahmepsd@ervisory attentional system*
(SAS) von Norman und Shallice (1986) als Modell ziemtralen Exekutive. Demnach
Uberwacht ein Ubergeordnetes System kontrollieriefgerichtetes Verhalten in
Situationen, in denen habituelle Verhaltensweisehtmusreichen oder keine passenden
gewohnheitsmaRigen Handlungen vorliegen. Im Gegeasadieser Vorstellung erscheint
die zentrale Exekutive in neueren PublikationeB.(Baddeley, 2003, 2010) nicht als
einheitliche Instanz, sondern als weiter in spsaifere exekutive Prozesse unterteilbar,
z.B. die Fahigkeiten, Aufmerksamkeit zu fokussiemnteilen und zwischen Inhalten und

Aufgaben zu verschieben (Baddeley, 1996).

Die phonologische Schleife umfasst einen kapabiédfienzten Speicher, in dem
Inhalte in einem sprachartigen Format vorliegerd(die spontan innerhalb weniger
Sekunden zerfallen), sowie einen Prozess, der @edéchtnisspuren abruft und mittels

subvokalem verbalem Wiederholen auffrischt (,rdfiag”).

Der visuell-raumliche Notizblock dient als Speicharvisuelle wie raumliche
Inhalte, die beide separaten Kapazitatsgrenzemligggen. Entsprechend behavioraler
Befunde und der neuronalen Organisation der visadllerarbeitung in einem
objektbezogenen und einem raumlichen Pfad (Mishlirgerleider und Macko, 1983;
Ungerleider und Haxby, 1994) gelten visuelle musteer objektbezogene und raumliche
Verarbeitung als dissoziierbare Speicherkomponenhiagie (1995) schlug vor, dass
analog zur phonologischen Schleife auch der vigéelnliche Notizblock aus zwei
Komponenten besteht: einem visuellen Speicher seiwem Abruf- und

Rehearsalprozess, der ,inner scribe” genannt wird.

Im Vergleich zur Vorstellung eines einheitlichenrkzeitspeichers von Atkinson
und Shiffrin (1968), der dem Langzeitgedachtnigyeschaltet ist, konnte das Modell von

Baddeley und Hitch zahlreiche Phdnomene erstmili&ren. Beispielsweise wurde erst
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mit diesem Modell — durch die Unterscheidung zwestphonologischer Schleife und dem
visuell-raumlichen Notizblock — erklarbar, dassd@aen visuell-raumliche Inhalte
aufrechterhalten kdnnen, wahrend sie gleichzeitig eerbale Zweitaufgabe, im
einfachsten Fall die kontinuierliche Aussprachesefilbe, bearbeiten. Effekte der
Wortlange, der artikulatorischen Suppression undptienologischen Ahnlichkeit auf die
Anzahl behaltener Worter galten als Nachweis deschartigen Formats der

phonologischen Schleife und des angenommenen Relyg@zesses.

Jedoch blieb eine Schwache, dass das Modell pdasiBehalten und
Manipulieren von einzelnen Reizen bzw. Reizeigeafteh vorsah, wahrend in
Wahrnehmung und Erinnerung auch Szenen, Episodémuttimodale Objekte (z.B. die
audiovisuelle Vorstellung eines bellenden Hundéskaharente, integrierte Eindriicke
kodiert werden. Ebenso fehlte eine MdglichkeiteaHichtliche Interaktionen mit dem
Langzeitgedachtnis im Modell zu beschreiben, weesgth z.B. in einer stark erhéhten
Kapazitat fur sinnhaft zusammenh&ngende Worte Siitze, im Vergleich zu
zusammenhangslosen Wortlisten zeigen. Um dieseddtgime auch auf Modellebene
direkt abzubilden, fuhrte Baddeley (2000) eineteiédomponente ein, den episodischen
Puffer (,episodic buffer®). Dieser ist entsprechesainer Bezeichnung zunachst als
kapazitatsbegrenzter episodischer Pufferspeichezifi@rt, der im Gegensatz zur
phonologischen Schleife und dem visuell-rAumlicNetizblock multidimensionale
Objekte (Episoden oder Chunks) kodiert. Er erméjl@ne Integration der Informationen
der Speichersysteme und bietet zudem eine Scletigtgu Langzeitgedachtnis und
sensorischen Systemen. Aktuell behaltene Informatiadiverser Quellen inklusive des
Langzeitgedachtnisses kbnnen damit in einer irdetgm episodischen Reprasentation
abgebildet werden. Erst mit dem episodischen Pu#an das Arbeitsgedachtnis als
globale Arbeitsflache flr hohere kognitive Leistanglienen, als die es oftmals betrachtet

wird. Wie die phonologische Schleife und der visu@&imliche Notizblock unterliegt auch
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der episodische Puffer der Steuerung durch dieaeriExekutive. Diese kann durch
Ausrichtung der Aufmerksamkeit auf Arbeitsgedaditalte, Langzeitgedachtnisinhalte

oder aktuelle Wahrnehmungen den Inhalt des Pubieemflussen.

In der Konzeption von 2000 spielte der episodidehifer eine aktive Rolle im
Bindungsprozess unterschiedlicher Informationensgoilte entsprechend exekutive
Ressourcen beanspruchen. Die Bindung unterschiedlMerkmale zu Objekten zeigte
sich in neueren Studien (Baddeley, Allen und Hi®d1; Baddeley, Hitch und Allen,
2009) jedoch Uberraschend robust gegenuber atbahfiardernden Zweitaufgaben, sodass
diese Annahme unlangst revidiert wurde (Baddel8g02Baddeley et al., 2011). Die
Aufrechterhaltung der Bindung als solcher im episcaen Puffer ist damit nicht mehr als

zentral-exekutiv fordernder Prozess konzipiert.

1.2.2 Das ,embedded processes model“ von Cowan

Der Schwerpunkt der Konzeption von Baddeley undtHiag zumindest vor
Einfihrung des episodischen Puffers auf der Besmimg und Abgrenzung der
Komponenten, die fir ein im Sinne der empirischefuBde funktionierendes
Arbeitsgedachtnis notwendig sind. Demgegenubet tlieg Fokus von Cowans (1988,
1999) Modell klar auf Mechanismen der attentiondentrolle, die fundamental zu
Arbeitsgedachtnisleistungen und dessen Grenzdrgsonsdere seiner limitierten
Kapazitat, beitragen. Arbeitsgedachtnis wird vorw@o als funktioneller Status erhéhter
Aufmerksamkeit betrachtet, der einen direkten Ztigtf die behaltenen Informationen
erlaubt, und auf diesem Wege auch deren Nutzungdiiere kognitive Operationen oder
Handlungen ermdglicht. Insgesamt unterscheidet @a@wmaschen drei hierarchisch

verschachtelten Gedéachtniszustadnden: dem Langdéitbiis, den aktivierten Anteilen
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des Langzeitgedachtnisses und dem Fokus der Ausaeeit, der wiederum eine

Untermenge der aktivierten Anteile des Langzeitghttisses darstellt.

Als umfassendste Menge aller verfiigbaren Infornmatmowird das
Langzeitgedachtnis betrachtet — diese Inhalte hiegeht im Arbeitsgedachtnis vor, sind
aber prinzipiell abrufbar. Eintreffende sensoristiifermationen kénnen im Rahmen der
Wahrnehmung Inhalte des Langzeitgedachtnissesi@ien sie treten dann in einen
Zustand erleichterter Abrufbarkeit ein. Gleichere@aRann auch ein in der Konzeption
von 1988 analog zu Baddeley zentrale Exekutive myatiea Mechanismus
Langzeitgedachtnisinhalte aktivieren, wenngleichMechanismus hierzu nicht naher
spezifiziert wird. Cowan (1988, S. 184) schreilgrhu: ,it is not clear exactly how the
central executive reactivates an item in memorit ésough to attend to the item, or must
domain-specific processes (e.g., verbal rehearsakatal imagery) be carried out?”. Im
Gegensatz zum inaktiven Langzeitgedachtnis vedagtaktivierte Langzeitgedachtnis
Uber eine nicht n&her erlauterte begrenzte Kapga¥ita. ist jedoch kennzeichnend, dass
die Aktivierung nur temporar ist, d.h. dass Merkihié graduell in den Zustand des nicht-
aktivierten Langzeitgedachtnisses zuruckfallenesosie nicht wiederholt aktiviert
werden. Ob ein Zerfall der Gedachtnisspuren oderfierenz als Ursache hierfir
malfidgeblich ist, wird insbesondere in Bezug aufalerinhalte weiterhin kontrovers
diskutiert (Altmann, 2009; Barrouillet und Camo809; Lewandowsky, Oberauer und

Brown, 2009).

Den hochsten Aktivierungszustand erhalten im FalarsAufmerksamkeit
befindliche Reizreprasentationen. Dieser attenteoNechanismus sorgt einerseits dafr,
dass die Merkinhalte direkt zugénglich fiir kogret@perationen sind, begrenzt aber
gleichzeitig die Anzahl der Inhalte in diesem beten Status auf drei bis vier. Wie die

Aktivierung von Langzeitgedéachtnisinhalten kanntader Eintritt in den Fokus der
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Aufmerksamkeit bottom-up durch Aufmerksamkeit aherede Reize wie auch top-down
Uber Steuerungsmechanismen der zentralen Exelarfoigen. Inhalte, die aus dem Fokus
der Aufmerksamkeit entfernt werden, etwa weil sehihmehr aufgabenrelevant sind,
fallen der Logik des angenommenen Aktivierungsggaigin folgend zunachst zurick in

den Zustand aktivierter Langzeitgedéachtnisinhalte.

Oberauer (2002) erweiterte Cowans Modell um eimgger Fokus der
Aufmerksamkeit, der im Vergleich zu Cowans breiefekus der Aufmerksamkeit (bei
Oberauer ,region of direct access" genannt) eirehreffizienteren Zugriff erlaubt.
Grundlage hierftr war die experimentelle Beobacttulass die Verarbeitung des Inhaltes,
der bereits im direkt vorangegangenen Durchgantpbb#at wurde, schneller erfolgte als
wenn ein anderer Arbeitsgedachtnisinhalt ausgewé@tlen musste. Sensu Cowan ware
zu erwarten gewesen, dass auf alle Inhalte dessFauAufmerksamkeit gleich schnell
zugegriffen werden kann. Oberauer schlussfolgdess neben dem Fokus der
Aufmerksamkeit im Sinne von Cowan, auf den schnelligegriffen werden kann als auf
Informationen, die nicht im Fokus liegen, ein weste noch héherer Aktivierungszustand
existieren musse, der allerdings auf einen einzigkalt begrenzt sei. Wahrend auf die
Inhalte des breiten Fokus der Aufmerksamkeit zvitrekt zugegriffen werden kénne,
beinhalte der enge Fokus denjenigen Inhalt, degitsezur weiteren Nutzung ausgewahit
worden sei. Den Ubergang vom breiten Fokus in Cev&inne in Oberauers engen Fokus

bildet somit ein Selektionsprozess zur weitereraviaitung.

In der empirischen Forschung zu Cowans Modell wahaer an diesem Modell
orientierten Bildgebungsstudien stand das Themaelgrenzten Kapazitat des Fokus der
Aufmerksamkeit klar im Zentrum des Interesses. ididbstotrotz ist das Konzept des
Fokus der Aufmerksamkeit konzeptuell wesentlichtereind vielfaltiger angelegt. So

schreibt Cowan (2005) dem Fokus weitere Funktianemwie das Ausfiltern von
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irrelevanten Informationen, das Chunking von Indralind auch den Vergleich
sensorischer Reize mit Arbeitsgedachtnisinhaltesr. Ebkus der Aufmerksamkeit schlief3t

also weitere steuerungsrelevante Prozesse ein.

Wenngleich Baddeley und Cowan Arbeitsgedéchtnisabs unterschiedlichen
Perspektiven betrachten, sehen beide weite Teie Modelle als kompatibel zueinander

an (Baddeley, 2010; Cowan, 2008).

1.3 Bildgebungsstudien zum Arbeitsgedachtnis

Sowohl Baddeleys als auch Cowans Modellvorstellorigdten grof3en Einfluss
auf die Bildgebungsforschung. Insbesondere frithdgBbungsstudien nahmen oftmals
direkt Bezug zum Multi-Komponenten-Modell von Baideund Hitch (1974), was sich
auch in den vorherrschenden Fragestellungen dexvdeiin etwa den frihen 1990er
Jahren bis zur Mitte der 2000er zeigt:

Ein Hauptthema war zunachst die Identifizierung so@alen, welche die
kurzzeitige Speicherung von Inhalten bewerkstatligeies entsprach weitgehend der
Suche nach zeitlich ausgedehnten Aktivierungencheetiie komplette Speicherphase
Uberdauerten, da dieses Aktivitdtsmuster augensattedie vermutete Speicherfunktion
abbilden wirde. Derartige Aktivitdten waren zuverdits in Einzelzellableitungen im
prafrontalen Cortex (PFC) von Affen beobachtet alsdAbbild der Speicherung
interpretiert worden (Fuster und Alexander, 1971; Kojima und Goldman-Rakic, 1982).
Auch mittels funktioneller MagnetresonanztomograpfiMRT) an Menschen lieRen sich
persistierende Aktivierungen des prafrontalen Gordésachlich nachweisen (z.B.

Courtney, Petit, Maisog, Ungerleider und Haxby, 1998; Leung, Gore und Goldman-Rakic,
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2002; Rowe, Toni, Josephs, Frackowiak und Passingham, 2000; Zarahn, Aguirre und
D’Esposito, 1999), wenngleich sie oftmals nicht priffrontale Areale begrenzt waren,
sondern sich in einem weit verbreiteten frontogalés Netzwerk von Regionen zeigten
(z.B. Linden et al., 2003; Munk et al., 2002; Sakai, Rowe und Passingham, 2002).

Vor dem Hintergrund von Erkenntnissen, denen zefolig visuelle Verarbeitung in
posterioren Hirnarealen einem dorsalen raumlichrehainem ventralen objektbezogenen
Pfad verlauft (Mishkin et al., 1983) wurde debattieb sich diese Aufteilung auch im
prafrontalen Cortex fortsetzt (Goldma&akic, 1995, 1996; Levy und Goldman-Rakic,

1999, 2000; Ungerleider, Courtney und Haxby, 1998; Wilson und Goldman-Rakic, 1993).
Goldman-Rakic und andere vertraten die Positioss gdantrale Anteile des préafrontalen
Cortex primér objekthafte und dorsale Anteile vagand raumliche Inhalte verarbeiten.
Demgegeniber prasentierten Anhanger einer propezsfischen Unterteilung des PFC
Evidenz dafir, dass der ventrolaterale PFC bebpeiteinfachen Gedéachtnisaufgaben aktiv
wird, wahrend Monitoring-, Reorganisations- undemedBearbeitungsvorgénge selektiv
die Aktivitat des dorsolateralen PFC erh6hen, uagly davon, ob es sich um raumliche
oder nicht-rdumliche visuelle Reize handelte (D'&Siw, Aguirre, Zarahn, Ballard, Shin
und Lease, 1998®uncan und Owen, 2000; Owen et al., 1998; Petrides, 2000, 2002, 2005).

Wahrend also weitgehende Einigkeit darin bestaass d
Arbeitsgedéachtnisleistungen ein weit verzweigtestivparietales Netzwerk aktivieren und
innerhalb des frontalen Cortex insbesondere difgqntlen Anteile eine bedeutende Rolle
fur das Arbeitsgedéchtnis spielen, blieb deren gefianktionell neuroanatomische
Unterteilung unklar. Dissens herrschte auch beekigler Speicherungsmechanismen:
Goldman-Rakic ging davon aus, dass eine der Fumdtiales prafrontalen Cortex' in der
Speicherung der Inhalte selbst besteht. Demgegemiibgen Vertreter der prozess-
spezifischen Unterteilung (z.B. Petrides, Owen) dumschliel3lich steuernde Funktionen

zu, die im Kontext der aktiven Enkodierung und Agfiterhaltung, bei
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Interferenzverarbeitung und zur Manipulation vord@ehtnisinhalten bendtigt wirden.
Die Speicherung der Reprasentationen sollte hingegallgemein als ,posterioren
Regionen” bezeichneten Arealen stattfinden, die Y@ via top-down-Signalen
beeinflusst wirden. Im Wesentlichen entsprichtelMsstellung prafrontaler Funktionen
Baddeleys Konzept der zentralen Exekutive (sielob &addeley, 2003).

Viele nachfolgende Studien widmeten sich eineshderorstechendsten Merkmale
des Arbeitsgedachtnisses, seiner eng begrenzteswzKaip meist mit Fokus auf die
Enkodierung und die Aufrechterhaltung visuellerz@eDiese Studien bezogen sich oft auf
Cowans (1988) ,embedded processes model* und djermmmene attentionale
Limitation der Arbeitsgedachtniskapazitat. Todd harois (2004) konnten in ihrer
vielzitierten Studie erstmals nachweisen, das#\kiwitat im intraparietalen Sulcus (IPS)
die Anzahl der im Arbeitsgedachtnis behaltenenltehaiderspiegelt. Bis zu einer Anzahl
von vier zu merkenden Farben stieg dessen Aktikaatinuierlich an, erreichte dann
jedoch ein Plateau und erhohte sich auch bei wstiédgender Anzahl Merkreize nicht
weiter. Dieser Verlauf korrelierte stark mit einewns den Verhaltensdaten abgeleiteten
Indikator der Anzahl tatsachlich gemerkter Reizeowan’s K“; K = [Trefferrate + Rate
korrekter Ablehnungen — 1] x Anzahl Merkreif&wan, 2001). Angesichts der in der
Hauptstudie kurzen Dauer der Behaltensphase vos\dizde mittels einer Kontrollstudie
(Dauer der Behaltensphase: 9.2 s) zudem aufgedeigg, die Aktivitat des IPS sich Uber
die gesamte Behaltensphase erstreckte. Eine Ngektallie ergadnzte diese Befunde um
die Erkenntnis, dass auch interindividuelle Unteisde der Arbeitsgedéachtniskapazitat in
der Aktivitat des IPS abgebildet sind (Todd und dMsr2005). Weitere Studien anderer
Forschergruppen lieferten mit diesen Befunden nesee Ergebnisse (Linden et a003;
Mitchell und Cusack, 2008; Xu und Chun, 2006). Jedoch fanden Mitchell und Cusack
(2008) ein ahnliches Aktivierungsprofil auch im fpofitalen Cortex und auch bei

Verwendung anderer Aufgaben, die nur minimale Asdoungen an das Arbeitsgedachtnis
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stellten. Sie vermuteten daher, dass der postegpanetale Cortex eine allgemeinere
Funktion ausibt, ndmlich die attentionale Repréademt einer begrenzten Anzahl von
Objekten, die unter anderem zur Erbringung von Ashedachtnisleistungen genutzt wird.
Dies ware auch vereinbar mit seiner Rolle in Studier Aufmerksamkeit und mit Cowans
Vorstellung, dass die Kapazitatsbegrenzung desidgesiachtnisses attentionaler Natur
ist. Entsprechend wird als Beitrag dieser starkdaih dorsalen Aufmerksamkeitsnetzwerk
(Corbetta und Shulman, 2002) tUberlappenden RegipmenArbeitsgedachtnis meist die
Bereitstellung von attentionalen Ressourcen zurgahterhaltung der
Reizreprasentationen und von basalen Funktionendemn Ausrichten des Fokus der
Aufmerksamkeit auf mentale Reprasentationen, betiea¢lLepsien und Nobre, 2007).
Ausgehend von der Annahme, dass die vielfach et parietalen
Aktivitatssteigerungen eine zunehmende RekrutiemamgAufmerksamkeitsressourcen
anzeigen und nicht die Gedachtnisreprasentatiosoidse, liegt die Vermutung nahe, dass
die Inhalte des visuellen Arbeitsgedachtnisseemwdsuellen Arealen gespeichert werden,
die diese Informationen auch im Rahmen der Wahruoelgnverarbeiten (,sensory
recruitment”, Serences, Ester, Vogel und Awh, 20083se wirden durch parietale
Aktivitat top-down aufrechterhalten (Postle, 20aBjese Annahme steht ebenfalls in
Einklang mit zahlreichen Befunden aus Einzelzedabhgen bei Affen (flr einen
Uberblick, siehe Pasternak und Greenlee, 2005)inigster Vergangenheit konnten
tatsachlich einige Studien die Inhalte des vismeebeitsgedachtnisses wahrend der
Behaltensphase mittels multivariater Verfahrenisu®llen Arealen, selbst in V1,
nachweisen (Bettencourt und Xu, 2016; Christophel, Hebart und Haynes, 2012; Emrich,
Riggall, Larocque und Postle, 2013; Ester, Anderson, Serences und Awh, 2013; Ester,
Sprague und Serences, 2015; Harrison und Tong, 2009; Lewis-Peacock, Drysdale,
Oberauer und Postle, 2012; Riggall und Postle, 2012; Serences et al., 2009). Jedoch

konnten in einem Teil dieser Studien die Ged&chthadte auch aus posterior parietalen
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Arealen dekodiert werden (Bettencourt und Xu, 2016; Christophel et al., 2012; Ester et al.,
2015), bei Ester et al. (2015) gar aus dem préditentCortex. Die genaue Rolle parietaler
Regionen und ihr Zusammenhang zu visuellen Ardalieben daher bislang ungeklart. Es
scheint denkbar, dass nicht ein einzelner Speichieesteht, sondern auf verschiedenen
Ebenen der Verarbeitung unterschiedliche Représemnésa gebildet werden, deren genaue
Eigenschaften vom jeweiligen Areal und dessen Ronkibhangen. Beispielsweise wird
die rdumliche Verteilung der Aufmerksamkeit durcmietale Areale oft als ,priority

map* verstanden (einen aktigl Uberblick bieten Jerde und Curtis, 2013; Ptak, 2012;
Zelinsky und Bisley, 2015). Auch aus einer solcKante konnen — je nach der
Beschaffenheit der Reize — kennzeichnende Reizeipaften dekodiert werden, ohne
dass der parietale Cortex deshalb flr die Speidgeginer prazisen visuellen

Reizreprasentation zustandig ware.

Unter anderem die in den vorigen Abschnitten geteanStudien haben die
aktuelle Ansicht gepragt, wonach ArbeitsgedachdanisHirnebene nicht aus der Aktivitéat
von spezifischen Arbeitsgedachtnisregionen entstgddles der genannten Areale ist auch
in anderen Aufgabenkontexten aktiv. Vielmehr wintb@itsgedachtnis als Produkt der
Interaktion aufmerksamkeits-, gedachtnis- und walhmmungsbezogener Areale aufgefasst
(D’Esposito,2007; D’Esposito und Postle, 2015; Linden, 2007; Postle, 2006). Wie aus den
vorigen Abschnitten ersichtlich, bleibt die gen&waktionelle Architektur dieses
zusammengesetzten Arbeitsgedéachtnisses auf Hiradiiegegen unklar. Nimmt man die
Konzeption eines dynamischen Zusammenspiels vonakbamkeits-, gedachtnis- und
wahrnehmungsbezogenen Arealen ernst, steht zutenyaiass auf Hirnebeidas
Arbeitsgedachtnigsicht existiert, sondern je nach zu erbringendestuag und zu
verarbeitenden Materialien unterschiedliche Tetlsy® koordiniert zusammenwirken.

Dies entsprache auch Baddeleys Betonung der Stegsfuunktionen des
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Arbeitsgedichtnisses. Er schreibt (Baddeley, 1992; S. 557): ,,Although concurrent storage
and processing may be one aspect of working mertasyalmost certainly not the only
feature; ... the coordination of resources is thenpriunction of working memory, with
memory storage being only one of many potentialates that are likely to be made on

the system.”

1.4 Abruf aus dem Arbeitsgedachtnis

Eine dieser weiteren potentiellen Anforderungenenetier Speicherung ist das
zentrale Thema dieser Arbeit, der Abruf aus deneaslgedachtnis. In den folgenden
Abschnitten wird der derzeitige Stand der Forschaurg Abruf dargestellt, indem die
Ublicherweise verwendeten Paradigmen, aktuelle Mamtstellungen und

Bildgebungsbefunde kurz dargestellt werden.

1.4.1 Paradigmen

Um eine Vorstellung der Anforderung an das Arbeatkichtnis in Abrufsituationen
zu erhalten, sollen zunéchst die typischerweiseerdeten Paradigmen rekapituliert

werden.

Die Uberwiegende Anzahl Studien verwendet Variad&m,delayed-match-to-
sample“-Aufgabe. In dieser wird zunachst eine ldedmzahl von Reizen enkodiert
(Enkodierungsphase), dann uber einen kurzen, kanstanten Zeitraum behalten
(Behaltensphase) und muss schlief3lich in irgend&oaen abgerufen werden, in der
Regel, um zu beurteilen, ob ein dargebotener Tizstneem der Merkreize entspricht

(Abrufphase). Bei visuellen Inhalten werden die kleize in der Regel simultan an
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verschiedenen Positionen zur Enkodierung dargebdéstoch existieren auch Studien, in
denen (wie bei vielen verbalen und allen audittvéscStudien) die Merkinhalte seriell
enkodiert werden mussen, d.h. sie werden nachesnad@nn in der Regel in der Mitte des
Bildschirms, dargeboten. Wichtiger flur die vorliege Arbeit ist der Abruf: Dieser ist
zumeist als Wiedererkennung ausgestaltet, beiidérestreiz dargeboten wird, der
entweder einem der Merkreize entspricht oder nidhgs ist von der Versuchsperson per
Tastendruck anzugeben. Daneben finden auch ,claatgetion“-Paradigmen Anwendung
(z.B. Luck und Vogel, 1997; Philips, 1974), bei derals Testreiz nicht ein einzelner
Testreiz, sondern wie in der Enkodierungsphassigeinltan dargebotenes Array von
Reizen fungiert, das entweder vollstédndig mit deoelierten Array Ubereinstimmt oder
aber ein oder wenige veranderte Reize enthaltiriggter Vergangenheit, seit der
popularen Studie von Zhang und Luck (2008), wirdunehmendem Mal3e die Darbietung
eines Testreizes zur Wiedererkennung durch diedlejgtion eines der gemerkten Reize
ersetzt. Hierzu wird auf die Behaltensphase folgaadinweisreiz die raumliche Position
des Reizes markiert, das abzurufen und zu repredrzist. Beispielsweise mussten sich
die Versuchspersonen in besagter Studie von Zhadd uck (2008) Farben moglichst
exakt merken; die Reproduktion erfolgte dann peswtahl des gemerkten Farbwertes auf
einem Farbkreis, der mit kontinuierlichen Ubergangke verwendeten Farben enthielt.
Reproduktion meint also lediglich die Auswahl aireeegrof3en Reizmenge. Sie wird
zumeist im Zusammenhang mit der statistischen Miedehg der Gedachtnisleistung
verwendet, fir die eine Reproduktion genauere Ddéedber liefern kann, mit welcher

Préazision die Versuchsperson Reize im Arbeitsgadécheprasentiert hat.
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1.4.2 Begriffsbestimmung ,Abruf*

Unabh&ngig davon, ob die Abrufphase als Wiederenkeg oder Reproduktion
erfolgt, wird in allen Paradigmen ein Zugriff auédsedéchtnisinhalte zum Zwecke des
Abgleichs mit dem Testreiz / den Testreizen bzw . Aleswahl des korrekten Wertes
(Reproduktion) gefordert. Der Begriff Abruf im emg8inn kann dabei verstanden werden
als dieser kognitive Prozess des Zugriffs auf elmestimmten Arbeitsgedéchtnisinhalt. Da
dieser nicht isoliert betrachtet wird, sondern duPcasentation eines Testreizes, der mit
den Ged&achtnisreprasentationen verglichen werdess,nsoll unter Abruf im weiteren
Sinn der Gesamtprozess des Abgleichs verstandatewen dieser Arbeit wird die
Bezeichnung Abruf also sowohl fur den GesamtprodessAbgleichs als auch fir den
spezifischen Zugriff auf eine Gedachtnisreprasentaterwendet; aus dem jeweiligen
Kontext wird unmittelbar eindeutig, welcher Begigémeint ist. In jedem Fall wird unter
Abruf alsonichtwie in Tests zum Langzeitgedachtnis der freie sinerbale Abruf (,free

recall”) in Abgrenzung von der Wiedererkennung taarden.

1.4.3 Modellvorstellungen zum Abruf

Bemerkenswert scheint, dass der Abruf im SinneZdesiffs auf
Arbeitsgedachtnisinhalte insbesondere im Modell Baddeley und Hitch als gegeben
vorausgesetzt und nicht ndher spezifiziert wirceDiberrascht, da der Zugriff auf die
Arbeitsgedachtnisinhalte fur jede weitere Nutzumgngend erforderlich ist. Dies gilt
unabhangig davon, ob es sich bei der Nutzung urweitere kognitive Verarbeitung oder
eine zielgerichtete Auseinandersetzung mit der Umgg handelt. In der Konzeption von
Baddeley und Hitch (1974) und der neueren VariaateBaddeley (2000) kommt der

Abruf ohne nahere Begriffsbestimmung in zwei Kotgexvor: Zum einem wird Rehearsal
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als ein Prozess des Abrufs und des Auffrischenshibieben, entsprechend ware der Abruf
als Teilprozess der phonologischen Schleife und/dell-raumlichen Notizblocks zu
betrachten. Gleichzeitig schreibt Baddeley zumaapschen Puffer (2000, S. 421): ,Itis
assumed to be controlled by the central executiéch is capable of retrieving
information from the store ...“. Demnach ware der #lals Teilfunktion der zentralen
Exekutive konzipiert. Worin der Abruf besteht, wirtht expliziert, der Hinweis auf die
zentrale Exekutive legt jedoch nahe, dass es sitkinen attentional gesteuerten Prozess
handeln soll. Dies ware vereinbar mit Cowans Vdstg (1988), der zufolge der Abruf
als Zuwendung von Aufmerksamkeit auf einen Inhatstanden werden kann, der diesen
in den Fokus der Aufmerksamkeit bringt. Sofern hitie Kapazitatsgrenze des Fokus von
drei bis vier Inhalten tGberschritten wurde, befandieh Arbeitsgedachtnisinhalte jedoch
bereits im Fokus der Aufmerksamkeit und sollterktizuganglich fir weitere
Verarbeitung sein. Passender scheint in diesemChkatauers (2002) Erweiterung von
Cowans Modell: Aus der Menge der bereits im brelkekus der Aufmerksamkeit
befindlichen Arbeitsgedachtnisinhalte erfolgt eBedektion der einen Reizrepréasentation,

die weiterverarbeitet werden soll. Diese Seleké&atspricht dessen Abruf.

Im experimentellen Setting erfolgt der Abruf in dRegel im Kontext des fir die
Abrufphase zentralen Abgleichsprozesses zwischemdaeitsgedachtnisinhalten und
einem prasentierten Testreiz. Es stellt sich deg&rwie dieser Abgleich insbesondere fir
mehr als einen Inhalt vonstattengehen soll. EifteS¢ernbergs (1966) frihen Studien
populére Vorstellung ist die der mentalen Such&mdéachtnis. Sternberg hatte
beobachtet, dass mit steigender Anzahl zu merkefitfern auch die Reaktionszeiten der
Wiedererkennung anstiegen; dies flhrte zur Annaltiags die Beurteilung eines
Testreizes erfolgt, indem die GedachtnisinhalteeBeeiner nach dem anderen, mit diesem
verglichen werden. Zudem fand sich dieser AnstegREaktionszeiten auch dann, wenn

die Testzahl einer der gemerkten entsprach. Eigéartiktte eine serielle Suche beendet
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werden kénnen, sobald die Ubereinstimmung zwisdherk- und Testreiz festgestellt
worden ist; demgegenuber hatten mit keinem der Merk Ubereinstimmende Testreize
immer eine Suche bis zum letzten gemerkten Retwdaft. Entsprechend sah Sternbergs
Modell vor, dass die mentale Suche nicht nur degehdern auch exhaustiv, das heif3t
vollstandig, sein sollte. Wenngleich in der Foldgr kvurde, dass auch nicht-serielle (d.h.
parallele) und nicht-exhaustive (d.h. sich selbshinierende) Suchmechanismen diesen
Ergebnissen zugrunde liegen konnten (fir einen lliskrder Modellierungen dieser
Modelle, siehe Townsend und Ashby, 1983), bliebuthestellung der mentalen Suche ein

beliebtes Bild.

Auch in Bezug auf visuelle Inhalte, wie sie in dbeser Arbeit zugrunde liegenden
Studien verwendet wurden, wird die DurchmusterumigAtbeitsgedéachtnisinhalte im
Hinblick auf inre Ubereinstimmung mit einem Testrals mentale Suche beschrieben, die
ahnlich verlaufen soll wie eine visuelle Suche (Kiywoodman, Vogel, Hollingworth und
Luck, 2009; Kuo, Rao, Lepsien und Nobre, 2009). tHynd Kollegen verwendeten ein
change detection-Paradigma und instruierten disispersonen das Vorliegen eines
Unterschieds zwischen den Merkreizen und den Tiestreu detektieren. Die Ergebnisse
wurden als Nachweis zweier Abrufmodi interpreti&&s Vorliegen eines Unterschieds
kann demnach mittels eines nicht kapazitatsliméreiergleichsprozesses, d.h. parallel,
detektiert werden und fiihrt zu einer Aufmerksangaitvendung auf den Ort des
geanderten Reizes. Die Feststellung, dass keirrédhied vorliegt, soll demgegeniuber auf
einem langsameren, kapazitatslimitierten Prozesshba. Im Gegensatz zu den meisten
Studien stand bei dieser Reihe von Experimentescjedie Entdeckung von
Unterschieden im Vordergrund, weniger die Mechasisialer Feststellung einer

Ubereinstimmung.



Kapitel 1 Theoretischer Hintergrund 18

McElree (2001, 2006) beschreibt diese Mechanism@érdings priméar auf Basis
von Studien, die verbale Reizmaterialien verweihdéen. Er geht davon aus, dass der
Abgleich von Arbeitsgedachtnisinhalten mit einenstfez in gleicher Weise verlauft wie
der Abruf aus dem Langzeitgedachtnis. Er grena&eti@lamit stark von an Sternbergs
mentaler Suche orientierten Konzeptionen ab, die dezidierte Durchsuchungsoperation
annehmen. Im Gegensatz hierzu geht er wie Vertegisodischer Gedachtnismodelle
davon aus, dass der Abruf auf einem direkten, ishdiessierbaren Mechanismus beruht.
Demnach fungiert der Testreiz als Hinweisreiz,diszkt die mit ihm assoziierten Inhalte
aktiviert, ohne dass alle vorliegenden Repraseamtati explizit durchsucht werden
missten. Eine Ausnahme hiervon soll (jedenfalls/bdbalen Inhalten) der als Letzter in
einer Liste prasentierte Merkreiz darstellen, dases bereits im Fokus der

Aufmerksamkeit steht, keinen weiteren Abruf berghigoll.

Detailliertere und in mathematischen Modellierung@malisierte Konzeptionen
des Abgleichs- und Entscheidungsprozesses sineripsychologischen Literatur in
zahlreichen Varianten zu finden. Hier werden prgittch zwei populare Modelle in
vereinfachter Form vorgestellt, die im folgendeansned similarity“-Modell genannte
Konzeption von Nosofsky (1986, 1992) bzw. seinedti@vung nach Nosofsky und
Palmeri (1997), sowie Ratcliffs (1978) Diffusionstedi. Beide basieren wie McElrees
Vorstellung auf einem Abrufmechanismus, der eineskten Zugriff auf die
Gedéachtnisinhalte erlaubt. Der Testreiz wird alsvitisreiz betrachtet, der direkt die

Reprasentationen der Arbeitsgedachtnisinhalte iaktiv

Zentral fir Nosofskys Modell (Donkin und Nosofs)12; Nosofsky, 1986, 1992;
Nosofsky, Cox, Cao und Shiffrin, 2014; Nosofskyttle, Donkin und Fific, 2011,
Nosofsky und Palmeri, 1997) ist die Annahme, das¥tassifikation, ob ein Testreiz mit

einem der gemerkten Stimuli Gbereinstimmt odertislesentlich darauf beruht, wie
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ahnlich der Testreiz den Merkreizen ist. Die Bestiumg der Ahnlichkeit vollzieht sich
dabei im Vergleich der Reprasentation jedes Mezkiemit dem Testreiz. Wie bei
McElree (2001, 2006) wird dabei davon ausgegangd@ss zum Testreiz ahnliche
Gedachtnisinhalte starker aktiviert werden als ahéhe. Die resultierenden
Ahnlichkeiten werden aufsummiert und ergeben dameneGesamtahnlichkeitswert, die
~-summed similarity, die einen globalen Wert detkBentheit des Testreizes abbildet. Je
hoher die Gesamtahnlichkeit, desto wahrscheinliohdrschneller wird die
Versuchsperson positiv antworten, d.h. dass si€lTdetreiz wiedererkennt bzw. dass er
mit einem der gemerkten Reize Uibereinstimmt. Diaakime, dass die Ahnlichkeiten der
Einzelreize aufsummiert werden, basierten zundubhkt auf einer spezifischen
Vorstellung dessen, wie der Abgleich im Arbeitsgadéis verlauft. Vielmehr bietet das
Basismodell einen gemeinsamen Rahmen fir Kateganisgsleistungen aller Art. Dies
umfasst auch den Fall, dass einige Exemplare diegiide A sowie einige der Kategorie
B bekannt sind und die Versuchsperson angebenofodlin unbekannter Reiz zu
Kategorie A oder B gehort. Hierbei scheint die Amma eines Vergleichs des Testreizes
mit allen Exemplaren unmittelbar begriindet. AuchBereich des Arbeitsgedéchtnisses
konnte Nosofsky jedoch die Nutzlichkeit der ,sumnsedilarity“ nachweisen. Die
Wabhrscheinlichkeit einer ,ja“-Antwort ist durch ein Gesamtahnlichkeitswert bei klar
Ubereinstimmenden versus sich unterscheidendemriRgenauso gut modellierbar wie
durch die Ahnlichkeit eines einzelnen Reizes, Kadoch zusatzlich in weniger
eindeutigen Situationen (d.h. bei graduell varneler Reizahnlichkeit) das
Zusammenwirken mehrerer ahnlicher gemerkter Reizier Entscheidungsfindung
erklaren. Mit der Annahme eines globalen Ahnlickdeerts kann Nosofskys Modell in
die Klasse der sogenannten ,global matching model8. Hintzman, 1988) eingeordnet

werden, die urspringlich die Wiedererkennung ans dangzeitgedachtnis abbilden
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sollten, aber analog auch auf Arbeitsgedéachtnislegen angewendet wurden (z.B. auch

Kahana und Sekuler, 2002).

Die Gesamtahnlichkeit determiniert jedoch die Antwuocht. Vielmehr wird ein
Entscheidungsmechanismus angenommen, der aus dgheivle der Gesamtéhnlichkeit
mit einem Kriteriumswert besteht. Dieses Kriterihémgt von experimentellen Parametern
und dem Individuum ab, kann also eine héhere ogelrigere Schwelle fiir eine positive
Wiedererkennungsantwort darstellen. Erst wenn diséhe Schwelle Uberschritten wird,
erfolgt die positive Antwort, dass der Testreiz eiitem der gemerkten Inhalte

Ubereinstimmt.

Ratcliffs (1978) Modell geht von einer sehr ahnéintArt des Abgleichs wie
Nosofskys aus. Die Prasentation eines Testreizb&sdachtnisreprasentationen in
Abhéangigkeit von deren Ahnlichkeit (bei Ratcliffglatedness” genannt), zunehmend
aktivieren. Es ist somit keine vollstandige Durclstenung des gesamten Speichers
notwendig, sondern die passenden Inhalte werdeBasi$ ihrer Ahnlichkeit automatisch
starker aktiviert. Dieser Abgleich vollzieht sicls &errauschter
Informationsakkumulationsprozess Uber die Zeitsaellich basiert Nosofskys
Erweiterung des urspringlich nicht auf Reaktiortszeisondern rein auf die Klassifikation
zielenden summed-similarity-Modells, auf einer \date von Ratcliffs Vorstellung der
Entscheidungsfindung als Informationsakkumulatioosess. Im Gegensatz zu Nosofsky
geht Ratcliff jedoch davon aus, dass nicht ein @gglanlichkeitswert aller Reize zur
Entscheidung herangezogen wird, sondern parallekeiulationsprozesse fir jeden
Gedachtnisinhalt ablaufen. Erreicht einer diesee&sse ein kritisches Niveau, kann eine
positive Wiedererkennungsantwort eingeleitet wenaeth der Abgleichsprozess beendet

sich selbst. Je nach Wahl des Kriteriums kann disdbeidung schnell, aufgrund der
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Anwesenheit von Rauschen im Prozess dann abermiibter Fehlerwahrscheinlichkeit,

oder auch langsamer, aber genauer, getroffen wéspeerd-accuracy-tradeoff).

Beide Konzeptionen haben zwei Kernmechanismen thgtefhs von Test- und
Merkreizen gemeinsam: Erstens wird der AbgleicHPatzess der Evidenzakkumulation
betrachtet, der von der Qualitat der Reprasentatiomd dem Grad der Ubereinstimmung
zwischen Test- und Merkreiz beeinflusst wird. Zweg fihrt vorliegende Evidenz nicht
direkt und deterministisch zu der EntscheidungeiobTestreiz als mit einem Merkreiz
Ubereinstimmend betrachtet wird. Vielmehr basiexsel auf dem Vergleich der
akkumulierten Evidenz mit einem Kriteriumswert,tevenn dieses lberstiegen wird,
erfolgt eine positive Antwort, der Testreiz wird glemerkter erkannt. Das Kriterium kann
je nach Person und experimentellen Bedingungeresugsgen (gleicher Anteil von falsch
negativen wie falsch positiven Antworten), konséme (hoherer Anteil falsch negativer

Antworten) oder liberaler (h6herer Anteil falschsfitver Antworten) gesetzt werden.

Die Allgemeinheit dieser grundlegenden Mechanissp@agelt sich auch darin
wider, dass beide Modelle sowohl zur Untersuchwergidiedererkennung im
Arbeitsgedachtnis als auch im Langzeitgedachtnmsesder perzeptuellen

Entscheidungsfindung erfolgreich eingesetzt wurden.

Jedoch bieten sie keine ausgearbeitete Verbindumgz allgemeinen
Arbeitsgedachtnismodellen von Baddeley oder Coare Ubereinstimmung besteht
darin, dass die akkumulierte Evidenz bzw. die Athkeit der
Arbeitsgedachtnisreprasentationen zum Testreibwei€owan, bei McElree und in global
matching-Modellen als Aktivierung aufgefasst werdeie einzelnen Reprasentationen der
gemerkten Reize werden demnach durch die Prasantigs Testreizes in Abhangigkeit
von ihrer Ahnlichkeit zu diesem zunehmend aktivigrtNosofskys Modell wird dann auf

Basis der Aktivierungsstarke entschieden, welchaz BRls nachstes in die Summation der
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Ahnlichkeit eingeht. Bei Cowan entspricht der Abeiriem Anheben der Aktivierung
eines gemerkten Reizes, sodass es in den Fokéaitteerksamkeit rickt. Zumindest auf
grobem Niveau ware somit eine Integration mit Cosvidonzeption denkbar, wenn der
Abgleich eines Testreizes mit mehreren MerkreidserSaquenz von
Aufmerksamkeitsfokussierungen aufgefasst wird. Biglenzakkumulation bzw.
Ahnlichkeitssummation konnte dann als AuslesenAdidivierung des
Aufmerksamkeitsfokus betrachtet werden (bzw. ateméntegration Uber mehrere
Ausleseoperationen). Sofern die Anzahl gemerktézeRéenter der Kapazitatsgrenze des
Fokus der Aufmerksamkeit liegt, waren diese sersuad jedoch bereits im Fokus, was
nicht in Einklang mit Nosofskys Annahme steht, daiesnacheinander in den
Summationsprozess eingehen. Jedoch scheint Nosofsinahme ohnehin eher
pragmatischer Natur als inhaltlich begriindet. Foigh Oberauer und geht davon aus, dass
der Fokus nur einen einzelnen Inhalt umfasst, eng&ich hingegen keine direkten

Widerspriche.

1.5 Bildgebungsstudien zum Abruf

Die Enkodierung und die Aufrechterhaltung von Atbgédéachtnisinhalten wurden
unter anderem in den genannten Studien detaitfigrbildgebenden Methoden untersucht.
Im Gegensatz hierzu blieb das Thema des Abrufdnvonmationen aus dem
Arbeitsgedachtnis weitgehend unbeachtet, insbeserniesichtlich visueller Inhalte.

Auch wenn das Thema dieser Arbeit der Abruf aus disorellen Arbeitsgedachtnis
ist, sei kurz darauf hingewiesen, dass sich aungeiStudien zum verbalen
Arbeitsgedachtnis mit dem Abruf beschéaftigten. Degemeinsames Thema war die Frage,
ob der Inhalt des Fokus der Aufmerksamkeit and&m#nechanismen fordert als

sonstige, nicht im Fokus befindliche Arbeitsgedidchtnisinhalte (Nee und Jonides, 2008;
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Oztekin, Davachi und McElree, 2@ Oztekin, McElree, Staresina und Davachi, 2009;
Talmi, Grady, Goshen-Gottstein und Moscovitch, 208&ch Cowan (1988, 1999) bzw.
McElree (2006) wurde erwartet, dass im Fokus dém&uksamkeit befindliche Inhalte
direkt zuganglich sind, wahrend fur andere ein Abtwendig ist. Hierzu wurde die
mittels fMRT gemessene Hirnaktivierung beim Abretdetzten Reizes aus einer schnell
hintereinander prasentierten Liste von Buchstalolem W/6rtern mit der beim Abruf
friherer Inhalte aus der Liste verglichen. Alle gienten Studien fanden, dass der Abruf
des letzten Reizes in einem geringeren Malf3 zu Agkting des Hippocampus fuhrte. Da
dieser Ublicherweise als Langzeitgedachtnisstruketmachtet wird, wurden diese Befunde
als Nachweis interpretiert, dass dem verbalen Aggedachtnis und dem
Langzeitgedachtnis der gleiche Abrufmechanismusungg liegt. Jedoch unterscheidet
sich der letzte Reiz in der Liste von den andetiehtmur darin, dass er vermutlich im
Fokus der Aufmerksamkeit lag, sondern auch in @grZvischen Enkodierung und Abruf
und der Anzahl dazwischen prasentierter, potentigiferierender Reize. Die Attraktivitat
dieser Ergebnisse speist sich offenbar eher dadags,sie theoriekonform ausfielen.

In Bezug auf das visuelle Arbeitsgedachtnis halvear haben eine Reihe von
Studien auch Ergebnisse zum Abruf berichtet, jedmdthah dies nicht mit dem Ziel der
Beantwortung einer bestimmten abrufbezogenen Rellexw), sondern allem Anschein
nach eher der Vollstandigkeit halber. Darauf watsth hin, dass in keiner dieser Studien

eine experimentelle Manipulation der Abruferfordsse vorgenommen wurde.

Die Versuchspersonen einiger friher Studien vorgRaath und Kollegen
(Ranganath und D’Esposito, 2001; Ranganath, Johmso’Esposito, 2003) mussten
sich in jedem Durchgang ein einzelnes Gesicht nmeukel Sekunden spater mit einem
Testgesicht vergleichen. Dies zielte auf einen \é&ch zum Langzeitgedachtnis fir
Gesichter, es wurde keine Arbeitsgedachtnisvarizdigert. Die Ergebnisse zeigten eine

abrufbezogene Aktivierung des Hippocampus flur keitige als auch



Kapitel 1 Theoretischer Hintergrund 24

Langzeitgedachtnisleistungen, ganz im Sinne vondsw1999) und auch McElrees

(2006) Vorstellung, dass sich beide Leistungengiiishen Abrufmechanismus bedienen.

Einige Studien untersuchten die Effekte der Anzahinerkender Reize und haben
auch abrufbezogene Ergebnisse berichtet. Todd wardis(2004) haben, wie bereits oben
dargestellt, in einer Kontrollstudie eine verlarigdBehaltensphase verwendet, um
Enkodierung, Behalten und Abruf zeitlich zu trenniénen Ergebnissen zufolge war der
IPS mit zunehmender Anzahl Merkinhalte zwar in Ehkoung und Behalten, aber nicht
im Abruf starker aktiv. Das sprache dafur, dasshéigronalen Korrelate des Abrufs nicht
identisch mit dem frontoparietalen Netzwerk sinas dielfach fur Enkodierung und
Behalten gefunden wurde. Allerdings wurden in dig&mntrollstudie ohnehin nur einzelne
.regions-of-interest” (ROIs) analysiert, um zu Vereren, dass es sich bei den in der
Hauptuntersuchung beobachteten Aktivierungen niohEffekte des Abrufs handelte. Die
gleichen Beschrankungen in der Aussagekraft gelteh fur eine im Rahmen von Xu und
Chuns (2006) Studie durchgefuhrten Kontrollunteinsung. Wiederum wurde die
Behaltensphase verlangert (auf 8.3 s). Im Gegersatondd und Marois (2004) fanden
Xu und Chun jedoch fir den inferioren und supendS zumindest teilweise Effekte der

Anzahl gemerkter Reize auch im Abruf.

Untersuchungen des gesamten Hirns finden sich ledoB/ski et al. (2006),
Leung, Gore und Goldman-Rakic (2005), Linden ef2003) und Munk et al. (2002).
Leung et al. (2005) verglichen das Merken von racimeh Positionen mit einer
Kontrollaufgabe. Relativ zu dieser zeigten sichdezi Wiedererkennung Aktivierungen in
zahlreichen frontalen Regionen, aber auch in ozgn und parietalen Arealen. Munk und
Kollegen variierten die Aufgabeninstruktionen, seslantweder vier bildhafte Stimuli, vier
raumliche Positionen oder beide Dimensionen enkfdiehalten (12 s) oder

wiedererkannt werden mussten. Sie fanden weit iltergktivierungen, abrufbezogene
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Aktivitat war in temporalen, frontalen und parietalArealen nachweisbar. Linden et al.
(2003) sowie Bledowski et al. (2006) verwendetetietungslose Formen (BORTS,
.blurred outlines of random tetris shapes*) alszZRaind variierten, wieviele dieser zu
merken waren (Bledowski et al., 2006: 1 oder 3 Rdiinden et al., 2003: 1 bis 4 Reize).
Im Vergleich zur Baseline ergab sich wiederum ubeite Cortexbereiche verteilte
Aktivitat. Mit zunehmender Anzahl zu merkender Reieobachteten Linden et al. (2003)
ansteigende Aktivierung im dorsolateralen PFC, gegnSMA, wie auch den frontalen
Augenfeldern (,frontal eye fields®, FEF) fir die Batensphase, sowie ein nach Aussage
der Autoren ahnliches Aktivierungsmuster fur demubDie vielfach beobachtete hdhere
Aktivitat in frontoparietalen Regionen mit steigemdnzahl gemerkter Reize erstreckt

sich Linden et al. (2003) zufolge also Uber alldgabenphasen, auch den Abruf.

Diese Zusammenschau scheint nahezulegen, dassilibeta&viegenden Anzahl
Untersuchungen in etwa die gleichen Areale, didnauncder Enkodierung der
Aufrechterhaltung von Reizen beteiligt sind, auembAbruf aktiviert waren. Jedoch
verglichen Zarahn und Kollegen (Zarahn, Rakitingkdy Flynn und Stern, 2006) direkt die
raumlichen Hirnaktivitdtsmuster wahrend der Auftechaltung und dem Abruf, mit dem
Ergebnis, dass sich diese signifikant unterschielhedieser Studie wurden nicht visuell-
raumliche Reize, sondern Buchstaben verwendet,dgiakte Vergleichbarkeit zum
visuellen Arbeitsgedachtnis ist daher nicht gegeddennoch verdeutlicht sie die
Notwendigkeit, die neuronalen Korrelate des Abdifekt zu untersuchen und nicht
aufgrund des globalen Eindrucks eines ahnlicheivigktingsmusters hierauf zu

verzichten.
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1.5.1 Bislang nicht bertcksichtigte Schwierigkeiten

Die Untersuchung des Abrufs in der delayed-matesatople-Aufgabe birgt
Schwierigkeiten, die in keiner der genannten Stubliericksichtigt wurden. Die meisten
der 0.g. Studien variierten die Anzahl zu merkeriRigize. Werden Gesichter, Farben,
BORTS oder andere Reizmaterialien verwendet, gteletwarten, dass sich die
Einzelreize graduell hinsichtlich ihrer Ahnlichkeiteinander unterscheiden. Wird ein
Testreiz rein zufallig ausgewabhlt, steigt mit zumeimder Anzahl gemerkter Reize dann
auch die Wahrscheinlichkeit, dass der Testreizneider gemerkten Reize &hnlich sieht.
Dies hat zur Folge, dass bei steigender Anzahl Mbéite der Abruf durch eine erhdhte
Ahnlichkeit zwischen Merk- und Testreiz schwierigérd. Es kann daher erwartet
werden, dass die Variation der Anzahl zu merkefRtigze in diesem Fall mit der
Abrufschwierigkeit konfundiert ist. Die Auswirkungelieses Falls fir besagte BORTS-
Reize wurden unlangst beschrieben: Jackson, LiriReberts, Kriegeskorte und
Haenschel (2015) untersuchten die Gedachtniskd@pdiziteher einfache und eher
komplexe BORTS-Reize. Sie replizierten den bekankféekt, dass fur komplexe Reize
eine geringere Arbeitsgedachtniskapazitat besreit Alvarez und Cavanaugh, 2004,
Eng, Chen und Jiang, 2005), konnten jedoch naclewgedass dieser zumindest fir die
verwendeten BORTS nur dann gefunden werden karm der Testreiz einem der
Merkreize &hnlich sah. Die vermeintlich vermindeftegazitat fir komplexe Reize ware
demnach mdglicherweise auf eine Konfundierung biéatiiger Ahnlichkeit zwischen dem

Testreiz und den Merkreizen zurtickzufihren.

Neben der Kontrolle der Ahnlichkeit zwischen Meukd Testreiz muss auch die
Ahnlichkeit der Merkreize untereinander kontrolliaerden: Zunehmende Ahnlichkeit
zwischen den Merkreizen verédndert den Abrufprogi€éakana und Sekuler, 2002;

Nosofsky und Kantner, 2006) dahingehend, dass disu¢éhspersonen offenbar ihr
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Antwortkriterium erhdhen. Das bedeutet, sie antamtiei untereinander ahnlichen

Merkreizen seltener positiv als wenn die Merkreageinander undhnlich sind.

Eine auf die Erhebung des Abrufs mittels fMRT bezrog Schwierigkeit besteht
darin, dass aufgrund der zeitlich verschobenervengdaschenen BOLD-Antwort alle
Prozesse, die systematisch in zeitlicher Nahe zagind der Abrufphase stattfinden, als
abrufbezogene Aktivitat erscheinen werden. Diesagstfneben tatséchlich mit dem Abruf
von Arbeitsgedachtnisinhalten einhergehender Atéivauch von der Erwartung der
Abrufphase getriebene Signale. Beispielsweise kanHKaiser, Lutzenberger und Rahm
(2009) mittels Magnetoenzephalographie (MEG) eisestieg stimulusbezogener
neuronaler Aktivitat in der Behaltensphase nacheveider etwa 400 ms vor dem
erwarteten Einsetzen des Testreizes auftrat ungra@paratorische Aktivierung der
Gedachtnisreprasentationen interpretiert wurde I€digdiese Studie auditorische Reize
verwendete, kdnnen ahnliche erwartungsbezogen®igkingen fur visuelle Inhalte
zumindest nicht von vorne herein ausgeschlossedemeAuch in Abbildungen der
Aktivierungszeitverlaufe in einigen der o.g. biltbgaden Studien zum visuellen
Arbeitsgedéachtnis hat es den Anschein, als ob egirh der Testphase bereits ein
erwartungsgetriebener Aktivierungsanstieg zu velren war (z.B. im préafrontalen
Cortex und den frontalen Augenfeldern bei Lindealgt2003). Daneben stellt die
Verarbeitung des Testreizes selbst bereits einen&der Aufrechterhaltung der
Gedéachtnisreprasentationen dar und es kdnnten resida®d bereits vor Beginn der
Abrufphase MalRnahmen zur Abwehr dieser Interfegatoffen werden (Makovski,

Sussman und Jiang, 2008).

Es kann somit nicht ausgeschlossen werden, dasscheigveise zahlreiche
Prozesse in Vorbereitung auf den Abruf stattfindurch kénnten diese zusatzlich mit

experimentellen Variationen z.B. der Anzahl zu reeder Reize interagieren, also in
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Abhangigkeit davon, wie viele Reize zu merken watenerschiedlich ablaufen. Diese
Konfundierung hatte zur Folge, dass auch die Aradles differentiellen Aktivitat

zwischen zwei Bedingungen, z.B. der Kontrast ,hoiieus niedrige Anzahl zu merkende
Reize" nicht eindeutig als abrufbezogen interpretseerden kénnte. Das Vorliegen
bekannter und zu vermutender unbekannter erwatbeaggener Prozesse in Kombination
mit der nicht hinreichenden zeitlichen Genauigkieit BOLD-Antwort machen es
notwendig, zur Untersuchung der Abrufphase audédtatich eine experimentelle
Variation der Abruferfordernisse vorzunehmen. Dageitundene Aktivierungen eindeutig
der Abrufphase zugeschrieben werden kdnnen, shéte selektiv den Abruf betreffen

und Enkodierung und Behalten unverandert lassen.

1.6 Ubergeordnete Zielsetzung und Fragestellungervdrliegenden Studien

Der offensichtliche, auch von anderen (GazzaleyNaoblre, 2012) beklagte
Mangel an bildgebenden Studien, die auf den Abusfdem visuellen Arbeitsgedachtnis
Zielten, steht in krassem Widerspruch zu desseevBet fur die Nutzung von
Arbeitsgedachtnisinhalten im Rahmen hdherer koggnitieistungen, wie auch der
zielgerichteten Interaktion mit der Umgebung. Diekgeordnete Zielsetzung dieser Arbeit
bestand folglich in der Untersuchung der neuronKlemelate des Abrufs aus dem
visuellen Arbeitsgedachtnis. Die im Rahmen diesdreft durchgefiuihrten Studien sollten
wesentliche Merkmale des Abrufs auf Hirnebene dtaresieren und damit einen neuen
Beitrag zur empirischen Erforschung der neuron@amdlagen des Arbeitsgedachtnisses
leisten. Die durchgefiihrten Studien verwendeten TMIRd MEG zur rAumlichen bzw.
zeitlichen Lokalisation neuronaler Korrelate undibeten auf dem
Arbeitsgedachtnismodell von Cowan (1988, 1999) devd Modellvorstellungen zum

Abgleichsprozess von Nosofsky (1986; Nosofsky uakin@ri, 1997).
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Im Einzelnen wurden folgende Fragestellungen vgtfdh Ankntpfung an
vorangegangene Studien, die dem posterior panme@dbetex, insbesondere dem
intraparietalen Sulcus, eine herausragende RalldiéiKapazitatsbegrenzung des
Arbeitsgedachtnisses zugeschrieben haben, stHldse Frage, welche Funktion diese
Areale fur den Abruf haben. Die Aktivitat des IRIS bis zum Erreichen der
Gedachtniskapazitatsgrenze, nicht jedoch bei waitBrhéhungen der Anzahl zu
merkender Reize, graduell anstieg, wurde als Ausddes Fokus der Aufmerksamkeit
und dessen Limitationen interpretiert. In Verbingumit Cowans (2005) Annahme, dass
der Fokus der Aufmerksamkeit den Abgleich zwiscbemsorischen Reizen und
Gedéachtnisreprasentationen bewerkstelligt, waigliébl zu erwarten, dass die Aktivierung
posterior parietaler Areale mit den Anforderungerdan Abruf assoziiert ist. Zudem kann
erwartet werden, dass es sich bei diesen Arealedi@igieichen Regionen handelt, die in
zahlreichen Studien fir die Enkodierung und diedBeimsphase berichtet und als Korrelat
des Fokus der Aufmerksamkeit interpretiert wurd2s bislang keine bildgebende Studie
vorlag, die dezidiert den Abruf aus dem Arbeitsgididis untersucht hatte, bestand neben
dieser konkreten Erwartung hinsichtlich des IPSzeirites Ziel in der explorativen
Fragestellung, welche sonstigen Hirnregionen anufbeteiligt scheinen. Dies beinhaltet
die Untersuchungen des gesamten Hirns im Hinblaskwf, welche Aktivierungen

sensitiv auf die experimentelle Variation der Alanfbrderungen reagieren.

Diese Fragestellungen zielen somit auf die rauraliobkalisation der neuronalen
Korrelate des Abrufs, aufgrund der nicht hinreid@mzeitlichen Auflosung des fMRT
bleibt hierbei jedoch dessen Verlauf aul3er Acht. dém Abruf auch aus zeitlicher
Perspektive zu charakterisieren, sollten auf deisBaon Nosofskys Modellvorstellung des
Abgleichsprozesses mittels zeitlich hoch aufgeldgtieG-Messungen neuronale Korrelate
der angenommenen Teilprozesse des Abrufs zu ideeteén versucht werden. Nosofsky

(1986; Nosofsky und Palmeri, 1997) unterscheidefldilprozesse der Summation der
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Ahnlichkeitswerte des Testreizes zu den Merkrezerinem Gesamtahnlichkeitswert und
dessen Vergleich mit einem Kriteriumswert. Diedddn gemeinsam die Grundlage der
Entscheidung, ob ein vorliegender Testreiz einenmMikreize entspricht. Fir ein
potentielles neuronales Korrelat der Ahnlichkeitamation ist zu erwarten, dass die
Amplitude der neuronalen Aktivitat graduell mit ainmender Ahnlichkeit zwischen

Merk- und Testreiz zunimmt. Demgegenuber solltekarrelat des Kriteriumstests klar
zwischen mit einem Merkreiz tbereinstimmenden uobtrubereinstimmenden Testreizen
unterscheiden, ohne dass eine weitere Differenageiu Abhangigkeit von der

Ahnlichkeit zwischen Merk- und Testreiz gefundemdyizudem lasst sich als
Mindestanforderung bezlglich des zeitlichen Abldafsnulieren, dass potentielle
Korrelate des Kriteriumstests niohtr potentiellen Korrelaten der Ahnlichkeitssumroati
auftreten sollten. Da wiederum keine direkte Voedrisorlag, aus der eine genaue
raumliche oder zeitliche Verortung abgeleitet warklennte, ist diese Fragestellung als
explorativ anzusehen und sollte folglich an alleB®4Sensoren und zu allen Zeitpunkten

der Abrufphase untersucht werden.

Die Fragestellungen zur rAumlichen und zeitlichéar@kterisierung neuronaler
Korrelate des Abrufs sollten zur direkten Vergldiatkeit mit anderen Studien anhand der
zumeist verwendeten delayed-match-to-sample-Aufgabersucht werden. Der Abruf
wird jedoch in diversen anderen Kontexten gefordecht nur bei der Wiedererkennung
auf der Basis eines direkten Hinweisreizes. Beispigise erfordern mehrschrittige
zielgerichtete Handlungen, wie Kopfrechen- odethddlanungsleistungen, dass mehrere
Informationen aktiv gehalten werden, von denen jswveir einzelne direkt fur den
aktuellen Handlungsschritt verwendet werden. Dreeenentan besonders relevanten
Inhalte mussen abgerufen und entsprechend Cowdnastégedachtnismodell (1988) in
den Fokus der Aufmerksamkeit transferiert werdes eghalten damit einen hoch-

priorisierten Status und werden fur kognitive Opiereen direkt zuganglich. Die letzte
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Fragestellung dieser Arbeit zielte darauf, mogliabénerksamkeits- und
gedachtnisabrufbezogene Anteile dieses Prozess&siddasierung momentan relevanter
Arbeitsgedachtnisinhalte experimentell zu trenned deren neuronale Korrelate zu
identifizieren. Fur die attentionale Komponente Aafmerksamkeitsfokussierung auf den
gemerkten Reiz kann erwartet werden, dass dieseinat erhéhten Aktivierung des
posterioren parietalen Cortex einhergeht, die irhriRen der Ausrichtung der
Aufmerksamkeit auf sensorische wie auch auf merdalte beobachtet worden ist. Die
maogliche gedachtnisabrufbezogene Komponente sodltgonen aktivieren, die auch in
vorigen Fragestellungen mit der experimentellenatem der Abrufanforderungen
zusammenhingen. Diese letzte Fragestellung erkarbit zumindest auf deskriptiver
Ebene auch eine Einschatzung, inwieweit trotz Veoduag eines anderen

Aufgabenkontextes tbereinstimmende neuronale Kageles Abrufs beobachtbar sind.

Die Fragen nach der Rolle des IPS und der raunmitlo&alisation abrufbezogener
Hirnaktivierungen, nach der zeitlichen und rAungichdentifizierbarkeit der
Ahnlichkeitssummation und des Kriteriumstests a#pfozesse des Gedachtnisabgleichs
und nach der Trennbarkeit von aufmerksamkeits-gatthchtnisabrufbezogenen
neuronalen Korrelaten der Priorisierung momentéavaater Arbeitsgedachtnisinhalte,

wurden in drei experimentellen Studien untersucht.

Studie 1 (Kapitel 2) untersuchte die Rolle derdhmrweise in der Enkodierungs-
und der Behaltensphase aktivierten frontoparietAlealen, insbesondere des IPS, fur den
Abruf und erbrachte die bislang fehlende Charaieniing der neuronalen Korrelate des
Abgleichsprozesses. Hierzu wurde die Wiedererkegmom Farbtonen in der klassischen
delayed-match-to-sample-Aufgabe an einer Stichpvolpe21 gesunden Versuchspersonen
mittels fMRT untersucht. Variiert wurde einersaite Anzahl zu merkender Reize (eine

versus drei Farben), um die bekannten Aktivierurigdrontoparietalen Arealen
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hervorzurufen; andererseits wurde manipuliert,iab #/iedererkennung tberhaupt
erforderlich war (Durchgange mit Abruf versus selctiie nach der Behaltensphase

endeten), und wie &hnlich sich Test- und Merkreraeen.

Die fMRT-Ergebnisse deuten auf eine FraktionierdagAktivierungen in vier
verteilte Netzwerke. Erstens zeigte sich, dassengsdtreiche des bekannten
frontoparietalen Netzwerks, inklusive des postemnoPS, bei hoherer Anzahl zu
merkender Reize verstarkt aktiviert waren, jedochhindngig von der Notwendigkeit der
Wiedererkennung. Zweitens fand sich in anteriorateAen des IPS und posterioren
superior frontalen Regionen, deren Aktivitat vom Aazahl zu merkender Reize abhing,
eine starkere Aktivierung, wenn eine Wiedererkemgneurfolgte, diese war jedoch
unabhangig vom Grad der Ahnlichkeit zwischen Menkd Testreiz. Beide Ergebnisse
sprechen dafir, dass die vielfach berichteten dqmenietalen Regionen, die sensitiv auf die
Anzahl zu merkender Reize reagieren, keine stadiie Rir die Wiedererkennung
innehaben. Die vermutete Relevanz des IPS fur denfAus dem visuellen

Arbeitsgedachtnis liel3 sich somit nicht bestatigen.

Die variablen Anforderungen an den angenommenetefdbgprozess sowohl in
Bezug auf die Anzahl der Merkreize, die abzugleicaren, als auch die Ahnlichkeit
zwischen Merk- und Testreiz, waren hingegen inAléivitat einer dritten Gruppe von
Regionen reprasentiert, welche bilateral den teoyanietalen Ubergang, den posterioren
cinguléaren Cortex und den superioren frontalen &ulenfassten. Viertens wurden
starkere Aktivierungen in motorischen und rechisesior parietalen Regionen beobachtet,

wenn in der Wiedererkennung klare Evidenz fur &néscheidungsalternative vorlag.

Zusammenfassend zeigten sich die wohlbekanntetofrarietalen Aktivierungen,
denen priméar attentionale Anteile der Arbeitsgetidstitigkeit zugeschrieben werden, als

wenig abrufrelevant, wahrend die Aktivitdt andeRexgionen, die zuvor bei verwandten
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Abgleichsprozessen in Studien zum Langzeitgedéashimil der perzeptuellen
Entscheidungsfindung berichtet worden waren, seraitf die Anforderungen an den
Gedéachtnisabgleich reagierten. Diese Trennungitieder Modellvorstellung empirische
Unterstitzung, wonach sich Arbeitsgedachtnis aesitnalen und mnemonischen
Teilprozessen zusammensetzt, und liefert erstnealdiche Hinweise, dass diese
Unterscheidung attentionaler und mnemonischer Ansgth nicht auf die Enkodierung
und das Behalten von ArbeitsgedéachtnisinhaltenHyés&t, sondern auch fur den Abruf

und Abgleich von Inhalten Gultigkeit haben konnte.

Studie 2 (Kapitel 3) zielte darauf ab, potentielgironale Korrelate der
angenommenen Prozesse der Ahnlichkeitssummatiodesm#riteriumstests im
Zeitverlauf des Abrufs zu identifizieren. Hierzthften 17 Versuchspersonen die gleiche
Aufgabe wie in Studie 1 aus (jedoch ohne Durchgadigekeine Wiedererkennung
erforderten), wahrend ihre Hirnaktivitat mittels KBEaufgezeichnet wurde. Die Ergebnisse
zeigten vier raumlich und zeitlich separierte emesgorrelierte Komponenten, von denen
zwei vollstandig den Erwartungen an neuronale Imgletationen der vermuteten
Prozesse entsprachen: Erstens unterschieden aichukallen Merkreizen unéhnliche
Testreize von solchen Testreizen, die einem Mezkiknlich sahen oder mit einem
Merkreiz Ubereinstimmten, Uber dem linken frontaBartex, ab ca. 280 ms nach Beginn
der Testreizprasentation. 350 - 400 ms nach Teptdsentation entwickelte sich hieraus
ein Muster graduell ansteigender Aktivierung in Abgigkeit von der Merkreiz-Testreiz-
Ahnlichkeit, das folglich dem erwarteten neuralesri€lat der Ahnlichkeitssummation
entsprach. Zweitens war ca. 600 - 700 ms nachdiegtésentation tber rechts
frontotemporalen Sensoren ein Signal nachweisla@rpdtentiell den Vergleich der
Gesamtahnlichkeit mit einem Kriterium abbildetedem es klar zwischen mit den

Merkreizen Ubereinstimmenden und nicht-Ubereinsemaen Testreizen unterschied,
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ohne weiter zwischen zu den Merkreizen ahnlichehwmrhnlichen Testreizen zu

differenzieren.

Die Analyse des Zeitverlaufs der WiedererskennwigReizen aus dem visuellen
Arbeitsgedachtnis lieferte folglich starke Hinweidass der Errechnung der
Gesamtahnlichkeit und dem Vergleich zu einem Kititesniveau unterschiedliche
neuronale Substrate zugrunde liegen. Da diese $gez®wohl im Zusammenhang der
Wiedererkennung von Arbeits- als auch Langzeitgettiésinhalten als auch bei
kategoriellen perzeptuellen Entscheidungen einéeRpielen, kdnnten die identifizierten

neuronalen Korrelate an zahlreichen Verhaltensweéigteiligt sein.

Studie 3 (Kapitel 4) untersuchte die Fragestellwtgsich der Abruf eines
Gedéachtnisinhalts und der Aktualisierung des atieaten Fokus, die gemeinsam als
Grundlage fir die Priorisierung eines Inhalts inbéitsgedachtnis vermutet werden,
experimentell trennen lassen und mit unterschiedhmeuronalen Korrelaten assoziiert
sind. Die Versuchspersonen sollten hierzu in je@emcthgang vier rdumliche Positionen
im Arbeitsgedéachtnis behalten. Wahrend der Behstesise wurden sequentiell
Hinweisreize eingeblendet, die den Abruf von envesinem oder zwei gemerkten
Positionen erforderten, um den der Linie am nachgétegenen gemerkten Punkt
bestimmen zu kdnnen. Auf diesen war die Aufmerksatdu fokussieren. Wenn ein
Hinweis die gleiche Zielposition indirekt anzeigtee der vorangegangene, war keine
Neuausrichtung der Aufmerksamkeit notwendig. Veswae hingegen auf einen anderen,
wurde eine Aktualisierung des Fokus der Aufmerkseaitrdeforderlich. Funktionelle
MRT-Daten von 17 Versuchspersonen und die Analgsatwioraler Daten zeigten, dass
die Aktualisierung des Aufmerksamkeitsfokus tranteAktivierungen im kaudalen
superioren frontalen Sulcus und dem posterior faele Cortex ausloste. Im Gegensatz

hierzu fuhrten steigende Erfordernisse an den Akelgktiv zu Aktivierungsdnderungen
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im rostralen superioren frontalen Sulcus und destgrmren cingularen Cortex bzw. dem

Pracuneus.

Dem Gedachtnisabruf und der Aktualisierung des)atiralen Fokus liegen
demnach unterscheidbare neuronale Korrelate indlemund parietalen Arealen
zugrunde. Diese Ergebnisse unterstitzen die Varstgldass Arbeitsgedachtnisleistungen
aus der Interaktion von Gedachtnis- und Aufmerksatakystemen entstehen. Die Areale,
die in dieser Studie als abrufbezogen identifizirtden, waren trotz des
unterschiedlichen Paradigmas und der Verwendung&amlichen Reizen anstelle von
Farben alle ebenfalls in Studie 1 gefunden wordees legt die Vermutung nahe, dass es
sich um Regionen handeln kénnte, die einen gerenmnsAbgleichsmechanismus

implementieren.

Die vorliegenden Studien erlauben mittels sich mzgader Methoden neue
Erkenntnisse zum Abruf. Die aktuell vorherrscheKdezeption von Arbeitsgedachtnis als
Kombination attentionaler und mnemonischer Kompeégescheint auch fir den Abruf

von Inhalten aus dem visuellen Arbeitsgedachtnst@el zu haben.

In den folgenden Kapiteln werden diese Studienilletaberichtet.
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Kapitel 2

Studie 1. Neuronale Korrelate des Abrufs im fMRT

2.1 Einleitung

Im Gegensatz zur vielfaltigen Forschung zu Enkagtigrund Aufrechterhaltung
herrscht ein Gberraschender Mangel an bildgebefddenz zum Abruf aus dem visuellen
Arbeitsgedachtnis (Gazzaley und Nobre, 2012), olbweten Verstandnis ebenfalls
malf3geblich flr unsere Vorstellung der neuronalega@isation von
Arbeitsgedachtnisleistungen ist. Insbesondere éstigghend unbekannt, welche Rolle
diejenigen frontoparietalen Regionen, die wahresrdethkodierung und Aufrechterhaltung
von visuellen Arbeitsgedachtnisinhalten konsisttiviert werden, fur die
Wiedererkennung bzw. in der Wiedererkennungsphaisées. In einigen Konzeptionen,
die primar auf behavioralen Studien beruhten, wartgeenommen, dass die
Wiedererkennung aus dem Arbeitsgedéachtnis dielggeidlechanismen wie die
Wiedererkennung aus dem episodischen Gedachtmas(MitElree, 2006; Oberauer,
2002). Somit sollte sie sich primar auf mnemonigebesourcen stitzen. Gleichwohl kann
der Abruf in Cowans Konzeption als Anhebung deriviktung eines Gedachtnisinhaltes
verstanden werden, der diesen in den Fokus der &lBamkeit bringt — es waren damit
auch attentionale Beitrage zu erwarten. Diese l@gmwbn den gleichen insbesondere
parietalen Regionen erbracht werden, denen eirmisiagende Rolle fur die Begrenzung

der Arbeitsgedachtniskapazitat zugeschrieben wird.
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Die wenigen vorliegenden funktionellen MRT-Dateircheen jedoch ein
heterogenes und sehr unvollstandiges Bild: Korgrplérimente, die im Rahmen von
Studien zur Kapazitatsbegrenzung des Arbeitsgedigsles durchgefihrt worden waren,
sprachen zumindest teilweise gegen eine starke Rti#ntionaler Regionen (z.B. des
intraparietalen Sulcus, IPS) fur die Wiedererkemmn(rodd und Marois, 2004; Xu und
Chun, 2006). Diese Studien analysierten jedoclemaelne ,regions-of-interest” und
leisteten keinen Beitrag zur Frage, welche Regialiemeuronalen Korrelate der
Wiedererkennung darstellen. Andere Studien halmrtidparietale Aktivierungen fur den
Abruf berichtet (Bledowski et al., 2006; Lindenagt 2003), die von der Anzahl Merkreize
abhingen. Jedoch hat keine dieser Studien nachgemwidass diese Aktivierungen
tatsachlich in Verbindung mit der Wiedererkennutagnden und nicht auf anderen
Prozessen basierten, die in zeitlicher Nahe zudé/erkennung stattfinden, wie z.B. die
antizipatorische Aktivierung attentionaler Resseuroder die Reaktivierung der
Gedachtnisinhalte, die kurz vor dem erwarteten ltgisen des Testreizes stattfindet
(Kaiser et al., 2009). Zudem war in diesen Studieht sichergestellt, dass unter niedriger
wie hoher Anzahl zu merkender Inhalte ein vergleakr Ahnlichkeitsgrad zwischen

Merk- und Testreizen vorlag.

Daher bestand ein erstes Ziel der vorliegendeni&tiatin, die Rolle der
frontoparietalen Regionen, die typischerweise inBihaltensphase beobachtet werden,
far den Abruf zu klaren. Um eine maximale Vergldialkeit der Studie zu den meisten
visuellen Arbeitsgedachtnisuntersuchungen zu dreaicwurde hierzu die klassische
delayed-match-to-sample-Aufgabe verwendet. Der fand folglich in Form der
Wiedererkennung eines prasentierten Testreizes Gtatdie vielfach beobachteten
frontoparietalen Aktivierungen hervorzurufen, wudie Anzahl zu merkender Reize
variiert. Hiervon unabhangig wurden gleichzeitig tllotwendigkeit des Abrufs sowie

deren Anforderungsniveau manipuliert.
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Konkret bedeutete dies, dass die Versuchspersarjedem Durchgang eine oder
drei Farben enkodierten und nach einer kurzen Bafgghase dann mit einem Testreiz
konfrontiert wurden, der entweder eine Wiedererkegnerforderlich machte oder nicht
(siehe auch Abb. 1). Wenn die Ublicherweise bedieteh aufmerksamkeitsassoziierten
Regionen aktiv zur Wiedererkennung beitragen, kéenivartet werden, dass sie eine
starkere Aktivierung aufweisen, wenn eine Wiedeeriung erforderlich wird.
Anderenfalls, wenn die erwarteten, von der Anzahirerkender Reize abhéngigen
Aktivierungen beobachtet werden kdnnen, jedoch i@abig davon, ob eine
Wiedererkennung gefordert ist, ware eher davonumed®en, dass sie z.B. die
Anforderungen der fur fMRT-Verhaltnisse zeitlichhea, friheren Aufgabenphasen

widerspiegeln, ohne direkt am Abruf beteiligt zinse

Das zweite Ziel bestand darin, die neuronalen Hateedes Abrufs aus dem
visuellen Arbeitsgedachtnis, hier ausgestalteY\dbdererkennung in der klassischen
delayed-match-to-sample-Aufgabe, auf whole-braie+tebzu spezifizieren. Den
konzeptuellen Kern des Abrufs bildet ein Mechanispuer eintreffende sensorische
Informationen (d.h. den Testreiz) mit internen Repntationen (d.h. den Inhalten des
visuellen Arbeitsgedachtnisses) abgleicht. Mode#tallungen dieses Abgleichs
betrachten ihn als einen Prozess der AkkumulationBEwridenz fur die Ubereinstimmung
zwischen den gemerkten Reizen und dem Testreizafik@abnd Sekuler, 2002; Nosofsky,
1986; Ratcliff, 1978). Ubertrifft der Grad an Ubiexstimmung eine kritische Schwelle,
wird die Versuchsperson mit ,ja, der Testreiz entsp einem der Merkreize* antworten.
Der Abgleich hangt folglich kritisch vom AusmaR démlichkeit zwischen Merk- und
Testreiz ab. In der vorliegenden Studie wurde dalistematisch die Merk-Testreiz-
Ahnlichkeit manipuliert, um die neuronalen Korrelates Abgleichsprozesses zu

identifizieren. Genauer gesagt war der Testrealan Versuchsdurchgdngen so gewahlt,
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dass er entweder allen Merkreizen unahnlich warageinem Merkreiz ahnlich sah oder

mit einem der im Arbeitsgedéachtnis gehaltenen Mzarkridentisch war.

Die Modellvorstellungen zum Abgleichsprozess werdieht nur fur
Arbeitsgedachtnisaufgaben verwendet, ihnr Asnwendogigsch umfasst vielmehr ebenfalls
die perzeptuelle Entscheidungsfindung und die Wet#tennung von
Langzeitgedachtnisinhalten. Auch weisen diese Ineidim deskriptiv stark Gberlappende
Hirnantwortmuster auf, die den posterioren cingr&Cortex und den Pracuneus (PCC,
PCN), den superioren frontalen Sulcus (SFS) undel@poroparietalen Ubergang
umfassen (siehe z.B. die Ubersichtsartikel von ldesk Marrett und Ungerleider, 2008;
Wagner, Shannon, Kahn und Buckner, 2005). Wenizjebnisse der aktuellen Studie
ein ahnliches Muster zeigen sollten, ware diesnalsekter Hinweis auf die angenommene

Generalitat dieser Modelle zu sehen.

Drittens, da die Anzahl zu merkender Reize undviek-Zielreiz-Ahnlichkeit
beide die Anforderungen an den angenommenen Albgleiozess erhdhen, sollte
untersucht werden, ob diese unterschiedlichen @uelthohter Anforderungen primér
gemeinsame Aktivierungen mit sich bringen, wasAtieahme eines generalisierten
Abgleichsmechanismus unterstitzen wirde. Alterri@inte der mentale Abgleich einer
gréReren Anzahl von Reprasentationen (hdhere Arzahierkender Reize) und eine
hohere bendtigte Prazision des Abgleichs (hohenkMestreiz-Ahnlichkeit) ebenso auf

unterschiedlichen Mechanismen beruhen.

Zusammenfassend suchte diese Studie neue EvidemAlzwf aus dem
Arbeitsgedachtnis (1) durch die Prufung der Frapedas dorsale
Aufmerksamkeitsnetzwerk, das typischerweise wahdamdnkodierung und
Aufrechterhaltung von Arbeitsgedachtnisinhaltenvadtt ist, auch zur Wiedererkennung

beitragt, und (2) durch die Bereitstellung einaiadierten Charakterisierung der



Kapitel 2 Neuronale Korrelate des Abrufs im fMRT 40

neuronalen Korrelate des Abrufs auf Basis der Mieg&treiz-Ahnlichkeit und der Anzahl

zu merkender Reize.

3 Farben
1 Farbe

EnkO' 0.7 s
dierung

phase .
Wieder- N Ahnlich (A)
erkennung \

. . - ol Ubereins"timmend
[ o (0) '
m Ffarb- W Unahnlich (U)
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= n

Egh
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Abbildung 1. Experimentelles Design. Die Versuchspeen enkodierten und
behielten entweder eine oder drei Farben fur In7 Arbeitsgedachtnis.
Unabhangig von der Anzahl zu merkender Reize wuidben die Farbe des
Testquadrats die Anforderungen an die Wiedererkegrariiert. Ein graues
Quadrat zeigte an, dass keine Wiedererkennung eine lntwort erfolgen
musste (,keine Wiedererkennung*). Alternativ, daenn eine
Wiedererkennung notwendig war, entsprach der Tizstreem der Merkreize
(Ubereinstimmend, U), sah genau einem der Merkialéinlich und allen
anderen unahnlich (dhnlich, A) oder war allen Meizen unéhnlich (U). Die
Versuchspersonen beurteilten, ob der Testreiz imgtr éler enkodierten Farben
Ubereinstimmte und antworteten per Tastendruck.
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2.2 Methoden und Materialien

2.2.1 Versuchspersonen

21 rechtshandige Versuchspersonen (mittleres Mter26.8 SD= 3.65); 12
weiblich) gaben ihr schriftliches informiertes Eargtandnis und nahmen an der Studie
teil. Alle gaben normale oder korrigiert-normaléh&iehtigkeit an und verneinten das
Vorliegen neurologischer oder psychiatrischer Sigam sowie die Einnahme
psychotroper Substanzen. Die Versuchspersonen wandeDefizite in der
Farbwahrnehmung gescreent, indem ihnen die gleiEhdren, die im Hauptexperiment
verwendet wurden, in gleicher Gro3e dargeboten @urleine der Versuchspersonen
zeigte Schwierigkeiten in der perzeptuellen Unteegdtung dieser Farben. Die Studie
wurde vom Ethikkomitee der Medizinischen Fakult@t dniversitat Frankfurt positiv

beschieden.

2.2.2 Studiendesign

Die Studie implementierte die typische drei-phasapayed-match-to-sample*-
Aufgabe, die das Enkodieren von Merkreizen, dergmzeitige Aufrechterhaltung und
schlie3lich das Testen der Gedéachtnisleistung rdadtation eines Testreizes, der mit den
Merkreizen verglichen werden sollte (siehe Abb.ufasste. Jeder Durchgang
beinhaltete eine Enkodierungsphase von 0.7 s keiree Behaltensphase (1.7 s) und eine
0.7 s dauernde Wiedererkennungsphase, gefolgtimemerariablen Intertrialintervall
(IT) von 2.4 - 6 s, mittels dessen die hdamodynahes Antworten aufeinander folgender

Durchgénge getrennt werden sollten.

Das Studiendesign beinhaltete die unabhéngige tiarider Anzahl zu

enkodierenden und zu behaltenden Merkreize untVidek-Testreiz-Ahnlichkeit. In der
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Enkodierungsphase sollte entweder eine oder drbeRankodiert werden (siehe auch
Abb. 1). Unabhangig von dieser Anzahl wurden hiefiza kleine weil3e Quadrate
(Kantenlénge ca. 1.5° visueller Winkel) parafoweal dunkelgrauem Hintergrund
prasentiert (Exzentrizitat ca. 4.2°). Von diesem giaes bzw. waren drei ganzflachig
farbig ausgefullt. Die Positionen der zu enkodidemmFarbreize wurden fir jede Anzahl
Merkreize pseudorandomisiert, sodass jede Poditien die Durchgange gleich
wahrscheinlich einen Merkreiz zeigte. Wahrend ageadf folgenden Behaltensphase
verblieb nur ein kleines foveales Fixationskreukzdam grauen Hintergrund, die Quadrate
verschwanden. In der Wiedererkennungsphase wuvaalfals Testreiz ein kleines
weildrandiges farbiges Quadrat (gleiche Grol3e, lygeiRanddicke wie in der Enkodierung)
prasentiert, dessen Farbe mit den gemerkten Gedsidrasentationen abgeglichen
werden sollte. Unabhangig von der Anzahl der Merkrgvurden die Anforderungen an
die Wiedererkennung tber die Farbe des Testquataigouliert. Ein graues Testquadrat
zeigte an, dass keine Wiedererkennung und entsgmddfeine Antwort erfolgen sollte
(,kein Test“-Durchgange, KT). Alternativ konnte di@rbe des Testreizes genau mit der
Farbe eines der Merkreize tbereinstimmen (U), debé&genau eines der Merkreize
ahneln (A), gleichzeitig aber im perzeptuellen \leich problemlos unterscheidbar sein,

oder aber allen Merkreizen unahnlich sein (U).

Die Aufgabe der Versuchsperson bestand darin Aclkeeiden, ob der prasentierte
Testreiz mit einer der gemerkten Farben tbereimsterund ihre Entscheidung so schnell
wie das moglich war, ohne dass die Genauigkeitrdarditt, anzuzeigen, indem sie mit
dem Zeige- bzw. Mittelfinger der rechten Hand digeordnete Taste driickte. Die
benutzten Farben wurden auf der Basis von Vortgstuausgewahlt. Ausgangspunkt war
eine Menge von Farben ahnlicher Luminanz, die gethdingepasst wurden, um einen
.Kreis“ von mindestens 15 Farben zu erhalten, @izg@ptuell klar unterscheidbar waren

(Abb. 1). Es wurde hierbei sichergestellt, dass jedrbe ihren beiden direkten Nachbarn
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auf dem Kreis perzeptuell ahnlicher war als nigmdchbarten Farben (d.h. Farben, die
durch mindestens eine zwischen ihnen liegende Fgtrennt waren). Das ermoglichte es,
die Ahnlichkeit zwischen Merk- und Testreiz zu ienén, indem diese mit
unterschiedlichen Abstéanden auf dem Farbkreis giwémden. Der Ausdruck ,&hnlich*
wird hier fur direkt benachbarte Farben verwendéhirend zwei Farben ,unéhnlich®
genannt werden, wenn mindestens eine Farbe zwistdrebeiden auf dem Farbkreis lag.
Die Farbkoordinaten der verwendeten Reize im Clg-Farbraum, gemessen mit einem

Konica Minolta CS100A Chromameter finden sich inhAng A (Tabelle A-1).

Die Merkreize wurden pseudorandomisiert aus dedtresenden Menge von 15
Farben gezogen. Dabei wurde sichergestellt, desd/arkreize zueinander unahnlich
waren, indem ein Mindestabstand von mindestensddvischen liegenden Farben auf
dem Kreis gefordert wurde. Die mittlere dieser di@iben war somit ebenfalls noch
unahnlich zu allen Merkreizen und konnte daheuathnlicher Testreiz dienen. Der
Abstand des Testreizes zum auf dem Farbkreis rgethgenen Merkreiz lag bei null
(Ubereinstimmender Testreiz, U), eins (ahnlichestfBiz, A) oder mehr als eins
(unéhnlicher Testreiz, U). Bei hoher Anzahl zu neadier Reize (drei Farben) waren diese
drei Farben und deren sechs Nachbarn Ubereinstichoaer &hnlich, sodass noch sechs
undhnliche Farben als unéahnliche Testreize zur Abkstanden. Eine Vorhersage des
Testreizes war somit trotz des begrenzten Stimetssscht moglich. Zudem war mit dem
beschriebenen Vorgehen sichergestellt, dass ddaidgedes Testreizes zu allen anderen
Merkreizen im Bereich der unahnlichen Farben lag. Merk-Testreiz-Ahnlichkeit war fur
den Zweck der eher groben Unterscheidung von istngimenden, ahnlichen und
undhnlichen Testreizen hinreichend definiert. Zuaeam sie flr beide moglichen
Anzahlen von Merkreizen identisch, da der Testireizeiden Fallen genau einer
gemerkten Farbe ahnelte bzw. genau mit einer gaereBarbe Ubereinstimmte und zu

allen anderen unahnlich war. Im Gegensatz hiertte leéne rein zufallige Farbauswahl zu
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einem starken Anstieg der Merk-Testreiz-Ahnlichket steigender Anzahl zu merkender
Reize gefuhrt. Dieses Phdnomen kann bei allen Mé#T mit einem begrenzten
Merkmalsraum nachgewiesen werden, wie z.B. Fai®esichtern, Hausern und auch
Zufallsformen. Neben der Ahnlichkeit zwischen Meukd Testreiz wurde in
verschiedenen Studien die Bedeutung der Ahnlictawigchen den Merkreizen
untereinander betont (Kahana und Sekuler, 20020f6kg und Kantner, 2006). Wie oben
beschrieben konnten alle Merkreize als unahnliginander gelten, sodass Effekte der
Inter-Item-Ahnlichkeit (und deren potentieller Hirds auf Durchgange mit hoher

gegeniber niedriger Anzahl zu merkender Reize)mert waren.

2.2.3 MRT-Datenaufzeichnung

Hochauflésende (1 mm?3) anatomische und funktiorfalimmahmen wurden mittels
eines 3 T Allegra (Siemens, Minchen, Deutschlanayiétresonanztomographen mit
einer Standardkopfspule angefertigt. Die funktitereAufnahmen umfassten jeweils 23
Schichten (3.125 x 3.125 x 5 mm, 0.5 mm gap, TROX86, TE 26 ms, flip angle 80°), die
effektiv das gesamte GroRRhirn abdeckten. Die Scamese beinhaltete eine Verzerrungs-
und Bewegungskorrektur, die auf einer vor der digdgren funktionellen Messung
erhobenen Fieldmap basierte (Zaitsev, Hennig uati§R2004). Insgesamt wurden vier
Durchlaufe mit jeweils 600 Scans durchgefuihrt. Usn\dersuchsperson eine Gelegenheit
zur kurzen Erholung zu bieten, wurde die anatonagelifnahme nach dem zweiten
funktionellen Durchlauf angefertigt. Die erstenfidtufnahmen jedes Durchlaufs wurden
verworfen, um die Zeit bis zum Erreichen einesdyestate der Gewebemagnetisierung

hinreichend zu bertcksichtigen.
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Die Reize wurden mittels eines MR-kompatiblen Vioigiten-Systems mit zwei
Bildschirmen aus organischen licht-emittierendeaden (OLED) prasentiert (MR Vision
2000; Resonance Technology, Northridge, USA). De&prasentation und deren
Synchronisation mit den Scannerpulsen wurden ddashProgramm Presentation
(Neurobehavioral Systems, Albany, USA) gesteuégsat wurde ebenfalls zur

Aufzeichnung der Reaktionen der Versuchspersontgenu

2.2.4 Datenanalyse
2.2.4.1 Verhaltensdaten

Fur jede Versuchsperson wurde flir jede BedingundPdezentsatz korrekter
Antworten berechnet. Aus den korrekten Durchganeeer Bedingung wurden ebenfalls
fur jede Bedingung Mittelwerte der Reaktionszegerechnet. Die mittleren
Reaktionszeiten und der Prozentsatz korrekter Ariemovurden dann mittels separater 2
(Anzahl Merkreize) x 3 (Merk-Testreiz-AhnlichkeWprianzanalysen (ANOVAS) mit

Messwiederholung in SPSS (IBM Corp., Chicago, US#ggewertet.

2.2.4.2 MRT-Daten

Die MRT-Daten wurden mit SPM8 (Wellcome Department,
http://www.fil.ion.ucl.ac.uk/spm) ausgewertet. Zlwrverarbeitung wurden die
funktionellen Daten aus dem DICOM-Format importiegwegungskorrigiert und zur
individuellen anatomischen Aufnahme koregistriBds anatomische Bild wurde
segmentiert und mit der VBM8-Toolbox (http://dbrmun uni-jena.de) unter Anwendung

der DARTEL-Methode (,diffeomorphic anatomical regiion through exponentiated lie
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algebra“; Ashburner, 2007) normalisiert. Die resuéinden Transformationen wurden
dann auf die funktionellen Aufnahmen angewendefs theinhaltete auch eine
Neuabtastung der Bilder auf eine isotrope Kanteggdaron 1.5 mm und eine Glattung mit

einem isotropen Gauss’schen Kernel (,full-widtthatf-maximum®, FWHM = 8 mm).

Auf erster, individueller Ebene, wurden die Effektétels des allgemeinen
linearen Modells in SPM8 geschétzt, inklusive eidechpassfilterung (Grenzfrequenz
1/128 Hz) und einer Korrektur fur Nicht-Unabhangdkzwischen aufeinander folgenden
Datenpunkten mittels eines autoregressiven Modélisjeden funktionellen Durchlauf
beinhaltete das individuelle Modell folgende Préolign: Sechs Pradiktoren fur korrekte
Durchgénge der sechs Einzelbedingungen (2 [Anzankidize] x 3 [Merk-Testreiz-
Ahnlichkeit]), zwei Pradiktoren fur Durchgange,danen keine Wiedererkennung
erforderlich war (KT-Durchgange; d.h. je ein Pradikitir jede Anzahl Merkreize), ein
Préadiktor, der alle Durchgange mit fehlerhafteni®eaen und Ausreil3er beziiglich der
Reaktionszeit umfasste, sowie sechs Bewegungsptear(i2ie Bewegungsregressoren
basierten nicht auf den realignment-ParameternSBid fur die bereits wahrend der
Aufnahme bewegungskorrigierten Scans ausgegebts) sahdern resultierten aus der
separaten Bewegungskorrektur der vom Geréat ebsafalbezeichneten, nicht-

bewegungskorrigierten Scans.)

Anstatt eine feste Form der hAmodynamischen Antfiiorlle Versuchspersonen
und -bedingungen anzunehmen, wurde eine scan-Waidellierung der individuellen
Effekte Gber ein ,finite impulse response“-Modd&tR) vorgenommen. Fir jeden der 13
Scans ab dem Beginn der Enkodierung wurde ein aegpdRegressor in das Modell
aufgenommen. Insgesamt wurden somit die erstensldagh Reizprasentation modelliert,

was den Grol3teil der hamodynamischen Antwort alideck
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Zur Analyse auf Gruppenebene wurden zunachst dieiduellen Kontraste der
Scans sechs bis acht nach Beginn der Enkodierdieg Redingung gegen die implizite
Baseline berechnet. Die Scans sechs bis acht uenfdes Zeitbereich von 3.6 bis 7.2 s
nach Prasentation des Testreizes und sollten datzN/ariabilitat zwischen
Versuchspersonen und Hirnregionen den Gipfel derdanamischen Antwort umfassen.
Die resultierenden Parameterkarten wurden danAzalyse auf Gruppenebene in eine
ANOVA mit Messwiederholung eingegeben. Diese ANOWMAfasste folglich drei
Faktoren, namlich (1) Anzahl Merkreize (zwei Stufén3), (2) Merk-Testreiz-Ahnlichkeit
(vier Stufen: Ubereinstimmender, ahnlicher odethahiéher Testreiz, kein Testreiz) und
(3) Scan (drei Stufen: Scan 6, 7, 8). Uber mehigeelF-Kontraste wurden die Effekte
identifiziert, die in mindestens einem der dreirg&caignifikant wurden. Zur
Identifizierung von differentiellen Effekten der 2ahl Merkreize in Abhangigkeit davon,
ob eine Wiedererkennung notwendig war oder nichtden Durchgange mit
Ubereinstimmenden, @ahnlichen und unéhnlichen Tizetrggemeinsam (d.h. im Mittelwert)
gegen Durchgénge getestet, die keine Wiedererkgneidorderten. Um Aktivierungen zu
entdecken, die auf den spezifischen Abrufanfordgearberuhen, wurden
Ubereinstimmende, @ahnliche und unahnliche Testraitels eines mehrzeiligen F-Tests

verglichen.

Um die Rate falsch positiver Ergebnisse auf eiredlivvon durchschnittlich 5% zu
begrenzen, wurde eine ,false discovery rate“-Kauek=DR) fur multiple Vergleiche

angewandtfrpr < .05).

Die Zuordnung von Koordinaten im Raum des ,Montiidalrological Institute®
(MNI-Koordinaten) zu anatomischen Hirnregionen waurdittels der ,wfu pick atlas"-
Toolbox (http:/[fmri.wfubmc.edu/software/PickAtldgaldjian, Laurienti, Kraft und

Burdette, 2003) vorgenommen.
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2.3 Ergebnisse
2.3.1 Verhaltensdaten

Reaktionszeiten und Wiedererkennungsgenauigkesz@ptsatz korrekter
Antworten) wurden mittels 2 (Anzahl Merkreize) XNerk-Testreiz-Ahnlichkeit)

ANOVAs mit Messwiederholung analysiert, die Ergedsiei sind in Abbildung 2

dargestellt.
1 Farbe 3 Farben . 1 Farbe 3 Farben
o (7]
tloo , 1.1 -
- 90 B g 1.0 | |
S 70, | 5 0.7
2 60 £ 0.6
8 504 go,s_
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Abbildung 2. Prozentsatz korrekter Antworten unéRnszeiten, getrennt
nach der Anzahl Merkreize und der Merk-Testreiz-Wdikeit. Fehlerbalken

zeigen * 1 Standardfehler des Mittelwerts.

Die Anzahl zu merkender Reize erbrachte den ervesrtdaupteffekti i o0 =
195.9;p <.001;M £ SE 1 Merkreiz: 92.1% + 1.0; 3 Merkreize: 79.2% +)Inait
verminderter Aufgabenrichtigkeit und erhdhten Risildzeiten 1 20)= 92.7;p < .001; 1
Merkreiz: 829.9 ms + 42.9; 3 Merkreize: 956.7 m&3t0), wenn drei Farben anstelle von
nur einer Farbe gemerkt werden mussten. Ebenfaliesen sich beide Haupteffekte fur
die Merk-Testreiz-Ahnlichkeit als signifikant (Gerigkeit F(1 2, 23.6= 47.5;p < .001;
Reaktionszeitefr 2 20) = 33.5;p < .001). Wiedererkennungsantworten waren demnach a

haufigsten korrekt bei unahnlichen Testreizen (@8+10.7), gefolgt von
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Ubereinstimmenden Testreizen (86.1% + 1.6). Diengste Genauigkeit wurde bei zu
einem Merkreiz ahnlichen Testreizen erreicht (72#9%206). Paarweise Vergleiche zeigten,
dass alle drei Kategorien signifikant voneinandasehieden waremp < .05, Bonferroni-
korrigiert). Reaktionszeiten auf Gbereinstimmerte/(ms + 41) und unahnliche Testreize
(829 ms £ 42) unterschieden sich hingegen nicmiféignt, waren jedoch beide schneller

als die Antworten auf ahnliche Testreize (993 nd9X}

Schlielilich zeigte eine signifikante Interaktiom &@zahl zu merkender Reize mit
der Merk-Testreiz-Ahnlichkeit in beiden MaRen (Gaigaeit F(1 4, 287y= 15.6;p < .001;
Reaktionszeitef, 40)= 8.4;p < .001), dass der Effekt der Anzahl Merkreize hi¢in alle
Ahnlichkeitsstufen gleich ausgepragt war. Vielmetorachte post-hoc Vergleiche (alle p
< .05, Bonferroni-korrigiert), dass die Wiedererkangsgenauigkeit bei drei zu
merkenden Farben fur ahnliche (1 Merkreiz 83.2%8t 2 Merkreize 62.6% + 3.0) und
Ubereinstimmende (1 Merkreiz 94.1% + 1.4; 3 Mer&ei8.1% + 2.6) Testreize starker
abfiel als fur unahnliche Testreize (1 Merkreiz198.+ 0.4; 3 Merkreize 97.0% £ 0.1).
Ebenfalls stiegen von niedriger zu hoher AnzahlkviEze die Reaktionszeiten fur
Ubereinstimmende (1 Merkreiz 781 ms + 42; 3 Medad&i34 ms + 43) und ahnliche
Testreize (1 Merkreiz 909 ms * 46; 3 Merkreize 16%6+ 55) in starkerem Mal3e als fur

unahnliche Testreize (1 Merkreiz 800 ms + 48; 3WvEize 860 ms + 37).

Zusammenfassend lasst sich sagen, dass wie era@antehl eine erhohte Anzahl
zu merkender Reize als auch eine gréRere Merkdizgkhnlichkeit zu verlangerten
Reaktionszeiten und abnehmender Wiedererkennungsiggueit flihrten. Zudem
interagierten beide Faktoren in der Form, dasswesgepragter Effekt der Anzahl
Merkreize fur Gbereinstimmende und ahnliche Teastreu verzeichnen war, wahrend bei

unahnlichen Testreizen ein klar verminderter Esdlder Anzahl Merkreize vorlag.
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2.3.2 fMRT-Daten
2.3.2.1 Effekte der Anzahl Merkreize

Wie erwartet reproduzierte der Vergleich einer lmohersus niedrigen Anzahl zu
merkender Reize das wohlbekannte verteilte Aktingsmuster in frontoparietalen
Regionen (Abb. 3a). Aufgrund der feststehenden Wefder Phasen der delayed-match-
to-sample-Aufgabe und der zeitlich ausgedehnten B@htwort kdnnen diese
Aktivierungen jedoch nicht sicher der Wiedererkempaugeschrieben werden.
Stattdessen konnten sie ebenso der Behaltensphiatan@men oder aus praparatorischen
Prozessen resultieren, die kurz vor dem erwartéegipunkt der Testreizprasentation
stattfinden. Um dieses Problem anzugehen, wurdeohgénge, in denen keine
Wiedererkennung stattfand, die jedoch bis zum Ezesedes Testreizes identisch mit den
anderen Durchgangen waren, in das Paradigma eliigesen. Diese sollten folglich als
Malf3 dafur gelten, ob beobachtete Aktivierungenydieder Anzahl zu merkender Reize
abhingen, tatséachlich der Wiedererkennung zugeswémi werden kénnen. Wenn die
Anzahl Merkreize Hirnaktivierungen in Durchgéngeit umd ohne Wiedererkennung
gleichermal3en beeinflussten (KonjunktionsanalyB&Jkorrigiert,p < .05) und sich
zudem die Aktivierungen mit und ohne Wiedererkemnselbst auf einer extrem liberalen
Schwelle vorp < .1 (unkorrigiert fir multiple Vergleiche) nicbhterschieden, waren sie
als hochstwahrscheinlich nicht systematisch mitliezdererkennung in Beziehung
stehend zu betrachten. Die Anwendung dieser Testaahte Aktivierungen in bilateralen
posterior parietalen Arealen entlang des postaridrgeils des intraparietalen Sulcus, in
superioren parietalen Regionen, am Ubergang desmiralen und des superioren
frontalen Sulcus (mutmalflich den menschlichen &lemt Augenfeldern, ,frontal eye
fields", FEF), sowie im rechten anterioren mittlefeontalen Gyrus. In Abb. 3 sind diese

Aktivierungen violett dargestellt. Abb. 4 (erstell&elinke und mittlere Abbildung) zeigt
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beispielhaft die Aktivierungszeitverlaufe in derehlieen FEF und dem rechten posterioren
IPS; dort ist klar erkennbar, dass in Durchgangérund ohne Wiedererkennung ahnliche
Aktivierungsstarken und -verlaufe vorliegen. Didistindige Liste der Koordinaten
corticaler Aktivierungsfoki kann Tabelle 1 entnommwerden, subcorticaler Foki finden

sich in Anhang A (Tabelle A-2).

Tabelle 1. Corticale Effekte der Anzahl Merkreize

Seite MNI-Koordinaten z-Wert
Hirnregion

L/R  (X,y,zin mm)

Konjunktionsanalyse: Anzahl Merkreize in Durchganget UND ohne
Wiedererkennung

Anteriore Insula (AINS) L -44,14, 1 3.95
L -34, 14, -2 3.46
R 42, 20, -2 5.2
R 36, 16, -11 4.78
R 32,22, 3 3.96
Anteriorer cingularer Cortex (ACC) R 6, 20, 40 6.28
R 9,33,25 5.17
R 2,11, 48 4.87
Mittlerer frontaler Gyrus (MFG) R 38, 44, 18 5.03
R 36, 50, 6 4.74
R 38, 36, 22 4.49
Frontale Augenfelder (FEF) L -33,-1,51 6.28
L -24, -1, 42 4.58
L -34, -3, 37 4.58
R 32,-3,45 6.58
R 28,0, 52 6.14
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Seite  MNI-Koordinaten z-Wert
Hirnregion
L/R  (X,y,zin mm)
R 27,2,39 4.89
Intraparietaler Sulcus (IPS) L -22, -63, 58 >8
L -21, -69, 37 >8
L -32, -60, 54 >8
R 18, -64, 56 >8
R 26, -57, 48 7.72
R 24, -57, 60 7.28
Pracuneus (PCN) L -8, -63, 21 3.46
L -15, -60, 19 3.39
R 3,-60, 16 3.64
Inferiorer temporaler Gyrus (ITG) L -42, -64, -9 3.9
L -36, -58, -8 3.16
L -51, -66, -8 2.86

Konjunktionsanalyse: (Anzahl Merkreize in Durchgémgnit Wiedererkennung)

UND (Durchgange mit Wiedererkennuaghne Wiedererkennung)
Anteriore Insula (AINS)

Anteriore Insula / inferiorer frontaler
Gyrus(AINS / IFG)

Inferiorer frontaler Gyrus (IFG)

R

x> XX x©®¥ — r - - - - - ’n~—-

33,21,-5

-48, 27, -3
-45, 27, -14
-36, 32, -15
-28, 20, -0
-48, 3, 34
-46, 3, 24
-48, 27, -3
-45, 27, -14
57,8, 21
57,14, 15
58, 6, 10

>8

3.57
3.55
2.88
6.85
6.82
6.19
3.57
3.55
3.6

3.23
3.17
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Seite  MNI-Koordinaten z-Wert
Hirnregion
L/R  (X,y,z in mm)
Anteriorer cingularer Cortex (ACC) L -4,9, 45 7.65
R 3, 24, 39 >8
R 2,15, 46 7.8
Medialer frontaler Cortex (MFC) L -8, 45, -14 5.71
R 0, 54, -9 6.81
R 6, 51, -14 6.4
Cingularer Gyrus L -2,-16, 40 4.19
L -6, -24, 39 3.09
L -3, -30, 46 3.01
Mittlerer frontaler Gyrus (MFG) R 40, 32, 21 4.43
Inferiorer frontaler Gyrus (IFG) R 57,32, 4 4.3
Frontale Augenfelder (FEF) L -32, -4, 52 >8
L -15, -1, 48 2.69
Frontale Augenfelder (FEF) R 34, -4, 54 5.84
R 26, -3, 63 2.79
Superiorer frontaler Sulcus (SFS) /
mittlerer frontaler Gyrus (MFG) L -22, 27,39 5.93
L -21, 35, 34 4.16
L -30, 18, 42 3.15
R 26, 30, 39 5.87
R 26, 30, 30 3.75
R 20, 26, 46 2.83
Posteriorer cingulérer Cortex / Pracun
(PCC/PCN) L -3, -40, 37 5.72
R 12, -46, 34 5.11
R 6, -51, 37 4.73
Temporoparietale Junction (TPJ) L -38, -40, 39 >8
L -38, -51, 54 7.09
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Seite  MNI-Koordinaten z-Wert
Hirnregion
L/R  (X,y,zin mm)
L -36, -52, 42 7.04
L -58, -30, 18 3.48
R 36, -51, 37 6.06
R 44, -33, 37 4.14
R 46, -37, 43 3.91
Temporoparietale Junction / mittlerer
temporaler Gyrus (TPJ / MTG) L -44,-73, 31 6.09
L -52, -64, 22 5.35
L -45, -55, 22 5.05
L -54, -37, 19 2.86
R 52,-55,21 5.88
R 56, -61, 25 5.71
R 56, -57, 12 5.66
Mittlerer temporaler Gyrus (MTG) L -56, -9, -17 4.57
L -60, -13, -26 4.09
L -52, 0, -26 3.78
R 58, -15, -26 4.83
R 57,-15, -15 431
Inferiorer temporaler Gyrus (ITG) L -51, -61, -9 4.13
L -48, -70, -8 2.98
Insula R 39,3,7 3.37
R 48,0, 7 3.02
Mittlerer occipitaler Gyrus L -32,-82, 16 3.88
L -34, -82, 25 3.01
L -40, -82, 12 2.93
Superiorer occipitaler Gyrus L -20, -96, 21 4.5
L -24, -90, 10 3.3
L -9, -90, 33 3.18
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Seite  MNI-Koordinaten z-Wert
Hirnregion
L/R  (X,y,zin mm)
R 27,-73, 34 5.09
R 24, -69, 42 4.58
R 30, -75, 24 4.46
R 20, -91, 25 4.59
Cuneus R 32,-60, 4 4.29
R 24,-72,6 3.47
R 28,-51,0 2.8
Interaktion Anzahl Merkreize x Notwendigkeit deredérerkennung
Inferiorer frontaler Gyrus (IFG) L -54, 26, -2 4.59
L -54,21,6 3.63
R 52, 30, -5 4.27
R 45, 34, -3 3.55
R 52, 38, -2 3.31
Mittlerer frontaler Gyrus / Superiorer
frontaler Sulcus (MFG / SFS) R 39, 24, 37 4.3
R 36, 30, 33 3.86
R 39, 15, 45 3.63
Medialer frontaler Cortex (MFC) L -10, 50, 18 4.85
L -3, 48, 24 3.91
R 9,47,31 441
R 21,52, 18 4.48
R 10, 60, 12 4.2
Temporoparietale Junction (TPJ) L -54, -46, 34 4,78
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a

e Anzahl Merkreize mit " Anzahl Merkreize mit WE » Uberlappungs-
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Abbildung 3. Hirnaktivierung in Abhangigkeit vonrd&nzahl Merkreize und der
Merk-Testreiz-Ahnlichkeit. (a) Auf Enkodierung / fachterhaltung, nicht aber
auf die Wiedererkennung (WE) zurlckzufihrende Aktingen. Violett:
Abgebildet ist die Konjunktion der Effekte der Ailz&lerkreize in Durchgangen
mit und ohne Wiedererkennung, FDR-korrigigr(.05); Griin: Abgebildet ist
die Konjunktion zwischen dem Effekte der Anzahl kteize in Durchgéngen mit
Wiedererkennung und dem Vergleich von Durchgangemimna ohne
Wiedererkennung, FDR-korrigien € .05). Uberlappungen sind turkis
dargestellt. (b) Auf die Merk-Testreiz-Ahnlichké&i¢zogene Aktivierungen.
Violett: abgebildet ist der Haupteffekt der MerksTieiz-Ahnlichkeit, FDR-
korrigiert (p < .05). Grin: Zum Vergleich wiederum von der Anzdlerkreize
abhangige Aktivierungen, die mit der WiedererkergiimBeziehung stehen.

Turkis: Uberlappungsbereiche. WE = Wiedererkennung.
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Diese Ergebnisse zeigen, dass die Aktivierungéduirthgdngen mit und ohne
Wiedererkennung gleichermal3en ausgepragt warespredhen klar gegen eine starke
Beteiligung des posterioren IPS und der FEF aledererkennung — in deutlichem
Gegensatz zu deren hervorstechender Rolle wahesnm@eatiachtnisenkodierung und dem

Behalten von Arbeitsgedéachtnisinhalten.

Aber sind andere Regionen, die auf eine Erhéhunddeahl zu merkender Reize
reagieren, an der Wiedererkennung beteiligt? Alsiialvoraussetzung hierfur sollte ein
Effekt der Anzahl zu merkender Reize zumindest danrhegen, wenn eine
Wiedererkennung gefordert war. Zudem sollte dievAddtung in Durchgdngen mit
Wiedererkennung starker sein als in Durchgéngedenen keine Wiedererkennung
erforderlich war. Die Konjunktion dieser beidendkfe erbrachte weit verteilte
Aktivierungen in frontalen, parietalen und temperaCortexarealen (siehe Abb. 3a, grun).
Die kompletten Aktivierungskoordinaten sind in Thdéd aufgelistet (subcorticale

Aktivierungen finden sich wiederum in Anhang A, Eilb A-2).

Um dieses weit verteilte Muster in potentielle ftinkelle Komponenten zu
unterteilen, wurden die Aktivierungen in zwei Sulggpen kategorisiert: Bei der
Exploration der Daten fiel auf, dass einige Aktiviegen zusatzlich zu den beschriebenen
Effekten einen Effekt der Anzahl Merkreize in Dugéimgen ohne Wiedererkennung
zeigten p < .001, unkorrigiert fur multiple Vergleiche), wé&md bei allen anderen kein
Anzeichen fur einen solchen Effekt der Anzahl Meike erkennbar wap¢ .1,
unkorrigiert fur multiple Vergleiche). Ein Effekied Anzahl Merkreize in Durchgangen
ohne Wiedererkennung kdnnte der Enkodierungs- Bdkaltensphase entstammen. Im
Gegensatz dazu ware ein Effekt der Anzahl Merkralee nur vorliegt, wenn eine
Wiedererkennung gefordert ist, viel wahrscheinlrather Wiedererkennung zuzuschreiben,

weniger der Enkodierung oder der Behaltensphase.
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Eine erste Gruppe von Regionen wies also einen tdtakt der Anzahl Merkreize
auf, eine starkere Aktivierung, wenn eine Wiedeszariung gefordert war und zusatzlich
aber auch einen Effekt der Anzahl Merkreize, weaimé& Wiedererkennung notwendig
war ([ < .001, unkorrigiert fur multiple Vergleiche). Bie Gruppe umfasste bilateral
primar anteriore Anteile des IPS und die FEF, dgeréoren cingularen Cortex (ACC)
bzw. das pra-supplementéare motorische Areal (pSMig)rechte anteriore insula (AINS)
und den linken inferioren frontalen Gyrus (IFG).bAH illustriert dieses
Aktivierungsmuster im linken anterioren IPS (efd&dle, rechte Abbildung) sowie in der
rechten AINS und dem ACC (zweite Zeile, linke unittlere Abbildung). Es fallt auf,
dass die Effekte in anterioren Abschnitten von UlR8 FEF offensichtlich in Gegensatz zu
den zuvor berichteten abrufunabhangigen Aktivieeimip posterioren Abschnitten des
IPS stehen (Abb. 4; erste Zeile, mittlere Abbildurgjes verweist auf eine mdgliche
funktionelle Differenzierung des IPS, dessen aoterAnteile an der Wiedererkennung

beteiligt scheinen.

Zweitens zeigten einige andere Regionen Effekteéddenhl Merkreize nur dann,
wenn eine Wiedererkennung gefordert war (ohne Wexkennung dagegen> .1,
unkorrigiert fur multiple Vergleiche). Diese umféess bilateral den temporoparietalen
Ubergang (,temporoparietal junction®, TPJ), PCC/P@hn peri- und subgenual medialen
frontal Cortex (MFC), den superioren frontalen $8I¢SFS), die inferioren und mittleren
temporalen Gyri (ITG, MTG). All diese wiesen beileo Anzahl Merkreize starker
negativeBOLD-Antworten auf. Abb. 4 (dritte Zeile) stellteses Muster in drei

beispielhaften Regionen graphisch dar (linker SE&te TPJ, PCC/PCN).

Der Uberzeugendste Nachweis einer Rolle fur diedéfierkennung lage in dem
Vorliegen einer signifikanten Interaktion zwischagr Anzahl Merkreize und der

Notwendigkeit einer Wiedererkennung in der Forngsdein Effekt der Anzahl Merkreize
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signifikant groRer ausfiel, wenn eine Wiedererkemnootwendig war. Die Anzahl der
gemerkten und mit dem Testreiz zu vergleichendeneReare dann selektiv in
Durchgangen relevant, die aufgrund der gefordéNexdererkennung auch tatsachlich den
Abgleich der Reize erforderten. Die Analyse begalgteraktion erbrachte dieses
Antwortmuster in TPJ, PCC/PCN, MFC, SFS und MTGs Wiar auf eine Beteiligung an
der Wiedererkennung hinweist. Abb. 4 (dritte Zeulsualisiert das Muster im linken SFS,
dem rechten TPJ und im PCC/PCN. Die vollstandigtelder Koordinaten findet sich in
Tabelle 1, subcorticale Aktivierungen sind wiederaminhang A, Tabelle A-2

ausgelagert.

Zusammenfassend ergaben sich insbesondere inipcsteAnteilen des IPS und
den FEF, die in einer Vielzahl von Studien zur ArZderkreize berichtet wurden,
gleichermal3en Aktivierungen in Durchgangen mit ahde Wiedererkennung, was
folglich keine Beteiligung an der Wiedererkennuma@ legt. Jedoch zeigten einige
Anteile des IPS und der FEF, wie auch die AINS,ABC/PSMA und der IFG starkere
Aktivierungen, wenn eine Wiedererkennung gefordext, wenngleich der Effekt der
Anzahl Merkreize mit und ohne Wiedererkennung dleimalRen ausgepragt war. Im
Gegensatz hierzu ergaben sich am TPJ, dem PCCHREONMFC und dem SFS starker
negative BOLD-Antworten unter hoher Anzahl Merkeetmd dieser Effekt der Anzahl

Merkreize war signifikant starker, wenn eine Wietkennung gefordert war.
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Abbildung 4. Zeitverlaufe der Aktivierung in ausg@vten Hirnregionen. Fur jede Region
zeigt die jeweils linke Verlaufsabbildung die BOl&wworten auf tibereinstimmende (U),
ahnliche (A) und undhnliche (U) Testreize sowie Rufchgange ohne Wiedererkennung
(,kein Test", KT), gemittelt Gber die Anzahl zu nkender Reize. Die jeweils rechte
Abbildung zeigt die BOLD-Antworten fur Durchgangét Wiedererkennung, bei denen
eine Farbe (F1) und drei Farben (F3) zu merkennyayemittelt tber die
unterschiedlichen Merk-Testreiz-Ahnlichkeitsstufeawie fiir Durchgange ohne
Wiedererkennung (Kein Test, KT). (erste Zeile) Baehten FEF und der rechte posteriore
IPS zeigten in Durchgangen mit und ohne Wiedererrg ahnlichen Antworten und
scheinen daher nicht mit der Wiedererkennung aesbDer linke anteriore IPS reagierte
auf die Notwendigkeit einer Wiedererkennung, jedochbhangig von den spezifischen
Wiedererkennungsanforderungen; (zweite Zeile) Ckevitat der rechten AINS und des
ACC wurden sowohl durch die Anzahl zu merkendezReis auch durch die Merk-
Testreiz-Ahnlichkeit beeinflusst, mit einer Sortieg der Antwortstarke entsprechend der
Aufgabenschwierigkeit (nicht spezifisch fur die \Weeerkennung); die Aktivitat des

linken PZG legt eine effektorspezifische Komponetde Entscheidungsfindung wéahrend
der Wiedererkennung nahe; (dritte Zeile) Der ligkeS, der rechte TPJ und der PCC/PCN
zeigten negative BOLD-Antworten, die entsprechemdWiedererkennungsschwierigkeit
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gestaffelt ausfielen. Hingegen zeigte sich dom kgfekt der Anzahl Merkreize, wenn

keine Wiedererkennung stattfinden musste.

2.3.2.2 Effekte der Merk-Testreiz-Ahnlichkeit

Wiedererkennungsbezogene Aktivierungen, die dur@ha¥on der Merk-Testreiz-
Ahnlichkeit ausgeldst wurden, konnten direkter ételtiwerden: Da Durchgange mit
Ubereinstimmenden, &hnlichen und unahnlichen Tiesetréis zur Prasentation des
Testreizes identisch waren und alle eine Wiederenkieg forderten, sind alle
Aktivierungen, die sich aus dem Haupteffekt der R4Eestreiz-Ahnlichkeit ergeben, als
wiedererkennungsbezogen aufzufassen. Abb. 3b diesgg Regionen in violett. In Tabelle
2 findet sich eine vollstandige Liste der Koordara{subcorticale Aktivierungen sind

wiederum in Anhang A zu finden, Tabelle A-2).

Tabelle 2. Corticale Effekte der Merk-Testreiz-Albhkeit

Seite  MNI-Koordinaten z-Wert
Hirnregion

L/R (x,y,Z in mm)

Anteriore Insula / inferiorer frontaler

Gyrus (AINS / IFG) L -30, 21, -6 >8
L -39, 17, 4 5.92
L -38, 27, 18 4.81
R 32, 26, -5 >8
R 42,32,15 7.01
R 42, 24,12 4.84

Anteriorer cingularer Cortex / medialer
frontaler Cortex (ACC / MFC) L -8, 23, 39 7.53



Kapitel 2 Neuronale Korrelate des Abrufs im fMRT 62
Seite MNI-Koordinaten  z-Wert
Hirnregion
L/R (x,y,z in mm)
R 6, 24, 40 >8
R 8, 54, -8 7.21
Inferiorer frontaler Gyrus (IFG) L -38, 39, 3 4.3
L -39, 32-20 4.06
Superiorer frontaler Sulcus / mittlerer
frontaler Gyrus (SFS / MFG) R 20,17, 45 5.32
R 16, 44, 33 5.14
R 28, 29, 37 4.9
Posteriorer cingulérer Cortex / Pracunel
(PCC/PCN) L -4, -40, 37 6.72
L 4,-49, 31 6.46
Temporoparietale Junction (TPJ) L -56, -45, 31 5.36
R 50, -63, 27 6.4
Prazentraler Gyrus (PZG) L -42,-13, 40 5.78
R 36, -12, 33 5.3
Inferiorer / mittlerer temporaler Gyrus
(ITG/MTG) L -60, -16, -27 6.34
L -51, -63, 12 6.11
L -26, -19, -21 5.96
Cuneus L -16, -91, 24 4.73
L -22, -84, 25 3.32
L -30, -88, 24 3.2
Lingualer Gyrus R 21,-73, -8 3.64
R 20, -66, -11 3.57
R 12, -67, -5 3.41
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Auf Grundlage der Reihung der Aktivierungsstarkaie,durch den Typ des
Testreizes (Ubereinstimmend, ahnlich, unahnlickpaldst wurde, wurde wiederum eine

Gruppierung in funktionell unterscheidbare Aktiviegen vorgenommen.

Ein erstes Set von Regionen war dadurch gekennesictiass die Aktivierung die
graduelle Reihung der Schwierigkeit der Testreilieataon widerspiegelte. Genauer
gesagt zeigten sich (Uberwiegend bilateral) im HEIC/PCN, MFC, SFS, AINS,
ACC/PSMA, ITG/MTG und im linken dorsolateralen puiftalen Cortex (DLPFC) die
starksten (De-)Aktivierungen bei Testreizen, dieemem Merkreiz ahnlich waren, gefolgt
von Ubereinstimmenden Testreizen. Unéhnliche Tiesteeigten die geringsten (De-)
Aktivierungen. Abb. 4 illustriert dieses Aktivitaisister fur die rechte AINS und den ACC
(zweite Zeile, linke und mittlere Abbildung) und fiden linken SFS, den rechten TPJ und
den PCC/PCN (dritte Zeile). Separate post-hoc FsTesdie nur Gbereinstimmende und
ahnliche bzw. Ubereinstimmende und unahnliche &estreingingen, zeigten, dass alle F-
Werte in diesen Regionen fir den Vergleich von éiostimmenden und &hnlichen
Testreizen signifikant waren. Fir den Vergleich vamereinstimmenden und unéhnlichen
Testreizen wurde statistische Signifikapz(.05, FDR-korrigiert) nur in der AINS und im
ACC/PMSA erreicht, wahrend in den anderen Regidrestenfalls eine Tendenz €

.001, unkorrigiert fur multiple Vergleiche) ersitbh war.

Diese Regionen Uberlappten betrachtlich mit demddggichteten
wiedererkennungsbezogenen Aktivierungen in Reakdidreine steigende Anzahl zu
merkender Reize. Abbildung 3b illustriert dies, ilidygpende Regionen sind dort turkis

dargestellt.

Zusatzlich zu diesen tUberlappenden Regionen wuedAldivitat des bilateralen
para-/hippocampalen Cortex nur durch die Merk-BistAhnlichkeit signifikant

moduliert. Post-hoc test zeigten wiederum signiftkaDifferenzen zwischen
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Ubereinstimmenden und ahnlichen Testreiper (05, FDR-korrigiert), jedoch nur eine
auf niedrigerem Niveau nachweisbare Differenzieremgschen tGbereinstimmenden und

unahnlichen Testreizep € .001, unkorrigiert fir multiple Vergleiche).

Ein zweites, deutlich kleineres Set von Regionegsvetarkere Aktivierungen auf
Ubereinstimmende und unéhnliche gegenuber ahnlitastieizen auf und unterschied
sich somit klar vom vorgenannten schwierigkeitsigen@n Aktivierungsmuster. Es
umfasste bilateral den prazentralen Gyrus (PZQ) psterioren MTG, den anterioren
SPL und das Putamen (alle post-hoc Tests signifikafp < .05, FDR-korrigiert).
Abbildung 4 zeigt beispielhaft das Aktivierungsnarstm linken PZG (zweite Zeile, rechte

Abbildung).

Interaktionseffekte zwischen Anzahl Merkreize undrkdZielreiz-Ahnlichkeit

Die Analyse der Interaktion zwischen der Anzahl kleize und Merk-Testreiz-

Ahnlichkeit ergab keinerlei signifikante Effekte.

Zusammenfassung der fMRT-Ergebnisse

Die Ergebnisse lassen sich in vier unterscheidhitwierungsmuster einteilen, die

mit der Wiedererkennung in Verbindung zu steherisemn:

1. Teile des IPS und der FEF waren an der Wiedenarkng beteiligt, zeigten
jedenfalls hohere Aktivitat, wenn eine Wiedererkaemg erforderlich war als wenn nicht.
Jedoch erwiesen sich diese Regionen als nichttsegegeniber den genauen
Wiedererkennungsanforderungen, die mittels deratfan der Merk-Testreiz-Ahnlichkeit

ausgeldst wurden.
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2. Die AINS, der ACC, Teile des DLPFC und des IF@daen sowohl durch die
Anzahl Merkreize als auch die Merk-Testreiz-Ahnkeh beeinflusst und wiesen eine

hohere positive BOLD-Antwort auf, je schwierigee diufgabe war.

3. Ein ahnliches, schwierigkeitsbezogenes Antwosterwurde in PCC, TPJ,
MFC und SFC gefunden, jedoch im Bereich negativ@L.B-Antworten und ohne einen
begleitenden Effekt der Anzahl Merkreize in Durahgéin, die keine Wiedererkennung
erforderten. Diese Aktivierungen schienen alsoEtdrdernisse der Wiedererkennung

begrenzt.

4. Der PZG, der posteriore MTG, der anteriore SRl das Putamen reagierten mit
starker positiven BOLD-Antworten auf zu einem Meikribereinstimmende und zu allen

Merkreizen unahnliche Testreize als auf zu einemkikd& ahnliche Testreize.

2.4 Diskussion

Das Arbeitsgedachtnis ermdglicht die Enkodierungfréchterhaltung und
Nutzung mentaler Reprasentationen. Vorige Bildggbstudien waren primar auf die
Enkodierung und Aufrechterhaltung ausgerichtet higen die herausragende Rolle
aufmerksamkeitsassoziierter Regionen in frontalemhparietalen Arealen
herausgearbeitet. Eine vorige Studie hatte baxgithweise prasentiert, dass die
Wiedererkennung verbaler Arbeitsgedachtnisinhdtibaj betrachtet durch andere
Hirnregionen bewerkstelligt wird als Enkodierunglukufrechterhaltung (Zarahn et al.,
2006). Die vorliegende Studie war jedoch die edigine detailliertere
Charakterisierung der neuronalen Korrelate der Afietkennung aus dem visuellen
Arbeitsgedachtnis versuchte. In UbereinstimmungdaitAuffassung, dass die aktive

Aufrechterhaltung sich attentionalen Mechanismetidrg, wahrend die Wiedererkennung
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sich stark auf Gedachtnismechanismen stiutzt (MeERB06; Oberauer, 2002), wurden
klar unterscheidbare Aktivierungsprofile zwischeresschiedlichen Regionen

identifiziert, die unterschiedliche Rollen in deiéfererkennung nahe legen.

Bildgebende Studien haben konsistent verstarktevigkting eines fronto-
parietalen Arbeitsgedachtnisnetzwerks (Linden, 2@@Tichtet, das den DLPFC, den
ACC, die FEF und den IPS umfasst. Einige Untersngbo zur Kapazitatsgrenze des
Arbeitsgedachtnisses haben dem dorsalen Aufmerlesgsnktzwerk (Corbetta und
Shulman, 2002) eine dominante Rolle zugeschriegbhshgesondere dem IPS, da dessen
Aktivitat die individuelle Gedachtniskapazitat widpiegelt (Mitchell und Cusack, 2008;
Todd und Marois, 2004; Xu und Chun, 2006). DiesgeBnisse stutzten die Annahme,
dass die Anzahl der Inhalte, die im Arbeitsgedastdftiv gehalten werden kénnen, durch
attentionale Prozesse begrenzt ist (Awh, Vogel@Qhd2006; Gazzaley und Nobre, 2012,

Ikkai und Curtis, 2011; Linden, 2007; Postle, 2006¢ld und Marois, 2004).

Das in der vorliegenden Studie gefundene, mit dexahl Merkreize assoziierte
Aktivierungsmuster in frontoparietalen Regionenndgpte weitestgehend mit
vorhergehenden Beobachtungen. Interessanterwdismmen diese Aktivierungen jedoch
in weiten Bereichen unabhéngig davon, ob eine Wexlennung erforderlich war oder
nicht. Insbesondere der posteriore Anteil des IR$die FEF differenzierten nicht
wahrnehmbar zwischen Durchgéangen, in denen eimeiegirasentiert wurde und solchen
ohne Wiedererkennung. Nur im anterioren IPS undreiiieil der FEF wurde eine erhdhte
Aktivitat bei erforderlicher Wiedererkennung beoli@t. Da Durchgange mit und ohne
Wiedererkennnung bis zum Ende der Behaltensphaséisdh waren und sich
ausschlieBlich in den Wiedererkennungserforderniaseéerschieden, kénnen diese
Ergebnisse eindeutig der Wiedererkennungsphaseaugeben werden. Sie zeigen

folglich, dass zumindest Teile von IPS und FEF enWiedererkennung beteiligt waren.
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Die in der aktuellen Studie beobachteten Koordimaler Aktivierungsmaxima im
posteriorenlPS lagen nahe an den in einigen prominenten Studialen
Kapazitatsgrenzen gefundenen Aktivierungsfoki (akéuStudie, in den Talairachraum
transformierte Koordinaten: x=22/+ 18, y = —58/— 60, z = 57/54; frithere Studien: Todd
und Marois, 2004; x = 22/+ 23, y=—65/— 59, z =+ 42/+45; Xu und Chun, 2006; x =
—-21/+23,y = —-66/-52, z = +42/+45). Die Koordinatarderer Studien wiederum lagen
naher ananterioren,mutmalflichan der Wiedererkennung beteiligten Fokus im IPS
(aktuelle Studie, in den Talairachraum transfortei&oordinaten: x = — 39/36, y = — 40/-
48, z = 39/37; frihere Studien: Linden et al., 2003 —36/33, y=—47/— 46, z = 41/42;
Mitchell und Cusack, 2008; x = - 40, y = — 37, 46). Die enge Korrespondenz zwischen
den Koordinaten unterstitzt klar die Annahme, disssier gefundenen Ergebnisse sich
auf die gleichen Regionen beziehen wie friihereiStudDie Beobachtung, dass
ausschlieflich der anteriore IPS zur Wiedererkegrgitragt, impliziert eine neue

funktionelle Fraktionierung.

Bemerkenswert scheint, dass weder der posteriate cher anteriore IPS oder die
FEF zwischen mit einem Merkreiz Ubereinstimmenderginem Merkreiz &hnlichen und
zu allen Merkreizen unahnlichen Testreizen differerie. Dieser Befund ist mit der
Vorstellung vereinbar, dass IPS und FEF primanétieale Beitrage zum
Arbeitsgedéachtnis liefern (Awh et al., 2006; Bledbwet al., 2009; Gazzaley und Nobre,
2012; Ikkai und Curtis, 2011; Linden, 2007; Mayeak, 2007; Mitchell und Cusack,
2008; Postle, 2006), jedoch die Informationen,akiv gehalten werden, nicht selbst
kodieren (Emrich et al., 2013; Lewis-Peacock et24112). Folglich kdnnten
wiedererkennungsbezogene Aktivierungen von IPSREfE eher die Fortsetzung
behaltensbezogener Aktivitat abbilden und auf dre¥éege zur Wiedererkennung
beitragen, als dass sie tatsachlich den fir died&/erkennung zentralen Abgleich

zwischen sensorischen und gedachtnismanigen Raptiseen bewerkstelligen.
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Alternativ kbnnte im Sinne von Cowans Vorstelludgss der Abruf eine Reprasentation
in den Fokus der Aufmerksamkeit beférdert, dieksté Aktivierung bei notwendiger
Wiedererkennung auf dem Prozess der attentionalkasSierung basieren. Dies ware
auch vereinbar mit der Beobachtung, dass in diBsgionen kein Effekt der Merk-
Testreiz-Ahnlichkeit zu verzeichnen war: Zwar méastum Abgleich zwischen Merk-
und Testreizen diese in den Fokus der Aufmerksargkeiickt werden, jedoch

unabhangig davon, wie prazise der Abgleich erfolgerss.

Der Abgleichsprozess, der die Grundlage fur diedatierkennung bilden soll, wird
konzeptuell als Prozess der Akkumulation von Evideetrachtet, der zur Ermittlung der
kategorischen Entscheidung flhrt, dass der Tesmgizinem der gemerkten Reize
Ubereinstimmt oder nicht (Ratcliff, 1978). Interasterweise wird die gleiche
Modellklasse, die Diffusionsmodelle, auch von uelgntersuchungen der perzeptuellen
Entscheidungsfindung verwendet (z.B. PhiliastitRetcliff und Sajda, 2006; Ratcliff,
Philiastides und Sajda, 2009). In diesem Bereiéimdgn sich die Entscheidungen nicht
auf einem Vergleich zwischen Merk- und Testreindgyn dem Grad der
Ubereinstimmung zwischen einem sensorischen Relzimer mentalen
Mustervorstellung der Zielreizkategorie wie z.B.sigatern. Sehr ahnlich der
Evidenzakkumulation und der Nutzung dieser firBkeechnung der korrekten
Entscheidung geht eine weitere Modellgruppe, diammed similarity“-Modelle
(Nosofsky, 1986), davon aus, dass der Abgleichali€liProzess der Summation der
Ahnlichkeitswerte aller Merkreize zum Testreiz zadht und dann eine Entscheidung
gefunden wird, indem die summierten Ahnlichkeiteeenit einem Kriteriumsniveau
verglichen werden, das mindestens erreicht werdegssmum zum Schluss zu gelangen,
dass der Testreiz mit einem der Merkreize Uberienmst. In einer
magnetoenzephalographischen (MEG) Studie (Studf@gitel 3) wurde das gleiche

Paradigma wie in der vorliegenden Studie verwenddgch ohne Durchgéange, in denen
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keine Wiedererkennung stattfand (Bledowski, Kai®éhral, Yildiz-Erzberger und Rahm,
2012). Mittels der hohen zeitlichen Auflosung deE®GASignals konnte nachgewiesen
werden, dass ereigniskorrelierte Antworten an keitggen frontalen Sensoren eine
graduelle Reprasentation der Merk-Testreiz-Ahnlgh#bbildeten (Uibereinstimmende >
ahnliche > unahnliche Testreize), wahrend zu spétéeitpunkten an rechts frontalen
Sensoren die kategorielle Entscheidung (Ubereinséinde > [ahnliche = undhnliche]
Testreize) erkennbar war. Fur die UntersuchungM®RT kdnnte man ebenfalls eine
graduelle Variation der Antwortstarke in Abhangigken der Merk-Testreiz-Ahnlichkeit
vermuten. Im Gegensatz zur vorliegenden Studie @ustarkere BOLD-Antworten fur
Ubereinstimmende im Vergleich zu eher undhnlichestréizen tatsachlich auch in einer
frheren Studie von Rahm et al. (2006) in der amten Insula und dem lateralen
Préafrontalcortex beobachtet. Jedoch kann in Eirnkhait behavioralen Untersuchungen
erwartet werden, dass der Abgleichsprozess fliidtenTestreize langsamer verlauft als
fur Ubereinstimmende; gleiches gilt fir den Verghevon drei versus einer zu merkenden
Farbe. Da die BOLD-Antwort neuronale Aktivitat Gloke Zeit integriert und zusatzlich
sowohl die praparatorische als auch die (Re-)Aliokavon Verarbeitungsressourcen
widerspiegeln mag, kdnnte jedoch alternativ vertwerden, dass diejenigen
Bedingungen die héchsten BOLD-Antworten zeigenchveldie meiste Zeit und
Ressourcen bendétigen. Im Fall der vorliegendeniStwdren dies zu einem Merkreiz
ahnliche Testreize. In Ubereinstimmung mit dieskerhativerklarung reagierten
ACC/pSMA, AINS und IFG, TPJ, PCC/PCN und SFC starkdie
Wiedererkennungsanforderungen, die durch die Manater Merk-Testreiz-Ahnlichkeit
hervorgerufen wurden. Hierbei ergab sich eine Reghder Aktivierungsstarken
entsprechend der Schwierigkeit (ahnliche > Gbetienmsende > unéhnliche Testreize).
Diese Regionen Uberlappten weitgehend mit denjenidje Heekeren et al. (2004, 2006)

im Bereich der perzeptuellen Entscheidungsfindwusrichtet haben, was als deskriptive
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Unterstiitzung fur die konzeptuelle Ahnlichkeit édagleichs- und Entscheidungsprozesse

im perzeptuellen und im Arbeitsgedachtnisbereicdegen werden kann.

ACC/pSMA, AINS und IFG zeigten positive BOLD-Antwen und wiesen Effekte
der Anzahl Merkreize sowohl in Durchgangen, dieediviedererkennung erforderten, als
auch, wenn dies nicht der Fall war, auf, wobeiketé Aktivierungen bei notwendiger
Wiedererkennung gefunden wurden. Einige fMRT-Stadier perzeptuellen
Entscheidungsfindung haben ein schwierigkeitsbazegdktivitatsprofil in diesen
Regionen aufgezeigt (Grinband, Hirsch und Ferr2086; Philiastides et al., 2006).
Entsprechend wird im Ubersichtsartikel von Heekeseal. (2008) davon ausgegangen,
dass ACC/pSMA, AINS und IFG in der Auseinandersetgmit uneindeutigen Reizen das
Vorliegen von Unsicherheit signalisieren, um zulséte Ressourcen zu aktivieren. Jedoch
legten andere Studien eine direkte Beziehung dRRegronen zum Abgleichsprozess nahe:
Beispielsweise die AINS wurde ebenfalls als Redpetrachtet, die in der Wahrnehmung
Evidenz akkumuliert (Ho, Brown und Serences, 2008) wurde als Region benannt, die
(neben anderen) den Moment der Erkennung (Plorah, &007) anzeigt. Auch wurde die
Aktivierung der Insula in einer vorigen Arbeitsgetthisstudie (Rahm et al., 2006) im
Sinne der Zielreizdetektion interpretiert. Da ACSKA und AINS in den meisten
kognitiv-neurowissenschatftlichen Paradigmen invalvscheinen (Poldrack, 2011), wird

deren genaue Funktion hochstwahrscheinlich einr&wats diskutiertes Thema bleiben.

Es bleibt jedoch festzuhalten, dass ACC/pSMA und@&kowohl wahrend der
Behaltensphase (angezeigt durch das Vorliegen Eitfielsts der Anzahl Merkreize in
Durchgangen ohne Wiedererkennung) als auch in ded&erkennungsphase (héhere
Aktivierung bei Durchgdngen mit versus ohne Wiederenung) aktiviert waren. Ihre

Aktivierung war folglich nicht spezifisch fir die Mtererkennung.
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Die vielleicht vielversprechendsten KandidatenRigionen, die moglicherweise
selektiv den vermuteten Abgleichsprozess représemj umfasste eine zweite Gruppe von
Regionen (TPJ, PCC/PCN, ITG/MTG und SFS). In diegaren Effekte fur beide
Manipulationen der Wiedererkennungsschwierigketitdaehtbar. Eine veranderte BOLD-
Antwort auf eine steigende Anzahl zu merkender &asvurde zudem nur dann gefunden,
wenn auch eine Wiedererkennung gefordert war.s$itath wurde dies angezeigt durch
das Vorliegen einer signifikanten Interaktion zwien der Anzahl Merkreize und der
Notwendigkeit der Wiedererkennung (Durchgangenverisus ohne Wiedererkennung)
bei gleichzeitiger Nichtnachweisbarkeit von Effektéer Anzahl Merkreize in
Durchgangen ohne Wiedererkennung selbst auf ektieane liberalen Schwelle vgn< .1
ohne Korrektur fir multiple Vergleiche. In Bezud die Merk-Testreiz-Ahnlichkeit
zeigten diese Regionen die starksten Deaktivienuibge zu einem Merkreiz ahnlichen
Testreizen (gefolgt von Ubereinstimmenden Testreureal geringsten Deaktivierungen bei
unahnlichen Testreizen). Diese Ergebnisse stehEmkiang mit einer weiteren Studie
(Studie 3, Kapitel 4), in der Deaktivierungen vadaJT PCC/PCN und SFS im Kontext der
Selektion eines Inhalts des Arbeitsgedachtnissesden wurden, was den Abruf dessen
Gedéachtnisreprasentation und den Vergleich mitneimelirekten Hinweisreiz
einschlieRen sollte (Bledowski, Rahm und Rowe, 20BBhe weitgehend
Ubereinstimmende Menge von Regionen wurde wiedefgnfalls in einigen Studien zur
perzeptuellen Entscheidungsfindung berichtet (Hesket al., 2004, 2006); auch in
Untersuchungen zur Wiedererkennung von Langzeitded#inhalten wurden diese

wiederholt beobachtet (Wagner et al., 2005).

Jedoch wird die Annahme einer aktiven Rolle dié&sgionen bei der
Entscheidungsfindung durch ihre allgegenwartigeeligting am ,default mode* (Raichle
et al., 2001) in Frage gestellt - ihre Deaktiviggdnnte ein Epiph&nomen globaler

kognitiver Aufgabenanforderungen sein (Ho et @102 Tosoni, Galati, Romani und
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Corbetta, 2008). Unlangst verdoffentlichte Ergebaigsn Philiastides, Auksztulewicz,
Heekeren und Blankenburg (2011) widersprechen aidsawand. In dieser Studie fuhrte
die Storung der Aktivitat im SFS mittels transkedld@r Magnetstimulation (TMS) zu einer
Verlangsamung und Verschlechterung der perzeptuBltescheidungsfindung. Dies kann
als direkter Nachweis einer essentiellen Rolle®IeS fur die Entscheidungsfindung
betrachtet werden, obwohl in dieser Region miffdRT in der Regel Deaktivierungen
beobachtet wurden. Weiterhin kdnnen auch die Ergsbérder vorliegenden Studie nur
unvollstandig durch globale kognitive Anforderungaklart werden. Zumindest ein Tell
der Deaktivierungen schien recht spezifisch durenNiedererkennungsanforderungen
bedingt zu sein. Genauer gesagt zeigten Teile Vahuhd PCC/PCN kein Anzeichen
eines Effekts der Anzahl Merkreize in Durchgéanghe keine Wiedererkennung
erforderten. Diese Deaktivierungen waren folgliathhdurch globale
Aufgabenanforderungen, wie sie auch die Anzahl kzke mit sich brachte (und in
anderen Regionen zeigte), bedingt, sondern seldlgtith die Anforderungen der
Wiedererkennung. In Ubereinstimmung mit dieser Beblbung demonstrierten Mayer,
Roebroeck, Maurer und Linden (2010) eine Fraktiamg des default mode-Netzwerks
durch die Variation von attentionalen und Arbeitsghtnisanforderungen. Die Liste der
Areale, die selektiv in die arbeitsgedachtnismaiigearbeitung involviert schienen,
umfasste unter anderem auch den rechten SFS, méaiatale Areale und den TPJ. Auch
diese Ergebnisse stiitzen die Annahme, dass typigeise im default mode aktive
Regionen im Kontext von Arbeitsgedéachtnisleistungeht funktionell einheitlich
agieren, was mit der Argumentation, dass ihre Dreigkting lediglich die globale

Aufgabenschwierigkeit abbildet, nicht vereinbar ist

Aber weshalb sind die Hirnantworten negativ und W@snte dies fur ihre
Funktion bedeuten? Unlangst publizierte Studiemkem nachweisen, dass dem negativen

BOLD-Signal tatsachlich reduzierte neuronale Ak#ivzugrunde liegt (intrakranielle
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Ableitungen bei Makaken: Hayden, Smith und Pl22Q2 Tiefenelektroden bei
Menschen: Ossandon et al., 2011), und entsprechesidein reduzierter lokaler
Sauerstoffumsatz (Lin, Hasson, Jovicich und Rolnin2011). Die Deaktivierung von
default mode-Regionen soll auf inhibitorischen Bktipnen beruhen, die von
aufgabenrelevanten, aktivierten Regionen ausgehticévic et al., 2012; Mayer et al.,
2010). Dies wirde auch erklaren, weshalb sie igah#nspezifischer Weise deaktiviert
werden kénnen. Meist wird davon ausgegangen, deaslltlmode-Regionen mit
selbstreferentiellen Verarbeitungsprozessen assbgind (Buckner, Andrews-Hanna und
Schacter, 2008). Die Unterdriickung nach innen berier Aktivitat kdnnte dabei helfen,
die kognitive Verarbeitung externer Reize zu optian. Die Effizienz zielgerichteten
Verhaltens wirde dann auf dem Zusammenspiel zwis8kévierung und Deaktivierung
in aufgabenrelevanten versus default mode-Regibearhen. Dies scheint mit der
Annahme vereinbar, dass auch Regionen, die Aktimggabnahmen aufweisen,
spezifische Funktionen ausiiben kénnen. Zum Beisgmipretierten Shulman, Astafiev,
McAvoy, d'Avossa und Corbetta (2007) gefundene Mra#tivierungen des TPJ als
Ausfiltern irrelevanter Informationen. Ein solchéltermechanismus kénnte ebenfalls zur
perzeptuellen, langzeit- und arbeitsgedachtnistiasi®Viedererkennung beitragen.
Negativere neuronale bzw. BOLD-Antworten konntenrdéir nicht ibereinstimmende im
Vergleich zu mit einem Zielreiz Gbereinstimmendi®imationen beobachtbar sein. In der
vorliegenden Studie unterschieden sich Antwortgeykait und Reaktionszeiten zwischen
Ubereinstimmenden und nicht-Ubereinstimmenden diestn, weshalb diese Hypothese
hier nicht direkt untersucht werden kann. Jedodieh&tudien zum Langzeitgedéachtnis
hohere Aktivierungen fir alte (das heil3t Uberemstende) im Vergleich zu neuen (das
heil3t, nicht Ubereinstimmenden) Testreizen z.Bpasterioren cingularen Cortex und im

Pracuneus berichtet (siehe Meta-Analyse von Kim 320
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Zusatzlich zu Regionen mit negativen BOLD-Antwortdie mdglicherweise am
Abgleichsprozess im Rahmen der Wiedererkennungligeégnd, wurden hier einige
wenige weitere Regionen beobachtet, die ebenfalisder Merk-Testreiz-Ahnlichkeit
beeinflusst wurden. Diese waren der PZG und ameeRegionen im lateralen parietalen
Cortex, deren Aktivitatsprofil fir die unterschiediien Testreiztypen von den
vorgenannten klar unterscheidbar war, und die zukiEmen nachweisbaren Effekt der
Anzahl Merkreize aufwiesen. Stattdessen waren gmtgbare positive Aktivierungen bei
Ubereinstimmenden und undhnlichen Testreizen zzei@men, die starker ausgepragt
waren als bei ahnlichen Testreizen. Die Aktivieremgn PZG erschienen bilateral,
obwohl die motorische Antwort immer mit der rechiéeind gegeben wurde, und lagen
auch dann vor, wenn keine Wiedererkennung erfaotiewar. Folglich beruhen sie nicht
auf der Ausfiihrung von Bewegungen. Stattdessent&iirsie eine
antwortmodalitatsspezifische Komponente der Enidcingsfindung darstellen, wie sie in
elektrophysiologischen Studien mit Affen (Gold Usldadlen, 2000; Hernandez, Zaino und
Romo, 2002; Romo, Hernandez, Zainos, Lemus undyB2@D2) und auch einer
Bildgebungsstudie mit Menschen berichtet wurders@hoet al., 2008). Diese Studien
lieferten Nachweise flr die Existenz sensomotogsdhiechanismen, die Evidenz fur ein
effektorspezifisches Entscheidungsergebnis integjrieBeispielsweise mussten die
Versuchspersonen in der Studie von Tosoni et @0&Pentscheiden, ob ein verrauschter,
uneindeutiger Reiz ein Gesicht oder ein Haus dérated ihre Entscheidung mittels
Augen- versus Handzeigebewegungen signalisierenERjebnisse zeigten in
Uberzeugender Weise, dass die Aktivierung in sadhadersus zeige-selektiven Regionen
graduell das Ausmal} der vorliegenden Evidenz ®iadtuell mit der Antwortmodalitat
verknupften Stimuluskategorie (Gesicht versus Habb)ldete. Versucht man diese
Ergebnisse auf die aktuelle Studie zu beziehem @ffensichtlich, dass in der aktuellen

Studie beiden Antwortalternativen (,ja, Reiz stinmmit einem Merkreiz Uberein“ versus
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»nein, Reiz stimmt mit keinem der Merkreize Gbefgoher gleiche Effektor, die rechte
Hand, zugeordnet war. Die starkste Evidenz fur gade oder eine ,nein“-Antwort konnte
aus Ubereinstimmenden und klar undhnlichen Testmeaxtrahiert werden. Diese
Bedingungen erzeugten die starksten Aktivierungerend &hnliche, aber nicht
Ubereinstimmende Testreize am meisten Unsicharhdinur eine geringere Aktivierung
mit sich brachten. Diese Ergebnisse scheinen @&ssinbar mit Tosonis Vorstellungen.
Wenn die Aktivierungen jedoch die Evidenz per deilden wirden, hatte man eine
geringere Antwort in der schwierigeren Bedingung mdherer Anzahl zu merkender
Reize erwartet. Wahrend kein signifikanter Effe&t Anzahl Merkreize beobachtet
werden konnte, zeigten sich zumindest deskriptilimken PZG héhere Aktivierungen,
wenn nur eine Farbe gemerkt werden musste. Dias &larschwacher Hinweis gesehen
werden, dass die Interpretation der ErgebnisseiimeSier Mechanismen perzeptueller

Entscheidungsfindung mdglich sein kdnnte.

Trotz weitgehender Korrespondenz zwischen denegehden Ergebnissen und
solchen aus dem Bereich der perzeptuellen Entsahgsfindung in zahlreichen Regionen
traten auch Unterschiede zu Tage. Insbesonderesviufdiheren Studien von Heekeren
et al. (2004, 2006) erhohte Aktivierung des dors@afmerksamkeitsnetzwerks (vor
allem FEF und IPS) bei steigender Reizambiguitdtbtet. Im Gegensatz hierzu zeigten
diese in den vorliegenden Ergebnissen eine ertftiteierung mit erhdhter Anzahl
Merkreize und in Teilen eine erhdhte Aktivierunggnm eine Wiedererkennung notwendig
war, jedoch keinerlei Beziehung zur Merk-Testretzfichkeit. Diese auffallige
Diskrepanz konnte ihren Ursprung in den untersditieeh experimentellen Paradigmen
haben: Perzeptuelle Entscheidungsfindung wird tibhaeise mit degradierten,
verrauschten Reizen untersucht. In diesem Fall tedeime gesteigerte
Aufmerksamkeitszuwendung auf die Reize zum Zweaker @letaillierten visuellen

Betrachtung dabei helfen, trotz des ambivalentdsiBialts zu einer moglichst
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eindeutigen Entscheidung zu gelangen. Im Gegedsaiz bestanden die Reize in der
vorliegenden Studie aus gleichformig ausgefillenbigen Quadraten. Ihr
Informationsinhalt lag also unverrauscht vor. Da &larben rein perzeptuell (d.h. bei
simultaner Prasentation) problemlos unterscheidiaaen, war der Abgleichsprozess
zwischen der perzeptuellen und der Gedachtnisrepigsonen und vor allem seine
Schwierigkeit zudem hochstwahrscheinlich durchQiielitéat der
Gedéachtnisreprasentationen limitiert. Eine starkarenerksamkeitszuwendung auf den
Zielreiz scheint entsprechend wenig aussichtsr&omit scheint es nicht verwunderlich,
dass die im Bereich der perzeptuellen Entscheiduntlysg berichteten attentionalen

Mehraktivierungen in der vorliegenden Studie niobbdbachtet wurden.

2.5 Schlussfolgerungen

Arbeitsgedachtnisleistungen entstehen gangigent®&nsgen zufolge aus der
Interaktion von Aufmerksamkeits- und Gedachtnispssen. Da sich bisherige
Bildgebungsstudien jedoch priméar auf die Enkodigedrund Behaltensfunktionen des
Arbeitsgedachtnisses konzentriert haben, bliebarnkb diese Vorstellung auch fur die
Wiedererkennung von Inhalten des ArbeitsgedactesiBestand hats. In dieser Studie
wurde eine detaillierte Charakterisierung der Wiedeennung aus dem visuellen
Arbeitsgedachtnis angestrebt. In der Wiedererkegnwmrden in starkem Mal3e Regionen
rekrutiert, die mit Gedachtnisprozessen in Verbiglgebracht werden, weniger typische
attentionale Regionen. Die vorliegenden Ergebrdeséen sich deskriptiv weitgehend mit
Evidenz aus dem Bereich der perzeptuellen Entsehggfindung, ganz entsprechend der
konzeptuellen Ahnlichkeit der in beiden Bereicheagenommenen

Abgleichsmechanismen.
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Die Konzeption des visuellen Arbeitsgedachtnisse&egebnis von
Aufmerksamkeits- und Gedachtnisprozessen kann dggbRissen zufolge auch fir die
Wiedererkennung Bestand haben. Jedoch solltenatigt&flungen des Zustandekommens
von Arbeitsgedachtnisleistungen erweitert werdedass sie explizit auch Mechanismen

der Entscheidungsfindung bertcksichtigen.
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Kapitel 3

Studie 2. Komponenten des Abgleichsprozesses imeti&uf

3.1 Einleitung

In Studie 2 wurde das gleiche Paradigma wie inigtlickingesetzt, wenngleich
ohne Durchgéange, die keine Wiedererkennung erftadeZentraler
Untersuchungsgegenstand war wiederum der zur Waddarnung notwendige
Abgleichsprozess zwischen den gemerkten Reizrepgigaen und dem Testreiz. Im
Gegensatz zu Studie 1 zielte die vorliegende Sfediech darauf, den genauen Zeitverlauf
der Wiedererkennung mittels MEG zu erheben, unndigonalen Korrelate der
Teilprozesse der Wiedererkennung nach Nosofskyg;188sofsky und Palmeri, 1997) zu

identifizieren. Zunachst soll kurz der theoretistéhstergrund rekapituliert werden.

Zentral fur den Abgleichsprozess zwischen Merk- Tiadtreizen ist die
Feststellung des Grades deren Ubereinstimmung. Wieewird dieser berechnet? Eine
einflussreiche Klasse von Modellen, die primar\efhaltensexperimenten basieren,
nimmt an, dass der Grad der Ubereinstimmung imeiReozess der
Ahnlichkeitssummation als die Summe der Einzelahkiziten jedes
Arbeitsgedachtnisinhalts zum Testreiz errechned Wsummed similarity models*; z.B.
Kahana und Sekuler, 2002; Nosofsky, 1986; Nosofsid/Palmeri, 1997; Sekuler und
Kahana, 2007). Eine hohere summierte Ahnlichkeisziaen einem der
Arbeitsgedachtnisinhalte und dem Testreiz wirdglifci eine héhere Anzahl an positiven
Wiedererkennensantworten (,ja, der Testreiz entepginem Merkreiz“) hervorrufen. Der

Anwendungsbereich dieser Modelle umfasst nichtvisuelle, sondern auch auditorische
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Informationen (Visscher et al., 2007). Auch istssieangenommene ahnlichkeitsbasierte
Mechanismus wahrscheinlich nicht spezifisch fur Adseitsgedachtnis. Zum Beispiel
wurde auf Basis von behavioralen Befunden vermdtets der gleiche
Abrufmechanismus, der dem Eindruck der BekanntlmitLangzeitgedachtnisinhalten
zugrunde liegt, auch bei kurzzeitigen Gedachtrggleigen Anwendung findet (McElree,
2006). In beiden Fallen kann der Testreiz als Hisregz aufgefasst werden, der passende
Gedéachtnisreprasentationen aktiviert, unabhangigrdaob diese im Arbeitsgedachtnis
aktiv gehalten werden oder im Langzeitgedachtmpsasentiert sind. In Ubereinstimmung
mit der Annahme eines einzigen bekanntheits- biwliéhkeitsbasierten Mechanismus
haben einige Studien mittels fMRT &hnliche neurerkarrelate fur die Wiedererkennung
aus dem Arbeitsgedachtnis und dem Langzeitgedactetstigestellt (Nee und Jonides,

2008; Oztekin et al., 2009).

Selbst wenn ein Reiz bekannt erscheint oder zurelmehen summierten
Ahnlichkeitswert fuihrt, folgt daraus jedoch niclterministisch, dass eine Person mit ,ja,
ich erkenne den Reiz wieder* antwortet. Vielmehnmen summed-similarity-Modelle
einen weiteren Prozess an, der das Entscheidurgdtegr mitbestimmt. Ob die summierte
Ahnlichkeit ausreichend stark ist, eine positiveedéirerkennungsantwort auszulésen,
hangt von diesem zweiten Prozess ab, dem Kritetesn§,criterion testing®). Der
Kriteriumstest beinhaltet den Vergleich des sumtaieAhnlichkeitswerts mit einem
Kriteriumswert, der als Schwelle fur die Entscheiguient. Eine positive Entscheidung
wird folglich nur dann getroffen, wenn die summaefthnlichkeit das kritische Niveau
Ubersteigt. Es existieren interindividuelle Untéisde (als auch Unterschiede zwischen
verschiedenen Paradigmen) dahingehend, wie koriseodger liberal eine Person das
Kriteriumsniveau wéahlt; diese konnen durch MalRe\dErzerrung (,,Bias”) des

Antwortverhaltens abgebildet werden.
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Eine zentrale Annahme der summed-similarity-Mode#steht darin, dass
Ahnlichkeitssummation und Kriteriumstest als unaitfige Prozesse aufgefasst werden.
Folglich kénnen Personen unabhangig davon, wieiguinformationen im
Arbeitsgedachtnis behalten und deren Ahnlichkeit Ziestreiz beurteilen kénnen,

unterschiedliche Kriteriumsniveaus zur Entscheidusgvenden.

Trotz des grof3en allgemeinen Interesses an visuHeeitsgedachtnisleistungen
und obwohl Ahnlichkeitssummation und Kriteriumsteste theoretische Basis fir
Wiedererkennungsleistungen bieten, wurden die malea Korrelate dieser Prozesse
bislang nicht identifiziert. Beispielsweise habegat und Kollegen (2009) zwar die
Ahnlichkeit zwischen Merkreiz und Testreiz varijgedoch die Durchgéange, bei denen
Merk- und Testreiz Ubereinstimmten, nicht in ihneadyse aufgenommen, weil sie
lediglich am relativen Timing der Antworten postear im Gegensatz zu anterioren
Hirnregionen interessiert waren und nicht an déenschiedlichen Verarbeitung
Ubereinstimmender versus nicht Ubereinstimmendsirdiee. Potentielle neurale
Korrelate von Ahnlichkeitssummation und Kriteriuestung wurden folglich nicht

untersucht.

In der vorliegenden Studie wurden Ahnlichkeitssurtiomaund Kriteriumstest in
der klassischen delayed match-to-sample-Aufgab&bery wahrend der Zeitverlauf der
Wiedererkennung mittels MEG erfasst wurde. Die Welhspersonen enkodierten
Farbreize, behielten diese im Arbeitsgedachtnisaatiten sie schliel3lich wiedererkennen.
Die Ahnlichkeit zwischen Merk- und Testreiz wurdariiert, indem der Testreiz entweder
allen Merkreizen unahnlich war, genau einem derkikégze &hnlich sah, oder mit einem
der Merkreize Ubereinstimmte und zu allen andergiholich war. Um potentielle
Einflisse der Ahnlichkeit zwischen den Merkreiz&alfana und Sekuler, 2002; Nosofsky

und Kantner, 2006) auf die Wiedererkennung zu migriem, waren in jedem Durchgang
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alle zu merkenden Farben unahnlich zueinandeDétails, siehe Methoden und

Materialien).

Als neurale Basis von Ahnlichkeitssummation undd¢rumstest wurden zwei
unterschiedliche neuronale Signale erwartet: Ahkkitssummation sollte als eine
graduelle Variation der neuronalen Aktivierung ibh@ngigkeit von der Merk-Testreiz-
Ahnlichkeit erkennbar werden. Die starksten neuemantwortamplituden wurden daher
far mit einem Merkreiz Ubereinstimmende Testreizeagtet, gefolgt von ahnlichen
Testreizen; die geringsten Aktivierungen solltenTestreizen zu verzeichnen sein, die
allen Merkreizen unahnlich waren. Im Gegensatzhisollte das Ergebnis des
Kriteriumstests, die Klassifikation eines Testrsiaés Gibereinstimmend (positive Antwort)
oder nicht Ubereinstimmend (negative Antwort), sidkeh neuronal als Signal
wiederfinden lassen, das diese Klassifikation wiggiegelt, ohne weiter zwischen
ahnlichen und unéahnlichen Testreizen zu differeenieln Bezug auf den Zeitverlauf der
Wiedererkennung wurde erwartet, dass ein poteesieleuronales Korrelat des
Kriteriumstests zumindesicht voreinem potentiellen Korrelat der

Ahnlichkeitssummation auftreten sollte.

Zusatzlich zur Merk-Testreiz-Ahnlichkeit wurde imem vollstandigen
zweifaktoriellen Modell die Anzahl der Merkreizerivart. Diese beeinflusst — wie auch
die Merk-Testreiz-Ahnlichkeit — die Aufgabenschviggeit, resultiert zuverlassig in
verlangerten Reaktionszeiten und geringerer duhstigbicher Antwortrichtigkeit bei
erhdhter Anzahl zu merkender Reize. Durch AufnalleseFaktors Anzahl Merkreize
konnten potentiell MEG-Signale, die mit der allgemeen Aufgabenschwierigkeit
zusammenhangen, identifiziert und von Ahnlichkeitssiation und Kriteriumstest

unterschieden werden. Zudem werden hierdurch petiemiterschiedliche neuronale
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Korrelate des Abgleichs einer hoheren Anzahl Mdréite im Gegensatz zu einer héheren

Prazision des Abgleichs (Merk-Testreiz-Ahnlichkeitinittelbar.

3.2 Methoden und Materialien
3.2.1 Versuchspersonen

Insgesamt 21 rechtshandige Personen erklarterftichrhre informierte
Einwilligung zur freiwilligen Versuchsteilnahme. lalIPersonen wiesen normale oder
anndhernd auf Normalniveau korrigierte Sehttichtigha. Ein Screening auf Defizite in
der Farbwahrnehmung mittels der im Hauptexperinaenendeten Farben, prasentiert in
der gleichen Grol3e und unter gleichen Umgebundbkclingungen, ergab, dass keine der
Personen Schwierigkeit damit hatte, diese Farbereptuell zu unterscheiden. Ebenso
berichtete keine Person von neurologischen odeahpeyischen Stérungen. Die Daten
von vier Personen wurden aus der Analyse ausgesgripin einem Fall aufgrund von
starken Messartefakten, bei drei Personen aufghuadGedachtnisleistung (Performanz
in mindestens einer der Bedingungen auf ZufallsaiyeDie berichteten Ergebnisse
basieren folglich auf den Daten von 17 PersonerF(alien, 6 Manner; Alter: 26.6 + 3.9
Jahre, Mittelwert + Standardabweichung). Die Stuwdiede vom lokalen Ethikausschuss

positiv begutachtet.

3.2.2 Studiendesign

Zur Erhebung wurde eine delayed match-to-sampley@hd, bestehend aus der
Enkodierung, dem Behalten und der WiederkennungRashen, verwendet (Abb. 5). Es

wurden insgesamt 15 Farben benutzt, die einen wEdebwertebereich abdeckten, ohne



Kapitel 3 Komponenten des Abgleichsprozesses inv&gauf 83

grof3e Unterschiede in der Luminanz zwischen Stimitlidhnlichen Farbwerten
aufzuweisen. Genauer gesagt wurde ein Farbkregeaddhlt, so dass jede Farbe, die als
Reiz verwendet wurde, genau zwei benachbarte Fawdigg In Pilotuntersuchungen
wurden Ratings der Farbahnlichkeit abgefragt, whesizu stellen, dass direkt
benachbarte Farben perzeptuell &hnlich, aber beilsiner Prasentation problemlos
unterscheidbar waren. Nicht direkt benachbartedrgrtie also auf dem Kreis durch
mindestens eine dazwischen liegende Farbe getnearen, erschienen dagegen
perzeptuell undhnlich. Die Farbkoordinaten dergméisrten Farben im CIE Yxy
Farbraum wurden mittels eines Konica Minolta CSA@hromameters gemessen und
sind in Anhang B, Tabelle B-1 aufgelistet. Jedeelime der 15 verwendeten Farben
konnte ohne weiteres zu einer globalen Farbkategag z.B. rot, gelb oder grin
zugeordnet werden, jedoch enthielt die Reizmenggl@ibale Kategorien mehrere Farben.
Da zudem viele Durchgange die Diskrimination zwestigenau tUbereinstimmenden und
ahnlichen, aber nicht Gbereinstimmenden, Farbewdsften, die auf verbalem Wege
schwer zu treffen ware, ist anzunehmen, dass diauga Farben hdchstwahrscheinlich
nicht durch verbale Kodierung gemerkt wurden. Irek¢finstimmung hiermit berichteten
einige Versuchspersonen nach der Ubungsphase noHdeptexperiment (informelle
Befragung), dass sie zunachst versucht hattersatl@en zu benennen und sie sich auf
diesem Wege zu merken, diese Strategie jedoch lbcluigegeben hatten, da sie nicht
funktionierte. Ein starkes Argument gegen eine akrtKodierung stellt die Beobachtung
dar, dass ein starker Effekt der Anzahl zu merkeR@g¢ze auf die Abrufgenauigkeit
gefunden wurde, obwohl maximal lediglich drei Rajeenerkt werden mussten, was klar

unterhalb der Kapazitatsgrenze des verbalen Adegitichtnisses liegt.

In der Enkodierungsphase wurden vier graue Qua@Baieenlange: 1.5° visueller
Winkel) mit dickem weif3en Rand in einer quadratesstiAnordnung von 4.2° Seitenlange

um einen Fixationspunkt vor grauem Hintergrund @néiert (siehe Abb. 5). In jedem
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Versuchsdurchgang war entweder eines (Anzahl Mizekré) oder drei (Anzahl

Merkreize: 3) der Quadrate mit Farbe(n) aus derdéeater verwendeten 15 Farben
ausgeflllt. Die Auswahl der Farbe(n) erfolgte pseaddomisiert, so dass Farben aus dem
vorigen Durchgang im aktuellen nicht verwendet vem.dZusatzlich waren Farben bei drei
zu merkenden Farben auf dem Farbkreis voneinandeh anindestens drei dazwischen
liegende Farben separiert, sodass a) jede zu noerkearbe zu jeder anderen, ebenfalls zu
merkenden Farbe, unahnlich war und b) ein Testneészden zwischen zwei beliebigen
gemerkten Farben liegenden Farben zufallig ausgewahden konnte, der dann zu allen
gemerkten Farben undhnlich war. Dies bedeutet alads, nicht aufgrund der gemerkten
Farben erschlossen werden konnte, aus welchen Aitechdes Farbraums ein Testreiz

ausgewahlt werden wiurde.

Nach der Behaltensphase wurde ein Testreiz présemter aus einem einzelnen
weil3-randigen Quadrat bestand (wiederum 1.5° Saitge) und in der Mitte des
Bildschirms dargeboten wurde. Wéhrend der Behgitessse und dem Intertrialinterval

(IT1) wurde ein weilRes Fixationsquadrat angezeigt.

Jeder Durchgang bestand aus der Enkodierung déarédtaz (700 ms), dem
Behaltensintervall (1700 ms), der Wiedererkennunghl Darbietung eines Testreizes

(700 ms) und einem variablen Intertrialintervallljlvon 2500, 3000 oder 3500 ms Dauer.

Zusammenfassend mussten die Versuchspersoneriresoder drei Farben
enkodieren und diese Uber ein kurzes IntervallV&®0 ms behalten. In der
Wiedererkennungsphase wurde ein Testreiz prasgmerentweder mit einer der
gemerkten Farben Ubereinstimmte, genau einer aeerdigen Farben ahnlich sah oder

allen enkodierten Farben unahnlich war. Die Verspehson beurteilte, ob der Testreiz
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einem der behaltenen Merkreize entsprach und galKilassifikation an, indem sie den

rechten Zeige- oder Mittelfinger anhob, um einehtschranke auszulésen.

Enkodierung Behaltensphase Wieder- Fixation
erkennung
700 ms 1700 ms 700 ms 2300 - 3500 ms

Abbildung 5. Experimentelles Design. Die Versuchspeen enkodierten und
behielten eine oder drei Farben tber ein kurzesBatsintervall von 1700 ms im
Arbeitsgedachtnis. In der Wiedererkennungsphase ifr€) wurde eine einzelne
Testfarbe prasentiert, die entweder genau mit eileegemerkten Farben
Ubereinstimmte, einer der Farben ahnlich sah dtsr gemerkten Farben

unahnlich war.

Dies entsprach einem 2 x 3 faktoriellen Designdeit unabhangigen
Messwiederholungsfaktoren Anzahl Merkreize (1 @)arnd Merk-Testreiz-Ahnlichkeit
(Ubereinstimmend [U], ahnlich [A] oder unahnlich][UDas Experiment bestand aus finf
Messblocken, die jeweils in etwa 11:30 min daueuteth 117 oder 118 Durchgénge
umfassten (Gesamtzahl: 588 Durchgange). Da sowolihnliche als auch fur unahnliche
Testreize eine negative Antwort gefordert war (méiestreiz entspricht keinem der
Merkreize"), hatte eine Gleichverteilung der Wahisalichkeit jeder Bedingung doppelt
so viele negative wie positive Antworten erfordaras nicht unwahrscheinlich zu einem
negativen Bias im Antwortverhalten gefiihrt hattecA ware die Anzahl der auswertbaren
Durchgange mit einer korrekten Antwort stark urtkrsdlich gewesen. Daher wurden auf
der Basis von behavioralen Vorversuchen mit seadrsi¢thspersonen die

Durchgangshaufigkeiten fur die Einzelbedingungegeaasst, um etwas besser
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vergleichbare Anzahlen korrekter positiver und riega Durchgange zu erreichen. Es
wurden 108 Durchgange mit tibereinstimmenden Testnei78 mit ahnlichen und 66 mit
unahnlichen durchgefiihrt, bei denen je ein Reimeuken war, sowie 162, 96 und 78

Durchgéange, in denen drei Farben gemerkt werdétesol

3.2.3 MEG-Datenaufzeichnung

Magnetoenzephalographische Daten wurden mitteésédmega 2005 (CTF-
MEG, VSM MedTech Inc., Coquitlam, Canada) erfadag mit 275 Magnetometern
bestuckt war (durchschnittlicher Sensorabstan@.@acm). Die Signale wurden mit einer
Abtastrate von 600 Hz erfasst, wobei sie onlineemiem Tiefpassfilter bei 150 Hz
gefiltert und in eine synthetische axiale Gradiandtonfiguration umgerechnet wurden.
Die Daten von sieben defekten Kanalen wurden ent{®fLO21, MLP12, MLT41,
MRC14, MRC25, MRP56 und MRT21). Die Kopfpositiorr 8&ersuchsperson wurde zu
Beginn und am Ende jedes Messdurchlaufs mit Hibie hokalisierungsspulen, die am
Nasion und an den praaurikularen Punkten der Vaspgrson positioniert waren,
aufgezeichnet, um zumindest grob zu kontrolliedass das Ausmald an Kopfbewegungen
einen Grenzwert von 5 mm nicht Gberschritt. Dieséehspersonen wurden so im
Sensorhelm platziert, dass Inion und Vertex ihndsa8els diesen berihrten. Zur
Feinpositionierung wurde die Kopflokalisationssadte Acquisition 5.4 des MEG-
Herstellers benutzt, um vergleichbare Kopforientngren zwischen den Versuchspersonen
zu gewahrleisten. Die finale Kopfposition wurde Hilfe von Schaumstoffkissen fixiert.
Im Ergebnis dieses Vorgehens lagen alle Kopfpoginin einem Bereich von — 0.91 und
0.92, — 1.06 und 0.59 und zwischen -1.59 und On72um die mittlere Position in x-, y-,
und z-Richtung. Selbst die maximalen Positioniesumgerschiede zwischen

Versuchspersonen lagen also noch in einem Berggtkleiner war als der Abstand
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zwischen zwei benachbarten Sensoren auf der Sehsmiberflache (ca. 2.2 cm). Alle

Kopforientierungen befanden sich in einem Bereioh 8.1° um die mittlere Orientierung.

3.2.4 MEG-Datenanalyse

Die Vorverarbeitung beinhaltete das HochpassfiltanDaten (Grenzfrequenz 0.1
Hz) zur Elimination langsamer Signaldrifts, das salmneiden von Epochen von 5400 ms
Dauer (500 ms vor Enkodierungsbeginn bis 2500 mk B&ginn der Prasentation des
Testreizes). AnschlieRend an eine manuelle Entfeymon Epochen, die nicht-stereotype
Artefakte beinhalteten (z.B. Muskelaktivitat, Satkan, temporarer Sensornoise), wurden
die Einzeldurchgange aneinandergereiht und in EEH&EA3
(www.sccn.ucsd.edu/eeglabl/) einer ,independent corept analysis” (ICA) mit dem
.extended infomax“-Algorithmus (Bell und SejnowskB95) unterzogen. In dieser
wurden 80 unabhangige Komponenten pro Messdurcblauttelt, um fur
Blinzelartefakte zu korrigieren. Hierzu wurden &8afsis ihres Zeitverlaufs und ihrer
Topographie die blinzel-assoziierten unabhangigemponenten identifiziert und
hiernach entfernt, indem alle anderen aul3er diksemponenten zuriick in den Datenraum

projiziert wurden.

3.2.4.1 Analyse ereigniskorrelierter Felder

Anhand korrekt beantworteter Durchgange wurdenrs¢fpiar jede Versuchsperson
und jede der sechs experimentellen Bedingungenalirzu merkender Reize [1, 3] x
Merk-Testreiz-Ahnlichkeit [tibereinstimmend, dhnliciméhnlich]) ereigniskorrelierte
Felder (EKF) — das magnetoenzephalographische Atgrit/zu

elektroenzephalographischen ereigniskorrelierteérRialen — errechnet. Fur die Analyse
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der Wiedererkennungsphase wurden die MEG-Daters jegezeldurchgangs in Epochen
geschnitten, die den Zeitbereich von 100 ms vodB30 ms nach dem Beginn der
Testreizprasentation umfassten, baseline-korrigirtien 100 ms vor Prasentation des

Testreizes als Baseline und schliel3lich tber dirednen Durchgange gemittelt.

Die statistischen Analysen wurden mit eigenen sowitdrei verfliigbaren Skripten
in Matlab (The Mathworks Inc., Natick, USA) readid. Zur Analyse wurde flr jeden
Sensor und jeden Zeitpunkt eine Varianzanalyséviegswiederholung gerechnet, mit den
Faktoren Anzahl Merkreize und Merk-Testreiz-Ahnkelt. Eine Korrektur fir multiple
Vergleiche sowohl Giber Sensoren als auch Uber digite hinweg wurde mittels der false
discovery rate (FDR) vorgenommen< .05). Von den resultierenden Effekten wurden nur
diejenigen Effekte beibehalten, die zusatzlich ememale Dauer von 25 ms in einem
kontinuierlichen Zeitfenster von 30 ms aufwieseasKriterium von 25 ms innerhalb
eines 30 ms Zeitfensters wurde a priori gewahltzumermeiden, dass ein eigentlich
hinreichend lange andauernder Effekt abgelehnt,wiadl sein Verlauf durch einen oder

wenige nicht signifikante Messwerte unterbrochen wa

3.2.4.2 Komponentenbezogene Analysen

Um die zeitliche und raumliche Trennbarkeit dentifezierten Komponenten zu
evaluieren, die Reihung der Signalamplituden zwasatben Experimentalbedingungen zu
ermitteln und das Verhaltnis von Verhaltensperfarmzu komponentenbezogener
Aktivierung in Beziehung setzen zu kénnen, wurddlow-up Analysen durchgefiihrt, die
sich auf einzelne Sensorgruppen und Zeitfenstesder Auf Basis der Ergebnisse der
oben beschriebenen ANOVAs wurden hierzu fir jedegonente relevante Sensoren und

Zeitpunkte definiert und die Daten Uber diese gthjtum ein aggregiertes Malf3 fur die
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Aktivitat der Komponente zu erhalten. Die Kompomenbzw. ihre definierenden

Sensorgruppen und Zeitpunkte werden im Ergebnisésithrieben.

Alle Datenvisualisierungen wurden mittels der Miatleoolbox Fieldtrip (Donders
Institute, Nijmegen, NL; http://www.fieldtriptoolboorg/; Oostenveld, Fries, Maris und

Schoffelen, 2011) erstellt.

3.3 Ergebnisse
3.3.1 Verhaltensdaten

Wiedererkennungsgenauigkeit und Reaktionszeiten $itd in Abbildung 6
dargestellt. Zur statistischen Inferenz wurden sspa (Anzahl Merkreize) x 3 (Merk-
Testreiz-Ahnlichkeit) Varianzanalysen (ANOVA) mitddswiederholung berechnet, mit
Wiedererkennungsgenauigkeit (Prozent korrekter Anisn) bzw. Reaktionszeit als

abhéangige Variable.

Fur den Faktor Anzahl Merkreize war ein signifikam@bfall in der Genauigkeit zu
verzeichnenK 16y= 129.1,p < .001) sowie ein Anstieg der Reaktionszeiteq {s)= 78.4,
p <.001), wenn drei (Genauigkeit 79.6% + 1.0; R4.99ns + 88.8) statt einer Farbe
(Genauigkeit 88.6% + 1.1; RZ 869.6 ms £ 89.9; Mitexrte + Standardfehler des

Mittelwerts) gemerkt werden musste.

Ebenfalls wurde ein signifikanter Haupteffekt deer Testreiz-Ahnlichkeit
sowohl fiir die AntwortgenauigkeiE,s2)= 56.2,p < .001) als auch fur die
ReaktionszeitenH,,32)= 24.7,p < .001) beobachtet. Paarweise Vergleiche zeigten e
signifikantes Absinken der Genauigkeit von unahdit (97.6% * 0.8) zu

Ubereinstimmenden (86.7% £ 2.0) und ahnlichen €zsn (68.0% + 2.5) (alle> 5.0,p <
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.001). Reaktionen auf unahnliche (883.3 ms * 984 ibereinstimmende Testreize
(888.9 ms * 84.6) erfolgten schneller als auf d@hndiTestreize (1023.8 ms + 91.8) (alle

> 5.4,p <.001).

Zusatzlich wurde eine signifikante Interaktion zetien der Anzahl Merkreize und
der Merk-Testreiz-Ahnlichkeit beobachtet, wiedermnbeiden MaRen (Genauigkéip 32
=7.4,p=.015; RZF(; 3= 17.5,p = .001). Post hoc Kontraste € .05, Bonferroni-
korrigiert) zeigten, dass die Antwortgenauigkeitdibereinstimmende Testreize starker
abfiel als fur unéhnliche Testreize, insbesondexendrei statt nur eine Farbe im
Gedachtnis behalten werden mussten (Ubereinstimendredtreiz 94.9% + 1.0 und 78.5%
+ 3.3 versus unahnlicher Testreiz 98.2% + 0.9 uyld@% = 1.0 fur eine und drei zu
merkende Farben). Bei Antworten auf mit einem Meikiibereinstimmende Testreize
zeigte sich mit ansteigender Anzahl Merkreize edé&néin starkerer Anstieg der
Reaktionszeiten als bei ahnlichen und unahnlichestréizen (tbereinstimmender Testreiz
794.0 ms £ 82.9 und 983.7 ms + 87.4 versus ahnlitastreiz 975.7 ms + 93.2 und
1071.9 ms + 91.7 und unahnlicher Testreiz 839.@ ®5.7 und 927.5 ms + 91.4 fur eine

und drei zu merkende Farben) (glle .05, Bonferroni-korrigiert).

1 Farbe 3 Farben 1 Farbe 3 Farben

100
90
80
70
60
50

Genauigkeit (% korrekt)

UAU UAU UAU UAU

Abbildung 6. Verhaltensdaten in Abhéngigkeit von elgperimentellen
Bedingung. Der Prozentsatz der korrekten Antwoutesh die mittleren
Reaktionszeiten sind getrennt nach der Anzahl Mezkrund dem
Testreiztypus (Ubereinstimmend, U; dhnlich, A; uniigh, U) abgebildet.
Fehlerbalken entsprechen +1 Standardfehler degIMétts.
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Zusammenfassend lasst sich aussagen, dass didt¥eskagebnisse wie frihere
Studien zur Anzahl Merkreize und Merk-Testreiz-Abinkeit (fir Ubersichtsartikel siehe
z.B. Sekuler & Kahana, 2007; Fukuda, Awh und Vogell0) bestatigten, dass beide
Faktoren zu verlangerten Reaktionszeiten und eendBehlerraten fuhrten. Zudem fand
sich eine Interaktion beider Manipulationen: Waldrenahnliche Testreize unabhangig
von der Anzahl Merkreize nahezu perfekt bearbeitetden, reduzierte eine erhéhte
Anzahl Merkreize die Wiedererkennungsleistung issbeere bei mit einem Merkreiz

Ubereinstimmenden Testreizen deutlich.

3.3.2 MEG-Daten
3.3.2.1 Wiedererkennungsbezogene ereigniskorrelietder (EKFs)

Um zu ermitteln, an welchen Sensoren und zu weldsgipunkten die experimentellen
Manipulationen der Merk-Testreiz-Ahnlichkeit und denzahl Merkreize die neuronale
Aktivitat beeinflussten, wurden die MEG-Daten desten Sekunde nach dem Einsetzen
der Testreiz-Prasentation analysiert. Abbildungl Zaigt die topographische
Aktivitatsverteilung in konsekutiven 100 ms-Zeitéern fur das globale Mittel (grand
average) uber alle Versuchspersonen und -bedingurigereg sowie fur die signifikanten
(p < .05, FDR-korrigiert) Haupteffekte und die Interan der Faktoren Merk-Testreiz-
Ahnlichkeit und Anzahl Merkreize. In den Aktivitatsteilungen unter (a) bedeuten rote
Areale, dass der magnetische Flux den Kopf ver(&8tix), wahrend blaue Areale ein
Eindringen des magnetischen Flux anzeigen (Inflim)Gegensatz zu
elektroenzephalographischen Abbildungen zeigen M&@Gen invertierte Polaritaten Gber
der linken und rechten Hemisphare. Dies resuliestder Physik des magnetischen

Signals, nicht aus inhaltlichen Unterschieden.
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Abbildung 7. Wiedererkennungsbezogene EKFs. (ah&Geverage MEG-Aktivitat
wahrend der Wiedererkennung. Die MEG-Aktivitatats Serie spline-interpolierter
Aktivitatskarten, die jeweils den Mittelwert eingsitfensters von 100 ms abbilden,
dargestellt. (b-d) Haupteffekte von (b) Merk-Te&hnlichkeit, (c) Anzahl Merkreize
und (d) ihre Interaktion wahrend der Wiedererkemgsphase. Die statistischen Karten
wurden wiederum tber 100 ms-Zeitfenster gemitestsind nur Aktivitaten abgebildet,
welche die statistische Schwelle vor .05 (FDR-korrigiert) Uberschritten. Weil3e
Flachen zeigen folglich nicht-signifikante Ergels@iswahrend signifikante Effekte in

gelben bis roten Areale beobachtet wurden.

3.3.2.1.1 Merk-Testreiz-Ahnlichkeit

Signifikante Haupteffekte der Merk-Testreiz-Ahnkelit waren zwischen 278 und
875 ms nach Beginn der Testreizprasentation vodrandluf Basis der Reihung der
beobachteten Effekte tiber die Stufen der Merk-&&stkhnlichkeit und ihrer zeitlichen
wie raumlichen Verteilungsmuster waren drei Kompuee unterscheidbar. Diese werden
im Folgenden entsprechend der zeitlichen Reiheefibiges Auftretens mit K1, K2 und K3

bezeichnet.
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K1 war an links frontotemporalen Sensoren beobachiim Zeitraum von ca. 280
ms bis 440 ms nach Testreizprasentation. Deskragtigte sich dort zunéchst die starkste
Aktivitat fur Testreize, die allen Merkreizen undibh waren (Abb. 8, erste Zeile). Die
neuronalen Antworten auf einen mit einem Merkrdieréinstimmenden bzw. zu einem
Merkreiz &hnlichen Testreiz wiesen bis in etwa B&0sehr &hnliche Verlaufe auf,
begannen dann zu divergieren, sodass letztlickesg&Aktivitat fur Ubereinstimmende als
fur ahnliche und starkere Aktivitat fur &hnliche &lir undhnliche Testreize beobachtbar
war. Ein vergleichbares Muster war auch an redigseentralen Sensoren zwischen 320

und 420 ms nach Testreizprasentation erkennbar.

Ab 420 ms zeigte sich eine temporoparietale KomptsK2, die fur ca. 200 ms
bis 640 ms nach Prasentationsbeginn des Testaaihésit (Abb. 8, zweite Zeile). Diese
Komponente war primar rechtsseitig evident, jedoalgte sich auch an links
temporoparietalen Sensoren ein signifikanter Akdigfokus, der jedoch die
Signifikanzschwelle nur kurzzeitig im Bereich voa 600 bis 530 ms tberschritt. Bei K2
zeigten sich an parietotemporalen Sensoren dikss¢gr magnetoenzephalographischen
Antwortamplituden fur einem Merkreiz ahnliche Teste. An weiter inferioren Sensoren
invertierte die Feldpolaritat, sodass dort die lsbetAmplitude fur undhnliche Testreize
beobachtet wurde. Schlie3lich fand sich zwischem &00 und 880 ms nach Einsetzen der
Wiedererkennungsphase die Komponente K3 an reahtotemporalen Sensoren.
Deskriptiv zeigte sich hier erh6hte magnetischeAtét fur mit einem Merkreiz
Ubereinstimmende Testreize im Vergleich zu beidehtrilbereinstimmenden

Testreiztypen (&hnlich und unéhnlich) (Abb. 8,tdriZeile).
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Abbildung 8. Zeitverlaufe wahrend der Wiedererkemmuede Zeile zeigt den

Zeitverlauf des Mittelwertes einer definierten Smgsuppe, die als schwarze Punkte
in der topographischen Aktivitatsverteilung markist. Die grau hinterlegte Flache
in der linken Spalte reprasentiert das der Komptmengehdrige Zeitfenster. Spline-
interpolierte topographische F-Wert-Karten fur dtaupteffekt der Merk-Testreiz-
Ahnlichkeit (erste bis dritte Zeile) und fir die 2ahl Merkreize (vierte Zeile)
wurden durch Mittelung Gber diese Zeitfenster dmet. Erste Spalte: EKFs fir
ubereinstimmende (U), ahnliche (A) und unahnlidigTestreize, gemittelt tiber
Durchgénge mit einer versus drei zu merkenden Raibeeite Spalte: EKFs fur
Durchgange, in denen eine versus drei Farben geérverden mussten, gemittelt
uber die drei Merk-Testreiz-Ahnlichkeiten. Spalteidind vier: EKFs fir
Ubereinstimmende, ahnliche und unahnliche Testregearat fir Durchgange, in
denen eine versus drei Farben gemerkt werden nmug&itee beachten: Die y-Achse

der ersten Zeile ist anders skaliert als die ddedewei bis vier.
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Auf Grundlage der Haupteffekte der Ahnlichkeit wemdSensorgruppen und
Zeitfenster definiert, um ein aggregiertes MalRKimponentenaktivitat fur jede
Komponente extrahieren zu kénnen. Dieser Durchfisiwert tber Sensoren und
Zeitpunkte wurde dann verwendet, um das spezifiscgebnismuster zwischen den
Einzelbedingungen in follow-up-Analysen statistigthevaluieren. Konkret wurden
zunachst die Sensoren ausgewabhlt, die einen ANO¥Apkeffekt der Merk-Testreiz-
Ahnlichkeit (p < .001, unkorrigiert) und eine Mindestdauer vorS2nples (entspricht 50
ms) im Bereich um 400 ms (fur K1), und eine Mindaster von 60 Samples (100 ms) im
Bereich um 500 ms bzw. 700 ms fir K2 und K3 aufetedie langere Mindestdauer flr
die Komponenten K2 und K3 zielte darauf ab, Akéivitu extrahieren, die deren langere
zeitliche Ausdehnung reflektierte. Im Vergleichden oben beschriebenen ANOVA-
Ergebnissen wurden die zeitlichen Kriterien alswasterhéht, um nur die starksten
Signale in das aggregierte Komponentenmalf? einzelfbexzi Die resultierenden
Sensorgruppen umfassten sechs, elf und sechs gdvezibchbarte Sensoren fur die
Komponenten K1, K2 und K3 (siehe Abb. 8, die verdeten Sensoren sind dort schwarz
markiert). In einem nachsten Schritt wurden dreif@ester genauer eingegrenzt, indem
die konsekutiven Datenpunkte ausgewahlt wurdensidi@fikante Merk-Testreiz-
Ahnlichkeitseffekte j§ < .001) an jederBensor der jeweiligen Sensorgruppe aufwiesen.
Die resultierenden Sensorgruppen und Zeitfenstéassten folglich ausschlief3lich
Datenpunkte, die ANOVA-Ergebnisse mik .001 aufwiesen. Die resultierenden
Zeitfenster lagen bei 345 - 411 ms, 455 - 565 nts6i8 - 735 ms fur die Komponenten
K1, K2 und K3. Schlief3lich wurde fur jede auf dies@/ege Uber ihre Sensorgruppe und
ihr Zeitfenster definierte Komponente das mittleregnetoenzephalographische Signal der

Einzelbedingungen berechnet.

Die Follow-up-Analysen wurden dann als eine Seoe t#Tests durchgefihrt, die

Unterschiede zwischen den Einzelbedingungen (Utenmgimend versus ahnlich;
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Ubereinstimmend versus unahnlich; &hnlich versédhnlich) auf Signifikanz testeten. Um
zusatzlich zu erharten, dass die Reihung der Badopen auf der Gruppenebene in der
untersuchten Stichprobe tatséchlich relativ koasistu finden war, wurden die
Versuchspersonen kategoriell nach Mal3gabe ihresnetlen Musters der Reihung der
Aktivitaten aufgeteilt. Das heil3t beispielsweised@&n Vergleich von mit einem Merkreiz
Ubereinstimmenden Testreizen zu dhnlichen Testredass die Versuchspersonen
entsprechend ihrer neuronalen Aktivitat entweden déuster Gbereinstimmend > ahnlich
oder ahnlich > tbereinstimmend zugeordnet wurdésbBobachteten Haufigkeiten

wurden dann mittelg > Tests auf Verschiedenheit von einer Gleichvenejlgetestet.

Fur Komponente K1 bestatigten follow-up Tests daslgell variierende
Aktvitatsmuster, das bereits deskriptiv in den Exditverlaufen beobachtet worden war:
Ubereinstimmende Testreize I6sten starkere Aktiats als ahnlichd = 2.927p =
.009) und unahnliche Testreizgs(= 4.853,p < .001). Zusatzlich zeigten ahnliche
Testreize starkere Aktivitat als unahnliche Tegeds = 3.156,p = .006). Das Muster
starkerer Aktivierung fur Ubereinstimmende im Veigh zu undhnlichen Testreizen war
in 15 von 17 Versuchspersonen nominell vorhanpgl%g{) € 9.941p =.002), und ahnliche
verglichen mit unahnlichen Testreizen fanden sich3 von 17 Versuchspersongfy =
4.765,p = .029). Diese Effekte waren also in der untertercistichprobe recht konsistent
zu finden. Des Weiteren wurde in 12 von 17 Verspehsonen das passende Muster
beobachtet, dass die Aktivitat bei Ubereinstimmantestreizen die durch ahnliche
Testreize ausgeldste Aktivitat nominell tiberstigg (= 2.882,p = .089), was als Trend

betrachtet werden kann.

Insgesamt fand sich also ein graduell variieredewitatsmuster in Abhangigkeit

von der Merk-Testreiz-Ahnlichkeit, kurz gefasst:dodinstimmend > dhnlich > unahnlich.
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Der Zeitverlauf von K1 schien visuell betrachtateebiphasische Antwort zu
zeigen, in dem Ubereinstimmende und ahnliche Tiestsich an spateren Zeitpunkten
unterschieden, nicht jedoch zu frithen Zeitpunkitém.dies ergdnzend zu explorieren,
wurde die Gesamtkomponentendauer in zwei Halfteitlgér Dauer unterteilt und fur jede
von diesen die Differenz zwischen ubereinstimmengehahnlichen Testreizen
berechnet. Der Vergleich dieser Differenzen (t-Tésabhangige Werte) ergab, dass sich
Ubereinstimmende und ahnliche Testreize tatsachiider spaten Phase von K1 starker
unterschiedent{s = — 3.56 p = .002). Dieses Muster wurde in 15 von 17
Versuchspersonen beobachjégl(= 9.941p =.002). Im Gegensatz dazu fand sich keine
signifikante Differenzierung tber die Zeit fur Ubgrstimmende im Vergleich zu
unahnlichen Testreizet{=— 1.219p = .240), und 11 von 17 Versuchspersonen zeigten
eine nominell gro3ere Differenz in der spaten tedlin K1 ,Qz(l) =1.471p=.225).
Wahrend unahnliche Testreize sich von Ubereinstinti®e (ber den gesamten Verlauf
von K1 in vergleichbarem Malf3 unterschieden, entalieksich die Differenzierung

zwischen Ubereinstimmenden und &hnlichen Testrailgenim Verlauf der Zeit.

Rein deskriptiv betrachtet waren die Aktivierungem Komponente K2 invers zur
Schwierigkeit der Aufgabenbedingungen geordneti{ohéh > tbereinstimmend >
ahnlich). Post hoc t-Tests ergaben, dass sictBaltitngungen signifikant voneinander
unterschieden (Ubereinstimmender versus &hnlicestrdizt;s = 2.950,p = .009;
Ubereinstimmender versus unéahnlicher Testigiz — 3.867p = .001; &hnlicher versus
unahnlicher Testreitzs = — 5.213p < .001). Auch wurden diese Effekte auf nominellem
Niveau hochgradig konsistent in der Stichprobe bebtet: Un&hnliche Testreize zeigten
eine starkere Aktivierung als ahnliche in aIIen\Hsuchspersonemz(l) =17,p<.001)
und Ubertrafen auch die Aktivierung bei Ubereinstenden Testreizen in 14 von 17

Versuchspersonepf(l) =7.118p = .008). Ebenfalls war die K2-Aktivierung fur
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Ubereinstimmende Testreize im Vergleich zu ahnhdbei 14 von 17 Versuchspersonen

nominell erhéht ;) = 7.118,0 = .008).

In Komponente K3 unterschieden sich rein visueifdmhtet Ubereinstimmende
von beiden nicht mit einem Merkreiz Gbereinstimmandestreizen, ohne weiter zwischen
ahnlichen und unéhnlichen Testreizen zu diskrinngmePost hoc t-Tests ergaben, dass
dies auch auf statistischer Ebene zutraf: Ubeiieinsénde Testreize brachten starkere
Aktivierungen mit sich als sowohl &hnlichigs(= 4.947 p < .001) wie auch unahnlichd
= 4.638,p <.001) Testreize. Entsprechend der ErwartungezireanKomponente, welche
die Klassifizierung in positive und negative Wiegllennungsantworten abbildet
(Kriteriumstestung in den ,summed similarity“-Motiat), unterschieden sich &hnliche
und unéhnliche Testreize hingegen nicht annahegmifikant (t;6 = — 0.721p = .481).
Diese Ergebnisse waren wiederum recht konsistem¢nuntersuchten Stichprobe zu
finden: 15 bzw. 16 von 17 Versuchspersonen zeigfi@kere Aktivierungen auf
iibereinstimmende verglichen mit &hnlichgfu( = 13.235p < .001) und unahnlichen
Testreizen;(z(l) =9.941p =.002). Ob jedoch &hnliche oder unahnliche Tetneominell
hohere Aktivierungen zeigten, war vollstandig ingisitent: In etwa der Halfte der

Versuchspersonen (8 von 17) fand sich das erstgw\Muster;(z(l) = 0.059,p = .808).

Die Merk-Testreiz-Ahnlichkeits-bezogene Analyse M&G-Daten lieferte somit
eine empirische neurowissenschatftliche Grundlagdi@iAnnahme unterschiedlicher
neuronaler Korrelate fir die angenommenen, untexdiibhen Teilprozesse der
Wiedererkennung im Arbeitsgedachtnis. Zusammenfiaszeigte K1 einen monotonen
Anstieg der Aktivierung mit zunehmender perzeptrefihnlichkeit zwischen Merk- und
Testreiz, was genau der grundlegenden Erwarturggnam Prozess der Summation der

Ahnlichkeitswerte entspricht. Im Gegensatz hieemdfsich in K3 ein potentielles Korrelat
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des angenommenen Kriteriumstests, der die Klassifik (bereinstimmender versus nicht
Ubereinstimmender Reize und damit die Wiedererkegsentscheidung bewerkstelligen
soll. Zusatzlich fand sich mit K2 eine Komponemte, zeitlich zwischen K1 und K3

angeordnet war und sich entsprechend der Wiedemeukgsschwierigkeit verhielt.

3.3.2.1.2 Anzahl Merkreize

Fur den Faktor Anzahl Merkreize wurde ein signifitex Anstiegf < .05 FDR-
korrigiert) der EKF-Aktivitat zwischen etwa 350 uAB0 ms an rechts parieto-occipitalen
Sensoren beobachtet (K4) (Abb. 8, vierte Zeileynverei anstelle von nur einer Farbe

gemerkt werden musste.

In Bezug auf die beschriebenen Ahnlichkeitseffdidtte die FDR-korrigierte
Signifikanzschwelle einem unkorrigierten Wert vyor .0016 entsprochen, wohingegen
dieser Wert bezuglich der Anzahl Merkreize p# .000067 deutlich niedriger lag.
Entsprechend der adaptiven Anpassung der Sign#gdciwelle im Rahmen der
Adjustierung der false discovery rate kann vermwiatden, dass die Effekte der Merk-
Testreiz-Ahnlichkeit raumlich und / oder zeitlidiker ausgedehnt waren bzw. im
Durchschnitt betrachtet starker, sodass eine Raté&¥% falsch positiven Befunden erst
bei deutlich hoheren unkorrigierten Wahrscheinlatdwerten zu erwarten war. Eine
Reanalyse des Effekts der Merk-Testreiz-Ahnlichksttels eines
permutationsstatistischen Verfahrens, das im Gegezsir FDR starke Kontrolle Gber den
Anteil falsch-positiver Ergebnisse erlaubt, ergabtgehend mit den Ergebnissen der
FDR-Analyse Ubereinstimmende Ergebnisse. Es kaamdavon ausgegangen werden,
dass der hier hauptsachlich interessierende EftakMerk-Testreiz-Ahnlichkeit durch die

FDR adaquat fur multiple Vergleiche korrigiert wardnd diese nicht ibermaRig liberal
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ausfiel. Die Gesamtanalyse wurde nicht mittels Reatronsstatistik durchgefuihrt, da kein
allgemein akzeptierter Ansatz zur permutationssthgn Analyse mehrfaktorieller

Designs existiert.

Um angesichts der Diskrepanz der FDR-basierten gsalevellen dennoch auch
die Effekte der Anzahl Merkreize anhand einer vaolibaren Schwelle zu explorieren,
wurden diese zusatzlich mit einer liberalen Schevetinp < .001 analysiert. Dies
erbrachte, dass 0.g. parieto-occipitale Aktivittmetwa 210 ms begann und etwa 500 ms
nach Beginn der Wiedererkennungsphase endete.zhokéatAktivierungen bei drei
Merkreizen (verglichen mit einem Merkreiz) wurdardem an links temporalen (290 -
370 ms), zentralen (370 - 470 ms), links frontg#40 - 500 ms) und wiederum links

temporalen Sensoren (740 — 870 ms) beobachtet.

Anhand einer fur jeden Sensor und Zeitpunkt vecladren Signifikanzschwelle
waren Effekte von Merk-Testreiz-Ahnlichkeit und At Merkreize somit in weitaus
ahnlicherem Ausmald beobachtbar. Die mittels FDkeken Ergebnisse erlauben daher
nicht ohne weiteres die Aussage, dass die MerkedigsAhnlichkeit im Vergleich zur

Anzahl Merkreize eine dominante Rolle in der Wiedkennung spielt.

3.3.2.1.3 Interaktion Anzahl Merkreize x Merk-TestrAhnlichkeit

Es wurde zu keinem Zeitpunkt und an keinem Sensersggnifikante Interaktion

der Anzahl Merkreize mit der Merk-Testreiz-Ahnlidikbeobachtet.
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3.3.2.1.4 Raumliche und zeitliche Trennbarkeitldemponenten

Die bisherigen Ergebnisse haben gezeigt, dassigisgkmterschiedliche Merk-
Testreiz-Ahnlichkeits-bezogene Effekte (K1, K2 @) zu unterschiedlichen
Zeitpunkten und an unterschiedlichen Sensoren defuwerden konnten. Um die
vermutete zeitliche wie rdumliche Spezifitat auttistisch zu testen, wurde eine ,leave-
one-out“-Prozedur verwendet, mittels der sicheejiésturde, dass die statistische
Testung unabh&ngig von der Selektion von Sensgpgrupnd Zeitfenstern war. Im
Rahmen dieser Prozedur wurden Sensorgruppen utfdr&er fur jede Versuchsperson
auf Basis der Daten aller anderen Versuchspersdefamert. Das heil3t, die Daten aller
aul3er einer Versuchsperson wurden mittels ANOVAs dlle Sensoren und Zeitpunkte
analysiert, um signifikante Effekte zu identifizerund damit Sensorgruppen und
Zeitfenster zu definieren. Schliel3lich wurden degdh der ausgelassenen Versuchsperson
mittels dieser Sensorgruppen und Zeitfenster exerabnd gemittelt. Dieses Vorgehen
wurde reihum wiederholt, bis die Komponentendatkm ¥ersuchspersonen extrahiert
waren. Um sicherzustellen, dass tber die 17 Analjigeveg die individuellen Daten aus
grob vergleichbaren raumlichen wie zeitlichen Rosén extrahiert wurden, wurden drei
grobe Sensorgruppen vorspezifiziert (alle linkseanten Sensoren, Sensorgruppe 1
(SG1); alle rechts posterioren Sensoren, SG2redlets anterioren Sensoren, SG3),
innerhalb derer die signifikanten Sensoren selgktied deren mittlere Aktivitat extrahiert
wurde. Die Extraktion fand fir drei grob vorspezidrte Zeitfenster statt (300 - 450 ms,

Zeitfenster 1, ZF1; 450 — 600 ms, ZF2; 600 — 750Z/S).

Die resultierenden Daten der unabhéngig definiés@msorgruppen und Zeitfenster
wurden dann in einer 3 (SG) x 3 (ZF) x 2 (Anzahirkieize) x 3 (Merk-Testreiz-
Ahnlichkeit)-ANOVA mit Messwiederholung auf allerakoren analysiert. Die

angenommene raumliche und zeitliche Selektivitékaenponentenaktivitat sollte sich in
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einer signifikanten Interaktion zwischen SensorgeyZeitfenster und Merk-Testreiz-
Ahnlichkeit niederschlagen. Genau dies zeigterEggebnisseR 3 s4,56.69= 10.82,p <

.001): Das ahnlichkeitsbezogene Aktivierungsmustelerte sich in Abhangigkeit von der
Sensorgruppe und dem Zeitfenster und zeigt sontiiche wie raumliche Selektivitat der
Komponenten K1, K2 und K3. Eine vollstandige Lialier Effekte sowie eine Abbildung
der Aktivitaten der drei Sensorgruppen in den degifenstern findet sich in Anhang B

(Tabelle B-2; Abbildung B-1).

3.3.2.1.5 Korrelationen zum Verhalten

Korrelationen von Hirnaktivitat und Verhalten kémn&ktivierungen mit potentiell
direkter behavioraler Relevanz entdecken. Um zloeigpen, welche
Komponentenaktivitdten mit der behavioralen Perfoxmzusammenhangen, wurde der
nicht-parametrische Diskriminationsindex A' (Grig#9,71) als MaR fur die individuelle
Fahigkeit, zwischen Ubereinstimmenden und ahnlidresireizen zu unterscheiden,
verwendet. Unahnliche Testreize wurden hingegeht minbezogen, da diese von einem
grof3en Teil der Versuchspersonen perfekt bearheiteten. Griers A' ist ein
Sensitivitatsindex, der aus den beobachteten Wairdcchkeiten von korrekt positiven
(,hits*) und falsch positiven Antworten (,false atas*) errechnet wird, und Werte
zwischen 0.5 (Diskriminationsperformanz auf ZufaN®au) und 1 (perfekte
Diskrimination) annehmen kann. Der A'-Index wurdejéde Komponente mit der
Differenz der EKF-Amplituden von Ubereinstimmenden ahnlichen Testreizen

korreliert (,Spearman‘g").

Als Ergebnis fanden sich signifikante Assoziatioamemschen Hirnaktivitat und

Verhalten ausschlief3lich fir Komponente k3=(.527,p = .032); alle anderen



Kapitel 3 Komponenten des Abgleichsprozesses inv&gauf 103

Korrelationen erwiesen sich als nicht signifikall{p = — .245p = .342; K2;p =.127,p
= .625). Eine starke Signaldifferenz zwischen uinstenmenden und ahnlichen
Testreizen an rechts frontalen Sensoren war alseing@r guten Diskriminationsleistung

assoziiert.

Neben der Diskrimination als solcher nutzen Verspelhsonen liberale versus
konservative Kriteriumsniveaus der summierten Adhieit, was in einer htheren versus
niedrigeren Anzahl von positiven Antworten (,jay deestreiz entspricht einem der
Merkreize*) resultiert. Diese interindividuellen ténschiede kdnnen durch Indizes des
Bias in Richtung positiver oder negativer Antworsdgebildet werden. Hier wurde der
nicht-parametrische Index B" verwendet (Grier,1)9der Werte von -1 bis 1 annehmen
kann. Niedrigere Werte reprasentieren hier eined@en zu ,ja, Ubereinstimmung*-
Antworten. Die Korrelationen zwischen Hirnaktiviegiund Bias ergab einen
Zusammenhang zwischen K3 und B'5— .706,p = .002). Dies bedeutet, dass
Versuchspersonen, die ofter mit ,ja, Ubereinstimgfuantworteten, eine starkere
Signaldifferenzierung zwischen tbereinstimmendesh &mlichen Testreizen aufwiesen.
Wiederum wurden fur die anderen Komponenten kagrafikkanten Zusammenhéange

beobachtet (K1p = —.017p =.951; K2;p =—.311p =.223).

Schlieflich wurden Korrelationen zwischen der Komgrtenaktivitat und der
beobachteten Reaktionszeit berechnet. Um auchichatlle Unterschiede in der
allgemeinen Reaktionsgeschwindigkeit zu beriickgjeht wurden die
Reaktionszeitunterschiede zwischen Ubereinstimnrendd ahnlichen Testreizen an
ihrem individuellen Mittelwert normalisiert. In Ubeinstimmung mit der
Wiedererkennungsgenauigkeit fand sich auch bezugdke Reaktionszeiten ein
Zusammenhang zwischen der Aktivitat von Kompon&®eind dem Verhaltermn (= —

.777,p <.001). Dieser Zusammenhang war negativ, da dievértlatenzen bei ahnlichen
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Testreizen verlangert waren. Je grof3er die Sigifeldnz zwischen Gbereinstimmenden
und ahnlichen Testreizen in K3, desto schnelledewauf Gbereinstimmende im Vergleich
zu ahnlichen Testreizen geantwortet. Wahrend dea@unenhang zu K2 ebenfalls knapp
signifikant wurde 4 = — .490,p = .048), ergab sich wiederum keinerlei Zusammeglzan

K1 (p = .032,p = .910).

3.3.2.1.6 Interkorrelationen der Komponenten

K2 zeigte eine Reihung der Antwortamplitude entspead der Einfachheit der
Wiedererkennung, d.h. die Amplitude bei unahnliciestreizen war die grof3te, gefolgt
von Ubereinstimmenden Testreizen; ahnliche Testt@izgegen erzielten die geringsten
Aktivierungen. Diese Aktivitat schien jedoch wedéekt zur Summation der
Ahnlichkeitswerte noch zur Kriteriumstestung in Béming zu stehen. Um zu explorieren,
ob K2 dennoch eine identifizierbare Rolle im Prazdss Abgleichs zwischen
Gedéachtnisinhalten und dem Testreiz spielte, ooler @her anderen
Aufgabenanforderungen diente, wurden Korrelatiangischen K2 und den anderen
Komponenten berechnet. Wéahrend sich keine sigmifé&kAssoziation zu K1 ergab € —
.348,p = .170), fand sich ein starker Zusammenhang ztlichenachfolgenden K3r(=

.627,p = .007).

Auf Modellebene sind die Summation der Ahnlichkegste und das Testen der
resultierenden ,summed similarity* gegen ein Kiiten unabhangige Prozesse. Folglich
sollten auch deren neuronale Repr &sentationernriatikot sein. Explorative
Korrelationen zwischen K1 und K3 ergaben niedngeht signifikante Werter(= -.297,p
=.246) und entsprachen folglich dieser AnnahmesB®iAnalyse, die inhaltlich auf die

Abwesenheit von Effekten abzielt, erlaubt jedocim&estarke Aussage.
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3.3.2.2 Enkodierungs- und behaltensbezogene EKFs

Die meisten Arbeitsgedéachtnisstudien betrachte\kirvitat wahrend der
Enkodierung und der Behaltensphase. Zur Uberpridiendyergleichbarkeit der hier
erzielten Ergebnisse wurden EKFs in Bezug auf déeggabenphasen berechnet. Da diese
nicht von inhaltlichem Interesse fiir diese Studaem, werden sie in dem folgenden
Abschnitt nur in Kurzform dargestellt. Wahrend @awuer des Behaltensintervalls war
persistierende Aktivitat an frontozentralen Sensakennbar, die starker ausgepragt war,
wenn drei Farben gemerkt werden mussten (sieheldiblig 9). Derartige andauernde
Aktivitat wahrend des Behaltens wurde in zahlreicBéudien tUber unterschiedliche
physiologische MalRe, Reizmaterialien und experiglEnProtokolle beobachtet (siehe
Uberblicksartikel von Postle, 2006; Linden, 200@Jlals Kennzeichen der
Aufrechterhaltung aktiver Reprasentationen bzw.Elasatzes attentionaler Ressourcen
im Dienste der Aufrechterhaltung von Arbeitsgedéidmhalten interpretiert. In der
vorliegenden Studie waren sie bilateral an fromitraéen Sensoren lokalisiert und
entsprachen daher eher dem frontalen als dem glaneAspekt des meist ko-aktivierten

frontoparietalen Netzwerks.

Da die Manipulation der Merk-Testreiz-AhnlichkeitsschlieRlich die
Wiedererkennungsphase betraf, konnten diesbezliglidér Enkodierungs- und der
Behaltensphase keinerlei signifikante Effekte naghigsen werden. Gleiches galt fur die
Interaktion der Anzahl Merkreize mit der Merk-TestrAhnlichkeit. Dies konnte als
Validierung der Pseudorandomisierungsprozedur geseferden, die zur trialweisen

Auswahl der Merk- und Testreize verwendet wurde.
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Abbildung 9. Enkodierungs- und behaltensbezogenesEka) MEG-Aktivitat wahrend
der Enkodierungs- und der Behaltensphase, geniitielt alle Bedingungen und
Versuchspersonen. Die Aktivitat ist als Serie splmterpolierter topographischer Karten
(jeweils gemittelt Uber Zeitfenster von 0.2 s Dawargestellt. (b) Haupteffekt der Anzahl
Merkreize wahrend der Enkodierungs- und der Behgftease. Die Effekte wurden
anhand von Varianzanalysen mit Messwiederholungefign Zeitpunkt und Sensor
bestimmt. Zur Korrektur fur multiple Vergleiche vadr die false discovery ratp € .05)
verwendet. (c) Zeitverlauf der Aktivitat Uber diekodierungs-, Behaltens- und
Abrufphase. Der Zeitverlauf zeigt das Mittel dertikkkat von sieben links zentralen
Sensoren, die als schwarze Punkte in der topogrelpdn F-Wert-Karte eingezeichnet
sind. Linke Teilabbildung: Zeitverlaufe der Akti&ttbei einer Anzahl zu merkender Reize
von eins (F1) und drei (F3), gemittelt Gber dieansthiedlichen Testreizarten. Der grau
hinterlegte Bereich kennzeichnet die Behaltensphaske mittlere Teilabbildung: Spline-
interpolierte F-Wert-Karte des Haupteffekts der almzMerkreize, gemittelt Gber die
Dauer der Behaltensphase (1.7 s). Rechte mittimehte Teilabbildung:
Aktivitatsverlaufe fur Gbereinstimmende (U), ahhkc(A) und unahnliche (U) Testreize,

separat fur Durchgénge mit einer versus drei zikemelen Reizen.
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3.4 Diskussion

Das Arbeitsgedachtnis stellt einen mentalen Arbaits fir kognitive Operationen
und die zielgerichtete Interaktion mit der Umgebiegeit. Wahrend seine
Kapazitatsbegrenzungen und die Mechanismen defeakéiufrechterhaltung von
Informationen ausgiebig mittels bildgebenden Me#rodntersucht worden sind, haben
die neuronalen Grundlagen der Wiedererkennung esAtbeitsgedachtnis nur wenig
Aufmerksamkeit erfahren. Aus einer kognitiven Pek$pye wurde vorschlagen, dass zwei
unterschiedliche Prozesse essentiell flr die Wezlennung sind. Dies sind die
Bestimmung des Grades der Ubereinstimmung zwisdbeerMerkreizen und dem Testreiz
(Ahnlichkeitssummation) und die Evaluation des is@nden Ahnlichkeitswertes im
Hinblick auf ein kritisches Niveau, das als Kritem fur die Entscheidung zwischen ,ja,
der Testreiz stimmt mit einem Testreiz Uberein“ €dérerkennung) und ,nein, der
Testreiz stimmt nicht Uberein” (keine Wiedererkemgiudient (Kriteriumstest). In der
vorliegenden Studie wurde die Merk-Testreiz-Ahriiei systematisch variiert, um
neuronale Korrelate dieser Prozesse im ZeitvedauiWiedererkennung zu identifizieren.
Als Ergebnis erbrachte dieses Vorgehen zwei antraadraumlich und zeitlich
spezifischen Profile klar unterscheidbare EKF-Komgrden (K1 und K3), die mit der
Ahnlichkeitssummation und dem Kriteriumstest assozéchienen. Zusatzlich war eine
dritte, ebenfalls rAumlich wie zeitlich distinkteKiponente K2 beobachtbar, welche die
Schwierigkeit des Abgleichsprozesses im Rahmemdedererkennung abbildete. Die
simultane Variation der Anzahl Merkreize beeinftedseine dieser drei Komponenten in
signifikantem Ausmalf3, erbrachte aber eine vierteganente, die starkere Aktivierung
bei hbherer Anzahl Merkreize zeigte. Die Ergebndisser Studie lieferten somit einen
Nachweis unterscheidbarer neuronaler Grundlagediéi@angenommenen Teilprozesse

der Wiedererkennung aus dem Arbeitsgedachtnis.
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Der summierte Ahnlichkeitswert und in der Folge \iahrscheinlichkeit einer
Wiedererkennung steigt mit groRerer Ahnlichkeit @lestreizes zu den im
Arbeitsgedachtnis behaltenen Merkreizen (KahanaSekdiler, 2002; Zhou, Kahana und
Sekuler, 2004). Wie erwartet ergab sich eine KoneptanK1 (280 — 440 ms), die
systematisch mit der Merk-Testreiz-Ahnlichkeit zusaenhing, an links frontotemporalen
Sensoren. Ab etwa 280 ms nach dem Einblenden deeeizes differenzierte die MEG-
Antwort zwischen Testreizen, die einem Merkreizzpgtuell zumindest &hnlich sahen
(&hnliche und Ubereinstimmende Testreize) und soldie allen Merkreizen unahnlich
waren. Erst etwas spater, ab etwa 350 ms nacheigstisentation, begann der Verlauf
zusatzlich zwischen Ubereinstimmenden und ahnlidlestreizen zu divergieren und
entsprach dann vollstandig dem erwarteten Mustargraduellen Variation der
neuronalen Aktivitat in Abhangigkeit von der Merlesireiz-Ahnlichkeit.
Ubereinstimmende Testreize I0sten also die starkSkéivierungen aus, obwohl ahnliche
Testreize schwieriger zu klassifizieren waren, alasstarker Hinweis darauf gesehen
kann, dass es tatsachlich der Grad der Ubereinstigmit einem Merkreiz war, der diese
Signale hervorbrachte und nicht die Schwierigkd#radDauer des Prozesses der
Ahnlichkeitssummation. Angenommen, diese Komponstgkt eine neuronale
Implementation der summierten Ahnlichkeit dar, wdidies nahe legen, dass diese
Summation nicht gleichférmig verlauft, sondern mehr einem temporalen Gradienten
folgt: Neuronale Signale einer klaren Abweichungsolven Merk- und Testreiz waren als
erste beobachtbar, wahrend die Unterscheidung keimsghnlichen und
Ubereinstimmenden Testreizen erst spater auf nal&moBbene sichtbar wurde. Das fur
visuelle Informationsverarbeitung angenommene Ebrésten der Erkennung von Grob-
zu Feininformation (Goffaux et al., 2011; HegdeQ&0Peyrin et al., 2010) kénnte als
Grundlage auch fir die Ahnlichkeitssummation dierizam die Differenzierung zwischen

Ubereinstimmenden und ahnlichen Testreizen eiralitsatere perzeptuelle Analyse
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erfordert, sollte sie entsprechend nach einesieiti Phase der Grobanalyse folgen, die
wiederum eventuell bereits ausreichend Informatidiie eine Unterscheidung von
unahnlichen Testreizen und ahnlicheren (ahnlicltelioereinstimmende Testreize) liefern
konnte. Der genaue Inhalt der Verarbeitung von gradh fein ist mit den hier
verwendeten Farbreizen nicht bestimmbar. Wéahre@tinliche Testreize immer einer
groben Farbkategorie (,grun®, ,rot“) angehortendier keiner der Merkreize reprasentiert
war, fielen ahnliche und Ubereinstimmende Testreizke gleiche Grobkategorie (z.B.
zwei blauliche Farben). Eine Grobkategorisierungenélglich nicht ausreichend fur ihre
Unterscheidung. Ob der Inhalt der Verarbeitung gab nach fein nun am besten als eine
Verarbeitung von Grobkategorien zu Informationemeintnalb einzelner Kategorien oder
aber als ein kontinuierlich fortschreitender Infationsakkumulationsprozess zu verstehen
ist, bleibt daher eine offene Frage. Alternativ kitndas beobachtbare zweiphasige Muster
auch die Aktivitat von zwei unterschiedlichen Pigssn anzeigen, z.B. einer attentionalen
und einer gedachtnisbasierten Komponente. Ausgelmmder Annahme, dass
Arbeitsgedachtnisinhalte im Fokus der Aufmerksarnlkegen, konnten sowohl
Ubereinstimmende als auch &hnliche Testreize aiteaitmit hoher Prioritat verarbeitet
werden, die in einer relativ frihen Differenzierutigser beiden von unéhnlichen
Testreizen resultieren kénnte. Um ahnliche von éibstimmenden Testreizen zu
unterscheiden, kdonnte aufgrund des erforderlicligreren Grades an Genauigkeit der
perzeptuellen Analysen zusatzlich ein Prozess édéaghtnissuche notwendig werden, der
langsamer verlauft oder spéater als attentionaled3se angestol3en wird (siehe auch Hyun
et al., 2009). Auf der Basis von Oberauers (2002)akme, dass der Fokus der
Aufmerksamkeit jeweils nur einen Gedéachtnsinhattditekten Verarbeitung fassen kann,
wére dann allerdings zu vermuten, dass bei erh@meahl Merkreize die
Wahrscheinlichkeit sinkt, dass genau das durchi@sireiz abgefragte Merkinhalt sich im

Fokus befindet: Wenn nur ein Reiz zu merken isteveier abgefragte Reiz in allen
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Durchgangen im Fokus, wahrend dies bei drei zu emet&n Reize nur in einem Drittel der
Durchgange der Fall gewesen ware. Es ware dahemmarten gewesen, dass sich eine
Interaktion der Merk-Testreiz-Ahnlichkeit und denZahl Merkreize finden lasst, was in
dieser Studie nicht der Fall war. Dieses Problage licht vor, wenn nicht eine
attentionale top-down-Priorisierung durch den gdaeer Inhalt im Fokus der
Aufmerksamkeit vorlage, sondern die Grobdiskrimiang bottom-up durch die
Unahnlichkeit des Testreizes vermittelt ware. Da lolal3e Fehlen einer signifikanten
Interaktion mit der Anzahl Merkreize keinen Nachsveeren Abwesenheit darstellt, lasst
sich hier jedoch keine empirisch fundierte Entsgtieg zwischen den top-down- und

bottom-up-Alternativen ableiten.

Zusammenfassend konnte das zwei-phasische Musseirdek eines Verlaufs der
Verarbeitung von grob nach fein sein, der entwédesdruck einen einzelnen
kontinuierlichen Informationsakkumulationsprozessesr auch einer differentiellen
Verarbeitung von Informationen innerhalb versussoiven Kategorien sein kénnte, oder
auch einer Kombination von attentionalen und gethéslbezogenen Prozessen.
Unabhangig von der konkreten Interpretation zemjerErgebnisse dieser Studie deutlich,
dass auf neuronaler Ebene ein zeitlicher Gradreder Aktivitat derjenigen Komponente

vorlag, welche mutmaRlich mit der Ahnlichkeitssuntiorazusammenhangt.

Spater im Zeitverlauf wurde eine kategorisierunggsehe Modulation der
Hirnaktivitat an rechts frontotemporalen Sensonéemnbar. Diese Komponente K3 zeigte
sich sensitiv fir die Unterscheidung zwischen Uipstanmenden und nicht mit einem
Merkreiz Ubereinstimmenden Testreizen, unabhangvgil, ob die letztgenannten dem
Merkreiz &hnlich oder unahnlich sahen. K3 entspdarhit den Erwartungen an neuronale
Aktivitat, die mit der angenommenen Kriteriumstegfun Verbindung steht. Signifikante

Unterschiede zwischen Ubereinstimmenden und nladriteinstimmenden Testreizen
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wurden zwischen 600 und etwa 900 ms nach dem BelginWiedererkennung an rechts
frontalen Sensoren beobachtet. In Einklang mitasigenommenen Funktion des
Kriteriumstests, die Klassifikation von Testreizda Ubereinstimmend oder nicht
durchzufiihren und also die Entscheidung zu vermijttd eine positive oder negative
Antwort erfolgt, fand sich eine starke Assoziattes Ausmalies der Differenzierung auf
neuronaler Ebene und der behavioralen Diskriminat@stung. Je besser die Signale
neuronal differenzierten, desto besser war dieskationsleistung der Versuchsperson.
Dieser Zusammenhang fand sich exklusiv fur K3, fitadie vorangehenden
Komponenten K1 und K2 nicht nachweisbar. Die indiivlle Wahl des kritischen Niveaus
fur den Kriteriumstest wird im Antwortbias abgeleitdd.h. in der Verzerrung des
Antwortverhaltens in Richtung positiver oder negatiAntworten, die grundsatzlich als
unabhangig von der Qualitat der Diskrimination.dilie Analyse der Korrelation

zwischen dem individuellen Bias und K3 ergab eigaiBkante Assoziation in der Form,
dass Personen, die ein hohes Unterscheidungskntennlegten, eine geringer ausgepragte
Differenzierung zwischen tbereinstimmenden undiéheh Testreizen in K3 zeigten
(bzw. niedrigere Kriterien mit einer grof3en Sigriléédenz einher gingen). Dieser
Zusammenhang kann als weiterer Hinweis darauf geselerden, dass die neuronale

Aktivitat bei K3 kriteriumsbezogene Operationen ergpiegelt.

Die letzten signifikanten Zeitpunkte der Ahnlichissummationskomponente K1
bei 440 ms lagen klar vor den ersten signifikaateilen der Kriteriumstestkomponente
K3, die sich etwa 600 ms nach dem Beginn der Wexlennungsphase fanden. Obwohl
die Divergenz zwischen ubereinstimmenden und riibbteinstimmenden Testreizen
deutlich friher beginnen kénnte als dies aufgruedstiatistischen Signifikanz von tber
Personen und viele Versuchsdurchgange gemittelédanlersichtlich war, mag diese
Beobachtung die Vermutung nahe legen, dass edsidkhnlichkeitssummation und

Kriteriumstestung um zeitlich weitgehend getrenségjuentielle Prozesse handelt.
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Weitere Untersuchungen, insbhesondere solche nfiegrdrialzahlen auf individueller
Ebene, sind notwendig. Auch ohne hierzu eine gesielAussage treffen zu kénnen wird
deutlich, dass die vorliegenden Ergebnisse klaAdigahme der Existenz zweier
unabhangiger Prozesse der Ahnlichkeitssummatiordesdriteriumstests, mit je
unterschiedlichen neuronalen Korrelaten, als Teilgonenten der Wiedererkennung
unterstitzen. Diese Prozesse gelten als wahrsidiemtht auf den Bereich der
Wiedererkennung von Reizen aus dem visuellen Aspedachtnis begrenzt. So wurde ein
Prozess der Ahnlichkeitssummation als Basis deaBatheit von Reizen im episodischen
Gedachtnis angenommen (McElree, 2006). In der Laitggdachtnisforschung werden der
Eindruck von Bekanntheit (familiarity) und die Engrung (recollection) als in zwei
unterschiedlichen EKP-Komponenten abgebildet angemen: Eine frontale
Bekanntheits-Komponente im Zeitraum von ca. 3000 &s, die FN400 genannt wird,
sowie eine spatere parietale positive Komponendge(positive component”, LPC), die in
etwa von 400 bis 800 ms andauern und die Erinneanggigen soll (z.B. Rugg und
Curran, 2007). Die vielleicht am besten mit dediegenden Studie vergleichbare
Langzeitgedachtnisstudie fuhrte Curran (2000) dugctbenutzte eine
Wiedererkennungsaufgabe, in der die Diskriminagerschen vorher gelernten sinnhaften
Wortern, dhnlichen Wértern, bei denen zwischen éenmnd Abfrage die Pluralitatsform
gewechselt wurde (d.h. es wurde ein Plural ,s* &éagegt bzw. entfernt) und neuen, nicht
gelernten Worter gefordert war. Er zeigte, das$=tl400 mit der Bekanntheit der Worter
zusammenhing (neue > [gelernte = ahnliche] Woriegtz Unterschieden im Paradigma
und dem verwendeten Stimulusmaterial fallt aufsdasler vorliegenden Studie die
Komponente K1 identifiziert werden konnte, die inean Zeitfenster und einer groben
Lokalisierung beobachtbar war, die kompatibel zur&ns frontaler Komponente bei der
Wiedererkennung aus dem Langzeitgedéachtnis erdclsne Bestatigung, dass eine

maoglicherweise zur FN400 passende Aktivitat auchb@kanntsheitsbasierte
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Wiedererkennung aus dem Arbeitsgedéachtnis vorliegerten Feredoes und Postle (2010)
mittels transkranieller Magnetstimulation Uber dateralen prafrontalen Cortex: Die
Autoren storten die Aktivitat des inferioren froleia Cortex 200 versus 500 ms nach
Beginn der Testreizdarbietung in einer typischdayts match-to-sample-Aufgabe, wie
sie auch in der vorliegenden Studie verwendet wuFrtlS hatte nur bei friher

Anwendung (200 ms) einen Effekt auf die Performamz] dieser Effekt fand sich selektiv
fur negative Testreize, die eine hohe Bekannth#wiasen, weil sie im vorigen
Versuchsdurchgang (aber nicht im aktuellen) Medagjewesen waren (proaktive

Interferenz).

Insgesamt weisen somit unterschiedliche Evidenmerbahavioralen, elektro- und
magnetoenzephalographischen, TMS- und auch fMR@&tuauf eine starke Rolle des
linken lateralen Prafrontalkortex in der Verarbegwon Bekanntheit sowohl im Rahmen
der Wiedererkennung aus dem episodischem Gedaetsrasich dem Arbeitsgedéchtnis
hin. Jedoch fehlen direkte Nachweise fir diese Bptueng, d.h. Studien, die
Arbeitsgedachtnis- und Langzeitgedachtniswiedererirg gemeinsam hinsichtlich der
Merk-Testreiz-Ahnlichkeit untersuchen. Auch ist Higkalisierung der in dieser Studie
ermittelten MEG-Komponenten und deren Korrespondenden Hirnregionen, die in
fMRT-Studien beobachtet wurden (siehe unten), aine formelle Quellenlokalisierung

nur vorsichtig zu interpretieren.

Im Gegensatz zum annehmbaren Grad an Ubereinstimawischen K1 und
FN400 konnte in dieser Studie keine funktionellgeasle parietale Komponente
identifiziert werden, die in den angenommenen £eélch der LPC gefallen ware
(lediglich K2 fiel immerhin in den angenommenentBereich, siehe unten). Stattdessen
wurde kategorisierungsbezogene Aktivitat in K3 echis frontalen Sensoren beobachtet,

die am besten als kriteriumstestbezogen zu venstisheDas bedeutet auch, dass sie als
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Evaluation der Ergebnisse des Gedachtnisabrufs desvAbgleichs zwischen
Gedéachtnisinhalten und Testreiz aufzufassen watedaher eine post-mnemonische

Funktion erflllt, keine direkte Funktion im AbrusaGedéachtnisoperation.

Folgt man der vielen EKP-Studien zum Langzeitgettdshmplizit zugrunde
liegenden Annahme, dass eine starke Korrespondeszizen dem kognitiven Prozess der
Erinnerung und parietaler Aktivierung vorherrsdtiinnten die Ergebnisse dieser Studie
nahe legen, dass im Arbeitsgedéchtnis Erinnerungepse nicht notwendigerweise
beteiligt sind. Vielmehr kdnnte deren Aktivitat spezifische Umstande gebunden sein,
die es z.B. in starkerem Mal3e erforderlich machass Versuchspersonen den aktuellen
Zielreiz unter Zuhilfenahme von episodischer oderssiger kontextueller Information
beurteilen. Beispielsweise wurde LPC-ahnliche Aktiung in einer
Arbeitsgedachtnisstudie von Danker und Kollege®&Merichtet. In deren Paradigma
wurden die Merkreize sequentiell enkodiert, nichéiner simultanen Prasentation wie im
vorliegenden Design. Dies konnte starkere Intenfemvischen den
Gedéachtnisreprasentationen der einzelnen Reizetyamufen haben, insbesondere
Maskierungseffekte und Anstrengungen, deren negatimflisse zu mindern. Zudem ist
jeder Merkreiz starker einer spezifischen zeitlicEgpisode zugeordnet, was zu einem

starkeren Engagement erinnerungsbezogener Prapefsbet haben kdnnte.

Zeitlich zwischen K1 und K3 angesiedelt, ergab sichrechts lateralen parietalen
Sensoren die Komponente K2. Diese zeigte die gndBignalamplituden fir unahnliche,
gefolgt von Ubereinstimmenden Testreizen, und didrigsten Amplituden bei &hnlichen
Testreizen. Dieses Muster legt eine enge Beziehun@chwierigkeit der
Wiedererkennung nahe. Jedoch fand sich keine Katioel zur behavioralen
Diskriminationsleistung oder zum Antwortbias. Nmtiestotrotz schien K2 nicht einfach

die globale Arbeitsbelastung der Aufgabe abzubildendern eher spezifisch die
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Anstrengungen, die durch die Merk-Testreiz-Ahnligitlgefordert waren. Diese
Interpretation griindet sich auf zwei Beobachtung@gstens erhéht die Anzahl Merkreize
den Aktivitatszustand in einem weit ausgedehntetzWerk frontoparietaler Regionen
(Linden, 2007; Postle, 2006), hatte jedoch keingnifikanten Einfluss auf die
Komponente K2 (siehe auch Abb. 8, zweite Zeile)e@ns ergab die Analyse der
Interkorrelationen zwischen K1, K2 und K3, dassAkgéivitat von K2 statistisch
substantiell mit der Starke der spater im Zeitudrkuftretenden Komponente K3 in
Verbindung stand. Eine starke Diskrimination zwesthibereinstimmenden und &hnlichen
Testreizen in K2 war also mit einer starken Sigiff@icenz in K3 assoziiert. Folglich
scheint eher die spekulative Annahme naheliegessl B2 eher die Schwierigkeit der
Wiedererkennung abbildet als ein prozess-unspeladis Schwierigkeitssignal. Diese
Interpretation steht in Ubereinstimmung mit Stucheis dem Bereich der perzeptuellen
Entscheidungsfindung, die gezeigt haben, dassssithierigkeitsbezogene neuronale
Aktivitat in Signalen zeigen kann, die klar vonldisinationsbezogenen Aktivitaten
unterscheidbar sind (Grinband et al., 2006; Phitas et al., 2006). Philiastides und
Kollegen (2006) identifizierten zwei EKP-Komponemigine eher friihe, eine eher spate),
die beide die Genauigkeit einer perzeptuellen Misikationsleistung abbildeten. Ahnlich
der vorliegenden Studie fanden sie eine dritte Komepte, die zeitlich zwischen den

beiden angeordnet war und in enger Beziehung ztgalenschwierigkeit stand.

Neben den Komponenten, die sich auf die Merk-Tizsikanlichkeit bezogen,
fand sich wahrend der Wiedererkennungsphase anetke@mponente K4, die erhéhte
Aktivitat aufwies, wenn ein Testreiz mit drei arllgenit nur einem Gedéachtnisinhalt
verglichen werden musste. Auf einer liberalen statthen Schwelle (siehe Methoden)
waren mit der Anzahl Merkreize assoziierte Aktiviegen zwischen in etwa 200 und 600
ms nach dem Einblenden des Testreizes evidentpatalen, temporalen und vor allem

parieto-occipitalen Sensoren. Von diesen erreigtech nur ein eng umschriebener
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Zeitbereich an wenigen Sensoren die verwendete kidRgierte Signifikanzschwelle.

Die zeitliche und rdumliche Ausdehnung von Kompdedtt Uberlappte teilweise mit der
vermutlich schwierigkeitsbezogenen Komponentend{@he die F-Wert-Karten in Abb.
8), die Schwerpunkte der Aktivierungen waren jedklan unterschiedlich. Es scheint
maoglich, dass K4 eher die globalen attentionalefg&lbenanforderungen aufgrund der
erhohten Anzahl Merkreize reprasentierte, wahreBeker spezifisch auf die
Schwierigkeit der Wiedererkennung reagierte. FaseliAnnahme mag sprechen, dass das
lokale Maximum von K4 Uber posterior parietalen #em beobachtet wurde, die
bekanntermalR3en in Zusammenhang mit der Anzahhdérbeitsgedachtnis behaltenen
Reprasentationen stehen (Mitchell und Cusack, 2008¢d und Marois, 2004; Xu und
Chun, 2005). Ebenfalls in Ubereinstimmung mit derliggenden MEG-Ergebnissen
haben einige EEG-Studien wiedererkennungsbezogktnatatsveranderungen mit
zunehmender Anzahl Merkreize Uber parietalen untéten Arealen beobachtet, im
Zeitraum von in etwa 300 - 600 ms (Bledowski et2006; Morgan, Klein, Boehm,
Shapiro und Linden, 2008; Strayer und Kramer, 19%0sma, Wijers, Klaver und Mulder,
2001; Wijers, Otten, Feenstra und Mulder, 1989)Idhekognitiven Prozesse es genau
sind, die diesen wiedererkennungsbezogenen Eftekhdzahl Merkreize hervorrufen,
blieb jedoch unklar. Es sind diverse potentiellspgiinge denkbar, z.B. Unterschiede in
der neuronalen Gedachtnisenkodierung und -repi@samtwenn eine grof3ere Anzahl
Reize zu merken sind, oder auch Prozesse innedeaM/iedererkennungsphase, wie die
reduzierte Aufmerksamkeitszuwendung auf den Testeeifgrund eines Mangels freier
Ressourcen), reduzierte oder verlangsamte Enkodjates Testreizes, oder die
Notwendigkeit zur Interferenzverhinderung zwisckdem Testreiz und den Merkreizen.
Diese kdnnen in der vorliegenden Studie nicht weteeden werden. Nichtsdestotrotz
kann aufgrund der unabhangigen Variation der Ankédrkreize und der Merk-Testreiz-

Ahnlichkeit immerhin ausgeschlossen werden, dassedbarietalen Aktivierungen auf
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einem unkontrollierten Einfluss der Merk-Testreib#fichkeit beruhen: Je mehr
Merkreize aus einer kleiner Reizmenge, die nuribimiich einer begrenzten Anzahl
Dimensionen variiert, wie z.B. Gesichter oder Farlziféallig ausgewéhlt werden, desto
groRer wird die Wahrscheinlichkeit, dass ein zigalezogener Testreiz einem dieser
Merkreize &hnlich sein wird. Bei einer reinen, unkollierten Zufallsauswahl sind Effekte
der Anzahl Merkreize in der Wiedererkennungsphasedoftmals durch die Merk-
Zielreiz-Ahnlichkeit konfundiert. In der vorliegead Studie wurde dieser Effekte
eliminiert, indem alle Merkreize zueinander unatimkvaren und der Testreiz maximal

einem der Merkreize &hnlich sah, unabhangig vorAdeahl Merkreize.

3.5 Schlussfolgerungen

Die vorliegende Studie erbrachte neurophysiologide¥idenz fir die Annahme,
dass Ahnlichkeitssummation und Kriteriumstest aufronaler Ebene abgebildet sind, und
lokalisierte diese in klar unterscheidbaren neuem&orrelaten. In Zusammenhang mit
anderen Studien legen die Ergebnisse nahe, dasshasm gemeinsame Prozesse von
Arbeits- und dem Langzeitgedachtnis handeln kordigezudem zumindest teilweise mit
den Korrelaten der perzeptuellen Entscheidungsfigdiberlappen, und daher in

zahlreichen Verhaltensbereichen involviert sind.
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Kapitel 4

Studie 3. Gedachtnisméalige Selektion und Aktualisig des Fokus der

Aufmerksamkeit

4.1 Einleitung

Studie 1 und 2 haben den Abruf im Kontext der Wiedeennungsphase der
klassischen delayed-match-to-sample-Aufgabe untbtsStudie 3 setzte einen anderen
Fokus: Im Verlauf zahlreicher alltaglicher wie augtherer kognitiver Leistungen kommt
es vor, dass eine oder wenige im Arbeitsgedachgthsltene Informationen zeitweilig
oder kontextabhangig relevanter werden. Beispietawerfordert bereits eine einfache
Zugreise Kenntnis von Abfahrtszeit und Gleisnummewie Wagen- und Platznummer
des reservierten Sitzplatzes. Wahrend alle Infaomah behalten werden sollten, sind
diese nicht gleichzeitig abzurufen, sondern ihreefRanz ist vom momentanen Kontext
abhangig. Zunachst muss nur die Ankunft zu eines@aden Uhrzeit sichergestellt
werden, am Bahnhof selbst wird dann erst einmablasrAbfahrtsgleis relevant; erst am

Gleis sind dann Wagen- und Platznummer wichtig.

Diese zeitwellige Priorisierung von Ged&achtnisitdmalstellt einen wesentlichen
Bestandteil der flexiblen Nutzung des Arbeitsgedifisses dar. Hier wird angenommen,
dass, um dies zu erreichen, die transient besomdentigen Informationen abgerufen und
in den Fokus der Aufmerksamkeit geriickt werden miisBies entspricht Oberauers
(2002) Vorstellung, dass ausschliel3lich der Intiadt attentionalen Fokus direkt fir

kognitive Operationen verwendbar ist, wahrend digeaen Inhalte zunachst abgerufen



Kapitel 4 Selektion und Aktualisierung 119

werden mussen, um moglicherweise in den Fokus dénérksamkeit zu gelangen. In
Situationen, die es erforderlich machen, auf Gragellihrer momentanen Relevanz
zwischen Arbeitsgedachtnisinhalten hin- und heweahseln, waren daher mindestens
zwei Operationen notwendig: Ein Selektionsmechangsrder den relevanten Inhalt aus
dem Arbeitsgedachtnis abruft und ein Aktualisieemgchanismus, der den Fokus der
Aufmerksamkeit auf diesen Inhalt ausrichtet. Fohgin der Konzeption, dass
Arbeitsgedachtnis als Produkt der funktionelleretaktion von Aufmerksamkeits- und
Gedéachtnissystemen (z.B. Postle, 2006) aufzufasgedonnten flr diese Bestandteile der
Priorisierung, d.h. die gedachtnismafige Selekiiwhdie Aktualisierung des attentionalen
Fokus, unterscheidbare neuronale Korrelate nachaesgein. Die vorliegende Studie
Zielte darauf ab, diese potentiell unterscheidbammonalen Korrelate mittels einer
neuartigen raumlichen Arbeitsgedachtnisaufgabelentifizieren, die eine unabhangige

Manipulation von Selektion und Aktualisierung erricigte.

4.2 Methoden und Materialien

4.2.1 Versuchspersonen

19 rechtshandige Versuchspersonen mit normaleme®8aidgen wurden fur
fMRT- und Verhaltensmessungen rekrutiert und gabeminformierte schriftliche
Einwilligung zur freiwilligen Studienteilnahme. Ditudie wurde mit Zustimmung des
lokalen Ethikkomitees durchgefuhrt. MRT-Daten zwé&iersuchspersonen gingen
aufgrund starker Kopfbewegungen (> 10 mm) bzw. raung von Auffalligkeiten in der
strukturellen Aufnahme nicht in die Auswertung dme folgenden Analysen basierten
folglich auf den Ubrigen 17 Versuchspersonen (rfeamien, Alter 18 — 35 Jahre). Die

Verhaltensdaten des fMRT-Experiments stammten wesed 17 Versuchspersonen,
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jedoch waren die Daten einer Versuchsperson aufgechnischer Probleme
unvollstandig (die Verhaltensdaten eines Messdaugklgingen verloren). Zehn weitere
Versuchspersonen (vier Frauen, Alter 19 — 27 Jataiejnen an einer

Augenbewegungskontrollstudie teil.

4.2.2 Studiendesign

Die Studie nutzte eine modifizierte delayed-matzisample-Aufgabe, bestehend
aus Enkodierung, Behalten und Wiedererkennung, webtech im Unterschied zur
klassischen Version die Operationalisierungen velel&ion und Aktualisierung in die
Behaltensphase eingebettet waren (Abb. 10). Zuridggdes Durchgangs sahen die
Versuchspersonen vier kleine schwarze Quadratesjmigitan fir 3.6 s innerhalb eines
gréfReren grauen Hintergrundquadrats (3.9° x 348felier Winkel) eingeblendet wurden.
In jedem Quadranten wurde ein Punkt prasentienpsaadorandomisierten Koordinaten.
Es folgte eine Behaltensphase, wahrend der dieudlespersonen die exakte Position der
Punkte aufrechterhalten sollten (in Abbildung Ifdsiliese zu lllustrationszwecken als
weille Quadrate eingezeichnet; die Versuchsperssaten diese nicht, sondern nur den
grauen Hintergrund). Wahrend der Behaltensphasdenfiir 2 s eine schwarze Linie, die
durch das graue Quadrat in der Nahe der Positipr(eneinem oder zwei der gemerkten
Punkte verlief, prasentiert. Diese Linie dienteHilsweisreiz; die Aufgabe der
Versuchspersonen bestand darin, die Aufmerksamiegital auf die Position desjenigen
Punktes zu richten, der dieser Linie am nachstgnuad diesen als Zielreiz fur einen sich
spater anschlie3enden Test der Arbeitsgedachtrismtation zu behalten. Dieser Test
folgte nicht vorhersagbar nach einer Sequenz vai b zu flnf solcher Hinweislinien.
Die Prasentationen der Hinweislinien waren durchletervall von zwei-, drei- oder

vierfacher Dauer der fir die Aufzeichnung eineswiaéns bendétigten Zeit (repetition
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time, TR, hier 1.2 s) getrennt. Der Fall, dassHiigwveislinie in der Nahe von zwei
gemerkten Punkten verlief, stellte hohe Anfordemrmgn den angenommenen
Selektionsprozess, da zur Bestimmung, welcher RigkLinie am nachsten lag, die
genauen Positionen beider Punkte abgerufen undemitVerlauf der Linie abgeglichen
werden mussten. Verlief der Hinweisreiz in der Nébe nur einer gemerkten Position,
musste hingegen entsprechend nur eine Positiom#bgeverden; dieser Fall stellte
folglich geringere Selektionsanforderungen. Deratje Punkt konnte hintereinander
durch zwei unterschiedlich verlaufende Hinweisramkrekt angezeigt werden. Da in
diesem Fall der Fokus auf dem gleichen Punkt virbtekonnte, wurde keine
Aktualisierung des Zielpunktes und des Fokus dédm&uksamkeit notwendig. Alternativ
konnte auf eine andere Position als Ziel hingewiegerden, sodass der Fokus der
Aufmerksamkeit auf diese verschoben werden muBsteunabhangige Manipulation der
Anforderungen an Selektion und Aktualisierung waldrder Behaltensphase ermdglichte
somit ein 2 x 2 faktorielles Design mit folgendeinzelbedingungen: Hohe
Selektionsanforderungen und Aktualisierung des Balar Aufmerksamkeit (+S+A), hohe
Selektion und keine Aktualisierung (+S-A), niedrigelektion und Aktualisierung (-S+A)
sowie niedrige Selektionserfordernisse und keintudélisierung des Fokus der

Aufmerksamkeit (-S-A).

In der anschlieRenden Wiedererkennungsphase wiirde s ein einzelner Punkt
prasentiert, der in 50% der Félle genau an dettiBogies letzten Fokus der
Aufmerksamkeit erschien, welche die Versuchspesasdgrund der letzten Hinweislinie
als Zielreiz hatte behalten sollen. In den andé&@x der Falle wurde der Testreiz an der
Position eines der anderen gemerkten Punkte daegelddie Versuchspersonen sollten
beurteilen, ob der Testreiz der zuletzt durch élmaveislinie angedeuteten Position
entsprach und so schnell wie mdglich per Tastekdmitihrem rechten Zeige- bzw.

Ringfinger ,ja“ bzw. ,nein* antworten. Durch einenfwortfrist von 0.9 s wurden schnelle
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Reaktionen induziert. Nach ihrer Antwortgabe bzemdEnde der
Wiedererkennungsphase erhielten die Versuchsperdin®.6 s eine Riickmeldung, ob
sie korrekt geantwortet hatten (griines Quadrat) night (rotes Quadrat). Sowohl zu
spate als auch falsche Antworten wurden als Fetidsgemeldet. Die nicht vorhersehbare
Anzahl von Hinweisreizen und die Forderung schnélgworten dienten dazu
sicherzustellen, dass jede einzelne Prasentati@s ¢élinweisreizes tatsachlich beachtet
und die intendierten Abrufe und Verschiebungenfdmerksamkeit durchgefiihrt
wurden. Jeder Durchgang endete mit einer Ruhepeviod 2.1, 3.3 oder 4.5 s. Die
Versuchspersonen wurden instruiert, wahrend desngfes Verlaufs jedes Durchgangs die
Mitte des grauen Hintergrundquadrats fixiert zudral Da die Notwendigkeit einer
Aktualisierung des Fokus der Aufmerksamkeit dureh dorhergehenden Hinweisreiz
(bzw. die durch diesen indizierte Position der Aefksamkeit) bestimmt wurde, war die
jeweils erste Hinweisreizpréasentation eines Durnfgganicht von Interesse. Folglich
bestand ein Durchgang aus ein bis vier im Sinnd’deadigmas auswertbaren
Hinweisreizen. Insgesamt wurden 96 Durchgange ptiése was im Mittel 60
Wiederholungen jeder der vier experimentellen Bgdingen ergab. Die Reihenfolge der
Hinweislinien war pseudorandomisiert, sodass jegdiyung mit gleicher

Wahrscheinlichkeit von jeder der vier Bedingungefolgt wurde.

Zur Prasentation der Reize, Aufzeichnung der Anterosowie zur
Synchronisation der Darbietung mit dem MR-Scanmer dem Eyetracker wurde das
Programm Presentation (Version 11.3, Neurobehav&ystems, Albany, USA)
verwendet. Im Magnetresonanztomographen wurdemisliellen Reize mit einem
Beamer (Modell LX35, Christie, Cypress, USA) in derflésung von 1024 x 768 Punkten
auf eine Leinwand prasentiert und konnten Ubemea# der Kopfspule montierten

Spiegel betrachtet werden.
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a

Enkodierung ISI Hinweisreiz ISI Test Ruckmeldung ITI
3.6s 1.2-3.6s 1.2s 1.2-36s 09s 0.6s 21-45s

2-5)
+S+A +S-A
vorheriger aktueller
Hinweisreiz Hinweisreiz

-S+A

Abbildung 10. Experimentelles Design. (a) Die Vetspersonen sahen vier
schwarze Punkte und behielten deren Position ineifgtpedachtnis (zu
lllustrationszwecken hier als weil3e Quadrate eiamgénet). Nach einem
variablen Zeitintervall erschien eine Hinweislingge in der Nahe von einem oder
zwei der Punkte verlief. Die Versuchsperson salieegenaue Position des zur
Hinweislinie am nachsten gelegenen gemerkten Psi@ittentional fokussieren
und als Zielposition fur eine spéatere Abfrage bimalDie Anzahl der sukzessive
eingeblendeten Hinweislinien reichte von zwei isff In der Testphase wurde
ein Punkt angezeigt und die Versuchsperson muegtban, ob dieser der
aktuelle Zielpunkt war und erhielt Rickmeldung Ublier Korrektheit ihrer
Antwort. (b) Die Sequenz der Hinweislinien bestirerdte Erfordernisse an die
Aktualisierung des Fokus der Aufmerksamkeit: In Bedingung mit hohen
Selektionsanforderungen und einer notwendigen Aikieaung (+S+A) verlief

die Hinweislinie in der Nahe von zwei der gemerkemkte, sodass ein Abruf
beider Punktpositionen und die Selektion des na@hemr®rderlich waren. In
dieser Bedingung war der hierdurch indirekt anggeeZielpunkt zusatzlich ein
anderer als in der vorigen Hinweisprasentationmadhte somit die
Aktualisierung des Fokus der Aufmerksamkeit notwgnkh der Bedingung mit
hoher Selektion ohne Aktualisierung (+S-A) war Harweisreiz ebenfalls

uneindeutig, verwies aber auf denselben Zielpun&tdie unmittelbar
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vorangegangene Hinweislinie, sodass keine Aktwalisig erforderlich war. In
der Bedingung mit niedriger Selektion und Aktuarsing (-S+A) verlief die
Hinweislinie in der Nahe von nur einem Punkt und alao eindeutig, und dieser
Punkt war ein anderer als durch den vorigen Hinnggsangezeigt. In der letzten
Bedingung, mit niedriger Selektion und ohne Aktsialiung (-S-A), verwies der
Hinweisreiz eindeutig auf den gleichen Punkt wie abrige Prasentation (jedoch
verlief die Hinweislinie anders). ISI = Interstinugintervall; ITI =

Intertrialintervall.

4.2.3 MRT-Datenaufzeichnung

Funktionelle und anatomische Aufnahmen wurden méra Siemens (Munchen,
Deutschland) 3 T TIM Trio Scanner erfasst. Die fimkellen Daten wurden in zwei
Durchlaufen mit je 1070 Aufnahmen aufgezeichnegrbi wurde eine ,blood oxygen
level-dependent” (BOLD)-sensitive T2*-gewichtetdneglanare Sequenz [time echo (TE)
= 25 ms; flip angle (FA) = 78°; Matrix 64 x 64] wegndet, die in einer TR von 1.2 s 21 je
5 mm dicke Schichten (3 x 3 mm Aufldsung in der-khene) erfasste. Nach dem ersten
funktionellen Durchlauf wurde eine hochauflésendatamische Aufnahme
(,magnetization-prepared rapid-acquisition gradiectio”, MPRAGE-Sequenz, TR =
2250 ms, TE = 2.99 ms, FA = 9°, inversion time 8X) 256 x 256 x 192 isotrope 1 mm

Voxel) durchgefihrt.

4.2.4 MRT-Datenanalyse

Die fMRT-Daten wurden mittels SPM5 (Wellcome Depaett,
http://www_fil.ion.ucl.ac.uk/spm) ausgewertet. DMerverarbeitung umfasste eine
Korrektur fur die unterschiedlichen Zeitpunkte derfzeichnung der einzelnen Schichten

jedes Volumens, eine Korrektur fir Kopfbewegungen\dersuchsperson, die
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Koregistrierung der funktionellen zur anatomischerinahme, eine nicht-lineare
Normalisierung auf das Montreal Neurological Ingget(MNI)-Template, eine
Neuabtastung der Bilder auf isotrope Voxel von 3 Kantenlange sowie eine raumliche

Glattung mit einem 8 mm-FWHM (,full-width at halfasximum*) Gauss’schen Kernel.

Auf individueller Analyseebene wurden fur die Desitatrix die Zeitpunkte
definiert, welche die unterschiedlichen Aufgabergamgedes einzelnen Durchgangs
reprasentierten (Enkodierung, erste Hinweislini@spntation, zweite bis zur flinften
Hinweisreizprasentation, Testreiz). Diese unteestiichen Aufgabenphasen wurden
mittels eines ,finite impulse response”-AnsatzelRjFmodelliert. Hierzu wurden fir jeden
Onset 12 Zeitpunkte mit einem Intervall von 1.2snendet; da dieses Intervall der TR
entsprach, wurden somit die 12 auf den Onset &eeprasentation folgenden Scans
modelliert. Der erste Hinweisreiz erforderte immaare Aktualisierung des Fokus der
Aufmerksamkeit, da erst dieser die Aufmerksamkesrightete. Um Konfundierungen zu
vermeiden, wurden die Prasentationen der jewesteeiHinweislinie daher separat von
den folgenden Hinweisreizprasentationen auf einigenen Pradiktor abgebildet. Alle
weiteren Hinweisprasentationen wurden entsprecdendnabhangigen Kombination der
Selektions- und Aktualisierungserfordernisse vobjdrradiktoren abgebildet, unabhangig
davon, ob es sich um den zweiten, dritten, vieoer finften Hinweisreiz handelte. Die
pseudorandomisierte Zuordnung der Bedingungeniaiwdidzelnen Hinweisreize stellte
sicher, dass der zweite, dritte, vierte und fuRfteweisreiz gleich haufig von jedem
Hinweisreiztyp, d.h. jeder experimentellen Bedingiupesetzt war. Die Prasentation des
Testreizes wurde separat flr mit dem letzten Hiswe& Ubereinstimmende versus nicht-
Ubereinstimmende Positionen vorgenommen. Zusateligke ein Block variabler Dauer
verwendet, um die Enkodierungs- und Behaltensphaseodellieren, der die gesamte
Dauer von Beginn der Enkodierung bis vor der Priédiem des Testreizes umfasste. Da je

nach Durchgang zwei bis funf Hinweislinien praserntwurden, unterschied sich die
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Dauer dieser Blocke von Durchgang zu DurchganghAdieser Gesamtblock war in 12

Pradiktoren unterteilt.

Nach der Schatzung dieses Gesamtmodells wurdenmdsbatder
Einzelbedingungen gegen die implizite Baseline diamet, jeweils fir die Scans vier, funf
und sechs nach der Prasentation der Hinweislinas Entspricht einem Zeitfenster von
3.6 bis 7.2 s (berechnet vom Beginn der Aufzeiclgnder ersten Schicht des vierten Scans
bis zum Ende der Aufzeichnung der letzten Schiestskchsten Scans) nach dem
Hinweisreiz, das selbst bei Vorhandensein inteorger und individueller Unterschiede

den Gipfel der hamodynamischen Antwort umfasselitesol

Auf Gruppenebene wurden die resultierenden Aktivigskarten aller
Versuchspersonen in ein vollsténdiges faktorieaganzanalyse-Modell (ANOVA)
eingegeben, das Versuchsperson als ZufallseffekigsScan (drei Stufen; Scan vier, flnf,
sechs), Selektion (zwei Stufen; niedrig, hoch) Aktlhalisierung (zwei Stufen; keine
Aktualisierung, Aktualisierung) als feste Effektefasste. Mittels mehrzeiligen F-
Kontrasten wurden dann die Voxel ermittelt, derdativierung im vierten, finften oder
sechsten Scan einen Haupteffekt hinsichtlich Sieleldder Aktualisierung oder eine
Interaktion beider Faktoren aufwies. Hierbei wuetlee Signifikanzschwelle vam< .05
(korrigiert fur multiple Vergleiche mittels der & discovery rate, FDR,;
Mindestausdehnung 10 Voxel) verwendet. Die Ergederveurden auf einer
Oberflachenrekonstruktion des single-subject teteptan SPM mittels BrainVoyager QX

(Brain Innovation, Maastricht, NL) visualisiert.

Weiterhin wurden die statistischen Karten ,aussffdgnd” maskiert (,exclusive
mask®), um Regionen zu identifizieren, die einegngikanten Effekt der Selektiomp
.05, FDR-korrigiert), fur Aktualisierung jedoch mapal einen Effekt auf sehr niedriger

unkorrigierter Schwelle vop> .1 aufwiesen.
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4.2.5 Kontrollstudien

Vor der MRT-Messung wurde jede Versuchsperson hehavmit der gleichen
Aufgabe wie im MRT getestet, jedoch mit folgendantéyschieden: Zusatzlich zu den
Antworten auf den Testreiz am Ende jedes Durchgangssten die Versuchspersonen bei
jedem Hinweisreiz per Tastendruck anzeigen, weauligi instruierte Aufgabe, den der
Hinweislinie am néchsten liegenden Punkt im Arlgatiichtnis gedanklich zu
fokussieren, abgeschlossen hatten. Die Dauer vgmBeler Hinweisreizprasentation bis
zum Tastendruck wurde als behavioraler Index fé@rzsit, die fur die Bearbeitung der
geforderten Operationen benotigt wurde, verwerdiese wurde im Rahmen einer 2
(niedrige, hohe Selektion) x 2 (keine AktualisigguAktualisierung) ANOVA mit
Messwiederholung analysiert. Das Intertrialintelnad in dieser behavioralen Testung bei
4.5 s. Es wurden insgesamt 36 Durchgénge prasemiees im Mittelwert 22.5

Wiederholungen jeder Bedingung entsprach.

Eine Gruppe von zehn unterschiedlichen Versuchepersnahm an einer
Kontrollstudie zur Untersuchung der AugenbewegurtgénDiese bestand aus einem
Arbeitsgedachtnis- und einem FixationsdurchlaufArbeitsgedachtnisdurchlauf fihrten
die Versuchspersonen genau die gleiche Aufgab&iuisn MRT-Scanner, jedoch nur 48
statt 96 Durchgange, sodass im Mittel 30 Wiedenngédu jeder der vier experimentellen
Bedingungen erfasst wurden. Wie in der MRT-Studieden die Versuchspersonen
instruiert, ihren Blick auf der Mitte der grauemitirgrundflache zu fixieren. Der
Fixationsdurchlauf bestand aus der passiven Bdtraghvon 12 Durchgéngen der
Arbeitsgedachtnisaufgabe, die wiederum mit idehgscReizen und zeitlichen
Verhéltnissen prasentiert wurde. Auch hier wurdienvirsuchspersonen instruiert, die
Mitte des grauen Hintergrundquadrats zu fixiereieszrmoglichte die Feststellung der

spontanen Sakkadenrate wie sie beim Betrachtevigiezllen Stimulation ohne jegliche
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Arbeitsgedachtnis- und Aufmerksamkeitserfordernasrat. Aufgrund von technischen

Problemen wurden die Fixationsdaten einer Versuwaissp nicht aufgezeichnet.

Die Aufzeichnung der Augenbewegungen erfolgte hitexkmit einer Abtastrate
von 1000 Hz, mittels eines video-basierten Infrsystems (EyeLink 1000/2K Desktop;
SR Research, CAN). Zu Beginn jedes Durchlaufs wdideAufzeichnung mittels der
Ublichen gezielten Fixation von neun Punkten kaditbi(,,nine-point calibration). Die
Kopfposition wurde durch die Verwendung einer Kitiige stabilisiert. Wahrend der
Préasentation der Hinweisreize (1.2 s) wurden vorEgyeLink-Software Sakkaden
automatisch detektiert (Schwellen: GeschwindigRef/'s; Beschleunigung: 4000°/s2). Zur
statistischen Analyse wurde fir jede Versuchspeusuhexperimentelle Bedingung die
mittlere Sakkadenrate pro Prasentation eines Hereies ermittelt und dann eine
zweifaktorielle ANOVA mit Selektion und Aktualisieng als Messwiederholungsfaktoren
berechnet. FUr den Vergleich der Augenbewegungéschen dem Arbeitsgedachtnis-
und dem Fixationsdurchlauf wurde ein t-Test fur&igige Daten verwendet, in den Uber

alle experimentellen Bedingungen gemittelte Daiagiegen.

4.3 Ergebnisse

4.3.1 Verhaltensdaten

Um ein direktes behaviorales Mal3 fur die Bearbegjttear Hinweisreize zu
erhalten, fuhrten die Versuchspersonen die glefaifgabe wie im Hauptexperiment
zunachst aul3erhalb des Scanners aus (s.0.). Auligabieeize waren die gleichen wie
wahrend der folgenden Messung, aulRer dass aughdeuPrasentation einer Hinweislinie
hin ein Tastendruck erfolgen sollte, sobald dieoggdrten Selektions- und

Aktualisierungsoperationen abgeschlossen warenDBieer von der Prasentation des



Kapitel 4 Selektion und Aktualisierung 129

Hinweisreizes bis zum Tastendruck wurde als ablgg@ngariable in einer 2 (niedrige,
hohe Selektion) x 2 (keine Aktualisierung, Aktuersing) ANOVA mit
Messwiederholung ausgewertet. Die Ergebnisse sidbildung 11 dargestellt. Wie
erwartet zeigten die Versuchspersonen langsamezietiBieen bei hohen
Selektionsanforderungen (+S+A 844.2 + 42.9 ms @itert + SEM), +S-A 787.8 + 46.0
ms versus —S+A 770.1 + 39.9 ms und -S-A 702.7 2 8%; Haupteffekt Selektioif(, 16)

= 25.3,p <.001). Auch waren sie langsamer, wenn eine Aisieaung der attentional
fokussierten Position notwendig wurdgi(is)= 13.9,p = .002). Es wurde keine
Interaktion zwischen Selektion und AktualisierurggpbachtetK 16y= 0.3,p = .602). Die
Versuchspersonen reagierten also langsamer, weresiFokus der Aufmerksamkeit
aktualisieren mussten, unabhangig davon ob hohenoelgrige Selektionsanforderungen
vorlagen, und umgekehrt. Diese Ergebnisse zeigent &tar, dass die Anforderungen an

Selektion und Aktualisierung erfolgreich und unafudig voneinander manipuliert wurden.

900
800+
700+
600}

500 - ' .
+S+A +S-A -S+A  -S-A

Reaktionszeit (ms)

Abbildung 11. Reaktionszeiten in Abhangigkeit vaiektion und
Aktualisierung. Die Reaktionszeiten (Mittelwert £8) wahrend der
behavioralen Kontrollstudie zeigten, dass die Venspersonen mehr Zeit
bendétigten, um Hinweisreize zu verarbeiten, die &elektion zwischen
Arbeitsgedachtnisinhalten erforderten bzw. die éikiialisierung der mental
fokussierten Position notwendig machten. Jedoclug/keine Interaktion
zwischen Selektion und Aktualisierung beobachtes darauf hinweist, dass

die beiden Manipulationen tatsachlich unabhangigeumander waren.
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Wahrend der Aufzeichnung der funktionellen MRT-Desellten ausgedehnte
motorische Aktivierungen, die sich aufgrund deigkkamen zeitlichen Dynamik der
BOLD-Antwort potentiell mit der kognitiven Bearbeitg der Hinweisreize vermischt
hatten, vermieden werden. Daher waren motorische/dmen nur auf den Testreiz hin
erforderlich. Die Verhaltensdaten der fMRT-Durctimeigten eine hohe Genauigkeit der
Wiedererkennung der Zielposition (85.6 + 1.6%), Rehktionszeiten, die im Mittel klar
unterhalb des verwendeten Zeitlimits von 900 mena@18.2 + 13.1 ms). Die
Reaktionszeiten auf Testreize, die mit dem aktodfekus der Aufmerksamkeit
ubereinstimmten (596.8 + 14.6 ms) waren schneiigy € -2.9,p = .010) als auf Testreize,
die nicht Ubereinstimmten (639.6 £ 15.4 ms). Wikdhlerweise in Paradigmen zum
»attentional cueing“ beobachtet (Posner, 1980)¢chlesinigte die Ausrichtung der
raumlichen Aufmerksamkeit auf eine Position alsofeizdetektion und -klassifikation an
diesem Ort. Folglich kbnnen diese Ergebnisse alscstarker Hinweis darauf dienen, dass
die Versuchspersonen die geforderten Selektiond-Aktualisierungsoperationen bei

jeder bzw. einer hinreichenden Anzahl von Hinwaisin ausgefihrt haben.

4.3.2 fMRT-Daten

Um die neuronalen Korrelate von Selektion und Aksigrung im
Arbeitsgedachtnis zu charakterisieren, wurden d¥:B-Antworten auf die vier
experimentellen Bedingungen (+S+A, +S-A, -S+A u8dd) analysiert. In einem ersten
Schritt wurden die Haupteffekte von Selektion urdualisierung berechnet (SPM-F-
Kontrast,p < .05, FDR-korrigiert, Mindestausdehnung 10 Voxeh
Aktivierungsunterschiede zu identifizieren, dieScan vier, funf oder sechs vorlagen.
Erwartungsgemal zeigten sich, zunachst deskriptrabhtet, unterschiedliche Effekte fir

die Selektion von Positionen im Arbeitsgedachtmd die Aktualisierung des Fokus der
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Aufmerksamkeit. Sensitiv auf Selektionsanforderumgeagierten der linke und rechte
caudale superiore frontale Sulcus (cSFS), postpdanetale Cortexareale (PPC) inklusive
superiorer Regionen und dem intraparietalen SYIE&), der linke rostrale superiore
frontale Sulcus (rSFS), der posteriore cinguléargexo(PCC), der Pracuneus (PCN), der
ventromediale Prafrontalcortex (vmPFC) und derdinieriore Parietallappen (IPL)
(siehe Abb. 12 und 13). Fur die Aktualisierung Bekus der Aufmerksamkeit ergaben
sich differentielle Aktivierungen bilateral im cS8d im PPC. Die vollstandige Liste der

signifikanten Aktivierungen findet sich in TabeBe

Weder unter Nutzung der beschriebenen FDR-kortgieBignifikanzschwelle,
noch bei explorativ ayf < .001, ohne Korrektur fir multiple Vergleiche galsenkter
Schwelle konnte eine signifikante Interaktion zwise Selektion und Aktualisierung

entdeckt werden.

PPC

Selektion
@ Aktualisierung
® Uberlappung

Abbildung 12. Dissoziierbare neuronale Korrelata $elektion und
Aktualisierung. Selektions- (gelb) und aktualisiegabezogene Effekte (rot),
projiziert auf eine Cortexrekonstruktion. Uberlapge Aktivierungen beider
Manipulationen sind orange eingefarbt. Es wurdeésignifikante Interaktion

zwischen Selektion und Aktualisierung beobachtet.
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Insgesamt ergaben sich somit gemeinsame Aktivienfigr Selektion und
Aktualisierung im caudalen SFS und dem PPC, soglekBonsgetriebene Aktivierungen
im rostralen SFS, dem PCC/PCN und dem vmPFC. Uexplorieren, inwieweit die
letztgenannten Aktivierungen eventuell ausschlg¥iiir die Selektion vorlagen, wurde
ein Maskierungsansatz gewahlt. Mittels ,,ausschhel@e' Maskierung wurde ermittelt, wo
signifikante selektionsbezogene Aktivierungen naéin waren, wahrend dort gleichzeitig
fur die Aktualisierung nicht einmal auf einer séberalen Schwelle vop < .1, ohne
Korrektur fur multiple Vergleiche, signifikante Vekzu ermitteln waren. Unverandert
zeigten sich selektionsbezogene Aktivierungfokiimien rSFS und PCC/PCN. Diese
Areale scheinen somit - unter dem Vorbehalt, des#\dwesenheit eines signifikanten
Effekts selbst auf niedriger Schwelle keinen stesnijyachweis der Abwesenheit einer

Aktivierung darstellt - ausschliel3lich durch didek#ionsanforderungen aktiviert.

Tabelle 3. Effekte von Selektion und Aktualisierung

Seite MNI-Koordinaten z-Wert

Hirnregion
L/R  (X,y,z in mm)

Selektion

Caudaler superiorer frontaler Sulcus (cSFS) L 525 3.80
R 24,-3,51 4.28

Posteriorer parietaler Cortex (PPC) L -18,-66,57 484.
R 18,-60,57 5.21
R 42,-36,42 3.57

Rostraler superiorer frontaler Sulcus (rSFS) L 30486 4.02

Posteriorer cingularer Cortex (PCC) L -21,-30,39 464.

Pracuneus (PCN) L -9,-48,36 4.58
R 6,-45,33 4.13

Ventromedialer prafrontaler Cortex (vmPFQ) -3,54,-6 3.82
R 18,57,24 3.69

R 18,51,-3 412
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Seite MNI-Koordinaten z-Wert

Hirnregion -

L/R  (X,y,Z in mm)
Inferiorer Parietallappen (IPL) L -51,-66,36 4.15
Parahippocampaler Gyrus (PHG) L -27,0,-21 4.65

Aktualisierung

Caudaler superiorer frontaler Sulcus (cSFS) L B 5.12
R 27,-3,54 3.88
Posteriorer parietaler Cortex (PPC) L -18,-66,54 265.
R 18,-60,57 5.45
L -33,-39,42 4.00
R 42,-39,54 3.74
Ventromedialer prafrontaler Cortex (vmPF®) 27,63,12 3.84
Putamen L -21,12,-6 4.07

Selektion x Aktualisierung

keine signifikanten Ergebnisse
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Abbildung 13. Aktivierungsstarken fur Selektion uiktualisierung. Abgebildet
sind die Parameterschatzwerte (Mittelwert £+ SEM)R@&gionen, die
Haupteffekte fur sowohl Selektion und Aktualisieguaufwiesen (cSFS und
PPC), sowie fur Regionen, die ausschliel3lich agifAdiforderungen der Selektion
reagierten (rSFS und PPC/PCN). Fur diese Abbildang&den spharische
sregions-of-interest* (6 mm Radius) um die jewedliglokalen Maxima definiert,
mittels der MarsBar-Toolbox (http://marsbar.souocgé.net) die erste
Eigenvariate des MR-Signals jeder ROI extrahied das Modell fiir diese neu
geschatzt. Die Balken bilden Mittelwerte der gesdiefi Parameter der Scans

vier, funf und sechs nach Onset des Hinweisreikes a

Zusammenfassend wurden zwei unterschiedliche Adttivigsmuster beobachtet,
die mit Selektions- und Aktualisierungsprozessexerbindung standen. Der linksseitige
rSFS und der PCC/PCN erwiesen sich als selektisitbefiir die gedachtnisbasierte
Selektion von Arbeitsgedachtnisinhalten. Demgegeniabigten der cSFS und der PPC
bilateral Antworten auf beide Manipulationen, jeddinerlei Interaktion zwischen

beiden.
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4.3.3 Augenbewegungskontrollstudie

Der caudale SFS und der posteriore parietale Carteden durch Selektion wie
Aktualisierung aktiviert, vermutlich aufgrund degfgrderten Verschiebungen der
Aufmerksamkeit. Jedoch wurde eine verstarkte A&tiung dieser Regionen ebenfalls im
Kontext von Augenbewegungen berichtet (Corbettd.e1998; Konen und Kastner,
2008). Wenngleich die Versuchspersonen instruierthen waren, nur ihre
Aufmerksamkeit zu verschieben, nicht aber ihrelBiahtung, kdnnten Unterschiede
zwischen den Aufgabenbedingungen dennoch auchrarmeaunterschiedlichen Ausmal}
an Augenbewegungen beruhen. Um diese Alternatiéernk der Ergebnisse zu
evaluieren, wurden bei zehn Versuchspersonen iohgle Paradigma Augenbewegungen
mit einer hohen zeitlichen Auflosung und hoher rhciner Genauigkeit aufgezeichnet (fur
Details, siehe Methoden und Materialien) und diean der Sakkaden, die wahrend der
Préasentation der Hinweislinien gemacht wurden,amait. Die Verhaltensdaten fielen
ahnlich der im fMRT erzielten Ergebnisse aus: den&uigkeit der Testreizerkennung lag
bei 87.9% * 2.9%; Reaktionszeiten auf mit dem ét#tokus Ubereinstimmende Testreize
(635.6 = 33.6 ms) waren wiederum schneller alsalft-Ubereinstimmende Testreize
(686.2 = 43.1 msg) = -3.5,p = .006). Die Performanz erwies sich somit als zhes
Gruppen und experimentellen Settings vergleichbDer Analyse der Augenbewegungen
ergab (siehe Abb. 14; auch Anhang C, Abb. C-1)s dié&s mittlere Anzahl Sakkaden pro
Hinweisreizprasentation sich nicht zwischen dereexpentellen Bedingungen
unterschied (Anzahl der Sakkaden pro Hinweisre&tA 1.08 + 0.60, +S-A 1.07 + 0.70, -
S+A 1.16 £ 0.56, -S-A 1.21 + 0.57), weder fur dede&ktion (ANOVA mit
Messwiederholungi,9)= 2.3,p = .170) noch fur die Aktualisierunég,q) = 0.5,p =
.509). Auch gab es keinen signifikanten Interalgeffekt (f1,0)= 0.4,p = .534). Zudem
zeigte sich, dass die durchschnittliche SakkaddmpralHinweisreiz dhnlich hoch war wie

bei der passiven Betrachtung der Aufgabenstimulechrbeitsgedachtnisoperationeg)(
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=0.9,p=.377). Folglich kann es als unwahrscheinlichegeldass die beobachteten
Aktivierungen in cSFS und PPC aus einer differideenAnzahl sakkadischer

Augenbewegungen resultierten.

1.6
1.2+ |
0.8} |
0.4

0.0 : : : :
+S+A  +S-A -S+A -S-A  Fix

Sakkadenrate

Abbildung 14. Augenbewegungen in Abhangigkeit venekperimentellen
Bedingung. Die Sakkadenrate nach Prasentation Eingreislinie unterschied
sich nicht zwischen den vier experimentellen Bedimgen. Auch machten die
Versuchspersonen in einem separaten Durchlauft{&ixgFix“), in dem die
Reize nur betrachtet, aber keinerlei Gedachtnisdiperen ausgefihrt werden
mussten, eine ahnliche Anzahl Augenbewegungen pro

Hinweislinienprasentation wie in der Arbeitsgedactdufgabe.

4.4 Diskussion

Das Arbeitsgedachtnis tragt zu héheren kognitivenkEonen bei, indem es eine
kleine Anzahl Informationen in einem Zustand aktimeuronaler Reprasentation halt, und
es ermoglicht, den momentan relevantesten Inhaelaktieren und verstarkt mit
Aufmerksamkeit zu versehen. Diese enge Beziehungrhen Gedachtnis und
Aufmerksamkeit findet sich in zahlreichen Modellstallungen zum Arbeitsgedachtnis
wieder (Cowan, 1988; Awh und Jonides, 2001; Cumid D’Esposito, 2003; Courtney,

2004; McElree, 2006; Postle, 2006; Jonides e2808). Die vorliegenden Ergebnisse
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erweitern diese Modellvorstellungen um den Nachwaass Selektion und Aktualisierung
behavioral unabhéngig sind und ihnen teilweisecdigsrbare neuronale Mechanismen
zugrunde liegen, die in unterschiedlichen frontaalen Regionen lokalisiert scheinen.
Dies legt nahe, dass Selektion und Aktualisierdaglistinkte Arbeitsgedéachtnis-

operationen aufzufassen sind.

Im verwendeten Paradigma fuihrte die auf einem Hisnez basierende Auswahl
einer neuen Position zu einer Aktualisierung demnéibnalen Fokus. Auf neuronaler
Ebene konnten hierbei Aktivierungen im cSFS und &@ beobachtet werden. Beide
Regionen wurden vielfach im Rahmen von Studierrgumlichen Aufmerksamkeit mit
Paradigmen berichtet, die keine starken Arbeitsg@désanforderungen stellen, und
gelten daher als aufmerksamkeitsassoziiert (KastmertUngerleider, 2000; Corbetta und
Shulman, 2002; Yantis und Serences, 2003). Dieldfrigee der durchgefuhrten
Augenbewegungskontrollstudie weisen darauf hins digs Aktivierungsunterschiede nicht
auf potentiellen Unterschieden der Aufgabenbediggarhinsichtlich der Anzahl der
ausgelosten Sakkaden beruhten. Vielmehr entsprettesa Aktivierungen der Annahme,
dass raumliche Information tber attentionale Redadviechanismen aufrechterhalten
wird, d.h. durch systematische Verschiebungen d#m&rksamkeit auf zu erinnernde
Positionen (Awh und Jonides, 2001; Corbetta, Kieaand Shulman, 2002; Postle et al.,
2004; Awh et al., 2006; Jonides et al., 2008). ichte der vorliegenden Ergebnisse und
des vorliegenden Paradigmas kdnnte das ReheausalicBer Informationen als eine Serie
gezielter Aktualisierungsoperationen verstanderdemyrdie durch den cSFS und den PPC

bewerkstelligt werden.

Da die Aktivierung dieser Regionen ebenfalls beiAlgsrichtung der
Aufmerksamkeit auf nicht-rdumliche Eigenschaftesueiler Reize und mentaler

Reprasentationen (Lepsien, Griffin, Devlin und Ng&005; Lepsien und Nobre, 2007)
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nachgewiesen wurde, scheint ihre Rolle nicht anfrdemlichen Bereich beschrankt.
Weitere Hinweise darauf, dass PPC und cSFS ankieaksierung des Fokus der
Aufmerksamkeit beteiligt sind, stammen aus fMRTel&n zur Aktualisierung
(,updating®) von Arbeitsgedachtnisinhalten anhawod wicht-raumlichen Reizen wie
Gesichtern und Hausern (Roth, Serences und Cou208%; Roth und Courtney, 2007).
In den Studien von Roth et al. war updating deftraés Ersetzung eines aktuellen
Arbeitsgedachtnisinhalts durch einen neuen, viquékentierten Reiz. Im Gegensatz
hierzu erforderte das vorliegende Paradigma einecieebung des Fokus der
Aufmerksamkeit zwischen im Arbeitsgedachtnis gemh Positionen, ohne dass ein
neuer Reiz enkodiert und reprasentiert werden rauBs¢ser bedeutende Unterschied
konnte erklaren, weshalb das updating von Inhdd&rRoth et al. mit zusatzlichen
Aktivierungen einherging: Es scheint gerechtfersigtunehmen, dass die Verschiebung
des Fokus der Aufmerksamkeit beiden Aufgabentymenein war und in beiden zu
Aktivierungen von cSFS und PPC fuhrte, wahrendzdstzlichen Aktivierungen im
extrastriaren und ventrolateralen prafrontalen €obei Roth et al. die visuelle
Verarbeitung und Enkodierung des neuen Reizessridaeitsgedachtnis abbildeten.
Diese Interpretation wird auch von den Ergebnigsear Studie von Montojo und
Courtney (2008) unterstitzt. Montojo und Courtn2@08) wiesen nach, dass die
Aktualisierung von Zahlen und Regeln (mathematisgd@perationen) im
Arbeitsgedachtnis Regionen aktivierte, die mit\derschiebung des attentionalen Fokus
assoziiert sind. Zuséatzlich fanden sie jedoch, dassler Aktualisierung von Zahlen
ebenfalls der PPC aktiviert wurde (der ebenfallsdar Zahlenverarbeitung in Verbindung
gebracht wird), bei der Aktualisierung von Regedimgegen der inferiore frontale Gyrus,
der als sensitiv fir den Wechsel zwischen Aufgasisnsnd Regeln gilt (Derrfuss et al.,
2005). Insgesamt liegt recht konsistente Eviderszusterschiedlichen Studien mit

unterschiedlichen Reizmaterialien und experimeselinplementierungen von
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Aktualisierung (bzw. Updating) vor, die stark ddrhaindeutet, dass cSFS und PPC die
neuronale Basis eines supramodalen Mechanismuskrualisierung des attentionalen
Fokus bilden. Als Schlussfolgerung hieraus wareieben, dass Verschiebungen des
Fokus der Aufmerksamkeit einen Schliisselmechanismiesschiedlicher Formen der
Aktualisierung darstellen. Dies betont ebenfalks starke Rolle der Aufmerksamkeit in der

Kontrolle der Arbeitsgedachtnisinhalte.

Eine Aktivierung von cSFS und PPC war jedoch eldEnifeei Anforderungen an
die Selektion zwischen Positionen im Arbeitsgeddisitu verzeichnen. Dies ist vereinbar
mit der Auffassung, dass eine Gedachtnisreprasentatm Gegenstand kognitiver
Operationen zu werden (wie z.B. um ihren Abstandinar Hinweislinie zu bestimmen),
in den Fokus der Aufmerksamkeit gertickt werden ni@ssavan, 1998; McElree, 2001;
Oberauer, 2002; Oberauer und Bialkova, 2009). kebiglére bei einer groReren Anzahl
zu evaluierender Gedéachtnisinhalte auch eine v&tstaAktivierung in Regionen
erwartbar, die der Aktualisierung des attention&ekus dienen. Obwohl die Daten allein
betrachtet eine Beteiligung von cSFS und PPC soawlder Selektion als auch an der
Aktualisierung nahe legen, kbnnten die vorhandétfézkte der Selektion in diesen
Regionen also auch auf vermehrte Aktualisierungsdefungen bei hoher Selektion

zuriickzufiuihren sein.

Jedoch ist die Selektion nicht auf aufmerksamkeislgene Aktivierungen zu
reduzieren. Vielmehr wurden selektionsspezifisckBvierungen in einer klar
unterscheidbaren Menge von Arealen gefunden. losilese die Aktivitat des rostralen
superioren frontalen Sulcus und des posterioregutinen Cortex, die auch den Pracuneus
umfasste, war nicht durch raumliche Aufmerksamgeitieben. Im vorliegenden
Paradigma sollten Selektionsanforderungen die Nudvgieit fir den Abruf aus dem

Gedéachtnis manipulieren. Hierzu verlief die Hinvieis nahe an einem oder zwei der im
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Arbeitsgedachtnis behaltenen Positionen. Auf deiBeon behavioralen Untersuchungen
wurde vermutet, dass der Zugang zu Reprasentatidieesich nicht im aktuellen Fokus
der Aufmerksamkeit befinden, den gleichen Mechansnutzt wie fur den Abruf aus
dem episodischen Gedéachtnis (McElree, 2001, 2@08h konnten Nee und Jonides
(2008) auf Hirnebene mittels fMRT nachweisen, ahssSelektion von verbalen Inhalten
aul3erhalb des Fokus der Aufmerksamkeit Hirnregiomeolviert, die als am Abruf aus
dem Langzeitgedachtnis beteiligt gelten. (Jedocaintein dieser Studie nicht zwischen

Gedachtnisabruf und Aktualisierung unterschiederdem)

Neben dem Abruf erfordern die prasentierten Hinlveen auch eine
Entscheidung, welche gemerkte Position sich amgtéolan der Linie befindet. In der
Interpretation der Ergebnisse muss folglich dawssgagangen werden, dass die
selektionsbezogenen Aktivierungen sowohl Regiomafasst, die am Abruf beteiligt sind,
wie auch im Entscheidungsprozess involvierte Arealdschen den hier beobachteten
selektionsbezogenen Regionen, den Aktivierungseigedn aus Studien zum Abruf aus
dem Langzeitgedachtnis und den Arealen, die imiBemer perzeptuellen
Entscheidungsfindung berichtet wurden, bestehheirer Grad an Uberlappung. Zum
Beispiel zeigen neben der vorliegenden Studie dectubersichtsartikel von Wagner et
al. (2005) zum Abruf aus dem Langzeitgedachtnisdiadstudien von Heekeren et al. zur
perzeptuellen Entscheidungsfindung (2004, 2006)egesame Aktivierungen von
PCC/PCN und rSFS. Diese Gemeinsamkeiten konntedes#llen Paradigmen
gemeinsamen Notwendigkeit, auf eine interne Reptasen zuzugreifen, beruhen oder
auch auf Mechanismen der Evidenzakkumulation urtddaeidung, die in Studien aller
drei Forschungsrichtungen angenommen werden. gishlislang keine Studie vor, die
diese beiden Faktoren experimentell dissoziiertDaten gezielte Kombination in
experimentellen fMRT-Paradigmen oder die Verwendamgderer Methoden als der fMRT

kénnten maoglicherweise eine Klassifikation diesegi@nen als primar gedachtnis- oder
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primar entscheidungsbezogen erlauben. Z.B. fuhésiobhen im PCN/retrosplenialen
Cortex zu einer Beeintrachtigung des Abrufs aus dpisodischen Gedéachtnis (Valenstein
et al., 1987), wahrend Ableitungen aus dem praflentCortex von Affen einen Nachweis
der Akkumulation der Evidenz im Rahmen der Entstinegsfindung demonstrieren
konnten (Kim und Shadlen, 1999). Es scheint denlkdzss PCC und PCN eher dem
Gedéachtnisabruf dienen, wahrend der linke rSFSdBetdungen Uber abgerufene Inhalte
ermoglicht. Aber solange keine experimentelle Tuargnzwischen Abruf- und
Entscheidungserfordernissen zur Untersuchung dereronaler Korrelate vorliegt,

bleiben derlei Zuordnungen rein spekulativ.

4.5 Schlussfolgerungen

Die vorliegende Studie bietet erstmals behaviauald neurophysiologische
Evidenz fur die funktionelle und anatomische Untkesdbarkeit von Selektions- und
Aktualisierungsoperationen im Arbeitsgedachtnis &genommene Komponenten des
Prozesses der Priorisierung von Arbeitsgedachtrasiien sollten diese im Verlauf vieler
kognitiver Leistungen gefordert sein. Ihre neurenaorrelate waren klar unterscheidbar
und in Regionen lokalisiert, die entsprechend dageaommenen Funktionen der abruf-
basierten Selektion und der attentionalen Aktualisig mit Gedachtnis- bzw.
Aufmerksamkeitsfunktionen assoziiert sind. Die Brgese liefern somit weitere
empirische Unterstlitzung fir Modellvorstellunger]aehe die Interaktion zwischen
verteilten aufmerksamkeits- und gedéachtnisbezog&ystemen als Grundlage des

Arbeitsgedachtnisses betrachten.
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Kapitel 5

Studientbergreifende Diskussion

Die vorliegenden Studien zielten darauf ab, datemBildgebungsforschung bislang
wenig beachtete Thema des Abrufs aus dem visugHegitsgedachtnis naher zu beleuchten.
Hierzu wurde die Rolle des IPS im Abruf untersuaid die rAumliche Lokalisation
abrufbezogener fMRT-Aktivierungen exploriert, deganommenen Teilprozesse des Abrufs
im Zeitverlauf des MEG-Signals betrachtet und dienhbarkeit von aufmerksamkeits- und
abrufbezogenen neuronalen Korrelaten der Priousgeeinzelner Inhalte des
Arbeitsgedachtnisses getestet. Nachdem die Eiggdiarsse bereits im jeweiligen
Studienkapitel detailliert diskutiert wurden, sloiér deren Vereinbarkeit untereinander
geprift werden. Dabei werden auch die LimitatiodenStudien und ihrer Interpretation

deutlich, die zugleich Perspektiven fur zukunftigbeiten aufzeigen.

5.1 Die Rolle posterior parietaler Aktivierungen

Auf der Grundlage von Studien, die den posterigranetalen Cortex, insbesondere
den intraparietalen Sulcus, als Lokus der aufmenks@tsbedingt limitierten Kapazitat des
visuellen Arbeitsgedachtnisses interpretiert hathear in Verbindung mit Cowans
Konzeption (1988, 2005) davon ausgegangen wordess, diese am Abruf aus dem
Arbeitsgedachtnis beteiligt sind. Tatsachlich féhrin allen drei Studien als priméar
attentional betrachtete Manipulationen (AnzahlMerkreize in Studie 1 und 2;

Aktualisierung des Fokus der Aufmerksamkeit in $8) zu erhdhter Aktivierung des
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posterioren parietalen Cortex. In den beiden fMRUd&n waren diese im intraparietalen
Sulcus lokalisiert; fur die MEG-Studie kann einegee Zuordnung ohne eine
Quellenlokalisierung nicht vorgenommen werden. lontéxt des Arbeitsgedachtnisses
waren diese vielfach bei der Enkodierung und detmBen einer zunehmenden Anzahl
Merkinhalte, aber auch bei der Verschiebung vom#farksamkeit auf eine
Gedachtnisreprasentation beobachtet worden. Ectsgmmd der Zuordnung der aktivierten
Regionen zum dorsalen Aufmerksamkeitsnetzwerk wudie Mehraktivierungen priméar als
attentionale Anteile des Arbeitsgedachtnisses tletiet die das Behalten durch top-down-
Signale bewerkstelligen. Was kdnnte deren Rollal&ir Abruf sein? In Cowans Konzeption
ist der Abruf als Erhéhung der Aktivierungsstarkeee Gedachtnisreprasentation zu
verstehen, welche diese in den Fokus der Aufmerksamickt. Aufgrund der hinsichtlich
dieses Aspekts nicht hinreichend elaborierten BHustgy des Abrufs wird nicht vollstandig
klar, ob die attentionale Fokussierung im Rahmemnattentionalen Mechanismen der
mentalen Durchsuchung der Arbeitsgedachtnisinissdtiéfindet oder aber das Resultat eines
ansonsten nicht-aufmerksamkeitsbedingten Abrufaseedarstellt. EEG-Studien liefern
Hinweise auf beide Varianten: Kuo, Rao, Lepsien Nobre (2009) benutzten die N2pc, eine
posteriore, kontralateral zur Aufmerksamkeitsrictgtwerteilte ereigniskorrelierte
Komponente, um Parallelen zwischen der visuellahder mentalen Suche aufzudecken. In
beiden Sucharten ergab sich eine N2pc als stékioertealaterale versus ipsilaterale Antwort
relativ zur Position des gesuchten Reizes. Diesgslais fand sich sowohl bei Verwendung
von Farben als auch von Formen und hing nicht \@mszahl gemerkter Reize ab. Kuo et
al. (2009) deuteten die N2pc im Sinne eines toprd&ignals, das die Verarbeitung der
relevanten Zielreizinformation an Positionen vaidtzan denen eine Ubereinstimmung der
Testreizmerkmale mit den Ged&achtnisinhalten vorliegw. gegebenenfalls die Verarbeitung
an nicht tbereinstimmenden Positionen unterdriidies konnte den Abruf beférdern, setzt

jedoch gleichzeitig auch einen Abgleichsprozesswsrum die Ubereinstimmung
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festzustellen. Hyun et al. (2009) betonen zusé&tztiass sich die Latenz der N2pc im
Rahmen einer change-detection-Aufgabe auch begestder Anzahl Merkreize nicht
verandert und deuteten dies als Ausdruck einedl@araAbgleichs der
Arbeitsgedachtnisinhalte. In Konsequenz interpritieHyun et al. (2009) die Zuwendung
von Aufmerksamkeit auf die abgerufene Gedachtniasgmtation, die sich in der N2pc
zeigen soll, als Ergebnis des Abrufprozesses, mishdessen Ursprung. In Studie 1 der
vorliegenden Arbeit fanden sich — neben nicht-wiedeennungsbezogenen Aktivierungen im
posterioren IPS — in anterioren Anteilen des IP8wdcungen, die starker ausfielen, wenn
eine Wiedererkennungsleistung gefordert war, jedathe Interaktion der Anzahl
abzugleichender Reizreprasentationen mit der Nadg&eit der Wiedererkennung. Dies
wéare sowohl mit Hyuns als auch mit Kuos Konzeptiereinbar. Nimmt man mit Kuo et al.
(2009) an, dass eine top-down Priorisierung aufB@der Feststellung einer
Ubereinstimmung zwischen Testreiz und Merkinhadtettfindet, ware jedoch zusatzlich zu
erwarten gewesen, dass sich in diesen Regionenequétffekt der Merk-Testreiz-
Ahnlichkeit findet. Dies war in keiner der vorliggen Studien der Fall. Die vorliegenden
Ergebnisse entsprechen daher eher der Vorsteliasg, aufmerksamkeitsassoziierte parietale
Aktivierungen keine Rolle im Abruf als solchem dpre sondern eher eine
Aufmerksamkeitszuwendung auf die abgerufene Gedichprasentation widerspiegeln.
Diese Interpretation setzt voraus, dass die mitRT und MEG gefundenen Aktivierungen
den gleichen zugrunde liegenden Prozess — eine é&xifamkeitszuwendung und deren
Folgen — abbilden wie die vorgenannten EEG-Studierter dieser Annahme legt Studie 1
weiterhin nahe, dass diese Aktivierungen aus deiclgin Ublicherweise fur Enkodierung und
Behalten gefundenen Regionen stammen. Insgesagihsahdiese unabhangig von der
geforderten Prazision der Wiedererkennung, der Alralazugleichender Merkinhalte und
auch den mit diesen Manipulationen zusammenhangdddeerschieden in der Schwierigkeit

und der Dauer des Abgleichsprozesses. Auch diegbkisse weisen eher darauf hin, dass
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der IPS nicht am Abgleichsprozess der Merkreizedai Testreiz beteiligt ist. Insgesamt
ergibt sich eine hohe Passung der vorliegenderbargge mit friiheren Hinweisen darauf,
dass eine Gedachtnisreprasentation durch den Abdén Fokus der Aufmerksamkeit rtickt
und die attentionale Fokussierung somit nicht dezntalen Abgleich der

Arbeitsgedachtnisinhalte dient.

Gleichwohl liegen zahlreiche Befunde vor, die ddg@meinheit dieser Aussage
widersprechen oder die zumindest einschrankencksidhtigt werden mussen: Erstens
wurden in Studie 3 posterior parietale Aktivierung®wohl fur die gedachtnisméafige
Selektion, die den Abruf einschloss, als auch férAktualisierung des Fokus der
Aufmerksamkeit gefunden. Dies wurde dennoch réenéibnal interpretiert, mit der
Begrindung, dass zur Bearbeitung der Aufgabe, @li¢dthweislinie am nachsten gelegene
gemerkte Position zu identifizieren, bei hoherez#@m abzurufender Reizreprasentationen
vermehrt Aufmerksamkeitsverschiebungen notwendiglesn. Es stellt sich die Frage, ob
diese Aktivierungen bei Verwendung nicht-raumlicharkmale, die keine rdumlichen
Verschiebungen der Aufmerksamkeit erfordern, inlidhar Weise gefunden worden waren.
Beispielsweise konnten wie in Studie 1 Farben atskikkize verwendet werden und als
Hinweisreiz eine Farbe dienen, die einer versus gemmerkten Farben &hnlich sieht.
Entsprechend der Ergebnisse von Studie 1 warewarten, dass diese
Ahnlichkeitsmanipulation und die dadurch ausgeld#tbgleichsprozesse nicht zu
differentiellen Aktivierungen im IPS fuhren. Obgikidie Interpretation der
selektionsbezogenen IPS-Aktivierung in Studie Fasultat vermehrter raumlicher
Aufmerksamkeitsverschiebung folglich auch vor demtétgrund der Ergebnisse von Studie
1 plausibel scheint, fehlen hierzu empirische Bel€d man auch die Ergebnisse von Studie
3 als vereinbar mit der Interpretation der Befumde Studie 1 und 2 ansieht, hangt demnach
unmittelbar davon ab, inwieweit man der rein aiterdlen Interpretation der IPS-

Aktivierungen in Studie 3 folgt.
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Zweitens darf nicht unberticksichtigt bleiben, ddigsgenannten EEG-Studien, wie
auch Studie 1 und 2, den Abruf im Kontext der Wiedeennung von Gedachtnisinhalten
anhand eines Testreizes untersucht haben. In diesender Abruf durch den prasentierten
Testreiz gebahnt: Ausgehend von der Annahme, dasEBestreiz im Sinne einer assoziativen
Aktivierungsausbreitung Gedachtnisreprasentati@mesprechend inrer Ahnlichkeit direkt
aktiviert (Cowan, 1988; McElree, 2006; Nosofsky wralmeri, 1997; Ratcliff, 1978) und auf
diese Weise abgleicht, stellt dies gewissermal3@negbottom-up“-Modus des Abrufs dar.
Dies schlief3t jedoch nicht aus, dass weitere Abodirexistieren, welche eventuell auch in
starkerem Mal3e top-down Mechanismen der Aufmerksérekfordern, die dem Fokus der
Aufmerksamkeit zugeschrieben werden konnten. Belispeise geht McElree (2006) priméar
auf Basis von Ergebnissen verbaler Arbeitsgedasttperimente davon aus, dass neben der
dem genannten direkten Zugriff ein weiterer Abruflue existiert, der starker auf einer
kontrollierten, seriellen Durchsuchung der Arbegtggchtnisinhalte beruht. Diese sei
insbesondere dann zu beobachten, wenn relatiam@leriationen im Arbeitsgedéchtnis
abgerufen bzw. durchmustert werden missen, etwa dieriVersuchsperson seriell eine
Reihe von Zahlen enkodiert und in der Abrufphassnbeorten soll, welche von zwei
Testzahlen friher in der Reihe der Merkreize auégen ist. Diese Aufgabe erfordert ein
héheres Mal3 an Kontrolle Gber den Ablauf und scresire serielle Suche zu beinhalten.
Diese konnte auf einer Serie von Aufmerksamkeitsésierungen beruhen, die wiederum
eine groRere Rolle auch des PPC erwarten lassdwchlstellt sich die Frage, ob der
scheinbar serielle Ablauf in dieser Art von Aufgahatsachlich einen weiteren Abrufmodus
abbildet oder aber die Anzahl notwendiger Vergleiztvischen abgerufenen Merkinhalten,
deren Evaluation und gegebenenfalls einen Flasetteder die Ausfiihrung kontrollierenden
Instanz. Eine ebenfalls top-down getriebene Alteveazum durch einen Testreiz gebahnten
Abruf ohne Beteiligung des Fokus der Aufmerksamkegteht darin, dass Ged&achtnisinhalte

selbstinitiiert, ohne externen Testreiz abgerufenden kdnnen. Wenngleich auch dann eine
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assoziative Aktivierungsausbreitung in Antwort aurfe Art internen Hinweisreiz vorliegen
kbnnte, ware eine starkere top-down-Steuerung atwnan, die auf attentionale
Mechanismen schliel3en liel3e. Die vielleicht eingaelexperimentell zugangliche Form eines
solchen intern generierten Abrufs stellt das sogetea,refreshing” dar, das einfache mentale
Wiederauffrischen eines Arbeitsgedachtnisinhaftdem man ihn sich im Falle von visuellen
Inhalten mental nochmals vor Augen fihrt. Eine Reaibn Bildgebungsstudien (Johnson,
Mitchell, Raye, D'Esposito und Johnson, 2007; Raganson, Mitchell, Greene und Johnson,
2007; Raye, Johnson, Mitchell, Reeder und Gredd@?;2Roth, Johnson, Raye und
Constable, 2009) haben refreshing anhand von Wsuelie auch verbalen Materialien im
Vergleich zu verschiedenen anderen Aufgabenbedgejuantersucht (z.B. ein gemerktes
Wort durch ein neues zu ersetzen [updating], eimt\&lolesen; ein Gesicht erneut zu sehen).
Diese Untersuchungen haben recht Gbereinstimmdretineng-assoziierte Aktivierungen des
(meist dorso-)lateralen prafrontalen Cortex bedathiVichtig fur die aktuelle Diskussion der
Rolle des Fokus der Aufmerksamkeit fir den Abrtufdass bei der Interpretation dieser
Ergebnisse in allen genannten Studien angenommetewdiass die gefundenen frontalen
Aktivierungen nicht eine Aktivierung der Reizrepeagationen selbst darstellen, sondern ein
attentionales top-down Signal, das Reizreprasemti in posterioren Arealen beeinflusst.
Entsprechend fiihrte beispielsweise das refreshimgg gemerkten Gesichts zu verstarkter
Aktivierung in extrastriaren visuellen Arealen (dshn et al., 2007). Dies steht in Einklang
mit anderen Befunden und der angenommenen Rolldatsslateralen PFC als allgemeinem
supramodalen Selektionsmechanismus (Rowe et &l0; Rowe, Friston, Frackowiak und
Passingham, 2002; Rowe, Stephan, Friston, Frackawid Passingham, 2005), der die
Verarbeitung aufgabenbezogener Informationen idgedown-Signale férdert. Auch von
EEG-Seite konnte Berti (2008, 2016) zeigen, dasdtivitat an frontozentralen Sensoren
im Zeitbereich der P3a die Selektion relevanteorimiationen im Arbeitsgedachtnis

widerspiegelt.
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Die durch refreshing, den im Gegensatz zu denasatiArbeit durchgeflihrten
Studien intern generierten Abruf, hervorgerufenétivherungen im préafrontalen Cortex
konnen folglich als attentionaler Selektionsmechianis betrachtet werden. Dies widerspricht
klar der Annahme, dass der attentionale Fokus inmuffdrst als dessen Ergebnis des Abrufs
neu ausgerichtet wird bzw. macht eine Einschranklieser Annahme auf

Wiedererkennungsparadigmen notwendig.

Ein verwandter, sehr grundsétzlicher Einwand dagedgs Fehlen differentieller
posterior parietaler Aktivitat trotz passender hetvaler und EEG-Befunde als Zeichen daflr
zu deuten, dass der Fokus der Aufmerksamkeit fiarAdeuf irrelevant ist, liegt im
Verhaltnis von angenommenen kognitiven Prozessdrbanbachteter Hirnaktivierung: Die
Aktivitat des posterioren parietalen Cortex kanthhimit dem Fokus der Aufmerksamkeit
gleichgesetzt werden. Wenngleich posterior pageddtivierungen im Sinne des Fokus der
Aufmerksamkeit interpretiert wurden und diese mgen Artikeln insbesondere zur
Kapazitatsbegrenzung des visuellen Arbeitsgedéddnials austauschbare Begriffe
erscheinen, stellt der Fokus der Aufmerksamkeipsythologisches Konstrukt dar. Das
Behalten von Arbeitsgedéachtnisinhalten durch Zuwegdvon Aufmerksamkeit stand klar im
Zentrum des Forschungsinteresses und leitete Badhauch die Wahl der Bezeichnung als
Fokus der Aufmerksamkeit; dennoch schreibt Cowan Bekus weitere Funktionen zu, wie
das Ausfiltern von irrelevanten Informationen, €wminking von Inhalten und auch den
Vergleich sensorischer Reize mit Arbeitsgedachtheliten (Cowan, 2005). Es handelt sich
also mitnichten um ein homogenes Konzept. Auch whearvorliegenden Ergebnisse darauf
hindeuten, dass der PPC am letzten Punkt, dem i&hglensorischer Reize mit
Arbeitsgedachtnisinhalten, im Falle der Wiedererkerg nicht maf3geblich beteiligt ist, ist
aufgrund der 0.g. Ergebnisse zum refreshing dausauggehen, dass der intern generierte
Abruf wesentlich auf einem attentionalen Mechanisieruht, der durch prafrontale

Regionen vermittelt ist. Auch Chunking und Integiezkontrolle im Arbeitsgedachtnis als
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weitere Operationen des Fokus der Aufmerksamkégmgals Funktionen, die wesentlich auf
der Aktivitat von prafrontalen Cortearealen berufeB. Bor, Duncan, Wiseman und Owen,
2003; Sakai et al., 2002). Demnach ware in Bez@igl@i Abruf festzuhalten, dass dieser
weniger von posterior parietalen Anteilen des nealen Systems abhangt, das den Fokus der

Aufmerksamkeit reprasentiert, sehr wohl aber defsetiale Komponenten aktiviert.

Allerdings stellt sich die allgemeine Frage, ob slitkeinbar enge Bezeichnung als
Fokus der Aufmerksamkeit fur ein nicht homogenesdtiukt wirklich eine glickliche Wahl
war. In Bezug auf das Konstrukt selbst scheint gemeauere Spezifizierung hilfreich: Cowan
stellt die Teilfunktionen (Behalten, Abgleich, Chamyg, Filtern) stets im gleichen Bild der
Aktivierung und des Eintritts in den Fokus der Aeflksamkeit dar. Geht man davon aus,
dass die Teilfunktionen des Fokus der Aufmerksamikeinterschiedlichen, verteilten
Hirnregionen ablaufen und zudem in mehreren HirdareArbeitsgedachtnisreprasentationen
nachgewiesen wurden, bleibt klarungsbedirftig, dieeangenommene globale Aktivierung
einer Gedachtnisreprasentation sich auf Hirnebederschlagt bzw. ob nicht doch
unterschiedliche Reprasentations- und Funktionsgbangenommen werden mussen, die
dann auch selektiv aktiviert werden kénnen. Diemkeaon einem rein kognitiven Modell
nicht erwartet werden, ware fir die konkrete mag#itete Umsetzung von

Forschungsfragen mittels bildgebender Methodencje@dmi3erst nitzlich.

5.2 Die Rolle abrufbezogener Deaktivierungen déaulemode-Netzwerks

Da die vermutete Rolle des IPS nicht bestatigt eetkbnnte: Welche Regionen
scheinen stattdessen am Abruf beteiligt? In Stidiad Studie 3 zeigten sich trotz
unterschiedlicher Reizmaterialien und Paradigmeareibstimmend auf hohere

Abgleichsanforderungen stéarker negative BOLD-Antenim posterioren cingularen
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Cortex, dem inferioren Parietallappen bzw. dem tenmparietalen Ubergang wie auch im
rostralen superioren frontalen Sulcus. In Studiea8n diese selektiv mit den Anforderungen
an die gedachtnisméafige Selektion von gemerktenidteesn assoziiert, nicht dagegen mit
der Aktualisierung des Fokus der Aufmerksamkett (fb, unkorrigiert fr multiple
Vergleiche). In Studie 1 ergaben sie sich sowahFalge einer hbheren notwendigen
Prazision des Gedachtnisabgleichs (Merk-TestreizkBhkeit) wie auch einer erhéhten
Anzahl Merkreize, letzteres jedoch ausschlief3liahrd wenn eine Wiedererkennung
gefordert war. In beiden Studien lagen somit kidireveise darauf vor, dass es sich um
funktionell selektive Deaktivierungen handelte. &et.okalisation in rostralen superior
frontalen, posterioren cinguléren und auch infeparetalen Arealen Uberlappten betrachtlich
zwischen den hier berichteten Arbeitsgedachtnigstii&btudien aus dem Bereich des Abrufs
von Inhalten des Langzeitgedachtnisses und Studieperzeptuellen Entscheidungsfindung.
Dies steht in Einklang damit, dass die gleichenl@iohsprozesse fir alle drei Aufgaben
angenommen werden. Cowan, McElree, Nosofsky, Ratcld andere gehen davon aus, dass
der Testreiz auf Basis seiner Ahnlichkeit zu ded#@atnisinhalten diese aktiviert und auf
Grundlage dieses Prozess der Evidenzakkumulatekitdererkennungsentscheidung
getroffen wird. Gleichwohl bezeichnet der Ausdréd&ivierung hierbei ein Konzept, das
nicht notwendigerweise identisch mit neuronaleriitédt sein muss. Wenngleich die
Bezeichnung also unmittelbar eine positive BOLD#art erwarten lasst, sind je nachdem,
welcher kognitive Mechanismus fur den Abgleich armayemen wird, auch die gefundenen
Deaktivierungen inhaltlich kompatibel. Die spontdgheaktivitat des default mode-
Netzwerks, dem die hier gefundenen Deaktivierurmyegeordnet werden kdnnen, kdonnte
gepragt sein durch ungesteuerte assoziative Awghgevon Signalen. In Verbindung mit der
verbreiteten Annahme, dass der Abgleich zwischest- Tmd Merkreizen durch eine
gleichartige assoziative Verarbeitung stattfindescheint es plausibel anzunehmen, dass

sonstige, fur den Abgleich irrelevante assoziaWfeebreitungen unterbrochen, unterdrtickt
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oder ausgefiltert werden missen, um einen zielgetien Abgleich zwischen den
aufgabenrelevanten Reizen zu ermdglichen. Eine Rietuder im ruhigen ,default mode*
stark verzweigten assoziativen Ausbreitung konneglerum mit einer Netto-Reduktion der
neuronalen Aktivitat verbunden sein, sodass letz#in negatives BOLD-Signal resultiert.
Dies entsprache einem Filterungsprozess (sieheSiuglman et al., 2007), der das Signal-zu-
Rauschen-Verhaltnis zwischen Hintergrundaktivitéd veizbezogener Aktivitat optimiert,
indem die im default mode dominierende Hintergrdtigtaat reduziert wird. Eine &hnliche
Annahme trafen Nosofsky und Kollegen (z.B. Nosofsky Palmeri, 2015) in ihren
Modellierungen des Abgleichsprozesses. Bei diekviext ein Testreiz entsprechend der
Vorstellung einer assoziativen Aktivierungsauslomggt nicht selektiv die
Arbeitsgedachtnisinhalte, sondern prinzipiell atie dem Testreiz in irgendeiner Form
assoziierten Gedachtnisinhalte, wobei die Aktivigysstarke von der Starke der Assoziation
(d.h. deren Ahnlichkeit zum Testreiz) abhangt. Biédenz, dass der Testreiz einem der
gemerkten Reize entspricht, hangt folglich nichtvan der testreizgetriebenen Aktivierung
der Gedachtnisrepréasentationen, sondern auch vokktigierung anderer Reize ab, die hier
Hintergrundaktivitat genannt wurde. Je schlechgs\derhaltnis zwischen Signalen
(Aktivierungen der Arbeitsgedachtnisreprasentatipnend Rauschen (Hintergrundaktivitét),
desto grof3er sollte der Filterungsbedarf seinodésiger sollten der Abgleich / die Filterung
und die Entscheidungsfindung dauern, und destotivegaollten die resultierenden BOLD-
Antworten ausfallen. Dies entspricht weitgehend kien berichteten empirischen
Ergebnissen. Ein derartiger Filterungsprozess l®sich im Ergebnis auf neuronaler Ebene
somit von der zumeist angenommenen Evidenzakkuronlahterscheiden. Denn in der
Evidenzakkumulation soll kontinuierlich neue Infaton aufgenommen werden, sodass
Testreize mit der hochsten Ahnlichkeit zum Zielrgia Falle des Arbeitsgedachtnisses einer
der gemerkten Reizreprasentationen) die starkstgral® produzieren. Deren Ergebnis ware

im Gegensatz zu einem Filterungsmechanismus sameizenehmende neuronale
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Aktivierung von unéhnlichen tber ahnliche bis hinvolistandig mit einem Ged&achtnisinhalt

Ubereinstimmenden Testreizen.

Aufgrund der zeitlichen Integration von neuronafgnalen in der BOLD-Antwort
kann aus den vorliegenden fMRT-Ergebnissen wegegldiehzeitig verlangerten
Reaktionszeiten fir ahnliche Testreize keine gestehAussage getroffen werden, ob die den
beobachteten BOLD-Antworten zugrunde liegende mealeoAktivitat graduell die
Ahnlichkeit zwischen Merk- und Testreiz, also eiheédenzakkumulation, abbildet oder eher
einen Filterungsprozess, der sich entsprechendlatgeichsschwierigkeit verhalt.
Aufschlussreich konnten die Daten von Studie 2,skenden Abgleichsprozess zeitlich
genauer, aber mit verringerter rAumlicher Praziswittels MEG erfasste. Der posteriore
cingulare Cortex sowie der Pracuneus, deren Altigich in Studie 1 und 3 als abrufbezogen
gezeigt hat, liegen tief im Interhemispharenspedts es erschwert, ihre Aktivitat durch
aulRerhalb des Schédels positionierte Sensoreriagsen bzw. Aktivitat ohne dezidierte
Quellenanalyse diesen Regionen zuzuordnen. Entsrddiberrascht es nicht, dass in Studie
2 keine eindeutig diesen Regionen zuzuschreibeAldgwitaten zu verzeichnen waren. Doch
ahnliche Aktivierungsmuster wie PCC und PCN wieisefiVIRT auch die inferioren
parietalen Lobule auf, deren Beitrag im MEG det#icsichtbar sein sollte. Tatsachlich
scheint die Aktivitat von Komponente K2 mit diedBfRT-Aktivierungen vereinbar. K2 war
im Zeitbereich von ca. 400 bis 600 ms an rechigegittemporoparietalen Sensoren
nachweisbar und gekennzeichnet durch eine Reihen§ignalamplituden umgekehrt zur
Abrufschwierigkeit (unahnliche > Gibereinstimmendétmliche Testreize). Sie Uberlappte mit
von der Anzahl Merkreize abhéngigen Aktivitaten JKder Kernbereich von K2 wies jedoch
keine signifikanten Effekte der Anzahl Merkreizd.ddies scheint im Gegensatz zu
Deaktivierungen am temporoparietalen UberganguliStl zu stehen, welche klar von der
Anzahl gemerkter Reize beeinflusst wurden. Da NHRT-Signal eine Mischung der

Aktivitaten zu unterschiedlichen Zeitpunkten desu§b darstellt, und im MEG auf
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niedrigerer Schwellep(< .001) zeitlich ausgedehnte Effekte der Anzahtkvieze auch tber
temporoparietalen Sensoren beobachtet wurden,thightigt dies jedoch nicht
notwendigerweise deren Vereinbarkeit. K2 zeigte diefMRT-Ergebnisse eine
schwierigkeitsabhangige Reihung der Aktivitat. $0f€2 und die fMRT von Studie 1
tatsachlich die gleichen neuronalen Vorgéange abbijltiel3e dies, dass die fMRT-
Aktivierungen nicht aus der zeitlichen IntegrationBOLD-Signal resultieren, sondern
tatsachlich neuronale Effekte widerspiegeln. Ddargene schwierigkeitsbezogene Muster

entsprache dann eher einem FilterungsprozessnasEvidenzakkumulation.

Dies héatte zwei Implikationen: Erstens wirde imaamenhang mit der Annahme
eines Filterungsprozesses die Interpretation voalK2bbild der Schwierigkeit bzw. der
schwierigkeitsbedingten Rekrutierung weiterer Ressen, wie sie in der isolierten
Betrachtung von Studie 2 in Kapitel 3 vorgenommemnds&, zu kurz greifen. Stattdessen bote
der angenommene Filterungsprozess auch eine Enklalafir, dass die Signaldifferenz
zwischen mit einem Merkreiz Ubereinstimmenden undiéhen Testreizen bei K2 positiv
mit der Amplitudendifferenz bei der kategorisierasbgzogenen Komponente K3 korrelierte.
Je starker der Filterungsprozess bei ahnlicherr@izeh im Vergleich zu Gbereinstimmenden
ausfiel, desto groRRer war die kategorisierungsbezeignaldifferenz, die wiederum mit der
Diskriminationsfahigkeit zusammenhing. Bei eingelpretation von K2 im Sinne der
schwierigkeitsbedingten akuten Notwendigkeit zutiikrung weiterer
Verarbeitungsressourcen wére hingegen eher zu terwgewesen, dass kein Zusammenhang
zu K3 oder ein negativer Zusammenhang gefunden da@ine akute
Ressourcenanforderung besonders in Situationevarglevare, in denen eine zu geringe
Signaldifferenz vorliegt, die keine Kategorisierugrtaubt hatte. Die Aktivierung weiterer
Ressourcen hatte dann den Zweck, die Kategorigiezurermoglichen, d.h. die
Signaldifferenzierung in K3 auf ein ausreichendediMu verstarken. Geringe

Diskriminationsleistungen mit entsprechend gerirgjgnaldiskriminierung in K3 sollten also
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mit einem erhdhten Bedarf an zusatzlichen Ressoumcd entsprechend verstarkter

Signaldifferenz in K2 einhergehen.

Wenn die Aktivitat von K2 als Abgleichsprozess aiéfgst wird, der tber einen
Filterungsmechanismus umgesetzt wird, stellt ®dog¢h die Frage, welche Rolle die
Komponente K1 spielen soll. Deren Amplituden erdspen der Merk-Testreiz-Ahnlichkeit
und wurden hypothesenkonform als Ausdruck des semen Ahnlichkeitswerts interpretiert.
Ihr misste folglich bereits ein Abgleich zwischeerit und Testreiz zur Bestimmung deren
Ahnlichkeit zugrunde liegen. Es ist unklar, weslsitth ein weiterer Abgleichsprozess
anschliel3en sollte. Momentan muss daher offendateilm welchem Verhaltnis K1, K2, die

Ahnlichkeitssummation und der Abgleichprozess stehe

Eine zweite Implikation der Interpretation der gedenen Deaktivierungen als
Ausdruck eines Filterungsprozesses betrafe Stwadisriem Bereich der perzeptuellen
Entscheidungsfindung, die ahnliche DeaktivierunglsnAusdruck eines
Evidenzakkumulationsmechanismus gedeutet habehesen wurden beispielsweise in
mehreren Stufen degradierte Gesichter und Hauéseptiert und die Aufgabe bestand darin
anzugeben, ob ein Bild ein Gesicht oder ein Haigt.Zes zeigten sich zunehmende
Deaktivierungen mit zunehmendem Degradationsgrad. €3 fand sich eine monotone
Reihung entsprechend der vorliegenden Evidenzrledeflektierte die Reihung ebenfalls
vollstéandig die Beurteilungsschwierigkeit. Dem @néghe in Studie 1 und 2 eine Reihung
entsprechend der Merk-Testreiz-Ahnlichkeit. Einesprechende Komponente wurde hier
mittels MEG nachgewiesen, jedoch an lateralen &temtporalen Sensoren (K1). Sowohl von
der Lokalisation als auch den schwierigkeitsabhgemgiSignalamplituden scheint dagegen K2
besser den gefundenen Deaktivierungen zu entsprebies impliziert, dass die Aktivitaten
eventuell auch in Studien zur perzeptuellen Enigcimgsfindung nicht die kontinuierliche

Evidenzakkumulation widerspiegeln, sondern die Sehgkeit des Abgleichsprozesses, der
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als Filterungsprozess verstanden werden konntécl®lehl existieren Unterschiede
zwischen diesen Studien und dem Abruf aus dem fsgpsilachtnis. Zum einen waren die
Testreize in Studie 1 und 2 uniforme farbige Quisdmderen Evidenz grundsatzlich
unmittelbar extrahiert werden konnte; die Schwiegigder Aufgabe war durch die Qualitat
der Gedachtnisreprasentationen bedingt. Demgegersilei stark degradierten Reizen
davon auszugehen, dass die Analyse des ambival€aegtreizes im Vordergrund steht und
diese bei zunehmender Degradation langer and&sesollte also ein andauernder Prozess
der Informationsaufnahme durch Inspektion des €egss stattfinden. In Einklang mit diesen
vermuteten Unterschieden wurden in perzeptuelladi&h mit zunehmender Degradation
zunehmende Aktivierungen in aufmerksamkeitsasstenigosterior parietalen Arealen
berichtet, wahrend dort in Studie 1 und 2 keineEliéekt der Merk-Testreiz-Ahnlichkeit zu
verzeichnen war. Zum anderen basieren Wiedererkgysamtscheidungen und perzeptuelle
Kategorisierungen in Nosofskys Modell zwar auf dgeichen Abrufprozess, jedoch
unterschiedlichen Entscheidungskriterien: WahrandKategorisierung die Evidenz fur das
Vorliegen eines Gesichts in Verhaltnis zur Evidetass ein Reiz ein Haus zeigt, gesetzt
werden muss, basiert die Wiedererkennungsentsahgpiauf der absoluten Evidenz
(summierten Ahnlichkeit) im Vergleich zur Hintergulaktivitat. Angesichts dieser
Unterschiede bleibt es eine spekulative Vermutdags die hier gefundenen Befunde

vollstéandig auf Studien der perzeptuellen Entsanegdfindung Ubertragbar sind.

In mehreren anderen Studien zur perzeptuellen Beitbengsfindung wurden
Deaktivierungen von vorne herein aus Teilen deebBngsdarstellung und der Diskussion
ausgeschlossen (z.B. Ho et al., 2009; Ploran,e2@0.7; Tosoni et al., 2008), weil es sich um
Deaktivierungen, nicht positive Aktivierungen hahégedie als Nebenwirkung der
Aktivierung anderer Areale betrachtet wurden. DseSsgument muss als Alternative zur
vorgestellten Filterung beachtet werden. Die Imetgiion der Deaktivierungen erfordert eine

Klarung des Verhaltnisses zwischen BOLD-Signal mungrundeliegender neuronaler
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Aktivitat. Die Mechanismen der neurovaskularen Klapg und der neuronalen Korrelate der
mittels fTMRT beobachtbaren Effekte sind nicht viagliglig bekannt, doch haben diverse
Studien nachgewiesen, dass der BOLD-Effekt reladivsistent positiv mit lokalen
Feldpotentialen zusammenhdangt. Dies deutet darauéldss er eher auf synaptischer
Aktivitat beruht als auf neuronalem Spiking, undnstovermutlich die Eingangsseite sowie
die lokale Verarbeitung innerhalb einer Hirnregabbildet, weniger dagegen deren Output
an andere Regionen (Lippert, Steudel, Ohl, Log&thetd Kayser, 2010; Logothetis, 2002).
Vor diesem Hintergrund scheint es moglich, dasskbaarungen im fMRT das Resultat der
Aktivierung anderer, inhibitorisch verbundener Hegionen sind. Tatsachlich fanden sich in
Studie 1 Aktivierungen im frontalen Cortex, diersemnéhernd spiegelbildlich zu den
genannten abrufbezogenen Deaktivierungen verhielegioch lag in frontalen BOLD-
positiven Regionen zusatzlich ein Effekt der AnZdlerkreize vor, welcher der
Enkodierungs- und Behaltensphase zugeordnet wéaierie, da er auch in Durchgangen
ohne Wiedererkennung Signifikanz erreichte. Auchdgan mittels MEG mit den in den
fMRT-Studien beobachteten Deaktivierungen vereialmauronale Aktivitaten beobachtet,
ohne dass Uber anderen MEG-Sensoren umgekehttgegegnalamplituden zu verzeichnen
gewesen waren. Ebenfalls zeigten sich in Studie&kbvierungen in Abhangigkeit von den
Anforderungen an die gedachtnismaliige Selektione alass spiegelbildliche positive
Effekte gefunden wurden; jedoch ergab eine zus#itdurchgeftihrte Konjunktionsanalyse
aller Einzelbedingungen Aktivierungen im dorsolaten Prafrontalcortex, die allen
Aufgabenbedingungen gemeinsam waren. Eine Herbpitien selektiv fir den Abruf
gefundenen Deaktivierungen aus BOLD-positiven Regnomisste also erklaren, wie
selektive Deaktivierungen aus teilweise nicht vadbaren (Studie 2) oder nicht mit den
Abrufanforderungen assoziierten (Studie 3) Aktiviegen entstehen und wieso die positive
Aktivitat nur im Abruf zu selektiven Deaktivierungéihrt, nicht aber in der Enkodierungs-

und Behaltensphase (Studie 1). Zumindest denkbdieis, wenn eine positive BOLD-Region
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multiple Verarbeitungsfunktionen erfullt, wie z.&@e gleichzeitige Verarbeitung des Test-
und der Merkreize, oder auch behaltensbezogeneifsittzeigt und gleichzeitig
abrufbezogen aktiv ist. In diesem Fall kbnnte m@aekslieren, dass die multiplen
Anforderungen von Input- und Verarbeitungsseitekfiomell selektive Anteile Uberlagern
und hierdurch maskieren kénnten, wahrend ein fonkdi selektiver Verarbeitungsoutput
dann als Input in verbundenen, selbst funktionehtrelevanten Arealen zu selektiver
BOLD-Aktivierung bzw. -deaktivierung fuhrt. In diesy Fall waren Deaktivierungen trotz
funktioneller Selektivitat als durch neuronale Kektvitat vermitteltes Epiphanomen der
Verarbeitung in anderen Regionen zu betrachtenziprell scheint diese Moglichkeit im
konkreten Fall durch die Analyse effektiver Konnei#it ann&herbar und durch eine
Kombination von fMRT mit TMS prifbar. Auch in dieseangenommenen Fall wirden
Deaktivierungen dennoch wertvolle Informationenstigten, die in positiven BOLD-
Antworten nicht unbedingt nachweisbar waren. Ertspend scheint es selbst in diesem Fall
sinnvoll, diese zu berichten und nicht von vorneelreauszuklammern. Auch sollten die
Implikationen einer solchen epiphdnomenalen Erkigroetrachtet werden: Die gleiche
Argumentation lie3e sich auch auf jede positive BAntwort anwenden — diese konnten
gleichermalRen Nebeneffekte der Aktivierung (odehabeaktivierung) anderer Areale sein,
was massive Auswirkungen auf die InterpretatioardMRT-Daten hatte. Schon aus
Grunden der argumentativen Sparsamkeit ware elobes8etrachtung, bei der die
Konsequenzen einer neuronalen Aktivierung fur améergionen die lokal erkennbare
Bedeutung der Aktivierung weit Ubersteigen, niadhpreaferieren, solange keine
Uberzeugende Evidenz fur deren Gliltigkeit vorliégBezug auf die vorliegenden Studien
soll dennoch festgehalten werden, dass préafrootadeanteriore cingulare Regionen, in denen
hier positive Antworten verzeichnet wurden, dafékdnnt sind, flexibel an multiplen
Aufgabenanforderungen beteiligt zu sein. Diese k@falglich prinzipiell als Kandidaten fur

einen rein konnektivitatsbedingten Ursprung demlaebteten Deaktivierungen in Betracht.
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Zusammenfassend konnten die zwischen Studie 1 ubeé/@instimmend
beobachteten negativen Aktivierungen sowie Kompta2raus Studie 2 Ausdruck eines
Filterungsmechanismus sein, der zum Zwecke deselditd zwischen Test- und Merkreizen
ablaufende Hintergrundaktivitat supprimiert. Spekivl konnte man sie jedoch auch als
Epiphanomen der Verarbeitung in ,multiple-demanafgi®nen (Duncan, 2010) einordnen.
In jedem Fall zeigten sie sich in allen vorliegem&tudien als selektiv fir die Anforderungen

an den Abruf.

5.3 Die Rolle abrufbezogener frontaler Aktivierunge

Die Diskussion von Studie 1 in Kapitel 2 fokussegenau aus diesem Grund stark
auf diese Deaktivierungen. Jedoch fanden sichpereits dargestellt, in Studie 1 (nicht aber
in Studie 3) eine Reihe von Regionen mit positiB€lD-Antworten, die sich annahernd
spiegelbildlich zu den oben berichteten Deaktivigien verhielten, die aber im Gegensatz zu
den negativen BOLD-Regionen zusatzlich einen rathtfbezogenen Effekt der Anzahl
Merkreize (d.h. einen Effekt in Durchgangen ohnedérerkennung) aufwiesen, der aller
Wahrscheinlichkeit nach der Enkodierungs- und t @#haltensphase entstammte. Die
Lokalisation der positiven Aktivierungen im dorseliaalen und ventrolateralen PFC und der
anterioren Insula scheint ebenfalls gut vereinbididen MEG-Ergebnissen von Studie 2. In
dieser war eine mutmalliche ,summed similarity“-Kmmente tber links frontotemporalen
und eine spétere ,Kriteriumstest‘-Komponente Uleehts frontotemporalen Sensoren
berichtet worden. Die Reihung der Aktivierungssedrin Abhangigkeit von der
Reizahnlichkeit stimmte zwischen MEG und fMRT higga nicht Uberein und es konnte
mittels fTMRT keine Aktivierung beobachtet werderelehe die Kategorisierung
(Ubereinstimmend > [@hnlich = unahnlich]) als Engsliles angenommenen Kriteriumstests

abgebildet hatte. Ob diese Diskrepanzen Effekteéidichen Integration im (und des
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neurovaskularen Beitrags zum) BOLD-Signal darstelkann hier wie bereits erwahnt nicht
geklart werden. Jedoch schien im Bereich der ablefiven Deaktivierungen des
temporoparietalen Ubergangs eine starke Ubereinsiimy zu Komponente K2 vorzuliegen,
was dafur spricht, dass in diesem Bereich dieizedlIntegration nicht unbedingt eine grol3e
Rolle spielte. Da alle der genannten BOLD-positiRagionen daflr bekannt sind, sensitiv
auf zahlreiche Aufgabenanforderungen, deren Scigkeit und teilweise die damit
verbundene Antwortunsicherheit, zu reagieren uad/ermutlich bereits wahrend der
Enkodierung- und / oder der Behaltensphase aktrenyaind die beobachteten
Aktivierungen wahrscheinlich als Mischung all dieBeozesse aufzufassen. Selbst wenn
Aktivierungen existiert haben sollten, welche diadyelle Merk-Testreiz-Ahnlichkeit
reprasentierten, konnten diese durch andere Peiésslagert worden sein. Da aber
unterschiedliche Reaktionszeiten und Anteile kaeeRntworten ein typisches Merkmal der
Variation der Merk-Testreiz-Ahnlichkeit darstelletheint es zunachst ein wenig
aussichtsreiches Unterfangen, diese Signalmiscteingiber eine experimentelle
Aufgabenmanipulation aufzulésen. Insbesondere diflfhdierung zwischen Merk-Testreiz-
Ahnlichkeit und der Aufgabenschwierigkeit lasstamicht erwarten, dass sich tber
multivariate statistische Verfahren direkt vereiMuster von Aktivierungsanteilen
identifizieren lassen, welche die Merk-Testreiz-At¢tkeit in Reinform abbilden. Eventuell
bestiinde ein Ansatz darin, in einer rein perzef@nd{ategorisierungsaufgabe,
beispielsweise mit der Aufgabenstellung zu entsidreiob ein dargebotenes Gesicht
mannlich oder weiblich ist, Aktivierungsmuster g&#sch zu lernen, welche die orthogonal
zur Aufgabenstellung die manipulierte Ahnlichkeitigchen den Reizen abbilden. Die
erhaltenen Muster kbnnten dann dazu verwendet wedie Aktivierung in einer
Arbeitsgedachtnisaufgabe auszuwerten, in der eielgtn Gesichter im Arbeitsgedachtnis
gemerkt und abgerufen werden mussen. Dieser ,tas¢sdecoding“-Ansatz wirde jedoch

voraussetzen, dass die Reizahnlichkeit in beideigafen invariant reprasentiert wird, was
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angesichts der herausragenden Eigenschaft praoheuronenpopulationen, flexibel
unterschiedliche Aufgabenstellungen zu reprasamtjeviederum keineswegs als gesichert
gelten kann. Ein weiterer moglicher Ursprung deskiepanz zwischen fMRT und MEG
konnte darin liegen, dass die Ergebnisse schlicht neliabel sind und sich nicht replizieren
lassen. Zumindest fur die MEG-Studie lasst siclo¢gbceinwenden, dass die gefundenen
ahnlichkeitssummations- und kriteriumstestbezogedivitaten in der untersuchten

Stichprobe hoch konsistent nachweisbar waren.

Existieren andere Studien, die ahnliche Leistungdgarsucht haben? Rahm und
Kollegen (2006) zeigten im Kontext einer kombirgertArbeitsgedachtnis- und
Antwortkonfliktaufgabe, dass Arbeitsgedachtnisimdal starkeren Aktivierungen in der
anterioren Insula und weiter dorsal gelegenen @nédien Arealen fuhren. Dies ist insofern
bemerkenswert, als die behaviorale PerformanzdreBdurteilung eines mit einem
Gedachtnisinhalt Ubereinstimmenden Testreizestleresser war als wenn der Testreiz nicht
Ubereinstimmte. Es scheint also grundsatzlich rabgtrotz niedrigerer Schwierigkeit in
genannten frontalen Arealen hdhere Signalamplitzdesrreichen. Im Gegensatz zu den
vorliegenden Studien entsprachen die Testreizelirgenannten Studie jedoch klar einem der
Merkinhalte oder waren klar unéhnlich. Nosofskytleiund James (2012) verglichen die
BOLD-Antworten wahrend der Kategorisierung von Rumkstern, der Wiedererkennung aus
dem Langzeitgedachtnis und einer identischen Wellennungsaufgabe, bei der die
Versuchspersonen instruiert wurden, ein niedrigesvartkriterium anzulegen, also bereits
dann eine positive Antwort abzugeben, wenn es linsicht nach sein kdnnte, dass ein
prasentiertes Punktmuster einem gemerkten entspaicth wenn sie nicht sicher waren.
Basierend auf Nosofskys Modell wurde davon ausgggrardass alle drei Aufgaben mit
ahnlichen Abruf- / Abgleichprozessen einhergehe, jgdoch hinsichtlich des verwendeten
Antwortkriteriums unterscheiden. Ihre Analyse ergddss die rechte anteriore Inselregion bei

der Wiedererkennung mit hohem Kriterium starkenaditt war als bei Wiedererkennung mit
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niedrigem Kriterium und der perzeptuellen Kategerisng. Weiterhin korrelierte der aus
einer statistischen Modellierung der Verhaltensug®vonnene Parameterschatzwert des
Entscheidungskriteriums in allen drei Aufgaben deit Aktivierung der anterioren Insula.
Unter der Annahme, dass &hnliche Abgleichsprozassie fir die Wiedererkennung von
visuellen Arbeitsgedachtnisinhalten gelten, stafiese Ergebnisse vollstandig in Einklang
mit der in Studie 2 beobachteten Kriteriumstest-lgomente K3 Uber rechts frontotemporalen
Sensoren, die starkere Signalamplituden fur dereMdiy Gibereinstimmender im Vergleich zu

beiden Arten nicht Gbereinstimmender Testreize msw

Eine Reihe weiterer Studien untersuchten nicht Getdisleistungen, sondern die
Kategorisierung uneindeutiger Reize oder die Objidennung. Deren Ergebnisse und
Interpretationen hinsichtlich der Rolle insul&redwpréafrontaler Aktivierungen variieren
allerdings betrachtlich. Ho, Brown und Serence®9}Qntersuchten perzeptuelle
Entscheidungen hinsichtlich der BewegungsrichtungréPunktwolke mit unterschiedlichen
Antwortmodalitaten (Sakkaden versus Tastendruck)wirden ausschlie3lich in der rechten
anterioren Insula Aktivierungen gefunden, die irdba Antwortmodalitaten kompatibel zu
einer Rolle in der Berechnung der Entscheidung Rimran und Kollegen (2007)
prasentierten ihren Versuchspersonen zunéchstamdig aus Rauschen bestehende Bilder,
die Uber einen Zeitverlauf von 14 Sekunden scheige/immer klarer wurden, bis zuletzt ein
unverrauschtes Bild erkennbar war. Die Versuchgpessllte eine Taste driicken, sobald sie
das dargestellte Objekt erkannte. Die Aktivierumglér anterioren Insula, inferior frontalen
und anterior cingularen Regionen verblieb in dieZaitverlauf auf ihrem Basisniveau,
solange keine Erkennung moglich war, stieg abesa@imald die Versuchsperson angab, den
Reiz nun zu erkennen. Andere temporale, frontateparietale Regionen zeigten hingegen
einen graduellen Anstieg der Aktivitat Uber denageten Verlauf der Reizerkennung und

wurden als evidenzakkumulierende Aktivierungenrptetiert. Diesen Studien zufolge ware
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die anteriore Insula am Moment der Objekterkenraey der Entscheidung beteiligt, was

vollstéandig vereinbar mit den hier gefundenen ME@¥oonenten ware.

Demgegeniber schreiben zahlreiche andere Autoresndierioren Insula und
prafrontalen Arealen weitaus unspezifischere Fonkth zu. Heekeren kommt in seinem
Ubersichtsartikel (2008) zu dem Schluss, dassmtiriare Insula im Zusammenspiel mit
dem anterioren cingularen Cortex im Rahmen vongpetellen Entscheidungen
Unsicherheit, Aufmerksamkeitsanforderungen unddigabenschwierigkeit abbildet. Dies
entspricht der Position von Philiastides et alO{@0 Diese weisen jedoch dem ventralen PFC
eine Rolle in der Entscheidung zu, was vereinbaden vorliegenden Lokalisation von K3

erscheint.

Zusammenfassend existieren einige Befunde ausem&udien, die vereinbar mit
den MEG-Komponenten K1 (Ahnlichkeitssummation) #&l(Kriteriumstest) scheinen.
Gleichzeitig sind laterale frontale und insulareglReen jedoch an zahlreichen
Aufgabenanforderungen beteiligt und werden vongeimiAutoren daher als unspezifisch mit
der Aufgabenschwierigkeit assoziiert beschriebea.Morliegenden fMRT-Ergebnisse von
Studie 1 entsprechen den MEG-Ergebnissen nicliersjedoch auch eine komplexe

Mischung aus enkodierungs-, behaltens- und abro@®®en Aktivierungen dar.

Uberraschend scheint, dass in Studie 3 keinedaifétante abrufbezogene Aktivitat
in positiven BOLD-Regionen gefunden wurde. Der alliffste (jedoch nicht einzige)
Unterschied dieser Studie zu allen hier genanntm aass in Studie 3 keine offene Antwort
gefordert war, sondern als Ergebnis des Abrufgyleth gegebenenfalls eine Verschiebung
der Aufmerksamkeit ausgefiihrt werden sollte. Manrité spekulieren, dass die vielfach
gefundenen insularen, cingularen und teilweisedéta prafrontalen Aktivierungen auch
darauf beruhen, dass unter Zeitdruck eine Entsahgidetroffen und in eine motorische

Antwort transformiert werden muss. Dies ware austembar mit 0.g. Ergebnissen von
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Ploran et al. (2007), denen zufolge die meistentéien Aktivierungen erst zum Zeitpunkt
der Wiedererkennung einsetzen, also dann, wenneinebAntwort gegeben werden musste.
Es kdnnte beziglich der Rolle prafrontaler Regiod@mer aufschlussreich sein, zuséatzlich
zum Abruf bzw. der perzeptuellen Entscheidung dndrterfordernisse zu variieren.
Allerdings musste dabei — wie in Studie 3 — zumstdedirekt sichergestellt werden, dass die
Versuchspersonen die geforderten Abrufe und Enigdighgen dennoch ausfuhren. Eine
reduzierte Anzahl Vorgange, an denen prafrontatgd®en beteiligt sind und die sich daher
im BOLD-Signal Uberlagern, kénnte auch die Wahrsdloikeit erhdhen, zu den MEG-

Befunden kompatible Ergebnisse zu beobachten.

5.4 Ausblick und Zusammenfassung

In den vorliegenden Studien wurde der Abruf aus debeitsgedachtnis im Kontext
der klassischen delayed-match-to-sample-Aufgabeegetgt (bzw. in Studie 3 einer Variante
dieser). Damit einhergehend wurde der Akt des Abeirier Gedachtnisreprasentation nicht
isoliert untersucht. Vielmehr beinhalteten alleds¢n den Prozess des Abgleichs zwischen
einem Testreiz und den Arbeitsgedachtnisinhalteesé& wiederum umfasste potentiell
sowohl den Abrufakt als auch die ahnlichkeitsbasiBrvidenzakkumulation und
Entscheidungsfindung. Zur weiteren Identifizierwoy spezifischeren Teilleistungen und
deren neuronalen Korrelaten ware fur zukinftigel®tu eine Trennung von Abruf-,
Abgleichs- und Entscheidungsprozess angezeigty8esvendung von Farben kdnnte dies
beispielsweise durch eine zeitliche Trennung diBsezesse geschehen, indem zunéchst ein
indirekter Hinweisreiz die Position des abzuglerahen Merkinhalts anzeigt, dieser Inhalt
abgerufen wird und erst hiernach der Testreiz zdogléich prasentiert wird. Zum selektiven
Abruf auf Basis seiner Position wird dann jedockederum ein Abgleich notwendig,

zwischen den gemerkten Positionen der Gedachtakbentnd der Hinweisposition. Es wére
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daher essentiell, zusatzlich die Abrufschwierigkeitmanipulieren, sodass erhaltene
Aktivierungen bzw. ereigniskorrelierte Potentialeo Felder eindeutig dem Abruf
zugeschrieben werden konnen. Dies scheint nur ddeshpulation der Reprasentationsgute
oder die Untersuchung deren nattrlicher VariatmrAufgabenverlauf maglich, unter der
Annahme, dass schlechtere Reprasentationen erAbhiéanforderungen mit sich bringen.
Selbst wenn diese Annahme sich als falsch erweiskte, ware auch die Information, dass
Reprasentationen unabhangig von ihrer Gute glaihedl bzw. mit vergleichbarem

neuronalen Ressourceneinsatz abgerufen werden kdnexeits eine neue Erkenntnis.

Alle hier eingesetzten Paradigmen beinhalteten arelawei- oder dreifach gestufte
Faktoren. Implizit liegt diesem Vorgehen die Anna&rmugrunde, dass sich die einzelnen
Abstufungen nur in der Auspragung eines interessaen Prozesses unterscheiden, ohne
dass zwischen den Stufen zusatzliche Prozesseviertaddind. Modellbasiertes Imaging, d.h.
die Nutzung der Parameter kognitiver Modellierunges der von Nosofsky (1997) oder
Ratcliff (1978) zur Analyse neurophysiologischetd&rg hatte gegeniber dem klassischen
Vorgehen einige Vorteile: Zum einen stellt die Vendung der Modellparameter einen
direkten quantitativen Bezug zwischen dem kognitiModell und den
neurowissenschaftlichen Daten her, wéhrend diesgem vorliegenden Studien lediglich
indirekt Uber die modellbasierte Wahl der Aufgabanipulationen existierte und auch nur
grob abgestuft vorgenommen werden konnte. Die Viedwreg von Modellparametern
anstelle von Faktorstufen hatte ebenfalls zur Falgss alle gefundenen Aktivierungen
eindeutig im Sinne der kognitiven Modellvorstellungerpretiert werden kénnen. Zudem
mussten die Ergebnisse robuster gegen Verletzuhgregenannten Vorannahme faktorieller
Designs sein: Wenn sich zwei Stufen eines Faktctg nur im angenommenen
zugrundeliegenden Prozess unterscheiden, sondiepidigwveise in der hoheren Stufe ein
weiterer Prozess hinzukommt, sind diese Prozessakitoriellen Design nicht erkennbar

oder trennbar. Beispielsweise kdnnte eine hohemarzu merkender Reize sowohl zu einer
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geringeren Evidenzakkumulationsrate wie auch aufjeines Mangels an
Verarbeitungsressourcen zu einer relativ konstariimgerten Dauer der Testreizenkodierung
fuhren. Wéahrend die Subtraktion hohe - niedrigeakhMerkreize unweigerlich beide
Prozesse enthielte, wirde eine kognitive Modelhgrdes Entscheidungsprozesses separate
Parameter der Evidenzakkumulation und der niclgefretidungsbezogenen Komponenten
erbringen, und die Prozesse waren mittels modediiias Auswertungen der
neurophysiologischen Daten auch auf Hirnebene @#étatich trennbar. Wie grol3 der Vorteil
einer modellbasierten Auswertung von neurophysistdgen Daten ausfallt, wiirde jedoch
stark davon abhangen, ob das gewahlte Modell dianéurchgang eine geschatzte relative
Parameterauspragung liefert oder lediglich fir jeEarameter einen Gesamtwert pro
Aufgabenbedingung und Person ausgibt. Im erstgeearkall kann ein direkter
Zusammenhang zwischen Parameterschatzwerten deitikeg Prozesse und der
Hirnaktivierung pro Bedingung und Person hergestedkrden. Der zweite Fall hingegen ware
eher als Erganzung zum klassischen Vorgehen zun siglgem interindividuelle Unterschiede
der Modellparameter mit interindividuellen Unterseten der Hirnaktivierung

regressionsanalytisch in Beziehung gesetzt werdanda.

Einen groRen Vorteil boten modellbasierte Analyaech im Hinblick auf die
Untersuchung der Abgleichsprozesse, die scheirdraMiedererkennung aus dem visuellen
Arbeitsgedachtnis, dem Langzeitgedachtnis und eergptuellen Entscheidungsfindung
gemeinsam zugrunde liegen. Einige Aufgabeneigefigchavie z.B., dass der Abruf aus dem
Arbeitsgedachtnis immer auf eine Behaltensphasg, fddss in der perzeptuellen
Entscheidungsfindung die Schwierigkeit durch gréldugegradation eigentlich einfach zu
erkennender Reize variiert wird oder dass in Studien Langzeitgedachtnis (im Gegensatz
zur Arbeitsgedéachtnisforschung) eine grol3e Anzatenschiedlicher Reize verwendet wird,
sind nur teilweise oder gar nicht zwischen dennsotéedlichen Aufgaben angleichbar, ohne

dass der typische Aufgabencharakter verloren @ahtscheinbare Umweg tber eine
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modellbasierte Analyse eréffnet die Mdglichkeig #iassischen Aufgaben zu verwenden
(oder Kombinationen von je zwei der drei Forschuiecgsungen) und deren Ergebnisse
dennoch miteinander kombinieren zu kdnnen, um rabglgpemeinsame neuronale Korrelate
der Informationsakkumulation und Entscheidung antdizieren. Dieser Vorteil wiegt umso
schwerer, als insbesondere bei Vergleichen vorvigttingen zwischen Arbeitsgedachtnis-,
Langzeitgedachtnis- und perzeptuellen Entscheidaufgaben nicht ausgeschlossen werden
kann, dass sich diese hinsichtlich diverser Prezesterscheiden. Da keine 1:1-
Korrespondenz zwischen der Aktivierung einer Higiwe und der Ausfilhrung genau eines
kognitiven Prozesses besteht, bestiinde beispiaswei einer einfachen
Konjunktionsanalyse die Gefahr, dass gefundene igsian@e Aktivierungen gar nicht in

allen Aufgaben auf dem gleichen Prozess beruhenmigdellbasierter Ansatz kdnnte dies

deutlich effektiver ausschlieRen.

Ideal ware es, einen modellbasierten Analyseamsdtmultivariaten Methoden zu
kombinieren und somit zusétzlich den Rahmen dessidahen voxelweisen Analyse zu
verlassen, um die hohere Sensitivitat der multatari Analyse von Aktivierungsmustern tber
mehrere Voxel auszunutzen. Sowohl die modellbaskenalyse als auch die multivariate
Dekodierung setzen jedoch eine hohe Anzahl Durdpg&oraus, was den Komplexitatsgrad

maoglicher Untersuchungen einschrénken kann.

Gleichwohl bliebe die grundsétzlichste Limitatidieahier vorgestellten Studien
bestehen: Auch ein derartiges modellbasiertes urtvariates Vorgehen wirde aufgrund
der eingesetzten nicht invasiven Methoden ledighicien korrelativen Zusammenhang
zwischen Hirnaktivierung und kognitiven Prozessew.bexperimentellen Manipulationen
nachweisen kdnnen. Zwar stehen Methoden wie diskranielle Magnetstimulation zur
Verfiigung, mittels derer direkt neuronale Aktivibieinflusst werden kann, doch beinhalten

diese neben direkten Wirkungen aufgrund der wetieniden Vernetzung der Hirnareale
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zahlreiche indirekte Effekte. Bereits 2001 konreaus, Castro-Alamancos und Petrides
(2001) durch die Kombination von TMS und Positrofignissions-Tomographie
nachweisen, dass die Stimulation des mid-dorsal@ePFC zu zahlreichen Effekten auch in
entfernten Hirnregionen fuhrt, z.B. neben anderentélen und anterioren cingularen
Regionen auch im posterioren cingularen Cortexinfetior parietalen Arealen.
Insbesondere da all diese im Abruf (de-)aktivierisscheint es von grundlegender
Bedeutung, TMS nicht explorativ, sondern nur zardth Testung von alternativen
Modellvorstellungen einzusetzen, um klar interndtare Ergebnisse zu erhalten. Ideal wére
eine zeitliche Hypothese, sodass fir die TMS-btesipeaktivierung der gleichen Hirnregion
(mit entsprechend zwischen den unterschiedlichenukitionsbedingungen unveranderten
strukturellen Verbindungen zu anderen Regionenjrtarschiedlichen Zeitpunkten
unterschiedliche Effekte erwartet werden. Die atrgbten modell-basierten multivariaten
Analysen kdnnten ein guter Startpunkt fir ein sescbinterfangen sein, indem sie potentiell
innerhalb des Uber weite Hirnbereiche verteiltetzierks am Abruf beteiligter Regionen
diejenigen identifizieren kdnnten, deren Aktiviegumochspezifisch mit angenommenen

kognitiven Teilprozessen zusammenhéngen.

Zusammenfassend ergaben die dargestellten Studiémklarheit im Detail dennoch
ein einigermalRen homogenes Gesamtbild des Abrsfdem visuellen Arbeitsgedachtnis.
Insbesondere steht die dargestellte empirischeeridolistandig in Einklang mit der
allgemeinen Modellvorstellung, dass Arbeitsgedashistungen auf gedachtnis- und
aufmerksamkeitsbezogenen Teilleistungen basierenvd@liegenden Studien erweitern den
Anwendungsbereich dieser Konzeption auf den Abusfadgem Arbeitsgedachtnis.
Gleichzeitig wird offensichtlich, dass die in Stedizur Enkodierungs- und Behaltensphase
aufgrund ihrer engen Beziehung zur Anzahl Gedasteprasentationen betonten

Aktivierungen im posterioren parietalen Cortexdén Abruf eine untergeordnete Rolle
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spielen. Stattdessen stehen im Abruf neben framt@&ktivierungen, die in zahllosen
Paradigmen berichtet wurden, vor allem RegioneWardergrund, die mit dem Abruf aus
dem Langzeitgedéachtnis und der perzeptuellen Eeitdehgsfindung assoziiert sind. Diese
Deaktivierungen kénnten entsprechend der konzdptuéhnlichkeit dieser Leistungen einen
generischen Filterungsmechanismus zum effektivegiedh zwischen
Gedachtnisreprasentationen und sensorischen Rdgzstellen, der mdglicherweise allen drei
Leistungen gemeinsam zugrunde liegt. Obgleich diesgktivierungen in den vorliegenden
Studien selektiv auf den Abruf bezogen waren, ractiteinen allgemeinen Ressourcenbedarf,
steht der Nachweis, dass es sich nicht um ein bleRghanomen der Aktivierung in anderen

Regionen handelt, noch aus.
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Tabelle A-1

Farbkoordinaten im CIE (1931) Yxy Farbraum

Anhang A — Studie 1

Y X y
23.85 0.36875 0.4955
26.575 0.382 0.47175
24.05 0.38475 0.4355
20.925 0.3725 0.38325
18.25 0.311 0.3115
15.85 0.324 0.28925
14.15 0.2945 0.25275

13.3 0.26975 0.22425
13.275 0.2475 0.2205
17.55 0.24125 0.2535
17.7 0.24075 0.29075
17.3 0.2465 0.3225
18.025 0.258 0.36725
21.15 0.296 0.44375
19.575 0.3425 0.4845
16.5 0.29625 0.33875

Die letzte Zeile beinhaltet die Farbwerte des atgddgrund verwendeten Grautons.
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Tabelle A-2

Subcorticale Effekte der Anzahl Merkreize und dearkTestreiz-Ahnlichkeit

Hirnregion

Seite

MNI-Koordinaten

z-Wert

L/R

(X,y,Z in mm)

Konjunktionsanalyse: Effekt der Anzahl Merkrerz®urchgangen mit UND

ohne Wiedererkennung

Thalamus

Cerebellum

Konjunktionsanalyse: (Anzahl MerkreimeDurchgangen mit Wiedererkennung)
UND (Durchgange mit Wiedererkennupghne Wiedererkennung)

Thalamus

Putamen

g O X

L

L

-21,-34,6

-15, -37, 12
-28, -36, 3

-6, -76, -27
-3, -88, -17
-30, -63, -32
-42, -63, -30
-30, -51, -20
3,-81, -27

39, -63, -32

42, -67, -24

-3,-25,9
-18,-31, 6
-10, -30, 9
4,-22,6
-18, 12, -6
-24, 6, -8

-32, -16, 4

4.74
3.14
2.92
4.42
3.14
4.38
3.65
3.64
3.86
3.63

2.74

3.32
4.86
2.8
3.05
5.45
4.64

4.32
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Seite MNI-Koordinaten z-Wert

Hirnregion
L/R (x,y,Z in mm)

R 21,14, -3 5.31
R 24,6, -6 4.79
R 12,0, -2 4.07

Hirnstamm L -6, -27, -17 4.48
R 6, -25, -15 4
R 12, -24, -8 3.33

Cerebellum L -6, -76, -32 4.92
L -30, -51, -21 4.65
L -30, -60, -33 4.61
L -38, -63, -30 4.38
L -6, -45, -21 3.66
R 8, -75, -30 5.1
R 10, -75, -41 3.38
R 32, -58, -33 5.61
R 27, -64, -29 5.27
R 38, -63, -26 3.63
R 3, -45, -23 3.87
R 3, -36, -30 3.73

Interaktion Anzahl Merkreize x Notwendigkeit deietérerkennung

Cerebellum L -24, -72, -35 5
L -28, -78, -39 4.53
L -18, -72, -26 3.66

Merk-Testreiz-Ahnlichkeit

Putamen R 27,8, 4 3.67
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Seite  MNI-Koordinaten z-Wert
Hirnregion
L/R (x,y,Z in mm)
R 27,6, -5 3.41
Caudatus L -8,6,7 3.51
L -9,9,-0 3.35
L -12,-1, -8 3.14
R 10,6,1 3.25
R 9,0,-5 3.08
R 12,12, 7 2.83
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Anhang B — Studie 2

Tabelle B-1

Farbkoordinaten im CIE (1931) Yxy Farbraum. DiefetZeile enthalt die Farbwerte des

als Hintergrund verwendeten Grautons.

Y X y

3840 0.410 0.546
70.60 0.431 0.538
57.80 0.481 0.490
35.20 0.538 0.433
18.90 0.547 0.390
12.20 0.439 0.291
9.14 0.311 0.204
8.50 0.227 0.143
8.02 0.183 0.110
7.83 0.162 0.095
11.10 0.161 0.121
12.20  0.187 0.196
9.30 0.210 0.256
11.00 0.246 0.405
18.80 0.330 0.588
4.57 0.268 0.337
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Tabelle B-2

Raumliche und zeitliche Trennbarkeit der Komponeakévierungen. Vollstandige Liste

der Effekte aus einer ANOVA mit Messwiederholungn\8ensorgruppe (SG) x
Zeitfenster (ZF) x Anzahl Merkreize x Merk-Testrdinlichkeit.

Effekt F-Wert p-Wert
SG 1.12 321
ZF 12.08 .002
Anzahl Merkreize 0.22 .643
Merk-Testreiz-Ahnlichkeit 5.1 .012
SG* ZF 9.5 <.001
SG * Anzahl Merkreize 9.21 .001
ZF * Anzahl Merkreize 2.21 126
SG * ZF * Anzahl Merkreize 2.01 .146
SG * Merk-Testreiz-Ahnlichkeit 7.74 <.001
ZF * Merk-Testreiz-Ahnlichkeit 2.57 .046
SG * ZF * Merk-Testreiz-Ahnlichkeit 10.82 <.001
Anzahl Merkreize * Merk-Testreiz-Ahnlichkeit 2.15 133
SG * Anzahl Merkreize * Merk-Testreiz-Ahnlichkeit /il .037
ZF * Anzahl Merkreize * Merk-Testreiz-Ahnlichkeit N2 .583
SG * ZF * Anzahl Merkreize * Merk-Testreiz- 0.87 .545

Ahnlichkeit
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a At left anterior sensors (SOI1) b At right posterior sensors (SOI2) C At right anterior sensors (SOI3)

Mean activation in pT

Similarity

—Match
,05+

Similarity
00

Mean Activaton in pT

Mean activation in pT

Abbildung B-1. Effekte der Merk-Testreiz-Ahnlichkéiir die drei Zeitfenster 1 — 3

an (a) links anterioren Sensoren, (b) rechts posesr Sensoren, und (c) rechts
anterioren Sensoren. (a) Das abgestufte Aktiviesomugter von Ubereinstimmenden
> ahnlichen > undhnlichen Testreizen war nur akslemnterioren Sensoren im
frihesten Zeitfenster nachweisbar. (b) Die schgiaitsbezogene Reihung der
Aktivitat (unahnliche > Gbereinstimmende > ahnlidrestreize) entwickelte sich im
Zeitraum des zweiten Zeitfensters und persistigigdiber das dritte Zeitfenster. (c)
Das kategorielle Aktivitatsmuster (Ubereinstimmerd@hnliche = un&hnliche)
Testreize) wurde ausschlie3lich Uber rechts amt@ari®@ensoren wahrend des zweiten

und dritten Zeitfensters evident.
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Abbildung C-1. Verteilungen der Sakkadenweiten igherfiinf untersuchten

Bedingungen. Die mittlere Sakkadenzahl pro Hinvirsishprasentation in

Abhangigkeit von der Sakkadenweite flr jede Bedntgu
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