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Frank Rosler

Gedéchtnisspuren im Gehirn”

o

(Akademievorlesung am 26. November 1998)

Zusammenfassung

An drei Beispielen wird erldutert, wie in Experimenten der Kognitiven Psycho-
physiologie Anderungen der elektrischen Hirnaktivitit untersucht werden, die
systematisch mit der Speicherung, der Reaktivierung und der Transformation von
Gedichtnisrepriisentationen einhergehen. So zeigen zum Beispiel langsame negative
Potentiale an, welche kortikalen Areale aktiv sind, wenn auf episodisch markierte
Inhalte zugegriffen wird. Mit Hilfe eines phasischen negativen Potentials (dem
N400 Effekt) 1Bt sich nachweisen, wie eng Reprisentationen im Gedéchtnis mit-
einander assoziativ verkniipft sind. Mit langsamen negativen Potentialen wiederum
kann belegt werden, daf} die Einspeicherung von Inhalten des Arbeitsgedichtnisses
an modalitétsspezifische ,Buffer” gekoppelt ist, wihrend die Transformation sol-
cher Arbeitsspeicherinhalte in modalititsunspezifischen kortikalen Zellverbinden
stattfindet. Diese Befunde werden zusammen mit anderen Befunden aus der Lite-
ratur in bezug auf eine integrierende Theorie des Gedéchtnisses diskutiert.

Das Gedichtnis, die Fahigkeit, Erlebtes liber kurze oder lingere Zeit speichern und
zu einem spéteren Zeitpunkt wieder abrufen zu konnen, ist zweifellos eine der
fundamentalsten Eigenschaften unseres Seins. Diese Tatsache erschlieft sich sehr
schnell, wenn man ein wenig Introspektion betreibt. Wir konnen nahezu beliebig
mit unseren Erinnerungen spielen und ganz problemlos weit zurlickliegende Erleb-
nisse oder vor langer Zeit erworbene Wissensbestinde wieder wachrufen: Wir finden

Anmerkung: Die in diesem Beitrag referierten Befunde wurden im Rahmen von DFG
geforderten Projekten (Az Ro 529) erarbeitet. Ich danke Jasmin Bajric, Hubertus Haan,
Martin Heil, Erwin Hennighausen, Kerstin Jost, Bettina Rolke, Judith Streb, Michael
Niedeggen, Jascha Riisseler und Brigitte Roder fiir die erfolgreiche Zusammenarbeit
bei diesen Forschungsarbeiten,
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ohne Schwierigkeiten den Weg in der Stadt, in der wir als Kind gelebt und zwi-
schenzeitlich nie wieder gewesen sind, wir erkennen sofort unter Tausenden von
Gesichtern das eines uns sehr vertrauten Menschen wieder, und wir erinnern uns
an Fakten unseres Schulunterrichts genauso wie an den letzten Artikel in einem
wissenschaftlichen Journal, den wir erst vor wenigen Tagen gelesen haben. Und
bei all dem scheint die Kapazitit unseres Gedéchtnisses unbegrenzt zu sein. Zwar
geht es in der Kindheit und Jugend leichter, etwas zu lernen, aber auch mit 50 oder
60 Jahren priagt man sich noch Namen, Gesichter, Fakten, Wege, Bilder ein. Und
wenn man noch genauer hinschaut, erkennt man, daf das, was uns per Introspek-
tion als Gedéchtnisphénomen aufféllt und unserem BewuBtsein zugénglich ist, nur
die ,,Spitze des Eisberges® ist. Geddchtnis ist wesentlich fundamentaler. Wir wiir-
den kein Objekt erkennen, kein Wort verstehen, keinen Satz sprechen, kein Fahr-
zeug lenken, unsere Mitmenschen in ihrer Mimik nicht verstehen konnen, wenn
wir nicht in all diesen Fillen Gedéchtnisreprisentationen zur Verfligung hétten.
Nur weil wir schon etwas wissen, kénnen wir Neues aufnehmen und verstehen,
konnen wir wiederum neue Informationen generieren. Geddchtnis ist das zentrale
Phénomen, durch das alle anderen psychischen Prozesse tiberhaupt erst méglich
werden. Lehrbuchdarstellungen, in denen das Gedéchtnis als eine von anderen
psychischen Funktionen abgetrennte Entitit dargestellt wird, werden dem Phéno-
men nicht gerecht. Ged#ichtnis umschliefit alle Funktionen, und moglicherweise ist
Informationsverarbeitung des Nervensystems nichts anderes als ein Abgleich, eine
Resonanz wahrgenommener und gespeicherter Informationen (Braitenberg & Schiiz
1991).
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Abb. 1
Kognitive Prozesse sind immer auch Leistungen des Gediichtnisses.
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Aber wo sitzt das Gedéchtnis? Wo sitzt das Engramm — das Abbild dessen, was
wir irgendwann einmal erlebt, gelesen, gehort oder gefiihlt haben? Karl Lashley
(1890-1958) war einer der ersten, der mit neurowissenschaftlichen Methoden syste-
matisch dieser Frage nachging. Er testete Ratten in Diskriminationslernaufgaben
und setzte dann systematisch Lésionen in der Hirnrinde, zum Teil Abtragungen,
zum Teil Schnitte, wodurch die Verbindungswege zwischen verschiedenen kor-
tikalen Arealen unterbrochen wurden. Fazit seiner langjahrigen Bemiihungen, die
er unter anderem in seinem Werk ,,In search of the engram* (Lashley 1950) zu-
sammengefalt hat, lautete: ,,This series of experiments has yielded a good bit of
information about what and where the memory trace is not. ... The engram is
represented throughout the region. ... The so called associative areas are not the
storehouses for specific memories.” (S. 479). Das Erstaunliche war also, daB3 die
massiven Lésionen des Neokortex, insbesondere in den fiir sensorische Verarbei-
tungen unspezifischen Projektionsarealen, nicht zu einem voélligen Verlust einmal
gelernter Sachverhalte fithrten. Die Tiere waren zwar in ihren Leistungen beein-
trachtigt, und zwar umso mehr, je groBer die Lésion, aber sie verloren dadurch
nicht vollstindig die Erinnerung. Lashleys Ergebnisse unterstiitzten somit die
Skeptiker hinsichtlich der Lokalisierbarkeit von psychischen Funktionen, und seine
Position stand im Gegensatz zu der von Neurologen wie Paul Broca und Carl
Wernicke, die bereits im 19. Jahrhundert bei eng umgrenzten Lisionen sehr spe-
zifische Defizite von Sprachfunktionen beobachtet hatten (Broca 1861; Wernicke
1974).

Nahezu zeitgleich mit der Zusammenfassung Lashleys iiber Nicht-Lokalisierbar-
keit von Engrammen erschien eine Publikation, die eigentlich genau das Gegenteil
behauptete. Es war die Beschreibung eines Patienten H.M., bei dem man eine voll-
stéindige Temporallappenlésion auf beiden Seiten des Gehirns durchgefiihrt hatte.
Sinn und Zweck der Operation des Neurochirurgen Scoville war es, den Patienten
von quilenden epileptischen Anféllen zu befreien. Es handelte sich um eine voll-
stindige, bilaterale Temporallappenlidsion, das heifit eine Resektion von Temporal-
lappenpol, Gyrus piriformus, Uncus, Nucleus amygdala, Gyrus parahippocampalis
und Hippocampus (Scoville & Milner 1957; vgl. Abb. 2).

Mit Hilfe systematischer neuropsychologischer Tests fand man, daf3 dieser Patient
H.M. an einer totalen anterograden Amnesie fiir deklarative und episodische Ge-
déichtnisinhalte litt, Das heifit, der Patient konnte sich nichts Neues mehr dauerhaft
einprigen, er lebte vom Zeitpunkt der Operation an nut noch im ,,Hier und jetzt*.
Allerdings war sein Altgedéchtnis nach wie vor intakt, das heifit, er erinnerte sich
noch weitgehend an alles, was er vor der Operation erlebt hatte. Und er beherrschte
auch noch die Sprache und andere Fertigkeiten. Auch sein sogenanntes Arbeits-
gedéchtnis, das man zum Beispiel zum Zwischenspeichern von Rechenergebnissen
benotigt, war nicht beeintréchtigt.
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Abb. 2
Anatomie des menschlichen Gehirns, Aufsicht von hinten links, halbtransparente Dar-
stellung, bei der die fiir die Gedichtnisbildung wichtigen Strukturen im Temporallappen
(Nucl. amygdala und Hippocampus) sichtbar sind.

Aus den Befunden zum Patienten ,,H.M.“ und danach untersuchten Patienten mit
dhnlichen Lisionen ist zu folgern, dafl es Lashley zum Trotz anscheinend doch
abgrenzbare Bereiche des ZNS gibt, die fiir Gedéchtnisfunktionen essentiell sind.
Allerdings gilt ganz im Sinne von Lashley, daf diese Strukturen offensichtlich
nicht das Engramm enthalten. Denn wiirde der Temporallappen, insbesondere der
Hippocampus, langfristig angelegte Gedéchtnisspuren enthalten, dann miifiten sol-
che Patienten mit Lésionen im Temporallappenbereich wie H.M. véllig gedédchtnis-
los sein. Sie diirften nicht mehr iiber alte Erinnerungen verfiigen und sie diirften
auch nicht mehr in der Lage sein, zum Beispiel Sprache zu verstehen oder zu
sprechen. Die Frage, wo unser Gehirn Gedéchtnisspuren bildet und dauerhaft
ablegt, ist also weder durch Lashleys noch durch die Beobachtungen an Patienten
mit Temporallappenlédsionen zu beantworten.
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Wie ist das Puzzle zu 16sen? Wo sitzen die Gediichtnisspuren, wenn sie einerseits
nach einer Entfernung der Struktur, die fiir das Einprdgen so wichtig ist, immer
noch verfligbar sind, und wenn andererseits auch massive Lisionen des Neokortex
nicht zu einem sehr spezifischen Ausfall von Gedédchtnisinhalten fiihren?

Ich mochte in diesem Beitrag einige Befunde aus den kognitiven Neurowissen-
schaften berichten, die belegen, dafl das Engramm sehr wahrscheinlich doch in der
GroBhirnrinde abgelegt und reaktiviert wird. Sie belegen zumindest, daB Areale
des Neokortex ganz substantiell daran beteiligt sind, wenn ldngerfristig gespei-
cherte Informationen reaktiviert werden, bzw. wenn Informationen kurzfristig im
Arbeitsgediichtnis gehalten und gegebenenfalls modifiziert werden sollen. Ich werde
dazu Ergebnisse aus meiner eigenen Arbeitsgruppe berichten, bei denen wir mit
Hilfe des Elektroenzephalogramms (EEG) die elektrische Aktivitit des Gehirns in
kontrollierten experimentalpsychologischen Bedingungen gemessen haben. Eine
ausfiihrliche Darstellung dieses Forschungsbereiches findet man in Résler & Heil
(1997).

Die Erfassung hirnelektrischer Aktivitdt

Wenn man Elektroden auf dem Kopf von Probanden (im weiteren Pbn) anbringt
(siehe Abb. 3), kann man bei hinreichender Verstirkung sehr schwache, im Mi-
kro-(= 10%)Volt-Bereich liegende Spannungsinderungen erfassen. Wenn man dann
noch geeignete Signalextraktionsverfahren einsetzt (Lutzenberger, Elbert, Rock-
stroh & Birbaumer 1985; Weitkunat 1991), lassen sich sogenannte ereigniskorre-
lierte Signale erfassen. Dies sind Spannungsidnderungen, die kritischen Ereignissen
entweder folgen — wie hier einem akustischen Reiz — oder auch kritischen Ereig-
nissen, zum Beispiel einer Bewegung, einer Artikulation, vorausgehen.

Man nennt die erkennbaren Amplitudenauslenkungen, die in die positive oder die
negative Richtung gehen, Komponenten. Diese Komponenten sind durch ihre
Polaritit (positiv, negativ), ihre Latenz in bezug auf das ausldsende Ereignis und
durch ihre Topographie auf dem Schédel, also durch die Position des Maximums,
charakterisiert. Einzelne Komponenten dieser sogenannten ERPs (von engl.; event-
related potentials) hingen systematisch mit Informationsverarbeitungsprozessen
zusammen. Man kann also durch experimentelle Manipulationen bestimmte Ver-
arbeitungsprozesse auslosen — zum Beispiel Gedichtnisabruf — und dann mit Hilfe
der ERPs nachschauen, wann und wo auf der Schideloberfldche ausgeprigte Akti-
vititsinderungen auftreten.

Diese Aktivititsdnderungen, die als Komponenten des ERPs erkennbar werden,
gehen auf synchronisierte Potentialéinderungen vorwiegend kortikaler Zellverbénde
zuriick (Birbaumer, Elbert, Canavan & Rockstroh 1990; Mitzdorf 1991; Nunez
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Abb. 3
Prinzip der Aufzeichnung der hirnelektrischen Aktivitit von der Schideloberfliche.
Durch Signalextraktionsverfahren (Mittelung und Filterung) konnen aus der konti-
nuierlich registrierbaren Aktivitit sogenannte ereigniskorrelierte Potentiale herausgeldst
werden (ERP, von engl.: event-related potential). Die ERPs folgen zeitlich exakt ein-
grenzbaren Ereignissen oder gehen solchen voraus, In den ERPs lassen sich Komponenten
(positive und negative Spannungsauslenkungen) erkennen, deren Latenz und Amplitude
mit Informationsverarbeitungsprozessen kovariieren.

1981). Man kann auch Zuordnungen zwischen der Richtung der Aktivititsinde-
rung im ERP (positiv vs. negativ) und den zelluldren Prozessen angeben. Danach
gilt, insbesondere fiir langsame negative Potentiale (mit einer Dauer von einigen
hundert Millisekunden), dal sie mit einer relativen Aktiviertheit der unter der Ab-
leitestelle liegenden Zellverbinde kovariieren, wihrend langsame positive Poten-
tiale mit dem Zustand relativer Deaktiviertheit einhergehen. Das heifit, aus der
Polaritit der Potentialdinderungen lassen sich Aussagen {iber den Zustand der kor-
tikalen Zellverbinde ableiten (relative Aktiviertheit, relative Deaktiviertheit), und
aus der Latenz und der Topographie kann erschlossen werden, wo zu einem be-
stimmten Zeitpunkt eine maximale Aktivierung kortikaler Zellverbidnde vorliegt.
An der Amplitude kann man dariiber hinaus erkennen, wie stark die momentane
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Aktivierung ist. Die Messung des EEG erlaubt es also, ohne Eingriff von auBen
die Hirnaktivitit zu beobachten, wihrend Pbn in kontrollierten experimentalpsycho-
logischen Situationen bestimmte Aufgaben 16sen miissen. Der Vorteil gegeniiber
anderen bildgebenden Verfahren, zum Beispiel die Positronen-Emissions-Tomo-
graphie (PET) oder funktionelle Magnet-Resonanz-Tomographie (fMRT), wird
sofort erkennbar, wenn man sich verdeutlicht, was man mit der einen bzw. der
anderen Methode mift. Mit den bildgebenden Verfahren PET und fMRT miBt man
die reaktive Anderung der Durchblutung einzelner Hirnareale, wenn in diesen Area-
len Nervenzellen aktiv sind und aufgrund dessen verstirkt mit Sauerstoff versorgt
werden miissen. Dieses Signal hat eine Latenz von mindestens 1 bis 2 Sekunden.
Mit dem EEG bzw. dem durch Signalextraktionsverfahren daraus abgeleiteten ERP
erfaBt man unmittelbar, ohne zeitliche Verzégerung, Anderungen der Nervenzell-
aktivitit. Die zeitliche Auflsung des EEG liegt also in genau der GroBenordnung,
in der psychische Prozesse stattfinden — wihrend weniger hundert Millisekunden
nach einem auslosenden Signal. Hinzu kommt, da das EEG ohne grofien Auf-
wand, kostengiinstig, ohne Beeintrichtigung der Person und ohne gesundheitliche
Risiken beliebig oft und lange aufgezeichnet werden kann. Man ist also in der
Gestaltung der Versuchsanordnung kaum eingeschrinkt. Es sei allerdings auch
nicht verschwiegen, daB mit der elektroenzephalographischen Methode primér
nur Aktivititsinderungen nahe an der Schideloberfliche erfaBt werden konnen',
wihrend die anderen bildgebenden Verfahren eine dreidimensionale Erfassung
der Hirnaktivitit erméglichen, Jede Methode hat also ihre besonderen Vor- und
Nachteile.

Abruf episodischer Geddchtnisinhalte

Wie kann man in kontrollierten Situationen Gedéchtnisabruf untersuchen? Man
konnte Fragen nach erlebten Ereignissen stellen (,,Wo waren Sie letzte Woche am
Freitag? oder ,,War Hans letzte Woche auf der Party von Peter?) und gleich-
zeitig das EEG registrieren. Die Geschichte ist aber nicht ganz so einfach. Die
Beantwortung einer auch noch so einfachen Frage impliziert immer auch eine
ganze Reihe von Prozessen, die nicht unbedingt etwas mit Gedéchtnissuche, mit
der Reaktivierung von Reprisentationen zu tun haben miissen. Zunéchst miissen
wir eine Frage verstehen, das heifit, es sind Wahrnehmungsprozesse erfordetlich,

! Dies gilt zumindest fiir Signale, die eine vergleichsweise groBe Amplitude haben und

dadurch bereits aufgrund weniger Replikationen reliabel gemessen werden konnen.
Unter geeigneten Bedingungen lassen sich auch Aktivititsinderungen tiefer liegender
Strukturen erfassen, z. B. sogenannte Hirnstamm-Potentiale, die die Weiterleitung
auditiver Signale in der Horbahn anzeigen.
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dann miissen wir sicherlich im Gedéchtnis kramen, aber vielleicht hilft das gar
nicht weiter. Vielleicht miissen wir eher {iberlegen, ,,... also der Peter und der
Hans, die verstehen sich seit einiger Zeit nicht mehr so gut, ergo: Der wird nicht
auf der Party gewesen sein.* Schliefllich miissen wir liber die verfiigharen Ant-
wortalternativen entscheiden, eine Reaktion vorbereiten und zu guter Letzt antwor-
ten. Das macht die Sache undurchsichtig: Eigentlich wollen wir nur den Gedécht-
nisabruf untersuchen, nicht auch noch alle anderen, an der Beantwortung der Frage
beteiligten Prozesse. Und um das zu erreichen, sind einige experimentalpsycho-
logische Kunstgriffe erforderlich.

In einer Serie von Experimenten haben wir in meiner Arbeitsgruppe Situationen
geschaffen, in denen ganz zwingend Reaktivierungsprozesse im Gedéchtnis an-
gestoBen werden und in denen diese Prozesse auch iiber eine ldngere Zeit, zum
Beispiel einige Sekunden, als homogener funktionaler Zustand andauern (Heil
1994, Heil, Rosler & Hennighausen 1996; Rosler, Heil & Glowalla 1993; Rosler,
Heil & Hennighausen 1995a, b).

Das Prinzip der Versuchsanordnung lat sich anschaulich anhand von Abb. 4 er-
ldutern. Die Versuchsperson (im weiteren Vp) lernte zunéchst Assoziationen zwi-
schen Bildern und Positionen in einem Gittermuster. Insgesamt gab es 54 Bilder,
die alle konkrete Objekte darstellten. Ein Teil dieser Bilder war mit genau einer
Gitterposition assoziiett, ein anderer Teil mit genau zwei Positionen und ein dritter
Teil mit genau drei Positionen. Die Pbn erlernten die jeweiligen Assoziationen so
lange, bis sie in einem Antizipationstest (ein Bild wurde dargeboten, die zugehd-
rigen Positionen waren per Mausklick anzuzeigen) nicht mehr als 4 % Fehler
machten. Danach (meistens am néchsten Tag) erfolgte ein Gedéchtnistest, bei dem
jeweils zwei Bilder nebeneinander dargeboten wurden. Die Vp mufite nun ent-
scheiden, ob diese beiden Bilder iiber eine gemeinsame Gitterposition (einen ge-
meinsamen Mediator) miteinander assoziiert waren oder nicht. Um diese Entschei-
dung treffen zu konnen, muBte die Vp in jedem Falle die zwischen den Bildern
und den Gitterpositionen gelernten Assoziationen aktivieren, das heifit, sowohl
bei positiven Testpaaren (Antwort: es gibt einen gemeinsamen Mediator) als auch
bei negativen Testpaaren (Antwort: es gibt keinen gemeinsamen Mediator) muf3-
ten episodisch markierte Représentationen im rdumlichen Gedéchtnis reaktiviert
werden. Bei dem gewihlten Material bendtigten die Pbn fiir die Entscheidungen im
Mittel zwischen 4 und 8 s, wobei die Entscheidungen fiir negative Proben generell
mehr Zeit in Anspruch nahmen als fiir positive Proben. Auflerdem steigt die Ent-
scheidungszeit monoton mit der Anzahl der Assoziationen an, die von einer Probe
ausgehen (mit dem Fécherungsgrad) (vgl. Abb. 5).

Diese Versuchsanordnung wurde ganz analog auch mit anderen Materialien reali-
siert. In einer weiteren Bedingung erlernten die Pbn Assoziationen zwischen Bild-
reizen und Farben. Als Bildreize wurden dieselben Objektdarstellungen verwendet
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Abb. 4
Gedichtnisexperiment zur kontrollierten Reaktivierung von Gedichtnisreprisentationen.
Die Probanden erlernen Assoziationen zwischen Bildern und Raumpositionen. In einem
Abruftest miissen sie entscheiden, ob die gezeigten Bilder {iber eine Raumposition (einen
Mediator) miteinander assoziiert sind oder nicht. Die Aufgabe kann nur und nur dann ge-
16st werden, wenn die Assoziationen von den Raumpositionen auch tatsichlich reaktiviert
werden (nach Heil, Rosler & Hennighausen 1994; Rosler, Heil & Hennighausen 1995a).
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Entscheidungszeiten im Abruftest der in Abb. 4 gezeigten Versuchsanordnung fiir ver-
schiedene Mediatoren (nach Rosler, Heil & Hennighausen 1995a).
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wie in der Positionsbedingung. Als Mediatoren fungierten 18 verschiedene Farb-
téne. SchlieBlich, in wiederum einer anderen Bedingung, erlernten die Pbn Asso-
ziationen zwischen verbalen Objektbezeichnungen und Nomen, die mit diesen
Objektbezeichnungen nicht semantisch assoziiert waren. Diese Nomen fungierten
als Mediatoren. Die Assoziationsstruktur war in allen drei Bedingungen vollig
analog gestaltet, das heifit, es gab immer Items mit den Ficherungsgraden 1, 2
und 3. Ebenso wurde immer ein Gedichtnistest mit Itempaaren durchgefiihrt, so
daf} die Pbn die Mediatoren reaktivieren mufiten. In den drei Bedingungen waren
die Abrufzeiten nahezu identisch, sie waren umso ldnger, je mehr Assoziationen
tiberpriift werden mufSten (vgl. auch Heil, Rosler & Hennighausen 1994).

Die hirnelektrischen Potentiale wurden in der Abrufsituation von 18 Elektroden-
positionen mit DC-Verstirkern registriert. In allen drei Bedingungen zeigten sich
sehr langsame negative Potentiale in der Phase, in der die Pbn die episodischen
Informationen reaktivieren mufiten, also zwischen Darbietungsbeginn der Proben-
reize und Abgabe der Reaktion. Diese langsamen Negativierungen hatten je nach
Material eine andere Topographie, das Maximum der Negativierung lag bei verba-
len Assoziationen tiber dem linken frontalen, bei rdumlichen Assoziationen iiber dem
parietalen und bei Farbassoziationen iiber dem okzipitalen Kortex (siche Abb. 6).
Aufgrund der iibereinstimmenden Reaktionszeiten ist zu vermuten, daf} fiir den
Abruf bei allen drei Materialien immer die gleichen ProzeBeigenschaften gelten.
Offenbar werden unabhéingig vom Material die episodischen Repriisentationen je-
weils sequentiell durchsucht. Die langsamen Hirnrindenpotentiale zeigen dagegen
an, dal} diese Reaktivierungsprozesse in distinkten, materialspezifischen kortika-
len Strukturen ablaufen. Dabei handelt es sich um kortikale Bereiche, die auch
aufgrund anderer Befunde, zum Beispiel Lisionsstudien an Patienten und tierexpe-
rimentellen Untersuchungen, ebenfalls mit den jeweiligen Materialien in Verbin-
dung gebracht wurden. Dies belegt zum einen die Validitit der topographischen
Information, die aus langsamen Potentialen abgeleitet werden kann, Zum anderen
macht die unterschiedliche Topographie aber auch deutlich, dal an der Reaktivie-
rung von episodischen Gedichtnisinhalten ganz entscheidend kortikale Strukturen
beteiligt sind. Die Befunde passen sehr gut zu einem Modell von Damasio (1989b),
wonach anzunehmen ist, dafl Représentationen in genau jenen kortikalen Regio-
nen gespeichert und reaktiviert werden, in denen diese Représentationen auch ur-
spriinglich durch Wahrnehmungsinhalte erzeugt worden waren (siche unten).

In Folgeuntersuchungen konnten wir zeigen (Heil 1994; Heil, Rosler & Hennig-
hausen 1996; Rosler, Heil & Hennighausen 1995b; vgl. auch Rosler, Heil &
Glowalla 1993), daB die modalititsspezifischen Negativierungen auch systematisch
mit dem AusmaB der Suchprozesse im Gedichtnis kovariieren: Mit zunehmen-
dem Ficherungsgrad der von zwei Proben ausgehenden Assoziationen wiichst die
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Abb. 6
Topographie der mittleren hirnelektrischen Aktivitit wihrend der Reaktivierung von
Reprisentationen unterschiedlicher Art in der in Abb. 4 skizzierten Versuchsanordnung.
Man erkennt, dal das Maximum der Negativierung (= schwarz) je nach Material an
unterschiedlichen Orten auftritt: bei verbalem Material iiber dem linken anterioren, bei
rdumlichem Material iiber dem parietalen und bei Farben tiber dem okzipitalen Kortex.
Ein zum Gesamtdurchschnitt der Potentialverteilung tiber dem Schidel relativ negatives
Potential bedeutet, daB die betreffenden kortikalen Areale stidrker aktiviett sind als die
tibrigen (nach Rosler, Heil & Hennighausen 1995a).

Amplitude der langsamen Negativierung, die von den Proben ausgeltst wird (vgl.
Abb. 7). Diese Amplitudenvariation war jeweils nur an den Elektrodenpositionen
besonders ausgeprégt, an denen ohnehin das Maximum der Negativierung auftrat,
also iiber links-frontalen Positionen (F3) bei verbalen und iiber parietalen Posi-
tionen (Pz) bei rdumlichen Assoziationen. Die monotone Beziehung zwischen
Amplitude und Anzahl relevanter Assoziationen scheint zudem spezifisch fiir die
Reaktivierung episodischer Représentationen zu sein, denn eine systematische
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Variation der Fécherung bereits vor dem Experiment existierender semantischer
Assoziationen bewirkte in der gleichen Versuchsanordnung keine Amplitudenva-
riation (vgl. Heil 1994; Rosler, Heil & Hennighausen 1995b). SchlieBlich gelang es
mit der beschriebenen Versuchsanordnung auch, die These Damasios zu belegen,
daB beim Erlernen von Assoziationen dieselben materialspezifischen Module ak-
tiviert werden wie bei deren Reaktivierung (Heil, Rosler & Hennighausen 1996).
Insgesamt zeigen diese Studien zum assoziativen Lernen und zum kontrollierten
Abruf von episodischen Reprisentationen, daf3 sich in hirnelektrischen Potentialen
spezifische Korrelate des Speichetns und des Abrufs manifestieren. Die aus dem
EEG abgeleiteten Daten stiitzen die These, daB3 material- und modalitéitsspezifische
Speichersysteme existieren. Zugleich machen die Reaktionszeiten und die Ampli-
tudenvariationen aber auch deutlich, daB fiir den Abruf aus diesen Systemen je-
weils die gleichen ProzeBgesetzmiBigkeiten zu gelten scheinen.

Mediatoren: Positionen ' Mediatoren: Wérter

----------- FAN(1,1) = - - FAN(21) = FAN(2,2)

Abb. 7

Auswirkung der Schwierigkeit des Zugriffs auf Reprisentationen auf die Amplitude der
langsamen negativen Potentiale. Mit zunehmender Ficherung der Assoziationen (vgl.
Abb. 4) steigt die Reaktionszeit (Abb. 5). Gleichzeitig wird die Amplitude gréBer, und
zwar je nach Material an genau jenen Orten, an denen fiir das betreffende Material ohne-~
hin die maximale Negativierung (= Aktivierung) beobachtet wird, also bei verbalem
Material {iber dem linken-anterioren Kortex (Elektrode Fz) und bei Raumpositionen

iiber dem parietalen Kortex (Elektrode Pz) (nach Heil, Rosler & Hennighausen 1997).
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Reaktivierung von Faktenwissen

In der eben beschriebenen Versuchsanordnung mufiten die Pbn entscheiden, ob
bestimmte Reize miteinander verkniipft sind oder nicht. Die Verkniipfung war in
einem bestimmten raum-zeitlichen Kontext — in der experimentellen Situation —
gelernt worden. Die Art der Abrufsituation ist etwa vergleichbar mit der Erinne-
rung an die Tatsache, dal man zwei bekannte Personen letzte Woche an einem
bestimmten Ort getroffen hat (siehe oben ,,War Peter auf der Party von Hans ...?).
Man nennt so etwas eine episodische Gedichtnisspur. Das Entscheidende ist die
raum-zeitliche Verkniipfung von Ereignissen in bezug auf das eigene Erleben. Eine
andere Form der Erinnerung bezieht sich auf Fakten, die uns losgelst von der
raum-zeitlichen Markierung verfiigbar sind. Wir wissen , Napoleon war Kaiser von
Frankreich* oder ,,Nigeria liegt in Afrika®, aber wir wissen nicht, wann und wo
wir diese Fakten gelernt haben. Man spricht hier von ,,semantischem* Gedéchtnis
oder von Faktenwissen, wobei der Begriff , semantisch® nicht nur auf im engeren
Sinn verbale Inhalte bezogen wird, sondern, weiter gefafit, auch auf Bedeutungs-
inhalte allgemein (z. B. auf arithmetische Fakten wie ,,3 x 4 = 12 oder auf hand-
lungsrelevante Fakten wie ,,wenn man auf die Bremse tritt, kommt das Auto zum
Stillstand®).

Kann man mit dem EEG auch beobachten, was im Gehirn passiert, wenn Pbn
solche Fakten reaktivieren miissen? Auch hier wire es ungiinstig, wenn man ganz
direkt Fragen nach der Art des Spiels ,,Trivial Pursuit” stellen wiirde. Man miifite
dann mit sehr grofien interindividuellen Unterschieden rechnen, und das wiirde die
Interpretierbarkeit der Befunde sehr erschweren. Aber, wie einleitend erwihnt,
findet Gedichtnisabruf ja auch in eigentlich allen Situationen statt, in denen wir
Weérter, Sitze oder Rechenaufgaben verstehen. Durch eine geeignete Manipulation
kann man solche Reaktivierungsprozesse von semantischen Wissensbestinden
akzentuieren. Ein in dieser Hinsicht sehr interessanter Effekt wurde erstmals von
Kutas & Hillyard (1980) beschrieben. Sie fanden, da3 Worter, die nicht optimal in
einen zuvor aufgebauten semantischen Kontext passen, im EEG eine ausgeprégte
Negativierung tiber dem zentralen bis parietalen Kortex ausldsen, die etwa 200 ms
nach der Darbietung des Wortes beginnt, bei etwa 400 ms ihren Gipfel erreicht und
bis zu 800 ms andauern kann (sieche Abb. 8). Diese Negativierung wird als N400-
Komponente oder N400-Effekt bezeichnet, wobei die Charakterisierung mit dem
Begriff N400-Effekt zutreffender ist, da es sich nicht um eine eigenstindige Kom-
ponente handelt, sondern um einen Amplitudenunterschied, der erkennbar wird,
wenn man die Bedingungen mit dem kontextkonformen und dem kontextinkon-
formen Wort vergleicht, bzw. wenn man das Differenzpotential beider Bedingun-
gen berechnet. A
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Semantischer N400 Effekt
Cz

+5 pV-y

1\

Der Honig wurde... GEGESSEN s
Der Honig wurde... GESUNGEN

Differenzpotential

'\_V/\’\'\ N\,
NS AN Y E
500 0 +500  ms
Abb. 8
Hirnelektrische-Antworten auf Sétze, die entweder semantisch kongruent oder semantisch
inkongruent enden. Oben: Originalpotentiale. Zum Zeitpunkt Null erscheint nach dem
Satzfragment das semantisch passende bzw. nicht passende Partizip. Unten: Differenz-
potential, das entsteht, wenn man die oberen beiden Kurven Punkt fiir Punkt voneinander

subtrahiert. Deutlich sichtbar wird dann der sogenannte N400-Effekt (aus Niedeggen,
Rosler & Jost 1999)

Zunichst liegt es nahe anzunehmen, daf} es sich hier nicht um einen sprachspezi-
fischen Effekt handelt, sondern um eine Verdnderung, die allgemeiner, mit der
Unerwartetheit des auslésenden Reizes zusammenhingt. Aber bereits Kutas &
Hillyard (1980) konnten dieses Argument entkriften, denn eine unerwartete Ande-
rung eines rein physikalischen Merkmals (z. B. Schriftgrofie) 10st keinen N400-
Effekt, sondern einen ausgepriagten P300-Komplex aus, also eine Verénderung
im EEG, wie sie auch bei anderen, seltenen, physikalischen Reizabweichungen,
die handlungsrelevant sind, beobachtet wurde (Johnson 1986; Rosler 1982).
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Ein N400-Effekt tritt besonders deutlich beim Lesen von Wortern auf, die nicht
in einen vom vorangegangenen Satz etablierten semantischen Kontext passen.
Dabei hat die Darbietungsmodalitéit (akustisch, visuell) und die Art der Sprache
(Englisch, Deutsch, Wortsprache, Gestensprache) keine Bedeutung; der Effekt
kann in allen Bedingungen gleichermaBen beobachtet werden (Holcomb 1985;
Neville 1985; Van Petten, Kutas, Kluender, Mitchiner & Mclsaak 1991). Ent-
scheidend fiir die Auslosung ist ein durch sprachliche Restriktionen vorgegebe-
ner Kontext und eine wahrgenommene Information, die aufgrund semantischer
Restriktionen nicht optimal in diesen Kontext pafit. Auch bereits der durch einzelne

Assoziiertheit und semantischer N400-Effekt

— stark assoziiert

------- méBig assoziiert
- = =nicht assoziiert

')
Cz p
0 Bahnungsexperiment mit Wortpaaren
4 W nach einem ersten Wort, z.B. ZEITUNG
Pz folgt ein zweites Wort; dies ist
f/‘\\r\ stark assoziiert: JOURNAL
] méaRig assoziiert: TEXT
nicht assoziiert: BESEN

B

0 500 ms

Abb. 9
Hirnelektrische Antworten in einem Experiment, in dem zwei Worter kurz nacheinander
dargeboten werden. Die Pbn miissen entscheiden, ob es sich bei dem zweiten Wort um
ein Wort der deutschen Sprache handelt oder nicht. Das zweite Wort kann mit dem ersten
eng, miBig oder gar nicht assoziiert sein, oder es kann sich um ein sogenanntes Pseudo-
wort handeln (z. B. BEKSEN). Man erkennt, daB bei geringer werdender Assoziiertheit
der Worter die Amplitude auf das zweite Wort um 400 ms stirker negativ wird. Der
N400-Effekt wird also groBer, die Amplitude ist eine Funktion der Assoziiertheit. Die
hirnelektrischen Antworten auf die ebenfalls in einer solchen sogenannten lexikalischen
Entscheidungsaufgabe dargebotenen Pseudoworter sind hier nicht mit abgebildet. Man
beachte, daB der Effekt der Assoziiertheit im hirnelektrischen Signal erkennbar ist, ob-
wohl die Pbn eine Entscheidung liber die Wortklasse zu treffen hatten, den Grad der
Assoziiertheit also nicht beachten mufiten.
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Wérter einer Wortliste vorgegebene Kontext oder der in einem Bahnungspara-
digma durch das erste Wort eines Wortpaares vorgegebene Kontext reicht aus, um
unter bestimmten Bedingungen einen N400-Effekt auszuldsen. In diesen Unter-
suchungen hat sich gezeigt, dall Worter, die semantisch nicht ,,gebahnt* worden
sind, denen also nicht ein semantisch verwandtes Wort vorausging, einen deutli-
chen N400-Effekt auslgsen (z. B. Bentin, McCarthy & Wood 1985; Miinte, Kiinkel
& Heinze 1989).

Diese und andere Befunde zeigen, daB sich im N400-Effekt die Organisation des
semantischen Lexikons widerspiegelt. Die Amplitude ist sensitiv fiir alle Arten
semantischer Assoziationen — kategoriale Relationen wirken sich ebenso aus wie
aufgrund des hiufigen Sprachgebrauchs etablierte assoziative Verbindungen. Die
Amplitude des N400-Effektes erweist sich dabei als umgekehrt proportional zur
Stirke der assoziativen Verkniipfung — je grofier die Amplitude, umso entfernter
sind die den Effekt auslosenden Konzepte zum vorangegangenen Kontext (Satz
oder Wort). Man kann das Phinomen des N400-Effektes als Ausdruck zusétzlicher
Suchprozesse im semantischen Gedéchtnis deuten.

Assoziiertheit und arithmetischer N400-Effekt

korrekt Bahnungsexperiment mit
Multiplikationsaufgaben

---------------- inkorrekt, assoziiert
nach zwei Operanden, z.B.

------- inkorrekt, nicht assoziiert 5 und 3 folgt ein Ergebnis,
dies ist
korrekt: 15

inkorrekt, aber mit einem
der Operanden Uber die
Multiplikationstabelle
assoziiert: 18

inkorrekt und mit keinem
der beiden Operanden
Uber die Multiplikations-
tabelle assoziiert: 16

-500 0 +500 ms

Abb. 10
Hirnelektrische Antworten in einem Experiment, in dem die Richtigkeit von Multipli-
kationsergebnissen gepriift werden sollte. Es wurden nur Aufgaben des ,kleinen Einmal-
eins“ gestellt, bei denen man also nicht rechnen, sondern nur die passende Gedéchtnis-
reprisentation aktivieren muf. Auch in dieser Aufgabe tritt bei unpassenden Ergebnissen
ein N400-Effekt auf, dessen Amplitude ebenfalls vom Grad der Assoziiertheit zwischen
Operanden und Ergebnis abhéngt.
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Wir haben nachgeschaut, ob es etwas Vergleichbares fiir arithmetische Fakten gibt
(Niedeggen, Rosler & Jost 1999). Den Pbn wurde eine Gleichung dargeboten und
anschlieBend das passende oder ein nicht passendes Ergebnis. Auch hier kann man
die Assoziiertheit zwischen richtigem und falschem Ergebnis manipulieren. Neh-
men wir an, die Pbn sehen die Operanden 3 x 5, und sie sehen dann als Ergebnis
entweder 15, 16 oder 18. Die Zahl 16 ist weder mit der 5 noch mit der 3 iiber ei-
ne Multiplikationsoperation verkniipft. Anders ist das bei der Zahl 18, Die Zahl 3
bahnt auch die Zahl 18, aufgrund des Eintrags 3 x 6 in der Multiplikationstabelle.
Die hirnelektrischen Potentiale verhalten sich ebenso wie bei dem verbalen Mate-
rial. Nur die nicht passenden Ergebnisse 10sen eine relative Negativierung aus, und
wiederum ist die Amplitude fiir die iberhaupt nicht passende, nicht assoziierte
Losung groBer als fiir eine assoziierte Losung (Niedeggen & Résler 1999).
Vergleicht man nun die Topographie beider Effekte, so erkennt man zunichst in
der aufsteigenden Flanke und im Maximum des Effektes eine sehr starke Uber-
einstimmung. Im weiteren Verlauf, in der abfallenden Flanke, ist dagegen ein topo-
graphischer Unterschied erkennbar. Bei Wortmaterial liegt das Maximum tiber der
rechten Hemisphére, bei Rechenaufgaben iiber dem linken posterioren Kortex. Dies
konnte darauf verweisen, dal im eigentlichen Sinne ,,semantische* (= sprachbe-
zogene) und arithmetische Wissensbestéinde zumindest partiell in unterschiedlichen
Kortexarealen reprasentiert sind bzw. reaktiviert werden (Niedeggen, Rosler & Jost
1999).

Beanspruchung des Arbeitsgeddchtnisses

In den eben beschriebenen Untersuchungen ging es um die Reaktivierung von lin-
gerfristig gespeicherten Informationen. Die episodischen Verkniipfungen in den
Ficherungsexperimenten waten so intensiv iiberlernt worden, dal} sich die Pbn
auch noch am néchsten oder liberndchsten Tag daran erinnern konnten. Die Fakten,
die aktiviert werden, wenn ein N40O-Effekt ausgelst wird, sind fest und iiber-
dauernd in unserem Gedichtnis etabliert. Es handelt sich um Inhalte des soge-
nannten Langzeitgedéchtnisses. Unser System verfiigt aber auch liber eine andere
Gedichtnisart. Wir kénnen uns kurzfristig, fiir einige Minuten etwas merken (z. B.
die Telefonnummer, die wir gerade im Telefonbuch nachgeschlagen haben, oder
den Wegabschnitt zwischen unserem momentanen Aufenthaltsort und unserem Ziel,
den wir einer StraBenkarte entnommen haben). Diese Gedéchtnisinhalte sind fiir
einige Zeit prisent, aber héufig schon nach einigen Minuten wieder verloren. Man
spricht hier von Inhalten des Kurzzeit- oder Arbeitsgedédchtnisses (Baddeley 1992).
Der Begriff Arbeitsgedéchtnis ist treffender, denn er verdeutlicht, daf wir Infor-
mationen nicht nur kurzfristig behalten konnen, sondern auch, daf wir mit diesen



110 Frank Résler

Informationen in der Regel arbeiten. Wir transformieren zum Beispiel kurzfristig
behaltene Informationen durch Regelanwendung (Die Aufgabe 17 x 24 wird ver-
mutlich nur von wenigen Personen in Form eines Geddchtnisabrufs gelost werden;
wahrscheinlicher ist die Losung durch Anwendung von Rechenregeln, wobei Wis-
sensbestinde aus dem Langzeitgedédchtnis abgerufen und Zwischenergebnisse im
Arbeitsgedichtnis kurzfristig festgehalten werden miissen). Ebenso kénnen wir
rdumliche Informationen, zum Beispiel die Wegstrecke aus der StraBenkarte, trans-
formieren, etwa wenn die Karte in der iiblichen Form ausgelegt ist — Norden =
oben —, wir aber nach Siiden gehen miissen. Manche Menschen miissen dazu die
Karte drehen, andere konnen die erforderliche Transformation in ihrem Arbeits-
gedéchtnis leisten.

Psychologen haben sich Aufgaben ausgedacht, mit denen man solche rdumlichen
Transformationsprozesse im Arbeitsgedéchtnis systematisch untersuchen kann. Be-
kannt geworden sind die Aufgaben unter der Uberschrift ,,mentale Rotation®. Die
Pbn sehen zum Beispiel zwei gegeneinander verdrehte Buchstaben und sie miissen
entscheiden, ob sich die beiden allein durch eine Drehung in der Ebene ineinander
tberfithren lassen, bzw. ob zusétzlich eine Spiegelung an der Hauptachse erforder-
lich ist. Die Reaktionszeit in dieser Aufgabe wichst monoton mit der GroBe des
Winkelunterschieds zwischen den beiden Orientierungen, und man hat daraus ab-
geleitet, dall Pbn offensichtlich in ihrem Gehirn die reale physikalische Rotation
des einen Objektes in Relation zum anderen mental, in ihrer Vorstellung, nach-
vollziehen (Kosslyn 1994).

Wir haben eine dhnliche Versuchsanordnung gestaltet, die aber den Vorteil hat,
daf} die Phase des Transformationsprozesses von der Phase des Wahrnehmungs-
prozesses zeitlich abgetrennt ist (siehe Abb. 11). Die Pbn sehen zunichst ein Ob-
jekt (in der Abb. 11 den Stern) und sie haben die Aufgabe, sich dieses Objekt
kurzfristig einzuprigen. Insgesamt gab es sechs verschiedene Sterne, die sich in der
Lage der jeweils drei geschwirzten Dreiecke unterschieden. Nach einigen Sekun-
den wurde ein akustischer Instruktionsreiz dargeboten, ein hoher, mittlerer oder
tiefer Ton, wihrend gleichzeitig die Vorlage auf dem Bildschirm verschwand. Die
Hohe des Tons instruierte die Pbn, ob und wie weit sie das in ihrem Arbeitsspei-
cher gehaltene Bild in der Ebene drehen sollten: gar nicht = 0°, um 60° oder um
120°. Nach einigen weiteren Sekunden erschien dann ein Vergleichsreiz und die
Pbn sollten so schnell wie m&glich entscheiden, ob dieser Vergleichsreiz mit dem in
der Vorstellung gehaltenen bzw. rotierten Bild iibereinstimmte oder nicht (Résler,
Heil, Bajric, Pauls & Hennighausen 1995). Nach einigen Ubungsdurchgéingen kon-
nen die Pbn das recht gut und man kann dann feststellen, daf} die Zeit, die die Pbn
bendtigen, um die Rotation zu bewiltigen, ebenfalls mit der GroBe des Drehungs-
winkels monoton ansteigt (siehe Abb. 12).
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Transformation visueller und taktil-haptischer Vorstellungen

visuelle Bedingung

)

-2 0 5 10 15 s

Abb. 11

Versuchsanordnungen zur Beanspruchung des Arbeitsgedéchtnisses. Die Pbn muBiten sich
entweder ein visuell oder ein taktil angebotenes Symbo! einprigen. Danach wurde ein
akustischer Hinweisreiz dargeboten, der den Pbn instruierte, das visuelle oder taktil-
haptisch Vorstellungs“bild* mental zu transformieren, und zwar so, dafl es entweder
um 60 oder 120 Grad im Uhrzeigersinn gedreht erschien. Am Ende mufte die Vp unter
Zeitdruck entscheiden, ob das mental transformierte Vorstellungs,,bild* mit einem wie-
derum entweder visuell oder taktil angebotenen Display iibereinstimmte oder nicht (nach
Roéder, Rosler & Hennighausen 1997; Rdsler, Heil, Bajric, Pauls & Hennighausen 1995).

Ganz analog kann man diese Versuchsanordnung auch fiir die taktile Modalitéit
gestalten. Die Pbn sitzen mit verbundenen Augen vor einem taktilen Display, das
sie mit dem Zeigefinger abtasten kénnen. Auf diesem Display erscheint fiir einige
Sekunden ein Punktmuster. Die Pbn prégen sich dieses Punktmuster in Form eines
taktil-haptischen ,,Vorstellungsbildes* ein. Danach folgt dann wieder ein Ton, der
instruiert, die Reprisentation gar nicht oder um 60° bzw. 120° in der Ebene zu
drehen. AbschlieBend muB3 wieder entschieden werden, ob die mental transfor-
mierte Reprisentation mit einem Vergleichsreiz iibereinstimmt oder nicht. Wie
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Transformation visueller und taktil-haptischer Vorstellungen
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Abb. 12
Transformationszeiten in den in Abb. 11 skizzierten Versuchsanordnungen, Man erkennt,
daB die Transformationszeit eine monotone Funktion des Transformationsaufwandes ist
(Daten aus Roder, Rosler & Hennighausen 1997; Roésler, Heil, Bajric, Pauls & Hennig-
hausen 1995).

man Abb. 12 entnehmen kann, steigt auch hier die Rotationszeit mit dem gefor-
derten Drehungswinkel monoton an. Man sieht auch, daf} es zwischen den beiden
Aufgaben keine Leistungsunterschiede gibt. Die Aufgaben sind also hinsichtlich
ihrer Schwierigkeit dquivalent.

In beiden Aufgaben kann man wieder langsame negative Potentiale im ereignis-
korrelierten Potential beobachten. Diese Potentiale entwickeln sich unmittelbar
nach der Darbietung des Inspektionsreizes, bleiben dann die ganze Zeit wihrend
der Transformation erhalten, und sie verschwinden erst wieder, nachdem der Ver-
gleich mit dem Testreiz abgeschlossen ist. Bemerkenswert ist, daf} sich die Topo-
graphie dieser Negativierung wihrend der Aufgabe éndert. In der visuellen Bedin-
gung sieht man wéhrend des Einspeicherns des Bildes und wihrend des Haltens
des Vorstellungsbildes im Arbeitsgedéchtnis (i. e. in der Null-Grad Bedingung)
eine langanhaltende Negativierung, die thr Maximum iiber dem okzipitalen Kortex
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hat, also iiber den Gebieten, die fiir die Verarbeitung visueller Informationen zu-
stindig sind. In der taktilen Bedingung sieht man in der gleichen Phase eine maxi-
male Negativierung iiber dem somatosensorischen Projektionszentrum kontralate-
ral zur tastenden Hand (Die Projektionen der Tastrezeptoren verlaufen gekreuzt zur
kontralateralen Seite des Gehirns: die rechte Hand projiziert in die linke Hirnhemi-
sphire). Es liegt also eine modalitétsspezifische Topographie vor (vgl. Abb. 13),

Erstaunlich ist, was in der Transformationsphase passiert, wenn also die im Ar-
beitsspeicher gehaltene, visuelle bzw. haptische Reprisentation in ihrer Lage ver-
dndert werden mufl. Um den Nettoeffekt zu erfassen, haben wir die Amplituden-
differenz zwischen der 120° und der 0° Bedingung gebildet (vgl. Abb. 14). Man
erkennt, daf das Maximum dieser Transformationsnegativierung nun nicht mehr
tiber den jeweiligen Projektionsfeldern liegt, sondern gleichermaBen in beiden
Bedingungen iiber dem zentro-parietalen Kortex. Die Transformation wird also
von einer modalititsunspezifischen Aktivierung parietaler Kortexareale begleitet.

standardisierte Topographie: Enkodierungssphase

@ negativ

visuelle Bedingung taktil-haptische Bedingung

Abb. 13
Topographie der mittleren hirnelektrischen Aktivitit wihrend der Einpriagung und des
Behaltens visueller bzw. taktil-haptischer Vorstellungen (mittlere Aktivitit in der
0-Grad Bedingung (vgl. Abb. 11)), in der also nicht transformiert werden mufSte.
Man erkennt, daB das Maximum der Negativierung (= schwarz) je nach Modalitit an
unterschiedlichen Orten auftritt: bei visuellen Vorstellungen iiber dem okzipitalen, bei
taktil-haptischen Vorstellungen iiber dem somatosensorischen Kortex (kontralateral zu
tastenden Hand, also links) (Daten aus Réder, Rosler & Hennighausen 1997; Rosler,
Heil, Bajric, Pauls & Hennighausen 1995).
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standardisierte Topographie: Transformationsphase

visuelle Bedingung taktil-haptische Bedingung negativ
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Abb. 14
Topographie der mittleren hirnelektrischen Aktivitiit wihrend der Transformation visuel-
ler bzw. taktil-haptischer Vorstellungen (gezeigt ist die zusitzliche Aktivitiit, die im
Vergleich zur 0-Grad Bedingung in der 120-Grad Bedingung auftritt). Man erkennt, da
das Maximum der Negativierung (= schwarz) unabhiingig von der Modalitit jeweils am
gleichen Ort, ndmlich iiber dem parietalen Kortex auftritt. (Daten aus Roder, Rosler &
Hennighausen 1997; Rosler, Heil, Bajric, Pauls & Hennighausen 1995).

Bemerkenswert ist an diesem Befund auch, daB} die Topographie des fiir eine
rdumliche Transformation wichtigen Verarbeitungsmoduls ganz dhnlich aussieht
wie die Topographie, die wir bei der Reaktivierung von raumlichen Reprisenta-
tionen im Ficherungsversuch beim Gedéchtnisabruf beobachtet haben. Die EEG-
Aktivierungsmuster, die bei der Transformation von rdumlichen Informationen
auftreten, und diejenigen, die bei der Reaktivierung lingerfristig gespeicherter
rdumlicher Reprisentationen evoziert werden, sind fast deckungsgleich. Mogli-
cherweise sind die gleichen Zellverbénde an beiden Prozessen beteiligt.

Zunichst gilt es aber festzuhalten, dafl das Einspeichern und das Halten von visu-
ellen bzw. haptischen Reprisentationen im Arbeitsgedédchtnis mit einer modalitts-
spezifischen Aktivierung der zugehédrigen Projektionsfelder einhergeht, wihrend die
Transformation dieser Représentationen dagegen zu einer modalitdtsunspezifischen
Aktivierung multimodaler Projektionsfelder im parietalen Kortex fiihrt. Dieses
Befundmuster palt sehr gut zu einer aus neuropsychologischen (d. h. Lésions-)
Befunden abgeleiteten Theorie der hoheren visuellen Verarbeitung und Vorstel-
lung von Kosslyn (1994). Danach ist fiir visuelle Vorstellungen anzunehmen, dafl
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es ein fiir die Speicherung spezialisiertes Buffermodul und eine Reihe fiir Trans-
formationsleistungen spezialisierte Arbeitsmodule gibt. Unsere Befunde ergiinzen
diese Uberlegungen: Offensichtlich gibt es mehrere modalititsspezifische Buffer-
module (visuelle, taktile, ...), wihrend die Transformationsmodule Code-unspezi-
fisch sind und ihren Input aus verschiedenen Modalitédten erhalten konnen. Die
Tatsache, daf} die Buffermodule im Bereich der priméren und sekundiren Projek-
tionsfelder liegen und die Module fiir rdumliche Transformationen im parietalen
Kortex, stimmt ebenfalls gut mit den Uberlegungen von Kosslyn iiberein. Konver-
gierende Befunde wurden auBierdem mit Hilfe anderer bildgebender Verfahren er-
arbeitet (Kosslyn 1994, Kosslyn, Digirolamo & Thompson 1998).

Eine theoretische Perspektive

Die zuvor berichteten Beispiele belegen, dal} hirnelektrische Potentiale Aktivitits-
dnderungen der GroBhirnrinde anzeigen, die systematisch mit Gedéchtnisprozessen
zusammenhéngen. In der ersten Experimentalreihe konnte anhand der langsamen
negativen Potentiale nachgewiesen werden, daf} Reaktivierungsprozesse episodi-
scher Gedichtnisinhalte in distinkten, materialspezifischen, kortikalen Zellver-
binden stattfinden. Die Ergebnisse der zweiten Experimentalserie belegten, dafl
die Reaktivierung semantischer und arithmetischer Fakten ebenfalls mit einer
systematischen Aktivititsinderung kortikaler Zellverbénde einhergeht (dem N400-
Effekt). Und schlieSlich wurde in der dritten Experimentalserie beobachtet, daf3
auch unterschiedliche Inhalte und Prozesse des Arbeitsgedichinisses mit systemati-
schen Anderungen langsamer negativer Potentiale kovariieren. Die Speicherung
von Inhalten des Arbeitsgedédchtnisses findet danach in distinkten, materialspezi-
fischen, kortikalen Zellverbidnden statt, die Transformation solcher Inhalte findet
dagegen in kodierungsunspezifischen Zellverbinden statt.

Was 4Bt sich aus diesen Befunden in der Zusammenschau mit anderen Ergebnissen
der Neurowissenschaften {iber die Struktur und die Funktionsweise des mensch-
lichen Gedichtnisses ableiten?

Wie eingangs erléutert gilt, da es anatomisch und funktional abgrenzbare Hirn-
strukturen im Temporallappen gibt, die fiir die Einspeicherung und die Konsoli-
dierung deklarativer und episodischer Gedichtnisinhalte zustéindig sind. Fehlen
diese Strukturen, so tritt eine totale anterograde Amnesie ein. Eine Schliisselstel-
lung haben dabei die medialen Bereiche beider Temporallappen, insbesondere der
Hippocampus, der perirhinale und parahippocampale Neokortex. Diese Strukturen
sind eng verschaltet mit zwei weiteren Flaschenhalsstrukturen, dem dorsomedialen
Thalamus in Verbindung mit den Mammilarkérpern und dem basalen Vorderhirn
(Markowitsch 1994). Bei Lésionen dieser Strukturen treten sowohl anterograde als
auch retrograde Amnesien auf. Es ist daher zu vermuten, daf es sich hier um Dis-
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konnektionssyndrome handelt, bei denen sowohl die Einspeicherung als auch der

Abruf gestort ist, vermutlich aufgrund einer Unterbrechung des Informations-

transfers zwischen verschiedenen Arealen des Neokortex (posterior gelegenen

Speicherstrukturen und anterior gelegenen Strukturen, die Adresskodierungen ent-

halten).

Andererseits zeigen die hier berichteten Befunde, daf} das Engramm, wenn man es

denn tiberhaupt lokalisieren kann, in kortikalen Strukturen reaktiviert wird. Die

oben beschriebenen Untersuchungen und Analysen anderer Autoren mit bildgeben-
den Verfahren zeigen, dafl offensichtlich kodierungs- und modalitétsspezifische

Speichersysteme im Neokortex existieren. Bei der Reaktivierung von Gedéchtnis-

inhalten werden zudem genau jene kortikalen Areale beansprucht, die auch fiir

die on-line Prozessierung der gleichen Inhalte zustindig sind — zum Beispiel die
priméren und sekundéren Projektionsfelder.

Die Befunde stiitzen also die These einer kodierungs- und modalitétsspezifischen

Speicherung im Sinne der Unterteilungen in auditive vs. visuelle vs. somatosen-

sorische Reprisentation bzw. verbale vs. nonverbale Reprisentation. Ebenso gibt -

es Belege dafiir, daB sich bei Aufgaben, die das Arbeitsgediichtnis beanspruchen,
passive Speicherstrukturen von Strukturen mit Exekutiviunktionen trennen lassen.

Eine strukturelle Trennung in Arbeits- und Langzeitspeicher 148t sich allerdings

nicht iiberzeugend belegen, da Aufgaben, die die eine oder die andere Funktion

aktivieren, gleiche Aktivationsmuster in den bildgebenden Verfahren auslsen.

All das palit gut zu einer in aktuellen Publikationen dokumentierten Sichtweise

iiber die Struktur des Gedichtnisses (Damasio 1989b; Fuster 1995; McClelland,

McNaughton & O’Reilly 1995; Squire & Zola-Morgan 1991). Danach ist anzu-

nehmen:

— Die Speicherung von Informationen erfolgt im Neokortex. Der Neokortex ist ein
Verarbeitungs-Speicher-System, in dem sich die Konnektivitéiten synaptischer
Verbindungen #ndern. Diese Anderungen sind gleichbedeutend mit der Engramm-
bildung.

— Um der Tatsache Rechnung zu tragen, daB Einspeicherung und Konsolidierung
zum Teil an die intakten Flaschenhalsstrukturen des Hippocampus gekoppelt
sind, postulieren zum Beispiel McClelland, McNaughton & O’Reilly (1995)
zwei unterschiedliche Mechanismen der Speicherung.

Zum einen soll jede Verarbeitung im neokortikalen System, sprich jede Ausbrei-

tung eines Erregungsmusters, direkt zu adaptiven Veriinderungen der involvierten

synaptischen Verbindungen fiihren. Diese Anderungen sollen geringfiigig sein

(zumindest in spiiteren Phasen der Ontogenese) und in der Regel nicht ausreichen,

um die spezifische Verkniipfung zwischen verschiedenen Erregungsmustern, die

in einem raum-zeitlichen Kontext aufgetreten sind, bereits nach einmaliger Prozes-
sierung vollstindig rekonstruieren zu konnen. Lediglich bei sehr hiufiger, wieder-
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holter Auslésung des gleichen Erregungsmusters werden die minimalen Ver#inde-
rungen der synaptischen Konnektivititen akkumulieren, so dafl dann die gesamte
Sequenz der Erregungsmuster durch einen einzigen Hinweisreiz in Gang gesetzt
werden kann. Informationsspeicherung, die ausschlieflich auf diese Weise erfolgt,
gehort zur Klasse des impliziten Lernens.

Das hippocampale Gedéchtnissystem soll eine andere, zweite Form der Speiche-
rung erméglichen — die schnelle Ausbildung willkiirlicher assoziativer Verkniip-
fungen. Bei dieser Art der Speicherung treten zunichst substantielle Anderungen der
synaptischen Konnektivitiiten im hippocampalen System (Hippocampus, perirhina-
ler Kortex, etc.) auf. Die Erregungsmuster in den Prozemodulen des neokorti-
kalen Systems werden dazu iiber Verbindungen in das hippocampale System
tibertragen und in ein hippocampales Erregungsmuster ,ibersetzt“. Dabei wird
angenommen, daB es sich im hippocampalen System um eine komprimierte Form
des gesamten Erregungsmusters handelt, an dem auch eine geringere Anzahl von
Neuronen beteiligt ist. Vorstellbar ist diese komprimierte Form der Speicherung
zum Beispiel als Adresskodierung. Ein Erregungsmuster, das sich einmal im hippo-
campalen System ausgebildet hat, kann dann aufgrund der dort verfiigbaren neuro-
nalen Plastizititsmechanismen zu einem stabilen Gedédchtnisinhalt werden. Auch
hier akkumulieren die Anderungen an den Synapsen bei wiederholter Auslésung
eines Erregungsmusters. Allerdings sind die Anderungen pro Durchgang per se
gréBer als im neokortikalen System. Abruf bzw. Reaktivierung eines so gespei-
cherten Gedichtnisinhalts geschieht, wenn in einem an der urspriinglichen Prozes-
sierung beteiligten neokortikalen Modul ein Teil des Erregungsmusters wiederer-
zeugt wird (z. B. durch einen Hinweisreiz). Dieses partielle Erregungsmuster wird
dann in das hippocampale System iibertragen und erzeugt dort aufgrund der ver-
fiigbaren synaptischen Verbindungen das gesamte hippocampale Erregungsmuster.
Uber riicklaufende Verbindungen zum neokortikalen System und ,,Dekomprimie-
rung® werden dann alle Teile des urspriinglichen neokortikalen Erregungsmusters
reaktiviert.

Das Modell von McClelland, McNaughton & O’Reilly (1995) liefert auch eine
Erkldrung dafiir, warum nach einer lingeren Zeit der Konsolidierung die hippo-
campale Reaktivierung nicht mehr notwendig ist. Hierzu wird angenommen, da3
die neokortikale Reinstatiierung eines Erregungsmusters (Engramms) auch ,,0ff-
line*, unabhiingig von aktuellen Hinweisreizen erfolgen kann, etwa intentional
beim ,,stillen Wiederholen* oder nichtintentional bei spontanen Erinnerungen
(z. B. ausgeldst durch Kontextreize) sowie im Schlaf. Durch diese Reinstatiierun-
gen der vollstindigen neokortikalen Erregungsmuster verdndern sich im Laufe der
Zeit aufgrund der verfiigbaren Plastizitdtsmechanismen auch die neokortikalen
synaptischen Konnektivitidten. Nach hinreichend langer Konsolidierung kann so
das gesamte Engramm, ohne den ,,Umweg" liber das hippocampale System, in den
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neokortikalen Zellverbédnden reaktiviert werden. Auf diese Weise werden alle so-
genannten deklarativen Gedéchtnisinhalte — semantische, enzyklopédische, episo-
dische Informationen — allmé#hlich in dauerhafte kortikale Représentationen iiber-
fiihrt. Aufgrund der sehr viel langsameren ,,Lernkonstanten im neokortikalen
System nimmt diese Verlagerung jedoch sehr viel mehr Zeit in Anspruch als die
Ausbildung einer hippocampalen Assoziation. Dies erklirt die Befunde zur Kon-
solidierung und der graduellen Abnahme retrograder Amnesien mit zunehmendem
Abstand der Lernepisode vom Zeitpunkt einer Lision des hippocampalen Systems.
Die wiederholte Reinstatiierung der neokortikalen Erregungsmuster iiber die hippo-
campale Schleife zu verschiedenen Zeitpunkten hat zudem den Vorteil, daB ein
sogenanntes ,,durchflochtenes Lernen stattfindet (interleaved learning), das heift,
die Anderungen der synaptischen Konnektivititen im neokortikalen System, die
mit einer bestimmten Lernepisode zusammenhéngen, werden nicht isoliert und
massiert, sondern im Zusammenhang und konkurrierend mit Anderungen aufgrund
anderer Lernepisoden erzeugt. Dadurch wird sichergestellt, daf die neu erworbe-
nen Engramme systematisch in bereits vorhandene Engramme ,,eingebaut” werden,
und daf} es somit nicht zu einem Zusammenbruch bereits verfiigbarer Engramme
kommt (Zustidnde des ,katastrophalen Schluifolgerns, wie sie bei konnektioni-
stischen Modellen beobachtet wurden, wenn in ein bereits etabliertes assoziatives
Netzwerk neue Konzepte mittels massierter Ubung integriert werden sollten).
Zugriff auf Gedichtnisinhalte ist in diesem Modell gleichbedeutend mit der Akti-
vierung von Erregungsmustern im Neokortikalen-Verarbeitungs-Speicher-System.
Engramme sind also nicht als etwas Statisches, im Sinne eines fotografischen
Abbilds, zu verstehen. Vielmehr handelt es sich um dynamische Entitéten, Ein
Erregungsmuster wird entweder extern durch Reize aus der Umwelt oder intern
durch bereits vorliegende Aktivierungsmuster getriggert. Bei einer iiberlernten Lei-
stung, wie zum Beispiel dem Lesen, wird ein Erregungsmuster durch den Input
erzeugt (durch das gedruckte Wort), das seinerseits ein korrespondierendes Muster
auf der Ausgangsseite anstofit (das motorische Programm zum Aussprechen des
Wortes). Beim Suchen im Gedichtnis aktiviert ein Muster, das vom Hinweisreiz
ausgeltst wird, andere Erregungsmuster, die zuvor raumzeitlich gekoppelt mit
diesem Muster aufgetreten sind.

Weiterhin ist anzunehmen, daf} die Aktivationsmuster bei einem Gedéchtniszogriff
in genau jenen kortikalen Gebieten erzeugt werden, in denen die betreffenden
Merkmale auch bei einer rein perzeptuellen Analyse verarbeitet werden. Das heifit,
bei einem Gedéchtniszugriff auf visuelle Information werden Aktivierungsmuster
in den zahlreichen visuellen Projektionszentren des okzipitalen, parietalen und
temporalen Kortex erzeugt (van Essen, Anderson & Felleman 1992; Zeki 1990),
bei einem Zugriff auf akustische Informationen Aktivationsmuster in den ent-
sprechenden Projektionszentren des parietalen und temporalen Kortex, bei einem
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Zugriff auf Bewegungen in den sensomotorischen Projektionszentren des zentralen
und frontalen Kortex, usw. Die Theorie unterscheidet somit nicht zwischen kor-
tikalen Arealen, die entweder fiir die Verarbeitung (Wahrnehmung, Handlungs-
steuerung) oder fiir die Speicherung von Informationen spezialisiert sind, sondern
postuliert vielmehr Strukturen, die gleichermaBen fiir die Verarbeitung und die
Représentation bestimmter Merkmale spezialisiert sind (fiir Farbe, Form, Ort etc.).
Unabhéngig davon, ob die Strukturen extern, durch tiber die Sinnesorgane aufge-
nommene Informationen getriggert werden oder intern durch assoziative Verkniip-
fungen, werden in beiden Fillen die gleichen Erregungsmuster erzeugt. Damit
negieren diese Modelle eine strukturelle Unterscheidung von Langzeit- und Arbeits-
speicher. Diese Unterscheidung bezieht sich nur noch, wie auch schon in einigen
kognitionspsychologischen Modellen, auf den jeweiligen Zustand der Geddchtnis-
repréisentation (aktiviert vs. nicht aktiviert, z. B. Shiffrin & Schneider 1977).

An der Gesamtheit eines Aktivierungsmusters partizipieren somit immer mehrere
der distinkten Zellverbénde. Folglich ist ein Gedéchtnisinhalt, zum Beispiel ein
Bild, ein Wort etc., nicht durch ein Engramm an einer eng umgrenzten Stelle des
Nervensystems reprisentiert (durch eine ,,Gromutterzelle”). Die einen Gedicht-
nisinhalt konstituierenden Merkmale sind statt dessen als Reprisentationsfrag-
mente an verschiedenen Stellen des Nervensystems lokalisiert. Zum Beispiel sind
die definierenden Eigenschaften konkreter Nomina sehr wahrscheinlich durch per-
zeptuelle Reprisentationsfragmente, die definierenden Eigenschaften von Verben
durch motorische Représentationsfragmente verfiigbar (Damasio & Tranel 1993),
Auf den Gedichtnisinhalt wird zugegriffen, indem die Reprisentationsfragmente
zeitgleich aktiviert werden. Beim Zugtiff auf Nomen miifiten demnach Erregungs-
muster in sensorischen Arealen, beim Zugriff auf Verben Erregungsmuster in
motorischen Arealen entstehen. Aktivierung bedeutet hierbei, daf} in Zellverbidnden
oszillatorische Erregungsmuster aufgrund der gegebenen synaptischen Uberginge
erzeugt werden, wobei die Zusammenbindung der an verschiedenen Orten zeit-
gleich erzeugten Aktivierungsmuster iiber eine Phasenkopplung der Oszillationen
erfolgen konnte (Eckhorn et al. 1988; Gray, Konig, Engel & Singer 1989; Shastri
& Ajjanagadde 1993).

Diese Synchronisation der Erregungsmuster konnte entweder durch vor- und riick-
laufende Verbindungen zwischen kortikalen Arealen geleistet werden oder aber
durch sogenannte Konvergenzzonen, von denen Kopplungsverbindungen in unter-
schiedliche kortikale Areale ausstrahlen. Die erste Alternative kommt fiir Kopp-
lungen iiber kiirzere Strecken, zum Beispiel zwischen den merkmalsspezifischen
Verarbeitungszentren innerhalb des visuellen Systems in Betracht (Eckhorn et al.
1988; Engel, Konig, Kreiter, Schillen & Singer 1992; Frien, Eckhorn, Bauer,
Woelbern & Kehr 1994). Bei Gedéchtnisinhalten hoherer Ordnung, bei denen
Merkmalsfragmente in weit auseinanderliegenden kortikalen Arealen reaktiviert
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werden, zum Beispiel Objektreprisentationen mit Gestalt-, Farb-, Orts- und Be-
wegungseigenschaften oder Sprachreprisentationen mit phonetischen, orthographi-
schen, semantischen und syntaktischen Komponenten, sind Kopplungen iiber Kon-
vergenzzonen im Sinne einer Adresskodierung wahrscheinlicher (Damasio 1989a, b,
1990).

Karl Lashley hat zwar, zumindest aus seiner Sicht, vergeblich nach dem Engramm
gesucht. Dennoch hat er, mehr spekulativ als durch Fakten gestiitzt, in vielen seiner
Formulierungen die moderne Sichtweise iiber die neuropsychologische Implemen-
tierung des Gedéichtnisses bereits vorweggenommen. Er vertrat die Hypothese
einer diffusen, verteilten Speicherung, er postulierte eine Aquipotentialitit des
Neokortex fiir Speicherleistungen, und er vermutete ,,The mechanisms of integra-
tion (hier zu verstehen im Sinne von Assoziationsmechanismen) are to be sought
in the dynamic relations among the parts of the nervous system rather than in de-
tails of structural differentiation.” (Lashley 1929, S. 176, kursive Hervorhebung
von E.R)).
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