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1. Einleitung

Diese Arbeit beschaftigt sich mit dem Tastsinn. Der Tastsinn ist ein
sensorisches System des Korpers. Sensorische Systeme, wie zum Beispiel
Sehen, Horen, Riechen, Schmecken und Tasten muissen Uber einen weiten
Dynamikbereich der Reize optimal funktionieren, um auch bei sehr
unterschiedlichen Reizintensitaten dem Organismus die Wahrnehmung seiner
Umwelt bzw. Reaktionen auf seine Umwelt zu erméglichen. Aus diesem Grund
weisen die sensorischen Systeme Uberwiegend logarithmische Kennlinien
zwischen Reizintensitat und Wahrnehmung auf (Weber-Fechnersches Gesetz).
Aufschluss Uber die Funktionsweise sensorischer Systeme lasst sich nicht nur
durch Untersuchungen im Arbeitsbereich dieser Systeme gewinnen, sondern
besonders in den Extrembereichen. Insbesondere gibt das Verhalten
sensorischer Systeme bei niederen Intensititen im  Bereich der
Wahrnehmungsschwelle Aufschluss (ber deren Funktionsprinzipien. Die
vorliegende Arbeit untersucht die Lokalisierbarkeit von taktilen, schwellennahen
Reizen. Werden BerlUhrungsreize an den Fingern der Hand appliziert, so kommt
es zu Fehllokalisationen. Die Reize werden dabei bei fehlerhafter Lokalisation
besonders den Fingern zugeordnet, die zu dem stimulierten Finger benachbart
sind (Schweizer et al.). Dieser Befund deutet darauf hin, dass sich wie im
visuellen System die Grol3e rezeptiver Felder in Abhangigkeit der Reizintensitat

andert.

Im visuellen System gibt es z.B. als Rezeptoren Stdbchen und Zapfen, die
zusammen das Sehen ermdglichen. Zapfen sind nur bei ausreichender
Lichtintensitat aktiv, d.h. sie sind nicht sehr lichtempfindlich. Bei abnehmender
Lichtmenge werden Zapfen nicht mehr ausreichend stark belichtet, wie
beispielsweise in der Abendddmmerung. Bei den Stabchen ist es genau
umgekehrt, sie sind sehr empfindlich fir Licht. Stadbchen sind daher
hauptsachlich fir das Sehen in der Dammerung und bei Nacht wichtig.

Im Zentrum der Netzhaut des Auges Uberwiegen die Zapfen, wohingegen im

AulRenbereich die Zahl der Stabchen uberwiegt. Dadurch sehen wir bei



Dammerung in der Peripherie besser als im Zentrum. Das lasst sich am
Beispiel des Sternenhimmels verdeutlichen. Versucht man einen Stern zu
fixieren, also mit dem Zentrum der Netzhaut zu betrachten, so verschwindet der
Stern. Lediglich dann, wenn der Stern in der Peripherie des Gesichtsfeldes zu
liegen kommt, ist er zu sehen. Das Beispiel zeigt, dass die Untersuchung
schwellennaher Reize Hinweise auf die Funktion sensorischer Systeme geben

kann.

Inwiefern sich die Erkenntnisse zum visuellen System auf den Tastsinn
Ubertragen lassen, und ob sich die Lokalisationsfehler bei der Verarbeitung
schwacher Beruihrungsreize ahnlich wie im visuellen System auf die Beteiligung

verschiedener Rezeptortypen zurlckflhren lassen, ist Gegenstand der Arbeit.

1.1. Misslokalisationen

Bertihrt man einen Finger, so wird dieser Reiz, eine ausreichende Intensitat
vorausgesetzt, auch an diesem Finger wahrgenommen. Wenn der
Beruhrungsreiz féalschlicherweise einem anderen Finger zugeordnet wird, so
spricht man von einer Misslokalisation. Misslokalisationen treten umso haufiger
auf, je geringer die Intensitat des taktilen Reizes ist. Definitionsgeman fuhrt eine
Stimulation mit einer Intensitat im Bereich der Lokalisationsschwelle zu 75%
richtig lokalisierten Reizdurchgéngen. Im Gegensatz zur Lokalisationsschwelle
ist die Wahrnehmungsschwelle durch die Intensitat definiert, bei welcher eine
Person in 75 % der Reizdurchgédnge korrekt angeben kann, ob ein Stimulus
appliziert wurde oder nicht. Die Lokalisationsschwelle liegt im Normalfall tGber
der Wahrnehmungsschwelle. Werden Reize in der Nahe der
Lokalisationsschwelle angeboten, so werden die Reize teilweise fehlerhaft
lokalisiert. Die Fehler bzw. falschen Lokalisationen der Reize erfolgen dabei
keinesfalls zuféllig auf andere Korperregionen, sondern weisen eine von
Schweizer et al. beschriebene Systematik auf (Schweizer et al. 2000 & 2001).

In diesem Experiment zur Misslokalisation schwellennaher Reize wurden die

Fingerspitzen einer Hand mit Von Freyhaaren nahe der



Wahrnehmungsschwelle gereizt. Die auftretenden Misslokalisationen zeigten
ein charakteristisches Profil. Die direkten Nachbarfinger der stimulierten Finger
wurden wesentlich haufiger genannt, als weiter entfernte Nachbarn. Die
Misslokalisation zu den entfernteren Nachbarn nahm mit zunehmender
Entfernung ab. Daraus lasst sich der Schluss ziehen, dass das
Misslokalisationsprofil der Somatotopie der Fingerreprasentationen im
somatosensorischen Kortex folgt (Schweizer et al. 2000, Schweizer et al. 2001).
Schweizer et al. postulierten, dass systematische Misslokalisationen die Folge
von Uberlappenden Fingerreprasentationen sein konnten.

Eine Stimulation mit Intensitaten in der Nahe der Lokalisationsschwelle fuhrt
demnach nicht dazu, dass dem Reiz keinerlei Informationen tUber den Reizort
entnommen werden kénnen, sondern dazu, dass die Informationen Uber den
Reizort nur ungenau extrahiert und verarbeitet werden kdonnen. Demzufolge
werden bei unterschwelliger Stimulation bevorzugt die dem stimulierten Finger

benachbarten Finger als Stimulationsort genannt.

Es stellt sich die Frage, auf welcher Ebene der neurophysiologischen
Verarbeitung sich die Grundlage fur Fehllokalisationen befindet. Insbesondere
ist ungeklart, ob die systematischen Misslokalisationsprofile in der Tat - wie von
Schweizer postuliert - zentral entstehen oder aber peripher auf der Ebene der
taktilen Rezeptoren. Um nachzuvollziehen, wie die Misslokalisation zustande
kommt, ist es erforderlich das somatosensorische System zu verstehen. Dazu
soll zunachst der Aufbau und die Funktion des Systems auf verschiedenen
Ebenen, von den Rezeptoren Uber das Ruckenmark, die subkortikalen Areale

und des Kortex, erlautert werden.

Im Folgenden soll zum besseren Verstandnis der Verarbeitung eines taktilen
Reizes beschrieben werden, welche Stationen ein taktiler Stimulus, von den
Hautrezeptoren in der Peripherie bis zu den somatosensorischen Zentren im
Zentralnervensystem, durchlauft. Dafir soll die Anatomie und die Funktion der
betreffenden Anteile des Nervensystems erklart werden. Zuletzt soll noch

dargestellt werden, welche Rolle Einflisse, wie beispielsweise Lernprozesse,



iIm Nervensystem spielen, da Lernprozesse die kortikale Struktur und

Funktionalitat verandern kdnnen.

1.2. Taktile Reize in der Peripherie
1.2.1. Rezeptoren

Py e — Die Welt um sich herum nimmt der
Mensch mittels seiner Sinne wabhr,
von denen das somatosensorische
System ein Teil ist. Es existieren fur
die Empfindungsqualitaten  (z.B.:

Warme, Kalte, Schmerz, Vibration,
Druck, ...) verschiedene Rezeptoren
(Abb. 1).

Man findet solche als freie Nerven-

endigungen, Nervenendigungen in

Netiner-  Madd-  Pacial Haarfoliel  Yotichetbe

Rsfe-
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Abbildung 1: Aufbau der Haut und

Lage der Rezeptoren (Schmidt und Thews 1997)

Verbindung mit Haaren und als
Nervenendigungen an korpuskularen
Rezeptoren.

Die  Sensibilitat besteht aus  verschiedenen  Qualititen -  der
Oberflachensensibilitdét und der Tiefensensibilitat. Die Tiefensensibilitdt kann
wiederum in die Modalitaten Thermozeption, Nozizeption und Propriozeption
unterteilt werden. Sie wird auch als protopatische Sensibilitat bezeichnet. Die
Oberflachensensibilitat, die in dieser Arbeit eine sehr grol3e Rolle spielt, wird
auch als epikritische Sensibilitdt bezeichnet. Die Oberflachensensibilitat setzt
sich aus Berihrungswahrnehmungen und Bewegungswahrnehmungen
zusammen. Die Oberflachensensibilitat umfasst die Fahigkeit Vibrationsreize
wahrzunehmen und die raumliche Anordnung und die Form von Gegenstanden
zu erkennen. Es konnte gezeigt werden, dass die einzelnen Submodalitaten,
wie Vibrationswahrnehmung, Zweipunktdiskrimination etc. Uber
unterschiedliche Rezeptoren vermittelt werden:

e Vibration wird von den Vater-Paccinischen-Kdérperchen detektiert.



e Raumliches Auflésen und Identifizieren von taktilen Reizen wird als
Topognosis bezeichnet.

e Das Erkennen von Gestanden durch Tasten nennt man Stereognosis.

e Haptik ist das Erfuhlen von GroRRe, Konturen, Oberflachentextur, Gewicht
usw. eines Objekts durch Integration aller Hautsinne und der
Tiefensensibilitat. Die Gesamtheit der haptischen Wahrnehmungen erlaubt
es dem Gehirn, mechanische Reize, Temperaturreize und Schmerz zu

lokalisieren und zu bewerten.

Aufgrund ihres Adaptationsverhaltens lassen sich die Rezeptoren in
verschiedene Gruppen einteilen (Bolanowski et al. 1988). Unter dem
Adaptationsverhalten  versteht man  die  Anpassungsfahigkeit  der

Rezeptorempfindlichkeit an die Reizintensitat.

e RA Rezeptoren (rapidly adapting)
Rapidly adapting Mechanorezeptoren sind schnell adaptierende
Rezeptoren, die nur kurzfristig aktiv sind und nur bei Bewegung oder
Anderung der Reizstarke reagieren. RA Rezeptoren sind also
Geschwindigkeitsrezeptoren (Gescheider et al. 2004). Es gibt zwei RA

Rezeptoruntergruppen:

o Meissner-Korperchen
Meissner-Kdrperchen liegen im Stratum papillare der Dermis. Sie
sind nur in unbehaarter Haut zu finden. Sie reagieren empfindlich auf
Berthrungen und signalisieren das Eindriicken der Haut. Mit ihrer
Hilfe koénnen Oberflachenstruktur und Ausdehnung von Objekten
erkannt werden. Nach Beendigung einer Bewegung oder Berihrung
feuern die Meissner-Korperchen nicht weiter, dadurch kénnen Anfang

und Ende von Reizen detektiert werden (Verillo 1963).



o Haarfollikelsensoren
Die Haarfollikelsensoren sind die Berihrungsrezeptoren der
behaarten Haut. Sie reagieren auf die Auslenkungsgeschwindigkeit

der Haare, die in den Haarfollikeln verankert sind.

Vater-Paccini-Kérperchen
Die Vater-Paccini-Korperchen sind die empfindlichsten Rezeptoren. Sie
reagieren bereits bei schwellennahen Reizen (Gescheider et al. 2004). Wie

in Abb. 2 deutlich, wird sprechen sie als erstes auf sehr schwache Reize an.
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Abbildung 2: Empfindlichkeit der verschiedenen Rezeptoren nach Gescheider et al.
2004 (P steht fur Paccini-Kérperchen, NP steht fiir Nicht-Paccini-Kérperchen)

Sie gehoren zu den sehr schnell adaptierenden Vibrationsrezeptoren. Man
kann sie in der Subcutis finden. Sie liegen auch in Gelenken, Béandern,
Sehnen, Faszien und im Bauchraum. Sie reagieren am empfindlichsten auf
hochfrequente Vibrationen (Gescheider et al. 2002). Die Beschleunigung,
die eine Hautdeformation bewirkt, wird erkannt. Ein einzelnes Vater-Paccini-
Kdrperchen repréasentiert ein relativ groRes Hautareal, was zur Folge hat,
dass keine genaue Ortskodierung innerhalb dieses Hautareals
vorgenommen werden kann (Johansson und Vallbo 1979).



SA Rezeptoren (slowly adapting)
Slowly adapting Mechanorezeptoren sind langsam adaptierende
Rezeptoren, die langerfristig aktiv sind. Es gibt zwei verschiedene Typen

dieser Rezeptoren:

o Merkel-Zellen
Merkel-Zellen befinden sich im Stratum basale der Epidermis. In der
unbehaarten Haut liegen Merkel-Zellen einzeln vor und in der
behaarten Haut in Gruppen. Diese Gruppen von Merkel-Zellen
bezeichnet man als Merkelsche-Tastscheiben. Ihre Dichte ist an den
Fingerkuppen besonders hoch. Sie sprechen besonders auf Druck
oder Zug an und wirken als Druckrezeptoren, die kontinuierlich
Aktionspotenziale bilden. Der adaquate Reiz ist fur sie ein Eindriicken
der Haut mit der Frequenz 0,3 bis 3 Hertz. Merkel-Zellen sind
Proportionalftihler (Gescheider et al. 2004). Das bedeutet, dass sie
eine Impulsrate aufweisen, die proportional zur Intensitat eines
Reizes ist. Somit kann man mit Hilfe der Merkel-Zellen nicht nur
feststellen, dass Druck auf die Haut ausgetbt wird, sondern wie tief
die Haut eingedrickt wird. Merkel-Zellen haben eine hohe

Ortsauflésung und reprasentieren jeweils nur kleine Hautareale.

o Ruffini-Kdrperchen
Ruffini-Koérperchen liegen im Stratum reticulare der Dermis. Ruffini-
Korperchen sind Dehnungsrezeptoren, die man in der Haut, der Dura
mater, der Iris, dem Zilliarkérper und den Gelenkkapseln findet. Sie
haben die Form eines zu den Enden hin abgeflachten Zylinders.
Durch die Offnungen treten Kollagenfaserbiindel ein und aus, an
denen sich Nervenendigungen befinden. Die Dehnungsrezeptoren
der Handinnenflachen reagieren richtungsempfindlich. Ruffini-
Korperchen haben eine relativ schlechte Ortsauflosung und

reprasentieren jeweils relativ groRe Hautareale. Die Dehnungs-



rezeptoren der Gelenkkapseln registrieren die Stellung der Gelenke
und die Auslenkungsgeschwindigkeit.

Meissner-Korperchen und Merkel-Zellen sind in den oberflachennahen
Hautschichten lokalisiert. Sie konnen feinste raumliche Unterschiede
wahrnehmen, denn sie haben kleinere Ausmale als die Rillen der unbehaarten
Leistenhaut. Das bedeutet, sie werden durch Kkleinste Oberflachen-
erschitterungen erregt. Dieses sehr hohe réaumliche Auflésungsvermdgen
ermdglicht es, feinste Unterschiede einer Oberflache wahrzunehmen, wie z.B.
die Braille-Schrift zu erlernen oder wie im Rahmen der Experimente dieser
Dissertation auch leichteste Berihrungen Uberhaupt wahrzunehmen.

Die in den tieferen Hautschichten gelegenen Vater-Paccini-Kérperchen und
Ruffini-Korperchen haben ein geringeres Auflosungsvermdgen und konnen
damit nur grob rdumlich unterscheiden. Sie nehmen dafir die Verschiebung
einer groRen Flache der Haut wahr und reagieren empfindlicher als die anderen

Rezeptoren.

1.2.2. Verteilung der Rezeptoren

Uber die raumliche Anordnung der Rezeptoren werden Eigenschaften der
Stimuli codiert. Die Lokalisation eines taktilen Stimulus wird Uber das
Verteilungsmuster der aktivierten Rezeptoren und der nicht aktivierten
Rezeptoren im somatosensorische System Ubermittelt (Hollins et al. 2001).

Das raumliche Auflésungsvermdgen des somatosensorischen Systems ist sehr
eng an die GroRe der rezeptiven Felder und deren Uberlappung der
sensorischen Neuronen gekoppelt. Das Auflésungsvermdgen beschreibt die
Fahigkeit zwei Punkte gerade noch getrennt voneinander wahrzunehmen.

Ein rezeptives Feld ist ein Gebiet auf der Korperoberflache, innerhalb dessen
ein sensorisches Neuron einen Stimulus detektiert. Das Auflésungsvermogen
korreliert sowohl mit der Dichte der Mechanorezeptoren in einer Korperregion,
als auch mit der Grol3e der rezeptiven Felder in diesem Gebiet. Eine hohe
Dichte und kleine rezeptive Felder bedeuten eine sehr gute raumliche

Auflésung. Die kleinsten rezeptiven Felder findet man an den Fingerspitzen.



Deshalb wird die Misslokalisation im Rahmen dieser Arbeit an den
Fingerspitzen untersucht.

Die Fahigkeit eine genaue Ortskodierung vorzunehmen ist bei kleinen
rezeptiven Feldern besser als bei grol3en, weil einzelne Punkte auf der Finger-
oberflache unterschiedlichen kortikalen Neuronen zugeordnet werden.
Dementsprechend ergibt sich ebenfalls ein Zusammenhang zwischen der
Ausdehnung der kortikalen Reprasentation eines Punktes und der Grof3e der

rezeptiven Felder. Wahrend die kortikale Reprasentation eines Punktes

epetat [ stimulirter Finger |

| 1. Nachbarfinger |

| 2. Nachbarfinger |

a) kortikales Aktivierungsmuster mit hohem Scheitelpunkt bei " Kortexposition

starker lateraler Inhibition

InterJ §itat

» Kortexposition
b) flachiges kortikales Aktivierungsmuster bei schwacher

lateraler Inhibition

Abbildung 3: kortikales Aktivierungsmuster bei verschieden starker lateraler Inhibition

innerhalb eines Hautareals, das sich durch kleine rezeptive Felder auszeichnet,
ein scharf umschriebenes, kleines Reprasentationsgebiet aufweist, ist die
Reprasentation eines Punktes bei grol3en rezeptiven Feldern eher weit verteilt
(Abb. 3). Die Grol3e rezeptiver Felder von kortikalen Neuronen hangt einerseits
vom Typ des Rezeptors ab, der das betreffende Neuron versorgt. Andererseits
wird das rezeptive Feld und damit die Ausdehnung der kortikalen
Reprasentation eines Punktes auf der Haut von lateraler Hemmung beeinflusst,
wie sie auf verschiedenen Ebenen der neuronalen Verarbeitung beobachtet

werden kann. Laterale Hemmung ist ein Mechanismus zur rédumlichen



Kontrastverstarkung, bei dem ein aktiviertes Reprasentationsgebiet
Nachbarareale hemmt. Bei starker lateraler Hemmung kommt es zu einem
kortikalen Aktivierungsmuster mit hohem, schmalem Scheitelpunkt, was eine
sehr gute Lokalisation des Reizes zuldsst (Abb. 3a). Umgekehrt fuhrt die
Verringerung der lateralen Hemmung zu einem flachigen Aktivierungsmuster
(Abb. 3b), was die genaue ortliche Zuordnung von Reizen schwierig macht
(Friedmann et al. 2008). Bei kleinen rezeptiven Feldern (Abb. 3a) ist die
Aktivierung sehr gut dem stimulierten Finger zuzuordnen. Bei grol3en rezeptiven
Feldern (Abb. 3b) hingegen findet sich ein Aktivierungsmuster, das auch den
zweiten Nachbarfinger einschliel3t. Es konnte gezeigt werden, dass sich die
laterale Hemmung unter dem Einfluss von Aufmerksamkeit und
Aufgabenstellung andert (Recanzone et al. 1992b, Ahissar et al. 1992).

Fir ein besseres Verstandnis des Zusammenhangs zwischen Kkortikalem
Aktivierungsmuster und Ausmal} lateraler Inhibition wird dieses im Folgenden
genauer erklart.

Stimuliert man eine Stelle auf der Haut, so werden entsprechend der
Uberlagerung rezeptiver Felder mehrere Neuronen im Kortex aktiviert.
Abbildung 4 verdeutlicht die Wirkung lateraler Inhibition.

1.5 2,5 7 2.5 1,5
4-1-15=15 6-1-25=25 10-1,5-1,5=7 6-2,5-1=25 4-15-1=15

Abbildung 4: laterale Hemmung (Linder 1998, Seite 200), Schema mit Zahlenbeispiel: von jeder
Nervenzelle zweigen seitliche Bahnen zu den Nachbarzellen ab. In diesen Abzweigungen wird die
kommende Erregung auf ein ¥ abgeschwécht.
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Wahrend das Verhaltnis von zentraler zu peripherer Aktivierung fur den
Aktivierungsvektor ohne laterale Inhibition a:(4.0,6.0,10.0,6.0, 4.0) 10:4 betragt,

vergroRert es sich aufgrund der Inhibition a =(1.5,2.5,7.0,2,5,1.5) auf 7:1.5. Hier

ist zu beobachten, dass jede aktivierte Nervenzelle ihre Nachbarzellen hemmt
und umgekehrt, aber auch von allen Nachbarn gehemmt wird (Abb. 4). Je
starker also eine Zelle gereizt wird, desto starker ist ihre Hemmwirkung auf die
benachbarten Zellen. Demnach hemmt die in Abb. 4 dargestellte am
intensivsten gereizte mittlere Nervenzelle die umgebenden schwacher gereizten
Nervenzellen erheblich, wahrend die schwéacher gereizten Nachbarzellen die
stark gereizte Zelle nur schwach hemmen. Zusatzlich konnten Friedmann et al.
2008 zeigen, dass die laterale Hemmung bei kleinen rezeptiven Feldern
wesentlich starker ausgepragt ist als bei grof3en rezeptiven Feldern.

Wie bereits erwdhnt, kann man in verschiedenen Hautarealen Unterschiede in
der Rezeptordichte finden. Sie bildet sich in der Organisation des
somatosensorischen Kortex ab. Hautareale mit einer hohen Rezeptordichte
sind auch in ausgedehnten Kortexarealen reprasentiert, wahrend Hautareale
mit geringer Rezeptordichte auch nur kleinen Kortexarealen zugeordnet sind.
Penfield und Rasmussen stellten diese Verteilung der Kortexareale 1950

erstmals als sogenannten sensorischen bzw. motorischen Homunculus dar

: e,
i “( ’ Zehen Zehen X /
& Fuflgelenk FuBgelenk o b
Knie Full N
P Bein Knie
+ R Genitalien Bein ;
Hiifte Rumpf 55
Rumpf Arm
Rachen Nacken Ellenbogen Zahne u. Kiefer
Zunge Ellenbogen Hand Speichelflu
Kiefer Kleinfinger Finger Kaubewegungen
Lippen Ringfinger Daumien Vokalisation
Nase Mittelfinger Nacken Schlucken
Gesicht Zeigefinger Brauen Lippen
Augenlid u. -apfel Daumen Auge Gesicht
sensorisch motorisch

Projektionsfelder auf der GroBhirnrinde (Humunculus)
Abbildung 5: Sensorischer und motorischer Homunculus ( www.erzwiss.uni-hamburg.de 2000)
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(Abb. 5).

Da die Fingerspitzen die mit Abstand hochste Rezeptordichte und eine
entsprechend ausgedehnte kortikale Repréasentation aufweisen, werden sie fur
die nachfolgende Untersuchung verwendet. Hier kann eine sehr genaue

Messung der Misslokalisation erfolgen.

1.3. Taktile Reize im ZNS

Nachdem ein Stimulus in der Peripherie enkodiert wurde, wird die
Reizinformation an das Zentralnervensystem weitergeleitet. Zum Verstandnis
der zentralen Verarbeitung taktiler Reize wird der Aufbau des ZNS und die
wichtigsten Regionen, die an der Verarbeitung taktiler Stimuli beteiligt sind,

erklart.

1.3.1. Aufbau des ZNS

Das Zentralnervensystem besteht aus Gehirn und Rickenmark. Rezeptoren,
Spinalnerven, viszerale Nervenbindel, motorische Nervenbahnen, usw. ge-
horen zum peripheren Nervensystem. Taktile Stimuli werden in einem ersten
Neuron Uber das Ruckenmark und dann in den so genannten Hinterstrang-
bahnen zentralwarts zum Hirnstamm geleitet. Dieser setzt sich zusammen aus
Medulla oblongata (verlangertes Rickenmark) und der Pons (Briicke). Im
Hirnstamm werden die sensorischen Informationen auf ein weiteres Neuron
umgeschaltet. Die nachste Station ist das Mesencephalon (Mittelhirn), welches
als Zentrum fur die Koordination verschiedener Sinnesbereiche mit dem
GroRRhirn fungiert. Das Cerebellum (Kleinhirn) ist fur die somatomotorische
Koordination wichtig. Es sitzt in der hinteren Schadelgrube und besteht, wie das
GroRBhirn, aus zwei Hemisphéaren, die durch den Vermis cerebelli
(Kleinhirnwurm) miteinander verbunden sind. Das Kleinhirn ist mit dem
Hirnstamm 0ber die Pedunculi cerebellares (Kleinhirnstiele) verbunden.
Motorische Informationen (z.B. aus dem Cortex) und wichtige sensorische
Signale (z.B. aus dem Ruckenmark) werden vom Kleinhirn verarbeitet und in

Einklang gebracht.

-12 -



Das Diencephalon (Zwischenhirn) beinhaltet den fur die taktile Informations-
verarbeitung wichtigen Thalamus und Hypothalamus. Der Thalamus ist eine
subkortikale Umschaltstelle, Gber die die Information Uber taktile Reize zum
GrofR3hirn geleitet wird. Er ist das Tor zum Bewusstsein. Aul3erdem sind an der
Verarbeitung taktiler Informationen noch das limbische System und das Corpus
callosum beteiligt (siehe 1.3.2.2).

Das Grol3hirn nimmt eine weitere Verarbeitung der taktilen Information in der
GrofRhirnrinde vor. Das Grol3hirn besteht aus zwei Halften, von denen jede aus
funf Lappen besteht (Abb. 6), die so genannten Lobi, welche durch tiefe
Fissuren voneinander getrennt sind. Es handelt sich um:

e Lobus frontalis (Stirnlappen)

e Lobus parietalis (Scheitellappen)

e Lobus temporalis (Schlafenlappen)

e Lobus occipitalis (Hinterhauptslappen)

e Lobus insularis (Insellappen)

Die Einteilung der Hirnlappen und Windungen fand schon 1869 durch

Alexander Ecker statt.

Parietallappen

Frontallappen

Okzipital-
lappen

Temporallappen

i inhirn

Stammhirn

Abbildung 6: GroBBhirnlappen (Wikipedia 2009)
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Jeder Lappen besitzt eine spezielle Verarbeitungsaufgabe, so dass die Lappen
nicht nur eine anatomische Einteilung sind. Fir die Verarbeitung taktiler
Informationen spielt der Parietallappen eine sehr bedeutende Rolle, da hier der
priméar sensorische Kortex lokalisiert ist.

Ein auffallendes Merkmal der GroRRhirnrinde ist ihre starke Faltung. Die
Windungen nennt man Gyri, die Furchen Sulci. Die Faltung des Gehirns fuhrt zu
einer VergrolRerung der Kortexoberflache, welche beim Menschen circa 1800
cm? betragt. Die Furchen unterteilt man in Primar-, Sekundar- und Tertiar-
furchen. Die Primarfurchen sind bei jedem Menschen ungefahr gleich. Die
Sekundéar- und Tertiarfurchen unterscheiden sich zwischen einzelnen
Menschen, was eine exakte Begrenzung von einzelnen funktionalen Gebieten
schwierig macht (Geyer et al. 2001). Die Verarbeitung taktiler Informationen
findet im Gyrus postcentralis statt, in dem der primar sensorische Kortex liegt.
Er befindet sich kaudal vom Sulcus centralis.

Die Gro3hirnrinde wurde 1900 von Brodmann nach histologischen
Gesichtspunkten in 52 so genannte Rindenfelder oder Areae unterteilt (Abb. 7).
Brodmanns Einteilung wird noch heute verwendet, obwohl sie den Nachteil hat,
dass die  zytoarchitektonische Rindenfeldereinteilung nach rein
morphologischen Aspekten erfolgt (Schleicher et al. 2005).

Brodmann Areas Parietal Lobe

perception integration
nformation

Abbildung 7: Brodmann Areale (www.appliedneuroscience.com 2009)



Die primar sensorischen Areale (Sl-Kortex) entsprechen den Brodmannarealen
1 - 3, welche die primaren Zentren fur die Verarbeitung taktiler Informationen
sind. AuBerdem sind noch die sekundaren Areale (SlI-Kortex), die den
Brodmannarealen 5, 7 und 40 entsprechen, fir die taktile Verarbeitung wichtig,

da diese Areale eine somatotope Organisation besitzen.

Der Austausch der Informationen zwischen den beiden Gehirnhélften findet
Uber das Corpus callosum (Balken) statt. Der Balken wird von vorne nach
hinten unterteilt in Rostrum (Schnabel), Genu (Knie), Truncus (Stamm) und
Splenium (dickes Ende). Er besteht aus markhaltigen quer verlaufenden
Nervenfasern, die direkt iber dem 3. Ventrikel liegen. Besonders wichtig ist das
Corpus callosum bei der Informationsibertragung taktiler Impulse auf die
andere Gehirnhélfte. Das ist insbesondere fur die SlI-Kortizes von Bedeutung,

da interhemispharische Verbindungen tberwiegend zwischen diesen verlaufen.

Mikroskopisch kann man zwei Typen Kortex unterscheiden. Es gibt den
dreischichtigen Allokortex und den sechsschichtigen Isokortex, die sich durch
ihren histologischen Aufbau unterscheiden. Den entwicklungsgeschichtlich
alteren Allokortex, zu dem unter anderem Riechhirn und Hippocampus gehdoren,
nennt man den heterotypischen, also andersartig aufgebauten Kortex. Beim
Menschen besteht die GroRhirnrinde zu 90% aus dem sechsschichtigen
Isokortex. Dieser kann grob zwei Funktionsbereichen zugeordnet werden, der

postzentral gelegenen Sensorik und der prazentral gelegenen Motorik.

Im folgenden Abschnitt werden die Grundlagen zum Verstandnis der Theorien

zur Entstehung der Misslokalisation erlautert.

Fur das Verstandnis des Aufbaus der GroBhirnrinde ist es wichtig die
verschiedenen beteiligten Zelltypen zu kennen:
e Pyramidenzellen

Diese Zellen machen 85% aller Neuronen der GrofRhirnrinde aus. Ihr

Perikaryon sieht aus wie eine Pyramide, was ihnen ihren Namen einbrachte.
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Die Pyramidenzellen haben mehrere basale Dendriten und einen
Hauptdendriten an der Spitze, der sich stark aufzweigt. Die Dendriten haben
Uberall kleine Ausziehungen, die als Dornen oder ,Spines“ bezeichnet
werden. An diesen Dornen bilden die Dendriten synaptische Kontakte mit
anderen Axonen aus. An der Basis der Pyramidenzellen befindet sich das
Axon. Pyramidenzellen sind exzitatorische Zellen und haben meist Glutamat
als Transmitter.

Modifizierte Pyramidenzellen

Die modifizierten Pyramidenzellen nennt man auch bedornte Sternzellen.
Man kann sie vor allem im primar sensorischen Kortex finden. Sie sind die
afferenten Zellen der GroR3hirnrinde, die Informationen aus anderen Teilen
des Gehirns empfangen, vor allem aus dem Thalamus. Sie sind im Kortex
das erste Ziel sensorischer Information. Bei dieser Fragestellung sind sie
wichtig, weil sie ein Ziel der sensorischen Information darstellen und somit
potenziell eine Fehlerquelle bei der Ortskodierung des Sinnesreizes sein
konnten. Sie leiten die Information exzitatorisch in angrenzende
Hirnrindenschichten weiter. Diese Zellen sind topographisch organisiert, was
bedeutet, dass sie nach verschiedenen Korperregionen geordnet sind. Sie
erhalten ihre Informationen aus der kontralateralen Korperseite (Schubert et
al. 2003).

Nicht-Pyramidenzellen

Die Nicht-Pyramidenzellen sind eine Gruppe verschiedener Zellen, die sich
dadurch von den Pyramidenzellen unterscheiden, dass ihre Perikaryen nicht
pyramidenformig sind und ihre Dendriten keine Dornen tragen. Auf3erdem
verlassen ihre Axone die GroRRhirnrinde nicht. Nicht-Pyramidenzellen sind in
aller Regel inhibitorische Zellen, die als Transmitter GABA verwenden. Zu
ihnen gehdren die Doppelbuschzellen, Kandelaberzellen, unbedornte
Sternzellen, fusiforme Zellen, Marinotti-Zellen, Horizontalzellen und Bipolare

Zellen.
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Die Schichten des Isokortex werden auch Laminae genannt (Abb. 8):

e Laminal
Die Schicht | enthalt fast nur Axone, die horizontal zur Kortexoberflache
verlaufen. Dieses Faserbundel wird auch Exner-Streifen genannt. Es
handelt sich um die oberste Faserschicht. In ihr befinden sich Uberwiegend
Axone uber die verschiedene Kortexareale miteinander verbunden sind. Hier
sind kaum Zellkorper zu finden.

e Laminall

In dieser Schicht befinden
Molecular cxus of Exner

sich vor allem kleine bedornte layer

Sternzellen und kleine

L f S _ == Band of Bechterew
lly(:r 0 .

H . . Amrd.l
Pyramidenzellen. Die kleinen pyramidal

cells

Pyramidenzellen sind sehr
dicht gepackt, so dass der

Eindruck einer Korneran- ,
e
Gennars

Layer of
sammlung entsteht. Daher s

cells

wird diese Schicht auch

-Vertical fibers,
aulBere  Kornerschicht ge-

Internal band of
Basllarger

nannt.

e Laminalll o ook SR
{]

Hier findet man Uberwiegend

W White medullary
= substance

grolle Pyramidenzellen. In

dieser Schicht werden die Abbildung 8: Laminieru;g des Is:)kortex
Pyramidenzellen von auRen (Wikipedia 2009)
nach innen immer gréRer. Die axonalen Fortséatze der Pyramidenzellen
bilden den Hauptteil der kortiko-koritkalen Faserverbindungen (Assoziations-
und Kommissurenfasern).

e LaminalV
In die Lamina IV gelangen die meisten Bahnen vom Thalamus ins Grof3hirn.
An der Informationsverarbeitung sind zwei Zelltypen beteiligt: die
Pyramidenzellen und die Sternzellen. Die Pyramidenzellen erhalten zumeist

exzitatorische, also erregende Signale von den umliegenden Kolumnen. Die
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kolumnére Gliederung des Kortex soll im weiteren Verlauf des Textes
erlautert werden. Sie werden durch Neuronen derselben Kolumne gehemmt,
sprich von ihnen erhalten sie inhibitorische Impulse. Im Gegensatz zu den
Pyramidenzellen erhalten die Sternzellen exzitatorische und inhibitorische
Impulse nur von Neuronen derselben Kolumne. Das bedeutet, die
Sternzellen sind fur die Signalverarbeitung innerhalb einer Kolumne
zustandig, was im Folgenden noch genauer dargelegt werden soll, und die
Pyramindenzellen sind fur die horizontale Informationsverarbeitung und die
“top-down® Information innerhalb einer Kolumne und der benachbarten
Kolumnen zustandig (Schubert et al. 2003). Die top-down Verarbeitung ist
eine konzeptgesteuerte Verarbeitung als Form der Wahrnehmungsanalyse.
Diese wird herangezogen, wenn es zum Beispiel um die Identifikation oder
das Wiedererkennen von Objekten geht. Bei dieser Form der Verarbeitung
ist das Wissen uber und die Erfahrung mit Objekteigenschaften gefragt.

Die Lamina IV wird von starken Bindeln horizontal verlaufender Fasern
durchzogen. Diese Fasern sind markhaltig. Das Bindel wird als aul3erer
Baillarger-Streifen bezeichnet.

Lamina V

Die flnfte Schicht enthalt die grof3en Pyramidenzellen, die in andere
Gehirnareale projizieren. Sie sind die grof3ten Zellen der Grol3hirnrinde. Sie
bilden die Kortexefferenzen zu subkortikalen, tiefer im Gehirn liegenden
Arealen, wie Basalganglien, Hirnstamm und Ruckenmark. Die Efferenzen
ziechen nicht zum Thalamus. Auch die finfte Schicht wird von einem
horizontalen Streifen stark markhaltiger Fasern durchzogen. Man nennt
diesen Streifen inneren Baillarger-Streifen. In diesen Streifen ziehen
Axonkollaterale von Neuronen der zweiten, der dritten und der funften
Schicht.

Lamina VI

In der sechsten und tiefst gelegenen Schicht findet man verschiedene
Pyramidenzellarten, Sternzellen, die bedornt sind und sehr viele

Interneuronen.
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Dies ist eine anatomische Einteilung. Méchte man nun eine eher funktionelle
Einteilung vornehmen, kann man den Isokortex in drei Einheiten aufteilen:
e Supragranulare Schicht (Laminae | — IlI)
Diese Einheit ist hauptséchlich fir das Erhalten von Informationen wichtig.
AulRerdem findet hier eine Vernetzung kortikaler Areale statt.
e Granulare Schicht (Lamina 1V)
Diese Einheit erhélt den Input vom Thalamus. Es findet sowohl eine
vertikale, als auch eine horizontale Vernetzung der Kolumnen statt.
e Infragranulare Schicht (Laminae V und VI)
Diese dritte Einheit erhalt Input aus der supragranuldren Schicht und
projiziert zu subkortikalen Bereichen des Gehirns (Schubert et al. 2003).

Samtliche taktilen Reize, die von Rezeptoren in der Peripherie detektiert
werden, werden geordnet weitergeleitet. Wie bereits erwahnt, kommen sie in
der GrofZhirnrinde ihrer Herkunft entsprechend des sensorischen Homunculus
sortiert an. Man nennt diese Sortierung Somatotopie. Die Somatotopie wird vom
Rezeptor in der Haut bis zur Lamina IV, in der die Information im Kortex
ankommt, beibehalten. Bei der Verarbeitung somatosensorischer Reize spielt
jedoch nicht nur die horizontale Schicht IV eine Rolle, sondern auch die

vertikalen Saulen im Kortex, die Kolumnen genannt werden.

Neben der horizontalen Gliederung in Laminae wird im Folgenden auf die
vertikale Gliederung, also die kolumnare Organisation der Grol3hirnrinde,
detaillierter eingegangen. Die kolumnéare Organisation ist besonders in den
sensorischen Gebieten ausgepragt.

Zusatzlich zur somatotopen Gliederung der Oberflachsensibilitat, die utber
verschiedene Bahnsysteme von der Hautoberflache zum primar sensorischen
Kortex geleitet wird, findet man in senkrechter Ausrichtung zur Kortexoberflache
tiefer gelegen Kartierungen der anderen Sinnesmodalitdten (Tiefensensibilitat,

Schmerz und Temperaturempfinden), die als Kolumnen imponieren.
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Die Kolumnen sind die elementaren Module
der GroRhirnrinde (Abb. 9). Sie haben zwei peasmrda

Eigenschaften. Zum Einen sind sie orts- Zentram.n-cr-»e;;f s
spezifisch, was bedeutet, dass die Signale,
die eine Kolumne erreichen, aus einem
speziellen  Hautareal kommen. Zum
Anderen sind sie rezeptorspezifisch, was
heiRt, dass eine einzelne Kolumne

gleichzeitig mehrere Inputs von

gleichartigen Hautrezeptoren bekommen
kann, die nicht unbedingt im selben
Hautareal liegen missen.

Beispielsweise kommen alle Signale von

Ruffini-Kérperchen einer Fingerkuppe in Pacini-
korperchen

einer Kolumne an. Die Signale der Paccini- Abbildung 9: Kolumnen des Kortex

. (nach Gardner et al. 2000)
Kdrperchen desselben Hautareals kommen
in einer benachbarten Kolumne an. Aus dem kolumnaren Aktivitatsmuster und

der Integration kolumnérer Information werden die Reizeigenschaften decodiert.

1.3.2. Verarbeitung taktiler Informationen im ZNS

1.3.2.1. Subkortikale Areale

Am Anfang der Bahnen taktiler Informationsverarbeitung stehen die oben
beschriebenen Mechanorezeptoren. Nachdem sie mechanische Reize in
elektrische Impulse umgewandelt haben, erfolgt die Weiterleitung Uber das
Ruckenmark. Die Axone des ersten Neurons treten Uber das Spinalganglion ins
Hinterhorn des Rickenmarks ein. Im Hinterhorn des Rickenmarks ziehen die
Fasern weiter bis ins verlangerte Mark. Dabei werden sie nicht verschaltet und
bleiben auch auf derselben Seite wie bei ihrem Eintritt ins Ruckenmark
(ipsilateral). Das Hinterhorn des Rickenmarks besteht aus zwei Faszikeln, die
sich ab dem oberen Thorakalmark auch als zwei Ausbuchtungen des
Hinterhorns bemerkbar machen. Die beiden Faszikel weisen eine somatotope

Gliederung auf. Der Fasciculus gracilis fuhrt Fasern aus den ipsilateralen
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sakralen, lumbalen und unteren thorakalen Marksegmenten. Er liegt medial.
Lateral des Fasciculus gracilis liegt der Fasciculus cuneatus, der die Fasern aus
dem oberen Thorakalmark und dem Zervikalmark fuhrt.

In der Medulla oblongata wird auf das zweite Neuron umgeschaltet. Die
Umschaltung erfolgt in den zugehorigen Kernen Nucleus gracilis und Nucleus
cuneatus. Fur dieses Experiment spielt der Nucleus cuneatus die gré3ere Rolle,
da nur hier die Verarbeitung der taktilen Impulse der Hand stattfindet (Xu und
Wall 1999). Das zweite Neuron leitet die sensorische Information vom Nucleus
cuneatus bzw. gracilis in den Thalamus. Die Weiterleitung erfolgt im Lemniscus
medialis. Er besteht aus den Fasern des Nucleus gracilis, den Fasern des
Nucleus cuneatus und denen des Nucleus trigeminus, der die sensorischen
Fasern des Gesichts und der Kopfhaut fuhrt. Der Lemniscus medialis kreuzt zur
kontralateralen Seite. Die somatotope Gliederung kehrt sich dabei um. Die
oberen Abschnitte des Korpers liegen nun eher medial und die unteren
Abschnitte des Korpers liegen nun lateral.

Der Thalamus ist die wichtigste Schranke fur sensorische Informationen, die
entweder aus dem Rickenmark oder aus anderen Teilen des Gehirns
ankommen. Er nimmt einen grofl3en Teil des Zwischenhirns ein, der aus vielen
Kerngebieten besteht, die eine besonders starke Verbindung zum Grof3hirn

aufweisen.

Das fur dieses Experiment wichtigste Kerngebiet stellt der Nucleus ventralis

posterior (NVP) dar. Dieser Kern ist in drei Unterkerne zu unterteilen:

e Nucleus ventralis posterior lateralis (NVPL)
Hier enden die Fasern aus dem Rickenmarksbereich, was bedeutet, dass
taktile Informationen aus der Hand in diesem Kern reprasentiert werden.
Informationen aus der linken Korperseite werden dabei im kontralateralen
rechten NVPL reprasentiert und umgekehrt. Die somatotope Gliederung der
Fasern wird beibehalten.
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¢ Nucleus ventralis posterior medialis (NVPM)
Dieser Kern erhélt sensorische Informationen aus dem Gesichts- und
Mundbereich (Xu und Wall 1999). Hier enden also die Fasern aus dem
Trigeminusbereich.

¢ Nucleus ventralis posterior inferior (NVPI)
Die Fasern aus dem Thalamus ziehen in den Isokortex, genauer gesagt zum
primar sensorischen Kortex (SI), wo die Informationen zu einer
Wahrnehmung verarbeitet werden (Gardner und Kandel 2000). Der SlI-
Kortex wird auch von Fasern des Thalamus erreicht. Es handelt sich um
Fasern aus dem NVPI (Burton et al. 1999).

1.3.2.2. Kortikale Areale
Hier sollen nun die verschiedenen Kortexareale beschrieben werden, die an der

Verarbeitung taktiler Reize beteiligt sind.

1.3.2.2.1. SI-Kortex

Kortikale Areale lassen sich entsprechend ihrer Zytoarchitektur, ihrer
neuronalen Vernetzungsmuster, ihrer Antworteigenschaften und entsprechend
der GroR3e ihrer rezeptiver Felder einteilen (Moore et al. 2000).

Der Sl-Kortex besteht aus vier Areae (1, 2, 3a und 3b). Er erstreckt sich vom
Fundus des Sulcus centralis bis zum hinteren Rand des Sulcus postcentralis
(Brodmann 1994, Iwamura et al. 1993). Jede Area weist eine streng
somatotope Gliederung auf. Die Korperteile sind im Verhaltnis zu ihrer relativen
Bedeutung reprasentiert. Korperteile, die sehr berihrungsempfindlich sind, wie
zum Beispiel die Fingerspitzen oder die Lippen, besitzen eine sehr hohe

Rezeptordichte und kleine rezeptive Felder (Simoes et al. 2001).
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Abbildung 10: Lage und Aufbau des somatosensorischen
Kortex im Grof3hirn (Kandel und Schwartz 2000)

Die einzelnen Areae weisen sehr gro3e individuelle Unterschiede auf (Geyer et

al. 2001). Eine schematische Darstellung der Lagebeziehungen findet sich in

Abb. 10:

e Areal
Die sich im Gyrus postcentralis befindliche Area 1 liegt posterior der Area
3b. Zusammen mit dieser bildet die Area 1 die Windung des Gyrus
postcentralis. Zytoarchitektonische Unterschiede zu Area 3b betreffen
Laminae lll, IV und V, die in Area 1 weniger prominent ausgebildet sind als
in Area 3b. Die Area 1 ist somatotop gegliedert und stellt eine
spiegelbildliche Abbildung der somatotopen Gliederung der Area 3b dar, mit
der sie eng verbunden ist (Blankenburg et al. 2003). Die Neuronen der Area
1 erhalten taktile Informationen vor allem von den schnell adaptierenden

Rezeptoren der Haut. Hier findet man auch groRtenteils rezeptive Felder
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vom Multilokustyp, die weniger auf die Details der Stimuli reagieren, sondern
eher Bewegungen, Begrenzungen wie Kanten oder die Auflosung von sich
wiederholenden Mustern detektieren (Gardner und Kandel 2000).

Die Area 1 ist sowohl afferent als auch efferent mit den Hirnareae 2, 3a, 3b,
4 (primé&r motorischer Kortex) und dem SlI-Kortex der ipsilateralen und der
kontralateralen Seite verbunden (Krubitzer et al. 1998). Sie hat auch
Verbindung zum Thalamus, genauer gesagt zum NVPL Kerngebiet.

Area 2

Sie grenzt unten an die Area 5 und oben an die Area 1 (lwamura et al. 1993,
Pons et al. 1985) und liegt im unteren Anteil des Sulcus postcentralis.
Dieses Brodmanngebiet ist nach unten schwierig abgrenzbar. Durch eine
Studie konnte gezeigt werden, dass die Area 2 individuell verschiedene
Grenzen aufweist. Die Untersuchung wurde an menschlichen Gehirnen
durchgefiihrt (Grefkes et al. 2001). Die Area 2 weist eine besonders dichte
Lamina IV auf. Das ist fur diese Arbeit von besonderer Wichtigkeit, da die
vierte Schicht das erste Ziel taktiler Information im Kortex ist.

Iwamura zeigte, dass die Area 2 ihre Informationen von Rezeptoren der
Tiefensensibilitat, Muskelspindeln und Hautrezeptoren bezieht (lwamura et
al. 1993). Die Neuronen der Area 2 verarbeiten vor allem Informationen wie
die GroRRe und die Struktur von Objekten (Gardner und Kandel 2000). Die
rezeptiven Felder sind grof3er und komplexer als die der Area 1. Die hochste
Stufe sensorischer Verarbeitung stellen rezeptive Felder in dieser Area dar,
die auf die Stellung von Gelenken reagieren und diese detektieren konnen.
Speziell zum oberen Teil des Kerngebiets NVP im Thalamus bestehen
Verbindungen mit der Area 2. Aul3erdem konnen noch Vernetzungen mit
den Areae 1, 3a, 3b und 6 sowie mit dem SlI-Kortex und dem primar
motorischen Kortex, der Area 4 festgestellt werden (Hlushuk et al. 2006).
Besonders an dieser Area ist, dass hier so genannte Hybridneuronen zu
finden sind, die Geschwindigkeiten und Oberflachen wahrnehmen kdnnen.
Diese Eigenschaft ist wichtig, um taktile Impulse wahrend Hand- und
Objektbewegungen wahrnehmen zu kénnen. Naheres ist dartiber noch nicht

bekannt (lwamura et al. 2001).
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Area 3a

Die Literatur ist sich nicht einig, ob die Area 3a Uberhaupt so abgegrenzt
existiert (Moore et al. 2000). Die Area 3a liegt in der Tiefe des Sulcus
centralis. Sie liegt zwischen der Area 3b und der Area 4 (Krubitzer et al.
2004). Man geht davon aus, dass die Ausdehnung der Area erheblich von
der individuellen Entwicklung abhéngt (Geyer et al. 2001, Moore et al.
2000). Da die Area 3a nicht fur das Erkennen taktiler Stimuli verantwortlich
zu sein scheint, wird hier nicht genauer auf diese Area eingegangen.

Area 3b

Die Area 3b liegt unter der Area 1 und uber der Area 3a und erstreckt sich
im Wesentlichen tber die Vorderwand des Gyrus postcentralis (Moore et al.
2000). Sie bildet mit der Area 1 die Windung des Gyrus postcentralis.
Dieses kortikale Gebiet ist somatotop gegliedert. Die Area 3b ist die erste
Station der Verarbeitung taktiler Reize im Sl-Kortex (Ploner et al. 2000). Die
Neuronen der Area 3b bekommen hauptsachlich Reize von den
oberflachlichen schnell und langsam adaptierenden Rezeptoren (siehe
1.2.1.) der Haut (Friedmann et al. 2004, Taoka et al. 1998). Die Neuronen
zeigen groRtenteils ein phasisches oder tonisch-phasisches Entladungs-
muster. Ein Teil der Neuronen spricht auch auf Geschwindigkeit an und
kann somit den Anfang und das Ende einer Bewegung detektieren
(Chapman et al. 1991, Tremblay et al. 1996).

Die Neuronen haben zum Grof3teil rezeptive Felder vom Singlelocustyp. Das
bedeutet, dass es im rezeptiven Feld eine zentrale Erregungsregion gibt, die
von einem inhibitorischen Ring umgeben ist, um einen besseren Kontrast zu
erzielen und so die raumlich Auflésung des Stimulus genauer zu bestimmen.
Die rezeptiven Felder sind voneinander abgrenzbar und werden von distal
nach proximal grof3er (lwamura et al. 2002; Gardner und Kandel 2000).
Nach der Brodmanneinteilung hat diese Area eine prominente Lamina Il
und eine prominente Lamina IV.

Die meisten Informationen, die die Area 3b erreichen stammen vom kontra-
lateralen NVPL des Thalamus (Padberg und Krubitzer 2006). Weiterhin
erhalt die Area 3b auch Input durch die Areae 1 und 2. Die Neuronen der
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Area 3b selbst ziehen zu den Areae 1, 2, 3a und zum SlI-Kortex. Die
Besonderheit dieses Hirnareals ist, dass es sehr starke Vernetzungen mit
anderen sensorischen Zentren zeigt, sowohl ipsilateral, als auch

kontralateral.

Details der Verarbeitung taktiler Reize innerhalb des Sl-Kortex sind noch unklar.
Genau bewiesen ist weder die Hypothese der Verarbeitung der Reize in den
Unterregionen von Sl in Parallelschaltung, noch die Hypothese der
Reihenschaltung. In diesem Zusammenhang versteht man unter einer Parallel-
schaltung die gleichzeitige Aktivierung von Arealen des priméaren somato-
sensorischen Kortex durch den Thalamus. Falls dabei einzelne Areale durch
Schadigung ausfallen, so ist die Verarbeitung maoglicherweise beeintrachtigt,
jedoch sollte sie in nachgeschalteten Arealen weiterhin mdglich sein. Das
bedeutet die Aktivierung in den verschiedenen Arealen erfolgt unabhangig
voneinander. Anders bei der Reihenschaltung, bei der eine sequentielle
Verarbeitung stattfindet. Die Areale sind in Abhangigkeit zueinander geschaltet,
was einen Ausfall des Verarbeitungsweges impliziert, sollte ein Areal als Teil
des Weges ausfallen. Fur die Misslokalisation bedeutet das, einmal entstanden,
wird sie von Verarbeitungsstation zu Verarbeitungsstation weitergegeben. Im
Gegensatz dazu konnte bei der Parallelschaltungsvariante auf diese Weise
neben der Information, die eine Misslokalisation beinhaltet, auch eine
Information mit der korrekten Ortslokalisation weiterverarbeitet werden.

Die zunehmende Grol3e und die ebenfalls zunehmende Komplexitat der
rezeptiven Felder von kranial nach kaudal im SI-Kortex und die Konvergenz auf
ein Neuron sind ein guter Hinweis fir eine Reihenschaltung bei der
Verarbeitung (Taoka et al. 1998). Dies stitzt auch die Tatsache, dass die Areae
3a und b mehr Afferenzen aus dem Thalamus erhalten als alle anderen Areae
des Sl-Kortex und Efferenzen zu den Areae 1 und 2 bilden (Iwamura et al.
1983). Besonders anschaulich liefert die Studie von Garragthy einen Hinweis
auf die Verarbeitung nach Art der Reihenschaltung. Nachdem im Tierversuch
die Handregion der Areae 3a und 3b durch Ablation zerstort worden war,
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konnte eine entsprechende Inaktivierung des Handareals in der Area 1
nachgewiesen werden (Garraghty et al. 1990).

Argumente daflr, dass die verschiedenen somatosensorischen Kortizes parallel
geschaltet sind, ergeben sich zum Beispiel aus der Existenz von Verbindungen
dieser Areale zum Thalamus (Gardner et al. 2000). Mittels sensorisch
evozierter Potentiale konnte eine Arbeitsgruppe nach peripherer Stimulation
simultane Aktivitaten in Areae 1 und 3b zeigen. Diese beiden Areae missen
folglich unabhangig voneinander - wie bei einer Parallelschaltung - vom

Thalamus erregt worden sein (Hashimoto et al. 2001).

1.3.2.2.2. SlI-Kortex

Der Sll-Kortex enthélt eine nicht so streng somatotopisch gegliederte
Reprasentation der sensorischen Hautareale wie der Sl-Kortex. Die Funktion
des Sll-Kortex und seine Rolle bei der Verarbeitung taktiler Reize sind
weitgehend unklar. Er besitzt verschiedene Verbindungen zu den oben
beschriebenen kortikalen Arealen. Dartber hinaus bildet er Vernetzungen mit
dem limbischen System - einschlie3lich Amygdala und Hippocampus - welches
fur das taktile Gedachtnis wichtig ist (Kaas 1993). Besonders zu erwahnen ist,
dass Sl auch nozizeptive Afferenzen besitzt (Lin und Forss 2002). Der SllI-
Kortex spielt unter anderem fur das Erkennen von Form, Textur und Grof3e von
Objekten eine Rolle. An diese Fahigkeiten sind Lernprozesse gekoppelt, die
individuell sehr unterschiedlich sein kénnen und damit mdglicherweise die
individuelle Gestaltung des Sll-Kortex erklaren (Disbrow et al. 2000). Der SlI-
Kortex weist sowohl einzigartige als auch Uberlappende Verschaltungsmuster
auf, welche fur die Gedachtnisbildung wichtig sind. Gestltzt wird diese
Annahme durch Experimente bei Menschen, denen dieser Anteil des Kortex
entfernt wurde. Sie litten unter taktiler Agnosie, was bedeutet, dass die
Menschen Gegenstande durch Tasten nicht erkennen konnten, obwohl das

Tastempfinden intakt war (Caselli 1993).
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1.3.2.3. Hand und Finger — Verarbeitung der taktilen Reize
Hande und Finger sind fir den Menschen von grof3er Bedeutung, um
motorische Aufgaben zu bewaltigen oder taktil die Umwelt wahrzunehmen.
Dementsprechend wichtig ist deren Reprasentation im Gehirn. Die
Reprasentation im Gehirn ist nicht starr festgelegt, sondern verandert sich in
Abhéangigkeit des Gebrauchs der Hande. Sie unterscheidet sich daher stark
interindividuell zwischen verschiedenen Menschen (Gelnar et al. 1998).
Im Sl-Kortex sind Hande und Finger in jeder Area somatotop gegliedert
vertreten. Einzelne Finger sind dabei lateral nebeneinander reprasentiert
(Penfield 1950, Penfield und Rasmussen 1990). Finger haben unterschiedlich
grof3e Reprasentationsgebiete von 15 — 20 mm (Hari und Forss 1999).
Im Vergleich der Area 1 und 2 fallt auf, dass es von Area 1 nach Area 2
zunehmend zu einer Uberlappung der Fingerreprasentation kommt. Diese
Tatsache ist fur dieses Experiment von Bedeutung, da das Phanomen
systematischer Misslokalisationen damit zusammenhangen kénnte, dass durch
die Uberlappung Fehler in der Wahrnehmung der Ursprungsorte der taktilen
Stimuli entstehen kdnnten. Zum besseren Verstandnis soll die Bedeutung von
Hand- und Fingerreprasentation in den verschiedenen Areae beleuchtet
werden:
e Arealund?2
In Untersuchungen von Sato und Young zeigte sich, dass der Daumen
am weitesten lateral und der kleine Finger am weitesten medial am
Gyrus postcentralis reprasentiert ist. Obwohl die Zentren der
Fingergebiete eine klare Reihenfolge im somatosensorischen Kortex
aufweisen, nahm die Uberlappung von Area 1 nach Area 2 zu. Die
kleinste Uberlappung war zwischen Daumen und Zeigefinger zu finden,
wahrend Mittel-, Ring- und kleiner Finger groRere Uberlappungen
aufwiesen. Die letztgenannten Finger waren auf einem sehr kleinen
Gebiet reprasentiert (Sato et al. 2005, Young et al. 2004).
e Area3a
Es konnte gezeigt werden, dass rezeptive Felder in dieser Region oft

mehrere Finger umfassen. Die Organisation der Area ist interindividuell
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sehr verschieden. Krubitzer stellt die Hypothese auf, dass das
Erscheinungsbild der Area 3a ein Ergebnis der aktuellen Nutzung der
Hand darstellt (Krubitzer et al. 2004).
e Area3b
Padberg konnte zeigen, dass auch in dieser Area die Finger eine von
laterale nach mediale Anordnung zeigen. Zusatzlich zeigte sich eine von
proximal nach distale Gliederung fir die einzelnen Finger. Dabei waren
die Fingerspitzen kranial und die Fingergrundgelenke kaudal gerichtet.
(Padberg und Krubitzer 2006). In Untersuchungen an Makkaken fand
Manger heraus, dass in Area 3b eine sehr starke Uberlappung der Finger
existiert (Manger et al. 1997).
Fir den S2-Kortex ist es besonders bemerkenswert, dass keine strenge
Trennung der Reprasentation des Handareals und des Gesichtsareals zu finden
ist (Hayashi et al. 1999). AuRerdem nimmt die somatotope Gliederung vom Sl-
Kortex zum Sll-Kortex hin ab, was eine Studie von Young et al. (2004) zeigte.
Am grol3ten war die rdumlich Trennung der Daumenreprasentation. Die

anderen Finger konnten nicht klar lokalisiert werden (Hamada et al. 2000).

1.4. Lernprozesse

Die Organisation des primaren und sekundéren sensorischen Kortex ist durch
verschiedene Einflussfaktoren nicht nur wéhrend der Entwicklungsphase,
sondern auch noch spéater veranderbar (Flor 2000). Wie bereits oben erwéahnt,
hangt die Reprasentationsflache eines Korperteils stark von dessen Wichtigkeit
im Alltag bzw. von dessen Gebrauch ab. So ist es moglich, dass innerhalb
bestimmter Grenzen durch vermehrte oder verminderte Rezeptoraktivitat der
Haut die Reprasentationsflache des zugehoérigen Hautareals vergrof3ert wird
oder schrumpft.

Man unterscheidet zwischen kurzfristigen und langerfristigen Veranderungen,
die mit funktionellen bzw. strukturellen Veradnderungen assoziiert sind. Bei
Veranderungen, die als kortikale Reorganisation bezeichnet werden, bilden sich
also keine neuen Strukturen, sondern vorhandene Strukturen erhalten neue

Aufgaben (Calford 2002). Man vermutet, dass es sich bei der kortikalen
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Reorganisation um eine funktionelle Reorganisation handelt. Bestehende
Strukturen erhalten eine neue Funktion. Kortikale Plastizitdt wird hier als
Ergebnis physiologischer Interaktion und nicht als anatomische Verénderung
betrachtet (Calford 2002). So kann eine aktivitditsabhangige Ausdehnung der
kortikalen Reprasentation eines Korperteils auf Kosten benachbarter Areale
dadurch  zustande kommen, dass divergente inhibierte Kkortikale
Neuronenverbindungen, die zugunsten dominierender Verbindungen keine
Funktionalitat aufweisen, durch verédnderten Input in Minutenschnelle wieder
aktiviert werden. Dieser Vorgang wird als Demaskierung bezeichnet (Calford
2002, Calford und Tweedale 1991, Jones et al. 1997). Umgekehrt werden
Neuronen in den Arealen wieder gehemmt, wenn diese an Funktionalitat
verlieren. Betrachtet man die Natur dieser Inhibitionsvorgange, die im Einklang
mit der Prazision und Ordnung der kortikalen Reprasentationen steht und fur
deren rasche Verdnderbarkeit verantwortlich ist, erfordert diese eine Quelle
standigen Inputs aus der Peripherie (Calford 2002).

Eine andere Theorie zu Lernprozessen beruht auch auf der Eigenschaft des
Kortex neuronale Netzwerke ausbilden zu konnen (Allard et al. 1991).
Neuronale Netzwerke sind Funktionseinheiten, bei denen sich variabel je nach
Bedarf Neuronen immer wieder zu neuen Verb&nden zusammenschlief3en. Das
bedeutet eine sehr grol3e Flexibilitat. Dank dieser Eigenschaft ist es mdglich
schnell und adaquat auf Reize zu reagieren und sich anzupassen.

Kortikale Plastizitdt ist jedoch nicht nur die Folge funktioneller
Verschaltungsanderung, sondern ebenfalls die Folge anatomischer
Veranderung, wie das Auswachsen von Axonkollateralen (Florence et al. 1998,
Darian-Smith und Gilbert 1994).

Die verschiedenen Mechanismen kortikaler Reorganisation unterscheiden sich
hinsichtlich des Faktors Zeit. Wahrend eine funktionelle Umstrukturierung
binnen klrzester Zeit mdglich ist, stellen anatomische Veranderungen langer
andauernde Prozesse dar.

Speziell im Hinblick auf plastische Veranderungen des somatosensorischen
Kortex wurde in mehreren Studien festgestellt, dass die vermehrte oder

verminderte sensorische Reizung eine grol3e Rolle spielt. Hashimoto stellte bei
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Geigenspielern im Vergleich zu Nichtmusikern eine VergrofRerung der Area 3b
und eine vermehrte Uberlappung der Reprasentationsgebiete der Finger fest
(Elbert et al.1998, Hashimoto et al. 2004). Zu diesem Ergebnis kam auch eine
Studie mit Blinden, die Braille-Schrift lasen. Fur die Finger, die gemeinsam die
Braille-Schrift abtasten, wurde eine vermehrte kortikale Uberlappung der
Reprasentationsgebiete festgestellt (Sterr et al. 1998).

Interessant fur das vorliegende Experiment ist, ob Lernprozesse, Auf-
merksamkeit, und  Motivation  Faktoren, die  moglicherweise die

Misslokalisationsverteilungen beeinflussen.

1.5. Fragestellung des Experiments

In der vorliegenden Arbeit sollen die physiologischen Grundlagen fir das
Phanomen systematischer  Misslokalisationen taktiler Reize  mittels
Wahrnehmungsexperimenten untersucht werden. Dabei werden zwei
Hypothesen getestet. Die erste Hypothese geht davon aus, dass systematische
Misslokalisationen bei der Verabreichung schwellennaher taktiler Reize auf der
Ebene der Hautrezeptoren entstehen. Die alternative Hypothese nimmt
hingegen an, dass sich systematische Misslokalisationsphanomene auf die
Eigenschaften kortikaler Verschaltungen zurickfuhren lassen. Im Folgenden

werden die beiden Hypothesen erlautert und Voraussagen abgeleitet.

e Periphere Entstehung systematischer Misslokalisationen:
Die periphere Entstehung systematischer Misslokalisationen basiert auf der
Beobachtung, dass die in der Haut liegenden taktilen Rezeptoren
unterschiedliche Empfindlichkeiten aufweisen, und dass sie unterschiedlich
gro3e rezeptive Felder besitzen. Bei gut wahrnehmbaren Reizen wird
maoglicherweise die ganze Palette somatosensorischer Rezeptoren aktiviert.
Fir die Lokalisation der Reize konnten dabei die Nicht-Vater-Paccini-
Rezeptoren mit ihren kleinen rezeptiven Feldern und folglich ihrer grof3en
raumlichen Auflosung in Frage kommen. Allerdings weisen diese
Rezeptoren eine hohe Schwelle auf. Zudem arbeiten sie am besten bei

Reizfrequenzen unter 10 bis 20 Hz. Wird nun die Reizintensitat auf den
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Bereich der Lokalisations- bzw. Wahrnehmungsschwelle abgesenkt, so
werden die hoherschwelligen Rezeptoren nicht mehr erregt. Zu guter Letzt
werden Informationen nur noch von den empfindlichsten Rezeptoren
aufgenommen, den Vater-Paccinischen-Kdérperchen. Die Paccinischen-
Kdorperchen sind die empfindlichsten Rezeptoren, insbesondere im
Frequenzbereich zwischen 100 und 200 Hz, und kénnen mit den geringsten
Aktivitaten aktiviert werden. Allerdings besitzen sie gleichzeitig relativ grol3e
rezeptive Felder, was eine prazise Ortskodierung schwierig macht und zu
einer ungenauen Lokalisation der Reize fuhrt. Es ist davon auszugehen,
dass diese ungenaue Lokalisation zu Fehlern fihrt, die genau dem Muster
systematischer Misslokalisationen entsprechen, mit einer bevorzugten
Nennung von falsch lokalisierten Reizorten in der Nachbarschaft der

tatsachlich stimulierten Hautregion.

Zentrale Entstehung systematischer Misslokalisationen:

Als alternative Hypothese kommt eine zentrale Entstehung der Miss-
lokalisationen in Frage. Wie Untersuchungen zur kortikalen Organisation
des primaren somatosensorischen Kortex zeigen, ist die Reprasentation
einzelner Finger zumindest in einzelnen Subgebieten von Sl nicht klar
abgegrenzt. Zahlreiche Studien bestatigen, dass es im primaren und
sekundaren  somatosensorischen  Kortex eine  Uberlappung  der
Reprasentationsgebiete der Finger gibt (Biermann et al. 1998, Churchill et
al. 1998, Disbrow et al. 2000, Gelnar et al. 1998). Man kbnnte nun
mutmalRen, dass gut lokalisierbare Reize mittels lateraler Inhibition eine
Kontrastverstarkung in den kortikalen Reprasentationsgebieten bewirken,
und somit eine eng umschriebene kortikale Aktivierung bewirken. Im
Gegensatz dazu fallt bei schwachen Intensitiaten die laterale Inhibition
geringer aus, und es kommt zu einer Verbreiterung der Aktivierung in den
Reprasentationsarealen mit einer entsprechenden Zunahme von
Lokalisationsfehlern (Friedmann et al. 2008). Dieser Mechanismus hétte den
Vorteil, dass taktile Reize mit geringen Intensitaten aufgrund der

herabgesetzten lateralen Inhibition immer noch eine ausreichende kortikale
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Aktivierung auslosen, die eine Wahrnehmung erlaubt, allerdings auf Kosten
einer genauen Lokalisation.

Ziel der vorliegenden Studie ist es, die Basis systematischer Fehllokalisation
zu finden. Die Untersuchung wird anhand von taktilen Vibrationsreizen

durchgefuhrt.

Die Durchfihrung des Misslokalisationsexperiments mit Vibrationsreizen erlaubt
es, Misslokalisationsprofile flr einzelne Rezeptorentypen, die sich durch
unterschiedliche Frequenzspezifitditen auszeichnen, zu bestimmen. So fuhrt
eine Reizung mit Frequenzen von 100 Hz dazu, dass uberwiegend die
Paccinischen-Kdrperchen aktiviert werden. Ein eventuelles Auftreten eines
systematischen Misslokalisationsprofils bei dieser Stimulation wirde dann fir
eine Beteiligung der Paccinischen-Koérperchen sprechen und damit eine
periphere Entstehung des systematischen Misslokalisationsprofils nahelegen.

In den Untersuchungen werden dabei die fehllokalisierten Reize, die aufgrund
der schwachen Intensitat falschlicherweise an Fingern lokalisiert werden, die
nicht mit dem stimulierten Finger Gbereinstimmen, untersucht. Im Gegensatz zu
vorausgegangen Studien werden nicht alle funf Finger stimuliert, sondern
lediglich drei Finger (Zeige-, Mittel- und Ringfinger), um mit der Dauer des
Experiments nicht die Probanden zu Uberfordern. Insgesamt besteht die
Untersuchung aus zwei verschiedenen Versuchsteilen:

Im ersten Versuchsteil werden die Misslokalisationsprofile fir 3 verschiedene
Frequenzen von 10, 20 und 100 Hz bestimmt. Die Stimulationsfrequenz von
100 Hz entspricht dabei der optimalen Arbeitsfrequenz der Vater-Paccini-
Kdrperchen. Zusatzlich wurden noch 10 und 20 Hz ausgewahlt. Bei diesen
Frequenzen sind die anderen Hautrezeptoren am empfindlichsten. Falls die
Hypothese der peripheren Entstehung der Misslokalisation zutreffen sollte,
sollte ein systematisches Misslokalisationsprofil bevorzugt fur die Stimulation
mit 100 Hz auftreten, der idealen Arbeitsfrequenz der Vater-Paccini-
Korperchen.

Im zweiten Versuchsteil wird an allen drei Fingern ein Maskierungsreiz

dargeboten, wahrend gleichzeitig schwache gepulste Stimuli verabreicht
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werden. Die Maskierung besteht aus einer dauerhaften Vibration mit einer
Frequenz von 100 Hz. Mit dieser Vorgehensweise werden selektiv die Vater-
Paccini-Koérperchen unempfindlicher gemacht. Sollte eine periphere Entstehung
des Misslokalisationsphdnomens zutreffen und sollte dies durch die Vater-
Paccinischen-Kdrperchen vermittelt werden, so sollte deren Maskierung zu
einem Verschwinden des systematischen Misslokalisationsprofils fihren. Nach
dem Weber-Fechnerschen-Gesetz kdnnen Rezeptoren bei der Darbietung
starker Reize feine Unterschiede nicht mehr detektieren. Bei Maskierung der
Vater-Paccinischen-Kérperchen sollte die Lokalisation der gepulsten Reize
daher durch die Nicht-Vater-Paccini-Rezeptoren erfolgen, die optimale

Arbeitsfrequenzen im Bereich von 10 Hz aufweisen.
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2. Material und Methoden

2.1. Versuchspersonen

An der Studie zur Wahrnehmung schwellennaher taktiler Vibrationsreize
nahmen 13 Personen, 6 Frauen und 7 Manner teil. Sie waren zwischen 20 und
30 Jahren alt. Das Durchschnittsalter und die Standardabweichung betrugen 26
+ 2,5 Jahre. Alle Versuchspersonen waren Rechtshander, was anhand des
Edinburgh Inventory (Oldfield, 1971) festgestellt wurde. Der Test erfragt, mit
welcher Hand verschiedene manuelle Aufgaben, wie zum Beispiel das
Schneiden mit einer Schere, Schreiben oder das Anzinden eines
Streichholzes, ausgefuihrt werden. Anhand der Préferenz fir die eine oder die
andere Hand wurde entsprechend den Antwortkategorien, nur rechts (0 - 2),
eher rechts (0 - 1), beide Hande (1 - 1), eher links (1 - 0), nur links (2 - 0), der
Edinburgh-Score ermittelt. Fir die Teilnehmer der vorliegenden Untersuchung
lag dieser zwischen 0,578 und 1.

Einschlusskriterien fur die Probanden waren das Alter und die
Rechtshandigkeit. Probanden wurden von der Untersuchung ausgeschlossen,
falls sie unter einer neurologischen Erkrankungen (Morbus Alzheimer, Zustand
nach Schlaganfall, Demenz, Multiple Sklerose) oder psychiatrischen Stérungen
litten (z.B. Schizophrenie). Ein weiteres Ausschlusskriterium war ein
diagnostizierter Diabetes.

Die Studie wurde vom lokalen Ethikkomitee der Medizinischen Fakultat
TlUbingen geprift und genehmigt. Alle Probanden nahmen freiwillig an der
Studie teil. Nach einer schriftichen Aufklarung tber die Studie anhand eines
Informationsblattes und einer ausfuhrlichen mundlichen Aufklarung, bei der alle
eventuell bestehenden Fragen ausgeraumt wurden, willigten die Probanden mit
einer schriftlichen Einverstandniserklarung in die Teilnahme an der Studie ein.
Alle Probanden erhielten eine Aufwandsentschadigung von 20 Euro fur ihr

Mitwirken an der Untersuchung.
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2.2. Versuchsaufbau

2.2.1. Apparat

Zur Applikation der schwellennahen taktilen Vibrationsreize wurde ein
piezoelektrischer Simulator verwendet. Der Apparat bestand aus einer
Stimulationseinrichtung und aus Antworttastern.

Die Stimulationseinheit (Abb. 11) bestand wiederum aus drei Reizgebern mit
denen der Zeige-, Mittel- und Ringfinger taktil stimuliert wurden. Dazu wurden
die Finger der linken Hand mit der Palmarseite auf die Reizgeber gelegt und
fixiert. AnschlieBend wurde die linke Hand bequem auf einem Kissen

positioniert und mit einer Decke bedeckt.

Abbildung 11: Stimulationsapparatur

Die Reizgeber (Abb. 12) fur die einzelnen Finger basierten auf einem
Displayelement zur Darstellung einer Bildschirmzeile in Brailleschrift fir blinde
Computernutzer (metec AG, Stuttgart, Deutschland). Ein Brailleelement
bestand aus 8 Stiften, die in 2 Spalten und 4 Reihen angeordnet sind. Die
einzelnen Stifte konnten Uber einen Computer individuell durch die Aktivierung
von Piezokristallen angesteuert werden und taktile Muster zur Darstellung
alphanumerischer Zeichen bilden. In der vorliegenden Untersuchung wurden
allerdings nur 6 der 8 Stifte verwendet, die in einer 2 x 3 Matrix angeordnet
waren. Die Stifte stimulierten die aufliegenden Finger mit Vibrations- und

Pulsreizen.
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Abbildung 12: Reizgeber

Die Antworteinheit, die mit der rechten Hand bedient wurde und Uber die die
Probanden mitteilen konnten, an welchem Finger sie den Reiz gespurt hatten,
besteht aus drei Tastern und einem Computerbildschirm. Um systematische
Antworttendenzen zu minimieren, wurde die Zuordnung der Taster zur
Wahrnehmung an einzelnen Fingern in jedem Reizdurchgang zufallig definiert.
Auf dem Computerbildschirm waren daher drei Rechtecke abgebildet, die
jeweils den Tastern zugeordnet waren. Nach jedem Reizdurchgang wird tber
den Rechtecken ein Buchstabe entweder ein Z fiur Zeigefinger, ein M fur

Mittelfinger bzw. ein R fir Ringfinger eingeblendet.

2.2.2. Ergebnisdokumentation

Die Versuchspersonen wurden aufgefordert nach jeder Stimulation durch
Tastendruck mit ihrer rechten Hand anzugeben, an welchem Finger der linken
Hand sie den Reiz verspurt hatten. Wenn sie den Reiz nicht gespurt hatten,
bzw. unsicher waren, wo sie den Reiz gespurt hatten, sollten sie den Reizort
erraten (forced decision). Zum Dricken der Antworttaste hatten die
Versuchspersonen 3 Sekunden Zeit. Nach Eingabe der Antwort oder nach
Ablauf der vorgegebenen Antwortzeit erfolgte der nachste Reiz nach 1,0 bis 1,5
Sekunden und der vorige wurde als ,nicht beantwortet® gewertet, wenn keine
Antwort gegeben wurde. Die Ergebnisse wurden zur spateren Datenanalyse auf

einem Computer gespeichert.
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2.3. Versuchsdurchfuhrung

Fur jeden Probanden bestand das Experiment aus einer Sitzung, die ungefahr
zwei Stunden dauerte. Die Sitzung bestand aus drei Teilen, einer Einfiihrung

und zwei Untersuchungsblécken.

2.3.1. Versuchseinfuhrung

Die EinflUhrung nahm etwa eine halbe Stunde in Anspruch. Zum Anfang wurden
eventuelle Fragen zum Experiment erlautert und jedem Probanden erklart, dass
die Teilnahme an der Studie freiwillig ist und jederzeit ohne Nachteile fur ihn
abgebrochen werden kann. AnschlieRend wurden den Probanden die
Einverstandniserklarung und der Handigkeitstest (Edinburgh Handedness
Inventory, Oldfield 1971) zum Ausfillen vorgelegt.

Nach einer mundlichen Einfihrung in den Versuchsablauf wurden dem
Probanden die Aufgaben des Experiments erklart. Zur Vorbereitung der
Reizapplikation legte die Versuchsperson ihre linke Hand mit den Fingerkuppen
des Zeigefingers, des Mittelfingers und des Ringfingers auf die
Stimulationseinheiten des piezoelektrischen Simulators, so dass die
Fingerspitzen mit dem Piezostimulator optimal stimuliert werden konnten. Die
Stimulationseinheiten waren dabei beweglich montiert, so dass eine Anpassung
der Stimulatorposition an unterschiedliche HandgroRen und —formen mdglich
war. Die Platzierung der Einheiten wurde durch eine sensorische Prifung der
Empfindlichkeit der Fingerkuppen tberprift. Anschlieend wurde die linke Hand
mit den Stimulationseinheiten auf einem Kissen platziert und mit einer Decke
zugedeckt, um ein Auskuhlen der Hand zu vermeiden, und um Gerausche der
Stimulationseinheiten zu dampfen. Um sicherzustellen, dass der Proband seine
Aufgaben verstanden hatte, wurde ein Testlauf des Programms durchgefihrt,
der aus maximal 50 Reizdarbietungen bestand. Zum Schluss der Einfihrung
wurde dem Probanden ein Kopfhorer aufgesetzt, iber den dem Probanden zur
akustischen Maskierung der Stimulationsgerdusche des Piezostimulators ein
dauerhaftes Rauschen dargeboten wurde. Die Lautstdrke des Rauschens
wurde so eingestellt, dass die lautesten Vibrationsreize nicht mehr detektiert

werden konnten.
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2.3.2. Erstes Experiment

In aufeinander folgenden Reizdurchgangen wurden die drei Finger mit drei
verschiedenen Frequenzen gereizt. Diese lagen bei 10, 20 und 100 Hz. Jeder
Reiz dauerte 200 ms. Nach der Reizdarbietung sollten die Versuchspersonen
angeben, wo sie den Reiz gespurt hatten. Es dauerte 300 ms bis die
Aufforderung kam, uber einen Tastendruck anzugeben, an welchem Finger der
Reiz wahrgenommen wurde.

Neben den Vibrationsreizen verschiedener Frequenzen gab es Leerreize, in
denen der Stimulator aktiviert wurde, ohne dass die Haut gereizt wurde. Mit den
Leerreizen sollte herausgefunden werden, ob die Probanden systematische
Antworttendenzen zeigen und wie sich diese auf die Lokalisationsprofile
auswirken. Das Lokalisationsprofil fir Leerreize ist die Kontrollbedingung, mit
der die Lokalisationsprofile bei Stimulation mit unterschiedlichen Frequenzen
verglichen werden konnen. Bei den Leerreizen vibrierten die
Stimulationseinheiten auch mit den Frequenzen 10, 20 und 100 Hz, der Hub der
Stifte war jedoch derart beschrankt, dass kein Hautkontakt bestand.

Die Intensitat, mit der jeder Finger bei der jeweiligen Frequenz stimuliert wurde,
wurde vom Computerprogramm adaptiv an die Wahrnehmungsschwelle
angenahert. Das bedeutet, dass die Reize solange mit abnehmender Intensitat
prasentiert wurden, bis eine Fehllokalisation erfolgte. Nach einer solchen
Fehllokalisation wurde die Intensitat stufenweise wieder erhéht, bis der Proband
die Vibrationsreize wieder korrekt lokalisieren konnte.

Bei Ermudung und Konzentrationsproblemen konnte der Proband jederzeit eine
Pause einlegen, die maximal 5 Minuten dauerte. AufRerdem wurde das
Experiment immer dann unterbrochen, wenn mehrere Reize hintereinander
nicht beantwortet wurden. Dieses Vorgehen sollte eine méglichst hohe Zahl an
verwertbaren Daten sicherstellen.

Das erste Experiment dauerte ungefdhr eine Stunde. Es wurde vom
Versuchsleiter fir abgeschlossen erklart, wenn an jedem der drei Finger bei
jeder Frequenz mindestens 40 richtig beantwortete Reize und an jeder falschen
Antwortmoglichkeit mindestens 20 falsch beantwortete Reize erreicht waren.

Um diese Bedingungen fiir jeden Finger bei jeder Frequenz zu erreichen, ist
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das Computerprogramm so gestaltet, dass es in seiner Zufallsauswahl der
Reihenfolge die Finger, die noch nicht genligend Antworten aufweisen,
bevorzugt und haufiger mit den entsprechenden Parametern stimuliert als
Finger, die die Abbruchbedingungen bereits erfullen. War keine der
Bedingungen erfiillt, so wurde abgebrochen, wenn mindestens 1200 Reize

erreicht waren oder die reine Experimentierzeit mehr als 45 Minuten betrug.

2.3.3. Zweites Experiment

Beim zweiten Experiment wurde allen drei Fingern ein andauernder
Vibrationsreiz von 100 Hz dargeboten (Abb. 13), mit dem die Vater-Paccini-
Rezeptoren massiv stimuliert wurden, und damit nach dem Weber-
Fechnerschen-Gesetz nicht mehr in der Lage waren feine Unterschiede zu
detektieren. Zusatzlich zu dem Vibrationsreiz wurden den Fingern
Rechteckspulse mit einer Dauer von 50 ms prasentiert. Ebenso wie im ersten
Experiment wurden zur Erfassung systematischer Antworttendenzen auch hier
Leerreize verwendet. Ebenso wurde die Intensitat der Reize adaptiv gestaltet

und dem Proband die Mdglichkeit zum Pausieren gegeben.

Amplitude
r 3
100 HZ
VAVAVAVAVAVAVAVAVAVAVAVAVAVAVAVA
» Zeit
Amplitude
A
Rechtecksreiz
50ms 50ms
» Zeit

— ~ H_)

Antwortfenster 3s Pause

Abbildung 13: Reizmuster

Dieser Teil des Experiments dauerte circa eine halbe Stunde. Er galt als

beendet, wenn an Zeige-, Mittel- und Ringfinger mindestes 40 richtig
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beantwortete Reize vorlagen und zusatzlich 20 Fehllokalisationen pro falsche
Antwortmoglichkeit erreicht waren. Ahnlich wie im ersten Experiment adaptiert
das Computerprogramm die Zufallsauswahl der Stimulationsorte, wenn manche
Finger die Versuchsbedingungen bereits erfullen. War dies nicht méglich, so
wurde das Experiment nach 20 Minuten oder 600 Vibrationsreizen als beendet
erklart.

2.4. Auswertung
Die Auswertung der Daten erfolgt in Anlehnung an Schweizer et. al 2000 und
nach dem Vorgehen von Braun et. al 2005.

2.4.1. Normalisierung

Da die Stimulationen der verschiedenen Finger durch einen Zufallsalgorithmus
erfolgen, ist die Anzahl der fir die jeweiligen Finger erhaltenen Antworten fur
alle Finger unterschiedlich und kann daher nicht direkt miteinander verglichen
werden. In einem ersten Schritt der Auswertung wird die Haufigkeit der
Misslokalisationen fur jeden Finger normalisiert.

Die Normalisierung erfolgt fur jeden Probanden derart, dass die Anzahl der
Misslokalisationen fir jeden stimulierten Finger und bei jeder Frequenz gleich

ist (siehe Tabelle 1), und die Gesamtanzahl der Misslokalisationen beibehalten
wird. Die normalisierte Anzahl an Misslokalisationen f~(i|k|m) fur einen Reiz

bei der Frequenz m an Finger k, der einem Finger i zugeordnet ist, erhalt man

durch Gewichtung der absoluten Anzahl an Misslokalisationen f (i | k | m) nach

Falkim =gt

3
, wobei F(k|m)= Zf(i|k|m) die Anzahl der Misslokalisationen fir einen
izk,i=1

3

23: > f(i|k|m) die Anzahl

3
Stimulus der Frequenz m an Finger k und F, =
m=1 k=1 i=k,i=1

aller Misslokalisationen bei allen Frequenzen Uber alle Finger ist.
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Tabelle 1: Beispiel fir Normalisierung der Misslokalisationen in Experiment 1 anhand einer

Versuchsperson
f@i|k|m) Antwort i
Stimulation D2 D3 D4 Summe
D2 19 16 35
10Hz k D3 14 15 29
D4 20 17 37
D2 16 15 31
m| 20Hz k D3 19 17 36
D4 24 14 38
D2 18 23 41
100 Hz k D3 18 19 37
D4 16 19 35
Summe 319
1?(i |k | m) Antwort i
Stimulation D2 D3 D4 Summe
D2 19,2 | 16,2 35,4
OHz 1 T ps [17.1 183 | 354
D4 19,2 | 16,2 354
D2 18,3 | 17,1 35,4
m| 20Hz k D3 18,7 16,7 354
D4 | 224 | 13 354
D2 16,6 | 18,8 354
100 Hz k D3 17,1 18,3 354
D4 183 | 17,1 35,4
Summe 319

Die Normalisierung fur Experiment 2 erfolgte analog zu Experiment 1, jedoch

ohne den Parameter Stimulationsfrequenz. Die normalisierte Anzahl an
Misslokalisationen 1T(i|k) fur einen Reiz an Finger k, der einem Finger i

zugeordnet ist, erhdlt man durch Gewichtung der absoluten Anzahl an

Misslokalisationen f(i|k) nach

1 f@ k)R,

F(”k):s F(k)

(2)

3
, wobei F(k)= Z f(i| k) die Anzahl der Misslokalisationen fir einen Stimulus
i=k,i=1

3
D f(ilk) die Anzahl aller

3
der Frequenz m an Finger k und F =
k=1 i=k,i=1

Misslokalisationen Uber alle Finger ist.
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Tabelle 2: Beispiel fir Normalisierung der Misslokalisationen in Experiment 2 anhand einer

Versuchsperson
f(i|k) Antwort i
Stimulation D2 D3 D4 | Summe
D2 45 20 65
k D3 25 24 49
D4 22 35 57
Summe 171
f(i|K) Antwort i
Stimulation D2 D3 D4 | Summe
D2 39,5 | 17,5 57
k D3 29,1 27,9 57
D4 22 35 57
Summe 171

2.4.2. Misslokalisationsprofil

Die Misslokalisationen werden abhéngig vom Nachbarschaftsgrad zum
stimulierten Finger aufsummiert. Wird beispielsweise der Zeigefinger (D2)
stimuliert, so wird der Mittelfinger (D3) als der erste Nachbar und der Ringfinger
(D4) als der zweite Nachbar definiert. In Tabelle 3 sind die Nachbarschafts-

beziehungen dargestellit.

Tabelle 3: Definition der Nachbarschaftsbeziehungen

Antwort

Stimulationsort D3 D2

D2 erster Nachbar zweiter Nachbar
D3 erster Nachbar erster Nachbar
D4 zweiter Nachbar erster Nachbar

Es entsteht eine Verteilung ¢; der Misslokalisationen, wobei der Index j den

Nachbarschaftsgrad bezeichnet, die diese vier erste und zwei zweite Nachbarn
beinhaltet.

In den zwei folgenden Analysen wird geprift, ob sich das gewonnene
Misslokalisationsprofil von einer durch blof3es Raten entstandenen Verteilung

unterscheidet. Dazu werden zunachst die Antwortprofile Gber alle Probanden
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aufsummiert. Der Vergleich erfolgt mittels eines G-Tests (Sokal und Rohlf
1981).
In einer ersten Analyse wird das Misslokalisationsprofil mit einer gleich

verteilten Misslokalisationsfrequenz vergleichen, die mit
13+,
fao = fg3 = fua :gz f@i) (3)
i=1

gegeben ist. Das heildt, die Wahrscheinlichkeit, dass ein nicht stimulierter
Finger genannt wurde, ist fir jeden nicht stimulierten Finger identisch und wird
im Folgenden als Zufallsverteilung bezeichnet. Da wie oben aus Tabelle 3
hervorgeht, es doppelt so viele erste, wie zweite Nachbarn gibt, berechnet sich

die Zufallsverteilung nach

R 1 1
¢Zufall,ersterNacmar = E fd2 +f d3+5 fd4 (4) '
1 1

@Zufall,zweiterNambar = E fd2 +E fd4 (5) .

In einer zweiten Analyse wird das Misslokalisationsprofil mit dem Profil der
systematischen Antworttendenzen aus den Leerreizen verglichen. Damit soll
ausgeschlossen werden, dass das Misslokalisationsprofil lediglich dadurch
zustande kommt, dass die Probanden Préaferenzen fir bestimmte Finger
aufweisen und so  systematisch von einer gleich  verteilten
Zufallswahrscheinlichkeit abweichen. Das sogenannte Leerreizprofil entsteht
aus den Antworten der Probanden, wenn gar kein Finger stimuliert wurde. Aus

den erneut normalisierten Leerreizen entsteht so ein Leerreizprofil

A 1 1
DLeerreiz,ersterNactbar — E fd2 +f d3+5 fd4 (6)
A 1 1

Deerreiz, zweiterNahbar — E fd2 + E fd4 (7)

In beiden Fallen ist die Gesamtheit der Misslokalisationen gleich der Summe

der Misslokalisationen:

2 2 2
ij = Z(ozufall,j = Z?Leerreiz,j (8)
= =t j=1
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Mit einem G-Test erfolgt abschliel3end die Auswertung, ob das tatsachliche
Misslokalisationsprofil ¢ von den hypothetischen Verteilungen durch Zufall

O, Oder Leerreize @,....., abweicht.
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3. Ergebnisse

Den Probanden wurden in Experiment 1 die in Tabelle 4 und in Experiment 2

die in Tabelle 5 aufgefiihrten Stimuli prasentiert. Zwischen 35,6% und 41,7%

der Stimuli wurden einem falschen Finger zugeordnet wund als
Misslokalisationen weiter ausgewertet.
Tabelle 4: Reize und Misslokalisationen Experiment 1 __ _
(Mittelwert +-§§1Idza?dabweichung) (Mittl\e/ll\:vsei|+c-)l8(t2rl1ldsagjgbc\)/vr;ia?ung) Fehlerrate
10Hz 343,5+- 19,8 122,4 +- 13,7 35,6%
20Hz 335,0 +- 34,8 121,3+-17,4 36,2%
100Hz 330,6 +- 37,6 118,8 +- 19,1 35,9%
Leerreize 204,2 +- 17,2
Tabelle 5: Reize und Misslokalis:?ttionen Experiment 2 . : .
itehert - Spatabucichung) | (itsiman o Soacosseehung) | FENlerrate
Sfﬁésr;]a 397,8 +- 26,7 165,7 + 19,2 41,7%
Leerreize 45 +-7,9

3.1 Ergebnisse Experiment 1

Aus vorangegangenen Studien ist bekannt, dass es fur die Misslokalisation von
Reizen, die an einem Finger einer Hand verabreicht werden, ein typisches
Verteilungsmuster gibt. Am héufigsten wird der Stimulus féalschlicherweise auf
dem zum stimulierten Finger ersten Nachbarn lokalisiert. Bei reinem Zufall mit
gleich verteilter Auswahlwahrscheinlichkeit wird der erste Nachbar doppelt so
haufig genannt wie der zweite Nachbar, da es in den vorliegenden
Experimenten doppelt so viele erste wie zweite Nachbarn gibt (Tabelle 1). Das
Verteilungsmuster der Leerreize entspricht etwa dieser Annahme.
Abweichungen von diesem Muster kénnen dadurch erklart werden, dass
Versuchspersonen unterschiedliche Praferenzen fir die Nennung einzelner

Finger haben und eine Antworttendenz zu einem bestimmten Finger aufweisen.
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Abbildung 14: Misslokalisationsmuster bei 10 Hz und 20 Hz Stimulation,
Verteilung der Leerreize und Zufallsverteilung

Die statistische Analyse des Misslokalisationsprofils der 20 Hz Reize erfolgte
mittels eines G-Tests (Sokal und Rohlf 1981). Das Misslokalisationsprofil bei 20
Hz unterscheidet sich hochsignifikant, sowohl von der Verteilung der Leerreize,
als auch von der gleich verteilten Zufallsverteilung.

e Frequenz 10 Hz: PLeerreize=0,0039; pzuta=7,7417E ™’

In Abhangigkeit der Stimulationsfrequenz traten Unterschiede im Muster der
Misslokalisation auf. Auch bei einer Frequenz von 20 Hz unterscheidet sich das
Misslokalisationsmuster hochsignifikant von dem Verteilungsmuster, welches
durch Zufall auftritt, konnte jedoch auch durch Darbietung von Leerreizen
entstanden sein, da kein statistisch signifikanter Unterschied vorliegt.

e Frequenz 20 Hz: PLeerreize=0,1523; pzuta=1,1849E°
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Abbildung 15: Misslokalisationsmuster bei 100 Hz,
Verteilung der Leerreize und Zufallsverteilung

Der G-Test fur die Frequenz 100 Hz fallt hingegen anders aus. Die
Misslokalisationsverteilung unterscheidet sich signifikant von den Stimuli und
den Verteilungen der Leerreize bzw. der Zufallsverteilung:

e Frequenz 100 Hz PLeer=0,0001; praten=0,0108

Allerdings liegt das Verteilungsmuster der Misslokalisationen bei einer
Reizfrequenz von 100 Hz zwischen dem flur Leerreize und der Zufallsverteilung
(Abb. 15). Das bedeutet, dass das fur 10 Hz aufgezeigte typische

Misslokalisationsprofil (Abb. 14) genau nicht vorliegt, sondern verloren geht.

4.2 Ergebnisse Experiment 2

Im zweiten Versuchsteil wurde die Annahme Uberprift, ob das
Misslokalisationsprofil ein durch die Vater-Paccini-Korperchen verursachtes
peripheres Phanomen ist. Einzelne Finger wurden zur Bestimmung des
Misslokalisationsprofils in Form von Rechtecksreizen gereizt. Mittels der
Dauerstimulation an allen drei Fingern bei 100 Hertz wurden die Paccinischen-

Kdrperchen maskiert und quasi ausgeschaltet und somit eine Verteilung, die
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der dem Misslokalisationsprofil der Leerreize bzw. der Zufallsverteilung
entspricht, erwartet.

Dennoch wurde der erste Nachbar des stimulierten Fingers, wie in Abb. 16
dargestellt, Gber Zufallsverteilung und Antworttendenz der Leerreize hinaus
wesentlich haufiger genannt als der zweite Nachbar. Es ergab sich wieder das
typische Misslokalisationsprofil.
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Abbildung 16: Misslokalisationsmuster bei Dauerstimulation,
Verteilung der Leerreize und Zufallsverteilung

Auch fir den zweiten Versuchsteil wurde der G-Test verwendet und zeigte,
dass hier die Unterschiede zwischen Applikation der gepulsten Stimulation, der
Leerreize und der Zufallsverteilung signifikant auftraten.

e gepulste Stimulation PLeereize=0,0016; pzutai=4,40424E 28
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4. Diskussion

In der vorliegenden Arbeit wurde mittels psychophysischer Experimente
untersucht, inwiefern das Phanomen der systematischen Fehllokalisation
schwellennaher taktiler Reize auf ungenaue bzw. fehlerhafte Verarbeitung auf
der Ebene der Hautrezeptoren oder auf der Ebene zentraler Verarbeitung
zurUckzufuhren ist. Die Ergebnisse der vorliegenden Studie sprechen gegen
eine Entstehung der Misslokalisationen auf Rezeptorebene und legen eine
Beteiligung zentraler Verarbeitungsprozesse nahe. Im Folgenden werden
einzelne Aspekte hinsichtlich Versuchsdurchfiihrung und Interpretation der
Ergebnisse eingehend diskutiert. Darliber hinaus wird die Vorgehensweise
begriindet und Effekte, die moglicherweise die Versuchsergebnisse beeinflusst

haben kdnnten, ausgefihrt.

4.1. Einflussfaktoren auf die Ergebnisse

4.1.1. Methodik

Um sicherzustellen, dass die Reizdarbietung von Reizdurchgang zu
Reizdurchgang gleich erfolgte, wurde eine automatische Prozedur verwendet.
Werden die Finger des Probanden manuell vom Versuchsleiter gereizt, besteht
die Gefahr, dass die taktilen Stimuli nicht alle mit gleicher Intensitat,
geschweige denn mit einer Frequenz von 100 Hz, appliziert werden.

Da die Darbietung der Vibrationsreize mit einem Piezostimulator mit
Gerauschen verbunden war, sollte sichergegangen werden, dass sich die
Probanden keinerlei Informationen Uber den Reizort aufgrund akustischer
Unterschiede der Reize verschaffen. Dazu wurden die durch den
piezoelektrischen  Simulator  entstehenden  Gerausche mit  einem
Maskierungsrauschen, das dem Probanden Uber einen Kopfhdrer prasentiert
wurde, Uberdeckt.

Die einzelnen Finger wurden in zufélliger Reihenfolge gereizt. Die
Randomisierung der Reizbedingungen erfolgte durch das Steuerprogramm, das
die Reizprasentation kontrollierte. Um ein moégliches Wiederholungsmuster der
Reizapplikationen in Bezug auf die Frequenz und den Finger zu verhindern,

wurden diese nicht durch den Versuchsleiter ausgesucht, sondern durch den
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Zufallsgenerator des eigens fur dieses Experiment programmierten
Computerprogramms, das die Frequenz und den Reizort festlegte.

Auch die Bildschirmanzeige, die in jedem Reizdurchgang der Versuchsperson
die Belegung der Antworttasten anzeigte, wurde durch einen Zufallsgenerator
gesteuert. Dadurch wurde eine bestimmte Antworttendenz, wie zum Beispiel
eine bevorzugte Nennung der mittleren Finger, kontrolliert und vermieden. Die
Antwortmdoglichkeiten Zeige-, Ring- und Mittelfinger wurden zufallig auf die
linke, die rechte und die mittlere Antworttaste verteilt.

Interindividuelle Unterschiede der Wahrnehmungsschwelle wurden durch eine
adaptive Funktion des Computerprogramms kontrolliert. Die Intensitat, mit der
stimuliert wurde, wurde vom Computerprogramm adaptiv. an die
Wahrnehmungsschwelle angenahert. Die Reize wurden solange mit
abnehmender Intensitat prasentiert, bis eine Misslokalisation auftrat. Nach einer
solchen wurde die Intensitat stufenweise erhoht, bis erneut eine korrekte
Lokalisation der taktilen Stimuli erfolgte. Sollte die Stimulationsintensitat zu
hoch gewahlt worden sein, ist die Wahrnehmungsschwelle Uberschritten und
das zu untersuchende Phanomen der Misslokalisation tritt nicht mehr auf.
Daher ist es hilfreich die Intensitat standig an die Wahrnehmungsschwelle
anzupassen, da sonst die erhaltenen Misslokalisationsprofile partiell verfalscht
werden konnten. Durch diese MalRnahmen wurde der Einfluss systematischer

Fehlerquellen minimiert.

4.1.2. Kortikale Plastizitat

An dieser Stelle sollen vor dem Hintergrund der kortikalen Plastizitat
Einflussfaktoren auf die Studienergebnisse erlautert werden. Die funktionelle
Gliederung des somatosensorischen Kortex ist durch verschiedene
Manipulationen zu beeinflussen. Faktoren, die dabei eine Rolle spielen sind:

e Aufmerksamkeit

e Motivation

o Haufigkeit der taktilen Stimuli

e Trainingseffekte
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Die Bedeutung von Aufmerksamkeit und Motivation fur die Ausbildung
neuroplastischer Veranderungen wurde in mehreren Studien herausgestellt. Die
kortikale Reprasentation wurde deutlich groRer, wenn die taktile Stimulation in
Verbindung mit einer Aufgabe stattfand (Recanzone et al. 1992). Recanzone
zeigte in seinem Versuch mit Affen, dass die kortikale Reprasentation taktil
stimulierter Hautareale nach Training grof3er war, wenn das Training mit einer
Aufgabe als Motivation verbunden war, als nach einem Training ohne Aufgabe.
Zu ahnlichen Ergebnissen kam auch Motter, der Untersuchungen am visuellen
Kortex durchfuihrte (Motter 1993). Speziell fir den somatosensorischen Kortex
gab es eine Untersuchung, bei der entweder eine Aufgabe zur raumlichen
Vorstellung zu lésen war, oder die Aufmerksamkeit durch eine
Schmerzapplikation auf die Hand gerichtet wurde. Die kortikale Aktivierung war
wesentlich groBer mit den Aufmerksamkeitsmoglichkeiten, als eine alleinige
taktile Stimulation (Buchner et al. 2000).

Nimmt die Haufigkeit der taktilen Stimuli zu, so wachst das
Reprasentationsgebiet des betreffenden Hautareals im Kortex. Dieses wurde
von Allard in einer Studie gezeigt (Allard et al. 1991), in der Mittel- und
Ringfinger bei Affen zusammengendht wurden und somit eine so genannte
Syndaktylie hergestellt. Nach einiger Zeit wurde eine Veranderung der
kortikalen Organisation festgestellt. Das Reprasentationsgebiet der beiden
Finger war nun auch verschmolzen. Das Reprasentationsgebiet der beiden
zusammengenahten Finger glich in der Organisation dem eines einzelnen
Fingers (Allard et. al 1991). Genau umgekehrt wurde bei Menschen, die von
Geburt an eine Syndaktylie aufwiesen und eine ungeordnete
somatosensorische Repréasentation der Finger im priméaren
somatosensorischen Kortex aufwiesen, nach einer Trennung der Finger
festgestellt, dass bei spateren Nachuntersuchungen sich eine normale
somatotope Organisation gebildet hatte (Mogilner et al. 1993). Da auch schnelle
Veranderungen nachgewiesen worden sind, kdnnte das auch hier eine Rolle

spielen.
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Von grollerer Bedeutung fur diese Arbeit sind die Trainingseffekte.
Lernprozesse sind in verschiedenen Arbeiten als sehr wichtiger Faktor fur die
kortikale Plastizitat herausgestellt worden (Ahissar und Hochstein 1993,
Weinberger 1995, Goldstone 1998). In diesen Untersuchungen wurde die
These aufgestellt, dass Aufmerksamkeit und Motivation eine Vorraussetzung fur
kortikale Plastizitat durch Training seien. Entgegen dem wurde in Studien von
Braun (Braun et al. 2000) und Godde (Godde et al. 2000) kortikale Plastizitat
allein durch Training nachgewiesen, ohne das Beisein von Einflussfaktoren wie
Aufmerksamkeit und Motivation.

Im vorliegenden Experiment waren die Probanden ungeféahr eineinhalb Stunden
mit derselben Aufgabe betraut, die taktilen Stimuli zu beantworten. Damit ist im
Laufe des Experiments ein gewisser Trainingseffekt der gestellten Aufgabe zu
verzeichnen. Um einem etwaigen Trainingseffekt, der sich in einer verbesserten
Lokalisation der Reize abbilden wirde, zu begegnen, wurde eine adaptive
Funktion fur die Einstellung der Reizintensitat verwendet, um auch bei einer
Verbesserung der Lokalisationsleistung in Folge des Trainings schwellennah zu
reizen.

Nun ist denkbar, dass die andauernde Aufmerksamkeit auf die Fingerspitzen zu
einer maglichen Veranderung der Fingerreprasentation im Sl- und SlI-Kortex im
Sinne einer Uberlappung der benachbarten Finger beigetragen hat. Die
verschiedenen Frequenzen wurden jedoch zuféllig verteilt dargeboten. Ein
eventueller Lerneffekt wirde sich dann auf alle Frequenzen in gleicher Weise
auswirken. Es sollten dann keine frequenzspezifischen Misslokalisationseffekte
nachweisbar sein.

Diese Hypothesen bleiben allerdings Spekulation, da keine Uberprifung der
Misslokalisationsprofile vor und nach dem Training stattgefunden hat. Genauso
bleibt auch die Hypothese zur kortikalen Plastizitat spekulativ, da das hier
durchgefiihrte Wahrnehmungsexperiment rein zur Untersuchung der
Rezeptoren konzipiert war und keine Untersuchung der Gehirnaktivitat
stattgefunden hat. Derartige Untersuchungen konnten jedoch zuklnftig

durchgefthrt werden.
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4.2. Misslokalisationen bei schwellennahen taktilen Stimuli

Schwellennahe taktile Stimuli, die an den funf Fingern einer Hand appliziert
werden, fuhren zu Misslokalisationen, die ein ganz bestimmtes Verteilungsprofil
aufweisen. Die Finger, die dem stimulierten Finger direkt benachbart sind,
werden dabei bei Lokalisatiosfehlern am haufigsten genannt (Braun et al. 2000,
Schweizer et al. 2001, Harris et al. 1999, 2001). Das beschriebene Phanomen
lie@ sich, wie erwartet, auch in dieser Studie, in der lediglich drei Finger
stimuliert wurden, replizieren. Sogar wenn die Probanden den taktilen Reiz
nicht bewusst wahrgenommen hatten und zuordnen konnten, so hatten sie
doch Zugang zu Informationen Uber den Reizort. Das ergibt sich aus dem
typischen Misslokalisationsprofil. Dieses besagt, dass der erste Nachbar eines
stimulierten Fingers wesentlich haufiger genannt wird als der zweite Nachbar.
Das bedeutet, dass zwar eine Ortsinformation aus dem taktilen Stimulus
extrahiert wurde, jedoch keine genaue Zuordnung zu einem Finger erfolgt ist.

Die Fragestellung dieses Experiments war, ob diese Misslokalisationen durch
die speziellen Eigenschaften der Vater-Paccini-Korperchen entstehen. Die
Vater-Paccinischen-Kérperchen werden besonders durch vibratorische Reize
im Frequenzbereich von 100 bis 200 Hz erregt. Wenn sie fur die Entstehung
des systematischen Misslokalisationsprofils von Bedeutung sein sollten, so
sollte dies insbesondere bei Stimulation in diesem Frequenzbereich auftreten.
Wenn die Misslokalisationen allerdings nicht bei der perfekten Arbeitsfrequenz
dem bekannten Muster systematischer Misslokalisation aus den Versuchen von
Braun und Schweizer (Braun et al. 2000, Schweizer et al. 2001) folgen, und das
Profil eher zufalligem Raten entspricht, dann lasst sich das systematische
Misslokalisationsphanomen nicht mit der peripheren Hypothese erklaren, die
eine Beteiligung der Vater-Paccinischen-Kérperchen voraussetzt.

Die Haut verfigt Uber hoherschwellige Rezeptoren mit kleinen rezeptiven
Feldern und niederschwellige Rezeptoren mit grof3en rezeptiven Feldern. Eine
Stimulation mit Uberschwelligen Reizen fihrt zu einer guten Lokalisation,

aufgrund der kleinen rezeptiven Felder. Eine niedere Reizstéarke erregt die
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Rezeptoren mit grol3en rezeptiven Feldern, was zu mehr Fehlern in der
Ortskodierung fuhrt.

In diesem Zusammenhang spielt die GroRe der rezeptiven Felder eine grolRe
Rolle, da hierdurch eine Misslokalisation entstehen kdnnte. Die einzigen in
Frage kommenden Rezeptoren fir die Quelle der Misslokalisation sind die
Vater-Paccinischen-Korperchen. Dies liegt an ihrer Eigenschaft, dass sie sehr
empfindlich sind, jedoch die mit Abstand grof3ten rezeptiven Felder aller
Mechanorezeptoren der Haut besitzen. Es besteht zwar eine hohe
Empfindlichkeit, was die Reizschwelle angeht. Aber durch die grof3en
rezeptiven Felder kann der genaue Ursprungsort der taktilen Stimuli nicht
korrekt zugeordnet werden, weil ein groBeres Hautareal nur durch einen
Hautrezeptor reprasentiert wird. Wird einer dieser Rezeptoren aktiviert, so ist
klar, dass im betreffenden Areal ein Stimulus appliziert wurde. Eine konkrete
Lokalisation, wo im rezeptiven Feld der Stimulus aufgetreten ist, ist nicht

maoglich.

Im ersten Versuchsteil zeigt sich nun bei einer Stimulation mit 10 Hz genau das
erwartete Misslokalisationsprofil. Bei der Stimulation mit 20 Hz tritt kein sehr
ausgepragtes  Misslokalisationsprofil  auf. Man erhalt relativ  hohe
Ubereinstimmung mit den Leerreizen, also ein Misslokalisationsprofil wie es
durch Raten entstehen wirde.

Wenn man sich nun das Ergebnis der 100 Hz Stimulation ansieht, stellt man
fest, dass entgegen der Erwartung, dass bei der idealen Arbeitsfrequenz der
Vater-Paccini-Korperchen das Profil der Misslokalisation besonders ausgepragt
ist, keine systematischen Misslokalisationen auftreten. Das Ergebnis geht sogar
in die entgegengesetzte Richtung. Die auftretenden Misslokalisationen folgen
nicht dem typischen Verteilungsmuster. Man erhalt eine Verteilung, die mit
hoher  Signifikanz der statischen Zufallswahrscheinlichkeit fur die
Fingerverteilung beim Raten entspricht.

Die Ergebnisse des ersten Versuchsteils, bei dem mit drei verschiedenen
Frequenzen stimuliert wurde, legen nun nahe, dass die Vater-Paccini-

Korperchen nicht als Entstehungsort der Misslokalisationen in Frage kommen,
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weil gerade bei ihrer idealen Arbeitsfrequenz von 100 Hz (siehe Abb. 2) das
typische Antwortprofil nicht mehr so ausgepragt erschien, wie bei den beiden
anderen  Versuchsfrequenzen. Waren die  Vater-Paccini-Kérperchen
verantwortlich, so muisste besonders bei 100 Hz das typische Miss-
lokalisationsprofil erscheinen.

Eine Bestatigung, dass die Hypothese der durch die Vater-Paccini-Kdrperchen
hervorgerufenen systematischen Misslokalisation zu verwerfen ist, wurde durch
den zweiten Versuchteil erbracht. Durch die Dauerstimulation mit 100 Hz wurde
eine Maskierung der Vater-Paccini-Korperchen erreicht. Sie tragen damit nicht
zur Lokalisation der in den Maskierungsreiz eingestreuten Pulse bei. Trotz
dieser MalRnahme traten entgegen aller Erwartungen die Misslokalisationen bei
schwellennahen taktilen Stimuli mit dem typischen Profil auf. Daraus lasst sich
ableiten, dass an der Ausbildung des systematischen Misslokalisationsprofils
die Vater-Paccinischen-Korperchen nicht ursachlich beteiligt sind.

Zusammenfassend kann man sagen, dass die Ergebnisse beider Versuchsteile
die Hypothese, dass die Vater-Paccini-Korperchen fir den Effekt der
Misslokalisation verantwortlich sind, nicht bestéatigen. Mit einer sehr hohen
Signifikanz konnte gezeigt werden, dass es sich bei der systematischen
Misslokalisation schwellennaher taktiler Reize um ein zentrales Ph&nomen
handeln muss. Die Misslokalisationen traten im optimalen Arbeitsbereich von
100 Hz der Vater-Paccini-Korperchen nicht auf (Experiment 1) und sind
aul3erdem trotz einer Maskierung der Vater-Paccini-Korperchen sehr

ausgepragt beobachtet worden (Experiment 2).

Auch wenn die aktuelle Studie keine Aussage dariiber zulasst, wo innerhalb
des Zentralnervensystems die systematischen Misslokalisationen entstehen, so
kann spekuliert werden, dass die Reprasentationen in den priméren
sensorischen Kortexarealen, insbesondere fir Reize schwacher Intensitat,
starke Uberlappungen moglicherweise aufgrund fehlender lateraler Inhibition
aufweisen. Wie seit langem bekannt, sind benachbarte Finger im Sl-Kortex

lateral nebeneinander reprasentiert (Penfield 1950). Wie zudem gezeigt werden
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konnte, I0st eine unterschwellige Stimulation eine unterschwellige Aktivierung
sowohl in den korrespondierenden als auch benachbarten Regionen des
primaren somatosensorischen Kortex aus (Moore und Nelson 1998), was als
Hinweis fir eine wenig fokussierte Reprasentation schwellennaher Reize
gewertet werden kdnnte.

Auch die bereits bekannte Tatsache, dass im somatosensorischen Kortex
Uberlappungen der Fingerreprasentation besteht (Biermann et al. 1998,
Churchill et al. 1998, Disbrow et al. 2000, Gelnar et al. 1998), steht im Einklang
mit der Hypothese einer kortikalen Entstehung des Phanomens systematischer
Misslokalisationen  schwellennaher  Reize. Auf der Ebene des
somatosensorischen Kortex bieten sich dort mehrere Entstehungsorte, die fur
die Entstehung des Misslokalisationsphdnomens verantwortlich sein kénnten.
Sowohl in den Area 1 und 2 des Sl-Kortex (lwamura et al. 1994, Young et al.
2004), als auch in der Ebene 3b (Baumgartner et al. 1993, Kurth et al. 1998,
Manger et al. 1997) wurden Uberlappungsgebiete fur die Reprasentation der
Finger gefunden. Die Uberlappungen in der Area 3b waren jedoch kleiner
(Krubitzer et al. 2004). Wo genau hier nun Misslokalisationen entstehen, ob sie
im einen oder im anderen Gebiet entstehen oder ein Produkt aller
Uberlappungsbereiche sind, bleibt noch zu klaren.

Wie die Uberlappung in somatosensorischen Kortex zustande kommt, kénnte
durch Studienergebnisse vom Iwamura erklart werden. Dabei wurde gezeigt,
dass die rezeptiven Felder einzelner Neuronen mehrere Finger beinhalten
(lwamura et al. 2001). Kommt es nun zur Stimulation der Neuronen so kann
keine genaue Lokalisation vorgenommen werden, sondern die Aktivierung

umfasst das gesamte rezeptive Feld, welches mehrere Finger beinhalten kann.

Nachdem die Ergebnisse des vorliegenden Experiments eine zentrale
Entstehung der Misslokalisation nahelegen, stellt sich die Frage, auf welcher
zentralen Ebene und durch welchen Mechanismus sie entsteht. Sicherlich

kénnten diese Fragestellungen Gegenstand zukinftiger Forschung sein.
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4.3. Ausblick

Mit den hier vorgestellten Experimenten wird nachgewiesen, dass die
systematischen Fehllokalisationen bei Stimulation mit schwachen taktilen
Reizen im zentralen Nervensystem entstehen. Durch diesen Erkenntnisgewinn
Uber den Entstehungsort der Misslokalisationen eréffnen sich neue
Fragestellungen. Die Untersuchung konnte zeigen, dass nicht die Vater-
Paccini-Koérperchen mit ihren grof3en rezeptiven Feldern fir die Misslokalisation
verantwortlich sind. Damit muss es sich bei dem Phdnomen der systematischen
Fehllokalisation zwar um ein zentrales Phanomen handeln, aber es bleibt offen,
wo auf zentraler Ebene die Misslokalisation entsteht. Auf3erdem ist der

Entstehungsmechanismus der Misslokalisation unklar.

Misslokalisationen kdnnten zum Beispiel auf kortikaler Ebene entstehen. Es gibt
Untersuchungen, bei denen eine Manipulation der taktilen Stimuli zu einer
veranderten Reprasentation auf der kortikalen Ebene geflhrt hat, jedoch nicht
auf subkortikaler Ebene (Diamond et al. 1994, Florence et al. 1998). Diese
Veranderung werden in den Untersuchungen als veranderter synaptischer Input
der Lamina IV (siehe 1.3.1.) des Kortex beschrieben.

Betrachtet man die Reprasentation der Finger in den verschiedenen
sensorischen Kortexarealen (siehe 1.3.2.3.) kann man Hinweise finden, auf
welcher zentralen Stufe die Misslokalisationen entstehen kdnnten. In der Area
3b sind die rezeptiven Felder der Hand auf einen sehr kleinen Teil des Fingers
beschrankt (Krubitzer et al. 2004). Damit ist eine relativ genaue Ortskodierung
taktiler Stimuli moglich und diese Area als Ursprungsort eher unwahrscheinlich.
Area 1 und 2 dagegen wirden als Entstehungsort sehr wohl in Frage kommen.
In verschiedenen Studien von lwamura und Young (Ilwamura et. al 1994, Young
et. al 2004) wurde gezeigt, dass es hier rezeptive Felder gibt, die sich Uber
mehrere Finger erstrecken. Hinzu kommt die Tatsache, dass ab der Area 3b die
Somatotopie weniger wird und gleichzeitig die Uberlappung der Finger zunimmt
(Young et. al 2004).
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Auch wenn die aktuelle Arbeit die Entstehung des Phanomens der
systematischen Misslokalisation nicht eindeutig bestimmen konnte, so konnte
mit Hilfe eines psychophysischen Ansatzes in zwei unabhangigen
Experimenten eine Entstehung des Effektes auf Rezeptorebene
ausgeschlossen werden. Eine genauere Eingrenzung der Entstehung des
Phanomens bedarf weitergehender physiologischer  Untersuchungen

beziehungsweise Experimente mit funktionell bildgebenden Verfahren.
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5. Zusammenfassung

Psychophysische Untersuchungen haben in den letzten Jahren gezeigt, dass
schwellennahe taktile Reizung mit Intensitaten nahe der
Wahrnehmungsschwelle nur zu einem Prozentsatz richtig lokalisiert werden
konnen. Die fehllokalisierten Reize, auch Misslokalisationen genannt, weisen
kein zufalliges Antwortmuster auf die anderen Finger auf, sondern werden
bevorzugt an den benachbarten Fingern lokalisiert.

Es existieren 2 Hypothesen zur Entstehung dieser systematischen
Misslokalisationen. Die periphere Entstehung des Misslokalisationsphanomens
basiert auf der Beobachtung, dass die in der Haut liegenden taktilen
Rezeptoren unterschiedliche Empfindlichkeiten aufweisen und unterschiedlich
groRe rezeptive Felder besitzen. Die empfindlichsten Rezeptoren sind die
Vater-Paccini-Korperchen. Sie habe sehr grof3e rezeptive Felder und kdnnten
damit fur das Entstehen von Misslokalisationen bei Reizung mit geringen
Intensitaten verantwortlich sein. Eine alternative Hypothese (zentrale
Hypothese) nimmt an, dass die systematischen Misslokalisationen die Folge
von uberlappenden subkortikalen oder kortikalen Fingerreprasentationen sein
konnten, die insbesondere bei Reizung mit schwachen Intensitaten verstarkt
auftreten.

Die vorliegende Arbeit versucht mittels eines psychophysischen Ansatzes
herauszufinden, ob die beobachtbaren systematischen Misslokalisationen bei
schwellennaher Reizung peripher auf Ebene der Hautrezeptoren entstehen,
oder ob sie ein zentrales Phanomen darstellen. In dem Experiment sollten 13
Probanden schwellennahe taktile Vibrationsreize an 3 Fingern lokalisieren.
Dabei wurde unter Ausnutzung der unterschiedlichen Frequenzcharakteristik
der verschiedenen Hautrezeptoren in 2 Teilexperimenten untersucht, ob eine
Beteiligung der Vater-Paccinischen-Kérperchen an der Entstehung
systematischer Misslokalisationen in Frage kommt.

Die Ergebnisse beider Versuchsteile schlieRen eine Mitwirkung der Vater-
Paccini-Korperchen an der Entstehung systematischer Misslokalisation aus. Die
Befunde legen daher nahe, dass das Misslokalisationsphanomen eine Folge

zentraler Verarbeitung schwellennaher Reize ist.
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6. Abklrzungen
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Zentrales Nervensystem
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