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1 Einleitung

Die Haut ist beim Menschen mit einer Oberflache von 1,5 bis 2 m? und einem
Gewicht von 10 bis 12 kg das groRte sensorische Organ. Uber verschiedene
Rezeptoren nimmt sie mechanische, thermische und chemische Reize wahr
und leitet diese uber das Ruckenmark und den Thalamus in das Gehirn. Die
Hautrezeptoren gehdren zusammen mit dem Nervensystem und den reiz-
verarbeitenden Regionen (Areae) im Gehirn zum somatosensorischen System,
welches Auskunft Uber vier Eigenschaften eines Reizes gibt: die Modalitat (z.B.
rauh, spitz, glatt oder weich), die Lokalisation, die Starke und den zeitlichen
Ablauf (Kandel et al. 2000).

Das somatosensorische System bedient zwei Funktionen, zum einen die Wahr-
nehmung und zum anderen die Lokalisation eines taktilen Reizes (Schweizer et
al. 2001), wobei die Wahrnehmungsschwelle niedriger ist als die Lokalisations-
schwelle. Dies bedeutet, dass ein schwacher Reiz zwar noch wahrgenommen,
aber nicht mehr genau lokalisiert werden kann. Wird die Haut mit so schwachen
taktilen Stimuli gereizt, dass sie kaum wahrgenommen werden kénnen (Stimuli
knapp uUber der Wahrnehmungsschwelle), fuhrt dies zu Misslokalisationen —
Irrtimern bezlglich der Lokalisation des Reizes. Ob ein Stimulus korrekt wahr-
genommen und lokalisiert werden kann, hangt auch von den besonderen
Charakteristika des Stimulus und vom Applikationsort ab. Am frihesten werden
Bertuihrungen an den Lippen und den Fingerspitzen wahrgenommen. Hier befin-
det sich beim Menschen die niedrigste Lokalisationsschwelle fir taktile Reize,
wobei allerdings auch die Aufmerksamkeit eine Rolle spielt, ob der Reiz richtig

lokalisiert wird.

Im Gehirn ist die Kérperoberflache im somatosensorischen Kortex in somatotop
organisierten Mappen abgebildet, wobei analog der funktionellen Bedeutung
bestimmte Hautregionen wie die der Finger Gberproportional abgebildet werden.
Dies hatte bereits 1950 zur Entwicklung des Sensorischen Homunculus gefihrt
(Penfield und Rasmussen 1950). Anhand von Untersuchungen an Tieren konn-
ten zusatzliche Details in der Verarbeitung der sensorischen Information aufge-
deckt werden. So scheinen die in der Area 3b getrennten Reprasentationen

besonders der Finger mit der Verarbeitung in hoher organisierten Regionen wie



z.B. der Area 2 und dem SIlI Kortex abzunehmen und damit die rezeptiven
Felder sich zunehmend zu tberlappen (lwamura et al. 1983, 1994, Taoka et al.
1998, Ruben et al. 2001, Young et al. 2004).

Diese anhand der Tierversuche aufgestellten Hypothesen lassen sich am
Menschen durch Misslokalisationsversuche untermauern. So wurden in einem
Versuch von Schweizer et al. schwache Stimuli, die auf die Finger einer Hand
appliziert wurden, hauptsachlich den benachbarten Fingern zugeordnet
(Schweizer et al. 2000), was ebenfalls fiir eine Uberlappung der kortikalen

Reprasentationen in héher organisierten Regionen spricht.

Weniger bekannt ist, wie der bilaterale sensorische Input im somatosensori-
schen Kortex integriert wird. Untersuchungen ergaben, dass die héher organi-
sierten kortikalen Regionen Verbindungen sowohl zur kontralateralen als auch
zur ipsilateralen Seite aufweisen (Disbrow et a. 2000, Hlushuk und Hari 2006,
Krubitzer et al. 1998, Nihashi et al. 2005, Taoka et al. 1998). Harris et al.
berichteten nach einem psychophysiologischen Experiment zum taktilen Ge-
dachtnis, dass Storreize, die an benachbarten Fingern einer Hand bzw. der
kontralateralen Hand appliziert wurden, zu Veranderungen der Wahrnehmung
des stimulierten Fingers fuhrten. Die Storung war am starksten, wenn die Inter-
ferenzstimuli am benachbarten Finger der gleichen Hand bzw. am homologen

Finger der kontralateralen Hand appliziert wurden (Harris et al. 2001).

Im vorliegenden Experiment wurden ebenfalls Misslokalisationen taktiler Stimuli
bewusst provoziert, um weitergehende Informationen bezlglich der Verar-
beitung von sensorischen Reizen im somatosensorischen System zu gewinnen.
Dabei wurden Probanden schwache Stimuli unterschiedlicher Starke mittels
Von-Frey-Haaren auf die Finger einer Hand appliziert, welche zwischen der
Wahrnehmungsschwelle und der Lokalisationsschwelle lagen. Teilweise wur-
den vor den eigentlichen Stimulationen noch zu einem gewissen Prozentsatz
Storreize (Reize, die Uber der Lokalisationsschwelle lagen) am Daumen und
kleinen Finger der gegentber liegenden Hand appliziert. Die Finger, an denen
die Stimulation erfolgte und an denen der Proband den Reiz lokalisierte, wurden
notiert. Anhand der Verteilung der Misslokalisationen und der daraus erstellten



Misslokalisationsprofile wurde versucht, in erster Linie folgende Hypothesen zu

untermauern:

Nicht zuféallige Misslokalisationen auf die direkt benachbarten Finger (d. h. es
wird tendenziell der direkt benachbarte Finger vor den entfernteren Fingern
benannt) konnten ein Hinweis dafur sein, dass sich die rezeptiven Felder einer
Hand uberlappen. Mit der Uberprifung dieser Hypothese kniipft das vor-
liegende Experiment an die oben genannte Studie von Schweizer (Schweizer et
al. 2000) an.

Dartber hinaus sollen aber mittels der Applikation von StOrreizen an der
gegeniber liegenden Hand Ruckschlisse auf die Interkonnektivitat des rechten
und linken somatosensorischen Kortex gezogen werden kénnen. Geht man von
der Annahme aus, dass beide Kortexhalften bei der Verarbeitung sensorischer
Stimuli eine Rolle spielen, so mussten auf D1 und D5 applizierte Storreize zu
Verdanderungen der Wahrnehmung von ebendiesen Fingern der Gegenseite

fuhren.



2 Verarbeitung taktiler Reize im somatosensorischen System

Jeder taktile/haptische Reiz wird vom Koérper mittels spezieller Reizaufnehmer,
den Sinnesrezeptoren, aufgenommen. Anschlielend wird die aufgenommene
Information von den Rezeptoren in elektrische Impulse umgewandelt und tGber
Nervenbahnen in das Gehirn weitergeleitet. Dort erfolgt dann die Entschlis-

selung und es wird eine Empfindung bewusst.

Im Folgenden soll auf die Strukturen eingegangen werden, die an der Reizauf-
nahme und der Ausbildung einer Empfindung beteiligt sind. Zunachst wird auf
die Rezeptoren eingegangen, die fur die Aufnahme der taktilen Empfindung des
Kdrpers, der somatischen Sensibilitat, verantwortlich sind. Anschlieend erfolgt
die Beschreibung der fur die Weiterleitung taktiler Reize verantwortlichen Ner-
venbahnen und zum Schluss wird die Verarbeitung dieser Reize im Gehirn vor

dem Hintergrund aktueller Studien erlautert.

Die Verarbeitung sensorischer Information, wie bei der im Experiment durchge-
fuhrten wiederholten Reizung der Fingerspitzen mit Von-Frey-Haaren, stellt
immer einen Lernprozess dar. Das Gehirn ist in der Lage, auf veranderte oder
auch gleich bleibende Reize in Minutenschnelle mit einer Veranderung der
Verschaltungen im Gehirn zu reagieren. Das zeigt sich in einer Veranderung
der Reprasentation einzelner Kérperteile, wie z.B. der Finger, im Gehirn. Diese
schnelle Veranderbarkeit der kortikalen Repréasentationen bezeichnet man als
kortikale Plastizitat. Da Mechanismen der kortikalen Plastizitdt auch fir die
Erklarung des Experiments eine Rolle spielen, folgt eine Ausfliihrung zu deren
Mechanismen und den Faktoren, die zur Veranderbarkeit von kortikalen Repra-
sentationen filhren. Gesondert wird auf die Misslokalisationen eingegangen,
welche mit Fehlinformationen bezlglich sensorischer Reize, wie eben die

Detektion von applizierten Stimuli am falschen Finger, einhergehen kdnnen.

Im Schlussteil der theoretischen Ausfiihrungen wird der Frage nachgegangen,

wo im Neokortex der Prozess des taktilen Lernens stattfindet.



2.1 Aufnahme taktiler Reize

Die somatische Sensibilitdt umfasst die vier Modalitaten Temperatur, Nozi-
zeption, Propriozeption und Oberflachensensibilitdt. Die Oberflachensensibilitat,
auch als epikritische Sensibilitdt bezeichnet, umfasst die Wahrnehmung der
feineren Berthrungs- und Bewegungsempfindungen. Dazu zahlen die Topo-
gnosis, die die ldentifizierung der Lokalisation eines kutanen Reizes bezeichnet,
die Stereognosis (das Erkennen eines Objektes durch blol3es Betasten), die
Vibration und die raumliche Auflésung. Die raumliche Auflésung oder auch
Zwei-Punkt-Schwelle genannt bezeichnet den Abstand zwischen zwei mit dem
Tastzirkel markierten Punkten auf der Haut, die noch als getrennt wahrge-
nommen werden kénnen (s. Abbildung 1).

Tastzirkel 20 1 Zwei-Punkt-

chwelle

i 0im Bl
|_‘_Zwei-Punkt-__| {ERE
Schwelle o LN

Abbildung 1: Raumliche Auflédsung taktiler Stimuli (Schmidt und Thews 2005)

Da in der vorliegenden Arbeit die Oberflachensensibilitéat eine herausragende
Rolle einnimmt, soll im Folgenden naher auf die spezifische Reizaufnahme und

-verarbeitung dieser Modalitat eingegangen werden.

Die Wahrnehmung der Umwelt erfolgt beim Menschen mittels spezialisierter
neuronaler Strukturen, den Sinnesrezeptoren. Diese sind darauf spezialisiert,

den Stimulus, eine spezifische Form der physikalischen Energie (mechanische,

10



thermische oder elektromagnetische Energie) in ein elektrisches Signal, das
Rezeptorpotential, zu wandeln. Die Sinnesrezeptoren der Oberflachensensi-
bilitdt, die sog. Mechanorezeptoren, sind sensible Endorgane, die durch mecha-
nische Reize (Dehnung, evtl. auch Druck) adaquat, und zwar tonisch oder
phasisch, erregt werden. Sie verfigen Uber dehnungsabhangige Kationen-
kanéle in der Nervenmembran. Mechanische Deformierung der Membran offnet
diese lonenkanale. Der Einstrom von Natrium und wahrscheinlich auch Calcium
depolarisiert die Nervenendigung und evoziert somit das Rezeptorpotential,
dessen Mechanismus dem des exzitatorischen postsynaptischen Potentials
ahnelt. Die Amplitude des Rezeptorpotentials ist proportional zur Stimulus-
intensitat; je starker die Dehnung der Membran ist, desto mehr lonenkanale
werden geoffnet. Sistieren des Stimulus versetzt die Membran in ihren
Ausgangszustand und die dehnungsabhéngigen lonenkanéle werden wieder
geschlossen (Gardner und Martin 2000, Hick und Hick 2000).

Abbildung 2: Lage der Mechanorezeptoren in der Haut (Schmidt und Thews 2005)
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Histologische und physiologische Untersuchungen identifizierten unterschied-

liche Typen von Mechanorezeptoren (s. Abbildung 2), die entweder in den

oberen Schichten der Kutis oder in der Subkutis gelegen sind, wobei die

unbehaarte Haut eine etwas andere Zusammenstellung der Rezeptoren

umfasst als die der behaarten Haut. Die unterschiedlichen Sensoren liefern

verschiedene Arten von Tastinformationen, die benotigt werden, um Form,

GroRe und Bewegung eines Gegenstandes zu beurteilen.

Die verschiedenen Typen von Mechanorezeptoren der Haut kann man aufgrund

ihres Antwortverhaltens auf einen Reiz in drei Gruppen einteilen:

1.

RA-Rezeptoren (rapidly adapting):

RA-Rezeptoren sind schnell adaptierende Rezeptoren, d.h., sie sind nur

kurzzeitig aktiv. Zu den RA-Rezeptoren zéhlen:

la.

1b.

Meissnersches Korpuskel:

Das Meissnersche Korpuskel ist der Berlhrungsrezeptor der
unbehaarten Haut, welcher hauptsachlich palmarseitig unmittelbar
unter der Epidermis in den Papillen des Coriums gelegen ist. Das
Meissnersche Korpuskel ist ein schnell adaptierender Rezeptor
(Friedmann et al. 2004, Keck 2004, Taoka et al. 1998), der sensitiv
auf Berthrungen reagiert und das Eindriicken der Haut signalisiert.
Nach Beendigung der Bewegung feuert dieser nicht weiter. Dadurch
kénnen Anfang und Ende eines Reizes, wie z.B. Kanten und Ecken

detektiert werden.

Haarfollikelrezeptoren

Die Haarfollikelrezeptoren sind die Bertihrungsrezeptoren der
behaarten Haut, sie ersetzen dort das Meissnersche Korpuskel. Die
Haarfollikelrezeptoren reagieren auf die Auslenkungsgeschwindigkeit
der Haarfollikel. Auch dieser Rezeptor reagiert auf Berihrungen und

adaptiert schnell.

2. SA-Rezeptoren (slowly adapting):

SA-Rezeptoren sind langsam adaptierende Rezeptoren, die bei anhal-

tendem Druckreiz aktiv bleiben. Bei zunehmendem Druck nimmt auch
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deren Aktivitdt zu. Die SA-Rezeptoren kdnnen weiter in SA1- und SA2-

Rezeptoren unterteilt werden. Zu ihnen zahlen:

2a. Merkel-Zellen
Die Merkel-Zellen sind SA1-Rezeptoren. Sie sind die Druckrezepto-
ren sowohl der behaarten als auch der unbehaarten Haut und liegen
im Stratum basale direkt unter der Epidermis. An den Fingerspitzen
weisen sie eine besonders hohe Dichte auf. Druckrezeptoren sind
Proportionalftihler, d.h. ihre Impulsrate ist direkt proportional zur
Intensitat des Reizes Dies bedeutet, dass ein Reiz umso intensiver
empfunden wird, je starker dieser ist. Merkel-Zellen reagieren auf
das Ausmald einer Hautverformung, d.h. sie kbnnen nicht nur anzei-
gen, dass ein Gegenstand die Haut eindrtickt, sondern wie tief dieser
eingedruckt wird. Bleibt der Reiz jedoch konstant, so wird er nach
einiger Zeit schwacher empfunden, der Druckrezeptor hat sich
adaptiert. Die Merkel-Zellen enkodieren in erster Linie den Druck, die
Oberflachenbeschaffenheit und die Form eines Objektes (Friedmann
et al. 2004). Sie haben kleine rezeptive Felder (s.u.) und eine hohe

Ortsauflosung.

2b. Ruffini-Korperchen
Die Ruffini-Korperchen sind SA2-Rezeptoren, die im Stratum reticu-
lare der Dermis, in der Handinnenflache oder nahe den Fingernéageln
gelegen sind. Sie reagieren auf Dehnungsreize und tragen wie die
Merkel-Zellen zur Gestaltwahrnehmung erfasster Objekte bei. Die in
der Handinnenflache gelegenen Ruffini-Kolben reagieren richtungs-
empfindlich, d.h., die Dehnung in eine Richtung fihrt zum Anstieg
der Impulsfrequenz, wéahrend die Dehnung in die andere Richtung
zur Ruheaktivitat fuhrt. Sie haben relativ grol3e rezeptive Felder, was

eine geringe Ortsauflésung bedingt.

3. Vater-Pacini-Kérperchen
Vater-Pacini-Korperchen sind die empfindlichsten Tastrezeptoren. Es
sind sehr schnell adaptierende Vibrationsrezeptoren, die sich in der Sub-
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kutis, aber auch in Gelenken, Béandern, Sehnen, Faszien, Knochen und
im Bauchraum befinden. Sie sind am empfindlichsten bei hochfrequenten
Vibrationen (Friedmann et al. 2004). Sie detektieren die Beschleunigung,
mit der sich eine Hautdeformierung entwickelt. Aufgrund der grofRen
rezeptiven Felder leiten diese Rezeptoren Vibrationen auch an entfernte
Hautareale weiter, was zur Folge hat, dass diese im ganzen Korper ge-
spurt werden konnen (Schmidt und Thews 2005, Zilles und Rehkamper
1999).

Meissnersche Korpuskel und Merkel-Zellen, die in der oberflachlichen Haut-
schicht gelegen sind, kdnnen feinste raumliche Unterschiede detektieren, denn
sie haben einen kleineren Durchmesser als die Rillen der Finger in der
Leistenhaut und kénnen durch feinste Erschitterungen einer Oberflache erregt
werden. Dieses unglaubliche raumliche Auflésungsvermogen ermdglicht es,
feinste Texturunterschiede einer Oberflache zu erkennen, wie z.B. Braille-
Schrift zu erlernen oder, wie fir das durchgefuhrte Experiment von heraus-

ragender Bedeutung, leichteste Bertihrungen zu detektieren.

Die in den tieferen Hautschichten gelegenen Vater-Pacini-Kdrperchen und
Ruffini-Endungen kdnnen nur grobe rdumliche Unterschiede wahrnehmen.
Diese Mechanorezeptoren detektieren Verschiebungen einer grof3en Flache der
Haut und sind fir das vorliegende Experiment von eher untergeordneter

Relevanz.

Die rdumliche Anordnung aktivierter Rezeptoren eines Sinnesorgans codiert
bedeutende Informationen bezlglich des Stimulus. Im somatosensorischen
System Ubermittelt die Verteilung der Mechanorezeptoren Informationen tber

die Lokalisation des Stimulus.

Raumliches Auflosungsvermégen wird durch die Involvierung drei verschiede-

ner perzeptueller Fahigkeiten erreicht:
Lokalisation des Stimulus am Korper
Unterscheidung der Gro3e und Kontur von Objekten

Auflésung der feinen Details des Stimulus
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Die Fahigkeiten des raumlichen Auflosungsvermdogens sind eng mit der Struktur
des rezeptiven Feldes eines jeden sensorischen Neurons verbunden. Unter
einem rezeptiven Feld versteht man das Gebiet innerhalb einer rezeptiven
Flache, in dem ein Stimulus den Rezeptor erregt. Die Mechanorezeptoren
haben je nach Lage unterschiedliche rezeptive Felder, die sich hinsichtlich
Struktur und Gro3e voneinander unterscheiden. Die Dichte der Mechano-
rezeptoren eines Korperteils bestimmt, wie exakt das sensorische System
Details eines Stimulus in diesem Gebiet detektieren kann. Eine hohe Dichte von
Mechanorezeptoren fuhrt zu einer feineren Auflésung der rdumlichen Details,
denn diese Rezeptoren haben kleinere rezeptive Felder. Die GrolRe der rezep-
tiven Felder ist von dem Hautareal, in dem die Mechanorezeptoren lokalisiert
sind, abhéngig. Die kleinsten rezeptiven Felder wurden an den Fingerspitzen
gefunden. Je weiter die Hautareale proximal gelegen sind, desto starker nimmt
die Grolle der rezeptiven Felder zu. Diese Unterschiede in der Grol3e der
rezeptiven Felder reflektiert die Dichte der Mechanorezeptoren in den verschie-

denen Hautregionen.

Die Verteilung der Rezeptordichte wird sehr anschaulich an der Figur des
sensorischen Homunculus dargestellt. Bei diesem sind die Korperteile umso
grolRer abgebildet, je dichter die Sinneszellen auf der Oberflache angeordnet

und je kleiner deren rezeptive Felder sind (Abbildung 3).

Die Unterschiede in der Rezeptordichte spiegeln sich im Kortex in den
Reprasentationen der jeweiligen Korperareale wider. Die Hautregionen, die die
hochste Innervationsdichte aufweisen, besetzen im somatosensorischen Kortex
auch die groten Areale. Sparlich innervierte Regionen hingegen okkupieren
aufgrund des geringeren Inputs kleinere Kortexgebiete. (Frings 2003, Gardner
und Martin 2000).

Da die Fingerspitzen die héchste Innervationsdichte aufweisen und somit grof3e
Areale im somatosensorischen Kortex okkupieren, lag es nahe, die Finger-

spitzen als Objekt flir das vorliegende Experiment auszuwéhlen.
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Abbildung 3: Sensorischer Homunculus (nach Penfield und Rasmussen1950)

2.2 Verarbeitung taktiler Reize im ZNS

Nach der Enkodierung und Umwandlung des taktilen Reizes durch die

Mechanorezeptoren erfolgt dessen Weiterleitung in das ZNS.

Wie bereits erwahnt, ist die Verarbeitung der taktilen Informationen der Finger
in den priméren und sekundaren sensorischen Arealen im Kortex von
besonderer Bedeutung fir das vorliegende Experiment. Daher folgt nun, unter

Bertcksichtigung aktueller Studien zur Organisation des manuellen Inputs, die
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Beschreibung der Stationen, die bei der Informationsverarbeitung beginnend
bei den Mechanorezeptoren bis hin zu den sensorischen Arealen im Gehirn

durchlaufen werden.

Anschliel3end wird der Aufbau des Sl und SlI Kortex, dessen Verbindungen und
Funktionen sowie die Informationsverarbeitung innerhalb dieser sensorischen
Areale beschrieben. Es wird an dieser Stelle auch der Frage nachgegangen, ob
eine interhemisphéarische Verarbeitung sensorischer Informationen mdglich ist.
Zum Schluss wird jeweils auf die Darstellung der Reprasentation der einzelnen

Finger in den zuvor beschriebenen kortikalen Arealen eingegangen.

2.2.1 Verarbeitung der taktilen Reize in subkortika  len Arealen

Die Axone der Mechanorezeptoren, die die Oberflachensensibilitat vermitteln,
treten Uber das Spinalganglion in das Hinterhorn des Ruckenmarks ein und
ziehen ohne Verschaltung ipsilateral im Hinterstrang zur Medulla oblongata. Ab
dem oberen Thorakalmark teilt sich der Hinterstrang in zwei Faszikel, den
Fasciculus gracilis und den Fasciculus cuneatus. Die beiden Faszikel weisen
eine somatotope Gliederung auf. Der Fasciculus gracilis liegt medial und enthalt
Fasern aus den ipsilateralen sakralen, lumbalen und unteren Thoraxseg-
menten. Ihm schlief3t sich lateral der Fasciculus cuneatus an, der Fasern aus
dem oberen Thorakalbereich und dem zervikalen Bereich enthalt. Die Axone
der zwei Faszikel enden in der unteren Medulla und werden dort im Nucleus

cuneatus und Nucleus gracilis auf das zweite Neuron umgeschaltet.

Im Nucleus cuneatus beginnt nun die zentrale Verarbeitung des taktilen Inputs
der Hande (Xu und Wall 1999). Untersuchungen der genannten Nuclei an Affen
ergaben eine starkere Segregation der Inputs von den Fingern bzw. Handen im
Nucleus cuneatus verglichen mit dem Input der Fil3e bzw. Zehen im Nucleus
gracilis. Die Afferenzen der Leisten- bzw. Felderhaut der Finger DI-DV konnten
im Nucleus cuneatus getrennt dargestellt werden (Strata et al. 2003). Verglei-

che in der Organisation des Nucleus cuneatus und der Area 3b in Bezug auf die
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Reprasentation der Hande bei Totenkopfaffchen zeigten auf, dass die Verar-
beitung des taktilen Inputs neben einer somatotopen Gliederung Transforma-
tionen beinhaltet, die eine Scharfung der rezeptiven Felder, Unterdriickung des
Inputs von der behaarten Haut der Hande und eine Verfeinerung des Inputs der

unbehaarten Haut nach sich ziehen (Xu und Wall 1999).

Sensorische Informationen beziiglich des Gesichts und der Kopfhaut werden im

Nucleus trigeminus in der Pons umgeschaltet.

Die sensorische Information dieser drei Hirnnervenkerne wird direkt zum
Thalamus weitergeleitet. Der Thalamus stellt die wichtigste Relaisstation fir
sensorische Impulse dar, die den Kortex von anderen Teilen des Gehirns oder
vom Ruckenmark erreichen. Die Axone der Neurone des Nucleus cuneatus und
Nucleus gracilis kreuzen im Hirnstamm zur kontralateralen Seite und ziehen mit
den Trigeminusfasern in einem gemeinsamen Faserbiindel, dem Lemniscus
medialis, zum Thalamus. Wahrend der Kreuzung der Fasern kehrt sich die
somatotope Gliederung um: die sakralen Abschnitte liegen nun mehr lateral, die

zervikalen mehr medial.

Einen Kernkomplex des Thalamus bildet der Nucleus ventralis posterior (VP).
Er verarbeitet die somatischen Inputs und kann in drei weitere Kerne unterteilt
werden: den Nucleus lateralis (VPL), den Nucleus medialis (VPM) und den
Nucleus inferior (VPI). Der fur das vorliegende Experiment besonders bedeut-
same VPL enthalt die Reprasentation der kontralateralen Korperoberflache, die
durch Spinalnerven innerviert wird. Der VPM enthalt die Représentation des
Gesichts und intraoraler Strukturen (Jones und Pons 1998). Im VPM enden
auch die Fasern aus dem Trigeminusbereich. Die Fasern aus dem Ricken-
marksbereich terminieren im VPL. Die somatotope Anordnung der ankommen-

den Fasern wird auch nach deren Umschaltung im Thalamus beibehalten.

Wie oben bereits beschrieben, ziehen die Fasern des Thalamus zum Neo-
kortex, und zwar zu den primar sensorischen Arealen, dem Sl Kortex. Dort kon-
vergieren alle sensorischen Informationen und werden zu einer einheitlichen
Wahrnehmung verarbeitet (Kandel und Schwartz 2000, Hick und Hick 2000,
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Trepel 2006). Bei Primaten erreichen auch Informationen von den Thalamus-
kernen den SlI Kortex, hauptsachlich vom VPI (Burton et al. 1999).

Die einzelnen Stationen der Reizverarbeitung sind in Abbildung 4 noch einmal
in einer Ubersicht dargestellt.

Abbildung 4: Stationen der Reizverarbeitung im somatosensorischen System (Kandel und
Schwartz 2000)
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2.2.2 Verarbeitung taktiler Informationen im somato  sensorischen Kortex

Der somatosensorische Kortex liegt im Parietallappen des Grof3hirns und kann

in drei Hauptgebiete eingeteilt werden (s. Abbildung 5):
Den primaren somatosensorischen Kortex (Sl)
Den sekundar somatosensorischen Kortex (S 11)
Den Assoziationskortex (posteriorer parietaler Kortex)

Es herrscht heute weitgehend Ubereinstimmung darin, dass der Sl Kortex nach
zytoarchitektonischen Kriterien in vier Areae (Area 3a, 3b, 1 und 2) unterteilt
werden kann, die sich vom Fundus des Sulcus centralis bis zur hinteren Bank
des Sulcus postcentralis im Parietallappen erstrecken (Brodmann 1994,
Iwamura et al. 1985, 1993, Keck 2004).

Sensorische kortikale Gebiete werden anhand verschiedener Kriterien definiert,
die die Zytoarchitektur, das Muster der kortikalen Verbindungen, die neuronalen
Antworteigenschaften, die Grol3e der rezeptiven Felder und die Auswirkungen
von Lasionen auf die perzeptuellen Fahigkeiten umfassen (Moore et al. 2000).
Im Folgenden werden die einzelnen Gebiete des sensomotorischen Kortex
unter Beriicksichtigung der genannten Kriterien vorgestellt. Es muss jedoch hin-
zugefugt werden, dass die momentan verfugbaren architektonischen Mappen
des menschlichen Kortex nicht dem hohen Mald kortikaler Segregationen
entsprechen, wie sie anhand des functional imaging nachgewiesen werden
konnten (Zilles et al. 2004). Mit der Verwendung von hoch auflésenden
Kernspintomographen (MRT-Geréten) ist es mittlerweile jedoch mdglich, den
menschlichen Kortex in vivo so zu untersuchen, dass eine Auflésung von nun-
mehr 300 m mdoglich ist. Dies bedeutet, dass das in vivo imaging mittlerweile
Auflésungen erreicht, die an die hoch auflésende Auflichtmikroskopie heran-
reichen. So konnen erstmals individuelle Karten des menschlichen Kortex
erstellt und mit den Ergebnissen des fMRI (Funktionelle Magnetresonanz-

Untersuchung) verglichen werden (Walters et al. 2006).

Der primare und der sekundare somatosensorische Kortex erhalten neben dem

kortikalen Input vom ipsilateralen Sl auch Information vom kontralateralen Sl
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bzw. Sl Kortex Uber das Corpus callosum, aber auch direkten Input aus der
Peripherie via Thalamus. Da die Bedeutung dieser Verbindungen im Informa-
tionsverarbeitungsprozess noch immer nicht vollstandig geklart ist, ist die
Frage, ob die Aktivierung der Sl und SlI Kortizes seriell oder parallel erfolgt,

immer noch Gegenstand intensiver Debatte (Forss et al. 1999).

Abbildung 5: Lage und Aufbau des somatosensorischen Kortex im Grof3hirn (Kandel und
Schwartz 2000)

2.2.3 Sl Kortex

Jeder Teil des Korpers ist im Gehirn entsprechend seiner relativen Bedeutung

fur die sensorische Wahrnehmung reprasentiert. Die Bedeutung der einzelnen
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Korperareale sowie die Lage der in Bezug auf die Sensorik zugehdrigen
Gebiete im Sl Kortex kann sehr gut veranschaulicht werden, indem man den
sensorischen Homunculus auf dessen Umriss abbildet (s. Abbildung 6). Bei
Primaten und Menschen stellen die Hande, besonders die Finger, die wichtig-
sten Sensoren fur die Objektidentifikation dar und weisen die hdchste Dichte an
Beruhrungsrezeptoren auf (vgl. Kapitel 2.1). Somit erhalt eine Vielzahl kortikaler
Neurone Input von den Handen und Fingern, was zu einer im Vergleich zu
anderen Korperarealen unverhaltnismaRigen VergroRerung der Handrepréasen-
tation im somatosensorischen Kortex fuhrt. Der grof3te Anteil der kortikalen
Karte ist der Leistenhaut der Hande gewidmet, jeder Finger hat seine eigene
Reprasentation entlang der mediolateralen Achse des Kortex. Die Hauptzlige

der in neuerer Zeit entwickelten Karten beziglich der Reprasentation der Hand

Abbildung 6: Abbildung des Sensorischen Homunculus im S| Kortex
(Penfield und Rasmussen 1950)
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im S| Kortex stimmen in weiten Teilen immer noch mit diesem von Penfield und
Rasmussen 1950 aufgrund kortikaler Stimulation entwickelten Homunculus
Uberein, mit einer von medial nach lateral angeordneten Reprasentation der
FuRe, des Korperstammes, der Hande und der Zunge (Penfield und
Rasmussen 1950). Die Reprasentation der einzelnen Finger erstreckt sich im Si
Kortex Uber ein Gebiet von ca. 15-20 mm (Hari und Forss 1999). Die
Reprasentation einzelner Korperareale ist jedoch nicht fixiert, sondern verandert
sich analog zum Gebrauch des jeweiligen Kdrperteils, wodurch sich die grol3en
interindividuellen Abweichungen der Repréasentationen im somatosensorischen
Kortex erklaren lassen (Gardner und Kandel 2000, Gelnar et al. 1998). Diese
interindividuelle Variabilitat findet sich auch in den einzelnen kortikalen
Schichten wieder, es scheint jedoch Ahnlichkeiten in den Variationsmustern
Uber die Schichten hinaus zu geben, was die These der streng gekoppelten
kolumnaren Interaktionen zwischen den einzelnen Laminae stitzt (Haupt et al.
2004).

Jede einzelne der Areae 3a, 3b, 1 und 2 des Sl Kortex zeigt eine klare, von
medial nach lateral gegliederte somatotope Organisation, die sich auch in den
afferenten Bahnen und im Thalamus wieder findet. Neben den Unklarheiten
bezuglich der Abgrenzungen der einzelnen Areae, deren jeweilige Ausdeh-
nungen ebenfalls eine grol3e interindividuelle Variabilitéat aufweisen und nicht zu
den makroanatomischen Landmarken des postzentralen Gyrus passen (Geyer
et al. 2001), bestehen ebenso noch Unklarheiten beztglich der Entstehung der
kortikalen Verbindungen sowie des Aufbaus und der Funktionen der einzelnen
Gebiete. Sicherlich werden einige der ubiquitdr vorhandenen Charakteristika
der kortikalen Organisation wie die Lokalisation des S| Kortex ebenso wie
thalamokortikale und kortikokortikale Verbindungen aber genetisch reguliert.
Welche Bedeutung die Expression bestimmter Gene jedoch im Hinblick auf die
kortikale Plastizitat hat, ist noch nicht endgltig geklart (Krubitzer und Kaas
2005).

In allen anatomischen Subeinheiten des S| Kortex konnte jeweils eine separate
Reprasentation der Hand nachgewiesen werden (Gelnar et al. 1998, Kurth et al.
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1998). Die Forschungsergebnisse diesbeziglich sollen bei der Vorstellung der

einzelnen Areae erlautert werden.

Area 3a

Die Area 3a liegt in der Tiefe des Sulcus centralis, eingebettet in die rostral
gelegene Area 4 und in die kaudal gelegene Area 3b (Krubitzer et al. 2004). Die
Existenz einer klar abgrenzbaren Area 3a wird in der Literatur kontrovers
diskutiert (Moore et al. 2000). Neuere Untersuchungen ergaben jedoch eindeu-
tige Hinweise auf deren Existenz (Huffman et al. 2001a, b, Krubitzer et al. 2004,
Moore et al. 2000).

Die Ausdehnung der Area 3a variiert interindividuell in Abh&ngigkeit von
Entwicklungsbedingungen erheblich (Geyer et al. 2001, Krubitzer et al. 2004,
Moore et al. 2000) und weist weniger rigide zytoarchitektonische Grenzen als
andere Regionen des Sulcus centralis auf (Geyer et al. 1997, Krubitzer et al.
2004, Moore et al. 2000, White et al. 1997). Lediglich 10% der Neurone dieser
Area werden von Mechanorezeptoren innerviert, die Ubrigen antworten auf
Propriozeption oder Tiefenstimulation mit einer besonderen Affinitat zu Typ |
Muskelspindeln (lwamura et al. 1992, 1983). Die rezeptiven Felder dieser
Region sind zum grofl3ten Teil Singlelokustyprezeptoren, die eine zentrale
Erregungsregion aufweisen (Di Carlo et al. 1998) und von einem inhibitorischen
Areal umgeben sind bzw. flankiert werden. Durch den Kontrast zwischen Entla-
dung und Inhibition kann die Reprasentation eines punktilen Stimulus verscharft
und somit dessen raumliche Auflosung bewahrt werden (Gardner und Kandel
2000). Weitere Untersuchungen weisen darauf hin, dass die Area 3a haupt-
sachlich an der Integration von somatischen und vestibularen Informationen mit
dem motorischen System beteiligt ist, welches fir die Kontrolle der Haltung und
der Position der Gliedmal3en verantwortlich zeichnet. Sie scheint die Geschwin-
digkeit der Bewegungen zu regulieren (Huffman et al. 2001a, b, Krubitzer et al.
2004, Moore et al. 2000). Dartber hinaus scheint die Area 3a eine Rolle bei der

Integration von nozizeptiven Inputs zu spielen (Moore et al. 2000).

Krubitzer et al untersuchten an Makaken die Reprasentation der Hand in der
Area 3a. Diese fand sich lateral der Reprasentation des Handgelenks. Die
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Handreprasentation in dieser Area war grof3 und die rezeptiven Felder umga-
ben die ganze Hand einschlief3lich der Finger oder den dorsalen und ventralen
Anteil der Hand ausschlie3lich der Finger. Obwohl die Repréasentation der
Finger D5 - D1 eine somatotope Organisation von medial nach lateral auf-
zuweisen schien, waren einzelne Finger jedoch nicht immer in diesem Gebiet
reprasentiert. Die rezeptiven Felder umfassten aber in der Regel mehrere
Finger (Krubitzer et al. 2004).

Bemerkenswert erscheint, dass die Reprasentation der Hand in der Area 3a bei
verschiedenen Primaten unterschiedlich organisiert ist und die schon ange-
sprochene betrachtliche interindividuelle Variabilitdt aufweist. Dies spricht fur
die Hypothese, dass die Organisation der Area 3a sich als Ergebnis einer
aktuellen Nutzung der Hand entwickeln kénnte. Die Area 3a enthalt ebenso wie
die Areae 1 und 2 Neurone, die noch nicht auf sensorische Stimuli reagieren.
Die Konstruktion der Area 3a konnte als Ergebnis einer Interaktion zwischen
somatischem und motorischem System angesehen werden (Krubitzer et al.
2004).

Fur die Detektion taktiler Stimuli scheint die Area 3a aber insgesamt weniger
verantwortlich zu sein (Keck 2004).

Area 3b

Die Area 3b liegt eingebettet rostral von der Area 3a und kaudal von der Area 1
im kaudalen Anteil des Sulcus centralis im Gyrus postcentralis (Moore et al.
2000). Sie ist im Gegensatz zur Area 3a bei der Geburt sowohl funktionell als
auch anatomisch vollstandig angelegt (Krubitzer und Kaas 1998).

Die Area 3b stellt die erste Stufe der Verarbeitung taktiler Informationen im Sl
Kortex dar (Ploner et al. 2000). Ihre Neurone erhalten hauptséchlich Input von
oberflachlichen, schnell adaptierenden Mechanorezeptoren und langsam
adaptierenden Mechanorezeptoren der Haut (Friedmann et al. 2004, Keck
2004, Taoka et al. 1998). Untersuchungen ergaben, dass ein grof3er Teil der
Neurone textursensitiv ist und entweder ein phasisches oder ein phasisch-
tonisches Entladungsmuster zeigt. Ein Teil der Neurone ist geschwindigkeits-

sensitiv, zeigt ein zunehmendes Entladungsmuster bei Zunahme der Geschwin-
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digkeit der Oberflachenprasentation und signalisiert den Anfang und/oder das
Ende einer Bewegung (Chapman et al. 1991, Tremblay et al. 1996). Andere
Neurone wiederum reagieren auf die Starke des Kontakts mit der Oberflache
(Tremblay et al. 1996). Moore et al. konnten nachweisen, dass ein geringer Teil
dieser Neurone daruber hinaus kurz vor und wahrend einer motorischen Aktion
aktiviert wird (Moore et al. 2000). Wie in der Area 3a umfassen Neurone mit
rezeptiven Feldern vom Singlelokustyp die Uberwiegende Mehrheit der Neurone
in der Area 3b. Die rezeptiven Felder der Area 3b sind klar voneinander
abgrenzbar und erstrecken sich Uber einen kleinen Teil der Haut. Deren Grol3e
nimmt jedoch von distal nach proximal zu (lwamura et al. 1992, Gardner und
Kandel 2000).

Die Zytoarchitektonik ist durch eine prominente granulare Schicht IV und
Schicht 11l gekennzeichnet (Keck 2004).

Den grofdten Teil des Inputs erhalten die Neurone der Area 3b vom VPL des
Thalamus (Padberg und Krubitzer 2006), und zwar von der kontralateralen
Hemisphare. Ein Teil der Bevdlkerung scheint jedoch auch Input von der
ipsilateralen Seite zu erhalten: so konnten Kanno et al. anhand von MEG-
Untersuchungen an gesunden Probanden sowie an Patienten nach Zerstérung
einer Hirnhalfte nachweisen, dass nach Stimulation des Nervus medianus die
ipsilaterale Area 3b direkt aktiviert wurde (Kanno et al. 2003, 2004).

Afferenzen von den Areae 1 und 2 ziehen ebenfalls zur Area 3b. Die Neurone
der Area 3b projizieren zu den ipsilateralen Areae 1, 2, 3a und 5 und zum Sli
Kortex (Keck 2004). Nach Krubitzer erhalten diese Neurone dartber hinaus
Input von ,matched”, also entsprechenden Reprasentationsgebieten der Areae
3a, 3b und 4 der kontralateralen Hemisphére und ,mismatched" Lokalisationen,
also anderen Reprasentationsgebieten der kontralateralen Areae 3a, 3b und 4.
Diese Heterogenitat der interhemisphérischen Konnektionen der Area 3b
scheint eine Besonderheit der Region zu sein, die bei allen Primaten zu finden
ist. Ebenso wie in Area 3a nimmt die Dichte der callosalen Verbindungen von

proximal nach distal ab (Krubitzer et al. 1998).

26



Dass es eine Reprasentation der Hand auch in der Area 3b gibt, konnten
Padberg et al. an Titi-Affen zeigen (Padberg und Krubitzer 2006). Die Hand ist
in der Area 3b wie in der Area 3a in einer medial-lateralen Ordnung repra-
sentiert und grenzt an die Reprasentation der Lippe an (Hayashi et al. 1999).
Neben der medial-lateral gegliederten Ordnung gibt es jedoch auch eine rostral-
kaudale Organisation der Area 3b. MRI bzw. fMRI-Untersuchungen und elektri-
sche Stimulation ergaben bezuglich der Lokalisation des Zeigefingers, dass die
einzelnen Finger in der Area 3b von distal nach proximal angeordnet sind,
wobei sich die Fingerspitzen am weitesten rostral befanden, wahrend die
proximalen Teile der Finger und die Handflache mehr kaudal angeordnet waren
(Baumgartner et al. 1991, Blankenburg et al. 2003, Druschky et al. 2002,
Hlushuk et al. 2004). Kurth et al. lokaliserten mittels fMRI den Zeigefinger lateral
und inferior des kleinen Fingers, wobei sich die Reprasentation der Finger bei
einigen Probanden Uberlappte (Kurth et al. 1998). Eine Uberlappung stellten
ebenfalls Manger et al. mittels elektrophysiologischer Untersuchungen an
Makaken (Manger et al. 1997) und Baumgartner et al. mittels EEG an mensch-
lichen Probanden (Baumgartner et al. 1993) fest. In der Area 3b sind die
rezeptiven Felder auf einen kleinen Teil der Felder- oder Leistenhaut der Hand
oder auf einen kleinen Teil eines Fingers beschrankt (Krubitzer et al. 2004).

Ablationen der Areae 3a und 3b bei Marmoset-Affen zeigten, dass die
Regionen SII und PV (s.u.) nicht mehr auf Hautstimulationen reagierten, ein
Hinweis darauf, dass die Areae 3a und b eine wichtige Rolle fir die Aktivierung
des SlI Kortex spielen (Garraghty et. al. 1990).

Area 1

Die Area 1 liegt im Gyrus postcentralis kaudal der Area 3b und rostral der
Area 2. Die Area 1 hat eine enge anatomische, physiologische und topo-
graphische Beziehung zur Area 3b, ist von dieser jedoch durch Neuronen mit
komplexen rezeptiven Feldern getrennt, welche Information Uber grof3e
raumliche Ausdehnungen integrieren (Friedmann et al. 2004). Die Area 1 ist
ebenfalls medial-lateral somatotop gegliedert und stellt die spiegelbildliche
Reprasentation der Area 3b dar (Blankenburg et al. 2003).
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Input erhalten die Neurone der Area 1 vor allem von den schnell adaptierenden
Mechanorezeptoren der Haut. Ein Teil der Neurone ist, wie oben bei Area 3b
beschrieben, textursensitiv, besitzt ebenfalls klar abgrenzbare rezeptive Felder
und wird bei Bewegungen aktiviert (Moore et al. 2000). Der Anteil der Neurone,
die komplexere rezeptive Felder aufweisen und grof3ere Areale umfassen,
nimmt in der Area 1 von rostral nach kaudal jedoch zu. Es wurden in diesem
Gebiet sogar Neurone mit ipsi- bzw. bilateralen rezeptiven Feldern gefunden,
wobei der gro3te Anteil rezeptive Felder tGber der Mittellinie aufweist (Taoka et
al. 1998). Fur die ipsilateralen Inputs der bilateralen RF-Neurone scheinen
callosale Verbindungen verantwortlich zu sein (lwamura 1999). Ebenso
verschiebt sich das Verhdltnis von Singlelokustyp-Rezeptoren zugunsten der
Rezeptoren vom Multilokustyp (Iwamura et al. 1993). Die Neurone in diesem
Gebiet reagieren nicht auf alle Details eines Stimulus, sondern sie detektieren
Hauptmerkmale wie die Anordnung von Ecken oder Kanten, die Richtung der
Bewegung Uber die Haut oder die rdumliche Auflosung von wiederholten
Mustern, die fur eine bestimmte Oberflache charakteristisch sind (Gardner und
Kandel 2000).

Die Zytoarchitektonik ist durch die Laminae lll, IV und V gekennzeichnet, die

allerdings weniger dicht sind als die der Area 3b.

Die Area 1 hat Verbindungen zum VPL des Thalamus. Bekannte kortikale Ver-
bindungen bestehen hauptséachlich zur Area 2, aber auch zu den Areae 3a, 3b,
4, 5 und zum SlI Kortex (Burton et al. 1995, Keck 2004). Matched callosale Ver-
bindungen bestehen zu den kontralateralen Areae 1, 2, 3b und dem SlI Kortex.
Begrenzte mismatched Verbindungen bestehen ebenfalls zur kontralateralen
Hemisphare (Krubitzer et al. 1998).

Area 2

Die Area 2 liegt im kaudalen Anteil des Gyrus postcentralis kaudal der Area 1
und rostral der Area 5, wobei jedoch die kaudale Abgrenzung Schwierigkeiten
bereitet (lIwamura et al. 1993, Pons et al. 1985). Grefkes et al. konnten durch
Untersuchungen an menschlichen postmortem Gehirnen nachweisen, dass die

Abgrenzung dieser Region wieder eine grof3e interindividuelle Variabilitat

28



aufweist und sich nicht, wie von Brodmann abgegrenzt, in die mesiale kortikale
Oberflache oder in den intraparietalen Sulcus erstreckt (Grefkes et al. 2001). Im
menschlichen intraparietalen Sulcus konnten jedoch zwei Regionen, die human
intraparietal area 1 (hIP1) und die human intraparietal area 2 (hlP2), anhand
von histologischen Untersuchungen des vorderen, lateralen Walls des mensch-
lichen Sulcus abgegrenzt werden (Choi et al. 2006).

Input erhalt die Area 2 von Tiefenrezeptoren, von Muskelspindeln und Haut-
rezeptoren, aber auch von Rezeptoren, deren Submodalitéaten nicht eindeutig
bestimmbar sind (lwamura et al. 1993) und die fur die Detektierung der Groélie
und Struktur von Objekten verantwortlich zu sein scheinen (Gardner und Kandel
2000).

Die rezeptiven Felder der Area 2 sind im Vergleich zur Area 1 komplexer und
umfassen groRere Hautareale. Taoka et al. konnten neben Neuronen mit bi-
lateralen rezeptiven Feldern, die die Mittellinienstrukturen abbilden, Neurone mit
bilateralen rezeptiven Feldern fur die Finger/Hande, den Schulter-Armbereich
und die FuRRe/Beine nachweisen, die auf Manipulationen der Gelenkstellung
reagieren (Taoka et al. 1998). Die rezeptiven Felder letztgenannter Neurone
scheinen vom komplexesten Typ zu sein und auf der hochsten Stufe der
Verarbeitung der sensorischen Informationen zu stehen. Daraus zogen die
Untersucher den Schluss, dass es zwei Arten von rezeptiven Feldern im Gyrus
postcentralis gibt: zum einen bilaterale rezeptive Felder, die die Mittellinie
reprasentieren und zum anderen solche, die Verbindung zu den Gliedmalien
haben (lwamura 1999, 2001, 2002, Taoka et al. 1998). Die Mehrheit dieser
Neurone ist an der Grenze zu finden, die die Area 2 von den Areae 5 und 7
trennt (Iwamura et al. 2001, 2002). Eine Untersuchung von Hlushuk und Hari
scheint diese These zu untermauern: sie konnten nach taktiler Stimulation der
Finger einer Hand eine Aktivierung der ipsilateralen Area 2 mittels MEG
nachweisen (Hlushuk und Hari 2006).

In Area 2 ist, im Gegensatz zu allen anderen Gebieten, dariiber hinaus noch ein
Typ von Hybridneuronen zu finden, die sowohl oberflachen- als auch geschwin-
digkeitssensitiv sind. Deren spezielle Funktion ist zwar noch nicht genau
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bekannt, sie scheinen aber eine bedeutende Rolle in der Verarbeitung des
taktilen Inputs wahrend einer Bewegung zu spielen (lwamura et al. 2001).

Zytoarchitektonisches Charakteristikum fir Area 2 ist die Lamina IV, die dichter
ist als in Area 1 (Keck 2004).

Thalamokortikale Verbindungen bestehen zum VP des Thalamus, vor allem zu
dessen superiorem Anteil. Kortikokortikale Verbindungen existieren zu den
Areae 1, 3a, 3b, 4 - 6, zum sekundaren somatosensorischen Kortex und zum
motorischen Kortex (Hlushuk et al. 2006). Die callosalen Verbindungen sind
denen der Area 1 ahnlich (Krubitzer et al. 1998), sie scheinen jedoch dichter zu
sein (lwamura et al. 2001, Hlushuk und Hari 2006). Daflr sprache auch die
Untersuchung von Nihashi et al., die bei einem Grof3teil der Probanden nach
Stimulation des Nervus medianus neben der kontralateralen eine Aktivierung

der ipsilateralen Area 2 (und 5) verzeichnen konnten (Nihashi et al. 2005).

Shoham und Grinvald untersuchten an Makaken mittels optical imaging die
Reprasentation der Hand und der Finger des postzentralen Gyrus, in dem die
Area 1 und ein Teil der Area 2 lokalisiert sind. Die aufgezeichneten Antworten
waren im anterioren Teil des Gyrus postcentralis starker und in einigen Fallen
konnte sogar eine Licke nach Stimulation des anterioren und posterioren Teils
beobachtet werden. Diese kdnnte ein Hinweis auf die Grenze zwischen den
Areae 1 und 2 sein (Shoham und Grinvald 2001).

Die Untersucher konnten eine sequentielle Organisation der Fingerreprasen-
tationen beobachten, wobei der Daumen am weitesten anterolateral und der
kleine Finger posteromedial entlang des Gyrus postcentralis angeordnet waren.
Obwohl die Zentren der jeweiligen Fingerdoméanen eine klare Abfolge entlang
des somatosensorischen Kortex aufwiesen, bestand eine betrachtliche, von
Area 1 nach Area 2 zunehmende Uberlappung zwischen den benachbarten
Fingern (Deuchert et al. 2002, Kurth et al. 2000, Sato et al. 2005, Young et al.
2004). Die groRte Uberlappung war zwischen den Fingern D3, D4 und D5 zu
finden, die kleinste zwischen den Fingern D1 und D2. Das gréf3te rezeptive Feld
wies der Daumen auf, die Finger D3 - D5 waren auf kleinstem Gebiet reprasen-
tiert (Shoham und Grinvald 2001).
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Die Reprasentation der Hand und der Finger der Area 1 weist ebenfalls ein
rostral-kaudales Muster auf und stellt das Spiegelbild der Area 3b dar, wobei
die Fingerspitzen mehr kaudal und die proximalen Anteile mehr distal ab-
gebildet sind (Blankenburg et al. 2003). Auch in der Area 2 scheint eine spiegel-
bildliche Reprasentation der Hand der Area 1 vorhanden zu sein (Nelson et al.
1980).

Iwamura et al. konnten sowohl in der Area 1 als auch 2 Neurone mit bilateralen
rezeptiven Feldern finden. Diese waren meist vom komplexen Typ und

reprasentierten mehrere Finger (lwamura et al. 1994).

In den neu abgegrenzten Gebieten hIP1 und hiP2 konnten Young et al. keine
konsistente Trennung der Finger feststellen. Sie zogen daraus den Schluss,
dass entweder diese Gebiete weitere Unterteilungen aufweisen, die nicht
mittels fMRI nachgewiesen werden kdnnen oder dass hIP1 und hIP2 tatséchlich
einzelne Gebiete mit grol3en rezeptiven Feldern und einer sehr groben oder gar

keiner Somatotopie darstellen (Young et al. 2004).

Verarbeitung der sensorischen Information innerhalb des S| Kortex

Ob all die aufgefihrten Untersuchungsergebnisse nun fir eine serielle oder
eine parallele Verarbeitung der sensorischen Information innerhalb des Si
Kortex sprechen, ist bis heute ungeklart. Fur eine serielle Verarbeitung spréache,
dass die GroRRe der rezeptiven Felder im S| Kortex von rostral nach kaudal
zunimmt, die kaudalen Neurone auf komplexere Inputs antworten und
verschiedene Submodalitaten auf ein Neuron konvergieren (Gardner et al.
2000, lwamura et al. 1983, 1993, Taoka et al. 1998). Ebenso sprache fur eine
serielle Verarbeitung, dass die Neurone der Areae 3a und 3b den Hauptteil des
thalamischen Inputs erhalten und selbst wiederum Efferenzen zu den Areae 1
und 2 aufweisen, welche weniger Information aus den Thalamuskernen errei-
chen (lwamura et al. 1983). Diese kortikokortikalen Verbindungen kénnten den
Hauptweg fur die Inputs der Areae 1 und 2 darstellen. Darliber hinaus kénnten
Uber diesen Weg weiter kaudal gelegene Regionen im posterioren parietalen
Kortex, wo die Mehrheit der Neurone nicht auf Stimulationen der Peripherie
antwortet, miteinander verbunden werden (lwamura et al. 1983, 1993). Unter-
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suchungen von Garraghty et al. und Ploner et al. sprdchen ebenfalls fur die
Annahme einer seriellen Verarbeitung. Garraghty et al. konnten nach Ablation
der Handreprasentation der Areae 3a und 3b eine Deaktivierung des korres-
pondierenden Teils der Hand in der Area 1 beobachten (Garraghty et al. 1990).
Ebenso konnten Ploner et al. nach Stimulation eines oberflachlichen Astes des
Nervus radialis mittels MEG eine sequentielle Aktivierung der Areae 3b und 1

nachweisen (Ploner et al. 2000).

Fur eine parallele Verarbeitung dagegen sprache, dass die sensorische
Information schon auf friheren Stufen verarbeitet werden muss, wobei der
Thalamus eine hervorragende Rolle spielt (Gardner et al. 2000). Hashimoto et
al. zeichneten sensorisch evozierte Potentiale mittels MRI auf, nachdem sie den
Nervus medianus der rechten Hand stimuliert hatten. Sie fanden zwei
verschiedene Quellen, die sie als Area 3b bzw. 1 identifizieren konnten. Die
erste Quelle war in der Area 3b lokalisiert und bewegte sich in mediolateraler
Richtung. Die zweite Quelle blieb jedoch statisch. Daraus schloss die For-
schungsgruppe, dass unabhéngige parallele Inputs vom Thalamus die beiden

Areae erreichen miussen (Hashimoto et al. 2001).

Unklarheit herrscht ebenso noch beziglich des Transfers des ipsilateralen
Inputs. Barabesi et al. wiesen auf die Moglichkeit hin, dass die Bilateralitat der
rezeptiven Felder auf thalamokortikalem Input des ipsilateralen ventrobasalen
Komplexes beruht, da die bilateralen rezeptiven Felder bei der Katze in diesem
Komplex nachgewiesen werden konnten (Barabesi et al. 1984). Ebenso
sprache dafir, dass die Area 2 des Sl Kortex auf ipsilaterale Stimuli reagiert
(Hlushuk et Hari 2006). lwamura et al. favorisieren aufgrund ihrer Annahme
einer seriellen Informationsverarbeitung die These des ipsilateralen Transfers

via Corpus callosum (lwamura et al. 1993).
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2.2.4 Sll und PV Kortex

Die funktionelle Organisation der Region des sekundaren somatosensorischen
Kortex ist noch nicht genau bekannt. Es gibt widersprichliche Berichte dartber,
wie viele Areae diese Region umfasst, wo sie genau gelegen ist und welche

Funktionen sie innehat.

Verschiedene Forschergruppen detektierten bei Untersuchungen an Primaten
in der oberen Bank und im parietalen Operculum der Fissura Sylvii zwei
voneinander getrennte Felder, die jeweils eine komplette Karte sensorischen
Epithels enthalten: der sekundare somatosensorische Kortex (SIl) und die
rostral gelegene parietale ventrale Area (PV) (Burton et al. 1995, Krubitzer et
al. 1995, Krubitzer und Kaas 1999). Der laterale Teil dieser Region liegt in der
Néhe der Gesichtsreprasentationen der anterioren parietalen Felder (Areae 3b,
1 und 2), der mediale Teil grenzt an die Insula. Kaudal schliel3t sich dieser
Region die Area 7b an, rostral wird sie durch ein Gebiet begrenzt, das bisher
nicht beschrieben wurde, aber auf Tiefenstimulation reagiert (Disbrow et al.
1998, Krubitzer et al. 1995, 2000).

Fitzgerald et al. fanden durch Untersuchungen an Affen heraus, dass der Sll
Kortex aus drei funktionell unterschiedlichen Regionen besteht. Aus ihren
Ergebnissen zogen sie den Schluss, dass ihr anteriores Feld mit der PV Area
Ubereinstimmt und das kombinierte zentral-posteriore Feld mit dem Sl Kortex
Ubereinstimmt (Fitzgerald et al. 2004). Eickhoff et al. konnten dariber hinaus
anhand zytoarchitektonischer Karten, die an postmortem analysierten Gehirnen
bestimmt wurden, feststellen, dass der Sl Kortex aus vier zytoarchitektonisch
unterschiedlichen Regionen besteht, die sie als OP 1-4 bezeichneten. Diese
zytoarchitektonische Heterogenitat korrespondiert mit den mittels fMRI
detektierten multiplen Foci in der Sll Region (Eickhoff et al. 2006a, b).

Die funktionellen Eigenschaften der Neurone des Sll Kortex scheinen sich von
denen des Sl Kortex zu unterscheiden. So konnten Forss et al. nach repetitiver
Stimulierung des Nervus medianus beobachten, dass die Antworten von Sli

Neuronen im Vergleich zu SI Neuronen weniger prominent erscheinen. Dieses
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Phanomen kann durch entweder eine schwachere oder verspatete Inhibition
der Neurone erklart werden (Forss et al. 2001).

Das Antwortverhalten von Neuronen im SlI Kortex wurde auch von Burton und
Sinclair untersucht. Unter diesen Zellen, die durch Applikation punktférmiger
Stimuli aktiviert wurden, konnten verschiedene Antwortmuster identifiziert
werden, die Neurone mit phasischen und anhaltenden Adaptationscharakte-
ristika einschlossen. Latenzmessungen zufolge konnten die Neurone in eine
Gruppe, deren Latenzzeit 34ms betrug, und in eine weitere, deren Latenzzeit

75ms uberschritt, eingeteilt werden (Burton und Sinclair 1990).

Untersuchungen von Sinclair et al. ergaben, dass die Neurone des Sl Kortex
an der Enkodierung von Textureigenschaften beteiligt sind (Sinclair et al. 1993).
Darlber hinaus reagieren sie auf Bewegungsstimuli, besonders, wenn diese in

zwei verschiedenen Richtungen erfolgen (Disbrow et al. 2000).

Die SlI-Neurone scheinen komplexe rezeptive Felder aufzuweisen (Robinson
und Burton 1980a, b, Disbrow et al. 2000), deren GroRRe die der rezeptiven
Felder der Areae 3b und 1 uberschreitet (Disbrow et al. 2000). Bilaterale
Aktivierung  von menschlichen Sl Kortizes unter  unilateralen
Stimulationsbedingungen und eine Zunahme der Aktivierungsmuster nach
Stimulierung beider Hande sprechen des Weiteren flur eine Bilateralitat der

rezeptiven Felder (Disbrow et al. 1997, Hagen und Pardo 2002).

In der bereits oben angesprochenen Untersuchung von Fitzgerald et al. konnten
in der so genannten zentralen Zone des SII Kortex Neurone nachgewiesen
werden, die kutane Stimuli verarbeiten. Die Neurone der angrenzenden Felder
konnten an integrativen Funktionen der Hand beteiligt sein, die an der
Verarbeitung sensomotorischer oder stereognostischer Vorgange beteiligt sind
(Fitzgerald et al. 2004). Die Ergebnisse scheinen darauf hinzuweisen, dass der
Sll Kortex eine hoher organisierte Region darstellt, die eine Rolle in der Verar-
beitung von Informationen des S| Kortex oder anderen Hirnarealen einnimmt
(Burton und Sinclair 1990).

Nicht exakt geklart ist, in welchem Ausmald der Sll Kortex direkten Input via
Thalamus (VPL, VPI) erhalt (Forss et al. 1999). Dichte Verbindungen hat der SlI
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Kortex zum Sl Kortex, vor allem zur Area 3b (Burton et al. 1995, Disbrow et al.
2003), zur parietalen ventralen Area und zur Area 7b der Iipsilateralen
Hirnhélfte. Dartiber hinaus scheinen Verbindungen zu den Areae 3a und 1, zur
SMA, zum M1 Kortex, zum limbischen Kortex, zu den frontalen Augenfeldern,
zur frontalen visuellen Area (Krubitzer und Kaas 1990) und zu einer parietalen
rostralen Area zu bestehen. Von dort kdonnten weitere Verbindungen zur
Amygdala und zum Hippocampus ziehen, die an der Bildung eines taktilen
Gedachtnisses beteiligt sind (Kaas 1993). Zur kontralateralen Hemisphare
bestehen Verbindungen zu Sl und den Areae 3b und 7b (Krubitzer et al. 1998,
Disbrow et al. 2000). Neben den taktilen Informationen scheint der Sl Kortex
beim Menschen auch Input von nozizeptiven Afferenzen zu erhalten (Lin und
Forss 2002).

Die von Krubitzer et al. propagierte parietale ventrale Area erhélt den grof3ten
Teil des somatosensorischen Inputs vom VPI des Thalamus. Reziproke Verbin-
dungen bestehen zwischen VPI und dem anterioren Pulvinar (Qi et al. 2002).
Die PV Area hat ipsilaterale Verbindungen zu den Areae 3a, 1 (Qi et al. 2002),
3b und 7b, zur parietalen rostroventralen Area, zum pramotorischen Kortex,
zum posterioren parietalen Kortex und zu den medial auditory belt areas.
Kontralaterale Verbindungen beschranken sich Disbrow et al. zufolge auf die
parietale ventrale Area (Disbrow et al. 2003), wohingegen Qi et al. auch
Verbindungen zum kontralateralen Sl nachweisen konnten (Qi et al. 2002).
Ebenso kontrare Ergebnisse liefert die Forschung bezuglich der Ordnung der
intercallosalen Verbindungen (Krubitzer et al. 1998). Disbrow et al. propagieren
streng homotope und homoareale callosale Verbindungen (Disbrow et al.
2000).

Die Daten weisen darauf hin, dass der sekundare somatosensorische Kortex
sowohl einzigartige als auch uberlappende Verschaltungsmuster besitzt und
dass er einen Teil eines Netzwerkes umfasst, der sowohl kutane als auch
propiozeptive Inputs verarbeitet, die fiur die taktile Diskrimination und die
Gedachtnisbildung verantwortlich sind. Untersttitzt wird diese Hypothese durch
Untersuchungen an Menschen, die nach Entfernung des Sl Kortex unter
taktiler Agnosie litten (Caselli 1993).

35



Ebenso kann aus diesen Verbindungen geschlossen werden, dass das somato-
sensorische System nicht, wie flr das visuelle System propagiert, aus zwei ge-
trennten Informationsverarbeitungsstrdngen besteht. Vielmehr scheinen einige
Felder in eine Vielzahl von Funktionen eingebunden zu sein, die, wie z.B. die
Koordination der Finger einer Hand, beider Hande oder der Hande und des
Gesichts, motorische und sensorische Integration erfordern (Disbrow et al.
2003, 2000). Affen, denen das parietale Operculum und die Insula entfernt
wurden, zeigten Defizite in der Erkennung der Gr6fRRe, der Textur und der
Gestalt, ein weiteres Indiz dafir, dass SlI Inputs der Hande integriert (Disbrow
et al. 2000). Beachtet man, in welch komplexe und lange Lernprozesse
erfordernde Funktionen der SII Kortex involviert ist, so ist nicht weiter
verwunderlich, dass die Regionen des Sll Kortex eine grol3e interindividuelle

Variabilitdt aufweisen (Disbrow et al. 2000).

Die Hand ist im Sl Kortex entsprechend der lateromedialen Organisation
medial der Gesichts- und lateral der Fufdregion reprasentiert. In der von
Disbrow et al. definierten PV Area ist die Hand spiegelbildlich zur Sll-Hand-
region angeordnet (Disbrow et al. 2000, Hayashi et al. 1999, Qi et al. 2002).
Bemerkenswert ist, dass als Ergebnis einer Untersuchung von Disbrow et al.
die Gesichts- und Handregion nicht streng topographisch getrennt scheinen. So
war nach Stimulation des Gesichts in der Mehrzahl der Falle Uber eine
Aktivierung der Gesichts- auch eine Aktivierung der Handregion festzustellen.
Untersuchungen an Tieren ergaben, dass die Handregion des Sl Kortex im
Gegensatz zu Sl dichte callosale Verbindungen aufweist (Krubitzer und Kaas
1990).

Gelnar et al. untersuchten mittels fMRI die Reprasentation der Finger im Sli
Kortex nach Applikation vibrotaktiler Stimuli. Obwohl keine prazise Topographie
ermittelt werden konnte, berichteten die Untersucher, dass die raumliche
Trennung der Aktivitdtsmuster am grof3ten zwischen dem ersten und flinften
Finger war. Daruiber hinaus konnten sie feststellen, dass das Aktivitditsmuster
von der Stimulation des kleinen Fingers lateral der Aktivierung des Zeigefingers
auftrat (Gelnar et al. 1998).
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Hamada et al. verglichen die mittels MRI evozierten ipsi- und kontralateralen
Aktivitaten im Sll Kortex. Die Ergebnisse zeigten, dass der Zeigefinger signi-

fikant starker als der Daumen bilateral aktiviert wird (Hamada et al. 2000).

Young et al. konnten an Hand ihrer Ergebnisse zeigen, dass die GrofRe der
rezeptiven Felder der Hand von SI nach Sl zunimmt, was zur Folge haben
kénnte, dass die somatotope Gliederung von Sl nach SlI abnimmt, und zwar in
folgender Reihenfolge: 3a, 3b, IP1; OP4 und OP1 (Young et al. 2004).

Ruben et al. konnten nach elektrischer Stimulation des rechten D2 und D5 und
Aufzeichnung mittels fMRI keine separate Reprasentation der Finger in Sl
feststellen, was ebenfalls fur eine Abnahme der Somatotopie in SlI spricht
(Ruben et al. 2001).

2.2.5 Assoziationskortex

MRI Aufzeichnungen enthillten, dass der posteriore parietale Kortex
(Assoziationskortex) im Wall des Sulcus postcentralis liegt, medial und posterior
der Reprasentation der Hand im SI Kortex. Er verfugt Uber eine ausgepréagte
Lamina Il mit vielen Assoziationsfasern, die die Rindenzentren untereinander

verbinden.

Der posteriore parietale Kortex integriert die sensorische und motorische
Informationsverarbeitung und verbindet taktile und propriozeptive Information
mit anderen sensorischen Modalitaten (Hari und Forss 1999). Eine besondere
Rolle scheint er in der taktilen Erkennung von Objekten mittels des Tastsinns zu
spielen (Reed et al. 2004).

Der Assoziationskortex spielt fur das vorliegende Experiment jedoch eine
untergeordnete Rolle, daher wird an dieser Stelle auf ndhere Ausfliihrungen

verzichtet.
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2.3 Kortikale Plastizitat

Wie durch die vorgestellten Forschungsergebnisse demonstriert, sind Areale
des primaren und sekundaren sensorischen Kortex nicht nur wahrend der Ent-
wicklung, sondern auch im Erwachsenenalter durch verschiedene Einflisse
veranderbar (Flor 2000). Die Plastizitat der Korperreprasentation im somatosen-
sorischen Kortex und dartber hinaus auch in subkortikalen Arealen ermoglicht
es, unter dem Einfluss verstarkten oder verminderten sensorischen Inputs der
Rezeptoren der Haut, der Muskeln und der Gelenke, die Reprasentation eines
Korperteils entweder auszudehnen oder zu vermindern. Diese Vorgange unter-
liegen maoglicherweise perzeptuellen Adaptationen, die wahrend des Lernens
neuer taktiler Fahigkeiten, durch vermehrten sensorischen Input (wie im vorlie-
genden Experiment), nach Nervenverletzung oder nach Amputation eines Kor-
perteils auftreten (Jones et al. 1997). Es scheint, dass der somatosensorische
Kortex nicht nur an der Entschlisselung afferenter Informationen beteiligt ist,
sondern dartber hinaus noch an der Aufbewahrung und dem Wiederfinden
dieser Informationen (Diamond et al. 2003). Dieses sensorische Gedachtnis
konnte im vorliegenden Experiment zu eventuellen Wahrnehmungsverzerrun-

gen nach zeitlich nacheinander applizierten bilateralen Stimuli fihren.

Im Folgenden werden verschiedene Ansétze aufgezeigt, die versuchen, einer-
seits die beteiligten neuronalen Strukturen und Mechanismen solcher Umstruk-
turierungsprozesse zu identifizieren und andererseits zu erklaren, durch welche
Variablen plastische Veranderungen im Kortex beeinflusst werden, die zu Ver-
anderungen der taktilen Wahrnehmung im durchgefuhrten Experiment fihren
kénnen. Vorweg sei hier schon darauf hingewiesen, dass dabei noch vieles
ungeklart ist und spekulativ bleibt. Fur die vielfaltigen und teilweise recht
ausgepragten Veranderungen kortikaler Repréasentationen werden verschie-
dene Mechanismen angenommen, die in unterschiedlicher Kombination zu

kortikaler Plastizitat fihren.

Es wird vermutet, dass es sich bei der kortikalen Plastizitdt um eine funktionelle
Reorganisation handelt, bei der bestehende Strukturen neue Funktionen
erhalten. Konsequenterweise miusste daher kortikale Plastizitat als Mani-

38



festation physiologischer Interaktionen und nicht als anatomisches Konstrukt
angesehen werden (Calford 2002). So kann eine aktivitdtsabhangige Ausdeh-
nung der kortikalen Reprasentation eines Korperteils auf Kosten benachbarter
Areale dadurch zustande kommen, dass divergente inhibierte kortikokortikale
Neuronenverbindungen, die zugunsten dominierender Verbindungen keine
Funktionalitat aufweisen, durch veranderten Input in Minutenschnelle desinhi-
biert werden - ein Vorgang, der als Demaskierung bezeichnet wird (Calford
2002, Calford und Tweedale 1991, Das und Gilbert 1995, Jones et al. 1997,
Singer 1995, Zarzecki et al. 1993). Umgekehrt werden Neurone in den Arealen
wieder gehemmt, wenn diese an Funktionalitat verlieren. Allen et al. konnten
z. B. nach Deprivation von Barthaaren bei Ratten eine Langzeitinhibierung der
intrakortikalen Synapsen zwischen der Lamina IV und den Laminae Il und Il
des sensorischen Kortex feststellen (Allen et al. 2003). Betrachtet man die Na-
tur dieser Inhibitionsvorgange, die im Einklang mit der Prazision und Ordnung
der kortikalen Repréasentationen steht und fur deren rasche Veranderbarkeit
verantwortlich ist, erfordern diese eine Quelle standigen Inputs von der
Peripherie (Calford 2002).

Einer anderen Theorie zufolge bilden sich bei Reorganisationsvorgdngen
neuronale Netzwerke, die Funktionseinheiten darstellen (Allard et al. 1991,
Recanzone et al. 1992b, Merzenich und Sameshima 1993). Je nach Art der
Stimuluszusammensetzung schliel3en sich hierbei Neurone immer wieder neu
zu Netzwerken zusammen, welche als Verbande den Input auf kortikaler Ebene
kontextuell verarbeiten, so dass eine grof3e Flexibilitdt bei der Informationsver-
arbeitung entsteht (Singer 1993, Vaadia et al. 1995). Somit kann der somato-
sensorische Kortex sich innerhalb kiirzester Zeit an neue Reizinputs anpassen

und adaquat auf die verschiedenen Umwelteinflisse reagieren.

Als neuronale Mechanismen kortikaler Reorganisation werden neben den
funktionellen auch morphologische Veranderungen in Form axonaler Ausspros-
sungen beteiligter Neurone angenommen. Verschiedene tierexperimentelle
Untersuchungen legen einen Zusammenhang zwischen veranderten Reprasen-
tationen nach Inputdnderungen und axonalen Aussprossungen auf kortikaler
Ebene nahe (Florence et al. 1998, Darian-Smith und Gilbert 1994, Pons et al.
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1991). Churchill et al. untersuchten an Affen die Ausdehnung der rezeptiven
Felder 2 - 5 bzw. 11 Monate nach Durchtrennung des Nervus medianus und
des Nervus ulnaris. In der ersten Untersuchung zeigten sich relativ grol3e re-
zeptive Felder, die sich deutlich Gberlappten, vermutlich aufgrund der fehlenden
lateralen Inhibition der angrenzenden Felder, die sich erst spater gebrauchs-
abhangig herausbildet. In der zweiten Untersuchung stellten die rezeptiven
Felder sich deutlich kleiner und begrenzt dar (Churchill et al. 1998).
Morphologische Veranderungen werden vor allem im Zusammenhang mit lang-
sam verlaufenden Veranderungen und Reorganisationsvorgdngen uber grol3e
Distanzen hinweg gesehen. Im Gegensatz dazu stehen die funktionellen
Reorganisationsprozesse, die, wie oben schon erwahnt, auch im Minuten-

bereich nachweisbar sind.

2.3.1 Einflussfaktoren

Der somatosensorische Kortex scheint also funktionell organisiert und durch
verschiedene Manipulationen veranderbar zu sein. Im Folgenden soll nun auf
die Einflussfaktoren, die zur Veranderung der kortikalen Reprasentation fiihren,
naher eingegangen werden. Hierbei spielen Verhaltensfaktoren, wie Aufmerk-
samkeit und Motivation sowie die Statistik des Reizinputs, gegeben u. a. durch

die anatomischen Zusammenhéange in der Peripherie, eine besondere Rolle.

In Bezug auf Letzteres wurde die Hypothese aufgestellt, dass, gemald dem
Hebbschen Modell, die funktionelle Ordnung im Kortex im wesentlichen
dadurch zustande kommt und aufrecht erhalten wird, dass Rezeptoren eines
Fingers mit groerer Haufigkeit gleichzeitig mit den anderen Rezeptoren
desselben Fingers stimuliert werden und seltener mit denen anderer Finger. Fur
den primar sensiblen Kortex wurde diese Hypothese mehrfach anhand anato-
mischer und funktioneller Syndaktylie Uberprift. Allard et al. fusionierten die
Finger D3 und D4 bei Affen chirurgisch und erzeugten somit eine kunstliche

Syndaktylie. Im Anschluss daran erfassten die Untersucher nach einer Zeit-
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spanne von mehreren Monaten die Anderungen der kortikalen Topographie. Sie
fanden heraus, dass die zunachst getrennt reprasentierten Finger nach dem
Zusammenschluss eine kontinuierliche, gemeinsame Topographie aufwiesen,
die der eines einzelnen Fingers stark ahnelte. Dies ist ein Ergebnis, das die
oben genannte Theorie zu bestatigen scheint (Allard et al. 1991). Ent-
sprechende Ergebnisse fanden sich bei Patienten mit angeborener Syndaktylie.
Mogilner et al. untersuchten die Organisation des somatosensorischen Kortex
vor und einige Zeit nach der chirurgischen Trennung der verwachsenen Finger
und fanden heraus, dass vor der Korrektur die kortikale Handreprasentation
nicht somatotopisch organisiert war. Bei den Nachuntersuchungen der Patien-
ten, welche zwischen der ersten und der flinften Woche postoperativ stattfan-
den, konnte jedoch eine normale somatotope Gliederung nachgewiesen werden
(Mogilner et al. 1993). In anderen Studien liel3 sich ein funktioneller Zusammen-
schluss anatomisch getrennter Hautbereiche durch simultane Stimulation beider
Areale erreichen (Godde et al. 2000).

Sicher sind die beschriebenen Langzeitergebnisse nicht direkt auf das vorlie-
gende Experiment zu Ubertragen, die Statistik des Reizinputs spielt aber inso-
fern eine Rolle, als dass Veranderungen im somatosensorischen Kortex auch
durch bloR3e repetitive Stimulation hervorgerufen werden kdnnen. Hodzic et al.
stimulierten die Fingerspitzen des rechten Zeigefingers passiv Uber mehrere
Stunden. Mittels fMRI konnten sie ermitteln, dass diese Aktivierung zu einer
zwei- bis dreifachen VergroRerung der Représentation des Zeigefingers im Sl
und SlI Kortex fuhrte (Hodzic et al. 2004).

Neben der Statistik des Reizinputs werden auch die schon genannten Ver-
haltensfaktoren wie Aufmerksamkeit und Motivation als mdogliche Variablen
untersucht, die zu plastischen Veranderungen der funktionellen Organisation
bestimmter kortikaler Abschnitte fihren konnen. Recanzone et al. zeigten
beispielsweise bei Affen, dass die kortikalen Reprasentationen taktil stimulierter
Hautareale eine deutlichere VergroRerung nach dem Training zeigten, wenn die
Stimulation mit einer fur die Tiere aktiven Diskriminierungsaufgabe verbunden
war, im Gegensatz zu einer Stimulation, die mit keiner Aufgabe verbunden war

(Recanzone et al. 1992b). Ahnliche Ergebnisse erhielten Ahissar et al.:
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Einzelzellableitungen bei Affen, die eine auditorische Diskriminierungsaufgabe
zu bewaéltigen hatten, ergaben, dass die funktionelle Verbindung zweier Neu-
ronen deutlich mehr verstarkt wurde, wenn ihre gleichzeitige Aktivitdt mit der
jeweiligen Aufgabe verbunden war (Ahissar et al. 1992). Auch im Hinblick auf
den visuellen Kortex zeigt sich, dass die neuronale Antwort auf bestimmte
Reize durch die Variation der Aufmerksamkeitsbedingung moduliert werden
kann (Motter 1993, Ito und Gilbert 1999). Fur den somatosensorischen Kortex
stellten Buchner et al. in ihrer Untersuchung Veréanderungen der funktionellen
Organisation kortikaler Reprasentationen fest. Bei Versuchspersonen, deren
Aufmerksamkeit entweder durch eine kleine Aufgabe oder durch Schmerzappli-
kation auf die Finger D4 und D5 ihrer rechten Hand gerichtet wurde, zeigten
sich die abgeleiteten Reprasentationen der Finger D2 und D3 nach medial
verschoben im Vergleich zu der Bedingung ohne gezielte Aufmerksamkeits-
lenkung (Buchner et al. 2000).

Die Bedeutung von Aufmerksamkeit bei Lernprozessen und kortikaler Plastizitat
wurde in vielen weiteren Arbeiten nachgewiesen (Ahissar und Hochstein 1993,
Weinberger 1995, Goldstone 1998). Aufgrund solcher Untersuchungen wurde
vereinzelt die These aufgestellt, dass die angesprochenen plastischen Veran-
derungen beim wachen Tier Gberhaupt nur durch verhaltensrelevante Manipula-
tionen des sensorischen Inputs bewirkt werden (Merzenich und Sameshima
1993). Dagegen wirden die Untersuchungen von Godde et al. (Godde et al.
2000) und Braun et al. (Braun et al. 2000) sprechen, in denen Kkortikale
Plastizitdit ohne kognitive Faktoren wie Aufmerksamkeit und Verstarkung

bewirkt wurde.

Im vorliegenden Experiment spielt bei einer eventuellen Zunahme der taktilen
Diskriminierungsfahigkeit sicherlich die Statistik des Reizinputs im Sinn einer
dynamischen Anpassung an die Randbedingungen die grofdte Rolle. Es ware
jedoch auch maoglich, dass sich die taktile Diskriminierungsfahigkeit wahrend
des Versuches verbessern konnte, weil die Probanden in erster Linie die
Aufmerksamkeit auf die Fingerspitzen der rechten Hand lenken, da dort die
Reize appliziert werden. Dieser Frage wird im durchgefiihrten Experiment nicht

naher nachgegangen, sondern es wird die Frage beleuchtet, ob bei der
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Applikation taktiler Stimuli auf einen Finger durch die eben genannten Faktoren
und dadurch initiierten Prozesse vermehrt Misslokalisationen an benachbarten
Fingern zu verzeichnen sind. Lernprozessen wurden im Experiment insofern
entgegen gewirkt, indem mit Hilfe einer adaptiven Prozedur immer Reize nahe

der Lokalisationsschwelle appliziert wurden.

2.3.2 Entstehungsort kortikaler Plastizitat

Die Frage nach dem Entstehungsort der oben aufgezeigten plastischen Veran-
derungen der GrofZhirnrinde wird kontrovers diskutiert. Bei Verminderung des
sensorischen Inputs durch Deafferenzierung zeigen sich Veranderungen auf
kortikaler Ebene in Vergré3erungen oder Verkleinerungen der rezeptiven
Felder, die dem deafferenzierten Areal benachbart sind (Pearson et al. 1999,
Pons et al. 1991). Interessanterweise beschrankt sich diese Veranderung der
rezeptiven Felder nicht nur auf die kontralaterale Seite, sie dehnt sich dartber
hinaus auf die ipsilaterale Seite aus. Das heil3t, dass kortikale Plastizitat nicht
nur in unmittelbarer Nahe des veranderten Inputs stattfindet, sondern dartber
hinaus die unaffektierte kontralaterale Seite des Kortex beeinflusst (Reinecke et
al. 2003).

Bei der Ausdehnung der rezeptiven Felder scheint die Nahe zum deafferen-
zierten Areal bedeutsam zu sein. Untersuchungen von Merzenich et al. zeigten,
dass die Verkleinerung des rezeptiven Feldes umso kleiner war, je naher die
Reprasentation am deafferenzierten Areal lag (Merzenich et al. 1983).

Untersuchungen, die nach Manipulation des sensorischen Inputs veradnderte
Reprasentationen zwar auf Kortexebene, nicht jedoch auf subkortikaler Ebene
nachweisen konnten, legen die Annahme nahe, dass die Veranderungen korti-
kal generiert werden. Andere Arbeiten unterstiitzen diese Annahme (Diamond
et al. 1994, Armstrong-James et al. 1994, Florence et al. 1998, Diamond et al.

1994, Wang et al. 1995). Die kortikalen Veranderungen kénnten, basierend auf
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dem Modell der kolumnadren Organisation des Kortex, aus verandertem
synaptischem Input der Schicht IV des Kortex resultieren.

Andere Untersuchungen sprechen jedoch fir die These, dass subkortikale
Strukturen an der Entstehung veranderter Kortexreprasentationen beteiligt sind.
Untersuchungen an Affen ergaben beispielsweise, dass die ausgepragteste Re-
organisation im Sl Kortex nach Zerstérung der Hinterwurzeln des Riickenmarks,
nach Durchtrennung der spinalen dorsalen Kolumnen oder nach Amputation
der Hand auftritt. In diesen Fallen konnte noch nach Monaten oder Jahren eine
Ausdehnung der Gesichtsregion von 15-20 mm in anliegende Regionen, die
normalerweise von dem amputierten Glied besetzt werden, festgestellt werden.
Untersuchungen an eben diesen Tieren ergaben eine Schrumpfung des
Nucleus cuneatus, nicht aber des Nucleus gracilis oder des Trigeminus. Auf
thalamischer Ebene konnte eine 10-15%ige Schrumpfung des VP, resultierend
aus einer 30-40%igen Schrumpfung des VPL beobachtet werden. Neurone, die
zuvor zu Teilen des VPM gehdrten, erstreckten sich nun in die Repréasentations-
zone der oberen GliedmalRe des VPL. Die Mechanismen, die zu einer derartig
extensiven Reorganisation beitragen, scheinen neben dem bereits erwahnten
Aussprossen axonaler Verbindungen im Kortex selbst Reorganisation auf Ebe-
ne der Nuclei gracilis und cuneatus oder Divergenz der somatosensorischen
Afferenzen des Thalamus, deren divergente Synapsen bisher still waren,
einzuschlieBen (Jones und Pons 1998). Welchen Anteil diese Strukturen dabei

einnehmen, ist nicht geklart.

Es findet sich in der Fachliteratur sowohl die Auffassung, dass die beobach-
teten kortikalen Reorganisationsprozesse im wesentlichen aufgrund von Veran-
derungen auf subkortikaler Ebene zustande kommen (Flor et al. 1995, Jones
und Pons 1998), als auch die Annahme, dass subkortikale Veranderungen an
der Entstehung kortikaler Plastizitat lediglich in unbestimmter Weise beteiligt
sind, diese aber nicht ausschlief3lich generieren (Irvine und Rajan 1996, Jain et
al. 2000). Aktuelle Untersuchungen wie die von Wang et al. gehen davon aus,
dass beide Ebenen, sowohl die kortikale als auch die subkortikale, an der
Generierung der Plastizitat des Kortex beteiligt sind und sich gegenseitig

beeinflussen. So tragen absteigende kortikale Inputs zur Gro3e und Plastizitat
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der rezeptiven Felder sowohl im Thalamus als auch im Hirnstamm bei. Die
rezeptiven Felder im Nucleus cuneatus und gracilis vergréRern sich z. B.
starker, wenn diese kortikalen Inputs zusatzlich zum peripheren Input unter-
brochen werden (Wang und Xu 2005, 2006).

Bislang ist die Frage nach dem Ort der Genese kortikaler Plastizitdt noch
weitestgehend ungeklart. Méglicherweise spielen verschiedene Faktoren eine
Rolle bei der Frage, von welcher zentralnervésen Struktur kortikale Reorganisa-
tionsprozesse ausgehen. So konnte die untersuchte Spezies einen Einfluss
haben. Auch wenn in vielen Untersuchungen Ratten herangezogen werden, um
generell kortikale Plastizitdt zu untersuchen, so liegen doch Hinweise vor, dass
Nagetiere und Primaten sich in manchen Mechanismen zentralnervioser Re-
organisation unterscheiden (Jain et al. 2000). Auch kdnnte ein unterschiedlicher
Geneseort vorliegen, je nachdem, ob die Inputverdnderung aufgrund von
speziellem Training oder aufgrund von Deafferenzierung zustande kommt.
Zusatzlich kénnte bei Letzterem noch die Hohe der Denervierung von

Bedeutung sein (Merzenich 1998).

2.4 Ursachen fur Misslokalisationen von taktilen St imuli der Hande und

deren Veranderbarkeit

Die Ergebnisse diverser Untersuchungen, bei denen die verschiedenen Finger
einer Hand stimuliert wurden, weisen darauf hin, dass es im S| und Sl Kortex
eine funktionelle Uberlappung der Reprasentation der einzelnen Finger gibt
(Baumgartner et al. 1993, Elbert et al. 1998, Godde et al. 1995, Hlustik et al.
2001, Shoham und Grinvald 2001, Schweizer et al. 2001, Simoes et al. 2001).
Da die Finger-Reprasentationen, wie bereits erwéhnt, eng durch tberlappende
Netzwerke miteinander verbunden sind, kdnnen taktilen Stimuli an einzelnen

Fingern zu Misslokalisationen fiihren (Godde et al. 1995).

Schweizer et al. verwendeten taktile Stimuli nahe der Wahrnehmungsschwelle,

um Misslokalisationen an anderen als den stimulierten Fingern zu provozieren.
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Die Zahl der Misslokalisationen war fur die benachbarten Finger am héchsten,
was ebenfalls fur eine Uberlappung der Finger im somatosensorischen Kortex
spricht (Schweizer et al. 2001).

Biermann et al. stimulierten die Finger einer Hand entweder separat oder
paarweise. Anschlielend zeichneten sie die evozierten Potentiale auf und
errechneten die Uberlappungsverhéltnisse. Hier zeigte sich eine signifikante
Uberlappung der Finger D1 und D2 im Vergleich zu den Fingern D2 und D5
(Biermann et al. 1998).

Vergleichbare Ergebnisse lieferte das Experiment von Hoechstetter et al.: Sie
applizierten taktile Stimuli an die Finger der rechten und linken Hand und ver-
glichen die mittels MRI gewonnenen Ergebnisse fiir den S| Kortex in Bezug auf
die zunehmende Entfernung der Finger voneinander. Sie fanden eine signifi-
kante Unterdrickung der Aktivitat nur fur Stimuli an der gleichen Hand. Diese
Interaktion nahm mit der Distanz der Finger zueinander ab. Weiter untersuchten
sie Interaktionen im Sll Kortex. Hier fanden sie Interaktionen sowohl fir die
Finger der gleichen Hand als auch fir die kontralaterale Hand: die ipsilaterale
Aktivitat des SlI Kortex wurde unterdrtickt (Hoechstetter et al. 2001).

Zu é&hnlichen Ergebnissen kamen auch Simoes et al. Sie konnten nach
Applikation von Interferenzstimuli an einer Hand in 20% der Féalle eine
Unterdrickung der Sl-Antwort im MRI nachweisen (Simoes et al. 2001), wobei
die Interaktion ebenso umso starker zu sein scheint, je naher die Finger
benachbart sind (Biermann et al. 1998). Taktile Stimulation der gegenuber-
liegenden Hand unterdrickte die SI-Antwort nicht signifikant, was mit den
anatomischen Daten Ubereinstimmt, dass die Handareale im Sl Kortex nur
sparliche callosale Verbindungen aufweisen. Im SllI Kortex wurden jedoch die
Antworten bilateral nach Prasentation von Interferenzstimuli an jeder Hand
unterdrtckt, in der kontralateralen Hemisphare zu 40% und in der ipsilateralen
zu 70%. Dies liefert Hinweise zum einen darauf, dass Sll direkten Input von der
kontralateralen und moglicherweise auch von der ipsilateralen Seite erhalt
(Forss et al. 1999) und zum anderen darauf, dass Sll sensorischen Input von
beiden Korperhalften wahrend der bimanuellen Manipulation und Exploration
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integriert (Simoes et al. 2001). Somit scheint der Sl Kortex an der Missloka-
lisation bilateral applizierter taktiler Stimuli wesentlich beteiligt zu sein.

2.4.1 Veranderungen der kortikalen Reprasentationen der Hande durch

Aufmerksamkeit

Die kortikalen Reprasentationen der Hand in den beiden Kortizes scheinen aber
sich nicht nur zu Uberlappen und interhemispharisch zu interagieren, sondern
durch verschiedene EinflussgréRen veranderbar zu sein und das auch nach Ab-
schluss der Entwicklung des Nervensystems. Einen grof3en Einfluss scheint die
Aufmerksamkeit zu haben, die Fingern wahrend Stimulationsbedingungen ge-
widmet wird. Eine Veranderung der kortikalen Reprasentation der Hande durch
die Variable Aufmerksamkeit weisen einige aktuelle Studien nach, von denen

exemplarisch einige vorgestellt werden sollen.

In einer Studie von Braun et al. wurden die Probanden aufgefordert, zum einen
rechts- oder linksgerichtete Stimulusbewegungen Uber die Hand und zum
anderen dieselben Stimulusbewegungen Uber einen Finger dieser Hand zu
detektieren. Bei der Bedingung "Stimulusbewegung tber einen Finger" konnte
mit der Zeit eine Zunahme des Abstandes der kortikalen Reprasentation von D2
und D5 festgestellt werden. Die Untersucher konnten nach anschlielendem
Training der Detektion der Stimulusbewegung Uber die Hand bzw. den Finger
mit positivem Feedback keine Zunahme in der Distanz der Fingerreprasentation
feststellen. So scheint es, dass lediglich die Variable Aufmerksamkeit zu
veranderten kortikalen Reprasentationen fihrte, nicht das Training (Braun et al.
2002). Auch Iguchy et al. konnten nachweisen, dass Aufmerksamkeit auf einen
Finger wahrend einer taktilen Stimulation die Repréasentation dieses Fingers im

S| Kortex vergroRRert (Iguchy et al. 2005).

In einem weiteren Versuch von Iguchy et al. wurden sensorisch evozierte Po-
tentiale nach vibratorischer Stimulation des Zeige- oder Mittelfingers gemessen.
Dies erfolgte zum einen wahrend einer Aufgabe, bei der die Probanden die

Finger unterscheiden mussten und zum anderen wéhrend einer Aufgabe, bei
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der die Probanden die Frequenz der Stimuli erkennen sollten. Hierbei konnte
festgestellt werden, dass im Sl Kortex die Finger nur nach der raumlichen
Diskriminierungsaufgabe getrennt reprasentiert wurden. Dies Ergebnis spricht
neben der dynamischen auch fir eine aufgabenspezifische Aktivierung des Si
Kortex durch Aufmerksamkeit, dessen Repréasentationen sich auf3erst schnell
andern kénnen (Iguchy et al. 2001).

Ebenso spricht die Untersuchung von Noppeney et al. fir die Veranderbarkeit
kortikaler Reprasentationen durch Aufmerksamkeit. In dem Versuch wurden D2
(bzw. D2 und D3) der rechten Hand elektrisch stimuliert. Die Untersucher
konnten nachweisen, dass die kortikale Reprasentation des Zeigefingers sich
anderte, wenn Personen dem vierten Finger der gleichen Hand bzw. der
kontralateralen Hand Aufmerksamkeit widmeten Es zeigte sich, dass die korti-
kale Reprasentation von D2 in der Area 3b nach medial verschoben war, wenn
die Probanden ihre Aufmerksamkeit D4 der rechten Hand widmeten. Wenn die
Probanden die Aufmerksamkeit D4 der kontralateralen Hand widmeten, war
kortikale Reprasentation von D2 in der Area 3b nach lateral verschoben

(Noppeney et al. 1999).

2.4.2 Veranderung der kortikalen Reprasentationend  er Hande durch

vermehrten oder verminderten sensorischen Input

Eine Veranderbarkeit der kortikalen Reprasentationen der Hande kann auch bei
vermehrtem sensorischen Input im Sinne des oben angesprochenen Hebb-
schen Lernens festgestellt werden. Daflr sprechen Untersuchungen an Musi-
kern mit fokaler Handdystonie, einem Verlust der Kontrolle tber einzelne
Finger. So konnten Elbert et al. in der befallenen Hand dystonischer Musiker
eine im Vergleich zu Nichtmusikern starkere Uberlappung einzelner Finger und
eine VergroRerung der kortikalen Areale der belbten Hande im SI Kortex
feststellen (Elbert et al. 1998). Zu &hnlichen Ergebnissen gelangten Hashimoto

et al., die bei Geigenspielern eine Ubungsabhangige Vergrél3erung der
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kortikalen Représentation in der Area 3b feststellen konnten (Hashimoto et al.
2004).

Wie bereits erwahnt, fihrt vermehrter somatosensorischer Input zu einer Aus-
dehnung der Kkortikalen Areale, und zwar abhangig von der Menge des
sensorischen Inputs. Dass diese Zunahme der kortikalen Repréasentationen
daruiber hinaus auch Auswirkungen auf die Wahrnehmungsfahigkeit hat, scheint
die Studie von Sterr et al. zu bestatigen. Sterr et al. stimulierten die Finger nahe
der taktilen Schwelle mit Von-Frey-Haaren bei zwei Gruppen von blinden
Braille-Lesern, die drei bzw. einen Finger zum Lesen benutzten. Dann ver-
glichen sie deren kortikale Reprasentation der Fingerregionen mit denen einer
sehenden Kontrollgruppe mittels MEG. Die untersuchten Braille-Leser waren
nicht alle von Geburt an blind und erlernten die Braille-Schrift zum Teil im
Erwachsenenalter. Die Analyse ergab eine signifikante Differenz zwischen den
drei Gruppen. Die Gruppe der Braille-Leser, die drei Finger gleichzeitig benutz-
ten, wiesen eine wesentlich niedrigere taktile Schwelle fur die Lesefinger sowie
eine grol3ere und Uberlappende Reprasentation der Finger im Vergleich zu den
anderen beiden Gruppen auf. Dartiber hinaus konnten die Untersucher bei allen
Personen dieser Gruppe eine topographisch ungeordnete Reprasentation der
drei Lesefinger und damit verbunden eine Tendenz zu geh&uften Miss-
lokalisationen nach Stimulation eben dieser Finger feststellen. Die genannten
Daten sprechen zum einen fir die Veranderbarkeit der kortikalen Reprasen-
tationen auch im Erwachsenenalter und zum anderen flr eine Vergrol3erung
der Areale und eine starke Veranderung der tblichen topographischen Ordnung
der kortikalen Reprasentation durch verstarkte Nutzung. Dariiber hinaus
sprechen die erniedrigte Wahrnehmungsschwelle und die erhdhte Zahl von
Misslokalisationen an den belbten Fingern in der Gruppe der Drei-Finger-
Braille-Leser auch fur eine Veranderung der Wahrnehmungsfahigkeit (Sterr et
al. 1998).

Zu ahnlichen Ergebnissen gelangten Godde et al., deren Probanden taktile Ko-
aktivierung am rechten Zeigefinger erhielten (die Stimulation erfolgte zusatzlich
wahrend der taglichen Arbeitsverrichtung). Auch hier kam es zu einer

Verdnderung der kortikalen Reprasentation des stimulierten Fingers, die mit
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einer veranderten Wahrnehmung einherging. Nach der Stimulation nahm die
Zwei-Punkt-Diskriminationsschwelle an dem stimulierten Finger um 20% ab.
Die Untersucher schlossen daraus, dass eine Reorganisation des priméren
somatosensorischen Kortex hin zur besseren Unterscheidungsfahigkeit taktiler
Reize bereits durch die passive taktile Koaktivierung ausgel6st wird (Godde et
al. 2003). Zu vergleichbaren Ergebnissen fuhrte die Untersuchung von Pleger et
al., die ebenfalls D2 mittels vibrotaktiler Stimuli tber mehrere Stunden stimu-
lierten, wahrend die Probanden ihrer Arbeit nachgingen. Auch sie konnten nach
anschlielender Aufzeichnung der SSEP (somatosensory evoked potentials)
eine Veranderung der kortikalen Reprasentation des Zeigefingers nachweisen.
Die Wahrnehmungsschwelle nahm analog zur Ausdehnung der Kkortikalen
Reorganisation ab (Pleger et al. 2001). Eine Studie von Schweizer et al. ergab
ebenfalls eine Verdnderung der Wahrnehmung nach vermehrtem taktilem Input
(20-stundiger Stimulation des linken Daumens und des kleinen Fingers). Sie
konnten eine Zunahme der Misslokalisationen fir die am weitesten entfernten
Nachbarn im Gegensatz zu einer Abnahme der Fehllokalisationen fir die

nachsten Nachbarn verzeichnen (Schweizer et al. 2001).

Aber nicht nur vermehrter sensorischer Input, sondern auch verminderter Input
fuhrt zu Veranderungen der kortikalen Plastizitat und damit verbunden der sen-
sorischen Wahrnehmung. Rapp et al. untersuchten zwei Patienten nach einem
linkshemispharischen Schlaganfall, die zwar angeben konnten, dass ein Reiz
appliziert wurde, aber nicht, wo dieser appliziert wurde. Sie fanden heraus, dass
sich die Reprasentation der Hande verandert hatte: diese war auf die rechte
Hirnhalfte verschoben und verkleinert (Rapp et al. 2002). Manger et al. konnten
an Makaken nach einer Amputation eines Teils des Zeigefingers ebenso eine
veranderte Somatotopie der kortikalen Reprasentation feststellen. Die Repréa-
sentation des Stumpfes besetzte auch das Areal, das normalerweise von dem

gesamten Finger okkupiert wurde (Manger et al. 1996).

Aus den genannten Untersuchungen geht hervor wie flexibel der somatosenso-
rische Kortex auf geringste Verdnderungen reagiert, aber auch, wie "stor-
anfallig" die Verarbeitung in Bezug auf taktile Inputs zu sein scheint. So ist es

durchaus berechtigt anzunehmen, dass sowohl die im vorliegenden Experiment
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applizierten Storreize als auch die applizierten taktilen Impulse sehr wohl zu
Verdanderungen der sensorischen Wahrnehmung, also zu Misslokalisationen,

fuhren konnen.

2.5 Veranderungen im somatosensorischen Kortex: Org anisierte

Lernprozesse

Da die im vorigen Kapitel angesprochenen Verdnderungen der taktilen Wahr-
nehmung immer mit Veranderungen im somatosensorischen Kortex einherzu-
gehen scheinen und somit Lernprozesse darstellen, stellt sich nun die Frage,
wie die Verarbeitung taktiler Reize im somatosensorischen System organisiert

ist, damit diese Lernprozesse uberhaupt mdglich sind.

Es existieren zwei Meinungen beziglich der Rolle des somatosensorischen
Kortex bei sensorischem Lernen: zum einen, dass die verarbeitete sensorische
Information an hoéhere kortikale Regionen weitergeleitet und dort gespeichert
wird und zum anderen, dass die Areale, die den sensorischen Input verarbeiten,
selbst an der Speicherung beteiligt sind (Harris et al. 2001). Harris et al. fuhrten
mehrere Versuche durch, deren Ergebnisse letztere Hypothese zu bestétigen
scheinen. Sie trainierten Versuchspersonen dahingehend, dass diese zwei Sti-
muli unterscheiden konnten, die mit Von-Frey-Haaren unterschiedlicher Starke
appliziert wurden. AnschlieRend testeten sie, ob die Detektion der Stimuli auch
an anderen Fingern der gleichen Hand (erster und zweiter Nachbar) bzw. am
korrespondierenden und zwei weiteren Finger der Gegenhand gelingt. Die
hdchste Detektionsrate war fur den ersten Nachbarn der gleichen Hand bzw. fur
den korrespondierenden Gegenfinger oder dessen ersten Nachbarn zu ver-

zeichnen.

Das Ergebnis, namlich dass das taktile Gedachtnis ein rdumliches Gefélle
aufweist, interpretierten die Untersucher dahingehend, dass taktile Informa-
tionen bereits auf einer frihen Verarbeitungsstufe, in der Reizinformationen

Uberwiegend somatotop reprasentiert sind, gespeichert werden. Sie vermuten,
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dass die dabei beteiligten Reprasentationsareale topographisch organisiert
sowie Uber callosale Verbindungen mit der Gegenseite verbunden sind (Harris
et al. 2001). Weiterhin schlieBen auch sie, dass die Reprasentationen der
Finger sich Uberlappen muissen (Harris et al. 1999). Untersuchungen an Ratten
fuhrten zu &hnlichen Ergebnissen: Ratten lernten, eine taktile Aufgabe unter
Zuhilfenahme von vier Barthaaren einer Seite zu I6sen. Anschliel3end wurden
die Barthaare abgeschnitten und durch prothetische Barthaare ersetzt. Es
zeigte sich, dass das Gelernte zum Teil sowohl auf die benachbarten Barthaare
einer Seite als auch auf das jeweilige Barthaar der Gegenseite Ubertragen
werden konnte (Harris und Diamond 2000).

Unter der Annahme, dass die Speicherung des sensorischen Inputs bereits auf
Ebene der Verarbeitung erfolgt, mussten im vorliegenden Experiment Missloka-
lisationen, wie in der Studie von Harris et al. provoziert, zu verzeichnen sein.
Und zwar mussten die Probanden Stimuli, die sie nicht genau lokalisieren
kénnen, am haufigsten den benachbarten bzw. korrespondierenden Fingern
zuordnen, weil sich im Sl Kortex die kortikalen Areale der benachbarten Finger

Uberlappen.

2.6 Zeiteffekte dynamischer Reprasentationsverander  ungen

Da die Weiterleitung taktiler Reize zu den ipsi- bzw. kontralateralen SI- und SlI-
Kortizes auf unterschiedlichen Wegen erfolgt (vgl. Kapitel 2.2), spielt die Zeit

zwischen einzelnen Reizen bei der Reizverarbeitung eine Rolle.

Harris et al. hielten Probanden dazu an, nach Interstimulusintervallen (ISI) von
300, 600, 900 oder 1200ms zwei Vibrationsstimuli unterschiedlicher Frequenz
zu unterscheiden, und zwar am Zeigefinger der rechten bzw. linken Hand oder
an den Zeigefingern beider Hande. Es zeigte sich, dass nach den ISI von 300
bzw. 600ms die Versuchspersonen die Stimuli besser unterscheiden konnten,
wenn diese an der gleichen Hand appliziert wurden. Bei ISI von 900, 1200ms

zeigte sich kein Unterschied in der Detektion, d.h. Stimuli, die an der kontralate-
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ralen Hand appliziert wurden, konnten genauso gut differenziert werden wie die
an einer Hand applizierten. Es scheint, dass an der Verarbeitung von kirzeren
ISI sowohl der Sl als auch der SlI Kortex beteiligt sind, wahrend die langeren
ISI nur im Sl Kortex gespeichert sind, in dem die Stimuli bilateral préasentiert

werden.

In einem weiteren Versuch applizierte die Forschungsgruppe nach ebensolchen
ISI Pulse transkranieller magnetischer Stimulation (TMS). Es zeigte sich eine
Stérung nur bei den kontralateral applizierten Pulsen, und dann auch nur, wenn
das ISI kurz war. Es scheint, dass zwar der S| Kortex zu Beginn in das taktile
Gedachtnis involviert ist, dass aber mit zunehmendem Zeitintervall Sl die
Gedachtnisspur aufrecht erhélt (Harris et al. 2001). Diese These wird durch
Untersuchungen von Hamada et al. gestitzt. Sie untersuchten die Intensitaten
der SEF (sensory evoked fields) nach verschieden langen ISI im SI bzw. Sli
Kortex. Ihre Daten (Dauer ISl in Sl ca. 0,1s und in SllI ca. 0,8s) bestétigen, dass
die Dauer des sensorischen Gedachtnisses in hoéher organisierten Arealen

langer ist (Hamada et al. 2002).

Zu ahnlichen Ergebnissen fuhrte die folgende Untersuchung, bei der der rechte
Zeigefinger in Abwechslung zu dem linken mit unterschiedlichen ISI stimuliert
und die SEF mittels MRI aufgezeichnet wurden. Die Information des einen
storte die SEF des anderen Fingers nur dann, wenn das Zeitintervall mindes-
tens 300ms betrug, die Zeit, die bendtigt wird, um die Information in beiden

Kortizes zu integrieren (Hamada et al. 2001).

Es scheint, dass der SllI Kortex an der Verarbeitung bilateraler Inputs immer
beteiligt ist. Er wird zwar spater aktiviert als der S| Kortex (siehe auch vorige
Kapitel) kann aber auch die sensorische Information langer aufrechterhalten als
dieser. Wenn nun die taktile Information auf der Stufe des priméren und
sekundaren sensorischen Kortex gespeichert wird, so missten bei den zu
untersuchenden Probanden vermehrt Misslokalisationen zu verzeichnen sein,
wenn zuvor ein Storreiz appliziert wurde, und zwar nach einem IS, das lang

genug ist, um die Information in den SlI Kortex zu transferieren.
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2.7 Fragestellung und Hypothesen

Aufgrund der in den vorigen Kapiteln vorgestellten Informationen stellen sich

nun folgende Fragen:

Fuhren Storreize, die am linken Finger appliziert wurden, zu Misslokalisa-
tionen von anschliel3end dargebotenen taktilen Stimuli eines beliebigen

Fingers der rechten Hand?

Falls Misslokalisationen zu verzeichnen sind: Sind diese haufiger dem
direkt benachbarten Finger der gleichen Hand bzw. dem korrespondie-

renden Finger der anderen Hand zuzuordnen?

An die Beantwortung dieser Fragen soll durch die Uberprufung folgender

Hypothesen herangegangen werden:

Bilateral applizierte Stimuli werden im Sl Kortex verarbeitet. Dieser
erhalt direkten Input sowohl von der kontralateralen und auch von der
ipsilateralen Seite und integriert bei der bimanuellen Manipulation und
Exploration sensorischen Input von beiden Kérperhélften. Die Applikation
von Storreizen am Daumen bzw. am kleinen Finger der linken Hand
muss daher zu einer Stérung der Wahrnehmung der taktilen Reize an
der rechten Hand fuhren. Nach kurz zuvor applizierten Storreizen links
sollten nach taktiler Stimulation eines beliebigen Fingers rechts vermehrt

Misslokalisationen zu verzeichnen sein.

Taktile Information wird schon auf der Stufe des sensorischen Inputs
gespeichert. Die Kortexareale auf dieser Stufe sind somatotop orga-
nisiert. Daher musste die Applikation der Storreize am Daumen und
kleinen Finger der linken Hand besonders zu Misslokalisationen an den

entsprechenden Fingern der rechten Hand fihren.

Wenn die Integration von taktilen Stimuli der Hande via Corpus callosum
im SlI Kortex stattfindet, missen unterschiedliche Zeitintervalle zwischen

Applikation des an der linken Hand dargebotenen Storreizes und des
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folgenden Schwellenreizes an der rechten Hand zu Veranderungen bei
den Misslokalisationen fiihren.

Benachbarte Finger sind im Sl und Sl Kortex wahrscheinlich neben-
einander reprasentiert, wobei die Grenzen der einzelnen Finger mit
Verarbeitung in hoher organisierten Regionen im Gehirn verwischen. Es
konnten Uberlappungen der Finger schon in der Area 3b nachgewiesen
werden. Diese Uberlappung nimmt von Area 1 nach Area 2 zu, im SlI
Kortex liel3 sich jedoch keine prazise Topographie mehr ermitteln. Daher
kann es im vorliegenden Experiment zu Misslokalisationen besonders

der benachbarten Finger kommen.
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3 Material und Methoden

3.1 Versuchspersonen

An dem Experiment nahmen 15 Personen teil. Hierbei handelte es sich um elf
Frauen und vier Manner. Der Grad der Handigkeit wurde anhand einer Aufga-
benversion des Edinburgh Inventory (Oldfield, 1971) festgestellt. Fur jede Auf-
gabe (z.B. Benutzung einer Schere) wurde die Praferenz ermittelt: nur rechts
(2-0), nur links (0-2), rechts mehr als links (1-0), links mehr als rechts (0-1) oder
beide Hande (1-1). Nach Auswertung des Tests konnten alle 15 Personen als

Rechtshé&nderinnen ausgewiesen werden.

Das Alter der Versuchspersonen lag zwischen 23 und 45 Jahren, wobei das
Durchschnittsalter 29,0+£6,3 Jahre betrug. Die Studie wurde von dem lokalen

Ethikkomitee der Medizinischen Fakultat der Universitat Tibingen genehmigt.

Vor Beginn des Experiments wurde den Probanden der Ablauf des Versuchs
erlautert. Der Proband wurde darauf aufmerksam gemacht, dass er an dem
Experiment freiwillig teilnimmt und dieses jederzeit unter- bzw. abbrechen kann.
Nach erfolgter Versuchseinfihrung erklarten die Teilnehmer schriftlich ihr Ein-
verstandnis, an dem Experiment teilzunehmen. Im Anschluss an eine Prifung
der sensorischen Schwelle der Fingerkuppen der Versuchsperson erfolgte die
Durchfiihrung des Versuchs.

Der Versuch wurde in einer Sitzung durchgefuhrt, die je nach Proband
anderthalb bis zwei Stunden dauerte. Die Versuchsperson konnte bei
Konzentrations- oder Haltungsproblemen jederzeit eine Pause einlegen. Um
eine moglichst hohe Zahl verwertbarer Misslokalisationen zu erreichen, wurde
das Experiment vom Versuchsleiter immer dann unterbrochen und eine kurze
Pause von maximal zehn Minuten eingelegt, wenn mehrere nicht beantwortete

Reize hintereinander auftraten.

Alle Versuchsteilnehmer erhielten eine Aufwandsentschadigung von 5 Euro fur

das Experiment.
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3.2 Versuchsaufbau

Das Experiment wurde so aufgebaut, dass die in Kapitel 2.7 aufgeworfenen
Fragen so objektiv wie mdglich untersucht werden konnten. Eine Bedingung fur
die objektive Durchfiihrung des Experiments war die Applikation taktiler Stimuli
unterschiedlicher Starke, wobei diese jedoch eine gleich bleibende Intensitat
aufweisen und an derselben Stelle appliziert werden sollten.

Ebenso musste gewahrleistet sein, dass die Storreize, die an der linken Hand
appliziert wurden, immer in einem gleich bleibenden Zeitintervall (Interstimulus-
intervall, 1SI) vor Reizung der Finger der rechten Hand erfolgten. Daher wurde
speziell fur das Experiment ein piezoelektrischer Stimulator zur Applikation
taktiler Reize entwickelt, der diese Bedingungen erflllt. Die Prasentation und
die Aufzeichnung der Reaktion der Versuchspersonen erfolgten Uber ein

Computerprogramm.

3.2.1 Beschreibung des Apparates zu Applikation tak tiler Stimuli

Die Stimulationsapparatur besteht aus einer Auflage zur Lagerung der Hand-
flache und mehreren Stimulationseinheiten fir die einzelnen Fingerkuppen
(siehe Abbildung 7). Da an der linken Hand nur Reize am Daumen bzw. kleinen
Finger appliziert wurden, wurden an dem Stimulator fur die linke Hand nur zwei
Stimulationseinheiten angebracht (Daumen D1, kleiner Finger D5), wahrend an
dem Stimulator fur die rechte Hand funf Stimulationseinheiten fiir alle Finger der
rechten Hand montiert waren (Daumen D1, Zeigefinger D2, Mittelfinger D3,

Ringfinger D4, kleiner Finger D5).

Eine Stimulationseinheit besteht aus einem im Handel verfligbaren Display-
Element einer Computertastatur fir Braille-Schrift fir blinde Computerbenutzer.
Eine Braille-Einheit besteht aus acht Stiften, die in einer 2x4-Matrix angeordnet
sind und individuell durch die Aktivierung von Piezokristallen bewegt werden

kénnen. Die Ansteuerung der einzelnen Stifte erfolgt computergesteuert.
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Abbildung 7: Stimulationsapparatur

Die Braille-Einheiten wurden fur das Experiment so umgebaut, dass an sieben
der acht Positionen anstelle der Stifte Filamente unterschiedlicher Starke einge-
setzt wurden. Die Finger werden nicht direkt auf die Braille-Einheit aufgelegt,
sondern auf eine sich dartber befindlichen Auflage mit einer Mulde. In dieser
Mulde befindet sich eine Bohrung, durch die die freien Enden der Filamente
gefuhrt werden (siehe Abbildung 8). Die Lange der Filamente ist so bemessen,
dass die Versuchsperson diese nicht spiren kann, wenn sich das Piezokristall
in seiner Ruheposition befindet. Bei Aktivierung eines der Kristalle bewegt sich
ein Filament nach oben und erzeugt einen sensorischen Input durch Berlhrung
der Fingerkuppe. Die achte Position, an der kein Filament befestigt ist, dient als
Kontrollreiz (s. u.). Bei deren Aktivierung wird lediglich das Piezokristall ge-

schaltet, ohne jedoch ein Filament auszul6sen.

Abbildung 8: Stimulationseinheit
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Ahnlich dem Prinzip der “von Frey’schen Haare* bzw. der “Semmes-Weinstein-
Filamente” (Weinstein und Sersen 1961, Weinstein 1968) wirkt im dargestellten
Versuchsaufbau jedes der unterschiedlich starken Filamente mit einer ganz
spezifischen Kraft auf die Haut der Fingerkuppen. Dadurch konnte eine gleich
bleibende Reizintensitat fur die Stimuli garantiert werden. Die einzelnen Fila-

mente produzieren taktile Reize mit folgenden Kraften (m+sd):

0,32 +0.08 mN
0,85+0.39 mN
1,15+0.26 mN
1,75+0.58 mN
2,27+0.42 mN
4,03+1.09 mN
5,47+0.86 mN

Die Versuchsperson legt ihre Hand mit der Palmarseite auf die Handauflage
und die Finger auf die Stimulationseinheiten. Durch diese Positionierung ist die
Hand sowohl bequem als auch stabil gelagert, wodurch Bewegungen der
Fingerkuppen weitgehend vermieden werden. Darlber hinaus wird eine Ruhig-
stellung der Finger dadurch erreicht, dass die Fingerkuppen auf den Stimu-
lationseinheiten mittels eines Anschlags aus Plexiglas fixiert werden (siehe
Abbildung 9). Mit der Ruhigstellung der Finger ist es moglich, die Stimuli immer
auf dieselbe Stelle zu applizieren. Die Anschldge sind aul3erdem mit einer
Fixierungsschraube versehen. Durch Lockern der Schraube und Verschieben
des Anschlags kann die Region der Fingerkuppe festgelegt werden, die
stimuliert werden soll. Damit werden die Stimulationseinheiten optimal auf die
sensibelsten Areale der Fingerkuppen der jeweiligen Versuchsperson ein-
gestellt. Eine individuelle Anpassung an die verschiedenen Handgrdl3en der
Versuchspersonen erfolgt durch Langsverschiebung der mittels einer Schraube

auf der Grundplatte befestigten Stimulationseinheit.
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Abbildung 9: Anschlag fir die Fingerkuppen

Durch den Versuchsaubau mit Fingeranschlag, Fingerfixierung und Handauf-
lage sowie die Fuhrung der Filamente durch die Bohrung in der Fingermulde
wird sichergestellt, dass die Filamente immer eine bestimmte Hautregion jeden
Fingers stimulieren. Anders als bei einer manuellen Untersuchung, bei der die
Gefahr der Uberlagerung des eigentlichen Reizes durch vibratorische Stimuli
und Scherbewegungen besteht, die durch Bewegungen des Versuchsleiters bei
der manuellen Applikation der Stimuli hervorgerufen werden, tritt dieses

Problem bei der hier verwendeten Apparatur nicht auf.

3.2.2 Stimulationsbedingungen

Die Aktivierung der Piezokristalle zum Ausfahren der Filamente ruft ein
Gerausch hervor, das von den Probanden als Hinweis fir den Stimulationsort
hatte benutzt werden kdnnen. Um dieses zu verhindern, trug die Versuchsper-
son wahrend des Versuches einen Kopfhorer, der die Stimulationsgerausche
maskieren sollte, und es wurde ein Kontrollreiz appliziert. Dazu wurde die

achte, nicht durch ein Filament besetzte Position der Matrix einer Stimulierungs-
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einheit als so genannter Tauschungsreiz verwendet. Die Aktivierung dieser
Position ergab das durch die Piezokristalle verursachte typische Gerausch ohne
einen taktilen Reiz zu applizieren. Wahrend der taktilen Stimulation eines
Fingers mit einem der Filamente wurden zugleich alle Stimulationseinheiten der
anderen Finger mit der achten Position aktiviert. Die Versuchspersonen konn-
ten somit nicht aufgrund der akustischen Lokalisation des Stimulusgerausches

Ruckschlisse auf den stimulierten Finger ziehen.

Fur die rechte und die linke Hand wurden unterschiedliche Stimulus-Bedingun-
gen festgelegt. Die Stimulation der linken Hand wurde als S1, die Stimulation
der rechten Hand als S2 bezeichnet. Jeder Stimulus wurde fir jeweils 200ms

appliziert.

Stimulationsbedingungen fiir die rechte Hand (S1)

Die Finger der rechten Hand wurden in einer pseudorandomisierten Reihen-
folge gereizt, so dass am Ende einer jeden Sitzung gewadhrleistet war, dass
zum einen jeder Finger gleich haufig stimuliert wurde und zum anderen fur den
Probanden wahrend der kompletten Sitzung nicht vorhersehbar war, welcher
Finger als nachster stimuliert und mit welcher Intensitat der Reiz appliziert
wurde. Die Prozedur wurde so lange fortgesetzt, bis fur jeden stimulierten
Finger mindestens 15 Misslokalisationen verzeichnet werden konnten. Im vor-
liegenden Experiment wurde eine Misslokalisation als dann gegeben definiert,
wenn der stimulierte Finger nicht richtig benannt werden konnte. Zudem wurde
sichergestellt, dass eine bestimmte Stimulationsbedingung nicht Oofter als

dreimal hintereinander appliziert wurde.

Die Intensitat, mit der die jeweiligen Finger der rechten Hand stimuliert wurden,
wurde wahrend des Experiments mittels eines Computerprogramms adaptiv an
die Lokalisationsschwelle eines jeden Probanden angenahert. Zu Beginn wurde
immer mit dem Filament begonnen, das den gréf3ten Durchmesser aufwies und
das von allen Probanden korrekt lokalisiert werden konnte. Darauf folgten so
lange Reize abnehmender Starke, bis die Versuchsperson den Reiz falsch, d.h.
an einem anderen Finger als dem stimulierten lokalisierte. Nach einer solchen

Misslokalisation wurde die Starke des Reizes so lange stufenweise erhéht, bis
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die Probanden den Reiz wieder korrekt lokalisieren konnten. Diese
Vorgehensweise wurde wéhrend des gesamten Versuches aufrechterhalten. So
konnte eine fir jeden Finger individuelle Stimulationsintensitat erreicht werden,

die nahe der Lokalisationsschwelle des jeweiligen Fingers lag.

Die Lokalisationsschwelle ist durch die Stimulusintensitat definiert, bei der die
Lokalisation des Reizes korrekt angegeben werden kann, wahrend die Schwelle
der sensorischen Wahrnehmung durch die Intensitat definiert ist, bei welcher
die Probanden korrekt angeben kénnen, ob ein Stimulus appliziert wurde oder
nicht. Da die Applikation eines Stimulus auch ohne korrekte Lokalisation detek-
tiert werden kann, erfolgt die Wahrnehmung des taktilen Reizes fur geringere
Intensitaten als dessen Lokalisation, d.h. die Versuchsperson spurt zwar, dass
ein Reiz appliziert wurde, aber nicht, wo der Reiz appliziert wurde. Durch die
Festlegung der Lokalisationsschwelle fir die einzelnen Finger konnte somit
sichergestellt werden, dass die Misslokalisationen nicht allein auf dem Erraten
des Reizortes beruhten, sondern die subliminale Verarbeitung der Reize eine

Rolle spielte.

Neben den genannten Reizapplikationen gab es noch den so genannten
Leerreiz mit Nullintensitat. In ca. 17% der Falle wurde bei allen Stimulations-
einheiten der rechten Hand die achte, nicht durch ein Filament besetzte
Position aktiviert. D.h. es wurde an keinem der Finger ein reeller Reiz appliziert,
sondern es war lediglich das Gerausch der Piezokristalle zu vernehmen. Nach
Applikation eines solchen Leerreizes sollten die Probanden den Finger ange-
ben, der ihrer Meinung nach am wahrscheinlichsten stimuliert wurde. Durch die-
se Kontrollbedingung sollte untersucht werden, ob sich die Misslokalisationen,
die sich aufgrund der subliminalen Verarbeitung von Reizen ergeben, von einer

Gleichverteilung der Antworten unterscheiden.

Folgende Abkurzungen wurden fir die zwei unterschiedlichen Stimulations-

bedingungen der rechten Hand verwendet:
SR: Stimulus nahe der Lokalisationsschwelle

SN: Leerreiz mit Nullintensitat
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Stimulationsbedingungen fiir die linke Hand (S2)

An der linken Hand wurden Stérreize am Daumen und am kleinen Finger
appliziert. Die Applikation dieser Interferenzstimuli erfolgte immer in einem be-
stimmten Zeitintervall (Interstimulusintervall, 1SI), und zwar entweder 200ms
oder 500ms, vor Applikation eines Reizes an der rechten Hand. Wie an der
rechten Hand erfolgte die Stimulation der beiden Finger in zufélliger Reihen-
folge, wobei die Anzahl der Durchgdnge mit einem ISl von 200ms und einem
ISI von 500ms gleich verteilt war. Die Intensitat der Reize blieb im Gegensatz
zur rechten Hand immer gleich. Als Reizintensitat wurde die starkste Von-Frey-
Haar-Stufe eingestellt, also die Position mit dem dicksten Filament. Eine
Voraussetzung fur die Teilnahme am Experiment war, dass ein Proband diesen
Reiz immer detektieren konnte. War dieses nicht mdglich, wurde er von dem

Experiment ausgeschlossen.

In ca. 20% der Durchgange erfolgte eine Reizapplikation an der rechten Hand,
ohne dass zuvor ein Interferenzstimulus am linken Daumen oder kleinen Finger
appliziert worden war. Damit sollte Uberprift werden, ob die Applikation der
Storreize an der linken Hand einen Einfluss auf die Lokalisation der Stimuli der
rechten Hand hat.

Die fuinf Bedingungen der Interferenzstimulation der linken Hand umfassten

also:
NI:  Kein Interferenzstimulus

SI1: Interferenzstimulus, appliziert am Daumen der linken Hand mit einem

kurzen Interstimulusintervall (Short Interval) von 200ms

SI5: Interferenzstimulus, appliziert am kleinen Finger der linken Hand mit

einem kurzen Interstimulusintervall von 200ms

LI1: Interferenzstimulus am linken Daumen, appliziert mit einem langen

Interstimulusintervall (Long Interval) von 500ms

LI5: Interferenzstimulus am kleinen Finger der linken Hand, appliziert mit

einem Interstimulusintervall von 500ms
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Ubersicht iiber die Stimulationsbedingungen

In Tabelle 1 ist eine Ubersicht liber die Stimulationsbedingungen dargestellt.
Die angegebene Anzahl der Versuche ist jeweils die Summe der korrekt und
inkorrekt lokalisierten Stimuli. Darliber hinaus war die Studie so angelegt, dass
im Durchschnitt die Zahl der Versuche fiur alle 30 Stimulationsbedingungen
weitgehend gleich war.

Tabelle 1: Anzahl der Versuche pro Stimulationsbedingung, gemittelt Gber die Anzahl der

Versuchspersonen
Rechte Hand | Linke Hand
NI D1 D5 Gesamt
200ms 500ms 200ms 500ms
SI1 LIl SI5 LI5S
SN 39,6 39,7 40,2 41,5 38,7 199,7
SR D1 38,3 42,3 38,8 39,8 40,3 199,5
D2 40,7 39,9 39,3 39,1 38,8 197,8
D3 38,8 39,5 38,6 38,0 38,7 193,6
D4 40,8 36,2 38,5 38,7 38,3 192,5
D5 43,3 38,1 39,5 40,9 37,7 199,5
Gesamt 2415 235,7 2349 238,0 232,5 1182,6

An der rechten Hand wurden Stimuli nahe der Lokalisationsschwelle (SR) an die Finger (D1-D5)
oder auch Leerreize (SN) appliziert. In 83% der Durchgénge ging dem Stimulus der rechten
Hand eine Stimulation der linken Hand oberhalb der Lokalisationsschwelle voraus. Das
Interstimulusintervall betrug entweder 200ms oder 500ms. Kurze Intervalle wurden SI1 oder SI5
genannt, lange Intervalle wurden als LI1 oder LI5 bezeichnet. An der linken Hand wurde
entweder der Daumen (D1) oder der kleine Finger (D5) stimuliert. In 20% der Durchgange
wurde nach Stimulierung der linken Hand kein Stimulus rechts appliziert (NI). Die Anzahl der

Versuche umfasst die Anzahl sowohl der korrekt als auch der falsch lokalisierten Stimuli.
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3.2.3 Dokumentation der Ergebnisse

Die Ergebnisse wurden mit Hilfe des speziell fir diesen Versuch entwickelten
Computerprogramms dokumentiert, welches Stimulusbedingung, Stimulations-

intensitat und die Lokalisation des Stimulus durch den Probanden speicherte.

Wahrend eines Versuchsdurchlaufs wurden die Versuchspersonen dazu
aufgefordert, ihre Vermutung bezilglich der Stimuluslokalisation durch mind-
liches Benennen des entsprechenden Fingers anzugeben. Dies geschah unter
Verwendung einer zuvor festgelegten Verschlisselung fur jeden Finger (1 fur
den Daumen, 2 fur den Zeigefinger usw.). Das Ergebnis wurde dann vom
Versuchsleiter mittels Mausklick auf den benannten Finger einer auf dem Com-
puterbildschirm abgebildeten Hand in den Computer eingegeben. Die Hand war
sowohl fur den Testleiter als auch fur den Probanden sichtbar. Bei korrekter
Reizlokalisation erschien der Finger in griiner Farbe, bei einer falschen Be-
nennung erschien der Finger rot. Das Feedback sollte als Motivationshilfe fir

die Versuchsperson dienen.

Die Versuchspersonen hatten finf Sekunden Zeit, auf einen Reiz zu antworten.
Sie waren aufgefordert, auch dann zu antworten, wenn sie den Reiz an der
Fingerkuppe nicht bewusst gespurt hatten. In diesem Fall sollten sie versuchen,
die Stimuluslokalisation zu erraten. Nach Eingabe der Antwort oder nach Ablauf
der vorgegebenen Antwortzeit (der Durchgang wurde dann als ,nicht beant-

wortet” gespeichert) erfolgte der nachste Reiz nach 1,0 bis 1,5 Sekunden.
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3.3 Datenanalyse

Die unterschiedlichen Kombinationen von zwei Stimulationsbedingungen SN,
SR fir die rechte Hand und funf Stimulationsbedingungen NI, LI1, SI1, LI5, SI5
fur die linke Hand (s. Tabelle 2) resultierten in zehn Antwortkategorien. Diese
sind die Misslokalisationsprofile k (k1 {NI-SN,NI-SRSI1-SN,SI1-SRSI5-SN,
SI5-SR,LI1-SN,LI1-SR,LI5-SN,LIS-SR}), die durch folgende Haufigkeitsver-
teilung definiert sind:{F (D1| k), F(D2| k), F (D3| k), F(D4|k), F(D5|k)}.

Um die Veranderungen der Lokalisation oder die Antwortverzerrungen zu unter-
suchen, die durch die an der linken Hand applizierten Stérreize hervorgerufen

wurden, wurde die Zahl der inkorrekt lokalisierten Stimuli F(i | k) fur jeden der
Finger i (il {Dl,D2,D3,D4,D5}) der rechten Hand in jedem der zehn Profile k

Uber alle Versuche addiert. Die Profile, die sich aus der Applikation eines
Leerreizes (SN), d.h. ohne Stimulusapplikation, an der rechten Hand ergaben,
reprasentieren die Antworten, die auf dem blo3en Erraten des Stimulusortes
beruhten. Um die Unterschiede in der Anzahl der Misslokalisationen Ubersicht-
licher darstellen zu kénnen, wurden fiur jedes Profil k relative Misslokalisations-

profile f(i|k) bezogen auf die Gesamtzahl der Misslokalisationen pro Profil

berechnet:
. F(i |K)
fllk)=—"7
Foi (K)
mit F (k)= F(i|k): Gesamtsumme der Misslokalisationen flr

alle Finger i fur das Profil k

Die relativen Misslokalisationsprofile f (i |[k) sind in Tabelle 2 fir alle Stimula-

tionsbedingungen aufgelistet.
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Tabelle 2: Antwortkategorien und durchschnittliche Haufigkeit der Misslokalisationen: Relative

Misslokalisationsprofile f (i | k)

Rechte Hand Linke Hand Antwort (%)
D1 |D2 |D3 |D4 |D5
SN - NI 195(26,4|21,7|21,1|11,3

D1200ms |SI1 |32,0]26,6|17,1|150| 9,3

D1500ms |LI1 |22,5|293]|18,9|19,3| 10,0

D5 200ms |SI5 |10,9|23,7|20,5|31,4| 13,5

D5500ms | LIS |11,4|23,0|254 | 27,2 | 13,0

SR . NI 158 24,6 |21,5| 24,6 | 13,5

D1200ms |SI1 |31,2]299|163|154 | 7,2

D1500ms |LI1 |21,4|24,1|20,5|22,8| 11,2

D5200ms |SI5 |31,2(29,9|16,3|154| 7,2

D5500ms |LI5 |13,0|17,7|21,7| 30,8 16,8

Die Personen wurden aufgefordert, den Finger (Daumen-kleiner Finger: D1-D5) zu identifi-
zieren, der stimuliert wurde. An der rechten Hand wurden entweder Stimuli nahe der
Lokalisationsschwelle (SR) oder Leerreize (SN) appliziert. Bei einem Leerreiz erfolgte keine
Stimulation eines Fingers. An der linken Hand wurde entweder kein Stimulus oder am Daumen
bzw. am kleinen Finger Stimuli oberhalb der Lokalisationsschwelle 200ms oder 500ms vor

Stimulation der rechten Hand appliziert.

Zum Schluss wurden die Misslokalisationsprofile mittels einer Drei-Wege
ANOVA (Analysis of Variances) mit wiederholten Messungen fur alle Faktoren
verglichen. Der erste Faktor bertcksichtigt die zwei Bedingungen der Stimula-
tion der rechten Hand, d.h., die Stimulation nahe der Lokalisationsschwelle (SR)
bzw. den Tauschungsreiz (SN). Der zweite Faktor bericksichtigt die funf
Bedingungen der Stimulation der linken Hand, d.h., keine Stimulation bzw.
Stimulation von D1 und D5 mit jeweils Intervallen von entweder 200ms oder
500ms. Der dritte Faktor wiederum legt die Unterschiede in der Haufigkeit der
Misslokalisationen fur die funf Finger der rechten Hand dar (Level 1 bis 5: D1
bis D5).
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4 Ergebnisse

Durch die Varianzanalyse zeigte sich, dass die Misslokalisationsprofile sich fur
die beiden Stimulationsbedingungen SN und SR der rechten Hand nicht
signifikant unterscheiden. Es konnten keine Unterschiede in den Mustern der
Misslokalisationen erzielt werden, gleichgtiltig, ob Leerreize appliziert wurden
und die Personen die Lokalisation des Stimulus nur erraten konnten oder ob
Stimuli nahe der Lokalisationsschwelle appliziert wurden. Fir die Darstellung
der Hauptergebnisse wurden daher die zwei Stimulationsbedingungen SN und
SR fur die rechte Hand gemittelt, was die Anzahl der Misslokalisationsprofile
von zehn auf funf verringerte. Ein bedeutsamer Haupteffekt flr die Haufigkeit
der Misslokalisationen der verschiedenen Finger (Fas4=5,041, e= 0,596,
p = 0,009) zeigte, dass die unterschiedlichen Finger von den Probanden nicht
gleich oft genannt wurden, unabhéangig davon, ob Stimuli an der linken Hand

appliziert wurden (s. Abbildung 10).

Wie aus einem Uber alle Profile gemittelten Misslokalisationsprofil geschlossen
werden kann, wurden Stimuli vor allem an den drei Hauptfingern der Hand

falsch lokalisiert:

Zeigefinger: f(D2)=0,247+0,021

Mittelfinger: f(D3)= 0,203+0,01

Ringfinger: f(D4)=0,238+0,021
Weniger haufig wurde der

Daumen: f(D1)=0,189+0,020

und am wenigsten haufig der

kleine Finger: f(D5)=0,122+0,023

benannt.
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Stbrreiz an der linken Hand: D1
200ms 500ms

Kein Storreiz

Storreiz an der linken Hand: D5
200ms 500ms

Relative Haufgigkeit [%0]

Abbildung 10: Misslokalisationsprofile

Die relative Haufigkeit der Misslokalisationen, gemittelt fir die einzelnen Finger der rechten
Hand und fur die verschiedenen Bedingungen der Interferenzstimuli an der linken Hand: keine
Stimulation der linken Hand (a), Stimulation des linken Daumens 200ms (b) und 500ms (c) vor
Stimulation der rechten Hand und Stimulation des linken kleinen Fingers mit Interstimulusinter-
vallen von 200ms (d) und 500ms (e). Da fir beide Stimulationsbedingungen der rechten Hand
SN und SR keine signifikanten Unterschiede in den Antwortprofilen festgestellt werden konnten,
werden die gemittelten Misslokalisationsprofile dargestellt. Wahrend die Applikation des
Storreizes am linken Daumen die Antworthaufigkeit fir den rechten Daumen lediglich fur das
200ms Interstimulationsintervall erhdhte, verursachte die Stimulation des linken kleinen Fingers
bei beiden Intervallen eine Zunahme der Misslokalisationen fur den Ringfinger. Die mittels einer
Vergleichsanalyse errechneten signifikanten Zu- und Abnahmen der Antworthaufigkeiten in
Vergleich zu (a) werden durch Pfeile dargestellt. Signifikante Zunahmen mit einem Signifikanz-
level unter 5%: - und mit weniger als 1%: . Abnahmen mit einem Signifikanzlevel weniger als
5%:. . Zum Vergleich zeigen die gestrichelten Linien in b-e das Profil ohne Applikation eines

Interferenzstimulus (a).
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Schlielilich zeigt der erhebliche Zusammenhang zwischen den verschiedenen
Stimulationsbedingungen der linken Hand und der Haufigkeit, mit der die Finger
der rechten Hand (F16,204= 11,827, €= 0,262, p < 0,001) benannt wurden, dass
die Misslokalisationsprofile sich in Bezug auf die Stimulationsbedingungen der
linken Hand unterscheiden. Um aussagefahige Grunde hierflr zu bestimmen,
wurden paarweise Vergleiche der relativen Misslokalisationshaufigkeit fir einen
bestimmten Finger zwischen den Stimulationsbedingungen mit vorherigem
Storreiz (LI1; SI1, LI5, SI5) und ohne vorherigem Storreiz (NI) durchgefuhrt.

Grundsatzlich ergab die Stimulation des linken Daumen 200ms vor Stimulation
der rechten Hand eine Zunahme der Antworthaufigkeiten fur den rechten
Daumen (F1,224= 34,6, €= 0,262, p < 0,001) und eine Abnahme fiir den rechten
Ringfinger (F(1,224= 10,38, €= 0,262, p = 0,02). Es konnten jedoch keine bedeu-
tenden Veranderungen bei den Antwortprofilen fir die Stimulation des linken
Daumens bei einem Interstimulusintervall von 500ms verzeichnet werden. Um-
gekehrt bewirkte die Stimulation des linken kleinen Fingers vor Stimulation der
rechten Hand eine Zunahme der Antworthaufigkeit fir den Ringfinger, und das
sowohl fur das kurze als auch fur das lange Interstimulusintervall (ISI von
200ms: F(1204)= 11,64, €=0,262, p=0,016; ISI von 500ms: F 4= 6,66,
e=0,262, p=0,041) AuRerdem war eine Abnahme bei den Nennungen des
Daumens zu verzeichnen, jedoch nur bei dem kurzen ISI von 200ms
(F22a= 7,41, €= 0,262, p = 0,0357).

Zusammenfassend kann festgehalten werden, dass die Stimulation des
Daumens der linken Hand vor Stimulierung der rechten Hand eine Verschie-
bung der Misslokalisationstendenz der Stimuli der rechten Hand hin zum rech-
ten Daumen verursachte. Ebenso erbrachte die Stimulierung des linken kleinen
Fingers eine Verschiebung hin zum rechten Ringfinger. Diese Verschiebungen
beziglich der Tendenz der Misslokalisationen waren deutlicher nach dem
kurzen als nach dem langen ISI (Tabelle 2, Abbildung 10).

In dem vorliegenden Experiment zeigten jedoch die Profile, die ohne vorherige
Applikation eines Storreizes an der linken Hand ermittelt wurden (NI-SR: mit

Stimulation der rechten Hand und NI-SN: ohne Stimulation der rechten Hand),
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keine Unterschiede und scheinen somit die friheren Ergebnisse in Frage zu
stellen. Die beiden hier genannten Profile bertcksichtigen jedoch nicht die
Zusammenhange benachbarter Finger, sowohl der stimulierten als auch der
benannten, so wie dies in dem friheren Experiment der Fall war. Um heraus-
zufinden, ob die aktuellen Ergebnisse mit den friheren Ubereinstimmen, wurden
inkorrekte Antworten nach Stimulation nahe der Lokalisationsschwelle nach
ihrem Grad der Nachbarschaft in Bezug auf den stimulierten Finger angeordnet
(Schweizer et al. 2000) — in Abbildung 11 am Beispiel einer am D2 miss-
lokalisierten Stimulation aufgezeigt: Waren D1 oder D3 der stimulierte Finger,
wird der Versuch in die Kategorie “Erster Nachbar” eingeteilt. Bei stimuliertem
D3 bzw. D4 sind es die Kategorien “Zweiter Nachbar” bzw. “Dritter Nachbar*.

Bei Misslokalisationen an den anderen Fingern wird analog verfahren.

Abbildung 11: Nachbarschaftsgrad zwischen stimuliertem Finger und misslokalisiertem Reiz —

aufgezeigt am Beispiel einer am D2 misslokalisierten Stimulation

Antworten, die von Lokalisationen ohne vorherige Stimulation der linken Hand
und Applikation des Leerreizes an der rechten Hand erhalten wurden (NI-SN),
dienten als Kontrolle. Im Gegensatz zu der Annahme, dass alle Finger mit der
gleichen Haufigkeit genannt werden, wurde im vorliegenden Experiment also
ein Kontrollprofil verwendet, das auf bloRem Raten der Probanden beruhte. Da
bei der Kontrollbedingung kein Stimulus appliziert wurde, sollte es folglich auch
keine Ordnung der Misslokalisationen in Bezug auf den Nachbarschaftsgrad

des stimulierten Fingers geben.

Im Kontrollprofil wird festgehalten, von welchem Nachbarfinger — erstem,
zweitem, drittem oder viertem — die (angenommene) Misslokalisation herriihren

konnte. Wenn also trotz Leereiz an der rechten Hand der Daumen als
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stimulierter Finger benannt wird, hatte der Reiz gleichermal3en vom Zeigefinger
(erster Nachbar), vom Mittelfinger (zweiter Nachbar), vom Ringfinger (dritter
Nachbar) oder vom kleinen Finger (vierter Nachbar) kommen kdnnen. Die
Anzahl der Nennungen des Daumens bei der Stimulationsbedingung SN wird
also zu gleichen Teilen auf die vier Nachbarschaftsbedingungen aufgeteilt. Wird
der Zeigefinger benannt, kdnnten mit dem Daumen und dem Mittelfinger zwei
erste Nachbarn misslokalisiert worden sein. 50% der Nennungen des Zeige-
fingers werden dieser Kategorie zugeordnet. Der Ringfinger ist in diesem Fall
zweiter Nachbar, der kleine Finger dritter Nachbar — beiden Kategorien werden
jeweils 25% der Nennungen des Zeigefingers zugerechnet.

Mit den Nennungen fir die restlichen Finger der Hand wird analog verfahren.
Zur Bildung des Kontrollprofils werden fur die einzelnen Kategorien alle zuge-

ordneten Nennungen aus der Stimulationsbedingung NI-SN zusammengezahlt.

Beim Vergleich der Verteilung der Misslokalisationen nach Applikation von
Stimuli und dem Kontrollprofil konnte ein signifikanter Unterschied festgestellt
werden (siehe Abbildung 12): Die Anzahl der Benennungen des ersten
Nachbarn war deutlich hdher, wenn ein Stimulus appliziert wurde (556
Antworten) als wenn die Lokalisation nur geraten wurde (500 Antworten). Bei
den anderen Nachbarschaftskategorien zeigte sich dann aber ein umgekehrtes
Bild: Die festgestellten Misslokalisationen nach Stimulusapplikation waren
weniger haufig als im Kontrollprofil errechnet. Der Unterschied nahm von der
Kategorie "Zweiter Nachbar" bis zu Kategorie "Vierter Nachbar" ab, in letzter
war der Unterschied lediglich gering. Die Signifikanz der Daten wurde mittels
eines G-Tests (Sokal und Rohlf 1981) verifiziert (Xz=11,51, p=0,009).
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Stimulation nahe der
Lokalisationsschwelle

Lokalisation durch Raten
(Kontrollprofil)

Gesamtzahl der Misslokalisationen

Erster Zweiter Dritter Vierter
Nachbar

Abbildung 12: Misslokalisationsprofile als Funktion der Nachbarschaft bezuglich des stimulierten

Fingers

Dargestellt ist die Gesamtzahl der Misslokalisation aller Probanden. Die Profile wurden nach
Stimulation der rechten Hand ohne einen zuvor applizierten Stérreiz ermittelt lll. Die Misslokali-
sationen sind nach dem Grad ihrer Nachbarschaft in Bezug auf den stimulierten Finger
angeordnet. In der Kontrollbedingung wurden nur Tauschungsreize an der rechten Hand appli-
ziert 1. Das Profil basiert folglich auf bloBem Raten und kénnte somit eventuelle Antwortunge-

nauigkeiten aufweisen.
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5 Diskussion

Im vorliegenden Experiment wurden in erster Linie zwei Aspekte untersucht.
Zum einen wurde der Frage nachgegangen, ob eine interhemispharische
Interaktion in der Verarbeitung an den Fingern beider Hande applizierter taktiler
Stimuli besteht. Die Lokalisation schwacher taktiler Stimuli wirde dann durch
die Applikation von Interventionsstimuli an der kontralateralen Hand beeinflusst.
Zum anderen wurde versucht, mittels Misslokalisationsprofilen die These zu
untermauern, dass sich die Kkortikalen Areale benachbarter Finger im
sensorischen Kortex tberlappen. In diesem Falle sollten bei Stimulationen nahe
der Lokalisationsschwelle am haufigsten die ersten Nachbarn der stimulierten

Finger genannt werden.

Fur das Experiment mussten taktile Stimuli appliziert werden, die nahe der
Lokalisationsschwelle der jeweiligen Versuchspersonen lagen. Hierfir wurde
ein speziell fur dieses Experiment entwickelter Apparat eingesetzt, der die ma-
nuelle Applikation der taktilen Stimuli durch den Versuchsleiter Uberflissig
machte. Eine manuelle Applikation der taktilen Stimuli durch den Versuchsleiter
wirde in diesem Experiment spezielle Fehlerquellen bergen, die das Versuchs-
ergebnis verfalschen kdnnten. So ist es fur den Versuchsleiter nahezu unmag-
lich, die Reize bei jedem Versuch auf die gleiche Art und Weise zu applizieren.
Er selbst kann weder Bewegungen ganz eliminieren noch die Intensitat, mit der
er den Reiz appliziert hatte, exakt wiederholen. Das fuhrt zum einen dazu, dass
Zitterbewegungen Uber die Haut erzeugt werden, wenn die Filamente die
.Rillen“ der Fingerkuppe passieren. Diese Bewegungen provozieren vibrato-
rische Empfindungen, die die eigentliche Reizapplikation tberlagern und zu
verfalschten Ergebnissen fluhren konnen. Zum anderen kann durch die
unbeabsichtigte Veranderung der Reizintensitat wahrend der Messung kein

objektivierbares Ergebnis erzielt werden.

Ziel der Studie war nachzuweisen, dass beidseitig applizierte Inputs sich
gegenseitig beeinflussen, nicht aber, auf welcher hirnorganischen Ebene diese

Beeinflussung stattfindet. Mit der Versuchsanordnung des vorliegenden
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Experiments konnte die Hypothese, dass die Applikation von taktilen Reizen an
einer Hand zu Storungen in der Wahrnehmung taktiler Reize an der anderen
Hand fuhrte, in objektiver, reproduzierbarer Weise bestatigt werden. Dass die
Applikation von Reizen nahe der Lokalisationsschwelle vermehrt zu Misslokali-
sationen am direkt benachbarten Finger fihrt, konnte ebenso bestatigt werden.
Die Ergebnisse werden diesbezuglich im Folgenden unter Hinzuziehung
aktueller Studien interpretiert. Hypothetisch bleibt allerdings letztendlich die

Frage nach dem Ort der Genese solcher Misslokalisationen.

5.1 Misslokalisationen taktiler Stimuli

Wie schon in friheren Untersuchungen festgestellt und im durchgefiihrten
Experiment bestatigt, treten Misslokalisationen von Stimuli nahe der Lokalisa-
tionsschwelle ohne vorherige Applikation von Interferenzstimuli am haufigsten
an den Fingern auf, die dem stimulierten Finger direkt benachbart sind (Braun
et al. 2000, Schweizer et al. 2001, Harris et al. 1999, 2001). Die Lokalisation
von Stimuli auf weiter entfernte Nachbarn kam weniger haufig vor als erwartet,
wie der Vergleich mit dem Kontrollprofil ergab, welches auf dem blof3en Raten
von Stimuluslokationen basierte. Daraus lasst sich folgern, dass entsprechend
der Hypothese benachbarte Finger im Sl und Sll Kortex wirklich nebeneinander
reprasentiert sind und sich die Regionen uberlappen. Aul3erdem muss Infor-
mation beziglich der Wahrnehmung des applizierten Reizes sogar dann vor-
handen sein, wenn die Probanden den Reiz nicht bewusst lokalisieren konnten.
Dies wirde bedeuten, dass die Wahrnehmung des taktilen Inputs unter
Annahme eines seriell erfolgenden Informationsverarbeitungsprozess auf einer

friheren Stufe stattfindet als dessen Lokalisation (Harris et al. 2006, 2004).

Eine Erklarung fir die Entstehung der Misslokalisation bzw. die Uberlappung
der Reprasentation der Finger im sensorischen Kortex konnten die Unter-
suchungen von Iwamura et al. (lwamura et al. 1983, 2001) liefern. Sie konnten

durch die Untersuchungen an Affen feststellen, dass die rezeptiven Felder
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einzelner Neurone mehrere Finger umspannen. Wenn solche rezeptiven Felder
stimuliert werden, kann die Wahrnehmung des Reizes aufgrund ihrer Grol3e
zwar nicht genau lokalisiert werden, aber sie umfasst die gesamte Ausdehnung
des rezeptiven Feldes (d.h. die Ausdehnung auf benachbarte Finger). Analog
dazu herrscht die Auffassung, dass Stimuli, die oberhalb der Wahrnehmungs-
schwelle liegen, neben einer bewussten Aktivierung der kortikalen Reprasen-
tationszone der korrespondierenden Hautregion zu einer unterhalb der Wahr-
nehmungsschwelle liegenden Aktivierung der benachbarten Reprasentations-
zonen fihren (Chen et al. 2001, Shoham und Grinvald 2001). Demzufolge
besteht die Annahme, dass Stimuli, die nahe der Wahrnehmungsschwelle
liegen, immer die gesamte Neuronenpopulation, auch die benachbarter
kortikaler Areale, aktivieren, und zwar unterhalb der Wahrnehmungsschwelle
(Moore und Nelson 1998). Diese subliminale Aktivierung kénnte in Verbindung
mit permanenter neuronaler Aktivitdt die Wahrscheinlichkeit erhdhen, dass
praaktivierte Neurone die Exzitationsschwelle erreichen und eine taktile
Wahrnehmung hervorrufen. Je nachdem, ob nun die Neurone der kortikalen
Zone des korrespondierenden Hautareals oder die Neurone der benachbarten
Zone aktiv werden, entsteht eine korrekte Wahrnehmung oder werden Stimuli
falsch lokalisiert. Die Verteilung der Misslokalisationen in der oben beschrie-
benen Weise ist sehr wahrscheinlich auf die Existenz derartiger rezeptiver
Felder zurtckzufihren, dartber hinaus sicherlich auch auf die sequentielle und
zum Teil Uberlappende Anordnung der Finger und somit auch Aktivierung von

Neuronenpopulationen benachbarter Areale im somatosensorischen Kortex.

Betrachtet man nochmals die Reprasentation der Finger in den verschiedenen
Arealen des sensorischen Kortex, so lasst sich eventuell die Frage beant-
worten, auf welcher Stufe die Uberlappungen auftreten. Da in der Area 3b die
rezeptiven Felder auf einen kleinen Teil der Felder- oder Leistenhaut der Hand
oder auf einen kleinen Teil eines Fingers beschrankt sind (Krubitzer et al.
2004), scheint diese Stufe der Informationsverarbeitung fir die Entstehung der
Misslokalisationen weniger wahrscheinlich. Jedoch konnten auch hier bereits
Uberlappungen einzelner Finger nachgewiesen werden (Baumgartner et al.
1993, Kurth et al. 1998, Manger et al. 1997). Sicher kommen fir die Entstehung
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von Misslokalisationen die Areae 1 und 2 in Frage. Zum einen fanden sowohl
Iwamura et al. als auch Young et al. hier Neurone mit rezeptiven Feldern, die
mehrere Finger umspannen (lwamura et al. 1994, Young et al. 2004). Zum
anderen nimmt die somatotope Gliederung ab der Area 3b kontinuierlich ab und
die Uberlappung einzelner Finger zu (Deuchert et al. 2002, Kurth et al. 2000,
Ruben et al. 2006, Sato et al. 2005, Young et al. 2004).

An dieser Stelle sei auch erneut auf die Plastizitdt des somatosensorischen
Kortex hingewiesen. Wie bereits dargestellt, wurden die Versuchspersonen
Uber ein bis zwei Stunden taktil stimuliert, d.h. es erfolgte ein statischer Reiz-
input im Sinne Hebbschen Lernens. Dies konnte zu einer Veranderung der
Fingerreprasentationen im Sl und Sl Kortex gefuhrt haben, und zwar derart,
dass die benachbarten Finger sich starker tberlappen. Ebenso koénnte die
Aufmerksamkeit auf die Fingerspitzen der rechten Hand mit zu solchen Veran-
derungen beigetragen haben. Die Annahmen diesbeziiglich bleiben allerdings
nur spekulativ, da die Verdnderung der Misslokalisationen im Sinne eines
"vorher" und "nachher" nicht untersucht wurde. Ebenso bleiben die Hypothesen
bezuglich des Ortes der Generierung der kortikalen Plastizitat nur spekulativ, da
im vorliegenden Experiment keine Hirnaktivitditen aufgezeichnet wurden, die
diese hatten bestéatigen kénnen. Sicherlich kdnnten diese Hypothesen Gegen-

stand weiterer Forschungen darstellen.

5.2 Interhemisphéarische Interaktionen bei der Verar  beitung bimanuell

applizierter taktiler Reize

Wie erwartet, fuhrte die Stimulation der linken Hand oberhalb der
Lokalisationsschwelle vor Stimulation der rechten Hand nahe der Lokalisations-
schwelle zu einer erh6hten Anzahl von Misslokalisationen an der rechten Hand.
Nach Applikation eines Interferenzstimulus am linken Daumen bzw. kleinen
Finger wurde dabei gehéauft der homologe Finger (Daumen) bzw. der erste

Nachbar (Ringfinger) der kontralateralen Hand benannt. Bemerkenswerterweise
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fuhrte die Stimulation des Daumens der linken Hand vor Stimulation eines
Fingers der rechten Hand nur bei einem Interstimulusintervall von 200ms zu
einer relevanten Veranderung der Antworthaufigkeiten in Vergleich zu dem
Profil, bei dem kein vorheriger Stimulus an der linken Hand appliziert wurde. Im
Gegensatz dazu fuhrte die Stimulation des kleinen Fingers der linken Hand
auch bei einem ISI von 500ms zu verstarkten Misslokalisationen. Die Ergeb-
nisse zeigen, dass eine massive Interferenz bei der Verarbeitung bilateral
applizierter taktiler Stimuli stattfindet und offensichtlich scheint diese somatotop

organisiert zu sein.

Im Hinblick auf das vorliegende Experiment kénnte nun der Einwand erhoben
werden, dass sich die Versuchspersonen nach bewusstem Wahrnehmen des
Storreizes an der linken Hand nach Stimulation der rechten Hand lediglich die
Lokalisation des linkshandigen Stimulus erinnern und es so zu einer Verzerrung
des Antwortprofils kommen konnte. Folglich musste das Antwortprofil far
Versuche, denen eine Stimulation der linken Hand vorausging, eine Mischung
darstellen aus dem Erinnern der Lokalisation des linkshandigen Stimulus und
dem Antwortprofil, das man ohne zuvor applizierten Storreiz erhélt. Die Miss-
lokalisationshaufigkeit misste dann fir die Finger zunehmen, deren homologer
linker Finger zuvor stimuliert wurde. Im Gegensatz dazu mussten die Lokalisa-

tionstendenzen fur die Gbrigen Finger abnehmen.

In der Tat konnte eine Zunahme der Antworten fur den rechten Daumen und
den rechten kleinen Finger bei Applikation eines Stdrreizes an den homologen
Fingern verzeichnet werden. Die Anzahl der Bennennungen fir die restlichen
Finger der rechten Hand nahm jedoch nur teilweise ab: im Falle der Interferenz-
Stimulation des linken Daumens fur D3, D4 und D5, nicht aber fur D2. Das
weist darauf hin, dass die Applikation von Interferenzstimuli nicht nur zu einer
Antwortverzerrung fur den homologen Finger, sondern auch fur dessen ersten
Nachbarn fuhrte. Es scheint somit, dass die interhemisphéarische Interferenz
zwar nicht exakt lokalisationsspezifisch ist, aber einer somatotopen Ordnung

folgt.
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Es stellt sich nun die Frage, auf welcher Stufe die bilateral applizierte senso-
rische Information verarbeitet wird. Theoretisch wére eine Verarbeitung auf spi-
naler, subkortikaler oder kortikaler Ebene moglich. Da neuroanatomische
Studien jedoch keine Hinweise auf somatotop gegliederte interhemisphéarische
Verbindungen fur die spinale Ebene liefern (Jones et al. 1986), scheint eine
Verarbeitung auf dieser Ebene unwahrscheinlich. Auf kortikaler Ebene kédmen
fur die Generierung interhemispharischer Interaktionen entweder auf friher
Stufe der S| Kortex in Betracht oder auf héher organisierter Stufe der Sl Kortex
oder die Assoziationskortizes. Da auf Ebene der Assoziationskortizes keine
somatotope Gliederung mehr vorliegt, scheinen auch diese als Ort der Informa-
tionsverarbeitung bilateralen sensorischen Inputs eher auszuscheiden. Da
sowohl fur den Sl als auch fur den Sl Kortex eine somatotope Gliederung
nachgewiesen wurde, ware eine Verarbeitung des taktilen Inputs der Hande auf
dieser Ebene am wahrscheinlichsten.

Es bleibt die Frage offen, wie die Information verarbeitet wird — seriell, d.h. von
einer niedern zu einer hoheren Verarbeitungsebene oder parallel, also
gleichzeitig auf mehreren Ebenen — und welches somatosensorische Areal flr
diese Interaktion verantwortlich ist. Deshalb soll zuerst erortert werden, wie die
Information im somatosensorischen Kortex verarbeitet wird. AnschlieRend
werden aktuelle Forschungsergebnisse beziiglich der Integration des bilateralen
somatosensorischen Inputs vorgestellt. Es bleibt zu klaren, ob sich die These
der Verarbeitung der bilateralen taktilen Information auf Ebene der Sl und Sli

Kortizes durch Forschungsergebnisse untermauern lasst.

5.2.1 Ebene der somatosensorischen Interaktionen im Sl und im SlI
Kortex

Es bleibt festzuhalten, dass im vorliegenden Experiment die Stérreize der linken
Hand mit sehr hoher Wahrscheinlichkeit zu Aktivierungen sowohl im Sl als auch

im Sl Kortex gefihrt haben mussen, da die Interstimulusintervalle mit 200ms
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und 500ms lange genug waren, um neben dem SI auch den Sl Kortex zu
aktivieren. Wie diese Aktivierung erfolgte, seriell oder parallel, lasst sich mit
dem vorliegenden Experiment nicht beantworten, daher werden im Folgenden

aktuelle Forschungsergebnisse diesbeziiglich vorgestellt.

FMRI-, MRI-, PET- und EEG-Untersuchungen an menschlichen Gehirnen
brachten kontroverse Ergebnisse bezlglich der Verarbeitung sensorischer
Stimuli hervor. Einigkeit besteht darin, dass die Information zuerst den kontrala-
teralen Sl Kortex erreicht, und zwar nach einer Latenzzeit, die zwischen 20ms
und 65ms variiert. Es finden sich auch Hinweise auf die Aktivierung des ipsila-
teralen SI Kortex (Schnitzler et al. 1995), diese erfolgt jedoch schwacher und
zeitversetzt (Alary et al. 2002, Simoes und Hari 1999). Der Sl Kortex wird zu
einem spéateren Zeitpunkt als der Sl Kortex bilateral nach einer Latenzzeit von
70 - 180ms aktiviert. Die genannten unterschiedlichen Latenzzeiten fur die
Aktivierung der Sl und SlI Kortizes differieren je nach Untersuchungsmethode
und -team (Alary et al. 2002, Disbrow et al. 2001, Forss et al. 1993, Hari et al.
1984, Simoes et al. 2002, Simoes und Hari 1999).

Sicher spielt das Corpus callosum in der Informationsiibertragung bilateral app-
lizierten Inputs eine Rolle. Mittels hochauflésendem MRI wurde die Grol3e des
Corpus callosum an 15 rechtshandigen Probanden nach elektrischer Stimu-
lation der Fingerspitzen gemessen. Die Ergebnisse zeigten, dass dessen Grél3e
wesentlich zum Timing und zur Amplitude der ipsilateralen SII Aktivitat beitragt
(Stancak et al. 2002). Fabri et al. testeten drei Patienten mit totaler und drei mit
teilweiser Callosotomie (Splenium erhalten), um den interhemispharischen
Transfer taktiler Information zu Uberprifen. Sie stellten fest, dass die Ergeb-
nisse der Patienten mit partieller Callosotomie mit denen der Kontrollgruppe
anndhernd vergleichbar waren (Fabri et al. 2005). Hari et al. beobachteten nach
Stimulation des Nervus medianus sowohl auf der ipsi- als auch auf der kontra-
lateralen Seite eine um ungefahr 15ms verspatete Aktivierung der ipsilateralen
Seite im SlI Kortex (Hari et al. 1984), ebenfalls ein Indiz fir die Informations-
Ubertragung via Corpus callosum. Personen, die nach callosaler Transsektion
unilateral stimuliert wurden, zeigten nur in der kontralateralen, nicht aber in der

ipsilateralen Hemisphére eine Aktivierung als Antwort auf die unilateralen
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Stimuli, was auch durch eine Verarbeitung des sensorischen Inputs via Corpus
callosum erklart werden konnte (Fabri et al. 2001).

Forss et al. konnten bei Patienten nach einem Schlaganfall in der rechten
Hemisphare eine Aktivierung des gesunden linken SI und SII Kortex nach
Stimulation des rechten Nervus medianus beobachten, unabhangig davon, ob
die Antworten des rechten SI/Sll pathologisch waren oder ganz ausfielen. Im
Gegensatz dazu fielen nach Stimulation des linken Nervus medianus im rechten
SIl Kortex die Antworten aus, wenn der rechte SI Kortex pathologische
Antworten zeigte. Die Forscher pladierten aus diesem Grunde fur die Theorie,
dass die Informationsverarbeitung innerhalb einer Hemisphare seriell, also von
Sl nach SlI erfolgt, wahrend der ipsilateral stimulierte Sl Kortex neben Input
von der kontralateralen Seite Uber das Corpus callosum auch parallelen Input
von der Peripherie erhalt (Forss et al. 1999, Lin und Forss 2002). Ipsilaterale
Sll-Antworten konnten ebenfalls bei Katzen nach callosaler Transsektion beob-
achtet werden (Picard et al. 1990). Wegner et al. konnten keine verzogerte
Aktivierung des SlI der ipsilateralen Seite nach Stimulation des Nervus media-
nus und Aufzeichnung der SEFs feststellen und lieferten gleichfalls Daten fur
die Befurwortung der Hypothese der parallelen Informationsverarbeitung
(Wegner et al. 2000). Weitere Untersuchungen an Tieren ergaben, dass die
Inaktivierung des Sl Kortex wenig Einfluss auf die Antworten im Sl hatte und
aus diesem Grund favorisieren die Untersucher ebenfalls die parallele Prozes-
sierung in den Sl und Sl Kortizes (Garraghty et al. 1991, Murray et al. 1992,
Turman et al. 1992).

Ablation des SI Kortex bei Makaken und Weil3blischel-Affen liel3 jedoch die
Antwort des Sl Kortex ausbleiben (Burton et al. 1990, Pons et al. 1987,
Garraghty et al. 1990), was wiederum flr eine serielle Verarbeitung sprache.
Neuere Untersuchungen wie die von Zhang et al., die an Weil3blischel-Affen die
Verarbeitung taktiler Stimuli mittels reversibler Kiihlung entweder des Sl oder
des SlI Kortex untersuchten, widerlegten diese These jedoch wieder. Zhang et
al. konnten weder bei Kihlung des SlI Kortex eine wesentliche Unterdriickung
der SI Antwort noch bei Kiihlung des Sl Kortex eine massive Unterdrtickung der

Sl Antwort verzeichnen. Diese Ergebnisse scheinen darauf hinzuweisen, dass
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die taktile Information direkt via Thalamus sowohl zum Sl als auch zum Sili
Kortex gelangt. Geringfuigige Unterdrickung der SEFs interpretierten die Unter-
sucher dahingehend, dass S| und Sll sich via kortikokortikale Verbindungen

modulatorisch beeinflussen (Zhang et al. 2002).

Berucksichtigt werden muss bei den Versuchen an Primaten allerdings, dass
die unterschiedlichen Aktivierungsmuster auch auf die unterschiedliche Orga-
nisation der somatosensorischen Kortizes der verschiedenen Spezies zurick-
gefuhrt werden kénnten (Forss et al. 1999) und somit nicht zwingend Ruck-
schliusse auf die somatosensorische Verarbeitung im menschlichen Kortex

zulassen.

5.2.2 Integration des bimanuellen Inputs

Im Folgenden sollen nun exemplarisch Forschungsergebnisse beziglich einer
eventuell vorhandenen Hemispharendominanz und mdglicher Interaktionen der
Sl und SII Kortizes in der Verarbeitung bilateraler sensorischer Informationen
vorgestellt werden. Dabei werden die Studien besonders beriicksichtigt, die sich
mit der Informationsverarbeitung des Inputs der Hande beschéftigten und somit
besondere Relevanz fir das vorliegende Experiment haben.

Auch wenn einige manuelle Aufgaben unilateral gelést werden kdnnen,
erfordern die meisten Aufgaben eine Zusammenarbeit beider Hande. Solche
bimanuellen Bewegungen sind notwendigerweise von der Integration des sen-
sorischen Feedbacks beider Hande abhangig. Wie an anderer Stelle bereits
erwahnt herrscht zwar weitgehende Ubereinstimmung, dass der S| Kortex
hauptsachlich kontralateral aktiviert wird und der Sll Kortex bilateral. Zu weiten
Teilen noch unbekannt ist jedoch, an welcher Stelle und auf welche Art und
Weise die Integration des taktilen Inputs erfolgt, wie sich sensorische Inputs
beider Hande gegenseitig beeinflussen und ob die Handigkeit einen Einfluss auf

die Organisation und Interaktion der somatosensorischen Kortexhalften hat.
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Soros et al. untersuchten die kortikale somatosensorische Handreprasentation
rechts- bzw. linkshandiger Probanden mittels MRI. Bei allen Rechtshandern war
die Repréasentation der dominanten Hand in der linken Hemisphéare grol3er als
die der kontralateralen Hand in der korrespondierenden Hirnhélfte. Bei den
Linkshandern jedoch konnte eine solche Hemisphé&rendominanz beziiglich der
Handreprasentation nicht festgestellt werden (Soros et al. 1999). Jung et al.
konnten aber durch sensorisch evozierte Potentiale (SEP) nach sowohl rechts-
als auch linksseitiger elektrischer Stimulation des Nervus medianus bei Rechts-
und Linksh&ndern beobachten, dass der linke postzentrale Gyrus ein starkeres
Antwortverhalten zeigte. Sie fanden, dass die rostrale Area des Sl Kortex in der
linken Hemisphére eine starkere Ausdehnung zeigt als in der rechten
Hemisphare, was eine starkere Reprasentation der Hand im linken priméar

sensorischen Kortex vermuten lasst (Jung et al. 2003).

Untersuchungen an Sll Kortizes bezulglich der Lateralitat der Informationsverar-
beitung ergaben Hinweise darauf, dass auch der linke sekundare somato-
sensorische Kortex eine pradominante Rolle bei der Verarbeitung taktilen und
propriozeptiven Inputs spielt. Forss at al. konnten nach abwechselnder
Stimulation des rechten bzw. linken Nervus medianus eine starkere Aktivierung
des linken Sl Kortex beobachten (Forss et al. 1994). Zu ahnlichen Ergebnissen
fuhrten Untersuchungen an Rechtshandern von Alary et al. nach MRI-Aufzeich-
nungen wahrend passiver Bewegungen des linken bzw. rechten Zeigefingers
(Alary et al. 2002). Die Ergebnisse sprechen fur eine Dominanz der
kontralateralen Hemisphare, da diese friher und starker aktiviert wurde. Eine
Forschungsgruppe um Simoes applizierte bilaterale Stimuli bei einer Gruppe
von Rechts- und Linkshandern. Die Stimulation des Nervus medianus ergab,
dass die Antworten im SlI Kortex zwar bilateral erfolgten, im linken SllI jedoch
signifikant starker waren, und zwar unabhangig von der Handigkeit der

Versuchspersonen (Simoes et al. 2002).

Auf welcher hierarchischen Ebene die Verarbeitung des sensorischen Inputs
der Hande stattfindet, konnte noch nicht vollstandig geklart werden. lwamura et
al. konnten im S| Kortex, vor allem in den Fingerreprasentationen der Areae 2

und 5, Neuronen mit bilateralen rezeptiven Feldern nachweisen. Da sie in kei-
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nem der Falle Neurone mit bilateralen rezeptiven Feldern in den Areae 3b und 1
fanden, zogen sie daraus den Schluss, dass die taktile Information zwar schon
im Sl Kortex, dort aber auf einer hoheren hierarchischen Stufe verarbeitet wird.
Da Neurone mit bilateralen rezeptiven Feldern in der Hand/Fingerregion des
Gehirns von Affen nach Zerstorung des homotopen Parts der kontralateralen
Hemisphare verschwanden, scheint es wahrscheinlich, dass der bimanuelle

Transfer via Corpus callosum erfolgt (lIwamura et al. 2001).

Korvenoja et al. sowie Hlushuk und Hari konnten nach Stimulation des Nervus
medianus bzw. Applikation von taktilen Impulsen auf die Finger der rechten
Hand zum einen ipsilaterale Aktivierungen im SI Kortex beobachten, was eben-
so Hinweise beziglich der Existenz von Neuronen mit bilateralen rezeptiven
Feldern liefert. Zum anderen konnten sie feststellen, dass Bewegungen der
kontralateralen Hand die Antworten im ipsilateralen Kortex unterdrickten. Die
Ergebnisse zeigen ebenfalls, dass der S| Kortex eine Rolle in der Integration
bilateraler sensomotorischer Prozesse zu spielen scheint (Korvenoja et al.
1995, Hlushuk und Hari 2006).

Zu ahnlichen Ergebnissen gelangten auch Hansson und Brismar. Sie stimulier-
ten die Finger D2-D3 und D4-D5 repetitiv und mal3en die kortikale Aktivitat im
S| Kortex mittels BOLD (blood oxygenation level-dependent). Sie konnten bei
allen Versuchspersonen eine Signalzunahme im ipsilateralen priméren sensori-
schen Kortex feststellen, die ca. 20% der Aktivitdtszunahme im Vergleich zum

kontralateralen Kortex betrug (Hansson und Brismar 1999).

Harris et al. trainierten Versuchspersonen dahingehend, dass diese an einer
Fingerspitze zwei Stimuli verschiedener Starke differenzieren konnten, die mit
Von-Frey-Filamenten appliziert wurden. AnschlieRend testeten sie den Lern-
erfolg an der belbten Fingerspitze und an den ersten und zweiten Nachbarn
der gleichen Hand und an korrespondierenden Fingern der kontralateralen
Hand. Hier stellte sich heraus, dass der Lernerfolg am grof3ten fur den ersten
Nachbarn und fir den homologen kontralateralen Finger war. Aufgrund der

somatotopen Ordnung des Gelernten zogen die Forscher den Schluss, dass die
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Verarbeitung bilateraler sensorischer Inputs vornehmlich in Area 3b stattfindet,
daneben in den Areae 1, 2, 5 und im SlI Kortex (Harris et al. 2001).

Andere Studien, die sich mit der Integration des bimanuellen Inputs befassten,
erbrachten wiederum Hinweise, dass diese in héher organisierten Zentren wie
dem SII Kortex stattfindet. Simoes und Hari stimulierten den Nervus medianus
paarweise (L-L, R-R, L-R, R-L) mit einem Interstimulusintervall von 300ms in
zufalliger Reihenfolge. Als wesentliches Ergebnis dieser Untersuchung war eine
Verspatung der zweiten Antwort in Sl festzustellen, und zwar unabhangig von
der Stimulusbedingung. Diese Daten zeigen, dass sich die Sl Aktivierungen
infolge ipsi- oder kontralateraler Stimulierungen Uberlappen, was eine Aktivie-
rung derselben Sll Region nahe legt, unabhangig davon, auf welcher Seite der
Nervus medianus zuvor stimuliert wurde (Simoes und Hari 1999). Disbrow et al.
verglichen in ihrer Studie uni- versus bilaterale Stimuli mittels fMRI und MRI.
Die Ergebnisse zeigten nach bilateraler Stimulation eine Signalzunahme im
fMRI und eine Zunahme der Magnetfeldstarke im MRI 300-400ms nach Stimu-
lusapplikation. Sie interpretierten die Ergebnisse zum einen dahingehend, dass
SII (und PV) an der Verarbeitung des bilateralen Inputs der Hande beteiligt sein
mussen. Zum anderen favorisierten sie neben der Theorie der seriellen
Informationsverarbeitung von Sl nach SlI (und PV) aufgrund der langen Latenz-
zeit die Annahme, dass ein ausgedehnter intrahemispharischer Informations-
verarbeitungsprozess stattfindet, bevor die Information von einer zur anderen
Hemisphare weitergeleitet wird (Disbrow et al. 2001). Zu den gleichen
Ergebnissen gelangten Hamada et al., die den rechten Zeigefinger nach vorher-
gehender Stimulation des linken Zeigefingers in verschiedenen Interstimulusin-
tervallen reizten. Sie konnten in Sll eine Abschwéachung der somatosensorisch
evozierten Potentiale nach 300ms Interstimulusintervall feststellen. Sie folgerten
aus den Ergebnissen, dass die sensorische Information des linken Fingers die
Verarbeitung der taktilen Information des rechten Fingers signifikant beeinflusst,
und zwar nach einem Interstimulusintervall von ca. 300ms, welches fur die

Integration des sensorischen Inputs bendtigt wird (Hamada et al. 2001).

Aus den aufgefihrten Untersuchungen geht hervor, dass die Verarbeitung

bimanuellen taktilen Inputs in Hirnregionen verarbeitet werden muss, die soma-
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totop organisiert, mit den korrespondierenden Reprasentationen der Finger via
Corpus callosum verbunden sein sowie Neurone mit bilateralen rezeptiven Fel-
dern fur die Hande aufweisen muissen. Diese Kriterien erfullen sowohl der Sl als
auch der Sll Kortex. Somit scheint sich die These der Verarbeitung bilateraler

taktiler Information in den Sl und Sll Kortizes zu bestétigen.

Geht man nun davon aus, dass neben dem ipsilateralen sekundéren auch der
ipsilaterale primare somatosensorische Kortex an der Verarbeitung bilateraler
Stimuli beteiligt ist, so misste die Stimulation des linken Daumens bzw. Zeige-
fingers neben der Aktivierung des kontralateralen eine Erregung des ipsi-
lateralen, in diesem Falle dem linken SI Kortex hervorrufen. Geht man, wie
zuvor bereits erlautert, auch davon aus, dass die Veranderungen der taktilen
Wahrnehmung, wie im vorliegenden Versuch die Misslokalisation von Stimuli
nach Applikation eines kontralateralen Storreizes, immer mit Veranderungen im
somatosensorischen Kortex einhergehen und Gedachtnisspuren im somatosen-
sorischen Kortex hinterlassen, so misste die Applikation des Storreizes einige
hundert ms zuvor zu Interferenzen fihren. Das bedeutet, dass die auf den Stor-
reiz folgende Stimulation eines rechten Fingers nahe der Lokalisationsschwelle
zu einer Erregung des linken Sl Kortex fuhrt und es zu einer Interaktion mit der
Verarbeitung des zuvor applizierten Stérreizes kommt, der ebenfalls zu einer
Aktivierung der linken Hemisphare gefiihrt hat. Es kommt durch die Uber-
lagerung der durch die bilateralen Stimuli verursachten Gehirnaktivitaten zu
einer kortikalen Aktivierung in einer bestimmten Region, die oberhalb der
Lokalisationsschwelle liegt. Folglich kbnnte im Gehirn eine taktile Empfindung
hervorgerufen werden, deren Lokalisation auf der Korperoberflache nicht not-

wendigerweise mit dem urspriinglichen Stimulationsort Gbereinstimmen muss.

Die Zahl der Misslokalisationen musste nach Applikation eines Stbrreizes am
linken Daumen und anschliel3ender Stimulation eines rechten Fingers nahe der
Lokalisationsschwelle fiir den rechten Daumen zunehmen. Analog dazu musste
die Stimulation des linken kleinen Fingers vor Stimulation eines Fingers der
rechten Hand zu einer Zunahme von Misslokalisationen fur den rechten kleinen
Finger fuhren. Fir die Applikation des Storreizes am Daumen trifft dieses

Modell zu, die Stimulation des linken kleinen Fingers fuhrt jedoch zu vermehrten
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Misslokalisationen am Ringfinger der rechten Hand. Vergleicht man aber die
Ergebnisse des vorliegenden Experiments mit dem zuvor beschriebenen
Versuch von Harris et al., die Versuchspersonen dahingehend trainierten, zwei
unterschiedlich starke Stimuli zu detektieren und anschliel3end Uberpriften, ob
sich das Gelernte auf andere Finger Ubertragen lasst, so lassen sich deren
Ergebnisse durchaus auf das aktuelle Experiment Ubertragen. Harris et al.
konnten in Ubereinstimmung mit den vorliegenden Ergebnissen feststellen,
dass die Unterscheidung der Stimuli sich am besten auf den direkten Nachbarn
der gleichen Hand bzw. auf den homologen Finger und auch dessen ersten
Nachbarn der kontralateralen Hand Ubertragen Iasst.

Die aktuellen Ergebnisse bestatigen zum einen die These, dass die taktile
Information auf friiheren, somatotop organisierten kortikalen Ebenen verarbeitet
wird. Zum anderen werden aber auch die in vorigen Kapiteln aufgefihrten
Auffassungen beziiglich der kortikalen Plastizitat bestatigt, die die These favori-
sieren, dass die kortikalen Reprasentationen sich Uberlappen kénnen. Da der
Ringfinger dem kleinen Finger direkt benachbart ist, konnten die Reprasen-
tationen des kleinen und des Ringfingers sich durchaus nicht klar voneinander
trennen lassen. Zudem scheint der Ringfinger die niedrigste Wahrnehmungs-
schwelle im Vergleich zu allen anderen Fingern zu haben (Schweizer et al.
2000). In der Annahme, dass die hohe Sensitivitat des Ringfingers zumindest
teilweise auf eine niedrige Aktivierungsschwelle der kortikalen Reprasentation
desselben zuriickzufuhren ist, konnte die raumlich verwischte Aktivierung des
Sl Kortex nach ipsilateralem Input von Stimuli oberhalb der Lokalisations-
schwelle und kontralateralem Input von Stimuli nahe der Lokalisationsschwelle
die Schwelle herabsetzen, ab der eine taktile Empfindung in der kortikalen

Reprasentation des Ringfingers anstelle des kleinen Fingers generiert wird.
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6 Zusammenfassung

Misslokalisationsprofile beschreiben die inkorrekte Lokalisation von nahe der
Lokalisationsschwelle liegenden taktilen Stimuli, die an bestimmten Korper-
regionen appliziert werden. Mit Hilfe dieser Misslokalisationsprofile kann
Einsicht in die Verarbeitung taktiler Informationen in den sensorischen Arealen

des Neokortex gewonnen werden.

Mit dem vorliegenden Experiment sollte untersucht werden, ob die Verarbeitung
bilateral applizierter Reize zu interhemispharischen Interaktionen fuhrt. An dem
Experiment nahmen 15 Personen teil, die alle Rechtshdnder waren. Die
Probanden wurden dahingehend getestet, ob ihre Wahrnehmung taktiler Reize
nahe der Lokalisationsschwelle an der rechten Hand durch zuvor applizierte
Stimuli an der linken Hand beeinflusst wird. In verschiedenen Versuchsbe-
dingungen wurden taktile Stimuli mit Von-Frey-Haaren appliziert. Fur den linken
Daumen und den linken kleinen Finger wurden so genannte Interferenzstimuli
verwendet, die oberhalb der Lokalisationsschwelle lagen. Diese Stimuli wurden
entweder 200ms oder 500ms vor Reizung eines beliebigen Fingers der rechten
Hand appliziert. Die Finger der rechten Hand wurden anschlie3end nahe der
Lokalisationsschwelle stimuliert. Die Probanden mussten danach den Stimulus
an der rechten Hand lokalisieren. Aus falsch lokalisierten Stimuli wurden

Misslokalisationsprofile erstellt.

Die aus den Misslokalisationsprofilen gewonnenen Daten ergaben, dass die an
der linken Hand applizierten Interferenzstimuli die Lokalisation der an der
rechten Hand applizierten Stimuli tatsdchlich massiv beeinflussten. Die vorhe-
rige Stimulation des linken Daumens ergab eine signifikante Zunahme der Miss-
lokalisationen am korrespondierenden Finger der rechten Hand. In ahnlicher
Weise ergab die vorige Stimulation des kleinen Fingers der linken Hand eine
signifikante Zunahme der Misslokalisationen am rechten Ringfinger. Aus den
Untersuchungen geht hervor, dass Storreize, die an einer Hand appliziert
werden, zu Interaktionen mit der Verarbeitung der Stimuli der anderen Hand

fuhren, und zwar dann, wenn sie zeitlich so appliziert werden, dass der SlI
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Kortex in die Verarbeitung involviert wird. Weiterhin unterstiitzen die Ergebnisse
die These, dass die Interaktion in der Verarbeitung bilateral applizierter taktiler
Impulse einer somatotopen Gliederung folgt und somit auf einer frihen Stufe

der Informationsverarbeitung stattfindet.

Die Hypothese, dass die Applikation von taktilen Reizen an einer Hand zu St6-
rungen in der Wahrnehmung taktiler Reize an der anderen Hand fihrte, konnte
bestéatigt werden konnte. Ebenso konnte bestéatigt werden, dass an der
Lokalisationsschwelle liegende Reize vermehrt zu Misslokalisationen am direkt

benachbarten Finger fuhrten.
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7 Abklrzungen

ANOVA Analysis of Variances (Varianzanalyse)

BOLD
D1-5
EEG
fMRI

hiP1,2
ISI

PET
PV
SA
SEF
SEP
Sl

Sl
Sl
SMA
SN
SR

RA
RF

Blood Oxygenation Level-Dependent
Digitus (Finger) 1-5
Elektro-Enzephalographie

Functional Magnetic Resonance Imaging (Funktionelle
Magnetresonanz-Untersuchungen)
Human intraparietal Area 1 bzw. 2
Interstimulusintervall

Links

Long Interval

Mean * Standard deviation
Magnetoenzephalogramm

Milli-Newton

Magnetic Resonance Imaging

No Interference Stimulus (Kein Interferenzstimulus)
Positronenemissionstomographie
Parietale ventrale Area

Slowly adapting

Somatosensory Evoked Magnetic Field
Sensorisch Evozierte Potentiale

Short Interval

Primarer somatosensorischer Kortex
Sekundérer somatosensorischer Kortex
Supplementér motorische Area

Leerreiz mit Nullintensitat

Stimulus nahe der Lokalisationsschwelle
Rechts

Rapidly adapting

Rezeptive Felder
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T™MS
VP
VPI
VPL
VPM
ZNS

Transkranielle magnetische Stimulation
Nucleus ventralis posterior

Nucleus ventralis postrior inferior
Nucleus ventralis posterior lateralis
Nucleus ventralis posterior medialis

Zentrales Nervensystem
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